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Vorwort
Der Entstehung der Tetrapoden und dem Landgang 
wurde seit dem Aufkommen von Evolutionstheorien im 
19. Jahrhundert große Aufmerksamkeit gewidmet, nicht 
zuletzt weil wir als Menschen unter den frühen Tetrapo
den auch unsere eigenen Ursprünge zu finden glauben. 
Das Interesse an diesem Thema hält daher nach wie vor 
an. Die hier vorliegende Arbeit beschäftigt sich jedoch 
weniger mit der Frage nach den Vorfahren der Tetrapo
den, als mit der Rekonstruktion des transformativen 
Weges, der, ausgehend von mit Flossen bestückten Fi
schen, zu sich pedal an Land fortbewegenden Vierbei
nern führte. Es geht hier also um die Erstellung eines 
Ablaufmodells, das erklärt, wie der Lokomotionsapparat 
einer Fisch-Konstruktion in kontinuierlichen Entwick
lungsschritten über funktionstüchtige Zwischenstadien 
in den einer Tetrapoden-Konstruktion überführt werden 
kann. Peters & W.F. Gu t m a n n  haben bereits 1978 
darauf hingewiesen, daß trotz der langen Forschungsge
schichte zum Thema der Tetrapodenevolution, keine 
naturwissenschaftlich begründete Theorie vorliegt, die 
diesen transformativen Wandel in seinem Ablauf er
klärt. Die beiden Autoren haben daher hierzu ein Ab
laufmodell vorgelegt (siehe auch Peters 1985 b, 1993), 
das jedoch in einer sehr allgemeinen Form bleibt und 
somit noch viele Fragen offen läßt. Es war nun mein 
Anliegen, sich eingehender der genannten Fragestellung 
zu widmen und stärker die strukturellen Grundlagen für 
die Entwicklung der tetrapoden Lokomotionsapparate 
zu berücksichtigen sowie den transformativen Weg bis 
in die Details herauszuarbeiten. Hierzu wurden umfang
reiche Recherchen angestellt, die zahlreiche Teildiszi
plinen der Biologie, wie Morphologie, Physiologie, 
Embryologie, Biomechanik und Ökophysiologie, in die 
Betrachtung mit einschlossen. Teile der Arbeit wurden 
bereits publiziert und/oder auf wissenschaftlichen Ta
gungen vorgestellt (siehe Publikationsliste im Anhang).

Die vorliegende Arbeit beschäftigt sich jedoch nicht 
nur mit der Evolution der Tetrapoden, sie soll auch als 
Beitrag zur Weiterentwicklung des methodischen und 
evolutionstheoretischen Gebäudes betrachtet werden, 
das am Forschungsinstitut Senckenberg ursprünglich 
von K. B on ik , J. Fr a n zen , M. Gr a ssh o ff , W.F. 
Gu t m a n n , D. M ollenhauer  und D.S. Peters erar
beitet worden ist. Dazu war es nötig, sich auch mit er
kenntnistheoretischen, methodologischen und sogar lin
guistischen Fragestellungen zu beschäftigen. Wegen der 
für Biologen ungewohnten Denkweise ist der methodi
sche und erkenntnistheoretische Teil der Arbeit sehr 
ausführlich. Die gesamte Arbeit soll auch als Anleitung 
für Studenten, Diplomanden und Doktoranden nutzbar 
sein, die mit dieser Methode arbeiten möchten. Ein 
weiteres Anliegen, das sich aus meiner Beschäftigung 
mit methodologischen Fragestellungen ergeben hat, be
steht darin, eine Alternative zu dem gegenwärtig herr
schenden Wissenschaftspositivismus zu bieten, denn

allzuoft lassen sich Wissenschaftler, den Theoriencha
rakter ihrer Arbeit nicht mehr erkennend und ihre Er
gebnisse für objektive Wahrheiten haltend, zu Aussagen 
von zum Teil hoher politischer Relevanz hinreißen, die 
das auf der Grundlage ihrer Methode Sagbare bei wei
tem überschreiten. Gegen diese Form des Wissen
schaftsbildes wendet sich auch MOLLENHAUER (1993, 
S. 38) in einem Aufsatz über die Vermittlung wissen
schaftlicher Inhalte im Schulunterricht: „Danach sitzen 
Forscher unbeirrt vom Tagesgeschehen und in der ver
läßlichen Gewißheit, daß sie unumstößliche Wahrheiten 
aus der Natur herausfinden, still beim Anhäufen von In
formationen, die sich im Laufe der Zeit zu schönen 
Konzepten zusammenfügen. Gar nicht so selten pflegt 
man solch ein Zerrbild von intellektuell garantierter Si
cherheit angesichts des weithin vermuteten Schwundes 
der Werte von Moral, Politik und Religion. Unterricht 
nach dem Leitbild einer Wahrheitssuche leistet der Wis
senschaft Bärendienste und ist gefährlich im Blick auf 
die vielen fürchterlichen Biologismen, die wir hinter 
und möglicherweise auch vor uns haben. Wenn nämlich 
biologische Theorien nicht mehr als solche erkannt 
werden, und als verbindliche Wahrheiten genommen 
werden, können sie unheilvolle Begründungen liefern; 
dies ist an den Rassentheorien ganz deutlich geworden.“

Wie sehr MOLLENHAUER mit seinen Befürchtungen 
Recht hat, wird in einem Zitat von Ernst M ayr  (1970, 
S. 408/409) deutlich, das sich auf den letzten Seiten sei
nes weit bekannten Buches „Population, species, and 
evolution“, in dem offenbar von wenigen gelesenen Ka
pitel „Eugenic measures“ findet: „Perhaps it is not un- 
reasonable to assume that a person with good record of 
achivement in certain areas of human endeavor has on 
the average a more desirable gene combination than a 
person whose achievements are less spectacular. In our 
present society, the superior person is punished by the 
government in numerous ways, by taxes and otherwise, 
which make it more difficult for him to raise a large fa- 
mily.“ Das Zitat von Ernst M ay r  vermittelt oberfläch
lich den Eindruck einer wissenschaftlichen Aussage, 
tatsächlich ist sie aber eine politische, die sich nicht ob
jektiv aus wissenschaftlichen Fakten ergibt. Wer legt 
denn fest, was eine bedeutende Leistung ist? Wer be
stimmt, was eine überlegene Person ist? Auch wenn 
M ay r  rassische Kriterien als Maßstab für die Überle
genheit einer Person ablehnt, so ist doch auch die Fest
legung der Überlegenheit nach dem IQ oder dem Ein
kommen eine diskriminierende Maßnahme, was für jede 
Form eugenischer Maßnahmen gilt. Es muß klar sein, 
daß die Wissenschaft keine objektiven Kriterien für sol
che Entscheidungen liefern kann. Die Verantwortung 
bleibt beim einzelnen Menschen, sie kann nicht auf die 
„Natur“ abgeschoben werden. Aus diesem Grund wurde 
in der vorliegenden Arbeit großen Wert darauf gelegt, 
eine Denkweise zu vermitteln, die solchen Überinter-



pretationen wissenschaftlicher Ergebnisse vorbeugt. Sie 
soll als auffordernde Einladung aufgefaßt werden, sich 
auf die Denkweise und den hier vorgeschlagenen Ar
gumentationsweg einzulassen, ihn auszuprobieren und 
zu sehen, was man damit machen kann. Ich möchte da

her meine Ausführungen mit den Worten beenden, mit 
denen WITTGENSTEIN (1930) sein Buch „Philosophi
sche Bemerkungen“ einleitete: „Dieses Buch ist für sol
che geschrieben, die diesem Geist freundlich gegen
überstehen.“
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Einleitung

Wie jeder selbst in der Natur, in Zoologischen Gärten 
oder beim Anschauen eines Tierfilms beobachten kann, 
zeigen die sogenannten Landwirbeltiere eine ungeheure 
Vielfalt an Fortbewegungsweisen. Neben der Lokomo
tion an Land, können sich die meisten Tiere auch im 
Wasser fortbewegen, viele können sogar fliegen. Inner
halb dieser drei Fortbewegungsmedien ist die Spann
breite der Lokomotionsweisen geradezu unüberschaubar 
vielfältig. Einige davon erscheinen uns extrem, wie die 
grabende Fortbewegungsweise der Mulle, die sich mit 
Hilfe ihrer Zähne durch den Boden bohren, oder die Art 
und Weise, wie sich ein Faultier, an seinen hakenartig 
gekrümmten Krallen hängend, im Zeitlupentempo 
durchs Geäst bewegt. Andere versetzen uns aufgrund 
ihrer Leistungsfähigkeit in Erstaunen, wie Kolibris, bei 
deren Schwirrflug die Flügel bis zu 50 mal pro Sekunde 
hin und her geschlagen werden, oder der Streifenbasi
lisk, der fähig ist, seine Hinterbeine so hochfrequent zu 
bewegen, daß er zweibeinig über eine Wasseroberfläche 
rennen kann, ohne nennenswert einzusinken. Die Liste 
der Höchstleistungen und der uns extrem anmutenden 
Fortbewegungsweisen ließe sich mühelos weiterführen.

Aber auch das individuelle Fortbewegungsspektrum 
ist bei den Landwirbeltieren häufig sehr hoch. So gibt es 
Formen, wie die Wasservögel, die schwimmen, tauchen, 
fliegen und auf dem Boden laufen können. Sogar Tiere, 
von denen man es oft gar nicht erwartet, weisen häufig 
eine Vielzahl von Fortbewegungsmöglichkeiten auf, 
wenn man bedenkt, daß Ziegen, trotz ihrer nicht zum 
Festhalten geeigneten Hufe, auf Bäume klettern oder 
auf den Hinterbeinen laufen können, um an hochgele
gene Blätter zu gelangen. Aber selbst wenn man nur die 
Fortbewegungsweisen auf ebenem Substrat betrachtet, 
sind die individuellen Möglichkeiten meist vielfältig, 
was zum Beispiel in den vielen Gangarten der Pferde 
zum Ausdruck kommt, deren Fortbewegungsweisen 
durch die Nutzung als Zug- und Transportmittel schon 
früh begrifflich systematisiert wurden.

Eine wissenschaftliche Auseinandersetzung mit den 
Lokomotionsformen von Tieren begann dagegen erst 
relativ spät im 19. Jahrhundert und hängt möglicherwei
se mit der Erfindung der Fotografie zusammen, mit der 
sich durch das Zerlegen der Bewegung in einzelne Bil
der die unterschiedlichen Gangarten besser und vor al
lem reproduzierbar analysieren ließen. Damit begann 
eine bis heute anhaltende Systematisierung der Loko
motionsweisen. Zu den Pionieren gehören hier 
M uybridge  und M a r ey , deren umfangreiche fotogra
fische Darstellungen von Bewegungssequenzen auch 
heute noch genutzt werden. Mit der Entwicklung der 
Filmkamera wurde die dokumentarische Arbeit in star
kem Maße erleichtert, da nun nicht mehr eine Unzahl 
von Fotoapparaten benötigt wurde, deren Auslöser über 
Bodenkontakte betätigt werden mußten. Eine der mo

dernsten Dokumentationsmethoden besteht heute in der 
Röntgenkinematographie, mit der die Bewegung des 
Skeletts und seiner Elemente während der Lokomotion 
analysiert werden kann. Aufgrund der hohen Strahlen
belastung für die untersuchten Tiere sollte diese Metho
de jedoch mit der nötigen Verantwortung vorgenommen 
werden, also nur dann, wenn sorgfältig geprüft wurde, 
ob der wissenschaftliche Nutzen gegenüber dem Scha
den für die Tiere in einem vertretbaren Verhältnis steht.

Innerhalb der heutigen Lokomotionsforschung sind 
die Schwerpunkte und Zielsetzungen recht verschieden. 
Im Gegensatz zur reinen Beschreibung der Fortbewe
gungsweisen, besteht das gegenwärtige Interesse über
wiegend in der Aufklärung der funktionellen Zusam
menhänge zwischen Lokomotionsapparat und Fortbe
wegungsmodus. Die Methoden und Schwerpunkte sind 
hierbei recht unterschiedlich. Der traditionsreichste An
satz ist sicherlich der mechanisch-anatomische, der bis 
ins Altertum zurückreicht und heute durch die moderne 
Funktionsmorphologie vertreten wird. Der Schwerpunkt 
liegt dabei in der Aufklärung der Kraftübertragungsme
chanismen der morphologischen Strukturen und der Er
forschung der Materialeigenschaften. Aus den physio
logischen Disziplinen wird dagegen überwiegend der 
energetische Aspekt der Fortbewegung im Zusammen
hang mit der Stoffwechselleistung oder mit spezifischen 
Organleistungen beleuchtet, wohingegen sich der bio
physikalische Forschungsbereich mit der Kraftübertra
gung auf das jeweilige Lokomotionssubstrat beschäftigt, 
indem versucht wird, die auftretenden Kräfte zu quanti
fizieren und zu berechnen. Zwischen den einzelnen Dis
ziplinen gibt es jedoch häufig große Überschneidungen. 
Mit Hilfe des konstruktionsmorphologischen Ansatzes 
wird versucht, die verschiedenen Schwerpunkte metho
disch zu integrieren.

Die Ergebnisse der Lokomotionsforschung lassen 
sich auch für die Interpretation von Fossilien nutzen. 
Dies ist aber, will man sich nicht auf platte Analogie
schlüsse beschränken, nicht immer einfach, vor allem 
wenn man bedenkt, daß es sich bei den meisten Fossili
en nur um versteinerte Knochen handelt, also um einen 
geringen Teil des Lokomotionsapparates. Um auf dieser 
Basis zuverlässige Aussagen machen zu können, muß 
man schon über ein gehöriges Maß an Kenntnissen über 
die konstruktiven Zusammenhänge verfügen. Trotz aller 
Fortschritte der Lokomotionsforschung in den letzen 
Jahrzehnten, sind wir jedoch von einem umfassenden 
Verständnis der tierischen Fortbewegung noch weit ent
fernt (B lickhan  1993). Die Rekonstruktionen der Fort
bewegungsmöglichkeiten ausgestorbener Tiere müssen 
daher zwangsläufig recht grob und mit einem gewissen 
Fehler behaftet sein, gerade unter dem schon erwähnten 
Gesichtspunkt, daß es viele Tiere gibt, denen man eine
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bestimmte Fortbewegungsweise nicht Zutrauen würde, 
hätte man sie nicht schon einmal beobachtet. Wer käme 
schon auf der Basis eines Wasseramselskelettes auf die 
Idee, daß sich dieses Tier ausgezeichnet unter Wasser 
fortbewegen kann. Trotz all der Schwierigkeiten läßt 
sich doch mit der entsprechenden Vorsicht, auf der Ba
sis geeigneter Methoden, recht viel über die Fortbewe
gungsmöglichkeiten ausgestorbener Wirbeltiere aussa- 
gen. Zu der Vielfalt der rezenten Lokomotionsformen 
tritt damit ein nicht minder variationsreiches Spektrum 
an Fortbewegungsweisen ausgestorbener Tiere hinzu.

Auf evolutionstheoretischer Grundlage ergibt sich 
hier die Frage, wie sich diese Fortbewegungsweisen 
entwickelt haben, und aus welchen Vorläufern die un
terschiedlichen Lokomotionsapparate hervorgegangen 
sind. Es stellt sich damit also die Frage nach der Her
kunft der Tetrapoden, die die Wissenschaft seit dem 
Aufkommen des Evolutionsgedankens beschäftigt. Die 
inzwischen geradezu unüberschaubare Menge an Lite
ratur belegt das bis in die Gegenwart anhaltende Inter
esse. Allgemein wird heute davon ausgegangen, daß 
sich die gesamten Tetrapoden von Vorläufern ableiten, 
die sich mit ihren vier seitlich abgespreizten Beinen und 
unter Mitwirkung von horizontalen Körperbiegungen in 
schlängelnd-schreitender Weise fortbewegten. Weiter 
wird angenommen, daß diese wiederum von bestimm
ten Fischformen aus der Gruppe der Sarcopterygii ab
stammen. Trotz dieses Konsenses besteht nach wie vor 
keinesfalls Einigkeit darüber, welcher Fischtyp inner
halb der genannten Gruppe als Vorläufer in Frage 
kommt, ob die Tetrapoden einmal oder mehrfach ent
standen sind, wie der Schritt an Land vonstatten ging, 
oder darüber, wie sich die morphologische Entwicklung 
vollzogen hat. Die Liste der strittigen Punkte ließe sich 
problemlos weiterführen. Gerade der in vielen Lehrbü
chern dargestellten liebgewonnenen Einsicht, die Ent
wicklung der Tetrapoden habe sich, ausgehend von ei
nem eusthenopteronähnlichen Vorläufer, über ein 
ichthyostegaähnliches Zwischenstadium zu landleben
den Formen entwickelt, wird heute zunehmend wider
sprochen (Thom son  1994, A hlberg  & M ilner  1994). 
Selbst der über Jahrzehnte andauernde Konsens, daß 
sich die Tetrapoden von Crossopterygiern ableiten, 
wurde inzwischen von Ro se n , Fo r ey , Gar d in er  und

PATTERSON (1981) zu Gunsten einer Ableitung von 
Lungenfischen aufs neue in Frage gestellt.

In der folgenden Arbeit wird versucht, den kon
struktiven Ausgangspunkt zu ermitteln, von dem aus 
sich die verschiedenen Lokomotionsapparate und Fort
bewegungsweisen der Tetrapoden entwickeln konnten. 
Als das zentrale Ereignis wird in diesem Zusammen
hang der sogenannte Schritt an Land gesehen, der 
Übergang vom Fisch zum Landwirbeltier. Es stellt sich 
hierbei die Frage, welche Fisch-Konstruktion sich in ei
ne Tetrapoden-Konstruktion schrittweise transformieren 
läßt. Um dies zu rekonstruieren, wird die in Frage 
kommende Fischgruppe der sogenannten Sarcopterygii 
in ihrer evolutionären Dynamik konstruktionsmorpho
logisch interpretiert. Die Grundlage bildet hierzu ein ei
gens dafür entwickeltes Evolutionsmodell zur Entste
hung der Chordaten-Konstruktionen im allgemeinen 
und der Gnathostomen-Konstruktionen im besonderen. 
Die sich daraus ergebenden Erkenntnisse werden dann 
für die Rekonstruktion des Landganges und die Entste
hung der Tetrapoden-Konstruktion genutzt.

Ziel ist also, die Erstellung eines umfassenden 
Transformationsmodells zur evolutionären Entwicklung 
des tetrapoden Lokomotionsapparates, das bei der Ent
stehung der Chordaten beginnt und über die Entwick
lung der Gnathostomen zu den Sarcopterygiern über
leitet und schließlich bei der Entstehung einer Tetrapo
den-Konstruktion endet, die als Ausgangsform für die 
vielfältigen Lokomotionsapparate der fossilen und re
zenten Landwirbeltiere stehen soll. Neben dem ge
nannten Ziel stellt ebenso die Weiterentwicklung der 
Rekonstruktionsmethode und der zugrundeliegenden 
Evolutionstheorie einen großen Teil der Arbeit dar. Die 
Grundlagen hierzu bilden die im Forschungsinstitut 
Senckenberg ursprünglich von K. BONIK, J. FRANZEN, 
M. G rassho ff , W .F. G u t m a n n , D. M ollenhauer  
und D.S. PETERS im Rahmen der Arbeitsgruppe kriti
sche Evolutionstheorie erarbeiteten Theoreme. Die in 
dieser Arbeit weiterentwickelten Theorien und Modelle 
werden im folgenden Kapitel, zusammen mit den zu
grundeliegenden wissenschafts- und erkenntnistheoreti
schen Positionen ausführlich dargestellt und diskutiert. 
Sie finden in der darauffolgenden Rekonstruktion ihre 
Anwendung.
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“Rabbit’s clever," said Pooh thoughtfully. 
“Yes, ” said Piglet, “Rabbit’s clever. ”
“And he has Brain.
“Yes, said Piglet, “Rabbit has Brain.
There was a long silence.
“I suppose, ” said Pooh, “that that's why he 
never understands anything.

A.A. M ilne

Kapitel 1

Theorie und Methode

Wenn von der Evolutionstheorie die Rede ist, wird mei
stens vorausgesetzt, daß jeder weiß, worum es geht. Ist 
das aber wirklich der Fall? Ist immer klar, welche Evo
lutionstheorie gemeint ist? Die klassisch darwinistische, 
die synthetische, die systemtheoretische oder etwa die 
neodarwinistische? WUKETITS (1995) stellt in seinem 
Buch „Evolutionstheorien“ nicht weniger als zehn heute 
relevante Theorien vor, von denen bis auf die kritische 
Evolutionstheorie alle auf einer darwinistischen Basis 
stehen. Trotz dieses gemeinsamen Fundaments unter
scheiden sich die einzelnen Theorien vor allem im Or
ganismuskonzept (wenn überhaupt vorhanden) sowie in 
der Vorstellung, was eigentlich evoluiert. Im einen Fall 
sind es Arten oder andere taxonomische Kategorien, im 
anderen Fall Individuen und im nächsten Fall sind es nur 
noch Gene bzw. das Genom, das evoluiert. Auch inner
halb der einzelnen Theorien besteht unter ihren Vertre
tern häufig keine Einigkeit, was denn nun eigentlich die 
Gegenstände der Evolution sind. Um so wichtiger er
scheint es bei evolutionären Aussagen, immer auf die 
theoretischen Grundlagen zu verweisen. Gerade wenn 
die dabei vorliegende Evolutionsvorstellung nicht einer 
der formulierten Evolutionstheorien entspricht, was 
nicht selten der Fall ist, müssen die zugrundeliegenden 
Prämissen, um der Verständlichkeit und der Reprodu
zierbarkeit willen, explizit dargestellt werden. Erschwe
rend kommt hinzu, daß die Evolutionsvorstellungen häu
fig ein Sammelsurium aus den verschiedenen Theorien 
darstellen, was die wissenschaftliche Kommunikation 
nicht gerade erleichtert. Viele Streitigkeiten über die 
Beurteilung von beobachteten Phänomenen ließen sich 
schon durch die Klarlegung der jeweiligen Prämissen 
ausräumen, wenn also deutlich würde, daß die Unstim
migkeiten durch die verschiedenen Sichtweisen, nicht 
aber durch die falsche Einschätzung des Phänomens er
zeugt wurden. Es wird hier deutlich, daß es nicht darum 
geht zu entscheiden, was denn nun wirklich evoluiert, 
die Arten, die Gene oder etwas anderes, sondern um die 
Bestimmung der „Spielregeln“, die Darlegung der me

thodischen Grundlagen und die damit erst möglich wer
dende Reproduzierbarkeit wissenschaftlicher Aussagen. 
Es kann dann geprüft werden, ob die auf der Basis ver
schiedener Sichtweisen (Methoden) gezogenen Schlüsse 
über ein geeignetes Korrelationsverfahren miteinander 
vergleichbar gemacht werden können oder nicht. Nur 
dann, wenn dieselben Maßstäbe, dieselben Wahrheits
kriterien vorliegen, kann über richtig oder falsch ent
schieden werden. Die Wahrheitskriterien indes müssen 
festliegen. Ob diese in der Natur festgelegt sind oder ob 
sie von uns selbst handelnd festgelegt werden, darüber 
scheiden sich die Geister. Spätestens hier kommen welt
anschauliche Dinge ins Spiel.

1.1 Voraussetzungen und Kon
sequenzen der theoreti
schen Position

Es treten sich hier also zwei fundamentale Sichtweisen 
gegenüber, die naturalistische und die operationale (die 
handlungstheoretische). Beide Ansätze beschäftigen sich 
mit naturwissenschaftlichen Fragen auf der Basis empi
rischer Forschung. Während die Aufgabe der Naturwis
senschaft aus naturalistischer Sicht im Erkennen der 
wahren Natur der Welt durch vorurteilsfreie Beobach
tung liegt, besteht sie vom operationalen Standpunkt aus 
in der Produktion von Naturerkenntnissen im Sinne ei
ner zweckgerichteten menschlichen Handlung. Dazu 
schreibt Janich  (1992 a, S. 17): „Naturerkenntnis ist ein 
Machen von Erfahrung, das nun handlungstheoretisch 
verstanden, als Erfolg oder Mißerfolg der Handlung des 
Naturforschers erscheint. Damit gewinnt aber der Na
turforscher, der sich selbst für seine Handlungen Zwek- 
ke setzt und an deren Erreichen oder Verfehlen seine Er
fahrungen sammelt, eine aktive und konstruktive Rolle -
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im Unterschied zur passiven und rezeptiven Rolle des 
bloßen Naturbeobachters, dem sich (vermeintlich) Na
turgesetze via Naturphänomenen aufdrängen“

Im einen Fall werden also Wahrheiten über Gelin
gen oder Mißlingen einer zweckgerichteten Handlung 
von Menschen produziert, im anderen Fall werden sie 
entdeckt. Es muß dabei betont werden, daß die darge
legte Produktion von Wahrheiten nicht gleichbedeutend 
mit dem Erfinden von Wahrheiten ist, da sie durch die 
„Instanz“ des Erfolges oder Mißerfolges der Handlung 
nicht nur abhängig von Empirie ist, sondern auch über
prüft werden kann. Eine empirische Überprüfung ist je
doch nur handelnd unter Angabe der Zielsetzung (des 
Zwecks) möglich, z. B. in Form von wissenschaftlichen 
Experimenten. Da eine Entscheidung über Gelingen 
oder Mißlingen eines Experiments erst durch das Errei
chen oder Verfehlen des Zwecks getroffen werden kann, 
dieser aber vom Experimentator gesetzt wird, ist die 
„Instanz“ des Erfolges und Mißerfolges nie unabhängig 
von menschlichen Praktiken (Vorurteilen). Diese Vor
stellung von Empirie unterscheidet sich deutlich von der 
naturalistischen, bei der die über wahr oder falsch ent
scheidende „Instanz“ als Naturgesetzlichkeit, als „Ge
setz“ der Natur, grundsätzlich außerhalb menschlicher 
Handlung steht und von dieser unabhängig gesehen 
wird. Dazu Popper (1987, S. 36): „Unser aller Aufgabe 
als denkende Menschen ist die Wahrheitsfindung. Die 
Wahrheit ist absolut und objektiv, nur haben wir sie 
nicht in der Tasche. Es ist etwas, das wir dauernd suchen 
und oft nur schwer finden; und unsere Annäherung an 
die Wahrheit versuchen wir dauernd zu verbessern. Wä
re die Wahrheit nicht absolut und objektiv, so könnten 
wir uns nicht irren“

Während der Naturalist grundsätzlich nicht akzep
tieren kann, daß seine für ihn absolut geltenden Wahr
heiten Produkte seiner eigenen Maßstäbe und Vorge
hensweisen sind, bestreitet dagegen der Handlungstheo
retiker nicht, daß es möglicherweise absolute Wahrhei
ten geben könnte, er weiß aber, daß er darüber keine re
produzierbaren Aussagen machen kann, ohne handelnd 
einzugreifen, wodurch die vermeintlich absolute Wahr
heit wieder zur produzierten Wahrheit gemacht würde. 
Der Handlungstheoretiker verläßt sich deswegen, statt 
sich auf Spekulationen über die wahre Natur der Welt 
einzulassen, auf Dinge der Tat, auf Tat-sachen, also auf 
reproduzierbare menschliche Handlungen und Verfah
rensweisen. Die Re-produzierbarkeit von Erkenntnissen 
wird durch die sprachliche Formulierung des Produkti
onsverfahrens und dessen Dokumentation gewährleistet. 
Da die so hergestellte Intersubjektivität von Sprache ab
hängt, diese aber wiederum mit Begriffen operiert, müs
sen die verwendeten Begriffe ebenfalls in einem Nor
mierungsverfahren reproduzierbar gemacht werden. Mit 
diesen Begriffen können dann die Gegenstände, über die 
gesprochen werden soll, empirisch vorgehend konstru
iert werden. Auf der Basis der normierten Begriffe und

den hergestellten Gegenständen kann dann das Theori
engebäude als Gegenstandsbereich erstellt werden, in
nerhalb dessen und nur dort die wissenschaftlichen 
Aussagen Geltung haben sollen.

Da das begriffliche Normierungsverfahren ebenfalls 
nur durch sprachliche Formulierung erfolgen kann, also 
mit einer Sprache, die im alltäglichen Leben schon 
praktiziert wird, kann die Begriffsbestimmung und da
mit die wissenschaftliche Kommunikation nicht unab
hängig vom jeweiligen sozial-historischen Kontext ge
sehen und verstanden werden. „Die (hier in Betracht 
kommende) Sprache ist kein Naturgegenstand, sondern 
selbst ein Kulturprodukt und folgt in ihrer Entstehung 
einer prototypischen Zivilisationsleistung der Handwer
ker: Der Meister lehrt den Lehrling zugleich das Machen 
und das (fachspezifische) Reden“ (Janich  1992 a, S. 
18). BREGER (1985, S. 76) drückt es noch drastischer 
aus: „Der Erkenntnisprozess bringt reproduzierbares, 
technisch nutzbares und in gewisser Weise überzeitlich 
gültiges Wissen über die Natur und ihre Abläufe hervor. 
Dieses Wissen läßt sich jedoch nur mit den jeweils hi
storisch und gesellschaftlich zur Verfügung stehenden 
begrifflichen und technischen Mitteln fixieren; die na
turwissenschaftliche Wahrheit ist wie jede Wahrheit - 
historisch bedingt. Die traditionelle bürgerliche Selbst
überschätzung der Vernunft neigt zu der Meinung, daß 
die Vernunft sich dieser historischen Bedingtheit entle
digen und als körperlose, nicht-gesellschaftliche, überhi
storische Vernunft der Natur auf die Schliche kommen 
könnte“

Die hier kurz umrissene operationale Verfahrens
weise zur Produktion und Re-produktion wissenschaftli
cher Erkenntnisse ist eine Konsequenz der nicht-natu
ralistischen oder wie Janich  sagt, kulturalistischen 
Weltanschauung. Im Gegensatz zu dieser Sicht kann 
sich der Naturalist aufgrund seiner Weltanschauung die 
aufwendigen Normierungsverfahren sparen. Da er davon 
ausgeht, daß die Sprache die Welt bzw. die Natur abbil
det, ergibt sich bei ihm weder die Notwendigkeit einer 
Begriffsbestimmung noch einer Gegenstandskonstituti
on. Seine Naturgegenstände sind einfach da, sie liegen, 
so wie sie sind, unabhängig vom Menschen als Entität 
vor und können prinzipiell als solche erfaßt werden. Es 
ist daher nicht verwunderlich, daß die Forderung nach 
Darlegung des methodischen Weges bis zurück zur Be
griffsebene, ja sogar bis zu den sozial-historischen Zu
sammenhängen, von Naturalisten als unnötig, wenn 
nicht sogar als unsinnig betrachtet wird. Der extremste 
Standpunkt wird in dieser Hinsicht von den Vertretern 
der evolutionären Erkenntnistheorie (EE) und seinen 
Vorreitem vertreten (LORENZ 1941, 1959, 1973, LO
RENZ & W uketits 1984, V ollmer 1975, 1982, 1985, 
1986, 1987, 1993, 1995, R iedl 1975, 1980, 1987, 1994, 
R iedl & B onet  1987, R iedl & W uketits 1987, M ohr 
1983, W uketits 1986, O eser  & Seitelberger 1988), 
die davon ausgehen, daß der Mensch aufgrund seiner
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evolutionären Entwicklung grundsätzlich in der Lage ist, 
die wahre Natur der Welt zu erkennen, weil die Evoluti
on fortwährend alles, was nicht an die tatsächlichen 
Verhältnisse angepaßt war, ausselektiert habe. Wie groß 
hier die Kluft zwischen kulturalistischem und naturali
stischem Ansatz ist, wird in folgendem Zitat deutlich 
(V ollmer 1993, S. 137): „Einerseits haben wir betont, 
daß unser Erkenntnisvermögen keineswegs ideal ist. Das 
liegt daran, daß unser Gehirn nicht eigentlich als Er
kenntnisorgan, sondern in erster Linie als Überlebensor
gan entstanden ist. Andererseits haben wir festgestellt, 
daß unser Erkenntnisvermögen doch recht tauglich ist. 
Das liegt daran, daß wir das Ergebnis einer langen evo- 
lutiven Entwicklung sind, in der falsche Weltbilder we
niger Chancen hatten als richtige.“ Beängstigend an die
ser Vorstellung ist vor allem der Totalanspruch der 
Evolutionären Erkenntnistheorie auf die Wahrheitskrite
rien und die daraus resultierende gesellschaftliche Trag
weite, ermöglicht sie doch dem Menschen, und speziell 
dem Wissenschaftler, sich der ethischen Verantwortung 
seiner eigenen Handlungsweise zu entziehen. Wenn der 
evolutionäre Erfolg über wahre und falsche Weltbilder 
entscheidet, kann jedes „erfolgreiche“ Weltbild und sei 
es in seinen Folgen noch so unmenschlich als „natür
lich“ gerechtfertigt und gegen nichterfolgreiche Anders
denkende durchgesetzt werden. Hier wird deutlich, wo
hin naturalistische Vorstellungen führen können, aber 
nicht müssen. JANICH (1992 a, S. 21) hebt gerade den 
Gesichtspunkt der Verantwortung im Zusammenhang 
mit der zweckorientierten Handlungsweise des Wissen
schaftlers hervor, indem er sagt: „Naturwissenschaft soll 
dabei [bei der Bestimmung von Zielen, d. A.] als Teil 
unserer kulturellen Praxis begriffen, über die bloß tech
nische Beherrschung hinaus dem Bereich des vermeint
lich Naturgesetzlichen und Verfügbaren entzogen und 
dem Bereich des geplant betriebenen und deshalb zu 
Verantwortenden zugeführt werden“ (zu kritischen Aus
einandersetzungen mit der Evolutionären Erkenntnis
theorie siehe Spa em ann  et al. 1984, B ieri 1987, M a 
cho  1987, Janich  1987, Engels 1989, Kull 1992, 
Pöltner  1993, M innigerode 1994, W eingarten  
1993, W eingarten  & M. Gu tm a n n  1994)

Da die beiden Sichtweisen, die naturalistische und 
die operationale, wie gezeigt wurde, weitreichende Kon
sequenzen sowohl für das wissenschaftliche Vorgehen 
als auch für die Interpretation wissenschaftlicher Ergeb
nisse haben, handelt es sich bei der Auseinandersetzung 
mit dieser Problematik keinesfalls um philosophische 
Spielereien, von denen die Naturwissenschaft unbeein
flußt bleibt. Dies wird hier deswegen betont, weil im 
Gespräch mit Biologen oder Paläontologen an dieser 
Stelle häufig mit dem Argument abgebrochen wird, daß 
es ihnen nun doch zu philosophisch würde, und man sich 
lieber wieder auf den (scheinbar) festen Boden natur
wissenschaftlicher Tatsachen begäbe, als wäre das Pro
blem damit aus der Welt geschafft. Aus der Sicht des 
Handlungstheoretikers kann die Panik des Naturalisten,

den Boden unter den Füßen zu verlieren, nur auf Unver
ständnis stoßen, geht es im operationalen Ansatz doch 
um Sachen der Tat, also um gerade die Tat-sachen, auf
grund derer sich der Naturalist auf sicherem Boden füh
len könnte. Diese Verhaltensweise ist nur verständlich, 
wenn man davon ausgeht, daß der operationale Ansatz 
von vielen Naturwissenschaftlern, auch von denen, die 
sich selbst nicht als Naturalisten bezeichnen würden, 
mißverstanden wird. Der Standpunkt, daß Aussagen 
über die wahre Natur der Welt, also über eine absolute 
Realität, nicht in den Bereich naturwissenschaftlicher 
Forschung gehört, wird häufig gleichgesetzt mit der 
Leugnung einer wie auch immer gearteten Wirklichkeit 
an sich und der Zuwendung zu frei Erfundenem. Daß die 
operationale Konstruktion einer Wirklichkeit gerade 
nicht unabhängig von Empirie ist, konnte oben hoffent
lich deutlich gemacht werden.

Dieses immer wieder auftretende Mißverständnis 
zeigt sich beispielhaft in der Kontroverse zwischen 
WlLLMANN und VERHAAGH, die in einem Tagungsband 
zum Thema „Artbegriff versus Evolutionstheorie?“ do
kumentiert ist (FREY & Herkner  1993), die uns wieder 
zu der anfänglichen Fragestellung, was eigentlich evo- 
luiert, was also die Einheiten der Evolution sind, zurück
führt. Hierin schreibt WlLLMANN (1993 a, S. 23): „Im 
Rahmen der Biologie das Wesen von Arten zu ergrün
den, impliziert die Vorstellung, daß Arten reale Einhei
ten der Natur sind, denn Gegenstand der Naturwissen
schaft sind Realitäten in der Natur. Würde man davon 
ausgehen, daß Arten keine realen Einheiten in der Natur 
sind, können Wesen und Struktur der Art nicht Ziel na
turwissenschaftlicher Fragestellung sein“ Die anschlie
ßende Kritik von VERHAAGH (1993) stößt sich vor allem 
an dem WlLLMANNschen Realitätsbegriff und der Unter
stellung, daß wer die Art nicht als reale Einheit in der 
Natur sähe, sich nicht mehr auf naturwissenschaftlichem 
Boden befände. Die von V erhaagh  alternativ vertrete
ne operationale RealitätsVorstellung, Wahrheiten und 
damit auch die Kategorie Art als produziert zu verste
hen, setzt WlLLMANN (1993 b) dann in seiner Entgeg
nung in Form des klassischen Mißverständnisses mit der 
Leugnung einer realen Welt und dem freien Erfinden 
von Wahrheiten gleich. Er unterstellt sogar, V erhaagh 
sei insgeheim von der Existenz einer realen Welt über
zeugt, weil er sich sonst nicht die Mühe machen würde, 
die WiLLMANNsche Position zu kritisieren. Das Ausmaß 
des Mißverständnisses wird hier überdeutlich. Obwohl 
VERHAAGH nicht nur insgeheim an die Existenz einer 
für ihn wirklichen Welt glaubt, sondern dies auch öf
fentlich vertritt (pers. Mitteilung), ändert sich dadurch 
nichts an seinem kritischen Argument gegen den Abso
lutheitsanspruch des WlLLMANNschen Realitätsbegriffes.

Auch wenn die kurz umrissene Debatte nur ein Bei
spiel darstellt, so zeigt sich doch in der wissenschaftli
chen Praxis, in der Diskussion mit Kollegen und Kolle
ginnen, daß es anscheinend schwierig ist, auf der Basis
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unserer naturwissenschaftlichen Denktradition den ope
rationalen Ansatz nachzuvollziehen. Gerade dieses 
Nachvollziehen, die Bereitschaft, sich auf diesen wis
senschaftlichen Ansatz, seine „Spielregeln“ einzulassen, 
ihn einfach einmal auszuprobieren, ist jedoch die 
Grundvoraussetzung, ihn zu verstehen. So ist es ein 
Kennzeichen handlungstheoretischer Ansätze, daß wis
senschaftliche Kommunikation in der Aufforderung zu 
zweckgerichteten Handlungen besteht, z.B. in der Kon
struktion bzw. Rekonstruktion einer Experimentalan
ordnung oder, wie hier, einer Denkweise, die dann aus
geführt oder unterlassen werden kann. Im Fall der Aus
führung geht es dann strenggenommen nicht um wahr 
oder falsch, das käme einer Ontologisierung gleich, son
dern um gelingen oder mißlingen der geforderten Ope
ration. Wenn also von richtig oder falsch gesprochen 
werden kann, dann immer nur innerhalb eines festge
setzten Bezugsrahmens, so wie eins und eins nicht von 
sich aus zwei sind, sondern immer nur unter Akzeptanz 
der festgelegten Rechenregeln, auf die man sich einlas
sen kann oder auch nicht (Schulkindern wird diese Ent
scheidung freilich nicht freigestellt).

Während der Handlungstheoretiker aufgrund seiner 
Auffassung, daß wissenschaftliche Ergebnisse von der 
Festsetzung der Ziele und der Wahl der Mittel abhängig 
sind, wenig Hemmungen hat, sich auf irgendeinen me
thodischen Ansatz einzulassen, sei es auch auf einen 
naturalistischen, ihn auszuprobieren und zu schauen, 
was man damit anfangen kann, fällt es dem Naturalisten 
dagegen schwer, den Aufforderungen des Handlungs
theoretikers nachzukommen, kann für ihn doch nur ein 
einziges Ergebnis richtig sein, unabhängig von der Me
thode. In diesem Sinne ist auch der Ausspruch „anything 
goes“ zu verstehen, in dem nicht etwa ein hoher Grad an 
Toleranz gegenüber Andersdenkenden zum Ausdruck 
kommt, sondern die Vorstellung, „richtige Ergebnisse“ 
seien unabhängig von der Methode, den „Spielregeln“

Welcher Weltanschauung man auch zuneigen mag, 
unbestreitbar ist, daß es keine wissenschaftliche „In
stanz“ gibt, die darüber entscheiden kann, ob For
schungsergebnisse grundsätzlich von der Methode ab
hängig sind, oder ob das Gegenteil der Fall ist. Alles an
dere ist eine Frage des Glaubens und gehört damit nicht 
in den Bereich naturwissenschaftlicher Forschung. Es 
geht hier also nicht um die Zerstörung von Weltbildern, 
auch nicht darum, ob es eine absolute Realität gibt oder 
nicht, wie sie z.B. in der Realismus-Antirealismus- 
Debatte diskutiert wird (Forum für Philosophie Bad 
Homburg 1992), es geht vielmehr um die Forderung der 
Reproduzierbarkeit wissenschaftlicher Ergebnisse und 
um die Einhaltung des Geltungsbereiches wissenschaft
licher Aussagen. In diesem Sinne ist sicherlich auch 
PETERS (1984, S. 213) zu verstehen, wenn er in einem 
Aufsatz über die Grenzen der Evolutionstheorie 
schreibt: „Die disziplinierte Konzentration auf die Kon

sequenzen der facheigenen Voraussetzungen ist der ein
zige Weg, auf dem die Biologie zu biologischen Ergeb
nissen gelangt“ Biologie kann und soll nur biologische 
Ergebnisse erzielen, alles andere fällt nicht in ihren Be
reich. Peters wendet sich dabei vor allem gegen Aus
sagen wie sie z.B. in einem Lehrbuch von DOBZHANSKY 
et al. (1977) mit dem Titel „Evolution“ geäußert wur
den, durch die der Anschein erweckt wird, die Evoluti
onstheorie könne Licht auf Fragen nach dem Zweck un
serer Existenz und dem Wesen des Lebens werfen. Wie 
ich meine, sollte nach dem Erscheinen des Buches „The 
Hitchhiker’s Guide to the Galaxy“ von Douglas A dam s 
(1979, S. 135) ohnehin jedem klar sein, daß die Antwort 
auf derlei Fragen „42“ lautet.

1.2 Theoretische Grundlagen 
und methodischer Ansatz

Die hier vertretene Evolutionstheorie und Rekonstrukti
onsmethode steht auf der Basis der „methodischen Phi
losophie“ Unter diesem auch als „Erlanger Schule“ 
oder „methodischer Konstruktivismus“ bezeichneten 
Sammelbegriff werden Theorien zusammengefaßt, die 
auf handlungstheoretischer Grundlage ein strikt metho
disches und schon auf der Sprachebene reproduzierbares 
Vorgehen in Form von Erstellungsanweisungen fordern. 
Innerhalb dieses theoretischen Rahmens können die ein
zelnen Ansätze durchaus verschieden sein (K amb ARTEL 
& M ittelstrass 1973, Schw em m er  1981, Janich 
1984, 1992 b, Lorenzen  1987, B utts & B row n  1989, 
MlTTELSTRASS 1989). Da es nicht Aufgabe dieser Arbeit 
sein kann, das Spektrum der Ansichten innerhalb der 
methodischen Philosophie darzustellen, wird hier im 
wesentlichen auf das Theoriengebäude von JANICH, auf 
seine Verfahrensweise Bezug genommen. Die folgende 
Darstellung des eigenen methodischen Vorgehens leitet 
sich hiervon ab. Da diese auch persönliche Vorstellun
gen enthält und der jANlCHsche Ansatz nur soweit, wie 
er von einem Nichtphilosophen verstanden wurde, wie
dergegeben werden kann, können durchaus Diskrepan
zen zu den Ansichten Janichs auftreten. Es soll hier 
auch nicht der Anspruch einer philosophischen Arbeit 
erhoben werden. Die bestehenden philosophischen 
Grundlagen sollen nur genutzt und für einen biologisch 
ausgebildeten Leserkreis verständlich dargestellt wer
den. Inwieweit diesem Anspruch ohne grobe Fehlein
schätzungen im Verständnis der methodischen Philoso
phie nachgekommen werden kann, bleibt zunächst offen. 
Es wird jedoch versucht, den von JANICH (1992 b, S. 
14) formulierten gemeinsamen Anspruch der methodi
schen Philosophie einzulösen: „Geblieben ist der An
spruch auf terminologische Nachvollziehbarkeit, auf das 
prinzipielle Recht, für jede These eine Begründung zu 
verlangen, und der Ernst, Philosophie nicht nur als kon
sequenzenloses Glasperlenspiel zu betreiben“
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1.2.1 Wirklichkeit, Gegenstand und 
Begriff

Wie im vorangegangenen Kapitel gezeigt wurde, be
stimmt die Vorstellung von der Art der Realität und dem 
Zustandekommen von Erkenntnissen in starkem Maße 
das wissenschaftliche Vorgehen. Insofern ist es wichtig, 
die eigene Grundposition klar darzustellen. Es wird hier 
davon ausgegangen, daß reproduzierbare Erkenntnisse 
über eine unabhängig von menschlichen Handlungen 
existierende Realität nicht möglich sind, ob es sie nun 
gibt oder nicht. Da unter dieser Bedingung auch keine 
Aussagen über eine solche Realität, für die es keine Be
griffe geben kann, gemacht werden können, besteht auch 
keine Möglichkeit der Kommunikation und damit auch 
nicht die Möglichkeit einer wissenschaftlichen Ausein
andersetzung. Diejenige Realitätsvorstellung, die han
delnd erschließbar und damit auch kommunizierbar ist, 
soll hier, im Unterschied zur absoluten Realität, als ope
rationale Realität oder Wirklichkeit bezeichnet werden.

Wirkungszusammenhänge können durch menschli
che Aktivität, durch ihr Wirken erfahrbar gemacht wer
den. Das Wirken steht dabei in direktem Zusammenhang 
mit den erzeugten Wirkungen. Insofern soll die Wirk
lichkeit als bewirkt, als erzeugt, nicht aber als erfunden 
verstanden werden. Gegenstände treten in unsere Wirk
lichkeit, indem sie der Wirkung unseres Handelns ent
gegenstehen, also einen Widerstand, einen Gegen-stand 
bilden. Die Vorstellung von einem Gegenstand1 ergibt

1 Es sei hier daraufhingewiesen, daß nicht nur die Vorstellung 
von einem Gegenstand, sondern auch der Gegenstand selbst 
erarbeitet werden muß. Unter einem Gegenstand soll in die
sem Ansatz immer etwas über Handlungen erfahrbar gemach
tes verstanden werden. Bevor unserer Handlung etwas wider
steht, ist dieses „etwas“ völlig amorph, ein unbestimmter Teil 
eines Kontinuums, über dessen Struktur wir gar nichts wissen 
können. Der Gegenstand selbst entsteht in seiner wirklichen 
Abgrenzung und seiner begrifflichen Fassung erst durch das 
handelnde Subjekt. Es kann nur etwas Widerstand leisten, also 
Gegen-stand sein, wenn etwas da ist, was auf dieses „etwas“ 
einwirkt. Das ist in unserem Fall das handelnde Subjekt. Da
bei ist auch das bloße Hingucken als Handlung zu verstehen, 
sofern es mit einer Denkhandlung, also mit einem Operieren 
mit Begriffen verbunden ist, die ihrerseits im Verlauf der In
dividualentwicklung des jeweiligen Subjekts bewußt oder un
bewußt empirisch erarbeitet wurden. Ob jenseits des erarbei
teten Gegenstands noch ein realer Gegenstand existiert, der 
quasi als Entität unabhängig von unserer Handlung und damit 
auch von unserer Vorstellung ist, liegt außerhalb der Kommu- 
nizierbarkeit und damit auch der wissenschaftlichen Über
prüfbarkeit. So ist die Behauptung, daß nur die Vorstellung 
von einem Gegenstand von unserer Handlung abhängig ist, 
nicht aber der Gegenstand selbst, genauso wenig überprüfbar 
wie das Gegenteil. Jede Überprüfung würde Überprüfungs
handlungen und das Festlegen von Erfolgskriterien (Wahr
heitskriterien) erfordern, die sich auf die Konstitution des Ge
genstandes auswirken würde. Das, was hier als Gegenstand 
bezeichnet wird, ist unabhängig von der Frage nach Existenz 
oder Nichtexistenz, es ist das, wovon wir reden können, was

sich damit durch unsere Tätigkeit, sie wird quasi erar
beitet. Je nachdem wie wir mit dem, was uns da in einer 
bestimmten Weise Widerstand bietet, umgehen, was wir 
damit machen, oder was wir daran manipulieren, ändert 
sich auch unsere Vorstellung von dem Gegenstand. Es 
ergeben sich neue Tatsachen. Durch diese Vorgehens
weise können wir uns einen Begriff von dem machen, 
was unseren Handlungen widersteht. Da jeder Mensch 
seine eigenen Erfahrungen mit Wirkungszusammenhän
gen macht, entstehen auch jeweils unterschiedliche Vor
stellungen von Gegenständen.

Erfolgreich kommunizieren läßt sich die Vorstel
lung eines Gegenstandes als Begriff nur dann, wenn zu
mindest einige der zu dieser Vorstellung führenden Ma
nipulationen von den Kommunikationspartnern in glei
cher Weise mit demselben Erfolg vorgenommen wur
den, also bekannt sind. Dazu muß prinzipiell kein Wort 
gesprochen werden. Eine auffordemde Geste zum Nach
machen einer manipulierenden Handlung an einem Ge
genstand kann, wenn die Handlung mit dem gleichen Er
folg nachvollzogen wird, zu einer Begriffsübereinstim
mung führen. Ein Begriff ist demnach nicht einfach nur 
ein Wort, sondern immer eine Übereinkunft, die bewußt 
oder unbewußt handelnd hergestellt worden ist. Da mei
stens nicht alle, sondern nur einige der zu einer Vor
stellung von einem Gegenstand führenden Handlungs
weisen von den Kommunikationspartnem in gleicher 
Weise mit dem gleichen Erfolg vorgenommen werden, 
kommt es durch die damit nur teilweise bestehende Be
griffsübereinstimmung zu einer mehr oder weniger gro
ßen Begriffsunschärfe. Je mehr Übereinstimmungen je
doch hergestellt werden können, um so geringer ist die 
Begriffsunschärfe. Es zeigt sich an diesem Beispiel, daß 
Sprache und Handlung nicht voneinander trennbar sind2 
Außerdem wird deutlich, daß eine erfolgreiche Kommu
nikation wie auch eine erfolgreiche Handlung von einer 
Zielvorgabe, von einem Zweck abhängig ist. Wie sonst 
könnte Erfolg oder Mißerfolg einer Handlung unter
schieden werden (siehe vorangegangenes Kapitel). Der 
zweckgerichtete Umgang mit einem Gegenstand kann, 
diesen Zusammenhang verallgemeinernd, als Ge
brauchszusammenhang bezeichnet werden.

Viele Alltagsbegriffe ergeben sich durch ihren Ge
brauchszusammenhang. Durch den Gebrauch wird ein

immer der Fall ist (siehe dazu Wittgenstein 1930, S. 72, § 36). 
Aus handlungstheoretischer Sicht kennen wir nur den erar
beiteten Gegenstand. Alles andere ist unüberprüfbarer Glaube. 
Es bleibt noch zu bemerken, daß solange unter einem Gegen
stand ein real existierendes Ding aufgefaßt wird, der hier dar
gelegte Argumentationsweg nicht nachvollzogen und damit 
auch nicht verstanden werden kann.
2 In diesem Sinne ist auch die Aussage von W ittgenstein 
(1921, S. 89, § 5.6) zu verstehen, wenn er schreibt: „Die 
Grenzen meiner Sprache bedeuten die Grenzen meiner Welt“ 
Denken wird als operieren mit Zeichen verstanden (WITT
GENSTEIN 1933/34, S. 23).
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scharfkantiger Gegenstand zum Messer oder ein hohler 
Körper zum Gefäß. Dieser Umstand wird dadurch oft 
verschleiert, daß wir z.B. eine Tasse immer noch als 
Tasse bezeichnen, auch wenn wir sie als Blumenvase 
verwenden. Da die Tasse für einen bestimmten Ge
brauch hergestellt wurde und im Alltag üblicherweise 
auch für diesen Zweck Verwendung findet, wird ihr eine 
begriffliche Identität zugewiesen. So wird, den Herstel- 
lungs- und Gebrauchszusammenhang verschweigend, 
der Gegenstand oft zum Ding ontologisiert, als gäbe es 
die Tasse als solche, als Entität, auch unabhängig von 
ihrem Gebrauch (zu Gegenstand und Ding siehe auch M. 
GUTMANN & H erkner  1992). In der Alltagskommuni
kation ist die Verdinglichung von Gegenständen aller
dings von großem Nutzen, denn wieviel schwieriger wä
re eine Verständigung, wenn wir einen Gegenstand dem 
jeweiligen Gebrauch entsprechend jedesmal anders be
zeichnen würden, wenn wir etwa, um bei dem Beispiel 
zu bleiben, vorhätten, eine Tasse als Blumenvase zu 
nutzen, jemanden auffordern würden: „Gib mir bitte mal 
die Blumenvase“ (Vor zweckentfremdetem Gebrauch 
wird gewarnt!). Durch diesen rein pragmatischen Zu
sammenhang wird klar, warum wir uns daran gewöhnt 
haben, Gegenstände als Dinge zu begreifen, ihnen eine 
von unserem Handeln unabhängige Identität zuzuweisen 
und diese als gegeben zu akzeptieren. Gerade dies, das 
Objekt in konsequenter Weise unabhängig vom han
delnden Subjekt zu denken, stellt eine Voraussetzung für 
die Entwicklung formaler Systeme dar, wie sie in der 
Mathematik und der Logik gängig sind, als deren techni
sche Umsetzung Computer gesehen werden können 
(Holling & Kempin 1989).

1.2.2 Wissenschaftliche Kommunikati
on und Forschungsgegenstände

So sehr die Verdinglichung von Gegenständen, das Ab
schneiden des handelnden Subjektes vom Objekt und 
die dadurch stattfindende Zuweisung einer unabhängi
gen sowie überzeitlichen Identität unsere Alltagskom
munikation erleichtert und zu so nützlichen Dingen wie 
Computern führt, so sehr verstellt diese Verdinglichung 
den Blick für naturwissenschaftliche Fragestellungen, 
wenn es also um „Natur-Gegenstände“ geht. Durch die 
Loslösung des Gegenstands aus seinem begrifflichen Er
stellungszusammenhang wird dieser gleichzeitig auch 
aus seinem Wirkungsgefüge herausgerissen und er
scheint in paradoxer Weise, von seiner Wirklichkeit 
entkleidet, nur noch als nackte, quasi unwirkliche Kate
gorie. Es fällt daher zwangsläufig schwer, solche zu
sammenhanglos gewordenen Kategorien nachträglich 
wieder in einen Zusammenhang zu bringen. Vor genau 
diesem Problem steht aber gerade der Naturforscher, der 
beispielsweise die Ökologie eines Waldstückes erfor
schen will, wenn er aus einem sowohl räumlich als auch 
zeitlich übergangslosen Ganzen, einem Kontinuum,

Teile herausschneiden muß, da er das Ganze in seiner 
Gesamtheit nicht erfassen kann. Dasselbe gilt natürlich 
auch für Physiologen oder Morphologen, wenn sie Teile 
innerhalb eines Organismus betrachten wollen. In be
sonderer Weise gilt dies aber für Evolutionsbiologen, 
die sich mit den verschiedenartigen Prozessen innerhalb 
eines räumlichen und zeitlichen Kontinuums beschäfti
gen.

Allein schon durch die Bezeichnung der herausge
nommenen Teile werden Kategorien geschaffen, durch 
die, wenn ihr begrifflicher Erstellungszusammenhang 
vergessen oder gar geleugnet wird, zwangsläufig 
Schwierigkeiten bei der Formulierung von Übergängen 
entstehen, z.B. bei der Rekonstruktion evolutionärer 
Transformationsprozesse (M. GUTMANN & HERKNER 
1992). Dieses Nicht-formulieren-können von Übergän
gen beruht also nicht auf der Komplexität oder Diskon
tinuität der Natur, sondern ergibt sich als Folge einer un
reflektierten Begriffsbildung und ist daher ein Artefakt. 
W ittgenstein (1929-48, S. 81, § 452, 1930, S. 52, § 2) 
verstand die Aufgabe der Philosophie in dem „Lösen 
der Knoten“ , die sich durch die Begriffsverwirrung in 
der Sprache ergeben. Daß es auch für praktisch arbei
tende Biologen und Biologinnen wichtig ist, sich über 
die eigene Begrifflichkeit im klaren zu sein, macht De- 
borah GORDON (1992) in ihrem Aufsatz „Wittgenstein 
and ant-watching“ deutlich.

Während in der Alltagssprache Begriffsunschärfen 
meist weniger ins Gewicht fallen, die Kommunikation 
häufig sogar erleichtern, sollten die Begriffsüberein
stimmungen innerhalb der wissenschaftlichen Kommu
nikation dagegen möglichst hoch sein. Begriffsüberein
stimmungen können durch die Darlegung des Erstel
lungszusammenhangs in Form eines NormierungsVer
fahrens reproduzierbar gemacht werden. Damit kann die 
Begriffsunschärfe klein bleiben, ohne daß der Zusam
menhang zwischen Objekt und konstituierendem Sub
jekt verlorengeht. Insofern unterscheidet sich diese Vor
gehensweise von einer axiomatischen Definition, die, 
gerade diesen Zusammenhang verschweigend, Identitä
ten von Dingen statt Begriffe von Gegenständen produ
zieren würde. Begriffsnormierungsverfahren dürfen also 
nicht so verstanden werden, als würden Gegenstände ein 
für allemal festgelegt, das würde einer axiomatischen 
Definition gleichkommen, sie können dagegen wie eine 
Gebrauchsanweisung genutzt werden, mit der dann die 
Gegenstände in gewollter Weise, den gesetzten Zwecken 
entsprechend, einer wissenschaftlichen Kommunikation 
zugänglich sind. Die Normierungsverfahren können da
her je nach Zielsetzung und im Laufe der Zeit geändert 
werden. Dies sollte aber bewußt und reproduzierbar ge
schehen. Auf diese Weise läßt sich klarstellen, ob man 
überhaupt über den gleichen Forschungsgegenstand 
spricht. Dies ist von großer Bedeutung, denn durch die 
dingliche Auffassung wird häufig vergessen, daß sich 
der vermeintlich gleiche Forschungsgegenstand durch



den jeweils verschiedenen methodischen Zugang jedes
mal anders zeigt und damit nicht der gleiche bleibt, also 
keine dinghafte Identität besitzt (siehe dazu auch Kapitel 
1.1).

Durch die normierte begriffliche Erstellung von Ge
genständen wird es möglich, einen Gegenstandsbereich 
einschließlich des zugehörigen Begriffsapparates repro
duzierbar zu konstruieren. Dies kann dann als Grundlage 
für die Bildung von Modellen und weiteren Begriffen 
genutzt werden, mit deren Hilfe sich ein Theorienge
bäude nachvollziehbar errichten läßt. Je nach wissen
schaftlicher Zielsetzung kann dies in unterschiedlicher 
Weise, jedoch immer in methodisch geordneter Form 
und abhängig von Empirie, erfolgen. So lassen sich z.B., 
wie JANICH (1989) in seinem Buch „Euklids Erbe. Ist 
der Raum dreidimensional?“ gezeigt hat, die räumlichen 
Grundformen der euklidischen Geometrie, die der Ebe
ne, der Ortogonalität und der Parallelität zirkelfrei und 
lückenlos über ein Herstellungsverfahren bestimmen 
(siehe auch Janich  1992 c).

1.3 Organismustheorie und 
Evolutionstheorie

Um über das im wissenschaftlichen Sinne reden zu kön
nen, was in der Alltagssprache allgemein als „Lebe
wesen“ bezeichnet wird, muß ein Begriff hergestellt 
werden, mit dem festgelegt werden kann, was überhaupt 
unter einem „Lebewesen“ verstanden werden soll, bzw. 
was denn die Gegenstände der Biologie sein sollen. Es 
soll damit jedoch nicht festgelegt werden, was „Lebe
wesen“ sind, sondern nur, unter welchem Aspekt sie be
trachtet, sie dem wissenschaftlichen Vorgehen zugäng
lich gemacht werden können. Das Ziel ist also die For
mulierung eines Organismusbegriffes in Form eines 
Modells für das, was in der Alltagssprache als „Lebe
wesen“ bezeichnet wird, und die Konstitution eines 
biologischen Gegenstandsbereiches (siehe dazu M. 
G u t m a n n  1995). Um den Unterschied zwischen diesem 
noch zu konstruierenden Organismusbegriff und dem, 
was als „Lebewesen“ bezeichnet wird, deutlich zu ma
chen und eine Begriffsverwirrung zu vermeiden, wird 
hier vorgeschlagen, von „Lebewesen“ nur im Alltagszu
sammenhang und von Organismen nur im wissenschaft
lichen Rahmen zu sprechen. Der Organismusbegriff wä
re damit im Gegensatz zu der Bezeichnung „Lebe
wesen“ ein normierter Begriff. Um ein Organismusmo
dell formulieren zu können, benötigt man wiederum Be
griffe, die erst noch erstellt werden müssen. Diese dür
fen, um eine Zirkularität der Argumentation zu vermei
den, nicht aus dem Begriffsapparat der schon prakti
zierten Biologie gewonnen werden. Die Begriffe müssen 
also protobiologisch sein. Mit diesen läßt sich dann ein 
biologischer Gegenstandsbereich einschließlich des ge

forderten Organismusmodells erstellen. In welcher Wei
se dies unter Zugrundelegung des Prinzips der methodi
schen Ordnung (LORENZEN 1987) geschieht, hängt stark 
von der jeweiligen Zielsetzung ab. Der nun folgende 
Versuch einer Gegenstandskonstitution muß demnach 
nicht der einzig mögliche sein.

1.3.1 Maschinenmodell

Für die hier verfolgte Zielsetzung der Entwicklung einer 
Evolutionstheorie und einer Rekonstruktionsmethode für 
Organismen kann ein großer Teil der Begriffe aus dem 
Verständnis von aktiv arbeitenden Maschinen gewonnen 
werden (Peters & W.F. Gu t m a n n  19733, W.F. Gut
m a n n  & B onik 1981 b, W eingarten  1988, W.F. G ut
m a n n  & W eingarten  1988, 1991, M. Gutm a n n  & 
H erkner 1992, M. Gu t m a n n  1995). Als Kriterium für 
die erfolgreiche Herstellung einer Maschine kann ihr 
Funktionieren im Zusammenhang mit ihrem vorgesehe
nen Zweck angesehen werden. Nur wenn die Maschine 
in einer bestimmten Weise und nach bestimmten Wirk
prinzipien zusammengesetzt ist, kann sie erfolgreich 
funktionieren. Auf diese Art können Maschinenbegriffe 
prinzipiell reproduzierbar erstellt werden. Die so auf der 
Maschinenmodellebene (Modellebene A) abgeleiteten 
Begriffe können im Verlauf der Gegenstandskonstituti
on, im Zusammenhang mit Begriffen aus weiteren Mo
dellebenen, die Grundlage für die Bestimmung des Or
ganismusmodells liefern.

Maschinen sind von Menschen konstruierte Gebil
de, die, bezogen auf ihre Arbeitsweise, strukturiert sein 
müssen. Die Strukturen einer Maschine sind damit nur 
im Rahmen der arbeitenden Konstruktion bestimmbar. 
Begriffe, wie Pleuel, Kurbelwelle und Kolben, ergeben 
sich erst im Zusammenhang mit einem arbeitenden Mo
tor. Nur wer den arbeitenden Motor kennt und versteht, 
kann diese Begriffe den Strukturen des ruhenden oder 
des zerlegten Motors zuordnen. Diesem Verständnis 
entsprechend werden Arbeit und Leistung als generell an 
die Struktur gebunden verstanden. Dies wird deswegen

3 In dem zitierten Aufsatz wird der Modellstatus der Maschine 
zur Begriffsgewinnung zwar nicht so klar ausgearbeitet, und 
die methodischen Ebenen werden nicht so konsequent ge
trennt wie in den danach zitierten Arbeiten, doch ist der impli
zit verwendete maschinentheoretische Ansatz, wie folgendes 
Zitat zeigt, deutlich zu erkennen (S. 28-29): „ Ein Organismus 
ist eine biologische Maschine, die aus funktionierenden Ein
zelteilen (Subsystemen) besteht. Diese bilden die Konstrukti
on. Die Tatsache, daß die Teilsysteme sich gegenseitig bedin
gen, nennen wir funktionelle Interdependenz. Alle Teile ste
hen direkt oder indirekt auch mit der Umwelt in Beziehung 
und nehmen für den Gesamtorganismus verschiedene Funk
tionen wahr.“ Neben der Einführung des Begriffes der Kon
struktion und der funktionellen Interdependenz, der später im 
Rahmen des Bionomiemodells durch den Begriff der biono- 
men Kohärenz ersetzt wurde, findet sich hier auch erstmals ein 
maschinentheoretisch gefaßter, operationaler Umweltbegriff.
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betont, weil sich Arbeit und Leistung zwar unabhängig 
von der jeweiligen Struktur messen und berechnen las
sen, sie aber ohne die Substanz der Struktur gar nicht 
erst in Erscheinung treten würden. Dies mag vielleicht 
trivial erscheinen, wird aber häufig gerade im biologi
schen Zusammenhang vergessen, wie zahlreiche Ener
giebilanzen und Regressionsgeraden physiologischer 
Untersuchungen zeigen.

Arbeiten kann die maschinelle Konstruktion nur 
dann, wenn die Strukturen so miteinander in Verbindung 
stehen, daß der Kraftschluß gesichert ist, wenn eine 
Transmission der Kräfte zwischen den Untereinheiten 
erfolgt. Dies gilt schon auf der Ebene einfacher Hebel
maschinen, insbesondere aber für Maschinen mit Ge
trieben. Die Maschine muß also nicht nur einfach Zu
sammenhalten, die Strukturen müssen auch so in einem 
Zusammenhang stehen, daß sie arbeiten kann. Dazu ge
hört auch, daß die mechanischen Freiheitsgrade inner
halb des arbeitenden Gefüges nicht so groß sind, daß der 
Kraftschluß nicht mehr gesichert ist, aber auch nicht so 
gering, daß eine Überbestimmtheit die Konstruktion 
lahmlegt. Die Freiheitsgrade der arbeitenden Konstruk
tion können über die Darstellung der sie einengenden 
Strukturen (Restriktionen) bestimmt werden (M. GUT- 
MANN 1992).

Kraftmaschinen, wie beispielsweise Verbrennungs
motoren, Dampfmaschinen oder Elektromotoren, müs
sen, um zu funktionieren, zusätzlich Konversionsarbeit 
4(Energiewandel) verrichten. Es muß also eine Um
wandlung von einer in eine andere Energieform stattfin
den. Mit dem Begriff der Kohärenz können die Aspekte 
des Kraftschlusses und der Transformationsarbeit zu
sammengefaßt werden. Unter diesen Bedingungen be
deutet Kohärenz mehr als nur Zusammenhalt und Kraft
schluß, denn sie schließt nichtmechanische Aspekte 
(z.B. chemische) des arbeitenden Gefüges ein. In Gang 
gehalten werden Konversionsarbeit verrichtende Kraft
maschinen durch ein, bezogen auf die jeweilige Struktur, 
geeignetes Triebmittel, das als Energieträger genutzt 
werden kann. In diesem Zusammenhang ist es notwen
dig, daß die Konstruktion über mindestens einen Ein
gang und einen Ausgang verfügt. Triebmittel kann im 
Fall des Elektromotors Strom oder im Fall der Dampf
maschine Wärme sein. Wie diese Wärme zur Aufhei
zung des Dampfkessels produziert wird, ob durch die 
Verbrennung von Heizstoffen, wie Holz, Öl, Gas oder 
Kohle, oder ob sie durch eine Elektroheizung erzeugt 
wird, spielt für das Funktionieren der Dampfmaschine 
keine Rolle. Das gleiche gilt für die Art der Erzeugung 
von Strom als Triebmittel für den Elektromotor. In je- 4

4 Der Begriff der Konversionsarbeit wird mit dem bei M. 
Gutmann & Herkner (1992) eingeführten Begriff der 
Transformationsarbeit synonym verwendet. Der Begriff der 
Konversionsarbeit (Voss 1992) wird hier wegen der geringe
ren Verwechslungsgefahr mit dem Begriff der evolutionären 
Transformation vorgezogen.

dem Fall muß jedoch ein geeignetes Triebmittel bzw. 
ein Material, aus dem sich das Triebmittel gewinnen 
läßt, von außen zur Verfügung gestellt und zugeführt 
werden. Was ein geeignetes Triebmittel für eine be
stimmte Maschine darstellt oder welches Material zur 
Triebmittelgewinnung genutzt werden kann, wird allein 
durch die Struktur der Konstruktion vorgegeben.

Durch die zahlreichen Transformations- und Trans
missionsprozesse geht immer ein Teil der von der 
Kraftmaschine erzeugten Leistung in Form von für den 
vorgesehenen Zweck nicht nutzbarer Leistung, vor allem 
durch Wärmeproduktion, verloren. Das Verhältnis zwi
schen der Nutzleistung und der in Form des Triebmittels 
zur Verfügung gestellten Eingangsleistung wird als Wir
kungsgrad bezeichnet. Dieser Begriff läßt sich als Krite
rium für eine mögliche Ökonomisierung bzw. Optimie
rung der Konstruktion durch entsprechende Strukturver
änderungen nutzen. Eine Maschine gilt gegenüber einer 
anderen als optimiert, wenn sie einen höheren Wir
kungsgrad aufweist. Gleichzeitig ist diese auch wirt
schaftlicher, da sie im Verhältnis zur Nutzungsleistung 
weniger Triebmittel umsetzt. Der Wirkungsgrad einer 
Maschine stellt aber nur einen Teil ihrer Wirtschaftlich
keit dar, denn die Kosten der Herstellung (Material
kosten, Arbeitskosten usw.) und der Instandhaltung 
(Verschleiß, Ersatzteilkosten usw.) können neben den 
reinen Betriebskosten (Triebmittelpreis, Abfallbeseiti
gungskosten) zusätzlich in die Ökonomiebetrachtung 
einbezogen werden. Diese Betrachtungsweise geht je
doch über den mechanischen Rahmen hinaus und gehört 
eher in den Bereich der Wirtschaftswissenschaften. 
Trotzdem spielen ökonomische Gesichtspunkte im an
gewandten Maschinenbau eine wichtige, wenn nicht so
gar häufig die entscheidende Rolle.

Ökonomisierung und Optimierung eines bestehen
den Maschinentyps lassen sich nicht beliebig durchfüh
ren, wenn nicht ein nach völlig anderen Konstruktions
prinzipien funktionierender Konstruktionstyp erfunden 
werden soll oder kann. Bestimmte Konstruktionseigen
schaften können nicht ohne Verlust der Funktionsfähig
keit verändert werden, sie müssen invariant bleiben. 
Solche invariante Konstruktionseigenschaften (Invari
anten) stehen in direktem Zusammenhang mit den Wirk
prinzipien einer maschinellen Konstruktion. Dies läßt 
sich gut an dem historischen Beispiel der Entwicklung 
von Propellerflugzeugen, die bezogen auf ihre Maxi
malgeschwindigkeit optimiert worden sind, zeigen 
(RENDALL 1992). Um neue Geschwindigkeitsrekorde 
aufzustellen, wurden geradezu sämtliche Variations
möglichkeiten getestet. So wurden Veränderungen an 
der Flügel- und Rumpfform, im Bau der Propeller und 
vor allem an den Motoren vorgenommen. Trotz dieser 
vielfältigen Variationsmöglichkeiten änderte sich jedoch 
nichts Wesentliches an dem Wirkprinzip. Es gibt zwar 
viele Möglichkeiten, woraus das Material eines Zylin
ders bestehen kann, oder wie bzw. womit dieser gekühlt
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wird, es bleibt aber eine invariante Konstruktionseigen
schaft, daß der Zylinder überhaupt gekühlt werden muß, 
und daß er aus einem nicht dehnungsfähigen Material 
besteht. Vor allem aber kann mit einem Verbrennungs
motor nur mit Hilfe eines Propellers ein Luftstrom er
zeugt werden. Diese invariante Bedingung führte dazu, 
daß die Leistung, bezogen auf die Maximalgeschwin
digkeit, ab einem bestimmten Grenzwert nicht mehr 
verbessert werden konnte, da die Propellerleistung, 
wenn sich die Geschwindigkeit der Propellerspitzen an 
die Schallgeschwindigkeit annähert, drastisch abnimmt. 
Erst durch die Entwicklung eines völlig anderen An
triebstyps, nämlich der des Strahltriebwerks, konnten die 
bis dahin bestehenden Rekorde gebrochen werden. An 
diesem Beispiel wird klar, daß die Variabilität eines 
Maschinentyps zwar vielfältig, durch die konstruktiven 
Invarianten aber nicht beliebig sein kann.

Neben der Herleitung der Begriffe lassen sich noch 
einige wichtige, aus dem Maschinenverständnis ableit
bare Zusammenhänge für die Erstellung eines Organis
musmodells nutzen. So legt die Konstruktion einer Ma
schine fest, welche Leistungen von ihr erbracht werden 
können, welche Nutzungsmöglichkeiten offenstehen und 
in welcher Umgebung sie funktionieren kann. Eine ma
schinelle Konstruktion ist also auf bestimmte Arbeitsbe
dingungen angewiesen. So kann ein Ottomotor nur in 
der Umgebung von Luft, oder wenn ihm Luft zugeführt 
wird, funktionieren, und wenn die Umgebungstempera
turen einen gewissen Grad weder über- noch unter
schreiten. Im Rahmen der möglichen Arbeitsbedingun
gen können dann verschiedene Leistungen erbracht wer
den, wie Wärmeproduktion oder Erzeugung von Dreh
oder Hubbewegungen. Die jeweilige Leistung läßt sich 
dann ihrerseits wieder für verschiedene Zwecke nutzen, 
z.B. als Heizung, als Antrieb für ein Schiff oder ein 
Flugzeug, als Stromgenerator oder als Rüttelgerät im 
Straßenbau. Maschinen sind also, obwohl sie in der Re
gel zu einem bestimmten Zweck konstruiert werden, 
keinesfalls zweckdeterminiert. Das Spektrum, was eine 
Maschine zu leisten vermag, oder wozu sie sich nutzen 
läßt, kann damit nur darüber bestimmt werden, was sie 
nicht leisten kann, bzw. wozu sie sich nicht eignet (siehe 
dazu auch SPERLICH 1991, 1993).

In diesem Zusammenhang wird auch die Unter
scheidung zwischen der Funktion (dem Fungieren) und 
dem Funktionieren deutlich (B ock & W ahlert  1965, 
M ollenhauer  1970, Peters & W.F. G u t m a n n  1971, 
PETERS et al. 1971, Fr ANZEN 1973 b). Ein Motor funk
tioniert nur dann, wenn er aktiv läuft oder zum aktiven 
Laufen gebracht werden kann. Nur so kann er Leistun
gen erbringen und mögliche Funktionen erfüllen. Der 
Motor funktioniert also unabhängig von seiner Nutzung. 
Es soll hier allerdings nicht verschwiegen werden, daß 
der Begriff des Funktionierens schon eine Zwecksetzung 
enthält, denn es muß schon bekannt sein, was unter ei
nem funktionierenden Motor verstanden werden soll,

nämlich daß er aktiv läuft. Der Motor ließe sich, auch 
unabhängig davon ob er läuft oder nicht, als materieller 
Gegenstand für beliebige andere Zwecke (Funktionen), 
z.B. als Gewicht, nutzen. In diesem Fall hätte der Motor 
die Funktion eines Gewichts und würde als Gewicht 
funktionieren, so daß die beiden Begriffe zusammenfal
len würden. Dieser Zusammenhang ändert jedoch nichts 
an der Möglichkeit der Unterscheidung zwischen der 
Funktion und dem Funktionieren eines Motors.

Ein weiterer für die Konstitution eines Organis
musmodells nutzbarer Zusammenhang ergibt sich aus 
der Arbeitsweise einer Kraftmaschine. Es zeigt sich hier, 
daß eine Hierarchisierung der Arbeitsschritte nicht mög
lich ist, da alle Strukturen durch ihre Verkettung in glei
cher Weise unverzichtbar für den Ablauf des Arbeits
prozesses sind. Außerdem verlaufen die Arbeitsschritte 
zyklisch, so daß, solange die Maschine in Betrieb ist, 
kein Anfangs- oder Endpunkt der Aktion festgelegt wer
den kann. Bei der Beschreibung der Arbeitsweise eines 
Motors könnte man daher an jedem Punkt des Arbeits- 
zyklusses beginnen. Neben diesen zyklisch aufeinander
folgenden Vorgängen laufen viele Prozesse simultan ab, 
was deren Beschreibung deutlich erschwert. Es können 
daher immer nur Aspekte aus der kohärenten Einheit be
schrieben und kommuniziert werden.

Als letzter Punkt soll hier die Möglichkeit der Kop
plung von Kraftmaschinen nicht unerwähnt bleiben. Es 
ist denkbar, daß das Produkt einer Maschine von einer 
anderen Maschine als Triebmittel genutzt wird. So kann 
z.B. ein Verbrennungsmotor Bewegung erzeugen, die 
von einem Generator in Strom umgewandelt wird, wobei 
dieser dann zum Betrieb eines Elektromotors genutzt 
wird. Neben dieser Aneinanderreihung von Aggregaten 
können die einzelnen Maschinen auch Teil einer kohä
renten Konstruktion sein, so daß ein Funktionieren nur 
unter Einbeziehung aller Aggregate gewährleistet ist. 
Man denke beispielsweise an eine Maschine, bei der be
stimmte Ventile von Elektromotoren geschlossen bzw. 
geöffnet werden, die durch den von derselben Maschine 
erzeugten Strom gespeist werden.

Die im Zusammenhang mit dem dargestellten Ma
schinenverständnis gewonnenen Begriffe und Erkennt
nisse lassen sich schon auf dieser Modellebene (Mo
dellebene A) anwenden. Der Anwendungsbereich ist, 
obwohl durch ein Maschinenverständnis nur bestimmte 
Aspekte eines Organismus beleuchtet werden können, 
erstaunlich groß. Es muß jedoch klargestellt werden, daß 
damit nicht ausgedrückt werden soll, Organismen wür
den in Teilbereichen wie Maschinen funktionieren. Be
stimmte Aspekte von Organismen lassen sich aber nach 
den an Maschinen gewonnenen Kriterien interpretieren. 
So läßt sich schon auf der Maschinenmodellebene eine 
Konstruktionsmorphologie formulieren, die nach klaren 
aus der Technik gewonnenen Vergleichskriterien arbei
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ten kann. Einige der sich daraus ergebenden Konse
quenzen sollen nun dargestellt werden.

Organismen werden als kohärente Konstruktionen 
aufgefaßt, die sowohl kraftschlüssig sind als auch Kon
versionsarbeit leisten. Sie sind also als operational ge
schlossene und energetisch offene Einheiten zu verste
hen, die wie Kraftmaschinen über mindestens einen Ein
gang und einen Ausgang verfügen. Die Strukturen eines 
Organismus lassen sich nur in ihrem Wirkungsgefüge 
bestimmen und benennen. Während bei Maschinen ein 
Konstrukteur die strukturellen Zusammenhänge kon
struiert, müssen diese bei Organismen re-konstruiert 
werden. Die Strukturen ergeben sich nämlich nicht aus 
der Beschreibung von Mustern. Damit wird jedoch die 
Beschreibung der Gestalt nach Kriterien wie Geometrie, 
Materialeigenschaften und Zustandseigenschaften kei
nesfalls überflüssig (siehe dazu auch S perlich 1993). 
Es muß nur klar sein, daß damit keine Aussagen über die 
Arbeitsweise einer Konstruktion verbunden sind. Die 
Benennungen der Muster in einer klassisch morphologi
schen Gestaltbeschreibung können und sollen daher 
nicht deckungsgleich mit den Bezeichnungen für kon
struktionsmorphologische Strukturen sein. Um eine Be
griffsverwirrung zu vermeiden, müssen die Ebenen der 
Gestaltbeschreibung und der Konstruktionsbeschreibung 
methodisch strikt voneinander getrennt bleiben. Wenn 
also in der vorliegenden Arbeit später von druckstabilen 
Stäben und nicht von Radien, von einer Achsenstabili
sierung und nicht von einer Chorda dorsalis gesprochen 
wird, so hat das einen triftigen methodischen Grund. Die 
oft gestellte Frage: „Warum sagen Sie denn nicht Hume
rus, wenn es doch ein Humerus ist?“ müßte damit ei
gentlich beantwortet sein.

Ebenso wie eine Kraftmaschine kann ein Organis
mus aktiv Arbeit verrichten und verschiedene Leistun
gen erbringen. Die einzelnen Leistungen können vom 
Organismus in verschiedener Weise genutzt werden. 
Das Leistungs- und Nutzungsspektrum wird bei Orga
nismen wie bei Maschinen von den Eigenschaften der 
Konstruktion eingeengt. Durch den Wirkungsgrad lassen 
sich bestimmte organismische Leistungen, bezogen auf 
ihre Ökonomie, vergleichen. Durch die Rekonstruktion 
invarianter Konstruktionseigenschaften läßt sich außer
dem das Spektrum möglicher Veränderungen einengen. 
Eine weitere Analogie zu Kraftmaschinen besteht in der 
Notwendigkeit zu funktionieren und dabei von einem 
Triebmittel abhängig zu sein. Was sich für einen Orga
nismus als Triebmittel (ATP, Photonen usw.) oder als 
Material zur Gewinnung von Triebmitteln (Nahrung) 
eignet, bestimmt sich auch hier über die Eigenheit der 
Konstruktion. Gleichfalls von der Konstruktion abhän
gig ist ihre Toleranz gegenüber möglichen Umgebun
gen. Die Umweltbedingungen eines Organismus stellen 
sich danach als Arbeitsbedingungen dar. Neben den ge
nannten Zusammenhängen ließen sich noch weitaus 
mehr Konsequenzen auf der Basis der Maschinenmo

dellebene ableiten. Davon soll aber an dieser Stelle ab
gesehen werden, da die meisten der auf Organismen 
übertragbaren technischen Begriffe und Sachverhalte 
wesentlich besser im Zusammenhang mit den anderen 
noch zu erstellenden Modellebenen für die Interpretati
on von Organismen genutzt werden können.

Neben den genannten für die Konstitution eines Or
ganismusmodells nutzbaren Erkenntnissen, bestehen 
auch zahlreiche Zusammenhänge, die sich nicht für die 
Interpretation von Organismen eignen. Hier seien nur 
einige genannt, wie die Tatsache, daß Maschinen zu
sammengesetzt werden und dementsprechend aus Teilen 
bestehen. Sie werden gebaut und müssen während der 
Bauphase noch nicht arbeitsfähig sein. Außerdem ver
schleißen Maschinenstrukturen und müssen ausgetauscht 
werden. Dazu können sie abgestellt und später wieder in 
Betrieb genommen werden. Die Liste ließe sich pro
blemlos fortsetzen. Es zeigt sich also, daß es sehr viele 
Begriffe und Zusammenhänge aus dem Maschinenver
ständnis gibt, die sich für eine Konstitution eines Orga
nismusmodells eignen, aber mindestens genauso viele, 
die sich nicht dafür eignen. Es wird dadurch klar, daß 
ein Maschinenmodell nur bestimmte Aufgaben leisten 
kann, und daß es fatal wäre, Organismen mit Maschinen 
gleichzusetzen. Ein noch nicht erwähnter, aus dem Ma
schinenmodell nicht übertragbarer Aspekt ist, daß nahe
zu alle der heute bekannten Maschinen ganz oder zum 
großen Teil aus starren, biegesteifen Elementen auf ge
baut sind. Dagegen scheinen Organismen überwiegend 
aus unstarren sowie biegeunsteifen Materialien in Ver
bindung mit Flüssigkeiten zu bestehen. Viele sind sogar 
völlig weichkörprig und bilden sogenannte Hydroske- 
lette.

1.3.2. Hydraulik und Form

Da bislang keine aktiv arbeitenden Maschinen mit 
weichkörprigem Aufbau bekannt sind, also auch keine 
Erfahrungen über die Herstellung und das Funktionieren 
solcher Maschinen vorliegen, müssen die Begriffe zur 
Interpretation weichkörpriger Organismen aus einem 
anderen Bereich der Technik, aus der Statik gewonnen 
werden. Aber selbst dort sind die Erfahrungen mit 
weichkörprigen Konstruktionen nicht gerade groß. 
Brauchbare Ansätze sind im Sonderforschungsbereich 
SFB 64 am Institut für leichte Flächentragwerke unter 
der Leitung von Frei OTTO erarbeitet worden. Die 
Grundlage bildet in diesem Ansatz der Begriff des 
„Pneus“ Als technisch realisierte Pneus können Luft
matratzen, Fahrradschläuche, Luftballone, Lufthallen 
u.v.a. angesehen werden. Der Pneubegriff wurde zu
nächst in folgender Weise definiert (Otto 1977 a, S. 
22): „Der Pneu ist ein System, bei dem eine nur zugbe
anspruchte Schicht ein Medium umhüllt“ Die Bezeich
nungen „zugbeanspruchte Schicht“ und „Medium“
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wurden später von Otto gegen die allgemeineren Be
griffe „Hülle“ und „Füllung“ ausgetauscht. Als Medium 
wurde dann nur noch das Außenmedium, in dem sich 
der Pneu befindet, bezeichnet. In diesem Sinne wurden 
die Eigenschaften eines Pneus wie folgt dargestellt 
(Otto 1977 b, S. 23): „Zum System des Pneu gehört die 
biegeunsteife, zugfeste Hülle (Netz, Membran), deren 
Füllung und das (äußere) Medium, in dem sich das Sy
stem befindet. Hülle und Füllung bilden mit dem Medi
um gemeinsam ein konstruktives System, das die Fähig
keit hat, innere und äußere Kräfte aufzunehmen“ So 
verstanden wurde der Pneu häufig auch als Hülle- 
Füllungs-System bezeichnet.

Methodisch problematisch ist die Definition Ottos 
insofern, daß sie keine Erstellungsanweisung enthält. Es 
wird damit verschleiert, daß die Begriffe zur Beschrei
bung eines Pneus aus Handlungen abgeleitet sind, wie 
„füllen“ und „umhüllen“ Wird dieser Ursprung verges
sen, besteht keine Möglichkeit mehr, methodisch zwi
schen zweckgerichtet hergestellten Pneus, an denen die 
Kenntnisse gewonnen wurden, und „natürlichen“ Pneus, 
auf die die Kenntnisse angewendet werden sollen, zu 
unterscheiden. Der Pneu wird damit zur Entität ontolo- 
gisiert. Daß OTTO den Pneubegriff in dieser ontologi- 
sierten Form verwendet, wird auch aus seiner Definition 
des Konstruktionsbegriffes ersichtlich (OTTO 1977 a, S. 
22): „Jedes Objekt ist eine Konstruktion, die die Fähig
keit hat, Kräfte weiterzuleiten“ Nicht nur, daß diese De
finition für alle materiellen Gegenstände zutrifft und 
damit nur noch einen geringen Aussagewert besitzt, es 
wird auch hier wieder verschwiegen, daß sich der Be
griff der Konstruktion von der technischen Handlungs
weise des zweckgerichteten Konstruierens ableitet. In
dem hier auch nicht konstruierte Gegenstände unter den 
Begriff der Konstruktion fallen, werden deutlich metho
dische Ebenen vermischt. Es ist also auch bei dem von 
OTTO verwendeten Konstruktionsbegriff genau wie beim 
Pneubegriff nicht mehr möglich, zwischen der methodi
schen Ebene des Gewinnens von Erkenntnissen im Um
gang mit einem Gegenstand und der methodischen Ebe
ne des Interpretierens von Gegenständen mit den ge
machten Erfahrungen zu unterscheiden.

Aus den genannten methodischen Gründen sollen 
für die Begriffsbildung nur hergestellte Pneus verwendet 
werden, also solche, die gefüllt worden sind. Außerdem 
werden dazu, um nicht zu weit ausholen zu müssen, aus
schließlich flüssige und gasförmige Füllungen in Be
tracht gezogen. Das gleiche gilt für die sie umgebenden 
Medien. Aus demselben Grund werden auch nur flächi
ge Hüllen betrachtet, wie etwa Gummimembranen, Pla
stikfolien oder Planen, die biegeunsteif sowie zugfest 
sind und eine hohe formative Flexibilität aufweisen, so 
daß sie ausschließlich Zugkräfte, nicht aber Druck auf
nehmen können. Weil der Begriff „Pneu“ vom Wortur
sprung eine Luftfüllung suggeriert, soll hier der allge
meinere Begriff der Hülle-Füllungs-Konstruktion ver

wendet werden5 In diesem dreifachen Begriffskompo
situm sind somit die nachvollziehbaren Handlungen des 
Einhüllens, des Füllens und des Konstruierens enthalten. 
Nach dem jeweiligen Füllmaterial - gasförmig oder flüs
sig kann zwischen pneumatischen und hydraulischen 
Hülle-Füllungs-Konstruktionen unterschieden werden. 
Auf der Modellebene B sollen nun an dem noch zu spe
zifizierenden Begriff der Hülle-Füllungs-Konstruktion 
weitere Begriffe zur Erstellung und Detaillierung des 
angestrebten Organismusmodells gewonnen werden. 
Dazu werden die Ergebnisse des SFB 64 genutzt.

Eine Hülle-Füllungs-Konstruktion besteht im ein
fachsten Fall aus einer biegeunsteifen Hülle (z.B. Gum
mimembran), einer Füllung (hier Gas oder Flüssigkeit) 
und einem sie einschließenden Medium (hier ebenfalls 
Gas oder Flüssigkeit). Entscheidend ist hierbei, daß die 
Hülle ausschließlich Zugkräfte aufnehmen und übertra
gen soll, die Füllung dagegen nur Druck. Damit Hülle 
und Füllung unter statischen Bedingungen gemeinsam 
eine kraftschlüssige Einheit bilden können, muß die 
Hüllstruktur gegenüber dem Füllmaterial und dem um
gebenden Medium geschlossen sein. Hülle und Füllung 
stehen in einem direkten gegenseitigen Abhängigkeits
verhältnis. So hängt von der Struktur der Hülle ab, wel
che Füllmaterialien in Frage kommen, umgekehrt be
stimmt die Beschaffenheit des Füllmaterials, wie die 
Hülle strukturiert sein muß. In jedem Fall muß die Hüll
struktur so beschaffen sein, daß das Füllmaterial nicht 
entweichen kann. Gleichzeitig darf das Medium die 
Hülle nicht durchdringen können. Auch was das Form
verhalten und die mechanischen Eigenschaften der Hül
le-Füllungs-Konstruktion angeht, besteht ein gegenseiti
ges Abhängigkeitsverhältnis zwischen Hülle und Fül
lung. Die Hülle kann also ihre Form nicht ohne die Fül
lung beibehalten und vice versa. Außerdem können ver
schiedene Füllmaterialien bei gleichen Hüllen zu ver
schiedenen Formen mit unterschiedlichen mechanischen 
Eigenschaften führen. Dasselbe gilt für unterschiedliche 
Hüllstrukturen mit gleichem Füllmaterial. Es handelt 
sich also bei Hülle und Füllung um zwei variable Grö
ßen, die aber in gegenseitiger Abhängigkeit stehen.

Bei starren, biegesteifen Gefäßen ist der formative 
Einfluß dagegen einseitig. Hier nehmen Flüssigkeiten 
oder Gase passiv die Form ihres Gefäßes an, und das 
Gefäß behält seine Form auch ohne Füllung. Ohne Hülle 
oder Gefäß nehmen Gase und Flüssigkeiten, unter Ver
nachlässigung der Schwerkraftwirkung, Kugelform an, 
wenn sie sich in einem flüssigen bzw. gasförmigen Me
dium befinden, mit dem sie sich nicht vermischen. Dies 
ist beispielsweise bei einem im Wasser schwebenden

5 Von dem ebenfalls gebräuchlichen Begriff des Hülle- 
Füllungs-Systems soll hier abgesehen werden, weil der Begriff 
„System“ stark durch seine systemtheoretische Fassung vor
geprägt ist, und außerdem kein Begriffserstellungsverfahren 
nachvollziehbar ist.
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Öltropfen oder einem im freien Fall befindlichen Was
sertropfen der Fall. Dasselbe gilt auch näherungsweise 
für im Wasser frei aufsteigende Luftblasen. In jedem 
Fall übt die Füllung auf das Medium, das Gefäß oder die 
Hülle, einen allseits gleich großen Druck aus. Betrachtet 
man eine geschlossene biegeunsteife Hülle ohne jede 
Füllung, was einem evakuierten Zustand entspricht, lie
gen deren Innenflächen dicht aufeinander, so daß sie ei
ne Doppellage bilden. Man denke dabei an eine zusam
mengelegte Luftmatratze oder einen ungefüllten, flach 
zusammengepreßten Luftballon.

Mit dem Füllungszustand ändert sich sowohl die 
Form als auch das mechanische Verhalten. Es werden 
danach drei Zustände unterschieden: Unterfüllung, 
Überfüllung und Prallheit. Eine Hülle-Füllungs-Kon- 
struktion ist dann prall, wenn die Hülle gerade beginnt 
in ihrer Gesamtheit Flächenzugspannung aufzunehmen. 
Der Innendruck der Füllung muß dazu den Außendruck 
des Mediums überschreiten. Unter statischen Bedingun
gen besteht ein Gleichgewichtszustand zwischen den 
vom Füllungsdruck und vom Außendruck ausgehenden 
Kräften und denen, die die Hülle spannen (Hüllenspan
nung). Eine Unterfüllung ist dann gegeben, wenn der 
Außendruck den Füllungsdruck überschreitet, und die 
Hülle nicht mehr unter Zugspannung steht. Von einer 
Überfüllung wird gesprochen, wenn die Hülle dem Fül
lungsdruck nicht mehr standhält und reißt. Vom ersten 
Auftreten einer Zugspannung bis zum Berstpunkt nimmt 
der Grad der Prallheit mit dem Innendruck zu. Innerhalb 
dieses Bereiches kann das Füllvolumen bei dehnbaren 
Hüllmaterialien, von einem minimalen Prallheitsvolu- 
men ausgehend bis zum Erreichen des maximalen Füll
volumens, je nach Dehnungsfähigkeit mehr oder weni
ger stark zunehmen. Dies ist z.B. bei Luftballonen der 
Fall. Die Hüllenoberfläche bleibt vom ungefüllten Zu
stand bis zum Erreichen der Prallheit gleich (minimale 
Hüllenoberfläche) und nimmt dann bei dehnbaren Hüll
materialien kontinuierlich mit dem Füllvolumen bis zum 
Erreichen der maximalen Hüllenoberfläche zu. Bei sehr 
wenig dehnbaren Materialien, wie beispielsweise bei 
Luftmatratzen, bei denen die Hüllenoberfläche nahezu 
konstant bleibt, erreicht die Hülle-Füllungs-Konstruk- 
tion mit der Prallheit auch etwa ihr maximales Füllvo
lumen. Minimales Prallheitsvolumen und maximales 
Füllvolumen fallen damit fast zusammen. Es muß in die
sem Zusammenhang erwähnt werden, daß es sich bei 
diesen beiden Größen nicht um absolute Größen han
delt, die unabhängig von äußeren Kräften sind. So wird 
auch eine unterfüllte Luftmatratze prall, wenn man sich 
auf sie legt. Das minimale Prallheitsvolumen bzw. das 
maximale Füllvolumen ist in diesem Fall dann geringer 
als ohne Auflast. Auch der Berstpunkt tritt dann bei ei
nem geringeren Volumen auf.

Bei pneumatischen Hülle-Füllungs-Konstruktionen 
kann die Menge an zugeführten Gasen aufgrund ihrer 
Komprimierbarkeit auch dann zunehmen, wenn das

Füllvolumen konstant bleibt. So kann in einen Fahr
radreifen auch dann noch Luft gepumpt werden, wenn 
der Reifenquerschnitt nicht mehr zunimmt. Das maxi
male Füllvolumen ist also unabhängig von der maxima
len Füllmenge. Durch die Inkompressibilität von Flüs
sigkeiten entspricht dagegen bei hydraulischen Hülle- 
Füllungs-Konstruktionen das Füllvolumen der Füllmen
ge. Dieser Unterschied im Verhalten von flüssigen und 
gasförmigen Füllungen ist insofern von großer Bedeu
tung, weil sich dieser Unterschied auf die mechanischen 
Eigenschaften einer Hülle-Füllungs-Konstruktion aus
wirkt. So wird bei flüssigen Füllungen aufgrund der 
Volumenkonstanz jede äußere Kraftwirkung über die 
Zunahme des Füllungsdrucks direkt und ohne jeden 
nennenswerten Kraftverlust auf die Hülle weitergeleitet, 
so daß eine der äußeren Kraft proportionale Erhöhung 
der Hüllenspannung auftritt. Bei gasfömigen Füllungen 
wird dagegen immer nur ein Teil der Kraft auf die Hülle 
übertragen. Der andere Teil wird quasi in die Kompri
mierung des Gases gesteckt. Bei nicht dehnbaren Hüllen 
mit konstanter Oberfläche kann die Hülle-Füllungs- 
Konstruktion bei einer Gasfüllung elastisch nachgeben, 
während sie sich bei einer Flüssigkeitsfüllung nur in ge
ringstem Maße verformen läßt. Zur Verdeutlichung kann 
man sich hierzu einen luftgefüllten und einen wasserge
füllten Fußball vorstellen.

Hülle-Füllungs-Konstruktionen können verschieden 
genutzt werden. Im einfachsten Fall dienen sie nur als 
Behältnis, wie etwa bei Milchbeuteln oder einem Wein
schlauch. Während hierbei die mechanischen Eigen
schaften eine untergeordnete Rolle spielen, können diese 
in anderen Zusammenhängen im Vordergrund stehen. 
Das Tragverhalten (Formänderung bei Belastung) der 
Hülle-Füllungs-Konstruktion hängt von Materialeigen
schaften ab, wie Elastizität, Dehnbarkeit, Plastizität und 
Festigkeit. Je nach Zweck werden bestimmte Materiali
en für die Hülle bzw. die Füllung verwendet oder der 
Füllungszustand festgelegt. Die weitaus meisten der 
technisch realisierten Hülle-Füllungs-Konstruktionen 
müssen prall sein und eine gewisse Formstabilität auf
weisen, um ihren Zweck erfüllen zu können. Nur so kön
nen Kräfte gezielt aufgenommen und weitergeleitet wer
den. Ein unterfüllter Fußball läßt sich zwar auch kicken, 
er läßt sich aber aufgrund seiner geringen Formstabilität 
schwieriger dirigieren und auch weniger fest schießen. 
Er erfüllt damit nicht seinen Zweck im Sinne der Fuß
ballregeln.

Für die mechanische Nutzung einer Hülle-Füllungs- 
Konstruktion ist neben der Prallheit auch deren Form 
von großer Bedeutung. Je nach Zielsetzung können ver
schiedene pralle Formen hergestellt werden. Dies läßt 
sich auf unterschiedliche Weise verwirklichen. Neben 
dem Füllungszustand, dem Eigengewichtseinfluß und 
der Wirkung des Außenmediums kann die Form einer 
Hülle-Füllungs-Konstruktion von der Struktur der Hülle, 
der Art der Füllung oder durch zusätzliche Konstrukti
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onselemente beeinflußt werden. Da hier nur flüssige und 
gasförmige Füllungen in Betracht gezogen werden, die 
bei Verlust der Hülle sich entweder mit dem umgeben
den Medium vermischen oder bei fehlender Schwer
kraftwirkung Kugelform annehmen, sind von der Kuge- 
ligkeit abweichende Formen unter diesen Bedingungen 
nur durch Variationen der Hüllenstruktur oder das Hin
zufügen zusätzlicher Elemente erzeugbar. Trotzdem 
wird die Form durch die Art der Füllung, je nachdem, 
ob es sich um ein Gas oder eine Flüssigkeit handelt, be
einflußt. Es läßt sich daher oft schon an der äußeren 
Form auf die Art der Füllung schließen. Stärkeren Ein
fluß nimmt die Art der Füllung jedoch auf das mechani
sche Verhalten der Konstruktion. Hierbei kann die Vis
kosität einer Flüssigkeit, aber auch deren Homogenität 
eine große Rolle spielen. Insbesondere bei gelartigen 
Stoffen, bei Kolloiden, ist der Einfluß der Füllungen auf 
die Form und das mechanische Verhalten der Hülle- 
Füllungs-Konstruktion groß.

Technisch realisierte Hülle-Füllungs-Konstruktio- 
nen werden so erzeugt, daß grundsätzlich zuerst eine 
Hülle hergestellt wird, die dann gefüllt werden kann6 
Auf die künftige Form im gefüllten Zustand kann schon 
bei der Herstellung der Hülle durch die Wahl der Mate
rialien und deren Strukturierung Einfluß genommen 
werden. Die Form ergibt sich dann zum einen durch die 
Homogenität7 des Materials und zum anderen durch die 
geometrische Vorformung. So wird bei der Herstellung 
eines Fahrradschlauches zuerst ein Schlauch aus homo
genem Gummimaterial gegossen, der dann an seinen 
beiden Enden zusammengefügt wird. Bei der darauf fol
genden Füllung mit Luft entsteht so eine ringförmige 
Hülle-Füllungs-Konstruktion. Bedingt durch die Homo
genität des Materials und die gleichmäßige Wandstärke 
ist deren Querschnitt aber rund. Durch Vorformung las
sen sich auch verschiedene Luftballonformen trotz ho
mogener Hülle und einheitlicher Wandstärke hersteilen. 
Bei sehr starken Hüllen, wie etwa bei schlauchlosen 
Autoreifen, weicht die Form im ungefüllten Zustand 
kaum von der im gefüllten Zustand ab. Die zukünftige 
Form einer Hülle-Füllungs-Konstruktion läßt sich aber 
auch unabhängig von der geometrischen Vorformung 
durch Variationen in der Wandstärke oder durch mecha
nische Inhomogenitäten des Hüllenmaterials beeinflus
sen. Auf beide Weisen können lokale Ausbeulungen er
zielt werden, im Fall einheitlicher Stoffhomogenität 
durch dünnere Wandstellen und im Fall gleichmäßiger 
Wandstärke durch Orte nachgiebigeren Hüllmaterials, 
also durch Variationen in der Elastizität, der Dehnbar
keit, der Plastizität bzw. der Zugfestigkeit.

6 Dies ist keinesfalls trivial, da auch der umgekehrte Weg 
möglich ist. Beispielsweise kann ein Eisblock in eine Hülle 
verpackt und das Eis nachträglich geschmolzen werden.
7 Homogenität bezogen auf die mechanischen Eigenschaften.

Allein durch die vielfältigen Variationsmöglichkei
ten der Hüllenstruktur lassen sich schon unzählige ver
schiede Formen in unterschiedlicher Weise hersteilen. 
Unermeßlich werden die formativen Möglichkeiten aber 
erst durch die Einbeziehung zusätzlicher Konstruktions
elemente. Hierzu können, bezogen auf ihr mechanisches 
Verhalten, Verspannungselemente und Versteifungsele
mente unterschieden werden. Während von ersteren nur 
Zugkräfte aufgenommen werden können, besitzen letzte
re auch die Fähigkeit der Druckstabilität. Zusätzliche 
Konstruktionselemente können innerhalb und außerhalb 
der Hülle-Füllungs-Konstruktion angebracht werden. So 
werden innere und äußere Verspannungselemente bzw. 
innere und äußere Versteifungselemente unterschieden. 
Äußere Verspannungselemente können Umschnürungen 
oder Bandagen sein. Umschnürungen, die sich kreuzen 
und an den Kreuzungspunkten miteinander verbunden 
sind, bilden regelmäßige oder unregelmäßige Netze. 
Diese können verschiedene Maschenformen aufweisen. 
Innere Verspannungselemente können Faserzüge, Ver- 
spannungsflächen oder räumlich vernetzte Faserzüge 
sein. Während die äußeren Verspannungen nicht unbe
dingt mit der Hülle verbunden sein müssen, besteht da
gegen bei inneren Verspannungen die Notwendigkeit ei
ner Verankerung.

Als inneres Versteifungselement kommt im Prinzip 
jeder druckstabile Gegenstand in Frage, der länger ist 
als der Innendurchmesser der Hülle-Füllungs-Konstruk
tion. Dies können einfache balkenartige Streben, Druck
ringe, Innengerüste oder Zwischenwände sein. Durch die 
Einfügung von inneren Versteifungselementen ergibt 
sich die Möglichkeit, unterfüllte, aber dennoch formsta
bile Hülle-Füllungs-Konstruktionen zu erzeugen, bei 
denen also der Innendruck geringer ist als der Außen
druck (Unterdruckpneus). Ein äußeres Versteifungsele
ment kann, aus einem Stück bestehend, die gesamte 
Hülle-Füllungs-Konstruktion als Schale umschließen. 
Diese kann mehr oder weniger zahlreiche, verschieden 
große Löcher aufweisen. Wenn die zusammengefaßte 
Fläche der einzelnen Lochweiten die Schalenoberfläche8 
übertrifft, ist es treffender, von einem Außengerüst zu 
sprechen. Außenversteifungen, die nur einen Teil der 
Hülle-Füllungs-Konstruktion umfassen, können als 
Manschetten bezeichnet werden. Solche, die keinen Teil 
umfassen, werden hier allgemein als Schalenelemente 
bezeichnet. Während die bisher genannten äußeren und 
inneren Versteifungselemente nicht unbedingt mit der 
Hülle verbunden sein müssen, benötigen Schalenele
mente Verankerungsstrukturen, um den Kontakt zu be
wahren.

8 Die Schalenoberfläche ist nur dann mit der Gesamtoberflä
che identisch, wenn keine Löscher vorliegen. Unter dieser 
Voraussetzung kann die Lochweite die Schalenoberfläche 
überschreiten.



Es muß hier noch einmal betont werden, daß sich 
die genannten Begriffe für die zusätzlichen Konstrukti
onselemente aus dem strukturellen Zusammenhang ihrer 
Nutzung ergeben und nicht etwa den Gegenständen 
selbst anhaften, dies würde sonst einer Verdinglichung 
gleichkommen (siehe Kapitel 1.2). Je nach Verwen
dungszweck kann ein Gegenstand ein anderes Kon
struktionselement sein. So wird beispielsweise ein Stab, 
wenn auf ihm Druck lastet, Strebe genannt, wohingegen 
derselbe Stab, wenn er unter Zug steht, als Verspannung 
bezeichnet wird.

Versteifungselemente müssen nicht unbedingt bie
gesteif sein, um als formgebende Strukturen genutzt 
werden zu können. Man denke z.B. an einen biegsamen 
Stab, der so in einen gefüllten Luftballon gebracht wur
de, daß er mit seinen beiden Enden die Hülle an zwei 
Punkten auseinanderdrückt, wobei er selbst durch die 
Spannung der Hülle gebogen wird. Verformungen dieser 
Hülle-Füllungs-Konstruktion verursachen dann eine Än
derung des Biegungsgrades der Strebe. Höhere Form
stabilität gegenüber äußeren Kräften kann durch zusätz
liche Verspannungselemente erzielt werden, die den 
Stab an einer Ausbiegung hindern. Es zeigt sich also, 
daß zusätzliche Konstruktionselemente kombiniert wer
den können, wodurch neue Formen mit anderen mecha
nischen Eigenschaften herstellbar sind. So lassen sich 
auch einzelne Hülle-Füllungs-Konstruktionen zu einer 
Gesamtkonstruktion kombinieren (gekammerte Hülle- 
Füllungs-Konstruktion). Dies ist beispielsweise bei ge
kammerten Luftmatratzen oder bei aufblasbaren Sitz
möbeln der Fall. Die gemeinsamen Wände der einzelnen 
Kammern entsprechen, bezogen auf die Gesamtkon
struktion, in ihrer Wirkung einer Innenverspannung. 
Weisen die Kammern gleichen Druck auf, können die 
Zwischenwände durchlöchert sein, ohne daß sich die 
Form ändert. Was sich jedoch ändert ist das mechani
sche Verhalten der Gesamtkonstruktion.

Neben der Reihung einzelner Hülle-Füllungs-Kon
struktionen können diese auch ineinander gestaffelt 
kombiniert werden. So kann das Füllmaterial einer Hül
le-Füllungs-Konstruktion selbst wieder eine Ansamm
lung von vielen einzelnen Hülle-Füllungs-Konstruk
tionen sein. Sogar die Hülle kann aus vielen miteinander 
verbundenen Hülle-Füllungs-Konstruktionen bestehen. 
Solche Hüllen ließen sich z.B. aus Blasenfolien, die 
normalerweise als Verpackungsmaterial verwendet wer
den, hersteilen. Schließlich können druckfeste Hülle- 
Füllungs-Konstruktionen im Innern einer anderen als 
Versteifungselemente genutzt werden. Bei den genann
ten ineinander gestaffelt kombinierten Hülle-Füllungs- 
Konstruktionen sind die formativen Wechselwirkungen 
häufig sehr vielfältig. So kann sich die Form und das 
Formverhalten der einzelnen pneumatischen bzw. hy
draulischen Bestandteile gleichzeitig aus deren Einbin
dung in die Gesamtkonstruktion sowie aus deren me
chanischen Wechselwirkungen untereinander ergeben.

Letztere bedingen dann wiederum die Gesamtform. Da 
die Bestandteile in solchen Fällen außerhalb der kon
struktiven Einheit eine andere Form und auch ein ande
res Formverhalten aufweisen, ist es treffender, im Ver
band von Untereinheiten zu sprechen.

Viele der an technisch realisierbaren Hülle-Fül
lungs-Konstruktionen gemachten Erfahrungen und die 
daraus hervorgehenden Kenntnisse und Begriffe lassen 
sich sehr gut auf konkrete Organismen anwenden. Nach 
diesem Vergleichsmaßstab ist es möglich, organismische 
Strukturen, bezogen auf ihren formativen Einfluß und 
ihr mechanisches Verhalten, zu bestimmen. Die so er
stellten Strukturen werden damit immer als Bestandteile 
einer Hülle-Füllungs-Konstruktion gedeutet. An kon
kreten Organismen kann dann empirisch untersucht 
werden, ob sich bestimmte Bestandteile als Hülle, Fül
lung oder als zusätzliche Konstruktionselemente inter
pretieren lassen. Es zeigt sich nach dieser Interpretation, 
daß bei allen bekannten konkreten Organismen wäßrige 
Flüssigkeiten in entscheidendem Maße die Füllung aus
machen. Organismen sollen im Modell darum als im we
sentlichen hydraulisch geprägte Hülle-Füllungs-Kon
struktionen verstanden werden (Hydraulikmodell, Mo
dellebene B). Andere Füllungen können aber auch eine 
Rolle spielen, z.B. Luft oder feste Füllmaterialien. Als 
solche kann im konkreten Fall die Luft in Luftsäcken 
und Lungen von Tieren oder die Nahrung in deren Mä
gen interpretiert werden. Aber auch bei diesen Beispie
len bleiben die Organismen im wesentlichen hydraulisch 
geprägt. Das Vorhandensein einer mechanisch geschlos
senen, kraftschlüssigen Hülle und einer darin einge
schlossenen wäßrigen Füllung wird im Modell als inva
riante Konstruktionseigenschaft aller Organismen ange
sehen.

Nach den Konstruktionsprinzipien hydraulischer 
Hülle-Füllungs-Konstruktionen (Hydraulikprinzip) las
sen sich die formerzeugenden Strukturen konkreter Or
ganismen bestimmen und im Modell re-konstruieren. 
Durch die Analyse des Verspannungsprinzips9 * ergibt 
sich die Möglichkeit, die Form eines Organismus bzw. 
die Form von Bestandteilen eines Organismus in repro
duzierbarer Weise mechanisch zu begründen. Das glei
che gilt für das Formverhalten. Organismen werden nach 
diesen Kriterien als Hülle-Füllungs-Konstruktionen auf
gefaßt, die vielfach ineinander gestaffelt sein können. 
Dabei ergibt sich die Form und das Formverhalten der 
Gesamtkonstruktion aus den mechanischen Wechselwir
kungen der hydraulischen Untereinheiten miteinander 
und deren Einbindung in das Gesamtverspannungsprin
zip und vice versa. Mit den gewonnenen Kenntnissen 
lassen sich auch Volumenzunahmen interpretieren. Im 
Gegensatz zu den technischen Realisaten, bei denen die

9 Mit dem Begriff Verspannungsprinzip werden hier sämtliche
formbeeinflussenden Strukturen einer hydraulischen Hülle- 
Füllungs-Konstruktion zusammengefaßt.
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Hülle bei der Volumenzunahme nur gedehnt wird, kann 
jedoch bei Organismen ein Materialzuwachs in der Hül
le festgestellt werden.

Es bleibt noch zu erwähnen, daß das Hydraulikmo
dell in seiner Anwendung auf konkrete Organismen 
ebenso wie das Maschinenmodell Grenzen aufweist. 
Dies zeigt sich insbesondere im molekularen bzw. zell
biologischen Bereich (siehe hierzu W.S. Peters & 
HERKNER 1998, im Druck).

1.3.3 Bionomie und Reproduktion

Wie gezeigt wurde, sind nicht alle Aspekte, die aus ei
nem Verständnis von Maschinen und Hülle-Füllungs- 
Konstruktionen gewonnen werden können, für die Kon
stitution eines Organismusmodells geeignet. Dies er
weist sich eben gerade erst empirisch bei der Interpreta
tion konkreter Organismen nach den gewonnenen Krite
rien. Die nutzbaren Aspekte des Hydraulikmodells und 
des Maschinenmodells lassen sich nun zu einem ge
meinsamen Modell zusammenfassen (Modellebene C)10 
Der Interpretationsrahmen des Organismusmodells wird 
durch diesen methodischen Schritt erweitert und ge
schärft. So zeigt sich bei der Anwendung des Maschi
nenmodells, daß sich Organismen als Konstruktionen 
interpretieren lassen, die als kohärente Ganzheiten aktiv 
Arbeit verrichten und bezogen auf ihre Arbeit struktu
riert sind. Die so gewonnenen Strukturen können nun 
wieder nach dem Hydraulikmodell als Untereinheiten 
einer Hülle-Füllungs-Konstruktion dargestellt werden 
und vice versa. Die beiden Modellebenen lassen sich al
so wechselseitig aufeinander projizieren. Weiter läßt 
sich auf der Basis der beiden Modelle feststellen, daß 
diese Strukturen selbst wieder aus zahlreichen Hülle- 
Füllungs-Konstruktionen bestehen können, die ihrerseits 
wiederum Arbeit verrichten. Deren Strukturen können 
dann auch wieder aus Arbeit verrichtenden Hülle- 
Füllungs-Konstruktionen bestehen und so fort. Eine sol
che Staffelung zeigt sich häufig schon makroskopisch. 
Sowohl die einzelnen Arbeitsprozesse als auch das Ver
spannungsprinzip der ineinandergestaffelten Hülle-Fül
lungs-Konstruktion sind in die Gesamtkonstruktion so 
eingebunden, daß sie mit dieser eine nicht nur kraft
schlüssige, sondern auch kohärente Einheit bilden. Die 
Strukturen der Konstruktion werden daher als arbeitende 
Strukturen aufgefaßt.

Volumenzunahmen sowie Formveränderungen der 
Gesamtkonstruktion oder deren Untereinheiten können 
auf der Modellebene C des Organismusmodells als Pro-

10 Die für das Organismusmodell nicht nutzbaren Aspekte sind 
im heuristischen Sinne keinesfalls nutzlos. Durch die auftre
tenden Diskrepanzen zwischen Modell und Empirie ergeben 
sich neue Fragestellungen, auf deren Basis sich die Notwen
digkeit der Schaffung weiterer Modelle ergibt.

zesse interpretiert werden, die vom Organismus aktiv 
erarbeitet werden müssen. Auf diese Weise lassen sich 
Wachstums Vorgänge konkreter Organismen, z.B. wäh
rend ihrer Ontogenese, rekonstruieren (Voss 1986, 
1989, K ridlo 1987, 1989). Danach stellt sich auch die 
Aufrechterhaltung der Form als Leistung des Organis
mus dar. Organismen werden damit als autoformative 
Konstruktionen verstanden. Es zeigt sich dabei empi
risch, daß die dazu notwendigen Strukturen vom Orga
nismus selbst produziert und vor allem auch selbst er
halten werden müssen. Vom Standpunkt der Modell
ebene C des Organismusmodells betrachtet stellt damit 
die arbeitende Struktur ein Produkt her, das ihrem eige
nen Aufbau bzw. der eigenen Erhaltung dient. Da sich 
diese Selbstbezüglichkeit der Arbeitsweise nicht nur auf 
der Ebene der Strukturbildung und der Strukturerhal
tung, sondern in allen Bereichen organismischer Akti
vität zeigt, wird jeder sich nach dem Maschinenmodell 
als Produktion verstandener Vorgang aus der neuen Per
spektive (Modellebene D) als Prozeß der Re-produktion 
interpretierbar (M. GUTMANN & HERKNER 1992)" Ent
sprechend sind die vom Organismus hergestellten Pro
dukte generell als Produkte der selbstbezüglichen Re
produktionsarbeit der Konstruktion zu verstehen. Durch 
die allgemeine Fassung des Reproduktionsbegriffes gilt 
dies auch für „amaterielle“ Produkte wie Wärme, De
formation, Bewegung oder Fortbewegung. Es zeigt sich 
hierbei auch, daß der Arbeitsprozeß der Gesamtkon
struktion sowohl nach außen als auch nach innen ge
richtete Momente aufweist.

Um die Selbstbezüglichkeit jeder organismischen 
Aktivität zu charakterisieren, wurde von W.F. GUT- 
m a nn  & B onik (1981 b) der Begriff der Bionomie in 
seiner maschinentheoretischen Form reformuliert. Daran 
anknüpfend wird die selbstbezügliche Reproduktion des 
Organismus im Modell als bionome Reproduktion be
zeichnet. Der Organismus wird nun nicht mehr nur als 
maschinelle und hydraulische Konstruktion interpretiert, 
sondern entsprechend der vorgenommenen Modeller
weiterung als bionome Konstruktion, deren Strukturen 
sich analog als bionome Strukturen darstellen lassen. 
Um die kohärent ineinandergreifenden Arbeitsschritte 
auf der Basis des Reproduktionsmodells (Modellebene 
D) als selbstbezügliche Reproduktionsvorgänge zu 
kennzeichnen, wird der Kohärenzbegriff zum Begriff 
der bionomen Kohärenz11 12 erweitert. Dieser umfaßt da-

11 Der Begriff der selbstbezüglichen Reproduktion wurde bis
lang noch nicht operational eingeführt. Möglicherweise wurde 
inzwischen von Mathias Gutmann in seiner philosophischen 
Dissertation (Universität Marburg) über den Gegenstand der 
Evolutionstheorie ein entsprechendes Modell vorgelegt. Da 
ich diese Arbeit, deren Inhalt ich nicht kenne, bislang nicht 
erhalten habe, konnte sie hier jedoch nicht berücksichtigt wer
den.
12 Der Begriff der bionomen Kohärenz geht auf den von 
Peters & Gutmann (1973) eingeführten Begriff der funktio
nellen Interdependenz zurück.
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mit gleichzeitig die Aspekte des Kraftschlusses, der 
Konversionsarbeit sowie den Aspekt der selbstbezügli
chen Reproduktionsarbeit. Um den Aspekt der nach au
ßen gerichteten Arbeitsprozesse der Gesamtkonstruktion 
gegenüber den nach innen gerichteten hervorzuheben, 
kann der Begriff der bionomen Kohärenz in nuancierter 
Form auch als kohärente Bionomie dargestellt werden. 
Hierbei wird vor allem auf die Geschlossenheit selbst
bezüglicher Kreisläufe eingegangen, wie sie beispiels
weise bei Aktivitäten zur Aneignung eines geeigneten 
Triebmittels auftreten, wobei letzteres als Voraussetzung 
für die Erhaltung des Arbeitsprozesses wiederum die 
Grundlage für Aktionen zu erneuter Aneignung von 
Trieb mittein bildet und so fort. Dies kann sich im Falle 
eigenbeweglicher Tiere als Fortbewegungsaktivität äu
ßern, die zum Erwerb von Nahrung genutzt wird, oder 
im Falle von Pflanzen in Form von inneren strukturellen 
Aktivitäten, die eine Nutzung des Lichts ermöglichen.

Mit der aspekthaften Verwendung des Begriffs
paares der bionomen Kohärenz und der kohärenten Bio
nomie soll, die Ganzheitlichkeit des Organismus beto
nend, ausgedrückt werden, daß die nach innen gerichte
ten Prozesse nicht ohne die Geschlossenheit der Kreis
läufe der nach außen gerichteten Aktionen ablaufen 
können, letztere aber von der Kohärenz der selbstbe
züglichen Reproduktionsprozesse abhängig sind. Die 
Momente der bionomen Kohärenz und der kohärenten 
Bionomie bilden damit in ihrer Einheit die entscheiden
de Grundlage für das Funktionieren der Gesamtkon
struktion. Die für den Betrieb der bionomen Konstrukti
on notwendigen Bedingungen können nun methodisch 
als bionome Reproduktionsbedingungen gefaßt werden, 
die ihrerseits entsprechend in innere und äußere Aspekte 
zerlegt werden können (innere und äußere Reprodukti
onsbedingungen). Der Begriff der kohärenten Bionomie 
schließt an den von W.F. G u t m a n n  & B onik  (1981 b) 
eingeführten Begriff des Bionomiekreislaufs an, wäh
rend der der bionomen Kohärenz auf die im Biono mie- 
kreislauf als Bionomieebenen dargestellten kohärenten 
Arbeitsschritte Bezug nimmt. Durch die Einbeziehung 
des Reproduktionsmodells und die operationale Be
stimmung des Maschinenmodells und des Hydraulikmo
dells stellt die begriffliche Fassung der kohärenten Bio
nomie und der bionomen Kohärenz als Begriffspaar eine 
Erweiterung und Detaillierung des Bionomiemodells 
von W.F. Gu t m a n n  & B onik dar.

Ein weiterer Aspekt der als Einheit verstandenen 
bionomen Konstruktion läßt sich mit dem Begriff der 
assimilativen Erarbeitung veranschaulichen. Hier liegt 
der interpretative Schwerpunkt der Bionomiebetrach- 
tung, im Gegensatz zur vorherigen Darstellung, nicht bei 
dem Aspekt der Kohärenz, sondern bei der Bestimmung 
der vom Organismus im Reproduktionsprozeß geleiste
ten aktiven Erschließung von Widerständlichkeiten. Ei
ne solche Widerständlichkeit kann sich beispielsweise 
durch die Wechselwirkung zwischen einer vom Orga

nismus aktiv produzierten Bewegung und einem geeig
neten Substrat ergeben. Im Falle einer gerichteten Be
wegung kann daraus Fortbewegung resultieren. Was 
sich hierzu als Substrat für die Erzeugung einer solchen 
Wechselwirkung eignet, ergibt sich, da die Aktivität 
immer vom Organismus ausgeht, einzig aus den Eigen
schaften der bionomen Konstruktion. Damit erweist sich 
jedes vom Organismus nutzbare Substrat als operatio
nales Substrat. Da der geschilderte Zusammenhang ge
nerell für alle vom Organismus ausgelösten Wechsel
wirkungen mit Widerständlichkeiten gilt, bestimmt sich 
die für den Organismus relevante Umwelt als operatio
nale Umwelt. Als aktive Erschließung von Widerständ
lichkeiten kann auch die schon unter dem Aspekt der 
bionomen Kohärenz betrachtete Aufnahme und Abgabe 
von Substanzen interpretiert werden. Welches Beispiel 
auch immer gewählt wird, in jedem Fall ergibt sich jede 
für den Organismus nutzbare Widerständlichkeit aus 
seiner autoreproduktiven Aktivität. Organismen können 
danach auf der Basis des dargestellten Modells nicht als 
ihren Betrieb erleidende „Durchflußreaktoren“ betrach
tet werden, sondern als, bezogen auf ihre Arbeitsweise, 
autonome Subjekte.

1.3.4 Veränderung, Entwicklung, Onto
genese und Evolution

Bei Maschinen treten zwei Arten von Strukturzerfall 
auf: der durch den Betrieb verursachte Verschleiß (Ab
nutzung, Materialermüdung) und die vom Betrieb unab
hängige Verrottung (Korrosion). Da die Strukturen von 
bionomen Konstruktionen nur bestehen können, wenn 
sie durch permanente Arbeit in ihrer Form gehalten 
werden, beginnen sie bei einer Unterschreitung der not
wendigen Strukturerhaltungsleistung zu zerfallen. Je 
heterogener die Strukturen, um so höher ist ihr Erhal
tungsaufwand. Damit tritt bei Organismen noch ein 
weiteres Moment des Strukturzerfalls hinzu. Dem all
gemeinen Strukturzerfall kann eine bionome Konstruk
tion durch permanente Strukturbildung und Struk
turersetzung entgegenwirken. Da viele, wenn nicht die 
Mehrzahl, der Zerfallsprodukte nicht wieder zusammen
gesetzt werden können, muß vom Organismus körper
fremdes Material aufgenommen, verarbeitet und neu 
eingebaut werden, das heißt es findet ein materialer 
Stoffwechsel statt. Die bionome Konstruktion besteht al
so aus immer neuem Material, bleibt sich aber in ihrer 
Strukturierung zunächst selbst identisch. Der Prozeß der 
bionomen Reproduktion weist also schon auf dieser 
Ebene identische und nicht identische Aspekte auf 
(identische Reproduktion bzw. nicht identische Repro
duktion; M. Gu tm a n n  & Herkner  1992). Diese beiden 
Aspekte zeigen sich jedoch nicht nur im Zusammenhang 
zwischen Substanz und Struktur, sondern, wie im fol
genden noch gezeigt wird, auf jeder Ebene der Kon
struktion. Bedenkt man, daß mit großer Wahrscheinlich
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keit nicht alle zerfallenen Strukturen, und dies gilt für 
jede strukturelle Ebene der Konstruktion, wieder ersetzt 
werden können, unterliegen auch die bionomen Struktu
ren eines Organismus, trotz der Fähigkeit der Autore
produktion, auf kurz oder lang einem irreversiblen Ver
schleiß, der nicht mehr selbsttätig ausgeglichen werden 
kann13 Die entsprechenden Strukturen verlieren schließ
lich ihre Funktionsfähigkeit und können sich nicht mehr 
selbst erhalten.

Zu dieser durch Strukturzerfall verursachten Aufga
be des Betriebs kommt noch ein zweiter Aspekt hinzu. 
Da beim Arbeitsprozeß von bionomen Konstruktionen 
wie bei Wärmekraftmaschinen Abfallprodukte in Form 
von nicht verwertbaren Substanzen entstehen (z.B. Ver
brennungsprodukte wie Abgase, Asche oder Ruß), deren 
Anhäufung jedoch zu einer Verringerung oder gar dem 
Verlust der Funktionsfähigkeit führt, ergibt sich die 
Notwendigkeit einer Abfallbeseitigung. Da nicht alle 
Abfallprodukte während des Betriebs abgeführt werden 
können, muß eine Maschine hin und wieder gereinigt 
werden. Im Gegensatz zu Organismen besteht bei Ma
schinen die Möglichkeit, sie hierzu abzuschalten, even
tuell auch zu zerlegen und sie nach der Reinigung wie
der zusammenzubauen und erneut durch einen externen 
Startvorgang in Betrieb zu setzen.

Da die Strukturen einer bionomen Konstruktion ei
nen ineinandergestaffelten Aufbau aufweisen und bis in 
die kleinste strukturelle Einheit aktiv Arbeit verrichten, 
entstehen durch den Arbeitsprozeß auf jeder Ebene der 
Konstruktion Abfallprodukte (Stoffwechselendproduk
te). Diese können durch ein Netz Abfall beseitigender 
Strukturen abgeführt werden. Da die Abfall beseitigen
den Strukturen ihrerseits Arbeit verrichten, produzieren 
sie durch ihren Betrieb wiederum selbst Abfall14 Es 
muß daher davon ausgegangen werden, daß bei Orga
nismen, wie bei Maschinen, nicht alle Abfallprodukte 
beseitigt werden können. Dies führt in letzter Konse
quenz zunächst zu einer Einschränkung der Arbeitsfä
higkeit und schließlich zum Zusammenbruch des Be
triebs. Die Strukturen „vergiften“ sich quasi selbst.

Es zeigt sich also, daß die zu erhaltenden Strukturen 
einer bionomen Konstruktion durch den nicht ersetzba
ren Zerfall und die bei der Arbeit anfallenden Abfall
produkte irreversibel zerstört werden. Ein Ausweg aus 
diesem Dilemma besteht darin, die verschlissenen Struk
turen nicht zu ersetzen, sondern neue zu produzieren. Da 
dies mit einem Materialzuwachs verbunden ist, ergibt 
sich als zwangsläufige Folge Wachstum. Damit ändern

13 Ein von außen vorgenommener Austausch verschlissener 
Strukturen ist jedoch, wie Organtransplantationen zeigen, in 
bestimmten Fällen möglich, wenn der Betrieb der bionomen 
Konstruktion nicht unterbrochen wird.
14 Außerdem unterliegen die Abfall beseitigenden Strukturen 
ebenfalls dem allgemeinen Zerfall und müssen daher aktiv er
halten werden.

sich ebenfalls zwangsläufig auch einige konstruktive Pa
rameter, schon allein deswegen, weil die Körperoberflä
che in einem anderen Verhältnis wächst als das Körper
volumen. Durch die sich ändernde Strukturierung verän
dert sich auch die Reproduktionsweise der bionomen 
Konstruktion. So wie die Strukturierung einer Maschine 
die Arbeitsweise und den Produktionsvorgang bestimmt, 
ergibt sich die Reproduktionsweise der bionomen Kon
struktion aus ihren strukturellen Bedingungen. Gleich 
strukturierte Konstruktionen reproduzieren sich damit 
auch auf gleiche Weise. Da sich die Strukturen einer 
bionomen Konstruktion in ihrer Reproduktionsweise ge
genseitig beeinflussen, müssen die neu hinzukommen
den Strukturen zwangsläufig zu einer veränderten Re
produktionsweise der Gesamtkonstruktion führen. Der 
Wachstumsprozeß ist also grundsätzlich mit einer Gene
se der Reproduktionsweise verbunden. Doch nur wenn 
sich die neuen und alten Strukturen in ihrer Reprodukti
onsarbeit nicht gegenseitig behindern, kann eine Verrin
gerung der Leistung bzw. ein Zusammenbruch des Be
triebs ausgeschlossen werden. Eine weitere Vorausset
zung ist, daß die beim Wachstum auftretende perma
nente Änderung der Reproduktionsweise in jeder Phase 
der Genese bionome Kohärenz aufweist. Ist das nicht 
der Fall, zerstört sich die Konstruktion ab einer be
stimmten Wachstumsphase selbst.

Durch den Wachstumsprozeß erfolgt also unaus
weichlich eine Veränderung der Konstruktion. Trotz 
dieser Veränderung bleibt sich die Konstruktion aber 
selbstähnlich, denn bestimmte konstruktive Invarianten 
müssen bestehen bleiben, damit die Funktionsfähigkeit 
gewährleistet bleiben kann. Der Reproduktionsprozeß 
zeigt also auch hier identische sowie nicht identische 
Aspekte. Es wird in diesem Zusammenhang davon aus
gegangen, daß die Autoreproduktion der bionomen 
Konstruktion nie völlig identisch erfolgen kann, aber 
aufgrund der konstruktiven Invarianten auch nicht belie
big variabel. Das gleichzeitige Auftreten von strukturel
ler Variabilität und konstruktiver Invarianz wird damit 
als unausweichliche Folge bionomer Reproduktion ver
standen. Treten in der durch den bionomen Reprodukti
onsprozeß verursachten Genese irreversible Verände
rungen auf, kann von einer ontogenetischen Entwicklung 
(Onto-genese) gesprochen werden. Durch diese struktu
relle Irreversibilität erhält der Reproduktionsprozeß 
zwangsläufig eine Richtung (ontogenetische Reproduk
tion).

Die sich durch den Wachstumsprozeß ergebenden 
Veränderungen führen ab einer bestimmten konstrukti
onsabhängigen Größe einerseits zu Formstabilitätspro
blemen, andererseits zu Betriebsstörungen. Der Orga
nismus kann also nur so lange wachsen, bis er an sein 
konstruktives Größenlimit stößt, oder er legt seinen ei
genen Betrieb lahm. Ein Ausweg besteht in der Unter
gliederung in Untereinheiten. Hierbei muß nur die Ge
samtkonstruktion reproduktive Autonomie aufweisen,
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nicht aber deren abgegliederte Untereinheiten. In diesem 
Fall ergibt sich eine wechselseitige Abhängigkeit der 
Untereinheiten, durch die eine Abtrennung vom Ge
samtverband zu deren Zerstörung führen würde. Weisen 
die Untereinheiten, die selbst wieder in Untereinheiten 
gegliedert sein können, dagegen reproduktive Autono
mie sowie bionome Kohärenz auf, können sie vom Ge
samtverband ohne letale Folgen abgestoßen werden; sie 
können aber auch im Verband verbleiben. Nur im ersten 
Fall kommt es zu einer Vermehrung der „Individuen
zahl“ In beiden Fällen findet aber eine Vermehrung 
(Fortpflanzung) von autonom reproduktiven Unterein
heiten statt, ob sie nun zusammenbleiben oder nicht. Die 
Produktion dieser autonom reproduktiven Untereinhei
ten wird im Organismusmodell als erweiterte Reproduk
tion bezeichnet (Modellebene E; M. GUTMANN & 
HERKNER 1992). Diese kann sich, aber muß sich nicht, 
in einer Vermehrung der „Individuenzahl“ auswirken. 
Da die erweiterte Reproduktion wie alle bionomen Re
produktionsprozesse sowohl identische als auch nicht 
identische Momente aufweist, treten auch hierbei 
zwangsläufig Veränderungen bei gleichzeitiger Einhal
tung bestimmter konstruktiver Invarianten auf. Sind die
se Veränderungen irreversibel, wird im Modell von ei
ner evolutionären Entwicklung bzw. allgemein von 
Evolution gesprochen (Evolutionsmodell = Modellebene 
E) (Zum Begriff der Irreversibilität siehe auch: BONIK et 
al. 1977, W eingarten  1988, W.F. Gu t m a n n  & W ein
garten  1988).

Es muß betont werden, daß bei diesem Evolutions
begriff eine evolutionäre Entwicklung, wie gezeigt wur
de, nicht unbedingt mit einer Vermehrung der „Indivi
duenzahl“ verbunden sein muß, sondern ausschließlich 
eine Vermehrung von autonom reproduktiven Einheiten. 
Dies kann an einigen Beispielen konkreter Organismen 
verdeutlicht werden. So besteht eine kriechend wach
sende Rhaphidophom-Ranke (Efeutute) aus einer 
gleichmäßig oder ungleichmäßig bewurzelten Sproßach
se, die durch Noden in seriale Abschnitte untergliedert 
ist, an denen sich jeweils ein Blatt befindet. Nach dem 
hier verwendeten Organismusmodell entspricht jeder aus 
einem Blatt, einem Nodus und einem bewurzelten Sten
gelstück bestehende Abschnitt einer autonom reproduk
tiven Untereinheit, d.h. jeder Abschnitt kann potentiell 
auch unabhängig von der Gesamtranke seinen Betrieb 
aufrecht erhalten. Ein Internodium kann dies unter na
türlichen Bedingungen nicht. Gleichzeitig ist in diesem 
Fall jeder autonom reproduktive Abschnitt zur erwei
terten Reproduktion fähig, also der Erzeugung weiterer 
Sproßabschnitte mit Noden, Blättern und Wurzeln. Es 
besteht damit auch die grundsätzliche Möglichkeit der 
Verzweigung. Die Genese (Reproduktion) dieser Unter
einheiten erfolgt hier nur in eine Richtung (Wachstums
richtung der Sproßachse), so daß auf einen älteren Ab
schnitt jeweils ein jüngerer folgt und so fort. Nur wenn 
an der Spitze mindestens genauso viele autonom repro
duktive Abschnitte erzeugt werden wie am anderen En

de absterben, kann sich die Ranke erhalten. Werden da
gegen mehr neue Abschnitte erzeugt als alte absterben, 
findet eine Vermehrung autonom reproduktiver Einhei
ten statt. Wenn regelmäßige Verzweigungen auftreten, 
erfolgt sogar eine exponentielle Vermehrung von Unter
einheiten.

Bei den aufeinanderfolgenden Abschnitten (Gene
rationen) müssen nach der dargestellten Modellvorstel
lung Veränderungen gegenüber der Vorläuferkonstruk
tion auftreten, seien sie auch noch so klein. Solange da
bei keine, bezogen auf die Strukturierung, irreversiblen 
Veränderungen auftreten, findet kein evolutionärer Ent
wicklungsprozeß statt. Ist jedoch das Gegenteil der Fall, 
stellt der neue Abschnitt gegenüber dem alten einen 
evolutionären Schritt dar, auch wenn beide noch Zu
sammenhängen. An diesem evolutionären Schritt ändert 
sich nichts, wenn die Abschnitte voneinander getrennt 
werden, außer daß die Abschnitte nun nicht mehr als 
Untereinheiten einer Ranke, sondern meistens als Indi
viduen aufgefaßt werden. Da die Ranke vor ihrer Zer
teilung ebenfalls als Individuum aufgefaßt werden kann, 
zeigt sich, daß die jeweilige Individualitätszuweisung 
von der Betrachtungsebene abhängt. Aus dieser Denk
weise ergeben sich zahlreiche Konsequenzen für die In
terpretation von Pflanzen, zusammenhängende „Kolo
nien“ bildenden Tieren und „staatenbildenden“ Insek
ten. Diese sollen hier jedoch nicht diskutiert werden. Ein 
entsprechender Beitrag ist jedoch geplant.

Um den Unterschied zwischen einer evolutionären 
und einer ontogenetischen Entwicklung an dem ge
wählten Beispiel deutlich zu machen, sei hier darauf 
hingewiesen, daß sich die Irreversibilität einer ontoge
netischen Entwicklung auf der Ebene des reproduktiven 
Bildungsprozesses jedes einzelnen Abschnittes der Rha- 
phidophora-Ranke also innerhalb einer Generation ab
spielt, während sich die Irreversibilität einer evolutionä
ren Entwicklung auf der Ebene der erweiterten Repro
duktion, also durch den Vergleich der aufeinanderfol
genden Generationen autoreproduktiver Rankenab
schnitte festmachen läßt. Die Irreversibilitätskriterien 
zur Beurteilung einer ontogenetischen und einer evolu
tionären Entwicklung liegen also auf verschiedenen Be
trachtungsebenen. Es muß jedoch betont werden, daß 
der Ontogeneseprozeß die Grundlage für jede evolutio
näre Entwicklung darstellt.

Wird nun statt einer Rhaphidophora-Ranke ein ein
zelliger Organismus nach dem vorgelegten Modell in
terpretiert, zeigt sich, daß bei diesem noch vor dem Er
reichen seines konstruktiven Größenlimits eine Unter
gliederung in zwei, bezogen auf ihre Strukturierung 
gleiche, autonom reproduktive Untereinheiten stattfin
det. Nach vollzogener Trennung generieren die neuen 
Einheiten in Folge des Reproduktionsprozesses neue 
Strukturen, wodurch eine Größenzunahme stattfindet 
(ontogenetische Reproduktion). Ab einer bestimmten
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Größe erfolgt dann wieder eine Untergliederung in je
weils zwei Untereinheiten und anschließend eine Tren
nung und so fort (erweiterte Reproduktion). Im Gegen
satz zum vorangegangen Beispiel der Rhaphidophora- 
Ranke, bei der immer eine neue Generation autonom re
produktiver Einheiten mit jüngeren Strukturen auf eine 
alte mit älteren Strukturen folgt, sind hier die neu ent
standenen Einheiten immer gleich alt und enthalten zu
nächst nur alte Strukturen. Diese generieren im Repro
duktionsprozeß bis zum Erreichen des Größenlimits 
neue Strukturen, die ihrerseits wieder neue Strukturen 
generieren und so fort. Da nach jeder vollzogenen Tei
lung ein gleicher Zuwachs an neuen Strukturen erfolgt, 
bleibt das Verhältnis zwischen alten und neuen Struktu
ren von Generation zu Generation gleich.

Die Gesamtkonstruktion besteht also nach dem Er
reichen des Größenlimits jedesmal zur Hälfte aus Struk
turen der alten Generation und zur anderen Hälfte aus 
solchen der neuen Generation. Das Verhältnis ist dem
nach eins zu eins. Da die Strukturen der alten Generati
on ebenfalls Produkt eines TeilungsVorganges mit an
schließender Strukturbildung sind, bestehen diese wie
derum zur Hälfte aus Strukturen ihrer Vorgängergenera- 
tion und so fort. Aufgrund dieser stetigen Halbierung 
nimmt die Menge der jeweils eine Generation älteren 
Strukturen von Generation zu Generation in einem ne
gativ exponentiellen Verhältnis ab. Dies läßt sich wie 
folgt formalisieren:

S s„ = 2"' S i+2"2 S2 + 2’3 Sa +2"S„ = l (1.1) 

I= 2 ~ 'S ,  = 1 (1.2)

Nach beispielsweise tausend Teilungen sind dann 
entsprechend nur noch ein Tausendstel der Strukturen 
der ersten Generation vorhanden. Es findet also eine 
kontinuierliche, mit jeder Teilung exponentiell zuneh
mende „Verdünnung“ des alten Materials statt. Da die 
Gesamtkonstruktion aus einer endlichen Zahl von Kom
ponenten besteht, kann es nach einer entsprechend ho
hen Zahl von Teilungen dazu kommen, daß nur noch ei
ne Hälfte einen nicht weiter teilbaren Bruchteil des Ma
terials der ersten Generation enthält, während der andere 
Teil gar kein Ausgangsmaterial mehr aufweist. Obwohl 
also das nicht eliminierbare Material der Ausgangskon
struktion nicht verloren gehen kann, kommt es doch 
durch die permanente Verdünnung zu Formen, die kein 
Ausgangsmaterial mehr besitzen. Nach dem vorgestell
ten Modell weisen die Strukturen jeder Generation von 
Einzellern immer die gleiche Altersstruktur auf. Sie sind 
damit alle gleich alt und aus diesem Grund auch potenti
ell unsterblich. Neben diesen, durch die Art der Ver
mehrung auftretenden Effekten, können die Strukturen 
auch in diesem Beispiel nie vollständig identisch repro
duziert werden, so daß zwangsläufig Varianten auftre

ten. Sind die dabei entstandenen Veränderungen irrever
sibel, hat ein evolutionärer Schritt stattgefunden.

Auf der Ebene der einzelligen Organisationsform 
sind neben Teilungen auch Verschmelzungen denkbar, 
sofern dazu die konstruktiven Voraussetzungen beste
hen. Ist das der Fall, müssen die umgekehrten Prozesse 
wie bei einer Teilung ablaufen. Die läßt sich an Fallbei
spielen im Modell konstruieren. Um verschmelzen zu 
können, muß zuerst eine Anlagerung der beiden Einhei
ten stattfinden, dann kann eine Verschmelzung der sich 
berührenden Hüllenflächen erfolgen. Der dabei entste
hende gemeinsame Hüllenteil muß schließlich abgebaut 
werden, so daß die Füllungen miteinander Kontakt auf
nehmen können. Ein anderer Weg der Verschmelzung 
von einzelligen Konstruktionen besteht in der Möglich
keit einer Invagination. Hierzu muß jedoch immer eine 
der beiden Konstruktionen größer als die andere sein. 
Wird also die kleinere von der größeren invaginiert, 
kann die Hülle der kleineren Konstruktion abgebaut 
werden. Wird auch die Invaginationshülle der größeren 
abgebaut, treten die Füllungen miteinander in Kontakt.

Sowohl bei der Verschmelzung durch Invagination 
als auch bei der durch Anlagerung können drei Fälle 
unterschieden werden: 1. Die miteinander verschmolze
nen Strukturen stören sich gegenseitig in ihrem Repro
duktionsprozeß. Sie besitzen eine gegenseitige repro
duktive Inkompatibilität. 2. Die miteinander in Kontakt 
getretenen Strukturen sind zwar reproduktiv inkompati
bel, können aber von den Strukturen einer der beiden 
Konstruktionen als Stoffwechselressource genutzt wer
den, indem sie abgebaut werden. Dies entspräche einer 
Nahrungsaufnahme bzw. einer Nahrungsverwertung. 3. 
Die miteinander verschmolzenen Strukturen weisen eine 
reproduktive Kompatibilität auf. Sie können sich also 
ohne Störungen gemeinsam reproduzieren. Aufgrund 
der durch die Verschmelzung erfolgten Vergrößerung 
treten zwangsläufig Stabilitätsprobleme bzw. Betriebs
störungen auf, die die Konstruktion letztlich dazu 
zwingt, sich wieder zu teilen.

Weisen die im Fall „3“ neu entstandenen Einheiten 
autonome Reproduktivität auf, ist diese also durch die 
Verschmelzung und die erneute Teilung nicht verloren
gegangen, können wiederum zwei Fälle unterschieden 
werden: a) Die neuen Einheiten bestehen aus denselben 
Strukturen aus denen sie vor der Verschmelzung bestan
den haben, b) Die neuen Einheiten bestehen zum Teil 
aus den Strukturen der einen und zum anderen Teil aus 
den Strukturen der anderen Ausgangskonstruktion. Im 
Fall „b“ führt dies zu einer veränderten Reproduktions
weise. Es hat also ein sexueller Akt stattgefunden, der 
im Modell im Kontrast zur vegetativen erweiterten Re
produktion als sexuelle erweiterte Reproduktion be
zeichnet wird (vegetative Fortpflanzung bzw. sexuelle 
Fortpflanzung). In dem beschriebenen Beispiel kommt 
es allerdings zunächst nicht zu einer Vermehrung der
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Einheiten. Dies geschieht erst dann, wenn sich die neuen 
Einheiten wieder teilen und sich danach voneinander 
trennen.

Auch Verschmelzungen von ganzen vielzelligen 
Konstruktionen sind unter bestimmten Bedingungen 
denkbar. Eine Vermischung der Strukturen ist aber nur 
dann möglich, wenn sich Zellen aus dem Gesamtver
band lösen und eine neue Position einnehmen können, 
oder wenn Zellen der einen Konstruktion mit Zellen der 
anderen Konstruktion auf die für Einzeller beschriebene 
Weise verschmelzen und ihre gemeinsame Wand abbau
en, so daß deren Füllungen miteinander in Kontakt tre
ten. Je nach Aufbau der Gesamtkonstruktion können 
mehr oder weniger viele Zellen miteinander verschmel
zen, ihren Inhalt vermischen und sich dann wieder von
einander trennen. Wenn die Zellen der beiden Gesamt
konstruktionen einen aus linear aneinandergereihten 
Zellen bestehenden Zellfaden bilden, können die beiden 
Fäden in ihrer Gesamtheit miteinander verschmelzen 
und sich sexuell fortpflanzen. Da sich bei der fädigen 
Organisation jede einzelne Zelle vermehren kann, ohne 
daß sich daraus Konsequenzen für die anderen Zellen 
ergeben, nimmt die Fadenlänge in beide Richtungen zu. 
Je länger solche Zellfäden jedoch werden, um so 
schwieriger wird deren Anlagerung. Es sind dann immer 
nur Teile des Gesamtfadens, die miteinander in Kontakt 
treten können. Noch schwieriger wird die Anlagerung 
von verzweigten, insbesondere von räumlich verzweig
ten Fäden. Diese können nur dann in ihrer Gesamtheit 
verschmelzen, wenn sie in gleicher Weise verzweigt 
sind, und die Verzweigungsmuster eine Anlagerung er
lauben.

Je komplizierter der geometrische Aufbau einer 
vielzelligen Konstruktion wird, um so weniger Zellen 
können sich an eine andere, gleich organisierte anlagern. 
Diese Tendenz steigt von fädigen über flächige bis zu 
räumlich aufgebauten Konstruktionen. Bei letzteren muß 
zwangsläufig eine Arbeitsteilung der einzelnen Zellen 
und der in Zellen untergliederten Strukturen bestehen. 
Es sind daher meistens nur wenige Zellen in der Lage, 
mit anderen zu verschmelzen und sich auf sexuelle Wei
se erweitert zu reproduzieren. Ist das der Fall, können 
diese sexuellen Fortpflanzungszellen (Gameten) den 
nicht zu sexueller erweiterter Reproduktion fähigen 
Körperzellen gegenübergestellt werden, wobei letztere 
je nach Konstruktion über einen vegetativen Fortpflan
zungsmodus verfügen können. Die für eine Vermi
schung der Strukturen notwendige reproduktive Kom
patibilität hängt damit allein von den sexuellen Fort
pflanzungszellen ab. Werden einzelne dieser Zellen ab
gestoßen, können sie auf andere reproduktiv kompatible 
Zellen treffen und sich mit diesen sexuell erweitert re
produzieren und sich zu neuen Vielzellern entwickeln, 
die ihrerseits wieder aus Körperzellen und sexuellen 
Fortpflanzungszellen bestehen. Bei einer im Evolutions
prozeß zunehmenden strukturellen Komplexität zeitlich

aufeinanderfolgender vielzelliger Konstruktionen kann 
deren Fähigkeit zur sexuellen Fortpflanzung daher nur 
dann erhalten bleiben, wenn wenigstens einige Zellen 
die Fähigkeit zur sexuellen erweiterten Reproduktion 
beibehalten. Fortpflanzungszellen (Keimzellen) können 
zusätzlich zu der Fähigkeit zur sexuellen Fortpflanzung 
auch die Fähigkeit zur vegetativen Fortpflanzung auf
weisen. Geht bei diesen die sexuelle Fortpflanzungsfä
higkeit verloren, besteht dann immer noch die Möglich
keit zur vegetativen Fortpflanzung (vegetative Fort
pflanzungszellen). Diese Möglichkeit kann bei Kon
struktionen, deren Körperzellen nicht die Fähigkeit zur 
vegetativen erweiterten Reproduktion besitzen, von gro
ßer Bedeutung für den Erhalt der Fortpflanzungsfähig
keit sein.

Es gibt in den zuletzt beschriebenen Fällen also 
immer eine Genese von einem einzelligen Stadium zu 
Stadien zunehmender Vielzelligkeit. Durch die nicht 
identischen Reproduktionsprozesse wird die Genese zur 
Ontogenese, die bis an die konstruktiven Grenzen fort
schreitet und letztlich unvermeidlich zum Zusammen
bruch des Organismus führt. Ob der Zusammenbruch 
durch die Einstellung des Wachstums ab einer be
stimmten Körpergröße (Adultstadium) und die damit 
verbundene schleichende „Selbstvergiftung“ irgend
wann erfolgt oder durch das Erreichen der maximalen 
funktionsfähigen Körpergröße, spielt dabei keine Rolle. 
Von der Keimzelle bis zum Abschluß der Ontogenese 
erfolgen unzählige Kettenreaktionen von strukturabhän
gigen Reproduktionsprozessen bzw. Reproduktionswei
sen, die nur dann ungestört ablaufen können, wenn die 
Prozesse wenigstens so aufeinander abgestimmt sind, 
daß der Betrieb aufrechterhalten bleiben kann. Je nach
dem, wie diese Kettenreaktionen in der Ontogenese ab
laufen, ergibt sich eine bestimmte Generationsweise. Die 
Rekonstruktion der dabei zugrundeliegenden Mecha
nismen kann als Genetik bezeichnet werden.

Dieser Genetikbegriff unterscheidet sich von dem 
heute gängigen dadurch, daß er auf der Basis eines an
deren Modells, nämlich eines bionomen Strukturmodells 
steht, und als Folge dieser Sicht die Generationsweise 
nicht allein von bestimmten, diese, in Form eines „Pro
gramms“, steuernden Strukturen abhängt (Chromoso
men), sondern letztlich von allen bionom kohärenten 
Strukturen der Konstruktion. Es wird daher auch keine 
Unterscheidung zwischen „Genotyp“ und „Phänotyp“ 
gemacht, auch wenn der Anteil der unterschiedlichen 
bionomen Strukturen an der Generationsweise zugege- 
benerweise sehr verschieden sein kann. Doch selbst 
wenn die Generationsweise überwiegend von speziellen 
Strukturen, einer „genetischen Substanz“, beeinflußt 
wird, so sind diese nach dem vorgelegten Modell immer 
nur als Untereinheiten eines bionom kohärenten Ge
samtverbandes zu interpretieren, das heißt, daß die bio- 
nome Konstruktion in ihrer kohärenten Gesamtheit für 
den Ablauf der Ontogenese verantwortlich ist.
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In der Molekulargenetik wird dagegen allgemein 
davon ausgegangen, daß die „genetische Substanz“ die 
„Information“ für die Ontogenese in Form eines als 
„Code“ gespeicherten „Programms“ enthält. Das für 
diese Sicht zugrundeliegende Modell ist, wenn es auch 
selten expliziert wird, zweifelsfrei das Computerpro
gramm und die entsprechende Programmiersprache. Die 
Suche nach der Ursache für die im Ontogeneseprozeß 
ablaufenden Kettenreaktionen verlagert sich damit allein 
auf das „Programm“ und die „Dechiffrierung“ des 
„Codes“ Die „Gene“ entsprechen dabei den „Befeh
len“ des „Computerprogramms“ Durch diesen metho
dischen Schritt, die Begründung allein auf die „Soft
ware“ zu verschieben, beraubt sich das Organismusmo
dell seiner materiellen Struktur, ein Defizit, das generell 
allen kybernetischen Ansätzen anhaftet. Um dieses De
fizit auszuräumen, ist es nicht damit getan, die „Hard
ware“ des Computers als Modell zu nehmen, denn bei 
Computern können sich die Strukturen, wie bei allen 
Maschinen, nicht selbst erhalten. Außerdem stellt der 
Computer als transklassische Maschine (GÜNTHER 
1976) keine materiellen Produkte her. Das bedeutet, daß 
selbst wenn man das Computerprogramm als Modell ak
zeptiert, der Interpretationswert für konkrete Organis
men durch seine Strukturlosigkeit nur gering sein kann 
(Zur Diskussion und Kritik molekulargenetischer Kon
zepte siehe auch VOSS 1992).

Es wird hierbei deutlich, daß es aufgrund dieser 
molekulargenetischen Modell Vorstellung, der Trennung 
von „Programm“ und Struktur („Genotyp“ und „Phäno
typ“), grundsätzlich nicht klar werden kann, wie es vom 
„Gen“ zum „Phän“ kommen kann, also von einem „Be
fehl“ eines „Computerprogramms“ zu einer komplexen 
materiellen Struktur wie einem Organ. Das einzige, was 
man nach dem heutigen Stand der Molekulargenetik 
weiß, ist, wie die Folge bestimmter Nukleotidsequenzen 
den Herstellungsprozeß von Proteinen beeinflußt. Sich 
dieses Defizits bewußt, wird versucht weitere „Informa
tionsträger“, sogenannte „Morphogene“, zu finden, die 
die „Befehle“ für das „morphogenetische Programm“ 
geben. Auch wenn dieser Ansatz darauf basiert, daß 
nicht allein die „genetische Substanz“ der DNA den 
Ontogeneseprozeß beeinflußt, womit dieser der hier ver
tretenen Ansicht näher steht, zeichnet er sich jedoch 
nach wie vor durch seine methodisch bedingte Struktur
losigkeit aus, denn an dem zugrundeliegenden Modell 
des Computerprogramms hat sich nichts geändert (Zur 
Diskussion und Kritik morphogenetischer Konzepte sie
he auch M. G u tm ann  & Voss 1995).

