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Zusammenfassung: Das berühmte Ichthyostega aus
dem oberen Oberdevon hat seinen Status als
„erstes Amphib“ aufgrund neuer Erkenntnisse
möglicherweise eingebüßt. Es ist zwar eindeutig
ein Tetrapode, lebte aber dennoch wahrscheinlich
vornehmlich im Wasser. Der gleichalte Tetrapode
Acanthostega mit acht Fingern gilt sogar als aus-
schließlich wasserlebend. Mit dieser Einschät-
zung geht ein Paradigmenwechsel in den Evoluti-
onsvorstellungen zur Entstehung der Tetrapoden
einher: Die fünfgliedrige Vierbeiner-Extremität
dürfte demnach bereits im Wasser entstanden sein,
nicht erst bei der Eroberung des Landes. 

Aus dieser Sicht folgt jedoch ein bislang
ungelöstes evolutionstheoretisches Dilemma:
Manche Merkmale sprechen deutlich für eine
primäre Lebensweise im Wasser (wonach wichti-
ge Tetrapodenmerkmale also im Wasser entstan-
den wären), ebenso gewichtige Merkmale deuten
jedoch darauf hin, daß sie von landlebenden For-
men abstammen, also sekundär wasserlebend sind
(wobei dann die Herkunft der landlebenden Vor-
läufer völlig im Dunkeln wäre). 

Die evolutionären Zusammenhänge der For-
men des Oberdevons untereinander und mit jün-
geren Tetrapoden des Karbons sind zudem unklar.

Ichthyostega

Ichthyostega („Fisch-Panzer“, Abb. 11) ist der
bekannteste devonische Tetrapode und als „erstes
Landwirbeltier“ in die Geschichte der Paläontolo-
gie eingegangen. In der Tat gehört Ichthyostega zu
den geologisch frühesten eindeutigen Vierbeinern,
da die Hinterextremitäten eindeutig typisch tetra-
podenartig ausgebildet sind. 

Kopf. Das etwa 1,5 m große Ichthyostega wurde
im Famennium (oberes Oberdevon) Grönlands
gefunden (Abb. 12). Der Schädel ist ca. 25 cm lang
und weist ein ausgeprägtes Mosaik von Fisch- und
Tetrapodenmerkmalen auf, besitzt aber auch eini-
ge einzigartige Merkmale. Ungewöhnlich ist der im
Vergleich mit Fischen und anderen Vierbeinern
extrem enge Bau des Hirnschädels. Sein hinterer
Teil ist stark verlängert. Die Regionen beidseitig
des Hirnschädels scheinen hohle Kammern gewe-

sen zu sein, deren Seiten durch Knochenwände
verstärkt waren. CLACK konnte im Jahr 2003 durch
detaillierte Studien zeigen, daß es sich um ein hoch-
spezialisiertes Ohr handelt, welches wahrschein-
lich für ein Hören im Wasser geeignet war. Die Ohr-
region einschließlich dem dünnen Stapes (ent-
spricht dem Steigbügel, einem Gehörknöchelchen
bei Säugetieren) ist in vielerlei Hinsicht deutlich
verschieden von allen bekannten Konstruktionen
früher Tetrapoden und tetrapodenähnlichen
Fischen wie Eusthenopteron und Panderichthys
(CLACK 2003; vgl. 1. Teil in der vorigen Ausgabe). 

Neuerdings wurde die Existenz von Kiemen-
bögen nachgewiesen (CLACK 2003), was ebenfalls
(wie die Ohrregion) dafür spricht, daß Ichthyostega
mehr ans Wasserleben angepaßt war, als lange Zeit
angenommen wurde, auch wenn die Serie der
Opercularknochen (Kiemendeckel) größtenteils
fehlt (CARROLL 1993, 175).
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Tetrapoden = Vierbeiner 
Griech: tetra = vier, pous, podos = 
Bein. Namengebendes Merkmal: 
Mehrstrahlige Extremität mit 
Oberarm/Oberschenkelknochen, 
Elle/Schienbein und Speiche/ 
Wadenbein, Hand-/Fußwurzel-
knochen und Finger-/Zehenknochen.

breite, stark über-
lappende Rippen,
starrer Brustkorb 

Vorderextremität
deutlich größer als
Hinterextremität

extrem enger Hirn-
schädel, spezialisiertes
Ohr, schlanker Stapes 

Abb. 11:
Ichthyostega; die
besonders ausgefalle-
nen  Merkmale sind
beschriftet. Der Stapes
entspricht dem Steig-
bügel, einem Gehör-
knöchelchen bei den
Säugetieren. 
(Nach CLACK 2002)



Übriges Skelett. Ein weiteres auffälliges ein-
zigartiges Merkmal, das unter den frühen Tetrapo-
den sonst völlig unbekannt ist, ist der massive, star-
re Brustkorb mit überlappenden Rippen (vgl. Abb.
11). Die Rippen sind in der Rumpfregion so stark
verbreitert, daß eine Rippe drei oder vier dahin-
terliegende überlappte, wodurch ein schweres,
kaum bewegliches Korsett entstand. Dadurch war
eine sinusartige Bewegung nicht möglich. Die
Funktion der starren Rippen ist unbekannt und rät-
selhaft. 

