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Zusammenfassung

Ein neuer Pterosaurier aus dem Ober-Kimmeridgium
des Solnhofen Archipels (Painten Formation, Ul-
mense Subzone) von Painten in der Sudlichen Fran-
kenalb, Bayern, belegt den letzten Schritt in einer gra-
duellen Evolution von der basalen zur pterodactyloi-
den Pterosaurierkonstruktion. Das Skelett des ,Paint-
ner Pro-Pterodactyloiden® ist vollstindig erhalten
und artikuliert. Der lange Schédel ist typisch pterod-
actyloid mit einem grof3en Nasoantorbitalfenster. Die
Halswirbelsdule gelenkt von unten mit dem Schédel,
die Schwanzwirbelsdule ist relativ kurz im Verhaltnis
zum Rumpf und das gerundet dreieckige Metatarsale
V ist kaum mehr gegen den Rest des Metatarsus be-
weglich. Diese drei Merkmale kennzeichnen u.a. die
Pterodactyloidea. Die aus zwei Phalangengliedern be-
stehende krallenlose fiinfte Zehe und eine durch fa-
denférmige Gelenkfortsitze und Himapophysen sta-
bilisierte Schwanzwirbelsdule sind typische Merkmale
basaler Pterosauria und auch bei den Wukongopteri-
dae im Vergleich zu den basalen Pterosauria unver-
andert. Das Metacarpale IV (Mittelhand) ist im Ver-
gleich zu basalen Pterosauria deutlich verldngert. Das
Verhiltnis von Humerus zu Metacarpale IV liegt zwi-
schen den Lingenverhiltnissen basaler non-pterod-
actyloider Pterosauria und der Pterodactyloidea. Die
Halswirbelsdule ist, éhnlich wie bei den Wukongopte-
ridae, im Verhiltnis zum Rumpf geringfiigig verlangert
und kiirzer als bei den Pterodactyloidea aber langer als
bei den basalen Pterosauria. Der Schédel des Paintner
Pro-Pterodactyloiden ist beziiglich seiner Bezahnung
urspriinglicher als derjenige der Wukongopteridae.
Dies belegt, dass der pterodactyloide Schédeltyp unab-
héngig von der Evolution des pterodactyloiden Flugap-
parates entstanden ist. Der Paintner Pro-Pterodactylo-
ide zeigt den Weg zur Pterodactyloidea-Konstruktion,
der durch die Reduktion des flinften Fufistrahls bei
gleichzeitiger Reduktion des Schwanzes und die Ver-
langerung des Metacarpus beziiglich der Humerus-
lange tiber die 70 %-Grenze hinaus charakterisiert ist.

A new pterosaur with mosaic
characters of basal and ptero-
dactyloid pterosauria from the
Upper Kimmeridgian of Painten
(Upper Palatinate, Germany)

Extended abstract

Recent discoveries of anatomically aberrant pterosaurs
from the Middle-Late Jurassic boundary in northeast
China bridge a morphological gap between basal ptero-
saurs and Pterodactyloidea and have greatly improved
our understanding of the evolution of pterosaurs. These
fascinating new pterosaurs have been referred to the fa-
mily Wukongopteridae. Here we report on a remar-
kably well preserved skeleton of a new pterosaur from
Late Jurassic lithographic limestones near the market
town of Painten in the Southern Franconian Alb of Ba-
varia, Germany. The specimen comes from the Latest
Kimmeridgian of the Solnhofen Archipelago (Painten
Formation, Ulmense Subzone) and was discovered du-
ring scientific excavations by a private research insti-
tute in 2011. Documentation of the stratigraphic hori-
zon, the collection of the specimen and its preparation
were conducted to a high professional standard. There-
fore, artificial inserts and other artefacts due to prepa-
ration can be positively excluded. For reasons of no-
menclatural etiquette no scientific name is assigned to
the specimen described here. We refer to the specimen
colloquially as the “Painten pro-pterodactyloid”

The new specimen provides evidence of a late
stage of a gradual evolution from the basal pterosaur
construction (the so-called ,rhamphorhynchoid’ grade)
to a pterodactyloid one. The skeleton is complete and
fully articulated. The elongate skull has typical ptero-
dactyloid fenestration with a large nasoantorbital fe-
nestra. The vertebral column articulates with the ba-
sicranium from ventrally, the caudal part of the ver-
tebral column is short with respect to the trunk, and
the fifth metatarsal is short, triangular and barely mo-
bile, all features characteristic of Pterodactyloidea. The
clawless fifth toe that consists of two elongated pha-
langes and the elongate caudal vertebral column bea-
ring needle-like articular processes and hemapophy-
ses are typical of basal Pterosauria and Wukongopteri-
dae. Metacarpal IV of the Painten pro-pterodactyloid
is long when compared with that of all basal Pterosau-
ria and Wukongopteridae. The ratio between hume-
rus and metacarpal IV is intermediate between that of
non-pterodactyloid and pterodactyloid pterosaurs. Si-

1



milar to Wukongopteridae the cervical portion of the
vertebral column of the Painten pro-pterodactyloid is
slightly elongate with respect to the trunk and interme-
diate between that of the non-pterodactyloid and pte-
rodactyloid pterosaurs. With respect to its dentition
the skull of the Painten pro-pterodactyloid more re-
sembles rhamphorhynchines compared to the Wukon-
gopteridae. Probably the pterodactyloid skull construc-
tion evolved independently of the pterodactyloid flight
apparatus. The Painten pro-pterodactyloid demonstra-
tes the evolutionary pathway towards a pterodactyloid
flight configuration, which is characterized by the re-
duction of the fifth pedal ray, shortening of the tail and
the elongation of metacarpal IV with respect to the hu-
merus to more than 70 % of the length of the latter.

