Vom FIsch zum Vie__rheiner — gine neve Sichf zu
einem beruhmten Ubergang

Teil 3: Tetrapoden des Unterkarbons, unklare Selektionsdriicke
und evolutionstheoretische Probleme

Reinhard Junker, Rosenbergweg 29, 72270 Baiersbronn

Zusammenfassung: Der Ubergang von den devoni-
schen zu den karbonischen Tetrapoden ist durch
eine markante Fossilliicke (,,Romers Liicke*) fos-
sil fast nicht bekannt. Im Karbon tauchen unter-
schiedlichste Mosaikformen plétzlich in groBer
Fiille und so groBer Verschiedenartigkeit auf, da
Stammbaumrekonstruktionen kaum maéglich sind.
Die Selektionsdriicke, die zur Entstehung der Vier-
beinigkeit bei den devonischen Formen gefiihrt
haben konnten, sind unklar. Es gibt einander
widersprechende Argumente sowohl fiir eine Ent-
stehung von Fingern und Tetrapodenextremitat
im Wasser als auch fiir deren Entstehung auf Land,
was ein sekundires Wasserleben mancher Tetra-
poden bedeuten wiirde. Die jeweiligen Argumen-
te stellen beide Szenarien deutlich in Frage, wor-
aus ein evolutionstheoretisches Dilemma folgt. Es
wird auch diskutiert, daB3 die oberdevonischen/
unterkarbonischen Formenabfolgen eine 6kologi-
sche Zonierung anstelle eines evolutionstheoreti-
schen Szenarios widerspiegeln konnten.

In den beiden vorangegangenen Folgen des Arti-
kels wurden die oberdevonischen Tetrapoden
(Vierbeiner) vorgestellt. Es wurden Argumente
dafiir genannt, daf3 diese Tetrapoden den Sprung
ans Land nicht vollzogen haben. Denn alle devoni-
schen Tetrapoden weisen deutliche Einrichtungen
fiir ein hauptséchliches oder dauerhaftes Leben im
Wasser auf. Das gilt selbst fiir Ichthyostega, das
beriihmte ,erste Amphib“, das mit zunehmender
Kenntnis als eher wasserlebend eingestuft wurde.
Im folgenden wird ein kurzer Uberblick tiber die
auf das Devon folgende Fossildokumentation im
Unterkarbon gegeben. Anschlieend werden eini-
ge Fragen zu Selektionsdriicken und andere evo-
lutionstheoretische Probleme diskutiert.

Der Sprung zu den karbonischen Tetrapoden

Nach dem Oberdevon folgt eine markante Uber-
lieferungsliicke von ca. 20 Millionen Jahren in der
Fossildokumentation der Tetrapoden, die nach
dem bertihmten Wirbeltierpaldontologen Alfred S.

Rowmer als ,Romer-Liicke” bezeichnet wird (vgl.
Abb. 20). Erst vor kurzem wurde die Gattung Peder-
pesals erstes Fossil beschrieben, das in diese Liicke
fallt (Crack 2002b). Von der Merkmalskombinati-
on paft dieses Fossil nur teilweise in evolutions-
theoretische Vorstellungen. Im Viséum, der zwei-
ten Stufe des Karbons, erscheint fossil dann eine
Fille sehr verschiedener Tetrapoden (Abb. 20),
darunter auch eindeutig landlebende. Das Spek-
trum reicht von zarten, mausgrofen Tieren wie
Casineria bis zu grofen, rduberisch lebenden For-
men wie Crassigyrinus (Abb. 22) oder beinlosen,
schlangenférmigen Tieren wie die Aistopoda (Abb.
21). Der ,,Konservativismus“ der oberdevonischen
Formen ist aufgebrochen (Crack 2002a, 209).

Nach dem Fossilbefund tauchen
landlebende Tetrapoden abrupt und

in grof3er Verschiedenartigkeit auf.

Manche Formen wie die Aistopoda (Abb. 21)
oder Nectridea sind so sehr spezialisiert, daf3 evo-
lutionér eine lange Vorgeschichte angenommen
werden muf, fiir die es jedoch keine Fossildoku-
mentation gibt (Crack 2002a, 221). Nach dem Fos-
silbefund tauchen landlebende Tetrapoden also
zugleich abrupt und in grof3er Verschiedenartigkeit
auf. Die frithen karbonischen Tetrapoden weisen
eine Diversitdt von Formen und Funktionen und
entsprechende ¢kologische Verhéltnisse und
Lebensweisen auf, die heute nicht mehr anzutref-
fen ist. In vielen Féllen konnen tber ihre evolu-
tiondre Rolle nur MutmafBungen angestellt werden.
Ihre Verwandtschaftsverhaltnisse zueinander oder
zujingeren Formen und auch die Frage, ob sie von
mehr ans Landleben angepaf3ten Vorfahren
abstammen, sind ungeklart (Crack 2002a, 196,
221). Viele Merkmale weisen Konflikte (Inkongru-
enzen) in ihrer Verteilung auf (Crack 2002a, 14).!