Markant ist die typische Tetrapodenextremität,
die jedoch nicht 5, sondern 7 Finger aufweist (es
sind nur die Finger der Hinterextremität überlie-
fert; s. Abb. 11). JARVIK (1996) bestreitet allerdings
die Existenz von 7 Fingern und vertritt die Auffas-
sung, es handle sich nur um 5 echte Finger. Die
Hinterextremitäten sind mehr paddel- als beinar-
tig. Der Oberschenkelknochen ist flach, das
Sprunggelenk relativ inflexibel und besteht aus
weniger Fußwurzelknochen als bei modernen Vier-
beinern (CLACK 2002, 117). Der Beckengürtel ist
groß und robust (CLACK 2002, 116). 

Die Vorderextremitäten waren kräftig, mit L-
förmigem, ziemlich abgeflachtem Oberarmkno-
chen und ziemlich kurzer Speiche und kurzer Elle;
damit könnte die Kraft zur Bewegung auf dem Land
vermittelt worden sein (CLACK 2002, 119). Die
Schultern waren massiv, gemessen an der Körper-
größe. Der Bau des Schultergelenks und des Ellen-
bogens dürfte wenig Bewegungsmöglichkeiten

erlaubt haben (CLACK 2002, 115). Handgelenk und
Fingerknochen sind unbekannt. 

Die Vorderextremität war viel länger als die
Hinterextremität, was für Vierbeiner untypisch ist,
da die Verhältnisse sonst genau umgekehrt sind,
weil die Hinterextremitäten die Kraft beim Gehen
aufbringen müssen. 

Der Schwanz ist fischartig gebaut und offen-
kundig zum Schwimmen da. Er besaß knöcherne
Flossenstrahlen, die wie bei Fischen ein Netz unter-
stützten; bei anderen Tetrapoden ist eine solche
Ausprägung bisher unbekannt (CLACK 2002, 115). 

Gesamteindruck und Lebensweise. Läßt
man die geschilderten Merkmale Revue passieren,
so wird deutlich, daß Ichthyostega vornehmlich im
Wasser gelebt haben muß. In diesem Zusammen-
hang ist auch der Befund wichtig, daß Ichthyostega
ausschließlich zusammen mit Fischen gefunden
wurde (CLACK 2002, 210). Der Status als „erstes
Amphib“ ist in den letzten Jahren zunehmend in
Frage gestellt worden. Die jüngst erfolgte weitge-
hende Aufklärung des Baus und der vermutlichen
Funktionsweise der Ohrregion stellt der vorläufig
letzte Baustein in dieser Entwicklung dar, die – bild-
haft gesprochen – Ichthyostega „zunehmend im
Wasser versinken läßt“. Das Bild von Ichthyostega
hat sich also gegenüber langjährigen Lehrbuchdar-
stellungen erheblich gewandelt (CLACK 2002, 117).

Insgesamt war Ichthyostega in vielfacher Hin-
sicht einzigartig gebaut und ein „sehr seltsames“
Tier; viele Merkmale finden sich weder bei einem
anderen Tetrapoden noch bei einem Fisch (CLACK

2002, 115). Allerdings: Wenn auch Ichthyostega
weit mehr für ein Leben im Wasser gebaut ist als
früher angenommen, sind doch manche Teile des
Bauplans für diesen Lebensraum schwer ver-
ständlich, so der massive, starre Brustkorb. Außer-
dem ist unklar, weshalb die Vorderextremitäten
deutlich größer sind als die Hinterextremitäten.
Dienten sie dazu, sich am Ufer kurzfristig ein Stück
weit hochzuziehen? 

Der Körperbau von Ichthyostega

entspricht nicht dem, was man von

einem primitiven Tetrapoden erwartet. 

Das postkranielle Skelett (Skelett nach dem
Schädel) weist sehr beachtliche Ähnlichkeiten mit
dem von Seehunden auf; auch Parallelen zum Fluß-
delphin werden diskutiert (COATES & CLACK 1995,
373; CLACK 2002, 119); es wird spekuliert, ob die
Finger Schwimmhäute besaßen. Bemerkenswerte
Ähnlichkeiten von Ichthyostega und Seehunden
sind: Brustflosse als Stütze, Hinterbeine als
Antriebspaddel; die Oberarm- und Oberschenkel-
Proportionen und ein schmaler Beckengürtel (COA-
TES & CLACK 1995, 379). 
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Abb. 12: Stratigraphi-
scher Überblick über
die oberdevonischen

Tetrapoden. 
(Nach CLACK 2002)

Famenne

Frasne

Givet

Eifel

M
it

te
ld

ev
o

n
O

b
er

d
ev

o
n

Eusthenopteron

Panderichthys

Ventastega Acanthostega Ichthyostega

Elginerpeton
Obruchevichthys

Tetrapoden

Osteolepiformes

Erste Tetrapoden

fischtypisch

Seitenliniensystem 
am Kopf 
Kiemenbögen 
vorhanden

Details im Schädelbau

dermale Elemente des 
Schultergürtels
Schwanz mit 
knöchernen 
Flossenstrahlen
kein Knöchelgelenk

tetrapodentypisch

Loch im Schädel für das 
Pinealorgan
keine postbranchiale 
Lamina

Pelvis mit Wirbelsäule 
verbunden
fünfstrahlige Hinter-
extremität

einzigartig

Form der Rippen

sehr enger Hirnschädel 
mit hochspezialisierter 
Ohrregion 
Form des Stapes

Vorderextremität viel 
größer als 
Hinterextremität

Tab. 1: Einige 
wichtige Merkmale
von Ichthyostega.