1. Einleitung

Seit dem Bekanntwerden ihrer ersten Fossilien zdh-
len die Pterosaurier aus den Plattenkalken der Sudli-
chen Frankenalb (CoLLINI 1784, CUVIER 1809) zu den
bei Sammlern und Museen begehrtesten Fossilien. Die
fremdartig anmutenden fliegenden Reptilien aus den
Steinbriichen bei Solnhofen, Eichstitt, Daiting, Painten
oder Kelheim gehoren heute zu den wertvollsten Vor-
zeigestiicken der Naturkundemuseen in aller Welt. In-
zwischen zédhlen die Pterosauria zu den am besten er-
forschten ausgestorbenen Reptilien der Erdgeschichte
(siehe BUFFETAUT & MAZIN 2003, UNWIN 2003, 2006
und WELLNHOFER 1993). Die erstaunlich umfangrei-
che éltere Literatur zu dieser Tiergruppe bis etwa 1993
ist in WELLNHOFER (1993) dargestellt. Eine ausfiihrli-
che Geschichte der Pterosaurierforschung findet sich in
WELLNHOFER (2008). Den aktuellen Forschungsstand
unter Einbeziehung vieler bedeutender Neufunde aus
aller Welt, insbesondere auch aus China, fasst WiTTON
(2013) zusammen. Trotz vieler hundert vorziiglich er-
haltener Pterosaurierfunde, die in den letzten zweiein-
halb Jahrhunderten aus den Plattenkalksteinbriichen
der Stdlichen Frankenalb bekannt wurden, gibt es im-
mer wieder Uberraschungen, mit denen niemand ge-
rechnet hitte. Der hier in Kap. 4. bis 5. vorgestellte Neu-
fund aus Painten ist dafiir ein herausragendes Beispiel.

2. Fundort, Fundschicht und Fundgeschichte
des neuen Pterosauriers

Im Plattenkalksteinbuch nérdlich von Painten wer-
den von der Firma RYGoL seit 1946 Oberjura-Platten-
kalke abgebaut. Seit 2001 werden in Absprache mit
der Betriebsleitung und Dr. WOLFGANG RyGoL durch
ein Team professioneller Fossilienausgréber unter der
Aufsicht des Diplomgeologen WoOLFGANG HACKEL
wissenschaftliche Grabungen durchgefiihrt. Die Lei-
tung und Betreuung der Grabungstitigkeit hat ein pri-
vates Forschungsinstitut unter der Leitung von BIRGIT
ALBERSDORFER.

Abb. 1: Grabungsfldche und Abbauhiitten des Albersdorfer-
Teams in den Schichtenfolgen des obersten Kimmeridgiums
im Steinbruch von Painten.

Fig. 1: Excavation area with shelters of the Albersdorfer dig-
ging-team in Painten quarry (Latest Kimmeridgian).

Die Paintner Plattenkalke entstanden ebenso
wie die Plattenkalke von Solnhofen und Eichstétt zur
Zeit des Oberen Jura vor etwa 150 Millionen Jahren als
Kalkschlammablagerungen im Bereich einer unter-
meerischen Wanne im Jurameer (MEYER et al. 1994,
MEYER & SCHMIDT-KALER 1983, 1993). Die Paintner
Plattenkalkwanne war von Mikroben-Schwammrif-
fen und Korallenriffen sowie von Karbonatsand-Rie-
geln umsdumt und hatte einen Durchmesser von etwa
15 km. Die Plattenkalkfolgen der oberen Steinbruch-
sohlen zdhlen zur Painten-Formation und entsprechen
altersméf3ig in etwa den Eichstétter und Solnhofener
Vorkommen (Unteres Tithonium). Die Schichtenfol-
gen im Bereich der unteren Steinbruchsohle, in denen
die wissenschaftlichen Grabungen durchgefiihrt wer-
den (Abb. 1), sind einige Hunderttausend Jahre élter
und koénnen aufgrund der Ammonitenfunde der Ul-
mense-Subzone des Obersten Kimmeridgiums zuge-
rechnet werden (SCHWEIGERT 2007). Sie sind damit
vom Alter her in etwa den Plattenkalken von Scham-
haupten vergleichbar (siehe VIOHL & ZAPP 2006). Al-
lerdings unterscheiden sie sich von diesen u.a. in ihrer
Gesteinsbeschaffenheit.

Im Verlauf der bisher zwolfjdhrigen Grabungsta-
tigkeiten kam eine beeindruckende Anzahl von Fossi-
lien in einer unerwartet hohen Artenvielfalt und hau-
fig hervorragenden Erhaltung zutage. Neben zahllosen
Pflanzenresten, Ammoniten, Tintenfischen und Sta-
chelhdutern, darunter vorziiglich erhaltenen Seeigeln,
wurden auch viele Krebse und insbesondere zahlreiche
Fischtaxa einschliefllich mehrerer seltener Quasten-
flosser gefunden. Ganz auflergewohnlich sind die vie-
len Reptilienfunde, die sonst in den Plattenkalken der



Siidlichen Frankenalb Raritéten sind. Dazu zdhlen Flug-
saurier mehrerer Gattungen, einige Schildkroten, Brii-
ckenechsen, Fischsaurier, kleinwiichsige Landkroko-
dile und grofSe Meereskrokodile von bis iiber vier Me-
tern Lange sowie der juvenile Dinosaurier Sciurumimus
(RAUHUT et al. 2012, TISCHLINGER 2013).

Im April 2011 wurden durch Herrn STE-
FAN HAHN, einen erfahrenen Mitarbeiter des Gra-
bungsteams, beim Abrdumen von wéihrend des Win-
ters aufgefrorenen briichigen Gesteinsschichten, ei-
nige Reste eines Pterosauriers entdeckt. Nach geziel-
ter Nachsuche wurde das gesamte, stark zerbrochene
Gesteinspaket mit den Flugsaurieresten geborgen.
Der Fund lag sodann zwar in mehreren Einzeltei-
len vor, aber mit Ausnahme eines kleinen proximalen
Abschnittes des rechten Unterarmknochens gingen
durch die Briiche keine Skelettelemente verloren. Die
dullerst zeitaufwindige und schwierige Préparation
des Fossils erfolgte sachkundig und akribisch durch
den Grabungsleiter Dipl.-Geol. WOLFGANG HACKEL
und den Prédparator STEFAN SELZER. Die Priparati-
onsarbeiten wurden genau dokumentiert. Ergédnzun-
gen oder irgendwelche anderen praparatorischen Ver-
falschungen sind definitiv auszuschliefen, was auch
durch die von H. T. durchgefithrten UV-Untersuchun-
gen bestdtigt wird. Eigentiimerin des Stiickes ist Frau
BIRGIT ALBERSDORFER.