Im Gegensatz dazu sind es im hier vorgelegten Mo
dell gerade die bionomen Strukturen, die, sich im kohä
renten Verband gegenseitig beeinflussend, den Repro
duktionsvorgang und damit die Generationsweise in 
Form von Kettenreaktionen verursachen. Auf der Ebene 
der erweiterten Reproduktion kann die Generationswei
se von Generation zu Generation weitergegeben werden

(Vererbung). Bei der erweiterten Reproduktion durch 
Zweiteilung wird es besonders deutlich, daß die Weiter
gabe von Struktureigenschaften nicht allein vom „gene
tischen Erbgut“ abhängig ist. So läßt sich die Richtung 
des Cilienschlages bei Paramaecien lokal durch äußeren 
Einfluß umkehren. Durch den Teilungsmodus wird diese 
Eigenschaft auf die nächste Generation weitergegeben 
(A lberts et al. 1986). Es hat hier sogar eine „Verer
bung“ einer erworbenen Eigenschaft stattgefunden, was 
einem Widerspruch gegenüber dem „zentralen moleku
largenetischen Dogma“ entspricht. Bei vielzelligen 
Konstruktionen können zwar beispielsweise zusätzliche 
Extremitäten induziert, aber nicht an Tochtergeneratio
nen weitergegeben werden. Aber auch hier zeigt sich 
empirisch, daß die im Ontogeneseprozeß ablaufenden 
strukturellen Kettenreaktionen nicht allein von der „ge
netischen Substanz“ abhängig sind. Da die Generati
onsweise als Reproduktionsprozeß identische wie auch 
nicht identische Momente aufweist, ergeben sich auch 
hier bei der erweiterten Reproduktion von Generation zu 
Generation Veränderungen der Generationsweise. Sind 
einige dieser Veränderungen strukturell irreversibel, hat 
ein evolutionärer Schritt in der Generationsweise statt
gefunden.

Irreversible Prozesse zwingen die Konstruktion zu 
einer evolutionären Entwicklung, über deren Nutzen je
doch keine Aussage gemacht werden kann. Grundbedin
gung ist zunächst nur, daß die aufeinanderfolgenden 
Generationen bionomer Konstruktionen ihren Betrieb 
aufrechterhalten können. Ob sich eine Maschine be
währt, hängt aber nicht allein davon ab, ob sie läuft, 
sondern auch von anderen Kriterien, wie etwa deren 
Ökonomie. Dies ist jedoch nicht zu entscheiden, ohne 
die Evolutionsmechanismen bestimmt zu haben.

1.3.5 Evolutionsmechanismen

Nach den dargelegten Ausführungen ergibt sich eine 
evolutionäre Entwicklung in Form eines strukturell irre
versiblen Transformationsprozesses zwangsläufig aus 
dem Organismusmodell. Von PETERS (1984) wurden 
drei Prämissen aufgestellt, nach denen Evolution un
ausweichlich ist: „1. Bei der Vermehrung der Organis
men findet an materielle Substanzen gebundene Verer
bung statt. 2. Das Erbmaterial selbst unterliegt bisweilen 
intern oder extern bewirkten Veränderungen (Mutatio
nen). 3. Die Organismen unterliegen den in Chemie und 
Physik gültigen Naturgesetzlichkeiten, insbesondere 
auch dem Energieerhaltungssatz“ (siehe dazu auch PE
TERS 1973 a, b, 1978, 1983).

Bei den in meiner Arbeit vorgelegten Modellen 
können die drei Prämissen aus den verschiedenen Mo
dellebenen abgeleitet werden. Der von Peters an letzter 
Stelle genannte Punkt ergibt sich aus den beiden Basis
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modelten, dem Maschinen- und dem Hydraulikmodell. 
In beiden Fällen werden die „Naturgesetzlichkeiten“ als 
Wirkungsgefüge im direkten Umgang mit konkreten 
Gegenständen operational erstellt. Dies gilt letztlich 
auch für den Energieerhaltungssatz, da dessen Gültigkeit 
sich auch ohne physikalische Formalisierungen empi
risch bestimmen läßt, einfach dadurch, daß ein Perpetu
um mobile, also eine Maschine, die ohne Triebmittel 
ständig Arbeit leistet, trotz zahlreicher Versuche in den 
letzten Jahrhunderten nicht baubar ist. Da der Begriff 
der bionomen Reproduktion im Reproduktionsmodell 
auf der Basis des von Maschinen erbrachten Produkti
onsvorganges steht, müssen auch für die Interpretation 
der lebenserhaltenden Prozesse konkreter Lebewesen 
keine Vitalkräfte angenommen werden.

Der erste von PETERS angeführte Punkt, die Forde
rung nach einer bei der Vermehrung stattfindenden, an 
materielle Substanzen gebundenen „Vererbung“, läßt 
sich aus dem Reproduktionsmodell ableiten. Aus diesem 
Modell ergibt sich als zwangsläufige Folge des biono
men Reproduktionsprozesses Wachstum und schließlich 
auch Vermehrung. Da der Reproduktionsprozeß, wie je
der maschinelle Produktionsprozeß, immer an materielle 
Strukturen gebunden ist und bionome Strukturen sich je 
nach ihrem Aufbau in unterschiedlicher Weise reprodu
zieren, ist eine an Strukturen gebundene Weitergabe der 
Generationsweise (Vererbung) eine zwangsläufige Folge 
erweiterter Reproduktion.

Der zweite Punkt, die von inneren oder äußeren 
Faktoren bewirkte Veränderung des „Erbmaterials“, läßt 
sich ebenfalls aus dem Reproduktionsmodell ableiten, 
da der Reproduktionsprozeß grundsätzlich nicht in völ
lig identischer Weise vollzogen wird. Veränderungen 
bzw. Variationen sind also ebenfalls zwangsläufige Fol
gen des Reproduktionsprozesses bzw. des erweiterten 
Reproduktionsprozesses. Es müssen daher keine „Muta
tionen“ für das Auftreten von strukturellen Veränderun
gen angenommen werden. Die Forderung nach „Muta
tionen“ ergibt sich aus der Vorstellung, daß die Aufgabe 
(das Ziel) der Vererbung darin bestünde, möglichst 
„fehlerfrei“ das „Erbgut“ weiterzugeben. Es handelt 
sich dabei zweifelsfrei um eine teleologische Prämisse. 
Geht man von dieser aus, können Variationen konse
quenterweise nur durch „Fehler“ bei der Weitergabe des 
„Erbgutes“ als Folge von „Störungen“ begründet wer
den. Die „Störanfälligkeit“ des VererbungsVorgangs 
wird damit zum „Motor“ der Evolution. Nach dem hier 
vorgelegten Reproduktionsmodell „unterliegen“ die 
Strukturen dagegen nicht den Veränderungen, sondern 
die Veränderungen werden selbst produziert. Dies ge
schieht natürlich nicht zielgerichtet, aber dennoch nicht 
beliebig. Als Folge dieser Auffassung muß nicht die Va
rianz, sondern ganz im Gegenteil die Invarinanz von 
Strukturen begründet werden. Altes andere würde auch 
den gegenwärtigen physikalischen Modelten der Ther
modynamik widersprechen, denn hier werden biologi

sche Strukturen als hoch geordnet und gleichzeitig als 
weit jenseits vom chemischen Gleichgewichtszustand 
befindlich verstanden, wodurch sich auch hier die Frage 
nach der Aufrechterhaltung des Status quo der Struktur, 
also nach dem Grund für deren Invarianz stellt und nicht 
die nach deren Varianz. Es soll hier jedoch nicht ver
schwiegen werden, daß trotz der schon allein durch den 
Reproduktionsprozeß zwangsläufig verursachten Varia
bilität reversible sowie irreversible strukturelle Verände
rungen, die von Generation zu Generation weitergege
ben werden, auch von außen bewirkt werden können, 
zum Beispiel durch Strahlung oder durch gentechnologi
sche Verfahren, es ist jedoch fraglich, ob diese Mög
lichkeit einen hohen Stellenwert für den Evolutionspro
zeß darstellt. Eine Voraussetzung ist es allemal nicht.

Da im Rahmen des hier vorgestellten Organismus
modells die drei Grundprämissen „Naturgesetzlichkeit“, 
„Vererblichkeit“ (strukturelle Weitergabe der Generati
onsweise) und strukturelle Veränderlichkeit (Variabili
tät) im erweiterten Reproduktionsprozeß bionomer Kon
struktionen schon enthalten sind, ergibt sich in diesem 
Rahmen ein evolutionärer Entwicklungsschritt immer 
dann, wenn von einer zur anderen Generation eine struk
turell irreversible Veränderung auftritt (siehe angeführte 
Beispiele). Dies ist zunächst unabhängig davon, ob die
ser Entwicklungsschritt einen „Vorteil“ oder einen 
„Nachteil“ für eine bestimmte Leistung der neuen Gene
ration gegenüber der alten bedeutet. Einzige Vorausset
zung ist hier, daß die neue bionome Konstruktion ihren 
Betrieb aufrechterhalten kann. Alte anderen Varianten 
sind dagegen letal und schließen sich damit aus dem 
Evolutionsprozeß aus. Altes was nicht letal ist, ist damit 
potentiell möglich. Das konstruktiv Mögliche bestimmt 
sich also methodisch über das Nichtmögliche.

Dies altes mag für diejenigen, die den Evolutions
prozeß als „Höherentwicklung“ oder als „Fortschritt“ 
verstehen, vielleicht zunächst etwas befremdlich klin
gen, aber ein evolutionärer Schritt ist einzig abhängig 
von irreversiblen Strukturveränderungen gegenüber der 
Vorgängergeneration, nicht aber von seinem „Erfolg“ 
im Evolutionsprozeß. Die Frage nach dem „Erfolg“ 
liegt auf einer anderen Ebene. Dazu schreiben W.F. 
G u tm ann  & W eingarten  (1988, S. 89): „Gäbe es im 
Verlauf der Generationen nur konstruktive Vorbedin
gungen ohne Einschränkung der Reversibilität, so wäre 
zwar eine Richtung evolutiven Geschehens möglich, 
aber von jedem Stadium aus könnten nicht nur Radiati
on, Ausweitung in Diversität, stattfinden, sondern Rück
schlag auf Vorstadien oder sogar ein Oszilieren zwi
schen Folgestadien eintreten“ Ohne das Auftreten von 
irreversiblen Strukturveränderungen könnte sich also die 
„Richtung des Geschehens“ pausenlos umkehren, so daß 
das „evolutive Geschehen“ sich gerade nicht mehr als 
evolutives, sondern als reversibel veränderliches erwei
sen würde. Da sich die Irreversibilität, die einen Ent
wicklungsprozeß von einem reversiblen Veränderungs-
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Vorgang erst unterscheidbar macht (WEINGARTEN 1988), 
auf der strukturellen Ebene der bionomen Konstruktion 
abspielt, können die Lesrichtungskriterien für die Re
konstruktion eines evolutionären Prozesses ebenso nur 
auf dieser Ebene, also konstruktionsintern, zu finden 
sein.

Neben den Lesrichtungskriterien gibt die Konstruk
tion vor, welche Abänderungen ohne letale Folgen für 
die Bionomie überhaupt möglich sind. Es kann sicher
lich als trivial angesehen werden, daß bei einer maschi
nellen Konstruktion die Zahl struktureller Abände
rungsmöglichkeiten, die den Betrieb lahmlegen, unend
lich viel größer ist als die, bei denen der Betrieb auf
rechterhalten bleiben kann. Dasselbe gilt in weitaus grö
ßerem Maße auch für bionome Konstruktionen. Darüber 
hinaus kann man bei bionomen Konstruktionen davon 
ausgehen, daß nur ein Teil dieser nicht letalen Verände
rungsmöglichkeiten strukturelle Irreversibilität aufweist. 
Die Zahl der potentiellen evolutionären Entwicklungs
möglichkeiten, die als Entwicklungsschritt von einer zur 
anderen Generation auftreten können, ist damit kon
struktiv begrenzt (restringiert im Sinne des Maschinen
modells). Eine Grundvoraussetzung für aufeinaderfol
gende Entwicklungsschritte, also für einen evolutionären 
Prozeß, besteht in der Aufrechterhaltung der Fähigkeit 
zur erweiterten Reproduktion von Generation zu Gene- 
ration

Nach jedem erfolgten Entwicklungsschritt ergeben 
sich neue strukturelle Variationsmöglichkeiten, andere 
Möglichkeiten gehen verloren. Dasselbe gilt für irrever
sible Variationsmöglichkeiten. Der evolutionäre Prozeß 
ist damit zwar gerichtet, aber dennoch nicht determi
niert, denn das Spektrum der nicht reversiblen Verände
rungsmöglichkeiten ist, trotz der konstruktiven Be
grenztheit, dennoch ungeheuer groß. Könnten alle po
tentiellen Entwicklungsmöglichkeiten realisiert werden, 
würde die Zahl der Entwicklungswege von Generation 
zu Generation exponentiell ansteigen. Entsprechend 
würde die Diversität der Organismen außerordentlich 
zunehmen. Dies scheint sogar im Verlauf der evolutio
nären Entwicklungsgeschichte von Zeit zu Zeit bis zu 
einem gewissen Grad immer wieder der Fall zu sein. 
Dieses meist als „adaptive“ Radiation bezeichnete Phä
nomen erscheint im Rahmen des hier vertretenen Evolu
tionsmodells als konstruktive Radiation, also als Reali
sierung einer hohen Anzahl von ohnehin potentiell vor
handenen Entwicklungsmöglichkeiten. Aber auch wäh
rend einer solchen konstruktiven Radiation kann immer 
nur ein Teil der potentiellen Möglichkeiten realisiert 15

15 Ob diese Fähigkeit von einem Einzelorganismus vollzogen 
werden kann oder immer nur in der Dualität von Ge
schlechtspartnern oder etwa nur im Zusammenhang mit nicht 
zur erweiterten Reproduktion fähigen Organismen, wie etwa 
bei „staatenbildenden“ Insekten, bei denen sich von Generati
on zu Generation das gesamte „Volk“ erweitert reproduziert, 
spielt dabei keine Rolle.

werden, da die für die jeweilige neue Variante notwen
digen inneren und äußeren Reproduktionsbedingungen 
oft einfach (noch) nicht vorhanden sind. Beispielsweise 
kann sich eine Reduktion der Lunge bei Amphibien erst 
dann realisieren, wenn ein anderes Organ, in diesem Fall 
die Haut, den notwendigen Gasaustausch auch alleine 
bewerkstelligen kann, also wenn die inneren Reproduk
tionsbedingungen eine Reduktion zulassen. Andernfalls 
wäre jede Variante, die die Leistung der Lunge herab
setzt, trotz ihrer potentiellen Möglichkeit, auf Dauer le
tal. Das gleiche kann auch auf äußere Reproduktionsbe
dingungen zutreffen. Ist etwa ein bestimmtes Lokomoti
onssubstrat nicht vorhanden, ist es für die Konstruktion 
auch nicht nutzbar, auch wenn es für sie operational er
schließbar wäre. Entsprechend können sich dann auch 
keine potentiellen Entwicklungsmöglichkeiten verwirk
lichen.

Ändern sich jedoch die äußeren Reproduktions
bedingungen in einer Weise, daß zuvor nicht realisierba
re potentielle Entwicklungsmöglichkeiten verwirklicht 
werden können, treten die entsprechenden Varianten 
scheinbar plötzlich und in erstaunlichem „Einklang“ mit 
ihrer neuen Umgebung auf. Dieses Phänomen wird, 
meiner Ansicht nach völlig zu unrecht, allgemein als 
„Anpassung an die Umwelt“ bezeichnet. Ist es denn 
verwunderlich, daß eine Maschine nicht in jeder Umge
bung funktionieren kann? Ist es etwa eine Anpassung 
(durch den Konstrukteur) an die Umweltbedingungen, 
daß ein Ottomotor nur in Umgebung von Luft bzw. unter 
Luftzufuhr laufen kann? Die Maschine „paßt“ eben nur 
dort, wo sie funktioniert. Und sie funktioniert auch in 
Umgebungen, für die sie nicht konstruiert wurde, denn 
Maschinen werden zwar für bestimmte Zwecke entwor
fen, sie sind jedoch, wie im Maschinenmodell gezeigt 
wurde, keinesfalls nutzungsdeterminiert. Die zum Her
ausziehen von Nägeln konstruierte Zange läßt sich, 
wenn gerade kein Hammer zur Verfügung steht, auch 
zum Einschlagen von Nägeln nutzen. Die Nutzungs
möglichkeiten sind aber auch nicht beliebig. Es ist zwei
fellos trivial, daß sich eine Zange nicht zum Zersägen 
von Brettern eignet. Ist aber deswegen die Zange für das 
Einschlagen von Nägeln besser angepaßt als für das Zer
sägen von Brettern?

Bei Werkzeugen kennen wir die eigentliche Funkti
on. Wie soll es aber möglich sein, die „eigentliche 
Funktion“ eines Organismus zu bestimmen, also worauf 
er „angepaßt“ ist? Eine bionome Konstruktion kann je
de für sie erschließbare Widerständlichkeit nutzen. Was 
erschließbar ist, ergibt sich aber aus den Restriktionen 
der Konstruktion und nicht aus der Struktur einer für 
sich existierenden Umwelt. Da sich die Umwelt einer 
bionomen Konstruktion immer als operationale Umwelt 
darstellt, das, was eine operationale Umwelt sein kann, 
sich aber durch die konstruktiven Restriktionen des Or
ganismus erschließt, ist es nicht verwunderlich, wenn 
bionome Konstruktionen anscheinend zu ihrer operatio
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nalen Umwelt „passen“, zu allen nicht operationalen 
Umwelten dagegen nicht.

Daß bei Mollusken die Nutzung von Luft als opera
tionales Lokomotionssubstrat nicht zu deren potentiellen 
evolutionären Entwicklungsmöglichkeiten gehört, läßt 
sich nicht über die Eigenschaften der Luft bestimmen, 
sondern nur über die strukturellen Restriktionen der 
Molluskenkonstruktion. Da sich dagegen in vielen ande
ren Tiergruppen trotz gleicher Umweltbedingungen flie
gende Formen entwickeln konnten, kann die Unmög
lichkeit einer Entwicklung von fliegenden Mollusken
konstruktionen nicht mit den Eigenschaften der Luft be
gründet werden, auch wenn das Fliegenkönnen zweifel
los nicht unabhängig von bestimmten Eigenschaften der 
Luft ist. Welche Eigenschaften der Luft nun für das 
Fliegenkönnen relevant sind, ergibt sich aber allgemein 
aus der Konstruktion des Flugkörpers, egal ob es sich 
um einen technischen oder einen biologischen Flugkör
per handelt. Für das Fliegen mit Flügeln oder Rotoren 
sind die aerodynamischen Eigenschaften der Luft we
sentlich, für das Fliegen nach dem Prinzip „leichter als 
Luft“ nur deren Dichte und beim Fliegen nach dem 
Rückstoßprinzip oder dem auf einem Magnetkissen 
können überhaupt keine Lufteigenschaften genutzt wer
den; sie stellen hier sogar einen Störfaktor dar. Aus kei
ner Lufteigenschaften läßt sich aber auf die spezielle 
Konstruktionsprinzipien des Flugkörpers schließen, ge
schweige denn die Frage beantworten, ob ein Hub
schrauber, ein Propellerflugzeug oder ein Jet, eine 
Schwebfliege, eine Fledermaus oder ein Kondor an die 
aerodynamischen Eigenschaften der Luft besser ange
paßt ist.

In der vorliegenden Arbeit wird aus den genannten 
Gründen auf den Anpassungsbegriff völlig verzichtet. 
Dies erscheint mir auch schon deshalb dringend not
wendig, weil sich hinter dem äußerst populären Anpas
sungsbegriff häufig die verschiedensten wissenschaftli
chen und nicht wissenschaftlichen Vorstellungen ver
bergen, die bei der Kommunikation meist nicht mehr re
flektiert werden. Wie soll man Aussagen, die beispiels
weise in wissenschaftlichen Fernsehsendungen gemacht 
werden, interpretieren, wie „Die Wale haben sich im 
Laufe der Entwicklungsgeschichte an das Leben im 
Wasser angepaßt“? Auf solche Aussagen, die auch in 
wissenschaftlichen Publikationen und in Vorträgen an 
Universitäten Vorkommen, folgt dann in aller Regel kei
ne weitere Erklärung. Es wird dagegen häufig so getan, 
als wäre sowohl die „Angepaßtheit“ als auch der Me
chanismus, der den „Anpassungsprozeß“ bewirkt, all
gemeiner wissenschaftlicher Standard. Dies entspricht 
aber, wie es sich mir darstellt, keinesfalls den Tatsachen. 
Würde man dagegen, statt sich auf die begriffliche Ver
kürzung, die mit dem Wort „Anpassung“ verbunden ist, 
einzulassen, auf den Anpassungsbegriff verzichten, ent
stünde die Notwendigkeit, die in der gezeigten Weise 
gemachten Aussagen wesentlich genauer zu formulieren

und auch zu begründen. Wenn der „Anpassungsprozeß“ 
bei Aussagen wie z.B. „Ratten sind an das Generalisiert
sein angepaßt“ begründet werden müßte, würden solche 
Behauptungen nicht so leichtfertig ausgesprochen wer
den. Dieser positive Effekt scheint mir, neben den me
thodischen Mängeln, schon Grund genug, das Wort 
„Anpassung“ nicht zu verwenden.

Es wird nun auf weitere Faktoren eingegangen, die 
zur Einengung potentieller evolutionärer Entwicklungs
möglichkeiten führen und damit den Evolutionsprozeß 
kanalisieren. Ein wesentlicher Aspekt ergibt sich aus der 
Betrachtung der Ökonomie der Reproduktionsleistung 
bionomer Konstruktionen. Damit eine bionome Kon
struktion ihren Betrieb auf Dauer aufrechterhalten kann, 
muß sie im Durchschnitt immer mehr Triebmittel assi- 
milativ erarbeiten können, als sie durch die Reprodukti
onsarbeit verbraucht. Ebenso müssen mindestens genau
so viele Strukturen reproduziert werden wie verlorenge
hen. Solange dies gewährleistet ist, spielt es für die Auf
rechterhaltung des Betriebs keine Rolle, wie groß der 
Reproduktionsaufwand ist. Tatsächlich kann der Trieb
mittel- bzw. Stoffumsatz von Konstruktion zu Kon
struktion um Dimensionen verschieden sein. Aber auch 
innerhalb des Aktivitätsspektrums einer individuellen 
bionomen Konstruktion kann der Reproduktionsauf
wand verschieden hoch sein, solange gewährleistet 
bleibt, daß mehr Triebmittel und Stoffe assimilativ erar
beitet als verbraucht werden. Hierbei weist die jeweilige 
Konstruktion jedoch interne Kapazitätsgrenzen auf, 
denn der Betrieb kann weder beliebig schnell laufen, 
noch können beliebig hohe Stoff- und Triebmittelmen
gen aufgenommen und verarbeitet werden (Voss 1992). 
Während die Aufnahmemenge pro Zeiteinheit in Form 
einer Sättigungskurve verläuft, folgt die entsprechende 
Kurve des Verbrauchs der Bahn einer Exponentialfunk
tion. Die Schnittpunkte der beiden Kurven geben die 
maximal und minimal mögliche Reproduktionsleistung 
an. In diesem Bereich produziert die bionome Kon
struktion mehr als sie verbraucht. Entsprechend ergibt 
sich ein Reproduktionsüberschuß (bei Voss „surplus“), 
der in der Nähe der Extrema am geringsten und zwi
schen diesen am höchsten ist. Der reproduktive Bereich 
kann je nach Konstruktion verschieden groß sein.

Der dargestellte Zusammenhang hat weitreichende 
Konsequenzen für die Bionomie der Konstruktion, denn 
zunächst stellt sich die Frage: „Wohin mit dem Über
schuß?“ Überschuß kann beispielsweise gespeichert und 
in Phasen unzureichender Versorgung abgebaut werden. 
Aber auch hier gibt es eine konstruktiv bedingte maxi
male Speicherkapazität, die nicht überschritten werden 
kann, so daß eine Überschußproduktion auf Dauer nicht 
möglich ist. Außerdem bedeutet die Aufrechterhaltung 
eines Speichers einen Anstieg des Reproduktionsauf
wandes. Eine andere Möglichkeit bestünde in der Um
setzung in Wachstum. Auch hierbei wird die Konstruk
tion durch eine spezifische Wachstumskapazität be-
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schränkt, sowohl was die Wachstumsgeschwindigkeit 
angeht, als auch bezogen auf die maximal funktions
tüchtige Körpergröße. Das Problem wird hier ebenso 
nur zeitlich verschoben. Letztlich gibt es nur zwei Mög
lichkeiten, das Überschußproblem zu bewältigen, ent
weder die bionome Konstruktion nimmt nur so viel auf, 
daß sie im Schnitt keinen Überschuß produziert, oder sie 
muß den Überschuß irgendwie loswerden. Im ersten Fall 
kann eine Überproduktion verhindert werden, wenn die 
Konstruktion mit minimaler Reproduktionsleistung ar
beitet, wenn sie also nur so viel Aktivität zeigt, wie es 
unbedingt nötig ist. Im zweiten Fall können Überschüsse 
abgegeben werden, indem der Betrieb, bezogen auf die 
Reproduktionsleistung, quasi „leerläuft“, wenn bei
spielsweise Fortbewegung nicht in selbstbezüglicher 
Weise zur Auffindung von Ressourcen genutzt wird, 
oder wenn während der Darmpassage für die Reproduk
tion nutzbare Stoffe nicht aufgenommen, sondern wei
tergeleitet werden. Es besteht aber auch die Möglichkeit, 
reproduktive Überschüsse in Form von erweiterter Re
produktion loszuwerden. Aber auch dies entspricht ei
nem „Leerlauf4, denn der für die Produktion und Ab
gliederung von autonom reproduktiven Einheiten not
wendige Aufwand bringt für die Autoreproduktion der 
Elternkonstruktion keinen Nutzen. Der Nutzen bezieht 
sich hier allein auf die erweiterte Reproduktion, also auf 
die folgende Generation.

Da sich bionome Konstruktionen auf Dauer nicht als 
Individuen, sondern nur in Form von Generationenfol
gen erhalten können, ist die Reproduktionsökonomie der 
einzelnen Konstruktion immer aufs engste mit der Öko
nomie der von Generation zu Generation erfolgenden 
erweiterten Reproduktion verquickt. So wären Struktu
ren, die für den Autoreproduktionsprozeß nur Aufwand 
aber keinen Nutzen bedeuten, auf der Ebene der einzel
nen Konstruktion durchaus realisierbar, solange der Be
trieb aufrechterhalten bleiben könnte, wogegen sich die
se unnötigen Strukturen in der Generationenfolge nega
tiv auswirken würden, so daß diese unökonomische Va
riante auf Dauer nicht erhalten bleiben könnte. Die 
Ökonomie der Reproduktionsleistung schlägt also auf 
die der erweiterten Reproduktionsleistung zurück und 
vice versa. Dies führt zu einer Einengung der realisier
baren evolutionären Entwicklungsmöglichkeiten. Alle 
Strukturen, die für die Autoreproduktion bzw. die er
weiterte Autoreproduktion nicht nutzbar sind, müssen 
daher im Evolutionsprozeß verschwinden. Zunächst 
scheiden die Varianten aus dem Evolutionsprozeß aus, 
die während ihrer Betriebsdauer weniger als durch
schnittlich einen zur erweiterten Reproduktion fähigen 
Nachkommen produzieren. Wenn gerade so viele Nach
kommen produziert werden wie zugrunde gehen, besteht 
ein Gleichgewicht. Dieses ist jedoch empfindlich, denn 
fällt nur ein Nachkomme aus irgendeinem Grund aus, 
kann die Generationenfolge nicht fortgesetzt werden. 
Eine Aufrechterhaltung der Generationenfolge ist daher

nur durch eine Überproduktion von Nachkommen mög
lich.

Also auch auf der Ebene der erweiterten Reproduk
tion entsteht ein Überschuß, dessen maximale und mi
nimale Produktion sich in gewissen konstruktiven Gren
zen bewegt. Da selbst eine nur leichte Überproduktion 
zu einem stetigen Anwachsen der Organismenzahl füh
ren würde, aber schon allein der zur Verfügung stehende 
Raum begrenzt ist, können nicht alle Nachkommen zur 
Fortpflanzung gelangen. Der Grad der jeweiligen Über
produktion grenzt sich danach durch die konstruktions
gegebene erweiterte Reproduktionsleistung und die 
durchschnittliche Mortalitätsrate ein. In diesem Bereich 
kann eine Generationenfolge auf Dauer aufrechterhalten 
werden. Der erweiterte Reproduktionsaufwand kann 
auch hier von Konstruktion zu Konstruktion erheblich 
variieren, solange der daraus entstehende Nutzen in ei
nem positiven Verhältnis zum Aufwand steht. Jedoch 
erweist sich jede erweiterte Reproduktionsleistung als 
nutzlos, die über die für die Erhaltung der Generationen
folge notwendige Überproduktion hinausgeht. Gleich
zeitig sind immer von den Varianten, die pro Zeiteinheit 
mehr zur Fortpflanzung kommende Nachkommen pro
duzieren als andere, auch durchschnittlich mehr Nach
kommen an der übernächsten Generation beteiligt. 
Durch diese beiden gegenläufigen Faktoren engt sich 
der Grad der Nachkommenproduktion in Abhängigkeit 
von den Reproduktionsbedingungen der jeweiligen Kon
struktion auf einen ökonomischen Durchschnittswert 
ein.

Daß immer nur wenige der potentiellen evolutionä
ren Entwicklungsmöglichkeiten im Evolutionsprozeß 
realisiert werden können, hängt von sehr vielen Faktoren 
ab, von denen hier nur einige wesentliche dargestellt 
werden konnten. Es läßt sich hierbei auch keine Hierar- 
chisierung oder gar eine Gewichtung der Evolutionsme
chanismen durchführen, denn die den Evolutionsprozeß 
einengenden Prozesse lassen sich zwar methodisch zer
legen, laufen aber grundsätzlich simultan und gleich
wertig ab. Einzige Voraussetzung für jeden evolutionä
ren Prozeß ist die strukturelle Irreversibilität der einzel
nen Entwicklungsschritte. Auf dieser Basis können die 
den Evolutionsprozeß einengenden Zusammenhänge für 
jeden einzelnen Fall innerhalb der Entwicklungsge
schichte rekonstruiert werden. Im Gegensatz zu dieser 
Sichtweise wird in der Mehrzahl der heute gängigen 
Evolutionstheorien, basierend auf der darwinistischen 
Theorie, von einem einzigen den Evolutionsprozeß be
stimmenden Faktor ausgegangen, der „Umweltselek
tion“ Dieser Begriff steht in engem Zusammenhang mit 
dem Anpassungsbegriff. „Selektiert“ wird danach alles, 
was nicht an die jeweils gegebenen Bedingungen „ange
paßt“ ist. Neues kann hierbei nur durch Umweltverände
rungen entstehen, Diversität nur durch entsprechende 
Heterogenität der Umwelt.
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Die Begründung für den evolutionären Verlauf wird 
unter dieser Voraussetzung zwangsläufig allein bei den 
externen Bedingungen gesucht. Entscheidend ist hierbei 
auch, daß die Umwelt nicht wie im von mir vertretenen 
Ansatz als operationale Umwelt verstanden wird, son
dern als für sich unabhängig vom Organismus bestehen
de. Was sich als die „tauglichste“ Variante im „Kampf 
ums Dasein“ erweist, bestimmt sich hierbei ausschließ
lich über die Natur der Umwelt. Besonders deutlich wird 
die Externalisierung der Evolutionsmechanismen in die
sem Ansatz, wenn der Selektionsbegriff in onologisierter 
Form Verwendung findet, wenn beispielsweise Ernst 
M ayr  (1985, S. 233) schreibt: „Es spielt dabei [beim 
Aussterben, d.A.] keine Rolle, welcher Faktor das Aus
sterben verursacht hatte (Konkurrenz, ein Pathogen, eine 
klimatische Katastrophe oder ein Zusammenstoß mit ei
nem Asteroiden), auf jeden Fall konnte die Selektion die 
richtige Antwort auf die neue Situation nicht finden“ 
Auch, wenn M ay r  (1982) immer wieder betont, daß 
sich „Selektion“ auf allen Ebenen des „Individuums“ 
abspielt, also sowohl intern als auch extern, so deutet 
doch der verwendete Sprachgebrauch auf etwas anderes 
hin. Schon allein wenn er von der „Zielscheibe der Se
lektion“ (1985, S. 233) bzw. dem „Selektionsziel“ 
(1982, S. 55) redet, wird die Externalisierung der Evo
lutionsmechanismen deutlich, denn auf der einen Seite 
steht die „Selektion“ und auf der anderen findet sich das 
„Ziel“, das „Individuum“ Hierdurch wird die „Selek
tion“ zum Subjekt erhoben während das „Individuum“ 
eine Degradierung zum Objekt erfährt. Daß sich dieser 
zweifellos naturalistische Ansatz nicht mit dem hier 
vertretenen operationalen vereinbaren läßt, bedarf si
cherlich keiner weiteren Erläuterung. Zur Kritik an dar- 
winistischen bzw. neodarwinistischen Vorstellungen 
sowie an den Positionen der synthetischen Evolution
stheorie sei deshalb auf die bestehende Literatur verwie
sen (W.F. Gutm a n n  & Peters 1973, 1979, W.F. 
G utm a n n  1979, 1981, W.F. Gu t m a n n  & B onik 1981 
b, B eurton  1987, W eingarten  1988, M argulis 
1990, W.F. Gutm a n n  & W eingarten  1992).

Der Selektionsbegriff wird in der vorliegenden Ar
beit gleich dem Anpassungsbegriff konsequenterweise 
nicht verwendet, stellt doch auch er eine begriffliche 
Verkürzung dar, durch die jede weitere Argumentation 
vermieden werden kann. Dazu schreibt PETERS (1985 a, 
S. 151): „Daneben gibt es aber eine unausdenkbare 
Fülle von Konstellationen verschiedener Bedingungen, 
denen der Organismus unterworfen ist und die seine 
Fortpflanzungschancen beeinflussen. Was ist erklärt, 
wenn man in solchen Fällen von Selektion redet? Bis
weilen könnte man glauben, daß dieses Wort als Fei
genblatt dient, um die Blöße fehlender Erklärungen zu 
bedecken! Eine allgemeine Selektion gibt es nicht! So 
genial D arw ins Entwurf einer Selektionstheorie war, so 
leer ist das Reden von Selektion als einem Evolutions
faktor“ Und weiter unten: „Eigentlich müßte hier eine 
neue klarere Terminologie erfunden werden. Doch nicht

jeden drängt es, Sisyphus nachzueifern. [...] So drängt 
sich der Schluß auf, daß die Evolutionstheorie so um
formuliert werden müßte, daß der Begriff „Selektion“ 
darin gar nicht mehr vorkäme“ Mit den bis hierhin vor
gelegten Ausführungen wurde versucht, einen Beitrag zu 
dieser undankbaren „Sisyphusarbeit“ zu leisten16, er
scheint sie mir doch aufgrund der anhaltenden Begriffs
verwirrung in der Evolutionsbiologie als dringend not
wendig.

Es wurde hier versucht, eine klare und reproduzier
bare Begrifflichkeit von der sprachphilosophischen Ebe
ne an operational zu entwickeln, die die wissenschaftli
che Kommunikation erleichtern soll. Insbesondere wur
de darauf großen Wert gelegt, die verwendeten methodi
schen Ebenen sauber getrennt zu halten, vor allem in 
dem Sinne, daß jeweils die Gegenstände, an denen Er
kenntnisse gewonnen worden sind, von denen, die nach 
diesen interpretiert werden sollten, geschieden wurden. 
Nach den dargestellten Modellvorstellungen werden Or
ganismen als bionome Konstruktionen aufgefaßt, die ei
genaktiv Reproduktionsarbeit leisten, wobei letztere 
identische sowie nicht identische Aspekte aufweisen. 
Evolution wird entsprechend als struktureller Transfor
mationsprozeß von in einer Generationenfolge befindli
chen bionomen Konstruktionen verstanden, der auf
grund irreversibler Veränderungen eine Richtung erhält 
und in seinem spezifischen Verlauf von zahlreichen 
Wechselwirkungen, die sich im Rahmen der konstrukti
ven Reproduktionsbedingungen abspielen, eingeengt 
(restringiert) wird. Die Gegenstände dieser Evolution
stheorie, also das, was evoluiert, sind danach weder In
dividuen, noch Arten oder Gene, sondern bionome Kon
struktionen, die generell als Pluralität gedacht werden.

1.4 Rekonstruktionsmethode
Nach dem dargestellten Evolutionsverständnis läßt sich 
der Evolutionsprozeß rekonstruieren. Die dafür notwen
dige Rekonstruktionsmethode ergibt sich zwanglos aus 
der Organismus- und Evolutionstheorie. Das Erkennt
nisziel liegt hier einzig bei der Rekonstruktion der 
strukturellen Transformationsschritte, die zur Entwick
lung bestimmter bionomer Konstruktionen geführt ha
ben, also in der Formulierung evolutionärer Transfor
mationsmodelle (Ablaufmodelle). Dazu muß zunächst 
die Gruppe von Gegenständen, die als Ergebnis einer 
evolutionären Transformationsfolge dargestellt werden 
soll, als bionome Konstruktion konstituiert werden. Die 
uns aus dem lebensweltlichen Bezug bekannten Lebe
wesen werden hierbei nach den operational erstellten 
standardisierten Begriffen und Modellen interpretiert,

16 Wenn der Autor zu Anfang der vorliegenden Arbeit geahnt 
hätte, wie außerordentlich undankbar diese Aufgabe tatsäch
lich ist, hätte er diese „Sisyphusarbeit“ vermutlich niemals 
begonnen.
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das heißt, es erfolgt eine Konstruktionsanalyse nach den 
in den Modellen festgelegten Konstruktionsprinzipien. 
Abstrakt gesprochen, es wird eine Gruppe von lebens
weltlichen Dingen unter Angabe von Kriterien in einen 
Gegenstand überführt (M. Gutm a n n  1993). Das Ergeb
nis ist dann jeweils ein über seine spezifischen kon
struktiven Invarianten bestimmter Konstruktionstyp. 
Dieser muß nicht unbedingt eine bionome Konstruktion 
repräsentieren, er kann auch selbst eine Transformati
onsreihe darstellen, wie beispielsweise eine bestimmte 
Phase innerhalb eines ontogenetischen Entwicklungs
prozesses (Voss 1992, 1995). Hier werden dann statt 
adulter bionomer Konstruktionen ontogenetische Ent
wicklungsphasen in ihrem evolutionären Wandel in eine 
Transformationsfolge gebracht. In beiden Fällen erfolgt 
die Formulierung von evolutionären Transformations
reihen mit Hilfe von Transformationsprinzipien, die sich 
ebenfalls aus den verwendeten Modellen ergeben.

Um ein Transformationsmodell formulieren zu kön
nen, muß also zunächst klar sein, welcher Konstrukti
onstyp nach welchen Kriterien betrachtet und in eine 
Transformationssequenz gebracht werden soll. Da kei
nesfalls der Gesamtorganismus mit all seinen Unterein
heiten und Prozessen in seiner evolutionären Entwick
lung erfaßt werden kann, können immer nur Teilaspekte 
in ihrem evolutionären Werdegang untersucht werden. 
Das Herausnehmen der jeweils interessierenden Teil
aspekte, wie beispielsweise die Entwicklung der Ver
dauungsorgane oder des Herz-Kreislauf-Systems, kann 
durch das Organismusmodell gezielt und reproduzierbar 
vollzogen werden, ohne daß der konstruktive Gesamtzu
sammenhang verlorengeht. Die Konstruktionsanalyse 
kann damit danach erfolgen, wie der zu untersuchende 
Aspekt im bionom kohärenten Verband der Gesamtkon
struktion eingebunden ist. Von großer Bedeutung hat 
sich hier die Analyse des Verspannungsprinzips erwie
sen.

Ein weiterer wichtiger Schritt zur Formulierung ei
nes evolutionären Transformationsmodells besteht in der 
Festlegung eines Anfangs- und eines Endpunktes der 
Transformationssequenz, also in der Bestimmung einer 
Ausgangskonstruktion und einer Zielkonstruktion. Als 
Zielkonstruktion kommen alle rezenten Organismen in 
Frage, nachdem sie als bionome Konstruktionen inter
pretiert worden sind. Um eine Zielkonstruktion zu be
stimmen, können aber auch Fossilien genutzt werden, 
sofern sie zuvor als bionome Konstruktionen rekonstru
iert wurden. Voraussetzung ist jedoch, daß der Erhal
tungszustand des entsprechenden Fossils eine Rekon
struktion des jeweils interessierenden Teilaspekts über
haupt zuläßt. Letztlich kann die Zielkonstruktion auch 
eine hypothetische Konstruktion sein. Dies ist jedoch 
nur dann sinnvoll, wenn diese selbst wieder eine Aus
gangskonstruktion darstellt, die in Form von Trans
formationsschritten in eine rezente oder fossile bionome 
Konstruktion überführbar ist, wenn sich also der An

schluß an konkrete Organismen herstellen läßt. Dazu 
schreiben W.F. Gutm a n n  & B onik (1981 b, S. 140): 
„Ob eine Rekonstruktion gelungen ist, erkennt man dar
an, ob sie in existierende rezente oder fossile Organis
men einmündet. Wie in den Beispielen gezeigt, kann 
man dieses Ziel so erreichen, daß man aus Vorläuferbe
dingungen mögliche Wege prognostizierend entwirft 
und nur solche Modelle beibehält, die in existierende 
Organismen überleiten. Auch ist es möglich, von den 
vorliegenden Formen zurückzuschließen. Für das wis
senschaftliche Vorgehen ist jede Freiheit des Zugangs 
gegeben, nur muß das Ergebnis begründet sein und ei
nen klaren Bezug zu empirischen Gegebenheiten zei
gen“

Eine Ausgangskonstruktion kann also im Rück
schluß auf mögliche Vorläuferkonstruktionen oder in 
Form einer hypothetischen Konstruktion bestimmt wer
den. Auch auf der Basis von Fossilien rekonstruierte 
bionome Konstruktionen können als Ausgangskonstruk
tion genutzt werden. In jedem Fall muß sich jedoch eine 
evolutionäre Transformationsreihe als erfolgreich erwei
sen, in dem Sinne, daß eine Transformation von der 
Ausgangskonstruktion zur Zielkonstruktion über Trans
formationsschritte (Zwischenstadien) nach den festge
legten Transformationsregeln als evolutionäre Möglich
keit in ihrer Irreversibilität begründet werden kann. Bei 
einer nicht erfolgreichen Transformationsreihe läßt sich 
dagegen die Ausgangskonstruktion nicht nach den fest
gelegten Transformationsregeln in die Zielkonstruktion 
überführen. Einen evolutionären Prozeß zu rekonstruie
ren heißt also, denkbare Entwicklungswege im Modell 
durchzuspielen und auf ihre Möglichkeit zu testen. Na
turgemäß ist dies in der Praxis mit zahlreichen Fehl
schlägen, also mit der Konstruktion vieler nicht erfolg
reicher Transformationsreihen verbunden, die dann ver
worfen werden müssen. Die Möglichkeit von solchen 
Fehlschlägen mag für den einzelnen Bearbeiter oder die 
einzelne Bearbeiterin oft frustrierend sein, sie macht 
aber die Transformationsmodelle gerade erst wissen
schaftlich überprüfbar. Nach der Durchführung einer er
folgreichen Transformationsreihe können dann konkrete 
Organismen bzw. die fossilen Überreste konkreter Or
ganismen dem Modell zugeordnet und danach interpre
tiert werden. Durch die Betrachtung immer weiterer 
Aspekte und deren Integration in das jeweilige Trans
formationsmodell können Modellkonstruktionen zuneh
mend auf die konkrete Organismenwelt abgeglichen 
werden. Der Weg dorthin muß jedoch in jeder Phase der 
rekonstruierenden Handlung nachvollziehbar bleiben.

Bei der Konstitution einer Ausgangskonstruktion 
müssen zunächst die interessierenden Aspekte im Rah
men des Organismusmodells dargestellt werden. Die 
Ausgangskonstruktion muß prinzipiell allen Erfordernis
sen einer bionomen Konstruktion, wie operationale Ge
schlossenheit, bionome Kohärenz, erweiterte Reproduk
tionsfähigkeit etc., gerecht werden. Ist das der Fall, kön
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nen die Nutzungsmöglichkeiten der bionomen Struktu
ren im Rahmen ihrer kohärenten Bionomie untersucht 
werden. Die Nutzungsmöglichkeiten ergeben sich durch 
die Darstellung der die apparativen Freiheitsgrade un
terbindenden Strukturen (M. GUTMANN 1992). Durch 
diese Vorgehens weise kann vermieden werden, daß be
stimmten Strukturen festgelegte Funktionen unterstellt 
werden. Beine können zweifellos zum Laufen, Flügel 
zum Fliegen oder Zähne zum Beißen genutzt werden, 
das Spektrum anderer Nutzungsmöglichkeiten ist jedoch 
außerordentlich groß, wenn man bedenkt, daß Beine 
auch zur Regelung der Körpertemperatur, zur Verteidi
gung oder zur Körperpflege, Flügel als Schattenspender 
und Zähne als Graborgane genutzt werden können. Eine 
erstaunliche Anzahl von Nutzungsmöglichkeiten hat 
B opp (1954) für die Schwänze von Säugetieren zusam
mengestellt.

Eine Festlegung von unterstellten Funktionen führt 
dagegen zum einen zum Verlust des Zusammenhangs 
zwischen Struktur und ihrer Nutzung und zum anderen 
zur Unmöglichkeit der Formulierung einer Entwicklung 
von neuen Nutzungsmöglichkeiten. Was evoluiert sind 
dann nicht mehr Strukturen, sondern die aus dem kohä
renten Verband gerissenen unterstellten Funktionen, die 
im Verlauf des Evolutionsprozesses einem zwangsläufig 
sprunghaften „Funktionswandel“ unterliegen. Daran än
dert sich nichts, wenn zu den unterstellten „Hauptfunk
tionen“ sogenannte „Nebenfunktionen“ hinzugesellt 
werden, oder wenn versucht wird, die durch den metho
dischen Zugriff, durch die Einteilung in Kategorien 
verlorengegangene Kontinuität der bionomen Reproduk
tionsprozesse durch die Formulierung von „Funktions
systemen“ nachträglich wieder herzustellen (siehe dazu 
D uncker  1992). Daß die verlorengegangene bionome 
Kohärenz der Organismen dann nur noch in Form eines 
hierarchischen Systems, seiner simultan kausalen Zu
sammenhänge entkleidet, zurückgeholt werden kann, 
bedingt sich ebenfalls durch den methodischen Zugang, 
durch die Zerstückelung der Kontinuität in für sich exi
stierende Kategorien. Daß dieser Ansatz, der sich des 
Naturalismusverdachts nicht erwehren kann, sich nicht 
mit dem hier vertretenen Ansatz vereinbaren läßt, 
braucht sicherlich nicht weiter ausgeführt zu werden.

Die Alternative zu diesem funktionalistischen Vor
gehen besteht darin, von den Strukturen auszugehen und 
deren Nutzungsmöglichkeit im Rahmen des Bionomie- 
modells einzugrenzen. Jede realisierte Nutzungsmög
lichkeiten hat ihre Konsequenzen für die Bionomie der 
Gesamtkonstruktion, die im Modell abgeschätzt werden 
kann. Auf dieser Ebene der Rekonstruktion kann schon, 
noch bevor die evolutionäre Dynamik ins Spiel kommt, 
eine Ökonomiebetrachtung der einzelnen Nutzungs
möglichkeiten erfolgen. Beispielsweise besteht für Pa
viane die Möglichkeit, sich zweibeinig fortzubewegen. 
Diese Lokomotionsform wird bekannterweise auch ge
nutzt. Trotzdem kann davon ausgegangen werden, daß

sie sich für dauerhafte Fortbewegung, vor allem über 
lange Strecken, gegenüber der vierbeinigen Gangart als 
unökonomisch erweist. Die Konsequenz einer Nut
zungsverschiebung in Richtung Bipedie würde hier also 
in einer Verringerung der Lokomotionsökonomie beste
hen, was sicherlich Folgen für die kohärente Bionomie 
der Konstruktion hätte (siehe dazu Fr ANZEN 1972, 1973 
a, 1982, 1997). Solche Zusammenhänge lassen sich 
dann für die Rekonstruktion eines evolutionären Ent
wicklungsprozesses verwenden.

Auf die Rekonstruktion der Nutzungsmöglichkeiten 
folgt nun die Rekonstruktion der strukturellen Verände- 
rungs- bzw. Entwicklungsmöglichkeiten. Es wird also 
der Frage nachgegangen, was sich überhaupt ohne letale 
Folgen für die bionome Konstruktion abändern läßt, und 
welche Konsequenzen sich aus den möglichen Struktur
veränderungen für die kohärente Bionomie ergeben. Im 
Modell kann dann durchgespielt werden, ob bestimmte 
Strukturveränderungen eine Verschiebung der zuvor 
festgestellten Nutzungsmöglichkeiten zuläßt. Auch hier
bei erweist sich die Ökonomiebetrachtung als außeror
dentlich nützlich. Um beim Beispiel des Pavians zu 
bleiben, läßt sich nun rekonstruieren, welche Folgen 
strukturelle Abänderungen, die eine Verbesserung der 
bipeden Lokomotionsleistung erlauben, für die kohä
rente Bionomie der Konstruktion hätten. Franzen  
(1972, 1973 a, 1982, 1997) konnte an diesem Beispiel 
zeigen, daß jede strukturelle Verbesserung der bipeden 
Lokomotionsleistung eine Verschlechterung der quadru- 
peden Fortbewegungsökonomie nach sich zieht, so daß 
eine Entwicklung zur Bipedie aufgrund nicht konstitu
ierbarer ökonomischer Zwischenstadien ausgeschlossen 
sein muß. Der Nachweis dieser erfolglosen Transforma
tionsreihe führte Franzen  zu dem Schluß, daß pavian
ähnliche Konstruktionen nicht als Modell für die Ent
wicklung des aufrechten Ganges beim Menschen dienen 
können. Eine erfolgreiche Transformation kann dagegen 
nur über halbaufgerichtete Konstruktionen mit verlän
gerten Vorderextremitäten erfolgen (Menschenaffen- 
Theorie).

Nach der Rekonstruktion der Veränderungsmög
lichkeiten der Ausgangskonstruktion können diejenigen 
strukturellen Abänderungen, die in Richtung der Ziel
konstruktion weisen, zur Formulierung eines Zwischen
stadiums genutzt werden. Dieses muß, wie die Aus
gangskonstruktion, allen Anforderungen einer bionomen 
Konstruktion entsprechen. Ist das der Fall, kann nun 
wieder eine Rekonstruktion der Nutzungsmöglichkeiten 
und schließlich auch der Veränderungsmöglichkeiten er
folgen und so fort. Auf diese Weise folgt bis zum Errei
chen der Zielkonstruktion Zwischenstadium auf Zwi
schenstadium, so daß eine kontinuierliche Transformati
onsreihe entsteht. Die Grundbedingungen für ein erfolg
reiches Transformationsmodell sind, daß jedes Zwi
schenstadium durch allmähliche Abwandlungen lük- 
kenlos in das nächste überführbar ist, daß diese Ab-
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Wandlungen in Form von Binnendifferenzierungen des 
kohärenten Verbands erfolgen, daß jeweils die Bio- 
nomiekontinuität gewährleistet ist, daß die invarianten 
Konstruktionseigenschaften gewahrt bleiben können, 
daß sich die Ökonomie der Reproduktion bzw. der er
weiterten Reproduktion nicht verringert und daß im 
Verlauf der Transformationsreihe strukturell irreversible 
Veränderungen auftreten. Ohne die Verortung dieser 
konstruktiven Rückveränderungssperren ließe sich das 
Transformationsmodell nicht als evolutionärer Prozeß 
darstellen. Es ergibt sich daraus ein klares Lesrichtungs
kriterium (B onik et al. 1977).

Als Lesrichtungskriterium eignet sich auch das 
Ökonomieprinzip (PETERS & W.F. GUTMANN 1971, 
1973, Peters 1973 a, b, 1985 a, B onik et al. 1977). 
Evolutionäre Entwicklungswege können danach als 
Ökonomisierungsprozeß spezifischer Leistungen rekon
struiert und entsprechend dargestellt werden. Daß struk
turelle Abänderungen, die zur Verbesserung bestimmter 
Leistungen führen, gleichzeitig Verschlechterungen an
derer Leistungen zur Folge haben können, wurde am 
Beispiel der Pavianfortbewegung gezeigt. Es ist daher 
notwendig, bei einer Ökonomisierungsreihe immer die 
Konsequenzen für die kohärente Bionomie der Kon
struktion und die daraus resultierenden Folgen für die 
Ökonomie der erweiterten Reproduktion im Auge zu 
behalten. So können sich durchaus auch Verschlechte
rungen spezifischer Leistungen im Evolutionsprozeß er
geben, wenn diese Leistungen für den bionomen Repro
duktionsvorgang zunehmend unwesentlicher werden, 
wenn also die Gesamtökonomie nicht verringert wird. 
Gäbe es diese Möglichkeit nicht, wären Organreduktio
nen, wie beispielsweise das Zurückbilden von Extremi
täten, gar nicht erklärbar. Die Leistungen der bionomen 
Konstruktionen werden im Verlauf des Evolutionspro
zesses also nicht generell immer ökonomischer. Ande
rerseits ist ein Rückgang der Reproduktionsökonomie 
sowie der erweiterten Reproduktionsökonomie im Evo
lutionsprozeß nicht denkbar. Das Ökonomieprinzip kann 
damit als ausgezeichnete Rekonstruktionsanweisung ge
nutzt werden.

Da aus der Vielzahl der sich auf jedem Konstrukti
onsniveau ergebenden Veränderungs- und Entwick
lungsmöglichkeiten nicht jeder mögliche evolutionäre 
Weg verfolgt werden kann, muß, um ein Ausufern der 
rekonstruierenden Tätigkeit zu vermeiden, eine gewisse 
Auswahl an Zielkonstruktionen getroffen werden. Es 
macht beispielsweise wenig Sinn, potentielle Entwick
lungswege zu verfolgen, die in ausschließlich hypotheti
schen Konstruktionen münden, auch wenn es vielleicht 
in der Entwicklungsgeschichte solche Formen gegeben 
haben sollte, deren Reste aber nicht fossil erhalten ge
blieben sind. In Anbetracht der geradezu unendlich gro
ßen Zahl konkreter Organismen und den fossilen Resten 
konkreter Organismen, deren Entwicklungswege rekon
struiert werden können, erscheint es nicht angebracht,

sich mit dem zu beschäftigen, was in der Entwicklungs
geschichte vielleicht existiert haben könnte. Aus dem
selben Grund ist es auch nicht sinnvoll, Prognosen über 
mögliche evolutionäre Entwicklungswege rezenter Or
ganismen zu treffen. Selbst wenn nur eine Prognose über 
das, was nicht möglich ist, gewagt werden würde, wären 
die potentiellen Entwicklungsmöglichkeiten immer noch 
so zahlreich, daß der Wert solcher Aussagen äußerst 
fraglich wäre.

Verschiedene Zielkonstruktionen können oft aus ei
ner einzigen Ausgangskonstruktion abgeleitet werden. 
Dies kann so dargestellt werden, daß sich die im Trans
formationsmodell beschriebenen Entwicklungswege von 
bestimmten Zwischenstadien abzweigen. Die Verzwei
gungen geben dann jeweils verschiedene Entwicklungs
möglichkeiten an. Eine genealogische Verwandtschaft 
zwischen den abzweigenden Konstruktionen muß dabei 
nicht gegeben sein, denn bei der Rekonstruktion der 
strukturellen Transformationsfolge bionomer Konstruk
tionen kann keine Entscheidung getroffen werden, wie 
oft dieser Weg parallel beschritten worden ist. Es kann 
einzig und allein bestimmt werden, welche konstrukti
ven Voraussetzungen für eine bestimmte Transformati
onsfolge gegeben sein müssen. Eine entsprechende 
evolutionäre Entwicklung kann somit immer dann auf
treten, wenn diese Bedingungen erfüllt sind. Wie oft 
dies in der Entwicklungsgeschichte der Fall war läßt 
sich, wie gesagt, nicht rekonstruieren. Die in einem 
Konstruktionsmodell dargestellten Verzweigungen ent
sprechen damit nicht einem Stammbaum. Um die Ver
wechslung mit einem Stammbaum zu vermeiden, wur
den in der vorliegenden Arbeit keine Verzweigungen 
dargestellt, sondern nur lineare Abfolgen, die aber über 
weite Strecken gleiche Konstruktionsstadien aufweisen 
können. Durch diese Darstellungsform wird die metho
dische Trennung zwischen der genealogischen und der 
anagenetischen Interpretationsebene deutlich sichtbar 
vollzogen. Entsprechend wird zwischen der evolutionä
ren und der stammesgeschichtlichen (phylogenetischen) 
Ebene methodisch differenziert17 Bezeichnungen wie 
Tetrapoden, Reptilien, Fische etc. werden daher in die
ser Arbeit nur nominal verwendet, ohne damit eine Mo- 
nophylie zu implizieren. Um diesen Unterschied der 
methodischen Interpretationsebene deutlich zu machen, 
wird im allgemeinen auch immer von Tetrapoden- 
Konstruktionen, Reptilien-Konstruktionen bzw. Fisch- 
Konstruktionen gesprochen.

Die gängige taxonomische Ordnung wird hier zwar 
als Grundlage für die Benennung der jeweils zu be
trachtenden Organismengruppe, nicht aber zu deren 
evolutionärer Einbindung in ein „natürliches System“

17 Der Begriff Evolution (Entwicklung) sollte für die Anage- 
nese Vorbehalten bleiben, da der Rekonstruktion der Phyloge
nese bzw. Genealogie keine entwicklungstheoretische Zielset
zung zugrunde liegt.
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verwendet. Die Rekonstruktion eines phylogenetischen 
Systems, sofern dies überhaupt möglich ist, und die Re
konstruktion des evolutionären Prozesses läßt sich me
thodisch nicht aufeinander abstimmen, da zur Erfüllung 
des jeweiligen Erkenntnisinteresses im einen Fall ein 
ordnungstheoretischer und im anderen Fall ein entwick
lungstheoretischer Ansatz zugrunde gelegt wird (M. 
G u tm a n n  1993). Beides läßt sich nicht gleichzeitig ver
folgen. Als Konsequenz dieser Dichotomie ergibt sich, 
daß auf der Basis evolutionärer Transformationsmodelle 
keine phylogenetischen Aussagen gemacht werden kön
nen, aber auch umgekehrt aus phylogenetischen Model
len keine Erkenntnisse über den Evolutionsprozeß ab
leitbar sind. An diese Begrenzung des Geltungsbereichs 
wird sich unglücklicherweise in der Regel jedoch nicht 
gehalten. Dies steht mit großer Wahrscheinlichkeit im 
Zusammenhang mit der im wissenschaftlichen Betrieb 
überall vorherrschenden naturalistischen Weltanschau
ung, die es ja gerade nicht notwendig macht, Aussagen 
über die „Natur“ nur im Kontext der jeweils verwende
ten Modelle und Methoden, also in ihrem Geltungsbe
reich, zu betrachten.

Häufig werden, um den evolutionären Verlauf zu 
rekonstruieren, fossile Reste von Organismen verwen
det. Im einfachsten Fall werden diese auf der Basis ihrer 
zeitlichen (stratigraphischen) Abfolge in eine evolutio
näre Reihe gebracht. Auch wenn diese zeitliche Abfolge 
oft arbeitserleichternde Hinweise für die Rekonstruktion 
von Entwicklungswegen geben kann, so entbindet sie 
die jeweiligen Evolutionsforscher nicht von der Arbeit 
des Rekonstruierens, sind doch fossile Überreste von 
Organismen meist so spärlich, daß die Verbindung ein
zelner Funde oft riesige zeitliche wie auch morphologi
sche Lücken aufweist. Außerdem gibt die zeitliche Rei
hung von Fossilien keinerlei Aufschluß über die wäh
rend des Evolutionsprozesses ablaufenden Zusammen
hänge. Ob eine Konstruktion in eine andere transfor
mierbar ist, hängt zweifellos nicht von dem zeitlichen 
Auftreten ihrer fossilen Reste ab. Es ist natürlich trivial, 
daß die ehemals lebenden Organismen, deren fossile Re
ste in stratigraphisch jüngeren Schichten gefunden wer
den, nicht die Vorfahren von solchen sein können, die in 
älteren Schichten Vorkommen. Trotzdem kann nicht oh
ne Begründung ausgeschlossen werden, daß der Kon
struktionstyp der später auftretenden Organismenreste 
nicht auch schon vor dem Zeitalter, aus dem die älteren 
Organismenreste stammen, existiert hat und damit doch 
prinzipiell als Vorläufer in Frage kommt. Es zeigt sich, 
daß man um die Rekonstruktion eines begründeten 
Evolutionsmodells, nach dem dann die gefundenen Fos
silien eingeordnet werden können, nicht herumkommt. 
Trotzdem zeigt die allgemeine Forschungspraxis, daß 
gerade dies meistens unterlassen wird. Blickt man bei
spielsweise auf die letzten Jahrzehnte der palaeoanthro- 
pologischen Forschung zurück, scheint geradezu mit je
dem neuen Fund die Menschheitsgeschichte umgeschrie
ben werden zu müssen (JOHANSON & EDEY 1984,

Schm id  1987, Schrenk  et al. 1993, S chrenk  1997). 
Neue Funde haben hier wider Erwarten der meisten 
Wissenschaftler nicht zu mehr Klarheit, sondern im Ge
genteil zu einer unüberschaubaren Zahl von alternativen 
Stammbäumen und Entwicklungswegen geführt.

Auch das Heranziehen von sogenannten „plesio- 
morphen und apomorphen Merkmalen“, wie es im 
Rahmen der Phylogenetischen Systematik praktiziert 
wird, kann keinen Aufschluß über den Verlauf der Ent
wicklungsgeschichte geben, gibt es doch letztlich keine 
Methode um zwischen „urtümlichen und abgeleiteten 
Merkmalen“ zu unterscheiden, bevor nicht der Evoluti
onsprozeß schon rekonstruiert wäre (Peters & W.F. 
G u tm ann  1971, 1973, 1982, Peters 1972, Peters et 
al. 1977, W.F. G u tm ann  & B onik 1981 a). Außerdem 
werden durch die Einteilung der Organismen nach 
„Merkmalen“ Kategorien geschaffen, die dann wieder 
nur in Unterklassen unterteilt werden können, so daß ein 
Ordnungsschema entsteht, in dem zwischen den einzel
nen logischen Klassen aus methodischen Gründen 
grundsätzlich keine Übergänge mehr formuliert werden 
können (M. G u t m a n n  1993). Der entwicklungstheoreti
sche Zusammenhang geht damit zwangsläufig verloren. 
Aus „Merkmalen“ können sich also keine Lesrichtungs
kriterien für einen evolutionären Prozeß ergeben.

Ebenso verhält es sich mit der Verwendung von 
„Homologien“ zur Rekonstruktion der Entwicklungsge
schichte. In seiner phylogenetischen bzw. evolutionären 
Formulierung ist der Homologiebegriff schlichtweg lo
gisch zirkulär (W eingarten  1985). Wenn die Homolo
gie auf gemeinsamer Abstammung beruht, kann die ge
meinsame Abstammung nicht durch den Nachweis von 
Homologien begründet werden, denn es kann etwas 
nicht gleichzeitig Ursache und Resultat derselben Sache 
sein. Wird der Homologiebegriff dagegen nicht phylo
genetisch bzw. evolutionär gefaßt, hebt sich diese Zir- 
kularität zwar auf, durch seine Anwendung entstehen 
dann aber auch wieder, wie oben gezeigt, nur Ordnungs
schemata, bei denen der evolutionäre Zusammenhang 
zwangsläufig verlorengehen muß. Aus diesen Gründen 
kommen PETERS & W.F. GUTMANN (1982) zu dem dra
stisch klingenden Schluß, dem man sich jedoch nur an
schließen kann: „Die sogenannte Homologieforschung, 
die vorgibt, durch Vergleich stammesgeschichtliche Zu
sammenhänge und Stammbäume ermitteln zu können, ist 
logisch falsch und wird hier nicht berücksichtigt“ (zu 
weiterer Kritik am Homologiebegriff siehe PETERS & 
W.F. Gutm a n n  1971, 1973, Peters 1972, 1973 c, Pe
ters et al. 1974, B onik 1985, W eingarten  1985). 
Trotz dieses zweifelsfrei nachweisbaren logischen Feh
lers erfreut sich die Homologieforschung immer noch 
großer Beliebtheit. Zunehmende Kritik an der Homolo- 
gisierbarkeit von Strukturen kommt allerdings in neuerer 
Zeit aus empirischen Gründen aus dem Bereich der 
morphogenetischen Forschung (GOODWIN & TRAINOR 
1983, Goodwin 1993, Y ou n g  1993).
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Es zeigt sich bei den vorangegangenen Betrachtun
gen, daß inhaltliche Widersprüche häufig nicht auf die 
„Natur“ der Gegenstände zurückzuführen sind, sondern 
sich aus dem methodischen Zugang ergeben. Um so 
mehr erscheint es mir wichtig, die eigene Methode 
möglichst klar darzulegen. Ein sich ebenfalls aus dem 
methodischen Zugang ergebender Widerspruch steht im 
Zusammenhang mit der Suche nach fossilen „Über
gangsformen“ Letztlich sollten doch in einer kontinu
ierlichen Entwicklungsreihe, wie sie für den evolutionä
ren Prozeß allgemein gefordert wird, alle auftretenden 
Formen generell und grundsätzlich Übergangsformen 
sein. Daß trotzdem nach speziellen „Übergangsformen“ 
gesucht wird, die beispielsweise zwischen der Kategorie 
der Reptilien und der der Vögel vermitteln, ergibt sich 
aus der nicht vollzogenen Trennung von systematischen 
und evolutionären Aussagen, also aus der Vermischung 
von grundsätzlich nicht kompatiblen ordnungstheoreti
schen und entwicklungstheoretischen Ansätzen. Die 
Lückenhaftigkeit des Fossilberichts scheint aber vorder
gründig die systematischen Kategorien zu bestätigen. 
Hier finden sich vor allem in der Wirbeltierpaläontolo
gie meistens keine kontinuierlich aufeinanderfolgende 
Entwicklungsstadien, sondern eher morphologisch we
nig variierende Gruppen, die nach bestimmten Sortier
kriterien einer logischen Klasse zugeordnet werden kön
nen. Zwischen diesen Gruppen klaffen in der Regel gro
ße morphologische wie zeitliche Lücken. Neben dem 
methodischen Problem kommt hier eventuell noch ein 
Überlieferungsproblem ins Spiel, denn, daß Phasen der 
Entwicklung im Verlauf der Erdgeschichte in ihrer Kon
tinuität fossil dokumentiert werden können, erscheint 
mir schon aus evolutionstheoretischen Gründen als äu
ßerst unwahrscheinlich.

Geht man davon aus, daß die Evolutionsgeschwin
digkeit einer Transformationsfolge niemals konstant sein 
kann, muß es schnelle und langsame Entwicklungspha
sen geben. In den kurzen instabilen Phasen verändert 
sich ausgesprochen viel, während sich in den langen sta
bilen Phasen wenig tut. Es ist daher klar, daß unter die
sen Umständen die meisten Fossilien, die gefunden wer
den, aus den stabilen Phasen stammen und die allerwe
nigsten aus den instabilen. Das bedeutet, daß „Über
gangsformen“ zwangsläufig äußerst selten, wenn nicht 
sogar unauffindbar sein müssen. Was man dann vorfin
det sind in der geologischen Zeitfolge diskontinuierlich 
auftretende Organisationsformen, zwischen denen es 
keine „Übergangsformen“ gibt. Es ist also kein Zufall, 
daß immer gerade die „Übergangsformen“ fehlen. 
„Übergangsformen“ zu suchen entspricht damit der Su
che nach der Nadel im Heuhaufen. Bei vielen der soge
nannten „Brückentiere“, wie beispielsweise bei Ar- 
chaeopteryx, hat sich herausgestellt, daß sie keinesfalls 
„Übergangsformen“ darstellen sondern eher „Seiten
zweige“ des evolutionären Verlaufs. Vergessen werden 
darf auch nicht, daß es sich bei Fossilien immer nur um 
Reste, also um einen Teil von ehemals lebenden Orga
nismen handelt, die, ohne sie als Organismen zu rekon
struieren, nicht einfach in eine evolutionäre Reihe ge
bracht werden können. Außerdem sind sich die Paläon
tologen einig, daß höchstens etwa 1-2% der Organis
menformen, die auf der Erde jemals lebten, als Fossilien 
überliefert sind. Diese stammen dann nahezu aus
schließlich aus den stabilen Phasen. Der Fossilbericht 
muß daher mit entsprechender Vorsicht gedeutet wer
den.
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Kapitel 2

Wirbeltier-Konstruktionen, Lokomotion und Bio
nomie

Bevor mit der Rekonstruktion des evolutionären Ver
laufs, der zur Entwicklung von tetrapoden Lokomotions
formen führt, begonnen werden kann, müssen zunächst 
die Gegenstände bestimmt werden, deren Entwicklung 
als Transformationsfolgen dargestellt werden sollen. 
Dazu werden diejenigen Organismen, die allgemein als 
„Wirbeltiere“ bezeichnet werden, als bionome Kon
struktionen interpretiert. Die Analyse des Verspan
nungsprinzips, also die Formbegründung, erfolgt dabei 
im wesentlichen nach dem Hydraulikmodell, die des ar
beitenden Apparates (funktionelle Analyse) nach dem 
Maschinenmodell. Da die beiden Modelle in das im vor
angegangenen Kapitel ausgeführte Organismusmodell 
eingebunden sind, also Momente des Organismusmo
dells darstellen, werden sie nicht isoliert voneinander 
betrachtet, so daß der Schwerpunkt der Betrachtung im 
einen Fall mehr auf dem Aspekt des Maschinenmodells 
und im anderen Fall mehr auf dem des Hydraulikmo
dells liegt. Die anderen Momente des in Kapitel 1 dar
gestellten Organismusmodells werden dabei generell 
mitgedacht.

2.1 Lokomotion als Leistung 
bionomer Konstruktionen

Organismen können nur als kohärente Gesamtheit Lei
stungen erbringen. Durch die Selbstbezüglichkeit jeder 
organismischen Aktivität erweisen sich alle Teilleistun
gen der bionomen Konstruktion als Produkt ihrer auto
nomen Reproduktion. Diese den Organismus erhaltende 
Reproduktionsarbeit kann nur dann erfolgen, wenn auf 
allen Ebenen der Konstruktion die strukturellen Voraus
setzungen für die Kohärenz der Arbeitsprozesse ge
währleistet sind, wenn also zwischen allen konstruktiven

Untereinheiten sowohl Konversionsprozesse als auch 
Transmissionsprozesse lückenlos ineinandergreifend ab
laufen können. Entsprechend kann diese bionome Kohä
renz als Voraussetzung für jede Lokomotionsleistung 
gewertet werden (siehe dazu Kapitel 1.3). Grundlage für 
jede aktive Fortbewegung sind Bewegungen, also Form
veränderungen, die von der bionomen Konstruktion 
selbst erzeugt werden müssen. Dies geschieht entweder 
durch Verformung hydraulischer Körper oder durch die 
Biegung bzw. Rotation von flexiblen, peitschenartigen 
Antriebsteilen wie etwa Zilien oder Geißeln (eukari- 
ontische bzw. bakterielle)18

Aktive Verformungen hydraulischer Körper, die zu 
Bewegungen führen, können durch verschiedene Me
chanismen erzeugt werden. Zu nennen sind hier: a) os
motische Mechanismen, wie sie bei Wachstums Vorgän
gen oder Turgorbewegungen auftreten (Phototropismus, 
Geotropismus, Chemotropismus), die vor allem von 
Pflanzen genutzt werden (NULTSCH 1991, STRASBUR- 
GER 1991), b) Gel-Sol-Umwandlungen des Zellplasmas, 
wie sie, neben anderen Mechanismen, bei amöboider 
Fortbewegung eine Rolle spielen (ECKERT 1993) und c) 
muskuläre Mechanismen, die auf dem Zusammenspiel 
von Aktin- und Myosinmolekülen basieren (Eckert

1993). Bei vielzelligen Tieren werden aktive Verfor
mungen hydraulischer Körper durch die Arbeit von 
Muskeln erzeugt, die ihrerseits selbst wieder hy
draulische Körper darstellen. In jedem der genannten 
Fälle ergibt sich eine Verformung nur dann, wenn die 
mechanische Transmission und die energetische Kon
version bei der Übertragung der molekularen Prozesse

18 Der Mechanismus, der für Gleitbewegungen verantwortlich 
ist, wie sie beispielsweise von Diatomeen genutzt werden, ist 
bislang nicht aufgeklärt. Eventuell handelt es sich hierbei um 
eine weitere Möglichkeit der Fortbewegung.
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auf den kohärenten Gesamtverband gewährleistet ist. 
Die molekularen Prozesse müssen ihrerseits als Unter
einheiten der bionomen Konstruktion interpretiert wer
den. Die durch nach innen gerichtete Arbeitsprozesse 
erzeugten Verformungen können zu Widerständlichkei- 
ten mit Teilen der Umgebung führen, die sich damit als 
operationales Substrat bestimmen lassen. Werden die 
Verformungen durch die zum Teil aktive strukturelle 
Unterbindung (Restriktion) aller anderen Freiheitsgrade 
in spezifischer Weise geordnet, kann die Bewegung als 
nach außen gerichtete Arbeit in Fortbewegung umge
setzt werden, die dann vom Beobachterstatus als Orts
wechsel erscheint. Durch die gerichtete Wechselwirkung 
(Kraftübertragung) mit dem operationalen Substrat wird 
selbiges als Lokomotionssubstrat bestimmbar.

Fortbewegung kann verschieden genutzt werden. 
Von evolutionärem Interesse sind dabei besonders die
jenigen Lokomotionsaktivitäten, die im Zusammenhang 
mit der Reproduktion bzw. mit der erweiterten Repro
duktion der bionomen Konstruktion stehen, solche also, 
die auf irgendeine Weise selbstbezüglich sind. Hierbei 
sind vor allem Lokomotionsaktivitäten, die im Zusam
menhang mit der assimilativen Erarbeitung von Nah
rungsressourcen stehen, zu nennen, die also zur Auf
nahme von Triebmitteln führen, die wiederum als 
Grundlage für weitere Lokomotionsaktivität genutzt 
werden können (siehe dazu Kapitel 1.3 sowie W.F. 
GUTMANN & B onik 1981). Ganz im Sinne der Autore
produktion sind auch Fortbewegungsaktivitäten zu deu
ten, die als selbsterhaltende Maßnahme dem Auswei
chen oder Flüchten vor Freßfeinden dienen. In gleicher 
Weise nutzbringend ist jede Fortbewegungsaktivität, die 
im Rahmen eines etwaigen Sozialverhaltens von Be
deutung ist, da sich dies positiv auf die gemeinsame Re
produktion auswirkt. Im Zusammenhang mit der erwei
terten Reproduktion erweist sich jede Lokomotionsakti
vität, die beispielsweise der Auffindung eines Ge
schlechtspartners, der Verteidigung oder Versorgung 
von Nachwuchs oder dem Aufsuchen eines geeigneten 
Ortes zur Abgabe von Geschlechtsprodukten dient, als 
sinnvoll. Darunter finden sich auch solche, die aus
schließlich der erweiterten Reproduktion dienen, wie 
z.B. der Balzflug vieler Vögel, die Laichwanderungen 
der Lachse oder der „Hochzeitsflug“ zahlreicher Insek
ten.

Neben den genannten Fortbewegungsaktivitäten, die 
für die Reproduktion bzw. die erweiterte Reproduktion 
direkt nutzbar sind, gibt es auch solche, die sich erst in
direkt als nutzbringend erweisen. Dazu zählen vor allem 
jene, die die bionome Konstruktion im allgemeinen und 
deren Lokomotionsapparat im besonderen für spätere 
Leistungen trainieren bzw. funktionstüchtig halten oder 
vor einer Atrophie lebenswichtiger Strukturen schützen. 
Darunter fallen beispielsweise spielerische Aktivitäten 
von Jungtieren oder das scheinbar nutzlose Herumtollen 
vieler erwachsener Tiere, aber auch das durch den Orts

wechsel mögliche Sammeln von Erfahrungen. Im Ge
gensatz dazu stellen alle Lokomotionsaktivitäten, die 
nicht direkt oder indirekt der Reproduktion bzw. der er
weiterten Reproduktion dienlich sind, einen unnötigen 
Aufwand dar, der vermieden werden kann19 Besteht al
so in dieser Hinsicht kein Lokomotionsbedarf, ist es 
sinnvoll, Ruheperioden einzulegen (H erkner  1989). 
Bei den zur Lokomotion fähigen Organismen bestimmt 
sich die für die Reproduktion bzw. erweiterte Repro
duktion notwendige Fortbewegungsaktivität nach den 
Erfordernissen der jeweiligen bionomen Konstruktion 
(HERKNER & Llibben 1992). Unter den rezenten Orga
nismen reicht hier die Spannbreite von eigentlich sessi- 
len, über hemisessile Formen bis zu nahezu permanent 
lokomotionsaktiven Konstruktionen. Dazwischen exi
stieren unzählige Abstufungen temporär lokomotionsak
tiver Organismen. Bei einigen Formen sind sogar nur die 
Geschlechtsprodukte lokomobil, so daß hier die Loko
motionsaktivität einzig unter dem Aspekt der erweiterten 
Reproduktion steht.

Bei vielen bionomen Konstruktionen stellt jedoch 
die Fortbewegungsaktivität eine zwingend notwendige 
Bedingung für die assimilative Erarbeitung von Trieb
mittelressourcen dar. Aber auch bezogen auf diesen 
Aspekt kann der jeweils notwendige Lokomotionsauf
wand bei den einzelnen Konstruktionen sehr verschie
den sein. In jedem Fall muß der durch Lokomotion er
brachte Gewinn an Triebmittel größer sein als der durch 
die Fortbewegung und die Aufrechterhaltung des Be
triebs erzeugte Verlust. Ist diese Bedingung erfüllt, ar
beitet die bionome Konstruktion unabhängig vom je
weiligen Aufwand, bezogen auf ihre durch Lokomotion 
erbrachte Triebmittelakquisition, ökonomisch. Lokomo
tionsökonomie kann hierbei auf verschiedene Weise 
gewährleistet sein. Bezüglich des Aufwandes können 
zwei Extreme unterschieden werden. Im einen Fall zeigt 
die bionome Konstruktion eine hohe Fortbewegungsak
tivität, so daß sich die Möglichkeit der Auffindung von 
Nahrungsressourcen erhöht. Da der Triebmittelumsatz 
durch die hohe Lokomotionsaktivität groß ist, muß auch 
entsprechend mehr Nahrung aufgenommen und verar
beitet werden. Die bionome Konstruktion arbeitet also 
auf einem hohen Stoffwechselniveau ökonomisch. Im

19 Es ist schwer, vom Standpunkt des Beobachters zu ent
scheiden, ob eine Lokomotionsaktivität nutzlos ist, oder ob 
man den Nutzen nicht kennt, vor allem dann, wenn sich der 
Nutzen erst indirekt zeigt. Organismen sind natürlich prinzipi
ell dazu fähig, auch nutzlose Dinge zu tun, man muß jedoch 
davon ausgehen, daß im Evolutionsprozeß nur solche Orga
nismenformen auf lange Sicht erhalten bleiben können, die 
keine oder zumindest möglichst wenige, bezogen auf ihre Re
produktion bzw. erweiterte Reproduktion, nutzlose Aktivitäten 
zeigen. Dies gilt nicht nur für die Lokomotionsaktivität, son
dern allgemein für alle Aktivitäten, also auch die für Bildung 
und Erhaltung unnötiger Strukturen. Es können daher im 
evolutionären Prozeß weder nutzlose Verhaltensweisen noch 
nutzlose Strukturen, sogenannte "Rudimente", entwickelt wer
den bzw. erhalten bleiben.
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anderen Fall ist die Fortbewegungsaktivität der biono- 
men Konstruktion gering, so daß sich die Möglichkeit, 
auf Nahrungsressourcen zu treffen, nur selten ergibt. Da 
die bionome Konstruktion jedoch aufgrund ihrer gerin
gen Fortbewegungsaktivität wenig Triebmittel umsetzt, 
ist ihr Bedarf entsprechend gering. Sie arbeitet somit auf 
einem niedrigen Stoffwechselniveau ökonomisch. Zwi
schen diesen beiden Extremen gibt es unzählige Abstu
fungen.

Welche der verschiedenen Möglichkeiten, Loko
motion in ökonomischer Weise zu nutzen, realisiert 
werden kann, wird von den Erfordernissen und Fähig
keiten der jeweiligen bionomen Konstruktion einge
schränkt (restringiert). Hierbei existiert für jeden Fall 
sowohl ein konstruktionsspezifisches Minimum, das an 
Lokomotionsaktivität erbracht werden muß, um den Ap
parat funktionstüchtig zu halten, als auch ein Maximum, 
das die Konstruktion zu leisten in der Lage ist. Der Be
reich zwischen maximaler und minimal notwendiger 
Lokomotionsaktivität kann je nach Konstruktion groß 
oder klein sein. In jedem Fall verursacht jedoch ein an
haltender bzw. oft auftretender Betrieb im Bereich der 
Kapazitätsobergrenze einen stärkeren Verschleiß und 
damit einen höheren Erhaltungsaufwand bzw. eine Be
schleunigung des Alterungsprozesses (VOSS 1992). Au
ßerdem muß davon ausgegangen werden, daß die Lo
komotionsökonomie bei einer Annäherung an die Lei- 
stungsmaxima stark abnimmt. Es ist daher für die Re
produktion bzw. erweiterte Reproduktion der bionomen 
Konstruktion sinnvoll, sofern die Möglichkeit besteht, 
Lokomotionsaktivitäten an der Kapazitätsobergrenze zu 
vermeiden bzw. einzuschränken. Häufig kann jedoch der 
Betrieb bei maximaler Lokomotionsleistung, beispiels
weise bei einer Flucht vor Freßfeinden, nicht vermieden 
werden. Infolgedessen ist dann auch meist der Jäger ge
zwungen, an seine Leistungsgrenzen zu gehen. Nicht 
selten ist dabei die Jagd nicht von Erfolg gekrönt. Treten 
solche Situationen zu häufig auf, kann dies sowohl für 
den Jäger als auch für den Gejagten fatale Folgen für 
den Triebmittelhaushalt und damit für die Autorepro
duktion haben. Da in beiden Fällen, bei der Flucht wie 
bei der Verfolgung, ein Betrieb an der Kapazitätsober
grenze nicht vermieden werden kann, müssen stattdessen 
diese Situationen auf das Notwendigste beschränkt wer
den, das heißt unnötige Flucht bzw. nicht Erfolg ver
sprechende Angriffe sollten nicht auftreten.

Bei der Fortbewegung, die beispielsweise dem Auf
finden neuer Nahrungsgründe dient, kann dagegen der 
Betrieb unterhalb der Kapazitätsobergrenze in einem für 
die jeweilige Konstruktion ökonomischen Bereich ge
halten werden. In diesem Zusammenhang wird die mi
nimal notwendige Lokomotionsaktivität auch von der 
Verteilung operationaler Nahrungsressourcen mitbe
stimmt. Wie hoch diese Aktivität im jeweiligen Fall sein 
muß, um den Bedarf zu decken, und welche Materialien 
sich als Nahrung nutzen lassen, hängt einzig von der

Konstruktion ab. Damit kann die Ressourcenverteilung 
und die notwendige lokomotorische Minimalaktivität 
nicht unabhängig von den konstruktiven Belangen gese
hen werden. Daß ein Organismus neue Nahrungsgründe 
aufsuchen muß, liegt zum einen daran, daß er an dem 
momentanen Aufenthaltsort keine Nahrung mehr findet, 
aber zum anderen auch daran, daß er die dort vorhande
nen organischen Substanzen nicht als Nahrungsressour
ce nutzen kann. „Ist ein verhungertes Tier gestorben, 
weil kein ihm gemäßes Futter vorhanden war, oder weil 
es kein anderes Futter verwerten konnte?“ (Peters 
1981, S. 164).

Die Ökonomiebetrachtung der Lokomotionsaktivität 
kann auf verschiedene Leistungsbereiche der Fortbewe
gung bezogen werden. Leistungsparameter können hier, 
um nur einige wesentliche zu nennen, Beschleunigungs
leistung, Dauerlokomotionsleistung (schnelle bzw. lang
same), Wendigkeit oder die Transportleistung sein. Je 
nach Konstruktion können die einzelnen Bereiche eine 
mehr oder weniger große Rolle im Rahmen der kohä
renten Bionomie spielen. Entsprechend ist dann auch die 
Ökonomie einzelner Leistungsbereiche von unterschied
licher Bedeutung für die jeweilige bionome Konstrukti
on. Wird die Lokomotionsökonomie unter evolutionä
rem Aspekt betrachtet, zeigt sich, daß Strukturverände
rungen, die zu einer Verbesserung bestimmter Lei
stungsbereiche führen, sich häufig negativ auf die Lei
stung in anderen Bereichen auswirken. Es ist daher bei 
der Rekonstruktion evolutionärer Abänderungen des 
Lokomotionsapparates immer notwendig, die Rolle, die 
der jeweilige Leistungsbereich für die kohärente Bio
nomie der Konstruktion spielt, mitzubetrachten. In die
sem Rahmen lassen sich dann Verbesserungen spezifi
scher Lokomotionsleistungen als evolutionärer Ökono
misierungsprozeß darstellen.

2.2 Wirbeltiere als hydrauli
sche bionome Konstruk
tionen

Die Wirbeltiere werden traditionell in fünf Klassen ge
gliedert: Fische, Amphibien, Reptilien, Vögel und Säu
getiere. In der Regel erfolgt diese Aufzählung auch in 
der genannten Reihenfolge, die sich bis heute in der Ka
pitelaufteilung der meisten Lehrbücher widerspiegelt 
(z.B. A bel  1919, Röm er  1945, 1966, Colbert  1965, 
Starck  1978, B enton  1988 a, b, 1990, Carroll 
1988, 1993, Pough  et al. 1989, Colbert  & M orales

1991). Diese Reihenfolge ist allerdings sehr suggestiv. 
Verbirgt sich hinter ihr nicht selten die hierarchische 
Sicht einer aristotelischen Stufenleiter, die in heute noch 
üblichen Begriffen wie „niedere“ und „höhere“ Wirbel
tiere, „primitive“ Fische oder „Organisationsstufe“ zum 
Ausdruck kommt, und die Vorstellung von einer evolu-
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tionären Höherentwicklung, die, von Fischen ausgehend, 
sich über Amphibien und Reptilien bis zu den Vögeln 
und Säugetieren vollzogen habe, wobei die beiden letzt
genannten, ganz im Sinne der aristotelischen Stufenlei
ter, als die höchstentwickelten Formen angesehen wer
den. Diese Denkweise spiegelt sich durch Formulierun
gen wider, die ebenfalls heute noch üblich sind, wie et
wa „Agnathen haben noch keinen Kiefer entwickelt“ 
oder „Haie sind auf einem primitiven Stadium der Gna- 
thostomenentwicklung stehengeblieben“. Diese Vorka
tegorisierungen, die eine nicht-zirkuläre Betrachtung der 
Wirbeltierevolution unmöglich machen, da die Reihen
folge der Entwicklung, ob bewußt oder unbewußt, schon 
festgelegt worden ist, bevor überhaupt eine Rekonstruk
tion erfolgte, sollen hier vermieden werden. Stattdessen 
wird das Vorwissen über die Kategorie der Wirbeltiere 
nur nominal verwendet, um also die für die Rekonstruk
tion des Evolutionsverlaufs zu betrachtende Organis
mengruppe benennen zu können, ohne sie vorher in ei
nen hierarchischen oder evolutionären Zusammenhang 
gestellt zu haben.

Vorwissen über Wirbeltiere besteht auch schon über 
den alltäglichen lebensweltlichen Bezug. Hier taucht 
zwar in der Regel der Wirbeltierbegriff nicht auf, doch 
werden Gruppen von Organismen, die zoologisch in die 
Kategorie der Vertebraten fallen, meist unabhängig je
der systematischen Hierarchie als Vögel, Fische, Frö
sche, Schlangen, Echsen, Rinder, Katzen oder Hunde 
bezeichnet. Begriffe wie Kriechtiere, Säugetiere oder 
Amphibien finden dagegen im Alltag seltener Verwen
dung. Die genannten Alltagsbezeichnungen sind jedoch 
wie alle Alltagsbegriffe unscharf, das heißt, die Kriteri
en, nach denen ein Organismus einer bestimmten Grup
pe zugeordnet werden muß, sind nicht eindeutig festge
legt, sondern nur so weit, in Form einer meist unbe
wußten Absprache, bestimmt, wie es die Alltagskommu
nikation erfordert. Sie decken sich daher nur zum Teil 
mit den entsprechenden zoologischen Kategorien: Aves, 
Pisces, Anura, Ophidia, Lacertilia, Bovidae, Felidae und 
Canidae. Außerdem stehen die Alltagsbegriffe meist 
nicht in einem hierarchischen oder evolutionären Zu
sammenhang, ganz im Gegensatz zu den zoologischen 
Kategorien, bei denen beispielsweise die Felidae und 
Canidae eine Unterkategorie der Carnivora oder die 
Ophidia und Lacertilia eine Unterkategorie der Reptilia 
darstellen und bei denen z.B. die Anura aus der Gruppe 
der Pisces hervorgegangen sein sollen. Auf die Proble
me, die mit einer solchen Vermischung ordnungstheore
tischer (hierarchischer) und entwicklungstheoretischer 
(evolutionärer) Zielsetzungen verbunden sind, wurde 
schon in Kapitel 1.4 hingewiesen. Die Alltagsbegriffe 
sind also in dieser Hinsicht unvoreingenommener als die 
zoologischen. Da es jedoch keinen allgemein gebräuch
lichen alltagssprachlichen Wirbeltierbegriff gibt, wird 
hier, um die Klasse der zu konstituierenden Gegenstände 
vorläufig eingrenzen zu können, auf die Gruppe der Or
ganismen zurückgegriffen, die zoologisch als Vertebrata

bezeichnet werden, ohne die genannten ordnungs- und 
evolutionstheoretischen Implikationen, die allgemein 
mit dem Vertebratenbegriff verknüpft werden, einzu
schließen. Um zirkuläre Begründungen bei der Rekon
struktion des evolutionären Ablaufes zu vermeiden, wird 
das zoologische Vorwissen bei der Konstitution der 
Transformationsgegenstände mit entsprechender Vor
sicht aufgegriffen und nicht einfach als feststehende Tat
sache behandelt.

Das, was zoologisch allgemein als Wirbeltier be
zeichnet wird, weist in der Regel folgende Charakteri
stika auf: Dazu gehört der Besitz einer, zumindest em
bryonal vorhandenen, Chorda dorsalis, ein Innenskelett 
aus Knorpel und/oder Knochen, ein Integument aus 
mehrschichtiger Epidermis und bindegewebiger Dermis, 
der Besitz eines Neuralrohres mit Gehirn, der Besitz von 
segmentalen Spinalnerven, ein geschlossenes Blutkreis
laufsystem mit integriertem Herz, ein in Abschnitte ge
gliederter Darm mit Pankreas, der Besitz von Leber und 
Milz, ein Urogenitalsystem bestehend aus Nieren und 
Gonaden, ein Bauchcoelom, eine Gliederung in Kopf, 
Rumpf und Schwanz, der Besitz von 0, 2 oder 4 Extre
mitäten und noch einige andere Kennzeichen, die hier 
nicht angeführt werden. Nach den genannten Charakteri
stika können diejenigen Organismen ausgewählt werden, 
die nach den vorgelegten Modellen interpretiert werden 
sollen. Vor der Konstruktionsanalyse erfolgt also zu
nächst eine Bestandsaufnahme und danach die Bestim
mung des Gegenstands bzw. der Gegenstände. Die ver
wendeten Wirbeltiercharakteristika und die dabei ge
nutzten Begriffe dienen danach - als reine Sortierkriteri
en ausschließlich der Eingrenzung der materiellen Ba
sis für die Gegenstandskonstitution und nicht der biolo
gischen Interpretation. Die Interpretation erfolgt dage
gen erst anhand der Modelle und der darin enthaltenen 
Begriffe. Zunächst steht im folgenden die Interpretation 
der Wirbeltiere als Hülle-Füllungs-Konstruktionen im 
Vordergrund.

Der Wirbeltierkörper ist, interpretiert nach dem Hy
draulikmodell, in unzählige Hülle-Füllungs-Konstruk
tionen untergliedert. Diese Untereinheiten des hydrauli
schen Gesamtverbandes sind in vielfältiger Weise kom
biniert und weisen einen ineinandergestaffelten Aufbau 
auf. So kann der Gesamtkörper als Hülle-Füllungs-Kon- 
struktion betrachtet werden, aber auch einzelne Organe 
wie Muskelspindeln, die Leber oder das Gehirn und in 
bedingtem Maße sogar die einzelnen Zellen. Schnitte 
durch verschiedene Untereinheiten des Wirbeltierkör
pers zeigen ein für hydraulische Hülle-Füllungs-Kon
struktionen charakteristisches Bild. Die als Hülle inter
pretierten Strukturen sind im Schnittbild immer ringför
mig geschlossen und umfassen ein Füllmaterial, welches 
die Hülle gespannt hält, so daß typische konvexe Run
dungen auftreten. Der meist nicht kreisförmige Verlauf 
der Hüllenstrukturen läßt darauf schließen, daß sich die 
einzelnen hydraulischen Untereinheiten gegenseitig in
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ihrer Form beeinflussen, indem sie, in einer gemeinsa
men Hülle steckend, Druck aufeinander ausüben. Zwi
schen den dicht aneinander gepreßten hydraulischen 
Untereinheiten sind charakteristische mehrzipflige, kon
kav geformte Zwickel zu erkennen, deren Form und 
Größe vom Grad der Prallheit der hydraulischen Unter
einheiten abhängt. Diese Zwickel können wiederum von 
einer oder mehrerer Hülle-Füllungs-Konstruktionen aus
gefüllt sein, deren Form dann die des Zwickels nach
zeichnet. Voraussetzung ist, daß die hydraulischen Un
tereinheiten des Zwickels einen geringeren Innendruck 
aufweisen als die sie einengenden Hülle-Füllungs-Kon- 
struktionen.

Das Füllmaterial ist selten homogen, basiert aber im 
wesentlichen auf Wasser (meist über 70%). Es ist also in 
jedem Fall gerechtfertigt, von hydraulischen Füllungen 
zu sprechen. Als Füllungen können die verschiedensten 
Bestandteile des Wirbeltierkörpers betrachtet werden, so 
z.B. Coelomflüssigkeit, Blut, Lymphe, Urin, interstizi- 
elle Flüssigkeit, Organe, Muskelpakete, Fettgewebe oder 
jede Art von losen Zellansammlungen. In Abhängigkeit 
von der Konsistenz und dem inneren Aufbau wirken sich 
die verschiedenartigen Füllungen in spezifischer Weise 
auf das mechanische Verhalten der jeweiligen hydrauli
schen Untereinheit aus. Bei Füllmaterialien, die selbst 
Hülle-Füllungs-Konstruktionen darstellen, können die 
einzelnen hydraulischen Untereinheiten gegeneinander 
verschieblich sein oder in enger Verbindung miteinander 
stehen, wodurch das mechanische Verhalten in starkem 
Maße von der Art der sie verbindenden Strukturen be
stimmt wird. Im Extremfall, beispielsweise beim Mus
kel- oder Fettgewebe, besitzen die hydraulischen Unter
einheiten gemeinsame Hüllenteile. Eine so strukturierte 
Füllung kann damit auch als gekammerte Hülle-Fül- 
lungs-Konstruktion interpretiert werden (siehe Kapitel
1.3), deren gemeinsame Hüllenteile dann konsequenter 
Weise als Zwischenwände, also als innere Verspan
nungsstrukturen einer Gesamtkonstruktion, betrachtet 
werden müssen. Es hängt damit von der methodischen 
Perspektive ab, ob ein Konstruktionsbestandteil als Fül
lung, Verspannungsstruktur oder als Hülle bezeichnet 
wird.

Bei Wirbeltieren bildet überwiegend das kollagene 
oder auch fasrige Bindegewebe die mechanische Grund
lage der Hüllenstrukturen. Diese hier allgemein als Bin
dege websmembranen oder Bindegewebssepten bezeich- 
neten flächigen Gewebe sind zu einem räumlichen 
Netzwerk verknüpft, das bis in die kleinsten hydrauli
schen Untereinheiten reichen kann. Das Kollagen des 
Bindegewebes macht im Wirbeltierkörper 20-30 % der 
Gesamtproteinmenge aus (Rohen  & Lütjen-D recoll 
1990). Häufig sind einzelne Zellen oder ganze Zellgrup
pen von einer Bindegewebsmembran umhüllt, so daß die 
Zellen als Füllung betrachtet werden können. Die Bin- 
degewebsmembranen können sehr unterschiedlich auf
gebaut sein und dann entsprechend verschiedene me

chanische Materialeigenschaften aufweisen. Diese erge
ben sich aus der strukturellen Verknüpfung, der Be
schaffenheit und der quantitativen Verteilung der jewei
ligen Bestandteile. Hierbei können zwei Bindegewebs- 
typen, das lockere und das straffe fasrige Bindegewebe, 
unterschieden werden, zwischen denen es fließende 
Übergänge gibt (K rstic 1985, B ücher  & W arten
berg  1989, Ju nqueira  & Carneiro  1996).

Neben der Nutzung als mechanisch geschlossene 
Hüllenstrukturen, die mit der jeweiligen Füllung eine 
kohärente Einheit bilden, lassen sich Bindege websmem
branen gleichzeitig auch als innere bzw. äußere Ver
spannungsstrukturen interpretieren, die die Form des 
Wirbeltierkörpers und/oder seiner hydraulischen Unter
einheiten beeinflussen. Sie stellen unter diesem Ge
sichtspunkt Verspannungsflächen bzw. Bandagen dar 
(siehe Kapitel 1.3). Die Fasern des straffen Bindegewe
bes können in diesem Zusammenhang als Umschnürun
gen bzw. Netze, die des lockeren Bindegewebes als 
räumlich vernetzte Faserzüge interpretiert werden. Nicht 
als Hüllen geeignete Bindegewebsstrukturen wie Sehnen 
entsprechen zugfesten Faserzügen; Bänder und Aponeu- 
rosen lassen sich wiederum als Verspannungsflächen 
deuten.

Neben den verspannenden Bindegewebsstrukturen 
können im Wirbeltierkörper auch innere und äußere 
Versteifungselemente bestimmt werden. So lassen sich 
die meisten Endoskelettstrukturen der verschiedenen 
Wirbeltierformen, wie z.B. die Spinalfortsätze, die Ex
tremitätenknochen oder die Wirbelsäule, als Streben ei
ner hydraulischen Hülle-Füllungs-Konstruktion inter
pretieren. Eine für Wirbeltiere zumindest embryonal un
verzichtbare Strebe stellt die Chorda dorsalis dar. Bei 
den meisten Tetrapoden und einigen Fischformen kann 
die Gesamtheit der als Streben wirkenden Strukturen als 
Innengerüst einer hydraulischen Konstruktion betrachtet 
werden. Außer Verstrebungen lassen sich auch andere 
innere Versteifungselemente bestimmen. So treten 
Druckringe beispielsweise in Form von Knorpelringen 
in der Luftröhre der Tetrapoden auf. Als druckstabile 
Zwischenwand einer gekammerten Hülle-Füllungs-Kon- 
struktion kann der Sternalkamm bei Vögeln gedeutet 
werden, der die Brustmuskulatur in zwei kohärente hy
draulische Untereinheiten teilt.

Äußere Versteifungsstrukturen treten in Form von 
Schalen, Manschetten und Schalenelementen auf. Eine 
gut erkennbare geschlossene Schale stellt z.B. die Schä
delkalotte der Vögel und Säugetiere dar. Als biegesteife 
Schale kann aber auch der Panzer (Carapax + Plastron) 
der Schildkröten oder der Kopf-Rumpf-Panzer vieler 
Ostracodermen („Schalenhäuter“) interpretiert werden. 
Der starre Hautpanzer der ausgestorbenen Riesen-Gür- 
teltiere kann dagegen, je nach Perspektive, entweder als 
nicht geschlossene Schale oder als großes Schalenele
ment betrachtet werden, das den größten Teil des Kör-
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pers bedeckt. Kleine Schalenelemente finden sich bei
spielsweise bei Fischen in Form von Knochenschuppen, 
bei Krokodilen als Osteoderme oder bei Reptilien als 
Hornschuppen. Sind die Schalenelemente so miteinan
der verbunden, daß sie den hydraulischen Körper ganz 
umschließen, kann diese kohärente Einheit auch als ge
gliederte, und damit nicht starre, Schale betrachtet wer
den. Dies ist z.B. bei Fischen, deren Körper mit Rhom- 
boidschuppen bedeckt ist, der Fall. Das Paravertebral
schild der Krokodile ist entsprechend auch als ein aus 
Osteodermen bestehendes, gegliedertes Schalenelement 
interpretierbar. Eine typische Manschette läßt sich bei 
Tetrapoden während der Extremitätenontogenese in 
Form der periostalen Knochenmanschette finden.

Abgesehen von der Chorda dorsalis, die in ihrem 
Aufbau einer Hülle-Füllungs-Konstruktion mit bindege
webiger Hülle und zellulärer Füllung entspricht, beste
hen die inneren und äußeren Versteifungselemente bei

Wirbeltieren aus Knochen, Schmelz, Dentin, Knorpel 
oder Horn. Die mechanischen Eigenschaften dieser 
Materialien sind aufgrund ihrer jeweiligen Struktur sehr 
verschieden. Da sie jedoch alle aufgrund ihrer Festigkeit 
eine eigene Formstabilität aufweisen, sollen Verstei
fungsstrukturen, die aus diesen Materialien bestehen, 
hier allgemein als Hartteile bezeichnet werden. Während 
knöcherne Hartteile sowohl als äußere als auch als inne
re Versteifungselemente auftreten, finden sich knorpeli
ge überwiegend als innere Versteifungselemente und 
hornige, aufgrund ihrer epidermalen Herkunft, generell 
als äußere Versteifungselemente. Schalenelemente be
stehen daher bei Wirbeltier-Konstruktionen in der Regel 
aus Knochen (eventuell mit Schmelz und/oder Dentin) 
und/oder Horn, Streben dagegen aus Knochen und/oder 
Knorpel. Welches Material in einer Konstruktion Ver
wendung findet, hängt von den konstruktiven Bedingun
gen der jeweiligen Wirbeltierform ab.
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Rekonstruktion

Gemäß der Zielsetzung der vorliegenden Arbeit wird im 
folgenden Teil versucht, unter Anwendung der aus
führlich dargestellten methodischen Prämissen, die Ent
stehung der Lokomotionsapparate der ersten tetrapoden 
Wirbeltiere zu rekonstruieren, und diese in ihrer evolu
tionären Dynamik darzustellen. Entsprechend werden 
die zu rekonstruierenden Organismen als bionome Kon
struktionen betrachtet. Was also in eine evolutionäre 
Dynamik gebracht werden soll, sind somit immer nur 
Konstruktionen mit Modellcharakter und nicht etwa 
Vorfindlichkeiten im Sinne natürlicher Entitäten. Auf 
diesen Zusammenhang haben PETERS & W.F. GUT- 
MANN schon 1978 (S. 16) mit folgender Anmerkung 
hingewiesen: „Unter Biologen gibt es kaum Zweifel, 
daß die Tetrapoden von fischartigen Vorfahren abstam
men, die in flachem Wasser lebten und schon Lungen 
und vom Mund getrennte Nasenöffnungen besaßen. Al
lerdings wird der Theoriencharakter dieser Annahme oft 
verschwiegen oder gar nicht wahrgenommen. Man ver
gißt, daß evolutionsbiologische Einsichten stets gedank
liche Modelle darstellen, die zwar Befunde an rezenten 
und fossilen Organismen integrieren, keinesfalls aber an 
diesen abgelesen werden können.“

Im Mittelpunkt der Arbeit steht also konsequenter
weise die Erstellung eines evolutionären Transformati
onsmodells, das den kontinuierlichen konstruktiven 
Wandel von einer aquatischen, mit Flossen bestückten 
Fisch-Konstruktion zu einer terrestrischen, mit Beinen 
versehenen Tetrapoden-Konstruktion erklärt. Dazu ist es 
methodisch notwendig, die Transformationsgegenstände 
auf der Modellebene zu konstituieren (siehe Kapitel
1.4). Es muß also bestimmt werden, was unter einer Te
trapoden-Konstruktion bzw. einer Fisch-Konstruktion 
verstanden werden soll. Die Grundlage hierfür bildet die 
Konstruktionsanalyse einer bezogen auf die Zielsetzung 
getroffenen Auswahl von rezenten und fossilen Orga
nismen. Durch die Formulierung von Konstrukti
onstypen werden diese als Gegenstände des Evoluti
onsmodells verfügbar. Es sei an dieser Stelle betont, daß 
es sich bei den Konstruktionstypen nicht um feste Kate
gorien im Sinne von systematischen Einheiten handelt, 
sondern um zielsetzungsbezogene Arbeitsbegriffe, die 
die Kommunikation über die Forschungsgegenstände 
ermöglichen sollen. Je nachdem welche Konstruktions
kriterien, welche Maßstäbe bei der Konstruktionsanalyse 
angelegt werden, kann eine andere Gruppierung der 
ausgewählten Organismen erfolgen. Trotz dieser Frei
heitsgrade ist die Formulierung von Konstruktionstypen 
im Rahmen des Modells keinesfalls beliebig, da die an
hand von technischen Konstruktionen gewonnen Krite
rien, auf deren Grundlage die Konstruktionsanalyse er
folgt, die Gruppierungsmöglichkeiten vorgeben und da
mit einengen.

Nach erfolgter Konstruktionsanalyse der Datenbasis 
und der Bestimmung von Konstruktionstypen kann eine 
hypothetische Tetrapoden-Konstruktion als Zielkon
struktion formuliert und auf mögliche Vorläufer zurück
geschlossen werden. Die Erstellung einer Fisch-Kon
struktion, die als evolutionärer Vorläufer der Tetra
poden-Konstruktion in Frage kommt, geschieht auf der 
Basis von an rezenten und fossilen Fischen vorgenom
menen Konstruktionsanalysen. Hierbei steht die Gruppe 
der Sarcopterygii im Vordergrund. Das Ergebnis dieser 
Konstruktionsanalysen wird in Form eines evolutionären 
Transformationsmodells, das bei der Entstehung von 
Chordaten-Konstruktionen beginnt und bei der Ent
wicklung von Sarcopterygier-Konstruktionen endet, dar
gestellt. Aus diesem Zusammenhang kann dann die 
Vorläuferkonstruktion für die Evolution der Tetrapoden- 
Konstruktion bestimmt und modellhaft formuliert wer
den. Dabei wird sich zeigen, ob einer der auf der Basis 
der bekannten Sarcopterygier bestimmten Konstruk
tionstypen als Vorläufer in Frage kommt, oder ob ein 
hypothetischer Sarcopterygier-Konstruktionstyp formu
liert werden muß. Sogar die Möglichkeit, daß grund
sätzlich keine Sarcopterygier-Konstruktion in eine Te
trapoden-Konstruktion transformierbar ist, darf nicht 
ausgeschlossen werden. Bei erfolgreicher Bestimmung 
eines Sarcopterygier-Konstruktionstyps als Vorläufer
konstruktion für die Tetrapoden-Konstruktion steht am 
Ende der Rekonstruktion ein lückenlos begründetes 
evolutionäres Transformationsmodell, das von der Ent
stehung der ersten Chordaten-Konstruktionen über zahl
reiche Zwischenstadien bis zu den ersten Tetrapoden- 
Konstruktionen reicht.

Aufgrund der leichteren Verständlichkeit erfolgt die 
Darstellung der in den nächsten Kapiteln durchgeführten 
Rekonstruktionen nicht in der Reihenfolge des gezeigten 
methodischen Vorgehens, sondern stattdessen in chro
nologischer Reihenfolge. Zunächst wird also die evolu
tionäre Entstehung von Chordaten-Konstruktionen in 
Angriff genommen, dann wird die Entwicklung von 
Gnathostomen-Konstruktionen behandelt und darauf ba
sierend werden die konstruktiven Vorbedingungen für 
die Entstehung von Sarcopterygier-Konstruktionen be
stimmt. Im nächsten Schritt wird ermittelt, welche Da
tenbasis für die Konstruktionsanalyse der bekannten 
Sarcopterygier zur Verfügung steht. Auf der Grundlage 
des analysierten Materials werden Konstruktionstypen 
formuliert und deren Aufbau beschrieben. Danach wer
den die Lokomotionsweisen der rezenten Sarcopterygier 
analysiert und biomechanisch erklärt. Im letzten Kapitel 
werden die ältesten bekannten Tetrapodenfossilien inter
pretiert und eine hypothetische Tetrapoden-Konstruk
tion erstellt. Danach erfolgt der Rückschluß auf die Vor
läuferkonstruktion und letztlich die Formulierung des 
T ransformationsmodells.
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Kapitel 3

Konstruktive Vorbedingungen für die Entwicklung 
der Tetrapoden

Das in diesem Kapitel vorzustellende Ablaufmodell, das 
bei der Entstehung der Chordaten beginnt und über die 
Entwicklung der Gnathostomen zu den potentiellen 
Vorläufern der Sarcopterygier führt, dient als Grundlage 
für die Interpretation der verschiedenen Sarcopterygier
formen und der Tetrapoden. Die Datenbasis für dieses 
Modell kann hier aus Platzgründen nicht im Einzelnen 
dargestellt werden. Zur Erstellung des Gnathostomen- 
Evolutionsmodells wurde das Verspannungsprinzip ver
schiedener rezenter Fische auf der Grundlage des Hy
draulikmodells als Vergleichsstandard analysiert. Die 
funktionellen Zusammenhänge, insbesondere bei der 
Fortbewegung und bei der Kiefer-Kiemen-Mechanik, 
wurden aus der bestehenden Literatur entnommen und 
auf der Basis des Maschinenmodells unter Reflexion der 
jeweiligen Nutzungsoptionen interpretiert. Diese Kennt
nisse dienten als Grundlage für die Analyse fossiler 
Formen. Auf dieser Basis konnte dann die Entstehung 
der gnathostomen Fische rekonstruiert werden. Da sich 
bei dieser Rekonstruktion zeigte, daß viele invariante 
Konstruktionseigenschaften der Fische schon während 
der evolutionären Entstehung der Chordaten auftraten, 
wird das Entstehungsmodell der Chordaten in dem hier 
vorzustellenden Ablaufmodell mitreflektiert.

Aus der Frühzeit der Chordaten sind kaum fossile 
Dokumente bekannt. Die möglicherweise in diesen Ent
stehungskreis fallenden Conodontentiere sind zu frag
mentarisch überliefert (BRIGGS et al. 1983, ALDRIDGE et 
al. 1986, Janvier  1995), um eine Konstruktionsanalyse 
vorzunehmen und sie sicher zuordnen zu können. Die 
fossil gut dokumentierten Mitraten, die nach allgemei
nen taxonomischen Vorstellungen eine Echinodermen- 
gruppe darstellen, werden von Jefferbes (1967, 1968, 
1971, 1975) und seinen Mitarbeitern als Chordatenvor
läufer angesehen (Zur Ableitung der Chordaten aus dem 
Kreis der Echinodermen siehe auch G islen 1930, G re

gory  1946 u. Eaton  1953). Alle anderen bekannten 
Modelle zur Chordatenentstehung basieren nicht auf 
Fossilien. Die bekanntesten seien hier kurz erwähnt. Es 
handelt sich dabei um die Tunicatenlarven-Theorie, die 
im wesentlichen auf D art (1924), Ga r sta n g  (1928), 
(1930) und B errill (1955) zurückgeht, die Trimerie- 
Theorie Rem anes (1950) und um die Hydroskelett- 
Theorie W.F. Gutm anns (1972). Nicht unerwähnt blei
ben sol auch die Ableitung von einem dipleurulalar- 
venähnlichen Vorläufer (Ha d ZI 1963, BEKLEMISHEV 
1969, JOLLIE 1973, 1977. Mit Ausnahme der Hy- 
droskelett-Theorie fehlt es den aufgeführten Modellen 
an biomechanischen Begründungen und klaren Lesrich
tungskriterien. Diese Mängel weist die GUTMANNsche 
Theorie nicht auf, die in zahlreichen Publikationen wei
ter ausgebaut, aber auch in Folge kritischer Auseinan
dersetzung verbessert bzw. modifiziert werden konnte. 
Auf der Basis der ebenfalls von Gu t m a n n  als Mitautor 
verfaßten Gallertoid-Theorie (BONIK et al. 1976 a, b), 
die ein Modell zur Metazoenevolution darstellt, wurde 
ein weiterentwickeltes Modell zur Chordatenentstehung 
entworfen, das die beiden Theorien in einer Synthese 
vereinigt (HERKNER 1991). Aufbauend auf diesem im 
folgenden Kapitel referierten Modell, werden dann die 
Gnathostomen abgeleitet.

Die Gnathostomen-Entstehung wurde in der Histo
rie überwiegend unter dem Aspekt der Schädelevolution 
und der Entwicklung der paarigen Flossen betrachtet. Im 
vergangenen Jahrhundert standen sich zwei konkurrie
rende Flossenevolutionstheorien gegenüber, die Kie
menbogentheorie Geg enba u r s  (1876) und die Seiten
faltentheorie, die auf B alfour  (1876) und Thacher 
(1877) zurückgeht. Während die Kiemenbogentheorie 
schon zur Zeit ihrer Entstehung kritisiert wurde (eine 
Zusammenfassung der Argumente gegen die Kiemenbo
gentheorie findet sich bei G oodrich  1906, 1930), ist
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die Seitenfaltentheorie bis heute von zahlreichen Auto
ren aufgegriffen und in vielen Fällen modifiziert worden 
(MlVART 1879, D ohrn  1884, WIEDERSHEIM 1892, 
D ean  1896, Rabl  1901, 1910, G oodrich  1906, 1930, 
Klfr 1924, Sew ertzoff 1926, Stensiö  1932 a, 1959, 
Steiner 1935, E km an  1941, W estoll 1958, Jarvik  
1965 a, 1980 b, M a derson  1967, H all 1991, Kessel  
1993 u.a.). Als eine solche Modifikation kann auch die 
Theorie von T abin  & Läufer  (1993) aufgefaßt werden 
(siehe auch Tabin  1992), nach der die Bauchflossen 
aufgrund morphogenetischer Mechanismen aus einer be
grenzt ausgedehnten Seitenfalte noch vor den Brustflos
sen entstanden seien (Zur Kritik an dieser Theorie siehe 
COATES 1993 und THOROGOOD & Ferretti 1993). Au
ßer den genannten Flossenevolutionstheorien existieren 
noch weitere Modelle, von denen hier nur noch die Her
leitung der paarigen Flossen von äußeren Kiemen (KERR 
1899, 1932), die Schwielentheorie B ökers (1927) und 
die Ableitung von einer praeanalen Unpaarflosse (K r y - 
ZANOWSKY 1927) erwähnt werden soll (Zusammenfas
sungen zum Diskurs der Flossenevolutionstheorien fin
den sich bei Sew ertzoff 1926, K älin 1938, D evil- 
LERS 1954, B ertin 1958 a und JARVIK 1980 b). Die in 
der vorliegenden Arbeit vertretene, biomechanisch be
gründete Theorie zur Flossenevolution wurde bereits an 
anderer Stelle publiziert (HERKNER 1993). In dieses 
Modell wird die Entstehung des Schädels und des Kie- 
fer-Kiemen-Apparates auf der Basis des Chordatenevo
lutionsmodells (Herkner  1991) integriert.

Die Geschichte der Schädeltheorien geht noch wei
ter zurück als die der Theorien zur Paarflossenentste
hung. Sie beginnt in der Frühzeit des 19. Jahrhunderts 
mit der Wirbeltheorie OKENs 1807 und GOETHES 1824 
[1790] und reicht bis in die Gegenwart (Zusammen
fassende Darstellungen zu den Schädeltheorien finden 
sich bei: Gaupp  1897, GOODRICH 1930, DE BEER 1937, 
W edin  1955, Starck  1963, V eit 1947, Peyer  1949, 
K ühn 1950, K aiser & Schilling 1990). Die grundle
gende Frage, die sich bis heute stellt, besteht darin, ob 
der Kopf primär segmental gegliedert ist, oder ob es sich 
bei ihm um eine Sonderbildung handelt. Über viele 
Jahrzehnte besteht der Konsensus, daß von dem seg
mental aufgebauten Vertebratenkörper einige Segmente 
in den Schädel integriert sind. Uneinigkeit besteht je
doch nach wie vor darin, welche Teile einen segmenta- 
len Ursprung haben und in welcher Weise diese seg
mentiert sind. Von W.F. G u t m a n n  (1969) wurde erst
mals ein auf lückenlose Transformationsschritte begrün
detes, biomechanisches Ablaufmodell zur evolutionären 
Schädelentstehung vorgelegt. Die in der hier vorliegen
den Arbeit vertretene Theorie zur Kopfevolution lehnt 
sich an dieses Modell an, indem der Schädel ebenfalls 
als Teil der in die Verspannungsstrukturen der hydrauli
schen Hülle-Füllungs-Konstruktion integrierten Verstei
fungsstrukturen betrachtet wird. Aufgrund neuer Er
kenntnisse müssen jedoch einige Punkte der GUTMANN- 
schen Theorie revidiert werden.

3.1 Entstehung von Chordaten- 
Konstruktionen

Als Vorläufer für die Entwicklung einer Chordaten-Kon- 
struktion wird eine Gallertoid-Konstruktion mit folgen
dem Aufbau angenommen (Abb. 3.1, 3.2 a): Der Körper 
ist gestreckt und besitzt einen etwa runden Querschnitt. 
Die Körperform ergibt sich aus den Eigenschaften der 
Gallerte und des darin eingelagerten Muskel-Bindege- 
webs-Gitters. Der Antrieb erfolgt in flüssigem Medium 
mit an der Körperoberfläche befindlichen Cilien. Das 
Innere des Gallertoids ist mit zahlreichen von Cilienepi- 
thel ausgekleideten Kanälen durchzogen. Diese können 
verzweigt oder unverzweigt sein, sie sind nicht funktio
nell differenziert und können durch Muskelkontraktion 
verschlossen werden. Ein spezieller Verdauungskanal 
existiert auf diesem Konstruktionsniveau nicht.

Abb. 3.1 Gallertoid-Konstruktion.

Die Körpergröße kann nur gering sein (geschätzte 
Größenordnung etwa 1-2 cm), da der Cilienantrieb 
durch die bei zunehmender Körpergröße ungünstiger 
werdende Oberflächen-Volumen-Relation nicht mehr 
ausreicht. Diesem Problem kann durch eine Oberflä
chenvergrößerung mit Hilfe von Formveränderungen 
entgegengewirkt werden. Aber auch hier hat jede Kör
perform ihre Größenlimits. Eine Größenzunahme kann 
dann nur noch unter Verzicht auf Lokomotion oder 
durch Etablierung eines neuen Antriebsmechanismus er
folgen. Bei einer, unter Beibehaltung des Körperquer
schnitts, durch Körperstreckung hervorgerufenen Ober
flächenvergrößerung ergeben sich neue lokomotorisch 
nutzbare Bedingungen. Aufgrund des langgestreckten 
Körpers können nun Körperbiegungen zur Vortriebser
zeugung genutzt werden. Mit der Möglichkeit, diese 
Körperbiegungen in Form einer geordneten Kontrakti
onswelle (Schlängelantrieb) zu erzeugen, steht einer 
Größenzunahme ohne Antriebsverlust nichts mehr im 
Wege. Findet eine Zunahme der Körpergröße statt, wer
den die Cilien überflüssig, ja sogar nachteilig für den
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Schlängelantrieb, da sie zu Reibung mit dem Medium 
führen.

Es muß davon ausgegangen werden, daß eine 
Schlängelbewegung, bei der sich die Körperbiegungs
welle in nur einer Ebene ausbreitet, ökonomischer ist als 
eine sich räumlich ausbreitende (z.B. spiralig), da die 
innere Reibung geringer ist, eine direktere Kraftübertra
gung stattfindet und die Steuerbarkeit einfacher ist. Eine 
Ökonomisierung dieses Schlängelantriebs kann durch 
Ausweitung von flüssigkeitsgefüllten Kanalteilen, vor

allem in den in der Schlängelebene liegenden peripheren 
Körperbereichen, erreicht werden (Abb. 3.6). Mit dem 
damit verbundenen Zurückweichen der Gallerte verbes
sern sich durch die Herabsetzung der inneren Reibung 
die Biegeeigenschaften; gleichzeitig erhöhen sich aber 
auch die mechanischen Freiheitsgrade, die zu Formin
stabilitäten führen bzw. sich negativ auf die Kraftschlüs
sigkeit bei der Fortbewegung aus wirken. Diese Effekte 
können nur durch sich neu etablierende formstabilisie
rende Strukturen verhindert werden.

b)

Abb. 3.2 Querschnitte durch eine Gallertoid-Konstruktion (a) und eine frühe Chordaten-Konstruktion (b).

Als Stabilisierung kann einer der den gesamten Kör
per in seiner Längsachse durchziehenden röhrenförmi
gen Kanäle genutzt werden, der, wenn er an seinen En
den verschlossen ist, mit der darin eingeschlossenen 
Flüssigkeit eine druckstabile, die Längsachse stabilisie
rende hydraulische Strebe bildet (Abb. 3.6, 3.7). Eine 
derartige Achsenstabilisierung kann, wenn sie nicht mit 
der Schlängelbewegung in Konflikt treten soll, nur im 
Bereich der Körpermitte entstehen (siehe auch W.F. 
GUTMANN 1983). Da die Erweiterung der Flüssigkeits
räume in den peripheren Körperbereichen in der Schlän
gelebene stattfindet, bleibt zwischen diesen beiden Re
gionen über die gesamte Längsachse eine senkrecht zur 
Schlängelebene stehende „Wand“ zurück, die als Ver- 
spannungsfläche genutzt werden kann. In diesem media
nen Septum ist dann auch die hydraulische Achsenstabi
lisierung integriert. In gleicher Weise bleiben bei der 
Ausweitung der Flüssigkeitsräume seriale Querschnitts
verspannungen zurück, die hier als Quersepten bezeich
net werden. So entstehen paarige, serial angeordnete, 
mechanisch geschlossene Flüssigkeitskammem, die als

hydraulische Einheiten fähig sind, Kräfte aufzunehmen. 
Diese können zunehmend für lokomotorische Aufgaben 
genutzt werden. Der Körper erhält also im Zusammen
hang mit der Ökonomisierung des Schlängelantriebs ei
ne segmental gegliederte Verspannungsstruktur mit spie
gelsymmetrischem Aufbau.

Wieviele dieser Flüssigkeitskammern pro Segment 
entstehen ist bislang nicht rekonstruierbar. Im einfach
sten Fall existieren nur zwei, was der Minimalbedingung 
entspricht. Es ist aber auch denkbar, daß eine Vielzahl 
von Flüssigkeitskammern in jedem Segment entsteht 
(Abb. 3.2 b, 3.6, 3.7). In diesem Fall bleibt zwischen 
jeweils zwei Kammern ein in der Körperlängsachse ver
laufendes Längsseptum zurück, das als Verspannungs
struktur genutzt werden kann. Jede dieser Möglichkeiten 
wirkt sich in spezifischer Weise restringierend auf die 
Konstruktion und ihre Transformationsoptionen aus. Es 
ist daher denkbar, daß schon in der frühen Phase der 
Chordatenentstehung verschiedene Entwicklungswege 
beschritten wurden.
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Mit der Ausweitung der Flüssigkeitsräume werden 
die Antriebsmuskelfasern in die Körperperipherie ge
drängt und entsprechend den Antriebsbedingungen par
allel in Längsrichtung ausgerichtet, so daß nun ein gal
lertfreier Muskelschlauch die gesamte Konstruktion um
hüllt (Abb. 3.2 b, 3.7). Kontraktion dieser Muskulatur 
einer Körperhälfte setzt die Flüssigkeitskammem der
selben Seite unter Druck, wodurch die zugfesten Binde- 
gewebssepten unter Spannung geraten, so daß die ge
genüberliegende Seite sowie das Medianseptum durch 
die Hebelwirkung der Flüssigkeitskammern in Längs
richtung gedehnt werden. Diese Aktion wirkt sich in ei
ner seitlichen Körperbiegung aus (Abb. 3.3). Alternie
rende Kontraktionswellen beider Körperhälften führen 
dann zu einer geordneten Antriebswelle. Solange die 
Kraftübertragung über die Hebelwirkung der Flüssig
keitskammern läuft, sind Körperbiegungen nur unter 
Längsdehnung des Medianseptums möglich. Entspre
chend darf die im selben Septum integrierte hydrauli
sche Achsenstabilisierung die Dehnung nicht behindern. 
Dies scheint aber nur möglich zu sein, wenn die hydrau
lische Achsenstabilisierung aktiv längenvariabel ist. Ei
ne Kontraktion von in oder um die Achsenstabilisierung 
befindlichen, quer zur Längsachse verlaufenden Muskel
fasern führt zu einer Erhöhung des hydrostatischen 
Drucks im Innern der mit Flüssigkeit gefüllten Achsen
stabilisierung, so daß diese zu einer Längenänderung 
gezwungen wird. Der bei einer Körperbiegung auf das 
mediane Septum wirkenden längsgerichteten Zugspan
nung kann damit aktiv nachgegeben werden. Beim 
Nachlassen der Spannung nimmt die Achsenstabilisie
rung durch die elastischen Eigenschaften des kohärenten 
Verbands wieder ihre Ausgangsform ein. Dieser Ant
agonismus kann durch die evolutive Transformation der 
aus einer oder mehreren flüssigkeitsgefüllten Kanälen 
bestehenden Achsenstabilisierung zu einem in seinem 
Innern muskularisierten Stab effektiviert werden, bei 
dem die Muskelfasern quer zur Längsachse und senk
recht zur Schlängelebene verlaufen (Begründung siehe 
H erkner  1991).

Unter den beschriebenen Bedingungen wird die 
Kraftübertragung des Schlängelantriebs mit dem Grad 
der Zugstabilität der Verspannungsstrukturen direkter. 
Je weniger dehnungsfähig die Verspannungsstrukturen 
sind, um so unbeweglicher wird allerdings die Kon
struktion. Die für die Schlängelbewegung notwendigen 
Freiheitsgrade müssen daher, solange die Kraftübertra
gung über die serialen Flüssigkeitskammern erfolgt, ak
tiv unter Muskelaufwand kontrolliert werden. Aus die
sem Grund müssen wenigstens einige Verspannungs
strukturen muskularisiert sein. Dies ist durch die mit 
Muskulatur ausgestattete hydraulische Achsenstabilisie
rung und die den Körper in seiner gesamten Peripherie 
umhüllende Antriebsmuskulatur gegeben. Um die Flüs
sigkeitskammern unter Kontrolle zu halten, scheint aber 
auch eine wenigstens geringe Muskelfaserausstattung 
der serialen Querschnittsverspannungen notwendig zu

sein. Durch das aktive Zusammenwirken der drei ver
schiedenen Verspannungsstrukturen kann der Grad der 
Prallheit auf die jeweilige Biegesituation abgestimmt 
werden und damit eine kraftschlüssige Antriebswelle 
entstehen.

Abb. 3.3 Biomechanik bei lateraler Körperbiegung. Während 
die Flüssigkeitspolster der rechten Körperseite gestaucht wer
den, wirkt eine Zugkraft auf die Strukturen der gegenüberlie
genden Körperhälfte und auf das Medianseptum sowie auf den 
Achsenstab.

Die beschriebene Differenzierung des Antriebsappa
rates geht einher mit einer Differenzierung von inneren 
Organen (Abb. 3.6). Die sich im Zusammenhang mit 
den neuen lokomotorischen Erfordernissen entwickeln
den, aus nichtkontraktilen Muskelfasern hervorgehenden 
Reizleitungsbahnen werden von den sich ausbreitenden 
Flüssigkeitskammern zusammengedrängt. So kommt es 
im Medianseptum in unmittelbarer Nähe der Achsensta
bilisierung zu einer Anhäufung von longitudinal verlau
fenden Reizleitungsbahnen. Die Lage läßt sich dadurch 
erklären, daß in dieser Region keine Zugkräfte wirken, 
da sich das mediane Septum im Bereich des Achsensta
bes aufspaltet und dabei durch dessen Ausdehnung bei
derseits eine im Querschnitt dreieckige interseptale Lük- 
ke entsteht, um die die auf das Medianseptum wirkenden 
Zugkräfte umgeleitet werden. In einem der beiden zug
kraftfreien Räume konzentrieren sich die Reizleitungs
bahnen um einen ehemaligen Gallertoidkanal, der zur 
Entsorgung neuronaler Abfallprodukte genutzt werden 
kann. Auf diese Weise entsteht ein Neuralrohr. Die rest
lichen Reizleitungsbahnen ordnen sich ebenfalls der 
Verspannungsstruktur unter. In dem gegenüberliegenden 
zugkraftfreien Raum entwickelt sich ein auf Nahrungs
verarbeitung spezialisierter Kanal. Ein solcher Nah
rungsverarbeitungskanal kann ebenfalls nur unter Aus
schluß von auf ihn wirkenden Zugkräften entstehen. 
Durch die beschriebenen Differenzierungen wird es 
möglich, von einer Dorsal- und einer Ventralseite zu 
sprechen.
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Abb. 3.4 Transversalschnitte durch den Vorderkörperbereich einer frühen Chordaten-Konstruktion (a) und einer Gnathostomen- 
Vorläuferkonstruktion (b). Erläuterungen siehe Text.

Es wird davon ausgegangen, daß das beschriebene 
Neuralrohr Lichtreize wahrnehmen kann. Wenn damit 
Licht als räumliches Bezugssystem genutzt wird, ist es 
sinnvoll, das reizaufnehmende Organ der Lichtquelle 
zuzukehren. Da das Licht im Wasser in der Regel von 
oben kommt, also aus der der Schwerkraft entgegenge
setzten Richtung, muß das Neuralrohr entsprechend zur 
Wasseroberfläche weisen. Die bislang nicht in einem 
räumlichen Bezug stehende Schlängelebene wird damit 
auf die horizontale Raumebene festgelegt. Neben der 
Bedeutung für die Lortbewegung und die Lormkontrolle 
können die serialen Llüssigkeitskammern auch als Auf
fangbecken für Stoffwechselendprodukte genutzt wer
den, die als Exkrete über erhaltengebliebene ehemalige 
Gallertoidkanäle abgeführt werden. Diese münden auf 
jeder Körperseite in je einen ventral des Achsenstabes 
liegenden Kanal, der seinerseits zusammen mit dem 
Nahrungs Verarbeitungskanal am Körperende ins Außen
medium mündet. Auf diese Weise können Exkretionsor
gane entstehen. Das Blutgefäßsystem entsteht dagegen

interstitiell. Die großen Blutgefäße verlaufen gleich den 
großen Reizleitungsbahnen in den interseptalen Lücken 
der Verspannungskonstruktion.

Im Vorderkörperbereich bleiben im Zusammenhang 
mit der Differenzierung des Nahrungsverarbeitungska
nals in die Körperperipherie abzweigende und dort ins 
Außenmedium mündende Kanäle bestehen, die auf ehe
malige Gallertoidkanäle zurückzuführen sind. Sowohl 
der Nahrungsverarbeitungskanal als auch die Abführka
näle besitzen Cilien, die einen Wasserstrom erzeugen 
können, der zum Einsaugen von Nahrungspartikeln 
durch die Mundöffnung genutzt werden kann (Abb. 3.4). 
Mit Hilfe der Abführkanäle kann überflüssiges Wasser 
und unbrauchbares Material von der Nahrung getrennt 
und abgeführt werden. Auf diese Weise kann im Vor
derkörperbereich ein Filtrierapparat entstehen. Die Ab
führkanäle können mit dem Zurückweichen der Gallerte 
und der damit verbundenen Hydraulisierung der Ver
spannungskonstruktion nur an solchen Stellen funktio
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nieren, wo ihr Lumen offengehalten werden kann. Also 
dort, wo weder Zugkräfte den Kanalquerschnitt zu ei
nem schmalen Schlitz zusammenziehen, noch an solchen 
Orten, an denen sie durch den hydraulischen Druck von 
Flüssigkeitspolstern zusammengepreßt werden (Abb.
3.5). Entsprechende Bedingungen sind dann gegeben, 
wenn beim Aufeinandertreffen von verspannenden 
Längssepten auf Quersepten durch die Zugspannung in- 
terseptale Lücken aufgezogen werden, so daß serial an
geordnete zugkraftfreie Räume für die Abführkanäle 
entstehen. In einer Konstruktion, die pro Körpersegment 
nur zwei Flüssigkeitspolster besitzt, kann diese Situation 
nur im ventralen Teil des medianen Septums auftreten. 
In diesem Fall könnten die Abführkanäle nur unpaarig 
sein.

Paarige Abführkanäle können dagegen nur in einer 
Konstruktion mit mehreren Flüssigkeitskammern pro 
Segment entstehen, bei der neben dem medianen Septum 
weitere Längssepten den Körper durchziehen. Vier zu
sätzliche Längssepten, zwei ventrolaterale und zwei dor- 
solaterale, die somit sechs Flüssigkeitskammem pro 
Segment einschließen, sind dabei die Minimalbedingung 
(Abb. 3.2 a, 3.7). Wo die ventrolateralen Längssepten 
auf die Quersepten treffen, können serial paarige Ab

führkanäle bestehen. Die beiden den ventrolateralen 
Längssepten spiegelbildlich gegenüberstehenden dorso- 
lateralen Längssepten sind als Gegenzug für eine gleich
mäßige Verspannung notwendig. Je nachdem wieviele 
Flüssigkeitskammern bei der Hydraulisierung der Kon
struktion pro Segment entstehen, ergeben sich andere 
Möglichkeiten für Anzahl, Lage und Struktur der Ab
führkanäle. Entsprechend verschieden sind dann auch 
die Nutzungsmöglichkeiten und die evolutiven Trans
formationsoptionen. Es ergeben sich also auch in diesem 
Zusammenhang schon während der Entstehung der 
Chordaten mehrere Entwicklungswege, so daß eigentlich 
nicht mehr von einer, sondern gleich von mehreren Aus
gangskonstruktionen gesprochen werden muß. Verfolgt 
werden sollen hier aber nur Wege, die zur Entwicklung 
von Gnathostomen-Konstruktionen führen, aus denen 
dann wiederum Tetrapoden-Konstruktionen abgeleitet 
werden können. In diesem Zusammenhang kommen als 
Ausgangskonstruktion nur solche Formen in Frage, die 
mindestens zwei weitere zum medianen Septum hinzu
tretende Längsseptenpaare besitzen. Als Ausgangspunkt 
für die weitere Rekonstruktion wird aus den verbleiben
den Möglichkeiten ein Konstruktionstyp ausgewählt, der 
gerade die Minimalbedingungen erfüllt.

Abb. 3.5 Vorderkörperbereich einer frühen Chordaten-Konstruktion (a) und einer Gnathostomen-Vorläuferkonstruktion (b) (je
weils von lateral und im Querschnitt).
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Abb. 3.6 Ablaufmodell zur evolutionären Entstehung der Chordaten (links verschiedene Entwicklungsstadien, rechts Quer
schnitte): a) Gallertoid-Konstruktion mit Cilien und longitudinal verlaufenden Kanälen, b) Ausweitung von in der Schlängelebe
ne liegenden, flüssigkeitsgefüllten Kanälen bei gleichzeitigem Zurückweichen der Gallerte und beginnender Ausrichtung des 
Muskel-Bindegewebs-Gitters. c) Entstehung eines als Strebe genutzten Achsenstabes, eines Nahrungsverarbeitungskanals und 
eines Neuralrohrs aus ehemaligen Gallertoidkanälen. Die zunehmende Ausweitung der entstehenden Flüssigkeitskammem führt 
zur Verdrängung der Antriebsmuskulatur in die Körperperipherie und zur Entstehung der verspannenden Längs- und Quersepten. 
Die Verbesserung des Schlängelantriebs bewirkt eine Reduktion der an der Körperoberfläche befindlichen Cielen und eine zu
nehmende Beschränkung der Abführkanäle auf den Vorderkörperbereich, c) Septal gegliederte frühe Chordaten-Konstruktion mit 
sechs Flüssigkeitskammern pro Segment, peripherem Muskelschlauch und in die Verspannungsstrukturen integriertem Neural
rohr, Achsenstab, Nahrungsverarbeitungskanal, Blutgefäßen und Nervensträngen.
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Das Verspannungsprinzip dieses Konstruktionstyps 
sei nun noch einmal kurz beschrieben (Abb. 3.7): Der 
durch seriale Querschnittsverspannungen segmentai ge
gliederte Körper ist langgestreckt (Größenordnung um 5 

10 cm) und besitzt einen mehr oder weniger runden 
Querschnitt. Er wird in seiner Peripherie von einer in 
gleicher Weise gegliederten dünnen Längsmuskelschicht 
umhüllt, die nach außen und innen von einer Bindege
webshülle umgeben ist. Die äußere entspricht der Kör
perhülle. Ein durchgehendes medianes Septum ver
spannt die Sagittalebene. Von diesem zweigen, von der 
Körpermitte ausgehend, zwei weitere Längsseptenpaare 
in die Peripherie ab, eines in ventrolateraler Richtung 
und eines in dorsolateraler Richtung. Zwischen den 
Sepien befinden sich pro Segment sechs als hydraulische 
Füllung nutzbare Flüssigkeitskammern. In der Mittelli
nie, wo alle Längssepten sternförmig aufeinandertreffen 
und durch den Innendruck der Füllung eine zugkraftfreie

interseptale Lücke aufgezogen wird, befindet sich eine 
den Körper in seiner gesamten Länge durchziehende, 
intern muskularisierte hydraulische Achsenstabilisie
rung. Ebenfalls in einer interseptalen Lücke verläuft dor
sal von dieser ein Neuralrohr und ventral ein Nahrungs
verarbeitungskanal, der an der Körperspitze und am 
Körperende ins Außenmedium mündet. Von diesem 
zweigen im Vorderkörperbereich Abführkanäle in die 
Peripherie ab, die in den durch das Aufeinandertreffen 
von Quersepten und ventrolateralen Längssepten gebil
deten interseptalen Lücken liegen. Große Blutgefäße 
und Reizleitungsbahnen verlaufen ebenfalls in den inter
septalen Lücken der Verspannungsstrukturen. Alle 
Quer- und Längssepten durchbrechen die periphere 
Längsmuskellage und gehen nahtlos in die beiden Hüll
strukturen über. Zusammen mit den serialen Flüssig
keitskammern bilden sie einen kraftschlüssigen Verband 
und entsprechen damit einer Hydroskelettkonstruktion.

Abb. 3.7 Frühe Chordaten-Konstruktion (links Transversalschnitt, rechts Querschnitte durch den Vorder- und Hinterkörper).

3.2 Vorbedingungen für die 
Entstehung von Gnatho- 
stomen-Konstruktionen

Eine Verbesserung der Antriebsleistung kann auf der 
Basis der beschriebenen Ausgangskonstruktion sowohl 
durch Veränderung der auf das Lokomotionsmedium 
Kraft übertragenden Strukturen (Körperform) als auch 
über Abwandlungen der Kraft erzeugenden Strukturen 
(Antriebsmuskulatur) erfolgen. Letzteres kann schon 
durch eine Zunahme der Antriebsmuskulatur erreicht 
werden. Voraussetzung für diese Entwicklung ist eine

Schrägstellung der peripheren Querseptenanteile, an de
nen die einzelnen Muskelsegmente ansetzen, so daß die 
Muskelfasern in einem von der Senkrechten abweichen
den Winkel auf das entsprechende Septum treffen (Abb. 
3.8). Dies ist notwendig, da sich die Muskelfasern bei 
einer rechtwinkligen Anordnung durch die bei einer 
Kontraktion auftretende Querschnittszunahme gegensei
tig behindern würden (zur Problematik schräggestellter 
Myosepten siehe PFUHL 1937 u. WlLLEMSE 1965). Bei 
einer schrägen Anordnung richten sich die Septen bei 
Kontraktion der Muskelsegmente auf, so daß eine Quer
schnittszunahme problemlos erfolgen kann. Solange die 
periphere Antriebsmuskulatur dünn ist, besteht dieses 
Problem jedoch nicht. Während eine Schrägstellung der 
serialen Quersepten im Bereich der Flüssigkeitskam
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mern auf der Basis des vom Verspannungsprinzips nicht 
erzeugt werden kann, ohne daß gleichzeitig die Loko
motionsfähigkeit verlorengeht, ist dies im Bereich der 
Muskelsegmente, aufgrund der mechanischen Eigen
schaften des Muskelgewebes, möglich.

Durch die sich nach medial ausbreitende Muskula
tur kommt es zu einer sukzessiven Verdrängung der 
Flüssigkeitskammern, bei der deren lokomotionsmecha
nische Bedeutung entsprechend abnimmt. Die Muskel
segmente entwickeln sich auf diese Weise zu Myotomen 
und die querschnittsverspannenden Septen zu Myosep- 
ten. Durch die beschriebenen neuen biomechanischen 
Bedingungen können Muskelkontraktionen direkter in 
eine Biegebewegung umgesetzt werden. Gleichzeitig 
werden allein durch die Art der Myoseptenverfaltung für

die Schlängelbewegung unerwünschte Freiheitsgrade 
limitiert, die sonst aktiv unter Arbeitsaufwand unter
drückt werden müßten. So können die Myotome sowohl 
als Kraftaggregate als auch als Druckpolster, also als 
hydraulische Füllung, genutzt werden. Die Kraftübertra
gung erfolgt dementsprechend nach wie vor hydraulisch 
über die septalen Verspannungsstrukturen und über die 
als bindegewebiger Schlauch vorliegende Körperhülle. 
Da die Kraftübertragung bei der Fortbewegung nun 
nicht mehr über Flüssigkeitskammern erfolgt, sondern 
direkt von der Muskulatur eingeleitet wird, treten Län
genänderungen des medianen Septums nicht mehr auf, 
so daß sich die Achsenstabmuskulatur zu Gunsten einer 
weniger aufwendigen Füllung turgeszenter Zellen auflö- 
sen kann.

Abb. 3.8 Entstehung der Dreigliederung in Kopf, Rumpf und Schwanz: frühe Chordaten-Konstruktion (a), Übergangsstadium 
(b), Gnathostomen-Vorläuferkonstraktion (c) (Transversalschnitte von dorsal).

Die beschriebene Ausbreitung der Antriebsmusku
latur findet nicht in jedem Körperbereich gleichermaßen 
statt. Dies hängt nicht nur von lokomotionsmechani
schen Faktoren sondern auch von physiologischen Zu
sammenhängen ab, denn eine Verbesserung der An
triebsleistung läßt sich nur bei gleichzeitiger Effizienz
steigerung der Stoffwechselleistung erreichen. Entspre

chende Verbesserungen müssen schon auf der Ebene der 
Nahrungsaufnahme und der Nahrungsverarbeitung ge
währleistet sein. So kann der im ventralen Teil des Vor
derkörpers liegende, cilienbetriebene Filtrierapparat auf 
der Basis der vorhandenen Strukturen durch Ausweitung 
der dort befindlichen Kanäle in einen muskelbetriebenen 
Pumpapparat transformiert werden, durch den die Flüs
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sigkeitskammern bis zur Gänze verdrängt werden (Abb. 
3.4, 3.8, 3.10). Eine weitere Verbesserung der physiolo
gischen Leistung kann sich durch die Herauslösung des 
Nahrungsverarbeitungskanals aus der interseptalen Lage 
nahe des Achsenstabes ergeben (Abb. 3.8, 3.9, 3.11). 
Dies ist nur dann möglich, wenn der ventrale Teil des 
medianen Septums, in dem sich der Nahrungsaufberei
tungskanal befindet, nicht mehr an der Sagittalverspan- 
nung der Konstruktion teilnimmt. Dazu muß eine andere 
Verspannungsstruktur diese Aufgabe übernehmen. Das 
ist dann möglich, wenn die beiden ventrolateralen 
Längssepten zusammen mit dem ventralen Teil der

Längsmuskulatur eine kohärente Einheit bilden, bei der 
die darin eingeschlossenen Flüssigkeitskammern als hy
draulische Füllung genutzt werden. Auf diese Weise 
kommt es zu einer funktionellen Ausgliederung einer 
ventralen hydraulischen Untereinheit aus dem Antriebs
apparat. Letzterer besteht dann nur noch aus den latera
len und dorsalen Muskelanteilen. Unter diesen Bedin
gungen wird nicht nur die Loslösung des Nahrungsver
arbeitungskanals von den Verspannungsstrukturen mög
lich, sondern auch die bereits erwähnte Entwicklung ei
nes nahrungsfiltrierenden Pumpapparates im ventralen 
Teil des Vorderkörpers.

Abb. 3.9 Gnathostomen-Vorläuferkonstruktion (Sagittalschnitt). Erläuterungen siehe Text.

Die genannten Entwicklungen haben nachhaltigen 
Einfluß auf die Transformationsmöglichkeiten der An
triebsmuskulatur. Aufgrund der Ausgliederung des ven
tralen Körperanteils aus dem Antriebsapparat kann eine 
Zunahme der Längsmuskulatur bis zur völligen Reduk
tion der Flüssigkeitskammern nur dorsal der ventrolate
ralen Längssepten erfolgen. Da der Antriebsbeitrag aus 
hydrodynamischen Gründen von vorn nach hinten zu
nimmt, beginnt diese Entwicklung zunächst am Hinter
körper und schreitet dann sukzessive bis zur Körperspit
ze fort (Abb. 3.8, 3.9). Ebenfalls im Zusammenhang mit 
der Verbesserung des Antriebs im Hinterkörperbereich 
verlagert sich die Antriebsmuskulatur gleichzeitig mit 
den zuvor beschriebenen Entwicklungen nach ventral 
und verdrängt somit den von den Antriebsaufgaben be
freiten ventralen Körperanteil, am Hinterende begin
nend, allmählich nach vorne. Eine entsprechende Ver
schiebung erfährt dadurch auch der Austritt des Nah
rungsverarbeitungskanals. Das gesamte Hinterende wird 
damit frei von Flüssigkeitskammern und den darin ein
geschlossenen Organen. Im Gegensatz dazu können im 
mittleren Körperbereich die ventral der ventrolateralen 
Längssepten gelegenen Flüssigkeitskammem zu einem 
großen einheitlichen Raum, einer Bauchcoelomkammer, 
verschmelzen, in der sich der Nahrungsverarbeitungska
nal unabhängig von den Verspannungsstrukturen des 
Antriebsapparates differenzieren kann (Vergrößerung 
des Durchmessers, Verlängerung, Bildung von Schlin
gen, Entwicklung von Peristaltik etc.). Der die Verdau
ungsorgane tragende Körperabschnitt wird also durch 
die Ausdehnung des Nahrungsaufnahmeapparates und

des Antriebsapparates von entgegengesetzten Seiten her 
begrenzt. Auf diese Weise entsteht eine Dreiteilung des 
Körpers (HERKNER 1993), deren Abschnitte allgemein 
als Kopf, Rumpf und Schwanz bezeichnet werden (Abb. 
3.8). Auf dieser Konstruktionsebene wird es dann mög
lich, die räumlichen Begriffe cranial und caudal zu ver
wenden. Dorsal der ventrolateralen Längssepten ergibt 
sich die Dreiteilung des Körpers entweder gar nicht oder 
in einem weitaus geringerem Maße als im ventralen Be
reich (Abb. 3.9). Die größeren Blutgefäße und Ner
venstränge folgen in ihrem Verlauf dem neuen Verspan
nungssystem.

In einem von mechanischen Kräften des restlichen 
Körpers unbeeinflußten Bereich, der sich ventromedial 
zwischen Nahrungsaufnahmeapparat und Bauchcoelom
kammer durch die veränderten Verspannungsverhältnis- 
se ergibt, bleibt ein gesondertes Flüssigkeitskammern
paar erhalten, in das sich zunächst im medianen Septum 
verlaufende, kontraktile Blutgefäße ausdehnen können 
(Abb. 3.9). Durch diese hydraulische Untereinheit ist die 
Möglichkeit gegeben, eine effektive Blutkreislaufpumpe 
zu entwickeln, die die Flüssigkeitsfüllung als reibungs
minimierenden Gleitraum für Gefäßmuskelkontraktio
nen nutzten kann. Mit zunehmender Pumpengröße wird 
es mechanisch sinnvoll, das die beiden Kammern tren
nende Septum abzubauen, so daß eine einheitliche Gleit
kammer (Herzbeutel) entsteht. Weitere physiologische 
Verbesserungen, wie die Entwicklung eines Entgif
tungsorgans, sollen hier nicht weiter verfolgt werden.
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Abb. 3.10 Querschnitte durch den Vorderkörper im Bereich eines Querseptums bei einer frühen Chordaten-Konstruktion (a) und 
einer Gnathostomen-Vorläuferkonstruktion (b).

a)

Abb. 3.11 Querschnitte durch den mittleren Körperbereich einer frühen Chordaten-Konstruktion (a) und einer Gnathostomen- 
Vorläuferkonstruktion (b).

a)

Abb. 3.12 Querschnitte durch den hinteren Körperbereich einer frühen Chordaten-Konstruktion (a) und einer Gnathostomen- 
Vorläuferkonstruktion (b).
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Es wurde schon erwähnt, daß eine Verbesserung der 
Antriebsleistung auch durch die Veränderung der Kör
perform bewirkt werden kann. In diesem Zusammen
hang erweist es sich als günstig, die antriebserzeugenden 
Körperoberflächen senkrecht zur Schlängelebene zu ver
größern. Dies geschieht vor allem im Hinterkörperbe
reich, da der Antriebseffekt nach caudal zunimmt (Abb.
3.12 b, 3.14). Eine gleichzeitige laterale Abflachung er
höht zusätzlich die seitliche Beweglichkeit des antriebs
erzeugenden Körperabschnitts. Da der Reibungswider
stand mit dem die Konstruktion umgebenden Lokomoti
onsmedium bei einer Vergrößerung der Körperoberflä
che zunimmt, ist es sinnvoll, die Oberfläche des wenig 
oder gar nicht zum Antrieb beitragenden Vorderkörpers 
möglichst klein zu halten. Dies ist in einer Konstruktion, 
die nicht über ein hydrostatisches Organ verfügt, nur 
bedingt möglich, da der Vorderkörper, um das Absinken 
während der Fortbewegung zu verhindern, eine breite 
ventral abgeflachte Auftriebsfläche bilden muß (Abb.
3.10 b, 3.11 b, 3.14). Durch diese Verbreiterung verrin
gert sich die laterale Beweglichkeit des Vorderkörpers, 
was der Forderung einer für den Schlängelantrieb gün
stigen, nach caudal zunehmenden Wellenamplitude nicht 
widerspricht. Eine Verbesserung der Fortbewegungslei
stung kann unter den dargestellten Bedingungen durch 
eine Formveränderung des Körpers erfolgen, indem der 
Querschnitt des Hinterkörpers in eine hochovale und der 
des Vorderkörpers in eine dazu senkrecht stehende 
querovale bis trianguläre Form überführt wird. Der 
mittlere Körperabschnitt besitzt dann einen zwischen 
den beiden Körperenden vermittelnden, nahezu gleich
seitig triangulären Querschnitt. Um diese Körperform 
erzeugen und aufrechterhalten zu können müssen sich 
zuvor entsprechende Veränderungen in der Verspan
nungskonstruktion ergeben.

Während in einer Hydroskelettkonstruktion mit 
gleichmäßig serial gegliederten Flüssigkeitskammern, 
ohne gleichzeitigen Verlust der Lokomotionsfähigkeit, 
nur mehr oder weniger runde Querschnitte auftreten 
können, sind in einer heterogen gekammerten und eben
so heterogen gefüllten Konstruktion (Myotome, Bauch- 
coelomkammer usw.) auch andere Querschnitte möglich. 
Im letztgenannten Fall liegt außerdem das konstruktive 
Körpergrößenlimit höher. In besonderem Maße ergeben 
sich Formveränderungsoptionen, wenn zu den Verspan
nungsstrukturen druckstabile, biegesteife Elemente hin
zutreten (Verstrebungen, Schalungen). Solche, hier all
gemein als Hartteile bezeichnete Strukturen, können in 
einer Hülle-Füllungs-Konstruktion nicht an beliebigen 
Stellen entstehen. Interseptale Hartteile können im Evo
lutionsprozeß erst dann auftreten, wenn Verspannungs
strukturen existieren, die keine Längenänderungen voll
ziehen. Dies ist aber erst dann der Fall, wenn der An
trieb nicht mehr unter Mitwirkung von Flüssigkeits
kammern erzeugt wird, sondern durch Myotome, die ih
re Kraftwirkung direkt über dehnungsstabile Myosepten 
entfalten. Mit der direkteren Kraftübertragung über deh

nungsstabile Myosepten nimmt aber auch die Flexibilität 
der Konstruktion und damit auch die Biegefähigkeit des 
Körpers ab. Ein Ausweg aus diesem Dilemma bieten 
dermale Hartteilstrukturen, die, untergliedert in eine 
Vielzahl von Einzelelementen, so in die Körperhülle in
tegriert sein müssen, daß sie im Zusammenwirken mit 
den Verspannungsstrukturen gleichermaßen weiträumige 
Biegebewegungen, aber auch eine direkte Kraftübertra
gung zulassen (zur mechanischen Bedeutung dermaler 
Hartteile siehe auch W.F. Gu t m a n n  1967, 1975 u. W.F. 
Gu t m a n n  & B onik 1983). Es muß daraus geschlossen 
werden, daß schon während der Verdrängung der Flüs
sigkeitskammern durch die Ausbreitung der Myotome 
solche Dermalstrukturen (Schuppen) entstanden sind. 
Die Anordnung der Einzelelemente ist keinesfalls belie
big, sondern muß sich sowohl dem Verspannungsprinzip 
als auch den Antriebserfordernissen unterordnen. Für 
die Entwicklung des Verteilungsmusters konnte aller
dings bislang noch kein Evolutionsmodell erstellt wer
den. Es wird aber vermutet, daß es sehr stark von der 
Maschenstruktur der jeweiligen bindegewebigen Kör
perhülle bestimmt wird.

Mit den vorangegangenen Überlegungen wird deut
lich, daß die genannten Bedingungen für die Entstehung 
interseptaler Hartteile erst dann gegeben sind, wenn 
dermale Hartteilstrukturen schon vorhanden sind. Bevor 
also interseptale Versteifungen auftreten, können im Zu
sammenhang mit der Verbesserung der Kraftübertra
gung und der Bewegungsführung entstandene dermale 
Elemente als formgebende Strukturen zur Erzeugung der 
oben beschriebenen, für eine Schlängelfortbewegung 
günstige Körperform genutzt werden. Ebenfalls ver
schiebt sich das konstruktionsgegebene Körpergrößen
limit durch die Nutzung dermaler Hartteile weiter nach 
oben.

3.3 Entstehung von Gnathosto- 
men-Konstruktionen

Auf dem bis dahin erreichten Konstruktionsniveau sind 
wiederum mehrere Konstruktionstypen denkbar, von de
nen aber nur diejenigen für die weitere Rekonstruktion 
genutzt werden sollen, die sich evolutiv zu einer Gna- 
thostomen-Konstruktion transformieren lassen. Die für 
den nächsten evolutionären Schritt zu konstituierende 
Ausgangskonstruktion soll auch hier nur die konstrukti
ven Minimalbedingungen erfüllen. Zu diesen Minimal
bedingungen gehört auch das Vorhandensein von zu
sätzlichen Längssepten, die sich durch mechanische 
Ausgliederung von Muskelgruppen ergeben kann. Da 
die geforderte Ausgangskonstruktion, wie sich aus den 
vorangegangenen Entwicklungsschritten ableiten läßt, 
heterogen gegliedert ist und im Körperverlauf verschie
den geformte Querschnitte aufweist, werden die drei
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Körperabschnitte und deren Transformationsmöglich
keiten getrennt beschrieben.

3.3.1 Entwicklungen im hinteren Kör
perabschnitt

Entsprechend den Antriebserfordernissen besitzt der 
Hinterkörper einen lateral abgeflachten, hochovalen 
Querschnitt (Abb. 3.12 b, 3.13 a). Die Form wird durch 
das Zusammenwirken interner Verspannungsstrukturen, 
dermaler Hartteile und muskulärer Füllung erzeugt: Die 
Sagittalebene ist durch ein medianes Septum verspannt, 
das in der Körpermitte auf ein transversal verlaufendes 
Fängsseptum trifft (transversales Septum). In der 
Schnittachse der beiden Septen, die fließend ineinander 
übergehen, befindet sich ein großer interseptaler Kanal,

in dem eine Achsenstabilisierung integriert ist. Dorsal 
von dieser verläuft ebenfalls interseptal das Neuralrohr, 
ventral liegen Blutgefäße. Zwei weitere Längssepten- 
paare, ein dorsales und ein ventrales, verzweigen sich, 
vom medianen Septum ausgehend, in die Körperperi
pherie. Die Körperlängsachse wird von zahlreichen seri
al angeordneten, schrägstehenden Myoseptenpaaren 
untergliedert, an denen die Muskelfasern der Myotome 
inserieren. Dabei entspringt jedes Myoseptenpaar an ei
ner gemeinsamen Schnittlinie am medianen Septum. 
Alle genannten Verspannungsstrukturen gehen peripher 
in die bindegewebige Körperhülle über. Diese ist durch 
zahlreiche, regelmäßig angeordnete dermale Schalenele
mente (Schuppen) verstärkt. Überall, wo die verspan
nenden Septen aufeinandertreffen, gehen sie nahtlos in
einander über, wobei an den Schnittstellen durch den 
Innendruck der Muskelfüllung interseptale Lücken auf
gezogen werden.