Vor diesem Hintergrund ist verstandlich, daf3
die Formenvielfalt, die ab dem Viséum im Karbon
plotzlich auftaucht, kaum eine phylogenetische

Stud. Int. J. 12 (2005), 11-18



Abb. 20: Uberblick
uber die stratigraphi-
schen Positionen der

paldozoischen Tetra-
poden. Die Romer-
Liicke ist hervorgeho-
ben. Die Verwandt-
schaftsverhdltnisse
konnen kaum
bestimmt werden. Es
gibt fiir keine Gruppe
einen Konsens iiber die
genauen Verwandt-
schaftsbeziehungen.
Zudem sind unter den
dltesten karbonischen
Fossilien auch ausge-
sprochen abgeleitete
Formen wie die Aisto-
poda (Abb. 21).
Schlief3lich sind auch
die Verbindungen zu
den heutigen Amphi-
biengruppen unklar.
(Nach Carrorr 1993)
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Rekonstruktion erlaubt (CArRrROLL 1992, 47; DAESCH-
LER 2000, 301). Cladistische Analysen decken eine
ungewohnlich grof3e Zahl an Konvergenzen (Mehr-
fachentstehung baugleicher Merkmale) und Rever-
sionen (Rickentwicklungen) auf. Die Fiille der kar-
bonischen Amphibiengruppen kann auf der Basis
abgeleiteter Merkmale nicht in Form ineinander-
geschachtelter Gabelungen phylogenetisch ange-
ordnet werden, ohne daf3 eine groe Anzahl von
Rickentwicklungen angenommen wird (CARROLL
1982, 102f.).2

Abgeleitete Formen am Anfang. Die Romer-
sche Licke erscheint umso markanter, als die
ersten Formen, die am oberen Ende dieser Liicke
fossil erscheinen, abgeleitete Merkmale aufweisen.
Dies gilt insbesondere fiir die Aistopoda, schlan-
genformige, extrem spezialisierte Organismen
(Abb. 21). Es ist nicht tibertrieben zu sagen, daf3
man solche Formen zu allerletzt am ,,karbonischen
Ufer” der Romer-Liicke erwartet hitte. Aber auch
sonst sind die unterkarbonischen Formen aus dem
Visé und unteren Namur relativ fortschrittlich; sie
dhneln spateren karbonischen Formen in ihrer
taxonomischen Zusammensetzung (AHLBERG &
MiLNer 1994, 513; vgl. MiLNER & SEQUEIRA 1994,
359). ,, Thus, more advanced tetrapod morpholo-
gies are being described from the Viséan, while

Famennian tetrapods prove to be more primitive
than previously suggested“ (AHLBERG & MILNER
1994, 513). Das bedeutet, da3 durch die neuere
Forschung die Romer-Liicke von beiden Seiten her
eher tiefer geworden ist. Die einzige Ausnahme bil-
det Pederpes (s. 0.).

Ebenfalls bereits im Viséum wurden Gattungen
gefunden, die zu den beiden Hauptgruppen der
Tetrapoden, den Amphibien und den Amnioten,
gestellt werden. Deren evolutionédrer Ursprung
mulB entsprechend frither angesetzt werden und ist
fossil nicht dokumentiert (Crack 1994, 375f.).

Evolutionstheoretische Probleme

Sind einige oberdevonische Tetrapoden
Riickkehrer ins Wasser?

In der vorausgegangenen Folge dieser Artikelseri-
en wurde bereits erwéhnt, da3 Acanthostega und
sogar die stratigraphisch frithe Gattung Elginerpe-
ton, eventuell auch andere Formen, von manchen
Forschern als moglicherweise sekunddr wasserle-
bend betrachtet werden. Das heif3t: Sie seien von
einer fritheren Landlebensweise wieder ins Was-
ser zurtickgekehrt (CLack 2002a, 129, 135; WESTEN-
BERG 1999).
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Argumente fiir sekundires Wasserleben.
Als Argumente fiir eine sekundér wasserlebende
Lebensweise werden genannt:

* Die Ausbildung eines tetrapodenartigen
Beckens und groB3er Oberschenkelknochen sowie
der Besitz von Fingern. Es ist unverstanden, wes-
halb im Wasser diese Strukturen entstehen sollten
(Crack 2002a, 135).

* Der Verlust von Stiitzelementen der Flossen.
Warum sollten diese im Wasser verloren gehen?

 Acanthostega hat eine Abfolge von Knochen
am hinteren Ende des Schédels verloren (Opercu-
logular-Serie). Im Wasser sind diese Knochen fiir
Kiemenatmung aber wichtig, zumindest nitzlich.
Die heutigen luftschnappenden Lungenfische
haben trotz Besitz von Kiemen diese Knochense-
rie ebenfalls nicht, aber sie atmen zuséatzlich mit
Lungen. Auch bestimmte moderne Knochenfische
(Teleostei) besitzen keine Operculogular-Kno-
chenserie, einige von ihnen atmen Luft, andere
dagegen nicht (CLack 2002a, 135f.).

» Fiur ein sekunddres Wasserleben -einiger
Tetrapoden sprechen auch physiologische Griin-
de. Janis & Farmer (1999, 117ff)) halten es fir
unwahrscheinlich, daf im Wasser Kiemen zuriick-
gebildet oder gar aufgegeben werden, weil sie nicht
nur der Atmung, sondern auch der Ausscheidung
von Kohlendioxid und Ammoniak sowie der lonen-
regulation und Saure-Basen-Regulation dienen.
Die Ausscheidung ist eine fundamental wichtige
Fahigkeit der Kiemen wasserlebender Organis-
men, auch wenn zusatzlich Ausscheidung tiber die
Nieren erfolgt. ,,Gills are simply too valuable to be
lost by an aquatic animal, even in those air-brea-
thing fishes that no longer use the gills for oxygen
uptake® (Janis & FARMER 1999, 123). Wasserleben-
de Tetrapoden ohne Kiemen mii3ten daher nach
Auffassung dieser Autoren von Formen abstam-
men, die zuvor bereits an Land lebten.