3. Basale Pterosauria, Pterodactyloidea und
Mosaik-Pterosaurier

3. 1. Basale Pterosauria (,,Rhamphorhynchoidea”)
Nach fritherer Auffassung (siehe WELLNHOFER 1970,
1975, 1993) wurden zwei GrofSgruppen von Pterosau-
riern unterschieden: Die Rhamphorhynchoidea mit
zumeist langschwinzigen Formen und die durchweg
kurzschwiénzigen Pterodactyloidea. Bei der ersteren
Grofigruppe handelt es sich um mehrere basale Ptero-
saurierlinien, deren Urspriinge und verwandtschaft-
liche Beziehungen bis heute unklar sind. Diese unein-
heitliche Gruppe der ,Rhamphorhynchoidea® wird da-
her heute unter der Bezeichnung ,basale Pterosauria“
oder ,non-pterodactyloide Pterosauria“ zusammenge-
fasst. Im Gegensatz dazu gelten die Pterodactyloidea
als monophyletisch, gehen also sehr wahrscheinlich auf
einen gemeinsamen Vorfahren zurtick (UNwIN 2006).
Zu den basalen Pterosauria aus den Plattenkalken
der Stidlichen Frankenalb gehoéren die Rhamphorhyn-
chidae mit der sehr seltenen Gattung Scaphogna-
thus und der im Vergleich dazu sehr haufigen Gattung
Rhamphorhynchus (Abb. 2A). Kennzeichnende Merk-
male sind unter anderem eine Schwanzwirbelsaule, wel-
che die Lange der Rumpfwirbelsdule zumeist fast um
das Doppelte tibertrifft sowie Mittelhandknochen (Me-
tacarpalia), die kiirzer sind als die halbe Unterarmlange

(WELLNHOFER 1975, 1993) bzw. weniger als 70% der
Humeruslinge besitzen (LU et al. 2010). Das erste Glied
(Phalanx) der fiinften Zehe ist langer als dasjenige der
anderen Zehen. Die lange Endphalanx der fiinften Zehe
ist Pfriem-f6rmig ausgezogen und krallenlos. Zudem ist
sie in sich leicht nach medial gekriimmt. Die Endpha-
lanx ist nach medial gegen die erste Phalanx abgewin-
kelt. Die fiinfte Zehe wurde gegen den Rest des Fufles
abgespreizt getragen und besafl daher eine grofiere Be-
wegungsfreiheit als die anderen Zehen (WELLNHOFER
1975). Die Halswirbelsidule besteht aus kurzen, massi-
ven Wirbeln, die kaum lénger als hoch sind und nadel-
formige Halsrippen tragen, die etwa so lang sind wie die
Wirbelkorper. Die Halswirbelsdule der basalen Ptero-
saurier ist stets kiirzer als die Rumpfwirbelsdule und ge-
lenkt von caudal her mit dem Schédel. Kopf und Hals
liegen dabei fast in einer Linie. Der langgestreckte Sché-
del besitzt ein Fanggebiss aus nach vorne gerichteten,
spitzen und nach caudal gebogenen Zihnen, die meist
weit auseinander stehen und bei geschlossenen Kiefern
zwischen einander greifen. Die Voraugenoftnung (An-
torbitalfenster) ist bei den basalen Pterosauria durch
eine Knochenbriicke von der rostral davon liegenden
dufleren Nasenoffnung getrennt. Die aus bis zu 40 Wir-
beln gebildete Schwanzwirbelséule besteht aus in Rich-
tung Schwanzende zunehmend linger werdenden zy-
lindrischen Wirbelkorpern, die durch stark verldngerte,
nadel- oder fadenférmige Knochenfortsitze (Himapo-
physen und Zygapophysen) miteinander verzahnt sind
und so die Schwanzwirbelsiule versteifen (WELLNHO-
FER 1975). Nur die basalen 8 bis 12 Schwanzwirbel sind
im Bereich der Schwanzflughaut (Uropatagium) gegen-
einander beweglich. Die Anurognathidae, eine weitere
Gruppe basaler Pterosauria, ist in den Plattenkalken mit
der dufSerst seltenen Gattung Anurognathus (Abb. 2B)
vertreten und weist die meisten der oben beschriebenen
Merkmale auf, besitzt jedoch eine Schwanzwirbelséule,
die kiirzer ist als die Wirbelsédule des Rumpfes (BEN-
NETT 2007).

3. 2. Pterodactyloidea

Bei den Pterodactyloidea besteht die Schwanzwirbel-
sdule aus kurzen, zylindrischen bis scheibenformigen
Wirbeln. Bei Pterodactylus (Abb. 2C) sind es maximal
16 (WELLNHOFER 1970). Die Schwanzwirbel haben
keine Hamalbogen und nur die basalen tragen kurze,
gerundete Zygapophysen. Lediglich bei Pterodaus-
tro sind Andeutungen einer dorsalen Verklammerung
der Schwanzwirbel feststellbar (CopoRNIU 2005). Die
Schwanzwirbel der Pterodactyloidea sind also in der
Regel nur lose miteinander verbunden. Bedingt durch
die stark verldngerten mittleren fiinf bis sechs Halswir-
bel ist der Hals der Pterodactyloidea wesentlich ldnger
im Verhaltnis zum Rumpf als bei den basalen Pterosau-
ria. Selbst bei den kurzhalsigen Ornithocheiriden aus
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Abb. 2: Basale Pterosauria (A und B) und Pterodactyloidea (C)
aus dem Solnhofener Plattenkalk von Eichstatt:

A) Rhamphorhynchus muensteri, Jura-Museum Eichstitt,
JME-SOS4009;

B) Anurognathus ammoni, Slg. Dieter Kiimpel, Wuppertal;

C) Pterodactylus kochi, Naturhistorisches Museum Wien,
NHMW 1975/1756. 1) Humerus (Oberarm), 2) Radius/Ulna
(Unterarm), 3) Metacarpus (Mittelhand), 4) Schwanzwirbel-
saule, 5) fiinfte Zehe.