Abb. 3.13 Evolutionäre Entstehung der unpaaren Flossen (Querschnitte durch den Hinterkörper verschiedener Entwicklungssta
dien caudal der Analöffnung): a) septal verspannte und dermal gestützte Ausgangskonstruktion, b) Kielbildung durch das Zu
sammenwirken von verspannenden Septen und dermalen Hartteilen, c) Entstehung interseptaler Hartteile (Radien) und Vergröße
rung der Kiele durch distale Kammbildung aus Doppelreihen dermaler Hartteile. Weitere Erläuterungen siehe Text.

Eine Verbesserung der Lokomotionsleistung kann 
im Hinterkörper durch die Bildung von die Antriebsflä
chen vergrößernden Kielen erreicht werden (Abb. 3.13
b). Auf der Basis der dargelegten Verspannungskon
struktion besteht die Möglichkeit, diese sowohl im dor
salen als auch im ventralen Körperbereich zu erzeugen 
und auch aufrechtzuerhalten. Die Stabilisierung von 
Kielen erfolgt durch das Zusammenwirken ventral bzw. 
dorsal liegender Längsseptenpaare mit dem daran an
schließenden Teil, der durch dermale Hartteile gestütz

ten Körperhülle und der darin eingeschlossenen Muskel
füllung. Verankert am medianen Septum hält das jewei
lige distale Längsseptenpaar, unter Zugspannung ste
hend, die Knickfalte zwischen Kiel und Körper aufrecht. 
Die dermalen Hartteile verhindern ihrerseits das Zu
sammenstürzen der Kiele, indem sich die einzelnen 
Elemente gegeneinander abstützen. Auf diese Weise 
bleibt auch der sich innerhalb der Kiele befindliche Teil 
des medianen Septums unter Spannung.
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Abb. 3. 14 Ablaufmodell zur evolutionären Entstehung der Gnathostomen (links verschiedene Entwicklungsstadien, rechts 
Querschnitte durch den Vorder- und Hinterkörper): a) Frühe Chordaten-Konstruktion ohne dermale Hartteile mit kreisförmigem 
Querschnitt, b) Das Zusammenwirken von septalen Verspannungselementen und dermalen Hartteilen ermöglicht von der Kreis
form abweichende Querschnitte. Der Vorderkörper flacht sich dorsoventral und der Hinterkörper lateral ab. Die Flüssigkeits
kammern schließen sich zu einer einheitlichen Bauchcoelomkammer zusammen. Gleichzeitig verlagert sich der Nahrungsverar
beitungskanal. Untergliederung in die Körperabschnitte: Kopf, Rumpf und Schwanz, c) Entstehung von unpaaren Kielen im 
mittleren und hinteren Körperbereich und Abgliederung von ventrolateralen paarigen Kielen im Vorderkörperbereich (Brustflos
sen). d) In den Interseptalkanälen der Kiele entstehen serielle Skelettstäbe (Radien). Die dermalen Schalenelemente schieben sich 
distal über die Kiele hinaus, so daß Kämme aus doppelten Lagen dermaler Hartteile entstehen, die sich schließlich zu Doppelstä
ben (Flossenstrahlen) umgestalten. Vor der Analöffnung gliedern sich paarige Kiele ab (Bauchflossen).
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Mit Hilfe der beschriebenen Verspannungsverhält
nisse können sich zunächst wulstartige Kiele sukzessive 
als kohärente hydraulische Untereinheit aus der An
triebsmuskulatur ausgliedern und damit eine gewisse 
formative Autonomie gewinnen. Da die Muskulatur der 
Kiele in Myotome untergliedert ist, ergeben sich auch 
hier an den Schnittkanten der Myoseptenpaare mit dem 
medianen Septum interseptale Lücken. In diesen röhren
förmigen Kanälen besteht die Möglichkeit, blasige, tur-

geszente Zellen einzulagern, die, zusammen mit den 
Kollagenfasern der verspannenden Septen, eine hydrau
lische Hartsubstanz (Knorpel) bilden. Auf diese Weise 
können zwischen jedem Myoseptenpaar druckstabile 
Stäbe entstehen (Abb. 3.15). Interseptale Hartteile kön
nen sich jedoch nur dort etablieren, wo sie den für den 
Lebenserhalt notwendigen Bedingungen nicht im Wege 
stehen.

Abb. 3.15 Querschnitt durch den Hinterkörper einer Gnathostomen-Konstruktion caudal der Analöffnung. Skelettstäbe entstehen 
dort, wo durch das Aufeinandertreffen der unter Zugspannung stehenden Septen interseptale Kanäle aufgezogen werden.

Mit der Entwicklung stabförmiger interseptaler 
Hartteile in den Kielen ergeben sich neue konstruktive 
Möglichkeiten. So können die entstandenen Skelettele
mente die abstützende Funktion der dermalen Hartteile 
übernehmen, wodurch letztere, aus diesem Zusammen
hang weitgehend gelöst, vielfältigen Modifikationen 
unterliegen können. Daraus ergibt sich die Möglichkeit, 
daß sich das dermale Hartteilnetz von beiden Seiten di
stal über die Kiele hinausschiebt und damit einen dün
nen Kamm bildet, der als Vergrößerung der Antriebsflä
che genutzt werden kann (Abb. 3.13 c). Diese doppelte

Lage dermaler Hartteile kann sich auf der Basis ihrer re
gelmäßigen Gitterstruktur zu einer Reihe etwa senkrecht 
zur Längsachse orientierter dermaler Doppelstäbe (Flos
senstrahlen) differenzieren, die aus einer Kette paarig 
aneinandergesetzter Einzelelemente bestehen. Die er
läuterten Entwicklungen führen zu einem kielartigen, 
mit einem Kamm versehenen Flossensaum, der die 
Grundelemente einer Fischflosse enthält: Radien, Flos
senstrahlen und Muskulatur. Dieser Flossensaum kann 
überall dort entstehen, wo die biomechanischen Ver
hältnisse den geforderten Minimalbedingungen entspre
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chen (Vorhandensein eines medianen Septums, seriale 
Myosepten, ein distales Längsseptenpaar und eine der
mal gestützte Hülle).

Möglichkeiten zur Bildung interseptaler Hartteile 
sind auch außerhalb der Kiele gegeben, nämlich überall 
dort, wo Myoseptenpaare auf das mediane Septum tref
fen. Dementsprechend kann die Sagittalebene durch se
rial angeordnete, druckstabile Streben abgestützt wer
den, so daß das dermale Hartteilnetz der Körperhülle

von seiner formgebenden Funktion weitgehend befreit 
wird. Auch im Bereich des die Achsenstabilisierung 
umgebenden interseptalen Lückensystems können dort, 
wo Myosepten auftreffen, in serial er Weise Hartteile 
entstehen, die als Vorstruktur für die Entwicklung einer 
Wirbelsäule angesehen werden können (Abb. 3.18 a). 
Diese können zur Bewegungsführung bei der Schlängel
bewegung genutzt werden. Weitere Hartteilbildungen 
sind auch im transversalen Septum denkbar, sofern die 
Antriebsbewegung nicht gestört wird.

Abb. 3.16 Evolutionäre Entstehung der paarigen Flossen (Querschnitte durch den mittleren Körperbereich verschiedener Ent
wicklungsstadien): a) Septal verspannte und dermal gestützte Ausgangskonstruktion, b) Kielbildung durch das Zusammenwirken 
von verspannenden Septen und dermalen Hartteilen. Entstehung interseptaler Hartteile (Radien) und Vergrößerung der Kiele 
durch distale Kammbildung aus Doppelreihen dermaler Hartteile. Weitere Erläuterungen siehe Text.

3.3.2 Entwicklungen im mittleren Kör
perabschnitt

Anders als der Hinterkörper besitzt der mittlere Kör
perabschnitt einen nahezu gleichseitig triangulären 
Querschnitt. Auch hier wird die Form durch das Zu
sammenwirken interner Verspannungsstrukturen, der
maler Hartteile und muskulärer Füllung erzeugt (Abb.
3.16 a). Die Muskulatur ist durch seriale Myosepten in 
Myotome untergliedert. Während der Hinterkörper 
durch die beiden senkrecht aufeinanderstehenden Längs- 
septen (medianes u. transversales Septum) im Quer
schnitt in vier muskuläre Kammern geteilt wird, weist 
der mittlere Körperabschnitt acht Hauptkammem auf, 
von denen zwei auf die sich ventral des Achsenstabes 
befindliche paarige Bauchcoelomkammer entfallen. Die 
sechs verbleibenden, muskulären Kammern, die die 
Bauchcoelomkammer völlig umgeben, setzen sich aus

einem Paar dorsaler, einem Paar lateraler und einem 
Paar ventraler Kammern zusammen. Die dorsalen und 
lateralen Kammern entsprechen den dorsalen und ven
tralen Kammern des Hinterkörpers, mit denen sie je
weils eine longitudinal verlaufende Einheit bilden (ep- 
axiale und hypaxiale Muskulatur). Die beiden Muskel
gruppen werden auch hier durch das transversale Sep
tum voneinander getrennt. Die beiden ventralen Kam
mern (Bauchmuskulatur) besitzen kein Äquivalent im 
Hinterkörperbereich, da sie erst cranial der Analöffnung 
auftreten. Sie werden von den lateralen Kammern durch 
die beiden ventrolateralen Längssepten getrennt, die je
weils in die basalen Körperecken ziehen.

Wie im Hinterkörper durchzieht die Sagittalebene 
ein medianes Septum, das den Rumpf in eine linke und 
rechte Hälfte teilt. In diesem Körperabschnitt wird je
doch nur dessen dorsaler Teil als Körperverspannung 
genutzt, während der ventrale Abschnitt, in dem sich der
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Nahrungsverarbeitungskanal befindet, weitgehend von 
Zugkräften befreit ist21 Diese Entlastung wird dadurch 
erreicht, daß die in der Sagittalebene auftretenden Zug
kräfte um die Bauchcoelomkammer über die Vermitt
lung der sie umhüllenden Septen (Bauchcoelomhülle) 
herumgeleitet werden. Der dorsale Teil der Bauchcoe
lomhülle, das transversale Septum sowie das mediane 
Septum konvergieren zentripetal auf den Achsenstab, 
wo sie ineinander übergehen, und durch die auf sie wir
kende Zugkraft ein sternförmiger Kanal aufgezogen 
wird. Wo der dorsale Teil des medianen Septums auf 
den Achsenstab trifft und sich in das transversale Sep
tum aufspaltet befindet sich eine trianguläre Lücke, in 
der das Neuralrohr liegt. In den Lücken, die durch die 
auf den Achsenstab auftreffende Bauchcoelomhülle und 
den ventralen Teil des medianen Septums entstehen, 
verlaufen größere Blutgefäße. Sämtliche Längssepten 
gehen peripher in die Körperhülle über.

Im mittleren Körperbereich besteht die Möglichkeit 
für eine Kielbildung, wie sie für den Hinterkörper be
schrieben wurde, an allen drei Ecken des triangulären 
Querschnitts. Hier kann sich jeweils eine muskuläre 
Untereinheit zwischen den beiden dorsalen Hauptkam
mern sowie zwischen den lateralen und den ventralen 
Kammern einkeilen. Bezogen auf die Fortbewegung ist 
die Bildung eines dorsalen Kiels als Vergrößerung der 
Antriebsfläche nur im Übergangsbereich zum Hinter
körper sinnvoll, wo der Querschnitt von der triangulären 
in eine hochovale Form übergeht. Im Gegensatz dazu ist 
die Entwicklung ventrolateraler Kiele als Vergrößerung 
der Auftriebsfläche nur im Übergangsbereich zum Vor
derkörper effektiv, dort wo die Basis des Querschnitts
dreiecks breit ist (Abb. 3.16 b). Eine Ausweitung der 
Kiele nach caudal würde außerdem die schlängelnde 
Antriebsbewegung behindern. Bezogen auf die struktu
rellen Bildungsbedingungen besteht jedoch entlang der 
lateralen Längsseptenpaare über die gesamte Länge der 
Ventralmuskulatur die Potenz zur Erzeugung ventrolate
raler Kiele.

Gebildet und aufrechterhalten werden die ventrola- 
teralen Kiele durch das Zusammenwirken der lateralen 
Längsseptenpaare, den daran anschließenden Teilen der 
durch dermale Hartteile gestützten Körperhülle und den 
darin eingeschlossenen muskulären Füllungen. Wie im 
Hinterkörper werden die Kiele an der Basis durch den 
Zug von Längsseptenpaaren zusammengehalten, wobei 
die dermalen Hartteilelemente, sich gegeneinander ab
stützend, ein Einstürzen der Kiele verhindern. Eine wei
tere Transformation zu flossenähnlichen Auftriebsstruk
turen kann sich analog der für den Hinterkörper geschil
derten Entwicklung von Flossensäumen vollziehen. 
Auch hier entstehen also zunächst durch dermale Hart

Der in der Bauchcoelomkammer befindliche Teil des medi
anen Septums wird im weiteren Verlauf der Rekonstruktion 
auch als medianes Bauchcoelomseptum bezeichnet.

teile stabilisierte Kiele, in denen sich in serialer Weise 
interseptale Stäbe entwickeln können (Abb. 3.16 b), 
durch die dann die biomechanische Vorbedingung ge
schaffen ist, dermale Doppelstäbe (Flossenstrahlen) zu 
entwickeln. Ab diesem Stadium soll von paarigen Flos
sen gesprochen werden. In den interseptalen Lücken, die 
sich entlang der jeweiligen Verzweigungsstellen der 
beiden lateralen Längsseptenpaare ergeben, können in 
serialer Weise an der Basis der einzelnen interseptalen 
Stäbe mehr oder weniger kugelförmige bis kuboide 
Hartteile gebildet werden (Abb. 3.17). Diese basalen 
Flossenelemente können sich im Interseptalkanal des 
jeweiligen lateralen Längsseptenpaares longitudinal in 
beide Richtungen ausdehnen, so daß eine quer zu den 
interseptalen Stäben stehende segmentierte Basalstruktur 
entsteht, die von letzteren als Angelpunkt hebelmecha
nisch genutzt werden kann.

Abb. 3.17 Interseptale Hartteile in einem aus der Axialmus
kulatur ausgegliederten ventrolateralen Kiel.

Die anfänglichen als Auftriebsstrukturen entstande
nen paarigen Kiele können mit der Entwicklung der in
terseptalen Stäbe und der dermalen Doppelstäbe auf
grund der höheren Beweglichkeit zunehmend auch als 
Manövrierhilfe genutzt werden. In diesem Zusammen
hang wird die Bildung von paarigen Kielen am caudalen 
Ende des Rumpfes sinnvoll. Im Zusammenwirken mit 
dem cranialen Kielpaar stabilisieren sie die Längsachse 
gegen Nickbewegungen (siehe Kapitel 2). Unter Ver
besserung dieser Nutzungsmöglichkeit kann das caudale 
Kielpaar in gleicher Weise wie für die cranialen Kiele 
geschildert durch die beschriebenen strukturellen Ver
änderungen an Beweglichkeit gewinnen und sich damit 
zu paarigen Flossen, Brust- und Bauchflossen entwik- 
keln. Indem die beiden Flossenpaare, gegeneinander he
belnd, sich wechselseitig als Angelpunkt (Raumanker, 
WAHLERT 1968) nutzen können, wird die Manövrierfä
higkeit weiter erhöht. Zur Erfüllung dieser Funktion sind 
nur zwei Flossenpaare notwendig. Weitere Flossenpaare 
entlang der lateralen Längsseptenpaare wären zwar 
denkbar, würden aber in diesem Zusammenhang keinen 
lokomotorischen Vorteil bringen, sogar aufgrund ihres 
Reibungswiderstandes mit dem Medium eher hinderlich 
sein.
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Interseptale Hartteile können im mittleren Kör
perabschnitt auch außerhalb der Kiele im dorsalen Teil 
des medianen Septums und in dem davon abzweigenden 
ventrolateralen Längsseptenpaar entlang der Schnittlini
en mit den Myosepten entstehen (Abb. 3.18 b). Voraus
setzung ist, daß die Fortbewegungsmechanik durch die 
Hartteile nicht behindert wird. Durch die paarige An

ordnung der ventrolateralen Längssepten liegen die 
darin integrierten interseptalen Hartteile ebenfalls paarig 
vor. Wie im Hinterkörper bestehen auch in den Inter- 
septalräumen um die Achsenstabilisierung Möglichkei
ten zur Bildung serialer Hartteilelemente (Wirbelkör- 
per).

a)

Abb. 3.18 Evolutionäre Entstehung des Axialskeletts: Querschnitte durch den Hinterkörper (a) und den Rumpf (b).
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3.3.3 Entwicklungen im vorderen Kör
perabschnitt

Der Querschnitt des Vorderkörpers ist gleich dem 
Rumpf etwa triangulär, wobei die Querschnittsdreiecke, 
nach vorn immer kleiner werdend, bis zur vom Achsen
stab gebildeten Körperspitze auslaufen. Die Quer
schnittsform wird prinzipiell über die gleichen Struktu
ren erzeugt, die auch den mittleren Körperabschnitt ver
spannen (Abb. 3.10 b). Im Gegensatz zum Rumpf befin
det sich zwischen dorsalem und ventralem Muskelanteil 
anstelle der Bauchcoelomkammer der zu einer Nahrung 
aufnehmenden und sortierenden Mundhöhle umgestal
tete, stark erweiterte, mit Ringmuskeln ausgestattete 
Nahrungsverarbeitungskanal mit seinen mit Ringmus
keln versehenen Abführkanälen. Diese liegen in serialer 
Weise in den interseptalen Lücken, die durch das Zu
sammentreffen der Myosepten und den jeweiligen 
ventrolateralen Längssepten gebildet werden. Die Ven

tralmuskulatur endet cranial mit der schlitzförmigen 
Mundöffnung. Unweit der Körperspitze verläuft sie, von 
dermalen Hartteilelementen gestützt, quer zur Längsach
se. Nach caudal verengt sich die Mundhöhle sehr stark, 
bevor sie im Übergangsbereich zum Rumpf auf die 
Bauchcoelomkammer trifft, wo sie dann in den Nah
rungsverarbeitungskanal mündet. Direkt ventral von die
ser Stelle befindet sich in einem im Längsschnitt dreiek- 
kigen Raum (Abb. 3.9) eine die Blutkreislaufpumpe ein
schließende Flüssigkeitskammer (Herzbeutel).

Die Mundhöhle ist als Flüssigkeitspumpe nutzbar, 
indem sie sich durch Kontraktion der sie umgebenden 
Ringmuskulatur verengen und durch den Zug der dor
salen und ventralen Körpermuskelanteile erweitern 
kann. Hierbei bildet das dermale Hartteilnetz ein Wi
derlager. Ein Wiedereinsaugen der ausgepreßten Flüs
sigkeit kann durch ein Ventil (z.B. Velum) am Eingang 
der Mundhöhle und je ein Ventil an den Ausgängen der 
Abführkanäle verhindert werden.

Abb. 3.19 Evolutionäre Entstehung der Kiemenspangen (Querschnitte durch den Vorderkörperbereich bei denen der zu einer 
Mundhöhle erweiterte Nahrungsverarbeitungskanal aus didaktischen Gründen nach vom herausgezogen dargestellt ist): Kon
struktion ohne (a) und mit Kiemenspangen (b).
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Da die serialen Flüssigkeitskammern des Hydro- 
skelettstadiums mit der Entwicklung des Nahrungsauf
nahmeapparates verdrängt wurden, liegen die Myotome 
in direktem Kontakt mit der Mundhöhle. In den einzel
nen, in einer Zickzacklinie verlaufenden Interseptalka- 
nälen, die durch das Aufeinandertreffen der serialen 
Myosepten und dem die Mundhöhle umhüllenden Sep
tum gebildet werden, können gegeneinander gewinkelte 
druckstabile Stäbe entstehen (Abb. 3.19). Da diese dem 
Mundraum direkt aufliegen, stehen sie in Verbindung 
mit dessen Ringmuskulatur. Bei einer Kontraktion dieser 
Muskulatur werden die Stäbe jedes einzelnen Intersep- 
talkanals stärker gegeneinander abgewinkelt, so daß sich 
der Mundraum verengt. Der so enggeführte Mundver- 
schluß-Auspreß-Mechanismus kann durch Umgruppie
rung der Ringmuskulatur zu an den Stäben direkt anset
zenden Muskelsträngen und die damit verbundene Nut
zung von Hebelkräften effektiviert werden (Abb. 3.20). 
Auch für den Mundöffnungs- bzw. Mundhöhlenerwei- 
tungsmechanismus können die interseptalen Stäbe als 
Hebel genutzt werden, da sowohl der dorsale als auch 
der ventrale Körpermuskelanteil mit diesen in direkter 
Verbindung steht.

b)

Abb. 3.20 Evolutionäre Entstehung des Kiefer-Kiemen-Ap- 
parates: Konstruktion mit einheitlichem Spangenapparat (a) 
und mit in Kiefer- und Kiementeil gegliedertem Spangenappa
rat (b). Erläuterungen siehe Text.

Durch das Auftreten des interseptal entstandenen, 
gegeneinander hebelnden Spangenapparates wird das 
dermale Hartteilnetz von seiner Funktion als Widerlager 
für die Muskulatur der Mundhöhlenmechanik befreit. 
Dermale Hartteile können in diesem Bereich, nun davon 
unabhängig, umgebaut, unter Umständen sogar abgebaut 
werden. Außerdem können die vordersten interseptalen

Spangen als Packapparat genutzt werden (Abb. 3.2, 
3.21). Die am Mundrand befindlichen dermalen Hart
teilelemente können sich in diesem Zusammenhang zu 
Festhalteeinrichtungen (Zähnen) umwandeln.

Eine weitere Option, die sich aus dem Vorhanden
sein des interseptalen Spangenapparates ergibt, ist die 
Möglichkeit, die Abführkanäle als Respirationsräume zu 
Kiementaschen zu erweitern und deren Öffnungen zu 
Kiemenspalten auszudehnen. Dies steht im Zusammen
hang mit einer Verlagerung der beiden Untereinheiten 
der Körpermuskulatur nach dorsal bzw. ventral. Bevor 
dies geschieht, kann eine lokale Verschmelzung von 
dermalen Hartteilen zur Bildung eines Kiemendeckels 
(Operculums) führen, der die Austrittsspalten unter sich 
birgt. Sind jedoch die dermalen Hartteile zu diesem 
Zeitpunkt schon in ihrer Größe reduziert, treten die 
Austrittsspalten offen zu Tage (realisiert bei den Chon- 
drichthyes). Auf der Basis der genannten Veränderungen 
entsteht also eine Differenzierung in einen überwiegend 
respiratorischen Teil und einen überwiegend nahrungs- 
aufnehmenden Teil. Letzterer kann sich durch die be
schriebene funktionelle Trennung problemlos zu einem 
Kieferapparat entwickeln.

Die strukturellen Transformationsmöglichkeiten des 
Vorderkörpers werden außer von den Bedingungen, die 
der Nahrungsaufnahmeapparat an ihn stellt, von den Lo
komotionserfordernissen bestimmt. Die Effektivierung 
des Schlängelantriebs sowie die Entwicklung einer 
breiten Auftriebsfläche führen, bezogen auf Biege bewe- 
gungen, zu einer Immobilisierung des Vorderkörpers, 
die evolutiv zunächst an der Körperspitze beginnt und 
dann sukzessive nach caudal fortschreitet. Auf dieser 
Basis kann es in bestimmten Bereichen zu großflächigen 
Verschmelzungen dermaler Hartteile kommen. Diese 
dürfen jedoch nicht den Mechanismus der Nahrungsauf
nahme behindern. Solange also die dermalen Hartteilele
mente für die Mundraummechanik gebraucht werden, 
können großflächige Verschmelzungen nur im dorsalen 
Teil des Vorderkörpers erfolgen. Dort besteht also die 
Möglichkeit der Bildung einer dermalen Schädelkapsel.

Da durch die Ruhigstellung des Vorderkörpers kei
ne oder nur sehr geringe Biegekräfte auf die darin be
findlichen Organe wirken, kann sich das Neuralrohr in 
diesem Bereich geradezu „aufblasen“. Durch diese mas
sive Vergrößerung wird es als zentrales Reizverarbei
tungssystem (Gehirn) nutzbar. Ebenfalls durch die Ru
higstellung können sich in den zahlreichen Interseptal- 
räumen des verspannenden Bindegewebsnetzes turges- 
zente Zellen bilden, die zu einer inneren Verfestigung 
führen (Knorpel). Da sich diese Strukturen aufgrund ih
res hydraulischen Aufbaus unabhängig von den Ver
spannungsstrukturen vergrößern, also wachsen können, 
ergeben sich neue konstruktive Optionen. Während vor 
dieser Entwicklung die Spitze des Achsenstabes zwangs
läufig den Körperanfang markierte, besteht nun die
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Möglichkeit, Strukturen zu bilden, die über diese hin
ausragen. Auf diese Weise kann sich eine Knorpelkapsel 
(Neurocranium) bilden, die das entstandene zentrale 
Reizverarbeitungssystem umhüllt. Ist das der Fall, er
halten die dermalen Elemente neue Freiheitsgrade. Im 
Extremfall, der bei Haien realisiert ist, können diese bis 
auf kleine Reste (Hautzähne) abgebaut werden.

Durch die beschriebene Ruhigstellung und den neu 
gewonnenen Wachstumsmechanismus erhält der Vor
derkörper, bezogen auf seine Transformationsfähigkeit, 
einen hohen Grad an Autonomie gegenüber den Ver
spannungsstrukturen des Gesamtkörpers. Die ursprüng
lich seriale Gliederung wird daher zunehmend ver
wischt. Die zunächst in den Längssepten hegenden 
Reizleitungen, die Chemorezeptoren der Körperspitze 
mit dem vorderen Neuralrohr verbinden, können, nach 
der Verfestigung des Vorderkörpers, an Größe zuneh
men und sich zu einem leistungsfähigen olfaktorischen 
Sinnesorgan differenzieren (Bulbi olfactorii). Ähnliches 
gilt für die Verbindungen zwischen den Lichtrezeptoren 
und dem entstehenden zentralen Reizverarbeitungssy
stem. Erst durch die Ruhigstellung ergibt sich die Mög
lichkeit, einen optischen Apparat zu entwickeln, der im 
Ergebnis durch das typische Wirbeltierauge repräsentiert 
wird.

3.3.4 Entwicklung der Gürtel

Mit dem Auftreten des interseptalen Spangenapparates 
und der damit verbundenen Entstehung einer Kiefer- 
Kiemen-Mechanik, die nicht mehr von der Beweglich
keit des dermalen Hartteilnetzes abhängig ist, ergeben 
sich nun auch im ventralen Körperbereich Möglichkei
ten dermaler Verfestigungen. Die Verschmelzung der
maler Elemente zu Kiemendeckeln wurde schon er
wähnt. Aber auch direkt caudal von diesen, im Über
gangsbereich zum Rumpf, können solche Verschmel
zungen stattfmden, die dann einen nach oben offenen U- 
förmigen dermalen Gürtel bilden (dermaler Schulter
gürtel, Abb. 3.20, 3.21). Dieser sollte dorsal nicht ge
schlossen sein, da sonst die Funktionstüchtigkeit der 
dort befindlichen dorsalen Muskulatur behindert würde, 
die, nach caudal bis in das Schwanzende reichend, An
triebsaufgaben erfüllt.

Die Entwicklung eines solchen Gürtels steht im Zu
sammenhang mit der Differenzierung der cranialen 
Ventralmuskulatur zu spezialisierten Kieferöffnern bzw. 
Mundraumerweiterern, so daß eine funktionelle Abglie
derung von der restlichen Ventralmuskulatur erfolgt. 
Diese Abgliederung kann sich aber nur dann ergeben, 
wenn das Verspannungsprinzip der Ventralmuskulatur 
einen Bruch seiner homogenen Segmentierung im Über
gangsbereich zum Vorderkörper mechanisch zuläßt.

Dies kann im genannten Übergangsbereich durch eine 
sich quer zur Längsachse entwickelnden Hartteilstruktur 
erfolgen, indem sie, medial mit der Verschmelzung von 
dermalen Elementen beginnend, sich sukzessive in late
raler Richtung ausbreitend, eine mechanische Trennung 
der beiden ventralen Körperabschnitte herbeiführt 
(3.21).

Abb. 3.21 Evolutionäre Entstehung des dermalen Schulter
gürtels und des Kiefer-Kiemen-Apparates (Vorderkörper von 
ventral): a) Gnathostomen-Vorläuferkonstruktion mit in die 
Ventralmuskulatur integrierten Kiemenspangen und gleich
mäßiger Beschuppung b) Gnathostomen-Konstruktion mit in 
einen Packapparat und einen Kiemenapparat differenzierten 
Spangen und mit heterogenen dermalen Hartteilen (Schuppen, 
Schultergürtelelemente und Schädelelemente).

Die fortschreitende Entwicklung dieses ventralen 
Querbalkens bietet zunehmend eine Ansatzstelle sowohl 
für die Muskulatur der Kiefer und Kiemen, als auch für 
die Ventralmuskulatur des Rumpfes. Durch die Aus
weitung der Kiementaschen und dem damit verbundenen 
Auseinanderweichen des dorsalen und des ventralen 
Teils der Körpermuskulatur, erweitert sich der vom 
Rumpf funktionell abgegliederte Bereich nach dorsal. 
Möglich wird diese Entwicklung durch eine nach dorsal 
fortschreitende Verschmelzung von dermalen Hartteil
elementen, die, von dem genannten ventralen Querbal
ken ausgehend, die mechanische Vorbedingung für eine 
solche Abgliederung schafft. Vom Rumpf erzeugte Zug
kräfte können über die so entstandene dermale Gürtel
struktur aufgenommen und damit vom Kiefer-Kiemen- 
Apparat ferngehalten werden. Der entstandene dermale 
Gürtel überbrückt demnach die mechanische Schwach
stelle zwischen Kopf und Rumpf. So erhält der viscerale 
Teil des Vorderkörpers einen hohen Grad an funktio
neller sowie transformativer Autonomie.
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Abb. 3.22 Evolutionäre Differenzierung der Brustflossen unter Zunahme der Flossenbeweglichkeit (linke Brustflosse von dor
sal): a) Segmental gegliederte Ausgangsflosse ohne Skelettelemente, b) Bildung gegliederter Skelettstäbe in den intersegmentalen 
Interseptalkanälen der Ausgangsflosse, c) Entstehung eines dermalen Kammes durch das Hinausschieben von Schuppenreihen 
über den distalen Flossenrand, d) Verengung der Flossenbasis durch Zusammenrücken der Skelettstäbe und Aufgabe der inter
segmentalen Positionierung. Ausdehnung der Basalelemente in caudocranialer Richtung, e) Umbildung der den distalen Flossen
kamm bildenden Schuppen zu dermalen Doppelstäben (Flossenstrahlen, Lepidotrichia). f) Flexibilisierung der Flossenhinter
kante durch proximale Verschmelzung und distale Verzweigung von Skelettstäben. Verschmelzung der Basalelemente zu einem 
einzigen, auf der Innenseite des dermalen Schultergürtels ansetzenden Elements (endoskelettales Schultergürtelelement), g) 
Weitere von caudal nach cranial fortschreitende Verengung der Flossenbasen und Flexibilisierung der Flossenhinterkante durch 
proximale Verschmelzung und distale Verzweigung von Skelettstäben.
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Es wurde schon erwähnt, daß die lateralen Längs- 
septen des Rumpfes nach cranial direkt vor der letzten 
Kiemenöffnung in die Körperhülle übergehen. Da sich 
an dieser Stelle der dermale Gürtel befindet, besteht also 
eine direkte Verbindung zwischen lateralen Längssepten 
und Gürtel (Abb. 3.17, 3.22). Die im Interseptalkanal 
des jeweiligen lateralen Längsseptenpaares liegenden 
basalen Hartteilelemente der Brustflossen kommen da
mit in Kontakt mit der Innenfläche des dermalen Gür
tels. An der Kontaktstelle können Teile der Basalstruk
tur aufgrund ihrer Wachstumsautonomie (Knorpel
wachstum) entlang der Grenze zwischen Kopf und 
Rumpf sowohl nach dorsal als auch nach ventral aus- 
wachsen, so daß im Extremfall ein interseptaler Gürtel 
(endoskelettaler Schultergürtel) entsteht. Dieser kann 
den dermalen Gürtel unter bestimmten Bedingungen 
völlig ersetzen.

3.3.5 Differenzierung der paarigen und 
unpaaren Flossen

Bei der Ausgangsbrustflosse stehen die interseptalen 
Stäbe in segmentaler Anordnung quer zur Körperlängs
achse (Abb. 3.17, 3.22 a), wobei sich die Flossenbewe
gungsmuskulatur, der Körpermuskulatur direkt auflie
gend, dorsal und ventral von diesen befindet (Abb. 3.23 
a). Sobald das dermale Hartteilnetz durch die Nutzung 
der interseptalen Stäbe als Flossenstützen von seiner ab
stützenden Funktion befreit wird, kann sich die Flosse 
als kraftschlüssige Untereinheit unabhängig von der 
Körpersegmentierung umgestalten. Daraus ergibt sich 
die Möglichkeit, die Kraftübertragung durch ein pallisa- 
denartiges Zusammenrücken der Flossenstützen zu ver
bessern, so daß sie als Widerlager für den dermalen 
Flossenkamm genutzt werden können (Abb. 3.22 c-d). 
Die Segmentzugehörigkeit der Flossenstützen wird da
mit aufgehoben. Als Verbesserung der Kraftübertragung 
ist auch die schon erwähnte Verschmelzung der Basal
elemente zu einer mit dem Schultergürtel kommunizie
renden, quer zu den Flossenstützen stehenden Basal
struktur zu verstehen. Durch die genannten Veränderun
gen erhält die Brustflosse eine höhere Beweglichkeit, 
die bei der Fortbewegung zur Steuerung genutzt werden 
kann. Dabei geht der größte Lenkeffekt aus hydrodyna
mischen Gründen von den Flossenhinterkanten aus.

Eine Verbesserung der Manövrierfähigkeit läßt sich 
daher vor allem durch eine Flexibilisierung der Hinter
kanten erreichen. Strukturell kann diese Flexibilisierung 
durch eine caudal beginnende und nach cranial fort
schreitende Verschmelzung basaler Teile der Flossen
stützen (Abb. 3.22 f, g), bei gleichzeitiger Cranialverla- 
gerung der Flossenbewegungsmuskulatur, vollzogen 
werden (Abb. 3.23 b). Die Flossenstützen liegen damit 
nicht mehr als parallel zueinander angeordnete, senk
recht zur Körperlängsachse stehende Stäbe vor, sondern

Abb. 3.23 Verengung der Brustflossenbasis und Umgestal
tung der Flossenmuskulatur: a) Ausgangsflosse mit segmental 
gegliederter und parallel zur Körperlängsachse verlaufender 
Flossenmuskulatur, b) Aufgabe der regelmäßigen Zuordnung 
zu den Körpersegmenten, c) Änderung des Faserverlaufs von 
einer caudocranialen in eine proximodistale Ausrichtung.

weisen vor allem im hinteren Flossenbereich in distaler 
Richtung Verzweigungen auf, so daß die distalen Enden 
nun nach caudolateral zeigen (Abb. 3.22 f, g). Die Flos
se läßt sich daraufhin in caudaler Richtung auf- und ab- 
biegen sowie in sich verwinden, was den Lenkeffekt 
drastisch verbessert. In diesem Zusammenhang verlagert 
sich die Flossenbewegungsmuskulatur, ihre Zugrichtung 
den veränderten Bedingungen angleichend, weiter nach 
cranial auf den Hinterrand und die Innenseite des der
malen Schultergürtels (Abb. 3.23 c). Dabei nutzt die 
Flossenbewegungsmuskulatur die durch das Auseinan
derweichen der dorsalen und ventralen Körpermuskula
tur entstandene keilförmige Lücke, die sich durch die 
Ausweitung der Kiementaschen des Vorderkörpers bis 
in den Bereich der Brustflossen ausdehnt.

Im Zuge der sukzessiven Verengung der proximalen 
Flossenstützen verkürzt sich auch die dazu quer stehen
de Basalstruktur (Abb. 3.22 f, g). Dies kann so weit ge
hen, daß sie nur noch als kleiner Vorsprung der Innen
seite des Schultergürtels aufsitzt und über eine kleine
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Gelenkfläche (Schultergelenk) den Kontakt zu den Flos
senstützen herstellt. Solange die Brustflossen als Auf
triebsorgane gebraucht werden, können sich zwar die 
Flossenstützen proximal verengen, die Flossen selbst 
müssen aber, ihrer Auftrieb erzeugenden Aufgabe ent
sprechend, zum Körper hin breit bleiben. Dadurch sind 
der Flexibilisierung der Brustflossen Grenzen gesetzt. 
Dazu kommt noch, daß eine Zunahme der Flossenbe
weglichkeit zwangsläufig mit einer Erhöhung der me
chanischen Freiheitsgrade verbunden ist, so daß der 
Aufwand, die Flossen unter Kontrolle zu halten, ent
sprechend ansteigt. Gerade für Flossen, die während der 
Fortbewegung ununterbrochen Auftrieb erzeugen müs
sen, scheint dieser zusätzliche Aufwand jedoch nicht ge
rechtfertigt, so daß sich ein struktureller Kompromiß 
zwischen nutzbringender Beweglichkeit und notwendi
ger Stabilität einstellt.

Abb. 3.24 Evolutionäre Entstehung des Beckens und Diffe
renzierung der Bauchflossen (Analregion von ventral): a) 
Ausgangskonstruktion mit intersegmental angeordneten Ske
lettstäben und Basalelementen, b) Caudocraniale Verlänge
rung der Basalelemente und Verschmelzung zu einem einzi
gen Element. Entstehung einer endoskelettalen Querbrücke in 
einem Interseptalkanal der Ventralmuskulatur. Verlagerung 
der Flossenmuskulatur und Veränderung der Flossenform.

Da die Bauchflossen nur in Zusammenarbeit mit 
den Brustflossen als Steuer nutzbar sind, entwickeln sie 
sich strukturell nur so weit, wie es durch die Differen
zierung der Brustflossen vorgegeben wird. Im Gegensatz 
zum Vorderkörper kann sich im Bereich der Bauchflos
sen kein Gürtel entwickeln, da dieser den Antriebserfor
dernissen im Wege stehen würde22 Die Flossenbewe
gungsmuskulatur kann zwar auch hier nach cranial wan
dern und entsprechend ihre Zugrichtung verändern, sie 
bleibt aber zu einem großen Teil der Körpermuskulatur 
aufliegen. Als skelettale Muskelansatzstellen können nur 
die beiden quer zu den Flossenstützen stehenden inter-

22 Bei Aufgabe des Schlängelantriebs kann es eventuell dazu 
kommen, wenn die Bauchflossen direkt zum Antrieb beitra
gen. Bei Fischen ist mir allerdings kein solcher Fall bekannt.

septalen Basalstrukturen genutzt werden. Weitere als 
Muskelansatzstellen nutzbare interseptale Hartteile kön
nen, da sie in der dorsalen Antriebsmuskulatur stören 
würden, ausschließlich im Bereich der Ventralmuskula
tur entstehen (Abb. 3.24). Dort besteht die Möglichkeit, 
entlang der jeweils zwischen zwei benachbarten Myo- 
septen liegenden Interseptalkanäle, einen senkrecht zur 
Körperlängsachse stehenden interseptalen Querbalken 
zu entwickeln, der die Ventralmuskulatur in Höhe der 
vorderen Flossenkante in ihrer ganzen Breite unter
bricht. Auf dieser Struktur findet der dorsale Teil der 
nach cranial gewanderten Flossenbewegungsmuskulatur 
eine skelettale Ansatzstelle.

Gleichzeitig mit den beschriebenen Differenzierun
gen der paarigen Flossen, des Schultergürtels und des 
Vorderkörpers ergibt sich eine Umgestaltung des verti
kalen Flossensaumes (Abb. 3.25). Möglich wird diese 
Entwicklung mit dem Auftreten interseptaler Stäbe und 
ihrer Nutzung als Flossenstützen. Aufgrund der durch 
die Entlastung des dermalen Hartteilnetzes erreichten 
Unabhängigkeit von den Körperverspannungsstrukturen 
können die Flossenstützen, wie im Fall der paarigen 
Flossen gezeigt, ihre segmentale Lage aufgebend zu
sammenrücken und damit die Kraftübertragung verbes
sern. Damit verbunden ist eine Verlagerung und Um
strukturierung der Flossenbewegungsmuskulatur. Aus 
diesem Zusammenhang ergibt sich die Möglichkeit, den 
vertikalen Flossensaum in einzelne, voneinander unab
hängige unpaare Flossen zu untergliedern, die damit 
auch in unterschiedlicher Weise genutzt werden können. 
Da der Antriebsbeitrag des Flossensaums nach caudal 
zunimmt, ergibt sich durch die Untergliederung eine 
funktionelle Aufteilung in einen überwiegend Vortrieb 
erzeugenden hinteren Flossenbereich (Caudalflosse) und 
einen vorwiegend zur Steuerung bzw. Stabilisierung ge
nutzten vorderen Abschnitt, der seinerseits wieder in 
einzelne Flossen mit verschieden Nutzungsaspekten un
terteilt sein kann. Es ist anzunehmen, daß, solange kein 
hydrostatisches Organ existiert, zur Erfüllung dieser 
Funktionen mindestens drei solcher Einzelflossen vor
handen sein müssen, zwei dorsale (1. u. 2. Dorsalflosse) 
und eine ventrale (Analflosse). Die vordere dorsale 
Flosse befindet sich dann über dem Rumpf und dient 
vermutlich überwiegend der Stabilisierung von Rollbe
wegungen um die Längsachse, während die hintere dor
sale Flosse und die ventrale Flosse, die sich beide caudal 
des Afters am Hinterkörper befinden, miteinander zu
sammenwirkend eher die Antriebsbewegung stabilisie
ren bzw. unterstützen. Entsprechend ihrer jeweiligen 
Nutzung können die genannten Flossen in unterschiedli
chem Grad flexibilisiert werden, indem sich, wie bei den 
paarigen Flossen gezeigt, die Flossenstützen, caudal be
ginnend, an ihrer Basis verengen, während sie sich in di
staler Richtung verzweigen (Abb. 3.22).
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a)

Abb. 3.25 Evolutionäre Entstehung und Differenzierung der unpaaren Flossen (von lateral): a) Ausgangskonstruktion mit dor
salem und ventralem Flossenidel, dessen Muskulatur eine segméntale Gliederung aufweist, b) Untergliederung des dorsalen 
Flossenkiels in zwei einzelne Kiele (Dorsalis u. epichordaler Schwanzflossenteil). Entstehung dermaler Kämme durch das distale 
Hinausschieben von Schuppenreihen über die Kiele, c) Weitere Untergliederung der Kiele in zwei Dorsalia, eine Analis und eine 
Caudalis. Beginnende Epizerkie der Caudalis und Vergrößerung des hypochordalen Teils. Auflösung der segmentalen Gliede
rung der Flossenmuskulatur. Beginnende Verengung der Flossenbasen der Dorsalia und der Analis. Umbildung der Schuppen 
der distalen Flossenkämme zu dermalen Doppelreihen (Flossenstrahlen, Lepidotrichia). d u. e) Weitere Verengung der Flossen
basen und zunehmende Epizerkie. Verlagerung des Verlaufs der Flossenmuskulatur von einer caudocranialen in eine proximodi- 
stale Ausrichtung.

Die sich am caudalen Ende des Flossensaumes dif
ferenzierende Antriebsflosse (Caudalflosse) besteht zu 
Anfang aus zwei Teilen, einem dorsalen und einem 
ventralen (Abb. 3.25 a). Bevor sich durch die Entste
hung der Flossenstützen die Möglichkeit ergibt, das 
dermale Hartteilnetz nach distal über den Flossenkiel

hinauszuschieben, bildet der Achsenstab das caudale 
Körperende, so daß die beiden Flossensaumteile völlig 
voneinander getrennt bleiben. Tritt jedoch die genannte 
Entwicklung ein, kann das dermale Hartteilnetz über das 
caudale Ende des Achsenstabes hinausragen (Abb. 3.25 
b), so daß die Antriebsfläche nach caudal und distal an
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Flexibilität zunimmt, was sich wiederum positiv auf die 
Kraftübertragung auswirkt. Breitet sich der dermale 
Saum im Zuge einer Vergrößerung der Antriebsfläche 
nach dorsal und ventral aus, erhöht sich auch in diese 
beiden Richtungen die Flexibilität. Die Kraftvektoren 
zeigen damit nicht nur nach caudal sondern auch nach 
dorsal und ventral. Das bedeutet, daß, wenn einer der 
beiden Flossenteile sich weiter als der andere nach distal 
ausdehnt, ein Kräfteungleichgewicht entsteht, welches 
zu einer Antriebsbewegung in Richtung des weniger fle
xiblen Teils führt. Dieser Zusammenhang läßt sich für 
eine Auftriebserzeugung im Hinterkörper nutzen, wenn 
der ventrale Antriebsflossenteil größer und flexibler ist 
als der dorsale (Abb. 3.25 b, c).

Mit den durch das Auftreten interseptaler Hartteile 
veränderten Verspannungsverhältnissen ergibt sich die 
Möglichkeit, den hinteren Körperabschnitt nach dorsal 
abzuwinkeln, so daß der größere und flexiblere ventrale 
Flossenteil in eine günstigere Position gerät (Abb. 3.25
c). Auf diese Weise untergliedert sich der ventrale Flos
senteil in einen oberen, durch den Achsenstab stabili
sierten Abschnitt und einen unteren, flexiblen Bereich 
(epizerke Schwanzflosse). Der dorsale Flossenteil liegt 
damit craniodorsal des nach oben gebogenen Achsen
stabendes und kann damit, da er nur noch wenig zur 
Fortbewegung beiträgt, reduziert werden (Abb. 3.25 d, 
e). Sobald die Segmentzugehörigkeit der Flossenstützen 
aufgegeben werden kann, besteht die Möglichkeit, deren 
Position und Richtung den Antriebs- und Auftriebser
fordernissen entsprechend zu verändern. So können die
se Zusammenrücken und ein Widerlager für den sich zu 
Doppelstäben differenzierenden dermalen Saum bilden. 
Durch die dorsale Abknickung des Körperendes verla
gern die Flossenstützen ihre ehemals senkrecht zur Kör
perlängsachse zeigende Ausrichtung in eine nach caudal 
weisende Position, wodurch sie nun über das Achsen
stabende hinausragen können.

3.4 Vorbedingungen für die 
Entstehung von Sarco- 
ptery gier-Konstruktionen

Der bis hierhin evoluierte Gnathostomen-Konstruktions- 
typ besitzt vielfältige konstruktive Realisierungsmög
lichkeiten, die schon während seiner Entstehung genutzt 
werden können. Der Körper ist jedoch zunächst generell 
gestreckt, wobei das Vorderteil breit und flach ist und 
zusammen mit den Brustflossen eine breite Auftriebsflä
che bildet. Das Hinterteil ist dagegen lateral abgeflacht 
und bildet zusammen mit der epizerken Schwanzflosse 
eine große Antriebsfläche. Die Fortbewegung kann zu
nächst nur durch horizontale Körperbiegungen, also 
durch die Aktion der Körperachse, erfolgen (axiale Fort
bewegung). Neben der epizerken Schwanzflosse existie

ren generell drei weitere unpaare Flossen: zwei dorsale, 
eine im Bereich des Rumpfes (1. Dorsale) und eine cau
dal des Rumpfes (2. Dorsale), sowie eine ventrale, die 
sich caudal des Afters (Anale) befindet. Diese Flossen 
können zur Stabilisierung und zum Manövrieren genutzt 
werden. Dasselbe gilt für die paarigen Flossen, die auf 
maximaler Distanz zueinander stehen, die Brustflossen 
direkt hinter dem Kopf und die Bauchflossen am Ende 
des Rumpfes dicht vor der Analöffnung. Alle Flossen 
besitzen ein interseptales, vielgliedriges Flossenskelett, 
das an der Basis, also proximal, verengt ist und sich 
nach distal verzweigt, so daß die Flossenhinterkante ge
genüber der Vorderkante beweglicher ist und Lenkbe
wegungen ausführen kann. Sowohl die Vielgliedrigkeit 
der Skelettelemente als auch deren Verzweigungsmuster 
können, je nach Gesamtkonstruktionstyp, in vielfältiger 
Weise strukturell verwirklicht sein. An den distalen En
den des Flossenskeletts setzen die als dicht nebeneinan
derstehende Doppelstäbe vorliegenden Flossenstrahlen 
an, die sich nach distal verzweigen und über ihre ge
samte Länge in einzelne Elemente untergliedert sind. 
Die an beiden Seiten des Flossenskeletts ansetzende 
Flossenmuskulatur ragt aus der Körperkontur heraus. 
Die Flossen sind, wie der Körper, zunächst generell von 
dermalen Hartteilen (Schuppen) bedeckt, die bis an die 
proximalen Enden der Flossenstrahlen reichen.

3.4.1 Transformationsmöglichkeiten 
mit hohem spezifischem Körper
gewicht

Das dermale Hartteilnetz bildet zusammen mit den sep- 
talen Verspannungsstrukturen und der Körpermuskula
tur eine hydraulische Antriebseinheit. Durch das ver
gleichsweise hohe Gewicht der für die Fortbewegung 
notwendigen Körperbeschuppung neigt die Konstruktion 
stark zum Absinken. Da die auf dem beschriebenen 
Konstruktionsniveau vorhandenen Auftriebsstrukturen 
von der Lokomotionsgeschwindigkeit abhängig sind, 
weil deren Wirkung mit sich verringernder Geschwin
digkeit abnimmt, ist es ein Problem, langsam zu 
schwimmen, ohne gleichzeitig abzusinken. Bis zu einem 
gewissen Grad kann dem Absinken bei sich verringern
der Lokomotionsgeschwindigkeit entgegengewirkt wer
den, indem der Anstellwinkel der Brustflossen durch die 
aktive Verstellung der durch die Verengung der Flos
senbasis beweglichen Flossenhinterkanten erhöht wird. 
Dies geht aber nur bis zu dem Punkt, an dem die lamina
re Umströmung der Brustflossen abreißt, und sich Tur
bulenzen bilden.

Eine Vergrößerung der als Tragfläche wirkenden 
Auftriebsstrukturen durch eine Verbreiterung und Ab
flachung des Vorderkörpers, bei gleichzeitiger Zunahme 
der Brustflossengröße, kann langsamere Lokomotions
geschwindigkeiten bei Aufrechterhaltung des Auftriebs
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ermöglichen. Diese strukturellen Veränderungen haben 
jedoch zur Konsequenz, daß die durch die Zunahme der 
Auftriebsfläche größer gewordene Körperoberfläche für 
erheblich mehr Reibung mit dem Medium sorgt. Dieser 
Umstand wirkt sich negativ auf die Lokomotionsöko
nomie bei hohen Fortbewegungsgeschwindigkeiten aus, 
da der Reibungswiderstand im Quadrat zur Geschwin
digkeit wächst. Der Fortbewegungsaufwand kann dem
nach erheblich reduziert werden, wenn die Körperober
fläche inklusive der Flossenoberfläche klein gehalten 
wird, und die Körperform eine möglichst laminare Um
strömung erlaubt. Dies ist bei der im Querschnitt kreis
runden Laminarspindel- oder Torpedoform mit kleinen 
Flossen der Fall. Bei dieser Körperform führt eine Ver
ringerung der Lokomotionsgeschwindigkeit schon bei 
noch vergleichsweise hohen Geschwindigkeiten zu Auf
triebsverlust. Auf dem beschriebenen Konstruktionsni
veau mit hohem spezifischem Körpergewicht stehen also 
strukturelle Veränderungen, die eine ökonomische 
schnelle Fortbewegung erlauben, in direktem Gegensatz 
zu denen, die eine ökonomische langsame Fortbewe
gung ermöglichen. Sie schließen sich daher gegenseitig 
konstruktiv aus.

Um besonders langsam schwimmen zu können, 
müssen die Tragflächen entsprechende Ausmaße an
nehmen. Da eine weitere Verbreiterung des Vorderkör
pers einschließlich der Brustflossen nicht ohne eine 
gleichzeitige Ausdehnung der genannten Strukturen 
nach caudal verwirklicht werden kann, geht diese Ent
wicklung auf Kosten der lateralen Beweglichkeit, was 
sich negativ auf den Antrieb auswirkt. Ein Ausweg aus 
diesem Dilemma ist, die Tragflächenvergrößerung an
stelle einer Verbreiterung des Vorderkörpers durch eine 
Verlängerung der Schnauzenspitze zu bewirken. Durch 
die Entwicklung eines solchen den Auftrieb sichernden 
sowie stabilisierenden Rostrums bleibt der axiale An
trieb unbeeinflußt. Eine andere Möglichkeit, dem Di
lemma zu entgehen, besteht in einem Wechsel des An
triebssystems, denn bei einer zunehmenden Brustflos
senverbreiterung werden diese mehr und mehr als An
trieb nutzbar, indem sie undulierende Bewegungen aus
führen. Der durch die Brustflossenverbreiterung zuneh
mend behinderte Axialantrieb kann schließlich zu Gun
sten eines paraxialen Antriebs aufgegeben werden. Die 
Rückentwicklung zu einem Axialantrieb ist dann jedoch 
ausgeschlossen. Umgekehrt besteht aber auf der Basis 
einer Konstruktion mit einem Rostrum als Auftriebs
struktur die Möglichkeit, dieses sukzessive zu Gunsten 
eines undulierenden Brustflossenpaares wieder zu redu
zieren und damit zu einem Paraxialantrieb überzugehen. 
Alternativ ist der Übergang zu einem paraxialen Antrieb 
auf der Basis einer mit Rostrum ausgestatteten Kon
struktion auch durch eine Umwandlung der Brustflosse 
zu Unterwasserflügeln denkbar.

3.4.2 Verringerung des spezifischen 
Körpergewichts durch Abbau be
stimmter Strukturen

Bei allen bisher dargestellten Transformationsmöglich
keiten wurde aufgrund des schweren dermalen Hartteil
netzes von einem im Vergleich zum Lokomotionsmedi
um hohen spezifischen Körpergewicht ausgegangen, auf 
dessen Basis sich die beschriebenen Transformations
möglichkeiten ergeben können. Ein gänzlich anderer 
Weg, der Problematik des Absinkens zu entgehen, be
steht in der Verringerung des spezifischen Körperge
wichts. Da der Körper aus Strukturen unterschiedlicher 
Dichte besteht, kann dies grundsätzlich auf zwei ver
schiedene Weisen realisiert werden. Zum einen können 
solche Körperstrukturen, die eine hohe Dichte aufwei
sen, abgebaut werden, zum anderen können Strukturen 
mit geringer Dichte eingebaut werden. Im technischen 
Sinne entspricht das erste einem Abwerfen von Ballast, 
während das zweite einem Zuführen von Auftriebsmittel 
gleichkommt. Beides kann jedoch auch gleichzeitig 
stattfinden.

Eine Möglichkeit, Ballast abzuwerfen, besteht in der 
Reduktion des schweren dermalen Hartteilnetzes. Dies 
kann jedoch nur dann erfolgen, wenn zuvor konstruktive 
Veränderungen im myoseptalen Verspannungsprinzip 
stattgefunden haben, die das dermale Hartteilnetz von 
seiner mechanischen Aufgabe als bis dahin notwendiges 
Teil der Antriebseinheit befreien. Da über diese Zu
sammenhänge nach wie vor zu wenig bekannt ist, kön
nen die genauen Bedingungen für eine derartige Trans
formation nicht angegeben werden. Vermutlich ist es 
aber notwendig, daß die Myosepten in einem sehr fla
chen Winkel auf das den Körper umhüllende periphere 
Septum treffen, so daß die bei der Lokomotion auftre
tenden myoseptalen Zugkräfte kontinuierlich tangential 
in die Körperhülle übergeleitet werden. Die mechani
sche Bedeutung der dermalen Hartteile wird damit wir
kungslos. Wenn die Antriebskräfte auf diese Weise 
übertragen werden, steht die Körperhülle immer als 
Ganzes unter Zugspannung, wodurch der gesamte Kör
per bei der Fortbewegung unter Druck gerät. Damit aber 
ein derartig pralles Antriebssystem entstehen kann, muß 
das myoseptale Verspannungsprinzip einen entspre
chend komplexen Aufbau aufweisen, der die bei der 
Fortbewegung auftretenden Formveränderungen der 
Myotome so zuläßt, daß sie sich bei der Kontraktion 
nicht gegenseitig behindern. Die genauen Zusammen
hänge sind dabei, wie gesagt, bislang unverstanden. Klar 
ist, daß ein derartig verspanntes Antriebssystem die 
transformativen Variationsmöglichkeiten der Körper
form stark begrenzt.

Als Maßnahme der Gewichtsreduzierung kann ne
ben dem Abbau des dermalen Hartteilnetzes auch eine 
Reduktion interseptaler Knochenelemente erfolgen. Die
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se können aber auch durch Hartteile geringerer Dichte, 
z.B. Knorpel, ersetzt werden. Auch hierbei sind die kon
struktiven Zusammenhänge noch zu unverstanden, um 
Aussagen über die Bedingungen einer solchen Trans
formation formulieren zu können.

3.4.3 Verringerung des spezifischen 
Körpergewichts durch Auftriebs
körper

Ein völlig anderer Weg, das spezifische Körpergewicht 
zu verringern, besteht, wie erwähnt, in der Entwicklung 
von Auftriebsmitteln. In Frage kommen vor allem Fette,

a) b)

Öle und Gase. Diese können, je nach Konstruktion, vom 
Körper selbst produziert oder von außen aufgenommen 
werden. In beiden Fällen gibt es verschiedene struktu
relle Realisierungsmöglichkeiten. In jedem Fall aber 
muß gewährleistet sein, daß der Vektor der Auftriebs
kraft möglichst durch den Körperschwerpunkt verläuft, 
da sonst ein Drehmoment auftreten würde, das den Kör
per aus seiner waagerechten Position bringen würde. Die 
Lage eines oder mehrerer Auftriebskörper ist daher kei
nesfalls beliebig. Unter Beachtung dessen lassen sich die 
verschiedenen Entwicklungsmöglichkeiten auf der Basis 
der jeweiligen Ausgangskonstruktion rekonstruieren. 
Hier soll jedoch nur der Weg verfolgt werden, der zur 
Entstehung von luftgefüllten Auftriebskörpern führt.

c) d)

Abb. 3.26 Evolutionäre Entstehung von als Auftriebskörper nutzbaren, paarigen Luftsäcken (von dorsal): a) Ausgangskonstruk
tion bei der Luft im Schlundraum eingelagert wird, b) Caudoventrale Ausstülpung von paarigen Aussackungen in die Bauchcoe- 
lomkammer. c) Vergrößerung der Ausstülpungen zu Luftsäcken, d) Verschmelzung der beiden Öffnungen zu einem gemeinsa
men Luftkanal. Weitere Erläuterungen siehe Text.
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Luft kann von einer Gnathostomen-Konstruktion an 
der Wasseroberfläche durch die Mundöffnung aufge
nommen und dann verschieden genutzt werden. Eine 
Nutzungsmöglichkeit besteht in der schon erwähnten 
Verwendung als Auftriebsmittel, eine andere in der Auf
nahme von für den Stoffwechsel notwendigem Sauer
stoff, der im Wasser in weitaus geringeren Mengen vor
kommt als in der Luft. Wozu auch immer Luft von der 
Konstruktion genutzt wird, einmal aufgenommen er
zeugt sie unausweichlich Auftrieb. Es ist also auch bei 
der Rekonstruktion einer respiratorischen Nutzung zu 
beachten, daß nur in bestimmten Körperbereichen Luft 
eingelagert werden kann, ohne ein unerwünschtes 
Drehmoment zu erzeugen. Umgekehrt darf eine Nutzung 
als Auftriebsmittel nicht den physiologischen Notwen
digkeiten im Wege stehen. Grundsätzlich besteht die 
Möglichkeit der Einlagerung von Luft im gesamten 
Nahrungsverarbeitungskanal sowie in dessen Abführka
nälen, also im Mundraum, in den Kiementaschen und im 
Darm. Die räumliche Begrenzung erstreckt sich dem
nach von der Mundöffnung bis zum caudalen Ende der 
Bauchcoelomkammer. Alle Strukturen sind gut durch
blutet, was einer respiratorischen Nutzung nicht entge
gensteht. In welchem Bereich und in welcher Menge 
Luft innerhalb der genannten Organe ohne negative Fol
gen eingelagert werden kann, hängt von den Eigen
schaften der jeweiligen Konstruktion ab, also vom Kör
perschwerpunkt, der Struktur der betreffenden Organe 
und von der physiologischen Integrierbarkeit.

Auf dem beschriebenen Konstruktionsniveau ist die 
Luftmenge, die aufgenommen werden kann, ohne daß 
negative Folgen für die Fortbewegung und/oder die 
Nahrungs Verarbeitung auftreten, sicherlich begrenzt. 
Überschüssige Luft kann jedoch bis zum Verschwinden 
der negativen Auswirkungen wieder ausgeführt werden. 
Die verbleibende Luft kann dann genutzt werden. Wird 
eine geeignete Luftmenge aufgenommen, gerät sie zu
nächst in den Mundraum, wo sie an die höchste Stelle 
des Munddaches steigt, die sich direkt vor dem 
Schlundverschluß befindet. Dort kann sie verbleiben 
oder verschluckt werden, wodurch sie dann in den Darm 
gelangt. Eine andere Möglichkeit besteht in der Umlei
tung in die beiden Kiementaschen, wo die Luft an die 
höchste Stelle des jeweiligen Kiementaschendaches 
steigt und dort gehalten werden kann. Bei dieser Mög
lichkeit müssen sich, um ein Drehmoment um die Kör
perlängsachse zu vermeiden, in beiden Kiementaschen 
etwa gleich große Luftmengen befinden. Dies ist leicht 
zu verwirklichen, indem soviel Luft durch die Kiemen 
geleitet wird, bis der obere Teil der Kiementaschen 
"überläuft" und der Überschuß durch die Kiemenöff
nungen nach außen perlt. Da sich der Körperschwer
punkt auf dem bisherigen Konstruktionsniveau durch 
den schweren Schädel etwa im Schultergürtelbereich be
findet, sind sowohl die Kiementaschen als auch das

Munddach günstige Bereiche für eine Lufteinlagerung. 
Dasselbe gilt für verschluckte Luft, sofern sie im vorder
sten Darmabschnitt gehalten werden kann. Dies ist ge
währleistet, da der Darm vom Schlundverschluß zu
nächst absteigt, und die Luft an der höchsten Stelle ver
bleibt. Die craniale Position der Lufteinlagerung ist auch 
deswegen günstig, weil sich der Darm hier in der Medi
anebene befindet, und somit auch kein Drehmoment um 
die Längsachse erzeugt wird. In allen drei Fällen besteht 
die Option einer respiratorischen Nutzung.

Eine Ausweitung der luftgefüllten Bereiche führt bei 
den verschiedenen Einlagerungsorten zu jeweils einem 
anderen Ergebnis. Im Fall der Kiementaschen ist eine 
Erweiterung nur in die Bauchcoelomkammer hinein 
denkbar, vorausgesetzt das Verspannungsprinzip läßt 
einen entsprechenden Durchbruch zu. Die Aussackun
gen würden dann dorsal des Darmes beiderseits des me
dianen Septums liegen und mit getrennten Ausführgän
gen in die jeweilige Kiementasche münden. Bei einer 
Lufteinlagerung in der Mundhöhle kann eine Aussak- 
kung ebenfalls nur in die Bauchcoelomkammer erfolgen 
(Abb. 3.26). Da sich in der Medianebene der Schlund 
befindet, kann ein Durchtritt in die Bauchcoelomkam
mer nur beiderseits ventrolateral von diesem erfolgen. 
Auf diese Weise entstehen paarige Aussackungen, die 
zunächst ventral des Darmes beiderseits des medianen 
Septums liegen. Die beiden Ausführgänge münden in 
diesem Stadium einzeln in den Schlundbereich. Durch 
die unmittelbare Nähe der beiden Mündungen zueinan
der kann es sekundär zu einer Verschmelzung zu einer 
gemeinsamen Mündung kommen. Die ventrale Lage der 
sich entwickelnden Luftkammern kann bei einer weite
ren Ausweitung nach caudal nicht beibehalten werden, 
da hierzu Verankerungsstrukturen am Boden der Bauch
coelomkammer vorhanden sein müßten, die ein Abhe
ben der luftgefüllten Kammern verhindern könnten. Wä
re dies aber der Fall, würde die Konstruktion durch die 
zu weit ventral vom Schwerpunkt liegenden, als Auf
triebskörper wirkenden Kammern bäuchlings gedreht 
werden. Beides kommt auf dem gegebenen Konstrukti
onsniveau nicht in Frage. Der caudale Teil der Luft
kammern kann damit nur dorsal des Darms beiderseits 
des medianen Septums liegen. Im dritten Fall, einer 
Lufteinlagerung direkt caudal des Schlundverschlusses, 
würde eine unpaare Aussackung entstehen (Abb. 3.27). 
Da eine in dem betreffenden Darmabschnitt festgehalte
ne Luftblase zwangsläufig nach oben drückt, würde eine 
lokale Ausbeulung nur nach dorsal, also im Darmdach, 
Sinn machen. Durch die interseptale (retroperitoneale) 
Lage des Darmes kann eine Aussackung zwangsläufig 
nur zwischen die beiden Lagen des medianen Septums 
erfolgen. Die so entstandene unpaare Luftkammer liegt 
somit dorsal des Darmes und ventral der dorsalen Aorta 
innerhalb des medianen Septums.
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Abb. 3.27 Evolutionäre Entstehung eines als Auftriebskörper nutzbaren, unpaaren Luftsackes (von dorsal): a) Ausgangskon
struktion bei der Luft im Vorderdarm eingelagert wird, b) Dorsale Ausstülpung einer Aussackung in das mediane Bauchcoe- 
lomseptum. c u. d) Vergrößerung der Ausstülpung zu einem dorsal des Darmes im medianen Bauchcoelomseptum befindlichen 
Luftsack. Weitere Erläuterungen siehe Text.

Die auf die drei verschiedenen Weisen entstandenen 
Luftkammem können sowohl respiratorisch als auch als 
Auftriebskörper genutzt werden. Da in jedem Fall eine 
Verbindung zur Außenwelt besteht, kann die Füllmenge 
und damit auch die Auftriebswirkung variiert und auf 
die jeweils gegebenen Erfordernisse abgestimmt wer
den. Zur Füllung ist es allerdings notwendig, an die 
Wasseroberfläche zu gelangen.

3.4.4 Transformationsmöglichkeiten 
mit Auftriebskörpern

Mit der Entwicklung von Auftriebskörpern ergeben sich 
zahlreiche neue strukturelle Transformationsmöglich
keiten, die zwar als konstruktive Potenz Vorlagen, bis
lang aber nicht realisierbar waren. Ohne Auftriebskörper 
kann die Konstruktion nur dann ohne abzusinken lang

sam schwimmen, wenn der Körper so gestaltet ist, daß 
er bei der Fortbewegung Auftrieb erzeugt. Damit ist, 
aufgrund der geschilderten Zusammenhänge zwischen 
Körperform und Lokomotion, die Zahl der nutzbaren 
Körperformen beschränkt. Mit dem Auftreten von das 
Absinken verhindernden Auftriebskörpern ändert sich 
die Situation drastisch. Die Fähigkeit zur langsamen 
Fortbewegung, ohne dabei abzusinken, hängt nun nicht 
mehr von der Körperform ab, wodurch sich diese in 
vielfältiger Weise verändern kann. Davon ist auch der 
Kopf betroffen, dem durch seine nun geringere Einbin
dung in das Lokomotionssystem neue strukturelle Trans
formationsmöglichkeiten offenstehen. Die Epizerkie der 
Schwanzflosse kann prinzipiell aufgegeben werden, wo
durch neue Flossenformen möglich werden. Ebenfalls ist 
eine Verbesserung der schnellen Dauerlokomotionslei
stung, z.B. über eine Entwicklung zur Laminarspindel
form, nicht mehr mit einer Verschlechterung der Fähig
keit zur langsamen Fortbewegung verbunden.
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Allgemein ergibt sich mit dem Vorhandensein eines 
hydrostatischen Organs die Möglichkeit, im Wasser 
schwebend zu stehen, ja sogar rückwärts zu schwimmen. 
Wendemanöver werden auf engstem Raum möglich. 
Damit ergibt sich die evolutive Option, die Manövrier
fähigkeit in einer vorher nicht realisierbaren Weise zu 
optimieren. In diesem Zusammenhang können die paari
gen Flossen, von ihrer Auftriebsfunktion befreit, größere 
Beweglichkeit erlangen. So wird die Fähigkeit der bei
den Flossenpaare, sich gegenseitig als Hebelanker zu 
nutzen, verbessert. Die Bauchflossen können sogar, die
sen Hebelarm verkürzend, entlang der Grenze zwischen 
Ventral- und Dorsalmuskulatur nach cranial bis in un
mittelbare Nähe der Bauchflossen wandern. Ebenfalls 
können nun auch die vertikalen Flossen in weitaus grö
ßerem Maße Manövrieraufgaben übernehmen, indem sie 
nun die Möglichkeit haben, hohe Beweglichkeit zu er
langen und/oder ihre Position zu verlagern.

Mit zunehmender Beweglichkeit der Flossen kön
nen diese auch als Antriebsorgane genutzt werden. Da
mit entstehen neue Möglichkeiten paraxialer Antriebs
formen. Die Realisierungsmöglichkeiten sind hierbei 
vielfältig. Während vor dem Auftreten von Auftriebs
körpern nur die Brustflossen als paraxiale Antriebsorga
ne entstehen konnten, besteht nun die Möglichkeit, auch 
vertikale Flossen entsprechend zu transformieren. Eine 
solche Umstrukturierung kann je nach konstruktiver 
Vorbedingung an einer, mehreren oder an allen vertika
len Flossen gleichzeitig erfolgen, davon ist auch die 
Schwanzflosse nicht ausgenommen. Beim paraxialen 
Unterwasserflug müssen im Gegensatz zur Undulation 
grundsätzlich mindestens zwei Flossen als Paar Zusam
menwirken. Für die paarigen Flossen ist diese Bedin
gung immer erfüllt, für die vertikalen Flossen nur dann, 
wenn mindestens eine dorsale Flosse senkrecht über ei
ner ventralen steht, und sie damit ein vertikales Flossen
paar bilden (zum Begriff des vertikalen Flossenpaares 
siehe WAHLERT 1968). Wieviele Flossenpaare sich in 
welcher Form zu einem Unterwasserflügel transformie
ren können, hängt von der jeweiligen Vorkonstruktion 
ab. Dementsprechend sind verschiedene strukturelle 
Realisierungsmöglichkeiten eines Unterwasserflügels 
denkbar.

Generell sind paraxiale Antriebssysteme sehr öko
nomisch, da bei ihnen nur geringe Massen bewegt wer
den müssen, wenig innere Reibung auftritt und skelettale 
Hebelmechanismen genutzt werden können. Sie eignen 
sich damit besonders für Dauerfortbewegung bei ver
gleichsweise niedrigen Lokomotionsgeschwindigkeiten. 
Axiale Antriebe sind dagegen aufgrund ihrer hohen in
neren Reibung und der großen bewegten Massen we
sentlich aufwendiger, jedoch durch die mächtige Kör
permuskulatur, bezogen auf Schnelligkeit, effektiver. Da 
sich die beiden Antriebssysteme für unterschiedliche, ja 
sogar gegensätzliche Fortbewegungszwecke eignen, 
können sie, ihre Aufgaben teilend, in verschiedene evo
lutionäre Richtungen ökonomisiert werden. Diese Auf
gabentrennung erweitert in hohem Maße die Fortbewe
gungsmöglichkeiten. Wie zuvor schon erläutert, kann, 
solange ausschließlich der axiale Antrieb nutzbar ist, 
Beschleunigungsleistung und langsame Dauerlokomoti
on nicht gleichzeitig verbessert werden, da strukturelle 
Veränderungen, die sich positiv auf die eine Fortbewe
gungsform auswirken, für die andere von Nachteil sind 
und vice versa. Dieser konstruktive Widerspruch wird 
durch die Entwicklung eines paraxialen Antriebssystems 
wesentlich verringert.

Mit dem Auftreten paraxialer Antriebsorgane erhöht 
sich die Zahl der realisierbaren Körperformen drastisch. 
So werden extrem kurze, aber auch hochrückige Formen 
möglich, der Rumpf kann sogar völlig versteift werden 
und damit seine Antriebsfunktion verlieren, Körperan
hänge können gebildet werden. Außerdem besteht die 
Möglichkeit, Fortbewegungsformen zu entwickeln, bei 
denen sich die Körperachse nicht mehr in der horizon
talen Ebene befindet, sondern im Extremfall senkrecht 
zu dieser steht (z.B. Seepferdchen). Durch die Immobi
lisierung des Rumpfes ergeben sich auch für den Kopf 
Transformationsoptionen, die, bezogen auf den Nah
rungsaufnahmeapparat, neue evolutionäre Wege eröff
nen. Die genannten konstruktiven Möglichkeiten, die 
letztlich durch die Entwicklung von Auftriebskörpern 
ausgelöst werden können, sind außerordentlich vielfäl
tig. Unermeßlich ist daher die Zahl der rekonstruierba
ren Konstruktionstypen und deren evolutionären Ent
wicklungswege. Verfolgt werden soll hier nur der Weg, 
der zu Sarcopterygier-Konstruktionen führt.
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Kapitel 4

Die Sarcopterygier-Konstruktionen und ihre 
Entstehung

Der Begriff „Sarcopterygii“ geht auf RÖMER (1955) zu
rück. Er umfaßt die Gruppe der Crossopterygii HUXLEY, 
1861 und der Dipnoi MÜLLER, 1844. Röm er  schlug 
diese Bezeichnung vor, um damit den alten Begriff 
„Choanichthyes“ (RÖMER 1937) bzw. „Choanata“ 
(SÄVE-SÖDERBERGH 1933, 1934) abzulösen, der seiner 
Meinung nach nicht adäquat sein kann, da zu dieser 
Kategorie auch choanenlose Formen gezählt werden. 
Die Bezeichnung „Sarcopterygii“ bezieht sich auf die 
weit auf das Flossenendoskelett reichende Muskulatur 
der paarigen Flossen. Damit stellt Röm er  die „fleisch- 
flossigen“ Sarcopterygier (fleshy-finned fishes) den 
„strahlenflossigen“ Actinopterygiern (ray-finned fishes) 
begrifflich gegenüber. Dabei wird jedoch übergangen, 
daß die Flossenmuskulatur auch bei den Polypteriformes 
(Brachiopterygii) und bei den Chondrichthyes weit auf 
das Endoskelett der paarigen Flossen reicht. Dies wird 
auch von STARCK (1978, S. 103) kritisiert, der die Zu
sammenfassung von Crossopterygiern und Dipnoern 
nicht akzeptiert. Tatsächlich ist die ROMERsche Defini
tion sehr schwammig. Man muß schon von der Einzig
artigkeit der Sarcopterygier als natürliche Gruppe über
zeugt sein, um die Definition akzeptieren zu können. 
Dennoch hat sich der Begriff der Sarcopterygii in zahl
reichen Lehrbüchern und Standardwerken durchgesetzt 
(z.B. VOROBYEVA & OBRUCHEV 1964, M iles 1977, 
G rzimek 1980, Czihak et al. 1981, Y ou n g  1981, 
W alker 1987, H ildebrand  1988, C arroll  1988, 
1993, Pough  et al. 1989, Chaline 1990, Storch  & 
W elsch  1991, B enton  1993 a, M oyle & Cech 1996). 
Hierbei werden die Sarcopterygii im allgemeinen als 
Unterklasse der Osteichthyes aufgefaßt.

SCHULTZE (1986, S. 39) definiert die Kategorie der 
Sarcopterygii über folgende Merkmale: „Dipnoans are 
osteichthyans, and are the sister group of crossoptery- 
gians (actinistians, onychodontiforms, porolepiforms,

osteolepiforms, and including tetrapods). They share 
with crossopterygians the following derived features: 
anocleithrum, connection between the preopercular and 
infraorbital sensory lines, true enamel on teeth, cosmine, 
sclerotic ring with more than four plates, submandibular 
series, archipterygium, and process of endochondral bo
ne formation. These features characterize the sarco- 
pterygians (crossopterygians and dipnoans), whereas the 
intracranial joint, double headed hymandibula, and three 
extrascapulae are synapomorphies of crossopterygians“ 
Auch wenn bei dieser Definition die Tetrapoden taxo- 
nomisch in die Kategorie der Sarcopterygii fallen, wer
den selbst von SCHULTZE (1993) in „The Fossil Record 
2“ unter dem Begriff nur die von ihm als „piscine Sar
copterygier“ bezeichneten Formen im Rahmen der Oste
ichthyes, unter Ausschluß der Tetrapoden, aufgeführt.

Über die Zusammenfassung der Crossopterygii und 
Dipnoi in eine gemeinsame systematische Einheit be
steht keineswegs Einigkeit. So gab und gibt es immer 
wieder Gegner dieser Kategorie. So schreibt BERG 
(1958, S. 81): „RÖMER und andere Autoren sind ge
neigt, die Crossopterygii und Dipnoi als Choanichthyes 
zusammenzufassen und den Actinopterygii gegenüber
zustellen. Die Ähnlichkeiten zwischen den Crossoptery
gii und Dipnoi beruhen jedoch auf einer Konvergenz“ 
Dazu auch LEHMAN (1966, S. 244): „On peut évidem
ment réunir les Dipneustes et les Crossoptérygiens sensu 
stricto sous l'appellation de Sarcopterygii (Poissons à 
nageoires charnues par opposition aux Actinopterygii; 
Römer, 1955) mais ce terme masque le fait que, d'après 
nos connaissances actuelles, les Dipneustes et les Cros
soptérygiens même les plus archaïques sont déjà très 
différents“ Oder auch JARVIK (1980 a, S. 428): „The 
term Sarcopterygii is just as inadequate as the term Cho
anichthyes and because it, moreover, is both un
necessary and misleading it is to be rejected“ Aufgrund
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der genannten Kritikpunkte findet der Begriff in zahlrei
chen Lehrbüchern keine Verwendung (z.B. GRASSE 
1958, M o y -T hom as & M iles 1971, Starck  1978, 
M üller 1985, Fiedler 1991).

Genauso unterschiedlich gehandhabt wie die Zu
sammenfassung der Crossopterygii und Dipnoi ist auch 
die Frage, ob letztere beiden Kategorien, vor allem die 
der Crossopterygii, sinnvoll sind. Verschieden sind auch 
die Meinungen, welche Formengruppen zu den Cros
sopterygii bzw. Dipnoi gezählt werden und welchen ta- 
xonomischen Rang diese besitzen. Unsicher ist hier vor 
allem die Stellung der Onychodontidae (Onychodonti- 
formes, Struniiformes). Die unter diesem Begriff zusam
mengefaßten Formen besitzen nach JESSEN (1966 a, b) 
keine „Fleischflossen“, und ihre Zuordnung zu den 
Crossopterygiern beruht letztlich auf dem Besitz eines 
Intracranialgelenkes, einem Merkmal, das auch bei 
Nicht-Crossopterygiern auftritt. Dazu schreibt Jarvik  
(1980 a, S. 203): „The reason why these three groups 
[Porolepiformes, Osteolepiformes, Coelacanthiformes], 
and a fourth, the Struniiformes (including the family 
Onychodontidae), which has been added after 1942 
(Jessen, 1966, 1967), hitherto have generally been clas
sified as crossopterygians is that they have an intracrani

al joint. However, during the last few years it has be
come increasingly clear that this joint is a primitive cha
racter and because classification is to be based on shared 
specialisations the term Crossopterygii has been rejected 
as have also the terms Rhipidistia and Actinistia (Jarvik, 
1972).“ Es stellt sich hier also die Frage, ob es sinnvoll 
ist, die Onychodontiden (Struniiformes) in die Kategorie 
der Sarcopterygii respektive Crossopterygii zu stellen 
bzw. an der Kategorie der Crossopterygii festzuhalten. 
Zu ähnlichen Konsequenzen wie Jarvik  gelangen auf 
jeweils unterschiedlicher Grundlage auch R osen  et al. 
(1981), Chang  (1991) und A hlberg  (1991 a), die 
ebenfalls nicht nur die Kategorie der Crossopterygii, 
sondern auch die der Rhipidistii auflösen. Da sich die 
uneinheitliche taxonomische Zuordnung bis auf das Fa
milienniveau fortsetzt, ist oft schwer nachvollziehbar, 
welche Organismen unter der jeweiligen Kategorie ver
standen werden. Als extremes Beispiel kann hier die 
Familie der Rhizodontidae angesehen werden, in der bei 
JARVIK (1980 a) völlig andere Fossilien als bei AN
DREWS & WESTOLL (1970 b) zusammengefaßt werden. 
Insgesamt haben sich die Bezeichnungen und Kategori
sierungen für die als „Sarcopterygier“ bezeichneten For
men seit dem 19. Jahrhundert immer wieder geändert, so 
daß es zahlreiche Synonyme bis in die höchsten taxo-

Liste 4.1 *

Dipnoiformes Cloutier. 1993 (in Schultze):
Diabolepididae Schultze, 1993: Diabolepis Chang & Yu, 1984 (1987)
Uranolophidae Miles, 1977: Uranolophus Denison, 1968
Dipnorhynchidae Berg, 1940: Dipnorhynchus Jaekel, 1927, Speonesydrion Campbell & Barwick, 1983
Dipteridae Owen, 1846: Dipterus Sedgwick & Murchison, 1829, Pentlandia Watson & D a y , 1916, Rhinodipterus Gross,
1956, Chirodipterus GROSS, 1933
Rhynchodipteridae Berg, 1940: Rhynchodipterus Save-Soderbergh, 1937, Soederberghia Lehman, 1955, Griphognathus 
G r o s s , 1956
Gnathorhizidae Miles, 1977: Gnathorhiza Cope, 1883, Monongahela Lund, 1970 
Ctenodontidae Woodward, 1891: Ctenodus Agassiz, 1838, Tranodis Thomson, 1965
Sagenodontidae Romer, 1966: Sagenodus Owen, 1867, Straitonia Thomson, 1965, Megapleuron Gaudry, 1881, Procerato- 
das Romer & Smith, 1934
Phaneropleuridae Huxley, 1861: Phaneropleuron Huxley, 1859, Scaumenacia Traquair, 1893
Fleurantiidae Berg, 1940: Fleurantia Graham-Smith & Westoll, 1937, Jarvikia Lehman, 1955, Oervigia Lehman, 1955, 
Andreyevichthys KRUPINA, 1987
Uronemidae Traquair, 1890: Ganopristodus Traquair, 1881 
Conchopomidae Berg, 1940: Conchopoma Kner, 1868
Ceratodontidae Gill, 1872: Ceratodus Agassiz, 1838, Gosfordia Woodward, 1890, Neoceratodus Castelnau, 1876, Asia-
toceratodus Vorobyeva, 1967, Paraceratodus Lehman et al„ 1959
Lepidosirenidae Bonaparte, 1841: Lepidosiren Fitzinger, 1837, Protopterus Owen, 1839

Porolepiformes Jarvik. 1942:
Porolepididae Berg, 1940: Porolepis Woodward, 1891, Heimenia 0 rvig, 1969
Holoptychiidae Owen 1860: Glyptolepis Agassiz, 1841, Holoptychius Agassiz, 1839, Qitebecius Schultze, 1973, Lacco- 
gnathus Gross, 1941
Powichthyidae Jessen, 1980: Powichthys JESSEN, 1975 
Youngolepididae Gardiner, 1984: Youngolepis Chang & Yu, 1981
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Osteolepiformes Jarvik, 1942:
Canowindridae Young et al., 1992: C a n o w in d r a  Thomson, 1973, B e e la r o n g ia  Long, 1987, K o h a r a le p is  YOUNG et al., 1992 
Megalichthyidae Vorobyeva, 1977: M e g a l ic h th y s  Agassiz in Hibbert, 1835, E c to s te o r h a c h is  Cope, 1880, M a h a la le p is  

Young et al., 1992, M e g is to le p is  Obruchev, 1955, L o h s a n ia  Thomson & Vaughn, 1968
Tristichopteridae Cope, 1889: E u s th e n o p te r o n  Whiteaves, 1881, T r is t ic h o p te r u s  Egerton, 1861, E u s th e n o d o n  Jarvik, 1952, 
P la ty c e p h a l ic h th y s  Vorobyeva-Lochina, 1959, H y n e r ia  Thomson, 1968, J a r v ik in ia  Vorobyeva, 1977, S p o n d ic h th y s  Jarvik 
1985, M a r s d e n ic h th y s  Long, 1985, M a d a g e r ia  Johanson & Ahlberg, 1997, C a b o n n ic h th y s  Ahlberg & Johanson 1997 
Osteolepididae Cope, 1889: O s te o le p is  Agassiz, 1835, T h u rs iu s  Traquair, 1888, L a tv iu s  Jarvik, 1948, C a ll is t io p te r u s  

Thomson & Hahn, 1968, G o g o n a s u s  Long, 1985, G y r o p ty c h iu s  McCoy, 1848, G ly p to p o m u s  Agassiz, 1844, K e n ic h th y s  

Chang & Zhu, 1993, C h r y s o le p is  Lebedev, 1983 
Rhizodopsidae Berg, 1940: R h iz o d o p s is  Young, 1866
Rhizodontidae Traquair, 1881: S tr e p s o d u s  Young, 1866, R h iz o d u s  Owen, 1840, S c r e b in o d u s  Andrews, 1985, S a u r ip te r u s  

Hall, 1843, B a r a m e d a  Long, 1989, N o to r h iz o d o n  Young et al., 1992
Elpistostegidae Römer, 1947: P a n d e r ic h th y s  Gross, 1941, E lp is to s te g e  Westoll, 1938, O b r u c h e v ic h th y s  Vorobyeva, 1977 

Coelacanthiformes Jarvik. 1942:
Miguashaiidae Schultze, 1993: M ig u a s h a ia  Schultze, 1973
Diplocercidae Stensiö, 1922: D ip lo c e r c id e s  Stensiö, 1922, S y n a p to ty lu s  Echols, 1963
Hadronectoridae Lund & Lund, 1984: H a d r o n e c to r  Lund & Lund, 1984, P o ly o s te o r h y n c h u s  Lund & Lund, 1984 
Rhabdodermatidae Berg, 1955: R h a b d o d e r m a  Reis, 1888, C o e la c a n th o p s i s  Traquair, 1901, C a r id o s u c to r  Lund & Lund, 
1984
Laugiidae Berg, 1940: L a u g ia  Stensiö, 1932, C o c c o d e r m a  Quenstedt, 1858, P iv e te a u ia  Lehman, 1952 
Whiteiidae Schultze, 1993: W h ite ia  Moy-Thomas, 1935
Coelacanthidae Agassiz, 1844: C o e la c a n th u s  Agassiz, 1839, H e p ta n e m a  Bellotti, 1857, D ip lu r u s  Newberry, 1878, U n d in a  

Münster, 1834, L ib y s  Münster, 1842, M a w s o n ia  Woodward, 1907 (in Mawson & Woodward), M a c r o p o m o id e s  

Woodward, 1942, A x e lr o d ic h th y s  Maisey, 1986, L a tim e r ia  Smith, 1939, H o lo p h a g u s  Egerton, 1861, M a c r o p o m a  Agassiz, 
1835, Heptanema Bellotti, 1857, T ic in e p o m u s  Rieppel, 1980
incertae sedis: H a in b e r g ia  Schweizer, 1966, L o c h m o c e r u s  Lund & Lund, 1984, A lle n y p te r u s  Melton, 1969 

Struniiformes Jessen, 1966:
Onychodontidae Woodward, 1891: O n y c h o d u s  Newberry, 1857, S tr u n iu s  Jessen, 1966, G r o s s iu s  Schultze, 1973 *

* Die Zusammenstellung der Familien und die Zuordnung der Gattungen orientiert sich überwiegend an Schultze (1993). Nicht übernommen 
wurden die Familien Neoceratodontidae SCHULTZE, 1993, Mawsonidae SCHULTZE, 1993 und Latimeriidae Berg, 1940, während die Familien 
Fleurantiidae Berg, 1940, Powichthyidae Jessen, 1980 und Megalichthyidae Vorobyeva, 1977 sensu Young et al. (1991) hinzugefügt wur
den. U ronem us Agassiz, 1844 ist nach Schultze (1992) präokkupiert und wurde durch G anopristodu s Traquair, 1881 ersetzt.

nomischen Ebenen gibt. Bis heute existiert keine ein
heitliche Handhabung (siehe dazu z.B. HUXLEY 1861, 
W o odw ard  1891, Goodrich  1909, 1930, A bel  1919, 
Römer 1937, 1945, 1955, 1966, M o y -Thom as 1939, 
BERG 1940, 1955, JARVIK 1942, 1972, 1980 a, Tr ew a- 
VAS et al. 1955, ÄRAMBOURG 1958, VOROBYEVA & 
O bruchev  1964, T hom son  1962, 1967 b, 1969, Leh
m a n  1966, Jessen  1966 a, b, A n d rew s & W estoll 
1970 b, M o y -Thom as & M iles 1971, A n d r ew s  1973, 
W orobjew a  1975 b, M iles 1977, Rosen  et al. 1981, 
Gardiner  1984, S chultze 1986, 1993, C hang  1991, 
A hlberg  1991 a, Cloutier & Forey  1991, M oyle  & 
Cech 1996).

Trotz dieser unterschiedlichen Kategorisierungen 
wird heute unter dem Begriff der Sarcopterygii allge
mein eine einheitliche Auswahl von Fischformen ver
standen, bei der die Onychodontidae unabhängig ihrer

unsicheren taxonomischen Stellung eingeschlossen wer
den. Aufgrund dieser allgemeinen Übereinkunft im ge
genwärtigen Wissenschaftsbetrieb wird in dieser Arbeit 
an dem Sarcopterygier-Begriff als Sammelbegriff für ei
ne ganz bestimmte Auswahl von Fischformen, im Sinne 
der „piscinen Sarcopterygier“ SCHULTZEs, festgehalten. 
Auf diese Weise soll die Kommunikation, ungeachtet 
der taxonomischen Berechtigung des Begriffes, erleich
tert werden, Aussagen über verwandtschaftliche Bezie
hungen oder eine etwaige Monophylie sind damit nicht 
verbunden. Der Begriff findet hier Verwendung, weil er 
einheitlich und daher unmißverständlich gebraucht wird, 
unabhängig von der Zuordnung der einzelnen Formen 
innerhalb dieser Gruppe und unabhängig von deren ta
xonomischen Rang. Damit ist die Zuordnung der hier in 
Betracht gezogenen Formenauswahl besser gewährlei
stet. Das gleiche gilt für die Begriffe Dipnoi (Lungen
fische) und Crossopterygii (Quastenflosser). Auch sie
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sollen hier nur nominal verwendet werden. Zur Sortie
rung der Sarcopterygii nach Formtypen wird hier in 
Anlehnung an die unten erstellten Konstruktionstypen 
folgende Terminologie verwendet (Liste 4.1): Dipnoi- 
formes CLOUTIER, 1993 (in S c h u l t z e ), Porolepiformes 
JARVIK, 1942, Coelacanthiformes JARVIK, 1942, Strunii- 
formes JESSEN, 1966 und Osteolepiformes JARVIK, 

1942.

4.1 Bestandsaufnahme
Zur Durchführung einer Konstruktionsanalyse der ver
schiedenen Sarcopterygierformen wurden sowohl alle 
rezenten Arten berücksichtigt, als auch solche fossile 
Formen, deren Erhaltungszustand eine Konstruktions
analyse des Lokomotionsapparates zuläßt. Formen, bei 
denen bislang kein Reste des Postcranialskeletts bekannt 
sind oder über die mir keine Informationen zugänglich 
waren, wurden nicht berücksichtigt. Zur leichteren Ori
entierung für die Leser wurden die verwendeten Gattun
gen in Liste 4.1 den entsprechenden Familien taxono- 
misch zugeordnet. Diese Zuordnung ist jedoch nicht 
Grundlage für die Konstruktionsanalyse, sie dient einzig 
der Erleichterung der Kommunikation. Es wurde ver
sucht, möglichst viele Formen, von denen zumindest 
Teile des Postcranialskeletts bekannt sind, in die Unter
suchung mit einzubeziehen. Eine tabellarische Zusam
menfassung der bis 1986 bekannten fossilen Lungen-

Fischarten und eine stichwortartige Dokumentation ihres 
Erhaltungszustands findet sich bei MARSHALL (1986). 
Über die fossilen Coelacanthiformes existiert von CLOU
TIER &  FOREY (1991) eine ebenfalls tabellarische Zu
sammenfassung. Umfangreiche zusammenfassende Dar
stellungen zum Postcranialskelett der Osteolepiformes 
und Porolepiformes finden sich vor allem bei ANDREWS 
&  WESTOLL (1970 a, b) und Ja r v ik  (1948). Nutzbare 
Farbfotos gut erhaltener Stücke finden sich bei FRICK- 
HINGER (1991) und LONG (1995).

Um einen Überblick von der Formenvielfalt der 
Sarcopterygier zu geben, wurden schematische Habitus- 
Zeichnungen von charakteristischen Formen erstellt 
(Abb. 4.3, 4.8). Die Grundlage hierfür bildeten im Fall 
der rezenten Arten Lebendbeobachtungen in Aquarien 
und/oder Filmaufnahmen, während im Fall der fossilen 
Formen möglichst komplett erhaltene Exemplare (Ori
ginalmaterial, Fotos und Zeichnungen) sowie glaubhafte 
Rekonstruktionen verwendet wurden. Zur Darstellung 
der zu Grunde liegenden Datenbasis werden alle in Be
tracht gezogenen fossilen Arten in Liste 4.2 aufgelistet. 
Dabei stehen Literaturzitate von Arbeiten, in denen sich 
nutzbare Abbildungen finden, in Klammern hinter dem 
Namen des Beschreibers. Wenn kein Literaturzitat folgt, 
beziehen sich die beigefügten Angaben auf die Abbil
dungen der Originalbeschreibung. Die Arten, bei denen 
auch Originalmaterial zugrunde lag, sind mit einem 
Stern (*) gekennzeichnet.

Liste 4.2 Berücksichtigte fossile Arten

D ip te r u s  v a le n c ie n n e s i*  Sedgwick & Murchison, 1829 (Forster-Cooper 1937, Fig. 1, Ahlberg & Trewin 1995 Fig. 8, 9), 
R h in o d ip te ru s  s p e c . (FRICKHINGER 1991, S. 984), R h in o d ip te r u s  u lr ic h i 0RVIG, 1961 (PI. 1), P e n t la n d ia  m a c r o p te r u s  (TRA- 
QUAIR, 1888) (FRICKHINGER 1991, S. 983), U r a n o lo p h u s  w y o m in g e n s is  Denison, 1968 (FRICKHINGER 199123, S. 977, Long 
1993, Fig. 7 a), G r ip h o g n a th u s  s c u lp ta  Schultze, 1969 (Abb. 31, Pridmore & Barwick 1993, Fig. 18), R h y n c h o d ip te r u s  e lg i-  

n en sis  Säve-Söderbergh, 1937 (Fig. 1-3), P h a n e r o p le u r o n  a n d e r s o n i  Huxley, 1861 (Frickhinger 1991, S. 986), F le u r a n tia  

d e n tic u la ta  Graham-Smith & WESTOLL, 1937 (Fig. 1, PI. 1, CLOUTIER 1996 a, Fig. 7 B), S c a u m e n a c ia  c u r ta *  (Whiteaves, 
1881) (Jarvik 1980 a, Fig. 336 B, Cloutier 1996 a, Fig. 7 A), Barwickia downunda Long, 1992 (Long 1993, Fig. 7 c), G a n o -  

p r is to d u s  lo b a tu s  (Agassiz, 1844) (Frickhinger 1991, S. 99024), C o n c h o p o m a  e d e s i  Denison, 1969 (Fig. 103, 107, Schultze 
1975 a, Abb. 11), C o n c h o p o m a  g a d if o r m e *  Kner, 1868 (PI. 1, WEITZEL 1926, Fig. 3, 29, SCHULTZE 1975 a, PI. 3, 4), C te n o d u s  

ta r d u s  Fritsch, 1888 (Frickhinger 1991, S. 988), S a g e n o d u s  c o p e a n u s  WiLLiSTON, 1899 (Chorn & Schultze 1988, Fig. 2), 
M e g a p le u r o n  z a n g e r l i , Schultze, 1977 (Fig. 3, 7, 9), A s ia to c e r a to d u s  s h a r o v i  Vorobyeva, 1967 (S. 105), P a r a c e r a to d u s  g e r -  

m a in i* Lehman et al., 1959 (Frickhinger 1991, S. 993), G o s fo r d ia  tn m c a ta  Woodward, 1890 (Ritchie 1981, Fig. 1, 2 B), 
O s te o le p is  m a c r o le p id o d u s *  Agassiz, 1835 (Woodward 1891, PI. 13/1, Jarvik 1948, Fig. 26, PI. 7-11), O s te o le p is  p a n d e r i*  

Jarvik, 1948 (Fig. 56, PI. 15, 16, Andrews & Westoll 1970 b, Fig. 5), T h u rs iu s  m o y - th o m a s i Jarvik, 1948 (Fig. 64, PI. 21), 
T h u rs iu s  p h o l id o tu s  Traquair, 1888 (Woodward 1891, PI. 13/2, 13/3, Jarvik 1948, Fig. 70, PI. 24, 25), T h u rs iu s  m a c r o le p i-  

d o tu s *  (Sedgwick & Murchison, 1829) (Jarvik 1948, Fig. 61, PI. 18), L a tv iu s  n ig e r  Jessen, 1973 (Abb. 2 A, PI. 19-23), C a ll i-  

s t io p te r u s  c la p p i  (Römer, 1942) (Thomson & Hahn 1968, Fig. 12, 13, PI. 4 Schultze 1973, Abb. 5, PI. 34/3), S te r r o p te r y g io n  

b r a n d e i Thomson, 1972 (Fig. 1, 2), M e g a lic h th y s  h ib b e r t i*  Agassiz in Hibbert, 1835 (Woodward 1891, PI. 13/4, Wellburn 
1900), E c to s te o r h a c h is  n it id u s  Cope, 1880 (Thomson 1975, Fig. 35, 36), R h iz o d o p s is  s a u r o id e s *  (Williamson, 1837) 
(Andrews & Westoll 1970 b, Thomson & Hahn 1968, Fig. 15), G y r o p ty c h iu s  a g a s s i z i*  (Traill, 1841) (Jarvik 1948, Fig. 76,

23 Die in Frickhinger (1991) abgebildete Rekonstruktion von U r a n o lo p h u s  stammt nicht wie dort angegeben von Watson & 
Gill 1923. Das Fossil war zu dieser Zeit nicht einmal geborgen. Woher die Rekonstruktion ursprünglich stammt, konnte bislang 
nicht ermittelt werden.
24 Bei Frickhinger (1991) U ro n e m u s  lo b a tu s  Agassiz, 1844.
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PI. 27, 28, 33), Gyroptychius dolichotatus Jarvik 1985 (Fig. 20), Glyptopomus kinnairdi (Huxley, 1859) (Jarvik 1950 c, Fig. 
7, PI. 8, 9/1), Eusthenopteron foordi*  Whiteaves, 1881 (Gregory & Raven 1941, Fig. 9, 10, Jarvik 1980 a, Fig. 71, 72), Tri- 
stichopterus alatus* Egerton, 1861 (Frickhinger 1991, S. 972), Mandageria fa iifaxi Johanson & Ahlberg, 1997 (Fig. 22, 23 
b), Cabonnichthys burnsi AHLBERG &  JOHANSON, 1997 (Fig. 3, 15), Panderichthys rhombolepis (GROSS, 1930) (VOROBYEVA &  

Schultze 1991, Fig. 19), Strepsodus anculonamensis* Andrews, 1985 (Fig. 1, 2,), Canowindra grossi THOMSON, 1973 (Fig. 1, 
PI. 35), Koharalepis jarviki Young et al., 1992 (Fig. 13, 14), Holoptychius jarviki. Cloutier & Schultze 1996 (Fig. 1, 0 rvig 
1957, Fig. 1 K25, Jarvik 1972, Fig. 4, 6 B, 59, Jarvik 1980 a, Fig. 176), Glyptolepis paucidens* (Agassiz, 1841) (Andrews & 
Westoll 1970 b, Fig. 23, Ahlberg 1989, Fig. 1), Glyptolepis groenlandica Jarvik, 1972 (PI. 1), Glyptolepis leptopterus* 
Agassiz, 1844 (Woodward 1891, PI. 11/2), Quebecius quebecensis (Whiteaves, 1889) (Schultze 1973, Abb. 1 b, PI. 31/1, 
Schultze & Arsenault 1987, Fig. 1, 926), Porolepis brevis Jarvik, 1942 (Frickhinger 1991, S. 964), Laccognathus panderi 
Gross, 1941 (Vorobyeva 1980, Fig. 4-6), Strunius walten  Jessen, 1966 (Abb. 7, PI. 13), Rhabdoderma elegans* Newberry, 
1856 (Woodward 1891, PI. 227, Forey 1981, Fig. 9), Rhabdoderma ardrossense* Moy-Thomas, 1937 (PI. 1), Rhabdoderma 
huxleyi (Traquair, 1881) (Woodward 1891, PI. I28), Coelacanthus granulatus Agassiz, 1839 (Moy-Thomas & Westoll 
1935, Fig. 1), Ticinepomis peyeri Rieppel, 1980, Diplurus newarki (Bryant, 1934) (PI. 5, Schaeffer 1941 a, Fig. 1, 229, 
Schaeffer 1952, Fig. 9, PI. 5), Diplurus longicaudatus Newberry, 1878 (Schaeffer 1948, Fig. 1), Laugia groenlandica 
Stensiö, 1932 (Fig. 21, PI. 1-8), Piveteauia madagascariensis Lehman, 1952 (Fig. 16, PI. 3/3), Miguashaia bureaui Schultze, 
1973 (Abb. 1 a, PI. 31/2, Cloutier 1996 b, Fig. 1, 2), Allenypterus montanus* Melton, 1969 (Fig. 7, 8, PI. 1, 2, Lund & Lund 
1984, Fig. 4, Long 1995, Fig. 183/184), Lochmocerus aciculiodontus Lund & Lund, 1984 (Fig. 5), Hadronector donbairdi* 
Lund & Lund, 1984 (Fig. 2), Polyosteorhynchus simplex Lund & Lund, 1984 (Fig. 3), Caridosuctor populosum* Lund & 
Lund, 1984 (Fig. 1), Axelrodichthys araripensis* Maisey, 1986 (Fig. 12-16, Maisey, 1991 a, S. 303-305, 308), Mawsonia gigas 
Woodward, 1907 (in Mawson & Woodward 1907, Carvalho 1982, PI. 8, Martill 1993, PI. 17/1), Coccoderma suevicum* 
Quenstedt, 1858 (Frickhinger 1994, Abb. 49930), Libys superbus Zittel, 1887 (Frickhinger 1994, Abb. 501), Heptanema 
willemoesi Vetter, 1881 (Müller 1985, Abb. 502, Frickhinger 1994, Abb. 501 A31), Macropomoides orientalis Woodward, 
1942 (Forey 1991, Fig. 4 b), Macropoma lewesiensis (Mantell, 1822) (Woodward 1909, Fig. 49, PI. 36/132), Whiteia 
woodwardi* Moy-Thomas, 1935 (Lehman 1952, Fig. 13, PI. 5), Undina penicillata* Münster, 1834 (Frickhinger 1991, S. 
961, Frickhinger 1994, Abb. 50033), Undina purbeckensis Woodward, 1916 (PI. 4), Holophagus gulo Egerton, 1861 
(Woodward 1891, Fig. 5334), Holophagus sp. (Maisey 1991 a, S. 312), Hainbergia granulata Schweizer, 1966 (Fig. 1, PI. 
1/ 1).

25 Bei 0RVIG (1957) Holoptychius sp. indet., aff.? quebecensis (Whiteaves, 1889), bei Jarvik 1972, 1980 a Holoptychius sp..
26 Bei Schultze, (1973) Quebecius williamsi Schultze, 1973.
27 Bei Woodward (1891) Coelacanthus elegans Newberry, 1856.
28 Bei Woodward (1891) Coelacanthus huxleyi Traquair, 1881.
29 Bei Bryant (1934) Coelacanthus newarki, bei Schaeffer (1941 b) Osteopleurus newarki (Bryant 1934).
30 Bei Frickinger (1994) Coccoderma nudum Reis, 1888.
31 Bei Müller (1985) Holophagus willemoesi, bei Frickhinger (1994) Macropoma willemoesi (Vetter, 1881).
32 Bei Woodward (1909) Macropoma mantelli Agassiz, 1835.
33 Bei Frickhinger (1991) Holophagus penicillatus Egerton, 1861.
34 Bei Woodward (1891) Undina gulo (Egerton, 1861).
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4.2 Konstruktionsanalyse
Auf der Basis der mir zur Verfügung stehenden Infor
mationen (Originalmaterial + Literatur) wurden fünf 
Konstruktionstypen festgelegt, die sich meistens in wei
tere Formtypen untergliedern lassen: dipnoider Kon
struktionstyp, rhipidistiider Konstruktionstyp, porolepi- 
dider Konstruktionstyp, actinistiider Konstruktionstyp, 
onychodontider Konstruktionstyp.

4.2.1 Dipnoider Konstruktionstyp

Der dipnoiforme Konstruktionstyp (Abb. 4.3 a-1, 4.1) 
unterscheiden sich von den anderen Sarcopterygiern vor 
allem durch die Schädelkonstruktion. Das Schädeldach 
ist nicht wie bei den anderen Konstruktionstypen in ei
nen anterioren und einen posterioren Abschnitt unter
gliedert. Es zeigt ein einzigartiges, nur in dieser Gruppe 
auftretendes Verknöcherungsmuster. Ein Pinealforamen 
liegt, abgesehen von Diabolepis, nicht vor. Nach innen 
geöffnete Nasengänge (Choanen) sind vorhanden. Mit 
Ausnahme von Diabolepis (CARROLL 1988, 1993) ist 
der Schädel bei allen Dipnoern akinetisch35 und die Kie
ferkonfiguration ist vom autosynstylen Typ (STARCK 
1979, THOMSON 1969). Kennzeichnend für das Gebiß 
ist die aus massiven Zahnplatten bestehende Gaumen- 
und Mundbodenbezahnung sowie die gegenüber den an
deren Sarcopterygiern fehlende Kieferrandbezahnung. 
Wahrscheinlich war die Kieferschließmuskulatur der 
fossilen Formen wie bei den rezenten Formen extrem 
massiv ausgebildet, da sie aufgrund der generell dorsal 
offenen Adduktorenkammern weiträumig am Schädel 
angreifen konnte (MILES 1977, CAMPBELL & BARWICK 
1986, SCHULTZE 1992). Durch die akinetische und daher 
feste Verbindung des Palatoquadratums mit dem Neu- 
rocranium, besteht ein unnachgiebiges Widerlager für 
die kräftige Adduktorenmuskulatur. So können im Zu
sammenwirken mit den im Gaumen und Mundboden be
findlichen Zahnplatten entsprechend hohe Kaudrücke 
aufgebracht werden, die sich zum Zerquetschen, Zer- 
scheren bzw. Zerraspeln hartschaliger Nahrung eignen. 
Die Ernährung kann damit entsprechend den rezenten 
Formen generell als überwiegend durophag angenom
men werden.

Innerhalb der Dipnoiformes lassen sich nach CAMP
BELL & B arwick (1983, 1986, 1990) zwei grundsätz
lich verschiedene Formen der Kiefermechanik unter
scheiden, der dentikuläre (denticulated type) und der 
nicht-dentikuläre Typ (tooth-plated type). Beim denti-

Nach Lehmann & Westoll (1952) ist der Schädel von 
Dipnorhynchus in eine divisio cranialis anterior und eine divi- 
sio cranialis posterior untergliedert, die ein Intracranialgelenk 
vermuten lassen. Die beiden Schädelteile seien jedoch nicht 
gegeneinander beweglich.

kulären Typ, der bei langschnauzigen Formen wie Gri- 
phognathus, Rhynchodipterus und Soederberghia vor
liegt und rezent nicht mehr realisiert ist, bestehen die 
Zahnplatten aus vielen kleinen Zähnchen, die beim le
benden Tier regelmäßig abgestoßen und wieder ersetzt 
wurden. Durch Vor- und Zurückbewegungen des Unter
kiefers konnte die Nahrung zwischen den rauhen Zahn
platten unter hohem Kaudruck zerraspelt werden. Im 
Gegensatz dazu ist das Kiefergelenk des nicht- 
dentikulären Typs mechanisch so enggeführt, daß nur 
Quetsch- bzw. Scherbewegungen ausgeführt werden 
können. Hier bestehen die Zahnplatten aus wenigen gro
ßen Zähnen, die an ihrer Basis permanent wachsen und 
nicht gewechselt werden. Diese, für kurzschnauzige 
Formen wie Speonesydrion, Chirodipterus, Scaume- 
nacia u.v.a. charakteristische Kiefermechanik, kommt 
bei allen rezenten Arten vor (BEMIS & LAUDER 1986, 
B emis 1986, Cam pbell  & B arwick  1986).

Abb. 4.1 Dipnoider Konstruktionstyp.

Von den rezenten Lungenfischformen (Lepidosiren, 
Protopterus u. Neoceratodus) ist auch die Weichteilana
tomie bekannt (B ischoff 1840, Klein 1864, G ünther 
1871, HUMPHRY 1872 a, b, AYERS 1885). Die paarigen 
Flossen befinden sich bei allen Formen generell auf ma
ximaler Distanz zueinander, das heißt, die Bauchflossen 
befinden sich am Ende der Bauchhöhle kurz vor dem 
After. Brust- und Bauchflossen sind bei den einzelnen 
Formen generell gleich gestaltet. Das komplette Paar- 
flossen-Endoskelett ist nur von den rezenten Lungen
fischformen bekannt. Endoskelettreste von Brust- und 
Bauchflossen sind meines Wissens nur bei Conchopoma 
gadiforme (Abb. 4.15 c, 4.16 c) und in neuerer Zeit auch 
von Dipterus valenciennesi (Abb. 4.15 d) bekannt. Au
ßerdem verweist AHLBERG (1989) auf eine Erhaltung 
von Endoskelettresten einer Bauchflosse von Fleuran- 
tia36 (siehe unten: fleurantiider Formtyp). Die Flossen
strahlen und die Flossenschuppen sind sehr häufig er
halten, so daß die äußere Form oft gut erkennbar ist. Die 
Paarflossenform ist mit Ausnahme des lepidosireniden 
Formtyps generell lanzettlich. Die äußere Gestalt deutet 36

36 Bei Ahlberg (1989) Scaumenacia.

77



darauf hin, daß das Flossenendoskelett ähnlich aufge
baut war wie das von dem rezenten Neoceratodus for- 
steri KREFFT, 1870. Der dermale Schultergürtel ist bei 
den frühen fossilen Formen massiv und nur teilweise 
oder gar nicht in den Körper versenkt, während er im 
Fall der späten fossilen Formen und bei den rezenten 
Arten völlig versenkt ist.

Das Endoskelett der unpaaren Flossen ist unter den 
fossilen Formen von vielen Repräsentanten des neo- 
ceratodiden Formtyps sowie von Fleurantia (Abb. 4.4 a,
4.5 a, 4.6 a), Scaumenacia (GOODRICH 1904, PI. 35/4, 
CLOUTIER 1996 a, Fig. 7 A) und Dipterus (Abb. 4.4 b,
4.5 c, 4.6 c) bekannt. Die unpaare Beflossung liegt ent
weder als ununterbrochener Flossensaum vor, der dorsal 
etwa in der Rumpfmitte beginnt und ventral bis in den 
Bereich des Afters reicht, oder sie besteht aus getrennten 
Flossen, zwei Dorsalia, einer Analis und einer asymme
trisch epizerken Caudalis. Die Flossenstrahlen sind bei 
der überwiegenden Mehrheit der fossilen Formen knö
chern und entsprechen Lepidotrichae, wogegen sie bei 
allen rezenten Formen einen fädigen Aufbau aufweisen 
(Ctenotrichae). Basale Scuta an den Flossenbasen sind 
nicht vorhanden. Die Beschuppung besteht bei nahezu 
allen Formen aus Cycloidschuppen ohne Cosmin. 
Rhomboidschuppen mit Cosmin sind bislang nur von 
Umnolophus bekannt. Die Chorda dorsalis ist bei den 
rezenten Arten und auch bei vielen fossilen Formen 
nicht eingeschnürt. Ihr sitzen dorsal und ventral zahlrei
che Wirbelelemente auf. Häufig liegt das Axialskelett 
aber auch als verknöcherte Wirbelsäule aus amphicoelen 
Vollwirbeln vor. Rippenkörbe, wie sie sich bei den re
zenten und vielen fossilen Formen finden, waren wahr
scheinlich generell vorhanden. Lungen sind von allen 
rezenten Dipnoi bekannt (BURGGREN & JOHANSEN 
1986). Die Körpergestalt variiert bei den verschiedenen 
Formen deutlich (Abb. 4.3 a-1). Es lassen sich folgende 
Formtypen beschreiben: neoceratodider Formtyp, lepi- 
dosirenider Formtyp, fleurantiider Formtyp, griphogna- 
thider Formtyp, dipterider Formtyp und uranolophider 
Formtyp. Möglicherweise kann noch ein weiterer, der 
howidipteride Formtyp, unterschieden werden (siehe 
dipterider Formtyp). Es wird an dieser Stelle noch ein
mal betont, daß es sich bei den Formtypen nicht um ta- 
xonomische Kategorien handelt.

Neoceratodider Formtyp:

Diesem Formtyp lassen sich folgende Gattungen zuord
nen: Neoceratodus (Abb. 4.3 c), Paraceratodus, Asia- 
toceratodus, Gosfordia, Conchopoma, (Abb. 4.3 d), Ga- 
nopristodus, Ctenodus, Sagenodus, Megapleuron und 
Phaneropleuron. Von dem rezenten Neoceratodus for- 
steri ist die Anatomie sowie die Lokomotionsweise be
kannt (Günther  1871, H um phry  1872 a, Ra m say  
1876, S emon 1893, 1899, Illidge 1893, D ean  1906, 
1912, Galvis-V ergara  1977, Rosen  et al. 1981,

KEMP 1986). Die Konstruktionsanalyse basiert daher 
überwiegend auf dieser Form.

Der Körper besitzt eine fusiform gestreckte Gestalt. 
Die Körperlänge variiert von kleinen etwa 10 cm mes
senden Formen wie Conchopoma und Ganopristodus 
(W eitzel 1926, S chultze 1975 a, Frickhinger 1991) 
bis zu über einen Meter langen Formen wie Paracerato
dus und Neoceratodus (FRICKHINGER 1991, LÜLING 
1979, Sterba  1990, Fiedler 1991). Nach Long  (1995) 
soll Neoceratodus gregoryi, (WHITE 1925) aus dem 
Miozän Australiens sogar eine Länge von drei Metern 
erreicht haben. Der Rumpfquerschnitt ist beim neo- 
ceratodiden Formtyp etwa rund, während der Hinterkör
per einen hochovalen Querschnitt aufweist. Anstelle von 
unpaaren Flossen umläuft ein einheitlicher Flossensaum 
den Körper, der dorsal etwa in der Rumpfmitte begin
nend bis zum Schwanzende verläuft und von dort ven
tral bis zum After zieht. Der symmetrische, spitz zulau
fende Schwanzabschnitt ist verglichen mit anderen Sar- 
copterygiern relativ lang und großflächig, er macht na
hezu die Hälfte der Gesamtlänge aus (Abb. 4.3 c, d).

c)

Abb. 4.2 Flossensäume (linke Seite von lateral): a) Protopte- 
rus, b) Neoceratodus, c) Conchopoma. (Umgezeichnet nach 
Galvis-Vergara 1977, Fig. 1, 2, Dean 1895, Fig. 122, 
Schultze 1975 a, Abb. 7).

Die Flossenstrahlen sind bei Neoceratodus hornartig 
fädig (Ctenotrichia), während sie bei den meisten fossi
len Formen (z.B. Conchopoma) Lepidotrichia entspre
chen, also als fein gegliederte Doppelstäbe von knö
cherner Substanz vorliegen. Die Flossenstrahlen sitzen 
bei allen Formen auf zahlreichen, parallelstehenden, un
verzweigten Skelettstäben (GÜNTHER 1871, PI. 30/2, 
38/3-9, D ean  1895, Fig. 122, Goodrich  1904, Fig. 5,
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PI. 35/3, W eitzel 1926, Fig. 3, 29, Sw innerton  1931, 
Fig. 1, V oro by ev a  1967, Fig. 2, 3, S chultze 1975 a, 
Fig. 7, Galvis-V ergara  1977, Fig. 1, 3, 5, Jarvik  
1980 a, Fig. 339 A, R itchie 1981, Fig. 2 B, Heidtke 
1986, Fig. 1, Frickhinger 1991, S. 989, 993), die zu
mindest bei Neoceratodus in zwei miteinander artikulie
rende Elemente untergliedert sind (Abb. 4.2 b). Die Ar
tikulationsstellen liegen auf einer gemeinsamen Achse, 
so daß die jeweilige Flossensaumhälfte entlang dieser 
Linie abgebogen werden kann. Der Körper ist beim 
neoceratodiden Formtyp von cosminlosen Cycloid- 
schuppen bedeckt, die bei den meisten Formen im Ver
gleich zum Rumpf groß sind. Zum Rand des Flos
sensaumes nehmen die Schuppen sehr schnell an Größe 
ab, so daß die Beweglichkeit in diesem Bereich weniger 
mechanisch restringiert ist. Die Beschuppung reicht bei 
Neoceratodus bis weit auf die Flossenstrahlen (GOOD
RICH 1904, Fig. 5, PI. 35/3, Jarvik  1959). Das gleiche 
kann auch für die fossilen Formen angenommen werden.

Die Chorda dorsalis ist bei Neoceratodus weder 
eingeschnürt noch abgeknickt. Ihr sitzen dorsal und 
ventral zahlreiche Wirbelelemente auf. Von den fossilen 
Formen sind Neural- bzw. Hämalbögen sowie Rippen 
bekannt. An die distalen Enden der Bogenelemente 
schließt sich jeweils ein Skelettstab (Supraneuralium 
bzw. Infraneuralium) an, auf den dann im Bereich des 
Flossensaums jeweils ein in 2 Elemente untergliederter 
Skelettstab des Flossensaumes folgt. Außerhalb des 
Flossensaumbereichs setzt häufig noch jeweils ein klei
nes Skelettelement distal an die supraneuralen Ske
lettstäbe an. Bei Neoceratodus sind die Schenkel der 
generell intersegmental angeordneten Bogenelemente 
(Abb. 4 .10 b) nicht direkt, sondern über ligamentöse 
Knorpelbrücken miteinander verbunden (ROSEN et al. 
1981, Fig. 57). Der Kontakt zur Chorda dorsalis wird 
jeweils über basale Knorpelelemente (Basidorsalia bzw. 
Basiventralia) hergestellt (GÜNTHER 1871, PI. 38/3-7, 
Galvis-V ergara  1977, Fig. 5-7). Das gleiche gilt für 
die Rippen. Sie befinden sich in den interseptalen Lük- 
ken des die Bauchhöhle umhüllenden Septums und bil
den einen regelrechten Rippenkorb. Dieser ist auch bei 
den fossilen Formen häufig erhalten. Bei Neoceratodus 
sind die sich direkt an den Schädel anschließenden ba
salen Knorpelelemente zu einer ringförmigen Einheit 
verschmolzen, durch die die Chorda dorsalis ganz um
schlossen, jedoch nicht eingeschnürt wird (GÜNTHER 
1871, PI. 30/2, G alvis-V ergara  1977, Fig. 1, Rosen  
et al. 1981, Fig. 57). Zwischen den der Chorda dorsalis 
dorsal und ventral aufliegenden, intersegmental ange
ordneten, basalen Knorpelelementen befinden sich an 
einigen wenigen Stellen weitere Knorpelelemente 
(Interdorsalia bzw. Interventralia) in segmentaler Lage 
(Goodrich 1930, Fig. 33, Galvis-V ergara  1977, Fig. 
1, ROSEN et al. 1981, Fig. 58 d, e). Nach caudal nimmt 
der Durchmesser der Chorda dorsalis stark ab, so daß 
die ventralen und dorsalen Knorpelelemente immer nä
her zusammenrücken, bis sie im Schwanzbereich zu ei

ner segmentierten Einheit verschmelzen, in der die 
Chorda dorsalis zum Teil völlig verdrängt ist (GÜNTHER 
1871, PI. 30/3, Galvis-V ergara  1977, Fig. 1). Der 
Grad dieser Verschmelzung und die Länge des verknor
pelten Abschnittes der Körperachse kann individuell 
sehr verschieden sein. Es ist anzunehmen, daß auch bei 
vielen fossilen Formen knorplige Wirbelelemente vor
handen waren. Bei Ctenodus sind dagegen knöcherne 
Wirbelelemente überliefert. (Fritsch 1888, PI. 80 b, 
Frickhinger 1991, S. 988).

Der dermale Schultergürtel von Neoceratodus ist 
schmal und in den Körper versenkt (GÜNTHER 1871, PI. 
35/1, 36/2, G regory 1915, Fig. 5, W atson  & G ill 
1923, Fig. 19 E, F, Jarvik  1980 a, Fig. 334, Rosen  et 
al. 1981, Fig. 30). Er besteht aus drei paarigen Elemen
ten. Den Hauptteil bilden die beiden ventralen und 
ventrolateralen Elemente (Claviculae u. Cleithra), die 
zusammen eine nach oben offene U-förmige Struktur 
bilden (Abb. 4.11 b). Von lateral betrachtet weist dieser 
Schultergürtelteil eine anterior konkave, gebogene Ge
stalt auf. An den dorsalen Enden schließen sich antero- 
dorsal zwei ovale Elemente an (Anocleithra). Bei Sage- 
nodus, Megapleuron und Conchopoma ist der Schul
tergürtel überliefert. Er entspricht in seinem prinzipiel
len Aufbau dem von Neoceratodus (WATSON & GlLL 
1923, Fig. 17, 19 A, B, WEITZEL 1926, Fig. 26, 29, 
D enison  1969, Fig. 105, 106, Schultze 1975 a, Fig. 3- 
5, 12, 15, 1977 a, Fig. 4, 5, 7, HEIDTKE 1986, Fig. 1-3). 
Bei Conchopoma sind jedoch von keinem Fossil dorsale 
Elemente (Anocleithra) bekannt. Bei Neoceratodus sit
zen die endoskelettalen Schultergürtelelemente (Sca- 
pulocoracoide) den ventrolateralen Elementen von innen 
mit einer einzigen Artikulationsfläche auf. Ein nach 
caudal bis caudolateral weisender Gelenkzapfen stellt 
den Kontakt zur Gelenkpfanne des Brustflossenen- 
doskeletts her (JARVIK 1981 a, ROSEN et al. 1981). Die 
paarigen Flossen weisen eine lanzettliche Form auf. Sie 
liegen auf maximaler Distanz zueinander. Die Brustflos
sen befinden sich in ventrolateraler Position, während 
die geringfügig kleineren Bauchflossen ventral liegen. 
Beide Flossenpaare sind bezogen auf die Körperlänge 
relativ breit und kurz. Die Flossenstrahlen sind auch hier 
fast bis zum Rand mit kleinen Schuppen bedeckt. Wäh
rend die aufgeführten Charakteristika der paarigen Flos
sen auch bei den fossilen Formen gut erkennbar sind, ist 
das Flossenendoskelett innerhalb des neoceratodiden 
Formtyps meines Wissens nur von Neoceratodus be
kannt. Bei Conchopoma gadiforme sind Reste des En- 
doskeletts sowohl von den Brustflossen als auch von den 
Bauchflossen erhalten (SCHULTZE 1975 a, Fig. 8, 9), die 
darauf schließen lassen, daß deren Aufbau dem der paa
rigen Flossen von Neoceratodus entsprach (Abb. 4.15 c,
4.16 c). Aufgrund der äußeren Form wird davon ausge
gangen, daß bei allen dem neoceratodiden Formtyp zu
geordneten Fossilien ein entsprechender endoskelettaler 
Aufbau vorlag.
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Das Brustflossenendoskelett von Neoceratodus be
sitzt eine gegliederte Achse, von der sich zur Vorder- 
und Hinterkante zahlreiche, zueinander parallele Ske
lettstäbe abzweigen, die sich zum Teil verzweigen 
(G ünther  1871, S. 532, PI. 30/2, Ge g enba u r  1872, 
Fig. 1, Huxley  1876, Fig. 10, H asw ell 1883, Fig. 1, 2, 
How es 1887, Fig. 5, 6, W iedersheim  1907, Fig. 110, 
D ruzinin 1933, Fig. 1, Holm gren  1933, Fig. 9, Rosen  
et al. 1981, Fig. 30). Die Breite der etwa gleich langen 
axialen Skelettelemente nimmt in distaler Richtung kon
tinuierlich ab (Abb. 4.15 b). Durch die starke Unterglie
derung der Achse ist deren Biegsamkeit sowie Verdrill- 
barkeit in der Längsachse hoch. Die in praeaxialer37 
Richtung abzweigenden Skelettstäbe verlaufen nahezu 
parallel zur Achse und überlappen sich gegenseitig. 
Gleichzeitig überbrücken sie die Lücken zwischen den 
axialen Skelettelementen, wodurch der vordere Flos
senteil gegen Biegungen in der Längsachse stabilisiert 
wird und damit eine feste Anströmkante erhält (leading 
edge). Da die Länge der Skelettstäbe nach distal ab
nimmt, verringert sich in derselben Richtung auch der 
Grad der Überlappung und der Grad der Blockierung 
der Interaxialgelenke, so daß die Flexibilität der Flosse 
nach distal zunimmt. Die Möglichkeit der Verdrillung in 
der Längsachse wird durch diesen Aufbau nicht behin
dert.

Die zur Hinterkante abzweigenden Skelettstäbe 
verlaufen weniger stark parallel zur Achse und sind 
dünner. Der Grad der Überlappung und der Grad der 
Blockierung ist somit geringer als im vorderen Flossen
teil, was eine entsprechend höhere Flexibilität in der 
Längsachse bedeutet. Die Länge der Skelettstäbe nimmt 
ebenfalls nach distal ab, wodurch die Flexibilität in der
selben Richtung zunimmt. Die Verdrillung in der Längs
achse ist durch die stärkere Abwinkelung von der Achse 
im hinteren Flossenteil stärker limitiert als im vorderen. 
Durch die stärkere Abwinkelung der Skelettstäbe ist der 
hintere Flossenteil breiter als der vordere. Die fädigen 
Flossenstrahlen sitzen den prae- und postaxialen Ske
lettstäben distal auf. Sie sind außerordentlich biegsam. 
Da die Flossenbeschuppung bis weit auf die Flossen
strahlen reicht, werden letztere gegenüber Biegungen 
gestützt. Es ist anzunehmen, daß die Flossenränder der 
mit knöchernen Flossenstrahlen (Lepidotrichia) verse
henen fossilen Formen nicht ganz so flexibel waren wie 
die von Neoceratodus.

Da von dem am weitesten proximal liegenden 
Axialelement keine Skelettstäbe abzweigen, ist die Ver
bindung mit dem darauffolgenden Element nicht blok-

37 Die Begriffe axial, praeaxial und postaxial werden hier nur 
geometrisch bzw. topographisch verwendet. Es soll damit kei
ne Homologie der Skelettelemente ausgedrückt werden! Als 
praeaxiale Seite wird hier jeweils die bei abgespreizter Flosse 
in Lokomotionsrichtung zeigende Kante verstanden, während 
die in die entgegengesetzte Richtung weisende Kante als post
axiale Seite aufgefaßt wird.

kiert, wodurch sowohl die Verdrillungsmöglichkeit, als 
auch die Abknickungsmöglichkeit erhöht ist. Da außer
dem das proximale Element mit seiner Gelenkpfanne auf 
einem nach caudal bis caudolateral weisenden Zapfen 
des endoskelettalen Schultergürtels aufsitzt, ist die Flos
senbeweglichkeit in allen Raumrichtungen sehr hoch. 
Sie können damit auch, bei axialer Fortbewegung, an 
den Körper angelegt werden. Die einschichtige Musku
latur der Brustflossen setzt an der Innenseite und am 
Hinterrand des Schultergürtels an und inseriert auf bei
den Flossenseiten zunächst an den einzelnen Gliedern 
der Achse, von wo aus sie sich dann auf die prae- und 
postaxialen Skelettstäbe verzweigt (HUMPHRY 1872 b, 
Fig. 34, 37, 38, BRAUS 1901, PI. 21). Die an der Achse 
ansetzende Muskulatur zeigt eine deutliche Segmentie
rung durch zahlreiche bindegewebige Bänder. Bei einer 
Auf- und Abbewegung der Flosse wird das Flossenblatt 
durch den Widerstand mit dem Wasser passiv verbogen 
sowie verdrillt. Durch den beschriebenen skelettalen 
Aufbau nimmt der Grad der Verbiegung nach distal zu. 
Das Flossenblatt verhält sich demnach allein durch die 
Engführung seines internen Aufbaus wie ein Unterwas
serflügel. Da die Flexibilität des knorpeligen Flossen
skeletts aufgrund seiner Materialeigenschaften hoch ist, 
muß jedoch der Grad der Verbiegung und der Verdril
lung sowie der Flossenspreizung durch kontrollierte 
Muskelaktion auf die jeweilige Lokomotionssituation 
abgestimmt werden.

Das Becken von Neoceratodus besteht aus einem 
einzigen homogenen Knorpelelement (Abb. 4.13 b), das 
in eine breite Faszie der Ventralmuskulatur eingebunden 
ist (D avidoff 1884, Fig. 1-7). An dieser Faszie setzt 
auch der Großteil der ventralen Bauchflossenmuskulatur 
an. Die dorsale Muskulatur entspringt dagegen auf der 
die Körpermuskulatur peripher umhüllenden Faszie 
(H um phry  1872 b, Fig. 34, 36). Das Becken selbst be
sitzt eine pfeilartig trianguläre Gestalt (GÜNTHER 1871, 
PI. 36/4, Rosen  et al. 1981, Fig. 61, Y oung  et al. 1989, 
Fig. 10-13). Die lang ausgezogene, nach cranial weisen
de Spitze befindet sich im ventralen Teil des medianen 
Septums, das die Bauchmuskulatur in zwei Hälften teilt. 
An den caudal liegenden basalen Ecken setzt das Bauch- 
flossenendoskelett über eine flexible ligamentöse Ver
bindung an (HOWES 1887, PI. 2/2). Es zeigt denselben 
prinzipiellen Aufbau wie das der Brustflossen (Abb.
4.16 b) (G ünther  1871, PI. 30/1, H asw ell 1883, Fig. 
3-7, D avidoff 1884, Fig. 1, H owes 1887, Fig. 2, 3, 7). 
Das gleiche gilt für die Muskulatur der Bauchflossen 
(Y oung  et al. 1989, Fig. 12, 13). Bei Howes (1887, 
Fig. 1, 3, 4) sind einige Abbildungen von Varianten des 
Bauchflossenendoskeletts zu finden. Im einen Fall liegt 
eine Achse vor, die sich nach distal in zunächst zwei, 
dann in drei zueinander parallel verlaufende Achsen 
aufspaltet. In zwei anderen Fällen zweigen vom proxi
malen Element ein bis zwei praeaxiale Skelettstäbe ab. 
Das gleiche ist auch auf einer Abbildung bei GÜNTHER 
(1871, PI. 36/4) zu sehen.
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Lungen sind innerhalb des neoceratodiden Formtyps 
ausschließlich von Neoceratodus nachgewiesen. Es ist 
jedoch zu vermuten, daß die fossilen Formen auch Lun
gen besaßen. Bei Neoceratodus ist nur der rechte Lun
genflügel ausgebildet (GOODRICH 1930, BERTIN 1958 
b). Die Lunge wird jedoch in der Ontogenese paarig an
gelegt (STARCK 1982). Von Neoceratodus ist bekannt, 
daß die Respiration in sauerstoffreichem Wasser nahezu 
ausschließlich über die Kiemen erfolgt (LENFANT et al.

1967). In sauerstoffarmem Wasser dagegen wird die 
Lunge als akzessorisches Atmungsorgan zur Deckung 
des Sauerstoffbedarfs genutzt. Da die Lunge offenbar 
nicht fähig ist, C 02 in ausreichendem Maße zu eliminie
ren, erfolgt die Kohlendioxidabgabe nahezu ausschließ
lich über die Kiemen (Joha n sen  et al. 1967). Es kann 
daher davon ausgegangen werden, daß Neoceratodus 
nicht fähig ist, an Land zu überleben (Thom son  1969).

n)

P)

Abb. 4.3 Sarcopreygierformen (dipnoider und porolepidider Konstruktionstyp): a) Protopterus, b) Lepidosiren, c) Neocerato
dus, d) Conchopoma, e) Scaumenacia, f) Fleurantia, g) Rhynchodipterus, h) Griphognathus, i) Barwickia, j) Pentlandia, k) 
Dipterus, 1) Uranolophus, m) Porolepis, n) Holoptychius, o) Quebecius, p) Canowindra. (Umgezeichnet nach Vorlagen bzw. 
Fotos aus: Jarvik 1980 a, Fig. 176, 336, A, B, 337, Arambourg & Guibe 1958, Fig. 1811, Schultze 1969, Abb. 31, 1975 a, 
Abb. 11, Graham-Smith & Westoll 1937, Fig. 1, Säve-Söderbergh 1937, Fig. 3, Long 1993, Fig. 7, Lehman 1966 Fig. 32 F 
[umgez. nach Dollo 1895, Fig. 7], Forster-Cooper 1937, Fig. 1, Frickhinger 1991, S. 964, 977, Thomson 1973, Fig. 1, 
Schultze & Arsenault 1987, Fig. 9).

81



Lepidosirenider Formtyp:

Diesem Formtyp lassen sich die Gattungen Lepidosiren 
(Abb. 4.3 b) und Protopterus (Abb. 4.3 a) zuordnen. Da 
von den fossilen Formen aus der Gruppe der Lepidosi- 
renidae meines Wissens nur Zahnplatten bekannt sind, 
beziehen sich die folgenden Angaben ausschließlich auf 
die rezenten Arten. Von diesen ist die Anatomie 
(B ischoff 1840, Hyrtl 1845, Peters 1845, Klein 
1864, Hum phry  1872 a, W iedersheim  1880, A yers 
1885, Parker 1888, 1892, G alvis-V ergara  1977) 
und Lokomotionsweise bekannt (GRAY 1856, ILLIDGE 
1893, Johnels & Sv e n sso n  1954, Cu r r y -Lindahl  
1956, G reenw ood  1986).

Der Körper wirkt gegenüber Neoceratodus wesent
lich schlanker und gestreckter. Dies trifft vor allem für 
Lepidosiren zu, der einen im Verhältnis zum Körper
querschnitt außerordentlich langen Rumpf aufweist. Die 
Körperlänge variiert zwischen etwa 30 - 45 cm bei Pro
topterus amphibius (PETERS, 1844) und bis zu 1,5 - 2 m 
bei Protopterus aethiopicus HECKEL, 1851 (BOULAN- 
ger 1909, Lüling 1979, G reenw ood  1986, Sterba  
1990, FIEDLER 1991). Wie bei Neoceratodus umläuft 
ein unpaarer vertikaler Flossensaum den Körper. Wie 
dort weist der spitz zulaufende Schwanzabschnitt eine 
symmetrische Form auf, die aber weniger großflächig 
erscheint. Anders als bei Neoceratodus endet der ven
trale Teil des Flossensaumes nicht direkt hinter dem 
After, sondern reicht etwas über diesen Punkt in crania
ler Richtung hinaus, so daß der After aufgrund des Ver
spannungsprinzips aus der medianen in eine laterale Po
sition (meist links) ausweichen muß (BISCHOFF 1840, PI. 
1/3, Peters 1845, PI. 1/2, A yers 1885, W iedersheim  
1892, PI. 2/16). Die Beschuppung besteht aus, vergli
chen mit Neoceratodus, winzigen Cycloidschuppen, die 
weit auf die fädigen Flossenstrahlen reichen. Die Flos
sensaumkonstruktion (Abb. 4.2 a) und das Axialskelett 
(Abb. 4.10 a) sowie die Struktur des Rippenkorbes ent
spricht im Prinzip den für Neoceratodus beschriebenen 
Verhältnissen (BISCHOFF 1840, PI. 2/1, 2/2, H yr tl , 
1845, PI. 1/2, Peters 1845, PI. 2/2, 3/9, Goodrich  
1909, Fig. 204, 205, G alvis-V ergara  1977, Fig. 2, 4). 
Die von MOOKERJEE et al. (1954, Fig. 1, PI. 1/13) bei 
einem Exemplar von Protopterus beschriebenen zarten 
Vollwirbel werden in Anschluß an FRANCOIS und 
SCHULTZE (1970 a) als Präparationsartefakt angesehen.

Die dünnen paarigen Flossen besitzen einen runden 
bis leicht ovalen Querschnitt und weisen eine gertenartig 
gestreckte Gestalt auf. Bei den Brustflossen von Pro
topterus, die im Vergleich zum Körper deutlich länger 
sind als bei Lepidosiren, befindet sich an der postaxialen 
Flossenkante ein schmaler Saum fädiger Flossenstrahlen 
(Abb. 4.15 a). Bei Protopterus amphibius reicht dieser 
über die gesamte Länge der Brustflosse bis zur Flossen
spitze (PETERS 1845, PI. 1/1, 2/2), während er bei den 
anderen Protopterus-Arten auf den proximalen Bereich

beschränkt ist, hier jedoch individuell sehr verschieden 
groß sein kann (WIEDERSHEIM 1880). Bei letzteren 
Formen sind die Bauchflossen völlig frei von Flossen
strahlen (Abb. 4.16 a), wogegen sich bei Protopterus 
amphibius im distalen Flossenabschnitt ein schmaler 
postaxialer Flossensaum befindet (PETERS 1845, PI. 
1/2). Der proximale Bereich der Bauchflosse trägt hier 
ebenfalls keine Flossenstrahlen. Bei Lepidosiren treten 
weder bei den Bauch- noch bei den Brustflossen Flos
senstrahlen auf. Das Endoskelett der paarigen Flossen 
besteht bei allen Formen aus einer gegliederten Achse, 
von der, abgesehen von Protopterus amphibius, keine 
weiteren Skelettelemente abzweigen (Abb. 4.15 a, 4.16 
a) (G ünther  1871, PI. 36/6, W iedersheim  1880, PI. 
7/8, 1907, Fig. 98, PI. 36/6, Lankester  1898, Fig. 4, 
Lu bosch  1910, Fig. 43, B emis & Lau d er  1986, Fig. 
1). Als Anomalie können äußerlich sichtbare Aufspal
tungen der Achse Vorkommen, die jedoch wahrschein
lich generell auf Störungen bei der Regeneration nach 
einer Verletzung zurückzuführen sind (HOWES 1887, 
Fig. 8 a, Hopley 1891, Fig. a-d, Goeldi 1898, Fig. 2, 3, 
B enl  & Sterba  1964, Abb. 1, 2, B enl 1965, Abb. 1-3, 
CONANT 1970, PI. 1/12, 2/13, 2/14). Bei Protopterus 
amphibius befindet sich regulär an der postaxialen Seite 
der Brustflosse eine äußerlich nicht sichtbare Reihe von 
dicht nebeneinander stehenden kurzen, knorpeligen Ske
lettstäben, die quer zur Flossenachse verlaufen und pro
ximal mit dieser in Kontakt stehen (PETERS 1845, PI. 
3/8, SCHNEIDER 1886). Distal sitzen den postaxialen 
Skelettstäben die Flossenstrahlen des schmalen postaxi
alen Flossensaumes auf. Die Flossenmuskulatur zieht 
beim lepidosireniden Formtyp, die Flossenachse um
hüllend, von Segment zu Segment (WIEDERSHEIM 1892, 
PI. 2/16).

Der Schultergürtel scheint aus nur zwei sehr schma
len und im Vergleich zu Neoceratodus sehr zart wirken
den gebogenen Elementen zu bestehen, die sich ventral 
berühren (BISCHOFF 1840, PI. 2/4, PETERS 1845, PI. 2/2, 
Gegenba u r  1865, PI. 6/1, W iedersheim  1880, PI. 7/8, 
B ishop & Foxon  1968, PI. 1, 4, 5, B emis & Lauder  
1986, Fig. 1). Zusammen bilden sie eine U-förmige 
Struktur, die völlig in den Körper versenkt ist (Abb.
4.11 a). Die Brustflossen setzen sehr hoch an, etwa auf 
der Höhe der Mittellinie des Körpers. Das Becken ent
spricht vom Prinzip her den für Neoceratodus beschrie
benen Verhältnissen (Abb. 4.13 a) (BISCHOFF 1840, PI. 
2/5, G ünther  1871, PI. 36/6, H um phry  1872 a, Fig. 
23, W iedersheim  1907, Fig. 98).

Lepidosiren und Protopterus besitzen paarige Lun
gen (Goodrich  1930, B ertin 1958 b), die im Gegen
satz zur Lunge von Neoceratodus eine bedeutende Rolle 
bei der Respiration spielen (JOHANSEN & LENFANT 
1967, 1968). Der überwiegende Teil des Sauerstoffbe
darfs wird hier über die Lungen gedeckt. Die Abhängig
keit von der Lungenatmung ist sogar so groß, daß selbst 
in sauerstoffreichem Wasser nicht auf eine Sauer-
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Stoffaufnahm e durch d ie  Lungen verzichtet w erden  
kann. A ber auch hier sch ein t d ie Fäh igkeit zur E lim in ie
rung von C O 2 gering zu sein , so  daß ein  großer T eil des  
K ohlen d ioxids über d ie  K iem en ab gegeb en  w erden muß 
(McMAHON 1970).

Fleurantiider Formtyp:

Diesem  Formkreis können die fossilen Gattungen Fleu- 
rantia (Abb. 4.3 f) und Scaumenacia (Abb. 4.3 e) zuge
ordnet werden.

Die Körperform ist stark geprägt von der großflä
chigen 2. Dorsalen, so daß der Umriß hochrückig er
scheint. Der Körperstamm ist jedoch von fusiformer Ge
stalt, und der Rumpf weist einen eher runden Quer
schnitt auf. Die Körpergröße variiert meist zwischen et
wa 10 und 30 cm (G r a h a m -S m ith  & W e st o l l  1937, 
JARVIK 1959, 1980 a). Bei Scaumenacia können offen

bar auch Exemplare von bis zu 60 cm Vorkommen 
(SMNK 2338 PAL). Die kurz vor der Höhe des Beckens 
befindliche 1. Dorsale ist bei Fleurantia klein und eng- 
basig. Sie enthält nur eine einzige Flossenstütze, der die 
vergleichsweise langen Flossenstrahlen distal aufsitzen 
(Abb. 4.4 a). Diese sind in einen gegliederten und einen 
etwa gleich großen, ungegliederten Abschnitt unterteilt. 
Der gegliederte Teil verzweigt sich bei Fleurantia in di
staler Richtung vielfach, wobei die Flossenstrahlen im
mer dünner werden. Im Gegensatz zu Fleurantia beginnt 
die niedrige und breitbasige 1. Dorsale von Scau
menacia schon kurz hinter dem Kopf. Sie ragt nur wenig 
über die Körperkontur hinaus und erstreckt sich etwa bis 
zur Rumpfmitte, wo in direktem Anschluß die ausge
dehnte 2. Dorsale beginnt. Flossenstützen sind bei der 1. 
Dorsalen von Scaumenacia nicht überliefert. Es ist je
doch anzunehmen, daß beim lebenden Tier knorpelige 
Skelettelemente vorhanden waren, auf denen die kurzen, 
nach C l o u t ie r  (1996 a) ungegliederten und unver- 
zweigten, Flossenstrahlen distal aufsaßen.

Abb. 4.4 1. Dorsalia (linke Seite von lateral): a) F le u r a n tia , b) D ip te r u s , c) E u s th e n o p te r o n , d) S tr e p s o d u s , e) G ly p to le p i s ,  f) 
L a tim e r ia , g) D ip lu r u s , h) L a u g ia , i) A lle n y p te r u s . (Umgezeichnet nach Vorlagen von: Graham-Smith & Westoll 1937, Fig. 1, 
Ahlberg & Trewin 1995, 5 b, Andrews & W estoll 1970 a, Fig. 27, 1970 b, Fig. 14, Jarvik 1980 a, Fig. 72, Ahlberg 1991 a, 
Fig. 1 D, M illot & Anthony 1958 b, Fig. 1, Schaeffer 1948, Fig. 1, Stensiö 1932 b, Fig. 25, Lund & Lund 1984, Fig. 4).

Das Endoskelett der 2. Dorsalen (Abb. 4.5 a) be
steht aus zahlreichen parallel stehenden, unverzweigten 
Skelettstäben, die bei beiden Formen in zwei leicht bi
konkave Elemente untergliedert sind (G o o d r ic h  1904, 
PI. 35/4, G r a h a m -S m ith  &  W e st o l l  1937, Fig. 1, 
CLOUTIER 1996 a, Fig. 7, 8). Die Kontaktstellen der ein
zelnen Elementepaare liegen innerhalb der Flosse auf 
einer geraden Linie, so daß sich der distale Teil des 
Flossenendoskeletts gegen den proximalen Teil abknik- 
ken läßt. Die distalen Skelettstäbe sind über den größten 
Teil ihrer Länge beiderseits von den proximalen Schen
keln der Flossenstrahlen bedeckt. Diese sind wie im Fall 
der 1. Dorsalen in einen gegliederten und einen etwa

g le ich  großen un geglied erten  A bsch nitt unterteilt. W äh
rend s ich  d ie  F lossen strah len  bei Fleurantia nach distal 
v ie lfach  verzw eigen  (GRAHAM-SMITH & WESTOLL 
1937), sind sie  b e i Scaumenacia nur w en ig  verzw eig t  
(G o o d r ic h  1904, PI. 35/4, Ja r v ik  1959, PI. 5, C l o u 
tier  1996 a).

Die Anale ist bei beiden Formen bedeutend schmä
ler als die 2. Dorsale und erstreckt sich, nahezu hori
zontal verlaufend, bis zum caudalen Ende des ventralen 
Schwanzflossenabschnitts. Das Endoskelett der Analen 
(Abb. 4.6 a) besteht bei Fleurantia und Scaumenacia 
aus einem proximal liegenden basalen Skelettelement,
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an das sich drei bis vier Skelettstäbe anschließen, die 
meist mit je einem weiteren distalen Element artikulie
ren (G r aham -S mith & W estoll 1937, Fig. 1, 11, 
CLOUTIER 1996 a, Fig. 7). Das basale Element besitzt 
eine ähnlich bikonkave Form wie die distalen Ske
lettstäbe, es ist aber deutlich größer als diese. Da die 
Artikulationsstellen zwischen den Skelettelementen je
weils auf einer gemeinsamen Geraden liegen, besitzt die 
Anale zwei Knickstellen, über die die Flosse abgewin
kelt werden kann. Die Flossenstrahlen zeigen den für die 
Dorsalia geschilderten Aufbau. Auch hier sind die di
stalen Elemente des Flossenskeletts zum großen Teil 
von Flossenstrahlen bedeckt. Der Körper beider Formen 
ist von cosminlosen Cycloidschuppen bedeckt, die sich 
bis weit auf die Flossenstrahlen erstrecken. Bei Scau- 
menacia und Fleurantia reicht die Beschuppung bis auf 
den distalen Rand der Flossenstrahlen, so daß von die
sen nur ein schmaler Saum äußerlich sichtbar bleibt 
(Jarvik  1959, Fig. 17 A, PI. 5, Cloutier 1996 a). Wie 
bei Neoceratodus nimmt die Größe der Flossenschuppen 
in distaler Richtung stark ab.

Die bis zur Schwanzspitze durchgehende Chorda 
dorsalis weist bei beiden Formen wie bei Neoceratodus 
keine Einschnürungen auf. Im Gegensatz zu diesem 
verläuft sie jedoch nicht gerade, sondern folgt im 
Rumpfbereich einem leicht dorsalkonvexen Bogen und 
biegt im Schwanzabschnitt etwas nach dorsal ab. Die 
somit epizerke Schwanzflosse erscheint verglichen mit 
der 2. Dorsalen kleinflächig. Sie besitzt einen sehr klei
nen, nur als schmaler Flossenstrahlensaum ausgebildeten 
epichordalen und einen größeren, bei Fleurantia trian
gulären hypochordalen Abschnitt, dessen Flossenstrah
len denselben Aufbau wie bei den anderen unpaaren 
Flossen aufweisen. Sie entspringen an den distalen En
den zahlreicher kurzer, parallelstehender Skelettstäbe, 
die sich zumindest im anterioren Schwanzabschnitt an je 
einen Hämalbogen distal anschlossen. Bei Scaumenacia 
ist der hypochordale Abschnitt deutlich schmäler als bei 
Fleurantia und nicht triangulär. So wirkt die Caudalis 
von Scaumenacia insgesamt schlanker und gestreckter 
als bei Fleurantia. Wirbelelemente sind von beiden 
Formen überliefert (Abb. 4.10 c, Cloutier 1996 a, Fig. 
7). Hier sitzen der Chorda dorsalis dorsal und ventral 
zahlreiche Neural- bzw. Hämalbogen auf, die mit ihren 
proximalen Schenkeln mit dieser in Kontakt stehen. Im 
Bereich der unpaaren Flossen artikulieren an den dista
len Enden die Skelettstäbe der Dorsalia und das basale 
Element der Analis. Außerdem sind bei Fleurantia und 
Scaumenacia Rippen überliefert (GRAHAM-SMITH & 
W estoll 1937, Fig. 1, PI. 1 b, Cloutier 1996 a, Fig. 
7), die sich wahrscheinlich wie beim neoceratodiden und 
beim lepidosireniden Formtyp in den interseptalen Lük- 
ken des Bauchhöhlenseptums befanden.

Die lanzettlich gestalteten paarigen Flossen sind 
sowohl bei Fleurantia als auch bei Scaumenacia im 
Vergleich zum Körper lang und schmal. Die Brustflos

sen reichen fast bis zum Becken, die etwas kürzeren 
Bauchflossen bis an das caudale Ende der Analen. Das 
Endoskelett der paarigen Flossen ist bislang von keiner 
Form beschrieben. Hinweise auf eine Erhaltung von En- 
doskelettresten einer Bauchflosse finden sich jedoch bei 
AHLBERG (1989, S. 149) und CLOUTIER (1996 a, S. 
216). Es handelt sich dabei um ein Fossil aus dem Briti
schen Museum (BMNH P60487), das von AHLBERG 
(1989) zunächst als Rest einer Scaumenacia identifiziert 
wurde und das zehn Axialelemente (Mesomere) aufwei
se. Nach CLOUTIER (1996 a) sollen die erwähnten Reste 
jedoch zu Fleurantia gehören. Außerdem sei noch eine 
einzelne, von den Axialelementen abzweigende Reihe 
von Skelettstäben (Radialia) überliefert, die distal mit 
Flossenstrahlen in Verbindung stehen. Leider finden 
sich, außer diesen Hinweisen, bei beiden Autoren weder 
Abbildungen noch eine Beschreibung des Stückes. 
Trotzdem kann auf der Basis der genannten Informatio
nen davon ausgegangen werden, daß der skelettale Auf
bau im Prinzip dem von Neoceratodus entsprach.

Der dermale Schultergürtel ist von Scaumenacia 
und Fleurantia bekannt (JARVIK 1980 a, Fig. 335, GRA- 
ham -S mith & W estoll 1937, Fig. 1, 3, 7 a, 10, PI. 1, 
CLOUTIER 1996 a, Abb. 7). Er wirkt in der Lateralan
sicht sichelförmig und besteht wie bei allen anderen 
Formtypen aus drei paarigen dermalen Elementen. Nach 
CLOUTIER (1996 a) soll der Schultergürtel von Fleuran
tia komplett in den Körper eingesenkt gewesen sein. Bei 
Scaumenacia war zumindest ein Teil des Schultergürtels 
in den Körper eingesenkt (JARVIK 1980 a, CAMPBELL & 
BARWICK 1986). Die endoskelettalen Schultergürtelele
mente (Scapulocoracoide) sind meines Wissens bei kei
ner der in Frage kommenden Formen rekonstruierbar. 
Über die Gelenkung mit den Brustflossen läßt sich daher 
keine gesicherte Aussage machen. Für die Bauchflos- 
sengelenkung mit dem Becken gilt dasselbe. Der über
lieferte Teil des Beckens von Fleurantia besteht aus 
zwei voneinander getrennten, kurzen Skelettelementen 
(Gr a h a m -S mith & W estoll 1937, Fig. 1, PI- 1 a, 
Cloutier 1996 a, Fig. 7 B, 15).

Griphognathider Formtyp:

Diesem Formtyp können die fossilen Gattungen Gri- 
phognathus (Abb. 4.3 h) und Rhynchodipterus (Abb. 
4.3 g) zugeordnet werden.

Die Körpergestalt wirkt durch den schlanken, ge
streckten Rumpf, die schnabelförmig ausgezogene 
Schnauze und die weit caudal liegenden unpaaren Flos
sen hechtartig. Die Körperlänge variiert zwischen etwa 
25 cm und 60 cm. Die engbasige 1. Dorsale liegt bei 
Griphognathus etwa auf der Höhe des Beckens und bei 
Rhynchodipterus kurz davor. Das Endoskelett der 1. 
Dorsalen ist meines Wissens bei beiden Formen unbe
kannt. Die Breite der Flossenbasis und die Ansatzstelle
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der knöchernen Flossenstrahlen (Lepidotrichia) läßt je
doch den Schluß zu, daß es aus ein bis maximal drei un
verzweigten, sowie ungegliederten Skelettstäben be
stand. Der ungegliederte proximale Teil der Flossen
strahlen aller unpaaren Flossen macht bei Gripho- 
gnathus etwa ein Fünftel (SCHULTZE 1969, Fig. 30, 31, 
PI. 3/3, 8/2, 8/3) und bei Rhynchodipterus fast die 
Hälfte der Gesamtlänge aus (SÄVE-SÖDERBERGH 1937, 
Fig- 1 A, C, 2, 3). Der gegliederte Teil ist bei beiden 
Formen nur leicht verzweigt.

Während das Flossenendoskelett von Griphogna- 
tluis unbekannt ist, sind bei Rhynchodipterus Teile des 
Endoskeletts der 2. Dorsalen, der Analen und der Cau- 
dalen überliefert (SÄVE-SÖDERBERGH 1937, Fig. 1 A, 
2). Das Flossenskelett der weit caudal liegenden 2. Dor
salen bestand bei letzterem wahrscheinlich aus fünf bis 
sechs unverzweigten, in je zwei Elemente unterglieder
ten Skelettstäben, von denen die hinteren vier erhalten 
sind (Abb. 4.5 b). Die Artikulationsstellen der basalen 
und distalen Elemente der einzelnen Skelettstäbe liegen 
auf einer gemeinsamen Geraden, so daß der distale Teil 
der Flosse entlang dieser Linie gegen den basalen Teil 
abgewinkelt werden konnte. Die Überlappungszone der 
Flossenstrahlen mit den distalen Spitzen der Flossen
stützen ist verglichen mit den Verhältnissen bei Fleu- 
rantia schmal. Die Ansatzstelle der Flossenstrahlen und 
die Breite der Basis läßt bei Griphognathus den Schluß 
zu, daß die 2. Dorsale ähnlich aufgebaut war wie die von 
Rhynchodipterus, diese jedoch wahrscheinlich nur vier 
Flossenstützen besaß. Die Anale entspricht bei beiden 
Formen in Größe, Gestalt und Lage der 2. Dorsalen. 
Gemeinsam bilden sie ein vertikales Flossenpaar (zum 
Begriff des vertikalen Flossenpaares siehe WAHLERT 
1968). Aus biomechanischen Gründen ist daher anzu
nehmen, daß das Flossenendoskelett der Analen in ih
rem prinzipiellen Aufbau dem der 2. Dorsale entspricht. 
Die Zahl der Flossenstützen war, nach der Breite der 
Flossenbasis zu urteilen, bei der Analen wahrscheinlich 
geringer als bei der 2. Dorsalen. So besaß Gripho
gnathus wahrscheinlich drei und Rhynchodipterus vier 
Flossenstützen, wobei bei letzterem die distalen Ele
mente von drei Flossenstützen überliefert sind (Abb. 4.6 
b). Die Schwanzflosse ist bei beiden Formen deutlich 
epizerk und besitzt einen großflächigen, triangulären 
hypochordalen Abschnitt. Ein epichordaler Abschnitt 
fehlt. Bei Rhynchodipterus sitzen die Flossenstrahlen 
der Schwanzflosse auf einer Reihe ungegliederter Ske
lettstäbe auf (Abb. 4.9 a), die in Größe und Form den 
distalen Flossenstützen der 2. Dorsalen ähneln. Der 
Körper war von cosminlosen Cycloidschuppen bedeckt. 
Es ist anzunehmen, daß der ungegliederte Teil der Flos
senstrahlen ebenfalls beschuppt war, und die Schuppen
größe nach distal schnell abnahm. Danach blieb bei 
Griphognathus ein größerer Teil der Flossenstrahlen 
äußerlich sichtbar als bei Rhynchodipterus.