Bei Acanthostega und Ichthyostega ist der Besitz
von Kiemen zwar praktisch sicher, jedoch sprechen
die erwdhnten anatomischen Merkmale im hinte-
ren Kopfbereich fiir eine Reduktion der Kiemen.
Nach der Argumentation von Janis & FARMER (1999)
ist aber bereits eine Riickbildung der Kiemen bei
dauerhaft wasserlebenden Formen mindestens
nicht naheliegend.

Argumente fiir primires Wasserleben.
Einige anatomische Merkmale sprechen dagegen
deutlich fiir eine primdr aquatische Lebensweise
(man miifite sonst gravierende Riickentwicklungen
annehmen):

* Die Anatomie der Arme. Die Arme von Acan-
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thostega sind Eusthenopteron am dhnlichsten, wéren
also am leichtesten direkt von einem Fischvorfah-
ren abzuleiten. (Allerdings gilt die Ausbildung von
Fingern als evolutiondre Neuheit, die ibergangs-
los auftritt.) Beiden gemeinsam ist eine deutlich
unterschiedliche Lange von Speiche und Elle. Bei
landlebenden Formen sind diese beiden Knochen
etwa gleich lang. Dagegen hat kein sekundar was-
serlebender Tetrapode eine Speiche, die deutlich
lénger als die Elle ware, wie dies bei Acanthostega
der Fall ist (CLack 2002a, 136).

* Die Anatomie des fischartigen Schwanzes mit
langen Flossenstrahlen, die an Land wenig Sinn
machen (Crack 2002a, 136).

* Wenn manche wasserlebende Tetrapoden
von liberwiegend landlebenden abstammen wiir-
den, ware zu erwarten, daf3 die Gelenke bewegli-
cher sind als dies tatséchlich bei den oberdevoni-
schen Tetrapoden der Fall ist (soweit die Extre-
mitéten fossil tiberliefert sind).

Neben diesen anatomischen Griinden gibt es
aus evolutionstheoretischer Sicht noch indirekte
Argumente gegen die sekundér wasserbewohnen-
de Lebensweise:

* Wenn manche oberdevonische Tetrapoden
sekundér wasserlebend waren, mif3te es viele land-
angepalite Tetrapoden im Devon gegeben haben;
doch davon fehlt jede Spur (Crack 2002a, 135).

* Das Riickkehr-Szenario ist unplausibel, da die
zunéchst ans Landleben angepafBten Formen bei
ihrer Riickkehr auf harte Konkurrenz sto3en mii3-
ten (s. u.: ,Selektionsdriicke“). Es wird oft argu-
mentiert, da3 Konkurrenz die Fische aufs Land
getrieben hétte, wo sie einen konkurrenzfreien
Raum hatten. Vor diesem Hintergrund erscheint
eine Riickkehr ins Wasser nicht glaubhaft.

Dilemma. Evolutionstheoretisch tut sich hier
ein Dilemma auf: Sowoh! die Entstehung der Tetra-

Abb. 21: Die extrem
spezialisierte Aisto-
poden-Gattung
Lethiscus; der dlteste
Aistopode aus dem
Viséum (mittleres
Unterkarbon).

(Nach Carrorr 1992)

Der Ursprung der heutigen Lurche

Die Abstammung der heute lebenden
Amphibien (Froschlurche, Schwanz-
lurche und Blindwiihlen, als Lissam-
phibia zusammengefaB3t) ist unge-
klart. Die fossilen paldozoischen For-
men sind ndmlich in vieler Hinsicht
so ,hochentwickelt®, da man die
Frosche und Schwanzlurche davon
nicht ableiten kann. CaArroLL (1993,
S. 196) weist darauf hin, daB es eine
suberraschende Liicke® in der Fossil-

uberlieferung zwischen frithen Am-
phibien einerseits und Frosch- und
Schwanzlurchen sowie Blindwiihlen
andererseits gibt. ,Wenn sie im Jura
zuerst im Fossilbeleg erscheinen,
sehen sowohl die Frosche alsauch die
Salamander in der Skelettanatomie
im Prinzip modern aus.“ Auch wéh-
rend der gesamten Fossiliiberliefe-
rung unterscheiden sich diese Grup-
pen stark voneinander.
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Abb. 22: Crassigyrinus
aus dem Viséum
(mittleres Unterkarbon);
vermutlich sekunddr
wasserlebend.

(Nach Crack 2002a)

poden-Merkmale im Wasser als auch die Riickkehr ins

Wasser sind unplausibel. Insgesamt heif3t das: es gibt
kein plausibles Szenario fiir die evolutive Entste-
hung der oberdevonischen Tetrapoden. Man kann
daraus schlieen, daB3 die oberdevonischen For-
men, die moglicherweise in einem vegetationsrei-
chen Uferbereich als lauernde Ré&uber gelebt
haben, fiir diesen speziellen (oder einen dhnlichen)
Lebensraum konstruiert waren. Dies 148t sich im
Rahmen eines Schopfungsmodells zwanglos ver-
stehen. In Uferbereichen diirfte es eine Vielfalt an
okologischen Nischen gegeben haben, darunter
moglicherweise auch (damalige) Lebensrdume, die
esindieser Form heute nicht mehr gibt. Dieser Viel-
falt konnte eine anatomische Formenfiille mit
unterschiedlichen Konstruktions-Mosaiken des
Kiemenapparats, der Extremitdten, der Wirbelsau-
le, des Schwanzes usw. entsprechen.