der Kreidezeit sind die Korper der mittleren Halswir-
bel mindestens doppelt so lang wie hoch. Die Halswir-
belsdule tragt den oft mehr als korperlangen Schédel
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Fig. 2: Basal pterosaurs (A und B) and Pterodactyloidea (C)
from the Solnhofen Limestone from Eichstatt:

A) Rhamphorhynchus muensteri, Jura-Museum Eichstitt,
JME-SOS4009;

B) Anurognathus ammoni, col. Dieter Kiimpel, Wuppertal;
C) Pterodactylus kochi, Natural History Museum Vienna,
NHMW 1975/1756. 1) humerus, 2) radius/ulna, 3) metacar-
pus, 4) tail, 5) fifth toe.

von ventral. Als weiteres Unterscheidungsmerkmal zu
den basalen Pterosauria fehlt bei den Pterodactyloidea
im Schédel die Knochenbriicke zwischen Antorbital-




fenster und Nasenoffnung. Stattdessen bilden die bei-
den miteinander verschmolzenen Schidel6ffnungen
ein grofles Nasoantorbitalfenster. Im Verhéltnis zum
Rumpf sind die Hinterextremitéten der meisten Ptero-
dactyloidea langer als bei den basalen Pterosauria. Der
Metacarpus erreicht bei den Pterodactyloidea mehr als
die halbe Unterarmlénge, bisweilen sogar mehr als die
zweifache Unterarmlédnge (WELLNHOFER 1970, 1993),
auflerdem fehlt den im Querschnitt gerundet dreiecki-
gen Flugfingergliedern der Pterodactyloidea die bei
den basalen Pterosauria vorhandene Léngsfurche auf
der Ventralfliche. Das Fufiskelett der Pterodactyloi-
dea besitzt zwar auch funf Zehen, aber das Metatarsale
(Mittelfuflknochen) des fiinften Fufistrahls ist auf ein
kleines, im Umriss dreieckiges Kndchelchen reduziert
und die fiinfte Zehe besteht aus einer einzigen, winzi-
gen Phalanx. Die Zéhne der Pterodactyloidea stehen,
von einigen Ausnahmen abgesehen, in dichten Reihen,
sind meist gleichférmig gebaut und sind zumeist lot-
recht zu den Kieferrindern ausgerichtet. Nach auflen
gerichtete Zahne finden sich tiberwiegend bei den Fil-
trierern und den Ornithocheiriden. Bei einigen pte-
rodactyloiden Pterosauriern (und nur bei diesen, nie-
mals aber bei den basalen Pterosauria) gibt es zahnlose
Schnibel.

3.3. Mosaik-Pterosaurier

Vor wenigen Jahren wurden aus der oberjurassischen
Tiaojishan-Formation (unterstes Oxfordium nach Liu
et al. 2012) der Provinz Liaoning in Nordostchina mit
Darwinopterus (Abb. 3), Wukongopterus und Kunpen-
gopterus Pterosaurierfunde beschrieben, die nach Auf-
fassung der Bearbeiter Ubergangsformen zwischen
den basalen Pterosauria und den Pterodactyloidea re-
prasentieren (LU et al. 2010, UNWIN et al. 2009, UN-
WIN & LU 2013, WANG et al. 2009, 2010). Diese Wu-
kongopteridae weisen Mosaikmerkmale in Form ei-
ner Kombination von basalen und pterodactyloiden
Merkmalen auf. Zu den basalen Merkmalen zéhlen die
lange, mit Knochenspangen verklammerte Schwanz-
wirbelséule, die fiinfte Zehe mit zwei verlédngerten Pha-
langen, das stabférmige, gegen den iibrigen Mittelfuf3
(Metatarsus) abspreizbare Metatarsale V, im Verhilt-
nis zum Unterarm und Oberarm kurze Mittelhandkno-
chen und die Lingenverhéltnisse der Hinterextremité-
ten und der Flugarmphalangen (LU et al. 2010, UNWIN
et al. 2009, UNwIN & LU 2013, WANG et al. 2009, 2010).
Die mittleren Halswirbel sind langer als hoch und tra-
gen keine Halsrippen. Die Halswirbelséule ist also in
Relation zum Rumpf langer als bei den basalen Ptero-
sauria, aber nicht so lang wie bei den Pterodactyloidea.
Der Schédel hat mehr als die eineinhalbfache Lange der
Rumpfwirbelsdule und ist damit deutlich ldnger als bei
allen bekannten basalen Pterosauria. Er zeigt typische
pterodactyloide Merkmale (UNwIN & LU 2013), darun-

Abb. 3: Darwinopterus modularis, Tiaojishan-Formation, un-
terstes Oxfordium aus Linglonta, Liaoning, China. Exemplar
YH-2000, Yishou Museum, Yixian, China.

Fig. 3: Darwinopterus modularis, Tiaojishan Formation, low-
ermost Oxfordian from Linglonta, Liaoning, China. YH-2000,
Yishou Museum, Yixian, China.

ter vor allem ein grofies Nasoantorbitalfenster und ein
an urspriingliche Pterodactyloidea wie Pterodactylus
und Germanodactylus erinnerndes Bezahnungsmus-
ter aus etwa gleichgroflen kegelformigen Zahnen. LU et
al. (2010) und UNWIN et al. (2009) stellten das neue Ta-
xon Monofenestrata auf, das sowohl die Wukongopte-
ridae als auch die Pterodactyloidea einschliefit. WANG
et al. (2009, 2010) platzierten die Wukongopteridae da-
gegen als basale Gruppe innerhalb der non-pterodacty-
loiden Pterosauria. Auflerdem sind aus dieser Gruppe
der Wukongopteridae weitere, allerdings sehr unvoll-
stindig erhaltene Funde aus mittel-oberjurazeitlichen
Schichtenfolgen aus Grofbritannien bekannt gewor-
den (ANDRES et al. 2011, MARTILL&ETCHES 2013,
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Abb. 4: Der neue Paintner Pro-Pterodactyloide, aufgenommen
bei Normallicht.

Abb. 5: Der neue Paintner Pro-Pterodactyloide, aufgenommen
unter ultraviolettem Licht (UV A, 365 Nanometer , selektive
Filterung).

HE i s g

Fig. 4: The new Painten pro-pterodactyloid photographed
under normal light.