Evolutionäre Betrachtungen. CLACK (2003,
65) bezeichnet die Morphologie von Ichthyostega
als „rätselhaft“; sie entspreche nicht dem, was man
von einem sehr primitiven Tetrapoden erwarte.
Die ausgeprägten Spezialisierungen lassen Icht-
hyostega als blinden Seitenzweig erscheinen. 

Als Übergangsform zwischen Fischvorfahren
und eindeutigen Landtetrapoden ist Ichthyostega
aus folgenden Gründen ungeeignet (vgl. Tab. 1): 

• Das Ohr von Ichthyostega (inklusive Stapes) ist
„vollkommen einzigartig“ und unterscheidet sich
markant vom zeitgleichen Acanthostega. Ebenso
unterscheidet sich die Ohrregion grundlegend von
der Situation bei potentiellen Vorfahren wie ande-
ren frühen Tetrapoden (CLACK 2003, 69). 

• Die Rippen sind stark überlappend und in die-
ser Hinsicht ganz einzigartig gebaut.

• Die Vorderextremitäten sind viel größer als
die Hinterextremitäten, während die Verhältnisse
bei anderen frühen Tetrapoden umgekehrt sind.

• In der postkraniellen Anatomie erscheint Icht-
hyostega „fortschrittlicher“ als Acanthostega, in der
Anatomie des Hirnschädels und der Kiefer ist es
dagegen umgekehrt (CLACK 2002, 155) – ein aus-
geprägter Merkmalswiderspruch. 

Acanthostega 

Heute oft mit einem Atemzug mit Ichthyostega wird
Acanthostega („Spitz-Panzer“) genannt (Name nach
einem markanten Zacken am hinteren Ende des
Schädeldachs; vgl. Abb. 13). Gemeinsam ist beiden
zwar das geologische Alter, das Fundgebiet (Grön-
land) und der Besitz einer tetrapodenartigen Extre-
mität, doch in vielerlei Hinsicht unterscheiden sich
beide Gattungen deutlich. Von „primitiven“ Ähn-
lichkeiten abgesehen haben Ichthyostega und Acant-
hostega fast nichts gemeinsam (CLACK 2002, 121). 

2/3 der Merkmale von Acanthostega werden
zwar als spezielle (abgeleitete) Merkmale von Vier-
beinern (Tetrapoden-Autapomorphien) gewertet
(CLACK & COATES 1995, 359), darunter die typische
Tetrapoden-Extremität, dennoch war Acantho-
stega wasserlebend, wahrscheinlich ausschließlich.
Diese Gattung trug wesentlich zur Erkenntnis bei,

daß der Besitz einer tetrapodenartigen Extremität
nicht mit einer (teilweisen) Lebensweise an Land
gleichzusetzen ist. (Wie oben gezeigt wurde, unter-
stützt Ichthyostega diese Erkenntnis mittlerweile
ebenfalls.) 

Kopf. Acanthostega war mit 20 cm Schädellän-
ge kleiner als Ichthyostega. Die Schnauze ist flach
und abgerundet. Das Seitenlinienorgan am Kopf
(zur Orientierung im Wasser) ist markanter als bei
Ichthyostega (CLACK 2002, 121). Die Bezahnung
gleicht insgesamt zeitgenössischen Fleischflosser-
Fischen und keinem Tetrapoden (CLACK 2002,
122/4; CLACK 1994, 16). Der Schädel ist mit dem
Schultergürtel relativ fest verbunden. 

Der Hirnschädel gleicht zwar Fischen wie
Eusthenopteron, Panderichthys oder auch frühen
Strahlflosser-Fischen (CLACK 1994, 393), doch sind
gegenüber Panderichthys die Ohrregion und der
mittlere Teil des Hirnschädels deutlich anders
gebaut (CLACK 2001, 393f.). Diese schnellen Ände-
rungen bestimmter Teile des Hirnschädels (vergl 1.
Teil über Panderichthys) kontrastieren mit der kon-
servativen Natur anderer Teile (CLACK 2001, 395).

Der kräftige Stapes (entspricht dem Steigbügel,
s. o.) ist fest mit der Wand des Hirnschädels ver-
bunden und fungiert als einzige Verbindung zwi-
schen Ohrkapsel und Gaumen. Er hat also keine
Funktion in der Schallübertragung und unterschei-
det sich deutlich vom leichten, schlanken Stapes
der meisten frühen Tetrapoden (CLACK 1994, 392).
Es gleicht eher dem Hyomandibulare, einem Kno-
chen im Schädel-Kiemenbereich bestimmter Qua-
stenflosser (Actinistier) und devonischen Lungen-
fischen (JANVIER 1996, 272). Es hat wohl eine ver-
gleichbare Funktion, nämlich der Kontrolle von
Gaumen- und Spritzloch-Bewegung beim Atmen
(CLACK 1989, 427). Dies paßt nicht zu einer Über-
gangsstellung von Acanthostega; Übergangsformen
fehlen (JANVIER 1996, 272).