Selektionsdriicke — oder:
Warum entstanden die Tetrapoden?

Crack (2002a, 99) bezeichnet viele Szenarien zur
Entstehung der Tetrapoden als ,Mythologie“. Die
Vorstellung, daf3 solche Fische, die auch Lungen
besaBen, pradestiniert fiirs Uberleben waren, wird
aus zwei Griinden in Frage gestellt: 1. Viele Fleisch-
flosser-Fische iiberlebten die weltweiten Ausster-
beereignisse im Oberdevon. So ,notig“ war der
Schritt aufs Land daher gar nicht; ein entspre-
chender Selektionsdruck ist also wenig plausibel.
2. Wahrscheinlich hatten auch die frithen Strahl-
flosser-Fische Lungen, so daf3 der Besitz von Lun-
gen wohl keine entscheidende Prédisposition fiir
das Landleben darstellt (Crack 2002a, 100).

Auf Alfred RomEeR geht eine sehr populér gewor-
dene Vorstellung zuriick, die man mit etwas Humor
als ,,Von Timpel zu Ttimpel sich schleppen miis-
sen-Hypothese“ bezeichnen konnte. Demnach soll
die Tetrapodenextremitdt dadurch entstanden
sein, daf3 devonische Quastenflosser in austrock-
nenden Timpeln nur dadurch dem Tod entrinnen
konnten, daf3 sie sich zu einem nahegelegenen

Ttumpel schleppen konnten. In der Old Red-Aus-
bildung (Red Beds) des Devons in Nordeuropa und
Nordamerika sind z. B. durch Trockenrisse in den
Oberflachen der roten Sandsteine zumindest kurz-
zeitige Austrocknungsepisoden belegt. Das wird
als Hinweis auf ein trockeneres Klima gewertet. Fiir
das Erreichen nahegelegener Tiimpel waren kraf-
tige, fleischige Flossen sehr niitzlich, und entspre-
chend soll sich ein Selektionsdruck zur Entwick-
lung von Beinen aufgebaut haben. Das Romersche
Szenario ist ausgesprochen paradox: Die Beine sol-
len sich entwickelt haben, damit die zu Verbeinern
werdenden Fische im Wasser bleiben konnten — ein
solches Konzept ist also schon in sich nicht schliis-
sig (Coates & Crack 1995, 375). Dennoch hat es
grof3e Popularitat gewonnen und findet sich in fast
jedem Lehrbuch zur Evolution der Lebewesen.

Die Romersche Hypothese wird heute jedoch
aus weiteren Griinden als sehr fragwiirdig angese-
hen, z. B. werden heute die Red Beds des Devons
nicht mehr unbedingt mit trockenem Klima in Ver-
bindung gebracht. Zudem ist nicht gesichert, daf3
in den Gebieten, in welchen die Tetrapoden ent-
standen, ein trockenes Klima herrschte. Viele
devonische Sedimente sind jedenfalls FluB3- oder
Kiistensedimente (CLack 2002a, 101). Die 6kologi-
schen Bedingungen, unter denen die frithen Tetra-
poden entstanden, sind nicht bekannt; es konnten
statt StiBwasser- auch Brackwasserbedingungen
gewesen sein. Im Oberdevon gab es offenbar eine
grof3e Vielfalt an Biotopen. Auch von daher spie-
len Trockengebiete im Devon fiir die Entstehung
der Tetrapoden moglicherweise keine Rolle (Crack
2002a, 102). Zudem entspricht keine der frithen
Tetrapoden-Umwelten, wie sie aus der Sediment-
ausbildung (Fazies) erschlossen wird, in denen die
Tetrapoden gefunden werden, dem Romerschen
Szenario der saisonalen Trockenzeiten (CoAaTEs &
Crack 1995, 381).

Dazu kommt noch folgende Beobachtung:
Moderne Amphibien suchen bei Austrocknung
keine neuen Wasserlocher, sondern sammeln sich
in den austrocknenden Pools und sterben oft. Die-
ses Verhalten wird auch bei bestimmten Massen-
funden fossiler Reptilien angenommen (z. B. MoL-
LER 1992, 350f.). Ein Selektionsdruck wiirde Schutz
gegen Austrocknung fordern, nicht den Erwerb von
(langeren) Beinen. Im Devon wére das wohl kaum
anders gewesen (CLack 2002a, 100). Die heutigen
Lungenfische und einige primitive Strahlflosser-
Fische besiedeln Biotope, die zeitweise austrock-
nen. Lungenfische versuchen jedoch nicht, das
Land zu erobern, sondern machen einen Sommer-
schlaf in einem selbstgegrabenen Schacht, in dem
sie sich mit einer gegen Austrocknung schiitzen-
den Kapsel aus Schleim und Erdreich umgeben.
Dabei wird der Stoffwechsel drastisch herunterge-
fahren (Bray 1985, 310; Crack 2002a, 101).

Dazu kommen die neueren Hinweise, daf3 die
Tetrapodenextremitat im Wasser entstanden sein



dirfte (s. 0.). Damit ist das Romersche Konzept
wohl endgiiltig aus dem Rennen.