Fig. 5: The new Painten pro-pterodactyloid photographed
under ultraviolet light (UV A, 365 nanometers, selective
filtering).




STEEL 2010). Weitere Funde von Mosaik-Pterosauri-
ern in Form isolierter Knochenreste stammen aus dem
Mitteljura  Argentiniens (RAUHUT & LOPEZ-ARBA-
RELLO 2008, CODORNIU et al. 2010, PAULINA CARA-
BAJAL et al. 2011). 2009 wurde erstmals eine Mosaik-
form aus den Plattenkalken der Siidlichen Frankenalb
gefunden, die vorldufig und informal als ,Rhamphod-
actylus“ bezeichnet wurde (RAuHUT 2012). Es han-
delt sich um ein weitgehend vollstindiges aber nur teil-
weise artikuliertes Skelett aus der Mérnsheim-Forma-
tion von Mithlheim. Diese Schichtenfolgen lagern tiber
den Plattenkalken der Solnhofen-Formation und sind
nach SCHWEIGERT (2007) einige Hunderttausend Jahre
jiinger. Obwohl nur eine Kurzbeschreibung des Miihl-
heimer Pterosauriers vorliegt, ist festzustellen, dass der
Schédel demjenigen der urspriinglichen Pterodactyloi-
dea wie z. B. der Gattung Pterodactylus recht dhnlich ist
(RAUHUT 2012). Der kurze Schwanz aus etwa 14 kurzen
Wirbeln erinnert ebenfalls an Pterodactyloidea, zeigt
aber ein typisches Merkmal basaler Pterosauria, die
Verzahnung der Wirbel durch nadelformig verlangerte
Zygapophysen und Himapophysen (RAUHUT 2012).

4. Ein neuer Mosaik-Pterosaurier aus Painten

Im Jahr 2011 wurde bei den Grabungen des ALBERS-
DORFER-Teams im Steinbruch von Painten (siehe
oben Kap. 2. und Abb. 1) ein neuer Flugsaurierfund
geborgen, der, dhnlich wie der ,Rhamphodactylus”
aus Miihlheim, eine ganze Reihe von Mosaikmerk-
malen aufweist, allerdings in noch wesentlich ein-
deutigerer Ausprigung. Zwischen den beiden Fun-
den gibt es zwar zahlreiche Gemeinsambkeiten, eine
kongenerische oder gar konspezifische Ubereinstim-
mung ist jedoch keineswegs gesichert und auch auf-
grund des unterschiedlichen geologischen Alters
nicht sehr wahrscheinlich. Da aus formalen Griinden
derzeit noch keine wissenschaftliche Namensgebung
erfolgen kann, bezeichnen wir den Fund vorlaufig als
den ,Paintner Pro-Pterodactyloiden”. Im Gegensatz
zu dem disartikulierten Miihlheimer ,Rhamphod-
actylus” aus der Mornsheim-Formation des Unteren
Tithoniums ist das stratigraphisch wesentlich &ltere
Paintner Exemplar aus dem Oberen Kimmeridgium
vollstdndig artikuliert und weist stellenweise Weich-
teilerhaltung auf. Der auf den ersten Blick an einen
Pterodactylus erinnernde Pterosaurier (Abb. 4 und 5)
zeigt eine Merkmalskombination basaler non-pterod-
actyloider Pterosauria (die frither als ,Rhamphorhyn-
choidea” bezeichnet wurden) und urspriinglicher Pte-
rodactyloidea. Einige Merkmale sind intermediér,
sind also weder fiir die eine, noch die andere Gruppe
typisch. Von der Konstruktion her wire der Paintner
Pro-Pterodactyloide sozusagen der letzte Schritt auf
dem langen Weg von einer basalen Pterosaurierkonst-
ruktion zu einer pterodactyloiden.

Abb. 6: Schidel des Paintner Pro-Pterodactyloiden unter UV.
Der langestreckte Schidel weist ein grofSes Nasoantorbitalfens-
ter auf, ein typisches Merkmal der Pterodactyloidea. Bei den
dunkelblauen Verfirbungen handelt es sich um Klebefugen.

Fig. 6: Skull of the Painten pro-pterodactyloid under UV. The
long skull shows a large nasoantorbital fenestra, a character
typical of pterodactyloids. The dark bluish stains represent
glued cracks.

Der Schédel (Abb. 6) ist 93,4 mm lang und dhnelt
den Schideln urspriinglicher Pterodactyloidea wie
Pterodactylus oder Germanodactylus. Antorbitalfens-
ter und Nasenoffnung sind, wie bei den Pterodactylo-
idea, miteinander verschmolzen und bilden ein gro-
es Nasoantorbitalfenster. Die spitzkegeligen langen
Zidhne stehen bei dem Paintner Pro-Pterodactyloiden,
ahnlich wie bei den meisten basalen Pterosauria (z.B.
bei Rhamphorhynchus), weit auseinander und sind im
vorderen Kieferabschnitt nach seitlich auflen gerich-
tet. Eine dhnliche Zahnkonfiguration findet sich an-
sonsten nur noch bei den kreidezeitlichen Ornithoch-
eiriden. Im Oberkiefer befinden sich elf Zdhne pro Kie-
ferast zuziiglich zweier Ersatzzdhne, im Unterkiefer
(Abb. 7) neun Zahne sowie drei Ersatzzihne.

Abb. 7: Rostraler Unterkieferbereich des Paintner Pro-Pte-
rodacyloiden im Normallicht. Die rostralen Zdhne sind nach
rostral gerichtet, ein Ersatzzahn ist zu erkennen.

Fig. 7: Rostral part of the mandible in normal light. The rostral
teeth are pointing rostrally, one replacement tooth is visible
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Die Halswirbelsdule gelenkt von unten mit dem
Schédel wie bei den Pterodactyloidea und bei Dar-
winopterus. Die Gesamtlinge der Halswirbelsdule be-
triagt etwa 55 mm und ist in Relation zum Rumpf deut-
lich kiirzer als bei den Pterodactyloidea (siehe Abb. 8).
Die mittleren Cervicalwirbel sind 10 bis 11 mm lang bei
einer Breite von 6 bis 8 mm, was einem Léngen/Brei-
ten-Verhaltnis von etwa 5:3,5 entspricht. Im Gegen-
satz dazu ist bei Darwinopterus der Hals durch Verldn-
gerung der Halswirbel 3 bis 7 betrichtlich langer und
zeigt mit einem Léngen/Breiten-Verhéltnis von etwa
2:1 pterodactyloide Verhéltnisse (LU et al. 2010).