Der Schultergürtel ist insgesamt fischartiger als
bei Ichthyostega (CLACK & COATES 1995, 363). Eine
für die Kiemenatmung nützliche Serie von Kno-
chen, der Operculogular-Apparat, fehlt zwar, doch
dies ist auch bei zahlreichen Fischen der Fall.
Acanthostega ähnelt im Kiemenskelett kiemenat-
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Abb. 13: Acantho-
stega mit 8 Fingern
(Nach CLACK 2002)

namen-
gebender
Zacken



menden Lungenfischen. Beide haben ein Kiemen-
skelett und einen Schultergürtel mit einer breiten
Knochenfläche („postbranchiale Lamina“; wichtig
für Kiemenatmung); sehr wahrscheinlich hatte
Acanthostega daher innere Kiemen (COATES & CLACK

1991, 235). 
Übriges Skelett. Die Vorderextremität war

vermutlich seitwärts gerichtet, wohl aber bewegli-
cher als bei Ichthyostega (CLACK 2002, 124). Der
Oberarmknochen ist breit L-förmig – typisch für
frühe Tetrapoden –; Speiche und Elle unterschei-
den sich jedoch in verschiedener Hinsicht von allen
anderen Tetrapoden. Die Speiche ist am körper-
nahen Ende des Oberarmknochens zylindrisch,
körperfern aber abgeflacht und ca. doppelt so lang
wie die Elle. Letztere ist flach und hat am körper-
fernen Ende keine Gelenkflächen; das Handgelenk
war wahrscheinlich kaum beweglich (CLACK & COA-
TES 1995, 363f.). Insgesamt wirken die Extremitä-
ten eher als Paddel denn als Füße und waren gut
zum Schwimmen konstruiert. Die Hinterbeine
(Abb. 14) waren etwas größer als die Vorderextre-
mitäten (also umgekehrte Verhältnisse wie bei Icht-
hyostega). 

Auch die Knochen der Hinterbeine waren abge-
flacht, die Extremität insgesamt paddelförmig und
vermutlich passend fürs Schwimmen konstruiert
(CLACK 2002, 127). Zum Tragen des Gewichts

waren die Extremitäten kaum geeignet; die genau-
en Bewegungsmöglichkeiten sind allerdings
schwer einzuschätzen (CLACK 2002, 137).

Die Wirbelsäule ist von vorne bis hinten auffal-
lend gleichförmig, ähnlich wie bei Fischen wie
Eusthenopteron. Die Rippen sind viel kürzer und
ganz anders gebaut als bei Ichthyostega, was auf
eine ganz andere Lebensweise hinweist (CLACK

2002, 126). Der Beckengürtel besteht aus einem
einzelnen Element und ist relativ klein für einen
Tetrapoden, jedoch groß für einen Fisch und in
mancher Hinsicht tetrapodenähnlicher als
fischähnlich. Eine Verbindung mit der Wirbelsäu-
le bestand vermutlich nur durch Bänder (CLACK

2002, 126). Die Hüfte konnte dadurch kaum das
Körpergewicht tragen. 

Die Schwanzflosse ist lungenfischähnlich
gebaut. Sie konnte Muskelwellen durch den ganzen
Körper erzeugen (COATES 1996, 404). Flos-
senstrahlen sind länger und zahlreicher als bei Icht-
hyostega. Es handelt sich um den Schwanz eines
lauernden Räubers; er paßt nicht zu einem Tier, das
regelmäßig Landgänge unternimmt. 

Lebensweise. CLACK (2002, 124) stellt als
Gesamteindruck fest: Fast alle Merkmale von
Acanthostega legen ein ausschließliches Wasserle-
ben nahe (vgl. Tab. 2; Abb. 15). Abgesehen vom
Besitz von Fingern gilt: Viele Merkmale von Acant-
hostega, die in einen Zusammenhang mit Landle-
ben gebracht werden, kommen auch bei modernen
Fischen vor, die keine Beziehungen zu einem Leben
an Land haben (CLACK 2002, 137). Offenbar ist aber
auch der Besitz von Fingern kein untrügliches Indiz
für ein (wenigstens teilweises) Landleben.

Vermutlich lebte Acanthostega in vegetations-
reichen Uferzonen, in denen eine tetrapodenartige
Extremität passend war. Wie alle anderen oberde-
vonischen Tetrapoden ist auch Acanthostega aus-
schließlich zusammen mit Fischen fossil überliefert
(CLACK 2002, 110).

Eine gehende Fortbewegung im Wasser ist
übrigens nicht so ungewöhnlich: sie wird auch vom
heute lebenden Sargassum-Froschfisch (Histrio)
praktiziert (AHLBERG & MILNER 1994, 510). 

Evolutionäre Betrachtungen. Wie bereits
erwähnt, trug Acanthostega maßgeblich zu einem
Umdenken bezüglich der Umstände der Entste-
hung der Tetrapoden-Extremität bei. Evolutions-
theoretisch scheint nun ein Szenario nahezuliegen,
wonach die Beine sich im Wasser entwickelt
haben. Extremitäten mit Fingern evolvierten dem-
nach vor dem Landgang. Als Selektionsdruck wird
ein besseres Wühlvermögen in vegetationsreichen
Uferzonen genannt. Es wurde auch schon die Idee
geäußert, mit Beinen sei – wie bei heutigen Amphi-
bien – eine bessere Umklammerung bei der Paa-
rung möglich (CLACK 2002, 136). Zur Frage der
Selektionsdrücke bei der Entstehung der Tetrapo-
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Abb. 14: Hinter-
extremität von 
Acanthostega 

(Nach CLACK 2002)

Abb. 15: Rekonstruk-
tion von Acantho-

stega als schwimmen-
der Vierbeiner. 