Doch auch das Szenario der Entstehung von Bei-
nen im Wasser erscheint aus Selektionsgriinden nicht
plausibel. Denn weshalb solltenim Wasser aus Flos-
sen Beine mit Fingern entstehen? Miif3te Selektion
das nicht verhindern, da es fiir die Fahigkeit zum
Schwimmen eine Einschrankung bedeutet? Extre-
mitdten mit Fingern ermdoglichen zwar ein besse-
res Kraulen in dichter Vegetation, gleichzeitig wird
aber ein bewéhrtes Organ (Flossen) aufgegeben,
obwohl sich der Lebensraum nicht wesentlich
gewandelt hat. Immerhin erscheint ein solches
Szenario plausibler als die Romersche Hypothese.
Sie macht jedoch allenfalls den Erwerb der Finger
durch die Selektionsbedingungen plausibel, nicht
den Schritt ans Land. (Und selbst wenn selektiv
nichts gegen eine evolutive Entstehung der Tetra-
podenextremitat im Wasser sprechen wiirde, wére
nur eine notwendige und keine hinreichende
Bedingung fiir die evolutive Entstehung erfiillt.)

Die Riickkehr ins Wasser ist von den Selekti-
onsbedingungen her noch weniger schliissig. Gera-
de erst der Konkurrenz im Wasser entflohen, miih-
sam an ein teilweises Landleben angepaft, dabei
Einrichtungen fiirs Leben im Wasser verloren: in
dieser Situation sollen frithe Tetrapoden ,fit“ ge-
wesen sein fiir die erneute Konkurrenz im Wasser?

Als weitere Idee zur Entstehung von Beinen
wurde die Vorstellung geduBert, sie wéren ent-
wickelt worden, um dem Tier die Moglichkeit zum
Eingraben im Schlamm zu geben. Diesem Szenario
steht aber entgegen, daB3 heutige Formen zum Ein-
graben nicht die Beine benutzen (Crack 2002a, 100).

Obwohl der Lungenfisch Neoceratodus am ehe-
sten taugliche Beine fiir eine Fortbewegung an
Land besitzt, lebt er — verglichen mit anderen heu-
tigen Lungenfischen — ausgerechnet am meisten
im Wasser (Ebwarps 1989, 246). Protopterus
benutzt seine Flossen, um sich auf dem Boden
unter Wasser fortzubewegen. So war es nach der
Vermutung von Ebwarps (1989, 246) wohl auch bei
den Osteolepiformes (den mutmaBlichen Tetrapo-
den-Vorldufern). AuBerdem: Sollten die Beine zu
Grabwerkzeugen evolviert sein, wéaren sie nicht
zum Laufen geeignet gewesen (Crack 2002a, 101;
unter Bezugnahme auf eine Arbeit von Ewer 1955).

Die Fortpflanzungsweise der frithen Tetrapo-
den ist unbekannt. Selektionsdriicke in diesem
Gebiet sind somit spekulativ (CLack 2002a, 101).
Ein anderer moglicher Selektionsfaktor konnte
Populationsdruck bzw. Feinddruck sein (Crack
2002a, 101, 104), doch auch diesist spekulativ. Keine
der vorgetragenen Hypothesen zum Ursprung der
Tetrapodenextremitat ist derzeit testbar (Crack
2002a, 136). Zu Selektionsdriicken und Lebensbe-
dingungen der oberdevonischen Tetrapoden gibt
es zwar zahlreiche Ideen, die Evidenzen sind
jedochunklar. Gegen die meisten dieser I[deen kon-
nen plausible Gegenargumente formuliert werden.

Ohne zusétzliche Fossilfunde sind derzeit nur Ver-
mutungen moglich (Crack 2002a, 104).

Weitere Probleme. Zu den genannten Punk-
ten kommen noch folgende Beobachtungen
erschwerend hinzu:

 Heutige Fische zeigen, daf3 es keine logische
Verkniipfung zwischen dem Verlust von Flos-
senstrahlen und Flossennetzen, Bildung von Fin-
gern und Exkursionen aufs Land gibt. So sind Aale
diejenigen Fische, die heute die langsten Wande-
rungen auf dem Land unternehmen; deren paarige
Flossen sind aber stark reduziert (Crack 2002a, 102).

Keine der vorgetragenen Hypothesen
zum Ursprung der Tetrapodenextremitét

ist derzeit testbar.

* Es gibt moderne Strahlflosser mit Anpassun-
gen ans Landleben und solche, die fingerartige
Strukturen von Flossenstrahlen ausgebildet haben.
Diese zwei Gruppen tiberlappen sich nahezu nicht.
Fische mit Fingern gehen nicht an Land, und sol-
che, die aufs Trockene gehen, haben keine finger-
artigen Strukturen an ihren Extremitdten (Crack
2002a, 103). Derin der Tiefsee lebende Sargassum-
Anglerfisch (Histrio histrio) hat z.B. acht Finger. Er
benutzt seine beinartigen Flossen wie Tetrapoden,
um auf dem Meeresboden zu laufen und sich so an
Beute heranzuschleichen (Ebwarps 1989, 249ff.).
Die grof3e Zahl analoger Verhaltnisse beim Unter-
wassergehen von Anglerfischen stiitzt die These,
daB die Tetrapoden-Extremitét unter Wasser ent-
standen ist. Ein Zusammenhang zwischen der Aus-
bildung beinartiger Extremitdten und Landleben ist
unter heutigen Formen jedoch nicht erkennbar
(Crack 2002a, 103).