Die relativ kurze Schwanzwirbelsdule (siehe Abb.
9) erinnert an diejenige von Pterodactylus, ist jedoch im
Verhiltnis etwa doppelt so lang. Es sind 14 Wirbel iiber-
liefert, bis zu drei weitere konnten noch vorhanden sein,
sind aber z.T. durch andere Knochen iiberdeckt. Die
Wirbelkorper sind mit feinen, diinnen Knochenfortsat-
zen (Zygapophysen und Hédmapophysen) miteinander
verwoben (Abb. 10), wie das auch bei den basalen Ptero-
sauria, z. B. bei Rhamphorhynchus, der Fall ist.

Abb. 8: Rumpfbereich des neuen Paintner Pro-Pterodactyloi-
den unter UV: Der Metacarpus (Mittelhand) ist im Vergleich
zu basalen Pterosauria (siehe Abb. 2 A-B) deutlich verldngert.
Ebenfalls verldngert ist das Pteroid. Zwischen der Wirbelsaule
und den Knochen der Flugarme ist Weichteilerhaltung ein-
schliefllich von Aktinofibrillen aus der Armflughaut tiberliefert.

Rumpfskelett, Schulter- und Beckengiirtel der
basalen Pterosaurier und der jurassischen Pterod-
actyloidea unterscheiden sich nicht signifikant. Das
Rumpf- und Giirtelskelett des Paintner Pro-Pterodac-
tyloiden fillt in das gleiche Raster. Genauere Aussagen
sind erst moglich, wenn die Anatomie der Rumpfske-
lette von basalen Pterosaurierformen vergleichend un-
tersucht wurde, was bisher nicht der Fall ist.

Die Biometrie des neuen Paintner Flugsauriers
(Abb. 11) weist Gemeinsamkeiten mit der des Miihl-
heimer Fundes auf. So sind die Mafle von Oberarm-
knochen (Humerus)), Unterarmknochen (Radius und
Ulna) und (Mittelhand (Metacarpus) denen des Miihl-
heimer ,Rhamphodactylus sehr &hnlich und das Ver-
hiltnis zwischen Oberarmknochen und Metacarpale
IV (vierter Mittelhandknochen) liegt bei beiden Exem-
plaren zwischen den Langenverhiéltnissen basaler non-
pterodactyloider Pterosauria und der Pterodactyloidea
(sieche RAUHUT 2012, Abb. 5). Das Metacarpale IV des
Paintener Pro-Pterodactyloiden erreicht etwa 46 % der
Unterarmldnge und etwa 63 % der Oberarmliange. Es

Fig. 8: Trunk area of the Painten pro-pterodactyloid under UV:
The metacarpal IV is long when compared to basal Pterosauria
(cf. Fig. 2 A-B). Note the pteroid is elongated. Soft parts which
also comprise wing membrane elements with aktinofibrils

are visible between the vertebral column and the bones of the
wing finger.




ist im Vergleich zu basalen Pterosauria deutlich ver-
langert und auch ldnger als bei den Wukongopteridae.
Das Verhdltnis der inneren Abschnitte der Vorderext-
remitéten (Oberarm + Unterarm + Mittelhand) betrégt
beim Paintner Pro-Pterodactyloiden fiir den Unterarm
45,5% und fiir die Mittelhand 21 % . Es féllt damit ge-
rade noch jeweils in den Randbereich der fiir Darwino-
pterus angegebenen Werte (UNWIN&LU 2013). Das
leicht sigmoid geschwungene, spitz ausgezogene Pte-
roid ist etwa ein Drittel so lang wie die Unterarmkno-
chen, was ein pterodactyloides Merkmal ist. Bei den
basalen Pterosauria ist der Knochen wesentlich kiirzer,
gerade, und hat ein abgestutztes freies Ende.

Die Liangenverhiltnisse der Hinterextremita-
tenknochen des Paintner Pro-Pterodactyloiden ent-
sprechen weitgehend denjenigen basaler Pterosauria
und der Pterodactyloidea. Dieses Merkmal ist offen-
bar konservativ. Das Femur ist allerdings geringfiigig

Abb. 9: Beckenbereich, Schwanzwirbelsaule und Hinterext-
remitéten des Paintner Pro-Pterodactyloiden unter UV. Die
krallenlose fiinfte Zehe besteht, dhnlich wie bei den basalen
Pterosauria, aus zwei verldngerten Phalangen, von denen die
zweite gebogen und abgewinkelt ist (siehe Pfeil). In Bildmitte
links erkennt man die gekriimmte vierte Flugfingerphalanx
des linken Flugarms mit einem unter Kallusbildung verheilten
Knochenanbruch, der vermutlich auf eine Bissverletzung zu-
riickzufithren ist.

langer als der Humerus, was auch bei den basalen Pte-
rodactyloidea der Fall ist und auf bessere Laufleistun-
gen hindeutet als sie fiir die non-pterodactyloiden Pte-
rosauria zu vermuten sind. Bei basalen Pterosauria ist
das Femur ndmlich maximal so lang wie der Humerus,
meist aber etwas kiirzer.

Der Fuf$ (sieche Abb. 9) hat einen zweiteiligen
fiinften Digitus, der im Aufbau dem eines typischen
Rhamphorhynchiden &hnelt. Das gebogene pfriemen-
férmige, abgewinkelte zweite Zehenglied der fiinften
Zehe war gegen das erste beweglich. Die gesamte Zehe
konnte gegen den kurzen, gerundet dreieckigen und
nicht mehr abspreizbaren fiinften MittelfulSknochen
(Metatarsale V) nur in sehr geringem Mafle abdu-
ziert werden. Der fiinfte Fuf$strahl konnte &hnlich wie
bei den non-pterodactyloiden Pterosauria zum Nach-
spannen der Schwanzflughaut genutzt werden, aller-
dings in sehr geringem Mafle.