(© Richard HAMMOND)

• Geringe Beweglichkeit und paddelartige Form der Extremitäten
• Beckengürtel nicht für das Tragen eines Gewichts geeignet
• Wirbelsäule wenig differenziert und ziemlich fischartig
• Bau der Schwanzflosse
• markantes Seitenlinienorgan an Kopf
• Bezahnung gleicht zeitgenössischen Fleischflossern
• Hirnschädel ist vergleichbar mit Fischen
• Kiemenskelett ist bemerkenswert fischartig
• Form des kräftigen Stapes

Tab. 2: Merkmale, die
auf ein dauerndes
Wasserleben von

Acanthostega 
hinweisen.



den wird im dritten Teil noch besonders einge-
gangen. Es sei aber schon angemerkt, daß man sich
hier auf sehr spekulativem Boden befindet. CLACK

(2002, 136) räumt ein, daß keine der vorgetragenen
Hypothesen zum Ursprung der Tetrapodenextre-
mität derzeit testbar sei. 

Ungeachtet der Selektionsverhältnisse verkürzt
Acanthostega die Kluft zwischen Fischen und auf
Land gehenden Tetrapoden. Dies gilt aber nur bei
einer groben, undifferenzierten Betrachtung, etwa
bei einem bloßen Zusammenzählen von Tetrapo-
denmerkmalen. Im Detail zeigen sich evolutions-
theoretische Probleme, die z. T. schon angespro-
chen wurden:

• Einzelne Merkmale tauchen markant verän-
dert im Vergleich zu potentiellen Vorläufern auf (z.
B. im Bereich des Hirnschädels, oder der Besitz von
Fingern).

• Das Handgelenk von Acanthostega war späte-
ren Tetrapoden sehr unähnlich (CLACK 2002, 137). 

• Neben Merkmalen, in denen Acanthostega
abgeleiteter ist als Ichthyostega (CARROLL 1992, 60),
gibt es auch Eigenschaften, bei denen das Umge-
kehrte zutrifft. 

• Die Wangen und das Schädeldach sind bei
Acanthostega und Ichthyostega fest verbunden, im
Gegensatz sowohl zu den möglichen Fisch-Vor-
fahren als auch zu anderen frühen Tetrapoden
(CARROLL 1992, 60). Das heißt, evolutionär gesehen
wäre hier ein Zickzackkurs gefahren worden.

• CARROLL (1992, 60) bemerkt: Verschiedene
Spezialisierungen schließen die Möglichkeit einer
direkten Vorfahrenschaft für spätere Tetrapoden
aus. (Eine Zusammenstellung einzigartiger, abge-
leiteter und primitiver Merkmale von Acanthostega
findet sich bei COATES 1996, 369). 

Rückkehr zum Leben im Wasser? Einige
Autoren halten es für möglich, daß die ausschließ-
liche Lebensweise im Wasser das Ergebnis eines
sekundären Evolutionsweges ist. Acanthostega
stamme also von ehemals mehr landlebenden For-
men ab. Das schlagkräftigste und schwer zu wider-
legende Argument für diese Ansicht sieht CLACK im
tetrapodenartigen Becken und den großen Ober-
schenkelknochen von Acanthostega. Es sei schwer
vorstellbar, zu welchem Zweck sie sich entwickelt
haben sollten, wenn nicht zum Gehen. Ähnliches
gelte für die Ausbildung von Fingern (CLACK 2002,
135; vgl. CLACK & COATES 1995, 366). Außerdem hat
Acanthostega die Knochen der Operculogular-Serie
am hinteren Ende des Schädels verloren, die im
Wasser für Kiemenatmung nützlich sind (wenn
auch nicht notwendig, wie andere Fische bewei-
sen). Die Plesiomorphien („Primitivmerkmale“)
von Acanthostega (z. B. einfache Wirbelsäule, ein-
fach gebaute Rippen) könnten z. T. auch als sekun-
däre Wasser-Anpassungen interpretiert werden. 

Andererseits sprechen die Anatomie der Arme
(ähnlich Eusthenopteron) und des Schwanzes deut-

lich für eine primäre aquatische Lebensweise;
andernfalls müßte man eine gravierende Reversi-
on (Rückentwicklung) annehmen. Kein sekundär
wasserbewohnender Vierbeiner hat eine Speiche,
die deutlich länger als die Elle wäre; bei der Qua-
stenflosser-Ordnung Osteolepiformes ist das aber
die Regel. Als Rückentwicklung müßte auch das
ausgeprägte, von Knochen eingeschlossene Sin-
neskanal-Netzwerk angesehen werden (COATES

1996, 402). Acanthostega besitzt auch Flos-
senstrahlen, die von der Haut gebildet werden; das
macht ein sekundäres Wasserleben unwahr-
scheinlich (CLACK 2002, 128). 