Damit stellt sich aber die Frage, ob mit dem
Erwerb von Fingern unter Wasser tiberhaupt Argu-
mente fiir den Schritt an Land gewonnen sind.
Offenbar haben die meisten gefingerten Formen
diesen Schritt nicht getan.

* Die Strahlflosser-Fische werden bekanntlich
in keine nghere Verbindung mit dem Ursprung der
Tetrapoden gebracht. Dennoch sind unterihnen 59
amphibisch lebende Arten aus 16 marinen und lim-
nischen Familien bekannt. Keine davon hat Ana-
loga zu den Tetrapoden-Beinen entwickelt (CoATEs
& Crack 1995, 301). Bei diesen Formen wére ein
Selektionsdruck in diese Richtung am ehesten
nachvollziehbar.

Aus diesen Befunden ergibt sich als Gesamter-
gebnis: Ein Zusammenhang zwischen der Erobe-
rung des Landes (bzw. einer amphibischen Lebens-
weise) und dem Erwerb der Vierbeinigkeit mit Fin-
gern ist durch Daten wenig begriindet.

1IN



Abb. 23: Der in der
Tiefsee lebende
Anglerfisch Histrio
mit Fingern an den
Flossen.

(Nach Crack 2002a)

Vielfingrigkeit — ein Primitivmerkmal?

Unter den éltesten Tetrapoden besitzen einige Gat-
tungen mehr als fiinf Finger: Acanthostega hat acht
Finger, Tulerpeton vorne sechs und hinten sieben,
Ichthyostega hinten sieben (was allerdings von Jar-
viK [1996] bestritten wird; die Verhéltnisse bei der
Vorderextremitat sind unbekannt). Alle karboni-
schen Tetrapoden haben finf Finger (oder weni-
ger). Der Besitz von mehr als fiinf Fingern (Poly-
daktylie) erscheint somit als Indiz dafiir, da3 noch
keine ,festen evolutiondren Bahnen® erreicht
seien. Das sei typisch fiir frithe Phasen der Evolu-
tion neuer Bauplédne. Erst mit der Finffingrigkeit
seien dagegen stabile Verhéltnisse erreicht. Diese
Deutung einer instabilen Frithphase ist jedoch
kaum priifbar; dazu miiBten die genetischen Ver-
haltnisse bekannt sein, was bei ausschlieBlich fos-
sil erhaltenen Organismen nicht moglich ist.

Ein im Jahr 2003 beschriebenes Tetrapoden-
Fossil aus der Trias 148t zudem Zweifel an dieser
Deutung aufkommen. Dieses bislang noch unbe-
nannte marine Reptil hat an der Vorderextremitat
vor dem ersten Finger einen bzw. zwei zusétzliche
gut entwickelte Finger (Wu et al. 2003). Die Mor-
phologie der Hand und des Fuf3es besitzt eine star-
ke Ahnlichkeit mit den GliedmaBen der frithesten
Tetrapoden, stellen Wu et al. (2003) fest. Es han-
delt sich um den ersten Fall einer Polydaktylie bei
einem jlingeren Fossil, die den Verhaltnissen der
oberdevonischen Tetrapoden gleicht. Die Autoren
sprechen von einem schlagenden Beispiel fiir Kon-
vergenz.

Polydaktylie kommt auch bei den meisten
Fischsauriern vor. Sie ist allerdings von deutlich
anderer Art als bei den devonischen Tetrapoden.
Die Fischsaurier zeigen jedoch ebenso wie das neu-
beschriebene vielfingrige Trias-Fossil: Eine stren-
ge Fixierung auf maximal fiinf Finger ist unter evo-
lutionstheoretischer Perspektive eben nicht gege-
ben. Daf3 nach einer instabilen evolutionéren Friih-
phase eine Fixierung erfolgt sein soll, ist daher eine
fragwiirdige Deutung. Es diirfte ein fruchtbarer

heuristischer Ansatz sein, auch bei den Oberdevon-
Formen nach der Funktionalitat der Polydaktylie
zu fragen, anstatt diese als zufélliges evolutionéres
Durchgangsstadium zu interpretieren.

Evolutions- oder Besiedlungsabfolgen?

Wie gezeigt wurde, ist es kaum moglich, aus der
Vielfalt devonischer Formen evolutionédre Abfol-
gen herauszudestillieren. Das gilt in noch viel
groBerem MaBe fiir die Tetrapoden des Karbons.
Zu den genannten Schwierigkeiten gesellen sich
noch zwei weitere Problempunkte evolutionarer
Rekonstruktionen.

» Esistnicht sicher, vielleicht nicht einmal wahr-
scheinlich, daB3 die fossil erhaltenen Tetrapoden
représentativ sind fiir die jeweiligen Zeiten, denen
die Fundschichten zugeordnet werden. Denn was-
serlebende Formen werden gegentiiber den land-
lebenden bevorzugt fossil tiberliefert (SmitHson et
al. 1994, 383; MILNER et al. 1986). Die bekannten
Fossilien belegen nur eine sehr eingeschrankte
Anzahl an Lebensrdumen, und zwar bevorzugt
wassernahe. BoLT & Lomarp (1992, 380) vermer-
ken daher, daB manche Organismen immer ver-
borgen bleiben werden. In bergigen Gebieten ent-
stehen fast keine dauerhaften Sedimente, in denen
Fossilien tberliefert werden konnten. Deshalb
weill man nur wenig tiber die mehr ans Landleben
angepaften Tetrapoden jener Zeit (Crack 2002a,
195f.). Vielleicht spiegeln die Fossilien teilweise
okologische Zonierungen anstelle evolutionérer
Abfolgen wider.