Fig. 9: Pelvis, vertebral column of the tail and hind legs of the
Painten pro-pterodactyloid under UV. The clawless fifth toe
consists of two elongated phalanges (see arrow), a character
typical of basal pterosaurs. The fourth phalanx of the left wing
finger is crooked showing a healed fracture with considerable
callus formation. The injury probably results from a bite into
the wingtip.




Abb. 10: Mittelbereich der Schwanzwirbelsiule des Paintener
Pro-Pterodactyloiden im Normallicht mit gut sichtbaren Kno-
chenfortsiatzen, welche die Schwanzwirbel versteifen, wie es
typischerweise bei basalen Pterosauria der Fall ist.

Weichteilerhaltung kommt im gesamten Rumpf-
bereich und zwischen den Flugarmelementen vor, wird
aber erst bei selektiver Filterung unter ultraviolettem
Licht sichtbar (zur Untersuchungstechnik siehe FREY
etal. 2003, TISCHLINGER 2002, TISCHLINGER & ARRA-
TIA 2013, TISCHLINGER & FREY 2002). Es handelt sich
um verschiedene nicht eindeutig identifizierbare Ge-
webereste sowie um Flughautrelikte mit feinen Akti-
nofibrillen (siehe Abb. 8).

Die vierte Flugfingerphalanx des linken Flugar-
mes weist mittig einen unter Kallusbildung krumm
verheilten Knochenanbruch auf, der méglicherweise
auf eine Bissverletzung der Fliigelspitze zuriickzufiih-
ren ist, weil der Kallus eine gerundete Einbuchtung
auf seiner Cranialfliche zeigt (siehe Abb. 9). Der Kal-
lus weist ansonsten eine glatte Oberfliche auf. Inwie-
weit dadurch die Flugfahigkeit wihrend des Heilungs-
prozesses beeintrachtigt war, bleibt offen, doch schei-
nen manche Pterosaurier selbst mit Knochenbriichen
an den Hinterextremititen gute Uberlebensaussich-
ten gehabt zu haben, wie eine unter Kallusbildung ver-
heilte Femurfraktur bei einem Pterodactylus belegt
(T1ISCHLINGER 1993).
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Fig. 10: Close-up of the middle section of the vertebral column
of the tail in normal light showing the needle-like articular
processes and hemapophyses stabilizing the caudal vertebrae,
which is typical of basal Pterosauria.

5. Diskussion

Das Verwandtschaftsverhiltnis zwischen den basalen
Pterosauria (,Rhamphorhynchoidea®) einschliefllich
der Anurognathidae) und den Pterodactyloidea war
lange Zeit ritselhaft, insbesondere, weil die Pterodac-
tyloidea sozusagen aus dem Nichts wihrend des Ober-
jura im Fossilbericht erscheinen und das ohne Uber-
gangsformen. Das énderte sich mit der Entdeckung
von Darwinopterus und der anderen Wukongopteri-
dae, die bislang fiir den unteren Oberjura nachgewie-
sen sind (siehe Kap. 3.3.). Im oberen Mitteljura tau-
chen auch die kurzschwinzigen Anurognathidae auf,
die in der Unterkreide ausstarben. Sie sind charakteri-
siert durch eine pterodactyloide Schwanzwirbelsaule,
wihrend alle anderen Merkmale diejenigen eines ba-
salen Pterosauriers sind, mit Ausnahme des fiir diese
Gruppe einzigartigen kurzen, gerundeten Schédels. Im
Mitteljura und Oberjura entstanden also aus den frii-
hen basalen Pterosaurierformen zumindest drei neue
Gruppen, die sich entweder in der Halslinge und im
Schédelbau oder in der Konfiguration des Flugappara-
tes voneinander unterscheiden: die Anurognathidae,
die Wukongopteridae und die Pterodactyloidea. Von
der Konstruktion des Flugapparates her unterscheiden
sich die Pterodactyloidea von den Wukongopteridae



und Anurognathidae in einem entscheidenden Merk-
mal: der Reduktion der funften Zehe, welche bei den
basalen Pterosauria einschliefdlich der Wukongopteri-
dae und Anurognathidae die Spannung und den An-
stellwinkel des Uropatagiums beeinflusst.

Mit dem Pro-Pterodactyloiden aus Painten haben
wir eine Pterosaurierkonstruktion vor uns, die zwei
wesentliche Schritte auf dem Weg von einer basalen
Pterosaurierkonstruktion zu einer pterodactyloiden
erhellt: die Reduktion des Schwanzes und der fiinften
Zehe. Die Schwanzwirbelséule ist zwar auf den uropa-
tagialen Teil verkiirzt, tragt aber wegen der stabilen in-
tervertebralen Gelenke zu Stabilisierung des Uropata-
giums bei. Der fiinfte Strahl, der etwa halb so lang ist
wie die tibrigen Strahlen des Fufles, kann mit seiner
abgewinkelten zweigliedrigen Zehe das Uropatagium
unabhiéngig von der Armflughaut kontrollieren, wenn
auch in einem sehr geringen Mafle. Die Hinterextremi-
titen hatten sicherlich einen hohen Anteil an der Be-
wegung des Uropatagiums. In wieweit die Riickpfei-
lung der Fliigel und die Spreizung der Hinterextremi-
taten dadurch beeinflusst war, muss noch untersucht
werden. Der Metacarpus, der nahezu die halbe Unter-
armlidnge (etwa 46 %) und etwa 63 % der Humeruslédnge
erreicht, ist ein Hinweis darauf, dass die Riickpfeilung
der Fliigel geringer war als bei Rhamphorhynchus.

Abb. 11: Biometrie des Paintner Pro-Pterodactyloiden
(Maf3e in mm).

Der Schiadel des Paintner Pro-Pterodactyloiden
zeigt, anders als Darwinopterus, ein Charakteristikum
basaler Pterosauria: grofie Interdentalrdume und nach
rostrolateral gerichtete Fangzdhne im rostralen Kiefer-
bereich. Eine derartige Bezahnung kommt innerhalb
der Pterodactyloidea nur bei den Ornithocheiriden
vor. Auch beziglich der Halsldnge relativ zur Lénge
des Rumpfes sind die Ornithocheiriden dem Paintner
Pro-Pterodactyloiden sehr dhnlich. Die tibrigen Pro-
portionen im Flugapparat der Ornithocheiriden mit
dem im Verhéltnis zum Humerus kurzen Femur und
dem in Verhiltnis zum Ober- und Unterarm langen
Flugfinger dhneln dagegen eher einer Rhamphorhyn-
chus-Konstruktion als einem klassischen Pterodacty-
loiden einschlieflich Pterodactylus.