Die Chorda dorsalis ist bei Griphognathus stark 
durch amphicoele Vollwirbel eingeschnürt (Abb. 4.10
d). Nach SÄVE-SÖDERBERGH (1937) besitzt Rhyncho
dipterus ebenfalls Vollwirbel. Nach LEHMAN (1959) 
sind Vollwirbel auch von Soederberghia (bei Jarvik 
1952 Form A, Fig. 16, A, B, PI. 8/7-9) und Jarvikia (bei 
Jarvik  1952 Form B, Fig. 16 C, D, 17, 18, PI. 8/1-6) 
bekannt (Abb. 4.10 e, f). Möglicherweise entsprachen 
die beiden Formen ebenfalls dem griphognathiden 
Formtyp. Da hier zu wenig vom Postcranialskelett über
liefert ist, bleibt die Zuordnung jedoch ungewiß. Bei 
Griphognathus sind auch Neuralbögen überliefert 
(ROSEN et al. 1981, Fig. 54 A). Diese artikulieren nach 
den Angaben der genannten Autoren distal mit je einem 
Skelettstab (Supraneuralium). Es ist anzunehmen, daß 
ebenfalls Hämalbögen vorhanden waren, die ihrerseits 
wiederum mit zahlreichen Skelettstäben (Infraneuralia) 
distal artikulierten. Außerdem ist anzunehmen, daß die 
Skelettstäbe der unpaaren Flossen ebenfalls mit den di
stalen Enden der Neural- bzw. Hämalbögen artikulier
ten. Rippen sind sowohl bei Griphognathus (ROSEN et 
al. 1981, Fig. 54 A) als auch bei Rhynchodipterus nach
gewiesen (SÄVE-SÖDERBERGH 1937). Die paarigen 
Flossen sind bei beiden Formen schlecht erhalten. Ihr 
genaues Aussehen ist daher bislang nicht rekonstruier
bar. Sicher ist, daß die Gestalt lanzettlich war, obwohl 
die genaue Länge und Breite der Flossen nicht klar er
kennbar ist. Wahrscheinlich waren sie im Verhältnis zur 
Körperlänge nicht so lang und dünn wie bei Scau- 
menacia und Fleurantia. Da die erhaltenen Flossen
strahlen auf eine imaginäre Achse konvergieren, kann 
angenommen werden, daß die paarigen Flossen prinzi
piell dem Aufbau von Neoceratodus entsprachen. Der 
dermale Schultergürtel ist bei Griphognathus überliefert 
(SCHULTZE 1969, Abb. 19-26, 43 b, CAMPBELL & BAR- 
WICK 1986, Fig. 11). Er besteht aus drei paarigen Unter
einheiten. Den weitaus überwiegenden Teil machen die 
breiten ventralen und ventrolateralen Elemente (Clavi- 
culae u. Cleithra) aus (Abb. 4.11 c). Zusammen bilden 
sie eine massive, nach oben offene U-förmige Struktur, 
die an die Verhältnisse beim rhipidistiiden Konstrukti
onstyp erinnert. Wie bei diesen war der Schultergürtel 
nicht in den Körper eingesenkt. Nach SCHULTZE (1969) 
schließt sich dorsal ein Paar kleiner dermaler Elemente 
(Supracleithra) an, die von Schädelknochen überlagert 
sein sollen, also in den Körper eingesenkt sind. Der en- 
doskelettale Teil des Schultergürtels scheint dem von 
Chirodipterus ähnlich zu sein (Abb. 4.11 d). Von mesial 
betrachtet zeigt er eine dreieckige Form, wobei die Basis 
dem ventrolateralen Teil des dermalen Schultergürtel 
aufsitzt, und die Spitze nach caudal weist. Ob bei Gri
phognathus ebenfalls drei Kontaktflächen und die ent
sprechenden Foramina vorhanden waren, ist aus der Ab
bildung in C am pbell  & B arwick  (1986, Fig. 11) nicht 
zu erkennen. Hinweise finden sich auch nicht im Text. 
Die Gelenkung mit den Brustflossen ist aufgrund des 
Erhaltungszustands nicht rekonstruierbar.
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Abb. 4.5 2. Dorsalia (linke Seite von lateral): a) Fleurantia, b) Rhynchodipterus, Ci) Dipterus (Fossil), C2) Diptems (Rekonstruk
tion), d) Rhinodipterus, ei) Dipnoi indet (Fossil), e2) Dipnoi indet (Rekonstruktion), f) Rhizodopsis, g) Eusthenopteron, h) Strep- 
sodus, ii) Glyptolepis (Fossil), i2) Glyptolepis (Rekonstruktion), j) Latimeria, k) Hainbergia, 1) Laugia, m) Coccoderma. 
(Umgezeichnet nach Vorlagen von: Graham-Smith & Westoll 1937, Fig. 1, Säve-Söderbergh 1937, Fig. 2, Ahlberg 1991 a, 
Fig. 1 C, Ahlberg & Trewin 1995, Fig. 5 b, 12, a, b, Schultze 1975 b, 2 c, Andrews & Westoll 1970 a, Fig. 25 a, 1970 b, 
Fig. 1 a, Jarvik 1980 a, Fig. 200 E, Millot & Anthony 1958 b, Fig. 1, 24 C, Schweizer 1966, Fig. 5 d, e, Stensiö 1932 b, 
Fig. 26 A).
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Dipterider Formtyp:

Diesem Formtyp können die fossilen Gattungen Dipte- 
ru.s (Abb. 4.3 k), Pentlandia (Abb. 4.3 j) und Rhinodipte- 
n i s  zugeordnet werden.

Der schlank wirkende Körper besitzt eine fusiform 
gestreckte Gestalt. Die Körperlänge variiert meist zwi
schen etwa 10 cm und 30 cm. Die beiden Dorsalia und 
die Analis liegen weit caudal. Die 1. Dorsale befindet 
sich bei allen drei Formen etwa auf der Höhe des Bek- 
kens. Sie ist verglichen mit den anderen unpaaren Flos
sen und verglichen mit der 1. Dorsalen der meisten an
deren Dipnoer klein und engbasig, ähnlich der von 
F le u r a n t ia .  Das Endoskelett der 1. Dorsalen ist nur von 
D i p t e r u s  bekannt (SCHULTZE 1975 b, Fig. 3, PI. 1/1, 
AHLBERG 1991 a, ohne Abb., AHLBERG & T rewin 
1995, Fig. 4, 5 b, 9). Es besteht aus einem schmalen ba
salen Element und einem einzigen, sich distal anschlie
ßenden, extrem kurzen Skelettstab (Abb. 4.4 b). An die
sen schließen sich die Flossenstrahlen an. Es kann davon 
ausgegangen werden, daß die anderen beiden Formen 
aufgrund ihrer engen Flossenbasen ebenfalls über nur 
eine Flossenstütze verfügten. Der ungegliederte proxi
male Abschnitt der knöchernen Flossenstrahlen (Lepi- 
dotrichia) macht bei allen unpaaren Flossen etwa zwei 
Fünftel der Gesamtlänge aus (FORSTER-COOPER 1937, 
PI. 1-3, Jarvik  1959, Fig. 18 A). Der gegliederte Be
reich verzweigt sich nur wenig.

Endoskelettreste der 2. Dorsalen und der Analen 
sind von Dipterus und Rhinodipterus bekannt (SCHULT
ZE 1975 b, Fig. 2 c, 3 b, PI. 1/1, AHLBERG 1991 a, Fig. 1 
C, AHLBERG & TREWIN 1995, Fig. 4, 5 b, 9). Die 2. 
Dorsale wirkt gegenüber der ersten breitbasig. Ihr En
doskelett besteht bei Dipterus aus einem großflächigen, 
triangulären basalen Element und zahlreichen Skelett
stäben, die im hinteren Bereich offenbar ein Verzwei
gungsmuster aufweisen (Abb. 4.5 Ci). Nach einer Re
konstruktion von AHLBERG (1991 a, Fig.l C) schließen 
sich an das nach distal breiter werdende basale Element 
fünf bis sechs weitere Elemente an (Abb. 4.5 c2). Wäh
rend die vorderen eine stabförmige, in zwei Teile ge
gliederte Gestalt aufweisen, ist das am weitesten caudal 
liegende Element proximal schmal und verbreitert sich 
in distaler Richtung, so daß sich hier drei weitere Ele
mente anschließen können. Diese gliedern sich wie die 
vorderen Elemente in zwei Teile. Die Artikulationsstel
len der einzelnen Skelettelemente liegen nicht auf einer 
gemeinsamen Linie, sondern sind so zueinander ver
setzt, daß die mechanische Limitation der Flossenbe
weglichkeit in caudaler Richtung kontinuierlich ab
nimmt. Die Flosse erhält durch die genannte Strukturie
rung eine relativ starre Vorderkante (leading edge) und 
eine nach caudal flexibler werdende Hinterkante (trai- 
ling edge).

Von Rhinodipterus ist bei einem Exemplar das Ba
salelement der 2. Dorsalen überliefert. Es entspricht in 
seiner Form und Position etwa dem von Dipterus. Cau- 
dodorsal des Basalelements befinden sich fünf parallel
stehende Skelettstäbe, die von SCHULTZE (1975 b) als 
Skelettelemente (Radien) der 2. Dorsalen gedeutet wer
den (Abb. 4.5 d). Nach dieser Überlieferung scheint das 
Endoskelett der 2. Dorsalen von Rhinodipterus im Ge
gensatz zu dem von Dipterus unverzweigt gewesen zu 
sein. Der genaue Aufbau des Flossenskeletts läßt sich 
jedoch nicht sicher rekonstruieren. Geschlossen von der 
Breite der Flossenbasis erscheint es am wahrscheinlich
sten, daß die genannten Skelettstäbe distal am Basalele
ment ansetzten und keine weiteren Skelettelemente mehr 
vorhanden waren. Eine weitere Deutung bietet sich je
doch auf der Grundlage der Kenntnis eines von AHL
BERG & TREWIN (1995, Fig. 12 a) erwähnten und abge
bildeten Fragments eines undeterminierten fossilen Lun
genfisches an, bei dem das Endoskelett der 2. Dorsalen 
erhalten ist (Abb. 4.5 e,). Dieses besteht aus einem tri
angulären Basalelement und vielen unverzweigten Ske
lettstäben, die jedoch nicht in ihrem natürlichen Ver
band überliefert sind. Da letztere zu zahlreich sind, um 
sich distal an das Basalelement anzuschließen, nehmen 
AHLBERG & TREWIN (1995, Fig. 12 b) an, daß sich eini
ge der Skelettstäbe caudal und parallel zum Basalele
ment befanden (Abb. 4.5 e2). Danach wäre die Flossen
basis bei dieser Form relativ breit gewesen. AHLBERG & 
TREWIN (1995) geben an, daß sich ein ähnlicher Ske
lettaufbau der 2. Dorsalen auch bei einem Exemplar von 
Pentlandia (BMNH 42473) findet, und dieser nach einer 
mündlichen Auskunft von LONG offenbar auch bei Ho- 
widipterus und Barwickia realisiert ist. Folgt man der 
Interpretation von AHLBERG & TREWIN könnten die ge
nannten Skelettstäbe von Rhinodipterus ebenfalls als 
caudal und parallel zum Basalelement liegend ange
nommen werden. Es ist jedoch fraglich, ob die Breite 
der Flossenbasis ausreicht, um so viele nebeneinander 
stehende Skelettelemente unterzubringen. Bei Pentlan
dia, bei der die Flossenbasis der 2. Dorsalen breiter ist 
als bei Dipterus und Rhinodipterus, ist das erwähnte Ar
rangement der Skelettelemente durchaus denkbar. Nach 
vereinfachten Habitusrekonstruktionen von Howidipte- 
rus und Barwickia (Abb. 4.3 i) zu urteilen, die sich in 
LONGs „The rise of fishes“ (1995, S. 164, 175) finden, 
scheint die Flossenbasis bei diesen Formen noch breiter 
als bei Pentlandia gewesen zu sein. Die Breite reicht 
sogar fast an die Verhältnisse bei Fleurantia heran. Da 
mir außer den genannten Habitusrekonstruktionen von 
Howidipterus und Barwickia keine weiteren Informatio
nen über das Postcranialskelett zugänglich waren, kön
nen die beiden Formen hier jedoch nicht berücksichtigt 
werden. Wahrscheinlich rechtfertigen sie aber die Auf
stellung eines eigenen Formtyps. Hierzu ist die mir zur 
Verfügung stehende Datenbasis jedoch bislang zu ge
ring.

Die wesentlich kleinere sowie engbasige Anale liegt 
beim dipteriden Formtyp der 2. Dorsalen direkt gegen
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über. Letztere ist bei Diptenis etwa doppelt so breit und 
bei Pentlandia sogar dreimal so breit wie die Anale. 
Aufgrund dieses Ungleichgewichts kann hier nicht von 
einem vertikalen Flossenpaar gesprochen werden. Das 
Endoskelett der Analis ist bei Dípteras und Rhinodipte- 
rus überliefert (AHLBERG & T rewin 1995, Fig. 4, 5, 9, 
SCHULTZE 1975 b, Fig. 2 c). Es besteht aus einem trian
gulären proximalen Element, an das sich bei Dípteras 
vier unverzweigte sowie gegliederte Skelettstäbe an
schließen, deren Artikulationsstellen auf einer Achse 
liegen (Abb. 4.6  c). Der distale Flossenteil läßt sich da
mit entlang dieser Achse gegen den proximalen abwin
keln. Bei Rhinodipterus sind neben dem Basalelement 
nur drei weitere Skelettelemente der Analis überliefert 
(Abb. 4.6 d). Aufgrund der gleichen äußeren Gestalt und 
Größe kann aber davon ausgegangen werden, daß ein 
ähnliches Flossenskelett wie bei Dípteras vorlag. Die 
epizerke Caudalis besitzt bei allen drei Formen einen 
sehr kleinen saumartigen epichordalen und einen großen 
triangulären hypochordalen Abschnitt. Die den Körper 
bedeckenden Cycloidschuppen weisen bei Dípteras und 
Rhinodipterus eine Cosminschicht auf (FORSTER- 
COOPER 1937, GROSS 1956). Die Schuppen reichten 
wahrscheinlich wie bei den anderen Formen des dipnoi- 
den Konstruktionstyps bis auf die ungegliederten Ab
schnitte der Flossenstrahlen, wo sie in distaler Richtung 
schnell an Größe verlieren (Jarvik  1959, Fig. 18 B).

Reste des Axialskeletts sind von Dipterus und Rhi
nodipterus überliefert (Schultze 1975 b, Fig. 2, 3, PI. 
1, 2, AHLBERG 1991 a, ohne Abb., AHLBERG & TREWIN 
1995, Fig. 3-5, 9 b). Sie sind jedoch sehr fragmenta
risch. Nach Schultze (1970 a, 1975 b) und A hlberg  
& TREWIN (1995) war die Chorda dorsalis nicht einge
schnürt. Einige Exemplare von Dipterus weisen jedoch 
unter der Körperbeschuppung perlschnurartig aneinan
dergereihte Knoten auf, die eine aus Vollwirbeln beste
hende Wirbelsäule vermuten lassen (PANDER 1858, PI. 
1/1, 2/6, Jarvik  1952, Fig. 21). Nach S chultze (1970
a) handelt es sich dabei jedoch um karbonisierte Erhal
tungen der Chorda dorsalis, durch die das Vorhanden
sein von Wirbelkörpern nur vorgetäuscht wird. Bei den 
von A hlberg  & T rewin (1995) beschriebenen Dipte- 
rwi-Exemlaren sind Neuralbögen überliefert (Abb. 4.10  
g), an die sich distal in zwei Teile gegliederte Ske
lettstäbe (Supraneuralia) anschließen. Bei den von 
SCHULTZE (1975 b) beschriebenen Stücken sind auch 
Hämalbögen und ventrale Wirbelelemente überliefert. 
An letzteren setzen die ebenfalls erhaltenen Rippen an. 
Im Schwanzflossenbereich schließen sich an die distalen 
Enden der Hämalbögen kurze, ungegliederte Skelettstä
be an, denen die Flossenstrahlen der Caudalis aufsitzen 
(Abb. 4.9 b). Bei Rhinodipterus sind vom Axialskelett 
nur Neural- und Hämalbögen sowie Rippen überliefert. 
Es ist jedoch nicht auszuschließen, daß wie bei Dipterus 
noch weitere Skelettelemente vorhanden waren, die je
doch nicht erhalten geblieben sind.

Von den paarigen Flossen sind die Flossenstrahlen 
und die Flossenbeschuppung überliefert. Die äußere Ge
stalt und die Größe der paarigen Flossen ist gut zu er
kennen. Sie sind im Verhältnis zum Körper wesentlich 
kürzer als bei Scaumenacia und Fleurantia. Ihre relative 
Länge entspricht eher der von Neoceratodus. Die Breite 
scheint jedoch deutlich geringer zu sein als bei diesem. 
Von Dipterus ist in neuerer Zeit eine fragmentarische 
Überlieferung des Brustflossenendoskeletts bekannt ge
worden (Abb. 4.15 d, A hlberg  & T rewin 1995, Fig. 1, 
2). Es scheint den gleichen prinzipiellen Aufbau wie das 
von Neoceratodus zu besitzen. Einen Hinweis auf eine 
weitere Erhaltung von Endoskelettelementen einer Dip
terus zugeordneten Brustflosse findet sich bei AHLBERG 
(1989, S. 149). Bei diesem, in Privatbesitz befindlichen 
Stück (NHT D40) seien neun Axialelemente (Meso
mere) überliefert. Leider existiert in der Literatur meines 
Wissens weder eine Abbildung noch eine Beschreibung 
des Stückes. Bei allen dem dipteriden Formtyp zuge
ordneten Fossilien lassen die unzureichenden Erhaltun
gen der Schultergürtelfragmente bislang keine Rekon
struktion zu. Das gleiche gilt für erhaltene Beckenreste.

Bei Chirodipterus, der taxonomisch zusammen mit 
Dipterus, Pentlandia und Rhinodipterus in die Familie 
der Dipteridae gestellt wird, ist der Schultergürtel gut 
überliefert. Der dermale Teil besteht auch hier aus drei 
paarigen Elementen, von denen zwei den Hauptteil dar
stellen (Abb. 4.11 d) und zusammen eine U-förmige 
Struktur bilden. Nach ROSEN et al. (1981, Fig. 39) 
schließt sich dorsal noch ein weiteres Paar kleiner Ele
mente (Supracleithra) an. Von lateral betrachtet weist 
der dermale Schultergürtel eine nach cranial konkave, 
sichelförmige Gestalt auf. Er war wahrscheinlich zu ei
nem großen Teil in den Körper eingesenkt. Die en- 
doskelettalen Schultergürtelelemente (Scapulocoraco- 
ide) sind mit der Innenseite des dermalen Schultergür
tels über jeweils drei Kontaktflächen verbunden, was an 
die Verhältnisse bei Eusthenopteron erinnert (Abb. 4.11 
g). Im Gegensatz zu letzterem sind die Kontaktflächen 
bei Chirodipterus jedoch größer und die Foramina klei
ner, so daß nicht der Eindruck eines auf drei Stelzen ste
henden Scapulocoracoids entsteht, wie es bei Eustheno
pteron der Fall ist. Die Artikulationsfläche zeigt wie bei 
Eusthenopteron nach caudal, ist hier jedoch nicht deut
lich birnenförmig sondern queroval (JANVIER 1980, Fig. 
12, ROSEN et al. 1981, Fig. 40 B). Ob diese eine konka
ve, konvexe oder plane Gelenkfläche besitzt, ist jedoch 
aufgrund der Erhaltung nicht rekonstruierbar. Da die mir 
bekannten Überlieferungen des Postcranialskeletts von 
Chirodipterus eine Rekonstruktion, vor allem der Be- 
flossung, nicht zulassen, kann jedoch nicht entschieden 
werden, ob diese Gattung dem hier behandelten Formtyp 
zugeordnet werden kann. Die Ausprägung der Brustflos
senartikulation bleibt daher auch für den dipteriden 
Formtyp spekulativ.
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Uranolophider Formtyp:

Diesem Formtyp kann bislang nur die fossile Gattung 
U r a n o lo p h u s  (Abb. 4.3 1) zugewiesen werden.

Die Körpergestalt ähnelt der von Dipterus und 
P e n t l a n d i a .  Sie wirkt in der in Frickhinger (1991, S. 
977) abgebildeten Rekonstruktion etwas gedrungener. 
Ob diese allerdings den tatsächlichen Verhältnissen ge
recht wird, ist nicht sicher, denn die Erhaltung des be
kannten Fossilmaterials gibt die Körperform nicht genau 
wieder. Das Typusexemplar weist eine Körperlänge von 
etwa 30 cm auf. Die folgenden Angaben zu Uranolo
phus beziehen sich auf DENISON (1968 a, b). Von den 
Flossen ist einzig die 1. Dorsale und ein Teil der 2. Dor
salen erhalten. Die Form und Anordnung der Dorsalia 
entspricht etwa der des dipteriden Formtyps. Die 1. Dor
sale ist jedoch bei Uranolophus größer. Das Flossenen-

doskelett ist nicht bekannt. Aufgrund der muskulös wir
kenden Flossenbasen ist jedoch zu vermuten, daß das 
Endoskelett entsprechend weit ausgedehnt war und 
ebenso wie bei Dipterus ein Verzweigungsmuster auf
wies. Der gegliederte Teil der Flossenstrahlen ist leicht 
verzweigt. Eine Angabe über das Längenverhältnis zwi
schen dem gegliederten und dem ungegliederten Teil 
findet sich in der Beschreibung von DENISON (1968 a,
b) nicht. Die Schwanzflosse kann als epizerk angenom
men werden. Mutmaßungen über ihre Form sind jedoch 
spekulativ. Der Körper ist von Rhomboidschuppen be
deckt, die eine Cosminschicht aufweisen. Die Schuppen 
der Flossen sind deutlich kleiner. Sie besitzen im Ge
gensatz zu den Körperschuppen eine cycloide Form, 
weisen aber ebenfalls eine Cosminschicht auf. Die Flos- 
senbeschuppung scheint nicht so weit auf die Flossen
strahlen zu reichen wie beim dipteriden Formtyp.

Abb. 4.6 Analia (linke Seite von lateral): a) Fleurantia, b) Rhynchodipterus, c) Dipterus, d) Rhinodipterus, e) Rhizodopsis, f) 
Osteolepis, g) Eusthenopteron, h) ?Strepsodus anculonamensis, i) Strepsodus sauroides, j|) Glyptolepis (Fossil), j2) Glyptolepis 
(Rekonstruktion), k) Latimeria, 1) Laugia. (Umgezeichnet nach Vorlagen von: Graham-Smith & Westoll 1937, Fig. 11 d, 
Säve-Söderbergh 1937, Fig. 2, Ahlberg & Trewin 1995, Fig. 5 b, Schultze 1975 b, 2 c, Andrews & Westoll 1970 a, Fig. 
25 a, 1970 b, Fig. 1, 5, 14, 21, Andrews 1985, Fig. 2 b, Jarvik 1980 a, 200 D, Millot & Anthony 1958 b, 24 D, Stensiö 
1932 b, Fig. 21).
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Die Chorda dorsalis war offenbar nicht einge
schnürt. Wirbelelemente sind im vorderen Rumpfbe
reich nachgewiesen (DENISON 1968 a, Fig. 21). Es han
delt sich dabei um massive knöcherne Neuralbögen und 
eine Reihe weiterer Elemente (Abb. 4.10 h), die mögli
cherweise der Chorda dorsalis ventral paarig aufsaßen 
(Interventralia). Nach DENISON (1968 a) soll der be
schriebene Aufbau dem von Neoceratodus und Concho- 
poma entsprechen. Diese Interpretation widerspricht je
doch den in derselben Arbeit abgebildeten Verhältnis
sen. Die Neuralbögen erinnern dagegen eher an die von 
Dipterus und Glyptolepis (Abb. 4.10 g, 4.10 s). Es gibt 
keine Hinweise auf Rippen bei Uranolophus. Trotzdem 
können Rippen angenommen werden. Vom dermalen 
Schultergürtel sind die ventralen und ventrolateralen 
Elemente (Cleithra und Claviculae) überliefert (Abb.
4.11 e). Ein unpaares Fragment kann möglicherweise als 
ventrales Schultergürtelelement (Interclavicula) ange
sprochen werden. Wahrscheinlich bestand der dermale 
Schultergürtel wie bei den anderen dipnoiden Formty
pen aus drei paarigen Elementen, zu denen hier mögli
cherweise noch ein unpaares hinzukommt. Er war wahr
scheinlich nicht in den Körper eingesenkt und erinnert in 
seiner Form und Breite an die Verhältnisse beim rhipidi- 
stiiden Konstruktionstyp. Der endoskelettale Teil des 
Schultergürtels ist nicht überliefert. Ebenso sind die paa
rigen Flossen unbekannt. Der Ort der Brustflosseninser
tion kann jedoch angegeben werden. Die Ansatzstelle 
befand sich in ventrolateraler Lage. Es ist anzunehmen, 
daß sich die Bauchflossen wie bei allen anderen be
kannten Dipnoern auf maximaler Distanz zu den Brust
flossen befanden.

4.2.2 Rhipidistiider Konstruktionstyp

Die Körpergestalt des ausschließlich fossilen rhipidisti- 
iden Konstruktionstyps (Abb. 4.7) ist, abgesehen vom 
panderichthyiden Formtyp, fusiform gestreckt (Abb. 4.8 
a-f). Die Körpergröße variiert zwischen 10 cm und 700 
cm! Die unpaare Beflossung gliedert sich in zwei Dor- 
salia, eine Analis und eine entweder asymmetrisch epi- 
zerke oder symmetrisch isozerke Caudalis. Beim pan
derichthyiden Formtyp finden sich dagegen außer einem 
niedrigen Schwanzflossensaum keine weiteren unpaaren 
Flossen. Im Vergleich zum dipnoiden Konstruktionstyp 
sind die paarigen Flossen des rhipidistiiden Konstrukti
onstyps kurz und bis auf wenige Ausnahmen von gerun
deter Gestalt. Das Endoskelett zeigt einen verzweigten 
Aufbau, bei dem sich generell an ein einziges proxima
les Element zwei weitere Elemente anschließen, von de
nen, abgesehen vom rhizodontiden Formtyp, nur auf das 
hintere Element weitere Verzweigungen folgen. Die 
grundsätzlich dicht beieinander stehenden Flossenstrah
len entsprechen Lepidotrichia. Sie sind generell geglie
dert und verzweigt. Die Beschuppung besteht bei den 
meisten Formen entweder aus cosminhaltigen Rhom-

boidschuppen oder aus cosminlosen Cycloidschuppen. 
Die Chorda dorsalis ist von Wirbelelementen umschlos
sen, von denen sie jedoch nicht eingeschnürt wird. 
Vollwirbel sind nur von einem Strepsodus sauroides 
(BlNNEY 1841) zugeordneten, fossilen Fragment be
kannt (siehe unten). Die Bauchhöhle umfassende Pleu
ralrippen, wie sie beim dipnoiden Konstruktionstyp die 
Regel sind, scheinen grundsätzlich nicht vorzukommen.

Abb. 4.7 Rhipidistiider Konstruktionstyp.

Der Schädel ist generell knöchern. Verglichen mit 
den meisten Formen des dipnoiden Konstruktionstyps 
besteht das Schädeldach aus nur wenigen Schädelplat
ten. Das Pinealforamen ist meist offen, kann aber auch 
geschlossen sein. Es liegen nach innen geöffnete Nasen
gänge, also echte Choanen vor. Die Kiefermechanik ist 
vom autodiastylen Typ (STARCK 1979). Das Gebiß be
steht aus zahlreichen spitzen, zum Teil außerordentlich 
langen Fangzähnen. Die Zahnstruktur variiert von klei
nen, einfach gestalteten Zähnen über Zähne mit leicht 
gefaltetem Dentin bis zu Zähnen, bei denen das Dentin 
eine kompliziert gefaltete Struktur aufweist. Die Kiefer
schließmuskulatur setzte gelenknah mit einem kurzen 
Hebel an, die hohe Kieferschließgeschwindigkeiten er
möglichten, mit denen die Fangzähne mit großer Wucht 
in die Beute geschlagen werden konnten. Hohe Kau
drücke, wie sie beim dipnoiden Konstruktionstyp obli
gatorisch sind, konnten jedoch aufgrund des kurzen He
bels nicht erzeugt werden. Nach THOMSON (1967 a, 
1969) ist der Schädel im Gegensatz zum dipnoiden 
Konstruktionstyp kinetisch. Danach sind Wange, 
Schnauze und Kiemendeckel gegenüber dem Schädel
dach beweglich. Das Neurocranium besteht aus zwei 
Teilen (divisio cranialis anterior bzw. divisio cranialis 
posterior), die über ein Gelenk (Intracranialgelenk) mit
einander verbunden sein können. Über die Mobilität 
dieses Gelenkes gehen die Meinungen auseinander. 
Während THOMSON (1967 a, 1969) von einem bewegli
chen Gelenk ausgeht, das eine wesentliche Bedeutung 
für die Kiefermechanik besessen haben soll, nehmen 
Jarvik  (1937, 1980 a) und B jerring (1967, 1972) auf 
der Grundlage gut erhaltenen Fossilmaterials eine gänz
liche Immobilität des Gelenkes an. Aus deren Untersu
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chungen geht hervor, daß zumindest einige Formen de
finitiv akinetische Schädel besessen haben müssen. Der 
dermale Schultergürtel ist generell nicht in den Körper 
eingesenkt. Er schließt sich direkt an den Schädel an und 
besteht, eventuell mit Ausnahme des rhizodontiden 
Formtyps, aus vierzehn Elementen, die zusammen einen 
geschlossenen Ring bilden (siehe unten). Die dorsalen 
Elemente stehen in direkten Kontakt mit dem Schädel
dach. Den größten Teil des Schultergürtels machen die 
großen, paarigen ventralen und ventrolateralen Elemente 
(Claviculae und Cleithra) aus. Abgesehen von Pander- 
ichthys sitzen die endoskelettalen Teile des Schulter
gürtels den dermalen ventrolateralen Elementen jeweils 
von innen mit drei Füßchen auf. Auf das Vorhandensein 
von Lungen gibt es keine direkten Hinweise.

Auf der Basis der mir zur Verfügung stehenden 
Daten lassen sich folgende Formtypen festlegen: osteo- 
lepidider Formtyp, gyroptychiider Formtyp, eustheno- 
pterider Formtyp, panderichthyider Formtyp und rhizo- 
dontider Formtyp.

Osteolepidider Formtyp:

Diesem Formtyp können folgende fossile Gattungen zu
geordnet werden: Osteolepis (Abb. 4.8 a), Thursius, 
Latvius (Abb. 4.8 b), Callistiopterus, Sterropterygion, 
Megalichthys, Ectosteorhachis und Rhizodopsis.

Der schlank wirkende Körper ist bei allen Reprä
sentanten fusiform gestreckt. Die Körperlänge variiert 
bei kleinen Formen wie Osteolepis, Thursius und Latvi
us zwischen etwa 10 cm und 30 cm (JARVIK 1948). Bei 
Megalichthys können Körperlängen von bis zu 100 cm 
auftreten (LONG 1995). Der Rumpf besitzt einen etwa 
kreisrunden Querschnitt. Die unpaaren Flossen sind bei 
den verschiedenen Formen, bezogen auf ihre äußere Ge
stalt, ihren internen Aufbau und ihre Größe, im Verhält
nis zum Körper nahezu identisch. Der gegliederte Teil 
der knöchernen Flossenstrahlen (Lepidotrichia) weist 
zahlreiche Verzweigungen auf. Er ist generell klein und 
macht nur etwa ein Zehntel der Gesamtlänge aus. Die 
Flossenstrahlen sind entsprechend wenig von Schuppen 
bedeckt. Charakteristisch für die Flossen aller Formen 
sind je zwei längliche, am caudalen Rand der Flossenba
sis sitzende Platten (basale Scuta), die in ihrem internen 
Aufbau den Schuppen entsprechen. Basale Scuta finden 
sich innerhalb der Sarcopterygii nur beim rhipidistiiden 
Konstruktionstyp und dort nur beim eusthenopteriden 
und gyroptychiiden Formtyp, bei denen sie ebenfalls 
obligatorisch sind.

Das Endoskelett der 1. Dorsalen ist von keiner Form 
überliefert38 Aufgrund der geringen Größe der Flossen
basis ist jedoch zu vermuten, daß nur eine Flossenstütze 
vorhanden war. Reste des Endoskeletts der 2. Dorsalen 
und der Analen sind bei Rhizodopsis (Abb. 4.5 f, 4.6 e) 
und Megalichthys (ANDREWS & WESTOLL 1970 b, 
Fig.l) überliefert. Es zeigt denselben prinzipiellen Auf
bau wie das von Eusthenopteron (Abb. 4.5 g, 4.6 g). 
Wie bei diesem entsprechen sich die beiden Flossen in 
Form und Struktur spiegelbildlich. Bei Osteolepis, bei 
dem nur das Endoskelett der Analis überliefert ist (Abb. 
4.6 f), nicht aber das der 2. Dorsalen, kann ebenfalls von 
einer Symmetrie ausgegangen werden. Es ist wahr
scheinlich, daß die folgenden Verhältnisse für alle Re
präsentanten dieses Formtyps gelten. Das Endoskelett 
besteht aus einem basalen Element, an das sich distal bei 
Rhizodopsis drei und bei Osteolepis vier gleich lange, 
ungegliederte Skelettstäbe anschließen. Die Kontakt
stellen zwischen dem basalen Element und den distalen 
Skelettstäben liegen auf einer gemeinsamen Achse, so 
daß die Flosse entlang dieser Linie abgewinkelt werden 
kann. Im Gegensatz zur gleichen äußeren Gestalt der 
unpaaren Flossen und zu ihrem vom Prinzip gleichen 
internen Aufbau, kann die Lage der Dorsalia bei den 
verschiedenen Formen variieren. Während die 2. Dor
sale bei Osteolepis macrolepidotus (Abb. 4.8 a) und 
Osteolepis panderi deutlich vor der Analen liegt, befin
det sie sich bei den anderen Formen (Thursius macrole
pidotus, Thursius pholidotus, Thursius moy-thomasi und 
Latvius niger) weit caudal und bildet mit der Analen ein 
vertikales Flossenpaar (Abb. 4.8 b). Die 1. Dorsale kann 
wie bei Osteolepis macrolepidotus und Osteolepis pan
deri weit cranial, etwa auf der Höhe der Rumpfmitte, 
oder wie bei Thursius moy-thomasi weit caudal, hinter 
der Höhe der Bauchflossen liegen. Dazwischen gibt es 
bei den verschiedenen Formen zahlreiche Abstufungen. 
Der Körper ist von cosminhaltigen Rhomboidschuppen 
bedeckt39

Die Chorda dorsalis war wahrscheinlich bei allen 
Formen nicht eingeschnürt. Sie liegt in einem geschlos
senen Kanal, den die knöchernen Wirbelelemente bil
den. Bei Thursius, Megalichthys, Ectosteorhachis und 
Rhizodopsis liegen Ringwirbel vor (WOODWARD 1891, 
PI. 13/4, T hom son  & V aughn  1968, Fig. 1, 2, A n 
drew s & WESTOLL 1970 b, Fig. 1 a, 7 c-e, j, 8 a, c, PI. 
2 D-H, 3, JANVIER et al. 1979, Fig. 3, 4), denen dorsal 
Neuralbögen und ventral im Schwanzbereich Hämalfort- 
sätze aufsitzen (Abb. 4.10 i-k). Bei Osteolepis (AN
DREWS & WESTOLL 1970 b, Fig. 4-6, 7 a, h, PI. 2 E) ha
ben dagegen die Neuralbögen und Hämalbögen direkten 
Kontakt zur Chorda dorsalis (Abb. 4.10 1). Pro Körper-

38 Nach Andrews & Westoll (1970 b, Fig. 8 b) handelt es 
sich bei einem isoliert gefundenen Fragment möglicherweise 
um eine Flossenstütze der 1. Dorsalen.
39 Bei Rhizodopsis scheinen sowohl cosminhaltige als auch 
cosminlose Schuppen vorzukommen (Andrews & Westoll 
1970 b). Bei Callistiopterus sind keine Schuppen überliefert.
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Segment kommen dazu noch je zwei paarige ventrale 
(Interzentra) und zwei ebenfalls paarige dorsale Ele
mente (Pleurozentra). Die einzelnen Paare können auch 
miteinander verwachsen vorliegen, so daß der Chorda
kanal von zwei sich überschneidenden Halbringen und 
den basalen Teilen der Neural- bzw. Hämalbögen gebil
det wird. Caudal der Bauchhöhle, wo bei lebenden Fi
schen das paarige Bauchcoelomseptum in das unpaare 
mediane Septum übergeht, sitzen der Chorda dorsalis 
anstelle der paarigen ventralen Elemente Hämalbögen 
mit ihren Schenkeln auf. Die dorsalen Wirbelelemente 
nehmen nach caudal deutlich an Größe ab und ver
schwinden schließlich im Schwanzbereich vollständig, 
so daß der Chorda dorsalis hier nur noch die Neural- 
und Hämalbögen aufsitzen. An deren distalen Enden in
seriert das Endoskelett der unpaaren Flossen (Abb. 4.9
c). Die Chorda dorsalis biegt im Schwanzbereich nach 
dorsal ab, so daß eine epizerke Schwanzflosse vorliegt. 
Letztere weist, vor allem bei Latvius, einen, verglichen 
mit den Formen des dipnoiden Konstruktionstyps, gro
ßen epichordalen Abschnitt auf. Der trianguläre hypo- 
chordale Abschnitt macht aber immer noch etwa zwei 
Drittel bis drei Viertel der Gesamtfläche aus (asym
metrisch epizerke Caudalis). Die Flossenstrahlen des 
epichordalen Abschnitts sitzen den Neuralfortsätzen der 
Neuralbögen direkt auf, während die des hypochordalen 
Abschnitts im vorderen Teil der Schwanzflosse an zahl
reichen kurzen Skelettstäben ansetzen, die wiederum 
proximal mit je einem Hämalbögen artikulieren.

Bei Osteolepis und Latvius sind die Schultergürtel 
gut überliefert (JARVIK 1944, Fig. 8 A-C, 1948, Fig. 1, 
25, 26, 32, 37, 46, 47, PI. 2/2, 12/2, GROSS 1933, Fig. 8 
C, PI. 8/4, 8/5, 1956, Fig. 4, PI. 3/1-3). Sie entsprechen 
in ihrem grundsätzlichen Aufbau dem von Eusthenopte- 
ron (Abb. 4.11 f) (siehe unten). Dasselbe gilt für die er
haltenen Fragmente von Rhizodopsis, Megalichthys und 
Ectosteorhachis (ANDREWS & WESTOLL 1970 b, PI. 2 
B, C, 4 B-H, Fig. 2 b, 3 a, T hom son  & Rackoff 1974, 
PI. 1, 2, Fig. 1-4). Es ist anzunehmen, daß dieser Schul
tergürteltyp sowie die Art der Gelenkung mit den Brust
flossen für den osteolepididen Formtyp obligatorisch ist. 
Dies trifft auch auf die von JANVIER (1980, Fig. 2, 5, 6, 
8) beschriebenen Stücke aus dem mittleren Osten zu, die 
jedoch nicht einer bestimmten Gattung zugeordnet wer
den können.

Die äußere Gestalt und die Beschuppung der Brust
flossen ist von Osteolepis, Thursius, Latvius, Sterropte- 
rygion, Megalichthys, Ectosteorhachis und Rhizodopsis 
bekannt. Mit Ausnahme von Sterropterygion weisen die 
Brustflossen generell einen abgerundeten, ovalen Umriß 
auf. Dagegen schließen die Flossenstrahlen bei Sterro
pterygion distal mit einem geraden Rand ab, so daß die 
Flossenvorderkante spitz ausläuft (Abb. 4.15 e). Die

Brustflossenbeschuppung besteht, abgesehen von Rhizo
dopsis, aus kleinen rhombischen bis irregulären, cos- 
minhaltigen Schuppen. An der Flossenvorderkante bil
den die Schuppen einen die Flosse gegenüber Biegun
gen stabilisierenden, halbzylindrischen Kanal, der sich 
nach distal verschmälert und schließlich in die Flossen
strahlen übergeht. Der Hinterrand der Flossenbasis 
schließt wie bei den unpaaren Flossen mit je einem Paar 
Scuta ab. Der Aufbau der Flossenstrahlen entspricht 
ebenfalls dem der unpaaren Flossen.

Bei Sterropterygion ist eine Brustflosse in einzigar
tiger Weise erhalten (THOMSON 1972, Fig. 4, RACKOFF 
1980, Fig. 4, 5, 6 B, 7 A, 8-10). Sämtliche Skelettstruk
turen sind vollständig sowie ungestört überliefert (Abb. 
4.15 e). Das Endoskelett entspricht in seinem grund
sätzlichen Aufbau dem von Eusthenopteron (Abb. 4.15 
g). Unterschiede bestehen in der Ausformung des 
proximalen Endoskelettelements und feiner Gelenke 
(RACKOFF 1980). Es wird vermutet, daß die bei Sterro
pterygion überlieferte Flossenhaltung, bei der die Vor
derkante im an den Körper angelegten Zustand nach 
dorsal zeigt, mit dieser Bedingung im Zusammenhang 
steht. Eusthenopteron und alle anderen bekannten 
Osteolepiformes sollen danach eine Brustflossenhaltung 
besessen haben, bei der die Vorderkante nach ventrola- 
teral zeigte. Fragmentarische Erhaltungen von Brustflos
sen, die das endoskelettale Verzweigungsmuster von 
Eusthenopteron zeigen, liegen von Rhizodopsis (AN
DREWS & WESTOLL 1970 a, PI. 1 D) und Megalichthys 
(Abb. 4.15 f) vor. Bei den Formen, bei denen kein En
doskelett bekannt ist, kann aufgrund der äußeren Gestalt 
der Brustflossen angenommen werden, daß es ebenfalls 
dem von Eusthenopteron und Sterropterygion ent
sprach.

Das Becken ist nur von Sterropterygion bekannt 
(THOMSON 1972, Fig. 5). Es scheint in seinem prinzipi
ellen Aufbau dem von Eusthenopteron (Abb. 4.13 c) zu 
entsprechen. Es ist zu vermuten, daß die Beckenstruktur 
der anderen Formen ebenfalls der des eusthenopteriden 
Formtyps entsprach. Die äußere Gestalt der Bauchflos
sen und die Flossenbeschuppung läßt sich bei Osteole
pis, Thursius, Megalichthys, Latvius und Rhizodopsis 
rekonstruieren. Sie entspricht den prinzipiellen Verhält
nissen der Brustflossen. Letztere sind jedoch etwas grö
ßer als die Bauchflossen. Auch das Endoskelett der 
Bauchflossen ist ausschließlich von Sterropterygion be
kannt (Thom son  1972, Fig. 5, Rackoff 1980, Fig. 11, 
13 B). Die überlieferten Fragmente (Abb. 4 .16 d) wei
sen das gleiche prinzipielle Verzweigungsmuster wie 
das von Eusthenopteron auf (Abb. 4 .16 e). Bei den an
deren Formen entsprach die Struktur des Brustflossen- 
endoskeletts vermutlich ebenfalls dem des eusthenopte
riden Formtyps.
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Abb. 4.8 Sarcopterygierformen (rhipidistiider, actinistiider und onychodontider Konstruktionstyp): a) Osteolepis, b) Latvius, c) 
Gyroptychius, d) Eusthenopteron, e) Panderichthys, f) ?Strepsodus anculonamensis, g) Latimeria, h) Diplurus, i) Hadronector, 
j) Laugia, k) Allenypterus, 1) Strunius. (Umgezeichnet nach Vorlagen bzw. Fotos aus: Jarvik 1948, Fig. 26, 76 A, 1980 a, Fig. 
72 A, Jessen 1966 b, Abb. 7, 1973, Abb. 2 A, Vorobyeva & Schultze 1991, Fig. 19, Andrews 1985, Fig. 2, Millot & 
Anthony 1958 b, Fig. 1, Schaeffer 1952, Fig. 9, Lund & Lund 1984, Fig. 2, 4, Stensiö 1932 b, Fig. 21).

Gyroptychiider Formtyp:

Diesem Formtyp können die fossilen Gattungen Gyro
ptychius (Abb. 4.8 c) und Glyptopomus zugeordnet wer
den.

Der außerordentlich schlank wirkende Körper ist fu- 
siform gestreckt. Dieser Eindruck wird durch den langen 
Rumpf und die weit caudal liegenden unpaaren Flossen 
sowie die ovale bis rautenförmige Schwanzflosse ver
stärkt. Die Körperlänge variiert zwischen etwa 20 cm 
und 45 cm (JARVIK 1948, Table 9, 1950 c). Die Be- 
schuppung besteht aus cosminhaltigen Rhomboidschup- 
pen. Die 1. Dorsale liegt bei Gyroptychius etwa auf der 
Höhe der Bauchflossen, während sie sich bei Glypto
pomus deutlich vor diesen befindet. Die 2. Dorsale und 
die Anale liegen direkt vor der Schwanzflosse und bil
den zumindest bei Gyroptychius ein vertikales Flossen

paar. Die äußere Gestalt sowie das Größenverhältnis der 
unpaaren Flossen, die Flossenbeschuppung und die 
Flossenstrahlen sind bei Gyroptychius und Glyptopomus 
überliefert (JARVIK 1948, PI. 33/2-4, 1950 c, Fig. 2, 4, 7, 
PI. 1, 3, 8, 9/1, 1985, Fig. 9 B, 15). Die Dorsalia und die 
Anale entsprechen in ihrer Struktur denen des osteolepi- 
diden Formtyps. Das gleiche gilt für die Beschuppung. 
Das Flossenendoskelett ist nicht bekannt. Aufgrund des 
äußeren Aufbaus kann jedoch davon ausgegangen wer
den, daß es ebenfalls den prinzipiellen Verhältnissen des 
osteolepididen und eusthenopteriden Formtyps ent
sprach.

Von Gyroptychius sind ventrale Wirbelelemente 
überliefert (Abb. 4.10 m), die an die Verhältnisse bei 
Osteolepis erinnern. Diese bestehen im Gegensatz zu 
letzterem nicht aus jeweils zwei Teilen sondern aus nur 
einem einzigen halbringförmigen Stück. Es ist anzu
nehmen, daß Neuralbögen sowie dorsale Elemente vor
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handen waren. Wahrscheinlich bestanden letztere wie 
die ventralen Elemente ebenfalls jeweils aus einem ein
zelnen bogenförmigen Stück. Der beschriebene Aufbau 
erinnert an die Verhältnisse bei Lohsania (Abb. 4.10 n) 
(Thom son  & VAUGHN 1968, Fig. 5-8). Ob der proxi
male Teil der Neuralbögen wie bei dieser Form mit den 
dorsalen Wirbelelementen in Kontakt stand oder wie bei 
Osteolepis direkt mit der Chorda dorsalis, ist auf der Ba
sis des vorhandenen Materials nicht rekonstruierbar. Im 
Gegensatz zum osteolepididen Typ biegt die Chorda 
dorsalis im Schwanzbereich nicht nach dorsal ab, son
dern verläuft gerade. Der epichordale und der hy- 
pochordale Abschnitt der Schwanzflosse sind somit 
gleich groß und entsprechen sich spiegelbildlich (sym
metrisch isozerke Caudalis). Die äußere Form der Brust- 
und Bauchflossen, die Flossenbeschuppung und die 
Flossenstrahlen sind bei Gyroptychius und Glyptopomus 
bekannt und entsprechen dem osteolepididen Formtyp 
(Jarvik  1948, PI. 33/1, 1950 c, Fig. 7, PI. 5/3, 8, 9/1, 
1985, Fig. 8, 9, 19). Das Endoskelett der Brustflossen ist 
bei Gyroptychius sehr fragmentarisch überliefert (JAR- 
vik  1959, Fig. 9 b). Die Erhaltung läßt keine Rekon
struktion zu. Es ist jedoch zu vermuten, daß der prinzi
pielle Aufbau dem des eusthenopteriden Formtyps ent
sprach. Von den Bauchflossen ist das Endoskelett bis
lang völlig unbekannt. Vom Schultergürtel sind von bei
den Formen ebenfalls nur Fragmente erhalten (JARVIK 
1948, PI. 28, 1950 a, Fig. 28, PI. 21/1-4, 1950 c, Fig. 1, 
3-5, PI. 1-3, 4/1, 4/2, 5/1, 6/1-3, 9/1, 1950 d, Fig. 3, PI. 
7/1, 1985, Fig. 6, D, F, VOROBYEVA 1977, PI. 4/5). Die
se stimmen nach Jarvik  (1948, 1950 c) mit denen von 
Osteolepis überein, so daß angenommen werden kann, 
daß der Schultergürtel dem des osteolepididen Formtyps 
entsprach. Das Becken ist nicht überliefert.

Eusthenopterider Formtyp:

Zu diesem Formtyp können die fossilen Gattungen 
Eusthenopteron (Abb. 4.8 d), Tristichoptems und wahr
scheinlich auch Mandageria, Cabonnichthys und Eu- 
sthenodon gestellt werden.

Die Körperlänge variiert bei Tristichoptems meist zwi
schen etwa 20 cm und 30 cm. Bei Eusthenopteron 
kommen ebenfalls solche geringen Körperlängen vor, 
meistens liegen sie jedoch zwischen 50 cm und 75 cm. 
Nach LONG (1995) können sogar Körperlängen von bis 
zu 100 cm auftreten. Cabonnichthys fällt mit etwa 75 cm 
in die gleiche Kategorie. Mandageria liegt mit bis zu 
160 cm Länge deutlich darüber. Eusthenodon besaß so
gar eine geschätzte Länge von bis zu 250 cm (Jarvik  
1952). Da der Schädel und der Schultergürtel von Eu
sthenodon dem von Eusthenopteron sehr ähnlich ist, lag 
hier vermutlich auch ein ähnlicher postcranialer Aufbau 
vor. Bei Eusthenopteron foordi ist das überlieferte Fos
silmaterial nicht nur reichhaltig, sondern oft auch in ein
zigartiger Weise erhalten. Die folgenden Aussagen be

ziehen sich daher überwiegend auf diese, vor allem von 
Gr egory , Jarvik  und A ndrew s & W estoll bestens 
untersuchte Form.

Der schlank wirkende Körper weist eine fusiform 
gestreckte Gestalt auf. Im Gegensatz zum osteolepididen 
und gyroptychiiden Formtyp ist der Umriß der beiden 
Dorsalia und der Analis nicht abgerundet, sondern läuft 
distal spitz aus, so daß die Vorderkante einen konvexen 
Bogen beschreibt, während die Hinterkante einer gera
den bis leicht konkaven Linie folgt. Wie beim osteolepi
diden Formtyp ist der ungegliederte proximale Teil der 
Flossenstrahlen klein und der gegliederte Teil verzweigt. 
Die Beschuppung reicht nur wenig auf die Flossen
strahlen (GOODRICH 1901, PI. 35/5). Wie beim osteole
pididen Formtyp befinden sich am Hinterrand der Flos
senbasis paarige Scuta. Die 1. Dorsale liegt kurz vor der 
Höhe der Bauchflossen. Das Endoskelett besteht aus ei
nem triangulären basalen Element und einem einzigen 
kurzen darauffolgenden Skelettstab, an dessen distalem 
Ende die Flossenstrahlen aufsitzen (Abb. 4.4 c). Die 2. 
Dorsale und die Anale liegen weit caudal und bilden ein 
vertikales Flossenpaar. In ihrer äußeren Gestalt und 
Größe sowie ihrem internen Aufbau verhalten sie sich 
spiegelbildlich zueinander. Jede weist etwa die doppelte 
Fläche der 1. Dorsale auf. Das Flossenendoskelett ent
spricht den prinzipiellen Verhältnissen des osteolepidi
den Formtyps. Es besteht aus einem großen basalen 
Element, an das sich drei gleich große Skelettstäbe an
schließen, denen distal die Flossenstrahlen aufsitzen 
(Abb. 4.5 g, 4.6 g). Der Körper ist von cosminlosen Cy- 
cloidschuppen bedeckt.

Die Chorda dorsalis war nicht eingeschnürt. Wie 
beim osteolepididen Formtyp bilden die Wirbelelemente 
einen weiten Kanal. Sie liegen nicht als Ringwirbel vor, 
sondern ähneln denen von Osteolepis (GREGORY & 
Rav en  1941, Fig. 10-13, Gregory  1951 b, Fig. 11.2 A, 
11.3, 11.11, b, 12.14 A, Jarvik  1952, Fig. 13 C-E, 1980 
a, Fig. 95-99, A ndrew s & W estoll 1970 a, Fig. 19, 
20, 21 c, 23-27, PI. 4 A, 5). Im Rumpfbereich finden 
sich pro Segment ein Paar große ventrale Wirbelele
mente, die zusammen einen nach oben offenen Ring bil
den (Abb. 4.10 o). Wie bei Osteolepis sitzen die Neu
ralbögen mit ihren proximalen Schenkeln der Chorda 
dorsalis direkt auf. Zwischen diesen befinden sich kleine 
paarige dorsale Elemente. An den dorsalen Abschnitten 
der ventralen Wirbelelemente artikuliert jeweils ein Paar 
kurze Skelettstäbe, die sich beim lebenden Tier wahr
scheinlich in den Interseptalkanälen des horizontalen 
Septums befanden und damit dorsalen Rippen entsprä
chen40 Am Rumpfende, wo bei lebenden Fischen das

40 Aus diesem Grund wird hier die in der parasagittalen Ebene 
vertikal nach dorsal zeigende Stellung der Rippen, wie sie bei 
Andrews & Westoll (1970 a, Fig. 20) dargestellt ist, nicht 
übernommen, sondern eine mehr transversale Ausrichtung an
genommen, wie sie auch von Jarvik (1952, Fig. 13 C, D, 
1980 a, Fig. 97 A, C) bevorzugt wird.
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paarige Bauchcoelomseptum in das unpaare mediane 
Septum übergeht, verlieren sich diese Skelettstäbe, und 
die ventralen Elemente verschmelzen kontinuierlich zu 
Hämalbögen. Die basalen Flossenelemente der Dorsalia 
und der Analis artikulieren mit den distalen Enden der 
Neural- und Hämalfortsätze. Im Schwanzabschnitt arti
kuliert an jedem Hämalbogen ein Skelettstab, an dessen 
distalem Ende die hypochordalen Flossenstrahlen der 
Caudalis ansetzen (Abb. 4.9 d). Dagegen sitzen die 
epichordalen Flossenstrahlen der Caudalis den distalen 
Enden der Neuralbögen direkt auf. Im Gegensatz zum 
osteolepididen Formtyp biegt die Chorda dorsalis im 
Schwanzabschnitt nur eine Spur nach dorsal ab. Ent
sprechend ist der hypochordale Teil der äußerlich sym
metrischen, bei Eusthenopteron dreizipfligen Schwanz
flosse nur wenig größer als der epichordale (symme
trisch isozerke Caudalis). Sie ist verglichen mit dem gy- 
roptychiiden Typ großflächig. Bei Tristichoptems, der 
ebenfalls eine dreizipflige Schwanzflosse aufweist, biegt 
die Chorda dorsalis etwas stärker nach dorsal ab 
(W atson & D ay  1916, PI. 2/6, Jarvik  1937, Fig. 1 A, 
2), so daß der hypochordale Abschnitt fast doppelt so 
groß ist wie der epichordale (symmetrische, leicht epi- 
zerke Caudalis).

Der dermale Teil des Schultergürtels ist bei Eusthe
nopteron gut bekannt (Jarvik  1944, Fig. 2-7, 1980 a, 
Fig. 100, 101, 121, 122, 126, A ndrew s & W estoll 
1970 a, Fig. 1-4, PI. 1, 2 A, 3). Er besteht aus vierzehn 
Elementen, die zusammen als geschlossener Ring den 
caudalen Abschluß zum Schädel bilden (1 Interclavicu- 
la, 2 Claviculae, 2 Cleithra, 2 Anocleithra, 2 Supra- 
cleithra, 2 Posttemporalia, 3 Extrascapularia). Von late
ral betrachtet weist der Schultergürtel eine sichelförmige 
Gestalt auf. In die nach cranial konkave Seite fügen sich 
beiderseits die Kiemendeckel ein. Den größten Teil des 
Schultergürtels machen die ausladenden, paarigen ven
tralen und ventrolateralen Elemente (Claviculae und 
Cleithra) aus (Abb. 4.11 g), die durch ein kleines, un- 
paares ventrales Element (Interclavicula) miteinander in 
Verbindung stehen. Zusammen bilden sie eine massive, 
nach dorsal offene, U-förmige Einheit. Diese ist nach 
Andrew s & W estoll (1970 a, Fig. 29) gegenüber den 
restlichen Elementen (Anocleithra, Supracleithra, Post
temporalia und Extrascapularia) beweglich, so daß sich 
der von lateral sichelförmige Schultergürtel während des 
Öffnens des Mauls aufbiegen kann. Die endoskelettalen 
Teile des Schultergürtels (Scapulocoracoide) sitzen der 
Innenseite der beiden ventrolateralen Elemente (Clei
thra) im unteren Bereich auf. Der Kontakt besteht über 
drei stelzenartige Schenkel (ANDREWS & WESTOLL 
1970 a, Fig. 4, 5 b, c, JARVIK 1980 a, 100, 101). Die 
konkave, birnenförmige Gelenkfläche zeigt nach caudal.

Das Brustflossenendoskelett ist von Tristichoptems 
(Andrew s & W estoll 1970 b, PI. 1 C), Mandageria 
(JOHANSON & AHLBERG 1997, Fig. 15 a, c, 16 a, c), Ca- 
bonnichthys (AHLBERG & JOHANSON 1997, Fig. 12 C,

13 B) und Eusthenopteron bekannt (GREGORY 1935, 
Fig. 3 A, 4 A, 5-7, GREGORY & RAVEN 1941, Fig. 1, 
A ndrew s & W estoll 1970 a, Fig. 6, 7 b, 8, 10, 11 a-c, 
g, 12 a-d, 13, 23, 30-32, PI. 1-3, Jarvik  1959, Fig. 9 A, 
1964, 23 C, 25 B, D, 26 A, D, 27 A, B, 1980 a, Fig. 72 
B, 100, 101, 102, 103 C, D, 104 B, 105) Es besteht aus 
neun Elementen, die ein charakteristisches, regelmäßi
ges Verzweigungsmuster aufweisen (Abb. 4.15 g, h). 
Vier in ihrer Größe nach distal abnehmende Elemente 
bilden eine Achse (axiale Mesomere), von der sich je
weils ein Skelettstab zur Flossenvorderkante abzweigt 
(praeaxiale Radien). Das am weitesten distal liegende 
axiale Element trägt in Verlängerung der Achse noch ei
nen zweiten, gleich großen Skelettstab (axialer Radius), 
der in der Literatur meist als fünftes Axialelement be
zeichnet wird. Da dieser jedoch die gleiche Form wie 
die praeaxialen Skelettstäbe aufweist und auch funktio
nal von diesen nicht unterscheidbar ist, wird er hier nicht 
als Teil der Achse auf gefaßt. Auf jedes axiale Element 
folgt also ein praeaxiales Element und, abgesehen vom 
letzten Axialelement, auf das ein axialer Skelettstab 
folgt, ein weiteres axiales Element. Daraus ergibt sich, 
daß jedes axiale Element an seinem proximalen Ende 
eine und an seinem distalen Ende zwei Gelenkflächen 
besitzt. Während die Gelenkflächen mit den praeaxialen 
Skelettstäben kreisförmig sind (ANDREWS & WESTOLL 
1970 a) und Rotationen um die Längsachse erlauben, 
sind die intraaxialen Gelenkflächen von gestreckter Ge
stalt und entsprechen scharnierähnlichen Gelenken 
(vergleiche dazu auch RACKOFF 1980). Die Achse ist 
damit gegenüber Biegungen in der vertikalen Ebene we
sentlich beweglicher als in der horizontalen. Ebenso sind 
innerhalb der Achse Rotationsbewegungen um die 
Längsachse eingeschränkt. Da die Gelenke nach distal 
kleiner werden, nimmt sowohl die Biegsamkeit als auch 
die Rotationsfähigkeit in derselben Richtung etwas zu.

Das am weitesten proximal liegende axiale Element 
(proximales Element) des Brustflossenendoskeletts be
sitzt eine längliche, konvexe Gelenkfläche, die mit der 
bimenförmigen Gelenkpfanne des Schultergürtels arti
kuliert. Auch hier ist die Beweglichkeit in der vertikalen 
Ebene höher als in der horizontalen. Die Rotationsfä
higkeit um die Längsachse ist jedoch weniger einge
schränkt als bei den intraaxialen Gelenken. Da der endo- 
skelettale Schultergürtel dem dermalen von innen auf
sitzt, also im Körper versenkt liegt, und die Gelenkpfan
ne nach caudal zeigt, ragt das proximale Element kaum 
aus der Körperkontur heraus. Aufgrund der Gelenkung 
kann es auch nicht wesentlich gegen den Körper abge
winkelt werden. Die postaxiale Seite des proximalen 
Elements trägt einen langen spornartigen Fortsatz (Ent- 
epicondylus), der in distaler Richtung abbiegt und damit 
den Gelenkspalt zum nächsten axialen Element über
brückt. Während das zweite axiale Element keinen Fort
satz aufweist, läuft das dritte und vierte axiale Element 
auf der postaxialen Seite in je eine flache, irregulär vier
eckige Platte aus, die sich in distaler Richtung über den
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Gelenkspalt erstreckt. Der Körper der im Querschnitt 
querovalen axialen Elemente besitzt eine zylindrische 
Gestalt, bei der die Länge nur wenig die Breite über
trifft.

Die zueinander parallel verlaufenden praeaxialen 
Skelettstäbe sind so hintereinander gestaffelt, daß sie 
sich gegenseitig stark überdecken. Durch diese Anord
nung ergibt sich eine relativ steife Flossenvorderkante. 
Da die praeaxialen Skelettstäbe nach distal kleiner wer
den, nimmt die Rigidität in derselben Richtung etwas ab. 
Da jeder praeaxiale Skelettstab lang genug ist, um den 
jeweils nächsten Gelenkspalt zwischen den aufeinander

folgenden axialen Elementen zu überbrücken, wird auch 
die flexiblere Achse in ihrer Beweglichkeit beschränkt. 
Insgesamt nimmt die Flexibilität des Flossenendoske- 
letts durch die beschriebene Anordnung graduell nach 
distal und zur Flossenhinterkante zu. Daraus ergibt sich, 
daß die Flosse bei Auf- und Abbewegungen durch den 
Widerstand mit dem Medium nicht nur gebogen sondern 
auch verdrillt wird. Dabei nimmt sowohl der Grad der 
Verbiegung als auch der Verdrillung nach distal zu. Die
ser Verdrillung kann die Achse, aufgrund der nach distal 
kleiner werdenden Gelenkflächen, in gewissem Maße 
nachgeben.

Abb. 4.9 Caudalia (linke Seite von lateral): a) Fleurantia, b) Rhinodipterus, c) Dipterus, d) Rhizodopsis, e) Eusthenopteron, f) 
?Strepsodus anculonamensis, g) Glyptolepis, h) Latimeria, i) Diplocercides, j) Laugia, k) Allenypterus. (Umgezeichnet nach 
Vorlagen von: Graham-Smith & Westoll 1937, Fig. 1, Schultze 1975 b, 2 c, Ahlberg & Trewin 1995, Fig. 5 b, Andrews 
& Westoll 1970 b, Fig. 1 a, 23, Jarvik 1980 a, Fig. 71, 72 B, Andrews 1985, Fig. 2 b, Millot & Anthony 1958 b, Fig. 1, 
Jessen 1973, Abb. 3 B, Stensiö 1932 b, Fig. 21, Lund & Lund 1984, Fig. 4).
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Da das Gelenk zwischen dem ersten und zweiten 
axialen Element nicht durch einen praeaxialen Skelett
stab überbrückt wird, ist hier die Beweglichkeit wenig 
eingeschränkt. Die Flosse kann entlang dieses Gelenks 
abgeknickt werden. Es läßt sich damit ein oberer und ein 
unterer Extremitätenteil unterscheiden. Die Flossen
strahlen befinden sich ausschließlich am unteren Extre
mitätenteil. Dort sitzen sie den distal spatelartig auslau
fenden, praeaxialen Skelettstäben und den postaxialen 
Fortsätzen des dritten und vierten axialen Elements auf. 
Der ungegliederte Teil der Flossenstrahlen ist wie beim 
osteolepididen und gyroptychiiden Formtyp klein. Der 
gegliederte Teil ist verzweigt. Die Brustflosse ist nicht 
gerundet, sondern läuft wie bei Sterropterygion spitz aus 
(Abb. 4.15 g). Die Flossenbeschuppung besteht aus cy- 
cloiden bis irregulären Schuppen. Basale Scuta sind 
vorhanden. Die Schuppen der Flossenvorderkante bilden 
wie beim osteolepididen Formtyp einen stabilen, halb
zylindrischen Kanal, der sich nach distal verschmälert 
und schließlich in die Flossenstrahlen übergeht. Diese 
sind im Vergleich zu den übrigen Flossenstrahlen mas
siver. Der Effekt der stabilen Vorderkante wird durch 
diesen Umstand weiter verstärkt. Während die Flossen
strahlen der Anströmkante tendenziell quer zur Strö
mung stehen, verlaufen die Flossenstrahlen der postax
ialen Seite eher in Strömungsrichtung. Bei Auf- und 
Abbewegungen erfolgt daher, bewirkt durch den Wider
stand mit dem Lokomotionsmedium, eine Biegung des 
Flossenblatts in caudaler Richtung, die mit einer Ver
drillung einhergeht.

Die beschriebene Anordnung aller Hartteile der 
Brustflosse erfüllt alle strukturellen Bedingungen, die an 
eine Nutzung als Unterwasserflügel gestellt werden 
müssen. Es besteht eine rigide Anströmkante (leading 
edge) und ein Flossenblatt, das zur Hinterkante und zur 
Flossenspitze hin flexibler wird (trailing edge). Bei Auf- 
und Abbewegungen der Brustflosse kann damit unter 
Verdrillung der Längsachse eine kontinuierliche Be
schleunigung des flüssigen Lokomotionsmediums nach 
caudal erfolgen. Durch die sich in distaler Richtung ver
biegende und spitz auslaufende Flosse können bei dem 
beschriebenen Bewegungsablauf Turbulenzen klein ge
halten werden.

Da das Becken generell seltener und schlechter er
halten ist als der Schultergürtel (Goodrich  1901, Fig. 
F, Pl. 16/1, G regory  & Ra v en  1941, Fig. 13, Jarvik  
1964, Fig. 24 A, B, ANDREWS & WESTOLL 1970 a, Fig. 
15-17, Pl. 5 A, C), unterscheiden sich die Rekonstruk
tionen oft deutlich. Sicher ist, daß das Becken aus zwei 
zueinander spiegelsymmetrischen Teilen besteht (Abb.
4.13 c). Jede Beckenhälfte besitzt zwei leicht gegenein
ander abgewinkelte Schenkel. An der Basis der Schen
kel befindet sich eine konkave, ovale Gelenkfläche, mit 
der die Bauchflossen artikulieren. Wahrscheinlich zeig
ten die Gelenkflächen nach caudal, so daß jeweils ein

Schenkel in craniale Richtung wies. Das andere Schen
kelpaar zeigt je nach Rekonstruktion nach caudodorsal 
(G regory  & Rav en  1941, Fig. 10, 33 B, A ndrew s & 
WESTOLL 1970 a, Fig. 14, 27) oder nach caudomedial 
(JARVIK 1964, 1980 a, Fig. 106 A). Entsprechend wird 
der einzelne Schenkel im ersten Fall als „iliac ramus“ 
und im zweiten Fall als „ischiadic portion“ bezeichnet. 
Unter Berücksichtigung der konstruktiven Verhältnisse 
bei Eusthenopteron ergibt eine caudodorsale Orientie
rung der Schenkel keinen Sinn, sie steht sogar den lo- 
komotorischen Erfordernissen des axialen Bewegungs
apparates im Wege. Eine caudomediale Orientierung, 
wie sie JARVIK fordert, läßt sich dagegen sowohl mit 
dem Verspannungssystem als auch mit der Lokomoti
onsweise vereinbaren. Danach entsprechen die caudalen 
Schenkel einer Mineralisierung des Interseptalkanals 
zwischen der Rumpf- und der Bauchmuskulatur.

Die Bauchflossen sind in Form und Aufbau den 
Brustflossen sehr ähnlich (GOODRICH 1901, Fig. F, Pl. 
16, Gregory  & Rav en  1941, Fig. 10, 13, 33 B, 
A ndrew s & W estoll 1970 a, Fig. 16-18, 23, 27, Pl. 4 
A, Jarvik  1980 a, Fig. 72 B, 99-101). Insgesamt sind 
sie aber etwas kleiner. Das Endoskelett zeigt das gleiche 
prinzipielle Verzweigungsmuster, es besteht aber statt 
aus neun nur aus sieben Elementen (Abb. 4 .16  e). Im 
Gegensatz zur Brustflosse weist das proximale Element 
der Bauchflosse keinen postaxialen Fortsatz auf. Das 
zweite axiale Element läuft wie beim dritten und vierten 
Element der Brustflosse in eine flache Platte aus, die das 
darauffolgende Gelenk überbrückt. Das dritte und hier 
letzte axiale Element besitzt keinen Fortsatz, so daß die 
Flossenstrahlen nur auf distalen Teilen der praeaxialen 
Radien und dem postaxialen Fortsatz des zweiten axia
len Elements sitzen. Wie die Brustflossen besitzen die 
Bauchflossen alle strukturellen Eigenschaften für eine 
Nutzung ais Unterwasserflügel. Durch die geringere 
Zahl der Endoskelettelemente ist hier die Beweglichkeit 
jedoch stärker eingeschränkt. Die Bauchflossen konnten 
entsprechend wenig in die craniale Richtung abgewin
kelt werden.

Über die Muskulatur der paarigen Flossen kann kei
ne sichere Aussage gemacht werden. Entsprechende Re
konstruktionen müssen daher mit der nötigen Vorsicht 
behandelt werden. Während EATON (1951, Fig. 5, 6) 
versucht, die Brustflossenmuskulatur aus der segmenta- 
len Muskulatur der Fische abzuleiten, bezieht sich die 
sehr ausführliche Rekonstruktion von ANDREWS & 
WESTOLL (1970 a, Fig. 31, 32) auf die Verhältnisse bei 
Tetrapoden. Entsprechend wird die rekonstruierte Mus
kulatur mit den für Tetrapoden üblichen Begriffen ver
sehen und mit diesen homologisiert. Die Vorsprünge 
und Fortsätze des zum Teil reich skulpturierten En- 
doskeletts werden analog nach den Verhältnissen bei 
Tetrapoden interpretiert.
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Panderichthyider Formtyp:

Diesem Formtyp kann die Gattung Panderichthys (Abb. 
4.8 e) zugeordnet werden.

Bei den bekannten Exemplaren von Panderichthys han
delt es sich um vergleichsweise große Tiere von 90 bis 
etwa 150 cm (V o r o by ev a  & Ku znetsov  1992). Nach 
einer Rekonstruktion von VOROBYEVA & SCHULTZE 
(1991, Fig. 19) zu urteilen, weist der breite Körper eine 
extrem dorsoventral abgeflachte Gestalt auf. Der 
Rumpfquerschnitt ist dementsprechend stark queroval. 
Dem scheint jedoch eine Darstellung von VOROBYEVA 
& KUZNETSOV (1992, Fig. 1 B) zu widersprechen, die 
Panderichthys mit schlankem Körper in Ventralansicht 
zeigt. Geschlossen von einer Abbildung eines Original
fossils (VOROBYEVA 1980, Fig. 1) scheint die Rekon
struktion mit breitem Körper jedoch realistischer. Der 
im Vergleich zum Rumpf groß wirkende Kopf zeigt von 
dorsal betrachtet eine auffällig trianguläre Form (VO
ROBYEVA 1980, Fig. 1, 2, 1986, Fig. 2). Dieselbe Kopf
form findet sich auch bei Elpistostege (SCHULTZE & 
A r senault  1985, Fig. 3-5, 7) und vermutlich auch bei 
Obruchevichthys (VOROBYEVA 1977, PI. 14/4, 1985, 
Fig. 2), die eventuell auch zum panderichthyiden Form
typ gezählt werden können, auch wenn hier keine Reste 
des Postcranial Skeletts vorliegen41 Der Körper von 
Panderichthys ist mit kleinen, cosminlosen Rhomboid- 
schuppen bedeckt (WOROBJEWA 1973 a, PI. 36/5, VO
ROBYEVA & SCHULTZE 1991). Der schlanke Schwanz
abschnitt erscheint gegenüber dem restlichen Körper 
klein. Er verläuft gerade und trägt auf seiner dorsalen 
und ventralen Seite einen niedrigen Flossensaum. Dor- 
salia oder eine Anale sind nicht überliefert. Die meisten 
Autoren und Autorinnen gehen davon aus, daß Pander
ichthys auch im lebenden Zustand keine dieser unpaaren 
Flossen besaß. Dies scheint jedoch keinesfalls sicher zu 
sein, denn VOROBYEVA & KUZNETSOV (1992) schreiben 
in einem Aufsatz zur Lokomotion von Panderichthys, 
daß die unpaaren Flossen reduziert seien und daß „zu
mindest“ die 1. Dorsale fehle. Ein ähnlicher Hinweis 
findet sich auch bei VOROBYEVA (1980). Danach soll 
die Analis und „wahrscheinlich“ auch die Dorsalia mit 
der Caudalis zu einer Einheit verschmolzen sein. Offen
bar kann aufgrund des Erhaltungszustands des Materials 
nicht ausgeschlossen werden, daß Panderichthys viel
leicht doch mit unpaaren Flossen ausgestattet war.

Eine genaue Analyse des Axialskeletts erweist sich 
als äußerst schwierig, da sich zum einen die Angaben in 
der Literatur in einigen Punkten widersprechen und zum 
anderen meines Wissens nur eine einzige Abbildung von 
Originalmaterial des Axialskeletts publiziert vorliegt 
(V oro by ev a  & Tsessar sk b  1986, Fig. 3), so daß es 
häufig schwerfällt, die in der Literatur gemachten Aus

41 Obruchevichthys wird von Ahlberg (1995) im Gegensatz 
zu Liste 4.1 als Tetrapode betrachtet und in die neue Familie 
der Elginerpetonidae gestellt (siehe Kapitel 5.1).

sagen nachzuvollziehen. Über die Widersprüchlichkeit 
der Angaben geben folgende Zitate Auskunft (WOROB- 
JEWA 1975 a, S. 319): „Die rechten und linken Kompo
nenten der Wirbel sind in der ventralen Medianlinie oh
ne Naht verschmolzen wie bei Thursius, Gyroptychius 
(A ndrew s & W estoll 1970) und Ichthyostega, aber 
im Gegensatz zu Eusthenopteron (JARVIK 1952). Min
destens die Schwanzwirbel sind ringförmig“ Konträr zu 
dieser Deutung, bezüglich der ventralen Verschmelzung, 
steht jedoch die Aussage derselben Autorin (VOROB
YEVA 1980, S. 194): „In the pectoral and caudal regions 
there are ring-like centra, the rings interrupted ventrally 
by a slit“ Die Abbildung zweier Querschnitte durch ei
nen Wirbelkörper in VOROBYEVA & TSESSARSKü (1986, 
Fig. 3) zeigt zwar den ventralen Abschnitt unverschmol- 
zen in zwei Hälften geteilt, doch es ist aufgrund des 
sichtlich schlechten Erhaltungszustands des Materials 
nicht erkennbar, ob es sich um eine natürliche Fuge oder 
um einen Bruch handelt. Klärung bringt diesbezüglich 
auch nicht die Neubeschreibung von Panderichthys 
durch V o r o by ev a  & S chultze (1991), da in dem kur
zen Absatz über das Axialskelett auf das genannte Pro
blem nicht eingegangen wird. Widersprüche ergeben 
sich auch aus folgenden Aussagen (VOROBYEVA 1980, 
S. 194): „From the evidence of isolated vertebrae from 
the middle of the body, most of the centra consist of in
tercentra fused with smaller pleurocentra“, dagegen 
VOROBYEVA (1986, S. 27): „The vertebra of Pander
ichthys in all probability has no pleurocentrum, but con
sists of a large ring-like intercentrum /ic/ with the neural 
arch /na/“ und VOROBYEVA (1992, S. 154): „Further
more, we find consolidation of vertebral bodies (devoid 
of pleurocentra) with the neural arches and well develo
ped dorsal ribs attached to the neural arches and inter
centra by sutures (Vorobyeva, Tsessarsky, 1986)“ Ne
ben der Unklarheit über das Vorkommen von „Pleuro- 
zentra“ ist auch die Aussage betreffend der Sutur zwi
schen den „Neuralbögen“ und den „Interzentra“ nicht 
nachvollziehbar, da sie auf der erwähnten Abbildung 
nicht erkennbar ist.

Daß das Material keine eindeutigen Schlüsse zuläßt, 
räumen auch VOROBYEVA & TSESSARSKII (1986) selbst 
ein, indem sie darauf hinweisen, daß der Erhaltungszu
stand der Wirbelkörper nicht ausreiche, um die genauen 
Details zu rekonstruieren, so daß die dort abgebildete 
Rekonstruktionszeichnung zwangsläufig eine gewisse 
Willkürlichkeit aufweise. Trotz der genannten Unsicher
heiten soll hier versucht werden, auf der Basis der ver
fügbaren Angaben und den genannten Vorbehalten ein 
grobes Bild des Axialskeletts von Panderichthys zu 
zeichnen (Abb. 4.10 p). Nach VOROBYEVA (1980) war 
die im Schwanzabschnitt unabgeknickte Chorda dorsalis 
über ihre gesamte Länge von knöchernen Wirbelkörpern 
umkleidet. Dabei bildet jeder Wirbelkörper einen ge
schlossenen Ring um die Chorda dorsalis, ohne sie ein
zuschnüren. Auf der Höhe der Mitte der Chordaachse 
soll sich eine Sutur befinden, die den Wirbelkörper in
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einen dorsalen und ventralen Abschnitt untergliedert 
(VOROBYEVA & TSESSARSKII 1986, VOROBYEVA & 
KUZNETSOV 1992). Der dorsale Abschnitt besteht nach 
der Ansicht der genannten Autoren aus zwei in der Sa- 
gittalebene voneinander getrennten Hälften, die dorsal in 
einen gemeinsamen, jedoch getrennt bleibenden Fortsatz 
auslaufen. VOROBYEVA & TSESSARSKII (1986) interpre
tieren den gesamten dorsalen Abschnitt als paarigen 
Neuralbogen, dessen Schenkel aus einem chordalen, die 
Chorda einschließenden Anteil und einem neuralen, den 
Neuralfortsatz bildenden Anteil bestünden. Der dorsale 
Abschnitt (Interzentrum) eines einzelnen Wirbelkörpers 
scheint nach dem in VOROBYEVA & TSESSARSKII (1986, 
Fig. 3 B) abgebildeten Stück nicht aus zwei Teilen zu 
bestehen. Die Rumpfwirbel weisen ventrolateral jeweils 
ein Paar kurze, breite Fortsätze auf. Sie setzen nach 
VOROBYEVA & TSESSARSKII (1986) direkt auf der Sutur 
zwischen der dorsalen und der ventralen Wirbelhälfte 
an, so daß sie mit beiden Teilen in direktem Kontakt 
stehen. Die genannten ventrolateralen Fortsätze sollen 
Dorsalrippen entsprechen. Biomechanisch interpretiert 
würde das bedeuten, daß es sich dabei um interseptale 
Mineralisierungen des horizontalen Septums handelt.

Zusätzliche Informationen über den Aufbau des 
Axialskeletts des panderichthyiden Formtyps kann even
tuell auch ein Wirbelsäulenfragment liefern, das auf
grund assoziierter Schuppen Elpistostege zugeordnet 
wird (SCHULTZE &  ARSENAULT 1985, Fig. 6 A , 
SCHULTZE 1996, Fig. 4). Die Zuordnung ist jedoch kei
nesfalls sicher. Auch hier scheint die Chorda dorsalis 
nicht eingeschnürt gewesen zu sein. Wie beim eusthe- 
nopteriden Formtyp liegen pro Segment ein Paar ven
trale Wirbelelemente (Interzentra) vor, die sehr weit 
nach dorsal reichen und die Chorda dorsalis wahr
scheinlich zu einem großen Teil ringförmig umschlos
sen. Ventrolaterale Fortsätze, wie sie bei Panderichthys 
beschrieben wurden, sind nicht bekannt. Es handelt sich 
bei dem Wirbelsäulenfragment möglicherweise auch 
nicht um einen Teil der Rumpfwirbelsäule. Dorsal saßen 
der Chorda dorsalis breite, ebenfalls paarige Neuralbö
gen auf. Ob die proximalen Abschnitte der Neuralbögen 
den restlichen Teil der Chorda dorsalis umschlossen, so 
daß sie mit den ventralen Wirbelelementen (Interzentra) 
geschlossene Ringe bildeten, ist unklar, erscheint jedoch 
wahrscheinlich. Dorsale Wirbelelemente, wie sie bei 
Eusthenopteron und Osteolepis vorliegen, sind nicht be
kannt. Insgesamt unterscheiden sich die Elpistostege zu
geordneten Wirbelelemente in ihrem prinzipiellen Auf
bau nicht von denen vieler anderer Formtypen des rhipi- 
distiiden Konstruktionstyps. Bei Panderichthys und El
pistostege scheint jedoch ein Ringwirbeltyp vorzuliegen, 
der im Gegensatz zu den Ringwirbeln von Megalichthys 
und Thursius nicht aus einem Stück bestand, sondern 
durch eine Sutur in zwei Teile gegliedert war.

Ähnliche Schwierigkeiten wie bei der Beurteilung 
des Axialskeletts des panderichthyiden Formtyps erge

ben sich auch bei der Analyse des Schultergürtels, da 
sich die Angaben in der Literatur oft widersprechen und 
auch häufig nicht nachvollziehbar sind. Aus den weni
gen publizierten Abbildungen von Originalmaterial läßt 
sich nur sehr schwer ein Bild gewinnen. Hinzu kommt, 
daß bei einer der Abbildungen offenbar die topographi
schen Angaben unkorrekt sind (VOROBYEVA 1992, Fig. 
5). Nach der Bildunterschrift sei das endoskelettale 
Schultergürtelelement von Panderichthys, das zusam
men mit den entsprechenden Strukturen von Eustheno
pteron und Glyptolepis abgebildet ist, von lateral darge
stellt. Es ist jedoch klar erkennbar, daß die endoskelet- 
talen Schultergürtelelemente von Eusthenopteron und 
Glyptolepis von dorsal oder ventral zu sehen sind und 
nur leicht von lateral (Fig. 5 B, C). Die Abbildungen 
dieser beiden Stücke stammen offensichtlich aus einer 
Arbeit von JARVIK (1985, Fig. 34), in der die topogra
phischen Angaben jedoch korrekt angegeben sind. Es 
handelt sich danach um Dorsalansichten von endoske- 
lettalen Schultergürtelelementen der linken Körperseite. 
Nach dem in V o r o b y e v a  & S c h u l t z e  (1991, Fig. 17- 
18) abgebildeten Material und der Rekonstruktions
zeichnung in V o r o b y e v a  (1995, Fig. 1 B) geschlossen, 
scheint es sich jedoch bei dem dargestellten endoskelet- 
talen Schultergürtelelement von Panderichthys weder 
um eine Dorsal- bzw. Ventralansicht, noch um eine La
teralansicht zu handeln, sondern um eine Ansicht von 
medial. Trotz vieler Unklarheiten soll versucht werden, 
ein wenigstens grobes Bild des Schultergürtels zu zeich
nen.

Der dermale Schultergürtel besteht nach VOROB
YEVA & SCHULTZE (1991, Fig. 19) vermutlich wie bei 
Eusthenopteron aus vierzehn Elementen, die zusammen 
einen geschlossen Ring bilden, der den Abschluß zum 
Schädel gegen den Rumpf markiert. Den größten Teil 
machen auch hier die paarigen ventralen und ventrolate
ralen Elemente (Claviculae und Cleithra) aus (Abb. 4.11 
h). Diese sind wie bei Eusthenopteron zu einer U-för
migen Struktur zusammengefügt, die von lateral betrach
tet sichelförmig erscheint (VOROBYEVA & SCHULTZE 
1991, Fig. 10, 12, 16, 19). Der gesamte Schultergürtel 
wirkt jedoch deutlich schmäler als bei Eusthenopteron. 
Eine Vertiefung in der ventralen Kontaktzone der beiden 
Schultergürtelhälften deutet nach VOROBYEVA (1995) 
auf das Vorhandensein eines diese verbindenden unpaa- 
ren ventralen Elements (Interclavicula) hin. Ganz anders 
als bei Eusthenopteron ist der endoskelettale Teil des 
Schultergürtels ausgebildet. Er besteht bei Pander
ichthys aus einem massiven Block, der sich weit nach 
cranial ausdehnt. Im Gegensatz zu Eusthenopteron sitzt 
er der Innenseite des ventrolateralen Elements (Clei- 
thrum) nicht über drei schmale Schenkel, sondern über 
eine einzige ausladende Artikulationsfläche auf (WO- 
ROBJEWA 1975 a, VOROBYEVA 1992, Fig. 5 A, VOROB
YEVA & S c h u l t z e  1991, Fig. 17-18, V o r o b y e v a  &  
KUZNETSOV 1992, Fig. 3). Im Widerspruch zu den frü
heren Aussagen der Autorin soll der endoskelettale
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Schultergürtel nach VOROBYEVA (1995) nun doch über 
zwei Artikulationsstellen mit dem ventrolateralen Ele
ment in Verbindung stehen. Er reicht so weit nach crani
al, daß er auch der Innenseite des ventralen Elements 
aufsitzt. Ein Foramen (F. supracoracoideum) ist erkenn
bar, das von VOROBYEVA & SCHULTZE (1991) und 
VOROBYEVA (1995) mit den Foramina von Eustheno- 
pteron homologisiert wird. Auf dieser Basis vermuten 
die beiden Autoren ein weiteres Foramen (F. supragle- 
noideum), das aber aufgrund der Erhaltung nicht über
liefert sei. Entsprechend werden die Skelettstrukuren des 
endoskelettalen Schultergürtels mit den drei von Eusthe- 
nopteron bekannten Schenkeln homologisiert. Dieselben 
Homologisierungen wurden von JARVIK (1980 a) für 
Ichthyostega getroffen, der als Tetrapode ebenfalls ei
nen großen endoskelettalen Schultergürtelanteil besitzt.

Nach VOROBYEVA & SCHULTZE (1991) befand sich 
das Schultergelenk in einer extrem ventralen Position. 
Die als schraubenförmige Grube ausgeprägte Gelenk
pfanne des Schultergürtels zeigte wahrscheinlich nach 
caudal und leicht nach ventral (VOROBYEVA 1992, Fig. 
5, VOROBYEVA & KUZNETSOV 1992, Fig. 3, VOROB
YEVA 1995). Entsprechend der Lage des Schultergelenks 
saßen die Brustflossen tief (WOROBJEWA 1975 a, Fig. 
1). Deren Endoskelett ist fossil überliefert. Es besteht 
aus fünf Elementen, die sich prinzipiell nach dem Mu
ster des eusthenopteriden Formtyps verzweigen (Abb. 
4.15 i). Die Achse besteht hier jedoch nur aus drei Ele
menten, von denen sich nur die beiden ersten in jeweils 
einen praeaxialen Skelettstab verzweigen. Den Kontakt 
zum Schultergürtel stellt ein vergleichsweise langes 
proximales Element her, das an seinem distalen Ende ei
nen kleinen postaxialen Fortsatz (Entepicondylus) be
sitzt. Dieser biegt nicht wie bei Eusthenopteron nach di
stal ab, so daß er auch nicht das Gelenk mit den darauf
folgenden Elementen überbrückt. Das zweite axiale 
Element entspricht im Aufbau dem von Eusthenopteron. 
Das erste praeaxiale Element ist lang und massiv und 
überbrückt das Gelenk zwischen dem zweiten axialen 
Element und den darauffolgenden Elementen. Es ist 
deutlich anders geformt als die entsprechende Struktur 
des eusthenopteriden und osteolepididen Typs. Im Ge
gensatz zu letzteren läuft das erste praeaxiale Element 
von Panderichthys distal nicht in eine breite spatelartige 
Struktur aus, sondern endet spitz. Das dritte und letzte 
axiale Element ist breit und flach und scheint mit dem 
gleich langen, aber schmalen zweiten praeaxialen Ele
ment eine Einheit zu bilden.

Die Flossenstrahlen sitzen auf dem distalen Rand 
des ersten und zweiten praeaxialen Elements, auf dem 
distalen und praeaxialen Rand des dritten axialen Ele

ments sowie am praeaxialen Rand des zweiten axialen 
Elements. Der ungegliederte Teil der Flossenstrahlen ist 
klein und der gegliederte Teil leicht verzweigt. Über die 
Flossenbeschuppung liegen mir keine Informationen 
vor, außer, daß keine basalen Scuta bekannt sind. Insge
samt ist die Brustflosse im Vergleich zum Körper klei
ner als bei Eusthenopteron und weist einen gerundeten 
Umriß auf. Sie ist aufgrund ihres endoskelettalen Auf
baus mechanisch stärker restringiert als die Brustflosse 
von Eusthenopteron. Trotzdem sind die grundsätzlichen 
Bewegungsmöglichkeiten vom Prinzip her ähnlich. Sie 
erfüllen die Voraussetzungen für eine Nutzung als Un
terwasserflügel. Die Vorderkante ist stark versteift und 
bildet eine Anströmkante, während die Hinterkante et
was flexibler ist. Eine Verdrillung entlang der Längs
achse geschieht wie bei Eusthenopteron über zwei Ach
sen, das erste praeaxiale Element und die parallel dazu 
verlaufenden Elemente. Die Flosse läßt sich an zwei 
Stellen nach oben und unten abwinkeln, im Schulterge
lenk und im Gelenk, das von dem proximalen Element 
und den daran anschließenden Elementen gebildet wird. 
Nach VOROBYEVA & KUZNETSOV (1992) erlaubt das 
Schultergelenk ausschließlich Auf- und Abbewegungen, 
keine Rotationen und nur geringfügige Abduktionen. 
Der Aktionsradius war daher beim lebenden Tier nicht 
sonderlich hoch. Die Bauchflossen sind deutlich kleiner 
als die Brustflossen. Sie liegen auf maximaler Distanz 
zu diesen. Über die Struktur der Bauchflossen gibt es in 
der Literatur meines Wissens keine Angaben. Das glei
che gilt für die Struktur des Beckens.

Rhizodontider Formtyp:

Da fossile Überlieferungen, vor allem des Postcranial
skeletts, bei diesem Formtyp sehr fragmentarisch sind, 
gestaltet sich die genaue Zuordnung bestimmter Gattun
gen als äußerst schwierig. Die Körperform ist nur von 
einem einzigen Exemplar ansatzweise bekannt, dessen 
Zugehörigkeit unglücklicherweise nicht sicher feststell
bar ist. Es wurde von ANDREWS (1985) als ?Strepsodus 
anculonamensis (RSMGY 1980.40.36) beschrieben. 
Bezogen auf die Strukturen bleiben auch bei diesem Ex
emplar viele Fragen offen. Trotz der Unmöglichkeit ei
ner genauen Rekonstruktion der Körperform kann je
doch auf der Basis vieler Einzelbefunde ein recht zu
verlässiges Bild von dem prinzipiellen Aufbau des 
Formtyps gezeichnet werden. Aufgrund dieser Einzelbe
funde lassen sich folgende Gattungen mit den entspre
chenden Vorbehalten zuordnen: Strepsodus (Abb. 4.8 f), 
Rhizodus, Sauripterus, Screbinodus, Barameda und 
Notorhizodon.
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Abb. 4.10 Wirbelelemente (jeweils von cranial und von lateral, linke Seite): a) Neoceratodus, b) Protopterus, c) Fleurantia, d) 
Griphognathus, e) Soederberghia, f) Jarvikia, g) Diptems, h) Uranolophus, i) Thursius, j) Megalichthys, k) Ectosteorhachis, 1) 
Osteolepis, m) Gyroptychius, n) Lohsania, 6) Eusthenopteron, p) Panderichthys, q) Barameda, r) Strepsodus sauroides, s) 
Glyptolepis, t) Latimeria, u) Laugia, v) Allenypterus. (Umgezeichnet bzw. rekonstruiert nach Vorlagen von: Galvis-Vergara 
1977, Fig. 1, 2, 4, 5, Graham-Smith & Westoll 1937, Fig. 1, Schultze 1969, Abb. 29, Jarvik 1952, Fig. 13, C-E, 16, 
Ahlberg & Trewin 1995, Fig. 9, Vorobyeva & Tsessarskii 1986, Fig. 3, Denison 1968 a, Fig. 21, Andrews & W estoll 
1970 b, Fig. 7 a-d, 14, 23, Thomson & Vaughn 1968, Fig. 7, Fig. 3, Long 1989, Fig. 12, Andrews 1977, Fig. 2 A, Stensiö 
1932 b, Fig. 20, Lund & Lund 1984, Fig. 4).
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Die vorhandenen fossilen Fragmente lassen sich in 
zwei Größenklassen untergliedern (ANDREWS 1985). Sie 
gehören entweder zu relativ kleinen Exemplaren, deren 
Körperlänge hochgerechnet zwischen etwa 10 cm und 
50 cm liegt oder zu Formen, die zum Teil außerordentli
che Ausmaße erreichen konnten. Deren geschätzte Län
ge liegt je nach Exemplar zwischen 130 cm und 350 cm. 
Nach einem 1 m langen Unterkiefer von Rhizodus zu 
schließen, der mit bis zu 22 cm langen Zähnen ausge
stattet war, muß es sogar Exemplare von 600-700 cm 
gegeben haben (LONG 1995). Der Körper des in die 
kleine Größenkategorie (35 cm) fallenden ?Strepsodus 
anculonamensis (RSMGY 1980.40.36) besitzt eine fusi- 
form gestreckte Gestalt. Der Rumpfquerschnitt scheint 
eher hochoval gewesen zu sein. Die Lage der unpaaren 
Flossen läßt sich allein auf der Basis der fragmentarisch 
erhaltenen Flossenstrahlen rekonstruieren. Danach be
fanden sich die Dorsalia weit caudal, wobei die 2. Dor
sale der Analen genau gegenüberstand und mit dieser 
ein vertikales Flossenpaar bildete. Letzteres ist bei ei
nem anderen Stück von ?Strepsodus anculonamensis 
(BMNH P 60985) dokumentiert. Hier sind die ungeglie
derten Teile der Flossenstrahlen im natürlichen Verband 
dicht an dicht stehend überliefert. Diese sind außeror
dentlich lang und massiv, eine Eigenschaft die beim rhi- 
zodontiden Formtyp, unabhängig, ob es sich um unpaare 
oder paarige Flossen handelt, allen Flossenstrahlen ge
mein ist (A ndrew s 1985, Fig. 4 f).

Nach ANDREWS (1985) war der gegliederte und 
verzweigte Teil generell nur als schmaler Saum ausge
bildet. Es stellt sich hierbei die Frage, ob diese Aussage 
auf der Basis des offensichtlich schlecht erhaltenen 
Materials überhaupt möglich ist. Aus biomechanischen 
und hydrodynamischen Gründen scheint es wahrschein
licher, daß nur ein geringer Teil des gegliederten Ab
schnitts überliefert wurde, und daß dieser im lebenden 
Zustand deutlich größer war. Wäre dies nicht der Fall, 
würde die Fläche der Flossen nicht ausreichen, um einen 
effektiven Antrieb bzw. eine wirkungsvolle Steuerung 
zu gewährleisten. Unter der Voraussetzung, daß also ein 
großer Teil der Flossenstrahlen fehlt, kann die Flossen
form nur sehr grob rekonstruiert werden. Sicher ist, daß 
zumindest bei ?Strepsodus anculonamensis (BMNH 
P60985: ANDREWS 1985, Fig. 1-3) die Anale und die 2. 
Dorsale gleich groß sowie gleich gestaltet gewesen sind. 
Wahrscheinlich war die 1. Dorsale deutlich kleiner als 
diese.

Bei einem Exemplar von ?Strepsodus anculona
mensis (RSMGY 1984.67.101: A n d rew s 1985, Fig. 2 
b) ist ein Teil des Endoskeletts der Analis überliefert. Es 
besteht aus einem großen, länglich triangulären Basale
lement, an das sich distal fünf Skelettstäbe anschließen 
(Abb. 4.6 h). Die Artikulationsstellen liegen auf einer 
gemeinsamen Achse, so daß die Flosse an dieser Stelle

abgewinkelt werden konnte. Es ist nicht erkennbar, ob 
die Skelettstäbe gegliedert bzw. verzweigt waren. Dies 
scheint jedoch wahrscheinlich, wenn man die fossile 
Überlieferung eines fragmentarisch erhaltenen Stückes 
(IGS GSM28309: ANDREWS & WESTOLL 1970 b, Fig. 
14, PI. 13 A, B), das Strepsodus sauroides, (BlNNEY 
1841) zugeordnet wird, in Betracht zieht. Es zeigt Reste 
des Endoskeletts dreier unpaarer Flossen. Die kleinsten 
Fragmente wurden von ANDREWS & WESTOLL (1970 b) 
als Reste der 1. Dorsalen interpretiert, während die grö
ßeren als Anale bzw. 2. Dorsale angesprochen werden 
konnten (Abb. 4.4 d, 4.5 h, 4.6 i). Da letztere etwa 
gleich groß sind, und deren natürliche Lage aufgrund 
der Erhaltung nicht rekonstruierbar ist, kann nicht sicher 
geschlossen werden, ob es sich bei den als Reste der 
Analen angesprochenen Fragmenten nicht um Reste der 
2. Dorsalen handelt und vice versa. Dies spielt jedoch 
nur eine geringe Rolle, wenn man davon ausgeht, daß 
die Anale und die 2. Dorsale zusammen ein vertikales 
Flossenpaar bildeten, deren Strukturen sich spiegelbild
lich zueinander verhielten.

Während über den Aufbau der 1. Dorsale von 
Strepsodus sauroides aufgrund der schlechten Überlie
ferung keine fundierte Aussagen gemacht werden kön
nen, läßt die Erhaltung der 2. Dorsalen bzw. der Analen 
eine Rekonstruktion zu. Der Aufbau deckt sich im we
sentlichen mit dem der Analen von ?Strepsodus anculo
namensis (RSMGY 1984.67.101: ANDREWS 1985, Fig. 
2 b). Wie bei dieser Form besteht das Flossenendoske- 
lett von Strepsodus sauroides (IGS GSM28309) aus ei
nem großen, länglich triangulären Basalelement, an das 
sich distal mehrere Skelettstäbe anschließen, deren Arti
kulationsstellen auf einer gemeinsamen Achse liegen. 
Nach der Größe der Gelenkachse zu urteilen, waren es 
hier jedoch nur vier. Diese zeigen eine deutliche Gliede
rung in mindestens drei Teile, wobei ein randlich lie
gender Skelettstab distal eine Verzweigung aufweist. 
Aus biomechanischen Gründen ist anzunehmen, daß 
letzterer die Hinterkante der Flosse markiert. Wahr
scheinlich war das Endoskelett der 2. Dorsalen und der 
Analen so aufgebaut, daß die Flossenhinterkante flexi
bler war als die Vorderkante. Die Freiheitsgrade der 
Flossen sind allerdings nicht sicher einschätzbar, da 
nicht bekannt ist, wie weit die massiven ungegliederten 
Abschnitte der Flossenstrahlen auf das Flossenendoske- 
lett Übergriffen. Je nach Grad der Überlappung kann 
dann die mechanische Restriktion größer oder kleiner 
sein. Sicher ist, daß die Flossenschuppen den gesamten 
ungegliederten Teil der Flossenstrahlen bedeckten. Dies 
gilt auch für die paarigen Flossen. Die Beschuppung des 
Körpers bestand bei Strepsodus, Rhizodus, Barameda, 
Notorhizodon und Screbinodus aus cosminlosen Cy- 
cloidschuppen. Abgesehen von Screbinodus und Strep
sodus portlocki, PORTLOCK 1843 waren diese sehr dünn 
(A ndrew s 1985).
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Hinweise auf die Form und Struktur der Schwanz
flosse finden sich bei drei Stücken von ?Strepsodus an- 
culonamensis (Abb. 4.9 f, BMNH P60985, RSMGY 
1984 .6 7 .101 u. RSMGY 1980.40.36, A ndrew s 1985, 
pig. l, 2). Danach verlief die Chorda dorsalis im 
Schwanzbereich gerade. Sie war dort offenbar nicht ein
geschnürt. Dorsal und ventral saßen ihr Hämal- bzw. 
Neuralbögen auf, an die sich distal zahlreiche Flossen
stützen anschlossen, an denen sich peripher die Flossen
strahlen der Caudalis befanden (Abb. 4.9  e). Die 
Schwanzflosse wies eine symmetrische Gestalt auf, wo
bei der epichordale und der hypochordale Abschnitt 
gleich groß war (symmetrisch isozerke Caudalis). Die 
genaue Form und Größe läßt sich nicht bestimmen, da 
auch hier nur die ungegliederten Abschnitte der Flossen
strahlen erhalten geblieben sind. Es erscheint jedoch 
wahrscheinlich, daß eine spitz auslaufende, rautenförmi
ge bis längsovale Gestalt vorlag. Sicher ist, daß die 
Spitze der Chorda dorsalis das Schwanzende bildete. 
Möglicherweise reichte diese sogar ein Stück über das 
Schwanzflossenende hinaus.

Reste des Axialskeletts sind nur von wenigen Stük- 
ken bekannt. Die Neural- und Hämalbögen von ?Strep- 
sodus anculonamensis (RSMGY 1984.67.101) aus dem 
Schwanzabschnitt wurden schon erwähnt. Bogenele
mente (Neural- oder Hämalbögen) aus dem Schwanzbe
reich finden sich auch bei einem Stück von Screbinodus 
ornatus, (Traquair  1878) (RSMGY 1964.28.8: A n 
drews & WESTOLL 1970 b, Fig. 1342). Von Rhizodus 
hibberti (AGASSIZ in HlBBERT, 1835) (RSMGY 
1966.40.53: ANDREWS & WESTOLL 1970 b, PI. 9 J) lie
gen einige Neuralbögen aus dem Rumpfbereich vor, die 
allerdings sehr schlecht erhalten sind. Abdrücke von drei 
paarigen Wirbelelementen (Interzentra) aus dem Rumpf
bereich sind bei einem Stück von Barameda decipiens 
(W o odw ard , 1906) (NMV PI60885: Long  1989, Fig. 
7 D, 12) überliefert. Nach LONG bilden die beiden ven
tralen Wirbelelemente einen dorsal offenen Ring, der 
die Chorda dorsalis umklammert, ohne sie einzuschnü
ren (Abb. 4.10 q). Dorsolateral soll sich je eine Artiku
lationsfläche befinden, die als Ansatzstelle für eine Dor
salrippe gedeutet wird. Leider lassen sich die von LONG 
(1989) beschriebenen Strukturen auf der Fotografie des 
zugrundeliegenden Fossils (NMV PI60885: Fig. 7 D) 
nicht wiederfinden, so daß nicht nachvollzogen werden 
kann, worauf die Rekonstruktion basiert. Dorsale Wir
belelemente, Neural- oder Hämalbögen sind von Bara
meda decipiens nicht bekannt. Anders als bei den bisher 
erwähnten Stücken, die auf eine nicht eingeschnürte 
Chorda dorsalis hinweisen, zeigt ein schon mehrfach 
erwähntes Fragment, das Strepsodus sauroides zugeord
net wird, einen Teil der artikulierten Wirbelsäule (IGS 
GSM28309: A ndrew s & W estoll 1970 b, Fig. 14), 
die aus zahlreichen amphicoelen Vollwirbeln besteht

42 Bei Andrews & Westoll (1970 b) R h iz o d u s  o r n a tu s  
Traquair, 1878.

(Abb. 4.10 r). Diese stammen nach ANDREWS (1985), 
entgegen einer früheren Aussage (ANDREWS & WES
TOLL 1970 b), wahrscheinlich nicht aus dem Rumpf, 
sondern aus dem Schwanzbereich. Das gleiche Fossil 
zeigt auch zahlreiche Bogenelemente, die an die von 
Screbinodus ornatus (RSMGY 1964.28.8) erinnern. 
Außerdem liegen noch einzelne, Strepsodus sauroides 
zugeordnete Vollwirbel vor, deren Zuordnung jedoch 
nach A ndrew s & W estoll (1970 b) fraglich ist.

Von allen genannten Formen sind Teile des derma
len Schultergürtels überliefert. Im Gegensatz zu allen 
anderen Formtypen des rhipidistiiden Konstruktionstyps 
scheint er aus nur vier Elementen zu bestehen. Diese 
bilden zusammen eine U-förmige Struktur, die dem 
Hauptteil des osteolepididen bzw. eusthenopteriden 
Schultergürteltyps in ihrem prinzipiellen Aufbau ähnlich 
ist (Abb. 4.11 i). Bei Rhizodus, Screbinodus, Strepsodus 
und Barameda sind die paarigen ventralen und ventro- 
lateralen Elemente (Claviculae und Cleithra) bekannt 
(A ndrew s & W estoll 1970 b, Fig. 9-12, 15, 16, PI. 5- 
7, 8 A, B, 10 A-C, 11 A, B, H, ANDREWS 1972, Fig. 5, 
7, PI. 1/B, C, Janvier  et al. 1984, PI. 2/9-12, Fig. 9 A, 
B, A ndrew s 1985, Fig. 11, 13, Long  1989, Fig. 4 C, 7 
F-H, 8, 9). Hinweise auf ein fünftes, die ventralen Ele
mente verbindendes, unpaares Element (Interclavicula) 
liegen bei Rhizodus, Screbinodus und Strepsodus vor 
(ANDREWS 1972, 1985). Von Sauripterus existiert ne
ben wenigen, schlecht erhaltenen Wirbel- und Schädel
fragmenten nur ein einziger, zudem unvollständiger Teil 
des dermalen Schultergürtels (AMNH 3341: HUSSAKOF 
1908, Fig. 28, Gregory  1915, 1935, Fig. 1, A ndrew s 
& W estoll 1970 b, Fig. 15, 16, PI. 8 C), der den 
ventrolateralen Elementen der anderen Formen, vor al
lem dem von Nothorhizodon (YOUNG et al. 1992, Fig. 
40), ähnelt. Bei letzterem ist der Schultergürtel ebenfalls 
nur fragmentarisch erhalten. Überlieferungen von weite
ren dermalen Schultergürtelelementen, wie sie bei den 
anderen Formtypen des rhipidistiiden Konstruktionstyps 
Vorkommen, sind vom rhizodontiden Formtyp nicht be
kannt. Trotz einiger Unterschiede im einzelnen zeigen 
die Schultergürtel der genannten Formen im grundsätz
lichen Aufbau ein recht einheitliches Bild. Die ventralen 
Abschnitte der ventrolateralen Elemente (Cleithra) sind 
verglichen mit den Verhältnissen beim osteolepididen 
und eusthenopteriden Typ groß und ausladend, während 
die dorsalen Abschnitte auffällig schmal sind. Sie besit
zen an ihrem Hinterrand eine charakteristische Bucht, 
die die Ansatzstelle der Brustflosse markiert. Die ven
tralen Elemente (Claviculae) sind ebenfalls vergleichs
weise ausladend und erstrecken sich, weit nach cranial 
reichend, bis unter die Kiemenbögen. Die Verbindungs
naht zwischen den ventralen und ventrolateralen Ele
menten besitzt eine komplizierte Struktur. Die Überlap
pungszone ist aufgrund der stark abgeschrägten Kanten 
und der starken Verzahnung am Vorderrand des Schul
tergürtels (Spina claviculae) außerordentlich groß und 
daher mechanisch sehr stabil. Die Festigkeit der Verbin-
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düng wird noch weiter erhöht, indem die Abschrägung 
der Kontaktflächen im Verlauf der Naht in für den rhi- 
zodontiden Formtyp typischer Weise ihre Richtung 
wechselt.

Reste endoskelettaler Schultergürtelelemente (Sca- 
pulocoracoide) sind nur von Rhizodus und Strepsodus 
bekannt (A nd r ew s & W estoll 1970 b, Fig. 10, 12, PI. 
7 A, B, 8 B, 9 A-D, 11 A, B, 12 A-E, A nd r ew s 1972, 
Fig. 5, 7, PI. 2/B, C, A ndrew s 1985, Fig. 11 a, b, 13). 
Wie beim osteolepididen Formtyp sitzen sie den Innen
seiten der beiden ventrolateralen Elemente (Cleithra) mit 
jeweils drei Schenkeln auf. Die Artikulationsstellen las
sen sich auch bei den anderen Formen (Screbinodus, 
Sauripterus u. Nothorhizodon) anhand von überlieferten 
Eindrücken rekonstruieren. Danach lagen die Schulter
gelenke verglichen mit den anderen Formtypen des rhi- 
pidistiiden Konstruktionstyps hoch. Die Gelenkpfannen 
entsprechen bei den erhaltenen Stücken etwa Hohlku
geln, mit denen die kugeligen Gelenkköpfe der Brust
flossen artikulieren. Reste der Brustflossen sind von al

len genannten Gattungen des rhizodontiden Formtyps 
bekannt (Abb. 4.15 j-m). Die Erhaltung ist jedoch in den 
meisten Fällen sehr schlecht. Über die äußere Gestalt 
gibt es bislang keine zuverlässigen Hinweise, und die 
Größe läßt sich nur grob abschätzen. Auch hier besteht 
das bei den unpaaren Flossen angesprochene Problem, 
daß nur die langen und massiven ungegliederten Teile 
der Flossenstrahlen überliefert sind. Das Endoskelett der 
Brustflossen ist in keinem Fall so gut erhalten, daß deren 
Aufbau sicher rekonstruiert werden kann (ANDREWS & 
W estoll 1970 b, Fig. 13, 15, PI. 8 C, 9 E-H, 10 D, 11 
C-E, 12 F-P, LONG 1989, Fig. 8, 10, YOUNG et al. 1992, 
Fig. 39, 40). Die besten, aber dennoch fragmentarisch 
erhaltenen Stücke sind von folgenden Formen bekannt: 
Sauripterus (AMNH 3341: Abb. 4.15 j), Screbinodus 
(RSMGY 1964.28.8: Abb. 4.15 k), Strepsodus
(RSMGY 1898.17.13: Abb. 4.15 1) und Barameda 
(NMV P160885: Abb. 4.15 m). Aus den genannten 
Stücken ergibt sich allerdings kein einheitliches Bild, 
außer daß das Verzweigungsmuster generell nicht mit 
dem der anderen Formen des rhipidistiiden Konstrukti-

Abb. 4.11 Schultergürtel (rechte Seite von medial): a) Protopterus, b) Neoceratodus, c) Griphognathus, d) Chirodipterus, e) 
Uranolophus, f) Osteolepis, g) Eusthenopteron, h) Panderichthys, i) Rhizodus, j) Glyptolepis, k) Diplurus, 1) Rhabdoderma, m) 
Latimeria, n) Laugia, o) Strunius. (Umgezeichnet bzw. rekonstruiert nach Vorlagen von: W iedersheim, PI. 7/8, Rosen et al. 
1980, Fig. 30 A, Campbell & Barwick 1986, Fig. 11, Janvier 1980, Fig. 12 A, Denison 1968 a, Fig. 18, Jarvik 1948, Fig. 25, 
Andrews & Westoll 1970 a, Fig. 1, c, 5 b, c, Vorobyeva 1995, Fig. 1 B, Andrews 1985, Fig. 13 e, Ahlberg 1989, Fig. 3 A, 
Schaeffer 1952, Fig. 10, Forey 1981, Fig. 7, M illot & Anthony 1958 b, Fig. 26 A, Stensiö 1932 b, Fig. 23, Jessen 1966 b, 
Abb. 9 B).
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onstyps übereinstimmt. Abgesehen von Strepsodus 
(RSMGY 1898.17.13: Abb. 4.15 1) findet sich beim rhi- 
zodontiden Brustflossentyp keine deutliche, in Elemente 
untergliederte Achse.

Bei Strepsodus (RSMGY 1898.17.13: Abb. 4.15 1) 
zeigt zumindest der proximale Abschnitt einen axialen 
Aufbau. Von den ersten drei axialen Elementen zweigt 
wie beim eusthenopteriden und osteolepididen Formtyp 
jeweils ein praeaxialer Skelettstab zur Flossenvorder
kante ab. Anders als bei diesen folgen auf das dritte 
axiale Element jedoch nicht zwei, sondern drei weitere 
Elemente. Während das zur Vorderkante abzweigende 
Element in seiner Gestalt einem praeaxialen Skelettstab 
entspricht, also lang und schmal ist und sich vermutlich 
nicht weiter verzweigt, sind die anderen beiden Ele
mente vergleichsweise kurz und breit. Diese verzweigen 
sich in distaler Richtung weiter, so daß sich der axiale 
Aufbau ab dem dritten axialen Element zunehmend ver
liert. Bei Barameda (NMV PI60885: Abb. 4.15 m) ver
liert sich der axiale Aufbau schon ab dem zweiten axia
len Element. Entsprechend ist nur ein einziger praeax
ialer Skelettstab vorhanden. Möglicherweise war dieser 
in zwei Teile gegliedert. Eine noch geringere axiale 
Gliederung zeigt das Flossenendoskelett von Sauripte- 
rus (AMNH 3341: Abb. 4.15 j). Das vordere der beiden 
auf das proximale Element folgenden Elemente weist 
hier nicht die Gestalt eines praeaxialen Skelettstabes auf. 
Außerdem verzweigt es sich in distaler Richtung in zwei 
Elemente, auf die möglicherweise noch weitere Ele
mente folgen. Bei dem Endoskelett von Screbinodus 
(RSMGY 1964.28.8: Abb. 4.15 k) scheint eine ähnliche 
Situation vorzuliegen. Die Erhaltung ist jedoch zu 
schlecht, um eine genaue Zuordnung rechtfertigen zu 
können.

So unterschiedlich der Aufbau des Brustflossenen- 
doskeletts bei den einzelnen Stücken auch erscheinen 
mag, bestehen doch in biomechanischer Hinsicht deutli
che Gemeinsamkeiten. Generell sind die Endoskelettele- 
mente der Flossenvorderkante länger und schmaler als 
die der Hinterkante. Wie beim eusthenopteriden und 
osteolepididen Formtyp überlappen sich die Elemente 
der Vorderkante und überbrücken die Gelenke, die die 
dahinterliegenden Elemente miteinander bilden. Im gan
zen nimmt die Länge der Endoskelettelemente auch in 
distaler Richtung ab, während der Grad der Verzwei
gung in distaler wie in Richtung der Hinterkante zu
nimmt. Durch die beschriebene Anordnung ergeben sich 
mechanische Restriktionen, die dazu führen, daß die 
Vorderkante der Flosse rigide ist und die Flexibilität zur 
Hinterkante sowie in distaler Richtung zunimmt. Dies 
sind Bedingungen, die einen Unterwasserflügel kenn
zeichnen. Im Gegensatz zum eusthenopteriden und 
osteolepididen Formtyp, bei denen die Zahl der Endo
skelettelemente der Brustflosse deutlich geringer ist, be
stehen beim rhizodontiden Formtyp durch die hohe Zahl

der Elemente größere mechanische Freiheitsgrade, die 
die Flosse insgesamt flexibler machen.

Das proximale Element des Brustflossenendoske- 
letts ist verglichen mit den anderen Formen des rhipidi- 
stiiden Konstruktionstyps kurz und breit. An seinem 
proximalen Ende sitzt der kugelige Gelenkkopf. Es ist 
anzunehmen, daß die Beweglichkeit im Schultergelenk 
durch die genannte Gelenkform sehr hoch war, so daß 
die Brustflosse in alle Raumrichtungen bewegt sowie in 
der Längsachse rotiert werden konnte. Durch die er
wähnte Bucht am Hinterrand des ventrolateralen Schul
tergürtelteils (Cleithrum) kann die Brustflosse weiter 
nach cranial bewegt werden als bei den anderen Form
typen des rhipidistiiden Konstruktionstyps. Trotzdem ist 
die Beweglichkeit in diese Richtung beschränkt, da die 
Gelenkpfanne nicht nach lateral, sondern wie bei den 
anderen Formen nach caudal zeigt.

Das proximale Element läuft an seiner Hinterkante 
in einen langen Fortsatz aus, der nach distal abbiegt. Die 
genaue Form ist jedoch unbekannt. Von keinem En- 
doskelettelement der Brustflosse ist bekannt, daß es wie 
bei den anderen Formen des rhipidistiiden Konstrukti
onstyps in eine flache Platte ausläuft, auf deren distalen 
Rand die Flossenstrahlen aufsitzen. Wie bei den unpaa- 
ren Flossen ist auch hier schwer einzuschätzen, wie die 
Flossenstrahlen aufsaßen, und wie weit sie auf das En
doskelett reichten. Je nach Grad der Überlappung ver
ändern sich die Freiheitsgrade für die Flossenbeweg
lichkeit. Ein Teil der Flossenbeschuppung ist bei ?Strep- 
sodus anculonamensis (RSMGY 1980.40.36: ANDREWS 
1985, Fig. 1, 3) erhalten. Es handelt sich dabei um Cy- 
cloidschuppen. Wie bei den unpaaren Flossen gibt es 
auch bei den Brustflossen keine Hinweise auf basale 
Scuta. Durch das Fehlen dieser Strukturen fällt ein die 
Flossenbeweglichkeit restringierender Faktor weg. Von 
den Bauchflossen und vom Becken sind bislang keine 
Überlieferungen bekannt. Die Lage ist daher ebenfalls 
unklar. Trotzdem kann aufgrund der Position der unpaa
ren Flossen angenommen werden, daß sie sich auf ma
ximaler Distanz zu den Brustflossen befanden.

4.2.3 Porolepidider Konstruktionstyp

Auf der Grundlage des zur Verfügung stehenden Fos
silmaterials kann der porolepidide Konstruktionstyp 
(Abb. 4.12) in drei Formtypen untergliedert werden, den 
glyptolepididen, den quebeciiden und den canowindri- 
den. Im Gegensatz zum glyptolepididen Formtyp, der 
auf einer breiten Datenbasis steht und zudem gut doku
mentiert ist, basiert der quebeciide Formtyp auf nur we
nigen, meist schlecht erhaltenen Stücken, der canowin- 
dride Formtyp sogar auf nur einem einzigen Exemplar. 
Aufgrund dieser geringen und zum Teil unsicheren Da
tengrundlage werden diese beiden Formtypen nur unter
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Vorbehalt aufgestellt. Es ist möglich, daß neue Funde, 
die eine bessere Kenntnis des Gesamtaufbaus gewährlei
sten, zu einer Auflösung der genannten Gruppen führt. 
Da nur der glyptolepidide Formtyp auf einer sicheren 
Datenbasis steht, beziehen sich die folgenden allgemei
nen Angaben zum porolepididen Konstruktionstyp aus
schließlich auf diese Gruppe.

Die Körpergestalt des gedrungen wirkenden porole
pididen Konstruktionstyps variiert nur wenig. Auffällig 
ist der generell kurzschnauzige Kopf, dessen Länge die 
Höhe und Breite nur geringfügig übertrifft. Die unpaare 
Beflossung besteht aus zwei Dorsalia, einer Analis und 
einer asymmetrisch epizerken Caudalis. Die paarigen 
Flossen liegen auf maximaler Distanz zueinander. Wäh
rend die großflächigen Bauchflossen mit einer relativ 
breiten Basis am Becken ansetzen und eine gerundete 
Gestalt aufweisen, sind die langen, lanzettlichen, an den 
dipnoiden Konstruktionstyp erinnernden Brustflossen 
über eine enge Basis mit dem Schultergürtel verbunden. 
Die Flossenstrahlen aller Flossen liegen eng beieinander 
und weisen einen gegliederten sowie verzweigten Auf
bau auf. Die 1. Dorsale, die Anale sowie die paarigen 
Flossen besitzen große Loben, die auf ein ausgedehntes 
Flossenendoskelett hinweisen.

Insgesamt betrachtet weist der porolepidide Kon
struktionstyp Gemeinsamkeiten sowohl mit dem rhipidi- 
stiiden als auch mit dem dipnoiden Konstruktionstyp 
auf. Während das Postcranialskelett Affinitäten zum 
dipnoiden Konstruktionstyp zeigt, ähnelt der Aufbau des 
Schädels mehr dem rhipidistiiden Konstruktionstyp. 
Letzterer ist ebenfalls generell knöchern, und der Kiefer 
ist vom autodiastylen Typ (STARCK 1979). Ob Wange, 
Schnauze und Kiemendeckel gegenüber dem Schädel
dach beweglich waren, ist unklar. Das Neurocranium 
besteht, abgesehen von Youngolepis (BJERRING 1985), 
aus zwei Teilen (divisio cranialis anterior bzw. divisio 
cranialis posterior) und weist ein Intracranialgelenk auf. 
Die Schädelmechanik funktionierte wahrscheinlich nach 
einem ähnlichen Prinzip wie beim rhipidistiiden Kon
struktionstyp. Nach JARVIK (1972, 1980 a) war das In
tracranialgelenk durch den Aufbau des Schädeldaches 
immobilisiert. Das Gebiß trägt zahlreiche spitze Zähne, 
deren prinzipielle Anordnung der des rhipidistiiden 
Konstruktionstyps entspricht. Die Zähne sind jedoch 
nach hinten gekrümmt. Aus diesem Grund handelt es 
sich hier wahrscheinlich nicht um die Beute mit großer 
Wucht penetrierende Fangzähne, sondern um hakenarti
ge Festhalteeinrichtungen, die ein Entwischen des er
faßten Opfers verhindern. In gleicher Weise lassen sich 
die an der Unterkiefersymphyse befindlichen, paarig an
geordneten Zahnplatten (parasymphysiale Zahnplatten, 
JARVIK 1972) deuten, die ganze Batterien stark ge
krümmter, spitzer Zähne tragen. Allgemein weisen die 
Zähne des porolepididen Konstruktionstyps einen ex
trem stark gefalteten Aufbau auf (dendrodonter Zahn
typ). Das Verknöcherungsmuster des Schädeldaches

weist sowohl Ähnlichkeiten mit dem rhipidistiiden als 
auch mit dem dipnoiden Konstruktionstyp auf. Während 
der posteriore Teil aus nur wenigen, regelmäßig ange
ordneten Platten besteht, gliedert sich der anteriore Ab
schnitt in viele kleine, unregelmäßig angeordnete Ein
heiten. Ein offenes Pinealforamen ist nach JARVIK (1980 
a) generell nicht vorhanden. Wie beim dipnoiden und 
beim rhipidistiiden Konstruktionstyp liegen nach innen 
geöffnete Nasengänge, also echte Choanen vor.

Abb. 4.12 Porolepidider Konstruktionstyp.

Der dermale Schultergürtel ähnelt in starkem Maße 
dem des rhipidistiiden Konstruktionstyps. Anders als bei 
letzterem sitzt der endoskelettale Teil des Schultergür
tels den dermalen ventrolateralen Elementen nicht mit 
drei Füßchen auf, sondern nur mit einer einzigen Kon
taktstelle. Die Beschuppung kann entweder aus cosmin- 
haltigen Rhomboid- oder aus cosminlosen Cycloid- 
schuppen bestehen. Das Axialskelett und das Flossenen
doskelett erinnert an die Verhältnisse bei einigen Form
typen des dipnoiden Konstruktionstyps, vor allem an die 
des dipteriden Formtyps (AHLBERG 1989, 1991 a, AHL- 
berg  & T rewin 1995). Beim porolepididen Konstruk
tionstyp kommen jedoch keine Rippen vor. Auf das 
Vorhandensein von Lungen gibt es keine Hinweise. 
Trotzdem können Lungen angenommen werden.

Glyptolepidider Formtyp:

Diesem Formtyp können die Gattungen Glyptolepis, 
Holoptychius (Abb. 4.3 n), Porolepis (Abb. 4.3 m) und 
Laccognathus zugeordnet werden.

Der Körper besitzt eine fusiform gestreckte Gestalt, 
wirkt aber verglichen mit dem osteolepididen und eu- 
sthenopteriden Formtyp gedrungen. Der Rumpfquer
schnitt ist kreisrund bis leicht hochoval. Die Körperlän
ge variiert meist zwischen 30 cm und 80 cm. Nach 
JARVIK (1972) kommen auch Körperlängen von bis zu 
200 cm und mehr vor. Die 1. Dorsale befindet sich bei 
Holoptychius caudal der Höhe der Bauchflossen und bei 
Glyptolepis kurz vor dieser. Sie ist deutlich kleiner als
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die 2. Dorsale. Ihr interner Aufbau ist nur von Glyptole
pis und Laccognathus bekannt (RSMGY 1898.120.49: 
ANDREWS & WESTOLL 1970 b, Fig. 21, PI. 14 B; 
MGUH VP PI511c, MGUH VP P1512a: AHLBERG 
1991 a, Fig. 1 d; ohne Nr.: VOROBYEVA 1980, ohne 
Abb.). Das Endoskelett der 1. Dorsalen besteht aus einer 
einzigen triangulären Platte, auf deren distalen Rand die 
Flossenstrahlen sitzen (Abb. 4.4 e). Der ungegliederte 
Teil der Flossenstrahlen macht etwa die Hälfte bis ein 
Drittel der Gesamtlänge aus. Die Beschuppung reichte 
vermutlich entsprechend weit auf die Flosse.

Die 2. Dorsale bildet mit der Analen ein vertikales 
Flossenpaar. Sie verhalten sich in ihrer äußeren Form 
und Größe grob gesehen etwa spiegelbildlich zueinan
der. Die Anale liegt allerdings etwas weiter cranial als 
die 2. Dorsale und ist ein wenig kleiner. Verglichen mit 
den Formen des rhipidistiiden Konstruktionstyps sind 
die beiden Flossen deutlich großflächiger. Ihr Endoske
lett ist ebenfalls nur von Glyptolepis und Laccognathus 
bekannt (BMNH 49178: WOODWARD 1891, Fig. 50, 
1898, Fig. 19; ohne Nr.: GOODRICH 1909, Fig. 252 A; 
RSMGY 1898.120.49, MT 6: ANDREWS & WESTOLL 
1970 b, Fig. 21, PI. 14 B, 15 B; MGUH VP P1516a, 
SMC H4680: AHLBERG 1991 a, Fig. 1 A, B; ohne Nr.: 
Jarvik 1980 a, Fig. 200 D, E; ohne Nr.: VOROBYEVA 
1980, ohne Abb.). Im Fall der 2. Dorsalen von Glypto
lepis besteht es aus einem großen triangulären Basalele
ment, an das sich distal fünf weitere Skelettelemente an
schließen (Abb. 4.5 i). Die Kontaktstelle zeigt einen 
treppenartig gestuften Aufbau, wobei jeweils ein distales 
Skelettelement auf einer Stufe sitzt. Da diese Stufung 
einen geraden Verlauf nimmt, besteht an der genannten 
Kontaktstelle die Möglichkeit, den distalen Teil der 
Flosse gegen den proximalen abzuwinkeln. Während die 
vier vorderen Elemente gegliederte Skelettstäbe dar
stellen, verzweigt sich das fünfte am Hinterrand liegende 
nach distal in weitere vier bis fünf Skelettstäbe. Durch 
diesen Aufbau weist die Flossenhinterkante gegenüber 
der Vorderkante eine höhere Flexibilität auf. An den di
stalen Teilen der Skelettstäbe sitzen die Flossenstrahlen 
auf, deren ungegliederter Abschnitt etwa ein Viertel der 
Gesamtlänge ausmacht. Die Beschuppung reichte ent
sprechend weit auf die Flosse. Der gegliederte Teil zeigt 
einen leicht verzweigten Aufbau. Das Endoskelett der 
Analen besteht bei Glyptolepis ebenfalls aus einem gro
ßen, triangulären Basalelement, an das sich distal fünf 
weitere Skelettelemente anschließen (Abb.4.6 j). Diese 
sind jedoch ausnahmslos als unverzweigte, wahrschein
lich in zwei Teile gegliederte Skelettstäbe ausgebildet. 
Auch hier ist die Kontaktstelle zum basalen Element 
treppenartig gestuft, so daß sich der distale Flossenteil 
gegen den proximalen abwinkeln läßt. Die Struktur der 
Flossenstrahlen und der Flossenbeschuppung entspricht 
ebenfalls der der 2. Dorsalen.

Nach VOROBYEVA (1980) liegt beim Endoskelett 
der Analen von Laccognathus ebenfalls ein großes Ba

salelement vor. Dagegen soll die 2. Dorsale anders als 
bei Glyptolepis drei bis vier basale Elemente aufweisen. 
Leider gibt VOROBYEVA (1980) keine Auskunft über die 
weitere Strukturierung des Endoskeletts der Analen und 
der 2. Dorsalen. Da sich in dieser Arbeit auch keine Ab
bildungen von den genannten Strukturen finden und 
auch nicht klar ist, auf welches Stück sich die Angaben 
beziehen, können die gemachten Aussagen nicht über
prüft werden. Dies ist vor allem deswegen bedauerlich, 
weil eine 2. Dorsale, deren Endoskelett mehrere basale 
Elemente enthält, für „Crossopterygier“ einzigartig wä
re, und damit die vermutete strukturelle Ähnlichkeit mit 
den Dipnoern weiter bestätigt werden könnte.

Die Körperbeschuppung besteht bei Glyptolepis, 
Holoptychius und Laccognathus aus cosminlosen Cy- 
cloidschuppen, wogegen Porolepis cosminbedeckte 
Rhomboidschuppen aufweist. Basale Scuta sind generell 
nicht vorhanden. Die Chorda dorsalis ist nicht einge
schnürt. Sie biegt im Schwanzbereich stark nach dorsal 
ab. Die großflächige Schwanzflosse besitzt eine asym
metrisch epizerke Gestalt. Der hypochordale Abschnitt 
ist bedeutend größer als der epichordale. Wirbelele
mente sind nur von Glyptolepis und Laccognathus be
kannt (W atson  & Day 1916, PI. 2/8, A ndrew s & 
WESTOLL 1970 b, Fig. 20-23, PI. 14, 15, VOROBYEVA 
1980, ohne Abb.). Über die gesamte Länge sitzen der 
Chorda dorsalis Neuralbögen mit ihren proximalen 
Schenkeln auf. An den distalen Fortsätzen artikuliert, 
abgesehen von den ersten zehn bis fünfzehn Wirbelele
menten und von der Insertionsstelle der 2. Dorsalen, je 
ein Skelettstab (Epineuralium). Das Endoskelett der 2. 
Dorsalen sitzt den Neuralbögen direkt auf, während das 
der 1. Dorsalen mit den epineuralen Skelettstäben arti
kuliert. Zwischen den proximalen Schenkeln der Neural
bögen befindet sich je ein Paar kleiner dorsaler Ele
mente (Pleurozentra), die an die von Eusthenopteron 
erinnern. Im Rumpfbereich liegen den Neuralbögen paa
rige ventrale Elemente (Interzentra) gegenüber (Abb. 
4.10 s). Diese bilden, sich ventral berührend, gemeinsam 
einen sichelförmigen Bogen, der nicht weit nach dorsal 
reicht. Die Wirbelelemente bilden also, anders als beim 
rhipidistiiden Konstruktionstyp, keinen geschlossenen 
Kanal für die Chorda dorsalis. Im Bereich, wo sich beim 
lebenden Tier der rechte und linke Teil des Bauchcoe- 
lomseptums zum medianen Septum vereinigt, gehen die 
paarigen ventralen Elemente kontinuierlich in Hämalbö- 
gen über. Diese tragen bis zur Ansatzstelle der Analen 
an ihren distalen Enden je einen Skelettstab (Epihaemal- 
ium). Das Basalelement der Analis sitzt zwei Hämalbö- 
gen direkt auf. Erst im Schwanzbereich setzen dann 
wieder Skelettstäbe an den Hämalbögen an (Abb. 4.9 g). 
Ihnen sitzen die Flossenstrahlen der Schwanzflosse auf, 
die denselben Aufbau zeigen wie die der anderen unpaa- 
ren Flossen.

Reste des dermalen Schultergürtels sind bekannt 
von Holoptychius (STENSIÖ 1931, Fig. 94, PI. 34/7,
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JARV1K 1944, 8 E, 1948, Fig. 33, 34, 1950 a, Fig. 36, 
1963, 4 C, D, 10 B, 1972, Fig. 45, 51 A-F, 52 A-C, 54, 
60 A, C, PI. 34/1-4, A ndrew s & W estoll 1970 b, Fig. 
19), Glyptolepis (GROSS 1936, Abb. 1 B, 3 C, F, 8 A, B, 
E-H, JARVIK 1944, Fig. 9 A, C, 1950 a, Fig. 27 B, 37, 
1950 b, Fig. 3 A, 1950 d, Fig. 9 A, B, 1972, Fig. 52 D, 
PI. 16, 18/2, 23/4, 34/5, A n d rew s & W estoll 1970 b, 
Fig. 18, PI. 13 C, D, AHLBERG 1989, Fig. 3), Porolepis 
(Gross 1936, Fig. 1 A, 3 D, G, PI. 8/1-3, Jarvik  1972, 
Fig. 51 G, H, 53 D, PI. 13/3-7) und Laccognathus 
(Gross 1936 Fig. 8 D, V o r o by ev a  & Ly a r sk a y a  
1968, Fig. 4, V oro by ev a  1980, Fig. 4-6). Insgesamt 
zeigen die Schultergürtel der verschiedenen Formen ein 
einheitliches Bild. Sie entsprechen in ihrem prinzipiellen 
Aufbau denen des eusthenopteriden und osteolepididen 
Formtyps. Wie bei diesen setzt sich der Schultergürtel 
aus vierzehn Elementen zusammen. Den Hauptteil ma
chen auch hier die paarigen ventralen und ventrolatera- 
len Elemente (Cleithra und Claviculae) aus (Abb. 4.11 
j), die, miteinander über ein kleines unpaares Element 
(Interclavicula) verbunden, eine U-förmige Struktur bil
den. Reste des endoskelettalen Schultergürtelteils (Sca- 
pulocoracoid) sind nur bei wenigen Stücken von Glyp
tolepis überliefert (MGUH VP 1490a: JARVIK 1972, 
Fig. 59 C, 1980 a, Fig. 200 A-C, 1985, Fig. 34; RSMGY 
1859.33.1326, MGUH VP 1518a, QUB 11242: AHL
BERG 1989, Fig. 3, 4, 5 A). Sicher ist, daß der endoske- 
lettale Teil des Schultergürtels im Vergleich zum rhipi- 
distiiden Konstruktionstyp weiter dorsal liegt und der 
Innenseite des dermalen ventrolateralen Elements über 
eine einzige Artikulationsfläche aufsitzt. Über die Form 
und Größe dieser Artikulationsfläche und die Gestalt des 
Schultergelenks besteht keine Einigkeit. JARVIK (1980 
a) beschreibt die nach caudal gerichtete Gelenkfläche 
des endoskelettalen Schultergürtelteils als Zapfen (arti- 
cular knob), der mit einer Grube am proximalen Ele
ment des Brustflossenendoskeletts artikuliert. Dagegen 
wird diese Gelenkfläche von AHLBERG (1989) als steg
artig gestreckte und nur leicht nach außen gewölbte 
Struktur beschrieben, die mit der Brustflosse ein Schar
niergelenk bildet. Aus den beiden Deutungen ergeben 
sich unterschiedliche Konsequenzen für die mechani
schen Freiheitsgrade und die daraus resultierenden Lo
komotionsoptionen. Im Falle einer zapfenartigen Gelen- 
kung wäre der Bewegungsradius der Brustflosse außer
ordentlich groß und das Gelenk würde Rotationen um 
die Längsachse ermöglichen, wogegen ein scharnierarti
ge Gelenkung nur Auf- und Abbewegungen erlauben 
würde. Da die Gelenkfläche des endoskelettalen Schul
tergürtelteils nach caudal zeigt, wäre die Brustflosse im 
letzten Fall in einer körperparallelen Haltung fixiert.

Die äußere Form der Brustflossen erinnert an die 
des dipnoiden Konstruktionstyps. Sie weisen eine lang
gestreckte, lanzettliche Gestalt auf und reichen, an den 
Körper angelegt, bis zu den Bauchflossen. Reste des 
Brustflossenendoskeletts sind ausschließlich bei Glyp
tolepis und hier nur bei einigen wenigen Stücken über

liefert, die zudem einen fragmentarischen Erhaltungszu
stand aufweisen (MGUH VP 1490a: JARVIK 1972, Fig. 
59, 1980a, Fig. 200 C; MGUH VP P1518a, QUB 
11242, MGUH VP P1494a, MGUH VP P1514a: 
AHLBERG 1989, Fig. 4-7). Der grundsätzliche Aufbau 
läßt sich jedoch deutlich erkennen. Wie bei Neocerato- 
dus liegt eine in viele Einzelelemente untergliederte 
Achse vor, von der sich zahlreiche gegliederte Ske
lettstäbe zur Vorder- und Hinterkante abzweigen (Abb. 
4.15 n). Anders als bei diesem scheinen die Skelettstäbe 
bei Glyptolepis ?leptopterus (QUB 11242) nicht ver
zweigt zu sein. Nach der Rekonstruktion von AHLBERG 
(1989) sind die Axialelemente kurz und breit und tragen 
auf ihrer dorsalen und ventralen Seite je einen zapfenar
tigen Vorsprung. Diese werden von AHLBERG als Mus
kelansatzstellen gedeutet. Danach bestand die Brustflos
senmuskulatur nicht wie bei Neoceratodus aus einer ein
zigen Muskellage, sondern aus einer tiefen, an den Vor
sprüngen der Axialelemente ansetzenden und auf die 
prae- und postaxialen Skelettstäbe ziehenden Muskel
schicht und einer von Axialelement zu Axialelement 
verlaufenden oberflächlichen Schicht, die proximal mit 
der Innenseite des Schultergürtels Kontakt aufnahm.

Im Gegensatz zur Brustflosse von Neoceratodus 
zweigen von den ersten beiden Axialelementen keine 
Skelettstäbe ab, wodurch die Beweglichkeit in diesem 
Bereich weniger restringiert war. Das proximale Ele
ment besitzt nach der AHLBERGschen Rekonstruktion 
am Hinterrand seiner ventralen Seite einen kurzen Fort
satz, der jedoch nicht wie bei Eusthenopteron nach di
stal abbiegend den Gelenkspalt überbrückt. Trotz gewis
ser Unsicherheiten bei der Interpretation des Fossilmate
rials läßt sich jedoch sagen, daß das Brustflossenen- 
doskelett in seinem prinzipiellen Aufbau zweifellos dem 
von Neoceratodus ähnelt, und daß die Anordnung der 
Elemente die strukturellen Bedingungen für eine Nut
zung als Unterwasserflügel erfüllt. Die Flossenstrahlen 
sind kurz und gegliedert und weisen distale Verzwei
gungen auf. Sie sind im Gegensatz zu denen von Neo
ceratodus knöchern und entsprechen typischen Lepido- 
trichia. Die Flossenbeschuppung reichte wahrscheinlich 
bis auf den kurzen ungegliederten Teil der Flossen
strahlen, so daß nur ein schmaler Saum von außen sicht
bar war. Insgesamt erinnert die Brustflosse äußerlich an 
die des fleurantiiden Formtyps.

Reste des Beckens sind ebenfalls nur bei Glyptole
pis überliefert. Auch hier gibt es nur wenige Stücke, de
ren Erhaltung zudem sehr fragmentarisch ist, und die 
daher nicht sicher rekonstruiert werden können (BMNH 
37984, QUB 11242: AHLBERG 1989, Fig. 8, 9, 11; 
MGUH VP P1489a, MGUH VP P149a: A hlberg  1989, 
ohne Abb.). Nach AHLBERG (1989) bestand das Becken 
aus zwei gebogenen, stabartigen Teilen, die, an ihren 
cranialen Enden miteinander verbunden, eine hufeisen
förmige Struktur bilden (Abb. 4.13 d). Dabei sollen sich 
die Beckengelenke, deren Form unbekannt ist, an den
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caudalen Enden befinden. Die äußere Gestalt der Bauch
flossen unterscheidet sich deutlich von der der Brust
flossen. Sie sind im Gegensatz zu letzteren kurz und 
breitbasig und besitzen einen gerundeten Umriß (AHL- 
BERG 1989, Fig. 11). Der ungegliederte Teil der Flos
senstrahlen macht grob ein Viertel der Gesamtlänge aus. 
Der gegliederte Teil weist leichte Verzweigungen auf. 
Die Flossenbeschuppung reichte wahrscheinlich bis auf 
den ungegliederten Abschnitt. Reste des Bauchflossen- 
endoskeletts sind von einigen wenigen Stücken bekannt, 
deren mangelhafte Erhaltung eine sichere Rekonstrukti
on nicht zuläßt (QUB 11242, MGUH VP P I516a: 
AHLBERG 1989, Fig. 9-11, BMNH 37984, MGUH VP 
P 1489a: AHLBERG 1989, ohne Abb.). Nach AHLBERG 
(1989) gibt es jedoch Hinweise, daß eine gegliederte 
Achse vorlag, von der zur Vorderkante zahlreiche Ske
lettstäbe abzweigten, während die Hinterkante, abgese
hen vom distalen Bereich, wahrscheinlich frei von ab
zweigenden Skelettstäben war (Abb. 4.16 f)- Über die 
mechanischen Restriktionen bzw. die Bewegungsoptio
nen der Bauchflossen lassen sich auf der Grundlage des 
bestehenden Materials keine Aussagen machen.

Quebeciider Formtyp:

Diesem vorläufig aufgestellten Formtyp kann aus
schließlich die Gattung Quebecius (Abb. 4.3 o) zuge
ordnet werden.

Der Körper wirkt wie beim glyptolepididen Form
typ gedrungen. Kopf und Rumpf sollen dagegen nach 
SCHULTZE & ARSENAULT (1987) lateral abgeflacht sein. 
Die Körperlänge variiert im Bereich des glyptolepididen 
Formtyps. Komplette Fossilien, die eine Rekonstruktion 
der Körperform zulassen, liegen jedoch nur von zwei 
juvenilen Exemplaren mit einer Länge von 7 cm bzw. 18 
cm vor (KUVP 10891a, b: SCHULTZE 1973, Fig. 1 b, 2 
b, PI. 31/1; NMC 4328: SCHULTZE & ARSENAULT 1987, 
Fig. 1, 9). Hiernach zu urteilen, entspricht die Vertei
lung der unpaaren Flossen, ihre äußere Form sowie ihr 
Größenverhältnis zueinander etwa dem des glyptolepi
diden Formtyps. Die ebenfalls asymmetrische Schwanz
flosse ist jedoch weniger stark epizerk und besitzt einen 
vergleichsweise großen epichordalen Abschnitt, der et
wa ein Viertel der Gesamtfläche der Caudalis ausmacht. 
Die Flossenstrahlen aller Flossen weisen einen geglie
derten und verzweigten Aufbau auf. Da das Endoskelett 
des Postcraniums beim quebeciiden Formtyp bislang 
völlig unbekannt ist, können über das Axialskelett und 
die interne Flossenstruktur keine Angaben gemacht wer
den. Vermutlich bestand das Endoskelett der 1. Dorsa
len wie bei Glyptolepis aus nur einem einzigen Skelet
telement, an das sich distal die Flossenstrahlen anschlos
sen. Da die Flossenstrahlen der Analen und der 2. Dor
salen bei dem Exemplar NMC 4328 direkt am Kör

perumriß ansetzen, sollen diese Flossen nach SCHULTZE 
& ARSENAULT (1987) keine Loben besessen haben. 
Dies wäre innerhalb des porolepididen Konstruktion
styps allerdings einzigartig. Hinzu kommt, daß die Flos
sen, biomechanisch betrachtet, aufgrund der langen, un- 
gestützten Flossenstrahlen mechanisch instabil wären. 
Da sich aus der Literatur nicht ersehen läßt, wie lang der 
ungegliederte Teil der Flossenstrahlen ist, kann auch 
nicht abgeschätzt werden, wie weit eine stützende Be- 
schuppung auf die Flossen reichen konnte.

Aufgrund der genannten Widersprüche stellt sich 
hier die Frage, ob der von SCHULTZE & ARSENAULT 
(1987) auf der Basis eines unzureichend erhaltenen Fos
sils gezogene Schluß wirklich zwingend ist. Zu beden
ken ist, daß es sich bei dem Fossil um ein juveniles Ex
emplar handelt, bei dem das postcraniale Endoskelett of
fenbar nicht verknöchert war. Betrachtet man die Mehr
zahl der ebenfalls meist kleinen Fossilien von Dipterus, 
könnte man auch hier zu dem Schluß kommen, daß die 
Anale und die 2. Dorsale keinen Lobus besaßen. Inzwi
schen ist jedoch aufgrund gut erhaltenen Materials be
kannt, daß Dipterus über ein ausgedehntes Flossenen- 
doskelett verfügte, also deutliche Loben aufwies (AHL
BERG & TREWIN 1995). Würden neue Funde von Que
becius ebenfalls auf ein ausgedehntes Flossenendoske- 
lett hinweisen, wäre der quebeciide Formtyp nicht mehr 
gegen den glyptolepididen konstruktiv abgrenzbar. Die 
Berechtigung der gesonderten Stellung von Quebecius 
als distinkter Formtyp bleibt daher solange fraglich, bis 
besser erhaltene Fossilien sichere Schlüsse zulassen.

Der Körper ist von cosminlosen Cycloidschuppen 
bedeckt. Der Schultergürtel scheint in seinem prinzipi
ellen Aufbau dem des glyptolepididen Formtyps zu ent
sprechen (SCHULTZE 1973, Fig. 1 b, 4, PI. 31/1, 
SCHULTZE & ARSENAULT 1987, Fig. 1, 3, 5, 6, 9). Reste 
der Brustflossen sind nur bei einigen wenigen Stücken 
überliefert (0RVIG 1957: SMNH P2503, Fig. 11, 
SCHULTZE & ARSENAULT 1987: NMC 4328, Fig. 1, 9, 
MHNM 6-410, MHNM 6-134C, ohne Abb.). Sie ent
sprechen äußerlich denen des glyptolepididen Formtyps. 
Wahrscheinlich gilt das auch für den nicht überlieferten 
internen Aufbau. Vom Becken gibt es bislang keine 
Überlieferungen. Die Bauchflossen scheinen wie bei 
Glyptolepis mit einer breiten Basis am Rumpf anzuset
zen (SCHULTZE 1973, Fig. 1 b, 2 b, PI. 31/1, SCHULTZE 
& ARSENAULT 1987, Fig. 1, 8, 9). Während die Radien 
der kleinen Exemplare nicht von Schuppen bedeckt sind, 
ist die Basis der Flossenstrahlen bei einem Fragment ei
nes großen Exemplars deutlich beschuppt. Wie im Fall 
der Analen und der 2. Dorsalen gehen SCHULTZE & 
ARSENAULT (1987) davon aus, daß kein Lobus vorlag. 
Diese Interpretation muß auch hier mit Vorsicht behan
delt werden, zumal die Flossenbeschuppung ähnliche 
Verhältnisse wie bei Glyptolepis vermuten läßt.
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Canowindrider Formtyp:

Dieser vorläufig aufgestellte Formtyp basiert auf nur ei
nem einzigen Stück, das von THOMSON (1973 a) als Ca- 
nowindra grossi beschrieben wurde. Es handeltet sich 
dabei um den natürlichen Abguß eines kompletten, dor- 
soventral eingebetteten Exemplars. Originalsubstanz ist 
daher nicht überliefert. Aufgrund der Erhaltung können 
oft keine genauen Angaben zu den Strukturen gemacht 
werden.

Nach THOMSON weist das Schädeldach große Ähn
lichkeiten mit dem der Holoptychiidae (Porolepiformes) 
auf. Dagegen verweist LONG (1985 c, 1987) auf Über
einstimmungen mit den Osteolepiformes. Unter diesem 
Gesichtspunkt werden von YOUNG et al. (1992) zwei als 
osteolepiforme Crossopterygier identifizierte Formen

(.Beelarongia und Koharalepis) aufgrund von Schädel
merkmalen in eine enge Beziehung zu Canowindra ge
bracht. Danach bilden Beelarongia und Koharalepis zu
sammen mit Canowindra eine eigene Familie, die Ca- 
nowindridae (Liste 4.1). Im Gegensatz zu dieser Sicht
weise wird Canowindra hier in Anlehnung an die 
THOMSONsche Deutung als porolepidider Konstrukti
onstyp aufgefaßt. Diese Einschätzung basiert überwie
gend auf der Interpretation des Postcranialskeletts, die 
nach den neuen Erkenntnissen über die Flossenstruktur 
von Glyptolepis (AHLBERG 1989) eine bessere Ver
gleichsbasis erhält. Dagegen werden Beelarongia und 
Koharalepis, aufgrund von Konstruktionsähnlichkeiten 
der Brustflossen und des endoskelettalen Schultergürtels 
(LONG 1987, Fig. 3 A-D, F, YOUNG et al. 1992, Fig. 12- 
14), dem rhipidistiiden Konstruktionstyp zugeordnet.

Abb. 4.13 Becken (von ventral, craniales Ende zeigt nach oben): a) Protopterus, b) Neoceratodus, c) Eusthenopteron, d) Glyp
tolepis, e) Latimeria, f) Hainbergia, g) Laugia, h) Allenypterus. (Umgezeichnet bzw. rekonstruiert nach Vorlagen von: Günther 
1871, PI. 36/6, Davidoff, 1884, Fig. 1, Jarvik 1980 a, Fig. 106, Ahlberg 1989, Fig. 11, M illot & Anthony 1958 b, Fig. 27, 
Schweizer 1966, Fig. 5 b, Stensiö 1932 b, Fig. 24, Lund & Lund 1984, Fig. 4).

Der Körper von Canowindra weist eine fusiform 
gestreckte Gestalt auf, die im Gegensatz zum glyptole- 
pididen und quebeciiden Formtyp nicht gedrungen wirkt 
(Abb. 4.3 p). Die Körperlänge liegt bei etwa 55 cm. Die 
Dorsalia sind sehr unterschiedlich ausgebildet. Während 
die wesentlich kleinere, kurz vor der Höhe der Bauch
flossen befindliche 1. Dorsale nur aus Flossenstrahlen zu 
bestehen scheint, besitzt die 2. Dorsale einen großen 
Lobus, der auf ein entsprechend ausgedehntes Flossen-

endoskelett hinweist. Bei beiden sind keine Scuta an den 
Basen ausgebildet. Über die Struktur der Flossenstrahlen 
gibt es in der Literatur keine Angaben. Die Anale ist 
nicht bekannt. Aufgrund der caudalen Lage der 2. Dor
sale kann jedoch davon ausgegangen werden, daß sie 
mit dieser ein vertikales Flossenpaar bildete. Es ist daher 
zu vermuten, daß die Anale in Aufbau, Form und Größe 
etwa dem Spiegelbild der 2. Dorsalen entspricht. Über 
die Struktur des Axialskeletts gibt es keine Hinweise.
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Die asymmetrische Schwanzflosse besitzt einen stark 
epizerken Aufbau, bei dem die Fläche des hypochorda- 
len Abschnitts groß und die des epichordalen sehr klein 
ist. Es gibt auch hier keine Angaben über die Struktur 
der Flossenstrahlen. Den Körper bedeckten Cycloid- 
schuppen, die wahrscheinlich cosminlos waren. Der der
male Teil des Schultergürtels ist nur sehr fragmentarisch 
überliefert und der endoskelettale Teil ist gänzlich un
bekannt. Von der Lage der Brustflossenfragmente ge
schlossen, setzen die Brustflossen wie beim glyptolepi- 
diden Formtyp relativ hoch am Schultergürtel an.

Auch die Interpretation der Brustflossenfragmente 
(Abb. 4.15 o) erweist sich als äußerst schwierig. Es ist 
nicht einmal sicher, welche Seite der Vorderkante ent
spricht. Aufgrund dieser Unsicherheitsfaktoren bietet 
THOMSON (1973 a, Fig. B-D) gleich drei Rekonstrukti
onsmöglichkeiten an. Alle drei sind, vom biomechani
schen Standpunkt betrachtet, zumindest problematisch. 
In Anbetracht, daß weder eine sichere Zuordnung der 
Fragmente möglich ist, noch eine Analyse der taphono- 
mischen Situation vorliegt, und es sich bei dem Stück 
nur um einen Abdruck handelt, kann über den endoske- 
lettalen Aufbau nur vage spekuliert werden. Selbst die 
Länge und die Form der Brustflossen läßt sich nicht si
cher rekonstruieren. THOMSON (1973 a) vermutet auf
grund der teilweise erhaltenen Flossenbeschuppung und 
der Lage der Flossenstrahlen, daß die Brustflosse kurz 
und gerundet war. Das überlieferte Arrangement des 
schlecht erhaltenen Materials scheint jedoch nach mei
ner Einschätzung nicht den Urzustand zu repräsentieren. 
Zumindest läßt der Erhaltungszustand auch andere In
terpretationen zu. Wie bei den unpaaren Flossen gibt es 
auch bei den Brustflossen keinerlei Hinweise auf basale 
Scuta.

Für eine Einordnung von Canowindra zum porole- 
pididen Konstruktionstyp spricht neben den von THOM
SON genannten Ähnlichkeiten im cranialen Aufbau das 
Fehlen von Skelettstäben in der 1. Dorsalen, die Groß- 
flächigkeit der 2. Dorsalen und der Analen, die stark 
epizerke Schwanzflosse, das Fehlen von basalen Scuta 
und der hohe Ansatz der Brustflossen. Danach wäre zu 
vermuten, daß die Brustflossen denen von Glyptolepis 
ähnlich waren und dementsprechend bei dem vorliegen
den Stück nur ein kleiner Teil von diesen überliefert 
wurde. Da bei Beelarongia und Koharalepis Hinweise 
auf basale Scuta vorliegen und auch viele andere Struk
turen Ähnlichkeiten mit den osteolepididen bzw. eu- 
sthenopteriden Formtypen aufweisen, erscheint mir eine 
Zuordnung in eine gemeinsame Familie mit Canowindra 
äußerst problematisch.

4.2.4 Actinistiider Konstruktionstyp

Der actinistiide Konstruktionstyp (Abb. 4.14) kann in 
drei Formtypen untergliedert werden: den coelacanthi- 
den, den laugiiden und den allenypteriden Formtyp. 
Verglichen mit den anderen Sarcopterygier-Konstruk- 
tionen zeigt der actinistiide Konstruktionstyp eine au
ßerordentlich hohe Artenvielfalt, wobei sich jedoch die 
konstruktive Variationsbreite als äußerst gering erweist. 
Der grundsätzliche Aufbau ist in dieser Gruppe gerade
zu einheitlich. So unterscheiden sich die hier aufgestell
ten Formtypen auch mehr in ihrem äußeren Erschei
nungsbild als in ihrer internen Strukturierung. Die Kör
perlänge variiert von knapp 10 cm bis zu 300 cm. Die 
Gestalt des Körpers ist, abgesehen vom allenypteriden 
Formtyp, bei allen bekannten Formen sehr ähnlich. 
Kennzeichnend ist der kurze Kopf, der gedrungene 
Rumpf, der Aufbau der Flossenstrahlen und die einzig
artige dreiteilige Schwanzflosse.43 Die restliche unpaare 
Beflossung untergliedert sich in zwei Dorsalia und eine 
Analis, wobei letztere, abgesehen von Allenyptems, mit 
der 2. Dorsalen generell ein vertikales Flossenpaar bil
det. Insgesamt variiert die Lagebeziehung der einzelnen 
unpaaren Flossen bei den verschiedenen Formen nur 
sehr wenig. Dagegen kann die Anordnung der paarigen 
Flossen verschieden sein. Der laugiide Formtyp, der auf 
nur wenigen Gattungen beruht, wird hier ausschließlich 
aufgrund der speziellen Anordnung seiner paarigen 
Flossen als gesonderter Formtyp behandelt. Der al- 
lenypteride Formtyp, der sogar auf nur einer einzigen 
Art (Allenyptems montanus) basiert, unterscheidet sich 
im Gegensatz zum laugiiden Formtyp äußerlich deutlich 
von allen anderen bekannten Formen des actinistiiden 
Konstruktionstyps. Aus diesem Grund wurde Allenypte
ms von MELTON (1969) zunächst gar nicht als „Quas
tenflosser“ erkannt, sondern als dorypterider Palaeoni- 
scide beschrieben. Die große Masse der bekannten Gat
tungen, die dem actinistiiden Konstruktionstyp zugeord
net werden können - dazu gehört auch die rezente Gat
tung Latimeria - entsprechen dem coelacanthiden Form
typ. Die folgenden Ausführungen beziehen sich daher 
im wesentlichen auf diese Gruppe.