Insgesamt entsteht also ein ausgeprägt wider-
sprüchlicher Gesamteindruck. Er wird von CLACK

(2002, 136) wie folgt auf den Punkt gebracht: „It is
at least as difficult to imagine a terrestrial animal
with a tail fin like Acanthostega as it is to imagine a
primitively aquatic one having evolved a large pel-
vis and femur.“ Allerdings besteht diese Schwie-
rigkeit nur im Rahmen des evolutionären Paradig-
mas, denn dort muß nach Selektionsdrücken für die
Änderungen des Körperbaus gefragt werden, und
genau darin besteht das Problem und das mindert
die Plausibilität evolutionärer Szenarien. Der
gesamte Merkmalskomplex kann dagegen durch-
aus als passende Einrichtung für eine bestimmte
ökologische Nische in vegetationsreichen Uferzo-
nen verständlich gemacht werden. So kann etwa
das starke Becken als Muskelansatzstelle für einen
gut ausgebildeten Schwanz dienen, der wiederum
ein schnelles Hervorstoßen aus einer Lauerstellung
ermöglicht (CLACK 2002, 136). Doch eine plausible
Ökologie ist noch kein Argument für einen plausi-
blen Evolutionsvorgang. Wir kommen auf die Pro-
blematik der Selektionsdrücke im dritten Teil noch
einmal zurück. 

Andere Tetrapoden-Gattungen 
des Famenniums

Weitere Gattungen des Famenniums sind nur
bruchstückhaft bekannt. Ihre Zugehörigkeit zu den
Vierbeinern kann nicht als gesichert gelten, da in
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Cleithrum

Glenoid

Scapulocoracoid

Abb. 16: Innen- (links)
und Außenseite des
Schultergürtels von
Hynerpeton. (Nach
DAESCHLER et al. 1994)



keinem Fall die vorderen Teile der Extremitäten
(Ausbildung von Fingern?) bekannt sind. 

Von Hynerpeton aus Nordamerika sind Schul-
tergürtel (Abb. 16), das Jugale (ein Wangenkno-
chen des Schädels), ein Teil des Unterkiefers und
einige Bauchschuppen fossil überliefert. DAESCHLER

et al. (1994, 640) charakterisieren Hynerpeton als
einzigartige Kombination primitiver, abgeleiteter
und autapomorpher (spezieller) Merkmale. 

Der Schultergürtel besitzt Ansatzstellen für
kräftige Muskulatur zur Vor- und Rückwärtsbewe-
gung und Hebung der Vorderextremitäten. Dies
gilt als Hinweis dafür, daß diese Gattung sich eher
(oder ggf. besser) auf dem Land fortbewegen konn-
te als andere oberdevonische Vierbeiner (DAE-
SCHLER et al. 1994, 641). Extremitätenknochen sind
allerdings unbekannt, so daß die Fortbewegungs-
weise nicht bestimmt werden kann (CLACK 1997,
230). Vermutlich fehlten innere Kiemen (DAESCHLER

et al. 1994). Insgesamt sind die Überreste zu bruch-
stückhaft und die Merkmale zu wenig bedeutsam,
um klare Schlußfolgerungen über Lebensweise und
Evolution zu ziehen. 

Tulerpeton stammt aus dem Oberdevon Russ-
lands. Es sind eine rechte Vorder- und Hinterex-
tremität, ein linker Schultergürtel, wenige Teile des
Schädels und Bauchschuppen fossil erhalten. Auf-
fallend ist der Besitz von 6 Fingern (Abb. 17). Die
relativ schlanken Gliedmaßen ähneln insgesamt
deutlich späteren Vierbeinern (Anthracosauriern;
„Kohlenechsen“) des Karbons (CARROLL 1992, 56;
JANVIER 1996, 229). Die Knöchelkonstruktion
gleicht jedoch insofern Ichthyostega und Acantho-
stega, als der Fuß weniger Knochen aufweist als
spätere Tetrapoden. Schienbein und Wadenbein
sind abgeflacht und eher paddelartig, eine Situati-
on, die für heutige Wassersalamander typisch ist
(CLACK 2002, 129f.). Der Schultergürtel ist robuster
als bei Acanthostega und kann daher als weniger
„wasserangepaßt“ interpretiert werden. Auch
Tulerpeton hatte vermutlich keine inneren Kiemen.
Von dieser Gattung ist ebenfalls zu wenig bekannt,
um sich ein begründetes Bild von seiner Lebens-
weise machen zu können. 

Von Ventastega aus dem Oberdevon Litauens
wurden Schädelteile (Abb. 18) und Teile von Schul-
ter- und Beckengürtel gefunden, die anderen Devon-
Tetrapoden wie Acanthostega, Ichthyostega und
Tulerpeton weitgehend ähneln (AHLBERG et al. 1994,
303). Die Bezahnung gleicht z. T. eher Panderich-
thys; Reißzähne auf dem Gaumen werden als fisch-
artig und primitiv eingestuft (Fressen im Wasser)
(CLACK 2002, 130). Nach AHLBERG et al. (1994, 306)
zeigen diverse Schädelmerkmale ohne Zweifel,
daß Ventastega einer der primitivsten Vierbeiner ist
– dies steht im Kontrast zur stratigraphischen Stel-
lung, da Ventastega ausgerechnet zu den jüngsten
Oberdevon-Tetrapoden gehört. 

Der Vollständigkeit halber seien aus dem
Famennium noch Densignathus, Metaxygnathus
und Sinostega erwähnt. Von Densignathus aus
Pennsylvania (USA) ist ein Oberkiefer gefunden
wurden, der Hynerpeton ähnelt, jedoch etwas klei-
ner ist (DAESCHLER 2000, 304). 