Die Osteologie des Pro-Pterodactyloiden aus
Painten erlaubt folgende Riickschliisse beziiglich der
Evolution der Pterodactyloidea:

1.) Die Verkleinerung der basalen Schwanzwirbel
und die Destabilisierung der Zwischenwirbelgelenke
der Schwanzwirbelsdule geht einher mit der Verkiir-
zung der fiinften Zehe, nicht aber notwendigerweise
die Verkiirzung des Schwanzes auf den Caudalrand des
Uropatagiums. Wie die Anurognathidae zeigen, war
zumindest bis zu einer Spannweite bis etwa einen Me-
ter die Verkiirzung und Destabilisierung der Schwanz-

Fig. 11: Biometry of the new Painten pro-pterodactyloid
(measured in mm).

max. Schédelldnge 93,4

Unterkieferldnge 74,4

Zungenbein 27,6

Schwanz (Mindestmaf3) 24.4

Vorderextremitat rechts links Hinterextremitét rechts links
Humerus 34,3 ?[{ium 24,0 ?
Radius 46,7 47,2 |Femur 32,7 ?
Ulna 46,5 46,7 | Tibia 38,5 38,3
Carpus 4,7 4,6 | Tarsus 2,9 2,6
Pteroid 15,9 ?||Metatarsale I 12,3 12,1
Metacarpale I ? 21,6||Metatarsale II 12,6 12,6
Metacarpale 11 20,9 ?[|Metatarsale III 12,1 12,4
Metacarpale II1 21,4 ?||Metatarsale IV 9,6 9,7
Metacarpale IV 21,6 ?[|Metatarsale V 2,9 3,1
Digitus I 12,0 ?||Digitus I 8,3 8,2
Digitus II 17,0 ?[|Digitus II 11,8 11,5
Digitus III 20,4 ?| |Digitus III 12,8 12,5
Flugfingerphalanx 1 39,1 ?[|Digitus IV 12,0 12,2
Flugfingerphalanx 2 42,8 ?||Digitus V Phalanx 1 3,8 3,8
Flugfingerphalanx 3 ? ?[|Digitus V Phalanx 2 4.6 4,4
Flugfingerphalanx 4 33,8 deformiert
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wirbelsdule auch ohne die Reduktion der fiinften Zehe
moglich. Dadurch wurde die Laufleistung allerdings
nicht verbessert.

2.) Die Verkiirzung der funften Zehe ist gekoppelt
mit der Verlangerung des Metacarpus relativ zum Un-
terarm um mehr als 50 % und relativ des Humerus tiber
die 70 %-Grenze hinaus. Dies steht moglicherweise im
Zusammenhang mit der Verbesserung der Laufleistung
und der Verringerung der Riickpfeilung der Fliigel.

3.) Die unabhingige Spannung des Uropatagiums
durch die fiinfte Zehe war, wenn auch in sehr gerin-
gem Mafle, moglich, wurde aber wohl graduell von den
Hinterbeinen tibernommen.

4.) Die Flughaut der propterodactyloiden Pterosau-
rier muss diinner und dehnbarer gewesen sein als die-
jenige der Rhamphorhynchinen. Ansonsten wire die
Spannungskontrolle iiber die Hinterbeine alleine nicht
moglich gewesen, selbst wenn man eine Reduktion
des an den Beinen ansetzenden Teils der Flughaut an-
nimmt.

5.) Die Evolution des pterodactyloiden Schideltyps
und die Reduktion der Halsrippen sind unabhingig
von der Evolution des pterodactyloiden Flugapparats.
6.) Die Tatsache, dass der Paintner Pro-Pterodac-
tyloide im Gegensatz zu den Wukongopteridae einen
Bezahnungstyp aufweist, wie er fiir basale Pterosaurier
typisch ist, konnte damit zusammenhéngen, dass der
pterodactyloide Bezahnungstyp zweimal unabhingig
voneinander entstanden ist: einmal bei den Wukon-
gopteridae und ein zweites Mal bei den Pterodactylo-
idea sensu stricto. Eine andere Moglichkeit wire, dass
der basale Bezahnungstyp innerhalb der pterodactylo-
iden Vorkonstruktionen bis zu den basalen Pterodac-
tyloidea persistierte, aus denen dann die Ornithoch-
eiriden hervorgegangen sein konnten, die den basalen
Bezahnungstyp und die kurze Halswirbelsdule in Be-
zug zum Rumpf beibehalten haben. Der Metacarpus
der Ornithocheiriden ist etwa so lang oder etwas lédn-
ger als der Humerus und entspricht damit den Verhalt-
nissen z. B. bei Pterodactylus.

Der Pro-Pterodactyloide aus Painten ist somit von
der Konstruktion her zusammen mit dem Miithlheimer
»~Rhamphodactylus“ die letzte Stufe auf dem Weg zur
Pterodactyloidea-Konstruktion, die durch die Reduk-
tion des fiinften Fufistrahls bei gleichzeitiger Reduk-
tion des Schwanzes und die Verldngerung des Metacar-
pus beziiglich der Humeruslénge tiber die 70 %-Grenze
hinaus charakterisiert ist. Diese Verdnderungen ge-
schahen graduell in stets funktionalen Schritten, die
nun auch fossil dokumentiert sind. Bei dem stratigra-
phisch wesentlich jingeren ,Rhamphodactylus” ist die
funfte Zehe zwar sehr schlecht erhalten, scheint aber
kleiner zu sein als bei dem Paintner Pro-Pterodactylo-
iden. Da der Paintner Pro-Pterodactyloide zeitgleich
mit den frithen Pterodactyloidea gelebt hat, miissen die
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Pterodactyloidea frither, und zwar im unteren Oberjura
oder bereits im Mitteljura, entstanden sein.
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