43 Miguashaia bureaui, die taxonomisch zu den Coelacanthi- 
formes gezählt wird, besitzt nach Schultze (1973) und 
Cloutier (1996 b) eine epizerke Schwanzflosse (Abb. 4.29). 
Da diese Gattung aufgrund vieler struktureller Eigenarten 
nicht in den actinistiiden Konstruktionstyp integriert werden 
kann, müßte sie vermutlich als eigener Konstruktionstyp auf
geführt werden. Dazu fehlt jedoch, aufgrund der meist man
gelnden Erhaltung der wenigen Exemplare die Datengrundla
ge. Miguashaia kann daher in der vorliegenden Konstrukti
onsanalyse vorerst nicht berücksichtigt werden.
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Das Schädeldach besteht wie beim rhipidistiiden 
Konstruktionstyp aus wenigen, regelmäßig angeordne
ten, großen Platten. Ein offenes Pinealforamen ist nicht 
vorhanden. Choanen liegen nicht vor. Im Schnauzenbe
reich findet sich ein einzigartiges Rostralorgan. Die Kie
fermechanik funktioniert bei der rezenten Latimeria 
nach einem komplizierten Mechanismus, an dem bis zu 
fünf Gelenke beteiligt sind (MlLLOT & ANTHONY 1958 
b, T hom son  1966 a, b, 1967 a, 1969, 1970, 1973 b, 
ALEXANDER 1973, Lau d er  1980 b). Das Neurocranium 
ist wie beim rhipidistiiden, porolepididen und struniiden 
Konstruktionstyp in zwei Teile gegliedert (divisio crani- 
alis anterior bzw. divisio cranialis posterior). Diese sind 
über ein Intracranialgelenk miteinander verbunden, das 
bei Latimeria nachweislich beweglich ist. Wange, 
Schnauze und Kiemendeckel sind damit gegen das Schä
deldach beweglich. Wahrscheinlich gilt dies auch für die 
fossilen Formen. Das Gebiß besteht aus vielen kleinen, 
nach hinten gebogenen Zähnen. Es ist daher anzuneh
men, daß es sich hierbei nicht um ein Schnappgebiß 
handelt, bei dem die Zähne die Beute mit großer Wucht 
penetrieren. Wahrscheinlicher ist, daß sich der Kiefer
mechanismus zum Einsaugen von Beute eignet, und die 
nach hinten gebogenen Zähne nur zum Festhalten ge
nutzt werden. Die Zahnstruktur ist einfach, das heißt es 
liegen keine Schmelzeinfaltungen vor (SCHULTZE 1969).

Abb. 4.14 Actinistiider Konstruktionstyp.

Die Beschuppung besteht generell aus cosminlosen 
Cycloidschuppen. Basale Scuta liegen nicht vor. Der aus 
bis zu neun Elementen bestehende dermale Schulter
gürtel ist oft ganz oder zumindest teilweise in den Kör
per versenkt. Er ist bei den allermeisten Formen sehr 
schmal. Die generell weit dorsal ansetzenden endoske- 
lettalen Schultergürtelelemente besaßen wahrscheinlich 
bei allen Formen einen nach caudal bzw. caudolateral 
weisenden Gelenkzapfen, mit dem die Brustflosse arti
kulierte, so wie es bei der rezenten Latimeria der Fall 
ist. Die Chorda dorsalis ist wahrscheinlich bei allen 
Formen nicht eingeschnürt. In keinem Fall bilden die 
Wirbelelemente einen geschlossenen Kanal. Von eini
gen Formen wie Diplurus und Axelrodichthys sind Pleu
ralrippen bekannt.

Die rezente Latimeria besitzt in der Leibeshöhle ei
nen langgestreckten, unpaaren Fettkörper, der ventral 
des Ösophagus beginnt und bis in den Bereich der 
Bauchflossen reicht (MlLLOT & ANTHONY 1958 b). Die
ser wird von Latimeria als Auftriebskörper genutzt. Es 
ist bislang unklar, ob es sich dabei um eine verfettete 
Schwimmblase handelt oder um einen verfetteten Lun
genflügel. Es stellt sich also die Frage, ob der Auftriebs
körper unpaarig angelegt wird oder paarig, wie im Fall 
der Lunge von Neoceratodus, bei dem während der 
Ontogenese ein Flügel degeneriert. Da über die Ontoge
nese von Latimeria zur Zeit nahezu keine Kenntnisse 
bestehen, kann hierzu keine Entscheidung getroffen 
werden. Bei einigen fossilen Formen (z.B. Undina, Coe- 
lacanthus, Holophagus, Macropoma und Hainbergia) 
treten im Bereich der Bauchhöhle kalzifizierte Struktu
ren auf, die in ihrer Form, ihrer relativen Lage und Grö
ße dem Fettkörper von Latimeria entsprechen. Ob diese 
kalzifizierten Körper überwiegend aus Fett bestanden 
oder mit einem Gas gefüllt waren ist nicht bekannt. In 
jedem Fall kann jedoch davon ausgegangen werden, daß 
diese als Auftriebskörper genutzt werden konnten. Eine 
respiratorische Nutzung erscheint dagegen unwahr
scheinlich.

Coelacanthider Formtyp:

Diesem Formtyp kann die rezente Gattung Latimeria 
(Abb. 4.8 g) und zahlreiche fossile Gattungen zugeord
neten werden: Coelacanthus, Diplocercides, Diplurus 
(Abb. 4.8 h), Hadronector (Abb. 4.8 i), Holophagus, 
Heptanema, Libys, Lochmocerus, Macropoma, Macro- 
pomoides, Caridosuctor, Polyosteorhynchus, Rhabdo- 
derma, Undina, Ticinepomus, Whiteia, Hainbergia, 
Axelrodichthys, Mawsonia und viele andere.

Der Körper weist eine fusiforme Gestalt auf. Er 
wirkt aber meist nicht so schlank wie bei den Formtypen 
des rhipidistiiden Konstruktionstyps, sondern eher etwas 
gedrungen. Stark gedrungen wirken vor allem Formen 
wie Hadronector (Abb. 4.8 i), Polyosteorhynchus und 
Macropomoides, die einen kurzen Körper mit hochova
lem Rumpfquerschnitt besitzen. Die Körperlänge vari
iert von kleinen, nur etwa 10 cm langen Formen wie 
Macropomoides, Diplurus und Lochmocerus über mit
telgroße Formen von 20-40 cm wie Caridosuctor, Coe
lacanthus und Axelrodichthys bis zu großen Formen wie 
Latimeria und Mawsonia, die Körperlängen von 2-3 m 
erreichen können (FRICKHINGER 1991, MAISEY 1991 b, 
LONG 1995). Im Gegensatz zum rhipidistiiden, porole
pididen und den allermeisten Formtypen des dipnoiden 
Konstruktionstyps macht der Schwanzabschnitt beim 
coelacanthiden Formtyp etwa die Hälfte der Gesamtlän
ge aus. Die Schwanzflosse weist bei allen Formen eine 
charakteristische dreiteilige Gestalt auf (Abb. 4.8 g-i). 
Sie bildet ein großflächiges, ovales bis rautenförmiges 
Flossenblatt, das nach caudal spitz ausläuft. Die gerade
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verlaufende Chorda dorsalis untergliedert die Schwanz
flosse in zwei gleich große, sich spiegelbildlich zuein
ander verhaltende Teile. Sie bilden zusammen den 
Hauptteil der Schwanzflosse. Die Chorda dorsalis reicht 
über diesen Flossenteil hinaus. An ihrem terminalen En
de setzt sich ein dritter Flossenteil von der restlichen 
Schwanzflosse ab. Diese Extraflosse besitzt einen run
den bis querovalen Umriß und wirkt gegenüber dem 
Hauptteil der Schwanzflosse sehr klein. Die generell un
verzweigten Flossenstrahlen treten in diesem Bereich 
mit den kurzen Wirbelelementen, die der Chorda dorsa
lis dorsal und ventral aufsitzen, in direkten Kontakt. Da
gegen sitzen die Flossenstrahlen der restlichen Schwanz
flosse auf einer Reihe parallel zueinander stehender, 
dünner Skelettstäbe auf, die das Flossenendoskelett bil
den (W oodw ard  1916, PI. 4/1, M o y -Thom as & 
W estoll 1935, Fig. 1, M o y -Thom as 1937, PI. 1 A, 
Stensiö 1937, PI. 6/2, 6/3, S chaeffer 1941 a, Fig. 3 B, 
1948, Fig. 1, 1952, Fig. 9, PI. 5, 6/1, MlLLOT & 
Anthony  1958 b, Fig. 1, PI. 74-80, Schweizer 1966, 
Fig. 1, PI. 1/1, Jessen  1973, Fig. 2 B, 3 B, PI. 25/1, 
ANDREWS 1977, Fig. 4, PI. 1,3 B, RlEPPEL 1980, Fig. 4, 
6, 8, Car VALHO 1982, PI. 5-8, Lu n d  & Lu n d  1984, 
Fig. 1-3, 5, M aisey  1986 a, Fig. 12, 14, 1991 a, S. 303- 
305, 308, 312). Bei Latimeria und vielen geologisch 
spät auftretenden Formen artikuliert jeweils ein Ske
lettstab mit nur einem einzigen massiven Flossenstrahl 
(Abb. 4.9 h). Da die einzelnen Skelettstäbe einen gewis
sen Abstand zueinander aufweisen, sind auch die Flos
senstrahlen deutlich voneinander getrennt. Bei den geo
logisch frühen Formen ist die Zahl der Flossenstrahlen 
im Verhältnis zu den Flossenstützen deutlich höher 
(Abb. 4.9 h), doch finden sich immer noch Abstände 
zwischen den einzelnen Flossenstrahlen. An den proxi
malen Enden setzen bei Latimeria von der Rumpfmus
kulatur abgesetzte Muskelbündel an, die die Flossen
strahlen auf- und einklappen können.

Bei sämtlichen Flossen sind die Flossenstrahlen 
deutlich voneinander getrennt und weisen keine Ver
zweigungen auf. Zwischen den Flossenstrahlen spannt 
sich eine Flossenhaut. Dies unterscheidet den actinisti- 
iden Konstruktionstyp von allen anderen Sarcopterygier- 
Konstruktionen. Die Zahl der Flossenstrahlen ist daher 
auch wesentlich geringer als bei letzteren. Der ungeglie
derte Teil der Flossenstrahlen macht etwa ein Drittel der 
Gesamtlänge aus. Bis dahin reicht auch die Beschup- 
pung, die bei allen Formen aus cosminlosen Cycloid- 
schuppen besteht. Die 1. Dorsale liegt meist unmittelbar 
caudal der Höhe der Brustflossen. Ihre äußere Gestalt 
gleicht einem aufgezogenen Fächer, bei dem die Flos
senstrahlen die Fächerstäbe und die Flossenhaut die Be
spannung darstellt. Durch die Abstände zwischen den 
Flossenstrahlen besteht die Möglichkeit, die Flosse zu
sammenzuklappen. Die Fläche der 1. Dorsalen ent
spricht etwa der der zweiten. Das Flossenendoskelett der 
1. Dorsalen besteht aus nur einem einzigen flächigen 
Basalelement, dem die Flossenstrahlen direkt, ohne die

Vermittlung durch Skelettstäbe aufsitzen (Abb. 4.4 f, g). 
Die beschriebenen Strukturen sind bei der Mehrzahl der 
fossilen Formen überliefert (z.B. REIS 1888, PI. 1/1, 4/3, 
W oodw ard  1909, Fig. 49, PI. 36/1, 36/2, B ryant  
1934, PI. 5, 6, M o y -Thom as & W estoll 1935, Fig. 1, 
10, Schaeffer 1941 a, Fig. 7 B, C, E, F, 1948, Fig. 1, 3 
B, 4 C, 1952, Fig. 9, 11 A, PI. 5, 6/1, Schweizer 1966, 
Fig. 1 PI. 1/1, Rieppel 1980, Fig. 4-6, 8, Lu n d  & Lun d  
1984, Fig. 1-3, 5, M aisey  1986 a, Fig. 12, 14, 1991 a, 
S. 303, 304, 305, 308). Bei Latimeria entspringt die 
Flossenmuskulatur beiderseits am Basalelement und 
setzt, nach dorsal ziehend, an den proximalen Enden der 
Flossenstrahlen an (MlLLOT & ANTHONY 1958 b, PI. 
56). Diese Anordnung kann auch für die fossilen For
men angenommen werden.

Die 2. Dorsale entspricht in ihrer äußeren Gestalt 
und ihrem inneren Aufbau der Analen. Beide befinden 
sich auf derselben Höhe, etwa am Ende des zweiten 
Drittels der Körperlänge und bilden gemeinsam ein ver
tikales Flossenpaar. Das Endoskelett der 2. Dorsalen 
und der Analen ist von der rezenten Latimeria bekannt 
(M illot & A n thony  1958 b, Fig. 1, 24 C, D, 28 B, C, 
PI. 59 A, B). Abgesehen von einer fragmentarisch er
haltenen 2. Dorsalen von Hainbergia (SCHWEIZER 1966, 
Fig. 5 d, PI. 1/1) sind meines Wissens innerhalb des coe- 
lacanthiden Formtyps keine fossilen Überlieferungen 
des Flossenendoskeletts bekannt (Abb. 4.5 k). Dieses 
zeigt wie bei Latimeria einen axialen Aufbau. Eine si
chere Rekonstruktion ist jedoch auf der Basis des unzu
reichend erhaltenen Materials nicht möglich. Die fol
genden Angaben zum Endoskelett des vertikalen Flos
senpaares beziehen sich daher auf Latimeria (Abb. 4.5 j, 
4.6 k). Bei dieser weist das weit ausladende basale Ele
ment, von dem auch bei anderen Gattungen Reste über
liefert sind (Reis 1888, PI. 1/1, 4/4, W o odw ard  1909, 
Fig. 49, PI. 36/1, 36/2, 1916, PI. 4/1, B r y a n t  1934, PI. 
5-7, 8/1, M o y -Thom as & W estoll 1935, Fig. 1, 11, 
M o y -Thom as 1937, Fig. 11, 12, Schaeffer 1941 a, 
Fig. 8, B, C, E, F, Fig. 9, B, C, E, F, 1948, Fig. 1, 3 C, 
E, 1952, Fig. 9, 11 B, D, PI. 5, LUND & LUND 1984, 
Fig. 1-3, 5, M aisey  1986 a, Fig. 12, 14, 1991 a, S. 303), 
eine gegabelte bis vielstrahlige Gestalt auf. Es bietet ei
ne große Ansatzfläche für die kräftige Flossenmuskula
tur. An seinem distalen Ende steht das basale Element 
mit der Achse in Verbindung. Diese ist bei Latimeria in 
drei kurze, breite Elemente untergliedert. Sie weisen auf 
der rechten und linken Seite je einen quer zur Achse 
verlaufenden Grat auf, der bis in einen, am postaxialen 
Ende befindlichen, spornartigen Fortsatz zieht. Die 
Grate bieten Ansatzstellen für die Flossenmuskulatur. 
Da sich die einzelnen Axialelemente in Richtung ihrer 
gemeinsamen Artikulationsstellen verjüngen, sind die 
Gelenkflächen deutlich schmäler als die Elementkörper. 
Dies gilt ebenfalls für die Gelenkfläche zwischen dem 
basalen und dem ersten Axialelement. Aufgrund der ge
nannten Verhältnisse ist sowohl die Biegsamkeit, als 
auch die Rotationsfähigkeit der Achse hoch. Die Be
weglichkeit in caudocranialer Richtung wird jedoch
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durch drei kleine, keilförmige Skelettelemente restrin
giert, die auf der praeaxialen Seite jeweils vor den in
teraxialen Gelenken bzw. dem Gelenk mit dem Basale
lement liegen. An das dritte Axialelement schließen sich 
zahlreiche lückenlos miteinander verbundene Skelettele
mente an, die, eine kompakte Einheit bildend, in postax
ialer, distaler und praeaxialer Richtung flach auslaufen. 
An ihrem äußeren Rand sitzen die Flossenstrahlen auf, 
die dieselben Charakteristika wie die der Schwanzflosse 
aufweisen. Durch die weit auf die Flossenstrahlen rei
chende Beschuppung wird die Flosse mechanisch stabi
lisiert.

Die Muskulatur des vertikalen Flossenpaares be
steht bei Latimeria aus zwei Hälften, die durch das Sep
tum, in dem das Flossenendoskelett liegt, voneinander 
getrennt sind (MlLLOT & ANTHONY 1958 a, b). Sie ent
springt proximal beiderseits des Basalelements und 
zieht, auf die Axialelemente übergreifend, bis an die 
proximalen Enden der Flossenstrahlen. Jede Hälfte weist 
einen dreilagigen Aufbau auf. Die oberflächliche Mus
kellage (M. abductor superficialis et M. adductor super
ficialis) zeigt einen achsenparallelen Verlauf. Sie wird 
von querverlaufenden Bindegewebsbändern, die mit den 
Graten der Axialelemente in Verbindung stehen, in zahl
reiche Segmente untergliedert (MlLLOT & ANTHONY 
1958 b, PI. 51, 1958 a, Fig. 1842). Die ebenfalls ach
senparallel verlaufende mittlere Lage (M. abductor pro- 
fundus et M. adductor profundus) ist dagegen unseg- 
mentiert. Die tiefe Muskellage (M. rotatorius dexter et 
M. rotatorius sinister) entspringt an den postaxialen 
Fortsätzen der Axialelemente sowie am caudalen Rand 
des Basalelements und zieht in disto-postaxialer Rich
tung, schräg zur Achse verlaufend, bis an die praeaxia
len und distalen Skelettelemente. Diese Anordnung er
möglicht Rotationsbewegungen in der Längsachse, bei 
der die Flosse (Anale bzw. 2. Dorsale) in sich verdrillt 
wird. Im Gegensatz dazu kann die Flosse durch Kon
traktion der beiden anderen Muskellagen einer Seite 
nach rechts bzw. links gebogen werden. Durch abwech
selnde Kontraktionen der rechten und linken Muskel
hälften bei gleichzeitiger aktiver Verdrillung der Achse 
kann ein Flügelschlag erzeugt werden, der als Antrieb 
genutzt werden kann (Unterwasserflug). Eine Aufrich
tung des vertikalen Flossenpaares kann durch Kontrakti
on des cranialen Teils der oberflächlichen und mittleren 
Muskellage erzeugt werden. Das Einklappen erfolgt da
gegen durch die Aktion des caudalen Teils derselben 
Muskellagen. Es ist zu vermuten, daß der geschilderte 
muskuläre Aufbau bei den anderen Formen vom Prinzip 
gleich war.

Das Axialskelett ist von Latimeria bestens bekannt 
(M illot & A nthony  1958 b, Fig. 1, PI. 49, 50, 74-76, 
1958 a, Fig. 1838, A ndrew s 1977, Fig. 1-4, 5 A, PI. 1 
B, 2, 3). Wie bei dieser war die Chorda dorsalis wahr
scheinlich bei allen Formen über die gesamte Länge un- 
eingeschnürt. Ihre Gestalt und Lage ist in den allermei
sten Fällen gut überliefert. Sie verlief schnurgerade na

hezu in der Körpermitte und besaß einen verglichen mit 
anderen Sarcopterygiern außergewöhnlich großen 
Durchmesser. Nach caudal nahm die Größe des Quer
schnittes jedoch deutlich ab, so daß die Chorda dorsalis 
im Schwanzbereich sehr dünn wurde. Wirbelelemente 
sind sehr häufig überliefert (REIS 1888, PI. 1/1, 4/19, 
W oodw ard  1916, PI. 4/1, B r y a n t  1934, PI. 5-7, 8/1, 
8/2, M o y -Thom as & W estoll 1935, Fig. 1, 7, M o y - 
T hom as 1937, PI. 1 A, StensiO 1937, Fig. 16, PI. 5/1, 
SCHAEFFER 1941 a, Fig. 2 D, 3 A, 1948, Fig. 1, 4 C, 
1952, Fig. 9, PI. 5, 6/1, Lehm an  1952, PI. 1, Schwei
zer 1966, Fig. 1, 5 a, PI. 1/1, Jessen  1973, Fig. 2 B, 3 
B, PI. 25/1, RlEPPEL 1980, Fig. 4, 5, 8, LUND & Lund  
1984, Fig. 1-3, 5, M aisey  1991 a, S. 303, 304, 308). 
Dorsal sitzen der Chorda dorsalis dünne verknöcherte 
Neuralbögen auf. Bei Latimeria wird der Kontakt über 
jeweils zwei Knorpelfüßchen hergestellt (Abb. 4.10 t). 
Es ist anzunehmen, daß dies bei den anderen Formen 
auch der Fall war, bei denen die knorpeligen Bestand
teile jedoch nicht erhalten blieben. Dasselbe gilt wahr
scheinlich auch für die paarigen Knorpelelemente (Pleu- 
rozentra), die bei Latimeria jeweils zwischen den auf
einanderfolgenden Neuralbögen liegen und mit den 
gleich großen Knorpelfüßchen eine ununterbrochene 
Reihe bilden. Im Rumpfbereich sitzen der Chorda dor
salis ventral paarige Skelettstäbe auf, die bei einigen 
Formen wie Diplurus und Axelrodichthys rippenartig 
verlängert sein können (BRYANT 1934, PI. 5, 6, SCHAEF
FER 1941 a, Fig.l, 2 D, 3 A, 1948, Fig. 1, 1952, Fig. 9, 
PI. 5, 6/1, M aisey  1991 a, S. 303). Sie entsprechen in- 
terseptalen Mineralisierungen des Bauchcoelomseptums. 
Bei Latimeria sind diese jedoch sehr kurz. Wie im Fall 
der Neuralbögen artikulieren sie mit der Chorda dorsalis 
über kleine Knorpelfüßchen, die bei den fossilen For
men wahrscheinlich nicht erhalten geblieben sind. In 
caudaler Richtung, wo sich die beiden Schenkel des 
Bauchcoelomseptums zum medianen Septum des Hin
terkörpers vereinigen, verschmelzen die distalen Teile 
der ventralen Wirbelelemente zu Hämalbögen. Im Be
reich der Schwanzflosse artikuliert der distale Fortsatz 
jedes Hämal- bzw. Neuralbogens mit einem einzigen 
Flossenelement. Der über den Hauptteil der Schwanz
flosse hinausragende Abschnitt der Chorda dorsalis trägt 
bei Latimeria zahlreiche, dichtstehende knorplige Ske
lettelemente, die bei den fossilen Formen wahrscheinlich 
nicht erhalten geblieben sind. Es handelt sich dabei um 
kurze Neural- und Hämalbögen, auf denen die Flossen
strahlen der kleinen Extraflosse ansetzen.

Der dermale Schultergürtel ist von Latimeria (Abb.
4.11 m) und von vielen fossilen Formen (Abb. 4.11 k, 1) 
bekannt (REIS 1888, PI. 1/1, 1/4, 1/24, 2/1, 4/2, 
W oodw ard  1891, PI. 3, 1909, Fig. 49, PI. 35/9, 36/1, 
38/1, 38/2, W a tson  1921, Fig. 5, Stensiö  1922, PI. 
3/1, 3/3, 4, 5/1, 1932, Fig. 21, 23, 1937, Fig. 17, 19, PI. 
1-4, 5/1, 8/2, B r y a n t  1934, PI. 5, MoY-ThOMAS & 
W estoll 1935, Fig. 1, 8, M o y -Thom as 1937, Fig. 9, 
PI. 2, 4 D, S mith 1941, Fig. 1, PI. 31, S chaeffer 1941 
a, Fig. 1, 1948, Fig. 1, 2, 4 C, 1952, Fig. 4, 8-10, PI. 8,
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9, 16/2, M illot & A nthony  1958 b, Fig. 1, 25, 26, PI. 
59 D, 60-69, Lehm an  1952, Fig. 13, 15, PI. 1, 2 B, 4 A- 
C, 5 E, S chweizer 1966, Fig. 1, 5 a, PI. 1/1, 1/2, 
Je s s e n  1973, Fig. 2 B, 3 A, PI. 24/1, R ieppel 1980, Fig. 
2, 3, 6, 8, Forey 1981, Fig. 7, 9, 11, 13, Lu n d  & Lun d  
1984, Fig. 1-3, 5, M aisey  1991 a, S. 303, 304, 306, 
308). Er besteht je nach Form aus sechs bis acht, even
tuell sogar neun Elementen. Zusammen bilden sie eine 
nach oben offene U-förmige Struktur, die, von lateral 
betrachtet, schmal und sichelförmig erscheint. Der 
Schultergürtel ist ganz oder zum allergrößten Teil in den 
Körper versenkt. Den Hauptanteil machen die paarigen 
lateralen und ventrolateralen Elemente (Cleithra und 
Claviculae) aus. Viel kleiner sind dagegen die ebenfalls 
paarigen, triangulär bis splintförmigen Elemente (Ano- 
cleithra), die sich dorsal an die lateralen Elemente an
schließen. Bei einigen Formen wie Latimeria, Coela- 
canthus und Diplurus sowie bei wenigen Stücken von 
Rhabdoderma befindet sich am Hinterrand der lateralen 
und ventrolateralen Elemente ein weiteres paariges Ele
ment (Extracleithrum). Dieses kann nicht bei allen acti- 
nistiiden Gattungen nachgewiesen werden. Die beiden 
ventrolateralen Elemente stehen miteinander ventral in 
direkter Verbindung. Bei Laugia, Whiteia und Macro- 
poma befindet sich nach FOREY (1981) dorsal der Fusi
onsstelle ein kleines, unpaares Skelettelement (Intercla- 
vicula), das möglicherweise auch bei anderen fossilen 
Formen vorhanden gewesen sein könnte. Bei Latimeria 
ist dieses Element jedoch nicht nachgewiesen.

Der endoskelettale Teil des Schultergürtels besitzt 
bei Rhabdoderma und Latimeria eine trianguläre Ge
stalt. Er sitzt mit seiner Basis dem lateralen Element von 
innen großflächig auf. Das zapfenartige Schultergelenk 
zeigt nach caudal bis caudolateral. Bei Latimeria artiku
liert es mit einer Gelenkpfanne am proximalen Element 
des Brustflossenendoskeletts. Es ist anzunehmen, daß 
diese Art der Gelenkung bei allen Gattungen des actini- 
stiiden Konstruktionstyps vorlag, auch wenn sie nur bei 
wenigen Formen überliefert ist. Von der Ansatzstelle der 
Brustflosse geschlossen, liegt das Schultergelenk bei ei
nigen Formen wie Caridosuctor und Hadronector late
ral, etwa auf mittlerer Körperhöhe, während es sich bei 
Formen wie Latimeria, Diplurus und Coelacanthus et
was weiter ventrolateral befindet. Das Endoskelett der 
paarigen Flossen ist, abgesehen von einer fragmentari
schen Erhaltung einer Bauchflosse von Rhabdoderma 
huxleyi (MOY-THOMAS 1937, Fig. 8), von keiner fossi
len Form des coelacanthiden Formtyps bekannt. Diese 
zeigt einen axialen Aufbau (Abb. 4.16 h). Der Erhal
tungszustand läßt aber eine sichere Rekonstruktion nicht 
zu. Es scheint jedoch, daß es aus weniger Elementen als 
bei Latimeria bestand, und daß die Ansätze der Flossen
strahlen auf der praeaxialen Seite bis weit auf die 
proximalen Skelettelemente reichten. Vermutlich war 
die Flossenvorderkante durch diese Anordnung mecha
nisch stärker gegen Biegungen stabilisiert als bei Lati
meria, so daß auch die Beweglichkeit geringer war.

Bei Latimeria entspricht der prinzipielle Aufbau des 
Endoskeletts der paarigen Flossen dem des vertikalen 
Flossenpaares. Unterschiede bestehen allerdings in der 
Form der Axialelemente und ihrer Skulpturierung. Ge
genüber dem vertikalen Flossenpaar wirken die Axial
elemente der etwa gleich großen sowie äußerlich gleich 
geformten Brustflossen gestreckt (Abb. 4.15 p). Die 
Grate, an denen Teile der Flossenmuskulatur angreifen, 
verlaufen nicht quer zur Achse und reichen damit auch 
nicht bis auf die postaxialen Fortsätze. Diese sind pro
minenter ausgebildet als bei den unpaaren Flossen. Da
bei ist der postaxiale Fortsatz des proximalen Elements 
besonders stark ausgeprägt. Ein entscheidender Unter
schied zum endoskelettalen Aufbau der unpaaren Flos
sen besteht in dem Fehlen eines praeaxialen Skelettele
ments zwischen dem proximalen Element und dem Ge
lenkfortsatz des endoskelettalen Schultergürtels. Die Be
weglichkeit vor allem in cranialer Richtung ist dadurch 
erheblich weniger restringiert. Aufgrund des zapfenarti
gen Schultergelenks kann die Brustflosse, wie Filmauf
nahmen zeigen (Fricke 1988 b, 1993, Fricke & Hiss- 
MANN 1992), ungehindert in nahezu alle Raumrichtun
gen bewegt werden.

Die äußere Gestalt der Brustflossen ist bei nahezu 
allen Formen bekannt, da die Flossenstrahlen häufig als 
Substanzerhaltung oder als Abdruck überliefert sind. Bei 
einigen Formen wie Latimeria und Rhabdoderma sind 
die Brustflossen flügelartig gestreckt und laufen spitz 
aus, während sie bei anderen Formen wie Hadronector 
und Polyosteorhynchus kurz wirken und einen nahezu 
kreisrunden Umriß aufweisen. Zwischen diesen beiden 
Extremen existieren zahlreiche Zwischenformen. Bei 
den kurzflossigen Formen ist die Zahl der Flossenstrah
len in der Regel wesentlich geringer. Insgesamt zeigen 
die Flossenstrahlen die gleiche Anordnung und densel
ben Aufbau wie bei den unpaaren Flossen. Der unge
gliederte Abschnitt macht auch hier einen großen Teil 
der Gesamtlänge aus, so daß die Flossenbeschuppung 
bis weit auf die Flossenstrahlen reicht.

Die Muskulatur der Brustflossen von Latimeria ent
spricht in ihrem prinzipiellen Aufbau dem des vertikalen 
Flossenpaares (MlLLOT & ANTHONY 1958 b, PI. 60, 66- 
69). Wie bei diesem wird sie durch das Septum, in dem 
das Flossenendoskelett liegt, in zwei Hälften geteilt, hier 
jedoch in eine dorsale und eine ventrale. Die oberfläch
liche und mittlere Muskellage (M. abductor superficia
lis, M. abductor profundus, M. adductor superficialis et 
M. adductor profundus) entspringt überwiegend an der 
Innenseite und am Hinterrand des dermalen Schulter
gürtels, während der proximale Teil der tiefen Muskel
lage (M. pronator et M. supinator) am endoskelettalen 
Schultergürtelteil entspringt. Wie im Fall des vertikalen 
Flossenpaares kann durch die Kontraktion der tiefen 
Muskellage eine Rotation um die Längsachse erzeugt 
werden, die zu einer Verdrillung der Brustflosse führt. 
Die oberflächliche und mittlere Muskellage der dorsalen
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und ventralen Hälfte kann dagegen für Auf- und Abbe
wegungen sowie für das Abspreizen und Anlegen der 
Brustflossen eingesetzt werden. Wie bei dem vertikalen 
Flossenpaar sind auch hier die strukturellen Bedingun
gen für eine Nutzung als Unterwasserflügel gegeben. Es 
ist anzunehmen, daß der beschriebene muskuläre Auf
bau der Brustflossen auch für die anderen Formen gilt.

Das Becken besteht aus zwei spiegelsymmetrischen 
Hälften (Abb. 4.13 e, f). Ihre Gestalt variiert stark bei 
den verschiedenen Formen (REIS 1888, PI. 4/7, 4/8, 
M o y -T hom as & W estoll 1935, Fig. 9, M o y -Thom as 
1937 Fig. 8, 10 A, SCHAEFFER 1941 a, Fig. 6 B, C, E, F, 
1948, Fig. 1, 3 D, 1952, Fig. 9, 11 C, S chweizer 1966, 
Fig. 1, 5 b, PI. 1/1, Forey  1981, Fig. 9, Lu n d  & Lu n d  
1984, Fig. 1-3, 5, MAISEY 1991 a, S. 303). Sie sind in 
den meisten Fällen vielstrahlig und bieten große Ansatz
flächen für die Bauchflossenmuskulatur. Bei Latimeria 
weist jede Beckenhälfte einen nach caudal zeigenden, 
kugeligen Gelenkzapfen auf, mit dem das proximale 
Axialelement des Bauchflossenendoskeletts mit einer 
Gelenkpfanne artikuliert (MlLLOT & ANTHONY 1958 b, 
Fig. 1, 27, PI. 59 C, 70, 71). Es ist zu vermuten, daß das 
Beckengelenk der anderen Formen ebenso aufgebaut 
war. Die Bauchflossen sind bei Latimeria, verglichen 
mit der Brustflosse, breit und besitzen eine gerundete 
Form. Das Bauchflossenendoskelett zeigt denselben 
prinzipiellen Aufbau wie das des vertikalen Flossenpaa
res (Abb. 4.16 g). Durch die kürzeren, aber breiteren 
Axialelemente, die über große gewölbte Gelenkflächen 
miteinander verbunden sind, wirkt es jedoch gedrunge
ner. Die distalen Skelettelemente, die sich an das dritte 
Axialelement anschließen, bilden eine große, breite Flä
che, an deren äußeren Rand sich die Flossenstrahlen an
schließen. Wie beim vertikalen Flossenpaar verlaufen 
die Grate auf den Axialelementen quer zur Achse. Sie 
reichen jedoch nicht bis auf die postaxialen Fortsätze, 
die hier weniger stark ausgeprägt sind. Auch die praeax- 
ialen Skelettelemente entsprechen in Form und Lage de
nen des vertikalen Flossenpaares. Anders als bei letzte
rem befinden sich jedoch zwischen dem zweiten und 
dritten Axialelement nicht ein praeaxiales Element, son
dern zwei. Ebenfalls abweichend schließen sich hieran 
Flossenstrahlen an. Diese reichen daher auf der praeax- 
ialen Seite weiter nach proximal als bei den Brustflossen 
und beim vertikalen Flossenpaar. Die Flossenstrahlen 
sind bei nahezu allen Formen in ihrem ursprünglichen 
Zusammenhang überliefert, so daß die äußere Gestalt 
und die Größe der Bauchflossen sowie deren Position 
am Körper gut bekannt ist. Sie liegen etwa auf der Höhe 
zwischen der 1. und 2. Dorsalen und besitzen etwa die
selbe Fläche wie die Brustflossen und weisen einen ge
rundeten Umriß auf.

Die Muskulatur der Bauchflossen zeigt bei Latime
ria denselben Aufbau wie die der Brustflossen (MlLLOT 
& ANTHONY 1958 b, PI. 73). Sie besteht ebenfalls aus 
zwei Hälften, einer dorsalen und einer ventralen, die ei
nen dreischichtigen Aufbau zeigen (M. elevator superfi
cialis, M. depressor superficialis, M. elevator profundus, 
M. depressor profundus, M. pronator et M. supinator). 
Es wird davon ausgegangen, daß dieser muskuläre Auf
bau vom Prinzip auch bei den anderen Formen gegeben 
war. Der für Latimeria beschriebene skelettale und mus
kuläre Aufbau der Bauchflossen erlaubt sowohl Rotati
onsbewegungen um die Längsachse als auch Auf- und 
Abbiegungen. Diese Bewegungsoptionen sind jedoch 
durch die breiten Endoskelettelemente, die großflächi
gen Interaxialgelenke, die große Anzahl praeaxialer 
Elemente und die weit nach proximal reichenden Ansät
ze der Flossenstrahlen stärker mechanisch restringiert 
als bei den Brustflossen und beim vertikalen Flossen
paar. Vor allem Biegebewegungen in praeaxialer Rich
tungen sind stärker eingeschränkt, so daß die Bauchflos
sen nicht so stark vom Körper abgespreizt werden kön
nen. Diese Einschätzung wird durch Filmaufnahmen be
stätigt (Fricke 1988 b, 1993, Fricke & H issm ann

1992).

Laugiider Formtyp:

Diesem Formtyp können die Gattungen Laugia (Abb. 
4.8 j), Coccoderma und Piveteauia zugeordnet werden.

Die Körpergestalt entspricht dem coelacanthiden 
Formtyp, doch kommen hier keine extrem gedrungenen 
Formen wie Hadronector vor. Die Körpergröße variiert 
meist zwischen etwa 10 cm und 45 cm. Der auffälligste 
Unterschied zum coelacanthiden Formtyp besteht in der 
Form und Anordnung der paarigen Flossen. Die längli
chen Brustflossen sind im Vergleich zum Rumpf we
sentlich kleiner und liegen weiter dorsal als bei den mei
sten Repräsentanten des coelacanthiden Formtyps, etwa 
auf mittlerer Körperhöhe. Das Becken liegt direkt unter
halb der Brustflossen. Es stand wahrscheinlich in direk
ter bindegewebiger Verbindung mit dem Schultergürtel. 
Die lang ausgezogenen Bauchflossen sind hier deutlich 
größer als die Brustflossen (2-3 mal so groß). Die Flos
senstrahlen sind gegenüber den übrigen Flossen und ge
genüber denen der anderen Formen außerordentlich 
massiv. In ihrem prinzipiellen Aufbau unterscheiden 
sich die Flossenstrahlen des laugiiden Formtyps jedoch 
nicht von denen des coelacanthiden Formtyps. Reste des 
Endoskeletts der paarigen Flossen sind nur bei Laugia 
überliefert (STENSIÖ 1932 b, Fig. 21, 23, PI. 1/3, 2/3, 3, 
4, 5/1, 6/1, 6/2, 7/1, 8/1).
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Abb. 4.15 Brustflossen (linke Flosse von dorsal): a) Protopterus, b) Neoceratodus, c) Conchopoma, d) Dipterus, e) Sterroptery- 
gion, f) Megalichthys, g) Eusthenopteron, h) Tristichopterus, i) Panderichthys, j) Sauripterus, k) Screbinodus, 1) Strepsodus, m) 
Barameda, n) Glyptolepis, o) Canowindra, p) Latimeria, q) Laugia. (Umgezeichnet bzw. rekonstruiert nach Vorlagen von: Dean 
1895, Fig. 122, Rosen et al. 1981, Fig. 30, Schultze 1975, Abb. 9, Ahlberg & Trewin 1995, Fig. 2, Rackoff 1980 Fig. 2, 4, 
Andrews & Westoll 1970 b, Fig. 3, 13, PI. 1 C, 11 D, Jarvik 1980 b, Fig. 102, Vorobyeva 1992, Fig. 4, Long 1989, Fig. 11, 
Ahlberg 1989, Fig. 5, Thomson 1973, Fig. 4 B, M illot & Anthony 1958 b, Fig. 1, 24 A, Stensiö 1932 b, Fig. 23).
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Die Interpretation des Brustflossenendoskeletts von 
Laugia (Abb. 4.15 q) erweist sich als äußerst schwierig. 
Nach STENSIÖ (1932 b) ist der distale Teil des endoske- 
lettalen Schultergürtelelements zu einem nach caudal ge
richteten langen Stab ausgezogen (Abb. 4.11 n), der an 
seinem Ende zwei flache, senkrecht zur Achse stehende 
Fortsätze aufweist, so daß eine gekreuzte Struktur vor
liegt (GGUC Exemplar 7 u. 9: STENSIÖ 1932 b, PI. 6/2, 
7,1). In der fossilen Überlieferung sind diese flügelarti
gen Fortsätze, die als Ansatzstelle für Teile der Brust
flossenmuskulatur gedeutet werden, parallel zur Sagit- 
talebene ausgerichtet. Dies scheint der natürlichen 
Raumlage zu entsprechen. Aus biomechanischen Grün
den ist jedoch zu vermuten, daß das Flossenblatt, in vom 
Körper abgespreizter Haltung, senkrecht zu den flü
gelartigen Fortsätzen stand, also anders als bei der fos
silen Erhaltung, bei der das Flossenblatt und die Fortsät
ze in einer Ebene liegen. Das Brustflossenendoskelett 
besteht nach STENSIÖ (1932 b) aus nur vier Elementen, 
wovon zwei die Achse bilden. Die anderen beiden, etwa 
gleich großen Elemente, die sich distal an das zweite 
Axialelement anschließen, stehen parallel zueinander. 
Die langen Flossenstrahlen umsäumen nahezu das ge
samte Flossenendoskelett, lediglich die Hinterkante des 
proximalen Elements ist frei von diesen. Auf der praeax- 
ialen Seite reichen die Flossenstrahlen sogar, das Schul
tergelenk überbrückend, bis auf den endoskelettalen Teil 
des Schultergürtels (Scapulocoracoid) und setzen an die
sem an.

Durch die Überbrückung des Schultergelenks wird 
die Flosse sowohl gegenüber Biegungen als auch gegen
über Rotationen in der Längsachse in ihrer Mobilität 
stark eingeschränkt. Außerdem wäre ein Abspreizen 
vom Körper nahezu unmöglich. Die geschilderte Situa
tion würde daher biomechanisch sowie biologisch kei
nen Sinn machen. Außerdem sind mir keine Fische be
kannt, bei denen die Flossenstrahlen dem Schultergürtel 
direkt aufsitzen. Einen Ausweg aus diesen Widersprü
chen ergibt sich möglicherweise durch eine Uminter
pretation des von STENSIÖ (1932 b) als endoskelettaler 
Teil des Schultergürtels gedeuteten Elements. Sofern 
dieses aus zwei Teilen bestünde, was anhand der Erhal
tung der Exemplare 7 und 9 nicht auszuschließen ist, 
würde der distale, mit flügelartigen Fortsätzen versehene 
Teil einem weiteren Axialelement entsprechen. Nur der 
verbleibende proximale Teil entspräche dann dem en
doskelettalen Schultergürtelelement. Dieser besitzt eine 
trianguläre Gestalt, wie sie von den entsprechenden 
Strukturen bei Latimeria und Rhabdoderma bekannt ist. 
Nach der hier vorgeschlagenen Interpretation würde der 
endoskelettale Schultergürtelteil keinen, gegenüber dem 
coelacanthiden Formtyp ungewöhnlichen Aufbau mehr 
aufweisen. Außerdem bestünde die Achse des Brustflos
senendoskeletts nicht mehr aus nur zwei, sondern aus 
drei Elementen. Dadurch wäre das Schultergelenk nicht 
mehr blockiert, und die Flossenmobilität wäre wie bei 
Latimeria hoch. Für die genannte Interpretation spricht

auch, daß das Exemplar 6 (STENSIÖ 1932 b, PI. 2/3, 4) 
mehr als zwei Axialelemente besitzt. Bei diesem ist je
doch der endoskelettale Teil des Schultergürtels nicht 
erhalten. Insgesamt bleibt die Interpretation der Brust
flosse von Laugia schwierig und unsicher. Eine erneute 
Untersuchung des originalen Fossilmaterials unter den 
genannten Aspekten sowie eine Klärung der Taphono- 
mie würde hier sicher mehr Klarheit bringen.

Die Erhaltungen des Bauchflossenendoskeletts ist zu 
fragmentarisch, um sichere Aussagen über ihren Aufbau 
machen zu können (STENSIÖ 1932 b, PI. 1/3, 3, 6/2, 7/1, 
8). Es scheint jedoch wie bei Rhabdoderma huxleyi (sie
he oben), aus weniger Elementen als bei Latimeria zu 
bestehen (Abb. 4.16 h). Auch bei Laugia reichen die 
Ansätze der Flossenstrahlen auf der praeaxialen Seite 
bis weit auf die proximalen Skelettelemente, so daß eine 
stärkere Stabilisierung der Flossenvorderkante als bei 
Latimeria zu vermuten ist. Das gleiche gilt für das verti
kale Flossenpaar von Laugia. Hier setzen die Flossen
strahlen auf der praeaxialen Seite etwa auf der Höhe des 
zweiten Axialelements an (STENSIÖ 1932 b, Fig. 21, 26 
A, 27, PI. 1/3, 2/3, 5/1, 6/1, 6/2, 7/1, 8). Der endoske
lettale Aufbau des vertikalen Flossenpaares, der bei 
Laugia fragmentarisch überliefert ist (Abb. 4.5 1, 4.6 1), 
entspricht im Prinzip dem von Latimeria. Eine fragmen
tarische Erhaltung des Endoskeletts der 2. Dorsalen liegt 
auch von Coccoderma vor (Abb. 4.5 m). Diese scheint 
ebenfalls nicht von dem von Latimeria bekannten Bau
prinzip abzuweichen. Während das basale Element des 
Endoskeletts der 2. Dorsalen bei Laugia wie bei Coc
coderma innerhalb der Variationsbreite des coelacanthi
den Formtyps liegt, zeigt das Basalelement der Analen, 
das nur bei Laugia erhalten ist, einen einzigartigen Auf
bau (STENSIÖ 1932 b, Fig. 21, 27, PI. 1/3, 2/3, 5/1, 6/1, 
6/2, 7/1, 8). Im Gegensatz zu allen bekannten Reprä
sentanten des coelacanthiden Formtyps, bei denen sich 
das Basalelement der Analen flächig in der Sagittalebe- 
ne des medianen Septums ausdehnt, erstreckt sich das 
Basalelement bei Laugia in verschiedene Raumrichtun
gen (Abb. 4.6 1). Während der flächige posteriore Teil, 
der die gelenkige Verbindung zu den Axialelementen 
der Analis herstellt, in der Sagittalebene liegt, verläuft 
der ebenfalls flächige anteriore Teil in der Transversal
ebene, so daß die beiden Abschnitte senkrecht zueinan
der stehen. Aufgrund dieser Strukturierung ist zu ver
muten, daß sich der posteriore Teil beim lebenden Tier 
im medianen Septum befand, wogegen sich der anteriore 
Teil im transversal verlaufenden Septum der Bauch
höhle ausbreitete. Dieser Unterschied zum coelacanthi
den Formtyp läßt sich durch die craniale Lage des Bek- 
kens und der Bauchflossen bei Laugia erklären. Wäh
rend sich das Basalelement der Analen beim coela
canthiden Formtyp aufgrund der caudalen Beckenlage 
nicht in die Septen der Bauchhöhle bzw. der Bauchmus
kulatur ausdehnen kann, ist der Weg in diese Richtung 
beim laugiiden Formtyp frei. Es ist daher zu vermuten, 
daß bei Coccoderma und Piveteauia ein ähnlich gebau
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tes Basalelement vorlag, auch wenn hiervon keine fos
silen Überlieferungen vorliegen. Das Becken besteht aus 
zwei spiegelsymmetrischen Hälften, die zusammen eine 
trianguläre Struktur bilden (Abb. 4.13 g). Der Aufbau 
aller anderen Strukturen von Laugia, Coccoderma und 
Piveteauia, wie etwa der des Schultergürtels, der 1. 
Dorsalen, des Axialskeletts und der Schwanzflosse, fal
len in den Variationsbereich des coelacanthiden Form
typs (Abb. 4.4 h, 4.9 j, 4.10 u, 4.11 n) (STENSIÖ 1932 b, 
LEHMAN 1952).

Allenypterider Formtyp:

Diesem Formtyp kann nur die Gattung Allenyptems zu
geordnet werden (Abb. 4.8 k). Dieser weicht äußerlich 
so stark von den anderen Formen des actinistiiden Kon
struktionstyps ab, daß er, wie schon erwähnt, zunächst 
für einen Palaeonisciden gehalten wurde. Der Körper ist 
ungewöhnlich stark lateral ab geflacht und viel hochrük- 
kiger als bei irgendeinem anderen Sarcopterygier. Die 
Höhe macht etwas mehr als zwei Fünftel der Körperlän
ge aus. Letztere variiert meist zwischen 5 cm und 15 cm. 
Insgesamt wirkt der Körper von lateral betrachtet stark 
gedrungen. Der Kopf ist kurz im Verhältnis zu seiner 
Höhe, und die Kopf-Rumpf-Länge entspricht etwa der 
Länge des Schwanzabschnitts. Letzterer besitzt eine, im 
Gegensatz zu allen anderen Formen des actinistiiden 
Konstruktionstyps, asymmetrische Gestalt. Der epichor- 
dale Abschnitt ist nicht nur etwa doppelt so breit wie der 
hypochordale, sondern auch deutlich länger. Dabei ver
läuft die Chorda dorsalis schräg von craniodorsal nach 
caudoventral. Insgesamt verjüngt sich der Schwanzab
schnitt nach caudal keilförmig und läuft schließlich spitz 
aus. Das terminale Ende bildet die Chorda dorsalis, die 
wie beim coelacanthiden und laugiiden Formtyp über 
das Körperende ein Stück hinausreicht. Dieser Abschnitt 
trägt jedoch keine Flossenstrahlen, so daß hier im Ge
gensatz zu allen anderen Formen des actinistiiden Kon
struktionstyps keine Extraflosse vorliegt. Das Axialske
lett unterscheidet sich dagegen nicht von dem allgemei
nen Bauprinzip des actinistiiden Konstruktionstyps 
(Abb. 4.10 v). Hier tragen jedoch ausschließlich die 
Skelettstäbe des epichordalen Abschnitts der Caudalis 
Flossenstrahlen, während der kürzere hypochordale Ab
schnitt frei von Flossenstrahlen bleibt (Abb. 4.9 k). Die 
Flossenstrahlen selbst entsprechen bei allen Flossen dem 
allgemeinen Bauprinzip des actinistiiden Konstruktion
styps. Die Beschuppung besteht aus kleinen, wahr
scheinlich cosminlosen Cycloidschuppen (M elton 
1969, Fig. 6).

Die 1. Dorsale liegt sehr weit cranial etwa auf der 
Höhe der Brustflossen. Sie unterscheidet sich in ihrer 
Gestalt und ihrem Aufbau grundsätzlich nicht von denen 
des coelacanthiden und laugiiden Formtyps (Abb. 4.4 i). 
Sie ähnelt am stärksten der von Hadronector (LUND & 
Lund 1984, Fig. 2). Die 2. Dorsale und die Anale bilden

kein vertikales Flossenpaar. Während sich die 2. Dor
sale kurz vor der Höhe der Bauchflossen befindet, liegt 
die Anale deutlich caudal von diesen. Beide Flossen 
sind sehr kleinflächig (kleinflächiger als die 1. Dorsale) 
und weisen nur wenige Flossenstrahlen auf. Die äußere 
Form der Flossen entspricht etwa einem Kreisviertel. 
Vom Endoskelett der 2. Dorsalen und der Analen sind 
nur die Basalelemente überliefert (MELTON 1969, Fig. 7, 
LUND & Lu n d  1984, Fig. 4), deren Gestalt nicht aus der 
Variationsbreite des coelacanthiden Formtyps heraus
fällt. Aufgrund des vergleichsweise geringen Abstandes 
zwischen den Basalelementen und den Basen der Flos
senstrahlen ist zu vermuten, daß sich das restliche, wahr
scheinlich axial aufgebaute Endoskelett aus nur weni
gen, kleinen Elementen zusammensetzte. Die Loben wa
ren danach entsprechend klein. Über die Beweglichkeit 
der Analen und der 2. Dorsalen kann aufgrund der unzu
reichenden Datenbasis nur spekuliert werden. Mögli
cherweise konnten mit diesen Flossen kurze, oszillieren
de Bewegungen ausgeführt werden. Mit hoher Wahr
scheinlichkeit kann dagegen angenommen werden, daß 
die Mobilität aufgrund der kurzen Loben stärker limi
tiert war als bei Latimeria. Direkt hinter der 2. Dorsalen 
beginnen die kurzen Flossenstrahlen des Schwanzab
schnitts, die zusammen einen niedrigen Flossensaum 
bilden, der bis zum Schwanzende reicht, aber nicht auf 
den darüber hinausragenden Chordaabschnitt übergreift.

Die paarigen Flossen liegen auf maximaler Distanz 
zueinander. Die Brustflosse setzt hoch an, etwa auf 
mittlerer Körperhöhe. Sie ist verglichen mit den restli
chen Flossen großflächig. Ihre äußere Form entspricht 
etwa einem Halbkreis. Wie die Anale und die 2. Dorsale 
weist sie nur wenige Flossenstrahlen auf. Vom Brust- 
flossenendoskelett gibt es bislang keine Überlieferun
gen. Aufgrund der Anordnung der proximal konvergie
renden Flossenstrahlen, die auf einen sehr kurzen Lobus 
hinweisen, bestand es jedoch vermutlich aus nur weni
gen Elementen, vielleicht sogar aus nur einem einzigen. 
Über die Beweglichkeit läßt sich auch hier nur spekulie
ren. Sie war aufgrund der kurzen Loben sicherlich stär
ker limitiert als bei Latimeria. Vom dermalen Schulter
gürtel existieren fragmentarische Überlieferungen (MEL
TON 1969, Fig. 4, 5, 7, 8, PI. 1, 2, LONG 1995). Der Er
haltungszustand der mir bekannten Exemplare läßt je
doch keine detaillierte Rekonstruktion zu. Seine äußere 
Form ist jedoch gut zu erkennen. Sie unterscheidet sich 
nicht grundsätzlich von der für den actinistiiden Kon
struktionstyp charakteristischen Gestalt. Vom endoske- 
lettalen Schultergürtel sind meines Wissens bislang kei
ne Überlieferungen bekannt. So gibt es auch keine Hin
weise auf die Artikulation mit der Brustflosse. Das Bek- 
ken besteht aus zwei voneinander getrennten triangulä
ren Teilen (Abb. 4.13 h). Ihre räumliche Lage und ihre 
Anordnung zueinander wurde bislang nicht rekonstru
iert. Auch die Artikulationsweise mit den Bauchflossen 
ist nicht bekannt. Die Bauchflossen selbst entsprechen in 
ihrer Größe, ihrer äußeren Form sowie der Zahl und
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Anordnung der Flossenstrahlen der Analen und der 2. 
Dorsalen. Ihr Endoskelett ist nicht überliefert. Vermut
lich bestand es aber wie bei den anderen Flossen aus nur 
wenigen Elementen. Für die Beurteilung der Beweglich
keit der Bauchflossen gilt dasselbe, was schon über die 
anderen Flossen gesagt wurde.

4.2.5 Onychodontider Konstruktionstyp

Die Kenntnisse über die Gruppe der Onychodontidae 
(Struniiformes) sind bislang sehr lückenhaft. Es ist daher 
schwierig, eine Konstruktionsanalyse durchzuführen 
bzw. einen Konstruktionstyp zu bestimmen. Bei den in 
Frage kommenden Gattungen (Liste 4.1) liegen meines 
Wissens nur bei einigen wenigen Stücken von Stmnius 
und Onychodus Reste des Postcranialskeletts vor. Ganz 
selten scheinen Exemplare zu sein, bei denen die Kör
perform wenigstens ansatzweise erkennbar ist. Von die
sen sind nur zwei Stücke, die Strunius walteri zugeord
net werden, in der Literatur abgebildet (P 4833, P 4800 
a, b, JESSEN 1966 b, PI. 13/1, 14/1, 14/2). Leider exi
stiert bislang von dem exzellent erhaltenen Onychodus- 
Material aus der Gogo-Formation keine ausführliche 
Beschreibung. Nach LONG (1995) war der Körper von 
Onychodus lang und schlank und die Dorsalia lagen

wahrscheinlich weit caudal. Leider finden sich in diesem 
Buch keine Abbildungen des Postcranialskeletts von 
Onychodus, und LONG gibt nicht an, auf welches Stück 
er sich bezieht. Bei den vorläufigen und daher wenig 
detaillierten Angaben von ANDREWS (1973) zum Gogo- 
Material finden sich keine Hinweise auf die Körperform 
oder die Beflossung. Daher bleibt für die Bestimmung 
eines Formtyps nur das von JESSEN (1966 a, b) be
schriebene SiramMs-Material. Da es sich bei diesen, 
zwischen 5 cm und 10 cm langen Exemplaren mögli
cherweise um juvenile Formen handelt (ANDREWS 1973, 
JARVIK 1980 a), ist es fraglich, ob die hier vorliegende 
Gestalt charakteristisch für die gesamte Gruppe ist, ins
besondere wenn man bedenkt, daß einige fossilisierte 
Reste von Grossius und Onychodus auf Körperlängen 
zwischen einem und zwei Metern schließen lassen 
(M o y -Thom as & M iles 1971, S chultze 1973, Long 
1995). Der hier aufgeführte struniide Formtyp kann hier 
also nur unter Vorbehalt aufgestellt werden. Das gleiche 
gilt für die folgenden Angaben zum onychodontiden 
Konstruktionstyp.

Das Schädeldach besteht wie beim rhipidistiiden 
Konstruktionstyp aus wenigen, symmetrisch angeord
neten Platten (ANDREWS 1973). Weder ein Pinealfora- 
men noch Choanen sind vorhanden. Da das Schädeldach 
wie beim rhipidistiiden Konstruktionstyp in einen fron-

Abb. 4.16 Bauchflossen (linke Flosse von dorsal): a) Protopterus, b) Neoceratodus, c) Conchopoma, d) Sterropterygion, e) Eu- 
sthenopteron, f) Glyptolepis, g) Latimeria, h) Rhabdoderma, i) Laugia. (Umgezeichnet bzw. rekonstruiert nach Vorlagen von: 
Dean 1895, Fig. 122, Davidoff 1884, Fig. 1, Schultze 1975, Abb. 8, Rackoff 1980, Fig. 11, Andrews & W estoll 1970 a, 
Fig. 17, Ahlberg 1989, Fig. 11, M illot & Anthony 1958 b, Fig. 24 B, Jarvik 1980 a, Fig. 205, Moy-Thomas 1937, Fig. 8, 
Stensiö 1932 b, Fig. 21).
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toethmoidalen und einen parietalen Abschnitt gegliedert 
ist, wird von JESSEN (1966 b) ein entsprechend zweige
teiltes Neurocranium mit einem Intracranialgelenk ver
mutet. Nach LONG (1995) war der Schädel hoch kine
tisch, und die beiden Schädelabschnitte des Neurocrani- 
ums waren durch ein großes Scharniergelenk miteinan
der verbunden. Die genaue Kiefer-Schädel-Mechanik ist 
meines Wissens bislang noch nicht rekonstruiert wor
den. Charakteristisch für den onychodontiden Konstruk
tionstyp ist die Bezahnung. Wie beim porolepididen 
Konstruktionstyp befinden sich an der Unterkiefersym
physe paarig angeordnete Zahnplatten (parasymphysiale 
Zahnplatten), die ganze Batterien stark nach hinten ge
krümmter, spitzer Zähne tragen (GROSS 1956, Fig. 11, 
]20, 121, 1965, Fig. 1, 2, PI. 5, 0RVIG 1957, F, G, 
Je s s e n  1966 a, Fig. 84, 86, 1966 b, Fig. 10 A, B, D, 13, 
14 E, H, J, PI. 11/2, 12/1, 12/2, 15/1, 17/1, 17/4, 19/1, 
20, 1967, PI. 2, 3 A, B, Long  1995, S. 188). Diese sind 
hier jedoch im Verhältnis zum Kiefer größer, und der 
Schmelz weist keine Einfaltungen auf. Das restliche Ge
biß besteht dagegen aus zwei Größenkategorien kleiner, 
gleichmäßig angeordneter, spitzer Zähne, die, abgesehen 
von Onychodus obliquidentatus JESSEN, 1966 (b, Fig. 
11 B, G, PI. 17/5, 17/6), senkrecht auf den Kiefern ste
hen und keine nennenswerte Krümmung aufweisen 
(Gross 1956, Fig. 8-10, Jessen  1966 a, Fig. 84, 86, 
1966 b, Fig. 9 F, 10, 11 A, C-F, H, 12, 13, PI. 11, 12/1, 
12/2, 15/5, 16/4, 18/4-6, 19/2-4, 20/1, 21/1, 1967, PL 2, 
3 A, 0RVIG 1969, Fig. 11, Long  1995, S. 188). Cha
rakteristisch ist auch der gebogene Verlauf der Mund
spalte, der wahrscheinlich im Zusammenhang mit den 
großen parasymphysialen Zahnplatten steht.

Über die Beflossung ist nur wenig bekannt. Abgese
hen von dem schon erwähnten Strunius-Material läßt 
meines Wissens kein Fossil eine Rekonstruktion zu. Die 
Flossenstrahlen sind gegliedert und verzweigt und ent
sprechen Lepidotrichae (JESSEN 1966 b, ANDREWS 
1973). Über Reste des Flossenendoskeletts finden sich 
in der Literatur keine Angaben. Ein Hinweis findet sich 
jedoch bei LONG (1995), nach dem die paarigen Flossen 
von Onychodus „Humeri“ besessen haben sollen, die auf 
eine kräftige Muskulatur schließen lassen. Leider gibt 
LONG nicht an, auf welches Stück er sich bezieht, und 
ob dieses möglicherweise beschrieben ist. Der dermale 
Schultergürtel besteht aus vier großen Elementen, die 
nicht in den Körper eingesenkt sind (Abb. 4.11 o). Auf 
der Innenseite der ventralen Elemente befindet sich je
weils eine einzige große Artikulationsfläche für die bei
den endoskelettalen Schultergürtelelemente (ANDREWS 
1973). Letztere sind meines Wissens nicht überliefert. 
Über das Axialskelett finden sich in der Literatur außer 
folgendem Satz von ANDREWS (1973, S.147) keine An
gaben: „The vertebral column is composed of neural ar- 
ches, intercentra, etc. on an unconstricted notochord 
(67/90a, 67/85); ribs and ring centra are unknown“ Der 
Körper ist von cosminlosen Cycloidschuppen bedeckt. 
Basale Scuta an den Flossenbasen kommen nicht vor.

Struniider Formtyp;

Diesem vorläufig aufgestellten Formtyp kann die Gat
tung Strunius (Abb. 4.8 1) zugeordnet werden.

Der fusiforme Körper von Strunius wirkt gegenüber 
den meisten anderen Sarcopterygier-Konstruktionstypen 
kurz und gedrungen. Der stumpfschnauzige Schädel 
weist vergleichsweise große Augenhöhlen auf. Kopf und 
Rumpf besitzen einen runden Querschnitt. Die äußere 
Gestalt erinnert oberflächlich betrachtet am ehesten an 
die des actinistiiden Konstruktionstyps. Dies gilt vor al
lem für die Form der Schwanzflosse. Wie bei diesen 
wird sie durch die gerade verlaufende Chorda dorsalis in 
zwei gleich große sowie gleich geformte Hälften unter
gliedert, wobei die Chorda dorsalis weit über diesen 
Flossenabschnitt hinausreicht. Aus der Literatur läßt sich 
nicht ersehen, ob die Flossenstrahlen einen ungeglie
derten proximalen Abschnitt besitzen und wenn ja, wie 
groß dieser ist (JESSEN 1966 b, PI. 13/1, 14/1, 14/2). 
Aus diesem Grund und wegen der schlechten Erhaltung 
des Fossilmaterials kann keine genaue Aussage gemacht 
werden, ob und wie weit die Beschuppung auf die Flos
senstrahlen reichte. Im Bereich der über den Hauptteil 
der Schwanzflosse hinausragenden Chorda dorsalis sind 
die Flossenstrahlen äußerst kurz, so daß sich dieser 
Flossenabschnitt deutlich vom Rest absetzt. Die Körper- 
beschuppung besteht aus dünnen cosminlosen Cycloid
schuppen.

Die 1. Dorsale sitzt auf der Höhe der Körpermitte, 
kurz vor den Bauchflossen. Die 2. Dorsale befindet sich 
auf der Höhe zwischen der Analen und den Bauchflos
sen. Anale und 2. Dorsale weisen die gleiche Form und 
Größe auf, wogegen die 1. Dorsale ein wenig kleinflä
chiger ist. Alle Flossen, einschließlich der paarigen 
Flossen, weisen generell keine Loben auf, so daß die 
proximalen Enden der Flossenstrahlen direkt am Körper 
anzusetzen scheinen. Dies ist ein Zustand, der innerhalb 
der Sarcopterygier einzigartig ist. Basale Scuta treten 
generell nicht auf. Es ist meines Wissens nicht bekannt, 
ob die Flossenstrahlen auf einzelnen Skelettstäbe aufsit- 
zen oder auf einem einzigen Basalelement. Beides wäre 
denkbar. Sofern Skelettstäbe vorhanden gewesen sein 
sollten, müssen diese jedoch äußerst kurz und ungeglie
dert sowie unverzweigt gewesen sein.

Der dermale Schultergürtel besteht aus vier Teilen, 
einem Paar ventraler (Claviculae) und einem Paar 
ventrolateraler Elemente (Cleithra) (JESSEN 1966 a, Fig. 
85 A, B, D, 87, 88, 1966 b, Fig. 6 A, B, D, 7, 8 A, 9 B- 
D, PI. 11, 12/1, 13/1, 14, 15/3, 15/4, 17/2, 1967, PI. 1 A, 
29). Zusammen bilden sie eine nach oben offene U- 
förmige Struktur, die sich von lateral betrachtet mit ihrer 
sichelförmig konkaven Vorderkante dicht an den Hinter
schädel schmiegt (Abb. 4.11 o). Die ventralen Elemente 
besitzen eine trianguläre Gestalt. Deren breite Basen 
stehen ventral, ohne die Einschaltung eines unpaaren
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ventralen Elements (Interclavicula) miteinander in Ver
bindung. Die oberen Abschnitte der ventrolateralen Ele
mente sind schmal und reichen ausgesprochen weit nach 
dorsal, wo sie auf je ein Dermalelement des Schädelda
ches treffen. Auf der Innenseite der ventrolateralen Ele
mente, die in einigen Fällen zweigeteilt sein können, 
sitzt der endoskelettale Teil des Schultergürtels (Scapu- 
locoracoid) jeweils mit einer einzigen Artikulationsflä
che auf. Dessen genaue Form und die Gestalt des 
Schultergelenkes ist meines Wissens nicht bekannt. Das 
Endoskelett der paarigen Flossen ist nicht bekannt, und 
auch deren äußere Form und Größe ist aufgrund des 
schlechten Erhaltungszustands nur sehr grob abschätz
bar. Nach der Rekonstruktion von JESSEN (1966 a, Fig. 
88) entsprechen sie in ihrer äußeren Gestalt etwa der 1. 
Dorsalen. Wäre dies der Fall, besäßen die paarigen Flos
sen keine Loben, so daß vermutet werden müßte, daß 
das Flossenendoskelett ungegliedert und unverzweigt 
war. Aufgrund des Erhaltungszustandes kann jedoch 
nicht ausgeschlossen werden, daß die paarigen Flossen 
völlig anders aussahen. Das Becken ist meines Wissens 
bislang unbekannt.

4.3 Lokomotionsweisen der 
rezenten Sarcopterygier

Um auf der Grundlage der analysierten Konstruktions
typen die Entwicklung der Lokomotionsapparate der 
Sarcopterygier zu rekonstruieren, werden im folgenden 
die Lokomotionsweisen der rezenten Formen untersucht. 
Die gewonnenen Kenntnisse können dann zur Einschät
zung der Fortbewegungsoptionen der fossilen Formen 
genutzt werden. Dabei wird auch die Bedeutung der Lo
komotionsweise im Zusammenhang mit der kohärenten 
Bionomie der jeweiligen Konstruktion in die Betrach
tung einbezogen. Die allgemeine Bedeutung der Loko
motion für die kohärente Bionomie der Wirbeltiere wur
de in Kapitel 2 bereits behandelt.

4.3.1 N eocera todu s

Bei Neoceratodus können drei Antriebsformen der 
Schwimmfortbewegung unterschieden werden, ein axi
aler und zwei paraxiale. Der große, kräftige, lateral ab
geflachte Schwanzabschnitt bildet zusammen mit dem 
Flossensaum eine große Antriebsfläche, die für die axi
ale Fortbewegungsweise genutzt werden kann. Da weder 
Wirbelkörper noch Rhomboidschuppen vorhanden sind, 
die sich restringierend auf die Beweglichkeit aus wirken 
können, sind die mechanischen Freiheitsgrade hoch. 
Dieser Umstand, verbunden mit der gestreckten, schlan
ken Form und der starken lateralen Abflachung des 
Schwanzabschnitts, verschafft dem Körper einen hohen 
Grad an Flexibilität. Diese läßt sich im Zusammenwir

ken mit der großen Antriebsfläche des Hinterkörpers 
sehr effektiv zur Beschleunigung einsetzen, indem der 
Körper kräftige, weit ausladende Schlängelbewegungen 
produziert. Die Nutzung dieser Fortbewegungsweise zur 
Beschleunigung wurde von RAMSAY (1876), SEMON 
(1899) und DEAN (1906) beschrieben. Durch die hohe 
Beteiligung großer Muskelmassen und die durch die 
große Oberfläche hohe Reibung mit dem Lokomotions
medium, ist die dargelegte Antriebsweise jedoch sehr 
aufwendig und damit zur dauerhaften Aufrechterhaltung 
hoher Lokomotionsgeschwindigkeiten ungeeignet. Da 
der Reibungswiderstand mit dem Medium bei langsamer 
Fortbewegung nicht so sehr ins Gewicht fällt, und die 
Körperbiegungen nicht so weit ausladend sein müssen, 
ist der axiale Antrieb im geringen Geschwindigkeitsbe
reich für Dauerlokomotion ökonomischer als im hohen. 
Tatsächlich kann beobachtet werden, daß Neoceratodus 
die axiale Antriebsform auch bei langsamer Lokomotion 
nutzt, wobei hier jedoch die Körperwelle, anders als 
beim schnellen Beschleunigen, eine geringe Amplitude 
aufweist. Trotzdem scheint diese Fortbewegungsweise 
im Vergleich zu den beiden paraxialen Antriebsformen 
bei niedrigen Geschwindigkeiten nicht sonderlich öko
nomisch zu sein.

Eine der beiden paraxialen Antriebsformen, die von 
Neoceratodus genutzt werden können, besteht in der 
Undulation des den Körper umlaufenden Flossensau
mes. Die Wellenamplitude ist jedoch verglichen mit den 
von Teleosteern bekannten Flossenundulationen, wie sie 
beispielsweise bei Moränen oder Messerfischen beob
achtet werden können, gering, aber immer noch groß 
genug, um effektiv Antrieb zu erzeugen. Dies geschieht 
in Form einer nach caudal verlaufenden wechselseitigen 
Kontraktionswelle der Flossensaummuskulatur. Dabei 
werden vermutlich die distalen Elemente der zweiteili
gen Flossenstützen gegenüber den proximalen Elemen
ten entlang ihrer Artikulationsstellen abgeknickt und 
somit lateral ausgelenkt. Um diese Auslenkung der di
stalen Skelettelemente des Flossensaumes in eine nutz
bare Antriebswelle übertragen zu können, müssen die 
einzelnen Skelettstäbe bis zu einem gewissen Grad un
abhängig von ihren direkten Nachbarn abknickbar sein. 
Da sich die Skelettstäbe (Radien) des Flossensaumes je
doch in einem gemeinsamen Septum befinden, sind die
se mechanisch miteinander gekoppelt. Der Grad der 
Kopplung und damit der Grad der unabhängigen Aus
lenkungsfähigkeit wird vom Abstand bestimmt, den die 
parallel stehenden Skelettstäbe zueinander aufweisen. Je 
dichter die Skelettstäbe beieinander stehen, um so stär
ker ist danach die mechanische Kopplung. Eine totale 
Kopplung wäre dann der Fall, wenn starre, unflexible 
Skelettstäbe lückenlos nebeneinander stünden. Dann 
könnten die distalen Skelettelemente des Flossensaums 
nur gemeinsam im Verband entweder nach rechts oder 
nach links abgeknickt werden. Eine Wellenbewegung 
des Flossensaums wäre damit unmöglich.
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Bei Neoceratodus befinden sich zwischen den paral
lelstehenden Skelettstäben des Flossensaums deutliche 
Lücken, die mindestens so groß sind wie die Breite eines 
einzelnen Skelettstabes, so daß der Grad der mechani
schen Kopplung abgeschwächt ist. Außerdem weisen die 
Skelettstäbe des Flossensaumes von Neoceratodus eine 
knorpelige Struktur auf, die sich positiv auf die Undula- 
tionsfähigkeit auswirkt. Durch die Biegsamkeit der 
Knorpelelemente könnte eine Wellenbewegung, wenn 
auch in geringerem Ausmaß, selbst dann noch erfolgen, 
wenn die Skelettstäbe eng beieinander liegen würden 
und nicht in sich abknickbar wären. Eine weitere wichti
ge Voraussetzung für die Undulationsfähigkeit des Flos
sensaumes ist die Beschaffenheit der Flossenstrahlen, da 
sie durch ihre distale Lage am weitesten ausgelenkt wer
den. Weil die Flossenstrahlen bei Neoceratodus eng bei
einander liegen und mechanisch stark miteinander ge
koppelt sind, müssen sie eine hohe Flexibilität aufwei
sen, um der Antriebswelle nicht entgegenzustehen. Dies 
ist durch die nicht knöcherne, fasrig-fädige Struktur der 
Flossenstrahlen von Neoceratodus gewährleistet. Da die 
Flossensaumbeschuppung bis weit auf die flexiblen 
Flossenstrahlen reicht, werden letztere gegenüber un
kontrollierten Biegungen gestützt, ohne jedoch die Un- 
dulation zu behindern.

Mit dem undulierenden Flossensaum steht der Kon
struktion ein durch seinen geringen muskulären Auf
wand ökonomischer paraxialer Antriebsmechanismus 
zur Verfügung, der bei langsamen Lokomotionsge
schwindigkeiten mit dem axialen kombiniert werden 
kann. Diese Fortbewegungsweise, die durch Filmauf
nahmen dokumentiert ist, kann beobachtet werden. Sie 
wird jedoch bei keinem der mir bekannten Autoren, die 
die Lokomotion von Neoceratodus beschrieben haben, 
erwähnt (RAMSAY 1876, SEMON 1899, DEAN 1906, 
Rosen et al. 1981, R iess 1986)

Neben der gerade dargelegten Lokomotionsform 
lassen sich auch die Paarflossen als paraxiale Antriebs
organe, hier im Sinne von Unterwasserflügeln, nutzen 
(zur Interpretation der Neoceratodus-Flosse als Unter
wasserflügel siehe auch RIESS 1986). Dazu müssen die 
strukturellen Bedingungen für einen Unterwasserflügel 
erfüllt sein. Sie seien hier noch einmal kurz zusammen
gefaßt: Die Flossen müssen eine paarige Anordnung be
sitzen, die Antriebsfläche sollte ausreichend groß sein, 
Auf- und Abbewegungen sowie eine Verdrillung um die 
Längsachse müssen möglich sein, eine schmale, stabile 
Anströmkante (leading edge) im vorderen Flossenteil 
und ein zur Hinterkante (trailing edge) zunehmend fle
xibler werdender, breiter hinterer Flossenteil müssen 
vorhanden sein, und der Grad der Flexibilität sollte ent
lang der Flossenlängsachse zunehmen. Wie in der Kon
struktionsanalyse des neoceratodiden Formtyps (Kapitel 
4.2.1) dargestellt wurde, entsprechen bei Neoceratodus 
beide Flossenpaare in ihrem skelettalen Aufbau den 
konstruktiven Bedingungen eines Unterwasserflügels.

Sie können sowohl als Steuereinrichtungen als auch als 
paraxiale Antriebsorgane genutzt werden. Filmaufnah
men von Neoceratodus zeigen, daß die Brustflossen für 
beide Zwecke eingesetzt werden. Als Antriebsorgane 
schlagen die Brustflossen synchron auf und ab, wobei 
die Flossenspitzen von lateral betrachtet relativ zu einem 
Punkt an der Flossenbasis die Bahn einer Acht beschrei
ben. Dabei erfolgt sowohl eine äußerlich sichtbare Ver
drillung als auch eine Biegung in der Flossenlängsachse. 
Diese Beobachtung wurde auch von DEAN (1906) und 
RIESS (1986) beschrieben.

Abb. 4.17 Neoceratodus (von craniodorsal) mit stark geboge
ner rechter Brustflosse (nach einem Foto von E. Frey).

Die Bauchflossen werden trotz ihres zum Unterwas
serflug geeigneten Aufbaus nicht als Antriebsorgane ge
nutzt (Ra m sa y  1876, Sem on  1899, D ean  1906, R iess 
1986). Sie erzeugen ausschließlich Lenk- und Aus
gleichsbewegungen. D ean  (1906, S. 174) schreibt hier
zu: "In the following figure, however (fig. 4), the axis is 
bent somewhat upward and the fish is slowly moving 
forward; the pectoral fins are flapping up and down in a 
measured way accompanied by a marked rotation in the 
plain of the fin, the preaxial border first bending down
ward, and the undulation here produced passes around 
the border of the entire fin, terminating at the axil: there 
is hardly perceptible a movement of undulation of the 
entire body, and the pelvic fins lie closely opposed to 
the wall of the trunk.“ Auffällig ist die extrem hohe Fle
xibilität beider Flossenpaare. Sie können nicht nur aktiv 
verdrillt, sondern auch in sich so sehr gekrümmt werden, 
daß die Flossenspitze in einer 180° Biegung auf die 
Flossenbasis zurückzeigt (Abb. 4.17). Erstaunlich sind 
auch die Bewegungsmöglichkeiten der paarigen Flossen, 
die dem Tier eine hohe Manövrierfähigkeit auf engem 
Raum erlauben. Dies betrifft nicht nur den hohen Akti
onsradius der einzelnen Flosse, der nur wenig unter 180° 
liegt, sondern auch die vielfältigen Bewegungsmuster 
und die unabhängige Beweglichkeit voneinander. Sy
stematisierte graphische Darstellungen der Flossenbe
wegungsmöglichkeiten finden sich bei D ea n  (1906, Fig. 
53/1-8, 54/9-18, Fig. 55/19-23). Fast alle der dort darge
stellten Bewegungsmuster konnten direkt im Aquarium 
und anhand von Filmaufnahmen beobachtet werden.
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Wie gezeigt wurde eignen sich die drei dargelegten 
Antriebsformen für unterschiedliche Zwecke. Der axiale 
Antriebsmechanismus eignet sich aufgrund seiner hohen 
Antriebsleistung vor allem für Beschleunigungsphasen 
und für hohe Fortbewegungsgeschwindigkeiten, die aber 
wegen des hohen Aufwands nicht lange durchgehalten 
werden können. Um den Schlängelantrieb auch im nied
rigen Geschwindigkeitsbereich ökonomisch einsetzen zu 
können, müßte der Körper von Neoceratodus länger 
sein, so daß für eine Antriebswelle mit entsprechend 
großer Wellenlänge genügend Raum zur Verfügung 
stünde. Im Gegensatz zum Axialantrieb eignen sich die 
beiden Paraxialantriebe ausschließlich für langsame 
Fortbewegungsgeschwindigkeiten, wo sie aufgrund ihrer 
geringen Reibung mit dem Medium, den kleinen be
wegten Massen und der geringen inneren Reibung, äu
ßerst kraftsparend sind. Alle genannten Antriebsweisen 
können bei langsamer Fortbewegung fließend ineinander 
übergehen und zum Teil auch miteinander kombiniert 
werden. Vor allem die Flossensaumundulation tritt bei 
langsamer Lokomotion regelmäßig in Kombination mit 
der axialen Fortbewegungsweise auf und vice versa.

Die dargestellte Interpretation der Antriebsmecha
nismen entspricht den beobachtbaren Phänomenen und 
der Bionomie des Fisches. Neoceratodus muß weder 
schnell große Strecken überwinden, um in neue Nah
rungsgründe zu gelangen, noch muß er irgendeiner 
Beute längere Zeit hinterherjagen. Er gehört sicherlich 
nicht zu den bewegungsaktiven Fischen. Dazu schreibt 
SEMON (1899, S. 295): "Ceratodus ist ein Grundbewoh
ner. Zwar pflegt er von Zeit zu Zeit an die Oberfläche zu 
kommen, um zu athmen, ferner schwimmt er auch sonst 
frei im Wasser umher und nimmt nicht nur die Grund-, 
sondern auch die Schwebeangel. Für gewöhnlich aber 
liegt er bewegungslos auf dem Grunde des Wassers.“ 
Ähnliches berichtet DEAN (1906, S. 170): "As an ex
ample of the passiveness of the fish it may be mentioned 
that when the fish was photographed it was thrust about 
by the attendant until it was brought into the focus of the 
camera, and it would usually bear this treatment without 
excitement, behaving very much as would a Triton un
der similar circumstances.“ Die Nutzung der Brustflos
sen als Antriebsorgane bei langsamer Lokomotion wur
de abgesehen von ROSEN et al. (1981) von allen mir be
kannten Beobachtern beschrieben. RIESS (1986) weist, 
unter Berufung auf eine mündliche Mitteilung von RAY- 
NER, darauf hin, daß sich Jungtiere von Neoceratodus 
möglicherweise ausschließlich axial fortbewegen. Hier
zu liegen bislang keine eigenen Beobachtungen vor.

Auch wenn seit langer Zeit bekannt ist, daß für 
Neoceratodus die Möglichkeit der Landfortbewegung 
ausgeschlossen werden kann, halten sich trotzdem bis 
heute hartnäckig Gerüchte, die das Gegenteil behaupten. 
So berichtet KEMP (1986, S. 183) über Neoceratodus: 
„Lungfish are also able to slither through wet grass 
with the assistance of a downhill slope - but are much 
too heavy to support the body on the fins without addi

tional support from the water (Illidge, 189444).“ Auch 
wenn KEMP einräumt, daß Neoceratodus nicht fähig ist, 
auf seinen Flossen zu laufen, so scheint er doch davon 
auszugehen, daß diese Fische auch an Land anzutreffen 
sind und sich dort sogar, unter günstigen Umständen, 
fortbewegen können. Abgesehen davon, daß sich wohl 
nahezu jeder Gegenstand auf einer entsprechend stark 
geneigten nassen Grasfläche vorwärtsbewegt, muß be
zweifelt werden, daß Neoceratodus aus eigener Kraft 
das Wasser verlassen kann. Dies scheint schon lange 
bekannt zu sein, wie folgende, in chronologischer Rei
henfolge aufgeführte, Zitate zeigen sollen:

Schon kurz nach der Entdeckung von Neoceratodus 
berichtet GÜNTHER (1871, S. 542): „It is not probable 
that this fish lives freely out of the water, the limbs 
being much to flexible for supporting the heavy and un
wieldy body, and too feeble generally to be of much use 
in locomotion on land.“ Zum selben Schluß kommt auch 
Ra m sa y  (1876, S. 698/699): „I am beginning to doubt 
their ever going quite out of the water to ‘graze’, as has 
been reported, for simple reason that they are to bulky to 
progress by their fins, and not long enough in the body 
to go eal-fashion.“ Seine Verwunderung betreffend den 
Gerüchten einer möglichen Landfortbewegung von 
Neoceratodus drückt auch SEMON (1893 S. 21) aus: „Es 
ist mir unverständlich, wie der Irrthum hat aufkommen 
können, dass Ceratodus Nachts an Land gehe.“ Keinen 
Zweifel an der Unfähigkeit von Neoceratodus an Land 
zu gehen läßt SEMON, der die Tiere im Freiland fangen 
und beobachten konnte, auf S. 22 derselben Arbeit: „In 
der That ist Ceratodus ausser Wasser hülfloser, als die 
meisten anderen Fische, und zu jeder Bewegung unfä
hig, da es ihm nicht einmal gelingt, sich durch Schläge 
des Schwanzes eine Strecke weit fortzuschnellen.“ Die
selben Erfahrungen konnte auch ILLIDGE (1893, S. 40) 
machen: „Wonderful stories, mostly fables, are related 
of Ceratodus. One of these fables is that the fish can tra
vel on land, and any one who has caught it can testify to 
its inability to do so“ und auf S. 41: „The Ceratodus has 
no power in its flappers or tail sufficient to move its 
weighty body. After capture it is really the quietest fish I 
have ever seen. It makes but a very feeble attempt to 
escape, and after a few struggles lies quite helpless. In a 
cool damp place it will live for several hours out of the 
water, but if left exposed to the sun it dies very quickly 
and its large scales speedily become sunburnt and assu
me a reddish-brown colour.“

Die aufgeführten Zitate sprechen für sich. Es kann 
also keine Rede davon sein, daß Neoceratodus, zu wel
cher Tageszeit auch immer, in die Situation kommt sich 
auf nassem Gras aufzuhalten, geschweige denn auf eine 
erhöhte Position zu gelangen von der er dann herab
gleiten könnte. Die Vorstellung, daß Neoceratodus ein

44 Das Erscheinungsjahr wurde von Kemp (1986) nicht korrekt 
angegeben. Der zitierte Aufsatz findet sich im Literaturver
zeichnis der hier vorliegenden Arbeit unter Illidge (1893).
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mit einer echten Lunge versehener, naher „Verwandter“ 
der Tetrapoden sei, scheint so suggestiv zu sein, daß ihm 
bis heute amphibienhafte Verhaltensweisen und Land
gangeigenschaften zugeschrieben werden. In diesem Zu
sammenhang steht, meiner Meinung nach, auch die Tat
sache, daß die Extremitätenhaltung eines am Gewässer
grund liegenden Neoceratodus in der Literatur häufig als 
amphibienhafte Stützhaltung interpretiert wird. Analog 
dazu werden die paarigen Flossen dann als Stützorgane 
bezeichnet (SEMON 1899, WAHLERT & WAHLERT 1962, 
LÜLING 1979, STERBA 1990). Aus den gleichen Grün
den wird, wie mir scheint, auch die Lokomotion am Bo
dengrund oft als tetrapodenhafte Kriechfortbewegung 
(Bottomwalk) interpretiert, wenn das Tier mit den Spit
zen der sich bewegenden paarigen Flossen in Kontakt 
mit festem Substrat kommt. Nicht selten wird diese so
genannte „Kriechfortbewegung“ als gängige, von Neo
ceratodus praktizierte, Antriebsweise angegeben (DEAN 
1906, G regory & Rav en  1941, T hom son  1969, Ro
sen et al. 1981, L ittle 1983, Sterba  1990, Pough  et 
al. 1989, Colbert  & M orales 1991). Von mir konnte 
weder während der direkten Betrachtung im Aquarium 
noch anhand von Filmaufnahmen eine Fortbewegungs
weise beobachtet werden, die dahingehend interpretier
bar wäre, daß eine, durch die Tätigkeit der paarigen 
Flossen, zum Antrieb nutzbare Bodenreaktionskraft auf- 
treten würde, die also einem Laufen oder Kriechen auf 
dem Bodengrund gleich käme.

Ähnliche Erfahrungen scheinen auch schon vor fast 
hundert Jahren gemacht worden zu sein. So äußert sich 
Semon (1899, S. 297) zur „Kriechfortbewegung“ von 
Neoceratodus'. „Ein eigentliches »Kriechen« über den 
Grund hat Mr. Thomson bei den unter den oben be
schriebenen Verhältnissen gehaltenen Ceratodus nie
mals beobachten können.“ Trotz dieser Aussage schreibt 
Semon jedoch in derselben Arbeit (S. 299): „Daß 
Schreitbewegungen besonders aus der Ruhelage mit 
aufgestemmten Extremitäten heraus erfolgen, halte ich 
nicht für unwahrscheinlich trotz des negativen Resultats 
der Thomson’sehen Beobachtungen in diesem Puncte.“ 
Das Festhalten SEMONs an der Möglichkeit einer 
„Kriechfortbewegung“, trotz fehlender Beobachtung, 
scheint mir auch hier nur mit der starken Suggestions
kraft der angeblichen Amphibienhaftigkeit von Neocera
todus erklärbar zu sein. Am Anfang (S. 294) des ge
nannten Aufsatzes äußert SEMON folgendes: „In einer 
späteren Arbeit wurde ich auf Grund der anatomischen 
Untersuchung der paarigen Flossen, besonders durch das 
genauere Studium ihrer Gelenkverhältnisse, zu dem 
Schlüsse geführt, daß diese Organe nicht mehr bloße 
Schwimm- oder Steuerorgane seien, sondern daß sie 
schon begonnen hätten neuen Functionen zu dienen. Als 
eine solche neue Function bezeichnete ich die Aufgabe, 
den Körper über dem Grunde fortzuschieben.“ Die 
Kenntnis der Anatomie der Neoceratodus-Flosse läßt 
aber, meiner Meinung nach, gerade diesen Schluß nicht 
zu. Es scheint mir eher der Fall zu sein, daß SEMON 
Neoceratodus als evolutionäres Bindeglied zwischen

Fisch und Landwirbeltier ansieht und daher die Gelenk
verhältnisse der paarigen Flossen entsprechend interpre
tiert.

Daß es nicht leicht ist, die Lokomotion am Boden
grund als „Kriechfortbewegung“ nachzuweisen, wird 
durch ein weiteres Zitat von SEMON (S. 299) deutlich: 
„Aber vielleicht ist es richtiger, auf eine solche Schreit
function nicht zu ausschließlich Werth zu legen, weil sie 
doch immer mehr oder weniger mit einem Gleiten ver
bunden ist, besonders wenn mehrere »Schritte« nach 
einander erfolgen.“ In der Tat ist es Neoceratodus, auf
grund seiner als Flossenblätter ausgebildeten Extremi
täten, nicht möglich, sich mit diesen vom Boden abzu
stoßen ohne gleichzeitig flüssiges Lokomotionsmedium 
zu verdrängen. Dies wird deutlich, wenn das mit dem 
Bauch am Bodengrund aufliegende Tier versucht, sich 
rückwärts zu bewegen. Dazu werden alle vier Extremitä
ten unter Bodenkontakt und bei senkrecht gehaltenen 
Flossenblättern simultan nach vorne bewegt (D ean 
1906, Fig. 54/12, 54/13, eigene Beobachtung), so daß 
eine horizontale Reaktionskraft auftritt. Durch diese 
Aktion, die sich in einer Rückwärtsbewegung des Tieres 
auswirkt, erfolgt sowohl ein Abstoßen vom flüssigen 
Lokomotionsmedium nach dem Verdrängungsprinzip als 
auch ein Abstoßen vom festen Substrat. Es ist dabei 
schwer zu entscheiden, welche Reaktionskraft von grö
ßerer Bedeutung ist, die des festen Substrats oder die 
des flüssigen Mediums. Mir scheint jedoch der Anteil 
des flüssigen Mediums höher zu sein, da, um sich effek
tiv vom Bodengrund in horizontaler Richtung abstoßen 
zu können, Verankerungsstrukturen vorhanden sein 
müßten, die ein Festhalten am Substrat ermöglichen (zu 
diesem Problem siehe Kapitel 5.4.1). Entsprechende 
Einrichtungen finden sich aber bei der Neoceratodus- 
Flosse nicht. Außerdem kann davon ausgegangen wer
den, daß auch die durch die Gewichtskraft verursachte 
Reibung mit dem festen Substrat zu gering ist, um sich 
von diesem effektiv abstoßen zu können, da die Auf
triebskraft des Körpers von Neoceratodus nur unwesent
lich geringer ist als seine Gewichtskraft, der Fisch also 
nahezu schwebt (WAHLERT 1968, Abb. 54). Der Boden
grund müßte ansonsten erhebliche Unebenheiten auf
weisen, um den Extremitäten genügend Widerhalt für 
die Fortbewegung zu bieten.

Aus den aufgeführten Gründen wird daher davon 
ausgegangen, daß die Fortbewegung auf festem Substrat 
bei Neoceratodus eine sehr untergeordnete Rolle spielt, 
und daß der Antrieb auch dann durch Nutzung des flüs
sigen Lokomotionsmediums erfolgt, wenn es vielleicht 
hin und wieder so aussehen mag, als würde Neocerato
dus am Bodengrund laufen. Entsprechend kann auch das 
folgende Zitat von D ean  (1906, S. 174) interpretiert 
werden: „In fig. 9 and 10 the position of the fish sug- 
gests again the amphibian. In fig. 9 the weight of the bo- 
dy is delicately balanced, the fish resting on its fin-tips, 
its axis bent largely downward in a way strikingly un- 
fishlike. On one occasion, while in this position, it was
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observed that a single pectoral moved as though the fish 
was about to "walk“ forward.“ Es zeigt sich also, daß 
auch DEAN, der offenbar von der Amphibienhaftigkeit 
des Neoceratodus überzeugt ist, nicht definitiv sagen 
kann, ob Neoceratodus tatsächlich auf seinen Flossen 
geht, oder ob es nur so aussieht.

4.3.2 P ro to p teru s

Wie in der Konstruktionsanalyse für den lepidosireniden 
Formtyp beschrieben (siehe oben), bilden die paarigen 
Flossen von Protopterus kein zum Schwimmantrieb ge
eignetes Flossenblatt (Abb. 4.15 a, 4.16 a). Auch wenn 
die Hinterkanten der Brustflossen einen kleinen Flossen
strahlensaum aufweisen, so ist dessen Fläche doch zu 
klein, um damit Antrieb leisten zu können. Die Brust
flossen können daher im Zusammenhang mit der 
Schwimmfortbewegung nur als wenig effiziente Manö
vrierorgane, nicht aber wie bei Neoceratodus als para- 
xiale Antriebseinrichtungen genutzt werden. Damit ste
hen Protopterus nur zwei Antriebsformen bei der 
Schwimmfortbewegung zur Verfügung, eine axiale und 
eine paraxiale.

Wie bei Neoceratodus bildet der ausgedehnte, late
ral abgeflachte Schwanzabschnitt zusammen mit dem 
Flossensaum eine große Antriebsfläche, die für die 
axiale Lokomotion genutzt werden kann. Auch hier sind 
keine Wirbelkörper vorhanden, die sich restringierend 
auf die axiale Beweglichkeit auswirken können. Da die 
Schuppen wesentlich kleiner sind als bei Neoceratodus 
ist deren bewegungslimitierende Wirkung entsprechend 
geringer als bei diesem. Vor allem aber durch die deut
lich schlankere und gestrecktere Körperform (geringer 
Querschnitt im Verhältnis zur Länge) von Protopterus, 
sind die mechanischen Freiheitsgrade der axialen Be
weglichkeit größer als bei Neoceratodus. Die Flexibilität 
des Körpers ist sogar so hoch, daß der Hinterkörper in 
einer 180° Biegung an den Vorderkörper angelegt wer
den kann (Abb. 4.18 g, h, 4 .19 d-f, LÜLING 1979, Abb. 
14). Diese Körperhaltung wird regelmäßig bei der Enzy- 
stierung eingenommen (CURRY-LlNDAHL 1956, Fig. 5, 
6, LÜling 1961, Abb. 8, 9, B rien 1967, S. 221).

Neben der lateralen Flexibilität ist bei Protopterus 
auch ein hohes Maß an dorsoventraler Beweglichkeit 
gegeben, die vor allem bei an der Wasseroberfläche Luft 
holenden Tieren beobachtet werden kann. Bei entspre
chender Wassertiefe bleibt oft der Hinterkörper beim 
Auftauchen am Boden liegen, während sich der Vorder
körper in einer 90° Biegung zur Wasseroberfläche 
krümmt (LÜLING 1979, Abb. 23). Es kann davon ausge
gangen werden (die Beobachtungen sprechen dafür), 
daß der Körper in seiner Längsachse bis zu einem ge
wissen Grad verdrillbar ist, so daß die daraus resultie
rende Beweglichkeit zum Manövrieren genutzt werden 
kann. Auf diese Weise kann eine Steuerung auch ohne 
Hilfe der paarigen Flossen erfolgen. In der Tat ist zu be

obachten, daß die paarigen Flossen unabhängig vonein
ander tastend in verschiedene Raumrichtungen bewegt 
werden, während das eingeleitete Schwimmanöver da
von nahezu unbeeinflußt fortgeführt werden kann. Die 
paarigen Flossen spielen möglicherweise bei Protopte
rus in ihrer Nutzung als Tastorgane eine große Rolle 
beim Nahrungserwerb und bei der Orientierung 
(KRAUSS 1864, JOHNELS & SVENSSON 1954, CURRY- 
L indahl  1956, A r am bourg  & G uibe  1958, Lüling 
1979). Die Grundlage hierfür bildet eine nach WlE- 
DERSHEIM (1880) reichliche Versorgung der Extremitä
ten mit Nerven und das Vorhandensein zahlreicher Ge
schmacksknospen in der Epidermis der paarigen Flossen 
(JOHNELS & S v e n sso n  1954 im Gegensatz zu PARKER 
1892).

Um die paarigen Flossen optimal zur Orientierung 
zu nutzen, müssen sie möglichst ungehindert und unab
hängig voneinander in jede beliebige Raumrichtung be
wegt werden können. Die Möglichkeit der unabhängigen 
Beweglichkeit wurde für Protopterus schon erwähnt. 
Der Aktionsradius einer einzelnen Extremität liegt bei 
diesem in allen Raumrichtungen bei mindestens 180° 
(Abb. 4.18, 4 .19 , Lüling 1979, Abb. 14, 23, 28, 48, 
R iehl & B aensch  1982, S. 208, 1990, S. 87). Da die 
Flossen kein Flossenblatt bilden, sondern eine dünne, 
gertenartige Gestalt aufweisen, bieten sie dem umge
benden flüssigen Medium nur wenig Widerstand, so daß 
sie sich nahezu ungehindert schnell und mit geringem 
Aufwand in jede Richtung bewegen lassen. Im Gegen
satz zur Nutzung als Tastorgane müssen die paarigen 
Flossen als Manövriereinrichtungen so gebaut sein, daß 
sie den Widerstand mit dem Lokomotionsmedium zur 
Steuerung nutzen können. Es zeigt sich also, daß die 
Nutzung der paarigen Flossen als Tastorgane strukturell 
und funktionell konträr zur Nutzung als Manövrierein
richtungen steht. Eine Verbesserung der Tastfunktion 
der paarigen Flossen von Protopterus geht also immer 
auf Kosten der Manövrierfunktion und vice versa. Dar
aus ergibt sich, daß die Extremitäten, sofern die Manö
vrierfähigkeit nicht aufgegeben werden kann, nur dann 
als Tastorgane nutzbar sind, wenn die Steuerung von 
anderen Strukturen geleistet wird. Dies ist bei Protopte
rus durch die Beweglichkeit des Flossensaumes und 
aufgrund der Flexibilität und der Verdrillbarkeit des 
Körpers gegeben. Ein ähnlicher funktioneller Zusam
menhang findet sich auch bei Fadenfischen (Trichogas- 
terinae, Anabantoidei), die ihre fadenförmigen Bauch
flossen als Tastorgane nutzen, während die Brustflossen 
zur Steuerung eingesetzt werden. Im Gegensatz zu den 
Fadenfischen, bei denen die Tastorgane nur an ihrer Ba
sis beweglich sind, können die ausgesprochen flexiblen 
Extremitäten von Protopterus durch die Art ihrer Mus- 
kularisierung in hohem Maße aktiv gebogen werden. Es 
können sogar doppel-S-förmige Krümmungen erzeugt 
werden (LÜLING 1961, Abb. 11).

Wie bei Neoceratodus läßt sich die hohe Biegsam
keit des Körpers von Protopterus zusammen mit der
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großen Antriebsfläche des Schwanzabschnittes effektiv 
zur schnellen Beschleunigung einsetzten, indem kräfti
ge, weit ausladende Schlängelbewegungen erzeugt wer
den (B artlett 1856, K r a u ss 1864, Parker 1892). 
Auch hier kann diese Antriebsform aufgrund des großen 
Kraftaufwands nicht dauerhaft bei hoher Geschwindig
keit eingesetzt werden. Durch die größere Körperlänge 
kann jedoch die Wellenlänge der Antriebswelle größer 
sein als bei Neoceratodus, so daß sich der Axialantrieb 
bei niedrigen Lokomotionsgeschwindigkeiten auch dau
erhaft wirkungsvoll und ökonomisch einsetzen läßt. Die 
langsame axiale Lokomotionsform wird bei vielen Auto
ren erwähnt (z.B.: GRAY 1856, KRAUSS 1864, LÜLING 
1979, ROSEN et al. 1981, GREENWOOD 1986). Da durch 
die große Körperoberfläche der Reibungswiderstand mit 
dem Medium bei zunehmender Lokomotionsgeschwin
digkeit sehr schnell ins Gewicht fällt ist jedoch zu ver
muten, daß der Axialantrieb zur Dauerfortbewegung 
schon bei mittleren Geschwindigkeiten unökonomisch 
wird. Der Axialantrieb eignet sich daher nur für kurze 
schnelle Beschleunigungsphasen und für langsame Lo
komotion. Dies entspricht auch der Bionomie von Pro- 
topterus. Wie Neoceratodus ist er meist nicht sonderlich 
bewegungsaktiv und für seinen Nahrungserwerb sind 
keine hohen Lokomotionsgeschwindigkeiten nötig 
(Curry-Lindahl  1956, Lüling 1979).

Als paraxialer Schwimmantrieb steht Protopterus 
der für Neoceratodus beschriebene Mechanismus der 
Flossensaumundulation zur Verfügung. Er steht hier auf 
derselben strukturellen und biomechanischen Basis wie 
bei Neoceratodus. Aufgrund der großen Körperlänge 
und der höheren Flexibilität läßt sich die Flossensaum
undulation bei Protopterus besser nutzen als bei Neo
ceratodus, da zum einen mehr Raum für die Kontrakti
onswelle zur Verfügung steht, und zum anderen die 
Wellenamplitude größer sein kann. Auch bei Protopte
rus erfolgt die Flossensaumundulation meist in Kombi
nation mit dem Axialantrieb. Alle dargelegten Lokomo
tionsformen konnten direkt in Aquarien oder anhand von 
Filmaufnahmen beobachtet werden. Wie im Fall von 
Neoceratodus wurde der Antriebsmechanismus durch 
Flossensaumundulation von keinem der mir bekannten 
Autoren, die die Lokomotionsweise von Protopterus be
schrieben haben, erwähnt.

Über die Möglichkeit einer terrestrischen Lokomo
tion bei Protopterus finden sich in der Literatur nur we
nige und zudem widersprüchliche Hinweise. Während 
einige Autoren (M ’DONNELL 1860, SMITH 1930) be
haupten, daß sich Protopterus nicht in größerem Maße 
an Land fortbewegen kann, er sogar außerhalb des Was
sers hilflos wäre, berichten andere von der Fähigkeit zu 
einer schlangenartigen bzw. anguilliformen terrestri
schen Lahdlokomotionsweise (NlCHOLS & GRISCOM 
1917, Greenw ood  1986). Cu r r y -Lindahl  (1956, S. 
483/484), der Protopterus aethiopicus im Freiland be
obachten konnte, schreibt hierzu: „This species is able to 
wriggle on the ground as a snake, although it is much

stiffer than the reptile body. Several times I saw how 
captured lungfishes, when placed on the ground not far 
from the water’s edge, were able to reach the wet d e 
ment only by means of energetic, strong gliding move- 
ments.“ Aber auch unter den Befürwortern besteht Un
klarheit über den Grad der Nutzung der schlängelnden 
Lokomotionsweise. So geht GREENWOOD (1986) davon 
aus, daß die Bewegungsweise eher wahllos als gerichtet 
sei. Ebenfalls unklar bleibt, ob und inwieweit die Ex
tremitäten an Land eingesetzt werden.

Um die Frage nach der Fähigkeit zur Landlokomo
tion von Protopterus zu klären, wurde im Rahmen der 
vorliegenden Arbeit ein Experiment unternommen, bei 
dem ein etwa 42 cm langes und 450g schweres Exem
plar von Protoperus annectens bei der Lokomotion au
ßerhalb des Wassers auf einer ebenen benetzten Kiesflä
che (Feinkies: 5-8 mm) beobachtet und gefilmt wurde. 
Die Abbildungen 4.18 und 4.19 zeigen zahlreiche auf
einanderfolgende Einzelbilder charakteristischer Be
wegungssequenzen, in denen jeweils ein kompletter Lo
komotionszyklus enthalten ist. Es konnte nachgewiesen 
werden, daß Protopterus fähig ist, sich an Land fortzu
bewegen. Das Tier bewegte sich bei allen Versuchen 
von der für die Videoaufnahmen benötigten Kunstlicht
quelle (150 W HQI-Lampe) weg. Die durchschnittliche 
Lokomotionsgeschwindigkeit betrug etwa 5 m min’1 
Die Bewegungen waren dabei wohl geordnet sowie ge
richtet, aber keinesfalls wahllos. Das Tier wirkte auch 
nicht panisch. Der Antrieb erfolgte durch axiales 
Schlängeln (laterale Undulation nach der Terminologie 
von GANS 1962) mit Hilfe einer vom Kopf zum 
Schwanz verlaufenden Kontraktionswelle (keine stehen
de Welle), die einer kompletten Sinuswelle entspricht. 
Dabei nahm die Wellenamplitude nach caudal zu, so daß 
der hintere Körperabschnitt, im Gegensatz zum vorde
ren, quer zur Lokomotionsrichtung über das Substrat 
rutschte. Durch diese mit Reibung verbundene Querbe
wegung kippte die senkrecht stehende Schwanzflosse 
häufig nach rechts bzw. links (Abb. 4.18 i, j, u. 1-n, 4.19 
g-i), während der Vorderkörper in der horizontalen Po
sition blieb, wodurch der Körper leicht in seiner Längs
achse verwunden wurde. Auffällig ist, daß regelmäßig 
neben den sinuösen Lokomotionsphasen (Abb. 4.18 a-e 
u. j-r, 4.19 a-c u. g-1) von Zeit zu Zeit starke Körper
krümmungen auftreten (Abb. 4.18 f-i, 4.19 d-f). Ange
sichts dieser Beweglichkeit kann im Gegensatz zu der 
oben zitierten Aussage von CURRY-LINDAHL (1956) 
kaum davon ausgegangen werden, daß der Körper von 
Protopterus wesentlich steifer ist als bei einer Schlange.

Während der schlängelnden Fortbewegung werden 
die vorderen und hinteren Extremitätenpaare jeweils in 
einer alternierenden Folge bewegt, wobei sich die Vor
derextremitäten gegenüber den Hinterextremitäten ge
gengleich bewegen45 Grob betrachtet wird also bei je-

45 Obwohl in Abb. 4.18 meist eine Hinterextremität durch den 
Fischkörper verdeckt ist, war es möglich die Extremitätenbe-
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Abb. 4.18 Terrestrische Lokomotion von Protopterus (von dorsal). Erläuterungen siehe Text.

dem „Schritt“ jeweils eine Vorderextremität und die 
kontralaterale Hinterextremität gleichzeitig protrahiert 
bzw. retrahiert. Diese Bewegungsweise der Extremitäten 
entspricht einer Gangart, die nach der Terminologie von 
Sukhanov (1974) und Gambaryan (1974) bei Tetra- 
poden als langsamer Trab (Abb. 4.20 a) bezeichnet 
wird. Die Extremitätenbewegungsfolge erfolgt danach 
symmetrisch diagonal (Abb. 4.20 Pfeildiagramm unten 
rechts). Im Gegensatz zum langsamen Trab abgestemmt 
laufender Tetrapoden, liegt der Körper von Protopterus 
bei der terrestrischen Lokomotion permanent auf dem 
Substrat auf, und die Extremitäten behalten ununterbro
chen, auch während der Protraktionsphasen den Kontakt

wegungsweise, vor allem mit Hilfe der in Abb. 4.19 darge
stellten lateralen Ansichten, zu rekonstruieren, so daß Gang
artdiagramme erstellt werden konnten. Die Darstellungsweise 
der Gangartdiagramme entspricht der Methode von Gamba
ryan (1974) und Sukhanov (1974).

zum Substrat bei. Die dünnen Flossen können offen
sichtlich nicht einmal frei in die Luft gehoben werden, 
geschweige denn den Körper unter voller Schwerkraft
wirkung vom Boden abstemmen. Der Beitrag der paari
gen Flossen von Protopterus zum Antrieb scheint bei 
der terrestrischen Lokomotion sehr gering zu sein. Wäh
rend des Versuchs konnte nicht einmal beobachtet wer
den, daß durch die Wirkung der Extremitäten Kiesel
steine verschoben wurden.

Auch wenn bei der terrestrischen Lokomotion von 
Protopterus der Hauptantrieb von der Körperachse er
zeugt wird, so ist doch die Bewegungsweise der Extre
mitäten deutlich mit der Schlängelbewegung koordiniert. 
Die Protraktionsbewegung46, der einzelnen Extremität

46 Da die Extremitäten während des gesamten Lokomotions- 
zyklus nicht vom Boden abgehoben werden, ist es schwierig, 
die Protraktionsphasen zu bestimmen. Es sollen daher zur
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A bb. 4 .1 9  T e r restr isch e  L o k o m o tio n  v o n  Protopterus (v o n  la tera l). E r lä u teru n g en  s ie h e  T ex t.

wird immer dann eingeleitet, wenn der Körper an der 
jeweiligen Extremitätenansatzstelle von einer konkaven 
in eine konvexe Krümmung übergeht (Abb. 4.18, 4.19). 
Da es sich beim axialen Antrieb von Protopterus um ei
ne wandernde Kontraktionswelle handelt, bewegen sich 
die kontralateralen Extremitäten nicht gleichzeitig, wie 
beim langsamen Trab (Abb. 4.20 a), sondern leicht pha
senversetzt zueinander (Abb. 4.20 b, c). Dies drückt sich 
sowohl im Verhältnis zwischen Protraktions- und 
Retraktionsphasen innerhalb eines Lokomotionszyklus 
(Beinbewegungsrhythmus47) als auch in der Zahl der 
gleichzeitig in einer Lokomotionsphase in Retraktion 
bzw. Protraktion befindlichen Extremitäten (Supportfor
mel) aus (Abb. 4.20, Tabelle 4.1).

Bei genauer Analyse der Videoaufnahmen zeigt 
sich, daß auch die alternierenden Bewegungen der

Vereinfachung zunächst alle Phasen, die sich nicht als Retrak
tionsphasen deuten lassen, als Protraktionsphasen bezeichnet 
werden, unabhängig davon, ob sich die Extremität aktiv zu
rückbewegt oder passiv nachgeschleift wird.
47 Da sich bei der Lokomotion mit abgehobenem Körper die 
jeweils tragenden Extremitäten zwangsläufig auch in Retrakti
on befinden, können die Retraktionsphasen der einzelnen Ex
tremitäten mit den Supportphasen gleichgesetzt werden. Der 
Beinbewegungsrhythmus bezieht sich daher bei der terrestri
schen Lokomotion von Protopterus nicht auf das Verhältnis
zwischen gesetzten und abgehobenen Beinen, sondern auf das 
Verhältnis zwischen Retraktions- und Protraktionsphasen in
nerhalb eines Lokomotionszyklus. In gleicher Weise bezieht 
sich die Supportformel nicht auf die Zahl der den Körper in 
der jeweiligen Lokomotionsphase tragenden Beine, sondern 
auf die Zahl der gleichzeitig in Retraktion befindlichen Ex
tremitäten (In Tabelle 4.1 fett gedruckt und in Abb. 4.20 als 
dunkle Balken bzw. dunkel gefüllte Ringe dargestellt).

rechten und linken Extremität des einzelnen Flossenpaa
res zueinander phasenversetzt ablaufen. Dies drückt sich 
nicht nur in der Supportformel und dem Beinbewe
gungsrhythmus, sondern auch im Lokomotionsrhythmus 
aus (Abb. 4.20 c, 4.21, Tabelle 4.1). Letzterer ist nach 
SUKHANOV (1974) als das Verhältnis der Zeitintervalle 
zwischen den einzelnen Bodenberührungsmomenten48 
definiert. Die phasenversetzte Bewegungsweise ist bei 
den Vorderextremitäten wesentlich stärker ausgeprägt 
als bei den Hinterextremitäten. So ist die rechte Vor
derextremität in Phase „g“ (Abb. 4.18) immer noch in 
der Retraktionsphase, obwohl die linke Vorderextremi
tät schon von der Protraktionsphase in die Retrakti
onsphase übergegangen ist (Abb. 4.20 c). Danach wird 
die rechte Vorderextremität (Abb. 4.18 h) durch die 
Bewegung des Schultergürtels an ihrer Basis nach vorne 
gebracht. Obwohl damit die Retraktionsphase beendet 
ist, setzt jedoch eine eigentliche Protraktionsbewegung 
der Extremität noch nicht ein. Diese beginnt erst nach 
Beendigung von Phase „k“ Bis dahin wird die am Kör
per anliegende rechte Extremität passiv nachgeschleift 
(Abb. 4.20 d), so daß beide Vorderextremitäten zwi
schen Phase „g“ und „k“ nach caudal zeigen. Die ei
gentlichen Protraktionsphasen der Vorderextremitäten 
sind häufig nur sehr kurz (Abb. 4.18 1 u. p, q). Es zeigt 
sich also, daß ein großer Teil der Protraktionsphasen 
(=Nicht-Retraktionsphasen) der Vorderextremitäten aus 
Schleifphasen besteht und nur ein kleiner Teil aus tat
sächlichen Protraktionsphasen (Abb. 4.20 d). Im Gegen-

48 Da die Extremitäten bei der terrestrischen Lokomotion von 
Protopterus nicht abgehoben werden, werden statt der Boden
berührungsmomente die Umkehrmomente zwischen Protrak
tions- und Retraktionsphasen als Meßpunkte verwendet.



satz dazu treten bei den Hinterextremitäten keine 
Schleifphasen auf. Dies steht im Zusammenhang mit der 
Tatsache, daß die Hinterextremität aus der maximalen 
Extension um 180° retrahiert wird, während sich die 
Vorderextremität aus der am Körper anliegenden Positi
on nur maximal um 90° nach vorne bewegt. Aus dem 
höheren „Schrittwinkel“ der Vorderextremität ergibt 
sich auch eine höhere „Schrittweite“ Der Unterschied in 
der Bewegungsweise der Vorder- und Hinterextremität 
steht außerdem noch im Zusammenhang mit der nach 
caudal steigenden Amplitude der Körperwelle. Da der 
Hinterkörper bei der Fortbewegung stärker ausgelenkt 
wird als der Vorderkörper, müssen die Hinterextremitä
ten auch größere Strecken abschreiten als die Vorderex
tremitäten.

Nach der dargestellten Lokomotionsanalyse wird 
klar, daß die Bewegungsweise der Extremitäten von 
Protopterus, grob betrachtet, große Ähnlichkeit mit ei

ner von vielen Tetrapoden genutzten Gangart, dem lang
samen Trab, aufweist, auch wenn im Detail wesentliche 
Unterschiede bestehen. Ein tieferes Verständnis der Lo
komotionsweise von Protopterus könnte möglicherweise 
durch einen Vergleich mit der Fortbewegung von kurz
beinigen, schlangenartig gestreckten Reptilien (z.B. 
Skinke oder Schleichen) erbracht werden. Dies soll in 
diesem Rahmen jedoch nicht verfolgt werden. Trotz des 
positiven Ergebnisses bezüglich der Fähigkeit zur terre
strischen Lokomotion, scheint Protopterus nie freiwillig 
an Land zu gehen. Es ist bekannt, daß sich Protopterus 
bei sinkendem Wasserstand eingräbt und enzystiert, nie 
aber sucht er auf dem Landweg eine neue Wasserquelle 
auf (Cu r r y -Lindahl  1956).

Ähnlich wie bei der Debatte um die Fähigkeit zur 
Landfortbewegung von Protopterus bestehen auch in 
bezug auf die Nutzung der Extremitäten zur Unterwas
serfortbewegung auf festem Substrat (Bottomwalk) un-
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Abb. 4.20 Gangartdiagramme: a) langsamer Trab eines Tetrapoden, b) terrestrische Lokomotion von Protopterus (idealisiert), c) 
u. d) terrestrische Lokomotion von Protopterus mit verzögerten Protraktionsphasen (entsprechend Abb. 4.18 d-n). Das Pfeildia
gramm unten rechts zeigt an, daß es sich in allen Fällen um eine symmetrisch diagonale Extremitätenbewegungsfolge handelt.
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T a b e l l e  4.1

Abb. 4.20 a: Abb. 4.20 b: Abb. 4.20 c:
LR: 4:0 4:0 3:1
BR: 1:1,66 1:1 1,13: 1
SF: 2-4-2-4 2(2)*-2(2)-2(2)-2(2) 3(l)-2(2)-2(2)-3(l)-2(2)

LR = Lokomotionsrhythmus, BR = Beinbewegungsrhythmus, SF = Supportformel (Begriffe nach SUKHANOV 1974) 

*Die in Klammern geschriebenen Zahlen beziehen sich auf die Zahl der in Retraktion befindlichen, jedoch trotzdem in Bodenkontakt stehenden
Extremitäten.________________________________________________________________________________________________________________________

terschiedliche und zum Teil widersprüchliche Ansich
ten. Während GRAY (1856) die Stützfunktion der Ex
tremitäten von Protopterus betont, sie als eher bein- 
denn flossenähnlich bezeichnet und ihnen die Nutzung 
von festen Gegenständen als Widerlager zuschreibt, be
hauptet LÜLING (1979, S. 19): „Diese Flossen sind für 
Stütz- und Abstoßzwecke nicht geeignet.“ Schon 
WEDERSHEIM (1880) bezweifelt die Lokomotionsfunk
tion der Protopterus-Extremitäten. Andere Autoren wie 
Parker (1892), D ean  (1906), Johnels & Sv e nsso n  
(1954), Cu r r y -Lin d a h l (1956), M arshall  (1971) und 
FOREY (1990) gehen dagegen davon aus, daß Protopte
rus fähig ist, sich am Bodengrund mit Hilfe der Extre
mitäten fortzubewegen. Eine genaue Beschreibung der 
Lokomotionsweise findet sich bei den genannten Auto
ren allerdings nicht. Etwas deutlicher drücken sich 
ROSEN et al. (1981, S. 263) aus: „When progressing for
ward slowly, the weight of the body is transferred to the 
paired fins which lift the body and pull it forward by 
moving in a side-to-side alternating diagonal pattern. 
During each cycle of fin movement, the body changes in 
curvature (when LF-RH fins are protracted the right side 
of the body is concave, whereas when RF-LH fins are 
protracted the right side of the body is convex).“ In glei
cher Weise äußert sich auch GREENWOOD (1986, S. 
177): „When crawling in this fashion, the body is raised 
above the substrate and supported by the fins. A consi
derable length of each fin is closely applied to the bot
tom, thus providing necessary frictional resistance.“ 
Ganz anders werden diese Extremitätenbewegungen von 
STERBA (1990, S. 881) gedeutet: „Bei Protopterus sind 
diese Flossen schlank, gertenförmig und sehr beweglich 
und werden bei ruhiger Fortbewegung beinartig gesetzt. 
Dadurch entsteht der Eindruck, als ob die Tiere auf die
sen Flossen laufen. Bei genauerem Hinsehen erkennt 
man freilich leicht, daß der Körper auf dem Bodengrund 
aufsitzt und nicht eigentlich gestützt wird, wie es eine 
Laufbewegung erfordert.“

Es zeigt sich hierbei, daß die Beobachtung des glei
chen Phänomens oft ganz verschieden interpretiert wird. 
Wie oben schon diskutiert, ist die Deutung des Loko
motionsverhaltens von Lungenfischen durch das angeb
lich nahe „VerwandtschaftsVerhältnis“ mit den Tetrapo- 
den, nach meiner Ansicht, bei vielen Autoren von der 
Vorstellung der Amphibienhaftigkeit dieser Tiere ge
prägt. Die Beobachtungen stehen daher oft nicht unter

dem Aspekt einer Lokomotionsanalyse, sondern im Zu
sammenhang mit dem Nachweis oder der Zurückwei
sung einer Verwandtschaftshypothese. Entsprechend 
voreingenommen ist dann zwangsläufig auch die Wahr
nehmung bei der Interpretation des Lokomotionsver
haltens. Welche Vorstellung auch immer bei den einzel
nen Beobachtern vorliegen mag, ist nicht von der Hand 
zu weisen, daß Protopterus bei der Fortbewegung auf 
dem Bodengrund häufig seine Extremitäten in einer 
Weise bewegt, wie sie oben für die terrestrische Loko
motion beschrieben wurde. Auch hierzu wurden eigene 
Beobachtungen angestellt und die Bewegungssequenzen 
auf Videofilm aufgezeichnet und ausgewertet. Danach 
bewegen sich die Extremitäten bei dem beobachteten 
Exemplar in einer symmetrisch diagonalen Folge und in 
einer Gangart die nach der Terminologie von GAM
BARYAN (1974) dem langsamen Trab vieler Tetrapoden 
nahekommt. Im Gegensatz zur terrestrischen Lokomoti
on von Protopterus werden die paarigen Flossen bei der 
Protraktion vom Boden abgehoben. Während der 
Retraktionsphase nehmen die Extremitäten Kontakt mit 
dem Boden auf. Es kann kein Zweifel daran bestehen, 
daß dabei Kraft auf das feste Substrat ausgeübt wird, da
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deutlich sichtbar Kieselsteine entgegen der Lokomoti
onsrichtung verschoben wurden. Da sich die Kieselstei
ne (Feinkies: 5-8 mm) im dichten Medium Wasser leicht 
verschieben lassen, muß die ausgetibte Kraft nicht unbe
dingt groß sein. Der Antriebsbeitrag der Hinterextremi
täten scheint höher zu sein als der der Vorderextremitä
ten. Dieser Eindruck konnte jedoch nicht quantitativ er
faßt werden.

Wie oben schon bei Neoceratodus erwähnt, muß bei 
der Bodenlokomotion die Krafteinleitung der Extremi
täten möglichst horizontal auf das feste Substrat erfol
gen, um horizontale Bodenreaktionskräfte für einen ef
fektiven Vortrieb zu erzeugen. Dazu muß der Körper 
möglichst nahe an das feste Substrat gebracht werden, 
andernfalls würden die Extremitäten mehr Auftrieb als 
Vortrieb produzieren. Bei dem von mir beobachteten 
und gefilmten Exemplar befand sich der Körper bei der 
Lokomotion am Bodengrund fast ausnahmslos in un
mittelbarer Nähe zum festen Substrat. Die Extremitäten 
wurden dabei in der Retraktionsphase nahezu horizontal 
bewegt. Stärkere Abweichungen von der horizontalen 
Bewegungsebene der Extremitäten (meist der Hinterex
tremitäten) führten sichtbar zu einem Abstoßen vom fe
sten Substrat in vertikaler Richtung, so daß sich der 
Körper vom Bodengrund deutlich abhob. Es muß davon 
ausgegangen werden, daß sich die beschriebene verti
kale Krafteinleitung negativ auf den Vortrieb aus wirkt. 
Da die Kraftübertragung auf den Boden mit Hilfe der 
Extremitäten in vertikaler Richtung nur sehr wenig Rei
bung mit dem festen Substrat erfordert, ist ein Abstoßen 
in dieser Richtung auch ohne spezielle Verankerungs
strukturen effizient. Dagegen erfordert die Krafteinlei
tung in horizontaler Richtung ein hohes Maß an Reibung 
mit dem festen Lokomotionssubstrat. Obwohl die Ex
tremitäten von Protopterus aufgrund ihrer schlanken 
Gestalt besser geeignet sind, Unebenheiten als Widerla
ger zu nutzen als die von Neoceratodus, kann auch hier 
nicht von zur Bodenlokomotion gut geeigneten Veran
kerungsstrukturen geredet werden. Bei entsprechend un
ebenem Substrat fällt dieser Mangel jedoch nicht so sehr 
ins Gewicht. Dies trifft offenbar besonders für sehr klei
ne Tiere zu, bei denen die Unebenheit des Bodens rela
tiv zur eigenen Körpergröße stärker ist als bei großen, so 
daß ausreichend viele Erhebungen als Widerlager für die 
Lokomotion zur Verfügung stehen. GREENWOOD (1986) 
gibt an, daß sich Jungtiere unter 6 cm Körperlänge häu
fig und regelmäßig mit Hilfe der Extremitäten auf fe
stem Substrat fortbewegen (siehe auch JOHNELS & 
S v e nsso n  1954, B rien 1938, 1967).

Ein regelrechtes Laufen mit abgehobenem Körper 
konnte von mir bei dem mir zur Verfügung stehenden 
Protopterus-Exemplar nicht beobachtet werden. Nach 
den oben aufgeführten Überlegungen wäre dies auch 
sehr ineffektiv. Neben diesen Gründen ist ein Laufen mit 
abgehobenem Körper auch deswegen ineffektiv, weil 
sich die dünnen Extremitäten leicht verbiegen, und da
mit sehr viel Antriebskraft verlorengeht. Es ist daher

wesentlich günstiger, wenn der Kontakt zum Boden mit 
den proximalen Extremitätenabschnitten hergestellt 
wird. Dies entspricht auch den Beobachtungen. Das Tier 
wurde auch nie, weder von mir noch von den Tierpfle
gern, bei dem oft in der Literatur erwähnten Ruhen auf 
den Extremitäten gesehen. Der Körper lag immer über 
seine gesamte Länge auf dem Boden auf, wobei die paa
rigen Flossen im rechten Winkel seitlich abgespreizt 
wurden. Auch SEMON (1899) berichtet von einem Tier, 
das nie beim Ruhen auf den Extremitäten beobachtet 
werden konnte. Den Mangel dieser Verhaltensweise er
klärt SEMON durch den seiner Meinung nach verküm
merten Zustand des Tieres. Davon kann jedoch bei dem 
von mir beobachteten Exemplar keine Rede sein.

Obwohl nicht daran gezweifelt werden kann, daß 
Protopterus in der Lage ist, mit seinen paarigen Flossen 
Kraft auf ein festes Lokomotionssubstrat zu übertragen, 
stellt sich trotzdem die Frage wie hoch der Antriebsan
teil der Extremitäten an der Unterwasserfortbewegung 
ist. Es muß nämlich in Betracht gezogen werden, daß 
die Extremitätenbewegungen auch im Wasser im Zu
sammenhang mit axialen Körperbiegungen stehen, mit 
denen diese, wie bei der terrestrischen Lokomotion, ko
ordiniert sind. Da es sich auch hier um eine wandernde, 
wenn auch schwächer ausgeprägte, Körperwelle mit 
nach caudal steigender Amplitude handelt, kann gar 
nicht verhindert werden, daß der Extremitätenantrieb 
von axialem Antrieb begleitet wird. Selbst wenn also die 
Extremitäten bei der Fortbewegung am Boden gar nicht 
in Kontakt mit dem festen Substrat kämen, würde sich 
das Tier effektiv vorwärts bewegen. Obwohl bei der 
Fortbewegung auf einem Glasuntergrund die sich in 
gleicher Weise wie auf Kiesboden bewegenden Extre
mitäten keinen Halt fanden und permanent abrutschten, 
bewegte sich das Tier sichtbar mühelos vorwärts. Der 
Unterschied zwischen den Fortbewegungsweisen auf 
den beiden verschiedenen Lokomotionssubstraten ist 
sogar so gering, daß er kaum wahrnehmbar ist. Es ist 
daher oft schwer zu beobachten, ob überhaupt Kraft auf 
das feste Substrat übertragen wird, oder ob es nur so 
aussieht als ob die Extremitäten Antrieb leisten. Das 
gleiche gilt für die Beurteilung der Antriebskraft und des 
Antriebsanteils der Extremitäten an der Unterwasser
fortbewegung. Aufgrund der hohen Effizienz des Axial
antriebs und dem Umstand, daß die Extremitätenbewe
gungen fast immer von wirkungsvollen Flossensaumun- 
dulationen begleitet waren, wird hier jedoch von einem 
geringen Antriebsanteil ausgegangen. Zumindest spielt 
der Extremitätenantrieb bei ausgewachsenen Tieren un
ter den von Protopterus genutzten Antriebsformen die 
geringste Rolle. Bei kleinen Jungtieren jedoch könnte 
der Antriebsanteil der Extremitäten durchaus größer 
sein.

Für eine eher geringe Bedeutung der paarigen Flos
sen im Lokomotionsspektrum von Protopterus spricht 
auch die Tatsache, daß die Extremitätenbewegungen bei 
der Unterwasserfortbewegung wesentlich unregelmäßi-
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ger sind als bei der terrestrischen Lokomotion. Es 
konnten deswegen auch keine Gangartdiagramme er
stellt werden. Häufig werden die Extremitätenpaare bei 
der Fortbewegung auch synchron oder völlig irregulär 
bewegt, ohne daß das Tier in seiner Lokomotion gestört 
wird. Es sei hier an die oben diskutierte Möglichkeit der 
Nutzung der Extremitäten als Tast- bzw. Orientierungs
organe erinnert. Bei Erhöhung der Lokomotionsge
schwindigkeit werden die Flossen an den Körper ange
legt, was bezogen auf den ansteigenden Reibungswider
stand mit dem flüssigen Medium auch sinnvoll ist.

4.3.3 L ep idosiren

Zur Fortbewegungsweise von Lepidosiren findet sich in 
der Literatur nur sehr wenig. Bei den wenigen Autoren, 
die hierzu etwas berichten, sind die Angaben meist sehr 
spärlich. So schreiben BREDER (1926) und LÜLING 
(1979) zu diesem Thema jeweils nur einen einzigen 
Satz. Wobei im Fall von BREDER nicht einmal klar ist, 
ob sich seine Aussage wirklich auf Lepidosiren und 
nicht etwa auf Protopterus bezieht. Die einzige mir be
kannte, nicht gerade sehr ausführliche, Beschreibung der 
Lokomotionsweise von Lepidosiren findet sich bei 
KERR (1900, S. 302, 318/319): „In habits it is normally 
sluggisch, wriggling slowly about at the bottom of the 
swamp, using its hind limbs in irregular alternation as it 
clambers through the dense vegetation. More rapid mo
vement is brought about by lateral strokes of the large 
and powerful posterior end of the body. [...] At the same 
time the young Lepidosiren becomes markedly livelier 
in its habits, cursing round and round the vessel, explo
ring in eel-like fashion. [...] The hind limbs are stri
kingly long compared with the fore limbs. They are used 
a good deal in clambering about the water plants, etc., in 
irregular alternation. [...] The young Lepidosiren swims 
by lateral strokes of the hind part of the body, the hind 
limbs are then folded close to the body, the fore limbs 
are merely inclined backwards somewhat.“ Eigene Be
obachtungen konnten bislang noch nicht angestellt wer
den, da sich das einzige mir zugängliche Exemplar wäh
rend des gesamten Beobachtungszeitraums (mehrere 
Stunden an verschiedenen Tagen im Zoo Stuttgart) nicht 
nennenswert bewegte. Neben der beschriebenen anguil- 
liformen Lokomotionsweise ist Lepidosiren vermutlich 
genau wie Protopterus auch in der Lage, sich mit Hilfe 
der Flossensaumundulation fortzubewegen, so daß auch 
hier ein paraxialer und ein axialer Antriebsmodus zur 
Verfügung steht. Da die paarigen Flossen kein Flossen
blatt bilden und auch keine Flossenstrahlen aufweisen, 
kann davon ausgegangen werden, daß sie nicht als Lo
komotionsorgane für die aquatische Fortbewegung ge
nutzt werden können. Aufgrund ihrer geringen Größe 
die Brustflossen reichen nicht einmal bis zum Boden 
kann auch eine Nutzung auf festem Substrat ausge
schlossen werden. Über die Möglichkeit einer terrestri
schen Lokomotion sind mir keine Berichte bekannt. Es 
erscheint jedoch denkbar, daß sich Lepidosiren an Land

schlängelnd fortbewegen kann. Der Beweis hierfür 
müßte aber erst erbracht werden. Bislang stand mir kein 
Exemplar für einen entsprechenden Versuch zur Verfü
gung.

4.3.4 L atim eria

Die Lokomotionsweise von Latimeria ist seit den von 
FRICKE und seinen Mitarbeitern im natürlichen Habitat 
vorgenommenen Lebendbeobachtungen gut dokumen
tiert (Fricke & Schauer  1987, Fricke et al. 1987, 
1991 a, b, Fricke 1988 a, b, 1993, Fricke & Plante 
1988, Fricke & Hissm a n n  1990, 1992). Während der 
drei Expeditionen in den Gewässern vor den Komoren 
konnte das Team zahlreiche Exemplare (darunter 41 
identifizierte Individuen) beobachten und zum Teil fil
merisch dokumentieren. Vor diesen Forschungsergeb
nissen war die Schwimmweise von Latimeria nur unge
nügend bekannt, obwohl auch schon vereinzelt doku
mentierte Lebendbeobachtungen Vorlagen (Tabelle 4.2). 
Bei diesen handelte es sich jedoch um frisch gefangene 
und an die Oberfläche gebrachte Tiere, die spätestens 
nach ein bis zwei Tagen, meist jedoch wenige Stunden 
nach dem Fang verendeten. Die Tiere waren daher ge
schwächt und litten vermutlich unter Dekompressionser
scheinungen (M illot 1955, T hom son  1973 c, Fricke 
et al. 1987). Unter diesen Umständen war nicht zu be
urteilen, inwieweit die gemachten Beobachtungen dem 
natürlichen Lokomotionsspektrum von Latimeria ent
sprachen. Anscheinend kommt es durchaus häufig vor, 
daß gefangene Tiere, nachdem sie an die Oberfläche ge
bracht wurden, noch leben (CCC no.* 1, 2, 8, 21, 67, 79, 
80, 83, 84, 99, 102, 107, 108, 112, 116, 122, 135, 136, 
139, 147, 154, 157 von 172 bis 1991 registrierten ge
fangenen Exemplaren BRUTON & COUTOUVIDIS 1991). 
Ein Exemplar (CCC no. 106) wurde nicht geangelt, son
dern an der Oberfläche schwimmend gefangen (SUZUKI 
et al. 1985). Bei diesem winzigen Tier (25 cm) handelte 
es sich möglicherweise um eine Frühgeburt (BRUTON & 
COUTOUVIDIS 1991).

Die Berichte über die Lokomotionsweise gefange
ner Tiere ähneln sich alle sehr (MlLLOT 1955, STEVENS 
1966, Locket & Griffith 1972, G riffith & T hom son  
1973, Attenborough  1979, Locket 1980, B ruton 
1987, UYENO 1991). Als Hauptantrieb werden synchro
ne Ruderschläge des vertikalen Flossenpaares angege
ben, wogegen die paarigen Flossen als Steuereinrichtun
gen interpretiert werden. Die Beweglichkeit der paari
gen wie auch der unpaaren Flossen wird generell als au
ßerordentlich hoch bezeichnet. Ausnahmslos konnte 
keine axiale Fortbewegung beobachtet werden. Die auf 
diesen Erfahrungen beruhenden Beschreibungen sind 
jedoch insgesamt sehr grob und entbehren einer genauen 
Lokomotionsanalyse. Bestrebungen, die Lokomotions
weise von Latimeria im Zusammenhang mit den struktu
rellen Eigenschaften der Konstruktion zu betrachten, 
sind offenbar die Ausnahme. Der einzige mir bekannte
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Versuch wurde von WAHLERT (1968) unternommen. Im 
nachhinein zeigt sich jedoch, daß nur einige seiner 
Schlußfolgerungen verifiziert werden konnten. Da die 
Datenbasis durch die detaillierten Lokomotionsanalysen 
von FRICKE & HISSMANN (1992) inzwischen groß ist 
und genaue Kenntnisse zur Anatomie von Latimeria 
vorliegen (MlLLOT & ANTHONY 1958 a, b, siehe auch 
Bibliographie von BRUTON et al. 1991), kann der Zu
sammenhang zwischen den Strukturen und den loko- 
motorischen Nutzungsmöglichkeiten anhand der mecha
nischen Restriktionen rekonstruiert werden.

Latimeria verfügt über drei Antriebsmodi, einen 
axialen und zwei paraxiale. Diese können vielfältig ge
nutzt werden. FRICKE & HISSMANN (1992) unterschei
den auf der Basis ihres reichhaltigen Filmmaterials 
zwölf verschiedene Lokomotionsweisen. Der axiale An
trieb wird offenbar nur für kurze Beschleunigungspha

sen bei Schnellstarts genutzt (GRIFFITH & THOMSON 
1973, T hom son  1973 c, Fricke et al. 1987, U yeno  
1991, Fricke & H issm a n n  1992, B elles-Isles 1992). 
Dafür sprechen auch die anatomischen Gegebenheiten 
sowie die allgemeine Physiologie von Latimeria. Der 
lateral stark abgeflachte Hinterkörper bildet zusammen 
mit der Schwanzflosse und dem vertikalen Flossenpaar 
eine große Antriebsfläche. Sie macht, von lateral be
trachtet, etwa ein Drittel der Gesamtfläche aus. Die mas
sive Axialmuskulatur spricht für die Möglichkeit, kraft
volle horizontale Körperbiegungen erzeugen zu können. 
Vermutlich ist die Muskulatur anaerob, so daß einer 
lang anhaltenden und zugleich schnellen axialen Fort
bewegung die physiologische Grundlage fehlt (siehe 
auch THOMSON 1980, 1993). Dafür spricht auch die ge
ringe Sauerstofftransportkapazität des Blutes von Lati
meria (H ughes & Itazaw a  1972).

Tabelle 4.2

Dokumentierte Lebendbeobachtungen bei Latimeria chalumnae:

November 1954: 
vor 1967 (Foto):
März 1972 (Film): 
vermutlich 1979 (Fotos u. Film): 
Juli 1986 (Filme):
Januar u. April-Mai 1987 (Filme):

1 Exemplar (CCC no.* 8) 142 cm (Millot 1955)
1 Exemplar 120 cm (Stevens 1966)
1 Exemplar (CCC no. 80) 85 cm, (Locket & Griffith 1972)
1 Exemplar 150 cm (Attenborough 1979, 1989, Scoones 1980)
2 Exemplare (CCC no. 135, 136) 125 cm bzw. 140 cm (Uyeno 1991)
6 Exemplare 120-180 cm (Fricke et al. 1987, Fricke & Schauer 1987, Fricke 1988 a, 
b)
1 Exemplar (CCC no. 147) 160 cm (Bruton 1987)
41 Exemplare, eines davon (CCC no. 155) 176,5 cm (Fricke et al. 1990, 1991 a, b, 
Fricke & Hissmann 1990, 1992, Fricke 1993)

Juni 1987 (Film):
Oktober-Dezember 1989 (Filme):

*CCC no. = Coelacanth Conservation Council number (Bruton & COUTOUVIDIS 1991)

Auch die Form und Größe der Schwanzflosse 
spricht gegen eine Nutzung des Axialantriebs für die 
Dauerfortbewegung. Durch ihre große Oberfläche ist der 
Reibungswiderstand mit dem umgebenden Medium ent
sprechend hoch, was sich vor allem bei schneller Fort
bewegung negativ auf die Lokomotionsökonomie aus
wirkt (siehe auch SCHAEFFER 1948). Erhöht wird dieser 
Effekt durch die gerundete Form der Schwanzflosse, 
durch die, im Gegensatz zu in zwei Zipfeln auslaufenden 
Schwanzflossen, vermutlich keine reibungsminimieren
de und damit energiesparende Ringwirbel erzeugt wer
den können. Der vergleichsweise hohe Widerstand kann 
allerdings hervorragend dazu genutzt werden, im flüssi
gen Medium Halt zu finden und sich von diesem zur 
schnellen Beschleunigung abzustoßen. Der axiale An
trieb von Latimeria ist daher zwar aufwendig aber sehr 
effektiv. Da dieser wahrscheinlich nicht sehr häufig und 
dann auch nur kurzzeitig eingesetzt wird, fällt der hohe 
Aufwand in der Gesamtenergiebilanz des Tieres nicht 
sehr ins Gewicht.

Fricke & H issm ann  (1992) haben bei der Analyse 
eines filmisch dokumentierten Schnellstarts von Latime
ria eine mittlere Geschwindigkeit von 3,1 m s’1 bzw. ei

ne mittlere Beschleunigung von 2,6 g (25,5 m s'2) er
rechnet. Diese Beschleunigungsleistung entspricht nach 
FRICKE et al. (1987) in ihrer Größenordnung etwa der 
von Hechten und Forellen. Da bei Latimeria, wie bei 
allen Coelacanthiformen, zwischen den Flossenstrahlen 
Lücken vorhanden sind, zwischen denen sich eine Flos
senhaut spannt, besteht die Möglichkeit, die Flossen
strahlen anzulegen oder abzuspreizen, so daß die Fläche 
der Schwanzflosse aktiv verkleinert bzw. vergrößert 
werden kann. Bei Schnellstarts werden die Flossen
strahlen der Schwanzflosse zur Vergrößerung der An
triebsfläche maximal abgespreizt. Das von FRICKE & 
HISSMANN (1992) festgestellte Abspreizen der 1. Dor
salen während eines Schnellstarts steht wahrscheinlich 
weniger im Zusammenhang mit der von denselben Auto
ren vermuteten Erhöhung der Antriebsfläche, sondern 
dient eher der Erzeugung eines Raumankers, also der 
Stabilisierung des Vorderkörpers gegen unerwünschte 
laterale Auslenkungen.

Die Möglichkeit, auf ökonomische Weise axial 
schnelle Dauerlokomotion betreiben zu können, ist auch 
durch die geringe Verknöcherung des Axialskeletts, ins
besondere durch das Fehlen von Wirbelkörpern, limi
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tiert. Die Antriebsbewegung ist durch die damit ver
gleichsweise hohen mechanischen Freiheitsgrade, die 
alctiv unterdrückt werden müssen, auf Dauer aufwendig. 
Auch Mechanismen zur Energiespeicherung, wie sie 
beispielsweise von der Wirbelsäule von Thunen bekannt 
sind, können auf der Basis der uneingeschnürten Chorda 
dorsalis von Latimeria nicht genutzt werden. All dies 
erhöht den Aufwand einer schnellen axialen Dauerlo
komotion. Aber auch zur langsamen Lokomotion ist der 
axiale Antrieb von Latimeria vermutlich ungeeignet, da 
zum einen der Körperquerschnitt im Verhältnis zur Län
ge groß ist, so daß die innere Reibung entsprechend 
hoch sein muß, und zum anderen der Körper im Ver
hältnis zum Durchmesser zu kurz ist, um einer langen 
sowie weit ausladenden Antriebswelle Platz zu bieten. 
Der Körper ist nur im Schwanzbereich flexibel. Auf alle 
Fälle kann davon ausgegangen werden, daß die von La
timeria genutzten paraxialen Lokomotionsweisen bei 
langsamen und mittleren Geschwindigkeiten ökonomi
scher sind als der axiale Antrieb.

WAHLERT (1968) schloß, aufgrund der torpedoför
migen Gestalt von Latimeria und der Möglichkeit, die 
Anale und die 2. Dorsale zur Reibungsminimierung in 
jeweils eine Körpervertiefung anlegen zu können, auf 
eine schnelle axiale Lokomotionsweise. Aufgrund der 
oben aufgeführten Konstruktionseigenschaften und den 
bisherigen Beobachtungen ist dies jedoch in hohem Ma
ße unwahrscheinlich. Zum einen minimiert die fusiforme 
Gestalt auch bei niedrigen Lokomotionsgeschwindig
keiten den Widerstand mit dem Medium, und zum ande
ren stehen die Vertiefungen an den Basen des vertikalen 
Flossenpaares wahrscheinlich im Zusammenhang mit 
der Optimierung des paraxialen Antriebs. Es ist jedoch 
nicht auszuschließen, daß Latimeria nach einem ausge
führten Schnellstart kurzzeitig noch weiter beschleuni
gen kann und dabei das vertikale Flossenpaar zur Rei
bungsminimierung anlegt. Dabei würde dann wahr
scheinlich auch die 1. Dorsale eingeklappt werden. Ent
sprechende Beobachtungen konnten bislang jedoch nicht 
gemacht werden, weil die Tiere, wie auf Filmaufnahmen 
zu sehen ist (FRICKE 1988 b), nach einem Schnellstart in 
der Dunkelheit des von den Scheinwerfern des Tauch
bootes nicht ausgeleuchteten Bereichs verschwanden 
und sich damit einer weiteren Beobachtung entzogen.

Als paraxiale Antriebsmechanismen stehen Latime
ria die paarigen Flossen sowie das vertikale Flossenpaar 
zur Verfügung. Alle sechs Flossen sind etwa gleich groß 
und besitzen eine nahezu identische Gestalt. Wie oben 
in der Konstruktionsanalyse angegeben, sind sie auch 
intern prinzipiell gleich aufgebaut, so daß sie aufgrund 
ihrer strukturellen mechanischen Engführungen auch ei
ne prinzipiell gleiche Funktionsweise aufweisen. So sind 
alle Flossen fähig, einen zum Antrieb nutzbaren Flügel
schlag zu erzeugen, bei dem der Flossenstiel in sich ge
bogen sowie verdrillt wird. Dadurch kann das Flossen
blatt in einem Anstellwinkel von etwa 45° zur Lokomo
tionsrichtung (Locket & G riffith 1972, Fricke &

HISSMANN 1992) so hin und her bewegt werden, daß ein 
zum Antrieb nutzbares Abgleiten vom flüssigen Loko
motionssubstrat erfolgt. Bei diesem Unterwasserflug49 
werden alle sechs Flossen, in einer Art „Allradantrieb“, 
gleichzeitig in einer wohl koordinierten Folge bewegt 
(Fricke et al. 1987, Fricke & Schauer  1987, Fricke 
& HISSMANN 1992), wobei das vertikale Flossenpaar 
synchron und die paarigen Flossen jeweils alternierend 
schlagen. Währenddessen bleibt der Körper gestreckt, so 
daß kein axialer Antrieb erfolgt. Trotz des gleichzeitigen 
Einsatzes ist der Anteil am Antrieb bei den einzelnen 
Flossenpaaren verschieden.

Nach Fricke & H issm ann  (1992) tragen die Brust
flossen und das vertikale Flossenpaar bei der langsamen 
Fortbewegung (etwa 2-3 m min"1) den Hauptanteil. Da
bei ist vermutlich der Antriebsanteil des vertikalen Flos
senpaares höher als der der Brustflossen. Dies kann dar
aus geschlossen werden, daß bei gefangenen und da
durch geschwächten Tieren das vertikale Flossenpaar 
allein Vortrieb erzeugt. Auf einer von SCOONES (1980) 
gedrehten kurzen Filmsequenz ist ein geschwächtes Tier 
zu sehen, bei dem die paarigen Flossen schlaff herunter
hängen, während das vertikale Flossenpaar Antriebsbe
wegungen ausführt (zu sehen in ATTENBOROUGH 1989, 
siehe auch Fotos in ATTENBOROUGH 1979, S. 135 und 
SCOONES 1980). Dieser offensichtlich häufigen Erfah
rung entsprechend wurde das vertikale Flossenpaar bei 
allen Beschreibungen der Lokomotionsweise gefangener 
Exemplare als Hauptantriebsorgan interpretiert (STE
VENS 1966, Locket & Griffith 1972, Griffith & 
T hom son  1973, Locket 1980, U yeno  1991). Die be
deutende Antriebsbeteiligung der Brust- und Bauchflos
sen unter natürlichen Bedingungen konnte erst durch die 
Lebendbeobachtungen von FRICKE und seinem Team 
nachgewiesen werden. Danach scheinen die Bauchflos
sen den geringsten Antriebsanteil zu tragen. Sie werden 
bei der geradlinigen Vorwärtsbewegung offenbar mehr 
als Antagonisten der Brustflossen genutzt, indem sie 
sich um 180° phasenversetzt zu diesen bewegen. Für 
diese Interpretation spricht wie folgt auch die Form und 
der Aufbau der beiden Flossenpaare.

Wie beim vertikalen Flossenpaar besitzen die Brust
flossen einen langen Flossenstiel und ein schmales Flos
senblatt, das nach distal spitz ausläuft. Durch die lange 
gegliederte Achse des Flossenskeletts und die geringe 
Fläche ihrer Interaxialgelenke ist die Biegsamkeit der 
Flosse hoch (siehe Konstruktionsbeschreibung), so daß 
entsprechend ausladende Flügelschläge produziert wer
den können. Das schmale Flossenblatt bietet dabei dem 
Lokomotionsmedium wenig Reibungswiderstand. Auf
grund seiner hohen Flexibilität wird es beim Antriebs
schlag durch den Gegendruck des Mediums konträr zur 
Flossenbewegungsrichtung verbogen, so daß die Flos
senspitze passiv nachgezogen wird. Auf diese Weise

49 Die Interpretation des vertikalen Flossenpaares als Tragflä
che wird auch schon von Locket (1980) angedeutet.
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können sich kleine Wirbel an der fein ausgezogenen 
Spitze optimal ablösen und größere, für den Vortrieb 
schädliche Verwirbelungen verhindert werden. Insge
samt bewegt sich die Flossenspitze bei der Fortbewe
gung, von lateral betrachtet, relativ zu einem Punkt an 
der Flossenbasis auf der Bahn einer Acht (FRICKE & 
H issm a n n  1992).

Da sich die beiden Brustflossen durch ihre alternie
rende Arbeitsweise immer zueinander in gleicher Dreh
richtung bewegen, also gleichzeitig im Uhrzeigersinn 
oder gleichzeitig gegen den Uhrzeigersinn, wird durch 
den Antriebsschlag im Zusammenwirken mit dem Wi
derstand des Lokomotionsmediums ein Drehimpuls er
zeugt, der den Fischkörper um seine Längsachse rotieren 
läßt. Eine solche Rotation würde zu einem hohen Ver
lust an Antriebskraft führen. Zu einem gewissen Grad 
werden Rotationsbewegungen um die Körperlängsachse 
auch schon durch die große Fläche der als stabilisieren
der Kiel wirkenden Schwanzflosse verhindert. Dies gilt 
um so mehr, je höher die Lokomotionsgeschwindigkeit 
ist. Effektiver, und aufgrund der geringeren Reibung 
wahrscheinlich auch ökonomischer, sind dagegen Aus
gleichsbewegungen der Bauchflossen, indem diese, 
gleichzeitig Antrieb erzeugend, in einer den Brustflos
sen jeweils entgegengesetzten Schlagrichtung einen Ge
gendrehimpuls gleichen Betrags bewirken. Die Flossen
enden beschreiben bei einem vollen Schlagzyklus, von 
lateral betrachtet relativ zu einem Punkt an der Flossen
basis, eine elliptische Bahn (Fricke & H issm a n n  
1992).

Die Vortrieb erzeugende Wirkung der Bauchflossen 
kann auch deshalb nur geringer sein als die der Brust
flossen und die des vertikalen Flossenpaares, weil sie 
durch ihre ventrale Lage einen zu geringen Abstand 
voneinander aufweisen, um, ohne sich gegenseitig zu 
behindern, entsprechend ausladende Flügelschläge aus
führen zu können. Die äußere Form und die innere 
Struktur der Bauchflossen kann daher stärker auf die 
Nutzung als Brustflossenantagonisten zugeschnitten 
sein. Ihr Flossenstiel ist kurz und breit und in seiner 
Beweglichkeit durch die großflächigeren Interaxialge
lenke stärker mechanisch enggeführt als die Brustflossen 
und das vertikale Flossenpaar. Das Flossenblatt ist breit 
und gerundet und bildet eine große Fläche, die durch ih
ren entsprechend großen Widerstand mit dem Medium 
gut zur Erzeugung eines Gegendrehimpulses geeignet 
ist. Da der laterale Aktionsradius der Bauchflossen in 
dorsaler Richtung (insgesamt weniger als 120°)50 auf
grund ihrer ventralen Lage beschränkt ist, ist deren an
tagonistische Wirkung ebenfalls limitiert, so daß die 
Brustflossen bei der geradlinigen Fortbewegung nicht 
voll nach ventral abgeschlagen werden können, ohne der 
antagonistischen Wirkung der Bauchflossen verlustig zu

50 Aktionsradien nach Fricke & Hissman (1992) und nach ei
genen Beobachtungen anhand der Filmaufnahmen von Fricke 
(1988 b, 1993).

werden. Darum liegt der laterale Aktionsradius der 
Brustflossen bei der geradlinigen Fortbewegung bei nur 
etwa 120°, obwohl auf der Basis der internen Struktur 
ein größerer Aktionsradius möglich wäre (vermutlich 
180°, zur Abschätzung des Aktionsradius siehe auch 
W ahlert 1968).

dorsal ■
----- V

rechte Brust 
flösse

<. x X
ventral - linke Brust

flosse

links -

\  / 2. Dorsale

rechts -

links

\  / Analis

rechts

1--------------  360°------ ----------1

Abb. 4.22 Flossenbewegungsfolge bei Latimeria chalumnae 
(verändert nach Fricke & Hissmann 1992). Erläuterungen 
siehe Text.

Es zeigt sich also, daß zwischen Brust- und Bauch
flossen eine funktionelle Kopplung besteht, bei der eine 
voneinander getrennte Nutzung zur Fortbewegung aus
geschlossen ist. Die Lokomotion mit Hilfe der paarigen 
Flossen wird daher nicht als aus zwei paraxialen An
triebsmodi bestehend interpretiert, sondern als eine ein
zige paraxiale Antriebsform, die sich in zwei Antriebs
aspekte unterteilen läßt. Neben dieser steht Latimeria 
wie schon erwähnt noch eine zweite paraxiale Antriebs
weise in Form des vertikalen Flossenpaares zur Verfü
gung. Durch den langen Flossenstiel und die geringe 
Größe der Interaxialgelenke ist die laterale Beweglich
keit der Analis und der 2. Dorsalen hoch. Bei geradlini
ger Fortbewegung durch Unterwasserflug liegt der late
rale Aktionsradius der einzelnen Flosse bei 180° 
(Locket 1980, Fricke & H issm a n n  1992). Dabei be
schreibt die Flossenspitze eine bogenförmige Bahn. Der 
Anstellwinkel des Flossenblattes beträgt wie oben er
wähnt etwa 45° zur Lokomotionsrichtung. Wie bei den 
Brustflossen ist das Flossenblatt schmal und läuft spitz 
aus, so daß Verwirbelungen klein gehalten werden kön
nen, und diese sich leicht ablösen. Von lateral betrachtet 
steht die Anale und die 2. Dorsale bei geradliniger Fort
bewegung in einem Winkel von 45°-75° zur Körper
längsachse (Locket & G riffith 1972). Die interne 
Struktur des Flossenstiels läßt ein Anlegen der Flosse an 
den Körper zu, ein Abspreizen über 75° ist jedoch durch 
die keilförmigen praeaxialen Skelettelemente limitiert 
(siehe Kapitel 4.2.4).
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Auch wenn das vertikale Flossenpaar, wie an gefan
genen Tieren sichtbar ist, unabhängig von anderen An
trieben Vortrieb erzeugen kann, sind dessen synchrone 
Flügelschläge bei der geradlinigen Lokomotion jedoch 
auf die Bewegungen der paarigen Flossen abgestimmt. 
Tatsache ist, daß das vertikale Flossenpaar in einem Be
reich von etwa 90°-120° phasenversetzt zu den paarigen 
Flossen bewegt wird (FRICKE & HISSMANN 1992). Die 
Flossen des vertikalen Flossenpaares kreuzen also im
mer ungefähr dann die Sagittalebene, wenn die paarigen 
Flossen an ihren Umkehrpunkten angelangt ihre Schlag
richtung wechseln (Abb. 4.22, 4.23). Dies erscheint 
auch sinnvoll, denn würde sich das vertikale Flossenpaar 
synchron zu den paarigen Flossen bewegen, würde ver
mutlich ein Ungleichgewicht in der antagonistischen 
Wirkungsweise zwischen Brust- und Bauchflossen ent
stehen. Inwiefern diese Vermutung zutrifft, ist jedoch 
schwer einzuschätzen, da die Arbeitsweise des „Sechs
flossenantriebs“ von Latimeria trotz genauer Bewe
gungsanalysen immer noch nicht befriedigend verstan
den worden ist. So ist nach wie vor unklar, warum die 
Anale bei der geradlinigen Fortbewegung eine größere 
Schlagamplitude aufweist als die 2. Dorsale und warum 
die Phasenverschiebung des vertikalen Flossenpaares zu 
den paarigen Flossen nicht bei einer halben Phasenlänge 
von etwa 90°, sondern zwischen 90° und 120° liegt. 
Möglicherweise hängt das eine mit dem anderen zu
sammen. Eine experimentelle Untersuchung mit Hilfe 
eines mit sechs Flossen bestückten Modells könnte hier
bei mehr Klarheit bringen. Ein entsprechender Versuch 
konnte jedoch im Rahmen dieser Arbeit aufgrund des 
hohen Aufwandes nicht durchgeführt werden. Trotz der 
genannten Unklarheiten, kann aber mit großer Sicherheit 
davon ausgegangen werden, daß es sich bei dem „Sechs
flossenantrieb“ durch Unterwasserflug um eine im nied
rigen Geschwindigkeitsbereich (etwa 2 10 m min"'
nach Angaben von UYENO 1991 und FRICKE & HlSS- 
MANN 1992) äußerst energiesparende Fortbewegungs
weise handelt, auch wenn dem Betrachter die Koordina
tion der Flossen nicht gerade einfach anmutet (Abb. 
4.23).