* Die Fossilfunde stammen insgesamt grof3en-
teils aus einer relativ begrenzten geographischen
Region. Lange Zeit waren karbonische Tetrapoden
— abgesehen von einer Handvoll weniger interes-
santer Formen — nur von der Suidkiiste Euroame-
rikas bekannt (MILNER et al. 1986, 12). Diese Auto-
ren werfen die Frage auf: Représentieren die Abfol-
gen dieser fossil tiberlieferten Tiere eine evolu-
tiondre Sequenz oder nur eine lokale Sukzession
von Lebensgemeinschaften, die jeweils durch Ein-
wanderer aus anderen Gegenden abgeldst wurden,
oder handelt es sich vielleicht um eine komplexe
Mischung aus beidem?

Mittlerweile wurde eine diverse Tetrapoden-
fauna in der Stidhemisphére (Australien) aus dem
hoheren Unterkarbon (mittleres Viséum) entdeckt,
was eine neue Situation darstellt (THULBORN et al.
1996). Zusammen mit vielen SiBwasserfischen
sind mindestens drei Tetrapoden-Typen gefunden
worden. Die Verbreitung ist geographisch so aus-
gedehnt, daf3 an eine mehrfach unabhéngige Ent-
wicklung von Tetrapodengruppen gedacht wird
(MiNer 1996, 742). Die Moglichkeit, daB3 fossile
Abfolgen auf Einwanderungswellen in passende
neue Lebensrdume anstatt auf evolutionare Ten-
denzen zurtickgehen, bleibt aber weiter offen.



Jusammenfassung

1. Die evolutionstheoretischen Vorstellungen iiber
die oberdevonischen Tetrapoden und mogliche
Fisch-Vorlaufer haben sich in den letzten Jahren
stark gewandelt. Die Vierbeinigkeit wurde bis vor
kurzem als gleichbedeutend mit einer (teilweise)
landlebenden Lebensweise gleichgesetzt. Dies
trifft nach heutigen Erkenntnissen nicht mehr zu.
Die Vierbeiner des Oberdevons lebten hauptséach-
lich oder sogar ausschlieBlich im Wasser. Diese
Einschéatzung trifft neuerdings auch auf das
beriihmte ,,erste Amphib“ Ichthyostega zu, das die-
sen Status damit verloren haben diirfte.

2. Moglicherweise haben die oberdevonischen
Tetrapoden mit der Eroberung des Landes nichts
zu tun (auch nicht in evolutionstheoretischer Per-
spektive). Sie sind alle mehr oder weniger deutlich
spezialisiert (vermutlich auf eine Lebensweise in
vegetationsreichen Uferzonen) und eignen sich
nicht als direkte Vorléufer karbonischer Formen.
Es ist durchaus denkbar, daf3 es sich bei den ober-
devonischen Tetrapoden — gemé&B evolutionérer
Interpretation — um eine Sackgasse handelt, die
nicht aufs Land fiihrte, sondern der Weg an Land
iber andere, unbekannte Formen ging.

3. Die Ausbildung von Fingern muf3 nicht in einem
Zusammenhang mit der Eroberung des Landes ste-
hen, wie auch das Vorkommen von Fingern bei
Sauripterus beweist, der nicht ndher mit Tetrapo-
den verwandt ist. Aber die Vierbeinigkeit stellt fiir
die Eroberung des Landes eine bessere Prédadap-
tation dar als der Besitz von Flossen.

Erst recht miissen viele andere Tetrapoden-
merkmale bei Fischen nichts mit einem Ubergang
zum Landleben zu tun haben. Dies wird besonders
bei Acanthostega deutlich. Diese Gattung weist zu
2/3 Tetrapodenmerkmale auf (Crack & COATES
1995, 359), ist aber nach Einschétzung der Paldon-
tologen vollstédndig wasserlebend.

4. Der Ubergang einzelner Schliisselmerkmale ist
schlecht oder gar nicht fossil belegt. Der Erwerb
von Fingern ist nicht durch Fossilfunde dokumen-
tiert, ebensowenig wie der Umbau der Ohrregion
zum Héren auBerhalb des Wassers. Der Ubergang
von paddelférmigen Schwimmbeinen zu solchen,
die Korpergewicht an Land tragen kénnen und fiir
ein Gehen an Land geeignet sind, ist ebenfalls nicht
uberzeugend fossil belegt. Erwdhnung kann hier
auch der schnelle (d. h. fossil nicht belegte) Umbau
des Hirnschédels finden, ebenso der Bau des
Beckengiirtels, der auch bei den éltesten bekann-
ten Tetrapoden sehr verschieden ist vom Bau der
betreffenden Strukturen bei Fischen, wie CrLack
(2002a, 42) feststellt.

Andererseits zeigen viele Merkmale durchaus
graduelle Abstufungen bei einzelnen Gattungen,

etwa in der Anzahl oder Grofe von Knochen im
Kopf-/Hals-/Schultergiirtel-Bereich. Man muf3
aber nicht davon ausgehen, daf3 diese unter-
schiedlichen Auspragungen funktionsloser Aus-
druck von evolutiondren Umbauten darstellen;
vielmehr waren sie fiir die jeweilige Lebensweise
passend. (Dies fiihrt in das Thema der Rudimenta-
tion, das hier nicht erortert werden kann; siehe dazu
Junker 2002a.) Der Vielseitigkeit der Lebensraume
in Uferbereichen konnte eine graduelle Vielfalt von
Merkmalsauspragungen entsprechen. Dieser
Befund der graduellen Unterschiede gibt evolu-
tiondren Deutungen eine gewisse Plausibilitét,
allerdings miissen vielfach Konvergenzen ange-
nommen werden (s.u.).?