Metaxygnathus ist biogeographisch bemerkens-
wert, denn diese Gattung wurde relativ weit ent-
fernt von den anderen oberdevonischen Gattun-
gen in Australien gefunden. Von dieser Gattung ist
nur ein Unterkiefer bekannt, dessen Merkmale z.
T. tetrapodentypisch sind (CLACK 2002, 133). 

Sinostega aus China ist erst im Jahr 2002
beschrieben worden (ZHU et al. 2002) und hat eben-
falls zur Ausweitung des geographischen Bereichs
devonischer Tetraopodenfunde beigetragen. Es
handelt sich um den ersten Fund aus Asien. Auch
von dieser Gattung wurde nur ein Unterkiefer-
bruchstück gefunden, der am ehesten Acanthostega
ähnelt. Neuerdings wurde ein tetrapodenähnlicher
Oberarmknochen im obersten Oberdevon Penn-
sylvanias entdeckt (SHUBIN et al 2004); er ist abge-
plattet und ist nicht passend für das Gehen  an Land
gebaut (vgl. CLACK 2004).
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Abb. 17: Rekonstruier-
te Vorder- (links) und
Hinterextremität von
Tulerpeton curtum.

(Nach CLACK 2002)

Abb. 18: Rekonstruier-
ter Schädel von 

Ventastega curonica.
(Nach AHLBERG et al.

1994)



Kurze Bewertung der Tetrapoden des
Famenniums. Die Tetrapoden des Famenniums
sind im postkraniellen Bereich relativ variabel, im
Schädelbau jedoch bemerkenswert einheitlich
(AHLBERG 1995, 424). AHLBERG sieht dies als typisch
für die Stammlinie an vermutet einen Zusammen-
hang mit einer bestimmten Art des Beuteerwerbs.
Die Einheitlichkeit der Schädelform der famenni-
schen Vierbeiner steht im Kontrast zur verlänger-
ten und spezialisierten Schädelform der Elginer-
petontidae des (älteren) Frasniums (vgl. 1. Teil in
der vorigen Ausgabe). 

AHLBERG (1995, 423f.) hält die famennischen
Tetrapoden für eine Ansammlung nicht näher ver-
wandter Formen („paraphyletic array“). 

Sauripterus

Besondere Erwähnung muß noch Sauripterus aus
dem Oberdevon, der „Fisch mit Fingern“ finden
(Abb. 19). Diese Gattung gehört zur Quastenflos-
ser-Ordnung der Rhizodontida, die phylogenetisch
außerhalb einer Gruppe aus Osteolepiformes, Elpi-
stostegalier und Tetrapoden gestellt wird und
somit nicht näher mit den Tetrapoden verwandt ist
(DAESCHLER & SHUBIN 1997). Die Sauripterus-Flosse
ist mit 8 fingerartigen radialen Knochen bestückt,
die oberflächlich Fingern der frühen Tetrapoden
ähneln. Die Fingerknochen sind abgeflacht und
relativ steif (DAESCHLER & SHUBIN 1997). 

Da Sauripterus nicht näher verwandt mit Tetra-
poden ist, müssen die fingerartigen Strukturen kon-
vergent (mindestens zweimal unabhängig) ent-
standen sein; die Brustflosse von Sauripterus kann
nicht als Modell für eine Vorstufe von Beinen inter-
pretiert werden (JOHANSON & AHLBERG 1998, 569).
Sauripterus zeigt ebenso wie die Oberdevon-Tetra-
poden, daß der Erwerb von Fingern nicht im Zusam-
menhang mit der Eroberung des Landes gesehen
werden muß (DAESCHLER & SHUBIN 1997, 133). 

Gesamtbewertung der  oberdevonischen 
Tetrapoden

Insgesamt weisen die oberdevonischen Tetrapo-
den unterschiedliche Merkmalsmosaike auf, die in
phylogenetischen Darstellungen die Annahme vie-
ler Konvergenzen und Reversionen, also zwei- oder
mehrfache unabhängige Entstehung und Rück-
wärtsentwicklungen erfordern. Die Verteilung pri-
mitiver und abgeleiteter („höherentwickelter“)
Merkmale wechselt von Gattung zu Gattung. Der
daher anzunehmende konvergente Ursprung abge-
leiteter Merkmale in verschiedenen Linien
erschwert die Ermittlung von Verwandtschafts-
verhältnissen (CARROLL 1995, 390). 

Die tetrapodenartigen Formen des Oberdevons
tauchen relativ unvermittelt und geographisch weit
verbreitet auf (ZHU et al. 2002, 760). Eine graduel-
le Entwicklung dieser Formen kann bisher nicht
belegt werden. COATES et al. (2002, 390) stellen fest,
daß es eine große Lücke zwischen Flossen und
gefingerten Extremitäten gebe. Ebenso ist die Ver-
bindung zu karbonischen Tetrapoden unklar (s.u.).
Angesichts der Formenvielfalt im Oberdevon plä-
diert THOMSON (1993, 48f.) dafür, die frühesten
Tetrapoden nicht nur im Oberdevon, sondern im
ganzen Devon zu suchen. 