Neben der Nutzung als Antriebsorgane stehen Lati
meria die drei beschriebenen Flossenpaare auch als ef
fektive Manövriereinrichtungen zur Verfügung. Dabei 
erlaubt der große Aktionsradius der einzelnen Flossen 
einen hohen Grad an Wendigkeit auf engstem Raum. 
Dazu trägt auch die hohe Verdrillbarkeit der einzelnen 
Flossen in ihrer Längsachse bei. Sie ist entsprechend 
den in der Konstruktionsanalyse angegebenen struktu
rellen Bedingungen bei den Brustflossen am höchsten. 
Beim toten Tier liegt sie in Supinationsrichtung bei etwa 
100° und in Pronationsrichtung bei etwa 200° (THOM
SON 1966 b). Dies entspricht einer Gesamtrotationsfä
higkeit von geradezu unglaublichen 300°! Von FRICKE 
& HiSSMANN (1992) wurden am lebenden Tier aller
dings „nur“ Verdrillungen von maximal 180° beobach
tet. Sicher ist, daß die Brustflossen gegenüber den ande
ren Flossenpaaren die höchsten mechanischen Freiheits

grade aufweisen und sich daher zum Manövrieren auf 
engem Raum am besten eignen. Auch wenn die Beweg
lichkeit der Analen und der 2. Dorsalen aufgrund ihrer 
internen Struktur stärker eingeengt ist als bei den Brust
flossen, so beträgt deren Rotationsfähigkeit um die 
Längsachse immer noch etwa 180° (MlLLOT & ANTHO
NY 1958 a,b, Thom son  1966 b, Fricke & H issm ann  
1992). Etwas geringer ist die Verdrillbarkeit bei den 
noch stärker mechanisch restringierten Bauchflossen. 
Trotzdem ist die Rotationsfähigkeit in der Längsachse 
bei allen Flossen hoch genug, um das Flossenblatt so zu 
verstellen, daß es zum Rückwärtsschwimmen durch 
Unterwasserflug genutzt werden kann (FRICKE & 
H issm a n n  1992).

Abb. 4. 23 Schwimmende Latimeria chalumnae (von caudal, 
nach Fricke & Hissmann 1992). Erläuterungen siehe Text.

Die Grundlage für die hohe Manövrierfähigkeit von 
Latimeria bildet, neben der extremen Beweglichkeit der 
Flossen, der aufgrund der geringen durchschnittlichen 
Körperdichte nahezu neutrale Auftrieb. Nach MlLLOT 
(1954) und NEVENZEL et al. (1966) besteht ein hoher 
Anteil der Körpergewebe aus Fetten, überwiegend 
Wachsestern, die je nach Gewebe zwischen etwa 20% 
und 99% des jeweiligen Naßgewichtes ausmachen kön
nen. Der höchste Anteil findet sich in Form des meist als 
„Schwimmblase“ bezeichneten Fettkörpers. Durch die 
hohen Fettgehalte sinken tote Tiere nicht ab, sondern 
schweben scheinbar schwerelos im Wasser (LOCKET & 
GRIFFITH 1972). Aus den genannten Gründen gehen die 
meisten Autoren bei Latimeria von einem nahezu neu
tralen Auftrieb aus (W ahlert 1968, T hom son  1969, 
1973 c, 1980, 1993, Griffith & T hom son  1973, 
M cCosker  1979, Locket 1980, Fricke & Schauer  
1987, FOREY 1990, BELLES-ISLES 1992). Der neutrale 
Auftrieb ermöglicht Latimeria eine vergleichsweise kur
ze, gedrungene Körperform und eine craniale Lage der 
Bauchflossen, etwa auf der Höhe der Körpermitte. Dies 
sind Faktoren, die ebenfalls zu einer hohen Manövrier
fähigkeit auf engem Raum beitragen. Nach ALEXANDER 
(1977) geht ein hoher Fettgehalt der Körpergewebe mit 
einer Körpervolumenvergrößerung gegenüber fettarmen 
Fischen von etwa 32% einher, was sich während der Lo
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komotion in einem erhöhten Reibungswiderstand von 
etwa 20% niederschlägt (siehe auch BELLES-ISLES 
1992). Der massige Körper von Latimeria steht daher 
möglicherweise auch im Zusammenhang mit dem hohen 
Fettgehalt der Gewebe. Da der dadurch hohe Reibungs
widerstand mit dem Medium vor allem bei hohen Ge
schwindigkeiten ins Gewicht fällt, kommt mit dem ho
hen Fettgehalt noch ein weiterer Faktor hinzu, der bei 
Latimeria die Möglichkeit einer schnellen ökonomi
schen Fortbewegungsweise einschränkt.

Der neutrale Auftrieb ermöglicht neben der hohen 
Wendigkeit auf engem Raum auch ungewöhnlich wir
kende Verhaltensmuster, wie das von FRICKE und seinen 
Mitarbeitern beobachtete und gefilmte Kopfstehen und 
das Driften (Fricke & Schauer  1987, Fricke 1988 a, 
b, Fricke et al. 1987, Fricke & H issm a n n  1992, 
FRICKE 1993). Das langsame Driften bei etwa 2-6 m 
min'1 (FRICKE & H issm a n n  1992) scheint eine bedeu
tende Rolle im Lebenszyklus von Latimeria zu spielen. 
Es handelt sich dabei um eine Lokomotionsform, bei der 
die sechs Flossen, das Prinzip des Unterwasserflugs nut
zend, nur sehr langsam in der oben beschriebenen, wohl 
koordinierten Weise bewegt werden. Durch den gerin
gen Bewegungsaufwand und die hohe Ökonomie des 
Unterwasserflugs bei niedrigen Geschwindigkeiten ist 
diese Fortbewegungsform extrem energiesparend. Die 
Tiere scheinen sich den größten Teil ihrer ausschließlich 
nächtlichen Aktivitätsphase in dieser Weise fortzubewe
gen und nur beim Zusammentreffen mit Beutetieren kur
ze axial angetriebene Sprints einzulegen. In diesem Zu
sammenhang bezeichnet FRICKE Latimeria als Driftjäger 
(Fricke & Sc h a u er , Fricke et al. 1987, Fricke et al. 
1991 b). Die Beutetiere werden vermutlich durch Er
weiterung der Mundhöhle eingesaugt (THOMSON 1980) 
und dann mit den spitzen Zähnen gepackt. Insgesamt 
scheint das Lokomotionsverhalten von Latimeria auf ei
nen geringen Energieumsatz ausgelegt zu sein. Dies ent
spricht auch der Bionomie des Tieres. Neben den schon 
erwähnten physiologischen Limitierungen, ist der Ener
gieumsatz auch durch den speziellen Lebensrhythmus 
beschränkt. So verbringt Latimeria den Tag im Gegen
satz zu den nächtlichen Aktivitätsphasen ruhend in 
Höhlen, wo der Stoffwechsel bei geringen Wassertem
peraturen vermutlich auf ein Minimum abgesenkt ist 
(Fricke & H issm ann  1990, Fricke et al. 1991 a, b). 
Der niedrige Energieumsatz äußert sich auch in einer, 
wie es scheint, geringen Fortpflanzungsrate und einer 
vergleichsweise langen Lebenszeit. Möglicherweise ist 
der geringe Energiebedarf die Voraussetzung, in einem 
Lebensraum existieren zu können, der nur eine geringe 
Nahrungsdichte aufweist.

Zusammenfassend kann zur Lokomotion von Lati
meria gesagt werden, daß sich die Konstruktion offenbar 
am besten für langsame Geschwindigkeiten bis etwa 10 
m min'1 und für axiale Schnellstarts eignet. Um im mitt
leren Geschwindigkeitsbereich ökonomisch arbeiten zu 
können, sind im Fall der paraxialen Fortbewegung wahr

scheinlich die mechanischen Freiheitsgrade der Flossen 
zu groß und im Fall der axialen Lokomotion die Kör
perproportionen zu ungünstig. Für eine schnelle Dauer
lokomotion fehlt wie oben dargelegt sowohl die phy
siologische als auch die strukturelle Grundlage. Es han
delt sich bei Latimeria offenbar um einen extremen 
Langsamschwimmer, dem seine hohe Flossenbeweglich
keit im Zusammenwirken mit seinem neutralen Auftrieb 
zu einer außerordentlichen Manövrierfähigkeit verhilft. 
So erinnert das Lokomotionsverhalten von Latimeria 
trotz der Nutzung des Prinzips des Unterwasserfluges 
eher an das langsame Dahingleiten eines Luftschiffes als 
an den Flug eines Vogels oder an die Schwimmbewe
gungen eines Fisches.

Seit ihrer Entdeckung im Dezember 1938 wurde 
Latimeria immer wieder in Verbindung mit der Evoluti
on der Tetrapoden gesehen. Bis zu den Lebendbeob
achtungen von FRICKE und seinen Mitarbeitern im na
türlichen Habitat gingen viele Wissenschaftler, wahr
scheinlich sogar die Mehrheit, davon aus, daß sich La
timeria mit Hilfe ihrer paarigen Flossen auf dem Mee
resgrund laufend bzw. kriechend fortbewegen könne 
oder zumindest eine bodenbezogene Lebensweise zeige 
(SCHAEFFER 1948, SMITH 1956, MlLLOT & ANTHONY 
1958 a, b, W ahlert & W ahlert  1962, T hom son 
1969, 1973 c, Griffith & T hom son  1973, M cCosker 
1979, A ttenborough  1979, D iam ond  1985). Dies äu
ßert sich auch in dem von SMITH (1956) gewählten 
Buchtitel „Old Fourlegs“ und in den Titelbildern be
stimmter Ausgaben des gleichnamigen Werkes (SMITH 
1956, 1958, abgebildet in BRUTON et al. 1991 bzw. 
FRICKE & H issm ann  1992), die Latimeria mit senkrecht 
zum Boden weisenden Extremitäten zeigen. Ähnliche 
Darstellungen finden sich auch in „Grzimek’s Tierle
ben“ (GRZIMEK 1980, S. 271) und bei WAHLERT & 
WAHLERT (1962, Abb. 7), bei denen sich Latimeria so
gar mit den Flossen auf dem Boden abstützt. Dagegen 
konnte FRICKE anhand seiner umfangreichen Beobach
tungen nachweisen, daß Latimeria weder bodenbezogen 
lebt noch sich in irgendeiner Weise mit den Flossen an 
festem Substrat abstößt (FRICKE & SCHAUER 1987, 
Fricke et al. 1987, 1991 a, Fricke 1988 a, b). Latime
ria scheint sogar Kontakte mit dem Boden aktiv zu ver
meiden (Fricke & H issm a n n  1992).

Es ist erstaunlich und für mich unverständlich, daß 
erst mit diesen Beobachtungen eine Bodenfortbewegung 
für Latimeria ausgeschlossen wurde, denn anatomisch 
spricht geradezu alles gegen eine Nutzung der Extremi
täten zur Fortbewegung auf festem Substrat. Durch den 
neutralen Auftrieb besteht, wie schon oben bei Neocera- 
todus diskutiert, gar nicht die Möglichkeit ohne Veran
kerungsstrukturen horizontale Bodenreaktionskräfte zu 
erzeugen (siehe dazu auch HERKNER 1989 u. Kapitel 
5.4.1). Entsprechende Verankerungsstrukturen fehlen 
aber an den Extremitäten von Latimeria. Erschwerend 
kommt hinzu, daß sich die Brustflossen in einer zu weit 
dorsalen Position befinden, um wirksam mit dem Boden
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Kontakt aufnehmen zu können. Außerdem würde sich 
die große Analflosse störend auf einen Substratkontakt 
auswirken (UYENEMO 1991). Schließlich erschwert die 
gesamte Körperform den Substratkontakt. Daß Latime- 
ria trotz dieser offensichtlich erkennbaren Ungeeignet
heit für die Lokomotion auf festem Substrat die Mög
lichkeit einer Bodenfortbewegung zugeschrieben wurde, 
läßt sich wahrscheinlich nur psychologisch erklären. Da 
Latimeria als Coelacanthide den Crossopterygiern zuge
rechnet wird und sich in dieser Gruppe die von den mei
sten Wissenschaftlern als Vorläufer der Landwirbeltiere 
angesehenen Rhipidistier befinden, wurde Latimeria als 
einzige lebende Repräsentantin der Crossopterygier qua
si stellvertretend für die eigentlich als TetrapodenVor
läufer favorisierte fossile Gruppe in einen Zusammen
hang mit dem Ursprung der Tetrapoden gebracht. Dabei 
wurden offenbar oft die großen morphologischen und 
wahrscheinlich auch physiologischen Unterschiede zwi
schen Coelacanthiformen und Rhipidistiern vergessen. 
Die Freude darüber, endlich einen lebenden Crossopte
rygier vor sich zu haben, war offenbar so groß, daß die
ses Faktum immer wieder ignoriert wurde. Dazu schreibt 
THOMSON (1993, S. 162): „ Tatsächlich sahen die Zoo
logen in den paarigen Flossen primär den Ursprung der 
Tetrapodengliedmaßen, statt sie erst einmal als Flossen 
zu betrachten. Man verwandte zu viele Gedanken dar
auf, in Latimeria den Prototetrapoden, den Vorläufer der 
vierfüßigen Wirbeltiere, zu suchen, statt einfach einen 
anderen Typ Fisch.“

Trotz der Erkenntnis, daß sich Latimeria nicht als 
Modell für einen Prototetrapoden eignet und keinesfalls 
ein „missing link“ darstellt (WESTOLL 1961, FOREY 
1980, 1988, 1990, Fricke & H issm ann  1992), werden 
deren Flossenbewegungen nach wie vor häufig als tetra- 
podenhaft interpretiert (FRICKE & SCHAUER 1987, 
Fricke 1988 a, b, Fricke et al. 1987, 1991 a, Forey 
1988, 1990, POUGH et al. 1989). So schreibt beispiels
weise LONG (1995, S. 180): „The coelacanths live at 
depths of between 100 and 300 metres and can operate 
their lobed pectoral and pelvic fms in independent mo- 
vements, in exactly the same manner as a four-legged 
land animal.“ Durch solche Aussagen wird implizit wie
der der Zusammenhang mit dem Ursprung der Tetrapo
den hergestellt. Angesichts der oben dargelegten Loko
motionsanalyse von Latimeria und der Kenntnis der un
geheuren Vielfalt von Tetrapodengangarten würde eine 
Gleichsetzung mit der Fortbewegung von Tetrapoden 
eine viel zu weit gehende Vereinfachung darstellen. Die 
Tatsache, daß Latimeria die paarigen Flossen alternie
rend bewegt, wie es zweifellos auch von einigen Tetra
poden praktiziert wird, rechtfertigt noch lange keine 
Gleichsetzung der Lokomotionsweisen, zumal alternie
rende Flossenbewegungen auch bei Lepisosteus und bei 
zahlreichen Teleosteern auftreten. Antennarius und Ga- 
stromyzon nutzen die alternierenden Flossenbewegun
gen sogar zur Lokomotion auf festem Substrat 
(W ickler 1972). Es zeigt sich also, daß alternierende 
Extremitätenbewegungen keinesfalls tetrapodenspezi-

fisch sind und daher nicht als Argument für eine Tetra- 
podenvorfahrenschaft von Latimeria verwendet werden 
können. Dazu äußert sich auch THOMSON (1993, S. 
163): „Daher ist die Tatsache, daß die rezenten Quasten
flosser ihre „Arme und Beine“ anscheinend alternierend 
in derselben Art wie Vierbeiner „schwingen“, wahr
scheinlich kein Zeichen für eine direkte Verwandtschaft 
zwischen beiden, sondern erinnert lediglich daran, daß 
beide Gruppen Wirbeltiere sind.“ Auch wenn Latimeria 
mit der dargelegten Einschätzung aus dem direkten Zu
sammenhang der Tetrapodenevolution genommen wird, 
so besteht doch kein Zweifel über die große naturwis
senschaftliche Bedeutung dieses sogenannten „lebenden 
Fossils“

4.4 Entstehung der Sarcoptery- 
gier-Konstruktionen

Nachdem in Kapitel 3.4 die Vorbedingungen für die 
Evolution der Sarcopterygier-Konstruktionen modellhaft 
dargestellt wurden, soll nun der Entstehungsweg der 
einzelnen in Kapitel 4.2 analysierten Konstruktions- und 
Formtypen rekonstruiert werden. Dazu muß zunächst 
auf der Basis des Gnathostomen-Evolutionsmodells (Ka
pitel 3.3) eine hypothetische Ausgangskonstruktion for
muliert werden, von der aus der Versuch unternommen 
wird, die verschiedenen Sarcopterygierformen evolutio
när abzuleiten. Nach erfolgreicher Ableitung steht somit, 
zusammen mit den Ergebnissen der vorangegangenen 
Kapitel, ein lückenloses Ablaufmodell zur Verfügung, 
das, bei der Entstehung der Chordaten-Konstruktionen 
beginnend, über die Entwicklung der Gnathostomen- 
Konstruktionen zu der erstellten Ausgangskonstruktion 
führt und schließlich bei den einzelnen Sarcopterygier
formen endet. Auf der Basis dieses Modells ergibt sich 
dann die Möglichkeit, die Vorläuferkonstruktion für die 
Entwicklung der Tetrapoden zu bestimmen. Da dies die 
eigentliche Zielsetzung darstellt, ist die Rekonstruktion 
der evolutionären Entstehung der einzelnen Sarcoptery
gierformen jeweils nur soweit ausgearbeitet, wie sie zum 
Verständnis des Ursprungs der Tetrapoden beiträgt. Es 
kann also nicht das Ziel sein, die Sarcopterygier in ihrer 
gesamten Diversität zu erklären, sondern es sollen hier 
nur die Hauptwege innerhalb der evolutionären Dyna
mik der Sarcopterygier-Konstruktionen dargestellt wer
den. Es bleiben daher oft Fragen offen.

Bevor der transformative Weg von der hypotheti
schen Ausgangskonstruktion zu den jeweiligen Sarco
pterygierformen nachgezeichnet wird, steht zunächst die 
Rekonstruktion der Bionomie der einzelnen Konstrukti
ons- bzw. Formtypen, insbesondere der Zusammenhang 
zwischen Beutefang und Fortbewegung, im Vorder
grund. Dazu können die im vorangegangenen Kapitel 
gewonnenen Kenntnisse über die Lokomotionsweisen 
der rezenten Sarcopterygier genutzt werden. Danach 
folgt dann die Darstellung des vermuteten evolutionären
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Ablaufs. Es ist noch zu betonen, daß die dargestellten 
evolutionären Wege nicht mit phylogenetischen Aussa
gen zu verknüpfen sind. Es geht hierbei nur um die Dar
stellung der konstruktiven Bedingungen in ihrer evolu
tionären Abfolge. Ob diese in der Historie nur einmal 
oder häufiger Vorlagen, ist auf der Basis der verwende
ten Methode nicht rekonstruierbar. Es können also we
der Aussagen zu einer genealogischen Verwandtschaft 
noch über eine etwaige Mono- oder Polyphylie gemacht 
werden. Wenn also im Ablaufmodell Verzweigungen 
auftreten, sind diese ausschließlich als konstruktive Op
tionen zu verstehen, die sich allein auf die jeweils aus
gewählten Kriterien beziehen und nicht auf den histori
schen Prozeß. Um dies zu verdeutlichen, wird in den 
grafischen Darstellungen auf Verzweigungen bewußt 
verzichtet. Wenn im evolutionären Ablauf zweier Linien 
gleiche Konstruktionsstadien vorliegen, so ist eine ge
meinsame Abstammung zwar möglich, aber nicht zwin
gend erforderlich.

4.4.1 Hypothetische Ausgangskon
struktion

Die Körpergestalt der Ausgangskonstruktion ist fusiform 
gestreckt (Abb. 4.24). Der Körperquerschnitt weist im 
cranialen Bereich eine etwa runde bis leicht querovale 
Form auf und geht in caudaler Richtung, sich lateral ab
flachend, in eine hochovale Form über. Die Körperlänge 
liegt in der Größenordnung von 25 -75 cm. Wie in Ka
pitel 3.3 für die Gnathostomen-Konstruktionen darge
stellt, läßt sich der Körper in Kopf, Rumpf und Schwanz 
unterteilen. Die unpaaren Flossen gliedern sich in zwei 
Dorsalia und eine leicht epizerke Caudalis. Die 1. Dor
sale befindet sich etwa auf der Höhe der Rumpfmitte, 
während die 2. Dorsale ungefähr zwischen den Bauch
flossen und der Analis ansetzt. Die breiten, paarigen 
Flossen liegen auf maximaler Distanz zueinander, je
weils am cranialen bzw. caudalen Rumpfende. Die 
Brustflossen befinden sich in ventrolateraler Position 
und sind etwas größer als die mehr ventral liegenden 
Bauchflossen. Der gesamte Körper entspricht einer ge
kammerten Hülle-Füllungs-Konstruktion, deren Aufbau 
im wesentlichen mit dem der Gnathostomen-Konstruk
tionen übereinstimmt (Kapitel 3.3). Auch hier wird das 
Postcranium von drei paarigen und einer unpaaren 
Hauptkammern gebildet, bei der die paarigen Kammern 
(epaxiale und hypaxiale Muskulatur) eine muskuläre 
Füllung aufweisen, während die unpaare Kammer 
(Bauchcoelomkammer) Coelomflüssigkeit enthält (Abb. 
4.25). Ein in der Transversalebene verlaufendes Septum 
(Transversalseptum, horizontales Septum) trennt das 
dorsale Kammempaar (epaxiale Muskulatur) von den 
restlichen Kammern (hypaxiale Muskulatur und Bauch- 
coelom). Seine Hülle wird neben diesem Septum von 
dem das Kammernpaar in der Sagittalebene teilenden 
dorsalen Medianseptum und dem anschließenden Teil 
der Körperhülle gebildet. Das dorsale Kammernpaar

zieht, am Occipitalbereich des Kopfes beginnend, nach 
caudal bis in die schlank auslaufende epizerke Schwanz
spitze. Ventral schließt sich ein weiteres Kammernpaar 
an, das im Schwanzbereich in spiegelbildlich identi
schem Aufbau zum dorsalen Kammernpaar verläuft, 
wogegen es im Rumpfbereich der Bauchcoelomkammer 
von beiden Seiten lateral flach aufliegt. Dabei spaltet 
sich das die beiden Kammern im Schwanzbereich in der 
Sagittalebene trennende ventrale Medianseptum in der 
Höhe der Analöffnung lateral auf und geht in die Hülle 
der Bauchcoelomkammer über. Neben diesem Septum 
wird die Hülle des genannten Kammernpaares vom 
Transversalseptum, dem anschließenden Teil der Kör
perhülle und dem ventrolateralen Septenpaar gebildet, 
das die Grenze zu dem ventralen Kammernpaar (Bauch
muskulatur) darstellt. Letzteres liegt - ebenfalls flächig - 
der Bauchcoelomkammer von ventral auf. Nach caudal 
sich verschmälernd, endet es an der Analöffnung. Seine 
Hülle bildet der ventrale Teil der Bauchcoelomkammer, 
das die beiden Kammern in der Sagittalebene trennende 
ventrale Septum und der anschließende Teil der Körper
hülle. Die beschriebenen paarigen Hauptkammern sind 
durch seriell angeordnete Quersepten (Myosepten) in 
weitere Kammern untergliedert. Die Fasern der sie fül
lenden Muskulatur verlaufen etwa parallel zur Körper
längsachse. Die Quersepten stehen von dorsal betrachtet 
schräg zu dieser Achse. Von lateral gesehen wechseln 
sie, zickzackartig über die Grenzen der Längssepten hin
wegziehend, mehrmals ihre Richtung. Diese kompli
zierte Myoseptenanordnung ermöglicht Muskelkontrak
tionen, bei denen sich die einzelnen Fasern nicht gegen
seitig behindern (siehe Kapitel 3.2).

Abb. 4.24 Hypothetische Ausgangskonstruktion für die Evo
lution der Sarcopterygier.

Durch die beschriebene Kammerung der Ausgangs
konstruktion liegen dort, wo verspannende Septen auf- 
einandertreffen und ineinander übergehen, interseptale 
Lücken vor, die Platz für Nervenstränge, Blutgefäße und 
zahlreiche Versteifungselemente bieten. Etwa in der 
Mitte der Körperlängsachse, wo das Medianseptum, das 
Transversalseptum und im Rumpfbereich auch das 
Bauchcoelomseptum, zentripetal konvergierend, aufein- 
andertreffen, wird durch den hydraulischen Innendruck 
der Kammern ein großer Interseptalkanal aufgezogen,
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der Platz für die Chorda dorsalis bietet. Sie verstrebt als 
hydraulischer Stab, wie in Kapitel 3 für die Chordaten- 
Konstruktion und die Gnathostomen-Konstruktion dar
gestellt, die Längsachse und sichert damit die Konstanz 
der Körperlänge. Sie beginnt im posterioren Teil des 
Schädelinnern und zieht, gerade verlaufend, bis in die 
Schwanzflosse, wo sie dann, nach dorsal abbiegend, an 
der Schwanzspitze endet. Da der runde Querschnitt der 
Chorda dorsalis den im Rumpfbereich fünfstrahligen 
und im Schwanzbereich vierstrahligen Querschnitt des 
Interseptalkanals nicht voll ausfüllt, bleiben fünf bzw. 
vier im Querschnitt trianguläre Interseptalkanäle offen. 
Den dorsalen Kanal, der von dem sich hier lateral auf
spaltenden Medianseptum gebildet wird, füllt das Neu
ralrohr völlig aus. Als ebenfalls hydraulische Struktur 
verläuft es von der Schwanzspitze bis tief in den Kopf
bereich, wo es sich in den noch darzustellenden Hohl
körper des Schädels ausdehnt.

An den Stellen, wo die seriellen Quersepten auf den 
dorsalen, vom Neuralrohr ausgefüllten Interseptalkanal 
treffen, befinden sich in den dort auftretenden intersep- 
talen Lücken die Neuralbögen. Sie sitzen mit ihren bei
den Schenkeln intersegmental der Chorda dorsalis auf 
und gehen nach dorsal konvergierend in jeweils einen 
Neuralfortsatz über. Die Neuralfortsätze verlaufen in 
den Interseptalkanälen, die von jeweils einem Quersep- 
tenpaar und dem Medianseptum gebildet werden. Im 
Schwanzbereich finden sich in spiegelbildlicher Weise 
auf der ventralen Seite der Chorda dorsalis dieselben 
Verhältnisse. Hier überbrücken die Schenkel der Bo
genelemente aber nicht das Neuralrohr, sondern die an 
entsprechender Stelle befindlichen Schwanzgefäße. Der

ventrale Interseptalkanal des Schwanzabschnitts ver
zweigt sich am Übergang zum Rumpf an der Stelle, wo 
sich das ventrale Medianseptum lateral aufspaltet und in 
die Bauchcoelomhülle übergeht. Diese beiden ventrola- 
teral entlang der Chorda dorsalis verlaufenden Kanäle 
reichen bis zum Kopf. Dort, wo die seriellen Quersepten 
der lateralen Hauptkammern auf diese Kanäle treffen, 
befinden sich in den interseptalen Lücken paarige Ele
mente, die der Chorda dorsalis ventrolateral aufsitzen. 
Zusammen bildet jeweils ein Paar dieser ventralen Ele
mente (Interzentra) eine nach oben offene, spangenarti
ge Struktur, die, die Chorda dorsalis umgreifend, dorsal 
mit den Basen der Neuralbögen in Kontakt steht. Nach 
caudal nehmen diese Elemente, am Übergang des 
Bauchcoelomseptums in das ventrale Medianseptum, 
zunehmend die Form der sich im Schwanzbereich an
schließenden Hämalbögen an. In den dorsolateral bis 
lateral der Chorda dorsalis verlaufenden Interseptalka
nälen, die von den dort auftreffenden rechten und linken 
Hälften des Transversalseptums gebildet werden, befin
den sich zwischen den Basen der Neuralbögen, in seg- 
mentaler Lage, kleine, paarige Elemente, die dorsal 
nicht miteinander in Kontakt stehen (Pleurozentra). Jen
seits des Rumpfes werden diese Elemente immer kleiner 
und verlieren sich etwa in der mittleren Hälfte des 
Schwanzabschnitts. Insgesamt bilden die verschiedenen 
Wirbelelemente einen nahezu geschlossenen Kanal um 
die Chorda dorsalis und das Neuralrohr. Cranial setzen 
die Wirbelkörper an der komplexen Einheit der internen 
interseptalen Versteifungsstruktur des Schädelhohlkör
pers (Neurocranium) an, in die das Neuralrohr und die 
Chorda dorsalis eindringen.

Abb. 4.25 Kammerung und septale Verspannung der Ausgangskonstruktion der Sarcopterygierevolution: Rumpfquerschnitt (a) 
und Schwanzquerschnitt (b). Erläuterungen siehe Text.
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Die Bauchcoelomkammer ist intern nicht verspannt. 
Ihre Form ergibt sich im Zusammenspiel mit den sie 
umgebenden Kammern des Rumpfes. In ihrem Innern 
befindet sich trotzdem ein die Bauchcoelomkammer in 
eine rechte und linke Hälfte untergliederndes Septum 
(medianes Bauchcoelomseptum), das jedoch keine äuße
ren Zugkräfte aufnimmt. In diesem befindet sich inter- 
septal der Nahrungskanal. An dessen Vorderende ent
springt ein Luftkanal, der, sich dichotom verzweigend, 
in paarige Luftsäcke mündet, die rechts und links des 
medianen Bauchcoelomseptums liegen (siehe Kapitel
3.4). In der Bauchcoelomkammer befinden sich weitere 
Organe, wie die Leber und der Urogenitalapparat. Der 
Ausgang des Nahrungskanals (Analöffnung) befindet 
sich ventral am caudalen Ende der Bauchcoelomkammer 
in dem zugkraftfreien Dreieck, das von dem sich dort 
aufspaltenden ventralen Medianseptum und dem cauda
len Ende der ventralen Hauptkammern (Bauchmusku
latur) gebildet wird. Cranial mündet der Nahrungskanal, 
aus dem Interseptalraum des medianen Bauchcoelom
septums austretend, in den Mundraum. Dieser ist durch 
primär intersegmental angeordnete, interseptale Spangen 
ausgesteift, die, wie im Kapitel 3.3 für die Gnathosto- 
men-Konstruktion gezeigt, den endoskelettalen Kiefer- 
Kiemen-Apparat bilden. Die Kiefer- und Kiemenmus
kulatur ist analog zu den Verhältnissen bei der Gna- 
thostomen-Konstruktion ausgebildet. Die zum Teil mi- 
neralisierte Hülle des Mundraums geht an den Kiefer
rändern und im Kiemenbereich in die mineralisierte 
Körperhülle des Kopfes über.

In die Körperhülle sind flächendeckend knöcherne 
Schalenelemente integriert. Im Rumpf und Schwanzbe
reich sind diese als mechanisch miteinander verkettete, 
doch gegeneinander bewegliche cosminhaltige Rhombo- 
idschuppen ausgebildet, die mit dem als Scherengitter 
angeordneten Faserverlauf der Körperhülle korrespon
dieren. Die überwiegend größeren Schalenelemente des 
Vorderkörpers stehen an vielen Stellen miteinander in 
festem Kontakt, so daß sie einen rigiden Hohlkörper bil
den, der nur an bestimmten Stellen Bewegungen einzel
ner Untereinheiten gegeneinander zuläßt. Durch die 
Ausbildung des Vorderkörpers als Hohlkörper, konnte 
in diesem Bereich die segméntale Gliederung aufgege
ben werden (siehe Kapitel 3.3). So konnten sich die in- 
terseptalen Versteifungsstrukturen unabhängig von den 
Verspannungsstrukturen des restlichen Körpers zu ei
nem zusammenhängenden, skelettalen Komplex (Neuro- 
cranium) entwickeln, der unnötig gewordene Muskulatur 
verdrängte. Seine Ausdehnung innerhalb der Schädel
kapsel wurde jedoch durch die sich im gleichen Raum 
ausbreitenden Organe, wie Gehirn und Augen, be
schränkt. An den Stellen, wo Sinnesorgane im Kontakt 
mit der Körperhülle stehen, blieben innerhalb der den 
Vorderkörper versteifenden Schalenelemente Lücken of
fen, wie das Pinealforamen, die äußeren Nasenöffnun
gen und die Augenhöhlen. Der interne Versteifungs
komplex des Kopfes und die externen Schalenelemente 
des Vorderkörpers bilden bei der Ausgangskonstruktion

eine zusammenhängende, an einigen Stellen bewegliche 
Einheit.

Als Untereinheiten des dermalen Vorderkörper
komplexes lassen sich im wesentlichen folgende Berei
che festlegen: das Schädeldach, das durch eine transver
sal verlaufende Knickstelle in einen anterioren und einen 
posterioren Abschnitt gegliedert ist, die paarigen inter
nen und externen Wangen, das Munddach, die Dermal
elemente des Unterkiefers, die Opercularplatten und der 
dermale Schultergürtel. Die Freiheitsgrade zwischen 
diesen Untereinheiten stehen in direktem Zusammen
hang mit dem Öffnungs- und Ausweitungsmechanismus 
des Kiefer-Kiemen-Apparates bzw. mit dessen Ver
schlußmechanismus. Den caudalen Abschluß zum 
Rumpf bildet der dermale Schultergürtel. Den Hauptbe
standteil des Schultergürtels machen die breiten, paari
gen lateralen und ventrolateralen Elemente (Cleithra 
bzw. Claviculae) aus, die zusammen mit dem die beiden 
Schultergürtelhälften verbindenden, schmalen ventralen 
Element (Interclavicula) eine rigide, nach oben offene, 
U-förmige Einheit bilden. Diese steht in fester bindege
webiger Verbindung mit den lateralen und ventralen 
Kammern des Rumpfes. An den dorsalen Enden der U- 
förmigen Einheit setzen zahlreiche, bis zu einem gewis
sen Grad gegeneinander verschiebliche, kleine Elemente 
an, die den Schultergürtel zu einem Ring schließen. Die
se stehen in Kontakt mit dem caudalen Ende des poste
rioren Abschnitts des Schädeldaches, so daß der Ober-

Abb. 4.26 Schädel-Schultergürtel-Kinetik der Ausgangskon
struktion der Sarcopterygier bei geschlossenem (a) und geöff
netem (b) Maul. Erläuterungen siehe Text.
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schädel bei der Öffnung des Mauls an dieser Stelle ge
genüber dem Schultergürtel geringfügig nach dorsal ab- 
aeknickt werden kann (Abb. 4.26). Weiter läßt sich der 
anteriore Abschnitt des Schädeldaches gegen den poste
rioren entlang der zwischen diesen befindlichen Knick
stelle leicht nach dorsal abwinkeln. Da die Wangen mit 
dem anterioren Abschnitt in Verbindung stehen, werden 
diese zusammen mit den daran anschließenden Opercu- 
larplatten mitbewegt. Gleichzeitig wird der Wangen- 
Opercular-Komplex bei der Öffnung des Mauls durch 
die Ausweitung des Kiefer-Kiemen-Apparates nach late
ral geführt, wobei die Opercularplatten gegenüber den 
Wangen und die Wangen gegenüber dem Schädeldach 
leicht abgeknickt werden. Durch die Lateralbewegung 
der Wangen verschieben sich gleichzeitig deren interne 
Anteile gegenüber dem Munddach. Der mit den cauda- 
len Enden der Wangen gelenkig verbundene, U-förmige 
Unterkiefer läßt sich an dieser Stelle nach ventral ab
winkeln, wobei die beiden Kieferhälften durch die Late
ralbewegung der Wangen an ihrer Basis auseinanderge
zogen werden.

Die dargestellte Schädel-Schultergürtel-Kinetik läßt 
sich leicht von dem für die Gnathostomen-Konstruktion 
in Kapitel 3.2 beschriebenen primären Mundöffnungs
und Erweiterungsmechanismus ableiten, bei dem durch 
Kontraktion epaxialer und hypaxialer Muskulatur die 
Mundspalte aufgezogen wird. Verschmelzungen von 
Dermalelementen können nur dort auftreten, wo sie den 
beschriebenen Mundöffnungsmechanismus nicht behin
dern. Das gleiche gilt für die interseptale Aussteifung 
des Schädelinnern. Da beim Öffnen des Maules die bei
den Schädeldachabschnitte gegeneinander abgeknickt 
werden, muß auch der versteifte interne Schädelkomplex 
(Neurocranium) in mindestens zwei gegeneinander be
wegliche Teile gegliedert sein. Genau dies soll für die 
hier skizzierte Ausgangskonstruktion angenommen wer
den. Durch die beteiligten Hartteile ist der Mundöff- 
nungs- und Erweiterungsmechanismus stark enggeführt, 
so daß gegenüber dem ursprünglichen, bei der frühen 
Gnathostomen-Konstruktion verwirklichten Mechanis
mus, weniger Muskulatur benötigt wird, die aber durch 
die Hebelmechanismen wirksamer arbeiten kann. Die 
Bezahnung besteht aus spitzen, kegelförmigen Zähnen, 
die auf den Kieferrändern und im Munddach stehen. Die 
Kiefermuskulatur setzt gelenknah an, so daß hohe Kie
ferverschlußgeschwindigkeiten erreicht werden können. 
Dazu kommt, daß durch die kinematische Kette der am 
Mundverschluß beteiligten Elemente eine Addition der 
Winkelgeschwindigkeiten um die einzelnen Drehpunkte 
erfolgt, die in einer hohen Geschwindigkeit der bezähm
ten Kettenendglieder resultiert (Geschwindigkeitsadditi
onseffekt, H ildebrand  1988). Der Kiefer-Kiemen-Ap- 
parat der Ausgangskonstruktion eignet sich daher zum 
schnellen Packen und Festhalten von Beute. Dabei be
steht das Problem, daß sich beim Zuschwimmen auf die 
Beute Wasser vor dem geöffneten Maul staut und das 
Opfer dadurch nicht in den Mundraum gelangen kann, 
sondern statt dessen vor dem Maul hergetrieben wird.

Dieser Effekt würde sich beim schnellen Schließen des 
Mauls noch weiter verstärken. Bei der Ausgangskon
struktion wird dieses Problem durch die geschilderte 
Kiefer-Kiemen-Mechanik umgangen, indem die Öff
nung des Mauls mit dem Öffnen der Kiemen gekoppelt 
ist. Dadurch kann das Wasser beim Zustoßen auf die 
Beute und beim Schließen des Mauls durch die Kiemen
öffnungen abgeleitet werden, so daß kein Stau vor dem 
geöffneten Maul entsteht.

Die Flossen der Ausgangskonstruktion sind als hy
draulische Untereinheiten in die Verspannungsstruktu
ren der gekammerten Gesamtkonstruktion integriert. 
Wie bei der Entstehung der Gnathostomen-Konstruktion 
gezeigt, entstehen die jeweils paarigen Kammern der 
einzelnen Flossen als von den Hauptkammern abgeglie
derte Untereinheiten. Die Schwanzflosse setzt sich aus 
zwei dieser sich gegenüberliegenden, paarigen Unter
einheiten zusammen, einer epichordalen und einer hy- 
pochordalen. Dagegen bestehen die restlichen Flossen 
aus nur einer paarigen Untereinheit. Nach dem hier ver
tretenen Flossenevolutionsmodell (Kapitel 3.3) entspre
chen die Dorsalia und der epichordale Teil der Caudalis 
abgegliederten Untereinheiten der dorsalen Hauptkam
mern, während die Analis und der hypochordale Teil der 
Schwanzflosse Abgliederungen der ventralen Haupt
kammern des Schwanzabschnittes darstellen. Die Hülle 
aller unpaaren Flossen besteht aus dem sie jeweils von 
den Hauptkammern trennenden Längsseptenpaar, den 
anschließenden Teilen der Körperhülle und dem sie in 
der Sagittalebene in zwei Hälften teilenden medianen 
Flossenseptum. Alle Flossenkammern sind nach dem 
Flossenevolutionsmodell ursprünglich durch Quersepten 
(Myosepten) in weitere Untereinheiten gegliedert. Wo 
die Querseptenpaare aufeinandertreffen, liegen inter
septale Lücken vor, in denen sich stabartige Flossenstüt
zen befinden. Bei der Ausgangskonstruktion der Sar- 
copterygier liegen im Fall der Caudalis diese ursprüngli
chen Verhältnisse vor. Die Myomerie der Flossenkam
mern entspricht hier der Myomerie der Hauptkammern. 
Bei allen anderen Flossen trifft dies nicht zu. Die Mus- 
kularisierung ist hier weitgehend mechanisch unabhän
gig von der Myomerie der Hauptkammern. Die epichor
dale Untereinheit der Schwanzflosse ist deutlich kleiner 
als die hypochordale. Sie enthält nur sehr kurze, unge
gliederte Flossenstützen, die jeweils an einem Neural
fortsatz ansetzen bzw. der Chorda dorsalis im caudalen 
Abschnitt direkt aufsitzen. Der hypochordale Teil ent
hält längere, zum Teil gegliederte Flossenstützen, die an 
den Hämalfortsätzen und im caudalen Bereich direkt an 
der Chorda dorsalis ansetzen. Die Flossenstützen beider 
Untereinheiten tragen an ihren distalen Enden dicht ne
beneinanderstehende Flossenstrahlen. Diese sind an ih
ren proximalen Enden in dem kurzen Überlappungsbe
reich mit den Flossenstützen ungegliedert, während der 
bei weitem größere Rest aus zahlreichen aneinanderge
reihten kleinen Elementen besteht. Die Flossenbeschup- 
pung reicht bis auf den ungegliederten Bereich, so daß 
nur der gegliederte Teil der Flossenstrahlen äußerlich
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sichtbar ist. Der epichordale Flossenstrahlensaum ist 
sehr niedrig, während der hypochordale eine große, tri
anguläre Fläche bildet. Seine Flossenstrahlen verzwei
gen sich im Gegensatz zu denen des ersteren leicht in di
staler Richtung.

Von allen Flossen der Ausgangskonstruktion ist die 
1. Dorsale die kleinste. Sie enthält nur ein bis drei kurze, 
stabförmige Flossenstützen, die auf einem gemeinsamen 
basalen Element sitzen. Dieses schließt an das distale 
Ende eines Neuralfortsatzes an. Dadurch besteht eine 
mechanische Kontinuität zwischen den interseptalen 
Versteifungselementen der 1. Dorsalen mit den Verstei
fungselementen der Hauptkammern. Die Flossenstützen 
tragen an ihren distalen Enden verzweigte Flossenstrah
len, die in ihrem Aufbau denen der Schwanzflosse ent
sprechen. Zusammen bilden sie, dicht beieinanderste
hend, eine trianguläre Fläche. Der Bewegungsspielraum 
innerhalb des Flossenendoskeletts ist gering. Die etwa in 
caudodorsaler Richtung verlaufenden Fasern der mus
kulären Füllung können das Flossenblatt nur geringfügig 
nach lateral entlang der Kontaktstelle zwischen den Ba
sen der Flossenstützen und ihren distalen Elementen 
auslenken.

Die 2. Dorsale ist deutlich größer als die erste. Ihre 
Flossenbasis ist von caudal her verengt. Das Flossenen- 
doskelett besteht anterior aus einigen wenigen stabför
migen, gegliederten Flossenstützen, während sich die 
Skelettelemente im caudalen Bereich, von einem basalen 
Element ausgehend, in distaler Richtung verzweigen. 
Auf diese Weise ist die Flossenhinterkante beweglicher 
als die Vorderkante. Das basale Element des posterioren 
Flossenabschnitts und die proximalen Elemente der 
stabförmigen Flossenstützen des anterioren Bereichs 
stehen in Kontakt mit den distalen Enden der Neural
fortsätze. Dadurch besteht auch hier eine mechanische 
Kontinuität zwischen den interseptalen Versteifungse
lementen der Flosse und denen der Hauptkammern. Die 
Fasern der muskulären Füllung verlaufen bei der 2. Dor
salen beiderseits des Flossenskeletts in caudodorsaler 
Richtung, so daß bei deren Kontraktion die Flossenhin
terkante abgebogen werden kann. Den distalen Enden 
des Flossenendoskeletts sitzen wie im Fall der 1. Dor
salen dicht beieinanderstehende, verzweigte Flossen
strahlen auf, die gemeinsam eine trianguläre Fläche bil
den. Die Anale zeigt prinzipiell denselben Aufbau wie 
die 2. Dorsale, jedoch in spiegelbildlicher Weise.

Die Brust- und Bauchflossen stellen Abgliederun
gen der ventralen und lateralen Hauptkammern des 
Rumpfes dar. Ihre paarigen Kammern sind durch das 
rechte bzw. linke ventrolaterale Septum voneinander 
getrennt. Die dorsale Hälfte der Brust- und Bauchflos- 
sen entspricht einer Abgliederung der lateralen Haupt
kammer, während die ventrale Hälfte eine Abgliederung 
der ventralen Hauptkammer darstellt. Die Basen beider 
Flossen sind wie die der 2. Dorsalen und der Analen von 
caudal her verengt. Auch hier besteht der anteriore Teil

des Flossenendoskeletts aus einigen wenigen stabarti
gen, gegliederten Flossenstützen, während sich der po
steriore Teil nach distal verzweigt (Abb. 4.28 Aa-Ga). 
Anders als bei den unpaaren Flossen sitzt jedoch das 
Flossenendoskelett mit seinen proximalen Bestandteilen 
auf einer gemeinsamen Basalstruktur (endoskelettales 
Schultergürtelelement bzw. Beckenelement), die sich in 
der interseptalen Lücke zwischen der Flosse und den 
Hauptkammern des Rumpfes befindet (siehe Kapitel
3.3.4). Bei der Brustflosse setzt der anteriore Teil dieser 
Basalstruktur, dem Verlauf des ventrolateralen Septums 
folgend, an der Innenfläche des dermalen Schultergür
tels an. An den distalen Enden des Flossenskeletts der 
paarigen Flossen setzen wie bei den unpaaren Flossen 
verzweigte Flossenstrahlen an, die gemeinsam eine tri
anguläre Fläche bilden. Die Fasern der muskulären Fül
lung verlaufen in caudolateraler Richtung, so daß bei de
ren Kontraktion die Flossenhinterkante auf- und abge
bogen werden kann.

Die beschriebene Ausgangskonstruktion läßt sich, 
wie gezeigt wurde, problemlos aus den konstruktiven 
Verhältnissen der frühen Gnathostomen-Konstruktion 
ableiten. Die dabei auftretenden Entwicklungen im 
Kopfbereich stehen im Zusammenhang mit der Ökono
misierung des Beutefangapparates, während die entstan
denen Flossenstrukturen eine Verbesserung der Manö
vrierfähigkeit darstellen. Letzteres ergibt sich aus der 
Verengung der Flossenbasen und die Erhöhung der Be
weglichkeit der Flossenhinterkanten. Die Brustflossen 
können neben dieser Nutzungsoption auch als Tragflä
chen zur Verhinderung des Absinkens während der Lo
komotion genutzt werden. Dies ist notwendig, solange 
die durchschnittliche Dichte der Körpergewebe keinen 
neutralen Auftrieb bewirkt. Für die Ausgangskonstrukti
on wird ein negativer Auftrieb angenommen, dem aber, 
aufgrund der auf diesem Konstruktionsniveau vorhande
nen Luftsäcke, etwas entgegengewirkt wird. Der Auf
trieb bleibt jedoch leicht negativ. Ebenso wie die Brust
flossen kann auch die epizerke Schwanzflosse zur Ver
hinderung des Absinkens während der Lokomotion ge
nutzt werden. Sie erzeugt bei der lateralen Undulation 
der Körperachse neben Vortrieb auch Auftrieb. Bei der 
Ausgangskonstruktion ist der axiale Antriebsmechanis
mus der einzige. Paraxiale Antriebsformen sind auf die
sem Konstruktionsniveau nicht möglich. Durch die fusi- 
forme Gestalt des Körpers und die eher kleine Fläche 
der Schwanzflosse ist der Reibungswiderstand mit dem 
Medium gering. An der dorsal spitz auslaufenden epi- 
zerken Schwanzflosse können sich leicht Wirbel ablö- 
sen, so daß auch die Antriebsbewegung wenig Reibung 
mit dem Medium erzeugt. Die Ausgangskonstruktion 
erlaubt daher eine ökonomische Dauerfortbewegung, zu
mindest bei langsamen und mittleren Geschwindigkei
ten. Die Beschleunigungsleistung ist dagegen weniger 
effizient, da die Schwanzflosse keine sehr große Fläche 
aufweist, und die 2. Dorsale nicht weit genug caudal 
liegt, um mit ihrer Fläche die Caudalis beim Antrieb zu 
unterstützen.
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4.4.2 Evolutionäres Transformations
modell

Die verschiedenen, in Kapitel 4.2 dargestellten Sarcop- 
terygierformen lassen sich kontinuierlich von der skiz
zierten Ausgangskonstruktion ableiten. Die sich auf die
ser Basis ergebenden Entwicklungen stehen im Zusam
menhang mit der jeweiligen Bionomie der einzelnen 
Konstruktion, insbesondere mit der Ernährungs- und 
Lokomotionsweise. Gegenüber der Ausgangskonstrukti
on ist bei allen analysierten Sarcopterygierformen eine 
weitere Verengung der Flossenbasen der paarigen Flos
sen auf ein einziges proximales Skelettelement festzu
stellen, die mit einer stärkeren Nutzung der Luftsäcke 
als Auftriebskörper zusammenhängt. Eine Ausnahme 
bilden vermutlich die Bauchflossen des porolepididen 
Konstruktionstyps, die möglicherweise breitbasig mit 
mehreren Skelettelementen am Becken ansetzten (Kapi
tel 4.2.3). Aufgrund der unerfreulichen Situation, daß 
nur wenige Informationen zu dem Fossilmaterial des 
onychodontiden Konstruktionstyps öffentlich verfügbar 
sind (Kapitel 4.2.5), kann nicht ausgeschlossen werden, 
daß auch hier keine Verengung der Flossenbasis auf ein 
einziges proximales Element vorlag.

Dipnoider Konstruktionstyp

Die Entwicklung des dipnoiden Konstruktionstyps ist 
vor allem durch eine Abänderung der Schädelkonstruk
tion, insbesondere der Kiefer-Kiemen-Mechanik, ge
kennzeichnet. Aufgrund der zunehmenden Verschmel
zungen von Schalenelementen des Oberschädels kommt 
es zu einem sukzessiven Verlust der Schädelkinetik. 
Schließlich bilden die Dermalelemente des Oberschä
dels zusammen mit dem internen Versteifungskomplex 
(Neurocranium) eine rigide, akinetische Einheit, die der 
Kiefermuskulatur ein unnachgiebiges Widerlager bietet. 
Die Konsequenzen dieser Entwicklung sind vielfältig. 
So läßt sich das Maul nicht mehr so weit öffnen und die 
Kieferschließgeschwindigkeit ist durch die fehlende Ad
dition der Relativbewegungen der Schädel-Schultergür- 
tel-Elemente verringert. Da die Öffnung des Mauls nicht 
mehr mit der Öffnung und Erweiterung des Kiemenap
parates gekoppelt ist, entsteht beim schnellen Zu
schwimmen auf Beute ein Wasserstau vor dem geöffne
ten Maul. Die Nahrung kann damit nicht mehr durch 
schnelles Anschwimmen und Packen gefangen werden. 
Um diesen Beutefangmechanismus trotzdem weiter be
treiben zu können, müßte sich entweder ein effektiver 
Saugmechanismus entwickeln oder es müßten die Vor
aussetzungen für einen lateralen Beutehieb, wie er von 
Krokodilen (FREY 1982) und von Knochenhechten 
(Lau d er  1980 a, La u der  & N orton 1980, Schroe- 
DER 1989) ausgeführt wird, bestehen. Dazu wäre eine 
dorsoventral abgeflachte, schnabelartig verlängerte 
Schnauze nötig. Genau dies ist beim griphognathiden 
Formtyp, im Gegensatz zu allen anderen Formtypen des

dipnoiden Konstruktionstyps, der Fall. Für diese Deu
tung spricht auch der Lokomotionsapparat des genann
ten Formtyps, der sich aufgrund der hechtartigen Kör
perform und Flossenanordnung gut zur schnellen Be
schleunigung und für Überraschungsangriffe eignet51 
Gleichzeitig unterscheidet sich der Kiefermechanismus 
und die Bezahnung, aber auch das Axialskelett, von al
len anderen Formtypen des dipnoiden Konstruktions
typs. Bezogen auf die Ausgangskonstruktion muß der 
griphognathide Formtyp also schon sehr früh einen ei
genen evolutionären Weg gegangen sein.

Bei allen anderen Formtypen des dipnoiden Kon
struktionstyps war der Verlust der Schädelkinetik 
zwangsläufig mit dem Verlust der Fähigkeit zum Fang 
schneller Beute verbunden. Eine Verschmelzung der 
Schädelelemente zu einer rigiden Einheit ist daher bei 
diesen nur möglich, wenn die kohärente Bionomie der 
Konstruktion den Verlust des genannten Beutefangme
chanismus zuläßt. Dies kann nur dann der Fall sein, 
wenn der Nahrungserwerb über andere Mechanismen er
folgt bzw. andere als beschleunigungsstarke Beute die 
Nahrungsgrundlage bildet. Eine Entwicklung in diese 
Richtung kann sich, ausgehend von der Ausgangskon
struktion, durch eine Verlagerung des Nahrungsspek
trums ergeben, die im Zusammenhang mit der sukzessi
ven Rigidisierung des Schädels steht. So kann die Kie
fermuskulatur durch den Verlust der Schädel-Schulter- 
gürtel-Kinetik auf das Schädeldach übergreifen, sich 
dort ausdehnen und stark an Größe zunehmen, wodurch 
sich die Beißkraft enorm erhöht. Wenn auf den schnel
len Kieferverschluß verzichtet werden kann, besteht 
auch die Möglichkeit, die Kiefermuskulatur fern vom 
Gelenk ansetzen zu lassen. Durch die daraus resultieren
de Verlängerung des Kraftarmes ergibt sich bei gleich
zeitiger Verringerung der Kieferverschlußgeschwindig
keit eine weitere Erhöhung der Beißkraft. Der rigide 
Schädel bietet dabei ein festes Widerlager für die Kie
fermuskulatur. Die sukzessive Zunahme der Beißkraft 
ermöglicht die Entwicklung eines effektiven Quetschge
bisses, das das Knacken und Zerdrücken hartschaliger 
Nahrung ermöglicht (durophage Ernährungsweise). In 
diesem Zusammenhang steht die Reduktion der Fangbe
zahnung zu Gunsten von großen, ineinandergreifenden 
kongruenten Zahnplatten im Gaumendach und im 
Mundboden (Zahnplattentyp). Aufgrund der dargestell
ten Entwicklungen ist der Schultergürtel nicht mehr an 
der Kiefer-Kiemen-Mechanik beteiligt, so daß die knö
cherne Verbindung zum Schädeldach aufgegeben wer
den kann. Dies ist bei allen Formtypen des dipnoiden 
Konstruktionstyps der Fall.

Beim griphognathiden Formtyp sind die Scha
lenelemente des Schädels ebenfalls zu einer rigiden Ein
heit verschmolzen, so daß sich auch hier die Muskulatur 
auf das Schädeldach ausbreiten kann. Die Verbesserung

51 Zum Zusammenhang zwischen einer hechtartigen Körper
form und der Beschleunigungsleistung siehe Webb (1984).
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der Beißkraft führt hier jedoch nicht zur Entwicklung 
von Zahnplatten, sondern zur Entstehung eines Ras
pelapparates, der mit Hilfe seiner flächigen, dentikulären 
Bezahnung (dentikulärer Typ) durch Vor- und Zurück
bewegungen des Unterkiefers Nahrung zerreiben kann. 
Die Verlängerung der Schnauzenregion gleicht hier die 
durch den Verlust der Schädelkinetik bewirkte Verklei
nerung des Mundöffnungswinkels und die Verringerung 
der Kieferverschlußgeschwindigkeit etwas aus, so daß 
die Möglichkeit zum schnellen Packen von Beute beste
henbleibt. Durch den Verlust der Fangbezahnung zu 
Gunsten einer dentikulären Raspelbezahnung besteht je
doch nicht mehr die Möglichkeit, die Zähne projektilar
tig in die Beute zu schlagen, wodurch das Festhalten 
zappelnder Beute erschwert wird. Aus den genannten 
Veränderungen ergibt sich zwangsläufig eine Verschie
bung des möglichen Nahrungsspektrums. Da ein Ras
pelmechanismus mit einem aus relativ langen, spitzen 
Zähnen bestehenden Gebiß unvereinbar ist, besteht auch 
kein direkter evolutionärer Weg von einer Fangbezah
nung zu einer Raspelbezahnung. Zuvor muß die Fang
bezahnung im Rahmen einer Verbesserung der Quetsch
leistung zu Gunsten einer dentikulären Bezahnung suk
zessive reduziert werden. Erst nach dem Verlust der das 
Vor- und Zurückbewegen des Unterkiefers blockieren
den langen Zähne kann sich ein effizienter Raspelme
chanismus entwickeln. Sofern jedoch mit der Verbesse
rung des Quetschmechanismus gefaltete Zahnplatten 
auftreten, wie sie für die Mehrzahl der Dipnoerformen 
typisch sind, besteht nicht mehr die Möglichkeit der 
Entwicklung eines Raspelapparates, da durch die beim 
Kieferverschluß ineinandergreifenden Falten und Grate 
der kongruenten Zahnplatten des Ober- und Unterkiefers 
jede Reibbewegung blockiert wird. Daraus ergibt sich, 
daß bei einer direkten Umwandlung von einem Fangge
biß zu einem Zahnplattengebiß kein evolutionärer Weg 
mehr zu einem Raspelgebiß führt. Letzteres kann, wie 
erwähnt, nur über ein dentikuläres Zwischenstadium ent
stehen. Umgekehrt besteht auch kein evolutionärer Weg, 
der von einem Raspelgebiß zu einem Zahnplattengebiß 
führen würde. Letztlich ist auch die Rücktransformation 
von einem Zahnplatten- bzw. Raspelgebiß zu einem 
Fanggebiß ausgeschlossen, da in diese Richtung keine 
Übergangsstadien in Form kontinuierlicher Ökonomisie
rungsschritte formulierbar sind. Es liegt also eine kon
struktive Rückveränderungssperre vor (siehe Kapitel
1.4). Die Entwicklung der beiden genannten Realisie
rungsmöglichkeiten des dipnoiden Konstruktionstyps 
erinnern an die Verhältnisse bei den Probosciden. Bei 
diesen liegt ebenfalls eine quetschende und eine zerrei
bende Bezahnungsvariante vor (zygodonte bzw. buno- 
donte Bezahnung). Auch hier verhindert die Entstehung 
von mit hohen Graten versehenen, ineinandergreifenden 
Zähnen die Entwicklung von ebenen, fein skulpturierten 
Zahnoberflächen und vice versa.

Die dargestellte Entwicklung der beiden Gebißvari
anten des dipnoiden Konstruktionstyps geht mit einer 
Veränderung des Lokomotionsapparates einher. Bei al

len Formen hat in gleicher Weise, ausgelöst durch die 
zunehmende Nutzung der Luftsäcke als Auftriebskörper, 
eine von caudal erfolgende Verengung der Flossenbasen 
der paarigen Flossen auf ein einziges proximales Ske
lettelement stattgefunden (Abb. 4.28 Fa-Fd u. Ga-Gd). 
Dadurch ergibt sich eine Verbesserung der Manövrier
fähigkeit. Gleichzeitig mit der Verengung der Basen 
nimmt die Länge der paarigen Flossen kontinuierlich zu 
und deren Breite ab, so daß schließlich eine lanzettlich 
gestreckte Flossenform entsteht. Diese Entwicklung 
steht im Zusammenhang mit der Erhöhung des Bewe
gungsspielraums der Flosse. Bei der Ausgangskonstruk
tion ist die Flossenhinterkante, aufgrund des verzweig
ten Aufbaus der Skelettelemente des posterioren Flos
senteils, am beweglichsten. Dieser Abschnitt kann am 
stärksten abgebogen sowie verdrillt werden. Eine Ver
besserung der Verbiegbarkeit und Verdrillbarkeit ergibt 
sich neben der genannten Verengung der Flossenbasis 
durch eine Zunahme der Zahl der in der Rotationsachse 
liegenden Skelettelemente. Dadurch nimmt auch die 
Länge des posterioren Flossenbereichs zu. Schließlich 
werden alle, die Flossenverdrillung limitierenden, Ske
lettelemente reduziert, so daß im Bereich der Rotati
onsachse eine in zahlreiche Elemente untergliederte 
Skelettachse entsteht, von der in prae- sowie postaxialer 
Richtung Skelettstäbe abzweigen. Mit dieser Entwick
lung ist der in Kapitel 4.2.1 beschriebene, den dipnoiden 
Konstruktionstyp kennzeichnende Paarflossentyp ver
wirklicht. Mit der Verengung der Flossenbasen auf ein 
einziges proximales Element ist im Fall der Brustflossen 
zwangsläufig auch eine Verkürzung der Basalstruktur 
verbunden, die so weit fortschreitet, bis nur noch deren 
an der Innenseite des Schultergürtels ansetzender Ab
schnitt übrigbleibt (Scapulocoracoid). Bei beiden Flos
senpaaren weist die zunächst plane Gelenkfläche zum 
proximalen Element des Flossenskeletts nach caudal. 
Die Flossen liegen damit in entspannter Haltung parallel 
zur Körperlängsachse. Durch die genannte Strukturie
rung des Flossenskeletts läßt sich die Flosse jedoch in 
eine vom Körper abgespreizte Stellung biegen, so daß 
sie in eine quer zur Lokomotionsrichtung stehende Po
sition gerät. Bei gleichzeitiger Verwindung der Flos
senlängsachse kann damit das Flossenblatt bei der Fort
bewegung zum Abstoppen genutzt werden.

Aufgrund der dargestellten Entwicklung kommt es 
durch die drastische Erhöhung der Biegsamkeit sowie 
der Verdrillbarkeit zu einer Erweiterung des Bewe
gungsspielraums, die nicht nur zur weiteren Verbesse
rung der Manövrierfähigkeit beiträgt, sondern auch eine 
zunehmende Nutzung der paarigen Flossen als akzesso
rische, paraxiale Antriebsorgane ermöglicht. Abgesehen 
vom lepidosireniden Formtyp erfüllt der interne Aufbau 
der paarigen Flossen aller Dipnoerformen, wie in Kapi
tel 4.2.1 und 4.3.1 gezeigt wurde, die Bedingungen für 
eine Nutzung als Unterwasserflügel. Damit steht dem 
dipnoiden Konstruktionstyp neben dem axialen Loko
motionsmodus ein paraxialer Antriebsmechanismus zur 
Verfügung. Dieser ist aufgrund seiner hohen Ökonomie
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im niedrigen bis mittleren Geschwindigkeitsbereich als 
Dauerfortbewegungsmodus geeignet. Es wird hier ver
mutet, daß am Anfang dieser Entwicklung beide Flos
senpaare gleichzeitig zum Antrieb beitrugen, indem sie 
sich beim Geradeaus schwimmen in einer überkreuzt al
ternierenden Folge bewegten. Diese Flossenbewegungs
folge wird als besonders günstig angenommen, da sich 
bei ihr die von den Flossen erzeugten Drehmomente 
durch die gegenläufige Bewegungsrichtung gegenseitig 
ausgleichen, und damit keine Auslenkung des Körpers 
erfolgt (Abb. 4.27). Der von Neocemtodus ausgeübte 
synchrone „Flügelschlag“ der Brustflossen (siehe Kapi
tel 4.3.1) etabliert sich nach meinem Ermessen erst spä
ter im evolutionären Verlauf. Neben dem Unterwasser
flug können die beweglichen Flossenpaare auch als Ru
der genutzt werden, die, indem sie im flüssigen Medium 
Halt finden, enge Wendemanöver oder sogar Rück
wärtsbewegungen ermöglichen. Diese Bewegungsoptio
nen eignen sich sehr gut zum Stöbern in und auf dem 
Bodensubstrat. Sie ermöglichen auch das Abreißen fest
sitzender Nahrung.

Da der Axialantrieb mit der genannten Entwicklung 
nicht mehr zur Dauerlokomotion beitragen muß, wird 
dieser nur noch als Beschleunigsmechanismus benötigt. 
Dadurch ergibt sich die Möglichkeit zu strukturellen 
Veränderungen, die den axialen Antrieb, bezogen auf 
die Beschleunigungsleistung, verbessern, obwohl da
durch eine Verschlechterung der axialen Dauerlokomo
tionsleistung auftritt. Auf dieser Basis können die un- 
paaren Flossen nach caudal wandern und damit die An
triebsfläche am Körperende vergrößern. Es wurde schon 
erwähnt, daß der griphognathide Formtyp eine hechtar
tige Flossenanordnung und Körpergestalt aufweist. Ge
genüber der hypothetischen Ausgangskonstruktion wirkt

der Körper gestreckter und die beiden Dorsalia sind weit 
nach caudal gewandert. Die direkt vor der Schwanzflos
se liegende 2. Dorsale bildet zusammen mit der Analen 
ein vertikales Flossenpaar. Deren Flossenendoskelett ist 
bezogen auf die Ausgangskonstruktion auf wenige zwei
teilige, stabförmige Flossenstützen reduziert. Demge
genüber bilden die verlängerten Flossenstrahlen eine 
große Fläche. Da der ungegliederte Abschnitt der Flos
senstrahlen einen großen Teil ihrer Gesamtlänge aus
macht, ist deren Biegesteifigkeit hoch. Aufgrund der ge
nannten Baueigenschaften, der caudalen Lage und der 
großen Ausdehnung der Flossenstrahlen eignen sich die 
Anale und die 2. Dorsale hervorragend zur Vergröße
rung der caudalen Antriebsfläche. Die Beschleunigungs
leistung hat sich damit gegenüber der Ausgangskon
struktion verbessert, während sich die axiale Dauerlo
komotionsleistung verringert hat. Der Verlust der Fähig
keit zu einer ökonomischen axialen Dauerlokomotion 
wird, wie erwähnt, durch die Entwicklung des paraxia- 
len Antriebsmodus ausgeglichen. Gleichzeitig mit den 
bis hierhin dargestellten strukturellen Veränderungen 
findet eine Umwandlung der Rhomboidschuppen in Cy- 
cloidschuppen statt, die in ihrem evolutionären Zusam
menhang bislang nicht verstanden ist. Ein entsprechen
des Transformationsmodell kann daher zu diesem The
menbereich nicht vorgelegt werden.

Wie schon von DOLLO (1895) gezeigt wurde, lassen 
sich die mit Zahnplatten versehenen Formtypen in eine 
evolutionäre Reihe bringen. Ausgangspunkt ist dabei ein 
dipterider Formtyp mit schlanker Körpergestalt, weit 
caudal liegenden, kleinen Dorsalia und epizerker 
Schwanzflosse. Bei der weiteren Entwicklung kommt es 
zu einer sukzessiven Verbreiterung der 2. Dorsalen in 
caudocranialer Richtung. Nach caudal dehnt sich die 2.

Abb. 4.27 Konsequenzen verschiedener Bewegungsfolgen der paarigen Flossen: a) Der synchrone Auf- und Abschlag aller vier 
Flossen führt zu einer entgegengesetzten Auf- und Abbewegung des Körpers, b) Die alternierende Schlagfolge der beiden Flos
senpaare führt zu entgegengesetzten Nickbewegungen des Körpers, c) Die alternierende Schlagfolge der beiden rechten und bei
den linken Flossen führt zu entgegengesetzten Rollbewegungen des Körpers um die Längsachse, d) Bei der überkreuzt alternie
renden Schlagfolge (symmetrisch diagonale Extremitätenbewegungsfolge) der beiden Flossenpaare gleichen sich die Momente 
gegenseitig aus, so daß der Körper nicht ausgelenkt wird.
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Dorsale zunehmend auf den epichordalen Teil der 
Schwanzflosse aus, wobei sich gleichzeitig der Nei
gungswinkel der Chorda dorsalis bis zum Verlust der 
Epizerkie verringert. Nach cranial schreitet die Aus
breitung der 2. Dorsalen bis in die Höhe der Rumpfmitte 
fort, wodurch die 1. Dorsale schrittweise nach cranial 
verlagert wird, bis sie schließlich ganz verschwindet. 
Ventral verschmilzt die Anale zunehmend mit dem hy- 
pochordalen Teil der Schwanzflosse. Am Ende der Ent
wicklung liegt ein ausgedehnter, einheitlicher Flossen
saum vor. Der dargestellte Verlauf läßt sich ausgehend 
vom uranolophiden und dipteriden Formtyp über den 
fleurantiiden Formtyp bis zum neoceratodiden und lepi- 
dosireniden Formtyp nachvollziehen. Modellhaft lassen 
sich exemplarisch verschiedene Lungenfischgattungen 
in eine kontinuierliche Reihe bringen, die die oben dar
gestellte Entwicklung dokumentiert. Sie beginnt mit 
Uranolophus und verläuft über Dipterus, Pentlandia, 
Barwickia, Scaumenacia und Phaneropleuron schließ
lich bis zu Neoceratodus, Protopterus und Lepidosiren. 
Es sei hier noch einmal betont, daß diese Reihung nur 
den evolutionären Trend zur Entwicklung eines Flos
sensaums dokumentieren soll. Es wird dagegen nicht 
behauptet, daß die genannten fossilen und rezenten Gat
tungen tatsächlich voneinander abstammen. Darüber 
kann auf der Basis der hier verwendeten Methode keine 
Aussage gemacht werden. Die fossilen Gattungen kön
nen bezogen auf andere konstruktive Zusammenhänge 
ebensogut Endglieder einer Entwicklungsreihe darstel
len. Sie dienen hier ausschließlich als Modell für eine 
evolutive Veränderung der Beflossung.

Auch wenn der nachgezeichnete Entwicklungsweg 
allgemein nicht angezweifelt wird, fällt jedoch dessen 
Begründung äußerst schwer. Stellt doch die Umwand
lung der heterogenen Beflossung zu einem einheitlichen 
Flossensaum keine ersichtliche Verbesserung irgendei
ner Lokomotionsleistung dar. Der axiale Antrieb einer 
mit Flossensaum versehenen dipnoiden Konstruktion 
eignet sich, wie in Kapitel 4.3.1 bis 4.3.3 gezeigt wurde, 
zur schnellen Beschleunigung. Gerade dies leistet eine 
hechtartige Flossenanordnung, wie sie eher am Anfang 
der Entwicklung steht, viel besser. Auch die Begrün
dung der Irreversibilität der dargestellten Veränderun
gen fällt in diesem Zusammenhang schwer. Möglicher
weise liegt der Schlüssel zur Begründung des evolutio
nären Verlaufs gar nicht im Bereich der Lokomotions
leistung, sondern eher in einer Ökonomisierung der 
Ontogenese. Da bei den mit Zahnplatten versehenen 
Formen auf ein schnelles Anschwimmen und Schnappen 
von Beute verzichtet werden muß (siehe oben), steht der 
axiale Antriebsmechanismus nicht mehr im Zusammen
hang mit der Ernährung. Unter diesen Umständen 
scheint es denkbar, daß sich der Körperstamm samt sei
ner unpaaren Beflossung sukzessive vereinfacht, was ei
ne Verringerung des Herstellungsaufwandes der Kon
struktion bedeuten würde. Es könnte dabei zunehmend 
auf im Ontogeneseprozeß früher auftretende Strukturen 
zurückgegriffen werden. Das in diesem Zusammenhang

häufig verwendete, meistens wenig erklärende Schlag
wort „Paedomorphose“ (z.B. BEMIS 1980, 1984) könnte 
in diesem Fall durch die Ökonomiebetrachtung zu einer 
Begründung gelangen.

Insgesamt scheint der Entwicklungstrend bei den 
mit Zahnplatten versehenen Formen in Richtung einer 
sukzessiven Drosselung des Aktivitätsniveaus zu verlau
fen. Es sei hierbei erwähnt, daß eine Steigerung der 
Ökonomie auch unter Verschlechterung der Leistung 
möglich ist, wenn sich der für diese Leistung zu erbrin
gende Aufwand stärker verringert als die Leistung und 
sich dadurch der Quotient zwischen Leistung und Auf
wand erhöht. Die am Ende der bisherigen Entwicklung 
stehenden rezenten Lungenfischformen zeichnen sich 
durch eine geringe Bewegungsaktivität und eine niedrige 
Stoffwechselrate aus. Entsprechend niedrig ist auch der 
Nahrungsbedarf, so daß der Aktionsradius klein sein 
kann. Im Zusammenhang mit der sukzessiven Verringe
rung des Aktivitätsniveaus steht, nach der oben genann
ten Hypothese, auch die Verringerung des strukturellen 
Aufwandes. Entsprechend vereinfacht gegenüber der 
Ausgangskonstruktion sind damit auch die Strukturen 
der rezenten Formen. So entspricht die segméntale Glie
derung des Flossensaumes und seiner Versteifungsele
mente der des Körpers, die Chorda dorsalis ist nicht von 
Wirbelelementen umschlossen, das Axialskelett besteht 
nur aus den Hämal- und Neuralbögen, allgemein sind 
die Knochenelemente überwiegend in Knorpelelemente 
umgewandelt, und die dermalen Schalenelemente des 
Schädels sind stark reduziert.

Nach den dargelegten Überlegungen würde sich der 
angegebene Entwicklungsweg innerhalb der mit Zahn
platten versehenen Formen, beginnend mit der Aus
gangskonstruktion, wie folgt darstellen: Mit der Nutzung 
der paarigen Flossen als Antriebsorgane wird der Axial
antrieb als Dauerlokomotionsform überflüssig. Dadurch 
besteht die Möglichkeit zur Verbesserung der axialen 
Beschleunigungsleistung. In diesem Zusammenhang 
kommt es zu einer Caudalverlagerung der Dorsalia. Mit 
der Entstehung von Zahnplatten verschiebt sich das 
Nahrungsspektrum. Während die Fähigkeit, schnell 
flüchtende Beute zu erwischen, verlorengeht, ergibt sich 
die Möglichkeit, hartschalige Nahrung zu bewältigen. 
Die Beute wird also nicht mehr überrascht, sondern 
durch Stöbern aufgefunden. Dazu sind keine hohen Ge
schwindigkeiten nötig. Die Lokomotionsaktivität kann 
sinken. Die bei einer stöbernden Lebensweise hohen 
Anforderungen an die Manövrierfähigkeit sind durch die 
Beweglichkeit der paarigen Flossen gewährleistet. 
Durch die Verschiebung des Nahrungsspektrums wird 
der Axialantrieb nicht mehr für den Nahrungserwerb be
nötigt. Es kann nun zu einer Vereinfachung der Struktu
ren kommen. Die heterogene Flossenanordnung mit ih
rem ebenso heterogenen Flossenskelett wird sukzessive 
in einen einfach gegliederten, einheitlichen Flossensaum 
umgewandelt. Mit der Entstehung des Flossensaumes 
und seiner in gewissem Abstand zueinander stehenden
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Flossenstützen ergibt sich die Möglichkeit zur Flos- 
senundulation (siehe Kapitel 4.3.1), wodurch ein weite
rer ökonomischer paraxialer Antriebsmechanismus zur 
Verfügung steht. Durch die Verkleinerung des dermalen 
Schultergürtels, die durch das Abkoppeln vom Schädel 
möglich wird, kann sich der endoskelettale Teil des 
Schultergürtels vergrößern und das Schultergelenk mehr 
und mehr von einer nach caudal weisenden Position in 
eine laterale Lage gebracht werden. Dies ist mit einer 
Umbildung der zunächst planen Gelenkfläche zu einem 
Zapfengelenk verbunden, bei der der Gelenkzapfen vom 
Schultergürtel und die Gelenkpfanne vom Flossenskelett 
gebildet wird. Durch diese Veränderungen erhöht sich 
der Aktionsradius der Brustflossen drastisch. Da die 
Flosse von lateral betrachtet nun auf der Bahn einer lie
genden Acht bewegt werden kann, besteht die Möglich
keit zur Umstellung auf einen synchronen Flossenschlag, 
wie er von Neoceratodus bekannt ist. Möglicherweise 
steht die Umstellung der Flossenschlagweise im Zu
sammenhang mit den Veränderungen im Körperbau. Der 
hinzugewonnene paraxiale Lokomotionsmodus der Flos- 
sensaumundulation kann sowohl durch eine Flexibilisie
rung des Flossensaums als auch durch eine Verlänge
rung des Körpers verbessert werden. Im ersten Fall er
höht sich die Wellenamplitude, im zweiten Fall die 
Wellenlänge. Mit der zunehmenden Flexibilisierung des 
Körpers und der Nutzung des Undulationsantriebs, kann 
der axiale Schlängelantrieb wieder an Bedeutung ge
winnen. Die paarigen Flossen können wieder sukzessive 
von ihrer Antriebsaufgabe befreit werden. Es besteht die 
Möglichkeit, sie für andere Zwecke zu nutzen, und das 
Flossenblatt zu einer gertenartigen Struktur zu reduzie
ren (Abb. Gd-Ge). Dieser Zustand ist beim lepidosireni- 
den Formtyp verwirklicht.

Porolepidider Konstruktionstyp

Der porolepidide Konstruktionstyp ist schwer zu inter
pretieren. Trotz einer recht guten Datenbasis (zumindest 
beim glyptolepididen Formtyp) gibt es noch viele Un
klarheiten und Widersprüche. So ist die Kiefer-Kiemen- 
Mechanik bislang unbekannt. Es ist sogar unsicher, ob 
der Schädel kinetisch war oder nicht. Sicher ist, daß der 
Schultergürtel wie bei der hypothetischen Ausgangskon
struktion mit dem Schädeldach über kleine Schalenele
mente in knöcherner Verbindung stand und der interne 
Versteifungskomplex des Schädels (Neurocranium) in 
zwei Teile gegliedert war. Es kann auch davon ausge
gangen werden, daß sich die Kiefermuskulatur nicht auf 
das Schädeldach ausbreitete. Es bleibt jedoch offen, ob 
der Wangenkomplex gegenüber dem Schädeldach be
wegt werden konnte und ob die Öffnung der Kiemen mit 
der Mundöffnung gekoppelt war. Aufgrund ihrer starken 
Krümmung sind die Zähne ungeeignet, um sie durch 
blitzschnelles Zuschnappen der Kiefer projektilartig in 
die Beute zu schlagen (siehe Kapitel 4.2.3). Aus diesem 
Grund wird hier angenommen, daß beim porolepididen 
Konstruktionstyp ein anderer Beutefangmechanismus

vorlag als bei der hypothetischen Ausgangskonstruktion. 
Das Gebiß deutet eher auf einen Saug-Schnapp-Mecha- 
nismus hin, bei dem die Beute durch Erzeugung von 
Unterdrück ins geöffnete Maul befördert wurde, und die 
hakenartigen Zähne ein Entwischen des erfaßten Opfers 
verhinderten. Ein entsprechender Unterdrück kann aber 
nur erzeugt werden, wenn die Kiemenöffnungen bei der 
Erweiterung des Kiefer-Kiemen-Apparates geschlossen 
bleiben. Es wäre also bei zukünftigen Untersuchungen 
des Schädels fossiler Porolepiformen zu prüfen, ob dazu 
die nötigen mechanischen Voraussetzungen bestehen. 
Für den vermuteten Beutefangmechanismus spricht ne
ben der Bezahnung auch der kurze Kopf mit seinen 
ebenso kurzen Kiefern, da sich hier im Gegensatz zur 
Ausgangskonstruktion eine Kieferverkürzung nicht ne
gativ auf die Leistung des Fangapparats auswirkt. Bei 
der evolutionären Transformation muß also, beginnend 
mit der Ausgangskonstruktion, zunächst der Saugme
chanismus entstanden sein, bevor sich die Bezahnung 
verändern und der Kiefer kürzer werden konnte. Trotz 
der vermuteten Änderung der Kiefer-Kiemen-Mechanik 
bleibt die Fähigkeit, schnell auf Beute zuzustoßen, er
halten, da der Saugmechanismus einen Wasserstau vor 
dem geöffneten Maul verhindern würde. Es muß hierbei 
betont werden, daß die dargestellte Rekonstruktion des 
Beutefangmechanismus sowie dessen Entstehung auf
grund der mangelnden Kenntnis der Kiefer-Kiemen- 
Mechanik sehr spekulativ bleiben muß und daher nicht 
überinterpretiert werden darf.

Auch bei der Interpretation des Lokomotionsappa
rates gibt es einige Unklarheiten und bislang nicht zu lö
sende Widersprüche. Besonders schwer fällt die Rekon
struktion der Lokomotionsweise, da keine rezenten 
Äquivalente existieren. Trotzdem lassen sich zumindest 
einige Zusammenhänge darstellen, die Grundlage für ei
ne Arbeitshypothese sein können. Besonders unge
wöhnlich erscheint vor allem der völlig unterschiedliche 
Bau der paarigen Flossen. Während die Brustflossen de
nen des dipnoiden Konstruktionstyps entsprechen, un
terscheiden sich die Bauchflossen, soweit bekannt ist, 
wenig von denen der hypothetischen Ausgangskon
struktion. Die Brustflossen lassen sich daher, analog zur 
Entwicklung der Brustflossen des dipnoiden Konstrukti
onstyps, im Zusammenhang mit einer sukzessiven Ver
engung der Flossenbasen, eingeleitet durch die zuneh
mende Nutzung der Luftsäcke als Auftriebskörper, ab
leiten (Abb. 4.28 E). Auch hier entsteht eine lanzettli- 
che, hoch flexible, einachsige Flosse, die sich sowohl als 
Manövriereinrichtung als auch als Antriebsorgan im 
Sinne eines Unterwasserflügels nutzen läßt (siehe Kapi
tel 4.2.3). Wie bei den frühen Formen des dipnoiden 
Konstruktionstyps sitzt die Basalstruktur (Scapulocora- 
coid), an der die Brustflosse ansetzt, dem mächtigen 
dermalen Schultergürtel von innen auf, und die biplane 
Gelenkfläche zum proximalen Flossenelement weist 
nach caudal. So verläuft die Brustflosse auch hier im 
entspannten Zustand parallel zur Körperlängsachse. 
Trotz des bewegungslimitierenden biplanen Schulterge-
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Abb. 4.28 Evolution der Brustflossen innerhalb der Sarcopterygier (linke Brustflosse von dorsal): A) Rhizodontider Formtyp- B) 
Eusthenopterider Formtyp. C) Panderichthyider Formtyp. D) Coelacanthider Formtyp. E) Porolepidider Konstruktionstyp- 
Neoceratodider Formtyp. G) Lepidosirenider Formtyp. Erläuterungen siehe Text.
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lenks ist die Flosse aufgrund ihrer vielgliedrigen Achse 
sehr beweglich und kann quer zur Lokomotionsrichtung 
abgebogen werden. Anders als beim dipnoiden Formtyp 
setzt die Brustflosse weiter dorsal in einer mehr lateralen 
Position an.

Während sich die Herleitung der strukturellen Ent
wicklung der beiden Flossenpaare aus der hypotheti
schen Ausgangskonstruktion als relativ unproblematisch 
darstellt, erweist sich die Begründung ihrer Verschie
denheit als um so schwieriger. Warum hat bei den 
Bauchflossen im Gegensatz zum dipnoiden Konstrukti
onstyp keine Verengung der Flossenbasen stattgefun
den? Um diese Frage beantworten zu können, müßte die 
Lokomotionsweise bekannt sein. Über sie kann jedoch 
bislang nur vage spekuliert werden. Trotzdem soll der 
Versuch unternommen werden, wenigstens eine Arbeits
hypothese zu formulieren. Es wird hier vermutet, daß 
die Brustflossen zusammen mit dem vertikalen Flossen
paar eine paraxiale Antriebseinheit bildeten. Diese Ent
wicklung steht möglicherweise im Zusammenhang mit 
einer frühen Nutzung der Luftsäcke als Auftriebskörper. 
Wenn nämlich der Aufrieb schon vor der Entstehung der 
Verengung der Flossenbasen neutral wird, besteht die 
Möglichkeit einer Caudalverlagerung der Dorsalia schon 
vor der Entwicklung eines paraxialen Antriebs52 Wenn 
die 2. Dorsale in eine Position gerät, in der sie mit der 
Analen ein vertikales Flossenpaar bilden kann, besteht 
grundsätzlich die Möglichkeit, diese als paraxiale An
triebsorgane zu nutzen. Unter dieser Bedingung würde 
eine Verengung der Flossenbasen bei gleichzeitiger Re
striktion der Freiheitsgrade auf eine Flügelschlagbewe
gung zu einer Verbesserung der paraxialen Antriebslei
stung führen. Dazu müßte eine stabile Flossenvorder- 
kante (leading edge) und eine flexible Hinterkante 
(trailing edge), unter Beibehaltung eines großen musku
lären Lobus, entstehen. Prinzipiell erfüllt das vertikale 
Flossenpaar des porolepididen Konstruktionstyps, so
weit bekannt, die geforderten Bedingungen (siehe Ka
pitel 4.2.3). Zu Beginn der zunehmenden Nutzung der 2. 
Dorsalen und der Analen als Antriebsorgane könnten die 
sich an ihren Basen verengenden Brustflossen, neben ih
rer Funktion als Steuer- und Manövriereinrichtung, mehr 
und mehr auch als Antagonisten zum vertikalen Flos
senpaar verwendet werden. Die antagonistische Wir
kung wäre allerdings nur bei einer überkreuzt alter
nierenden Flossenbewegungsfolge wirksam. Ein solcher 
paraxialer Antriebsmechanismus würde die Dorsalverla
gerung des Brustflossenansatzes sinnvoll machen, da 
sich dadurch die Achsen der Flossenpaare, senkrecht 
aufeinanderstehend, in der Körperlängsachse schneiden.

Es muß hier noch einmal erwähnt werden, daß es 
sich bei der dargestellten Deutung nur um eine vage Ar- 
eitshypothese handelt. Es bleiben noch viele Fragen of-

,j'C ^mwanchung der Luftsäcke in ein neutralen Auftrieb 
im ,^Zierenĉ es’ hydrostatisches Organ steht wahrscheinlich 

1 ersPruch zu einer respiratorischen Nutzung.

fen, und viele Widersprüche können bislang nicht auf
gelöst werden. So stellt sich die Frage, warum die 
Schwanzflosse bei einem neutralen Auftrieb epizerk 
bleibt, auch wenn der leicht hochovale, kompakte Kör
perbau für die genannte Deutung spricht. Außerdem 
würde eine Caudalverlagerung der Dorsalia vermutlich 
mit einer Verschlechterung der axialen Dauerlokomo
tionsleistung verbunden sein, die bei einem fehlenden 
Paraxialantrieb nicht ausgeglichen würde. Es wäre daher 
zu fordern, daß die Bionomie der Konstruktion eine 
Verschlechterung der Dauerlokomotionsleistung zuläßt. 
Möglicherweise war dies durch die Veränderung des 
Beutefangmechanismus gewährleistet. Letztlich bleibt es 
fraglich, ob verschieden gebaute Flossen, wie die Brust
flossen und das vertikale Flossenpaar, überhaupt anta
gonistisch zueinander arbeiten können. Wäre dies nicht 
der Fall, bliebe auf der Basis der Arbeitshypothese noch 
die Interpretation, daß das vertikale Flossenpaar allein 
als paraxiales Antriebsorgan genutzt wurde, während die 
Brustflossen überwiegend Steuer- und Manövrieraufga
ben übernahmen. Eine paraxiale Antriebsweise mit Hilfe 
einer Undulation der praeaxialen Brustflossenkante, wie 
sie von AHLBERG (1989, Fig. 14) angenommen wird, 
muß hier aus hydromechanischen und evolutionären 
Gründen als Möglichkeit ausgeschlossen werden. Selbst 
wenn die geforderte Undulationsbewegung strukturell 
möglich wäre, was zu bezweifeln ist, würde dadurch 
weder ausreichend Vortrieb erzeugt werden, noch wäre 
die evolutionäre Entstehung eines solchen Antriebs er
klärbar. Neben den genannten Überlegungen bleibt noch 
die Möglichkeit, daß ein Paraxialantrieb völlig fehlte. 
Welche Interpretation auch gewählt wird, es ergeben 
sich immer Widersprüche. Es muß daher zugegeben 
werden, daß auf dem gegenwärtigen Kenntnisstand eine 
Rekonstruktion der evolutionären Entwicklung des poro
lepididen Konstruktionstyps sehr spekulativ bleibt, auch 
wenn eine Ableitung von der hypothetischen Ausgangs
konstruktion keine Probleme bereitet.

Onychodontider Konstruktionstyp

Über die Entwicklung des onychodontiden Konstrukti
onstyps lassen sich nur sehr wenige Aussagen machen, 
da die momentane Datengrundlage äußerst dürftig ist 
(siehe Kapitel 4.2.5). Da das Onychodus-Material aus 
der Gogo-Formation schon seit etwa dreißig Jahren in 
Bearbeitung ist, und dazu bislang keine Publikationen 
erschienen sind, liegen zum Postcranialskelett aus
schließlich Informationen über den struniiden Formtyp 
vor. Bei den wenigen gut erhaltenen Stücken handelt es 
sich jedoch, wie in Kapitel 4.2.5 erwähnt, vermutlich um 
Juvenilformen. Über den Mechanismus der Kiefer-Kie- 
men-Mechanik finden sich in der Literatur keine Anga
ben. Bekannt ist, daß das Schädeldach in zwei Teile ge
teilt ist und mit dem dermalen Schultergürtel in knö
cherner Verbindung steht. Nach LONG (1995) soll auch 
das Neurocranium zweigeteilt gewesen sein. Der Schä
del sei sogar hoch kinetisch. Es bleibt jedoch unklar, auf

151



welcher Basis die von LONG gemachten Aussagen beru
hen. Der kurze Kopf und die stark nach caudal ge
krümmten Zähne der parasymphysialen Zahnplatten wei
sen auf einen saugschnappenden Beutefangmechanismus 
hin (siehe porolepidider Formtyp). Solange die Mecha
nik des Kiefer-Kiemen-Apparates nicht bekannt ist, läßt 
sich dessen evolutionäre Entwicklung nicht rekonstruie
ren. Die symmetrisch isozerke Schwanzflosse und die 
kleinflächigen paarigen Flossen weisen auf einen zu
mindest nahezu neutralen Auftrieb hin. Es ist jedoch un
klar, ob dieser durch die Wirkung paariger Luftsäcke er
zeugt wurde. Es kann nicht ausgeschlossen werden, daß 
statt dessen eine unpaare Schwimmblase oder ein Fett
körper vorlag. Da über das Flossenskelett nichts bekannt 
ist, können auch keine Aussagen über dessen evolutio
näre Entstehung gemacht werden. Aufgrund der gerin
gen Größe der Flossen läßt sich lediglich vermuten, daß 
das Skelett gegenüber der hypothetischen Ausgangskon
struktion stark reduziert war. Insgesamt erscheint es auf
grund der vielen Unklarheiten wenig sinnvoll, ein Ab
leitungsmodell des onychodontiden Konstruktionstyps 
von der hypothetischen Ausgangskonstruktion zu for
mulieren.

Actinistiider Konstruktionstyp

Der actinistiide Konstruktionstyp zeichnet sich durch ei
nen einzigartigen Lokomotionsapparat sowie eine kom
plexe Kiefermechanik aus. Das Konstruktionsprinzip 
des Lokomotionsapparates stellt sich bei allen Formen 
sehr einheitlich dar. Die großflächige Schwanzflosse ist, 
abgesehen von Allenypterus und Miguashaia, generell 
dreiteilig, die unverzweigten Flossenstrahlen befinden 
sich getrennt voneinander in einer Flossenhaut, die 2. 
Dorsale und die Anale bilden ein vertikales Flossenpaar, 
das Skelett der weit cranial liegenden 1. Dorsalen be
steht nur aus einem einzigen Element, an dem die Flos
senstrahlen direkt ansetzen, und der uneingeschnürten 
Chorda dorsalis sitzen, außer den schlanken Neural- und 
Hämalbögen, keine Wirbelelemente auf (siehe Kapitel
4.2.4). Die Aufzählung der invarianten Konstruktionsei
genschaften ließe sich problemlos fortsetzen. Aufgrund 
dieser Einheitlichkeit kann davon ausgegangen werden, 
daß auch die Lokomotionsmechanik auf einem einheitli
chen Prinzip beruht. Da glücklicherweise innerhalb des 
actinistiiden Konstruktionstyps auch eine rezente Form 
existiert, deren Lokomotionsweise inzwischen dokumen
tiert ist (siehe Kapitel 4.3.4), bestehen gute Vorausset
zungen für eine Rekonstruktion der Lokomotionsoptio
nen der fossilen Formen und deren evolutionäre Entste
hung. Es muß jedoch eingeräumt werden, daß der von 
Latimeria praktizierte „Sechsflossenantrieb“ bislang 
noch nicht vollständig verstanden ist. Ähnlich verhält es 
sich auch mit der Interpretation der komplizierten Kie
fermechanik. Auch hier ist die Funktionsweise noch un
zureichend verstanden (THOMSON 1993). Da Latimeria 
bislang noch nicht bei der Nahrungsaufnahme beobach
tet werden konnte, ist auch der Beutefangmechanismus

nicht ganz geklärt. THOMSON (1993, 1994) geht jedoch 
davon aus, daß es sich bei Latimeria um einen „suction 
feeder“ handelt. Für diese Auffassung spricht auch die 
kurze Schnauze und die nach caudal gebogenen Zähne 
(siehe oben). Außerdem ist die Öffnung der Kiemen 
nicht an den Mundöffnungsmechanismus gekoppelt. Ob 
sich die Kiefermechanik des actinistiiden Konstruktions
typs von den Verhältnissen bei der hypothetischen Aus
gangskonstruktion ableiten läßt kann aufgrund des noch 
unzureichend verstandenen Mechanismus nicht über
prüft werden. Das zweigeteilte Neurocranium und die 
Tatsache, daß die Schnauze zusammen mit der Wange 
über das Intracranialgelenk gegen das Schädeldach be
weglich ist, macht jedoch eine Ableitbarkeit zumindest 
wahrscheinlich.

Die Entstehung des actinistiiden Lokomotionsappa
rates steht sehr wahrscheinlich in einem engen Zusam
menhang mit der Entwicklung eines neutralen Auftriebs. 
Bei der rezenten Latimeria wird dieser durch den hohen 
Fettgehalt der Körpergewebe, insbesondere durch die 
Nutzung des in der Bauchhöhle befindlichen unpaaren 
Fettkörpers erzeugt (siehe Kapitel 4.3.4). Für eine evo
lutionäre Ableitung von der hypothetischen Ausgangs
konstruktion hätte dies die Konsequenz, daß eine Ent
wicklung ausgehend von paarigen Luftsäcken zu einem 
unpaaren Fettkörper formuliert werden müßte. Dies ist 
prinzipiell möglich. Der Ablauf läßt sich wie folgt dar
stellen: Zunächst bildet sich ein Flügel der paarigen 
Luftsäcke komplett zurück, während der andere zuneh
mend als Auftriebskörper genutzt wird. Damit geht die 
Möglichkeit einer respiratorischen Funktion des verblei
benden Flügels sukzessive verloren. Ein neutraler Auf
trieb kann sich daher nur dann entwickeln, wenn auf ei
ne respiratorische Nutzung der Luftsäcke verzichtet 
werden kann. Sobald eine Luftzufuhr von außen nicht 
mehr nötig ist, kann der zuführende Luftkanal verschlos
sen bzw. abgebaut werden. Sofern keine Möglichkeit zu 
einer internen Gasproduktion besteht, etwa über eine 
Gasdrüse, ist die Füllmenge invariabel. Durch die Ab
hängigkeit des Gasvolumens vom Außendruck kann ein 
neutraler Auftrieb bei einer konstanten Füllmenge nur in 
einem festgelegten Wassertiefenbereich bestehen. Bei 
der dadurch zwangsläufigen Festlegung des Aktivitäts
bereiches auf eine bestimmte Wassertiefe bleibt neben 
der Füllmenge auch das Füllvolumen konstant. Dadurch 
ergibt sich wiederum die Option, zunehmend Fett in die 
Hülle des Auftriebskörpers einzulagern. Durch die auf
grund der Fetteinlagerung dicker werdende Hülle nimmt 
das eingeschlossene Volumen kontinuierlich ab, bis 
schließlich kein Hohlraum mehr vorhanden ist und ein 
homogener Fettkörper, wie im Fall von Latimeria, vor
liegt. Durch die Inkompressibilität des Fettkörpers ist 
dessen Volumen unabhängig vom Außendruck. So ist 
auch die Auftriebsneutralität relativ unabhängig vom 
Außendruck und damit von der Wassertiefe. Eine andere 
Möglichkeit, die sich bei einem konstanten Füllvolumen 
des Auftriebskörpers ergibt, ist die Verfestigung der 
Hülle durch eine zunehmende Kalzifizierung, wie sie bei
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vielen fossilen Formen überliefert ist (siehe Kapitel
4.2.4)53 Hier verhindert die starre Hülle die Komprimie
rung des eingeschlossenen Gases, so daß die Auftriebs
neutralität ebenfalls relativ unabhängig vom Außen
druck und der Wassertiefe ist. Im Gegensatz zum Fett
körper, dessen Inkompressibilität etwa der des umge
benden Lokomotionsmediums entspricht, hängt der 
Grad der Inkompressibilität im Fall des kalzifizierten 
Auftriebskörpers von der Stabilität seiner Hülle ab. Es 
läßt sich daher vermuten, daß sich ein Fettkörper besser 
für große Wassertiefen eignet als ein kalzifizierter Auf
triebskörper. Tatsächlich lebt Latimeria in Wassertiefen 
zwischen 200 und 400 Metern.

Der dargestellte Ablauf zeigt, daß sich der Fettkör
per von Latimeria von den Verhältnissen der hypotheti
schen Ausgangskonstruktion ableiten läßt. Denkbar ist 
aber auch eine Ableitung von einer Ausgangskonstrukti
on mit einem primär unpaaren Auftriebskörper. Dieser 
müßte dann, wie in Kapitel 3.4.3 dargestellt, im media
nen Bauchcoelomseptum entstehen. In beiden Fällen ist 
für die Entstehung eines Fettkörpers ein Zwischenstadi
um notwendig, bei dem der Auftriebskörper primär gas
gefüllt ist. Eine direkte Entstehung des Fettkörpers kann 
dagegen als Möglichkeit ausgeschlossen werden. Wahr
scheinlich besaßen ohnehin nur die in großen Wassertie
fen lebenden Formen, wie die rezente Latimeria, einen 
Fettkörper. Wie auch immer der Aufrieb erzeugt wurde 
kann davon ausgegangen werden, daß er bei allen be
kannten Formen neutral bis nahezu neutral war. Dafür 
spricht die gedrungene Körpergestalt, der eher hocho
vale Körperquerschnitt, die Anordnung der Dorsalia und 
die symmetrisch isozerke Schwanzflosse.

Nach den vorangegangenen Überlegungen zur Ent
stehung eines neutralen Auftriebs stellt sich die Evoluti
on des coelacanthiden Lokomotionsapparates beginnend 
mit der Ausgangskonstruktion wie folgt dar: Durch die 
zunehmende Nutzung der paarigen Luftsäcke als Auf
triebskörper ergibt sich die Möglichkeit der Verengung 
der Flossenbasen auf ein einziges Element. Ein neutraler 
Auftrieb ist in diesem Stadium noch nicht erreicht. Die 
Flossenanordnung und die Epizerkie der Schwanzflosse 
bleibt daher erhalten. Der Antrieb erfolgt in dieser Phase 
allein durch axiale Undulation. Abgesehen von der Cau- 
dalis werden alle Flossen überwiegend als Steuer- und 
Manövriereinrichtungen genutzt. In diesem Zusammen
hang ergibt sich mit der Verengung der Flossenbasen ei
ne Anordnung der Skelettelemente, bei der die Flossen
vorderkante steif (leading edge) und die Hinterkante fle
xibel ist (trailing edge). Dies wird strukturell erreicht, 
indem sich die Elemente der Flossenhinterkante häufiger 
verzweigen als die der Vorderkante. Dabei sind die

”  Ob diese Möglichkeit realisiert war, hängt freilich davon ab, 
ob ein kalzifizierter Auftriebskörper auch beim lebenden Or
ganismus vorlag, oder ob die Kalzifizierung erst post mortem 
bei der Fossilisation auftrat. Nach Müller 1985 soll es sich 
bei den Überlieferungen jedoch tatsächlich um Verknöche
rungen handeln.

Skelettelemente der Vorderkante länger und überlappen 
sich stärker als die kurzen Elemente der Hinterkante. 
Gleichzeitig sind die proximalen Elemente der Vorder
kante länger als die distalen. Die kurzen Elemente der 
Hinterkante bilden dabei eine Reihe (Axialelemente), 
von der zur Vorderkante jeweils die längeren Elemente 
abzweigen (praeaxiale Skelettelemente). Durch diese 
Anordnung nimmt die Flossenflexibilität aufgrund der 
abgestuften Überlappung der Elemente sowohl von der 
Vorderkante zur Hinterkante als auch von proximal nach 
distal zu. Die Verdrillung der Flosse verläuft zunächst 
über mehrere Achsen.

Mit der Entwicklung eines neutralen Auftriebs be
steht die Möglichkeit, sich im Wasser langsam fortzu
bewegen oder zu stehen, ohne gleichzeitig abzusinken. 
Die Epizerkie der Schwanzflosse kann zu Gunsten einer 
symmetrischen Isozerkie aufgegeben werden. Eine Ver
besserung der Manövrierfähigkeit ergibt sich durch eine 
Erhöhung der Flossenbeweglichkeit. Dies kann auf dem 
dargestellten Konstruktionsniveau in einfacher Weise 
durch eine Verkürzung der sich überlappenden Skelett
elemente der Flossenvorderkante erfolgen (Abb. 4.28 
D). Zurück bleibt eine gegliederte Achse, an die sich di
stal zahlreiche Elemente anschließen, die wiederum die 
Flossenstrahlen tragen. Damit verläuft die Verdrillung 
der Flosse nur noch über eine einzige Achse. Bei den 
Brustflossen findet gleichzeitig eine Erhöhung des Akti
onsradius statt, indem sich der endoskelettale Teil des 
Schultergürtels vergrößert und den dermalen Teil ver
drängt, so daß die Ansatzfläche für die Flossenmus
kulatur von einer medialen in eine laterale Position ge
rät. Somit zeigt der sich im Zusammenhang mit der Er
höhung der Flossenbeweglichkeit entwickelnde, vom 
Schultergürtel gebildete Gelenkzapfen nach lateral. Das 
proximale Element des Flossenskeletts weist entspre
chend eine Gelenkpfanne auf. Eine sekundäre Umkeh
rung dieser Gelenkverhältnisse ist transformativ ausge
schlossen. Die genannten Entwicklungen am Flossen
skelett gehen mit einer Umstrukturierung der Flossen
strahlen einher. Wie und unter welchen Bedingungen 
diese Umstrukturierung stattfindet ist bislang nicht ver
standen. Vermutlich kommt es zunächst zu einer Ver
längerung des ungegliederten Teils der Flossenstrahlen, 
dann zu einer Rückbildung der Verzweigungen und 
schließlich zu einer Vereinzelung innerhalb der Flossen
haut. Möglicherweise ist die Umstrukturierung der Flos
senstrahlen sogar eine notwendige Bedingung für die 
Verkürzung der Skelettelemente der Flossenvorderkan- 
te. Diese Vermutung zu überprüfen soll jedoch zukünf
tigen Forschungsaktivitäten Vorbehalten bleiben.

Die durch die dargestellten Veränderungen am Flos
senskelett herbeigeführte Erhöhung der Beweglichkeit 
betrifft sowohl die paarigen Flossen als auch die 2. Dor
sale und die Anale. Das Skelett der 1. Dorsalen reduziert 
sich dagegen auf ein einziges kurzes, breites Element, 
auf dem die vereinzelten Flossenstrahlen direkt aufsit- 
zen. Diese lassen sich ausschließlich ein- und ausklap-
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pen. Eine Nutzung als Steuer- oder Manövriereinrich
tung ist damit nicht gegeben. Vermutlich wird die 1. 
Dorsale als Stabilisator und als Raumanker eingesetzt. 
Mit der zunehmenden Nutzung der restlichen Flossen als 
hoch bewegliche Manövrierorgane wandert die 2. Dor
sale nach caudal in eine für diesen Zweck günstigere Po
sition, wo sie schließlich mit der Analen ein vertikales 
Flossenpaar bildet. Gleichzeitig übernehmen die paari
gen Flossen und das entstehende vertikale Flossenpaar 
neben den Manövrieraufgaben auch Antriebsfunktionen. 
Damit kann sich sukzessive der für Latimeria beschrie
bene „Sechsflossenantrieb“ entwickeln (siehe Kapitel
4.3.4). Es kommt damit zu einer Aufgabenteilung zwi
schen einem im langsamen Geschwindigkeitsbereich 
ökonomischen Paraxialantrieb und einem für schnelle 
Beschleunigungen geeigneten Axialantrieb.

Eine Spontanentstehung des vertikalen Flossenpaa
res in Form einer homöotischen Mutation, wie sie von 
AHLBERG (1992) angenommen wird, kann aus biome
chanischen Gründen ausgeschlossen werden. AHLBERG 
geht zu recht davon aus, daß eine kontinuierliche Trans
formation zu einer Coelacanthidenflosse, ausgehend von 
einer 2. Dorsalen bzw. Analen, die wie bei Eusthenopte- 
ron über keinen muskulären Lobus verfügt und deren 
Flossenskelett nur aus zwei bis drei kurzen Skelettstäben 
besteht, die einem breiten Basalelement aufsitzen, nicht 
möglich ist. Daraus zieht er den von mir nicht geteilten 
Schluß, daß der für die Coelacanthiformen typische 
Aufbau des vertikalen Flossenpaares sprunghaft in Form 
eines einzigen evolutionären Schrittes entstanden sein 
müsse. Dies sei durch ein, wie er sagt, einfaches Um
schalten in der Expression homöotischer Gene zu ver
wirklichen, die für die Herstellung der paarigen Flossen 
zuständig sind. Der Flossenaufbau der paarigen Flossen 
sei quasi auf das vertikale Flossenpaar übergesprungen. 
Somit seien die paarigen Flossen und das vertikale Flos
senpaar homolog. T abin  & Läufer  (1993), die sich der 
Meinung AHLBERGs anschließen, gehen sogar noch 
weiter. Nach ihnen sollen sich die Bauchflossen der 
Gnathostomen aufgrund morphogenetischer Mechanis
men evolutionär noch vor den Brustflossen entwickelt 
haben (siehe auch Kapitel 3). Letztere seien dann eben
falls durch ein Umschalten in den Expressionsorten ho
möotischer Gene in einem einzigen evolutionären 
Schritt entstanden. Daß Bauchflossen ohne das Vorhan
densein von Brustflossen biomechanisch bzw. hydrody
namisch keinen Sinn machen, wird von den beiden Au
toren nicht hinterfragt. Es sollte einen zumindest stutzig 
machen, daß es, soweit mir bekannt ist, keine einzige re
zente oder fossile Fischform gibt bei der die Bauchflos
sen vorhanden sind, während die Brustflossen fehlen. 
Der umgekehrte Fall tritt jedoch häufig auf. Nach dem 
in Kapitel 3.3 vorgestellten Flossenevolutionsmodell 
sind die Brustflossen vor den Bauchflossen entstanden.

Gegen die genannten Prämissen und Schlüsse AHL
BERGs lassen sich zahlreiche Einwände Vorbringen. 
AHLBERG nimmt als Ausgangspunkt einen Flossenauf

bau an wie er bei Eusthenopteron vorliegt, da dies dem, 
wie er sagt, „Normalzustand“ der Sarcopterygier ent
spräche. Dieser Schluß ist jedoch nicht zwingend. Die in 
Kapitel 4.2 vorgestellten Flossentypen der Sarcoptery
gier weisen eine hohe Diversität auf und zeigen keines
falls ein einheitliches Muster (Abb. 4.5), so daß es mir 
nicht möglich erscheint, einen „Normalzustand“ festzu
legen. Da von A hlberg  kein Kriterium zur Feststellung 
der Ursprünglichkeit dieses Zustandes gegeben wird, ist 
das vorgebrachte Argument wertlos. Geht man statt des
sen von einem verzweigten Flossenskelett aus, was 
durchaus bei den unpaaren Flossen der fossilen Sarco
pterygier vorkommt (Abb. 4.5 c, i), ist eine kontinuierli
che Transformation zu dem Coelacanthidenzustand, wie 
gezeigt wurde, leicht möglich. Es besteht daher kein 
Grund zur Annahme eines makromutativen Schrittes. 
Gegen eine diskontinuierliche Entstehung sprechen ne
ben den in Kapitel 1 vorgebrachten evolutionstheoreti
schen Einwänden auch die biomechanischen Zusam
menhänge. Die einzelnen Flossen eines Coelacanthiden 
sind zwar in ihrem grundsätzlichen Aufbau als Unter
wasserflügel gleich, doch keinesfalls in jeder Hinsicht 
identisch. Die in Kapitel 4.2.4 beschriebenen Unter
schiede betreffen die äußere Form des Flossenblatts, die 
Länge und Breite der Axialelemente und die Ausrich
tung der an diesen befindlichen Grate sowie den Grad 
der Blockierung der Interaxialgelenke durch praeaxiale 
Skelettelemente. Diese Differenzen stehen im Zusam
menhang mit den unterschiedlichen Ansatzstellen am 
Körper und der nicht identischen Wirkungsweise der 
einzelnen Flossen (siehe Kapitel 4.3.4). Die genannten 
Unterschiede sind auf alle Fälle so groß, daß, würde 
man die Brust- oder die Bauchflossen an die Stelle des 
vertikalen Flossenpaares versetzen, eine dysfunktionale 
Situation entstehen würde. Schon allein die auf den 
Axialelementen befindlichen Grate, an denen die Flos
senmuskulatur ansetzt, würden nicht in die funktionell 
notwendige Richtung verlaufen. Ein weiterer zu nennen
der Punkt ist, daß die Ansatzstellen des vertikalen Flos
senpaares in einer Inzisur liegen, so daß die fusiforme 
Körperkontur gewahrt bleibt. Bei einer Spontanentste
hung des coelacanthiformen vertikalen Flossenpaares 
müßte also auch gleichzeitig die passende Körperkontur 
mit den entsprechenden Einbuchtungen entstehen. An
dernfalls würden die neu entstandenen Flossen die Hy
drodynamik bei der Fortbewegung massiv stören. Dazu 
kommt, daß diese sofort in die komplexe Flossenkoordi
nation eingebunden sein müßten, um nicht hinderlich zu 
sein. Dies alles läßt eine diskontinuierliche Entwicklung 
des vertikalen Flossenpaares ausschließen. Daß die an
gesprochenen Flossen so ähnlich seien, daß sie nach der 
Ansicht AHLBERGs als homolog angesehen werden 
müßten, würde diese Ähnlichkeit zwischen den Bauch
flossen zweier Taxa auftreten, spricht nicht für eine 
Homologie zwischen den paarigen Flossen und dem 
vertikalen Flossenpaar, sondern allenfalls gegen das 
Homologisierungsverfahren auf der Basis vermeintlicher 
Ähnlichkeiten (zur allgemeinen Kritik an diesem Ho
mologisierungsverfahren siehe Kapitel 1.4 u. 5.4.2).
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Die von ÄHLBERG geäußerte Meinung, daß die Ana
tomie von Miguashaia das Modell der ad hoc Entste
hung des coelacanthiden vertikalen Flossenpaares be
stätige, kann hier nicht geteilt werden. Miguashaia be
sitzt nach CLOUTIER (1996 b) ein vertikales Flossenpaar, 
bei dem die Flossenstrahlen direkt an der Körperkontur 
ansetzen (Abb. 4.29). Das Flossenendoskelett kann da
nach nur von geringer Ausdehnung gewesen sein. Es be
stand vermutlich nur aus einem einzigen basalen Ele
ment, an das sich die Flossenstrahlen direkt anschlossen. 
Die AHLBERGsche Schlußfolgerung hängt davon ab, ob 
es sich dabei um einen ursprünglichen Zustand handelt. 
Die Einschätzung der vermeintlichen Ursprünglichkeit 
von Miguashaia beruht vor allem auf dem Besitz einer 
epizerken Schwanzflosse und den eng beieinander ste
henden Flossenstrahlen. Selbst wenn es sich bei den ge
nannten Strukturen tatsächlich um einen ursprünglichen 
Zustand handeln sollte, was in Einklang mit dem in Ka
pitel 3.3 vorgelegten Evolutionsmodell stünde, müßte 
deshalb der Aufbau des vertikalen Flossenpaares nicht 
zwangsläufig ebenfalls einen ursprünglichen Zustand re
präsentieren. Ob es sich bei Miguashaia überhaupt um 
einen potentiellen Vorläufer der Coelacanthiformen 
handelt kann dem Fossil nicht direkt angesehen werden. 
Dies läßt sich erst beurteilen, wenn bereits ein Trans
formationsmodell zur Entstehung der Coelacanthiformen 
rekonstruiert wurde, nicht umgekehrt (Zu dem Problem 
der Lesrichtung siehe Kapitel 1.4 und 5.4.2). Auf der 
Grundlage des in Kapitel 3.3 vorgestellten Gnathosto- 
men-Evolutionsmodells und dem in diesem Kapitel ent
worfenen Sarcopterygier-Evolutionsmodell handelt es 
sich bei dem Aufbau des vertikalen Flossenpaares, abge
sehen von den Flossenstrahlen, um einen gegenüber der 
Ausgangskonstruktion abgeleiteten Zustand. Da eine 
kontinuierliche sowie eine diskontinuierliche Transfor
mation zu dem coelacanthiden Zustand nicht möglich 
ist, kann Miguashaia nicht als Vorläufer des actinisti- 
iden Konstruktionstyps angesehen werden. Sie stellt statt 
dessen, wie schon an anderer Stelle erwähnt (Kapitel
4.2.4), vermutlich einen eigenen Konstruktionstyp dar, 
der sich ebenfalls von der in Kapitel 4.4.1 beschriebenen 
Ausgangskonstruktion der Sarcopterygier prinzipiell ab
leiten läßt. Wegen der unzureichenden Erhaltung der 
Fossilien und der geringen Datenbasis soll hier jedoch 
vorerst auf die Darlegung eines Ablaufmodells verzich
tet werden.

Es wurde gezeigt, daß die Bionomie des entstehen
den actinistiiden Konstruktionstyps, im Zusammenhang 
mit der Lokomotionsweise und dem Beutefangmecha
nismus, auf einem geringen Aktivitätsniveau steht. Auf 
dieser Basis kann es in ähnlicher Weise wie es bei der 
Entstehung des neoceratodiden Formtyps diskutiert 
wurde sowie durch die verringerte Bedeutung des 
Axialantriebs zu einer allgemeinen Vereinfachung des 
Axialskeletts kommen. Dies betrifft die vollständige Re
duktion der Wirbelelemente bis auf die Bogenelemente 
und die damit persistierende Chorda dorsalis sowie das 
entstehende 1:1 Verhältnis zwischen den Neural- bzw.

Hämalfortsätzen und den Skelettstäben der Schwanz
flosse. Der Zeitpunkt der Umgestaltung der Rhomboid- 
schuppen zu Cycloidschuppen kann bislang aus man
gelndem Verständnis deren mechanischer Bedeutung 
nicht rekonstruiert werden. Auf der Basis des somit er
reichten Konstruktionsniveaus können verschiedene 
Formtypen entstehen. Der neutrale Auftrieb ermöglicht 
kurze, gedrungene Körperformen wie etwa bei Hadro- 
nector (Abb. 4.8 i), Polyosteorhynchus und Macropo- 
moides, und im Extremfall sogar hochrückige, lateral 
abgeflachte Formen wie Allenypterus (allenypterider 
Formtyp). Außerdem kann eine Cranialverlagerung der 
Bauchflossen, wie sie beim laugiiden Formtyp auftritt, 
stattfinden. Letztlich erlaubt die Konstruktion eine hohe 
Variation der Körpergröße. Vermutlich sind auch Modi
fikationen des Sechsflossenantriebs möglich. Die ge
nannten Variationsmöglichkeiten sind zwangsläufig mit 
entsprechenden Veränderung der jeweiligen Bionomie 
verbunden. So kann sich das Aktivitätsniveau in be
stimmten Fällen sekundär wieder erhöhen. Es wäre in
teressant, die vielfältigen fossilen Formen daraufhin zu 
untersuchen. Dies kann jedoch nicht Gegenstand dieser 
Arbeit sein.

Abb. 4.29 M ig u a s h a ia  (nach Cloutier 1996 b)

Rhipidistiider Konstruktionstyp

Der Schädel und der Schultergürtel des rhipidistiiden 
Konstruktionstyps ist nur wenig gegenüber der hypothe
tischen Ausgangskonstruktion abgewandelt. Bei allen 
Formen liegt ein aus spitzen, ungebogenen Zähnen be
stehendes Schnappgebiß mit großer Mundspalte vor, das 
über eine gelenknah ansetzende Kieferschließmuskulatur 
verfügte. Bei vielen Formen arbeitete der Mund- und 
Kiemenöffnungsmechanismus vermutlich nach demsel
ben Schema wie bei der hypothetischen Ausgangskon
struktion. Durch die Kopplung der Mundöffnung mit der 
Kiemenöffnung kann auch der gleiche Beutefangmecha
nismus angenommen werden. Bei einigen Formen war 
die Schädel-Schultergürtel-Kinetik möglicherweise an 
einigen Stellen sekundär immobilisiert (JARVIK 1937, 
1980 a, BJERRING 1967, 1972). Dies hätte zum einen ei
ne Verkleinerung der maximalen Öffnungsweite des 
Mauls sowie eine leichte Verringerung der Kieferver
schlußgeschwindigkeit zur Folge, zum anderen würde 
sich der Beißdruck erhöhen. Auch wenn eine solche 
Immobilisierung als prinzipiell möglich angesehen wer
den muß, ist jedoch umstritten, bei welchen der be-
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kannten fossil überlieferten Formen dies der Fall war. 
Dies ist oft nicht einfach zu entscheiden. Auch der re
zenten Latimeria wurde lange Zeit die Möglichkeit einer 
Schädelkinetik abgesprochen, bis schließlich an einem 
frischtoten Tier das Gegenteil bewiesen werden konnte 
(THOMSON 1966). Im Fall von Panderichthys und Elpi- 
stostege kann es jedoch als sicher angesehen werden, 
daß kein kinetischer Schädel vorlag, da hier die Wan
genbeweglichkeit durch die dorsoventrale Abflachung 
des Kopfes unterbunden wird (THOMSON 1994). Ob
wohl bei allen anderen Formen nicht sicher ist ob, oder 
wie weit der Schädel kinetisch war, kann davon ausge
gangen werden, daß diese ihre Beute aufgrund ihrer fusi- 
formen Gestalt und der Bezahnung durch schnelles Her
anschwimmen und schlagartiges Packen erwarben.

Die verschiedenen Formtypen des rhipidistiiden 
Konstruktionstyps lassen sich von einer gemeinsamen 
Vorkonstruktion herleiten, die wiederum von der hypo
thetischen Ausgangskonstruktion ableitbar ist. Zunächst 
findet eine Verkleinerung der unpaaren Flossen und eine 
drastische Reduktion des Flossenskeletts auf wenige 
Elemente statt, die im Zusammenhang mit einer Öko
nomisierung des axialen Antriebs steht. Da diese im we
sentlichen zur Stabilisierung während der axialen Dauer
fortbewegung und nicht zum Manövrieren auf engem 
Raum genutzt werden, können deren Freiheitsgrade ge
ring und ihre Flächen klein sein. Dies verringert den 
Reibungswiderstand mit dem Lokomotionsmedium und 
hält den Stabilisierungsaufwand sowie den Erstellungs
aufwand klein. Gleichzeitig erfolgt bei den paarigen 
Flossen eine caudal beginnende Verengung der Basen 
auf ein einziges proximales Skelettelement und eine zu
nehmende Flexibilisierung der Hinterkanten (Abb. 4.28 
Aa-Ac, Ba-Bc, Ca-Cc), was zu einer Verbesserung der 
Manövrierfähigkeit führt. Die Fläche der Flossen bleibt 
dabei etwa gleich und ihre Auftrieb erzeugende Wirkung 
voll erhalten. Das proximale Skelettelement artikuliert 
mit einem konvexen Gelenkkopf in einer nach caudola- 
teral weisenden Gelenkpfanne, die sich im Becken bzw. 
im endoskelettalen Teil des Schultergürtels befindet. 
Letzterer sitzt dem dermalen Schultergürtel von innen 
auf.

Die erhöhte Flexibilität der Flossenhinterkante wird 
strukturell erreicht, indem sich die posterioren Elemente 
des Flossenskeletts häufiger verzweigen als die anterio
ren. Auf das kurze, breite proximale Skelettelement folgt 
posterior ein ebenso gestaltetes Element, während sich 
anterior ein langes, schmales Element anschließt. Im 
Gegensatz zum posterioren Element, auf das zahlreiche 
weitere Elemente folgen, setzen an dem anterioren Ele
ment distal nur sehr wenige und zudem kleine Ske
letteile an. Die sich an das posteriore Element anschlie
ßenden Skeletteile zeigen dann wieder das gleiche Ver
zweigungsmuster. Auch hier folgt posterior ein kurzes, 
breites Element, während sich anterior ein längeres so
wie schmaleres Element anschließt, an dem wiederum 
distal nur wenige Skeletteile ansetzen. Der Unterschied

zwischen dem jeweils posterioren und anterioren Ele
ment, bezogen auf deren Länge und Breite, nimmt nach 
distal mit zunehmender Verzweigung ab, bis schließlich 
keine Differenz mehr feststellbar ist, und am distalen 
Flossenrand nur noch kleine, gleich große Skeletteile 
vorhanden sind, an die sich die Flossenstrahlen an
schließen. Durch den dargestellten skelettalen Aufbau 
entsteht an der Flossenhinterkante eine Reihe kurzer, 
breiter Skelettelemente (Axialelemente), deren Größe 
nach distal abnimmt. Das gleiche gilt für die, von diesen 
jeweils zur Flossenvorderkante abzweigenden, langen, 
schmalen Elemente (praeaxiale Skelettelemente). Diese 
überlappen sich aufgrund ihrer Länge gegenseitig, so 
daß Biegungen limitiert werden, und somit eine steife 
Flossenvorderkante (leading edge) besteht. Da die Län
ge der praeaxialen Skelettelemente jedoch nach distal 
abnimmt, verringert sich auch der Grad der Überlap
pung und damit auch deren biegungsrestringierende 
Wirkung. Die Flexibilität der Flosse nimmt also nicht 
nur zur Flossenhinterkante (trailing edge), sondern 
gleichzeitig auch nach distal zu. Auf dieser Basis läßt 
sich die Flosse in ihrer Längsachse verdrillen, wodurch 
prinzipiell alle strukturellen Bedingungen für eine Nut
zung als Unterwasserflügel erfüllt sind.

Abgesehen von den genannten Veränderungen ge
genüber der hypothetischen Ausgangskonstruktion sind 
in diesem Entwicklungsstadium alle anderen Konstruk
tionseigenschaften, wie die Anordnung der Flossen, das 
Axialskelett, der Bau und die Form der Caudalis, die Art 
der Beschuppung, der Schädel und die Verspannungs
struktur etwa gleich geblieben. Auch der Auftrieb bleibt 
nach wie vor negativ. Der axiale Antrieb eignet sich zur 
ökonomischen Dauerlokomotion bei langsamen und 
mittleren Geschwindigkeiten. Zusätzlich besteht die 
Möglichkeit, die paarigen Flossen als paraxiale Antrieb
sorgane im Bereich geringer Lokomotionsgeschwindig
keiten zu nutzen. Von diesem, von der hypothetischen 
Ausgangskonstruktion abgeleiteten, Stadium lassen sich 
alle Formtypen des rhipidistiiden Konstruktionstyps 
herleiten. Keine der bekannten fossilen Rhipidistierfor- 
men entspricht diesem Stadium, das im folgenden als 
rhipidistiide Ausgangskonstruktion bezeichnet werden 
soll (siehe Kapitel 5.4.4, Abb. 5.36).

Durch eine stärkere Nutzung der Luftsäcke als Auf
triebskörper kann, im Zusammenhang mit einer Ökono
misierung des axialen Antriebs, die Verkleinerung der 
paarigen Flossen und die Verringerung der Zahl ihrer 
Skeletteile weiter fortschreiten. Das neue Verzweigungs
muster der Skelettelemente ist monoton (Abb. 4.28 Bd, 
Cd). Auf das kurze, breite proximale Element folgt po
sterior ein gleichgestaltetes Element und anterior ein 
stabförmiges Element, an das sich distal keine weiteren 
Skeletteile anschließen. Am posterioren Skelettelement 
setzt dann wieder ein gleichgestaltetes und ein stabför
miges Element an und so fort. Die posterioren Elemente 
(Axialelemente), von denen sich jeweils nur ein stab
förmiges Element zur Vorderkante abzweigt (praeaxiale

156



Elemente), bilden gemeinsam eine Achse. Auch hier 
nimmt die Länge der Skelettelemente nach distal ab, so 
daß sich die Überlappung der praeaxialen Elemente in 
der gleichen Richtung verringert. Der dargestellte ske- 
lettale Aufbau der paarigen Flossen entspricht dem des 
osteolepididen Formtyps, dessen Konstruktionsniveau 
mit diesem Schritt erreicht ist. Durch die Verringerung 
der Zahl der Skelettelemente auf etwa die Hälfte der ur
sprünglichen Zahl und deren veränderte Anordnung ist 
die Beweglichkeit der Flosse stärker enggeführt und we
niger flexibel als bei der rhipidistiiden Ausgangskon
struktion. Trotzdem erfüllen die paarigen Flossen immer 
noch die Voraussetzungen für eine Nutzung als Unter
wasserflügel. Durch die starke Engführung der Flossen
beweglichkeit kann die Ökonomie bezogen auf eine 
Nutzung der paarigen Flossen als Steuer und/oder An
triebsorgane sogar erhöht werden. Die flügelartige, di
stal spitz auslaufende Form der Brustflosse von Ster- 
ropterygion (Abb. 4.15 e) spricht dafür, daß die paari
gen Flossen bei einigen Repräsentanten des osteolepidi
den Formtyps auch als paraxiale Antriebsorgane genutzt 
wurden. Andere, ebenfalls diesem Formtyp zugerech
nete Gattungen wie etwa Osteolepis, besaßen dagegen 
gerundete Brustflossen, die sich vermutlich weniger gut 
zum Antrieb eigneten. Aus den schon im Fall des dip- 
noiden Konstruktionstyps genannten Gründen wird hier 
von einer kreuzweise alternierenden Bewegung der paa
rigen Flossen ausgegangen.

Innerhalb des osteolepididen Formtyps variiert die 
Anordnung der Dorsalia. Bei einigen befinden sie sich 
in der gleichen Position wie bei der rhipidistiiden Aus
gangskonstruktion, während sie bei anderen weit caudal 
liegen. Zwischen diesen beiden Extremen sind zahlrei
che fossile Repräsentanten mit intermediären Flossenan
ordnungen bekannt, die sich, im Sinne einer kontinuier
lichen Caudalverlagerung der Dorsalia, in eine Reihe 
bringen lassen. Sie beginnt mit Osteolepis macrolepi- 
dotus und Osteolepis panderi und führt über Thursius 
pholidotus und Latvius niger zu Thursius macrolepido- 
tus und Thursius moy-thomasi (JARVIK 1948 Fig. 26, 27, 
47, 57, 61, 64, 70, JESSEN 1973, Abb. 2 A). Es muß be
tont werden, daß die aufgeführten fossilen Formen hier 
nur als Modelle für mögliche Zwischenstadien einer 
Caudalverlagerung der Dorsalia genutzt werden. Die 
Reihung ist daher nicht mit der Aussage gleichzusetzen, 
daß diese in jeder Hinsicht evolutionär voneinander ab
leitbar sind oder sogar tatsächlich voneinander abstam
men. Bezogen auf andere Konstruktionseigenschaften 
würde sich eventuell eine andere Reihung ergeben. So 
findet innerhalb des osteolepididen Formtyps bezogen 
auf die rhipidistiide Ausgangskonstruktion eine Ent
wicklung von Ringwirbeln durch Verschmelzung von 
Wirbelelementen statt, die auf dem gegenwärtigen 
Kenntnisstand nicht mit der Verlagerung der Dorsalia in 
Zusammenhang gebracht werden kann. Zudem kann ei
ne Rückverlagerung der Dorsalia nicht ausgeschlossen 
werden, wodurch die Einordnung in eine evolutionäre 
Reihe unmöglich wird. Die Fossilien zeigen nur, daß es

in der Anordnung der Dorsalia eine bestimmte Variati
onsbreite gab, die nicht im Widerspruch zum Modell 
steht. Sicher ist, daß die Flossenanordnung mit Konse
quenzen für die Fortbewegung verbunden ist.

Eine caudale Lage der Dorsalia vergrößert die axi
ale Antriebsfläche, wodurch sich die Beschleunigungs
leistung erhöht. Wahrscheinlich ist dies mit einer Ver
schlechterung der Dauerlokomotionsökonomie verbun
den. Dies hat wiederum Konsequenzen für den Aktions
radius und den Beutefang. Bei einer stärkeren Nutzung 
der Luftsäcke als Auftriebsorgane kann die Epizerkie 
der Schwanzflosse zunehmend zu Gunsten einer sym
metrischen Isozerkie aufgegeben werden. Gleichzeitig 
ergibt sich die Möglichkeit, sich langsam fortzubewegen 
ohne abzusinken. Auf dieser Basis kann der Axialantrieb 
weiter in Richtung Beschleunigungsleistung verbessert 
werden. Bei einer Nutzung der paarigen Flossen als An
triebsorgane, können diese in ökonomischer Weise bei 
niedrigen Lokomotionsgeschwindigkeiten eingesetzt 
werden, während der Axialantrieb überwiegend der 
schnellen Beschleunigung beim Beutefang und/oder bei 
der Flucht dient (siehe auch EATON 1951). Das auf diese 
Weise entstandene Konstruktionsstadium entspricht also 
einem hechtähnlichen Lauerjäger, wie er fossil durch 
den gyroptychiiden und eusthenopteriden Formtyp ver
treten ist. Bei letzterem wird die Rhomboidbeschuppung 
gegenüber einer Cycloidbeschuppung aufgegeben. Die 
Zusammenhänge für diesen Wechsel sind jedoch bislang 
unklar. Ebenso ist ungewiß, ob die Aufgabe der Rhom
boidbeschuppung vor oder nach der Umwandlung der 
Schwanzflosse stattfand.

Im Gegensatz zu den bisher abgeleiteten Formtypen, 
die nur wenig von der rhipidistiiden Ausgangskonstruk
tion abweichen, liegen beim panderichthyiden Formtyp 
starke strukturelle Abwandlungen vor. Rein äußerlich 
fällt schon die extrem dorsoventral abgeflachte Körper
gestalt auf. Der sich aus der Abflachung des Kopfes er
gebende Verlust der Schädelkinetik wurde schon er
wähnt. Die Dorsalia und die Analis sind möglicherweise 
vollständig verschwunden, und die Epizerkie der 
Schwanzflosse ist aufgegeben. Statt dessen umläuft ein 
Flossensaum den gerade ausgezogenen Schwanzab
schnitt. Die Zahl der Skelettelemente der paarigen Flos
sen hat sich gegenüber der rhipidistiiden Ausgangskon
struktion auf etwa ein Viertel der ursprünglichen Zahl 
verringert (Abb. 4.28 Ce). Während sich der endoske- 
lettale Teil des Schultergürtels vergrößert hat, sind die 
dermalen Schultergürtelelemente kleiner geworden. Die 
die Chorda dorsalis umhüllenden Wirbelelemente sind 
zu Ringwirbel mit langen, breiten Neuralfortsätzen ver
schmolzen. Im Rumpfbereich laufen die Ringwirbel la
teral in rippenartige Fortsätze aus. Die Schuppen sind 
gegenüber der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion ver
kleinert und haben die Cosminschicht verloren. Sie ent
sprechen aber strukturell Rhomboidschuppen. Insgesamt 
hat eine nicht unerhebliche Körpergrößenzunahme statt
gefunden.
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Die genannten Veränderungen sind mit einem dra
stischen Wandel der Bionomie verbunden. Vermutlich 
steht die dorsoventrale Abflachung des Körpers im Zu
sammenhang mit einer bodennahen Lebensweise. Insge
samt scheint die Konstruktion auf einem geringen 
Stoffwechselniveau zu stehen und dementsprechend we
nig bewegungsaktiv zu sein. Der axiale Antrieb eignet 
sich weder für eine ökonomische Dauerlokomotion noch 
für eine effiziente Beschleunigung. Dafür ist die laterale 
Antriebsfläche viel zu klein und der Rumpf zu breit. Da
zu kommt noch die beachtliche Körpergröße, die sich 
aufgrund der damit verbundenen hohen Massenträgheit 
negativ auf die Beschleunigungsleistung auswirkt. Die 
Brustflossen lassen aufgrund ihres Aufbaus und der 
Umkonstruktion des Schultergürtels eine Nutzung als 
Unterwasserflügel zu. Der vergrößerte endoskelettale 
Teil des Schultergürtels bietet Platz für eine kräftige 
Flossenmuskulatur. Die durch die geringe Zahl der 
Skelettelemente enggeführte Beweglichkeit der Brust
flossen ermöglicht einen ökonomischen Einsatz bei 
niedrigen Lokomotionsgeschwindigkeiten. Nach VO- 
ROBYEVA & Kuznetsov  (1992) ist die Beweglichkeit 
im Schultergelenk auf Auf- und Abbewegungen be
schränkt. Da wahrscheinlich die Dorsalia und die Analis 
als Stabilisatoren fehlen, scheint auch für diesen An
triebsmechanismus eine Nutzung zur Dauerlokomotion 
eher unwahrscheinlich zu sein. Bei einer geringen Be
wegungsaktivität werden die unpaaren Flossen nicht ge
braucht und können im Rahmen einer Verringerung des 
Material- und Erstellungsaufwandes reduziert werden. 
In diesem Zusammenhang kann auch die Umwandlung 
der Schwanzflosse und die Entwicklung eines einfach 
strukturierten Flossensaums betrachtet werden. Der Beu
tefang erfolgte vermutlich, indem das Tier, am Boden
grund liegend, auf in greifbare Nähe kommende Beute
tiere wartete, die dann mit einem schnellen seitlichen 
Hieb des flachen Schädels gepackt wurden, indem der 
ruderartige Schwanz, sich vom flüssigen Medium absto
ßend, eine gegenläufige Bewegung ausführte. Mögli
cherweise steht die verlängerte Schnauze im Zusam
menhang mit dem genannten Beutefangmechanismus.

Ob die paarigen Flossen zur Fortbewegung auf dem 
Bodengrund genutzt werden konnten, oder ob gar, wie 
von V oro by ev a  & Ku znetsov  (1992) für Pander- 
ichthys angenommen (siehe auch VOROBYEVA 1992), 
eine Lokomotion an Land möglich war, ist äußerst frag
lich. Gegen diese Annahme spricht vor allem der Bau 
der Brustflossen. Um sich vom Boden abstoßen zu kön
nen ohne abzurutschen, muß sich die jeweilige Extre
mität im Substrat verankern können (zu diesem Problem 
siehe Kapitel 5.4.1). Dazu sind Verankerungsstrukturen 
nötig. Diese sind bei Panderichthys jedoch nicht vor
handen. Weder die distalen Skelettelemente noch die 
Flossenstrahlen zeigen einen gefingerten Aufbau. Sie 
bilden im Gegenteil sogar eine kompakte, völlig lük- 
kenlose Fläche, die sich absolut nicht zur Verankerung 
im Substrat eignet. Die Landlokomotion des, von VO
ROBYEVA & Kuznetsov  (1992) als Modell angegebe

nen, Katzenwelses (Clarias batrachus) zeigt, daß dieser 
seine stachelartigen Flossenstrahlen als Verankerungs
strukturen nutzt (IDYLL 1969). Weiter spricht der gerin
ge Aktionsradius der Brustflossen gegen die Möglich
keit der Lokomotion auf festem Substrat. Die Extremität 
kann, aufgrund der mechanischen Engführungen des 
Flossenskeletts, gar nicht in eine für die Fortbewegung 
günstige Position gebracht werden, geschweige denn 
durch Pro- und Retraktionsbewegungen für Antrieb sor
gen. Die bis hierhin genannten Argumente, die gegen ei
ne Fortbewegung auf festem Substrat sprechen, gelten in 
gleicher Weise auch für den osteolepididen, den gyrop- 
tychiiden und den eusthenopteriden Formtyp (kontra 
Röm er  1933, W estoll 1943 b, 1961, A ndrew s & 
W estoll 1970 a, Gregory  1951 a, Szarski 1962, 
Sc hm alhausen  1968, T hom son  1972, R ackoff 1980, 
H inchliffe & Joh n so n  1980, Colbert  & M orales 
1991, WALKER & L iem 1994 u.v.a.). Ähnlich argumen
tiert entgegen seiner früheren Auffassung auch THOM
SON (1994, S. 103): „It would also be a mistake to exag
gerate the extent to which osteolepiform fishes actually 
used their fins as arms and legs; the fins in the forms that 
we know are all small and feeble (compared even with 
the large fins of porolepiforms, coelacanths and the mo
dern lungfish Neoceratodus, which have a different in
ternal structure). These fishes obviously could not live 
out of water.“ (zur gleichen Auffassung siehe auch 
Eaton  1951, L ittle 1990 u. Pridm ore  1995).

Auch die Möglichkeit einer Lokomotion durch late
rale Körperbiegungen, bei der die Kraft über die steif 
gehaltenen Extremitäten erfolgt, wie sie von VOROB
YEVA & KUZNETSOV (1992) angenommen wird, er
scheint für den panderichthyiden Formtyp sehr zweifel
haft, da der breite Körper die laterale Beweglichkeit des 
Rumpfes stark limitiert. Die von VOROBYEVA & KUZ
NETSOV (1992, Fig. 1, 4) angegebenen Freiheitsgrade 
gegenüber Biegungen in der Transversalebene beziehen 
sich auf eine Rekonstruktion, die nicht mit der fossilen 
Überlieferung übereinstimmt. Bei dieser entspricht die 
Breite des Körpers nur etwa einem Siebtel der Körper
länge, während die Körperbreite bei einer Rekonstrukti
on von V oro by ev a  & S chultze (1991), die sich an 
der tatsächlichen Schädelbreite des Fossils orientiert, 
dagegen ein Fünftel der Länge beträgt. Die für die Be
gründung einer terrestrischen Lokomotion verwendete 
Rekonstruktion ist also deutlich schmaler und daher la
teral beweglicher als die ältere Rekonstruktion. Daß 
letztere realistischer ist, zeigt sich in den Schädelpro
portionen. Während das Verhältnis zwischen Schädel
breite und Länge bei der älteren Rekonstruktion wie 
auch beim Fossil 3:4 beträgt, besteht bei der jüngeren 
Rekonstruktion ein Verhältnis von 3:5. Der Schädel ist 
also unrealistisch schmal, genau wie der Körper. Es ist 
also zu bezweifeln, daß die geforderten lateralen Kör
perbiegungen auf der Basis der Konstruktion überhaupt 
möglich waren. Nach dem Axialskelett zu urteilen, war 
der Körper insgesamt sogar eher rigid, da die rippenarti
gen Fortsätze im Rumpfbereich unbeweglich mit den
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Wirbelkörpern verwachsen waren. Darauf weist VOROB- 
YEVA (1986, S. 27) sogar selbst hin, indem sie auf die 
Struktur Wirbelkörper von Panderichthys Bezug neh
mend folgenden Schluß zieht: „Such a structure means 
that if Panderichthys ever emerged from water on to dry 
land it could have been for short periods of time only: its 
body could not have participated in land locomotion and 
was dragged by the pectoral fings“ Auf der Basis der 
genannten Überlegungen scheint die Fähigkeit des pan- 
derichthyiden Formtyps zur Lokomotion auf festem 
Substrat sehr gering gewesen zu sein. Die Fähigkeit zur 
Landlokomotion mit Hilfe der kleinen paarigen Flossen 
ist auch aufgrund der beachtlichen Körpergröße schwer 
vorstellbar (eine andere Kritik am Modell von VOROB- 
YEVA & Kuznetsov  1992 findet sich bei PRIDMORE 
1995).

Auch wenn eine Ableitung des panderichthyiden 
Formtyps von der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion 
prinzipiell möglich ist, besteht jedoch Unklarheit über 
den transformativen Weg, da, auf dem momentanen 
Kenntnisstand, mehrere Möglichkeiten in Frage kom
men. Welcher dieser denkbaren Wege beschritten wer
den kann, hängt vor allem von der Festlegung des Zeit
punkts der dorsoventralen Abflachung ab. Diese kann 
sowohl schon im Stadium der rhipidistiiden Ausgangs
konstruktion als auch erst auf der Basis eines osteolepi- 
diden oder gyroptychiiden Formtyps erfolgt sein. Da 
sich zur Zeit kein Kriterium zur Festlegung des Zeit
punktes der Abflachung finden läßt, müssen alle drei 
Fälle als prinzipielle Möglichkeiten in Betracht gezogen 
werden. In jedem Fall muß der Vorläufer Rhomboid- 
schuppen besessen haben, da sich die Schuppen des 
panderichthyiden Formtyps nicht von Cycloidschuppen 
ableiten lassen. Allgemein muß auch eine Verringerung 
der Bewegungsaktivität und damit auch des Aktionsra
dius stattgefunden haben. Ein erster Schritt in diese 
Richtung würde sich durch strukturelle Veränderungen 
ergeben, die zunächst eine Verbesserung der Beschleu
nigungsleistung, bei gleichzeitiger Verschlechterung der 
Dauerlokomotionsleistung bewirken. Dies wäre bei ei
ner Vergrößerung der axialen Antriebsfläche durch 
Caudalverlagerung der Dorsalia der Fall. Auf diese 
Weise kann ein Lauerjäger mit geringer Lokomotions
aktivität entstehen, der den axialen Antrieb überwiegend 
nur noch zur Beschleunigung beim Fang von Beute ein
setzt, während er zur sonstigen Fortbewegung die paari
gen Flossen als Antriebsorgane nutzt. Sofern die Luft
säcke weniger als Auftriebskörper denn als Respira
tionsorgane genutzt werden, sinkt die Konstruktion bei 
beendeter Lokomotionsaktivität zu Boden. Die Lauer
phasen sind damit zwangsläufig mit einem Ruhen auf 
dem Substrat verbunden. Kann der Beutefang aus der 
ruhenden Position auch ohne eine längere Beschleuni
gungsphase durch eine kurze Fangbewegung erfolgen, 
besteht die Möglichkeit zur Abflachung des Körpers und 
der Verkleinerung der axialen Antriebsfläche. Dies ist 
allerdings nur möglich, wenn der Bionomiekreislauf der 
Konstruktion geschlossen bleiben kann, wenn also die

Stoffwechselaktivität und/oder das Nahrungsangebot ei
ne weitere Verringerung der Bewegungsaktivität zuläßt.

Nach den schon abgehandelten Formtypen verbleibt 
nun noch der rhizodontide Formtyp. Da dessen struktu
reller Aufbau in vielen Bereichen unklar ist, und auch 
nur unsichere Kenntnisse über dessen Körperform und 
Flossenanordnung bestehen, kann sich die Ableitung 
von der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion nur auf 
Teilbereiche der Konstruktion beziehen. Im Gegensatz 
zu den anderen Formtypen liegt hier keine Reduktion 
des Brustflossenskeletts vor. Der Aufbau der Skelettele
mente entspricht in seinem Verzweigungsmuster der 
rhipidistiiden Ausgangskonstruktion. Anders als bei die
ser sind die ungegliederten proximalen Abschnitte der 
Flossenstrahlen beträchtlich lang und rigid (Abb. 4.28 
Ad). Da nicht klar ist, wie weit die Flossenstrahlen auf 
das Flossenskelett reichen, ist die Flossenflexibilität 
schwer einzuschätzen. Es lassen sich nur indirekt 
Schlüsse ziehen. Da die Brustflossen mit dem Schulter
gürtel kugelgelenkähnlich artikulieren, ist deren Beweg
lichkeit außerordentlich hoch. Eine Brustflosse, die 
durch weit auf das Flossenskelett reichende Flossen
strahlen nahezu starr wäre, könnte nicht in einen sinn
vollen Zusammenhang mit dieser Beweglichkeit ge
bracht werden. Die kugelgelenkähnliche Artikulation 
steht dagegen mit großer Wahrscheinlichkeit im Zu
sammenhang mit einer hohen Manövrierfähigkeit 
und/oder mit einer Nutzung der Brustflossen als Unter
wasserflügel. Beides erfordert eine von Flossenstrahlen 
ungehinderte Skelettmechanik. Es wird daher vermutet, 
daß die Flossenstrahlen an den distalen Enden des Flos
senskeletts ansetzten. Sofern auf den ungegliederten Teil 
der Flossenstrahlen noch ein mindestens ebenso langer 
gegliederter Abschnitt folgte, hätte dies zur Folge, daß 
die Brustflosse gegenüber der rhipidistiiden Ausgangs
konstruktion außerordentlich großflächig gewesen wäre. 
Auf die Flossen würden damit während ihrer Bewegung 
hohe Biegemomente, vor allem in der Längsachse, wir
ken. Die langen ungegliederten Abschnitte der Flossen
strahlen würden sich dann im Zusammenhang mit der 
Stabilisierung des Flossenblatts gegenüber Biegungen 
erklären lassen. Für diese Deutung spricht auch die be
trächtliche Größe des rhizodontiden Formtyps. Mit bis 
zu 700 cm Körperlänge (LONG 1995) liegt damit eine 
Vergrößerung um das Zehnfache der rhipidistiiden Aus
gangskonstruktion vor.

Es gibt einige Hinweise, die beim rhizodontiden 
Formtyp auf einen neutralen oder zumindest nahezu 
neutralen Auftrieb schließen lassen. Dafür spricht neben 
der hohen Beweglichkeit der Brustflosse auch deren ho
her Ansatz am Körper sowie die gedrungene Körperge
stalt in Verbindung mit der gewaltigen Größe. Dazu 
kommt, wenn die Körperform und die Beflossung von 
Strepsodus anculonamensis repräsentativ für den rhizo
dontiden Formtyp ist, die symmetrisch isozerke 
Schwanzflosse sowie Lage und Größe der Dorsalia und 
der Analis. Unter diesen Voraussetzungen wäre der
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Axialantrieb mehr zur Beschleunigung als für eine öko
nomische Dauerlokomotion geeignet. Die paarigen Flos
sen könnten dann bei niedrigen Lokomotionsgeschwin
digkeiten als effiziente Manövriereinrichtungen sowie 
als höchst ökonomische paraxiale Antriebsorgane ge
nutzt werden. Unter diesen Umständen wäre eine Le
bensweise auf niedrigem Aktivitätsniveau denkbar, wie 
sie von der rezenten Latimeria bekannt ist (siehe Kapitel 
4.3.4). Möglicherweise ist dieser Umstand die Voraus
setzung für die enorme Körpergröße. Eine Fortbewe
gung auf dem Bodengrund scheidet für den rhizodonti- 
den Formtyp aus, da die Struktur der Flossenstrahlen je
de Verankerungsmöglichkeit mit dem Substrat verhin
dert, und die Brustflossen zu hoch am Schultergürtel an
setzen. Auch der vermutete neutrale Auftrieb spricht ge
gen eine solche Nutzung.

Die hier dargestellte Deutung des rhizodontiden 
Formtyps steht zugegebenermaßen auf einer schwachen 
Datenbasis und muß daher mit den nötigen Vorbehalten 
betrachtet werden. Es ist somit auch wenig sinnvoll, 
über die Bewegungsfolge der paarigen Flossen zu spe
kulieren. Besonders für die Rekonstruktion der evolu
tionären Entstehung des rhizodontiden Formtyps fehlt 
eine solide Grundlage, da nicht einmal über den Aufbau 
der Zielkonstruktion Klarheit besteht. Der im folgenden

kurz dargestellte Ablauf muß daher mit noch größeren 
Vorbehalten betrachtet werden. Geht man von den dar
gestellten Annahmen über der Aufbau und die Lebens
weise des rhizodontiden Formtyps aus, stellt sich der 
transformative Weg wie folgt dar: Ausgehend von der 
rhipidistiiden Ausgangskonstruktion, ermöglicht die zu
nehmende Nutzung der Luftsäcke als Auftriebsorgane 
eine Caudalverlagerung der Dorsalia sowie eine Erhö
hung der Brustflossenbeweglichkeit, die sich durch die 
Entwicklung eines kugeligen Schultergelenks ergibt. 
Somit können die Brustflossen mehr und mehr als par
axiale Antriebs- und Manövrierorgane genutzt werden. 
Dies ist mit einer nachlassenden Bedeutung des Axial
antriebs für die Dauerlokomotion verbunden. Mit der 
fortschreitenden Umgestaltung der Luftsäcke zu Auf
triebskörpern, der mit einem Verlust einer respiratori
schen Nutzung einhergeht, kann die Epizerkie zu Gun
sten einer symmetrischen Isozerkie aufgegeben werden. 
Mit dem Erreichen eines neutralen Auftriebs kann die 
Brustflosse in eine für den paraxialen Antrieb und die 
Manövrieraufgaben günstige, hoch ansetzende Position 
gelangen. Der im niedrigen Geschwindigkeitsbereich 
ökonomische Paraxialantrieb ermöglicht eine Verringe
rung des Aktivitätsniveaus. Der Zeitpunkt der Umge
staltung der Rhomboidschuppen zu Cycloidschuppen 
kann bislang nicht bestimmt werden.
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Many were increasingly o f  the opinion that 
they’d all made a big mistake in coming 
down from the trees in the firs t place. And 
some said that even the trees had been a bad 
move, and that no one should ever have left 
the oceans.

D. Adams

Kapitel 5

Die Entstehung der Tetrapoden-Konstruktion und 
der Landgang

Es gibt sicherlich nur wenige Themen in der Biolo
gie und der Paläontologie, über die so viel spekuliert 
und geschrieben worden ist, wie über den Landgang der 
Wirbeltiere, den evolutionären Übergang von wasserle
benden Fischen zu landlebenden Vierbeinern. So reicht 
die Literatur bis in die Mitte des 19. Jahrhunderts zu
rück, also in die Zeit des Aufkommens und der allge
meinen Verbreitung des Evolutionsgedankens. Ange
sichts dieser langen Zeitspanne intensiver Forschungstä
tigkeit stellt sich berechtigterweise die Frage, ob die Er
forschung des Landganges nicht längst abgeschlossen 
ist, ob es auf diesem Gebiet überhaupt noch etwas zu er
forschen gibt. So stellte HOLMGREN schon 1933 (S. 2) 
im Zusammenhang mit der Evolution der Tetrapodenex- 
tremität fest: „The question of the phylogenetical deve
lopment of the tetrapod limb has been the subject of so 
much discussion and investigation, that it might be sup- 
posed that there remained nothing more to be said about 
it that had not been said many times before.“ In der Tat 
läßt sich beim Studium der immensen Literatur, die sich 
zu diesem Thema findet, feststellen, daß es im Verlauf 
der Forschungsgeschichte immer wieder um dieselben 
Fragestellungen ging. Es zeigt sich aber auch, daß diese 
Fragen zu allen Zeiten kontrovers diskutiert worden 
sind, und daß die Diskussion bis heute zu keinem ab
schließenden Ergebnis gekommen ist. Viel zu lückenhaft 
sind nach wie vor unsere Kenntnisse. Daß es immer 
noch viel Neues zur Evolution der Tetrapoden zu sagen 
gibt, zeigen die zahlreichen Publikationen, die in den 
letzten Jahren zu diesem Thema erschienen sind. Gerade 
in der jüngsten Zeit haben sich vor allem durch neue 
Fossilfunde und neue Forschungsansätze zum Teil über
raschende Aspekte ergeben, die zu veränderten Sicht
weisen geführt haben. Eine Übersicht über den neusten 
Stand dieser Forschungsrichtung findet sich bei Lom 
bard  & Sum ida  (1992), T hom son  (1994), A hlberg  & 
M ilner (1994) sowie Coates & Clack  (1995). Es

kann also kein Zweifel daran bestehen, daß die Frage 
nach dem Ursprung der Tetrapoden nach wie vor aktuell 
und keinesfalls befriedigend beantwortet ist. Einigkeit 
besteht heute lediglich darüber, daß die Vorläufer der 
Tetrapoden in der Gruppe der Sarcopterygii zu suchen 
sind.

Im Verlauf der Forschungsgeschichte zur Entste
hung der Tetrapoden haben sich drei sich inhaltlich 
überschneidende Schwerpunkte herauskristallisiert: die 
Suche nach den Vorläufern bzw. den nächsten Ver
wandten der Tetrapoden, die Frage nach der Entstehung 
der Tetrapodenextremität und die Rekonstruktion des 
Landganges. Die Mehrzahl der unzähligen Arbeiten be
schäftigt sich mit dem ersten Schwerpunkt. Hierbei ste
hen sich bis heute unterschiedliche Vorstellungen ge
genüber. Zusammenfassende Darstellungen der Theori
engeschichte zur Tetrapodenevolution finden sich bei 
Schaeffer (1965 a), Patterson  (1980) und Rosen  et 
al. (1981). Die folgende Darstellung beruht jedoch zum 
größten Teil auf eigenen Literaturrecherchen.

Im 19. Jahrhundert wurden allgem ein die Lungenfi
sche als die nächsten Verwandten der Tetrapoden ange
sehen (H aeckel 1866 a, b, 1889, G ill 1872, Huxley  
1876, Cope 1884, S em on  1901). Zu dieser Zeit waren 
viele W issenschaftler der Meinung, daß die rezenten 
Lungenfische Amphibien seien (FlTZINGER 1837, Bl- 
schoff 1840, Heckel 1845, M elville 1848, G ray 
1856, KREFFT 1870), eine Vorstellung die im 20. Jahr
hundert nur noch von KESTEVEN (1931 a, b, 1950) ver
treten wurde. Andere sahen die rezenten Dipnoi schon 
damals als Fische an (OWEN 1839, MÜLLER 1844, 
A gassiz  1843, Hyrtl 1845, G ünther  1870). W ieder 
andere (HECKEL 1851, M ’DONNELL 1860) rechneten die 
Lungenfische weder den Fischen noch den Amphibien 
zu, sondern betrachteten sie als echte Übergangsformen
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(Zur Historie dieser Kontroverse siehe auch CONANT 
1986). Gegen Ende des 19. Jahrhunderts wurden zu
nehmend die Crossopterygier in Verbindung mit der 
Vorfahrenschaft der Tetrapoden gebracht (POLLARD 
1891, 1892, Em ery  1887, Cope 1892, D ollo 1895, 
KLAATSCH 1896, BAUR 1896), wobei diese sowohl als 
Vorläufer der Lungenfische als auch der Tetrapoden an
gesehen wurden, eine Auffassung die im 20. Jahrhundert 
von FOX (1965) wieder aufgegriffen wurde. Damals je
doch sah man Polypterus und Calamoichthys als rezente 
Repräsentanten der Crossopterygii an. So wurde von ei
nigen Autoren auch ein polypterider Flossen typ als Vor
läufer der Tetrapodenextremität angenommen (POLLARD 
1891, Em ery  1887, KLAATSCH 1896). Mit dem Beginn 
des 20. Jahrhunderts wurden die Polypteriformes aus 
dem Kreis der Crossopterygier ausgeschlossen. GOOD
RICH (1924, S. 936) bemerkt hierzu: „Nevertheless the 
structure of its scales, the jaw apparatus, the position of 
its double nostrils on the outer surface of the snout, the 
absence of a cloaca, the skeleton of the pelvic fin and 
girdle, and its specialised brain show that Polypterus is 
well on the actinopterygian line of specialisation, as I 
endeavoured to show in a paper on the subject before 
the British Association in 1907.“54 Damit rückte nun die 
fossile Gruppe der rhipidistiiden Crossopterygier in den 
Vordergrund des Interesses, die nun als direkte Vorfah
ren der Tetrapoden, aber nicht mehr gleichzeitig als 
Vorläufer der Lungenfische, angesehen wurden (BROOM 
1913, W atson  1913, G regory 1913, 1915).