5. Aufsteigend in der Schichtenfolge kann eine ver-
groberte Betrachtungsweise eine Zunahme an
tetrapodenartigen Merkmalen feststellen. Im obe-
ren Oberdevon (Famennium) gibt es erste Tetra-
poden, die im unteren Oberdevon (Frasnium) feh-
len (oder als solche nicht eindeutig fossil doku-
mentiert sind). Im Unterkarbon treten unzweifel-
haft landlebende Formen auf, die im Oberdevon
nicht tiberliefert sind. Im Detail betrachtet passen
mogliche evolutiondre Abfolgen jedoch oft nicht
zum Fundniveau in der Schichtenfolge. So ist der
Jtetrapodendhnlichste Fisch“ Panderichthys é&lter
als Eusthenopteron. Ventastega gilt als einer der pri-
mitivsten oberdevonischen Tetrapoden, obgleich
er im Oberdevon zu den jiingsten Vierbeinern
gehort. Im Unterkarbon treten ausgerechnet die
hochstspezialisierten Formen, die beinlosen Aisto-
poda, zuerst in der Fossiliiberlieferung auf.

6. Nach der ,Romer-Licke” tauchen die Vierbei-
ner des hoheren Unterkarbons plétzlich in groBer
Vielfalt auf. Die Formenvielfalt ist so gro3, daB3 es
kaum moglich ist, klare Verwandtschaftsbeziehun-
gen zwischen den einzelnen Gattungen herzustel-
len. Dendrogramme offenbaren zahlreiche Kon-
vergenzen und Riickentwicklungen.

7. Die Selektionsdriicke, die zur Entstehung der
Vierbeinigkeit bei den devonischen Formen fiihr-
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Abb. 24: Vielfingrig-
keit bei einem (noch
unbenannten) Tetra-
poden aus der Trias
(SSTM 5025), Jia-
lingjiang-Formation,
Hubei-Provinz, China.
Dieses Fossil stellt in
Frage, daf3 Vielfingrig-
keit ein Primitivmerk-
mal ist. (© X.C. Wu;
Abdruck mit freund-
licher Genehmigung)



ten, sind unklar. Es gibt starke Argumente fiir eine
Entstehung von Fingern und Tetrapodenextre-
mitét im Wasser, aber dhnlich viel spricht dagegen
bzw. man kann Argumente dafiir nennen, daf3 die
oberdevonischen Tetrapoden sekundar wasserle-
bend sind. Die jeweiligen Argumentationsstrategi-
en schlieBen die jeweils andere Position aus. Die-
ses Dilemma ist evolutionstheoretisch ungelost.

8. Wie alternativ skizziert wurde, konnten die ober-
devonischen Formenabfolgen 6kologische Zonie-
rungen statt eines evolutionstheoretischen Szena-
rios wiederspiegeln.

Anmerkungen

! Als Beleg seien hier einige Zitate von Paldontologen ange-
fihrt: ,,... many characters show conflicts (incongruence) in
their distribution. In other words, the distribution of primi-
tive and derived characters do not always overlap cleanly
and simply in the way one might expect® (CLack 2002a, 14).
»Ithaslongbeen clear that none of the early tetrapod groups
are ideal ancestors for any of the rest. All exhibit a mosaic
of primitive and derived characters that indicate significant
periods of independent evolution since the initial divergen-
ce of each group” (CarroLL 1992, 49). CarroLL (1998, 144)
stellt daher allgemein fest: , There is currently no consen-
sus as to the specific interrelationships of any of the major
groups of Palaeozoic tetrapods® (CarroLL 1998, 144; Her-
vorhebung nicht im Original). Weitere &hnliche Zitate kénn-
ten angefiihrt werden.

2 In jiingster Zeit fassen ScHocH & CarroLL (2003, 315) die
Situation wie folgt zusammen: ,Recent phylogenetic analy-
ses by Crack (2002a) and CLack & AHLBERG (in press), based
on newly recognized species from the Lower Carboniferous,
show very poor resolution of sister-group relationships
among Paleozoic tetrapods. Tetrapods from the Upper
Devonian, Lower Carboniferous, and Upper Carboniferous
appear as a succession of radiations, each of which are charac-
terized by unresolved polytomies” (Hervorhebung nicht im Ori-
ginal).

3 Ein Beispiel dazu: AuLeerG & Crack (1998) présentieren
eine cladistische Analyse zu den Kiefern frither Tetrapoden.
Sie konnen zwar eine Abfolge von Gattungen beschreiben,
bemerken aber: ,What we cannot always say is which of
these events happened several times in parallel, or whether
there were many instances of character reversal” (AHLBERG
& Crack 1998, 38). The distribution of lateral line characters
[am Kiefer] is not wholly congruent, and there may have
been a considerable amount of parallelism and reversal in
this process. The earliest known example of the fully deri-
ved condition is ‘Tulerpeton’ (AHLBERG & Crack 1998, 38).
,There is evidently a fair amount of incongruence in the
details of the dentition, but the outlines of the general trends
are clear” (AHLBERG & Crack 1998, 40).
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