Auffällig ist, daß alle oberdevonischen Formen
ausnahmslos zusammen mit Fischen abgelagert
sind. Dies ist als Indiz dafür zu werten, daß auch
die oberdevonischen Tetrapoden wasserlebend
waren. Möglicherweise haben diese Formen daher
mit der eigentlichen Eroberung des Landes nichts
zu tun. Für JANVIER (1996, 285) ist klar, daß die Beine
ursprünglich nicht für ein Gehen an Land ent-
wickelt wurden, sondern eine spezielle Art von
Flossen bildeten, vermutlich für ein Schwimmen in
Flußdeltas gegen den Strom oder durch Bereiche
mit verottendem Pflanzenmaterial. 
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10 mm 

Teil des Humerus 

Ulna

Flossenstrahlen

Radiale

Radius Intermedium
Abb. 19: Flossenskelett
von Sauripterus.
(Nach DAESCHLER &
SHUBIN 1997)

Extremitäten
• Dorsale Schuppen
• Mosaik von Nasale-Knochen
• Reduktion des Cleithrums

Neuerwerb
• verstärkter Hirnschädel
• Fenestra vestibuli umschließt den 

Kopf des Stapes
• große, knollige Basipterygoid-

Fortsätze
• Rippen mit Neuralbögen und 

Centra verbunden
• Extremitäten mit Fingern
• Vergrößertes Scapulocoracoid
• großer dermale Interclavicula
• großer Beckengürtel
• Sakralrippen
• Vergrößerter Femur, Tibia, Fibula; 

Mosaik von Knöchelknochen.
• Fundamentale Neuorganisation der 

Ohrregion (CLACK 2001, 393f.)
• Deutliche Änderungen in der 

Mittelregion des Hirnschädels 
(CLACK 2001, 393f.)

Eusthenopteron – Panderichthys

Verluste
• Mediane Flossen (außer Schwanz)
• Mosaik von Fronale-Knochen
• Schädelbeweglichkeit über das 

Schädeldach hinweg
• Reduktion der relativen Größe der 

Opercular-Region
• Reduktion oder Verschmelzung von 

Extremitätenknochen

Neuerwerb
• Verlängerung der Schnauze
• Vergrößerung der Augen und 

Verschiebung ihrer Lage Richtung 
dorsal

Panderichthys – Acanthostega

Verluste
• Opercular-Serie
• Supracleithral-Serie 

(außer Anocleithrum)
• Dermale Flossenstrahlen an den

Tab. 3: Überblick über
Änderungen in der
Abfolge Eusthenop-
teron – Panderich-
thys – Acanthostega
(weitgehend nach
CLACK 2002, 190). Es
wird deutlich, daß von
Eusthenopteron zu
Panderichthys nur
relativ geringfügige
Änderungen in Rich-
tung Tetrapoden zu
verzeichnen sind.
Dagegen ist der
Sprung von Pander-
ichthys zum Tetra-
pden Acanthostega
beträchtlich.



Die tetrapodenartigen Merkmale können also
möglicherweise durch eine spezialisierte Lebens-
weise in vegetationsreichen Uferzonen plausibel
gemacht werden. Jedenfalls dürfte das letzte Wort
über die Lebensweise der oberdevonischen Tetra-
poden und tetrapodenähnlichen Formen noch
nicht gesprochen sein. Die Entdeckung der Fort-
bewegungsweise des Quastenflossers Latimeria
sollte hier zur Vorsicht mahnen. Entgegen frühe-
ren Erwartungen benutzen die heutigen Quasten-
flosser ihre Extremitäten nicht zum Watscheln
(CLACK 2002, 102). 

Die oberdevonischen Tetrapoden 

eignen sich nicht als direkte Vorfahren

der karbonischen landlebenden 

Wirbeltiere.

Sind die oberdevonischen Tetrapoden ein
„Dead-end“? Vor dem Hintergrund der genann-
ten Daten und Argumente stellt sich die Frage, ob
die oberdevonischen wasserlebenden Tetrapoden
überhaupt als Vorläufer für die im Karbon überlie-
ferten Land-Tetrapoden geeignet sind. Für die
grönländischen Gattungen besteht allgemeine
Übereinstimmung in der Einschätzung, daß keine
von ihnen direkter Vorfahr späterer landlebender
Wirbeltiere ist (MILNER et al. 1986, 8; CARROLL 1992,
47). Auf diese Frage soll im dritten Teil bei der
Besprechung der Karbon-Tetrapoden noch geson-
dert eingegangen werden, doch können dazu
schon an dieser Stelle einige Bemerkungen
gemacht werden: 

• Ichthyostega scheidet aufgrund vieler speziel-
ler Merkmale als Übergangsform aus.

• Bei Acanthostega kommen alle Merkmale
außer den Extremitätenmerkmalen auch bei
modernen Fischen vor, die nichts mit dem Land-
leben zu tun haben (CLACK 2002, 137). 

• Es ist kein guter Anschluß der oberdevoni-
schen Tetrapoden an unterkarbonische Formen
möglich; die meisten Formen des Devons seien
wohl – so CLACK (2002, 196) – am Ende des Devons
ausgestorben. Die karbonischen Tetrapoden gin-
gen auf eine neue Radiation zurück, die zu einer
weiten morphologischen und ökologischen Spann-
breite geführt habe. (Das wird im dritten Teil
behandelt.)

• Alle Oberdevon-Tetrapoden wurden zusam-
men mit Fischen eingebettet. Das läßt (wie bereits
angesprochen) darauf schließen, daß die Tetrapo-
den des Oberdevons auch wasserlebend waren.
Damit ist ihre Deutung als Übergangsformen, die
sich auf dem Weg ans Land befinden, geschwächt. 
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