Ab diesem Zeitpunkt geht die überwältigende Mehr
heit der Autoren und Autorinnen bis heute davon aus, 
daß sich die Vorfahren bzw. die nächsten Verwandten 
der Tetrapoden in der Gruppe der Rhipidistier finden 
(W atson  1926, D ruzinin 1933, G regory  1935, 1949, 
1951 a, b, Gregory  et al. 1923, Gregory  & Rav en  
1941, Steiner 1935, W estoll 1938, 1943a, b, 1961, 
A ndrew s & W estoll 1970 a, b, Jarvik  1942, 1955 b, 
1960, 1962, 1963, 1964, 1965 b, 1972, 1980a, b, 1986, 
1996 a, b, Howell 1944, Eaton  1951, 1960, Römer 
1933, 1945, 1956, 1967, Szarski 1962, 1977, T hom 
so n  1962, 1966 c, 1967 a, b, 1972, 1991, 1993, 1994, 
Olson  1965, S chaeffer 1965 a, b, Sc h m alhausen  
1968, W ahlert  1968, B ertm ar  1968 a, b, Feduccia  
1971, Panchen  1972, Pa n chen  & S m ithson  1987, 
1988, M iles 1975, 1977, B jerring 1975, 1985, 1988, 
W orobjew a  1975 b, Lo m bar d  & B olt 1979, 1988, 
V o r o by ev a  1984, 1986, V o r o by ev a  & Schultze 
1991, Schultze 1970 b, 1977 b, 1981, 1986, 1991 a, b,
1993, 1996, S chultze & A r senault  1985, M arshall  
& S chultze 1992, Ed w ards 1977, 1989, G affney  
1979, Rackoff 1980, M aisey  1986, A hlberg  1991 a, 
A hlberg  & M ilner 1994, Long  1990, 1995, Coates

1994, 1995, Coates & Clack  1995, Clack  1997, 
CLOUTIER 1996 c und viele andere). Während die mei
sten genannten Autoren von einem eusthenopteronähnli-

54 Römer zählt die Polypteriformes dagegen im Jahr 1924 
noch zu den Crossopterygiern (Römer 1924).

chen Vorläufer und einer monophyletischen Entstehung 
der Tetrapoden ausgehen, wird statt dessen von einigen 
eine diphyletische Entstehung vertreten. Im Vorder
grund steht hierbei vor allen anderen JARVIK mit einer 
Vielzahl zum Teil sehr umfangreicher Arbeiten (1942, 
1955 b, 1960, 1962, 1963, 1964, 1965 b, 1972, 1980a,’ 
b, 1986, 1996 a, b). Nach ihm sollen die urodelen Am
phibien von porolepiformen und die restlichen Tetrapo
den von osteolepididen Crossopterygiern abstammen. 
Diese Auffassung wurde nur von vergleichsweise weni
gen Autoren unterstützt (BJERRING 1975, 1985, 1988, 
Stensiö  1963, Herre 1964, Lehm an  1968, N ieuw- 
KOOP & SUTASURYA 1976). Eine diphyletische Entste
hung der Urodela und der restlichen Tetrapoden wurde 
auch schon von SÄVE-SÖDERBERGH (1933, 1934, 1935) 
und Holm gren  (1933, 1939, 1949 a, b) angenommen, 
wobei hier jedoch Lungenfische anstelle von porolepi
formen Crossopterygiern als Vorfahren der Urodelen 
betrachtet wurden.

Während die Theorie der diphyletischen Entstehung 
der Tetrapoden wenig Anhänger fand, ging die Auffas
sung eines monophyletischen Ursprungs aus dem Kreis 
der osteolepiformen Rhipidistier in die Lehrbücher ein 
(Röm er  1933, 1945, 1966, Colbert  1965, Piveteau 
1966, H eberer  1967, Starck  1978, 1979, W ake

1979, Kent 1983, S iewing 1985, Carroll  1988, 1993, 
Stearn  & Carroll 1989, Pough  et al. 1989, Remane 
et al. 1989, B enton  1990, Chaline 1990, Colbert & 
M orales 1991, W alker 1987, W alker & Liem 1994 
u.a.). Trotz dieses allgemeinen Konsensus, der bis heute 
anhält „[...] there is now essentially universal agree- 
ment that the tetrapods arose from rhipidistian crossop- 
terygians (RÖMER 1968, S. 70) -, werden die Lun
genfische von einigen Autoren aufgrund von Merkmals
analysen erneut als die nächsten Verwandten der Tetra
poden betrachtet (Gardiner  et al. 1979, G ardiner

1980, ROSEN et al. 1981, FOREY 1984, 1986, 1991, 
FOREY et al. 1991), nachdem sie ein Jahrhundert lang 
aus der Vorfahrenschaft der Tetrapoden ausgeschlossen 
waren. Diese Auffassung wird von einigen Molekular
genetikern geteilt, da die Basensequenz der Lungen- 
fisch-DNA größere Ähnlichkeit mit der der Tetrapoden 
habe als die Basensequenz der DNA von Latimeria 
(M eyer  & W ilson 1990, M eyer  & D olven  1992, 
M eyer  1995, Za r d o y a  & M eyer  1996). Diese Inter
pretation ist, neben der Akzeptanz der Methode und des 
Vergleichsstandards, freilich davon abhängig, ob Lati
meria überhaupt repräsentativ für die Gruppe der Rhipi
distier ist. Selbst wenn es möglich wäre, aufgrund von 
Basensequenzanalysen eindeutig auf den Verwandt
schaftsgrad von Tiergruppen zu schließen, was hier be
zweifelt wird, und selbst wenn die rezenten Lungenfi
sche tatsächlich näher mit den Tetrapoden verwandt sein 
sollten als Latimeria, wäre damit noch nicht bewiesen, 
daß die ausschließlich fossile Gruppe der Rhipidistier 
zwangsläufig ebenfalls in einem entfernteren Verwandt
schaftsverhältnis zu den Tetrapoden stünde als die Lun
genfische. Dazu müßte zuvor der Verwandtschaftsgrad
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zwischen Coelacanthiden und Rhipidistiern im Verhält
nis zu den Lungenfischen geklärt sein. Wenn der Ver
wandtschaftsgrad der Person A zu einer Person C nach- 
gewiesenerweise näher ist als der einer Person B zu der 
Person C, bedeutet dies nicht, daß eine weitere Person 
D, von der behauptet wird, daß sie der Person B ähnlich 
sei, auch zwangsläufig einen entfernteren Verwandt
schaftsgrad zu der Person C aufweist als die Person A 
zur Person C. M arshall  & Schultze (1992) drücken 
ihre Kritik wie folgt aus: „Comparing extant lungfish 
and amphibians to understand the origin of tetrapods is a 
little like trying to establish the morphology possessed 
by the last common ancestor of birds and mammals in a 
world where the only surviving mammals are bats.“ Die 
Kritik an der Argumentation der Molekulargenetiker 
ließe sich noch weiter fortsetzen. Dies soll hier jedoch 
unterbleiben, da Verwandtschaftsaussagen nicht im Er
kenntnisinteresse der vorliegenden Arbeit liegen und aus 
methodischen Gründen bewußt ausgeschlossen werden.

Außer den beiden genannten, einander widerstrei
tenden Ansichten, ob die Lungenfische oder die Rhipidi- 
stier die nächsten Verwandten der Tetrapoden seien, 
gibt es auch Autoren, die quasi den Mittelweg gehen 
und die Tetrapoden von einem gemeinsamen Vorfahren 
der Dipnoer und Crossopterygier ableiten. Dabei geht 
Chang  (1991) aufgrund der großen Ähnlichkeit der 
bislang ältesten Crossopterygier Youngolepis und Po- 
wichthys (Porolepiformes) mit dem bislang ältesten 
Dipnoer Diabolepis von einer nahen Verwandtschaft 
und einem monophyletischen Ursprung der Dipnoi und 
Crossopterygii aus. In ähnlicher Form äußerten sich 
auch schon Goodrich  (1924), Sew ertzoff (1908, 
1931) und in gewisser Weise auch KESTEVEN (1931 b), 
was durch folgende Zitate belegt werden soll. GOOD
RICH, der von einigen Autoren (RÖMER 1956, SCHAEF
FER 1965 a, b) als einer der ersten angesehen wird, der 
die Crossopterygier anstelle der Dipnoer als Vorfahren 
der Tetrapoden betrachtete, bemerkt folgendes (S. 
935/936): „In the Devonian strata, however, are found 
certain very primitive teleostomes, such as Osteolepis, 
which much more closely resemble what we believe to 
have been the ancestral form. Indeed, as we pass down
wards, we find gradual convergence in structure between 
Teleostomi and Dipnoi, and between these and the Ste- 
gocephali, which seem unmistakably to point to a com
mon undifferentiated form from which all three could 
have evolved. [...] The early Devonian dipnoan Dipterus 
approaches so closely to the osteolepids (in structure of 
the skull, scales, fins, etc.), that we may be sure these 
forms cannot have moved very far from the common 
starting point. We may conclude that the earliest 
Osteichthyes diverged into teleostome and dipnoan 
branches and that the tetrapods arose from the base of 
the latter branch before the Dipnoi had acquired their 
characteristic specialisation in palate and dentition“ 
Während GOODRICH trotz der vermuteten gemeinsamen 
Abstammung offenbar die Dipnoer etwas näher zu den 
Tetrapoden stellt als die Crossopterygier, scheint SE-

WERTZOFF (1931, S. 112/113) bei einer ähnlichen Sicht
weise eher frühe Crossopterygier denn frühe Dipnoer als 
Tetrapodenvorläufer vorzuziehen: „Wir müssen dem
nach annehmen, daß die primitiven Quadrupeda von ei
ner uns paläontologisch noch unbekannten Crossoptery- 
gierform mit gleich stark differenzierten, mindestens 
siebenstrahligen Bauch- und Brustflossen abstammen. 
Mit anderen Worten: sie sind aus einer viel primitiveren 
Crossopterygierform entsprungen, als diejenigen, die 
uns bekannt sind, und es liegt der Gedanke nahe, daß 
eben diese Crossopterygierform den Ahnen der Dipnoer 
nahestand. Nach all dem deuten beide von uns bespro
chenen Hypothesen der Abstammung der Quadrupeda 
[von Crossopterygiern bzw. Dipnoern d.A.] darauf hin, 
daß diese letzteren von einer sehr primitiven, den ge
meinsamen stenobasalen Vorfahren der Dipneusta und 
Crossopterygier nahestehenden Form abstammen. Ob 
wir diese Urform mit dem Namen Crossopterygii oder 
Dipnoi bezeichnen müssen, ist zur Zeit sehr schwer zu 
entscheiden und unserer Ansicht nach auch nicht wich
tig.“ (siehe auch SEWERTZOFF 1908, 1927). KESTEVEN 
(1931 b, S. 263), der, wie schon erwähnt, Lungenfische 
als Amphibien betrachtet, scheint ebenfalls die Entste
hung der Tetrapoden an den gemeinsamen Ursprung der 
Crossopterygii und Dipnoi zu verlegen: „In conclusion, 
it may be stated that such resemblances as are demon
strable between the Crossopterygii and the Stegocephali 
are of two kinds; firstly, parallelisms, which are devoid 
of phylogenetic significance, and secondly, true homo
logies. All these latter are more satisfactorily accounted 
for by the assumption that both groups have derived 
them from a common ancestor than by the assumption 
that the tetrapods are derived directly from the Cros
sopterygii.“

Die Anhänger der dargelegten Ansichten sind aber 
gegenüber der allgemeinen Auffassung, daß die Tetra
poden direkt von bestimmten Rhipidistiern abstammen, 
in der absoluten Minderheit. Während bis in die Mitte 
der 80er Jahre dieses Jahrhunderts Eusthenopteron ex
emplarisch als Modell für die rhipidistiiden Tetrapoden- 
vorfahren galt, werden heute Panderichthys und Elpisto- 
stege (Elpistostegidae RÖMER, 1947 = Panderichthyidae 
V o r o by ev a  & Ly a r sk a y a , 1968) zunehmend als po
tentielle Vorläufer und/oder nächste Verwandte der 
Tetrapoden betrachtet (SCHULTZE & ARSENAULT 1985, 
Schultze 1986, 1991 a, b, 1993, 1996, M arshall  & 
Schultze 1992, Janvier  1986, Yu 1990, Gee 1990, 
V oro by ev a  1991, 1992, 1994, 1995, V o r o by ev a  & 
Schultze 1991, V oro by ev a  & H inchliffe 1991, 
1996, H inchliffe & V o r o by ev a  1994, V o r o by ev a  & 
Kuznetsov  1992, Thom son  1991, A hlberg  1991 b, 
1995, A hlberg  & M ilner 1994, A hlberg  et al. 1996, 
Coates 1994, Coates & Clack  1995, Clack  1997, 
Lebedev  & Coates 1995, C arroll 1995, Long  1995, 
Cloutier 1996 c). Diese Auffassung geht inzwischen 
auch schon in einige Lehrbücher ein (z.B. CARROLL 
1988, 1993, W alker & Liem 1994).
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Betrachtet man die verschiedenen Ansätze im Ver
lauf der Historie, lagen im Grunde immer zwei For
schungsziele vor, zum einen die Rekonstruktion der Ge
nealogie (Phylogenese) und zum anderen die Rekon
struktion des evolutionären Ablaufs (Anagenese). Hier
bei wird von den meisten Autoren die Bestimmung des 
nächsten Verwandten der Tetrapoden mit der Suche 
nach einem potentiellen Vorfahren gleichgesetzt. In die
sen Fällen liegt also gleichzeitig ein ordnungstheoreti
sches und ein entwicklungstheoretisches Erkenntnisin
teresse vor. Daß diese beiden Zielsetzungen methodisch 
unvereinbar sind, wurde bereits in Kapitel 1.4 behandelt 
(siehe auch Kapitel 5.4.2). Eine der wenigen Ausnah
men unter den sich mit der Evolution der Tetrapoden 
beschäftigenden Autoren, bei denen die beiden methodi
schen Ebenen strikt getrennt gehalten werden, sind 
Ro se n , Fo r ey , G ardiner  und Patterson  (1981). Von 
diesen eine rein phylogenetische Zielsetzung verfolgen
den Autoren wird die Frage nach dem Vorläufer konse
quenterweise bewußt ausgeblendet. THOMSON (1991, S. 
490) scheint diese Unterscheidung, wenn auch nicht ex
plizit, ebenfalls zu treffen: „What was the actual an
cestor of the tetrapods? We can only say that Pander- 
ichthys, the Late Devonian organism discovered in Rus
sia, is the oldest known relative to tetrapods. It would, of 
course, be exceeding the data tremendously to argue that 
Panderichthys was the ancestor. It just happens to be the 
closest form to tetrapods that we presently know.“ Es ist 
ebenfalls THOMSON (1994, S. 88/89), der auf das me
thodische Problem hinweist, daß bei der Rekonstruktion 
der Tetrapoden Vorläufer bestimmt werden muß, was 
überhaupt unter einem Tetrapoden verstanden werden 
soll, und der auf die Schwierigkeit aufmerksam macht, 
festzulegen, ab wann ein Organismus als Tetrapode be
zeichnet wird: „The real difficulty in trying to define the 
first tetrapod as opposed to a generalized tetrapod is that 
not all these characters could logically be expected to be 
present in all the very earliest tetrapods. What characters 
appeared first, and in what order? How many characters 
would have had to change before we would consider that 
the line between fish and tetrapods was crossed (Thom
son 1991b)?“ Den Worten THOMSONS muß hier noch 
hinzugefügt werden, daß die als Sortierkriterium ver
wendeten „Merkmale“ („characters“) bewußt oder unbe
wußt im Zusammenhang mit einem bestimmten Er
kenntnisinteresse über ein Verfahren festgelegt und nicht 
einfach vorurteilsfrei erkannt oder einfach vorgefunden 
werden.

Die Frage nach dem, was unter einem Tetrapoden 
verstanden werden soll, hängt damit davon ab, ob das 
Forschungsziel darin besteht, Tiergruppen nach be
stimmten Kriterien in Form eines Stammbaumschemas 
zu ordnen, oder ob der transformative Weg von einem 
Konstruktionstyp in einen anderen rekonstruiert werden 
soll. Dies markiert den Unterschied zwischen der taxo- 
nomisch-phylogenetisch gefaßten Gruppe der „Tetrá
poda“ und dem konstruktionsmorphologisch-evolutionär 
bestimmten Begriff der „Tetrapoden-Konstruktion“ Es

handelt sich dabei um verschiedene Gegenstände, die 
jeweils einem anderen Modellstandard entsprechen. 
Dieser Unterschied wird in folgendem Zitat von ROSEN 
et al. (1981, S. 178) deutlich: „In our view, the reason 
for that lack of progress is plain enough. It is acceptance 
of evolution, which has directed attention away from the 
unsolved problem that occupied pre-Darwinians what 
are the characters of tetrapods, how are they distin
guished from fishes, and from lungfishes in particular - 
and toward a search for sequence of fossils which will fit 
the evolutionary doctrine, and toward an interest in pro
cess rather than pattern. [...] Acceptance of cladistic me
thodology during the last few years has begun to direct 
attention back towards pre-Darwinian problems, pro
blems of pattern." Obwohl hier die beiden Erkenntnis
interessen deutlich formuliert werden und auch auf de
ren methodische Konsequenzen hingewiesen wird, 
scheinen sich die genannten Autoren nicht über den 
Modellstatus ihres Forschungsgegenstands bewußt zu 
sein, denn sie scheinen davon auszugehen, daß der 
merkmalsorientierte, phylogenetische Ansatz der erfolg
versprechende ist, während der prozeßorientierte, evo
lutionäre den Fortschritt behindert. Diese Einschätzung 
ist freilich nicht unabhängig vom jeweiligen Erkennt
nisinteresse. Eine Zielsetzung kann zwar kritisiert wer
den, sie kann aber nicht richtig oder falsch sein. So ist 
zweifellos sowohl eine phylogenetische als auch eine 
evolutionäre Zielsetzung legitim. Entscheidend ist, daß 
die beiden methodischen Ebenen nicht miteinander ver
mischt werden. Gerade dies erfolgt aber in den meisten 
Fällen. Dies hängt damit zusammen, daß es sich bei al
len bisher im Zusammenhang mit der Tetrapodenevolu
tion genannten Arbeiten um naturalistische Ansätze 
handelt, bei denen keine Trennung zwischen Modelle
bene und konkreter Ebene gemacht wird (Zum Status 
des Modells siehe M. GUTMANN 1995). Der Modell
standard wird nicht reflektiert, da alle davon ausgehen, 
unabhängig vom Erkenntnisinteresse und der Methode 
(Zweck-Mittel-Relation) an einer einzigen, unmittelbar 
vorliegenden Realität zu arbeiten (siehe Kapitel 1.1). Es 
wird nicht erkannt, daß durch das unterschiedliche me
thodische Vorgehen jeweils ein anderer, wenn auch 
nicht völlig verschiedener Forschungsgegenstand erstellt 
wird, selbst wenn am gleichen Material, z.B. am glei
chen Fossil, gearbeitet wird (siehe Kapitel 1.2). Statt 
dessen wird versucht, möglichst viele „Anhaltspunkte“ 
aus verschiedenen Forschungsbereichen zu sammeln, 
ohne die methodische Kompatibilität im Zusammenhang 
mit der jeweiligen Zielsetzung zu überprüfen oder über 
ein Korrelationsverfahren herzustellen: „In searching for 
the true primitive state of character, evidence from nei
ther stratigraphy nor functional morphology can be igno
red.“ CLACK (1988, S. 717/718). Hinter diesem vorder
gründig fortschrittlich klingenden Ansatz steht jedoch 
die Vorstellung, daß Fakten direkt aus der Natur abgele
sen werden können, und daß das Sammeln solcher Fak
ten unmittelbar zu einem Erkenntnisgewinn führt. Es 
wird dabei vergessen, daß die Fakten aus der Stratigra
phie und der funktionellen Morphologie durch Verfah-
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ren - also durch zielgerichtetes methodisches Vorgehen - 
gewonnen werden, und diese nicht von sich aus, weil 
scheinbar aus derselben Realität stammend, unvermittelt 
korrelierbar sind. Bei der hier vorliegenden konstrukti
onsmorphologisch-evolutionären Zielsetzung wird die 
Korrelation der verschiedenen Bereiche über das Orga
nismusmodell unter Angabe des jeweiligen Modellstan
dards hergestellt. Eine entsprechende Modellreflexion 
fehlt jedoch meiner Meinung nach bei allen mir be
kannten phylogenetischen Ansätzen.

Die Vermischung der methodischen Ebenen zeigt 
sich auch bei dem zweiten Schwerpunkt, der evolutionä
ren Entstehung der Tetrapodenextremität. Bei diesem 
zentralen Thema in der langen Forschungsgeschichte der 
Tetrapodenevolution wurden bis heute verschiedene 
Fragestellungen verfolgt: Wie sah die ursprüngliche Te
trapodenextremität aus, und von welchem Flossentyp 
leitet sie sich ab? Welche Flossenteile sind der Tetrapo
denextremität homolog? Auf welchem Weg läßt sich ei
ne Fischflosse in eine Tetrapodenextremität transformie
ren, und in welchem ökologischen Zusammenhang hat 
dieser Wandel stattgefunden? Unter den genannten Fra
gestellungen finden sich sowohl ordnungstheoretische 
als auch entwicklungstheoretische Zielsetzungen. Bei 
der Mehrzahl der sich mit der Evolution der Tetrapo
denextremität beschäftigenden Wissenschaftlern liegt 
jedoch überwiegend ein taxonomisch-phylogenetisches 
Erkenntnisinteresse zugrunde. Im Vordergrund steht 
hierbei die Homologisierung der Skelettelemente. Dieser 
Punkt wird bis heute kontrovers diskutiert. Ebenso ver
schieden sind auch die Ansichten, von welchem Flos
sentyp sich die Tetrapodenextremität ableitet. Zusam
menfassende Darstellungen hierzu finden sich bei SE- 
wertzoff (1908), Sc hm alhausen  (1915), Goodrich 
(1930), Kälin (1938), D evillers (1954) Jarvik 
(1965a, 1980 b) und Starck  (1979).

Zu der Zeit, als die Lungenfische allgemein als die 
Vorfahren der Tetrapoden galten, wurde entsprechend 
auch ein Flossentyp als Vorläufer der Tetrapodenextre
mität angenommen, wie er bei den Lungenfischen auf- 
tritt (G egenbaur  1865, 1870, 1876, H uxley  1876, 
Rabl55 1901, 1910, B raus 1901), wobei auch damals 
schon unterschiedliche Homologisierungen der Skelett
elemente vorgenommen wurden. Die genannte Auffas
sung zur Tetrapodenextremität wird im 20. Jahrhundert 
nur noch von wenigen Autoren vertreten (KESTEVEN 
1950, ROSEN et al. 1981, FOREY 1984). Im Fall der 
Entstehung der Urodelenextremität gehen auch die Be
fürworter eines polyphyletischen Ursprungs der Tetra
poden von einem neoceratodusähnlichen Flossentyp aus 
(Holm gren  1933, 1939, 1949 b, Jarvik  1964, 1965 a, 
1980 b).

55 Rabl geht im Gegensatz zu den anderen genannten Autoren 
anstelle eines neoceratodusähnlichen Flossentyps von einer 
Flossenform aus, wie sie von Lepidosiren und Protopterus be
kannt ist.

Mit der sich zu Beginn des 20. Jahrhunderts ver
breitenden Auffassung, daß die Tetrapoden von Cros- 
sopterygiern abstammen, wurde zunächst die Brustflosse 
von Polypterus als Vorläufer der Tetrapodenextremität 
betrachtet (Em ery  1887, Pollard 1891, 1892,
KLAATSCH 1896). Durch den Ausschluß der Polypteri- 
formen aus dem Kreis der Crossopterygier trat dann ein 
anderer Flossentyp als Kandidat für den Vorläufer der 
Tetrapodenextremität in den Vordergrund, der des schon 
seit 1843 bekannten Sauripterus (GREGORY 1911 a, b,
1912, S mith 1912, BROOM 1913, S ewertzoff 1927, 
RÖMER 1933, HOWELL 1935). Dieser Auffassung schloß 
sich auch HOLMGREN (1949 b), allerdings nur im Fall 
der nicht urodelen Tetrapoden, an. Als neue Fossilfunde 
von Eusthenopteron bekannt wurden, die gut erhaltene 
Flossenskelette aufwiesen, verlagerte sich das Interesse 
auf diesen Flossentyp. Im Anschluß daran wurde die Te
trapodenextremität allgemein von einer eusthenopteron- 
ähnlichen Flosse abgeleitet (PATTEN 1912, WATSON
1913, Steiner 1935, W estoll 1943a, 1961, A ndrew s 
& W estoll 1970 a, Eaton  1951, Jarvik  1964, 1965 a, 
1980 b, 1996 b [bei JARVIK nur im Fall der nicht urode
len Tetrapoden], SCHULTZE 1977 b, STARCK 1979, 
Rackoff 1980, B jerring 1985, 1988, Ed w ards 1989 
u.a.). GREGORY, der die Tetrapodenextremität, wie er
wähnt, zunächst von einem sauripterusähnlichen Flos
sentyp ableitete (1911 a, b, 1912, 1915), legt sich in spä
teren Arbeiten offenbar nicht mehr auf eine bestimmte 
Rhipidistierform fest. So zeigen die Abbildungen der 
Ableitungsmodelle, zum Teil sogar in derselben Arbeit, 
mal eine Sauripterus-Flosse (GREGORY 1949, Fig. 31, 
GREGORY et al. 1923, Fig. 3 ) und mal eine Eustheno- 
pteron-Flosse (Gregory  1935, Fig. 3-6, 1949, Fig. 10, 
1951 b Fig. 11.1, 11.10 a, 11.15, 11.16, G regory  & 
Ra v en  1941, Fig. 24, 25, 28, 34) als Vorläufer der Te
trapodenextremität. Häufig finden sich auch Abbildun
gen, bei denen die Eusthenopteron-Flosse mit zusätzli
chen distalen Skelettelementen dargestellt ist, wodurch 
das Flossenskelett einen vielstrahligen Aufbau erhält 
(G regory  1951 b, Fig. 10.18, 10.19 H, 11.9, 11.10 c, 
G regory  & Ra v en  1941, Fig. 7, 18, 20, PI. 4, 5).

Einige andere Autoren legen sich ebenfalls nicht auf 
einen bestimmten Rhipidistier-Flossentyp als Vorläufer 
der Tetrapodenextremität fest (z. B. GOODRICH 1930, 
Howell 1944, S zarski 1962, S c h m alhausen  1968, 
THOMSON 1968 a, 1972, 1994). Interessanterweise ent
warf SEWERTZOFF (1908, S. 413/414), noch bevor In
formationen über die Struktur der Rhipidistierflossen 
bekannt wurden, einen hypothetischen Flossentyp als 
Ausgangspunkt für die Entwicklung der Tetrapodenex
tremität, der prinzipiell dem Grundmuster der rhipidi- 
stiiden Flossenform gleichkommt: „Wie wir uns den Bau 
dieser Extremität vorstellen, haben wir im Vorgehenden 
ausführlich erörtert; hier will ich nur einen Punkt beto
nen: die Axe dieser Extremität lag in einem spitzen 
Winkel zu der Körperaxe, die Basis der Extremität war 
breit, und das Skelett nach dem Typus eines biserialen 
Archipterygiums gebaut; die beiden Seiten dieses Ar-
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chipterygiums waren jedoch ungleichmäßig entwickelt: 
an der praeaxialen Seite war eine grössere Anzahl von 
Strahlen vorhanden als an der postaxialen, und eben der 
proximale Abschnitt der Axe war an der postaxialen 
Seite frei von Strahlen. Doch ist dies nicht so zu deuten, 
dass hier primär ebenfalls Strahlen vorhanden waren und 
dass sich dieselben bei der Entwicklung des Chiridiums 
reduziert haben; daraus, dass die Extremität mit breiter 
Basis der Körperwand aufsitzt, folgere ich, dass hier 
(d.h. an der postaxialen Seite des Humerus und der Ul
na) überhaupt keine Strahlen angelegt wurden, da diese 
Seite der primitiven Extremität nicht frei war, sondern 
mit der Rumpfwand grenzte; die Radien sassen folglich 
nur am distalen freien Abschnitt, wie bei den Selachiern. 
[...] Wir kommen also zu dem Schlüsse, dass wir unter 
den Extremitäten der rezenten Fische keine bestimmte 
Form finden können, auf die wir die Extremität der 
Pentadactylier zurückführen können. In einigen Merk
malen nähern sich diese Extremitäten den Ganoiden, in 
anderen den Selachiern oder Dipnoern. Wir müssen an
nehmen, dass die Extremitäten der Tetrapoden sich aus 
einer noch unbekannten Form, welche in mancher Hin
sicht einen sehr primitiven Bau besass, herausdifferen
ziert haben.“ Erstaunlich ist, daß SEWERTZOFF (1908) 
und SCHMALHAUSEN (1915, Fig. 16) fast ein Jahrhun
dert, bevor die Polydactylie der ältesten Tetrapoden be
kannt wurde (COATES & CLACK 1990), entgegen der bis 
dahin gängigen Meinung einer ursprünglich pentadacty- 
len Tetrapodenextremität, von einer siebenstrahligen Ex
tremität als Ausgangsform ausgingen. Dazu SEWERT
ZOFF (1931, S. 112): „Wir haben Gründe, anzunehmen, 
daß die Extremitäten der Vorfahren der Quadrupeda 
(J.J. Schmalhausen) ursprünglich nicht fünfstrahlig, son
dern wahrscheinlich siebenstrahlig waren Die
Ansicht SEWERTZOFFs und SCHMALHAUSENs wurde je
doch weitgehend ignoriert, so daß die erst vor kurzem 
entdeckte Polydactylie der Extremitäten von lchthyoste- 
ga, Acanthostega und Tulerpeton von den meisten Pa
läontologen als Überraschung gewertet wurde. Auf den 
Umstand, daß dies jedoch gar nicht so überraschend ist, 
macht auch THOMSON (1994, S. 86/87) aufmerksam: 
„This result is less surprising if one remembers that the 
rhizodontid Sauripterus (Fig. 3) has at least eleven rays 
in its fore limb [Thomson, 1968]. Here is a case where 
too much attention has been paid to the fish species 
Eusthenopteron foordi.“

Entgegen der letztgenannten Vorstellung wird die 
Tetrapodenextremität in neuerer Zeit von zahlreichen 
Autoren von einem panderichthysähnlichen Flossentyp 
abgeleitet (V o r o by ev a  1991, 1992, 1994, V o robyeva  
& S chultze 1991, V oro by ev a  & H inchliffe 1991, 
1996, H inchliffe & V o r o by ev a  1994, V o r o by ev a  & 
Kuznetsov  1992, S chultze 1991 a, S hubin  et al. 
1997), einem Flossentyp, der distal nur in drei Strahlen 
ausläuft. In diesem Zusammenhang treten zunehmend 
Ansätze in den Vordergrund, die sich mit der Evolution 
der Tetrapodenextremität auf der Grundlage von Mor
phogenesemechanismen rezenter Tetrapoden auseinan

dersetzen. Hierbei wird anstelle der Homologisierung 
von Skelettelementen eine Homologisierung von Extre
mitätenbereichen vorgenommen. Zusammenfassende 
Darstellungen finden sich hierzu bei SHUBIN (1995) so
wie V o r o by ev a  & H inchliffe (1996). Eine ausführli
che Auseinandersetzung mit diesem Ansatz und der 
Ableitung der Tetrapodenextremität von einer Flosse 
des Eusthenopteron- bzw. Panderichthys-Typs erfolgt in 
Kapitel 5.4.2.

Da bei den meisten der bisher genannten Autoren, 
wie erwähnt, ein phylogenetisches Erkenntnisinteresse 
vorliegt, finden sich nur selten Transformationsmodelle, 
die den morphologischen Wandel einer Fischflosse zu 
einer Tetrapodenextremität darstellen (KLAATSCH 1896, 
Fig. 13-17, 31, 32, 37-42, EMERY 1887, RABL 1901, 
Fig. 35, H owell 1935, Fig. 1, G regory  1935, Fig. 3-6, 
1949, Fig. 10, 31, 1951 b, Fig. 11.1, 11.10 a, 11.15, 
11.16, G regory  et al. 1923, Fig. 3, G regory & 
Rav en  1941, Fig. 24, 25, 28, 34, W estoll 1943 a, Fig. 
1 F-H, 1961, Fig. 6, Eaton  1951, Fig. 4, Jarvik  1964, 
Fig. 27, 1980 b, Fig. 84). Aber auch in diesen Fällen be
steht das Erkenntnisinteresse in der Homologisierung 
der Skelettelemente und weniger in der funktionellen 
Transformation der Strukturen. So wird nicht überprüft, 
ob die postulierten Zwischenstadien funktionstüchtig 
und nutzbringend für den Organismus sind, obwohl bei 
dem einen oder anderen Autor funktionelle Aspekte 
beim Wandel der Lokomotionsform mitreflektiert wer
den. Bei den Ableitungen handelt es sich daher eher um 
Gestalttransformationen als um die Darstellung eines 
biomechanischen Funktionswandels. Dies gilt bis zu ei
nem gewissen Grad sogar für das Transformationsmo
dell RACKOFFs (1980), obwohl hier biomechanische 
Aspekte ausführlich diskutiert werden, denn auch hier 
steht weniger der transformative Weg des strukturellen 
Wandels in Form funktionstüchtiger und für den Orga
nismus nutzbringender Entwicklungsschritte im Vorder
grund, sondern die Homologisierung der Skelettele
mente. Die Einbeziehung biomechanischer Gesichts
punkte wird hier also vorrangig genutzt, um phylogene
tische Schlußfolgerungen zu ziehen, etwa im Zusam
menhang mit der Mono- bzw. Polyphyliefrage der Tetra
poden. Konstruktionsmorphologische Ableitungen der 
Tetrapodenextremität, bei denen der transformative Weg 
als Ökonomisierung von spezifischen Leistungen des 
Organismus dargestellt wird und keine phylogenetische 
(genealogische) Zielsetzung vorliegt, sind mir nur von 
Peters & W.F. Gu t m a n n  (1978) sowie Peters (1985 
b, 1993) bekannt (siehe auch BONIK 1978 und HERKNER 
1989). Die genannten Autoren legen sich jedoch nicht 
auf einen bestimmten Flossentyp als Vorläufer der Te
trapodenextremität fest, so daß die Transformationsmo
delle in dieser Hinsicht wenig differenziert und daher 
recht unverbindlich bleiben. Rein funktionelle Ansätze, 
bei denen der Übergang von einer Fischflosse zu einer 
Tetrapodenextremität weniger unter dem Aspekt der 
strukturellen Veränderungen als unter dem Gesichts
punkt der evolutionären Entwicklung der quadrupeden
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terrestrischen Lokom otionsweise und der Entstehung der 
ersten Gangarten betrachtet wird, sind ebenfalls in der 
Minderheit (HOWELL 1944, GRAY 1944, 1968, SUKHA- 
nov 1974, Ed w ards 1977, B rinkm an  1981, A sh ley- 
ro ss  1994 a, Pridm ore 1995).

In der Regel wird die evolutionäre Entwicklung der 
Tetrapodenextremität im Zusammenhang mit dem Land
gang, dem dritten noch zu behandelnden thematischen 
Schwerpunkt, betrachtet. Dabei stellt sich die Frage, ob 
die Tetrapodenextremität schon im Wasser oder erst an 
Land entstanden ist. War es also die Entwicklung der 
Tetrapodenextremität, die erst die Möglichkeit zum 
Landgang eröffnete, oder wurden umgekehrt, durch die 
Landaufenthalte eines mit Flossen versehenen Organis
mus, die notwendigen Voraussetzungen für die Entste
hung der Tetrapodenextremität geschaffen? Hierzu sind 
in der Forschungsgeschichte zahlreiche Szenarien ent
worfen worden. Zusammenfassende Darstellungen fin
den sich bei SZarski (1962), A ndrew s & W estoll 
1970 a, Feduccia  (1971) sowie COATES & CLACK 
(1995). Im allgemeinen geht es bei den Theorien um die 
ökologischen Bedingungen unter denen der Landgang 
stattgefunden hat und um die Frage, was die Tetrapo- 
denvorläufer dazu veranlaßte, an Land zu gehen.

Als die bislang populärste Theorie, die Eingang in 
viele Lehrbücher, ja sogar in Schulbücher fand, kann die 
vor allem von RÖMER propagierte Vorstellung gelten, 
wonach periodisch austrocknende Gewässer die Vorfah
ren der Tetrapoden dazu veranlaßt haben sollen, über 
Land zur nächstgelegenen Wasserstelle zu wandern, 
wodurch die Voraussetzungen für die Entstehung der 
Tetrapoden im allgemeinen und der Tetrapodenextre
mität im besonderen geschaffen worden seien (B arrell 
1916, Lull 1918, Römer 1933, 1945, 1958, 1966, 
1967, G regory  1951 a, b, Starck  1978, H inchliffe 
& Jo hnso n  1980, M o ssm a n  & Sarjeant  1983, 
WALKER & Liem 1994). Hiervon ausgehend haben sich 
einige Varianten bzw. Alternativen zu dieser Vorstel
lung entwickelt, bei denen das periodische Austrocknen 
der Gewässer als Randbedingung für den Landgang der 
Tetrapoden meist akzeptiert wird, als treibende Kraft für 
das Verlassen des Wassers jedoch andere Faktoren als 
ausschlaggebend betrachtet werden. In diesem Zusam
menhang werden folgende Ursachen angegeben: das 
Ausweichen in einen Lebensraum mit geringem oder so
gar ohne Feinddruck, die Nutzung neuer Nahrungsgrün
de, das Ausweichen vor dem in den sich verkleinernden 
Gewässern größer werdenden Populationsdruck, die 
durch Konkurrenzvermeidung getriebene Verbreitung in 
einen von Artgenossen noch unbesiedelten Lebensraum 
und das Ablegen von Eiern in unbesiedelte Gewässer. 
(Ewer 1955, Goin & G oin 1956, S chm alhausen  
1957, 1968, Cowles 1958, W arbu r to n  & D enm an  
1961, SZarski 1962, Holm an  1969, A nd r ew s & 
W estoll 1970 a Feduccia  1971, Colbert & M ora
les 1991, LONG 1995). Unabhängig davon, ob ein peri
odisches Austrocknen der Gewässer als Randbedingung

für den Landgang akzeptiert wird, oder ob stattdessen 
von einem kontinuierlich mit Wasser versorgten Sumpf
biotop ausgegangen wird (z.B. WESTOLL 1943 b, 1961, 
INGER 1957), ist für die Mehrzahl der Ansätze kenn
zeichnend, daß die Entstehung der Tetrapoden in einen 
direkten Zusammenhang mit dem Erreichen eines neuen 
Wasserkörpers über den Landweg gebracht wird56 Für 
die meisten der genannten Ursachen des Landgangs ist 
diese Bedingung jedoch nicht unbedingt notwendig, so 
werden die gleichen Argumente auch von Autoren ange
führt, die statt der fakultativen Landexkursionen der 
Tetrapodenvorläufer einen kontinuierlichen Lebens
raumwechsel annehmen (BERRY 1929, GUNTER 1956, 
Thom son  1969, 1993, 1994, Pough  et al. 1989).

Heute scheint sich die Ansicht durchzusetzen, daß 
die Tetrapodenextremität im Wasser und nicht erst an 
Land entstanden ist (Ed w ards 1989, Pough  et al. 
1989, T hom son  1994, Coates & Clack  1990, 1991, 
1995, Clack  & Coates 1995, Clack  1997, Gee 1991, 
A hlberg  & M ilner 1994, H inchliffe 1994, V orob
yeva  & Hinchliffe 1996, D aeschler  & S hubin  1995, 
PRIDMORE 1995). Zu dieser Einschätzung ist es vor al
lem durch die zunehmende Zahl der fossilen Überliefe
rungen gekommen, die auf eine aquatische Lebensweise 
der ältesten bislang bekannten Tetrapoden hinweisen 
(siehe Kapitel 5.2), wie etwa der Besitz von Flossen
strahlen, das Vorhandensein eines Seitenlinienorgans 
und die nicht eingeschnürte Chorda dorsalis. Von be
sonderer Bedeutung ist in diesem Zusammenhang der 
Nachweis von Kiemenbögen bei Acanthostega gewesen. 
Aber auch schon vor diesen Entdeckungen haben einige 
wenige Autoren eine aquatische Entstehung der Tetra
podenextremität auf der Basis von theoretischen Erwä
gungen angenommen (GREGORY 1911 b, SEWERTZOFF 
1927, Eaton  1951, 1960, G unter  1956). So macht 
GUNTER (1956, S. 495) auf einfache Weise klar, daß 
Beine nicht prinzipiell im Zusammenhang mit einer Lo
komotion an Land entstehen müssen: „Thousands of 
species of aquatic arthropods, whose ancestors never left 
the water in all their evolutionary history, have perfectly 
good walking legs. The legs and mechanics of walking 
in the land crabs differ in no fundamental aspect from 
those of their relatives that never left the sea.“ Die Fra
ge, ob sich die Tetrapodenextremität unter Wasser, an 
Land oder unter Flachwasserbedingungen entwickelt 
hat, wird in Kapitel 5.4.1 ausführlich diskutiert.

Ein weiterer Punkt, der im Zusammenhang mit dem 
Landgang diskutiert wird, ist die Frage, ob die Besied
lung des Landes von limnischen oder marinen bzw. 
brackigen Bedingungen ausgegangen ist. Die klassische 
und bislang auch am häufigsten vertretene Sichtweise 
besteht darin, daß die Vorfahren der Tetrapoden Süß-

56 Orton 1954 geht dagegen davon aus, daß das Austrocknen 
der Gewässer nicht zu Wanderungen, sondern zum Eingraben 
ins Substrat führte und sich die Tetrapodenextremität zunächst 
als Grabwerkzeug entwickelt hat.
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wasserbewohner gewesen seien, und der Landgang von 
dort aus stattgefunden habe (BARRELL 1916, SCHAEFFER 
1965 a, Röm er  1933, 1945, 1958, 1966, 1967, 
SCHMALHAUSEN 1968 und viele andere). Dieser Stand
punkt hängt vor allem damit zusammen, daß schon die 
Entwicklung von luftatmenden Fischen im Süßwasser 
vermutet wird, und daß es unter den rezenten Amphibien 
keine marinen Formen gibt. In letzter Zeit häufen sich 
jedoch die Hinweise, die die zuerst von THOMSON 
(1969, 1980, 1994) vertretene Ansicht bestätigen, daß 
die Vorläufer der Tetrapoden fähig waren, sowohl in 
marinem als auch in limnischem Milieu zu überleben. 
Dafür spricht zum einen die weltweite Verbreitung der 
Sarcopterygier bzw. der frühen Tetrapoden (siehe auch 
PANCHEN 1977 u. LONG 1990, 1995) und zum anderen, 
daß deren fossile Überlieferungen in marinen wie in 
limnischen Ablagerungen gefunden werden (siehe auch 
Lebed ev  1990, Lebedev  & Clack  1993 u. Coates & 
Clack  1995). Nach PACKARD (1974, 1976) sei die 
Entwicklung lungenatmender Formen unter marinen Be
dingungen wahrscheinlicher als unter limnischen. Au
ßerdem seien marine Formen nach BRAY (1985) auf
grund ihrer Osmoregulation besser geeignet, den an 
Land drohenden Wasserverlust zu verhindern. Die bei
den letzten Punkte leiten von den ökologischen Zusam
menhängen beim Landgang zu den physiologischen 
Veränderungen über, die mit dem Wechsel des Lebens
raums verbunden sind. Da sowohl die morphologischen 
als auch die physiologischen Voraussetzungen für den 
Landgang in Kapitel 5.4.1 ausführlich behandelt wer
den, wird an dieser Stelle nicht weiter auf dieses Thema 
eingegangen.

Betrachtet man die bis hierhin dargestellten themati
schen Schwerpunkte und Fragestellungen, wird deutlich, 
daß bei der Erforschung der evolutionären Entstehung 
der Tetrapoden zu allen Zeiten verschiedene Erkennt
nisinteressen Vorlagen. Je nach Zielsetzung wurden an
dere Methoden verwendet, die dann auch zu unter
schiedlichen Ergebnissen und entsprechend auch zu an
deren Interpretationen führten. Bis heute wird von der 
überwältigenden Mehrzahl der sich mit dem Thema der 
Tetrapodenevolution beschäftigenden Autoren die Ab
hängigkeit der Forschungsergebnisse vom jeweiligen 
Erkenntnisinteresse und der Wahl der Mittel (Methode) 
nicht gesehen. Auf die dadurch auftretende Vermi
schung der methodischen Ebenen und die resultierenden 
Kommunikationsprobleme, die sich durch die nicht er
folgte Gegenstandskonstitution ergeben, wurde bereits 
hingewiesen. In der vorliegenden Arbeit handelt es sich 
bei den Forschungs- bzw. Transformationsgegenstän
den, wie schon an anderer Stelle erwähnt, um bionome 
Konstruktionen, die schon auf der Ebene der Gegen
standskonstitution entwicklungstheoretisch bestimmt 
wurden. Es lassen sich daher auf dieser Basis auch keine 
phylogenetisch-taxonomischen Schlußfolgerungen zie
hen. Ziel dieses Kapitels ist allein die Rekonstruktion 
des kontinuierlichen konstruktiven Wandels von einer 
mit Flossen bestückten und im Wasser lebenden Fisch

konstruktion zu einer mit Beinen versehenen und an 
Land lebenden Tetrapoden-Konstruktion. Dazu muß so
wohl die Ausgangs- als auch die Zielkonstruktion be
stimmt werden. So erfolgt zunächst eine Bestandsauf
nahme der ältesten bekannten fossilen Tetrapodenreste 
und eine Konstruktionsanalyse der am besten erhaltenen 
Formen. Auf dieser Grundlage und den Kenntnissen 
über rezente und fossile Tetrapoden wird eine hypotheti
sche Tetrapoden-Konstruktion als Zielkonstruktion for
muliert, von der zumindest ein großer Teil der bekann
ten Tetrapoden-Konstruktionen prinzipiell ableitbar sein 
muß. Anschließend wird überprüft, ob sich unter den in 
Kapitel 4 analysierten Sarcopterygierformen Kandidaten 
finden, die sich als Ausgangskonstruktion für die Ent
wicklung der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion 
eignen. Zuvor werden die Kriterien für die Entstehung 
einer Tetrapoden-Konstruktion analysiert. Nach der Be
stimmung und Beschreibung der Ausgangskonstruktion 
erfolgt die Formulierung eines Ablaufmodells, das den 
transformativen Weg bis zur Entstehung der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion nachzeichnet. Dieses 
Modell muß sich an die in den vorangegangenen Kapi
teln vorgestellten Ablaufmodelle anschließen lassen.

5.1 Bestandsaufnahme der äl
testen Tetrapodenfossilien

Die bislang ältesten als Tetrapoden interpretierten Fos
silien finden sich in Ablagerungen des Oberdevon. Es 
werden zur Zeit neun Formen in Betracht gezogen (Liste 
5.1): Ichthyostega SÄVE-SÖDERBERGH, 1932 (Abb. 5.1 
b), Ichthyostegopsis SÄVE-SÖDERBERGH, 1932, Acan- 
thostega JARVIK, 1952 (Abb. 5.1 a), Tulerpeton LEBE
DEV, 1984, Hynerpeton DAESCHLER et al., 1994, Elgi- 
nerpeton AHLBERG, 1995, Ventastega AHLBERG et al., 
1994, Metaxygnathus CAMPBELL & BELL, 1977 und 
Obruchevichthys VOROBYEVA, 197757 Dazu kommen 
noch als Tetrapodenreste interpretierte, bisher nicht zu
geordnete, unbenannte Fragmente aus der Tula Region 
in Rußland (LEBEDEV & CLACK 1993)und von den letti
schen Fundstätten Ketleri (Abb. 5.9 f) und Pavari 
(AHLBERG et al. 1994). Der Erhaltungszustand und die 
Komplettheit der überlieferten Fossilien ist sehr unter
schiedlich. Am meisten bekannt ist über Ichthyostega 
und Acanthostega aus den Ablagerungen des „Old Red 
Sandstone“ Ostgrönlands. Hier finden sich nahezu alle 
Bestandteile des Skeletts sowie artikulierte Skeletteile. 
Von dem aus der gleichen Gegend stammenden Ichthyo
stegopsis existiert nur ein einziger fragmentarischer

57 Abgesehen von Ichthyostega besteht jede Gattung nur aus 
einer einzigen Art. Zur Kennzeichnung des Fossilmaterials 
kann daher auf die binären Artbezeichnung verzichtet werden. 
In Anlehnung an Jarvik (1980 a, 1996 a) wird für Ichthyoste
ga aufgrund der schwierigen Zuordnung des Fossilmaterials 
zu den vier von Säve-Söderbergh (1932) aufgestellten Ich
thyostega-Arten ebenso nur der Gattungsname verwendet.
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Schädel (Abb. 5.3 c), der eventuell Ichthyostega zuge
ordnet werden muß (JARVIK 1996 a). Artikulierte Reste 
des Postcranialskeletts finden sich auch von Tulerpeton 
aus der Tula Region in Rußland. Von dem aus der Cat
skill Formation in Pennsylvania stammenden Hynerpe- 
ton ist nur ein tetrapodenähnliches Schultergürtelfrag
ment (Abb. 5.8 e) und einige wenige Bruchstücke des 
Schädels sowie Schuppen bekannt, die diesem zugeord
net werden (DAESCHLER et al. 1994).

Von Ventastega aus den lettischen Fundstätten Ket- 
leri und Pavari sowie von Elginerpeton aus den schotti
schen Scat Craig Beds finden sich neben zahlreichen 
Cranialfragmenten (Abb. 5.3 d) auch nicht-artikulierte 
Bestandteile des Postcranialskeletts, die als Tetrapoden- 
reste angesehen werden (Abb. 5.9 e). Bei beiden ist je
doch die Zuordnung der Postcranialfragmente zu den ta- 
xonomisch relevanten Schädelresten nicht sicher. Es

kann nicht ausgeschlossen werden, daß die genannten 
Postcranialskelettreste einer neuen Form zuzuordnen 
sind, deren Schädel noch nicht bekannt ist. Wäre letzte
res der Fall, bliebe die Frage offen, ob die somit nur 
durch Schädelreste repräsentierten Formen Ventastega 
und Elginerpeton tetrapodenähnliche Postcranialskelette 
mit beinähnlichen Extremitäten besaßen oder nicht. Die
se Frage ist vor allem im Zusammenhang mit den als 
Sarcopterygier kategorisierten Elpistostegiden (= Pande- 
richthyiden) Elpistostege, Panderichthys und Obruchev- 
ichthys von Bedeutung (siehe Kapitel 4), denn Elpisto
stege, von dem nur der Schädel bekannt ist, wurde zu
nächst anhand von Schädelmerkmalen den Tetrapoden 
zugeordnet (WESTOLL 1938). Später wurde Elpistostege 
jedoch, ebenfalls aufgrund von Schädelähnlichkeiten, zu 
dem von GROSS (1930) als Sarcopterygier identifizierten 
Panderichthys gestellt (WOROBJEWA 1973, SCHULTZE 
& A r senault  1985).

Liste 5.1 Devon-Tetrapoden

Ichthyostegidae Säve-Söderbergh, 1932: Ichthyostega Säve-SöderberGH, 1932 (o. Famennium), Ichthyostegopsis Säve- 
Söderbergh, 1932 (o. Famennium)
Acanthostegidae Jarvik, 1952: Acanthostega Jarvik, 1952 (o. Famennium)

Ichthyostegalia incertae sedis Hynerpeton Daeschler et al., 1994 (Famennium), Metaxygnathus Campbell & Bell, 1977 (u. 
Famennium), Ventastega Ahlberg et al., 1994 (o. Famennium)

Elginerpetontidae Ahlberg, 1995: Elginerpeton Ahlberg, 1995 (o. Frasnium), Obruchevichthys* Vorobyeva, 1977 (o. Fras- 
nium)

Tulerpetontidae Lebedev & Coates, 1995: Tulerpeton Lebedev, 1984 (o. Famennium)

Zuordnung in Anlehnung an: Jarvik (1952, 1980 a), Daeschler et al. (1994), Lebedev & Coates (1995), Campbell & Bell (1977), 
Ahlberg (1995) u. Ahlberg et al. (1994)

*O bruchevich thys wird von anderen Autoren zu den Elpistostegidae innerhalb der Sarcopterygii gestellt

Mit der Entdeckung des Postcranialskeletts von Pan
derichthys und der Kenntnis seiner fischflossenähnli
chen Extremitäten (WOROBJEWA 1975 a, VOROBYEVA 
1980) wurde Elpistostege endgültig aus der Gruppe der 
„Vierfüßer“ ausgeschlossen und aus einem Tetrapoden 
ein Sarcopterygier. Ebenso wie Elpistostege wurde auch 
Obruchevichthys, von dem nur fragmentarische Schädel
reste aus Ablagerungen in Lettland überliefert sind, in 
die Gruppe der Panderichthyidae (synonym mit Elpisto
stegidae) gestellt (VOROBYEVA 1977). Mit der Be
schreibung der von AHLBERG (1991 b) als Tetrapoden- 
reste interpretierten und später unter der neuen Gattung 
Elpistostege zusammengefaßten (AHLBERG 1995) Cra
nial- und Postcranialfragmente aus der Scat Craig For
mation in Schottland änderte sich jedoch der Status von 
Obruchevichthys. Aufgrund von Schädelähnlichkeiten 
wurde dieser von AHLBERG (1995) zusammen mit El
ginerpeton in die neue Tetrapodenfamilie der Elginer
petontidae gestellt. So wurde aus einem Sarcopterygier 
ein Tetrapode. Ob dieser nun, wie es aufgrund der Elgi
nerpeton bzw. Ventastega zugeordneten Postcranial
fragmente angenommen wird, beinähnliche Extremitäten 
besaß oder Flossen wie Panderichthys, ist auf der Basis

des bislang verfügbaren Materials nicht zu beurteilen. 
Die Argumentation dreht sich hier, wie mir scheint, im 
Kreis.

Wie auch immer die Zuordnung von Obruchevich
thys, Elpistostege, Elginerpeton und Ventastega erfolgt, 
ob sie nun aufgrund der Sortierkriterien der Taxonomen 
zu den Tetrapoden oder zu den Sarcopterygiem gestellt 
werden, bleibt die Frage offen, ob sie „Vierfüßer“ waren 
oder nicht. Ein tetrapodenähnlicher Schädel ist, wie 
Panderichthys zeigt, kein Garant für den Besitz von 
tetrapodenähnlichen Beinen; genauso wenig wie ein 
fischähnlicher Kiemenapparat ein Garant für fischflos- 
senähnliche Extremitäten ist, wie die tetrapodenähnli
chen Beine des fischartige Kiemen tragenden Acantho
stega beweisen. In diesem Zusammenhang ist es auch 
wichtig, zu bedenken, daß Metaxygnathus, von dem le
diglich eine aus der Forbes-Trundale Region im australi
schen Neusüdwales stammende linke Unterkieferhälfte 
überliefert ist, von Cam pbell  & B ell (1977) aufgrund 
des vermutlichen Fehlens eines Kiemenapparates neben 
Ähnlichkeiten im Kieferbau zu den Tetrapoden gerech
net wurde (siehe auch Clack  1988 a). Dazu kommt, daß
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gerade die für die Zuordnung von Metaxygnathus ver
wendeten Tetrapodenkiefer-Charakteristika bei Ichthyo- 
stega fehlen (THOMSON 1994). Die Zuordnung bleibt 
auch dann unsicher, wenn AHLBERG (1991 b) ein nur für 
lchthyostega und Metaxygnathus gemeinsames Merk
mal angibt, denn ebenso finden sich auch nur für Meta
xygnathus und osteolepiforme Crossopterygier gemein
same Merkmale, die SCHULTZE (1986) dazu veranlas
sen, Metaxygnathus zu den Sarcopterygii zu stellen 
(siehe auch SCHULTZE & ARSENAULT 1985). Auch JAR- 
VIK (1980 a, 1996 a) zählt Metaxygnathus wegen seiner 
unsicheren Zuweisung nicht zu den Tetrapoden. Ange

sichts der überraschenden Merkmalskombinationen, die 
von lchthyostega, Acanthostega und Panderichthys be
kannt sind, die sowohl Ähnlichkeiten mit Sarcopterygi- 
ern als auch mit Tetrapoden zeigen, ist es sehr fraglich, 
anhand von wenigen Skelettfragmenten eine Zuordnung 
zu der einen oder der anderen Gruppe treffen zu wollen. 
In diesem Zusammenhang stellt T hom son  (1994, S. 89) 
folgende Fragen: „To what extent can we extrapolate 
from the presence of two “tetrapod” characters to con
clude, for example, that Metaxygnathus would have had 
tetrapod limbs? Is this simply the jaw of an advanced 
“mosaic” fish?“

Abb. 5.1 Skelettrekonstruktionen von a) Acanthostega (Zusammengefügt nach Abbildungen in Coates & Clack 1995, Fig. 1 A 
u. Coates 1994, Fig. 4 D) und b) lchthyostega (nach Coates & Clack 1995, Fig. 1 C).

Auch in diesem Fall zeigt sich wieder die Unverein
barkeit eines ordnungstheoretischen und eines entwick
lungstheoretischen Ansatzes. Während bei einem pro
zessualen (entwicklungstheoretischen) Evolutionsver
ständnis eine klare Trennung zwischen Tetrapoden und 
Sarcopterygiern im Übergangsbereich weder notwendig 
noch zu erwarten ist, besteht das Ziel eines phylogene- 
tisch-taxonomischen Ansatzes gerade in der klaren Zu
ordnung der einzelnen Formen in distinkte Einheiten. Es 
darf dabei jedoch nicht vergessen werden, daß die Sor
tierkriterien, anhand derer die Zuordnung erfolgt, die 
sogenannten „Merkmale“, nicht einfach vorgefunden 
werden, sondern theorieabhängig als „Merkmale“ inter
pretiert wurden. Die Theorieabhängigkeit der Zuord
nung zeigt sich dann noch einmal bei der Gewichtung 
dieser „Merkmale“ Bei der Zuordnung von Formen an
hand von „Merkmalen“ handelt es sich zweifellos um 
ein legitimes Erkenntnisinteresse, doch muß klar sein, 
daß durch dieses Vorgehen die evolutionäre Prozessua- 
lität zwangsläufig verlorengeht. Die phylogenetisch-

taxonomisch gefaßte Klasse der Tetrápoda kann also, 
wie schon erwähnt, nicht identisch sein mit dem Trans
formationsgegenstand der bionomen Tetrapoden-Kon- 
struktion. Diese methodische Trennung wird im allge
meinen jedoch nicht vollzogen. Dadurch kommt es häu
fig zu Überschreitungen des Geltungsbereiches des me
thodischen Ansatzes.

Neben den angesprochenen Überlieferungen von 
Skeletteilen finden sich noch weitere Hinweise auf frühe 
Tetrapoden in Form von Fußspuren. Diese sind jedoch 
schon aufgrund ihrer unzureichenden Erhaltung in ihrer 
Beurteilung nicht ganz unproblematisch. So ist bei allen 
Überlieferungen weder eine genaue Datierung möglich, 
noch ist sicher, ob es sich überhaupt um Fußspuren von 
Tetrapoden handelt (Eine zusammenfassende Darstel
lung der zur Zeit diskutierten frühen Tetrapodenfußspu- 
ren findet sich auch bei Clack  1997). Am unzweifel
haftesten scheinen in dieser Hinsicht zwei der drei 1971 
entdeckten Fährten aus den Genoa River Beds in
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Neusüdwales zu sein (WARREN & WAKEFIELD 1972). 
Bei der ersten, 1,10 m langen Fährte handelt es sich um 
]9 regelmäßig alternierende Abdrücke zweier Größen
kategorien. Die kleinen werden als Hand- die großen als 
Fußabdrücke interpretiert. Einige weisen als Zehenab
drücke gedeutete Vertiefungen auf, die nach lateral wei
sen. Letzteres wird von WARREN & WAKEFIELD (1972) 
als Hinweis auf eine geringe Rotationsfähigkeit des un
teren Extremitätenabschnitts um seine Längsachse ge
wertet. Nach der Interpretation der beiden Autoren wei
sen die Fußabdrücke auf eine fünffingrige und die 
Handabdrücke auf eine mindestens dreifingrige Extre
mität hin, die jeweils mit einer Schwimmhaut versehen 
gewesen seien. Die als Fußabdrücke gedeuteten Spuren 
überlappen etwas mit den Handabdrücken. Bei dieser 
Fährte findet sich keine Schleifspur des Körpers oder 
des Schwanzes. Der errechnete Glenoid-Acetabulum- 
Abstand des Fährtenverursachers wird mit knapp 22 cm 
angegeben, die Gesamtlänge mit etwa 55 cm. Die auf 
derselben Platte befindliche zweite Fährte weist 13 re
gelmäßig alternierende Abdrücke auf, die keine Details 
erkennen lassen. Auch bei dieser Fährte werden die 
kleinen Spuren als Handabdrücke und die großen als 
Fußabdrücke betrachtet. Letztere sind parallel zur Fähr
tenachse (nach WARREN & WAKEFIELD 1972 in Loko
motionsrichtung) verwischt. Im Gegensatz zur ersten 
Fährte überlappen die als Handabdrücke interpretierten 
Spuren nicht mit den Fußabdrücken. In der Längsachse 
der gesamten Fährte verläuft eine leicht wellenförmige 
Furche die als Schleifspur des Schwanzes oder des Kör
pers gedeutet wird. Dieser Umstand und die Tatsache, 
daß einige Handabdrücke im regelmäßigen Verlauf der 
Fährte fehlen, wird als Hinweis auf eine schubkriechen
de Fortbewegungsweise mit undulierendem Körper in
terpretiert. Über die dritte Fährte sind die Informationen 
etwas spärlich. Sie ist 1,05 m lang und weist 20 weniger 
stark alternierende Abdrücke auf, die alle etwas ver
wischt sind. Die als Handabdrücke gedeuteten Spuren 
überlappen nicht mit den Fußabdrücken, und es findet 
sich keine Schleifspur des Körpers oder des Schwanzes. 
Die errechnete Körpergesamtlänge des Fährtenverursa
chers wird mit etwa 90 cm angegeben.

Die beschriebenen Fährten aus den Genoa River 
Beds stammen aus dem Oberdevon. Es ist jedoch frag
lich, ob sie dem Frasnium (frühes Oberdevon) oder dem 
Famennium (spätes Oberdevon) zuzuordnen sind. We
sentlich unsicherer ist die Datierung einer weiteren, von 
WARREN et al. (1986) beschriebenen, ebenfalls australi
schen Fährte aus den Grampians Mountains in West 
Victoria. Zum einen ist die Zuordnung der Fährtenplatte 
zu den Ablagerungen der Grampians Mountains pro
blematisch, da sie als Bodenplatte im Garten eines Ge
höfts entdeckt wurde und nicht klar ist, aus welchem 
Steinbruch sie stammt, zum anderen ist das Alter der 
Formation selbst umstritten. Die genannten Autoren be
ziehen sich auf eine Datierung, die das Alter der Ablage
rungen in einem Bereich vom oberen Silur bis zum unte
ren Devon angibt. Nach CLACK (1997) schwanken die

Datierungen der Genoa River Beds jedoch, je nach Au
tor, zwischen dem oberen Silur und dem unteren Kar
bon. Nach neueren Untersuchungen sei das Alter der 
Ablagerungen in den Bereich des Givetium (spätes 
Mitteldevon) bzw. des Frasnium (frühes Oberdevon) zu 
verlegen. Die 23 Abdrücke der etwa 1 m langen Fährte 
sind sehr unscharf, unregelmäßig groß und in ihrer Folge 
nicht alternierend, sondern eher paarig angeordnet. Es 
ist keine Schleifspur zu erkennen. Trotz der fraglichen 
Interpretation als Tetrapodenfährte geben WARREN et al. 
(1986) einen geschätzten Glenoid-Acetabulum-Abstand 
des Fährtenverursachers von 29 cm und eine Gesamt
körperlänge von 85,5 cm an.

Eine weitere Fährtenplatte stammt aus dem Tarbat 
Ness Gebiet im Norden Schottlands (ROGERS 1990). Sie 
weist drei etwa parallel verlaufende Serien von Abdrük- 
ken auf, bei denen jeweils zwei dicht hintereinander lie
gen. Die Abdrücke lassen keine Details erkennen. Die 
erste, etwa 1,25 m lange Serie weist sieben, die zweite 
fünf und die dritte drei Abdrücke auf, die bei allen in der 
gleichen Größenordnung liegen. Nach ROGERS (1990) 
gehören die ersten beiden Serien zu einer Fährte, wäh
rend die dritte eine Hälfte einer weiteren Fährte reprä
sentiere. Auf der Basis dieser Deutung würden die paa
rigen Abdrücke der beiden ersten Serien in alternieren
der Folge verlaufen, was möglicherweise für eine Tetra
podenfährte spräche. Rogers (1990) schließt jedoch 
nicht aus, daß es sich auch um eine Arthropodenfährte 
handeln könnte. Noch unwahrscheinlicher wird die 
Deutung als Tetrapodenfährte, wenn nicht die erste und 
die zweite Serie, sondern die zweite und die dritte Serie 
zu einer Fährte gehörten. In diesem Fall, der von 
ROGERS (1990) als Möglichkeit offenbar gar nicht in 
Erwägung gezogen wurde, würden die paarigen Ab
drücke nicht alternierend verlaufen, sondern jeweils par
allel zueinander stehen. Für den Fall, daß es sich um ei
ne Tetrapodenfährte handeln sollte, gibt ROGERS (1990) 
einen geschätzten Glenoid-Acetabulum-Abstand des 
Fährtenverursachers von 29 cm und eine Gesamtkör
perlänge von etwa 90 cm (gemessen nach Abbildung) 
an. Eine Schleifspur findet sich nicht. Auch bei dieser 
Fährtenplatte ist die zeitliche Zuordnung problematisch, 
da die ausschließlich Fährten verschiedener Organismen 
enthaltende Schicht 900 m über der höchsten fossilhalti
gen und damit datierbaren Schicht liegt. Das Alter der 
Fährte kann also zwischen dem Givetium (spätes Mittel
devon) und dem Tournasium (frühes Unterkarbon) lie
gen.

Die bislang längste vermeintliche Tetrapodenfährte 
(etwa 9 m) wurde 1992 an der Nordküste von Valentia 
Island in Südwest Irland entdeckt (STÖSSEL 1995). Sie 
wurde durch geologische Einflüsse stark verformt, so 
daß sie nur ein verzerrtes Bild ihrer ursprünglichen 
Ausprägung wiedergibt. Die mehr als 150 Abdrücke der 
Fährte, die nach STÖSSEL (1995) in zwei Größenkatego
rien fallen, lassen keine genauen Details erkennen. Nach 
der Abbildung in der genannten Publikation zu urteilen,
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sind die Größenunterschiede zwischen den einzelnen 
Abdrücken jedoch eher fließend. Außerdem ist im Ge
gensatz zu den Fährten aus den Genoa River Beds in 
Neusüdwales kein regelmäßiger Wechsel zwischen den 
großen und kleinen Spuren zu erkennen, die von 
STÖSSEL (1995) als Fuß- bzw. Handabdrücke interpre
tiert werden. Zudem scheint keine alternierende, sondern 
eher eine parallel verlaufende Folge der Abdrücke vor
zuliegen, und eine Schleifspur des Körpers bzw. des 
Schwanzes findet sich nicht. All dies macht die Inter
pretation der Spuren als Tetrapodenfährte zumindest un
sicher. StÖssel  (1995), der die Spuren jedoch als 
Tetrapodenfährte ansieht, errechnete für den Fährten

verursacher auf der Basis einer Rekonstruktion der ent
zerrten Fährte eine Gesamtkörperlänge von etwa 1 m. 
Neben der unsicheren Interpretation als Tetrapoden
fährte ist auch die genaue Datierung der Spuren proble
matisch, da die Zuordnung innerhalb der Valentia Slate 
Formation nicht ganz einfach ist. Die Spannbreite des 
möglichen Alters der Fährte reicht daher vom Eifelium 
(frühes Mitteldevon) bis zum Famennium (spätes Ober
devon). Zu erwähnen ist noch, daß STÖSSEL (1995) eine 
weitere, vom selben Fundort stammende, stark verwit
terte Fährte anspricht, die jedoch im genannten Aufsatz 
nicht beschrieben wird.
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Abb. 5.2 Fossile Fußspuren: a u. b) Ausschnitt der Fährte 1 u. 2 aus den Genoa River Beds, Neusüdwales, c) Komplette Fährte 
aus den Grampians Mountains, West Victoria, d) Komplette Fährte aus dem Tarbat Ness Gebiet, Nord Schottland, e) Fährtenaus
schnitt von Valentia Island, Südwest Irland. (Umgezeichnet nach W arren & Wakefield 1972, Warren et al. 1986, Rogers 
1990 u. Stössel 1995). Alle Abbildungen im gleichen Maßstab.
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Bei dem lange Zeit als Tetrapodenfußspur (Notopus 
petri) angesehenen, einzelnen vierstrahligen Abdruck 
aus dem Mittel- bzw. Oberdevon der Ponta Grossa For
mation in Brasilien (LEONARDI 1983, Fig. 1, 2) handelt 
es sich nach ROCEK & RAGE (1994) um den Körperab
druck eines Seesterns, der wahrscheinlich der Ichnogat- 
tung Asteriacites SCHLOTHEIM, 1820 zuzuordnen ist. 
Weitere, wahrscheinlich nicht von Tetrapoden verur
sachte, jedoch als Tetrapodenfährten diskutierte Fährten 
stammen aus dem Oberdevon des Hoy Sandstone der 
Orknay Insel Hoy Island (SARJEANT 1974, Fig. 5), dem 
Frasnium (frühes Oberdevon) der Kap Graah Halbinsel 
in Ostgrönland (FRIEND et al. 1976, Fig. 35, PI. 28) und 
aus dem Oberdevon des Cascade Creek Sandstone in der 
Susquehanna Region Pennsylvanias (WlLLARD 1935, PI. 
10, 11). Auf diese Fährten soll hier jedoch nicht weiter 
eingegangen werden. Insgesamt zeigt sich, daß sämtli
che der bislang als Tetrapodenfußspuren diskutierten 
Fährten aufgrund ihrer zweifelhaften Basis keine siche
ren Rückschlüsse auf die evolutionäre Entwicklung der 
frühen Tetrapoden und den Landgang zulassen. Als 
Quelle für eine Konstruktionsanalyse verbleiben daher 
nur die fossilen Überreste der oben aufgeführten bislang 
ältesten Tetrapoden. Von diesen ist jedoch nur bei drei 
Formen genügend Material überliefert, um eine Kon
struktionsanalyse vornehmen zu können: Ichthyostega, 
Acanthostega und Tulerpeton.

5.2 Konstruktionsanalyse
Für die nun folgende Konstruktionsanalyse der ältesten 
fossilen Tetrapoden stand mir kein Originalmaterial zur 
Verfügung, so daß die verwendeten Informationen allein 
aus der verfügbaren Literatur stammen. Auf dieser 
Grundlage wurden folgende Konstruktionstypen erstellt: 
der ichthyostegide Konstruktionstyp, der acanthostegide 
Konstruktionstyp und der tulerpetonide Konstruktions
typ. Dabei basiert jeder Konstruktionstyp nur auf einer 
einzigen fossilen Form, die auch jeweils nur aus einer 
einzigen Fundregion stammt.

5.2.1 Ichthyostegider Konstruktionstyp

Die Datenbasis zum Skelett von Ichthyostega (Abb. 5.1 
b) ist verglichen mit der anderer devonischer Tetrapo- 
denformen groß. JARVIK (1996 a) gibt in seiner Mono
graphie über Ichthyostega 232 registrierte Fossilien an. 
Dabei handelt es sich zum Teil um artikulierte Skelett
teile. Unbekannt ist bislang lediglich die Hand.

Der Körper der zwischen etwa 60 cm und 100 cm 
langen Tiere (Jarvik  1980 a) wirkt in den Rekonstruk
tionen von Jarvik  (1955 a, Fig. 9, 1980 a, Fig. 170, 
1996 a, Fig. 47), BJERRING (1988, Fig. 10) und GULLÄR 
(1990 in KLEMBARA 1991, S. 88) massig und gedrun
gen. Dieser Eindruck ergibt sich vor allem durch den

faßförmigen Rumpf, an den sich der große Kopf über
gangslos ohne Halsansatz anschließt. Caudal des Bek- 
kens verjüngt sich der Rumpf und geht in den schlanken 
und vermutlich lateral abgeflachten, gerade ausgezoge
nen Schwanz über. Von lateral betrachtet wirken Kopf, 
Rumpf und Schwanz als Einheit insgesamt spindelför
mig. Der breite, dorsoventral abgeflachte Kopf weist in 
der Dorsalansicht eine stumpf trianguläre bis trapezoide 
Gestalt mit abgerundeter Schnauzenspitze auf (Abb. 5.3 
a). Der dermale Schädelteil bildet eine solide Einheit, 
die vermutlich fest mit dem Neurocranium verbunden 
war. Der Schädel ist daher akinetisch (Jarvik 1996 a). 
Trotzdem ist das Neurocranium ventral durch eine feine 
Fissur (Fissura praeoticalis) in zwei Abschnitte geglie
dert.

Das Gebiß von Ichthyostega besteht aus zahlreichen 
spitzen, leicht nach caudal gebogenen, kegelförmigen 
Zähnen, die in zwei parallel verlaufenden Reihen auf 
den Kieferrändern sitzen. Die Zähne der inneren Reihe 
sind deutlich kleiner als die der zum Teil aus außeror
dentlich langen Fangzähnen bestehenden äußeren Reihe. 
Der Kiefer arbeitet nach einem einfachen Scharnierme
chanismus, bei dem sich der Unterkiefer gegenüber dem 
restlichen Schädel bewegt. Die Kieferschließmuskulatur 
setzte mit großer Sicherheit gelenknah mit einem kurzen 
Hebel an, so daß hohe Kieferverschlußgeschwindigkei
ten erzeugt werden konnten, hohe Kaudrücke aber nicht 
möglich waren. Mit dieser Art von Schnappgebiß konn
ten die Fangzähne mit großer Wucht projektilartig in die 
Beute geschlagen werden. Am Hinterrand der Kieferge
lenke befindet sich jeweils ein kleiner triangulärer Kno
chen, der als Subopercularknochen gedeutet wird. Kurz 
vor diesem liegt ein weiteres kleines, als Praeoperkular- 
knochen interpretiertes Element. Das Schädeldach weist 
ein offenes Pinealforamen und seitlich am Oberkiefer
rand liegende, in den Gaumen führende Nasenöffnungen 
(Choanen) auf. Die ebenfalls am Schädel nachweisbaren 
Sinneskanäle des Seitenliniensystems sind in den Kno
chen eingesenkt. Sie deuten auf eine aquatische Le
bensweise hin. Am Hinterrand des Schädeldaches findet 
sich auf beiden Seiten eine Inzisur, die nach Jarvik 
(1980 a) den Sitz eines Tympanums markieren soll. Da 
von Ichthyostega keine dem Stapes der späteren Tetra
poden äquivalente Struktur überliefert ist, bleibt diese 
Interpretation spekulativ.

Die bis weit in den Schädel reichende (JARVIK 1980 
a, 1996 a) und über die gesamte Körperlänge uneinge- 
schnürte Chorda dorsalis war von dicht aneinanderste
henden, einen weiten Kanal bildenden Wirbelelementen 
umschlossen. Letztere sind fossil gut überliefert (JARVIK 
1952, Fig. 2, 3, 5, 6, 8 D, 14, 15, PI. 1-6, 1955 a, Fig. 7, 
8, 1980 a, Fig. 155, 156, 1955 b, Fig. 9 a, 1996 a, Fig. 
34, 38 B, PI. 34-40). Im Rumpf setzen sich die Wirbel
elemente pro Segment aus einem paarigen Neuralbogen 
sowie aus ebenfalls paarigen ventralen und dorsalen 
Elementen (Interzentra bzw. Pleurozentra) zusammen 
(Abb. 5.4 a). Die beiden ventralen Elemente bilden zu
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sammen, sich ventral berührend, einen hufeisenförmi
gen, nach oben offenen Ring, der sich, weit nach dorsal 
reichend, um die Chorda schmiegt. Die basalen Schen
kel der Neuralbögen sitzen auf den dorsalen Enden der 
ventralen Elemente auf. Zwischen diesen jeweils aus ei
nem Neuralbogen und einem paarigen ventralen Element 
bestehenden Einheiten befinden sich, der Chorda dorsal 
aufliegend, je zwei kleine, kugelförmige dorsale Ele
mente. Deren Größe nimmt im Schwanz kontinuierlich 
ab, bis sie in der zweiten Schwanzhälfte ganz ver
schwinden. Jeder Neuralbogen besitzt an seiner Vorder- 
und Hinterseite paarige Fortsätze (Prae- und Postzyga- 
pophysen), die Artikulationsflächen aufweisen. Mit die
sen sind die Neuralbögen miteinander verkettet. Dabei 
stehen die nach ventral zeigenden posterioren Prozessus 
mit den nach dorsal zeigenden Artikulationsflächen der 
anterioren Prozessus des darauffolgenden Neuralbogens 
in direktem Kontakt. Durch diese mechanische Verzah
nung bilden die Neuralbögen in ihrer Gesamtheit neben 
der Chorda dorsalis eine weitere druckstabile Strebe, die 
sowohl die dorsoventrale Beweglichkeit des Rumpfes 
als auch die Verdrillbarkeit der Körperlängsachse limi
tiert sowie die Körperbewegung führt.

Die proximalen Enden der Neuralbögen und dorsa
len Abschnitte der ventralen Elemente weisen Kontakt
flächen für zweiköpfige Rippen auf (Abb. 5.4 a). Diese 
bilden einen rigiden Korb (Abb. 5.1 b). Die im vorderen 
Rumpfbereich langen Rippen nehmen in caudaler Rich
tung an Größe ab. Ihre ventralen Enden markieren die 
Grenze zwischen der ehemaligen Bauch- und Rumpf
seitenwandmuskulatur. Hier befand sich sicherlich ein 
die beiden Muskelgruppen trennendes Septum. Bauch
rippen sind nicht bekannt. Der Rippenkorb war vermut
lich ventral offen. Die einzelne Rippe besteht aus einem 
stabartigen proximalen Schaft, der mit den Wirbelele
menten über zwei Kontaktpunkte in Verbindung steht, 
einem medialen Abschnitt, der am Hinterrand eine fla
che postaxiale Verbreiterung aufweist, und einem dista
len, ebenfalls stabartigen, jedoch spitz auslaufenden Ab
schnitt. Die postaxiale Verbreiterung des medialen Rip
penabschnitts dehnt sich so weit in caudaler Richtung 
aus, daß die jeweils folgende Rippe bis in den Bereich 
ihrer postaxialen Verbreiterung überdeckt wird. Da die 
sich überlappenden Abschnitte eine wellblechartige 
Oberfläche aufweisen (JARVIK 1980 a, Fig. 159), sind 
die Rippen fest miteinander verzahnt. Durch diesen 
dachziegelartigen Aufbau ist der Rippenkorb äußerst ri
gide, so daß die Rumpfbeweglichkeit beim lebenden 
Tier zweifellos erheblich mechanisch limitiert war. Die 
in caudaler Richtung kleiner werdenden postaxialen 
Verbreiterungen verlieren sich kurz vor dem Becken, wo 
die Rippen nur noch eine geringe Länge aufweisen. Im 
Bereich des Beckens stehen die distalen Enden der Rip
pen (Sacralrippen) mit den dorsalen Schenkeln der bei
den Beckenhälften in Verbindung. Caudal des Beckens, 
wo beim lebenden Tier das Bauchcoelomseptum in das 
mediane Septum übergeht, enden die Rippen (Postsa- 
cralrippen), und die Haemalbögen beginnen.

Die Neuralbögen weisen distal prominente Neural
fortsätze auf, die bis in die Höhe des Schädeldaches rei
chen. Ihre Länge bleibt über die gesamte Rumpfspanne 
gleich und nimmt erst in der zweiten Schwanzhälfte 
kontinuierlich ab. In dem erstgenannten Bereich sind die 
Neuralfortsätze von lateral betrachtet auch sehr breit, so 
daß kaum eine Lücke zwischen ihnen bleibt. Dabei bil
den die stumpfen distalen Enden der palisadenartig ne
beneinanderstehenden Neuralfortsätze eine gemeinsame 
Kante, die ungefähr die ehemalige Rückenlinie des le
benden Tieres markiert. Durch die Höhe der Neuralfort
sätze und ihren nahezu lückenlosen Verband ist die dor
soventrale Beweglichkeit des Rumpfes auf ein Minimum 
beschränkt, während die laterale Beweglichkeit durch 
die geringe caudodorsale Neigung nur wenig limitiert 
wird. Eine Dorsalflexion, wie sie in der Ichthyostega- 
Rekonstruktion von Gullär  (1990 in K lem bara  1991, 
S. 88) dargestellt wurde, ist daher aus mechanischen 
Gründen einfach nicht möglich. Weniger stark, aber 
doch wirksam ist auch die Verdrillbarkeit der Kör
perachse durch den Aufbau der Neuralfortsätze limitiert. 
Insgesamt bilden die Wirbelelemente des Rumpfes zu
sammen mit dem Rippenkorb eine rigide Struktur, die in 
die Verspannungskonstruktion des lebenden Tieres inte
griert war. Die gleich hohen Neuralfortsätze sprechen 
für eine Tragkonstruktion, die durch die von Bindege- 
webssepten umhüllten Muskelpakete des Rückens hy
draulisch stabilisiert wurde (siehe Kapitel 5.3.2). Der 
gesamte Rumpf war, wie es sich darstellt, ein nahezu 
starrer Körper.

In der zweiten Hälfte des Schwanzes nehmen die 
Neuralfortsätze, wie schon erwähnt, kontinuierlich in ih
rer Länge ab und werden außerdem schmäler, so daß die 
Größe der Lücken zwischen den einzelnen Neuralfort
sätzen zunimmt (Abb. 5.1 b). Das gleiche gilt für die 
Lücken zwischen den Hämalfortsätzen der ventral ge
genüberliegenden Hämalbögen, die mit ihren paarigen 
Schenkeln der Chorda dorsalis von ventral aufsitzen. 
Gleichzeitig nimmt die caudodorsale Neigung der Neu
ralfortsätze und die caudoventrale Neigung der Hämal- 
fortsätze in caudaler Richtung zu. Die Schwanzspitze 
bildet ein dünner, die Chorda dorsalis verlängernder 
Stab (Urostyl, Jarvik  1952, 1959, S. 36, 1980 a, 1996 
a). Durch den genannten skelettalen Aufbau nimmt die 
Beweglichkeit des Schwanzes gegenüber lateralen Bie
gungen nach caudal in hohem Maße zu, so daß ausla
dende Schwanzschläge in der transversalen Ebene mög
lich sind. Die dorsoventrale Beweglichkeit ist dagegen 
stark limitiert, wenn auch nicht so sehr wie im Rumpf. 
Sie nimmt in caudaler Richtung ein wenig zu, ebenso 
wie die Verdrillbarkeit. Im Bereich der letzten zwei 
Drittel des Schwanzes sitzt jedem Neuralfortsatz ein 
Skelettstab (Radius) an seinem distalen Ende auf (ins
gesamt etwa 24 Skelettstäbe). Die im vorderen Bereich 
kurzen Skelettstäbe nehmen in caudaler Richtung zu
nächst an Länge zu, bis sie etwa die Länge der Neural
fortsätze aufweisen, und dann wieder bis zum Erreichen 
der Schwanzspitze auf ein Minimum ab. Die langen
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Skelettstäbe sind in zw ei T eile untergliedert. A llen Ske
lettstäben sitzen distal knöcherne, unverzweigte F los
senstrahlen auf, die lückenlos nebeneinander liegend e i
nen niedrigen Flossensaum  bilden.

Auf der ventralen Seite des Schwanzes ist nur das 
letzte Drittel der Hämalfortsätze mit kurzen Skelettstä
ben bestückt (die Zahl liegt bei etwa 16). Sie erreichen 
nicht die Länge der dorsalen Skelettstäbe und sind daher 
auch nicht gegliedert. Außerdem tragen hier nur die 
letzten 5 bis 6 Skelettstäbe an ihren distalen Enden Flos
senstrahlen, die zudem nur sehr kurz sind. Die am weite
sten caudal liegenden Flossenstrahlen sitzen dem die

Chorda dorsal is verlängernden Stab (Urostyl) direkt auf. 
Der niedrige Flossensaum beginnt also dorsal auf der 
Höhe des zweiten Drittels des Schwanzes und reicht bis 
zum Schwanzende, wo er zusammen mit dem kürzeren, 
erst im zweiten Drittel des Schwanzes beginnenden 
ventralen Flossensaumteil in einer gemeinsamen Spitze 
ausläuft. Äußerlich ist der Schwanz von kleinen, dün
nen, knöchernen Cycloidschuppen bedeckt (JARVIK 
1980 a), die beim lebenden Tier vermutlich bis weit auf 
die Flossenstrahlen reichten und damit den Flossensaum 
mechanisch stabilisierten. Es kann davon ausgegangen 
werden, daß die letzen zwei Drittel des Schwanzes late
ral abgeflacht waren.

Abb. 5.3 Schadelrekonstruktionen (von dorsal): a) Ichthyostega, b) Acanthostega, c) Ichthyostegopsis, d) Ventastega, e) Elgin- 
erpeton, f) Panderichthys. (Umgezeichnet nach Jarvik 1996 a, Fig. 21 A, Clack 1989, Fig. 4, Save-Soderbergh 1932, Fig. 11, 
Ahlberg et al. 1994, Fig. 11, Ahlberg 1995, Fig. 4 g, Vorobyeva & Schultze 1991, Fig. 19).

Das Becken von Ichthyostega ist fossil gut überlie
fert (Jarvik  1952, Fig. 5, PI. 2, 1955 a, Fig. 8, 1964, 
Fig. 24 C, 1980 a, Fig. 160, 162, 1996 a, Fig. 48, 49, PI. 
37, 55-62). Es setzt sich aus einer rechten und einer lin
ken Hälfte zusammen, die jeweils aus einem einzigen 
Stück besteht. Anders als in CARROLL (1988, Fig. 9-6 b, 
1993, 9.6 b) dargestellt, sind die Beckenhälften nach 
Jarvik (1996 a) weder aus einzelnen Elementen aufge- 
baut, noch finden sich Suturen, die eine Untergliederung 
erkennen ließen. Von lateral betrachtet weist das Becken 
eine etwa trianguläre Form auf (Abb. 5.5 a). Die nach 
dorsal zeigende Spitze trägt an ihrem Hinterrand einen 
langen, stabförmigen Fortsatz (Prozessus iliacus), der 
etwa parallel zur Körperachse verläuft. An der ventralen 
Basis stehen die beiden Beckenhälften über ihre gesamte 
Länge miteinander in breitem Kontakt. Der dorsale 
Schenkel jeder Beckenhälfte war wahrscheinlich über 
kurze Rippen (Sacralrippen) mit dem Axialskelett ver
bunden. Das Becken bildete somit von anterior betrach
tet vermutlich eine leicht V-förmige Struktur. Die late
ralen Flächen des Beckens zeigen jeweils eine kompak-

tafreie Vertiefung, die die Lage des Acetabulums mar
kiert. Von lateral betrachtet erstreckt sich diese längli
che Vertiefung, etwa in der Mitte der Beckenhälfte be
ginnend, schräg in cranioventraler Richtung verlaufend, 
bis an den vorderen Beckenrand. Da eine so in die Län
ge gezogene Gelenkfläche im Zusammenhang mit der 
Breite des Extremitätengelenkkopfes mechanisch keinen 
Sinn ergibt, entspricht wahrscheinlich nur ein Teil dieser 
Vertiefung der ursprünglichen Lage des Acetabulums. 
Es ist daher eher anzunehmen, daß es eine ellipsoide 
Form aufwies, und seine Ausdehnung auf die Mitte der 
Beckenhälfte beschränkt war. Danach läge es nur wenig 
ventral der Chorda dorsalis. Weiter kann davon ausge
gangen werden, daß die Gelenkpfanne nach lateral bis 
leicht ventrolateral zeigte. Das Acetabulum unterteilt 
das Becken in einen kleinen, dorsal liegenden Schenkel 
und einen großflächigen, ventral befindlichen, trapezoi- 
den Teil. Dieser bot beim lebenden Tier viel Platz für 
die proximalen Enden der ventralen Extremitätenmus
kulatur, die je nach Lage mehr als Adduktoren, Protrak- 
toren oder Retraktoren genutzt werden konnten. Der
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dorsale Schenkel bot dagegen Platz für die weniger 
mächtigen Extremitätenelevatoren.

Die fossile Datenbasis für die Rekonstruktion der 
Hinterextremität von Ichthyostega ist sehr gut (Jarvik 
1952, Fig. 5, PI. 2, 1955 a, Fig. 8, 1964, Fig. 25 D, 26 
E, 1980 a, Fig. 155, 162-164, 1996 a, Fig. 51-53, PI. 37, 
62/1, 63-68, Be n dix -A lmgreen  et al. 1988, Fig. 5, 
Clack  1988 a, Fig. 5, Coates & Clack  1990, Fig. 1 d- 
f, 2 f, Coates 1991, Fig. 2, 1993, Fig. 1 c, 1994, Fig. 4 
B, COOKE 1990, S. 14, LONG 1995, S. 20858). Neben 
zahlreichen Fragmenten finden sich sogar artikulierte, 
nahezu komplette Extremitäten, deren skelettaler Auf
bau gut überliefert ist. Auf der Basis dieses Materials 
läßt sich die Extremität in drei Abschnitte gliedern 
(Abb. 5.9 b): in einen aus nur einem Element (Femur) 
bestehenden proximalen Abschnitt (Stylopodium), in ei
nen medialen, aus zwei zueinander parallelen Elementen 
(Tibia und Fibula) aufgebauten Abschnitt (Zeugopodi- 
um) und in einen distalen, aus vielen Elementen (Tar- 
salia, Metatarsalia und Phalanges) bestehenden Ab
schnitt (Autopodium). Die genannten Abschnitte sind 
etwa gleich lang. Bei dem proximalen Element (Femur) 
handelt es sich um einen kräftigen, stabförmigen Kno
chen, der etwa zwei- bis zweieinhalbmal so lang ist wie 
seine größte Breite. Während die beiden Enden etwa 
gleich breit sind, verjüngt sich der Schaft zur Mitte hin, 
so daß das proximale Element von dorsal eine bikonve
xe Gestalt aufweist. An der ventralen Seite des Schaftes 
befindet sich ein prominenter, parallel zu diesem verlau
fender Grat (Crista ventralis, „adductor crest“), der als 
Ansatzstelle für die schon erwähnte, ventral am Becken 
entspringende Extremitätenmuskulatur gedeutet werden 
kann (siehe Kapitel 5.3.3). Das konvexe proximale Ende 
des proximalen Elements ist dorsoventral abgeflacht und 
weist einen ovalen Querschnitt auf. Der nicht überlie
ferte, wahrscheinlich knorpelige Gelenkkopf war damit 
vermutlich ebenfalls konvex und queroval.

Das distale Ende des proximalen Elements besitzt 
zwei Gelenkflächen, an denen die beiden darauffolgen
den Elemente (Tibia u. Fibula) des medialen Extremitä
tenabschnitts artikulieren. Diese beiden etwa rechteckig 
geformten Knochen sind im Verhältnis zur Länge sehr 
breit (etwa 3:2) und außerdem flach. Sie liegen nahezu 
lückenlos nebeneinander. Das posteriore der beiden 
Elemente (Fibula) ist etwas kürzer als das anteriore 
(Tibia) und artikuliert distal mit zwei weiteren Elemen
ten, die etwa ein Drittel bzw. ein Fünftel so groß sind. 
Das kleinere, anteriore artikuliert gleichzeitig mit dem 
distalen Ende des anterioren medialen Elements (Tibia). 
Beide distalen Elemente sind breiter als lang und ebenso 
flach wie die Elemente des medialen Abschnitts. Der 
restliche, weiter distal liegende Teil der Extremität be

58 Bei Long (1995) wird der auf S. 208 unten rechts abgebil
dete distale Extremitätenabschnitt von Ichthyostega fälschli
cherweise als Fuß von Acanthostega bezeichnet. Es kann sich 
dabei nur um eine Verwechslung handeln.

steht aus kleinen und in der Aufsicht meist bikonkav 
rechteckigen, sehr flachen Elementen, die in Form von 
sieben fingerförmigen Strahlen aufgereiht sind (Abb. 5.9 
b). Sieht man von dem äußerst kleinen dritten Strahl ab, 
nimmt die Länge der Strahlen, von der Extremitätenvor
derkante zur Hinterkante gezählt, vom ersten zum vier
ten und fünften Strahl zu und dann bis zum siebten 
Strahl wieder ab, so daß die am weitesten distal liegen
den Elemente etwa in einem Halbkreis angeordnet sind. 
In gleicher Weise steigt auch die Zahl der Elemente der 
einzelnen Strahlen, bei drei bis vier Elementen begin
nend, auf bis zu sechs Elemente an und nimmt dann 
wieder auf vier Elemente ab. Ebenso nimmt die Breite 
der aufgereihten Elemente von den vorderen zu den 
mittleren Strahlen zunächst zu und dann zu den hinteren 
wieder ab. Der aus nur drei sehr schmalen Elementen 
bestehende dritte Strahl scheint aufgrund seiner geringen 
Größe nicht immer überliefert zu sein (MGUH VP A. 
109: Jarvik  1952, Fig. 5 A, PI. 2, 1955 a, Fig. 8, 1964, 
Fig. 25 D, 1980 a, Fig. 164, 1996 a, PI. 37, 65/1). Bei 
einigen Stücken ist dieser jedoch deutlich zu erkennen 
(MGUH VP A. 166: JARVIK 1996 a, PI. 64/3, MGUH 
VP 1394: Coates & Clack  1990, Fig. d-f, 2 f, Coates 
1991, Fig. 2 a, b, Cooke 1990, S. 14, Long  1995, S. 
208). Während alle sieben Strahlen des distalen Extre
mitätenabschnitts von Coates & Clack (1990) und in
zwischen auch von den meisten anderen Autoren 
(Thom son  1991, 1993, 1994, R ieppel 1993, A hlberg 
& M ilner 1994, Lebedev  & Coates 1995, Long 
1995, Shubin  1995, V oro by ev a  & H inchliffe 1996 
u.a.) als Digiti angesehen werden, interpretiert JARVIK 
(1996 a) nach wie vor nur fünf Strahlen als Digiti, wo
gegen er den ersten Strahl als Praehallux und den dritten 
als interdigitale Struktur bezeichnet (siehe auch Jarvik 
1964, 1980 a).

An der Basis der Strahlen des distalen Extremitä
tenskeletts finden sich hin und wieder neben den beiden 
schon erwähnten, nicht in Reihen angeordneten Ele
menten des distalen Extremitätenabschnitts ein bis zwei 
zusätzliche kleine Elemente, die, mit ersteren artikulie
rend, ebenfalls nicht in Reihen angeordnet sind. Bei die
sen ist es oft schwierig zu entscheiden, ob es sich dabei 
um post mortem aus der Reihe geratene Elemente han
delt oder um Elemente, die natürlicherweise unaufge- 
reiht an der Basis der Strahlen stehen. Der distale Ex
tremitätenabschnitt besteht demnach aus mindestens 
zwei, vielleicht aber auch aus bis zu vier basalen Ele
menten, von denen die restlichen Elemente, in sieben 
Strahlen aufgereiht, ausgehen. Durch den genannten 
Aufbau nimmt die Breite des gesamten Extremitäten
skeletts, mit dem proximalen Abschnitt beginnend, bis 
zu dem strahlig auslaufenden distalen Abschnitt konti
nuierlich zu. In der gleichen Richtung wird die Extre
mität immer flacher. Während das proximale Element 
ungefähr genauso hoch wie breit ist, sind die strahlig 
angeordneten Elemente des distalen Abschnitts sehr 
dünn.
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Die Beweglichkeit des proximalen Extremitätenab
schnitts gegenüber dem Becken kann nur grob abge
schätzt werden, da sowohl die genaue Form des Gelenk
kopfes als auch die der Gelenkpfanne nicht bekannt ist 
(Abb. 5.5 a). Aufgrund der lateralen bis ventrolateralen 
Ausrichtung des Acetabulum und der leicht V-förmigen 
Struktur des Beckens kann davon ausgegangen werden, 
daß das proximale Extremitätenelement (Femur) beim 
lebenden Tier in entspannter Haltung, nur wenig nach 
ventral zeigend, vom Körper abgespreizt wurde. Die 
weite Ausdehnung des ventralen Beckenteils sowohl 
nach caudal als nach cranial läßt eine nicht geringe Be
weglichkeit des proximalen Extremitätenabschnitts in 
caudocranialer Richtung vermuten. Dafür spricht auch 
die von dorsal betrachtet konvexe Form des proximalen 
Endes des proximalen Elements. Es ist sicher realistisch, 
von einem Aktionsradius von mindestens 90° auszuge

hen. Die dorsoventrale Beweglichkeit war sicherlich ge
ringer als die caudocraniale, doch lassen sich hier noch 
weniger zuverlässige Angaben machen, außer daß die 
dorsale Beweglichkeit wahrscheinlich geringer war als 
die ventrale. Dafür spricht die leicht ventrolaterale Aus
richtung des Acetabulum und die im Querschnitt leicht 
V-förmige Struktur des Beckens. Neben den genannten 
Bewegungsoptionen muß vermutet werden, daß der 
proximale Extremitätenabschnitt im Beckengelenk bis 
zu einem gewissen Grad um seine Längsachse rotierbar 
war. Sofern die Freiheitsgrade des Gelenks eine solche 
Bewegung zuließen, könnte die Rotation durch muskulä
ren Zug an dem ventralen Grat (Crista ventralis) des 
proximalen Elementes eingeleitet werden (siehe Kapitel 
5.3.3). Wie groß die Rotationsfähigkeit war, ist rein 
spekulativ.

Abb. 5.4 Wirbelelemente: a) Ichthyostega (von lateral, linke Seite u. cranial), b) Acanthostega (von lateral, linke Seite), c) 7 m- 
lerpeton (von lateral, linke Seite u. cranial). (Umgezeichnet nach Jarvik 1980 a, Fig. 157, Coates 1994, Fig. 4 D, Lebedev & 
Coates 1995, Fig. 15, 16).

Das distale Ende des proximalen Elements weist 
Artikulationsstellen auf, die darauf hinweisen, daß der 
mediale Extremitätenabschnitt gegenüber dem proxima
len Abschnitt nach ventral flektierbar war (vermutlich 
bis zu 90°). Dies zeigt vor allem die anteriore Gelenk
fläche, die sich, gleich einer Gelenkrolle, vom distalen 
Ende nach ventral krümmt. Eine Dorsalflexion war auf 
der Basis dieser Gelenkung nicht möglich, ebenso Beu
gungen in caudocranialer Richtung. Das distale Ende 
des proximalen Elements weist auf seiner dorsalen Seite 
eine Einkerbung auf, in der beim lebenden Tier wahr
scheinlich eine Extensorsehne verlief. Während die 
kleinere posteriore Gelenkfläche aufgrund ihrer nahezu 
kreisförmigen Gestalt Rotationsbewegungen um die 
Längsachse des daran anschließenden Elements erlaubt, 
sind Rotationsbewegungen im anterioren Gelenk durch 
die Breite der Artikulationsfläche unterbunden. Prinzi
piell bestünde also die Möglichkeit, das posteriore Ele
ment des medialen Extremitätenabschnitts gegenüber 
dem anterioren Element so zu verdrehen und gleichzei

tig zu flektieren, daß der distale Extremitätenabschnitt 
um seine Längsachse rotiert wird. Durch die Breite der 
Elemente des medialen Extremitätenabschnitts und ihre 
enge, nahezu lückenlose Verbindung miteinander wird 
jedoch eine solche Bewegung so stark mechanisch be
hindert, daß eine Verdrillung der Extremität vermutlich 
auf ein geringes Maß beschränkt war, so daß der distale 
Extremitätenabschnitt gegenüber dem medialen Ab
schnitt nur wenig pro- bzw. supiniert werden konnte. Da 
die Kontaktstellen der breiten Verbindung des medialen 
Extremitätenabschnittes mit dem distalen Abschnitt 
nicht auf einer gemeinsamen Linie hegen, sondern einer 
Zickzackbahn folgen, sind Flexionen, aufgrund dieser 
Verzahnung in der dorsoventralen Richtung, stark limi
tiert. Caudocraniale Abwinkelungen sind durch die 
Breite der Verbindung völlig unterbunden. Dagegen he
gen die basalen Artikulationsstellen der einzelnen, aus 
aufgereihten Elementen bestehenden Strahlen auf einer 
gemeinsamen, leicht gebogenen Linie. Entlang dieser 
Linie ist der distale Bereich gegenüber dem proximalen
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Bereich des distalen Extremitätenabschnitts in seiner 
Gesamtheit flektierbar. Ebenso sind die einzelnen 
Strahlen in sich flektierbar. Der Grad ihrer Flektierbar- 
keit hängt jedoch von dem Umstand ab, ob diese sich in 
einem gemeinsamen Septum befanden (z.B. in einer 
Schwimmhaut), oder ob sie getrennt voneinander waren. 
Davon hängt auch der Grad ihrer voneinander unabhän
gigen Beweglichkeit ab. Darüber läßt sich allerdings nur 
spekulieren. Auf alle Fälle besteht jedoch auf der Basis 
des skelettalen Aufbaus auch die Möglichkeit, die di
stalen Extremitätenstrahlen zu spreizen sowie anzulegen.

Der Schultergürtel von Ichthyostega ist gut bekannt 
(JARVIK 1955 a, Fig. 1, 1955 b, Fig. 11, 12, 1980 a, Fig. 
165 B-D, 168, 169, 170, 1996 a, Fig. 40-42, PI. 45-52). 
Er war wahrscheinlich beim lebenden Tier völlig in den 
Körper eingesenkt und stand nicht in knöcherner Ver
bindung mit dem Schädel. Der dermale Teil (Abb. 5.8 a) 
besteht aus fünf Elementen (2 Cleithra, 2 Claviculae, 1 
Interzentrum). Von anterior betrachtet bilden sie eine 
nach oben offene, U-förmige Struktur. Die langen, 
schlanken ventrolateralen Elemente (Cleithra) weisen 
schräg nach caudodorsal. Sie stehen mit ihren Basen mit 
den ebenfalls schlanken dorsalen Schenkeln der kleine
ren ventralen Elemente (Claviculae) in Verbindung. 
Letztere überlappen, nach ventral abbiegend und sich 
verbreiternd, mit dem vergleichsweise großen, unpaaren 
ventralen Element (Interclavicula). Dieses besitzt eine in 
der Aufsicht T-förmige Gestalt. Während der stielförmi
ge Abschnitt achsenparallel nach caudal weist, dehnt 
sich der oval geformte anteriore Abschnitt quer zur Kör
perachse in lateraler Richtung aus, wo er, wie erwähnt, 
mit den beiden ventrolateralen Elementen überlappt. Der 
endoskelettale Teil des Schultergürtels von Ichthyostega 
sitzt dem dermalen Teil nicht wie bei vielen Sarcoptery- 
giern von innen auf, sondern ist als massives Kno
chenelement ein tragender Bestandteil des Schultergür
tels, der sich großflächig an den caudalen Rand der von 
den ventrolateralen und ventralen Elementen gebildeten 
Spangen anschließt (Abb. 5.8 a). Von lateral betrachtet 
besitzt er eine trianguläre Gestalt. Während der breite 
basale Teil, sich weit nach ventral ausdehnend, mit dem 
unpaaren ventralen Element (Interclavicula) überlappt, 
endet der dorsale Abschnitt mit seiner Spitze schon an 
der Basis des ventrolateralen Schultergürtelelementes, 
mit der er in fester knöcherner Verbindung steht. Eine 
längliche, parallel zur Transversalebene verlaufende, 
kompaktafreie Vertiefung am caudalen Rand des endo- 
skelettalen Schultergürtels markiert die Position der ehe
mals knorpligen Gelenkpfanne des Schultergelenks. Ihre 
Form war wahrscheinlich queroval gestreckt, und ihre 
Öffnung zeigte nach caudolateral. Der sich vom Gelenk 
aus nach ventral ausdehnende Abschnitt des endoske- 
lettalen Schultergürtels bildete beim lebenden Tier eine 
großflächige Ansatzfläche für die ventralen Teile der 
Extremitätenmuskulatur. Diese konnten aufgrund ihrer 
Lage sowohl als Adduktoren als auch als Protraktoren 
genutzt werden. Die Retraktoren setzten wahrscheinlich 
an einem mit dem caudalen Stiel des ventrolateralen

Dermalelements in Verbindung stehenden, großflächi
gen Septum an. Aufgrund der ventralen Lage waren die
se auch als Adduktoren nutzbar. Der gegenüber dem 
ventralen Abschnitt des endoskelettalen Schultergürtel
teils kleine dorsale Ausläufer bot eine Ansatzstelle für 
die als Elevatoren nutzbaren Anteile der Extremitäten
muskulatur.

Von der Vorderextremität (Abb. 5.9 a) ist nur der 
proximale und der mediale Abschnitt (Humerus, Radius 
u. Ulna) gut überliefert (JARVIK 1955 a, Fig. 1, 1980 a, 
166, 167, 1996 a, Fig. 44, 46, PI. 53, 54.). Der distale 
Extremitätenabschnitt (Carpalia, Metacarpalia u. Pha- 
langes) ist weitgehend unbekannt. Von diesem existieren 
nur wenige, sehr schlecht erhaltene Fragmente der Basis, 
die keine Rekonstruktion zulassen. Das Skelett des 
proximalen Extremitätenabschnitts besteht aus nur ei
nem kurzen, breiten Element (Humerus). Seine Gestalt 
ist durch die reiche Skulpturierung sehr komplex. Die 
Oberfläche weist zahlreiche Grate und Prozessus auf. 
Von dorsal betrachtet ist die Form des proximalen Ele
ments etwa rechteckig, während sie im Querschnitt 
durch drei etwa parallel zur Längsachse verlaufende 
Grate, einen dorsalen, einen praeaxialen und einen 
postaxialen, eine dreistrahlige umgekehrt T-förmige Ge
stalt besitzt. Der dorsale Grat verläuft, vom distalen En
de beginnend, über drei Viertel der Länge des proxima
len Elements in gleicher Breite, bis er kurz vor dem 
proximalen Ende abrupt im rechten Winkel abbricht. 
Von dort aus verläuft ein niedrigerer Grat quer zur 
Längsachse zur Vorderkante, die vom praeaxialen Grat 
gebildet wird. Letzterer verläuft, sich in der gleichen 
Ebene wie der postaxiale Grat ausbreitend, über die ge
samte Länge des proximalen Elements. Der etwas brei
tere postaxiale Grat ist dagegen nur halb so lang und be
findet sich am distalen Ende. Gemeinsam bilden beide 
Grate den größten Teil der ventralen Fläche des proxi
malen Elements. Auf dieser Ebene verläuft im distalen 
Drittel ein niedriger Grat quer zur Längsachse bis auf 
das proximale Ende des postaxialen Grates. Am proxi
malen Ende des proximalen Elements befindet sich ein 
dorsoventral abgeflachter, langgezogener Gelenkkopf 
mit einer konvexen Oberfläche, der mit der Gelenkpfan
ne des Schultergürtels artikuliert. Das distale Ende des 
proximalen Elements weist zwei Artikulationsstellen 
auf, an denen die beiden Elemente des medialen Extre
mitätenabschnitts ansetzen. Die mit dem posterioren 
Element (Ulna) artikulierende, ebenfalls konvexe Ge
lenkfläche weist eine leicht birnenförmige bis hochovale 
Gestalt auf und sitzt am distalen Ende des dorsalen 
Grates, so daß sie zum größten Teil in axiale Richtung 
zeigt. Ein kleiner Bereich reicht jedoch, sich nach ven
tral krümmend, auf die ventrale Seite des proximalen 
Elements. Die Artikulationsstelle mit dem anterioren 
Element (Radius) des medialen Extremitätenabschnitts 
liegt dagegen völlig auf der ventralen Seite am distalen 
Ende des praeaxialen Grates. Sie weist eine zur Längs
achse hochovale Form auf, ist ebenfalls konvex gestaltet 
und zeigt direkt nach ventral. Bei einem fossilen Exem-
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plar ist das anteriore Element des medialen Extremitä
tenabschnitts in Artikulation mit dem proximalen Ele
ment überliefert. Die beiden Abschnitte stehen dabei zu
einander im rechten Winkel (Abb. 5.9 a).

Die beiden Elemente des medialen Extremitätenab
schnitts sind im Verhältnis zum proximalen Element 
sehr klein. Sie weisen nur etwa ein Viertel bzw. ein 
Drittel von dessen Länge auf. Beide sind etwa halb so 
breit wie lang. Das anteriore Medialelement ist flach 
und in der Aufsicht rechteckig geformt. Sein proximales 
Ende besitzt eine in Richtung der verlängerten Achse 
weisende, leicht konkave, längliche Gelenkfläche, die in 
Kontakt mit dem proximalen Element steht (siehe oben). 
Das größere posteriore Medialelement ist ebenfalls breit 
und flach. Bei diesem krümmt sich das proximale Ende 
zur Seite, so daß die dort befindliche Gelenkfläche ge

genüber der distalen Artikulationsfläche abgewinkelt ist. 
Die damit zur Seite zeigende proximale Gelenkfläche 
besitzt eine walzenförmig konkave Gestalt. In Artikula
tion mit der passenden Gelenkstelle des proximalen Ele
ments steht das posteriore Medialelement etwa in einem 
rechten Winkel zu diesem (Abb. 5.9 a), was mit der für 
das anteriore Medialelement geschilderten Stellung 
übereinstimmt. Da die Gelenke keine andere Orientie
rung zulassen, befinden sich beide Elemente des medi
anen Extremitätenabschnitts, zueinander parallel ste
hend, in einer abgewinkelten Haltung zum proximalen 
Extremitätenabschnitt. Die distalen Enden der beiden 
Medialelemente liegen in dieser Position auf der glei
chen Ebene. Die daran anschließenden Skelettelemente 
des distalen Extremitätenabschnitts sind, wie erwähnt, 
nicht bekannt.

Abb. 5.5 Becken (linke Seite von lateral): a) Ichthyostega, b) Acanthostega), c) Tulerpeton, d) Ventastega. (Umgezeichnet nach 
Jarvik 1996 a, Fig. 48 A, Clack 1988 a, Fig. 12 B, Lebedev & Coates 1995, Fig. 18, Ahlberg et al. 1994, Fig. 13 a, e).

Das nach caudolateral zeigende Glenoid weist dar
auf hin, daß der proximale Extremitätenabschnitt beim 
lebenden Tier im entspannten Zustand in der waage
rechten Ebene in caudolateraler Richtung gehalten wur
de. Aufgrund der Form des Schultergelenks läßt sich 
schließen, daß der proximale Extremitätenabschnitt ge
genüber dem Schultergürtel gut vor und zurück sowie in 
gewissem Maße auch auf und ab bewegt werden konnte. 
Der caudocraniale Aktionsradius lag wie bei der Hin
terextremität vermutlich bei mindestens 90° Im Gegen
satz zu letzterer war die Beweglichkeit in cranialer 
Richtung durch das nach caudolateral zeigende Glenoid 
beschränkt. Der proximale Extremitätenabschnitt konnte 
wahrscheinlich nicht wesentlich über eine 90°-Position 
zur Körperachse cranialwärts bewegt werden. Auch 
Rotationsbewegungen um die Längsachse waren auf der 
Basis der Schultergelenkform bis zu einem gewissen 
Grad möglich. Die Rotation kann prinzipiell durch an 
einem oder mehreren Graten des proximalen Elements 
angreifende Muskeln eingeleitet werden. Der, wie oben 
erwähnt, in entspannter Haltung zum proximalen Extre
mitätenabschnitt im rechten Winkel stehende mediale 
Abschnitt ließ sich auf der Basis seiner Gelenkung nur 
unwesentlich aus dieser Position bringen. Eine gewisse 
Extensionsfähigkeit muß jedoch vermutet werden, da

das proximale Ende des posterioren Medialelements ei
nen Fortsatz trägt, der als muskulärer Hebel genutzt 
werden kann. Die Möglichkeit einer vollen Extension 
muß jedoch auf der Grundlage der bisher bekannten Zu
sammenhänge ausgeschlossen werden. Ebenfalls war die 
Rotationsfähigkeit der beiden Elemente des medialen 
Extremitätenabschnitts stark limitiert, da eine Gelenk
fläche eine ovale und die andere eine walzenförmig 
konkave Gestalt aufweist. Daraus ergibt sich, daß auch 
eine Verdrillung des medialen Extremitätenabschnitts 
nicht oder nur in äußerst geringem Maße möglich war.

5.2.2 Acanthostegider Konstruktionstyp

In den letzten zehn Jahren haben sich die Kenntnisse 
über Acanthostega deutlich verbessert. Vor 1988 waren 
nur zwei unvollständige Schädeldächer bekannt, die von 
Jarvik  (1952, 1980 a) beschrieben wurden und aus dem 
Jahr 1932 stammten. Mit der Beschreibung des im Jahr 
1970 in Ostgrönland gefundenen Materials durch CLACK 
(1988 a) kamen zu den beiden Schädeldächern noch drei 
weitere Schädel und zahlreiche Schädelfragmente sowie 
erstmals fragmentarische Reste des Postcranialskeletts. 
Eine solide Grundlage für eine Skelettrekonstruktion
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von Acanthostega lieferte jedoch erst das reichhaltige, 
1987 gesammelte Material (BENDIX-ALMGREEN et al. 
1988, CLACK 1988 b), das bis heute in Bearbeitung ist 
und immer wieder für neue Sensationen sorgt. Da eine 
Monographie zu diesem Material bislang nicht existiert

und mir die Untersuchung des Originalmaterials, abge
sehen von einem kurzen Blick auf ein einziges Exem
plar, nicht möglich war, kann sich die Konstruktionsa
nalyse nur auf die bisher publizierten Stücke beziehen.

Abb. 5.6 Zusammengesetzter Gesteinsblock aus Devonablagerungen Ostgrönlands mit Skelettresten von Acanthostega. (Umge
zeichnet nach Bendix-Almgreen et al. 1988, Fig. 4). Erläuterungen siehe Text.

Zum Teil war es außerordentlich schwer, die not
wendigen Daten zusammenzubekommen, und häufig 
grenzte es an detektivische Kleinarbeit, sich aus den 
Mosaiksteinen der einzeln publizierten und nur selten 
beschriebenen Fragmente ein hinreichend genaues Bild 
von der Konstruktion Acanthostegas zu machen. Es exi
stiert zwar eine von Coates & C lack (1995, Fig. 1A) 
angefertigte Rekonstruktion des Gesamtskeletts von 
Acanthostega, doch wird von den beiden Autoren nicht 
angegeben, welche Stücke hierfür die Grundlage bilde
ten. So ist nicht direkt nachvollziehbar, welche der dar
gestellten Strukturen fossil überliefert sind, und welche 
ergänzt wurden. Da das Schwanzskelett von Acantho
stega zum Zeitpunkt der Anfertigung der genannten Re
konstruktion offenbar noch nicht hinreichend bekannt 
war, ist diese dort mit dem von JARVIK (1952, Fig. 6, 8 
D) für Ichthyostega rekonstruierten Schwanzskelett ver
sehen worden. Bei einer von COATES (1994) erstellten 
Rekonstruktion des gesamten Axialskeletts (abgesehen

von den Rippen) von Acanthostega, die sich auf die 
Stücke UMCZ T 1300, MGUH VP 1227, 1258 und 
1324 bezieht, scheint das Schwanzskelett jedoch schon 
bekannt gewesen zu sein. Um die in meiner Arbeit ab
gebildete Skelettrekonstruktion von Acanthostega (Abb. 
5.1 a) auf den neuesten Stand zu bringen, wurde hier das 
Axialskelett der von Coates & Clack  (1995, Fig. 1A) 
angefertigten Rekonstruktion durch das von COATES 
(1994) erstellte Axialskelett ersetzt59 Unglücklicherwei-

59 Bei den Recherchen war es äußerst verwirrend, daß die jün
gere, von Coates (1994) erstellte Rekonstruktion früher pu
bliziert wurde als die zweifellos ältere von Coates & Clack 
(1995, Fig. 1A). Erschwerend kam hinzu, daß die von Coates 
& Clack (1995) angefertigte Rekonstruktion offenbar noch 
vor deren Publikation in später datierten Arbeiten von 
Carroll (1995, Fig. 1, 1996, Fig. 2) unter Verweis auf die im 
Druck befindliche Arbeit der beiden Autoren bereits erschie
nen war. Es war daher nicht einfach herauszufinden, was nun 
der neueste Stand der Dinge ist.
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se finden sich in den genannten Arbeiten keine Angaben 
darüber, ob die relevanten Originalstücke in irgendeiner 
Publikation abgebildet und/oder beschrieben sind. In 
mühevollen und zeitraubenden Recherchen konnten 
Hinweise auf zwei der Stücke gefunden werden. Bei 
dem Fund mit der Nummer UMCZ T 1300 handelt es 
sich um die schon erwähnten Fossilien aus einem zu
sammengesetzten Gesteinsblock, die 1970 in Ostgrön
land gefunden (Friend et al. 1976) und von CLACK 
(1988 a) beschrieben wurde. Das Stück mit der Samm
lungsnummer MGUH VP 1227, von dem bislang nur 
Teile beschrieben sind, wurde 1987 bei einer Grabung 
im gleichen Fundgebiet geborgen. In BENDIX-ALM- 
GREEN et al. (1988) findet sich eine grafische Darstel
lung des zusammengesetzten Gesteinsblocks (Fig. 4) 
gemeinsam mit den oben erwähnten, 1970 gefundenen 
Fossilien (UMCZ T 1300), die darauf hinweist, daß die 
beiden Stücke von einem identischen Fundpunkt stam
men und unmittelbar zusammengehören (Abb. 5.6). Die
se Vermutung findet ihre Bestätigung in einem Aufsatz 
von CLACK (1988 b), in dem die Stücke zwar nicht ex
plizit mit ihren Sammlungsnummern auftauchen, jedoch 
indirekt erwähnt werden. Abbildung 5.6 zeigt den Ge
steinsblock mit der Nummer MGUH VP 1227 in einem 
noch wenig präparierten Zustand, so daß nur ein Schä
deldach, zwei Extremitätenknochen und schemenhaft 
Wirbelelemente zu erkennen sind. Das Stück wurde 
nach und nach weiterpräpariert und offenbarte schließ
lich ein nahezu vollständiges Skelett von Acanthostega, 
das mit dem Namen „Boris“ versehen wurde (Abb. 5.7). 
Eine Abbildung des gesamten Exemplars findet sich in 
der Literatur meines Wissens bislang nur in dem popu
lärwissenschaftlichen Buch „Prehistoric Life“ in Form 
eines Fotos (NORMAN 1994, S. 97). Obwohl die Samm
lungsnummer dort nicht angegeben ist, konnte das Ex
emplar eindeutig identifiziert werden. Es zeigt den frei
präparierten Schädel, Schultergürtelfragmente, eine 
komplette Vorderextremität und einen großen Teil der 
Wirbelsäule. Inzwischen scheint das Fossil noch weiter 
präpariert worden zu sein, da immer wieder neue Be
standteile des Exemplars in Publikationen auftauchen, 
die nicht auf dem genannten Foto zu sehen sind (z.B. in 
Coates 1991, Fig. 3, 1994, Fig. 4, Clack  & Coates 
1993, Fig. 2). Abbildung 5.7 zeigt das Exemplar als Lo
go des 41sl Symposium of Vertebrate Palaeontology and 
Comparative Anatomy, das 1993 in Cambridge statt
fand. Es weist hier zusätzlich zu den schon erwähnten 
Skeletteilen weitere Wirbelelemente, Beckenreste und 
eine fragmentarische Hinterextremität auf. Auch wenn 
es sich bei dem Logo nicht um eine Abbildung in einer 
wissenschaftlichen Publikation handelt, kann davon aus
gegangen werden, daß die neu hinzugekommenen Ske
lettelemente authentisch sind. Dies gilt jedoch nicht für 
die abgebildete zweite Vorderextremität. Bei ihr handelt 
es sich um eine nachträglich hinzugefügte grafische 
Spiegelung der schon bekannten Vorderextremität. Ob
wohl diese Manipulation, die im Fall eines Logos zwei
fellos legitim ist, wahrscheinlich die einzige Abände
rung gegenüber dem Original darstellt, soll das in Ab

bildung 5.7 gezeigte Skelett bei der Datenerhebung für 
die nun folgende Konstruktionsanalyse nicht berück
sichtigt werden. Es soll dagegen nur zur Veranschauli
chung dienen.

Abb. 5.7 „Boris“, ein nahezu komplettes Exemplar von Acan
thostega (nach dem Logo des 41st Symposium of Vertebrate 
Palaeontology and Comparative Anatomy 1993 in Cambridge; 
ein Foto des zu diesem Zeitpunkt noch weniger weit präpa
rierten Exemplars findet sich bei Norman 1994, S. 97).

Die von Acanthostega bekannten Exemplare fallen 
meist in eine Größenordnung, die auf eine Gesamtkör
perlänge von etwa 50-60 cm schließen läßt. In der Re
konstruktion (Abb. 5.1) wirkt der Körper deutlich 
schlanker als der von Ichthyostega. Dieser Eindruck er
gibt sich vor allem durch die größere Zahl der Prae- 
sacralwirbel (etwa 30 bei Acanthostega gegenüber etwa 
23 bei Ichthyostega) und den im Vergleich zum Ge
samtkörper langen und schmalen Rumpf. Der Rumpf 
war im Querschnitt vermutlich rund bis leicht queroval. 
Er geht wie bei Ichthyostega, sich caudal des Beckens 
verjüngend, in einen schlanken, gerade ausgezogenen 
und vermutlich lateral abgeflachten Schwanz über (siehe 
unten). Der Schädel von Acanthostega (Abb. 5.3 b) ist 
inzwischen gut überliefert (BENDIX-ALM GREEN et al. 
1988, Fig. 3 A, B, 4, 1990, Fig. 3 C, 4, C lack 1988 a, 
Fig. 1-8, 1988 b, Fig. 6, 7, 1989, Fig. 1-3, 4 b, 1990, 
Fig. 1, 2 B, 1992, Fig. 20.1-20.4, 20.5 B, 20.6, 20.7, 
1994 a, Fig. 2-11, 12 C, 13 C, 1994 b, Fig. 1, 2 a, b, 
Clack  & Coates 1993, Fig. 1, 2 A, C, N orm an  1994, 
S. 96, 97, LONG 1995, S. 200). Er ist dorsoventral abge
flacht und weist von dorsal betrachtet eine trianguläre 
Gestalt mit stumpf abgerundeter Spitze auf. Das Schä
deldach besitzt ein offenes Pinealforamen, und die äuße
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ren Nasenöffungen liegen wie bei Ichthyostega seitlich 
am Oberkieferrand. Genau wie bei diesem finden sich in 
den Schädel eingesenkte Sinneskanäle des Seitenlinien
systems, die auf eine aquatische Lebensweise hindeuten. 
Außerdem weist das Neurocranium von Acanthostega 
ebenfalls ventral eine feine Fissur (Fissura praeoticalis) 
auf. Im Gegensatz zu Ichthyostega weist der Hinterrand 
des Schädeldaches auf jeder Seite statt einer, zwei Inzi- 
suren auf. Nach CLACK (1989, 1990, 1992) steht eine 
dem Stapes der späteren Tetrapoden äquivalente Struk
tur in Kontakt mit dem Rand der dorsalen Inzisur, an der 
kein Tympanum aufgespannt sei. Dieser kurze und 
breite Knochen verbinde den Gaumen mit dem otischen 
Neurocranium und sei von Bedeutung für eine effektive 
Bukkalpumpe. Diese Deutung ist jedoch davon abhän
gig, daß der Schädel nicht völlig akinetisch ist, wovon 
CLACK (1992) ausgeht. Ob dies für den Schädel von 
Acanthostega angenommen werden kann, entzieht sich 
jedoch meiner Kenntnis. Nicht weit von den beiden ge
nannten Inzisuren findet sich wie bei Ichthyostega am 
Hinterrand der Kiefergelenke jeweils ein kleiner Kno
chen, der als Praeoperkularknochen interpretiert wird. 
Anders als bei Ichthyostega sind von Acanthostega Re
ste eines knöchernen Kiemenapparates überliefert, der 
nach COATES & CLACK (1991, Fig. 1,2) denen von Fi
schen wie Polyptenis, Chirodipterus oder Eusthenop- 
teron ähnelt (siehe auch CLACK & COATES 1993, Fig. 2 
C). Dies kann als weiterer Punkt gewertet werden, der 
für eine aquatische Lebensweise spricht.

Wie bei Ichthyostega besteht das Gebiß von Acan
thostega aus zahlreichen spitzen, kegelförmigen Zähnen, 
die in zwei parallel verlaufenden Reihen auf den Kiefer
rändern sitzen. Diese sind hier jedoch deutlich kleiner, 
weniger gebogen und untereinander gleichförmig. Die 
Kieferränder weisen hier keine Fangzähne auf. Wie bei 
Ichthyostega sind die Zähne der inneren Reihe kleiner 
als die der äußeren. Die Zahnbasen weisen nach CLACK 
(1988 a) Schmelzeinfaltungen auf. Außerdem existiere 
auch eine dentikuläre Gaumenbezahnung mit einzelnen 
Fangzähnen. Da die Wange gegenüber dem Schädeldach 
nicht beweglich war, arbeiteten die Kiefer wie bei Ich
thyostega wahrscheinlich nach einem einfachen Schar
niermechanismus. So kann davon ausgegangen werden, 
daß die Kieferschließmuskulatur wie bei diesem gelenk
nah mit einem kurzen Hebel ansetzte und kurze Kiefer
verschlußzeiten, jedoch geringe Kaudrücke erlaubte. Für 
diese Deutung sprechen auch die Fangzähne im Gau
men.

Die Chorda dorsalis war über die gesamte Körper
länge uneingeschnürt. Die, diese umhüllend, einen Ka
nal bildenden Wirbelelemente (Abb. 5.4 b) sind zum 
Teil in Artikulation überliefert (Abb. 5.1 a, 5.7, 
N orm an  1994, S. 97, Coates 1994, Fig. 4 D, Coates 
& CLACK 1995). Sie entsprechen in ihrem Bau wie in ih
rer Zusammensetzung prinzipiell denen von Ichthyoste
ga. Wie bei diesem bildet jeweils ein Neuralbogen mit 
zwei ventralen und zwei dorsalen Elementen (Inter-

zentra bzw. Pleurozentra) eine sich seriell wiederholen
de Einheit (Abb. 5.4 b). Jeder Neuralbogen besitzt an 
seiner Vorder- und Hinterseite paarige Fortsätze (Prae- 
und Postzygapophysen), die nach COATES & CLACK 
(1995) weniger stark ausgeprägt sein sollen als bei 
Ichthyostega. Sich mit ihren Artikulationsflächen mit
einander verzahnend, bilden sie zweifellos auch bei 
Acanthostega eine druckstabile Kette. Damit ergibt sich 
zusammen mit den breiten und nahezu lückenlos anein
andergereihten Neuralfortsätzen eine starke mechani
sche Restriktion des Rumpfes vor allem gegenüber dor- 
soventralen Biegungen, aber auch, in geringerem Maße, 
gegenüber Verdrillungen in der Körperlängsachse. Die 
laterale Beweglichkeit ist dagegen nur wenig limitiert. 
Da die Neuralfortsätze des Rumpfes alle gleich lang 
sind, bilden ihre stumpfen distalen Enden, die bis auf die 
Höhe des Schädeldaches reichen, eine gemeinsame 
Kante, die wie bei Ichthyostega in etwa die ehemalige 
Rückenlinie markiert. Wie bei diesem spricht dieser 
Aufbau für eine Tragkonstruktion, die durch die von 
Bindegewebssepten umhüllten Muskelpakete des Rük- 
kens hydraulisch stabilisiert wurde (siehe Kapitel 5.3.2).

Im Gegensatz zu Ichthyostega sind bei Acanthoste
ga nur wenige Rippenfragmente überliefert, die wesent
lich schlanker und graziler sein sollen als bei ersterem 
(CLACK 1988 a, b, Coates & Clack  1995, jeweils ohne 
Abbildung). Ihre Länge sowie ihre Artikulationsweise 
an den Wirbelelementen ist, wie es scheint, bislang nicht 
rekonstruierbar. Sie sind in den von COATES (1994) und 
COATES & Clack  (1995, Fig. 1, A) vorgenommenen 
Rekonstruktionen des Axialskeletts sowie in Abbildung 
5.1 a und 5.4 b auch nicht dargestellt. Aufgrund dieses 
Informationsdefizits kann auch nicht der Grad der me
chanisch restringierenden Wirkung der Rippen auf die 
Rumpfbeweglichkeit rekonstruiert werden. Vermutlich 
war die laterale Rumpfbeweglichkeit im Fall von Acan
thostega - aufgrund der angeblich schlankeren Rippen 
weniger stark limitiert als bei Ichthyostega. Im Zusam
menhang mit dem Rumpf ist noch zu erwähnen, daß von 
Acanthostega nach den Angaben von CLACK (1988 b) 
„robuste spindelförmige Osteoderme“ existieren, die 
vermutlich den gesamten Bauch bedeckten (BENDLX- 
A lmgreen et al. 1988, Fig. 3 C, 1990, Fig. 3 A). Ge
nauere Informationen zu dieser Bauchbeschuppung wa
ren mir auf der Basis der bislang publizierten Aufsätze 
nicht zugänglich.

Hinweise auf den Bau des Schwanzskeletts von 
Acanthostega sind in der Literatur äußerst spärlich. Ne
ben dem schon erwähnten Foto (NORMAN 1994, S. 97) 
des Exemplars mit der Sammlungsnummer MGUH VP 
1227 (Abb. 5.7), das im Schwanzbereich zahlreiche 
nach caudal geneigte Neural- bzw. Hämalfortsätze auf
weist, ist mir nur eine Publikation bekannt (COATES
1994), die Informationen zum Schwanzskelett von 
Acanthostega enthält. Da sich aber auch dort keine de
taillierte Beschreibung des Schwanzskeletts findet, kön
nen sich meine Angaben im wesentlichen nur auf die in
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dieser Arbeit abgebildete Rekonstruktionszeichnung des 
mit einem Flossensaum versehenen Axialskeletts 
(COATES 1994, Fig. 4 D) und den Inhalt der dazugehöri
gen Abbildungslegende beziehen. Auf welcher Grundla
ge diese Rekonstruktion steht, ist aus der Literatur, wie 
erwähnt, nicht ganz nachvollziehbar, da mir nur zwei 
der vier zugrundeliegenden Stücke bekannt sind, die 
beide keinen Flossensaum aufweisen. Kurze, nicht sehr 
weit führende Hinweise auf das Vorhandensein eines 
Flossensaumes finden sich bei CLACK (1988 b) und 
AHLBERG & MlLNER (1994). Nach der Rekonstruktion 
von COATES (1995, Fig. 4 D) scheint die gerade verlau
fende Schwanzwirbelsäule im Grunde wie die von 
Ichthyostega aufgebaut zu sein (Abb. 5.1 a). Im gesam
ten Schwanzbereich sind die leicht nach caudal geneig
ten Neural- bzw. Hämalfortsätze schmal. In der zweiten 
Hälfte des Schwanzes nehmen diese sukzessive an Län
ge ab. Auch hier scheint die Schwanzspitze aus einem 
die Chorda dorsalis verlängernden Stab (Urostyl) zu be
stehen. Wie bei Ichthyostega sitzt jedem Neuralfortsatz 
im Bereich der letzten zwei Drittel des Schwanzes ein 
Skelettstab (Radius) distal auf (insgesamt etwa 26 ver
mutlich ungegliederte Skelettstäbe). Allen Skelettstäben 
sitzen distal lückenlos nebeneinander liegende Flossen
strahlen auf, die im Gegensatz zu den Verhältnissen bei 
Ichthyostega einen breiten Flossensaum bilden. Das 
gleiche gilt für die ventrale Seite des Schwanzes, wo je
doch nur die zweite Hälfte der Hämalfortsätze mit Flos
senstrahlen tragenden Skelettstäben bestückt ist (etwa 
18). Der dorsale und der ventrale Flossensaumteil läuft 
in einer gemeinsamen Spitze aus. Zusammen mit dem 
Schwanzskelett bilden sie eine vertikal stehende lanzett- 
liche Fläche (Abb. 5.1 a). Die letzten zwei Drittel des 
Schwanzes waren vermutlich stark lateral abgeflacht. 
Über Hinweise auf eine Schwanzbeschuppung, wie sie 
für Ichthyostega angenommen wird, ist mir nichts be
kannt. Aufgrund des ähnlichen Baus des Schwanzske
letts kann die gleiche Beweglichkeit wie für Ichthyoste
ga angenommen werden.

Eine kurze Beschreibung eines vermutlich zu 
Acanthostega gehörenden Beckens findet sich in einer 
Arbeit von CLACK (1988 a, Fig. 12 B). Diese fragmenta
rische rechte Beckenhälfte weist eine gleichseitig trian
guläre Form auf, bei der die Spitze nach dorsal zeigt, 
und die basalen Ecken abgebrochen sind (Abb. 5.5 b). 
Die dorsale Spitze geht in einen schlanken, stabartigen 
Schenkel über (Prozessus iliacus), der, in der parasagit- 
talen Ebene liegend, in Verlängerung der anterioren 
Beckenkante in einem Winkel von etwa 45° zur Kör
perlängsachse in caudodorsale Richtung weist. CLACK 
(1988 a) nimmt an, daß der dorsale Abschnitt des Bek- 
kens über Sacralrippen mit dem Axialskelett verbunden 
war. Auch wenn dies sicherlich wahrscheinlich ist, steht 
diese Vermutung nicht auf einer fossilen Grundlage. Ob 
die Beckenhälfte sich aus mehreren Elementen aufbaut 
oder aus einem Stück besteht, ist unklar. Eine kompak- 
tafreie Region am Vorderrand des oberen Drittels des 
Beckens markiert die ungefähre Lage des Acetabulums.

Über dessen ursprüngliche Form läßt sich auf der Basis 
des genannten Beckenfragments wenig sagen. Geschlos
sen von dem proximalen Ende der Hinterextremität läßt 
sich jedoch vermuten, daß es eher als rundliche bis 
querovale Gelenkpfanne ausgebildet war. Die Ge
lenköffnung zeigte mit Sicherheit mehr oder weniger 
nach lateral. Der großflächige, ventral des Acetabulums 
liegende Teil des Beckens bot beim lebenden Tier als 
Muskelansatzstelle viel Raum für die ventrale Extremi
tätenmuskulatur, deren Anteile je nach Ansatzpunkt 
mehr als Protraktoren, Retraktoren oder Adduktoren ge
nutzt werden konnten. Die wesentlich kleinere dorsal 
des Acetabulums liegende Fläche konnte als Ansatz
stelle für die Extremitätenelevatoren genutzt werden. 
Nach neuen Erkenntnissen von COATES & CLACK 
(1995) soll das Becken von Acanthostega entgegen der 
bisherigen Ansicht (CLACK 1988 a) dorsal nicht nur ei
nen, sondern zwei stabförmige Schenkel tragen, einen 
anterioren und einen posterioren (Abb. 5.1 a). Unglück
licherweise existiert hiervon weder eine detaillierte Be
schreibung, noch ist nachvollziehbar, auf welcher 
Grundlage die Beckenrekonstruktion steht. Hinweise auf 
noch nicht beschriebene fragmentarische Beckenreste 
finden sich bei BENDIX-ALMGREEN et al. (1990, Fig. 3 
A) und auf Abbildung 5.7.

Ebenso wie im Fall des Beckens ist bei der von 
Clack  & COATES (1995, Fig. 1 A) vorgenommenen 
Rekonstruktion des Gesamtskeletts von Acanthostega 
nicht klar, auf welcher Datengrundlage die dort abgebil
dete Hinterextremität steht (Abb. 5.1 a). Auf der Basis 
der beiden mir bekannten Überlieferungen der Hin
terextremität (Abb. 5.7 u. 5.9 di) ist nicht ersichtlich, ob 
der distale Extremitätenabschnitt tatsächlich achtstrahlig 
angeordnete Skelettelementreihen aufwies. Wie es 
scheint, handelt es sich bei dem dargestellten Extremi
tätenteil um eine nicht auf fossiler Grundlage stehende 
Ergänzung: „The pes is restored provisionally to have 
eight digits, and an ankle consisting of relatively few 
large components“ (CLACK & COATES 1995, S. 379). 
Die beiden mir bekannten fragmentarischen Überliefe
rungen der Hinterextremität stammen offenbar von dem 
schon angesprochenen nahezu vollständigen Exemplar 
mit der Sammlungsnummer MGUH VP 1227. Während 
die eine Hinterextremität in einem Aufsatz von COATES 
(1991, Fig. 3) abgebildet ist, scheint die andere noch 
nicht in die Literatur eingegangen zu sein. Sie ist mir 
allein von dem schon erwähnten Logo bekannt (Abb. 
5.7). Da das dort dargestellte Skelett aus den oben ge
nannten Gründen nicht als Datengrundlage genutzt wer
den soll, kann sich die nun folgende Analyse nur auf die 
andere überlieferte Hinterextremität beziehen (Abb. 5.9 
di), von der es zwar eine Abbildung gibt, die aber mei
nes Wissens bislang noch nicht detailliert beschrieben 
wurde. Bei dieser ist der proximale und der mediale Ex
tremitätenabschnitt erhalten, während der distale Ab
schnitt nur durch acht kleine, verstreut angeordnete 
Elemente überliefert ist (Abb. 5.9 di). Anders als bei der 
Hinterextremität von Ichthyostega ist der proximale Ab
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schnitt etwa doppelt so lang wie der mediale. Das Ske
lett des proximalen Extremitätenabschnitts besteht aus 
einem schlanken, stabartigen Element (Femur), dessen 
Breite zur Mitte hin etwas abnimmt, so daß es eine in 
der Aufsicht leicht bikonvexe Form erhält. Sein proxi
males Ende ist abgerundet und scheint dorsoventral ab
geflacht zu sein, was etwa den Verhältnissen bei 
Ichthyostega entspricht. Vermutlich lag auch ein ähnlich 
gestalteter Gelenkkopf vor. Die ventrale Seite des 
proximalen Elements ist nach Coates (1994) wie bei 
Ichthyostega durch einen parallel zur Achse verlaufen
den Grat markiert (Crista ventralis, „adductor crest“). 
An das distale Ende des proximalen Elements schließen 
sich die beiden Skelettelemente des medialen Abschnitts 
an (Tibia u. Fibula). Diese sind denen von Ichthyostega 
in ihrer Gestalt und ihrem Größenverhältnis sehr ähn
lich. Auch hier sind beide Elemente etwa rechteckig ge
formt, sehr flach, kurz und breit. In Übereinstimmung 
mit den Verhältnissen bei Ichthyostega wird das etwas 
längere der beiden Elemente als das anteriore angenom
men (Tibia). Geht man von der Authentizität der in Ab
bildung 5.7 zu sehenden Hinterextremität aus, wofür die 
Fortführung des durch die Schwanzwirbelsäule verlau
fenden Risses in der Gesteinsplatte spricht, ist der di
stale Extremitätenteil ähnlich aufgebaut wie der der im 
folgenden noch zu beschreibenden Vorderextremität. 
Die Skelettelemente des strahlig angeordneten Extremi
tätenabschnitts (mindestens sechs Strahlen) scheinen bei 
der Hinterextremität jedoch länger und etwas massiver 
zu sein. Da, wie erwähnt, genaue Informationen fehlen, 
soll über den distalen Extremitätenabschnitt hier nicht 
weiter spekuliert werden.

Über die Gelenkflächen der Extremitätenabschnitte 
liegen mir keine Daten vor, so daß nur sehr grobe Aus
sagen über die Beweglichkeit der Hinterextremität ge
macht werden können. Aufgrund der mehr oder weniger 
lateralen Ausrichtung des Acetabulums wurde das proxi
male Extremitätenelement (Femur) beim lebenden Tier 
in entspannter Haltung vermutlich vom Körper abge
spreizt. Da die Beckenform und wahrscheinlich auch das 
Hüftgelenk einen ähnlichen Aufbau wie bei Ichthyoste
ga aufweisen, kann davon ausgegangen werden, daß 
auch die Mobilität des proximalen Extremitätenab
schnitts gegenüber dem Becken mit der für Ichthyostega 
rekonstruierten Beweglichkeit im groben übereinstimmt. 
Das gilt sowohl für den Aktionsradius als auch für Ro
tationen um die Längsachse. Auch wenn genaue Infor
mationen zu den Gelenkflächen der einzelnen Extremi
tätenabschnitte fehlen, so kann doch davon ausgegangen 
werden, daß sich diese an den terminalen Enden der 
Skelettelemente befanden und in Verlängerung der je
weiligen Achse ausgerichtet waren. Wäre dies nicht der 
Fall, müßten die in der Abbildung von COATES (1991, 
Fig. 3) in Aufsicht dargestellten Skelettelemente sichtbar 
Artikulationsstellen aufweisen. Ausgehend von dieser 
Annahme, würde der mediale Extremitätenabschnitt 
beim lebenden Tier in entspannter Haltung nicht gegen
über dem proximalen Abschnitt abgewinkelt sein, son

dern auf einer gemeinsamen Achse liegen. Uber eine 
Flektierbarkeit lassen sich jedoch keine Aussagen ma
chen, auch wenn die Ähnlichkeit der Extremitätenbe
standteile mit denen von Ichthyostega vergleichbare 
Verhältnisse vermuten läßt. Wie auch immer die Gelen
ke gebaut waren, so läßt sich schon aufgrund der Breite 
der beiden Elemente des medialen Extremitätenab
schnitts und ihres dadurch zwangsläufig geringen Ab
stands voneinander eine limitierte Verwindbarkeit an
nehmen. Der distale Extremitätenabschnitt konnte dem
nach wie bei Ichthyostega nur wenig gegenüber dem 
medialen Abschnitt pro- bzw. supiniert werden. Die 
Beweglichkeit des distalen Extremitätenabschnitts läßt 
sich auf der Basis des in COATES (1991, Fig. 3) abgebil
deten Stückes nicht bestimmen. Wird jedoch die von 
COATES & Clack (1995, Fig. 1 A) angefertigte Gesamt
rekonstruktion des Skeletts von Acanthostega zugrunde 
gelegt, entsprechen die biomechanischen Verhältnisse 
des distalen Extremitätenabschnitts etwa denen von 
Ichthyostega. Betrachtet man die gesamte Hinterextre
mität, nimmt deren Breite wie bei Ichthyostega von 
proximal nach distal zu, während die Skelettelemente in 
der gleichen Richtung immer flacher werden.

Der Schultergürtel von Acanthostega ist nur frag
mentarisch überliefert (CLACK 1988 a, Fig. 4, 9-11, 
1992, Fig. 20.1, Coates & Clack  1991, Fig. 3), so daß 
über seine Struktur und Zusammensetzung noch einige 
Unklarheiten bestehen. In CLACK & COATES (1993, Fig. 
2 B, C) ist zwar eine Rekonstruktion des Schultergürtels 
zu sehen (siehe auch COATES & CLACK 1995, Fig. 1 A), 
doch ist hierbei die Datengrundlage nicht nachvollzieh
bar (Abb. 5.1 a, 5.8 b). Sicher ist, daß der dermale Teil 
des Schultergürtels aus sieben Elementen besteht (2 
Anocleithra, 2 Cleithra, 2 Claviculae, 1 Interzentrum). 
Den Hauptteil machen die paarigen ventrolateralen 
(Cleithra) und ventralen Elemente (Claviculae) aus, de
ren rechte und linke Hälften über ein rautenförmiges, 
unpaares ventrales Element (Interclavicula) miteinander 
verbunden sind, das vergleichsweise groß ist. Der Grad 
der Überlappung der paarigen ventralen Elemente mit 
dem unpaaren ventralen Element ist bislang unbekannt. 
Auch die genaue Gestalt der ventrolateralen Elemente 
ist meines Wissens noch unklar. Die schlanken, schräg 
nach caudodorsal zeigenden ventrolateralen Elemente 
stehen nach COATES & CLACK (1991) ventral über einen 
die Vorderkante verlängernden Fortsatz mit den dorsa
len Enden der ventralen Elemente in Verbindung. An 
die dorsalen Enden der ventrolateralen Elemente 
schließt sich jeweils ein mit diesem überlappendes, 
ovales Element (Anocleithrum) an, daß im Vergleich 
zum restlichen Körper klein erscheint. Zusammen bilden 
die dermalen Elemente eine im Querschnitt nach oben 
offene U-förmige Struktur. Der craniale Rand der ven
trolateralen Elemente weist nach COATES & CLACK 
(1991) eine Abflachung auf, die als postbranchiale La
mina gedeutet wird. Dieser Bereich bildet bei kiemen
tragenden Fischen den Hinterrand der Kiementaschen. 
Wie bei Ichthyostega sitzt der endoskelettale Teil des
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Schultergürtels den dermalen Elementen nicht von innen 
auf, sondern ist ein tragender Bestandteil des Schulter
gürtels. Seine caudale Ausdehnung ist noch ungewiß 
(COATES & CLACK 1991). Er setzt am Hinterrand des 
paarigen ventralen Elements an und ist dorsal knöchern 
mit dem ventralen Ende des ventrolateralen Elements 
verwachsen. Die Bestimmung der genauen Lage des 
Glenoids und seiner Öffnungsrichtung ist nach CLACK 
(1988 a) auf der Basis des bis zu diesem Zeitpunkt vor

handenen Materials nicht möglich. Eventuell gibt es in
zwischen neue Funde, die eine solche Diagnose ermög
lichen. Trotz dieser Unklarheiten läßt sich jedoch sagen, 
daß der gesamte Schultergürtel beim lebenden Tier in 
den Körper eingesenkt war, dieser wahrscheinlich nicht 
in knöcherner Verbindung mit dem Schädel stand und 
mit Sicherheit ausreichend große Angriffsflächen für die 
Extremitätenmuskulatur bot.

Abb. 5.8 Schultergürtel (rechte Seite von lateral): a) Ichthyostega, b) Acanthostega, c) Tulerpeton, d) Ventastega (nur ventrales 
Element), e) Hynerpeton (nur ventrolaterales Element + endoskelettaler Schultergürtel), f) Panderichthys. (Umgezeichnet nach 
Jarvik 1980 a, Fig. 170, 1996 a, Fig. 42 B, Coates & Clack 1995, Fig. 1 A, Lebedev & Coates 1995, Fig. 3 A, 4 B, Ahlberg 
et al. 1994, Fig. 12 b, Daeschler et al. 1994, Fig. 1 A, Vorobyeva 1995, Fig. 1 B).

Die Vorderextremität von Acanthostega ist nahezu 
komplett überliefert (B ENDIX-ALMGREEN 1990, Fig. 4, 
COATES & CLACK 1990, Fig. 1 a-c, 2 e, 1995, Fig. 1 A, 
COATES 1991, Fig. 1, 1993, Fig. 1 a, 4 d, 1994 Fig. 4 C, 
Clack  & Coates 1993, Fig. 2 B, C, N orm an  1994, S. 
97). Es handelt sich dabei um das schon mehrfach er
wähnte Exemplar mit der Sammlungsnummer MGUH 
VP 1227. Bei zwei weiteren, möglicherweise zu Acan
thostega zu rechnenden proximalen Extremitätenele
menten ist die Zuordnung unsicher (CLACK 1988 a, Fig. 
12 A, B e n dix -ALMGREEN 1990, Fig. 3 B). Die drei Ab
schnitte der Extremität sind in ihrer Größenordnung un
gefähr gleich lang. Das Skelett des proximalen Ab
schnitts besteht aus einem - im Vergleich zu den anderen 
Extremitätenknochen großen und massiven Element 
(Humerus). Durch seine im Verhältnis zur Länge großen 
Breite wirkt es von dorsal betrachtet eher gedrungen. 
Seine Oberfläche ist reich skulpturiert und weist zahlrei
che Grate auf. Am Hinterrand trägt es an seiner distalen 
Hälfte eine große, flache, rechteckige Verbreiterung, die

dem gesamten proximalen Element eine von dorsal be
trachtet L-förmige Gestalt verleiht. Der eigentliche Kör
per des proximalen Elements ist dagegen in der Aufsicht 
etwa rechteckig. Da in der Literatur nur die dorsale Seite 
des Elements abgebildet ist, kann über die ventrale Seite 
und über den Querschnitt keine Aussage gemacht wer
den. Sicher ist jedoch, daß das proximale Element im 
Verhältnis zu seiner Breite flach war. Das stumpfe 
proximale Ende ist breit und nur leicht konvex gebogen. 
Der daran anschließende Gelenkkopf war wahrschein
lich ebenfalls breit und flach und besaß nach COATES & 
CLACK (1991) eine langgezogene, querovale Gelenkflä
che.

Das distale Ende des proximalen Elements der Vor
derextremität weist zwei Artikulationsstellen auf, an de
nen die beiden parallel zueinander verlaufenden Ele
mente des medialen Extremitätenabschnitts ansetzen 
(Radius u. Ulna). Beide Gelenkflächen weisen leicht 
nach anterior, so daß die Elemente des medialen Extre
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mitätenabschnitts in einem Winkel von etwa 130°-140° 
zum proximalen Abschnitt stehen. Das stabförmige ante
riore Medialelement (Radius) ist fast doppelt so lang 
und etwa ein Drittel so breit wie das posteriore. Sein 
proximales Ende besitzt einen etwa runden Querschnitt, 
während sein etwas breiteres distales Ende dorsoventral 
abgeflacht ist. Die runde proximale Gelenkfläche arti
kuliert mit der ebenfalls runden anterioren Gelenkfläche 
des distalen Endes des proximalen Extremitätenele
ments. Im Gegensatz dazu ist die proximale Gelenkflä
che des flachen und breiten posterioren Medialelements 
langgezogen oval. Die zugehörige posteriore Gelenkflä
che am distalen Ende des proximalen Extremitätenele
ments ist im Fossil nur ansatzweise sichtbar, doch kann 
davon ausgegangen werden, daß auch sie eine gestreckt 
ovale Form besaß. Der distale Teil des medialen Extre
mitätenabschnitts ist schwer zu interpretieren, da dieser 
unzureichend erhalten ist. Es ist nicht klar ersichtlich, ob 
die überlieferten Medialelemente distal abgebrochen 
sind oder ob sie das tatsächliche distale Ende repräsen
tieren. So können auch keine Aussagen über die distalen 
Gelenkflächen gemacht werden. Es muß also offen blei
ben, wie der mediale Extremitätenabschnitt mit dem di
stalen Abschnitt verbunden war.

Vom distalen Extremitätenabschnitt sind zahlreiche 
kleine, zylindrische Elemente überliefert, von denen fast 
alle in acht Reihen angeordnet sind. Innerhalb der Rei
hen nimmt die Größe der Elemente in distaler Richtung 
ab. Die Länge der Reihen und die Breite ihrer Elemente 
nimmt, von den am weitesten anterior liegenden Reihen 
zu den mittleren Reihen, zunächst zu und dann zu den 
am weitesten posterior liegenden Reihen wieder ab. Die 
acht fossil erhaltenen Reihen waren wahrscheinlich 
strahlig angeordnet und setzten proximal vermutlich an 
mehreren basalen Elementen an, von denen möglicher
weise eines überliefert ist. Bei einer solchen strahligen 
Anordnung würden die distalen Enden der einzelnen 
Reihen in einem halbkreisförmigen Bogen angeordnet 
sein. Da der proximale Bereich des distalen Extremitä
tenabschnitts nicht fossil erhalten ist, können auch mit
tels der Kenntnis des distalen Extremitätenabschnitts 
keine Rückschlüsse auf die Artikulation mit dem me
dialen Abschnitt gezogen werden. Nachweisbar ist je
doch, daß die gesamte Extremität wie bei Ichthyostega 
nach distal flacher wird. Anders als bei diesem läßt sich 
aufgrund der Größe des proximalen Elements aber keine 
wesentliche Verbreiterung in gleicher Richtung feststel
len. Statt dessen nimmt die Breite vom proximalen zum 
medialen Abschnitt zunächst ab und dann im distalen 
Abschnitt wieder zu.

Auch im Fall der Vorderextremität kann über deren 
Beweglichkeit aufgrund der durch die mangelnde Er
haltung unsicheren mechanischen Verhältnisse nur spe
kuliert werden. Gerade die Haltung der Extremität beim 
lebenden Tier ist wegen der unbekannten Ausrichtung 
der Schultergelenköffnung schwer einzuschätzen. Den

einzigen Hinweis bietet die gegenüber dem proximalen 
Extremitätenabschnitt nach cranial leicht abgewinkelte 
Stellung des medialen Abschnitts. Diese Winkelung läßt 
vermuten, daß das proximale Element beim lebenden 
Tier etwas mehr nach caudal gerichtet war als bei 
Ichthyostega, bei dem es nach caudolateral zeigt. In die
ser Ausrichtung kann der restliche Extremitätenteil nur 
über eine Abwinkelung des medialen Abschnitts gegen
über dem proximalen Abschnitt in cranialer Richtung in 
eine vom Körper abgespreizte Position gelangen, wo
durch er als Antriebs- oder Steuerorgan besser nutzbar 
ist. Da die den proximalen mit dem medialen Extremi
tätenabschnitt verbindenden Gelenkflächen weder nach 
dorsal noch nach ventral weisen, befanden sich die 
Skelettelemente der beiden Extremitätenabschnitte beim 
lebenden Tier in entspannter Haltung in einer Ebene. 
Auch wenn die genaue Art der Gelenkung nicht bekannt 
ist, kann jedoch von einer gewissen, wenn auch sicher 
nicht hohen, Flektierbarkeit in der dorsoventralen Ebene 
ausgegangen werden. Da die Gelenkfläche zwischen 
dem anterioren Medialelement und dem proximalen 
Element eine runde Form aufweist, kann das anteriore 
Medialelement in seiner Längsachse rotiert werden, wo
durch sich der mediale Extremitätenabschnitt bei gleich
zeitiger Dorsal- bzw. Ventralflexion in sich verwindet, 
so daß der distale Extremitätenabschnitt pro- bzw. supi- 
niert wird. Für diese Bewegungsoption sprechen die im 
Vergleich zu Ichthyostega schmalen Elemente des me
dialen Extremitätenabschnitts, die dadurch einen größe
ren Abstand voneinander aufweisen können, was die 
Verwindbarkeit erhöht. Außerdem bietet die am Hinter
rand des distalen Endes des proximalen Elements be
findliche Fläche genügend Raum für daran ansetzende 
und am anterioren Medialelement inserierende Muskeln, 
die eine Verwindung des medialen Extremitätenab
schnitts verursachen können.

Über die Beweglichkeit des distalen Extremitäten
abschnitts gegenüber dem medialen Abschnitt lassen 
sich aufgrund der mangelnden Überlieferung keine Aus
sagen machen. Es kann nicht ausgeschlossen werden, 
daß die beiden Abschnitte eine mechanische Einheit bil
deten und nicht gegeneinander flektierbar waren, auch 
wenn die Tetrapodenhaftigkeit von Acanthostega das 
Gegenteil suggerieren mag. Auch über die Beweglich
keit der strahlig angeordneten Skelettelemente des di
stalen Extremitätenabschnitts läßt sich wenig sagen, da 
deren Mobilität, wie im Fall von Ichthyostega schon 
dargestellt, von der Präsenz oder Nichtpräsenz einer 
„Schwimmhaut“ abhängt. Insgesamt betrachtet scheint 
die Beweglichkeit des proximalen Extremitätenab
schnitts gegenüber dem Schultergürtel nicht sehr hoch 
gewesen zu sein. Zumindest läßt sich vermuten, daß die 
caudocraniale Beweglichkeit eingeschränkt war. Der 
große endoskelettale Teil des Schultergürtels spricht je
doch für eine kräftige, dort ansetzende und am proxi
malen Element inserierende Muskulatur, die den proxi
malen Extremitätenabschnitt bewegen konnte.
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5.2.3 Tulerpetonider Konstruktionstyp

Von Tulerpeton existieren zahlreiche Skelettreste meh
rerer Individuen verschiedener Körpergröße. Während 
der Schädel nur sehr fragmentarisch überliefert ist, sind 
vom Postcranialskelett weite Bereiche erhalten. Der 
größte Teil des bislang bekannten postcranialen Fos
silmaterials stammt von einem einzigen Exemplar, bei 
dem die rechte Vorder- und Hinterextremität, Teile des 
Schultergürtels und zusammenhängende Flächen der 
Beschuppung erhalten sind (LEBEDEV & COATES 1995, 
Fig. 2). Dazu kommen noch zahlreiche Skelettreste, die 
nicht sicher Tulerpeton zugewiesen werden können. Da 
es Hinweise gibt, daß in dem Fundgebiet neben Tuler
peton noch eine zweite Tetrapodenform existiert, ist die 
Zuordnung isolierter Skelettreste oft unsicher.

Die Körperform von Tulerpeton ist aufgrund der 
mangelhaften fossilen Überlieferung zur Zeit völlig un
klar. Die von LEBEDEV (1985, S. 30, 1990, S. 1274) an
gefertigte Rekonstruktion ist daher äußerst spekulativ. 
Da das Schwanzskelett von Tulerpeton unbekannt ist, 
läßt sich auch die Körperlänge nur sehr grob angeben. 
Sofern ein Schwanz-Rumpf-Verhältnis wie bei Ichthyo- 
stega und Acanthostega bestanden hätte, läge die Kör
perlänge, von den Extremitätenknochen hochgerechnet, 
im Bereich von etwa 50-80 cm. Dies deckt sich auch mit 
den Angaben von LEBEDEV (1990), der eine geschätzte 
Länge von mindestens 50 cm angibt. Trotz dieser Unsi
cherheiten steht jedoch fest, daß die Größe der überlie
ferten Skelettelemente im Durchschnitt zwischen denen 
von Acanthostega und Ichthyostega liegt. Es handelt 
sich also bei Tulerpeton um ein Tier, das etwa in die 
gleiche Körpergrößenkategorie fällt wie die anderen 
beiden Formen.

Da der Schädel von Tulerpeton nur sehr fragmenta
risch erhalten ist (LEBEDEV & CLACK 1993, Fig. 1), 
kann über seine Form und Struktur nur wenig gesagt 
werden. Aufgrund seiner flachen, breiten Schnauze kann 
davon ausgegangen werden, daß der Kopf dorsoventral 
abgeflacht war. Ob er eine von dorsal trianguläre oder 
eher trapezoide Gestalt aufwies, ist unbekannt. Sicher 
ist, daß das Seitenliniensystem des Schädels wie bei 
Ichthyostega und Acanthostega in eingesenkten Kanälen 
verlief, was auch hier als Hinweis auf eine aquatische 
Lebensweise gewertet werden kann. Ebenso liegen die 
äußeren Nasenöffnungen wie bei den anderen beiden 
Formen seitlich am unteren Rand des Oberkiefers. Das 
Gebiß von Tulerpeton ist nur zum Teil erhalten (LEBE
DEV & CLACK 1993, Fig. 1). Es scheint so, daß auch 
hier in beiden Kiefern zwei parallel zueinander verlau
fende Zahnreihen vorhanden waren, bei denen die innere 
kleinere Zähne aufwies als die äußere. Die Schmelzein
faltungen aufweisenden Zähne besitzen eine kegelförmi
ge, nach caudal gebogene Gestalt und variieren wie bei 
Ichthyostega in der Länge. Unter ihnen finden sich auch 
lange Fangzähne. Wie bei Acanthostega weist der Gau

men ebenfalls Fangzähne sowie Dentikel auf. Da sowohl 
die Kiefergelenkung als auch das Neurocranium unbe
kannt sind, können über den Kiefermechanismus keine 
Aussagen gemacht werden. Erwähnenswert ist jedoch, 
daß sich unter dem nicht sicher zuzuordnenden Material 
Stücke befinden, die auf eine Beweglichkeit zwischen 
Wange und Schädeldach hinweisen. Ob jedoch deshalb 
ein kinetischer Schädel für Tulerpeton angenommen 
werden muß, ist fraglich.

Das Axialskelett von Tulerpeton ist nahezu unbe
kannt. Es existieren bislang nur elf Wirbelelemente, de
ren Zuordnung zu Tulerpeton zudem unsicher ist 
(LEBEDEV & C o a t e s  1995, Fig. 15). Es handelt sich 
dabei vermutlich um ventrale und dorsale Wirbelele
mente (Inter- und Pleurozentra) (Abb. 5 .4  c). Bogen
elemente sind nicht überliefert. Die Krümmung des 
mutmaßlichen ventralen Elements läßt darauf schließen, 
daß die Chorda dorsalis des zugehörigen Tieres wahr
scheinlich uneingeschnürt war. Auf dieser unzureichen
den Datenbasis bleibt es völlig unklar, ob die Neuralbö
gen wie bei Ichthyostega und Acanthostega über Fort
sätze (Prae- und Postzygapophysen) miteinander ver
kettet waren. Neben den genannten Wirbelfragmenten 
sind noch vier proximale Bruchstücke zweiköpfiger 
Rippen bekannt (LEBEDEV & COATES 1995 , Fig. 16), 
deren Zuordnung zu Tulerpeton ebenfalls unsicher ist. 
Das weniger stark gekrümmte Rippenfragment (Abb. 5 .4  
c) stammt vermutlich aus dem vorderen Rumpfbereich, 
während die drei stärker gekrümmten wahrscheinlich im 
caudalen Rumpfabschnitt lagen. Über die ursprüngliche 
Länge der Rippen lassen sich keine Aussagen machen. 
Im Rumpfbereich sind große Flächen der ehemaligen 
Körperbeschuppung von Tulerpeton überliefert (LEBE
DEV & COATES 1995, Fig. 2). Es ist jedoch nicht be
kannt, welche Bereiche von diesen 7 mm langen, ovalen 
Schuppen bedeckt waren. Möglicherweise war sogar der 
gesamte Körper beschuppt, denn es finden sich auch an 
den Extremitäten Schuppen, die jedoch eine cycloide 
Form besitzen und kleiner sind als die Schuppen des 
Rumpfes.

Vom Becken existiert nur ein einziges, nicht sicher 
Tulerpeton zuweisbares Fragment (LEBEDEV & COATES 
1995, Fig. 18). Es handelt sich dabei um die dorsale 
Spitze einer wahrscheinlich triangulären linken Becken
hälfte (Abb. 5.5 c). Die vermutete Form ergibt sich 
durch Verlängerung des anterioren und posterioren 
Randes in ventraler Richtung. Die erhaltene Spitze trägt 
an ihrem posterioren Rand den basalen Teil eines nach 
caudodorsal zeigenden stabartigen Fortsatzes, bei dem 
der distale Teil abgebrochen ist. Anterior von diesem 
befindet sich am dorsalen Rand der Beckenspitze ein 
flächiger, eher rechteckiger Fortsatz. Auf der mesialen 
Seite finden sich keine auf einen Kontakt mit dem 
Axialskelett hinweisenden Artikulationsflächen. Da der 
wahrscheinlich größere ventrale Teil des Beckens fehlt, 
kann weder eine Aussage über die Lage noch über die 
Ausrichtung des Acetabulums gemacht werden. Sofern
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die vermutete ursprüngliche Form des Beckens zuträfe, 
bot es, wie im Fall von Ichthyostega und Acanthostega 
beschrieben, viel Platz für die daran ansetzende Extre
mitätenmuskulatur.

Die Hinterextremität von Tulerpeton ist nahezu 
komplett überliefert (LEBEDEV 1984, Fig. 1, 1985, Ti
telbild, S. 30, 1990, S. 1274, Lebed ev  & Coates 1995, 
Fig. 2, 10-13). Anders als bei Ichthyostega und Acan
thostega liegen hier die Längen der Extremitätenab
schnitte nicht annähernd im gleichen Größenbereich 
(Abb. 5.9 h). Der längste Abschnitt ist der distale. Er ist 
mehr als doppelt so lang wie der mediale, der von den 
drei Extremitätenabschnitten der kürzeste ist. Der 
proximale Abschnitt ist etwa um zwei Fünftel länger als 
letzterer, aber deutlich kürzer als der distale Abschnitt. 
Das Skelett des proximalen Extremitätenabschnitts be
steht aus einem schlanken, lateral leicht konvexen, 
stabförmigen Element (Femur). Das proximale Ende ist 
von dorsal betrachtet leicht konvex gebogen und besitzt 
eine querovale Gelenkfläche. An seiner ventralen Seite 
trägt das proximale Element im mittleren Drittel einen 
prominenten, in der Längsachse verlaufenden Grat 
(Crista ventralis, „adductor crest“). Das distale Ende des 
proximalen Elements weist eine kompaktafreie Fläche 
auf, die die Artikulationsstellen mit den beiden Ele
menten des medialen Extremitätenabschnitts markiert. 
Die genannte Fläche zeigt zum größten Teil in Richtung 
der verlängerten Achse, reicht aber auch, sich nach ven
tral krümmend, bis auf die ventrale Seite des proximalen 
Elementes. Das distale Ende des proximalen Elements 
weist auf seiner dorsalen Seite eine Einkerbung auf, in 
der beim lebenden Tier wahrscheinlich eine Extensor
sehne verlief.

Das anteriore Skelettelement des medialen Extre
mitätenabschnitts (Tibia) ist nur unwesentlich länger, 
aber deutlich massiver als das posteriore (Fibula). Dies 
äußert sich vor allem in der stärkeren dorsoventralen 
Abflachung des posterioren Elements im distalen Be
reich. Beide Elemente weisen eine von dorsal betrachtet 
gestreckt rechteckige, lateral leicht bikonkave Gestalt 
auf. Das proximale Ende des anterioren Medialelements 
besitzt eine etwa in Verlängerung der Achse weisende, 
ovale bis abgerundet rechteckige Artikulationsstelle. Die 
des posterioren Medialelements weist dagegen eine ab
gerundet trianguläre Form auf und ist etwa halb so groß 
wie diese. Die distalen Enden der beiden Elemente des 
medialen Extremitätenabschnitts besitzen längliche Ar
tikulationsstellen, die in eine gegenüber der Längsachse 
abgewinkelte Richtung zeigen. An diesen setzen die ba
salen Elemente des distalen Extremitätenabschnitts an. 
Das distale Ende des posterioren Medialelements ist, 
wie erwähnt, stark abgeflacht.

Der distale Extremitätenabschnitt besteht aus zahl
reichen Skelettelementen, von denen die Mehrzahl in 
Reihen angeordnet sind. Die nicht in Reihen angeord
neten Elemente befinden sich nah beieinanderliegend

proximal und bilden die Basis für die von dort ausge
henden Strahlen der in Verlängerung der Extremitä
tenachse ausgerichteten aufgereihten Elemente. Da die 
genannten Skelettelemente des basalen Teils des distalen 
Extremitätenabschnitts nicht in ihrer natürlichen Positi
on überliefert sind, und wahrscheinlich einige Teile aus 
diesem Bereich fehlen, ist unklar, in welcher Weise die 
einzelnen Elemente beim lebenden Tier angeordnet wa
ren. Daher ist auch nicht sicher, wie viele und welche 
der erhaltenen Elemente mit den beiden Knochen des 
medialen Extremitätenabschnitts in Kontakt standen. Es 
ist jedoch wahrscheinlich, daß die beiden größten der 
basalen Skelettelemente wie bei Ichthyostega und vielen 
späteren Tetrapoden mit dem distalen Ende des poste
rioren Medialelements artikulierten. Bei dieser Anord
nung würde das anteriore der beiden großen Basalele
mente gleichzeitig mit dem distalen Ende des anterioren 
Medialelements artikulieren (Abb. 5.9 h). Die ursprüng
liche Position der restlichen Basalelemente und ihre ge
naue Zahl ist dagegen äußerst spekulativ. Es kann je
doch davon ausgegangen werden, daß die Gesamtheit 
der Basalelemente eine breite, zusammenhängende, sta
bile Struktur bildete, die eine mechanische Einheit dar
stellte.

Anders als bei den Basalelementen sind die in Rei
hen angeordneten Skelettelemente des distalen Extre
mitätenabschnitts überwiegend in ihrer natürlichen Po
sition überliefert, doch auch hier fehlen offensichtlich 
einige Teile aus dem distalen Bereich. Von den wahr
scheinlich sechs Strahlen sind nur bei zweien die kegeli
gen Endglieder der sonst zylindrisch bikonkaven Ele
mente überliefert. Die Länge der Strahlen nimmt, von 
anterior gezählt, vom ersten zum vierten Strahl zu. Es ist 
anzunehmen, daß die distalen Endglieder dieser Strahlen 
nicht im Halbkreis angeordnet waren, sondern wie bei 
der Vorderextremität auf einer Geraden lagen. Die ur
sprüngliche Länge des fünften Strahls ist unbekannt, er 
ist nur durch ein sich an der Basis befindliches Skelett
element vertreten, dessen distales Ende abgebrochen ist. 
Vermutlich nahm die Länge der Strahlen wie bei der 
Vorderextremität (siehe unten) ab dem fünften Strahl 
wieder ab (Abb. 5.9 hi). Die Breite der Strahlen ist ab
gesehen vom sechsten, der etwas dünner ist, ungefähr 
gleich. Wie bei Ichthyostega nimmt die Breite des Hin
terextremitätenskeletts von proximal nach distal zu. 
Gleichzeitig werden die Skelettelemente in derselben 
Richtung flacher. Über die Beweglichkeit des proxima
len Extremitätenabschnitts gegenüber dem Becken läßt 
sich aufgrund des nicht überlieferten Acetabulums nur 
spekulieren. Da der Gelenkkopf des proximalen Ele
ments in seiner Geometrie ungefähr mit dem von 
Ichthyostega übereinstimmt, würden bei einer triangulä
ren Beckenform und einer lateralen Ausrichtung der 
Gelenkpfanne auch ähnliche Bewegungsoptionen wie 
bei Ichthyostega vorliegen. Das proximale Element 
würde dann beim lebenden Tier in entspannter Haltung 
in einer vom Körper abgespreizten Stellung stehen. Da 
diese Spreizhaltung der Hinterextremität für nahezu

188



alle bekannten frühen Tetrapoden typisch ist, kann diese 
Vermutung durchaus als realistisch angenommen wer
den. Für diese Annahme spricht auch der prominente 
Grat an der ventralen Seite des proximalen Skelettele
ments, der in einer lateral abgespreizten Stellung einen

Ansatzpunkt für die Vortrieb erzeugende Retraktormus- 
kulatur bot, die gleichzeitig, den Hebelarm des ventralen 
Grates nutzend, eine Rotationsbewegung um die Längs
achse des proximalen Elements einleiten konnte (siehe 
Kapitel 5.3.3).

Abb. 5.9 Extremitätenskelette (jeweils linke Extremität von lateral [a] bzw. dorsal [b-h]): a) Vorderextremität von Ichthyostega, 
b) Hinterextremität von Ichthyostega (Fossil u. Rekonstruktion), c) Vorderextremität von Acanthostega (Fossil u. Rekonstrukti
on), d) Hinterextremität von Acanthostega (Fossil u. Rekonstruktion), e) Elginerpeton zugeordnete Skelettelemente einer Vor
derextremität, f) Fragment aus der Fundstätte Ketleri, Rußland, g) Vorderextremität von Tulerpeton, h) Hinterextremität Tuler- 
peton (Fossil u. Rekonstruktion). (Umgezeichnet nach Jarvik 1996 a, Fig. 47, Coates 1991, Fig. 1-3, Coates & Clack 1995, 
Fig. 1 a, Ahlberg 1991, Fig. 1 a, 2 a, A hlberg et al. 1994, Fig. 15 b, Lebedev & Coates 1995, Fig. 5 A, 8, 10 B, 11 A, H, 12).

189



Da die Gelenkflächen am distalen Ende des proxi
malen Elements auf die ventrale Seite übergreifen, 
konnte der mediale Extremitätenabschnitt gegenüber 
dem proximalen Abschnitt nach ventral flektiert werden. 
Bei einem Fossil ist der mediale Extremitätenabschnitt 
in einer gegenüber dem proximalen Abschnitt um 90° 
nach ventral flektierten Position überliefert (LEBEDEV & 
Coates 1995, Fig. 13 A, B). Da die beiden Elemente 
des medialen Extremitätenabschnitts nicht sehr breit 
sind und daher nicht eng beieinander stehen müssen, 
kann von einer Verdrillbarkeit dieses Extremitätenab
schnitts ausgegangen werden, durch die der distale Ab
schnitt pro- bzw. supiniert werden konnte. Die Beweg
lichkeit zwischen medialem und distalen Extremitäten
abschnitt ist aufgrund der unsicheren Anordnung der ba
salen Elemente des distalen Abschnitts nicht rekonstru
ierbar. Aufgrund der gebogenen distalen Enden der bei
den Medialelemente ist jedoch zu vermuten, daß die Ar
tikulationsstellen mit den Elementen des distalen Extre
mitätenabschnitts nicht auf einer gemeinsamen Linie la
gen, sondern gegeneinander versetzt waren. Eine solche 
verzahnte Anordnung würde jede Abknickung stark li
mitieren. Innerhalb des distalen Extremitätenbereichs 
existieren jedoch gleich zwei Zonen, bei denen die Arti
kulationsstellen auf einer Linie liegen. Dies ist am An
satzpunkt der strahlig angeordneten Elemente und zwi
schen deren ersten und zweiten Gliedern der Fall. Ent
lang dieser beiden Linien sind Flexionen durch den knö
chernen Aufbau nicht limitiert. Die Beweglichkeit der 
einzelnen Strahlen hängt wieder davon ab, ob sich diese 
in einem gemeinsamen Septum befanden oder nicht. 
Darüber bestehen bislang jedoch keine Informationen.

Der Schultergürtel von Tulerpeton (Abb. 5.8 c) ist 
nahezu komplett, jedoch in zahlreiche Fragmente zer
brochen, überliefert (LEBEDEV 1984, Fig. 2, 1985, S. 30, 
1990, S. 1274, Lebedev  & Coates 1995, Fig. 2-4, 17). 
Der dermale Teil besteht aus sieben Elementen (2 Ano- 
cleithra, 2 Cleithra, 2 Claviculae, 1 Interzentrum). Die 
sehr schlanken ventrolateralen Elemente (Cleithra) sind 
in caudodorsaler Richtung geneigt. An den distalen En
den überlappen sie anterior mit jeweils einem kleinen 
ovalen Element (Anocleithrum). Ventral überlappen die 
in diesem Bereich besonders schmalen ventrolateralen 
Elemente mit den dorsalen Fortsätzen der ventralen 
Elemente (Claviculae). Von diesen dorsalen Fortsätzen 
ausgehend, nimmt die Breite der sich nach ventral krüm
menden ventralen Elemente kontinuierlich zu, so daß sie 
eine in sich gebogene trianguläre Gestalt aufweisen. An 
ihren Basen stehen sie rechts und links mit einem ver
gleichsweise großen, rautenförmigen, unpaaren ventra
len Element (Interclavicula) in überlappender Verbin
dung. Der Grad der Überlappung ist jedoch unbekannt. 
Insgesamt bilden die dermalen Schultergürtelelemente 
zusammen eine im Querschnitt nach oben offene Ei
förmige Struktur.

Wie bei Ichthyostega und Acanthostega sitzen die 
beiden endoskelettalen Teile des Schultergürtels (Scapu-

locoracoid) den dermalen Elementen nicht von innen 
auf, sondern sind selbsttragende Bestandteile des 
Schultergürtels. Sie machen hier sogar einen großen Teil 
des gesamten Schultergürtels aus. Die beiden großflä
chigen endoskelettalen Elemente fügen sich jeweils an 
den leicht konkaven Hinterrand jenes dermalen Schul
tergürtelabschnitts an, der vom dorsalen Fortsatz des 
paarigen ventralen Elements (Clavicula) und dem ven
tralen Ende des ventrolateralen Elements (Cleithrum) 
gebildet wird. Der vordere Teil der endoskelettalen 
Elemente läuft dorsal jeweils in einen schmalen Fortsatz 
aus ( Pars scapularis), der, dem Hinterrand des lateralen 
Elements folgend, weit nach dorsal reicht. Das Glenoid 
befindet sich am caudalen Ende des endoskelettalen 
Schultergürtels. Es besitzt eine gestreckt querovale, 
konkave Form und weist mit seiner Öffnung nach cau- 
dolateral. Der gesamte Schultergürtel war beim leben
den Tier in den Körper eingesenkt. Er stand wahr
scheinlich nicht in knöcherner Verbindung mit dem 
Schädel. Vor allem der endoskelettale Teil des Schulter
gürtels bot reichlich Platz für die Ansatzstellen der Ex
tremitätenmuskulatur.

Die Vorderextremität von Tulerpeton (Abb. 5.9 g) 
ist nahezu komplett und vergleichsweise ungestört über
liefert (Lebedev  1984, Fig. 2, 1985, S. 30, 1990, S. 
1274, Lebedev  & Coates 1995, Fig. 2, 5, 6 a, 7-9). 
Wie bei der Hinterextremität liegen die Längen der drei 
Abschnitte nicht in der gleichen Größenordnung. Auch 
hier ist der distale Extremitätenabschnitt der längste. 
Dieser ist ungefähr doppelt so lang wie der mediale, und 
wie im Fall der Hinterextremität ist der proximale Ab
schnitt um etwa zwei Fünftel länger als letzterer. Insge
samt sind Vorder- und Hinterextremität etwa gleich 
lang. Das Skelett des proximalen Extremitätenabschnitts 
besteht aus einem flachen, breiten Element (Humerus), 
das zahlreiche Grate und Prozessus aufweist. Das eben
falls flache proximale Ende ist nicht gut erhalten. Es 
verlief vermutlich in einem halbkreisförmig konvexen 
Bogen. Über die Gelenkfläche kann aufgrund der 
schlechten Erhaltung keine Aussage gemacht werden. 
Auf der ventralen Seite des proximalen Elements befin
det sich ein über die gesamte Länge der distalen Hälfte 
verlaufender Grat, der zwischen den beiden distalen Ar
tikulationsstellen, an denen die beiden Elemente des me
dialen Extremitätenabschnitts ansetzen, endet. Von dor
sal betrachtet knickt das proximale Element an seinem 
distalen Ende mit einer breiten parallelogrammartigen 
Fläche in einem Winkel von ungefähr 60° nach posterior 
ab. Durch diesen schrägen Verlauf des distalen Endes 
liegen auch die distalen Artikulationsstellen in einem 
Winkel von 60° zur Längsachse, so daß die Gelenkflä
chen entsprechend schräg nach vorne zeigen. Der sich 
daran anschließende mediale Extremitätenabschnitt ist 
damit in natürlicher Haltung gegenüber dem proximalen 
Abschnitt nach anterior abgeknickt.

Die beiden stabförmig schlanken Elemente des me
dialen Extremitätenabschnitts (Radius u. Ulna) sind etwa
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gleich lang. Das im Querschnitt runde proximale Ende 
des anterioren Medialelements (Radius) trägt eine eben
falls runde, konkave Gelenkfläche, deren Öffnung in 
Verlängerung der Achse zeigt. Im Gegensatz dazu ist 
das gegenüber dem Schaft verbreiterte proximale Ende 
des posterioren Medialelements im Querschnitt quero
val, und die ebenfalls querovale, konkave Gelenkfläche 
ist gegenüber der Längsachse abgewinkelt. Beide Ele
mente des medialen Extremitätenabschnitts flachen in 
distaler Richtung dorsoventral ein wenig ab, so daß sie 
an ihren distalen Enden einen querovalen Querschnitt 
aufweisen. Bei beiden sind die distalen Enden von dor
sal betrachtet konvex abgerundet. Über die daran be
findlichen Gelenkflächen liegen mir keine Informationen 
vor.

Der distale Extremitätenabschnitt besteht wie bei 
der Hinterextremität aus zahlreichen Elementen, von de
nen die Mehrzahl in Reihen angeordnet ist. Auch hier 
liegen die nicht in Reihen angeordneten Elemente 
proximal und bilden die Basis für die davon ausgehen
den strahlig angeordneten Reihen. Wie im Fall der Hin
terextremität sind die basalen Elemente weder komplett 
noch in ihrer natürlichen Position überliefert. Über ihren 
ursprünglichen Aufbau können hier keine Aussagen ge
macht werden außer, daß sie auch hier wahrscheinlich 
zu einer stabilen mechanischen Einheit zusammengefaßt 
waren, die proximal mit den Elementen des medialen 
Extremitätenabschnitts in Kontakt stand und distal die 
Basis für die in Reihen angeordneten Elemente bildete. 
Die Strahlen der in Reihen angeordneten Elemente sind 
wahrscheinlich komplett überliefert. Danach wäre die 
Vorderextremität sechsstrahlig. Die distalen Endglieder 
der sonst zylindrisch bikonkaven Elemente weisen eine 
kegelige Gestalt auf. Die Länge der einzelnen Strahlen 
nimmt, von anterior gezählt, vom ersten zum vierten 
Strahl zu und bis zum letzten Strahl wieder ab. In glei
cher Weise nimmt die Zahl der Glieder bis zum vierten 
Strahl zu und dann wieder ab. Die Breite der Strahlen ist 
beim zweiten, dritten, und vierten Strahl gleich, der 
fünfte ist etwas schmäler und der sechste ist deutlich der 
dünnste. Anders als bei den distalen Extremitätenab
schnitten von Ichthyostega und Acanthostega beschrei
ben die Endglieder der Strahlen bei Tulerpeton keinen 
halbkreisförmigen Bogen. Hier liegen statt dessen die 
distalen Enden des ersten bis vierten Strahls auf einer 
schräg zur Extremitätenachse verlaufenden Geraden.

Trotz der guten Erhaltung des Vorderextremitäten
skeletts, lassen sich auch hier dessen Bewegungsmög
lichkeiten nur grob abschätzen. Da das Glenoid in cau- 
dolaterale Richtung zeigt, befand sich der proximale 
Extremitätenabschnitt beim lebenden Tier in entspannter 
Haltung vermutlich in einer waagerechten, nach caudo- 
lateral weisenden Position. Aufgrund der längsge
streckten Gelenkpfanne und dem wahrscheinlich halb

kreisförmigen Gelenkkopf läßt sich schließen, daß der 
proximale Extremitätenabschnitt gegenüber dem Schul
tergürtel wie bei Ichthyostega gut vor und zurück sowie 
in gewissem Maße auch auf und ab bewegt werden 
konnte. Der caudocraniale Aktionsradius lag vermutlich 
bei mindestens 90°, wobei der proximale Extremitäten
abschnitt, aufgrund des nach caudolateral zeigenden 
Glenoids, in cranialer Richtung nicht wesentlich über 
eine senkrecht vom Körper abgespreizte Stellung hin
ausgeführt werden konnte. Bis zu einem gewissen Grad 
waren sicher auch Rotationen um die Längsachse des 
proximalen Elements möglich, doch sind die Freiheits
grade in diesem Bereich durch die gestreckte Form des 
Schultergelenks limitiert.

Für eine nach ventral flektierte Haltung des media
len Extremitätenabschnitts gegenüber dem proximalen 
Abschnitt spricht die seitliche Ausrichtung der proxi
malen Gelenkfläche des posterioren Medialelements und 
der Besitz eines über diese Gelenkfläche hinausweisen
den Fortsatzes (Olecranon), der als Extensionshebel ge
nutzt werden kann. In Artikulation mit dem proximalen 
Element ist das posteriore Medialelement gegenüber 
diesem um 90° in der Längsachse verdreht, so daß der 
distale Extremitätenabschnitt in einer um ebenfalls 90° 
pronierten Position steht. Eine solche Haltung setzt vor
aus, daß der mediale Extremitätenabschnitt gegenüber 
dem proximalen Abschnitt in gestreckter Stellung durch 
die Lage der Gelenke nach anterior abgewinkelt ist, und 
damit das anteriore Medialelement bei einer Flexion in 
eine proximale Position gerät. Dies ist, wie oben darge
stellt, bei Tulerpeton auch der Fall. Eine weitere Vor
aussetzung ist die Flektierbarkeit und die Rotationsfä
higkeit des anterioren Medialelements. Aufgrund der 
runden Gelenkfläche an seinem proximalen Ende ist die 
Rotationsfähigkeit in der Längsachse nicht limitiert. Da 
die beiden Elemente des medialen Extremitätenab
schnitts schmal sind und deshalb nicht eng beieinander 
stehen müssen, kann damit auch von einer Verdrillbar- 
keit dieses Extremitätenabschnitts ausgegangen werden. 
Um eine Ventralflexion zu ermöglichen, müßte die ante
riore distale Gelenkfläche des proximalen Elements auf 
dessen ventrale Seite übergreifen, was bei Tulerpeton 
jedoch anscheinend nicht der Fall ist. Da dies im Wider
spruch zu allen anderen bisher genannten mechanischen 
Zusammenhängen stehen würde, wird hier davon ausge
gangen, daß in diesem Punkt die fossile Überlieferung 
ungenau ist. Über die Beweglichkeit des distalen Extre
mitätenabschnitts gegenüber dem medialen Abschnitt 
können wie im Fall der Hinterextremität aufgrund der 
unbekannten Artikulationsweise keine Aussagen ge
macht werden. Doch auch hier ist der strahlig angeord
nete Teil des distalen Extremitätenabschnitts gegenüber 
Flexionen entlang zweier Linien nicht limitiert. Da sich 
hier dieselben mechanischen Verhältnisse wie bei der 
Vorderextremität finden, werden die Zusammenhänge 
an dieser Stelle nicht weiter ausgeführt.
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5.3 Bestimmung einer hypo
thetischen Tetrapoden- 
Konstruktion

Die nun zu entwerfende hypothetische Tetrapoden-Kon- 
struktion muß gleichzeitig Ziel- und Ausgangskonstruk
tion sein. Von ihr aus muß sich zum einen wenigstens 
ein Teil der bekannten rezenten und fossilen Tetrapo- 
den-Konstruktionen ableiten lassen, zum anderen muß 
sie ihrerseits von einer wie auch immer beschaffenen 
Fisch-Konstruktion herleitbar sein. Letztere wird in Ka
pitel 5.4. bestimmt werden. Methodisch erfolgt daher 
der Entwurf der hypothetischen Tetrapoden-Konstruk- 
tion, indem die zu erfüllenden Bedingungen nach und 
nach quasi von zwei Seiten eingeengt werden. Zum ei
nen werden also die Ergebnisse der oben erfolgten Kon
struktionsanalyse und die bereits vorhandenen Kenntnis
se über fossile und rezente Tetrapoden genutzt, zum an
deren fließen die aus den vorangegangenen Kapiteln 
gewonnenen Kenntnisse über den prinzipellen Bau von 
Fisch-Konstruktionen, insbesondere von den als potenti
elle Vorfahren betrachteten Sarcopterygier-Konstruktio- 
nen, mit in den Erstellungsprozeß der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion ein. Nachdem die hypotheti
sche Tetrapoden-Konstruktion bestimmt ist, muß sich 
dann deren Tauglichkeit als Ziel- bzw. Ausgangskon
struktion im Ablaufmodell erweisen. Hierbei kann es 
notwendig werden, Korrekturen vorzunehmen. Insofern 
ist die zu erstellende hypothetische Tetrapoden-Kon
struktion zunächst nur vorläufig. Prinzipiell dient sie als 
Fixpunkt in der evolutionären Dynamik, der je nach Er
kenntnisstand, Zielsetzung oder Modellstandard neu 
festgelegt werden kann. Dies bedeutet nicht, daß die hy
pothetische Tetrapoden-Konstruktion willkürlich ist, 
sondern daß sie im Gegenteil als Modell für einen be
stimmten Moment im Evolutionsprozeß immer wieder 
mit den konkreten Forschungsgegenständen abgeglichen 
werden muß. Dabei handelt es sich um eine wechselsei
tige Beziehung. Zum einen wird die hypothetische 
Tetrapoden-Konstruktion als Modellorganismus von den 
an konkreten Tetrapoden oder deren Resten gewonne
nen Erkenntnissen bestimmt, zum anderen erfolgt die 
Interpretation der konkreten Formen anhand des Mo
dells60 Wie in Kapitel 1 ausführlich erläutert, ist hierbei 
ein methodisch geordnetes Vorgehen notwendig, um zir
kuläre Argumentationen zu vermeiden. Insbesondere ist 
jeweils der Modellstandard zu reflektieren. In der nun 
folgenden Beschreibung der hypothetischen Tetrapoden-

60 Es darf hierbei nicht vergessen werden, daß die sogenannten 
konkreten Organismen als solche nicht unmittelbar vorliegen, 
sondern uns immer erst, ob bewußt oder unbewußt, über unser 
interpretierendes Handeln in Erscheinung treten. Vorher wer
den sie gar nicht wahrgenommen. Die Interpretationshandlung 
anhand des verwendeten Interpretationsmaßstabs (Modellstan
dards) zu reflektieren unterscheidet eine wissenschaftlich re
produzierbare Aussage von einer alltagssprachlichen.

Konstruktion wird selbige, entsprechend dem hier ver
wendeten Modellstandard, als hydraulische bionome 
Konstruktion dargestellt. Auf dieser Grundlage werden 
im Anschluß in den darauf folgenden Kapiteln die not
wendigen Bedingungen für die Tragkonstruktion und die 
Konsequenzen für die Lokomotionsmechanik ermittelt.

5.3.1 Konstruktionsbeschreibung

Die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion entspricht 
in ihrem Aufbau einer vielfach gekammerten, hydrauli
schen Hülle-Füllungs-Konstruktion, in deren Verspan
nungsstrukturen zahlreiche Versteifungselemente inte
griert sind (siehe Kapitel 1.3.2 u. 2.2). Die Form und die 
Anordnung der Skelettelemente spiegelt das durch die 
Kammerung der hydraulischen Untereinheiten hervorge
rufene Netz der Interseptalräume wider. Die skelettale 
Kontinuität ist somit durch die Kontinuität der Intersep
talräume vorgeprägt. Dabei besteht das Hüll- und Ver
spannungsmaterial aus kollagenem Bindegewebe und 
die Versteifungselemente aus Knochen oder Knorpel. 
Die Füllmaterialien basieren grundsätzlich auf Wasser. 
Die Gesamtlänge der Konstruktion liegt in der Größen
ordnung von etwa 50 cm. Der Körper besitzt eine längs
gestreckte, etwa spindelförmige Gestalt (Abb. 5.10). Er 
läßt eine Gliederung in Kopf, Rumpf und Schwanz er
kennen. Im Bereich des Kopfes und des vordersten 
Rumpfabschnitts weist der Körperquerschnitt eine quer
ovale Form auf. Von dort aus geht der Rumpf in cauda- 
ler Richtung kontinuierlich in eine zylindrische Form 
mit ungefähr kreisförmigem Querschnitt über (Abb. 5.11 
a). Hier weist er seine größte Breite und Höhe auf. 
Weiter nach caudal nimmt der Körperquerschnitt suk
zessive ab. Im schlanken Schwanzabschnitt geht dann 
der Körper, sich lateral abflachend, in eine im Quer
schnitt hochovale Form über (Abb. 5.11 b). Das vordere 
Extremitätenpaar setzt in ventrolateraler Position am 
Vorderende des Rumpfes an, während das hintere Ex
tremitätenpaar weiter dorsal in lateraler Lage inseriert.

Der gesamte Körper ist, einschließlich der Extre
mitäten, von einer bindegewebigen Hülle umgeben. Im 
abgeflachten Kopfbereich ist diese Hülle mineralisiert 
und in Form skelettaler, starr miteinander verbundener 
Schalenelemente ausgebildet (Dermatocranium). Da
durch stellt der Kopf ein eigenes, mechanisch weitge
hend unabhängiges Konstruktionselement dar, das sich 
nicht nur optisch, sondern auch funktionell vom restli
chen Körper absetzt. Zwischen Kopf und Rumpf befin
den sich fünf in die Körperhülle eingesenkte skelettale 
Schalenelemente, die zusammen den dermalen Schulter
gürtel bilden (Abb. 5.12). Diese den vorderen Rumpf 
von ventral U-förmig umfassende Spange steht nicht in 
skelettaler Verbindung mit dem Schädel. Der restliche 
Teil der bindegewebigen Körperhülle (peripheres Sep
tum, Dermis) ist dagegen, abgesehen von den Körper 
bedeckenden, kleinen, mechanisch unwirksamen Schup
pen, nicht mineralisiert und daher biegeunsteif. Der
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Körper ist mit Ausnahme des Kopfes durch zahlreiche 
verspannende Septen in eine Vielzahl hydraulischer 
Untereinheiten gegliedert. Der postcraniale Körperab
schnitt wird in seiner gesamten Länge von einem in der 
transversalen Ebene verlaufenden Septum (Transversal
septum, horizontales Septum) in eine dorsale und eine 
ventrale Untereinheit geteilt (Abb. 5.11, 5.13). Die dor
sale Untereinheit (epaxonische Muskulatur) trennt ein in 
der sagittalen Ebene verlaufendes Septum (dorsales Me
dianseptum) in eine linke und rechte Hälfte. Im 
Schwanzbereich setzt sich dieses Septum, weiter in der 
sagittalen Ebene verlaufend (ventrales Medianseptum),

in die ventrale Untereinheit (hypaxonische Muskulatur) 
fort (Abb. 5.11 b, 5.13 b). Im Bereich des Rumpfes geht 
das Medianseptum, sich nach links und rechts aufspal
tend, in das die Bauchhöhle umspannende Septum 
(Bauchcoelomhülle) über (Abb. 5.11 a, 5.13 a). Hier 
wird die ventrale Untereinheit durch zwei jeweils links 
und rechts der Bauchhöhle verlaufende Längssepten 
(Ventrolateralsepten) in einen dorsalen und einen ven
tralen Teil gegliedert (Rumpfseitenwandmuskulatur u. 
Bauchmuskulatur). Der ventrale Teil ist durch ein in der 
Sagittalebene verlaufendes Septum (Ventralseptum) in 
eine rechte und eine linke Hälfte geteilt.

Abb. 5.10 Hypothetische Tetrapoden-Konstruktion.

Durch die beschriebene septale Verspannung glie
dert sich der postcraniale Körperabschnitt in neun längs 
verlaufende Kammern, vier paarige und eine unpaare, 
die jeweils kohärente hydraulische Einheiten darstellen. 
Im Gegensatz zur unpaaren, mit Coelomflüssigkeit ge
füllten Bauchcoelomkammer sind die paarigen Kam
mern durch zahlreiche Quersepten (Myosepten) in seri
eller Weise in entsprechend viele hydraulische Unter
einheiten mit muskulärer Füllung (Myotome) gegliedert 
(Abb. 5.10, 5.12). Die beiden dorsalen Kammern verlau
fen als Muskelwalzen (epaxonische Muskulatur) über 
die gesamte Länge des Postcraniums bis in die 
Schwanzspitze (Abb. 5.12 b). Ihre Hülle wird vom dor
salen Medianseptum, vom rechten bzw. linken Trans
versalseptum und von den angrenzenden Teilen der 
Körperhülle gebildet (bei rezenten Tetrapoden Fascia 
lumbodorsalis). Dabei gehen die genannten Längssepten 
fließend ineinander über (Abb. 5.11, 5.13). Die beiden 
ebenfalls als Muskelwalzen (hypaxonische Schwanz

muskulatur) ausgebildeten ventralen Kammern des 
Schwanzabschnittes (Abb. 5.12 c) verlaufen vom Ende 
des Bauchcoeloms bis in die Schwanzspitze in spiegel
bildlicher Weise zum caudalen Teil der dorsalen Kam
mern (Abb. 5.11 b). Die Hülle wird hier vom ventralen 
Medianseptum, vom rechten bzw. linken Transversal
septum und den angrenzenden Teilen der Körperhülle 
gebildet. Auch hier gehen die genannten Längssepten 
fließend ineinander über. Der Querschnitt des Schwanz
abschnitts ist also durch vier senkrecht aufeinander ste
hende Septen und die Körperhülle in vier etwa gleich 
große kohärente Kammern gegliedert (Abb. 11 b). 
Durch den Druck der muskulären Füllung sind die Stel
len, an denen die Längssepten ineinander übergehen, 
abgerundet. Auf diese Weise wird in der Mitte, wo sich 
die sagittalen und die transversalen Septen treffen, ein 
interseptaler, im Querschnitt vierstrahliger Kanal aufge
zogen.
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Im Rumpfbereich schließen sich ventral der beiden 
dorsalen Muskelwalzen in lateraler Lage zwei flächige, 
muskuläre Kammern an (Rumpfseitenwandmuskulatur), 
die dem dorsalen Teil der Bauchcoelomkammer rechts 
und links aufliegen (Abb. 5.11 a, 5.12 a, 5.13 a). Ihre 
Hülle bildet der craniale Teil des rechten bzw. linken 
Transversalseptums, die dorsalen Teile der Bauchcoe- 
lomhülle, das rechte bzw. linke Ventrolateralseptum und 
die angrenzenden Bereiche der Körperhülle. Ventral lie
gen der Bauchcoelomkammer zwei ebenfalls flächige 
muskuläre Kammern auf (Bauchmuskulatur), die dorso- 
lateral jeweils an die lateralen Kammern angrenzen 
(Abb. 5.11 a, 5.12 c). Die Hülle der ventralen Kammern 
des Rumpfes werden vom rechten bzw. linken Ventro
lateralseptum, dem ventralen Teil der Bauchcoelomhül- 
le, dem Ventralseptum und dem angrenzenden Teil der 
Körperhülle gebildet. Der Rumpf besteht danach aus sie
ben hydraulischen Kammern, die, in einer gemeinsamen 
Hülle (Körperhülle) steckend, eine kohärente Einheit 
bilden (Abb. 5.11 a). Dabei umschließen die paarigen, 
muskulär gefüllten Kammern die unpaare Bauch
coelomkammer vollständig. Das rechte und linke Trans
versalseptum und das dorsale Medianseptum treffen im 
Rumpfbereich, zentripetal konvergierend, auf den sagit- 
talen Scheitel der Bauchcoelomhülle, wo die beteiligten 
Septen ineinander übergehen. Durch den hydraulischen 
Innendruck der Füllungen wird die Stelle, an der die ge
nannten Septen aufeinandertreffen, so auseinandergezo
gen, daß ein interseptaler, im Querschnitt fünfstrahliger 
Kanal entsteht. Dieser geht caudal in den im Querschnitt 
vierstrahligen, interseptalen Kanal des Schwanzab

schnitts über. Auf diese Weise durchzieht ein in der Sa- 
gittalebene verlaufender interseptaler Kanal das gesamte 
Postcranium. Er bietet Platz für ein weiteres kohärentes 
hydraulisches Element, den Achsenstab (Chorda dorsa- 
lis), der als Längenkonstanz sichernde Strebe vom Schä
del bis in die Schwanzspitze läuft. Da der Achsenstab 
einen kreisförmigen Querschnitt aufweist, wird der im 
Querschnitt sternförmige Interseptalkanal nicht vollstän
dig ausgefüllt. Die dadurch verbleibenden triangulären 
Kanalreste bieten Raum für Nervenstränge und Gefäße. 
Der größte, dorsal des Achsenstabes liegende Kanal, der 
von dem sich hier aufspaltenden dorsalen Medianseptum 
gebildet wird, beherbergt das Neuralrohr. In diesem 
zugkraftfreien Raum reicht diese ebenfalls hydraulische 
Einheit von der Schwanzspitze bis tief in den Schädel.

In den interseptalen Lücken des dorsalen Median
septums befinden sich dort, wo die Quersepten ansetzen, 
also in intersegmentaler Lage, seriell angeordnete Neu
ralbögen, deren Neuralfortsätze dorsal bis an die Kör
perhülle reichen (Abb. 5.10, 5.11, 5.13). Die Höhe die
ser Neuralfortsätze ist über den gesamten Rumpf bis 
zum Ende der anterioren Schwanzhälfte gleich und 
nimmt erst weiter caudal zusammen mit der Höhe des 
dorsalen Medianseptums kontinuierlich ab. In diesem 
Bereich sind die Quersepten, vom Transversalseptum 
ausgehend, nach caudal geneigt, so daß die Neuralfort
sätze im gleichen Winkel nach caudodorsal weisen. 
Nach cranial nimmt der Neigungswinkel der Quersepten 
der epaxonischen Muskulatur ab, so daß die Neuralfort
sätze im vorderen Rumpfbereich nahezu senkrecht ste-

Abb. 5.11 Kammerung und septale Verspannung der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion: Rumpfquerschnitt (a) und 
Schwanzquerschnitt (b). Erläuterungen siehe Text.
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hen. Im gesamten Rumpfbereich und bis in den anterio
ren Schwanzabschnitt weisen die Neuralfortsätze an ih
ren Basen, wo sie in die Schenkel der Neuralbögen 
übergehen, am Vorder- und Hinterrand paarige Fortsätze 
auf (Prae- und Postzygapophysen), die miteinander arti
kulieren. Dabei sind jeweils die posterioren Fortsätze 
mit ihren nach dorsal zeigenden Artikulationsflächen mit 
den nach ventral weisenden Artikulationsflächen der 
anterioren Fortsätze des folgenden Neuralfortsatzes bin
degewebig verbunden. Auf diese Weise bilden die 
neuralen Wirbelelemente eine in sich verzahnte, druck

stabile Kette. Mit ihren proximalen Schenkeln sitzen die 
Neuralbögen, dem Verlauf des dorsalen Medianseptums 
folgend, dem Achsenstab auf (Abb. 5.10, 5.11, 5.13). 
Zwischen diesen Ansatzstellen finden sich in den beiden 
Interseptalkanälen, die rechts und links des Achsensta
bes durch die hier auftreffenden Transversalsepten ent
stehen, kleine, den jeweiligen Raum ausfüllende Skelett
elemente (Pleurozentra) in segmentaler Lage. Deren 
Größe nimmt nach caudal mit der sich verringernden 
Weite des Interseptalkanals kontinuierlich ab, bis sie in 
der zweiten Schwanzhälfte ganz verschwinden.

Abb. 5.12 Hypothetische Tetrapoden-Konstruktion (Extremitäten weggelassen) von lateral (a), dorsal (b) und ventral (c). Erläu
terungen siehe Text.

Im Rumpf befinden sich an der ventralen Seite des 
Achsenstabes in den beiden Interseptalkanälen, die von 
den hier auftreffenden Septen der Bauchcoelomhülle 
gebildet werden, dort, wo die Quersepten auftreffen, 
paarige Skelettelemente in intersegmentaler Lage (Abb. 
5.11, 5.13). Jedes Paar bildet ventral aneinanderstoßend 
einen hufeisenförmigen, nach oben offenen Ring, der 
den Achsenstab umgibt. Wo die Quersepten der Rumpf
seitenwandmuskulatur auf die Bauchcoelomhülle tref
fen, befinden sich in den dort verlaufenden Interseptal
kanälen lange Skelettstäbe (Rippen, Abb. 5.11, 5.13 a). 
Ihre distalen Spitzen reichen auf beiden Seiten des 
Rumpfes bis zu dem ventrolateralen Septum, das die 
Bauchmuskulatur von der Rumpfseitenwandmuskulatur 
trennt (Abb. 5.10, 5.12 a). Von dort aus ziehen sie, die 
Krümmung der Bauchcoelomhülle nachzeichnend, bis 
zum Achsenstab, wo sie an den ebenfalls in interseg
mentaler Lage befindlichen ventralen Wirbelelementen 
sowie an den proximalen Enden der Neuralbögen anset
zen. Da sich die Rumpfseitenwandmuskulatur nach cau
dal verschmälert, nimmt die Länge der einzelnen Rippen 
in der gleichen Richtung kontinuierlich ab. Gleichzeitig 
nimmt deren Krümmung durch den sich nach caudal

verringernden Bauchhöhlenquerschnitt zu. Da die rechte 
und die linke Hälfte der Bauchcoelomhülle, sich in cau- 
daler Richtung vereinigend, in das ventrale Mediansep
tum übergeht, finden sich caudal der Bauchhöhle keine 
Rippen mehr. Im Übergangsbereich vereinigen sich auch 
die beiden ventrolateral des Achsenstabes verlaufenden 
Interseptalkanäle zu einem einzigen ventralen Kanal mit 
triangulärem Querschnitt, der bis in die Schwanzspitze 
reicht (Abb. 5.11 b). Mit Beginn des ventralen medianen 
Septums können sich die ventralen Wirbelelemente in 
die interseptalen Lücken der hier auftreffenden Quer
septen der hypaxonischen Schwanzmuskulatur ausdeh
nen. Da sich in dem ventralen Interseptalkanal ein gro
ßes Blutgefäß (Schwanzarterie) befindet, können die 
ventralen Wirbelelemente (Hämalelemente) an dieser 
Stelle nicht den vollen Raum einnehmen. Sie bestehen 
daher im proximalen Bereich aus zwei einen Hämalbo- 
gen bildenden Schenkeln, die distal konvergierend in ei
nen Hämalfortsatz übergehen. In ihrer Form und Anord
nung sowie in ihrer Winkelung zur Schwanzachse ent
sprechen sie in spiegelbildlicher Weise den Neuralele
menten des dorsalen Schwanzabschnitts.
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Die vier Extremitäten stellen jeweils eine weitere 
hydraulische Untereinheit der gekammerten Gesamtkon
struktion dar. Hier wird die Form der Hülle-Füllungs- 
Konstruktion jedoch maßgeblich von den Versteifungs
elementen bestimmt. Umgekehrt wird die Form der Ver
steifungselemente auch von den hydraulischen Kon
struktionselementen beeinflußt. Die Hülle der Extremi
tätenkonstruktion besteht im wesentlichen aus dem sie 
umgebenden Teil der Körperhülle. Den proximalen Ab
schluß bildet der septale Bereich des Körpers, an den 
die Extremität ansetzt. Sie stellt damit eine geschlossene 
Einheit dar. Die Füllung der Extremitätenkonstruktion 
besteht aus zahlreichen hydraulischen, muskulären Un
tereinheiten. Auch wenn hier keine deutliche septale 
Gliederung wie im Rumpf vorkommt, so ist die Extre
mitätenmuskulatur doch in einen dorsalen und ventralen 
Teil gegliedert, so daß auch hier von zwei Kammern ge
sprochen werden soll (Abb. 5.13, 5.14). In der zwischen 
diesen beiden hydraulischen Einheiten liegenden Fläche 
befinden sich in den interseptalen Lücken die skelettalen 
Versteifungselemente. Aneinandergereiht und in distaler 
Richtung flächig aufzweigend, überspannen sie als ge
lenkig gegliederte, druckstabile Strebe die gesamte Län
ge des hydraulischen Körpers (Abb. 5.13). Diese An
ordnung ermöglicht die gestreckte Form der Extremität 
und die Konstanz ihrer Länge. Auf der Basis des skelet
talen Aufbaus läßt sich die Extremität in drei Abschnitte 
unterteilen: einen proximalen, einen medialen und einen 
distalen (Abb. 5.13, 5.14). Während der proximale Ab
schnitt nur ein einziges stabförmiges Element enthält 
(Humerus bzw. Femur), weist der mediale Abschnitt 
zwei zueinander parallele, ebenfalls stabförmige Ele
mente auf (Radius u. Ulna bzw. Tibia u. Fibula). Die 
äußere Form der beiden Extremitätenabschnitte ist etwa 
zylindrisch. Dagegen ist der distale Abschnitt breit und 
flach und enthält eine Vielzahl kleinerer Elemente.

Anhand der Anordnung seiner Elemente läßt sich 
der distale Extremitätenabschnitt wiederum in zwei Be
reiche unterteilen, einen basalen und einen strahligen. 
Die kuboiden Basalelemente (Carpalia, Tarsalia) bilden, 
flächig miteinander artikulierend, eine stabile mechani
sche Einheit. Die Größe dieser Elemente nimmt nach di
stal ab. Gleichzeitig nimmt deren Zahl in derselben 
Richtung zu. Die großen proximalen Basalelemente 
(hier drei) artikulieren mit den distalen Enden der bei
den Skelettelemente des medialen Extremitätenab
schnitts. An die distalen Basalelemente schließen sich 
distal die Strahlen (hier fünf) der in Reihen angeordne
ten Elemente an. Jeder Strahl besteht aus mehreren an
einandergereihten, zylindrischen Elementen und einem 
kegelförmigen Endglied. Die proximalen Glieder der 
Strahlen (Metacarpalia bzw. Metatarsalia) sind jeweils 
die längsten. Ihre proximalen Artikulationsstellen mit 
den Basalelementen liegen auf einer gemeinsamen, 
leicht distalkonvex gebogenen Linie. Da sich die proxi
malen Strahlenglieder in einer gemeinsamen bindege
webigen Hülle befinden, stellen sie eine mechanische 
Einheit dar. Die sich distal anschließenden Glieder be

finden sich dagegen jeweils in einer eigenen Hülle, so 
daß sie mechanisch voneinander unabhängig sind. Der 
muskuläre Aufbau der Extremität und die mechanischen 
Engführungen des Skeletts werden in einem anderen 
Kapitel abgehandelt (Kapitel 5.3.2 bzw. 5.3.3).

Abb. 5.13 Kammerung und septale Verspannung der hypothe
tischen Tetrapoden-Konstruktion: a) Schnitt durch den Schul
tergürtel und die Vorderextremitäten, b) Schnitt durch das 
Becken und die Hinterextremitäten. Erläuterungen siehe Text.

Die Hinterextremität sitzt als hydraulische Unter
einheit mit ihrem proximalen Ende einer Körperstelle 
auf, an der gleich mehrere hydraulische Untereinheiten 
der gekammerten Hülle-Füllungs-Konstruktion aneinan
dergrenzen (Abb. 5.12 b, c, 5.13 b). Der größte Teil der 
triangulären Kontaktfläche steht in Verbindung mit dem 
caudalen Abschnitt der Bauchcoelomhülle. Dorsal wird 
die Ansatzstelle durch den Verlauf des Transversalsep
tums begrenzt. In diesem Bereich steht der dorsale Teil 
des Extremitätenansatzes mit der Hülle der hier nur noch 
sehr schmalen Rumpfseitenwandmuskulatur in Verbin
dung. Ventral enden die triangulären Ansatzflächen der 
beiden Hinterextremitäten mit ihren breiten Basen am 
Ventralseptum, wo sie miteinander in Kontakt stehen. 
Von lateral betrachtet liegt die Extremitätenansatzfläche 
eingekeilt zwischen dem caudalen Ende der Bauchmus
kulatur und dem cranialen Ende der hypaxonischen 
Schwanzmuskulatur. Die Bindege websfläche zwischen 
dorsaler und ventraler Extremitätenmuskulatur geht 
proximal in die von Extremitätenansatz und Körper ge
bildete septale Kontaktfläche über. Auf diese Weise ist
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eine interseptale Kontinuität zwischen den hydrauli
schen Untereinheiten der Extremität und denen des Kör
pers gewährleistet.

In ihrer gesamten Ausdehnung sind die Ansatzflä
chen der beiden Hinterextremitäten interseptal minerali- 
siert, so daß sich zwei trianguläre skelettale Verstei
fungselemente ergeben. Zusammen bilden diese beiden 
Beckenhälften, ventral aneinanderstoßend, eine stabile, 
im Querschnitt etwa U-förmige Einheit (Pelvis), die die 
Krümmung der Bauchcoelomhöhle nachzeichnet (Abb.
5.13 b). Die beiden dorsalen Enden folgen dagegen 
nicht mehr dem Verlauf der Bauchcoelomhöhle, sondern 
ziehen jeweils lateral entlang der Oberfläche der hier 
auslaufenden Rumpfseitenwandmuskulatur bis zum 
Transversalseptum. Von den in den interseptalen Lük- 
ken zwischen Rumpfseitenwandmuskulatur und Bauch- 
coelomhülle liegenden Rippen steht am caudalen Ende 
des Rumpfes mindestens eines der hier nur noch kurzen 
Rippenpaare mit den distalen Beckenenden in Verbin
dung. Da diese Rippen wiederum mit Wirbelelementen 
in Verbindung stehen, ergibt sich ein geschlossener, 
skelettaler Ring, der den caudalen Teil der Bauchcoe
lomhöhle und die caudalen Ausläufer der Rumpfseiten
wandmuskulatur komplett umschließt.

Jede Beckenhälfte besteht aus drei fest miteinander 
verschmolzenen, etwa gleich großen Elementen. Die 
Trennlinien verlaufen, jeweils eine Seite der triangulä
ren Beckenhälfte halbierend, etwa auf den Dreiecks
schwerpunkt zu (Abb. 5.12 b, c). Dort befindet sich eine 
konkave Einbuchtung (Acetabulum), mit der das konve
xe proximale Ende des Extremitätenskeletts (Caput fe- 
moris) gelenkig verbunden ist. Auf diese Weise bilden 
die interseptalen Skelettelemente der Extremität eine 
mechanisch geschlossene Kette mit den interseptalen 
Skelettelementen des Rumpfes. In lateral abgespreizter 
Extremitätenhaltung ist der Körperquerschnitt in Höhe 
der Beckengelenke unter Einbeziehung der Chorda dor- 
salis und des Neuralrohrs in elf hydraulische Kammern 
gegliedert (Abb. 5.13 b). Zusammen bilden sie eine ko
härente Einheit, die von der zugfesten Körperhülle um
geben ist. In dem sich in den Zwischenräumen dieser 
Kammern ausgebreiteten interseptalen Kontinuum be
finden sich die skelettalen Versteifungselemente. Ihre 
Form wird im wesentlichen durch die Kammerung der 
hydraulischen Untereinheiten vorgegeben. Die Form des 
Körperquerschnitts ergibt sich aus der Wechselwirkung 
zwischen diesen Versteifungselementen und dem Auf
bau der hydraulischen Kammern. So bilden die Skelett
elemente der beiden Extremitäten zusammen mit dem 
Becken und den beteiligten Wirbelelementen und Rip
pen eine druckstabile Kette, die die Transversalebene 
verstrebt. Die Sagittalebene wird allein durch das Bek- 
ken, die Rippen und die Wirbelelemente verstrebt.

schmale dorsale Teil der Ansatzfläche reicht bis zum 
Transversalseptum (Abb. 5.12 a), während der breite 
ventrale Bereich, sich bis in die Nähe des ventralen 
Septums ausbreitend, vom unpaaren ventralen Element 
des dermalen Schultergürtels (Interclavicula) begrenzt 
wird (Abb. 5.12 c). Nach cranial wird die Ausdehnung 
der Extremitätenansatzstelle durch die Schalenelemente 
des dermalen Schultergürtels beschränkt (Abb. 5.12 a). 
Dessen schmale ventrolaterale Elemente (Cleithra) rei
chen, etwa in Höhe des ventrolateralen Septums begin
nend und schräg nach caudodorsal verlaufend, bis in den 
Bereich des transversalen Septums. Die sich ventral an
schließenden paarigen ventralen Elemente (Claviculae) 
biegen, der Krümmung des Körpers folgend und sich 
dabei kontinuierlich verbreiternd, auf die Bauchseite, 
wo sie von beiden Seiten auf das rautenförmige, longi
tudinal gestreckte unpaare ventrale Element (Inter
clavicula) stoßen. Auch im Fall der Vorderextremität 
geht die Bindegewebsfläche zwischen der dorsalen und 
ventralen Extremitätenmuskulatur proximal in die von 
Extremitätenansatz und Körper gebildete septale Kon
taktfläche über, so daß eine Kontinuität der Interseptal- 
räume zwischen den hydraulischen Untereinheiten der 
Extremität und denen des Körpers besteht. Wie im Fall 
der Hinterextremitäten sind auch die proximalen Ansatz
flächen der beiden Vorderextremitäten interseptal mine- 
ralisiert. Diese beiden endoskelettalen Versteifungsele
mente (Scapulocoracoide) stehen in fester Verbindung 
mit dem Hinterrand des dermalen Schultergürtels (Abb.
5.12 a). Zusammen bilden sie eine stabile mechanische

Die Vorderextremität setzt mit ihrer proximalen Abb. 5.14 Kammerung der Extremität der hypothetischen
Kontaktfläche an der Hülle der Rumpfseitenwandmus- Tetrapoden-Konstruktion mit integrierten Skelettelementen
kulatur und der Bauchmuskulatur an (Abb. 5.13 a). Der <links: Extremität von dorsal- rechts: Querschnitte durch den

proximalen, medialen und distalen Extremitätenabschnitt).
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Einheit, die das vordere Rumpfende von ventral span
genartig umschließt. In ventrolateraler Lage befindet 
sich am caudalen Rand des endoskelettalen Schulter
gürtelelements eine nach caudolateral weisende Grube 
(Glenoid), die mit dem konvexen Kopf des proximalen 
Extremitätenskeletts (Caput humeri) gelenkig artikuliert. 
Damit besteht eine über die Kontinuität der Interseptal- 
räume gewährleistete Verkettung der Skelettelemente 
der rechten und linken Vorderextremitäten mit dem 
Schultergürtel. Gemeinsam bilden sie eine druckstabile 
Einheit, die in diesem Körperabschnitt die Transversal
ebene verstrebt (Abb. 5.13 a).

Im Gegensatz zu den Verhältnissen im Beckenbe
reich liegt jedoch im Fall der Vorderextremitäten kein 
direkter skelettaler Zusammenhang mit den Wirbelele
menten oder den hier langen Rippen vor. Trotzdem be
steht über die septale Verspannung eine enge mechani
sche Kopplung zwischen diesen, sich in unmittelbarer 
Nachbarschaft zueinander befindenden, Skeletteilen. 
Deren Form und Lage spiegelt die Art der Kammerung 
der Hülle-Füllungs-Konstruktion wider. Der größte Teil 
des Rumpfquerschnitts wird in diesem Körperbereich 
von der Bauchcoelomkammer eingenommen. Sie wird 
von den Kammern der epaxonischen Muskulatur, der 
Rumpfseitenwandmuskulatur und der Bauchmuskulatur 
ringförmig umschlossen. In einer gemeinsamen Hülle 
steckend, stellen sie eine kohärente Einheit dar, die 
maßgeblich die Form des Rumpfquerschnitts bestimmt. 
Die interseptal entlang der Bauchcoelomhülle bis zu den 
ventrolateralen Septen verlaufenden Rippen bilden zu
sammen mit den Wirbelelementen eine umgekehrt Ei
förmige Spange. Diese wird von ventral von der eben
falls U-förmigen, jedoch nach dorsal geöffneten Schul
tergürtelspange umschlossen. Da die Rumpfseitenwand
muskulatur nicht sehr dick ist, ist der Abstand zwischen 
diesen ineinander geschachtelten Spangen gering. So ist 
mindestens ein Rippenpaar über kurze Quersepten der 
Rumpfseitenwandmuskulatur eng mit dem Schultergür
tel verbunden. Auf diese Weise bilden die die Bauch
coelomkammer ringförmig umgebenden, muskulären 
Kammern zusammen mit den beiden ineinander ge
schachtelten Skelettspangen eine stabile mechanische 
Einheit. Durch diese Anordnung werden sowohl Zug
ais auch Druckkräfte weitgehend um die Bauchcoelom
kammer gelenkt. In diesem ruhiggestellten Körperbe
reich findet sich auch der Herzbeutel, der in cranioven
traler Lage eine hydraulische Untereinheit der Bauch
coelomkammer darstellt. In diesem befindet sich das 
Herz, von dem aus sich die Gefäße, das interseptale 
Kontinuum der Hülle-Füllungs-Konstruktion nutzend, in 
alle Körperbereiche verzweigen.

Die Bauchcoelomkammer ist intern nicht verspannt. 
Ihre Form ergibt sich durch das Zusammenspiel mit den 
anderen Kammern der Hülle-Füllungs-Konstruktion 
(Abb. 5.13 a). Trotzdem verläuft in der Sagittalebene 
ein ungespanntes Septum (medianes Bauchcoelomsep- 
tum), das die Bauchcoelomkammer, wenn auch nicht

vollständig, in einen rechten und einen linken Bereich 
gliedert. In diesem Septum verläuft der Nahrungskanal. 
An seinem Vorderende entspringt ein Luftkanal, der, 
sich dichotom verzweigend, in je einen rechts bzw. links 
des medianen Bauchcoelomseptums liegenden Lungen
sack mündet. Im caudalen Bereich der Bauchcoelom
kammer befinden sich weitere Organe, wie die unpaare 
Leber und der paarige Urogenitalapparat. Der Nah
rungskanal endet caudal des Beckens in einer zugkraft
freien, triangulären Fläche, die von den sich hier zum 
ventralen Medianseptum vereinigenden Hälften der 
Bauchcoelomhülle gebildet wird. Cranial mündet er, aus 
dem medianen Bauchcoelomseptum tretend, in die 
Mundhöhle. Sie trennt den aus dermalen und endoske
lettalen Skelettelementen bestehenden, U-förmigen Un
terkiefer von dem restlichen Schädel. Die Körperhülle 
biegt hier nach innen und bildet den Mundboden. Nach 
caudal verläuft sie bis zur Mündung des Nahrungska
nals, wo sie, ihre Richtung umkehrend, in mineralisierter 
Form an der ventralen Seite des Oberschädels bis auf die 
Oberkieferränder reicht, wo sie dann auf die minerali- 
sierten Schalenelemente des Schädels trifft. Auf diese 
Weise ist die kohärente Kontinuität der Hülle der hy
draulischen Hülle-Füllungs-Konstruktion gegeben. Der 
mit seinen Schalenelementen einen Hohlkörper bildende 
Oberschädel ist in seinem Innern durch eine komplexe, 
zu einer Einheit verschmolzenen Struktur interseptaler 
Mineralisierungen (Neurocranium) gekennzeichnet, die 
hier nicht weiter beschrieben werden soll. Es sei hier nur 
darauf hingewiesen, daß die Form dieser internen Ver
steifungsstruktur auch von hydraulischen Elementen wie 
den Augenblasen und der Hirnblase geprägt ist.

Der Oberschädel bildet eine einzige rigide mechani
sche Einheit. Die Wange ist daher nicht gegen das Schä
deldach beweglich. Schädelöffnungen liegen in Form 
des Pinealforamens, der Augenhöhlen und der in den 
Gaumen mündenden Nasengänge (Choanen) vor. Am 
Hinterrand des Schädeldaches befindet sich lateral je
weils eine Inzisur, in der möglicherweise ein Tympanum 
aufgespannt ist, an dem ein mit der Gehörkapsel in Ver
bindung stehender Skelettstab inseriert (Stapes). Die 
Kiefergelenkung arbeitet nach einem einfachen Schar
niermechanismus. Das Gebiß besteht aus kegelförmigen, 
spitzen Zähnen, die Schmelzeinfaltungen aufweisen. Sie 
sind in zwei Reihen auf den Kieferrändern angeordnet, 
wobei die Zähne der inneren Reihe kleiner sind. Die 
Kiefermuskulatur setzt gelenknah an, so daß hohe Kie
ferverschlußgeschwindigkeiten, jedoch nur geringe Kau
drücke erzeugt werden können. Die Interseptalräume 
des Schädelinnern stehen mit denen des Rumpfes in 
Verbindung. So reicht die Chorda dorsalis, dem media
nen Interseptalkanal folgend, bis tief in den Occipitalbe- 
reich des Schädels hinein. Das Neuralrohr dringt dage
gen über diesen Punkt hinaus in die Interseptalräume des 
Schädelinnern vor, wo es sich als hydraulisches Element 
in den Hohlkörper ausdehnt. Die den restlichen Raum 
dieses Interseptalkanals ausfüllenden Wirbelelemente 
stellen damit zusammen mit dem interseptal minerali-
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sierten Komplex des Schädelinnern eine skelettale Kette 
dar, die den gesamten Körper von der Schnauze bis in 
die Schwanzspitze durchzieht. Gemeinsam mit der 
Chorda dorsalis bildet diese Kette eine Strebe, die die 
Länge der Hülle-Füllungs-Konstruktion konstant hält. 
An ihrem cranialen Ende gehen die Bindegewebssepten 
der epaxonischen Muskelkammern in die mineralisierten 
Septen des Oberschädels über. Zusammen bilden sie ei
ne mechanisch stabile Einheit. Der verbleibende Raum 
zwischen Kopf und Schultergürtel wird von zahlreichen, 
in der Körperlängsachse verlaufenden Muskelgruppen 
überbrückt.

5.3.2 Mechanik der Tragkonstmktion

Die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion kann sich 
mit Hilfe ihrer Extremitäten vom Boden abstemmen, so 
daß der Körper, auf vier Stützen stehend, frei über dem 
Substrat schwebt. Diese Fähigkeit stellt sowohl spezielle 
Anforderungen an die Körperkonstruktion als auch an 
die Extremitätenmechanik. So müssen Kopf, Rumpf und 
Schwanz zusammen eine stabile Einheit bilden, die sich 
selbst trägt. Dabei dürfen die für die Statik des Körpers 
notwendigen Konstruktionselemente nicht mit den dy
namischen Anforderungen an die Lokomotionsmechanik 
in Konflikt treten. Die Stabilität der freitragenden Kon
struktion wird durch das Zusammenwirken der hydrauli
schen Elemente mit den Verspannungs- und Verstei
fungselementen erreicht. Das Endoskelett ist dabei so in 
die Verspannungsstrukturen der gekammerten hydrauli
schen Konstruktion integriert, daß es von den prallen 
Kammern gestützt und in seiner Position gehalten wird 
(siehe unten). Dabei kann die Prallheit der Kammern 
durch den Tonus der muskulären Füllung abgestuft wer
den. Die Anforderungen an die Stabilität können damit 
mit den Anforderungen an die Dynamik abgestimmt 
werden. Bei Erschlaffung der Muskulatur erhöhen sich 
zwangsläufig auch die mechanischen Freiheitsgrade.

Es muß betont werden, daß die Stützung der Ske
letteile durch die Muskulatur im wesentlichen durch die 
bei der Kontraktion auftretende Querschnittszunahme 
erfolgt und weniger durch die Verkürzung. Da Muskel
fasern hydraulische Hülle-Füllungs-Konstruktionen dar
stellen, ist eine Verkürzung, aufgrund der inkompres- 
siblen Füllung, zwangsläufig mit einer Verdickung ver
bunden, so daß senkrecht zu der erzeugten Zugkraft eine 
Druckkraft auftritt. Die in einer gemeinsamen Hülle be
findlichen, zueinander parallel verlaufenden Muskelfa
sern eines Muskelpakets üben daher bei simultaner Kon
traktion Druck aufeinander aus, der sie in ihrer Verkür
zung behindert. Um die Zugkraft der kontrahierenden 
Muskulatur optimal nutzen zu können, müssen die Mus
kelfasern daher so angeordnet sein, daß sie sich durch 
die auftretende Verdickung nicht gegenseitig behindern 
(siehe PFUHL 1937, WlLLEMSE 1965). Dies ist der Fall, 
wenn die Muskelfasern, wie in Kapitel 3.2 im Zusam
menhang mit der Schrägstellung der Fischmyosepten

gezeigt, in flachem Winkel auf eine kraftübertragende 
Struktur treffen, so daß sie sich bei der Kontraktion auf
richten können (Abb. 5.15 b). Die genannte Anordnung 
ist jedoch nur dann sinnvoll, wenn die Muskelkontrakti
on zur Erzeugung einer Zugkraft genutzt wird. Im Fall 
einer Nutzung der Muskelkontraktion zur Erzeugung ei
ner quer zur Kontraktionsrichtung stehenden Druckkraft, 
müssen die Muskelfasern dagegen so angeordnet sein, 
daß sie ihren Angriffswinkel bei der Kontraktion nicht 
oder nur wenig ändern können (Abb. 5.15 a). Bei der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion sind daher die 
Quersepten (Myosepten) der die Chorda dorsalis umge
benden Hauptkammern nur geringfügig schräggestellt, 
so daß sich eine Kontraktion der muskulären Füllung 
nicht nur als eine Zugkraft in Körperlängsrichtung be
merkbar macht, sondern sich auch als senkrecht zur 
Kontraktionsrichtung weisende Druckkraft auswirkt. 
Entgegen der allgemeinen Vorstellung, daß Muskeln nur 
Zugkräfte aufnehmen können, wird hier also davon aus
gegangen, daß sie in einem entsprechend strukturierten, 
gekammerten septalen Verband auch fähig sind, direkt 
Druckkräfte aufzunehmen. Muskeln sind daher prinzipi
ell sowohl als Zug- als auch als Druckelemente nutzbar.

Der dargestellte Zusammenhang kann für die Stabi
lisierung des Rumpfes genutzt werden. Durch die bei der 
Kontraktion der muskulären Füllung prall werdenden 
Myotome der dorsalen und lateralen Hauptkammern

Abb. 5.15 Muskelkontraktion bei quer (a) und schräg (b) zur 
Zugrichtung verlaufenden Angriffsflächen (grob schematisch 
in Anlehnung an Willemse 1965): a) Die Muskelfasern (graue 
Säulen) werden durch die bei der Kontraktion auftretende 
Querschnittszunahme dicht aneinander gedrängt, b) Die An
griffsflächen (schwarze Balken) richten sich bei der Kontrak
tion auf, so daß sich der Abstand zwischen den Muskelfasern 
trotz Querschnittszunahme nicht verringert. Weitere Erläute
rungen siehe Text.
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(epaxonische Muskulatur und Rumpfseitenwandmusku
latur) gerät deren Hülle und die sie untergliedernden 
Quersepten unter Zugspannung. Gleichzeitig geraten die 
Chorda dorsalis und die sie umgebenden Wirbelele
mente zentripetal unter Druck, wodurch sie von den um
gebenden hydraulischen Kammern dicht gepackt und 
damit stabilisiert werden. Durch diesen Umstand wird 
die Chorda dorsalis bei einer in der Körperlängsachse 
wirkenden äußeren Druckbelastung von den prallen 
Myotomen an einer Querschnittszunahme gehindert. Die 
äußere Krafteinwirkung wird daher nicht allein von der 
Chorda dorsalis aufgenommen, sondern auch von den 
sie umgebenden Kammern. Daß dieses Prinzip tatsäch
lich nutzbar ist, konnte von MORLOCK et al. (1996) an
hand eines Modellversuches nachgewiesen werden. Als 
Modell diente eine aus Aluminiumzylindern und Kunst
stoffscheiben bestehende „Wirbelsäule“, die von vier 
mit Wasser gefüllten Gummischläuchen umgeben war 
(Abb. 5.16). Dieses Arrangement steckte wiederum in 
einem eng umschließenden Plexiglaszylinder. Bei einem 
Innendruck von 0,1 MPa in den Schläuchen konnte die 
senkrecht stehende „Wirbelsäule“, bei einer aufgebrach
ten Last von 100 N, um 7% entlastet werden, während 
eine Druckerhöhung auf 0,2 MPa sogar eine Entlastung 
von 56% erbrachte. Auch wenn dieses Modell zugege
benermaßen stark vereinfacht ist, zeigt sich doch, wie 
wirksam eine hydraulische Stabilisierung sein kann. Wä
re die Muskulatur nur als Zugelement nutzbar, wie 
könnte dann die medizinisch bekannte Tatsache erklärt 
werden, daß bei einem Bandscheibenschaden eine Lin
derung der Beschwerden durch Kräftigung der Musku
latur erzielt werden kann? Auf diese klinische Erfahrung 
machen auch MORLOCK et al. (1996) aufmerksam.

Es kann hierbei nicht genügend betont werden, daß 
das Skelett also nicht allein, quasi als Gerüst, den Kör
per trägt, sondern daß es nur einen integrierten Be
standteil der hydraulischen Tragkonstruktion darstellt. 
Eine auf Stützen stehende Konstruktion ist auch ohne 
Versteifungselemente allein durch die Nutzung der Hül
le, der hydraulischen Füllung und der Verspannungsele
mente realisierbar. Solange nur statische Anforderungen 
an die Hülle-Füllungs-Konstruktion bestehen, müssen 
deren Kammern einfach nur prall sein, um einen stabilen 
Stand zu gewährleisten. Eine aufgeblasene Luftmatratze, 
die auf ebenfalls aufgeblasenen Kissen steht, erfüllt bei
spielsweise diese Bedingung. Sieht man von den Stützen 
ab, gilt das gleiche auch für einen großen Teil der 
pflanzlichen Organismen. Bei einer solchen Konstrukti
on ist allein die Füllung in der Lage, Druckkräfte aufzu
nehmen, während die Hüllen und die Verspannungsele
mente ausschließlich Zugkräfte aufnehmen können 
(siehe Kapitel 1.3.2). Die Gewichtskraft kann unter die
sen Umständen durch die Wirkung der Füllung komplett 
auf die unter Zugspannung stehenden Strukturen über
tragen werden. Aufgrund der geforderten Prallheit der 
Kammern ist jedoch die Beweglichkeit der Konstruktion 
stark eingeschränkt. Die Freiheitsgrade können zwar 
durch eine Verringerung der Prallheit oder die Erzeu

gung eines unterfüllten Zustands erhöht werden, doch 
führt dies zwangsläufig zu einer umgekehrt proportio
nalen Abnahme des Kraftschlusses und der Stabilität. In 
einer hydraulischen Hülle-Füllungs-Konstruktion ist 
Stabilität bei gleichzeitiger Beweglichkeit nur durch ei
ne aktive und flexible Abstufung des Prallheitsgrades, 
etwa durch Muskelarbeit, möglich. Sind keine Verstei
fungselemente in die Konstruktion integriert, ist jedoch 
der muskuläre Aufwand, schon allein für die Formkon
trolle, erheblich. Im Fall der hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion wird die gleichzeitige Verwirklichung von 
Stabilität und Beweglichkeit durch das Zusammenspiel 
von den in ihrem Prallheitsgrad muskulär kontrollierba
ren Kammern mit den in den Verspannungsstrukturen 
integrierten Versteifungselementen erreicht. Durch die 
Nutzung der Versteifungselemente als bewegungsfüh
rende Strukturen kann der muskuläre Aufwand für 
Formstabilität und Lokomotion auch unter Schwerkraft
bedingungen gering gehalten werden.

Aus den vorangegangenen Erläuterungen wird deut
lich, daß weder die Skelettelemente noch die hydrauli
schen Kammern allein die Konstruktion stabilisieren 
bzw. tragen. Vielmehr ist es die kohärente Gesamtheit 
der Hüllen und Füllungen einerseits und der verspan
nenden und versteifenden Strukturen andererseits, die in 
ihrer voneinander abhängigen Wechselwirkung die 
Tragkonstruktion ausmachen. Die einzelnen Elemente 
der Tragkonstruktion sind daher immer im Zusammen
hang mit der kohärenten Gesamtheit der Hülle-Füllungs- 
Konstruktion zu sehen. Letztlich muß die Tragkonstruk
tion, aufgrund ihrer Abhängigkeit von aktiven Prozessen 
wie der Muskelarbeit, auch unter dem Aspekt der bio- 
nomen Kohärenz betrachtet werden. Aus dieser Per
spektive ähnelt die Tragkonstruktion beim freien Stand 
einer über zwei Stühle gelegten Luftmatratze, die in ih
rer Hülle Löcher aufweist, so daß permanent aktiv Luft 
nachgepumpt werden muß, um sie prall zu halten. Im 
Gegensatz zu dieser technischen Konstruktion, bei der 
die Luftpumpe ein separates Element darstellt, ist es im 
Fall der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion die 
Füllung selbst, die mit ihrer eigenen Aktivität (Muskel
kontraktion) die Kammern prall hält. In beiden Fällen 
führt ein Nachlassen der Aktivität zu einem Prallheits- 
verlust (Erschlaffung), der aufgrund der reduzierten 
Tragfähigkeit ein Durchsacken zwischen den Stützen zur 
Folge hat.

Damit Körper und Extremitäten der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion im freien Stand eine stabile 
Einheit bilden können, muß ein kohärentes strukturelles 
Kontinuum bestehen, das die auftretenden Kräfte über 
die vorhandenen Verspannungs- und Versteifungsele
mente weiterleitet. Dabei kann die durch die Hydraulik
natur gewährleistete Fähigkeit, Druckkräfte in Zugkräfte 
umwandeln zu können und vice versa voll genutzt 
werden. Die skelettale Kontinuität zwischen den Extre
mitäten und dem Körper ist, wie im vorangegangenen 
Kapitel erläutert wurde, durch die Kontinuität der Inter-
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a)

Abb. 5.16 Versuchsanordnung zur hydraulischen Stabilisierung eines Wirbelsäulenmodells aus Aluminiumzylindern und Kunst
stoffscheiben (verändert nach Morlock et al. 1996): wassergefüllte Gummischläuche entspannt (a) und expandiert (b). Erläute
rungen siehe Text.

septalräume gewährleistet. Die hydraulischen Kammern 
bilden damit zusammen mit den Skelettelementen eine 
mechanisch kohärente Einheit, die sowohl Zug- als auch 
Druckkräfte aufnehmen kann. Die Gewichtskraft wirkt 
sich auf den von zwei Stützenpaaren getragenen Körper 
in Form von Dreh- bzw. Biegemomenten aus. Da der 
Schwanz und der Hals-Kopf-Bereich über die Stützen 
hinausragen, treten an deren Dorsalseite Zugkräfte auf, 
während die Ventralseite gestaucht wird. Im Fall des 
Rumpfes gerät dagegen die Ventralseite durch die Wir
kung der Gewichtskraft unter Zugspannung, während die 
Dorsalseite gestaucht wird. Eine Durchbiegung des 
Rumpfes kann verhindert werden, indem die Konstruk
tion durch steigenden Muskeltonus prall wird. Tragende 
Komponenten sind dabei vor allem die dorsalen und la
teralen Hauptkammern (epaxonische Muskulatur und 
Rumpfseitenwandmuskulatur) mit den darin integrierten 
Versteifungselementen. Da sich die dorsalen Hauptkam
mern bis zum Körperende erstrecken, ist die Stabilisie
rung des Rumpfes direkt mit der des Schwanzes ver
knüpft. Die dorsalen und lateralen Hauptkammern bil
den daher zusammen mit den ventralen Schwanzkam
mern (hypaxonische Schwanzmuskulatur) eine kraft
schlüssige Untereinheit der Gesamtkonstruktion. Ihre 
gemeinsame Hülle bilden Teile der Körper- und Bauch- 
coelomhülle, die im Rumpfbereich über die ventrolate- 
ralen Septen miteinander verbunden sind. Als Verspan
nungsstrukturen stehen das transversale und mediane 
Septum sowie die Quersepten der Kammern zur Verfü
gung. Durch die als druckstabile Strebe in die Verspan
nungsstrukturen integrierte Chorda dorsalis ist die dar
gestellte Untereinheit kraftschlüssig und im prallen Zu
stand tragfähig. Wie oben schon erwähnt, geraten die 
Verspannungs- und Hüllenstrukturen durch die Kon
traktion der Muskulatur unter Zugspannung, während 
die Versteifungselemente durch die prallen Kammern

stabilisiert werden. Auf diese Weise sind die Wirbele
lemente und die Rippen kraftschlüssig in die Tragkon
struktion integriert, so daß sie als bewegungsführende 
Strukturen nutzbar werden.

Neben den dargestellten Hauptkomponenten der 
Tragkonstruktion leistet auch die Bauchmuskulatur ei
nen Beitrag zur Stabilisierung des Rumpfes gegenüber 
den durch die Gewichtskraft auftretenden Biegemo
menten. Dies geschieht in zweierlei Weise. Zum einen 
kann die Bauchmuskulatur den auf die Ventralseite wir
kenden Zugkräften direkt entgegenwirken, und zum an
deren verursacht die Muskelkontraktion über die als hy
draulisches Polster wirkende Coelomflüssigkeit eine 
Spannung der Bauchcoelomhülle, die wiederum die 
Tragfähigkeit der lateralen und dorsalen Hauptkammern 
erhöht. Im Gegensatz zu der allgemein bekannten Vor
stellung, daß bei Tetrapoden die Bauchmuskulatur in 
Analogie zu einer Bogen-Sehnen-Konstruktion die 
Hauptlast der durch die Gewichtskraft erzeugten Biege
momente aufnimmt (THOMPSON 1917, 1942, KUMMER 
1959, 1975, 1977, W ake 1979, H ildebrand  1988 
u.a.), wird hier nur von einer untergeordneten Bedeu
tung der Bauchmuskulatur für die Tragfähigkeit der 
Konstruktion ausgegangen. Für diese Annahme sprechen 
sowohl theoretische Erwägungen als auch empirische 
Untersuchungen (siehe unten u. folgendes Kapitel). Im 
Fall der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion befin
det sich der überwiegende Teil der lateralen Hauptkam
mern ventral der Chorda dorsalis, so daß den durch die 
Gewichtskraft am ventralen Rumpf auftretenden Zug
kräften durch Kontraktion der Rumpfseitenwandmusku
latur entgegengewirkt werden kann. Durch das gleich
zeitige Prallwerden der lateralen Hauptkammem können 
die ebenfalls prallen dorsalen Hauptkammem als Druck
polster wirken, wodurch eine Durchsacken des Rumpfes
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verhindert wird. Einen großen stabilisierenden Beitrag 
leisten hierzu auch die in die Verspannungsstrukturen 
der lateralen Hauptkammern integrierten Rippen.

Aus den dargelegten Gründen werden die auf die 
Bauchmuskulatur wirkenden Zugkräfte als gering ange
nommen, so daß auch ihr Beitrag an der Tragfähigkeit 
des Rumpfes klein sein kann. Da die epaxonische Mus
kulatur und die Rumpfseitenwandmuskulatur ohnehin 
als Antriebsstrukturen bei der Lokomotion zum Einsatz 
kommen, bietet sich ihre gleichzeitige Nutzung als Trag
strukturen geradezu an. Im Zusammenhang mit den phy
siologischen Aufgaben der in der Bauchcoelomkammer 
befindlichen Organen ist es außerdem sinnvoll, wenn 
dieser Bereich so aus der Tragkonstruktion ausgeglie
dert ist, daß er möglichst unbelastet bleibt. Von FREY 
(1988) konnte gezeigt werden, daß bei Krokodil-Kon
struktionen die Bauchmuskulatur für die Stabilität des 
Rumpfes im freien Stand keine Rolle spielt. Die Rumpf
stabilität wird bei diesen im wesentlichen durch die Wir
kung der epaxonischen Muskulatur und der Rumpfsei
tenwandmuskulatur im Zusammenspiel mit den inte
grierten Versteifungs- und Verspannungsstrukturen er
reicht. Einen essentiellen Bestandteil der Tragkonstruk
tion bilden hierbei die knöchernen Osteoderme. Auch 
wenn FREY (1988) in seiner Arbeit den hydraulischen 
Charakter der krokodiliden Tragkonstruktion nicht ex
plizit erwähnt, so ist doch anhand der Konstruktions
zeichnungen deutlich zu erkennen, daß dessen Funkti
onstüchtigkeit von der Prallheit der muskulären Kam
mern abhängt. Die Bedeutung der hydraulischen Kom
ponenten für die Tragkonstruktion der Krokodile wird 
auch von FREY als essentiell betrachtet (persönliche 
Mitteilung).

Für die Nutzung hydraulischer Kammern zur Stabi
lisierung des Rumpfes bei Tetrapoden sprechen auch di
rekt beobachtbare Phänomene. So ist das Prallwerden 
der epaxonischen Muskulatur und der Rumpfseiten
wandmuskulatur bei vielen Squamaten beim Abstemmen 
vom Boden deutlich sichtbar. Bei einem eigenen Ver
such mit einer etwa 30cm langen Domschwanzagame 
(Uromastix) konnten zusammen mit „Dino“ FREY fol
gende Beobachtungen gemacht werden: Solange das 
Versuchstier unabgestemmt auf dem Boden ruhte, war 
die Rückenhaut sichtbar schlaff. Dieser Eindruck konnte 
durch Befühlen der in diesem Zustand verschieblichen 
Rückenhaut bestätigt werden. Sobald das Tier sich vom 
Boden abstemmte, zeichneten sich die prallen Muskel
walzen der epaxonischen Muskulatur deutlich ab, und 
die Rückenhaut wurde sichtbar gespannt. Es schien ge
radezu ein Ruck durch das gesamte Tier zu gehen, so als 
würden alle Elemente der zuvor schlaff wirkenden Kon
struktion plötzlich kraftschlüssig ineinandergreifen. Da 
die Rumpfseitenwandmuskulatur im freien Stand unter 
Tonus steht, sind die in den Verspannungsstrukturen in
tegrierten Rippen in ihrer Position fixiert. Sie sind daher 
nicht unabhängig von den Strukturen der Tragkonstruk
tion beweglich. Dadurch können die Rippen während

der Lokomotion nicht oder nur wenig zur Ventilation 
der Lungen genutzt werden. Tatsächlich ventilierte das 
Versuchstier unter Nutzung der Rippen ausschließlich in 
den Lokomotionspausen61 Außerdem konnte von CAR
RIER (1987 a, b) experimentell nachgewiesen werden, 
daß verschiedene lacertile Reptilien während der Loko
motion nicht oder nur sehr wenig ventilieren. Dies gilt 
vermutlich besonders für Formen, die sich diskontinu
ierlich fortbewegen, bei denen das normale Lokomoti
onsverhalten durch kurze Sprintphasen und anschlie
ßende Lokomotionspausen gekennzeichnet ist, wie etwa 
bei Lacerta vivípara (AVERY et al. 1987). Bei sich typi
scherweise kontinuierlich fortbewegenden Reptilien wie 
etwa Krokodile und Schildkröten kann die Lunge ohne 
die Hilfe der Rippen ventiliert werden (GANS & 
Hughes 1967, G ans & Clark  1976, G a u n t  & Gans 
1969). Bei Waranen, die ihren Sauerstoffbedarf eben
falls während der Lokomotion decken können (W ang  et 
al. 1997), ist mir der genaue Ventilationsmechanismus 
nicht bekannt, doch ist zu vermuten, daß hier entweder 
auch ein Ventilationsmechanismus vorliegt, der den 
Konflikt zwischen Tragkonstruktion und Ventilation 
umgeht, oder daß der spezielle Bau der Tragkonstrukti
on eine Ventilation mit Hilfe der Rippen während der 
Lokomotion erlaubt.

Durch die vorangegangenen Überlegungen finden 
die an Uromastix und anderen Reptilien gemachten Be
obachtungen eine Begründung. Es scheint also, daß die 
hydraulische Stabilisierung des Rumpfes innerhalb der 
Tetrapoden weit verbreitet ist. Selbst bei Säugetieren, 
den Paradebeispielen für Bogen-Sehnen-Konstrukti- 
onen, scheint die Ventral Verspannung, zumindest bei ei
nigen Formen, keine große Rolle zu spielen. Auch hier 
sprechen die beobachtbaren Phänomene für eine geringe 
Beteiligung der Bauchmuskulatur an der Tragkonstruk
tion. So ist deutlich sichtbar, daß der Bauch einer sich 
fortbewegenden Katze nicht prall ist, sondern beim Ge
hen weich hin und her schaukelt. Dies wäre bei einer 
straffen Ventralverspannung nicht möglich. Ebenso kann 
jeder beim Befühlen des Bauches einer Katze oder eines 
Hundes feststellen, daß dieser im freien Stand nicht prall 
ist. Der Tonus der Bauchmuskulatur kann daher nicht 
sehr hoch sein. Es wird hier vermutet, daß bei der Stabi
lisierung des Rumpfes auch im Fall der Säugetiere hy
draulische Komponenten eine Rolle spielen. Die Stabili
sierung erfolgt bei diesen vermutlich überwiegend durch 
die Aktivität der epaxonischen Muskulatur (siehe auch 
elektomyographische Ergebnisse an Katzen von CARL- 
SON et al. 1979 u. ENGLISH 1980) im Zusammenspiel 
mit den beiden Strängen des M. psoas major. Von 
MORLOCK et al. (1996) wurde auf die Möglichkeit einer 
großen Bedeutung dieser Muskelgruppen bei der hy
draulischen Stabilisierung der menschlichen Wirbelsäule 
und des Rumpfes hingewiesen.

61 Nach Al-Ghamdi et al. (1995) ist Uromastix neben der 
Ventilation mit Hilfe der Rippen bis zu einem gewissen Grad 
auch zur Bukkalatmung fähig.
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Vermutlich fänden sich unter den rezenten Tetrapo- 
den noch wesentlich mehr Beispiele für die Nutzung hy
draulischer Strukturen als tragende Elemente, würde erst 
einmal unter diesem Aspekt gesucht werden. Bislang 
wurde die Bedeutung hydraulischer Komponenten für 
die Stabilisierung des Körpers nahezu völlig übersehen, 
da die Tragkonstruktion generell als Skelett-Muskel- 
Apparat betrachtet wurde, also als ein aus starren Teilen 
bestehendes Gerüst, das ausschließlich über Zugele
mente stabilisiert und bewegt wird. Dies äußert sich 
auch in der Modellwahl. So wird der Organismus meist 
in Analogie zu einer Hebelmechanik starrer Teile auf 
seine Skelettelemente reduziert und mit der Statik tech
nischer Brückenkonstruktionen gleichgesetzt (GREGORY 
1937, Kum m er  1959, H ildebrand  1988 u.a.). Es zeigt 
sich aber, daß die genannten Modelle wichtige Aspekte 
der Konstruktion vernachlässigen und mit der Empirie 
häufig im Widerspruch stehen. So besteht oft eine Dis
krepanz zwischen den auf der Basis einer Mechanik 
starrer Teile berechneten Belastungsgrenzen und den in 
vitro gemessenen Werten (zur Literatur siehe MORLOCK 
et al. 1996). Die Kritik an den gängigen Modellen soll 
jedoch nicht dahingehend verstanden werden, daß diese 
generell zu verwerfen seien. Es geht hier eher um die 
Frage, wie weit diese für das Verständnis der Tragkon
struktion ausreichen, und um die Bestimmung der Gren
zen ihrer Anwendbarkeit. In vielen Bereichen der Kon
struktion behalten die skelettmechanischen Modelle 
auch unter Anwendung des Hydraulikmodells ihre Gül
tigkeit. Dies gilt auch für die hypothetische Tetrapoden- 
Konstruktion. Während der Rumpf-Schwanz-Bereich 
nach der hier vertretenen Auffassung überwiegend von 
hydraulischen Komponenten bestimmt wird, sind der 
Kopf und die Extremitäten in stärkerem Maße durch die 
Mechanik starrer Elemente geprägt. Hier können die 
gängigen Modelle nach wie vor ihre Anwendung finden. 
Entscheidend ist dabei, daß die Mechanik der starren 
Teile einen integrierten Bestandteil der Hülle-Füllungs- 
Konstruktion darstellt und generell mit der Mechanik 
hydraulischer Körper in Wechselwirkung steht. Dies ist 
schon allein deswegen der Fall, weil jeder Muskel einem 
kohärenten hydraulischen Körper entspricht. Die inter- 
septale Kontinuität der Verspannungsstrukturen macht 
es möglich, daß die Skelettmechanik der Extremitäten 
mit der Hydraulik des Rumpfes Zusammenarbeiten kann. 
Dabei erfolgt die Kraftübertragung von den Extremitä
ten auf den Körper über die in die Hülle-Füllungs-Kon- 
struktion integrierten Gürtel (siehe vorangegangenes Ka
pitel).

Da die Extremitäten den Körper nicht nur stützen, 
sondern auch als Antriebsorgane genutzt werden, muß 
der Bau der Strukturen sowohl Beweglichkeit zulassen 
als auch einen stabilen Stand gewährleisten. Dies ist 
nicht einfach zu verwirklichen, da jeder die Beweglich
keit erhöhende Freiheitsgrad zwangsläufig mit einer Er
höhung des muskulären Stabilisierungsaufwandes ver
bunden ist. Der muskuläre Aufwand kann nur dann klein 
gehalten werden, wenn die Skelettelemente durch ihre

Struktur, ihre Anordnung und die Art der Gelenkung die 
Freiheitsgrade auf den für die Lokomotion notwendigen 
Bewegungsspielraum einengen (siehe folgendes Kapi
tel). Eine Minimalanforderung an die Extremitätenstruk
turen ist, daß sie ein Abstemmen vom Boden zulassen. 
Um dabei einen stabilen Stand zu ermöglichen, muß ein 
fester Kontakt mit dem Boden gewährleistet sein. Dies 
geschieht, indem sich der distale Teil der Extremität 
großflächig im Substrat verankert. Aufgrund seines ge
fingerten Aufbaus kann sich dieser Extremitätenab
schnitt an die Struktur des Substrates anpassen und so
mit kleinste Bodenunebenheiten zur Verankerung nut
zen. Um unter dieser Voraussetzung ein Abstemmen 
vom Boden zu ermöglichen, müssen mindestens drei 
Gelenkstellen vorhanden sein: eine zwischen der Extre
mität und dem Körper, eine zwischen dem mit dem 
Substrat in Kontakt stehenden Extremitätenteil und der 
restlichen Extremität und eine zwischen den beiden ge
nannten Gelenken (GRAY 1968). Da ein Minimum an 
Gelenken auch den Stabilisierungsaufwand verringert, 
ist eine dreigelenkige Extremität gleichzeitig auch die 
ökonomischste strukturelle Variante (siehe dazu auch 
Peters & W F. G u tm a n n  1978, 1985 u. Peters 1985 
b, 1993). Die drei Knickstellen müssen jedoch nicht un
bedingt als distinkte Gelenke ausgebildet sein. Prinzipi
ell würden auch drei Biegezonen genügen. Insofern er
füllt die Extremität der hypothetischen Tetrapoden-Kon- 
struktion die Minimalbedingung, da sie über zwei di
stinkte Gelenke und eine Biegezone verfügt (siehe vor
angegangenes Kapitel). Ein Gelenk befindet sich zwi
schen Körper und proximalem Extremitätenabschnitt, 
das andere zwischen letzterem und dem medialen Ab
schnitt. Die Biegezone liegt dagegen im Bereich des 
medialen und distalen Extremitätenabschnitts. Die zahl
reichen, leicht gegeneinander beweglichen Elemente 
dieser beiden Abschnitte erlauben durch die Addition 
der Einzelbewegungen eine Abbiegung gegenüber dem 
mit dem Substrat verankerten Extremitätenteil. Damit 
sind die Bedingungen für ein ökonomisches Abstemmen 
vom Boden strukturell erfüllt.

Im vom Boden abgestemmten Zustand befindet sich 
der leicht vom Körper abgespreizte proximale Extremi
tätenabschnitt etwa in der transversalen Ebene. Er weist 
im Fall der Hinterextremität nach craniolateral und im 
Fall der Vorderextremität nach caudolateral. Gegenüber 
diesem befindet sich der mediale Extremitätenabschnitt 
um etwa 90° nach ventral abgeknickt in einer parasagit- 
talen Ebene. Der distale Extremitätenabschnitt biegt von 
dort aus in die Transversalebene. Dabei weisen die dis
talen Enden etwa nach cranial. Infolge dieser Ausrich
tung kommt es insbesondere im Fall der Vorderextre
mität zwangsläufig zu einer Verdrillung des medialen 
und distalen Extremitätenabschnitts. Durch die seitlich 
abgespreizte Beinstellung befindet sich der Körper in 
einer nur wenig vom Substrat abgehobenen Position. 
Gleichzeitig liegen die Bodenkontaktpunkte der vier 
Extremitäten so weit lateral, daß sie eine große Unter
stützungsfläche bilden. Beides gewährt eine hohe Kipp-
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Sicherheit und einen stabilen Stand. Durch die abge
spreizte Beinstellung ergeben sich innerhalb der Extre
mität lange Lastarme und hohe Momentensummen. Um 
unter diesen Bedingungen der Gewichtskraft entgegen
zuwirken und einen freien Stand zu gewährleisten, muß 
eine entsprechende muskuläre Ausstattung vorhanden 
sein. Die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion ver
fügt über eine kräftige Adduktormuskulatur (Abb. 5.26), 
die, vom Extremitätenskelett ausgehend, großflächig am 
ventralen Teil des Schulter- bzw. Beckengürtels angreift 
(Bei rezenten Tetrapoden62: M. pectoralis, M. supraco- 
racoideus; bzw. M. pubotibialis, M. puboischiotibialis, 
M. puboischiofemoralis externus). Durch das hohe Ge
wicht des großen, knöchernen Schädels liegt der Kör
perschwerpunkt im vorderen Drittel des Rumpfes, so 
daß die Vorderextremität eine größere Last trägt. So 
sind auch deren Skelettelemente massiver als bei der 
Hinterextremität, und die Muskulatur ist kräftiger.

Da das Schulter- bzw. Hüftgelenk aufgrund der lo- 
komotorischen Aufgaben der Extremitäten hohe Frei
heitsgrade aufweist (siehe folgendes Kapitel), kann es in 
nahezu jede Raumrichtung ausbrechen. Es muß daher 
rundum muskulär stabilisiert und geführt werden. Dies 
ist bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion der 
Fall. Vom Extremitätenskelett ausgehend, greifen Mus
kelgruppen großflächig am dorsalen Teil des Schulter- 
bzw. Beckengürtels an, so daß das Gelenk, zusammen 
mit den bereits erwähnten ventralen Adduktoren, rund
um von Muskulatur umschlossen ist (Bei rezenten Tetra
poden: M. scapulohumeralis, M. dorsalis scapulae [del- 
toideus], M. latissimus dorsi [dorsohumeralis], M. sub- 
coracoscapularis [subscapularis], M. procoracohumera- 
lis [acromialis], M. supracoracoideus, M. pectoralis, M. 
coracoradialis proprius, Mm. coracobrachiales longus et 
brevis; bzw. M. pubotibialis, M. puboischiotibialis, M. 
ischioflexorius, M. pubifemoralis, Mm. puboischiofe- 
morales internus et externus, M. iliotibialis, M. iliofe- 
moralis, M. iliofibularis, M. ischiofemoralis, Mm. cau- 
dales). Da die Beweglichkeit der Ellbogen- und Knie
gelenke durch die Gelenkform und die Bänder engge
führt wird, ist hier der muskuläre Aufwand zur Stabili
sierung geringer. Es liegen im wesentlichen nur zwei 
Freiheitsgrade vor, einer, der ähnlich einem Scharnier
gelenk Flexions- und Extensionsbewegungen zuläßt, und 
einer, der eine Rotation um die Längsachse der Skelett
elemente des medialen Extremitätenabschnitts erlaubt. 
Das Einknicken des Gelenks durch die Wirkung der Ge
wichtskraft wird im Fall der Vorderextremität durch ei
nen als Extensor wirkenden Muskel verhindert, der von 
der Dorsalseite des proximalen Endes des proximalen 
Skelettelements (Humerus) an dem verlängerten proxi
malen Ende (Olecranon) des posterioren Medialements 
(Ulna) zieht (bei rezenten Tetrapoden M. triceps). In

62 Die Bezeichnungen der Muskeln rezenter Tetrapoden ent
sprechen bei der Vorderextremität im wesentlichen der Termi
nologie von Römer & Parsons (1983) bzw. Renous & Jouf- 
froy (1995) und bei der Hinterextremität der von A shley- 
Ross (1992) bzw. Renous & Jouffroy (1995).

Zusammenarbeit mit dem als Flexor wirkenden Antago
nisten (bei rezenten Tetrapoden: M. brachialis u. bi
ceps), der vom proximalen Ende des proximalen Ele
ments zum proximalen Ende des anterioren Medialele
ments (Radius) zieht, ist das Ellbogengelenk auch gegen 
seitlich wirkende Kräfte stabilisiert. Eine weitere Stabi
lisierung erhält das Ellbogengelenk durch Muskelgrup
pen, die vom distalen Ende des proximalen Skelettele
ments auf die Dorsal- und Ventralseite der Skelettele
mente des medialen und distalen Extremitätenabschnitts 
ziehen (bei rezenten Tetrapoden: Mm. extensores ante- 
brachii radialis et ulnaris, Mm. flexores antebrachii ra- 
dialis et ulnaris, M. extensor digitorum communis, M. 
flexor digitorum communis, Mm. extensores carpi ra
dialis et ulnaris, Mm. flexores carpi radialis et ulnaris).

Im Fall des Kniegelenks wird das Einknicken der 
Extremität überwiegend von dem Teil der am dorsalen 
Beckenbereich angreifenden Muskulatur verhindert, der 
bis auf die Skelettelemente des medialen Extremitäten
abschnitts reicht (bei rezenten Tetrapoden: M. iliotibia
lis). Eine Stabilisierung gegenüber seitlich wirkenden 
Kräften erfolgt durch das Zusammenspiel mit den ven
tralen Antagonisten, die als Teil der Adduktorenmus
kulatur ebenfalls vom Becken auf den medialen Extre
mitätenabschnitt ziehen (bei rezenten Tetrapoden: M. 
pubotibialis, M. puboischiotibialis, M. ischioflexorius). 
Diese werden von einem Muskel unterstützt, der, ventral 
am proximalen Skelettelement ansetzend, zum posterio
ren Medialelement (Fibula) zieht (bei rezenten Tetrapo
den: M. femorofibularis). Wie im Fall der Vorderextre- 
mität tragen auch Muskelgruppen zur Stabilisierung des 
Kniegelenks bei, die vom distalen Ende des proximalen 
Elements auf die Dorsal- und Ventralseite der Skelette
lemente des medialen und distalen Extremitätenab
schnitts ziehen (bei rezenten Tetrapoden: M. extensor 
digitorum communis, M. flexor primordialis communis 
[M. gastrocnemius], M. extensor cruris et tarsi fibularis 
[M. peroneus], M. extensor cruris tibialis).

Sowohl bei der Vorder- als auch bei der Hinterex
tremität wird die aus zahlreichen Skelettelementen be
stehende Biegezone im medialen und distalen Extremi
tätenabschnitt durch eine Vielzahl von Muskeln stabili
siert. Dazu zählen die schon genannten Muskelgruppen, 
die vom proximalen Element bis auf die Skelettelemente 
des distalen Extremitätenabschnitts reichen. Andere 
überbrücken die Verbindung zwischen den beiden Ele
menten des medialen Abschnitts und denen des distalen 
Abschnitts (bei rezenten Tetrapoden: M. supinator ma- 
nus, M. flexor palmaris profundus longus, Mm. flexores 
accessorii lateralis et medialis; bzw. M. flexor palmaris 
profundus, M. pronator profundus, M. caput longum 
contrahentium digitorum, Mm. flexores accessorii, M. 
pronator profundus). Wieder andere verbinden die Ske
lettelemente innerhalb des distalen Extremitätenab
schnitts (bei rezenten Tetrapoden: Mm. extensores di
gitorum brèves, Mm. flexores digitorum brèves super
faciales, Mm. flexores digitorum brèves profundi, Mm.
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contrahentes digitorum, M. abductor brevis dorsalis hal- 
lucis bzw. M. Supinator pedis).

Die Gelenke zwischen den strahlig angeordneten 
Skelettelementen des distalen Extremitätenabschnitts 
(Phalanges und Metacarpalia/Metatarsalia) entsprechen 
in ihrer Beweglichkeit etwa Scharniergelenken. Diese 
werden von einzelnen Muskeln überbrückt (bei rezenten 
Tetrapoden: Mm. flexores digitorum minimi, Mm. inter- 
phalangei, Mm. intermetacarpales). Muskeln zwischen 
den basalen Strahlenelementen (Metacarpalia bzw. Me- 
tatarsalia) wirken einem Auseinanderweichen unter Be
lastung entgegen (Mm. intermetacarpales). In gleicher 
Weise wirkt ein Muskel, der die beiden Elemente des 
medialen Extremitätenabschnitts (Radius u. Ulna bzw. 
Tibia u. Fibula) miteinander verbindet (M. interosseus 
antebrachii, M. interosseus cruris).

5.3.3 Lokomotionsmechanik

Die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion bewegt sich 
mit lateralen Körperbiegungen bei seitlich abgespreizten 
und nach unten abgewinkelten Extremitäten fort. Der 
Körper wird dabei frei über dem Boden getragen. Die 
strukturellen Voraussetzungen für diese Lokomotions
weise, die Beweglichkeit bei gleichzeitiger Stabilität ga
rantieren, wurden in den beiden vorangegangenen Ka
piteln dargestellt. Wie bei rezenten Tetrapoden erfolgt 
der Antrieb im wesentlichen durch aufeinander abge
stimmte Bewegungen der Beine, die von den lateralen 
Körperbiegungen in koordinierter Weise unterstützt 
werden. Die einzelne Extremität leistet ihren Antriebs
beitrag, indem sie sich mit einer nach caudoventral ge
richteten Kraft vom festen Substrat abstößt. Durch die 
dabei erzeugte Bodenreaktionskraft wird der Körper in 
die entgegengesetzte Richtung nach cranial in Lokomo
tionsrichtung beschleunigt. Relativ zum Körper bewegt 
sich die Extremität insgesamt nach caudal (Retraktions
phase, Stützphase), wobei die einzelnen Extremitätenab
schnitte, eine kinematische Kette bildend, distinkte Be
wegungen ausführen. Von zahlreichen rezenten Amphi
bien und Reptilien liegen hierzu Beschreibungen des 
genauen Bewegungsablaufs vor (EVANS 1946, SCHAEF- 
fer 1941 b, Gray  1944, 1968, Sn y d er  1949, 1952, 
1954, B arclay  1946, B akker 1971, S ukh a n o v  1974, 
Renous & Gasc  1977, Rew castle 1980, 1981, 1983, 
B rinkm an  1980 a, b, 1981, Jenkins & Goslow  1983, 
Peterson  1984, G atesy  1991, 1997, B els et al. 1992, 
Russell 1993, A shley-Ross 1994 a, Reilly 1995, 
REILLY & DELANCEY 1997). Er folgt im wesentlichen 
einem einheitlichen Grundmuster63 Zu Beginn der Re
traktionsphase weist der etwa in der Transversalebene 
liegende proximale Extremitätenabschnitt nach lateral

63 Schildkröten weichen aufgrund ihrer einzigartigen Kon
struktion von diesem Grundmuster etwas ab (Walker 1971). 
Trotzdem scheint auch hier eine gemeinsame Grundlage vor
zuliegen.

bis craniolateral (Abb. 5.17 a, 5.21), während sich der 
gegenüber diesem abgewinkelte mediale Abschnitt in 
der parasagittalen Ebene befindet und je nach Grad der 
Knie- bzw. Ellbogenbeugung nach cranioventral bis 
ventral zeigt. Der distale Abschnitt liegt mit einem gro
ßen Teil seiner Fläche dem Lokomotionssubstrat flach 
auf und zeigt mit den gefingerten Enden nach cranial bis 
craniolateral. Er ist gegenüber dem medialen Extremi
tätenabschnitt abgewinkelt. Aus der dargestellten Hal
tung rotiert der proximale Extremitätenabschnitt, nur 
wenig von der Transversalebene abweichend, um das 
Schulter- bzw. Hüftgelenk nach caudal (Circumduction), 
bis er mit seinem distalen Ende etwa nach caudolateral 
weist (Abb. 5.17 c). Der mediale und distale Extremitä
tenabschnitt bleibt dagegen während der gesamten 
Retraktionsphase möglichst in einer parasagittalen Ebe
ne. Unter dieser Voraussetzung muß die Extremität zu
nächst im Ellbogen- bzw. Kniegelenk sowie zwischen 
dem medialen und distalen Abschnitt flektiert (Abb.
5.17 a-»E) und später wieder gestreckt werden (Abb.
5.17 b-»c) (siehe unten). Der distale Extremitätenab
schnitt behält während der gesamten Retraktionsphase 
den Kontakt zum Substrat bei, wobei er gegenüber dem 
medialen Abschnitt flektiert wird (Abb. 5.17 a-»b). Da
bei wird der proximale Teil der aufliegenden Fläche in 
einer Abrollbewegung zunehmend vom Substrat abge
hoben, bis schließlich nur noch der gefingerte Teil den 
Kontakt herstellt (Abb. 5.17 b-»c). Am Ende der Retrak
tionsphase kommt es dann zu einer Extensionsbewegung 
des distalen Extremitätenabschnitts. Danach wird der 
Bodenkontakt aufgegeben und die gesamte Extremität 
wieder in die Ausgangsposition gebracht (Abb. 5.21 a, 
Protraktionsphase).

Abb. 5.17 Kinematischer Bewegungsablauf einer Extremität 
(vereinfachtes Modell, linke Seite von lateral) während der 
Retraktionsphase (Schubphase).

Durch den dargelegten Bewegungsablauf verlagert 
sich während der Retraktionsphase die Ausrichtung der 
Gelenkachse des Ellbogen- bzw. Kniegelenks gegenüber 
der Transversalebene (Abb. 5.17 a-»c), da der proximale 
Extremitätenabschnitt, um seine Längsachse rotierend, 
proniert wird (hierzu siehe auch REWCASTLE 1980, 
1981, 1983). Eine weitere Konsequenz des Bewegungs
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ablaufes besteht in der Verdrillung des medialen und 
Teilen des distalen Extremitätenabschnitts 64(hierzu sie
he auch S chaeffer 1941 b, Starck  1978, Peters & 
W.F. G utm a n n  1978, Peters 1985 b, 1993, A sh ley- 
ROSS 1994 a). Bei der hypothetischen Tetrapoden-Kon- 
struktion rotieren die beiden Skelettelemente des medi
alen Extremitätenabschnitts so umeinander, daß der di
stale Abschnitt gegenüber diesem proniert wird. Die 
Verdrillung setzt sich aber noch weiter in den distalen 
Extremitätenabschnitt fort, indem sich die basalen Ske
lettelemente gegeneinander verschieben. Würde eine 
Verdrillung in den beiden genannten Extremitätenab
schnitten unterbleiben, könnte der Bodenkontakt wäh
rend der Stützphase nicht ohne Verlust der Boden Veran
kerung aufrechterhalten werden. Der aufliegende Extre
mitätenteil würde, auf der Stelle drehend, über das 
Substrat rutschen und seine Haftung verlieren.

Bezogen auf den Körper entspricht der dargestellte 
Bewegungszyklus der einzelnen Extremität, dessen Ki
nematik und Wirkungsweise später noch ausführlicher 
beschrieben werden soll, einer Pendelbewegung. Dies 
gilt allgemein für sich pedal fortbewegende Konstruk
tionen. Da die Extremitätenbewegung durch den perma
nenten Richtungswechsel an den Umkehrpunkten stän
dig gestoppt und wieder beschleunigt werden muß, 
kommt es vor allem bei hohen Lokomotionsgeschwin
digkeiten zu erheblichen Trägheitskräften und Schwan
kungen kinetischer Energie, die einen erhöhten Aufwand 
darstellen. Dies wird noch deutlicher, wenn die Extremi
tätenbewegung relativ zum Bodenkontaktpunkt betrach
tet wird. Aus dieser Perspektive bleibt der auf dem Sub
strat aufliegende Extremitätenteil während der gesamten 
Retraktionsphase stationär, wogegen sich der Körper 
vorwärts bewegt. Mit dem Abheben der Extremität wird 
diese zunächst auf die Lokomotionsgeschwindigkeit ge
bracht und dann durch die Protraktionsbewegung weiter 
beschleunigt. Beim Auffußen nach Beendigung der Pro
traktionsphase muß der mit dem Boden Kontakt aufneh
mende Extremitätenteil wieder auf Null abgestoppt wer
den. Dies entspricht etwa dem Sprung aus einem fahren
den Zug. Der Aufwand für die Pendelbewegung kann et
was reduziert werden, indem das Ellbogen- bzw. Knie
gelenk, relativ zur Extremitätenbasis, einer elliptischen 
Bahn folgt (siehe hierzu Bewegungsdiagramme in SNY- 
DER 1952, 1962 u. SUKHANOV 1974), so daß die Extre
mität an den Umkehrpunkten sanft umgelenkt wird, ohne 
nennenswert an Geschwindigkeit zu verlieren. In diesem 
Zusammenhang muß auch die von REILLY & DELANCEY 
(1997) an schnell laufenden Echsen der Gattung Scelo- 
porus gemachte Beobachtung betrachtet werden, bei de
nen sich die Hinterextremität am Ende der Retraktions
phase nach Aufgabe des Bodenkontakts noch ein wenig 
in caudaler Richtung weiterbewegt, bevor sie in eine

64 Bei den unterschiedlichen rezenten Tetrapodenformen kann 
die Verdrillung auf verschiedene Weise und jeweils in anderen 
Bereichen der genannten Extremitätenabschnitte stattfinden 
(Schaeffer 1941 b, Rewcastle 1980, 1983, Landsmeer 
1981, 1983, siehe unten).

Protraktionsbewegung umgelenkt wird. Nach beendeter 
Protraktionsphase beginnt die Retraktion der Extremität, 
noch bevor sie Kontakt mit dem Boden .aufgenommen 
hat, so daß sich die Geschwindigkeit des distalen Extre
mitätenabschnitts relativ zum Substrat verringert, und 
der Bewegungsimpuls des trägen Körpers beim Auffu
ßen sanfter aufgenommen werden kann. Da die hypo
thetische Tetrapoden-Konstruktion nicht fähig ist, hohe 
Lokomotionsgeschwindigkeiten zu erzeugen, sind je
doch die auftretenden Trägheitskräfte bei der Extremi
tätenbewegung gering, und der Aspekt der kinetischen 
Energieschwankungen fällt nicht so sehr ins Gewicht.

Während der Retraktionsphase wird die Extremität 
sowohl zur Erzeugung von Vortrieb als auch als Stütze 
beim Tragen des Körpers genutzt. Mit steigender Lo
komotionsgeschwindigkeit nimmt der Antriebsaufwand 
gegenüber dem Tragaufwand zu. Umgekehrt geht der 
Antriebsaufwand mit sinkender Geschwindigkeit gegen 
Null (siehe auch HERKNER 1989). Da sich die hypotheti
sche Tetrapoden-Konstruktion nicht schnell fortbewegen 
kann, steht bei ihr die Tragkomponente im Vordergrund. 
Infolgedessen treten eher vertikale Bodenreaktionskräfte 
auf, die überwiegend der Gewichtskraft entgegenwirken. 
So ist die Extremitätenkonstruktion hier mehr auf öko
nomisches Tragen, als auf hohe Antriebseffizienz aus
gelegt. Eine besonders stark ausgebildete Retraktormus- 
kulatur ist daher nicht notwendig. Demgegenüber muß 
eine kräftige, adduktorisch wirkende Muskulatur vorlie
gen. Außerdem kann die Muskulatur aus langsam kon
trahierenden Muskelfasern aufgebaut sein, die nach 
Kram  & T aylor (1 9 9 0 ) mit geringerem Aufwand ar
beiten als schnelle. Letztlich muß die Extremität, insbe
sondere der proximale Abschnitt, nicht besonders lang 
sein, so daß der Tragaufwand durch die kurzen Lastarme 
gering gehalten werden kann.

Die geringe Lokomotionsgeschwindigkeit schränkt 
auch die Zahl möglicher Gangarten ein (GRAY 1944. 
1968, EDWARDS 1977). Da die Fortbewegung der hypo
thetischen Tetrapoden-Konstruktion durch aufeinander 
abgestimmte Schritte der vier Extremitäten erfolgt, müs
sen zwangsläufig Bewegungsphasen auftreten, in denen 
mindestens eine Extremität vom Boden abgehoben ist. 
und der Körper von nur drei Stützen getragen wird. In 
diesem Fall liegt also ein stetiger Wechsel zwischen 
Dreibein- und Vierbeinkontakten vor (Abb. 5.18 a).
Durch die geringe Lokomotionsgeschwindigkeit muh 
das Gleichgewicht in jeder Phase gewährleistet sein. Das 
Schwerpunktslot darf also nicht oder nur sehr kurz aus 
der von den Extremitäten gebildeten Unterstützungsflä 
che geraten (labiler Zustand), solange die Schrille 
schwindigkeit zu gering ist, den mit Erdbeschleunigu.f- 
kippenden Körperbereich durch eine entsprechend 
schnelle Extremitätenbewegung zu unterfangen. Je  ̂
ringer die Lokomotionsgeschwindigkeit ist, um s0'1Ĥ
müssen labile Zustände sowie Phasen mit geringer 
Sicherheit vermieden werden, wie sie etwa bei 
Unterstützungsfläche oder bei nahe am Rand der
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stützungsfläche auftreffendem Schwerpunktslot Vorkom
men. Letzteres kann durch eine Schwerpunktsverlage
rung vermieden werden, indem sich der Körper in Rich
tung der Mitte der Unterstützungsfläche biegt und/oder 
das Schulter- bzw. Hüftgelenk durch Flexion des Ellbo
gen- bzw. Kniegelenks näher an den Bodenkontaktpunkt 
der Extremität gebracht wird, die der jeweils abgehobe
nen Extremität gegenüberliegt. Es muß jedoch einge
räumt werden, daß eine Gangart, bei der ausschließlich 
Drei- und Vierbeinkontaktphasen auftreten, schwer mit 
der lateralen Körperbiegung zu koordinieren ist (siehe

Abb. 5.18 a). Trotzdem kommt diese Gangart bei re
zenten urodelen Amphibien vor (SUKHANOV 1974). 
Während bei sehr langsamer Fortbewegung nur Drei
bein- und Vierbeinkontakte auftreten können, die so
wohl lange Stützwege als auch lange Stützphasen auf
weisen, ermöglicht eine Erhöhung der Lokomotionsge
schwindigkeit eine zunehmende Verkürzung der Stütz
phasen und Stützwege, so daß kurzzeitig auch instabile 
Phasen, wie z.B. Zweibeinkontakte möglich werden 
(Abb. 5.18 b, c). Diese Gangarten lassen sich leichter 
mit den lateralen Körperbiegungen koordinieren.

ü  •  Fuß aufgesetzt 
D ° Fuß abgehoben

lh

rh

lv«
rv

lv

rv

/u,'"Mlüch ^rmZIP'e^ mögliche Grundgangarten der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion mit eingezeichneten Unterstüt- 
'i'-'nen Qu^ V̂On ^orsa*): a) sehr langsames diagonales Gehen, b) langsames trabähnliches Gehen, c) langsamer Trab. Die ideali- 
.u.„ an®artĉ a“rarnme und die Bewegungssequenz b zeigen jeweils einen kompletten Lokomotionszyklus, während die Be- 
V a 3 UnC* C nUr einen halben Lokomotionszyklus darstellen. Das Pfeildiagramm rechts unten zeigt an, daß es sich 

e 1 eten Gangarten um eine symmetrisch diagonale Beinbewegungsfolge handelt. Weitere Erläuterungen siehe Text.
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Bei Schildkröten kann beobachtet werden, daß auch 
während sehr langsamer Fortbewegung häufig kurzzeitig 
Zweibeinkontakte Vorkommen (Abb. 5.19, WALKER 
1971, eigene Beobachtung an Testudo hermanni), da 
diese aufgrund ihres starren Panzers und ihrer wenig 
flexiblen Extremitäten nicht fähig sind, den Schwer
punkt durch laterale Körperbiegung bzw. Flexion des 
Ellbogen- oder Kniegelenks über die Unterstützungsflä
che zu bringen. Am Ende der vorausgehenden Dreibein
kontaktphase fällt das Schwerpunktslot auf den Rand

des Unterstützungsdreiecks. Durch die Bewegung der 
freien Extremität kippt der Panzer, bevor ein erneuter 
Dreibeinkontakt entstehen kann, sichtbar über die zwi
schen den kontralateralen Bodenkontaktpunkten verlau
fende Gerade ab, so daß der dritte Bodenkontakt verlo
rengeht, und kurzzeitig eine Zweibeinkontaktphase auf- 
tritt. Der kippende Panzer wird dann erst von der ent
sprechenden Extremität unterfangen. Diese Fortbewe
gungsweise wirkt daher sehr wacklig und wenig ge
schmeidig.

Abb. 5.19 Unterstützungsflächen beim langsamen trabähnlichen Gehen einer Schildkröte (Chrysemys picta marginata). (Umge
zeichnet nach W alker 1971, Gangartdiagramm erstellt nach Daten der gleichen Arbeit).

Selbst wenn die hypothetische Tetrapoden-Kon- 
struktion fähig wäre, sich mit hoher Geschwindigkeit 
fortzubewegen, wäre die Zahl der möglichen Gangarten 
allein schon durch die laterale Beinstellung eingeengt 
(HERKNER 1989). Asymmetrische Beinbewegungsfolgen 
wie etwa bei Galoppgangarten fallen naturgemäß weg. 
Aber auch von den symmetrischen Gangarten lassen sich 
nur einige verwirklichen. So verhindert die laterale 
Beinstellung alle Gangarten, bei denen ipselaterale 
Zweibeinkontakte auftreten, da dies bei langsamer Lo
komotion schon aus Gleichgewichtsgründen nicht mög
lich wäre, und außerdem die laterale Körperbiegung 
nicht mehr mit der Beinbewegungsfolge abgestimmt 
werden könnte65 Eine sinnvolle Koordination ist daher 
nur dann möglich, wenn die Vorderextremität auf der 
konvexen Seite und/oder die Hinterextremität auf der 
konkaven Seite belastet und um sie rotiert wird. Es müs
sen also jeweils die kontralateralen Extremitäten gleich
zeitig oder direkt nacheinander den Körper unterstützen. 
Gangarten, die sich bei einem gleichbleibenden Loko

65 Beim Trab und trabähnlichen Gangarten können auch bei 
Konstruktionen mit lateral abgespreizter Beinstellung kurze 
ipselaterale Zweibeinkontakte auftreten (Snyder 1952, UR
BAN 1965, Sukhanov 1974). Dies geschieht jedoch nur bei 
sehr schneller Fortbewegung, insbesondere bei Formen mit 
langen Hinterextremitäten. In jedem Fall befinden sich dann 
die beiden unterstützenden Beine immer auf der konkaven 
Körperseite, so daß, sobald das Vorderbein abgehoben wird, 
eine Rotation um das belastete Hinterbein stattfinden kann 
(Herkner 1989).

motionsrhythmus von 1:1 nur unter Veränderung des 
Beinbewegungsrhythmus ergeben (Kapitel 4 .3 .2 , Abb. 
4 .2 1 ), fallen daher bei Konstruktionen mit lateral abge
spreizter Beinstellung weg. Werden von den noch ver
bleibenden Möglichkeiten die schnellen Gangarten, bei 
denen zwangsläufig labile Phasen auftreten, eliminiert, 
ergeben sich nach der Terminologie von SUKHANOV 
(1 9 7 4 ) und GAMBARYAN (1 9 7 4 ) drei für die hypotheti
sche Tetrapoden-Konstruktion in Frage kommende 
Grundgangarten mit symmetrisch diagonaler Beinbewe
gungsfolge: das sehr langsame diagonale Gehen, das 
langsame trabähnliche Gehen und der langsame Trab 
(Abb. 5 .1 8  a-c, 4 .2 0  a). Bei den beiden letztgenannten 
Gangarten treten auch Zweibeinkontaktphasen auf, die 
im Fall des langsamen Trabs sogar einen hohen Anteil 
des Lokomotionszyklus ausmachen. Da bei dieser Gang
art, die als die schnellste Lokomotionsform der hypo
thetischen Tetrapoden-Konstruktion angenommen wer
den soll, eine vergleichsweise hohe Lokomotionsge
schwindigkeit vorliegt, sind die instabilen Zweibeinkon
taktphasen zeitlich gesehen jedoch so kurz, daß die sieh 
schnell bewegenden Extremitäten den Körper, noch he 
vor er ins Kippen gerät, unterfangen können. Bei neiLl1 
mit unterschiedlich langen Vorder- und Hinterbeine ' 
verkürzen sich die Zweibeinkontaktphasen durch 11 
längeren Stützzeiten des längeren Beinpaares (l‘‘n-v‘ 
mer Trab mit Dominanz der Vorder- bzw. Hintere.tc 
mität). Im Falle der hypothetischen Tetrapoden •  ̂
struktion wird jedoch von etwa gleich langen ^cin̂  
ren ausgegangen. Bei der weniger schnellen Gan_ai

208



langsamen trabähnlichen Gehens machen die Zweibein
kontaktphasen nur einen geringen Teil des Lokomoti
onszyklus aus, wobei diese auch zeitlich nur sehr kurz 
auftreten. Es handelt sich also gegenüber dem langsa
men Trab um eine stabilere Fortbewegungsform. Als 
langsamste Gangart ist das sehr langsame diagonale Ge
hen gleichzeitig auch die stabilste, da der Körper durch 
die wechselnden Dreibein- und Vierbeinkontaktphasen 
während des gesamten Lokomotionszyklus kippsicher 
unterstützt wird. Die drei genannten Grundgangarten 
können während der Beschleunigung oder bei einer Ge
schwindigkeitsverringerung kontinuierlich ineinander 
überführt werden, so daß Übergangsgangarten auftreten. 
Es kann aber auch ein abrupter Wechsel stattfinden, bei 
dem eine Gangart übersprungen wird. Außerdem besteht 
die Möglichkeit, jede einzelne Gangart direkt aus dem 
Stand einzusetzen. Letztlich können die drei Grundgang
arten in vielfältiger Weise variiert werden.

Nachdem die Lokomotion unter dem Aspekt des 
Gleichgewichts betrachtet wurde, steht nun der Aspekt 
des Antriebs im Vordergrund. Von großer Bedeutung 
für das Verständnis der Konstruktion ist, daß die einzel
nen Extremitätenpaare während der Fortbewegung auf
grund der jeweiligen Lage zum Körperschwerpunkt 
zwangsläufig einen unterschiedlichen Antriebsbeitrag 
leisten (GAMBARYAN 1974, HERKNER 1989, CHRISTIAN
1995). Die bei der Fortbewegung am Körperschwer
punkt angreifende resultierende Kraft, die sich aus der 
Vektorsumme der Gewichtskraft und der Trägheit des 
Körpers ergibt, weist nach caudoventral (Abb. 5.20 a). 
Die dieser Kraft entgegengesetzte, von der Summe der 
Kräfte der einzelnen Extremitäten erzeugte resultierende 
Antriebskraft muß, damit kein Drehmoment um die 
transversale Körperachse (Nickbewegung) auftritt, eben
falls am Körperschwerpunkt angreifen und entsprechend 
nach craniodorsal gerichtet sein. Da sich die Vorderex
tremitäten vor dem Körperschwerpunkt befinden, kann 
deren Antriebskraft nicht direkt an diesem angreifen. 
Statt dessen führt der nach craniodorsal weisende Kraft
vektor weit am Körperschwerpunkt vorbei, so daß sich 
lange Hebelarme gegenüber der durch diesen verlaufen
den Transversalachse ergeben (Abb. 5.20 b). Die da
durch auftretenden Drehmomente müssen durch die Ak
tivität der kontralateralen Hinterextremitäten ausgegli
chen werden. Aufgrund ihrer am Rumpfende ansetzen
den Position sind die Hebelarme gegenüber der durch 
den Körperschwerpunkt verlaufenden Transversalachse 
bei den Hinterextremitäten kurz (Abb. 5.20 b). Der 
Kraltvektor kann hier sogar direkt durch den Körper- 
Schwerpunkt führen, so daß in diesem Fall keine Dreh
momente auftreten, die durch die Aktivität anderer Ex
tremitäten ausgeglichen werden müßten.

^ ze'§1 s'ch also, daß die Hinterextremitäten durch
^os't*on etnen größeren Antriebsbeitrag als 

die v°r(ierextremitäten leisten können. Ganz anders sind 
traktio' ,^'tn*sse Auffußen nach vollendeter Pro- 

ensphase, wenn die entsprechende Extremität den

Bewegungsimpuls des sich fortbewegenden Körpers ab- 
fangen muß. Da der Kraftvektor, der beim Abbremsen 
am Körperschwerpunkt angreifenden resultierenden 
Kraft nach cranioventral zeigt (Abb. 5.20 c), ist es hier 
die Vorderextremität, die sich in einer günstigeren Posi
tion befindet, um eine entgegengesetzte Kraft zu erzeu
gen (Abb. 5.20 d). Die Vorderextremitäten eignen sich 
also mehr zum Abfangen und Umlenken des Bewe
gungsimpulses, während sich die Hinterextremitäten 
besser zur Erzeugung eines beschleunigenden Impulses 
eignen. Auf die Aufgabenteilung der beiden Extremitä
tenpaare weist auch schon LUBOSCH (1910, S. 103) hin: 
„Vordere und hintere Extremität scheinen nun für die 
Kriechbewegung verschiedenen Wert zu besitzen. Die 
vordere zieht den Rumpf nach, die hintere schiebt ihn 
vorwärts, und offenbar steht hiermit die eigentümliche 
Organisation des Ellbogengelenkes in Zusammenhang.“ 
Auf der Grundlage der Aufgabenteilung wirkt sich eine 
unterschiedliche Stellung des Knie- bzw. Ellbogenge
lenkes positiv auf die Lokomotionsökonomie aus. Bei 
nach craniolateral weisenden proximalen Extremitäten
abschnitten ergeben sich bei der Erzeugung von vor
wärtsbeschleunigenden Kräften kurze Lastarme um die 
Gelenke, während diese bei nach caudolateral weisen
den proximalen Extremitätenabschnitten lang sind 
(CHRISTIAN 1995). Umgekehrt verhält es sich beim Ab
bremsen. Für die Abfangfunktion der Vorderextremitä-

Abb. 5.20 Aufgabenteilung der Vorder- und Hinterextremität 
bei schneller Lokomotion am Beispiel einer Tetrapoden-Kon- 
struktion mit lateral abgespreizter Beinstellung (von lateral): 
a) auf den Körperschwerpunkt wirkende resultierende Kraft 
während der Beschleunigung, b) Bodenreaktionskräfte der 
beiden Extremitätenpaare während der Beschleunigung, c) auf 
den Körperschwerpunkt wirkende resultierende Kraft beim 
Abbremsen, d) Bodenreaktionskräfte der beiden Extremitäten
paare beim Abbremsen. (In Anlehnung an Christian 1995).
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ten ist daher ein nach caudal gerichtetes Ellbogengelenk 
günstiger, während sich für die Antriebsaufgaben der 
Hinterextremitäten nach cranial weisende Kniegelenke 
besser eignen. Diese Stellung des Knie- bzw. Ellbogen
gelenks findet sich bekannterweise bei allen Tetrapoden. 
Die Diskrepanz zwischen der genannten Aufgabentei
lung der beiden Extremitätenpaare nimmt mit steigender 
Geschwindigkeit und vor allem in Beschleunigungspha
sen (bei positiven wie bei negativen) deutlich zu, da 
hierbei durch die stärkere Auswirkung der Trägheit zu
nehmend horizontale Kraftkomponenten ins Spiel kom
men. Bei abnehmender Lokomotionsgeschwindigkeit

(nicht aber beim Abbremsen) geht der Trägheitseffekt 
gegen Null, und der am Körperschwerpunkt angreifende 
resultierende Kraftvektor zeigt zunehmend nach ventral. 
Da sich die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion nur 
vergleichsweise langsam fortbewegen kann, und daher 
die Tragkomponente gegenüber der Antriebskompo
nente überwiegt, ist die Aufgabenteilung zwischen den 
beiden Extremitätenpaaren zwar nicht sehr stark ausge
prägt, aber dennoch wirksam. Daher ist eine Beinstel
lung, bei der das Kniegelenk nach craniolateral und das 
Ellbogengelenk nach caudolateral zeigt, auch für die hy
pothetische Tetrapoden-Konstruktion sinnvoll.

Abb. 5.21 Schlängelnd schreitende Lokomotion einer Tetrapoden-Konstruktion mit lateral abgespreizter Beinstellung (von dor
sal): Antriebsaspekt der Rotation des proximalen Extremitätenabschnitts in der transversalen Ebene (a) und Antriebsaspekt de 
Gürtelrotation durch laterale Körperbiegung (b). Dunkelgraue Pfeile Retraktionsbewegung. Hellgraue Pfeile Protraktionsbewe
gung.

Die antrieberzeugende Wirkung der einzelnen Ex
tremität ist während des Ablaufs der Retraktionsphase 
verschieden. Insofern läßt sich die Retraktionsphase in 
zwei Abschnitte gliedern: die Abfangphase und die 
Schubphase. In der Abfangphase wirken auf die Extre
mitätenabschnitte durch den sich fortsetzenden Bewe
gungsimpuls des trägen Körpers beugende Kräfte. 
Durch Muskelaktivität wird ein unkontrolliertes Ein
knicken der Extremität verhindert, der Bewegungsim
puls abgefangen und in Lokomotionsrichtung weiterge
leitet, so daß die in der Abfangphase unweigerlich auf
tretende Abschwächung des Bewegungsimpulses (Ver

lust kinetischer Energie) möglichst gering gehalten wird 
Da die betroffene Extremität in dieser Phase keinen oder 
nur wenig Antrieb leisten kann, ist eine Erhaltung dir 
Vorwärtsbewegung nur dann möglich, wenn entweder 
der Bewegungsimpuls des trägen Körpers die wahrem- 
der Abfangphase auftretenden abbremsenden Kiä.ii
übertrifft, etwa bei hohen Lokomotionsgeschwindigkn
ten, oder wenn gleichzeitig von mindestens einer dei ̂ 
deren Extremitäten Vortrieb geleistet wird. Nur ^
ist bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstrukiion i 
Fall, da sie keine hohen Lokomotionsgeschwindign^
erreichen kann. Nach Beendigung der Abfan-P
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kommt es dann in der Schubphase unter Nutzung von 
Hebelkräften zu einer muskulär erzeugten Extension der 
einzelnen Extremitätenabschnitte in Form einer kinema
tischen Kette (siehe oben), wodurch dem Körper ein be
schleunigender Impuls erteilt wird. Die kinematische 
Kette, die proximal mit der Rotation des Schulter- bzw. 
Beckengürtels beginnt und mit der Extension des dista
len Extremitätenabschnittes endet, läßt sich in verschie
dene Antriebsaspekte untergliedern (hierzu siehe auch 
E d w a r d s  1977, Rew castle 1981, H erkner  1989, 
Frey & Herkner 1992, A shley-Ross 1994 a): a) die 
Rotation der Gürtel66 in der transversalen Ebene durch 
laterale Körperbiegungen, b) die Rotation um das Schul
ter- bzw. Beckengelenk (Circumduction), c) die Rotati
on um die Längsachse des proximalen Extremitätenab
schnitts, d) die Extension des Knie- bzw. Ellbogenge
lenks und e) die Extension des distalen Extremitätenab
schnitts gegenüber dem medialen Abschnitt67 Diese 
Antriebsaspekte sollen nun im einzelnen diskutiert wer
den:

a) Beim Antriebsaspekt der Gürtelrotation durch 
laterale Körperbiegung ist eine vom Körper abgespreizte 
Extremitätenstellung und die Verdrillbarkeit des etwa 
senkrecht stehenden medialen Extremitätenabschnitts 
Voraussetzung. Relativ zum Lokomotionssubstrat rotiert 
die Extremität zusammen mit dem Schulter- bzw. Bek- 
kengürtel um den Unterstützungspunkt (Abb. 5.21 b). 
Die Wirkungsweise dieses Antriebsaspekts läßt sich am 
einfachsten in Form einer idealisierten Konstruktion 
darstellen (Abb. 5.22), bei der die seitlich ausgestellten

6(1 Nach G r a y  (1968) können die beiden Scapulocoracoide bei 
lacertilen Reptilien unabhängig voneinander in der horizonta
len Ebene durch den Zug der Extremitätenretraktoren in sich 
rotiert bzw. nach caudal verschoben werden, indem sie an ih
rer Verbindung mit dem Sternum entlanggleiten (siehe auch 
Jenkins & G o s l o w  1983). Dieser, von lateralen Körperbie
gungen unabhängige Antriebsaspekt soll hier zur Unterschei
dung vom Antriebsaspekt der Gürtelrotation durch laterale 
Körperbiegung als Gürteltranslation bezeichnet werden. Da 
die Schultergürtelelemente bei der hypothetischen Tetrapo- 
den-Konstruktion jedoch fest miteinander verbunden sind und 
keine Bewegungen zueinander zulassen, tritt dieser Antriebs
aspekt hier nicht auf und kann in der vorliegenden Betrach
tung vernachlässigt werden.

Ein weiterer möglicher Antriebsaspekt liegt nach B a k k e r  
4971) bei der Vorderextremität vor, bei der der nach ventral 
abgewinkelte mediale Extremitätenabschnitt relativ zum 
proximalen Abschnitt um dessen Längsachse rotiert (forearm 
rotation), indem eine Gleitbewegung im Ellbogengelenk quer 
zur Gelenkachse stattfindet. Die von einem posterioren Grat 
am distalen Ende des proximalen Skelettelements (Entepicon- 
' U'' *lumeri) entspringende und auf den medialen Extremitä- 
n̂a schnitt ziehende Muskulatur (M. flexor digitorum com- 

mmis. Mm. flexores antebrachii et carpi radialis, Mm. flexo- 
leiste'116'3̂ ^** Ct Car̂ ' u n̂ar's) kann dafür die Antriebskraft 
tors en. '̂eser mögliche Antriebsaspekt bislang wenig un- 
Konst *i!St Un̂  vermutlich bei der hypothetischen Tetrapoden- 
no tlon aufgrund der angenommenen Gelenkführung ei- 
Bein u ”e0rC*nete Rolle spielt, soll er bei der vorliegenden
«urachtung vernachlässigt werden.

Abb. 5.22 Antriebsaspekt der Gürtelrotation durch laterale 
Körperbiegung am Beispiel einer idealisierten Konstruktion 
mit lateral abgespreizter Beinstellung. Erläuterungen siehe 
Text.

und nach unten abgewinkelten Extremitäten steif gehal
ten werden, und der Vortrieb allein durch wechselseitige 
laterale Körperbiegungen in Form einer stehenden 
Welle erfolgt (zu dieser Vereinfachung siehe auch GRAY 
1944, 1968, E dw ards 1977 u. Herkner  1989). Auf 
dieser Basis kann Fortbewegung nur über Zweibeinkon
taktphasen kontralateraler Extremitäten in Form einer 
Trabgangart (SF: 2-4-2-4 bzw. 2-0-2-0) stattfinden, da 
Drei- oder Vierbeinkontaktphasen unter den genannten 
Bedingungen die Gürtelrotation und damit auch die Kör
perbiegung blockieren würden. Der Lastarm, über den 
die Kraft auf das Lokomotionssubstrat übertragen wird, 
bleibt aufgrund der steif gehaltenen Extremität während 
der gesamten Retraktion in seiner Länge unverändert. Er 
ergibt sich somit aus der Länge des proximalen Extre
mitätenabschnitts plus der Breite des Schulter- bzw. 
Beckengürtels. Von diesem Abstand ist auch die maxi
male Schrittweite abhängig, die als variable Größe von 
dem transversalen Schrittwinkel (hier identisch mit dem 
Rotationswinkel der Gürtel) bestimmt wird. Letzterer 
ergibt sich bei der idealisierten Konstruktion unmittelbar 
aus dem Grad der Körperkrümmung. Bei der Rotation 
um die Unterstützungspunkte werden die beiden Gürtel 
zwangsläufig auf einer Kreisbahn jeweils in entgegenge
setzter Drehrichtung lateral ausgelenkt. Gleichzeitig 
wird der Rumpf einerseits sowie Kopf und Schwanz an
dererseits durch die Körperkrümmung ebenfalls in ent
gegengesetzte Richtungen lateral ausgelenkt. Während 
der Lokomotion treten daher zwangsläufig laterale Pen
delbewegungen auf, die mit steigendem Schrittwinkel 
bzw. steigender Schrittweite zunehmen (siehe HERKNER 
1989). Bei einem Schrittwinkel von 180° ist das Ver
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hältnis zwischen Schrittweite und lateraler Auslenkung 
am ungünstigsten (2:1). Bei kleinen, gegen 0° gehenden, 
Schrittwinkeln ist die laterale Auslenkung dagegen mi
nimal, doch ist dabei die Schrittweite ebenfalls minimal. 
Die günstigsten Kraftübertragungsverhältnisse für die 
Fortbewegung in Lokomotionsrichtung liegen daher bei 
dem Antriebsaspekt durch Gürtelrotation, rein geome
trisch, vermutlich eher bei mittleren Schrittwinkeln um 
etwa 90° und einem entsprechenden Krümmungsgrad 
des Körpers. Die höchste Antriebseffizienz liegt bei die
sem Antriebsaspekt daher auch in der Mitte der Retrak
tionsphase.

Die laterale Auslenkung der Gürtel kann zwar klein 
gehalten werden, wenn die Extremitäten nicht wie im 
idealisierten Fall steif bleiben, sondern so gebeugt wer
den, daß sich der jeweilige Gürtel während der Retrakti
onsphase auf den Unterstützungspunkt zu bewegt, doch 
weil sich hierdurch zwangsläufig auch der kraftübertra
gende Lastarm verkürzt, wird der Antrieb durch Gürtel
rotation weniger wirksam. Wenn der behandelte An
triebsaspekt also effizient eingesetzt werden soll, muß 
der Abstand der Gürtel vom jeweiligen Unterstützungs
punkt in der Mitte der Retraktionsphase, wenn die ge
ringste laterale Auslenkung erfolgt, groß bleiben. Dies 
ist leicht möglich, wenn das Knie- bzw. Ellbogengelenk, 
wie für die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion an
gegeben, zu Beginn der Retraktionsphase extendiert 
bzw. nur leicht flektiert ist und in craniolaterale Rich
tung weist. Bei der Fortbewegung in Lokomotionsrich
tung bewegt sich nun der Gürtel auf den Unterstüt
zungspunkt zu. Das Schulter- bzw. Hüftgelenk folgt 
dann einer Geraden, während das Ellbogen- bzw. Knie
gelenk einen Bogen beschreibt und dabei lateral ausge
lenkt wird. Der mediale Extremitätenabschnitt kippt also 
während der Retraktionsphase aus der parasagittalen 
Ebene. Der Abstand zwischen Unterstützungspunkt und 
gedachter Vortriebsgeraden bleibt dabei jedoch gleich, 
so daß sich der kraftübertragende Lastarm nicht ver
kürzt. Der Schrittwinkel darf aber auch hierbei nicht zu 
groß werden, da die Lastarmlänge in Richtung 180° ge
gen Null geht.

Bei rezenten urodelen Amphibien und lacertilen 
Reptilien erfolgen die lateralen Körperbiegungen in bei
den Gruppen zum T eil als stehende und zum Teil als 
wandernde Körperwelle (ROOS 1964, DAAN & BELTER- 
m a n  1968 a, b, Sukh a n o v  1974, PETERSON 1984, 
AVERY et al. 1987, FRÖLICH & BlEWENER 1992, RITTER 
1992, 1996, ASHLEY-ROSS 1994 a). Beide B ew egungs
formen können aber auch bei einem  einzigen Individu
um auftreten. A uf diese W eise kann der Antriebsaspekt 
der Gürtelrotation durch laterale Körperbiegung varia
bler und bei verschiedenen Gangarten eingesetzt wer
den.

b) Beim Antriebsaspekt der Extremitätenrotation um 
das Schulter- bzw. Beckengelenk (Abb. 5.21 a) erfolgt 
die Retraktion des proximalen Extremitätenabschnitts in

einem bestimmten Winkel zur sagittalen bzw. transver
salen Ebene. Dabei läßt sich die Bewegung in zwei 
Komponenten untergliedern: in eine vertikale und eine 
horizontale. Die Wirkungsweise des besagten Antriebs
aspekts wird am einfachsten verständlich, wenn Fälle 
betrachtet werden, bei denen jeweils nur eine Kompo
nente zum Tragen kommt. Dies tritt auf, wenn die 
Retraktion des proximalen Extremitätenabschnitts ent
weder in einer rein transversalen (bei lateral abge
spreizter Beinstellung) oder in einer rein parasagittalen 
Ebene (bei parasagittaler Beinstellung) erfolgt. Im letz
teren Fall rotieren der proximale und der mediale Ex
tremitätenabschnitt relativ zum Lokomotionssubstrat in 
der gleichen Ebene gemeinsam um den Unterstützungs
punkt (Abb. 5.23). Damit hierbei der Substratkontakt 
während der gesamten Retraktionsphase aufrechterhal
ten bleiben kann, muß der mediale Extremitätenab
schnitt gegen den flach aufliegenden distalen Extremi
tätenabschnitt abknickbar bzw. abbiegbar sein. Eine 
Verdrillung in der Längsachse erfolgt nicht. Bleibt das 
Knie- bzw. Ellbogengelenk während der Retraktion in 
der parasagittalen Ebene gestreckt, bewegt sich der

Abb. 5.23 Antriebsaspekt der Extremitätenrotation ^  
parasagittalen Ebene (idealisierte Hinterextremität von  ̂
linke Seite): a) starke dorsale Auslenkung bei Lokomutu^ 
gestrecktem Bein, b) Verhinderung der dorsalen Aus e 
durch Flexion im Kniegelenk.
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Becken- bzw. Schultergürtel auf einer Kreisbahn in Lo
komotionsrichtung, so daß der Körper gleichzeitig nach 
dorsal ausgelenkt wird (Abb. 5.23 a). Die geometrischen 
Zusammenhänge zwischen Schrittwinkel bzw. Schritt
weite und dorsaler Auslenkung entsprechen denen des 
vorangegangenen Antriebsaspekts (Antriebsaspekt a). 
Auch hier ist die Antriebseffizienz rein geometrisch in 
der mittleren Retraktionsphase am höchsten. Da die 
Auslenkung in diesem Fall jedoch gegen die Schwer
kraft erfolgt, liegen andere physikalische Voraussetzun
gen vor. So könnte hier grundsätzlich das Prinzip des 
umgekehrten Pendels genutzt werden (CAVAGNA et al. 
1977), bei dem wechselseitig kinetische Energie in po
tentielle Energie umgewandelt wird, indem die in der er
sten Hälfte der Retraktionsphase gegen die Schwerkraft 
aufgebrachte Kraft in der zweiten Hälfte der Retrakti
onsphase beim Abkippen der Extremität in Schwerkraft
richtung wieder genutzt wird (siehe auch ALEXANDER &  

JAYES 1978). Dieses, vom Menschen bei der Lokomoti
on mit gestreckten Beinen verwendete, energiesparende 
Verfahren kann bei Vierbeinern jedoch nur bei Gangar
ten eingesetzt werden, bei denen jeweils zwei kontrala
terale oder ipselaterale Beine synchron bewegt wer
den68 Statt dessen kann die dorsale Auslenkung aber 
auch durch ein Einknicken im Knie- bzw. Ellbogenge
lenk ausgeglichen bzw. klein gehalten werden (Abb. 
123 b), wodurch sich jedoch eine Verkürzung des kraft- 
übertragenden Lastarms ergibt. Da sich die Lastarmlän
ge bei der parasagittalen Beinstellung aus den addierten 
Längen des proximalen und des medialen Extremitäten
abschnitts ergibt, ist der Lastarm auch dann noch groß 
genug, wenn er durch ein Einknicken im Knie- bzw. Ell
bogengelenk verkürzt wird, so daß sich bei ausreichen
dem Bodenabstand keine Nachteile für die Effizienz der 
Fortbewegung ergeben.

Betrachtet man nun den Fall der Retraktion des 
proximalen Extremitätenabschnitts in der transversalen 
Ebene bei lateral abgespreizten und nach unten abge
winkelten Extremitäten (Abb. 5.24), rotiert der proxi
male Extremitätenabschnitt relativ zum Lokomotions
substrat um den Unterstützungspunkt, während der me
diale Abschnitt verdrillt wird und zusammen mit dem 
distalen Abschnitt stationär bleibt. Der kraftübertragen
de Lastarm ergibt sich bei senkrechter Stellung des me
dialen Extremitätenabschnitts aus der Länge des proxi-

L'ni Mißverständnissen vorzubeugen, muß gesagt werden 
aß eine Nutzung des Prinzips des umgekehrten Pendels nichi 

w>n einer Fortbewegung mit gestreckten Beinen abhängig ist 
wechselseitige Umwandlung kinetischer Energie in po- 

Ju "h ^ner°'e 'st au* verschiedene Weisen möglich, etws 
jre die Verwendung elastischer Elemente zur Energiespei- 

a-hi-Hr 'St ^ utzun§ des Prinzips des umgekehrter 
Lh'l  Ch *3er|de*s sowohl bei quadrupeden als auch bei bipe- 
ac«u T  'v'r*3e*t’eren mit oft sehr unterschiedlichen Fortbe- 
'Nhi kSSV,.? Sen Wdt verbreitet (Cavagna et al. 1977, A lex. 
''Di k Tqss 'r?79, 1982, A lexandeR 1984, D imery & Alex 

v Ko ,qotY roske 1980’ English 1980, Ker 1981, Farlev 
Iy97. Meyers & Steudel 1997).

malen Abschnitts. Schulter und Beckengürtel bewegen 
sich relativ zum Substrat auf einer Kreisbahn in Loko
motionsrichtung und werden dabei lateral ausgelenkt. 
Die geometrischen Zusammenhänge zwischen Schritt
winkel bzw. Schrittweite und lateraler Auslenkung ent
sprechen auch hier denen des Antriebsaspekts der Gür
telrotation (Antriebsaspekt a). Wie bei letzterem kann 
die laterale Auslenkung gering gehalten werden, ohne 
daß sich der kraftübertragende Lastarm verkürzt, indem 
der Schulter- bzw. Beckengürtel bei extendierter, cra- 
niolateral ausgerichteter Extremität in der Retraktions
phase so am Unterstützungspunkt vorbeigeführt wird, 
daß der Abstand zwischen letzterem und der gedachten 
Vortriebsgeraden etwa gleich bleibt. Da sich der Kraft
übertragungsmechanismus des Antriebsaspekts der Re
traktion des proximalen Extremitätenabschnitts in der 
transversalen Ebene mit dem der Gürtelrotation deckt, 
können die beiden Aspekte gut aufeinander abgestimmt 
und kombiniert werden. Dies ist bei der Retraktion des 
proximalen Extremitätenabschnitts in der parasagittalen 
Ebene nicht möglich. Je stärker die Extremitäten in der 
parasagittalen Ebene bewegt werden, um so weniger 
wirksam wird der Antriebsaspekt der Gürtelrotation. Da 
die Retraktionsebene des proximalen Extremitätenab
schnitts bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion 
aufgrund der lateralen Ausrichtung der Schulter- und 
Hüftgelenkspfannen nur wenig von der transversalen 
Ebene abweicht, ist die vertikale Bewegungskompo
nente nur gering, so daß sie sich vernachlässigbar wenig 
auf die Fortbewegungsmechanik auswirkt. Entsprechend 
der unterschiedlichen Ausrichtung des Knie- und Ellbo
gengelenks weist das Schultergelenk nach caudolateral 
und das Hüftgelenk mehr nach craniolateral. Dadurch 
liegt der horizontale Aktionsradius des proximalen Ab
schnitts der Vorderextremität eher im caudolateralen 
und der der Hinterextremität mehr im craniolateralen 
Bereich.

/
Abb. 5.24 Antriebsaspekt der Retraktion des proximalen Ex
tremitätenabschnitts in der transversalen Ebene bei lateral ab
gespreizten und nach unten abgewinkelten Extremitäten (ide
alisierte linke Extremität von anterodorsal). Erläuterungen 
siehe Text.
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c) Antrieb kann auch erzeugt werden, indem der 
proximale Extremitätenabschnitt bei lateral abgespreiz
ten und nach unten abgewinkelten Beinen um seine 
Längsachse rotiert. Bei diesem von BARCLAY (1946) 
beschriebenen Antriebsaspekt dreht sich der mediale 
Abschnitt wie die Speiche eines Rades (siehe auch 
G ray  1968, Ed w ards 1977, 1989, R ew castle 1980, 
1981, 1983, Peters & G oslow  1983, A sh ley-Ross 
1994 a, 1995). Relativ zum Lokomotionssubstrat rotiert 
dieser in der parasagittalen Ebene um den Unterstüt
zungspunkt, so daß der proximale Extremitätenabschnitt 
quer zu seiner Längsachse auf einer Kreisbahn in Lo
komotionsrichtung bewegt und dabei nach dorsal aus
gelenkt wird (Abb. 5.25). Damit der Bodenkontakt des 
flach aufliegenden distalen Extremitätenabschnitts wäh
rend dieser Bewegung aufrechterhalten bleiben kann, 
muß der mediale Abschnitt gegen diesen abknickbar 
bzw. abbiegbar sein. Die günstigsten Kraftübertragungs
verhältnisse ergeben sich bei dem besprochenen An
triebsaspekt bei quer zur Lokomotionsrichtung stehen
den Drehachsen, wenn also der proximale Extremitäten
abschnitt in einem Winkel von 90° vom Körper abge
spreizt steht, und der distale Extremitätenabschnitt in 
Lokomotionsrichtung weist. Hierzu muß der mediale 
Extremitätenabschnitt in seiner Längsachse um 90° ver
drillt (proniert) sein. Je weiter der proximale Extremitä
tenabschnitt an den Körper angelegt wird, um so ungün
stiger wird die Kraftübertragung in Lokomotionsrich
tung (zu diesem Problem siehe auch EDWARDS 1977 u. 
ASHLEY-ROSS 1994 a, 1995). Der kraftübertragende 
Lastarm ergibt sich bei einer im rechten Winkel lateral 
abgespreizten Beinstellung aus der Länge des medialen 
Extremitätenabschnitts. Die geometrischen Zusammen
hänge zwischen Schrittwinkel (hier Rotationswinkel) 
bzw. Schrittweite und dorsaler Auslenkung entsprechen 
denen der bisher dargelegten Antriebsaspekte. Die dor
sale Auslenkung kann zwar hier ebenfalls durch das 
Einknicken des Knie- bzw. Ellbogengelenks ausgegli
chen werden, doch erfolgt hierdurch eine Umlenkung 
der Bewegung des Becken- bzw. Schultergürtels nach 
lateral. Der Rotationswinke] darf daher nicht zu groß 
sein, um effektiv Vortrieb leisten zu können. Dies ist bei 
der Kinematik der Extremitätenbewegung der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion auch nicht der Fall. 
Während der Retraktion des proximalen Extremitäten
abschnitts in der transversalen Ebene kann der Antriebs
aspekt der Rotation um die Längsachse in der Mitte der 
Retraktionsphase am effizientesten eingesetzt werden, 
wenn der proximale Abschnitt quer zur Körperachse 
steht, und der mediale Abschnitt gegenüber diesem im 
rechten Winkel flektiert ist. Elektromyographische Un
tersuchungen von ASHLEY-ROSS (1995) an Dicampto- 
don (Salamandroidea) scheinen dies zu bestätigen.

Durch die unterschiedliche Ausrichtung des Knie- 
und Ellbogengelenks ist die Nutzbarkeit des besproche
nen Antriebsaspekts bei den beiden Extremitätenpaaren 
verschieden. Während sich der proximale Abschnitt der 
Vorderextremität zu Beginn der Retraktionsphase gene

rell in einer Supinationshaltung befindet, liegt bei dem 
proximalen Abschnitt der Hinterextremität eine mehr 
oder weniger stark ausgeprägte Pronationshaltung vor. 
Der proximale Abschnitt der Vorderextremität kann da
her in einem größeren Winkel um seine Längsachse ro
tieren als der der Hinterextremität. Aus diesem Grund 
läßt sich die Rotation um die Längsachse des proxima
len Elementes bei der Vorderextremität besser als An
trieb nutzen als bei der Hinterextremität. Für eine unter
schiedliche Bedeutung des genannten Antriebsaspekts 
bei den beiden Extremitätenpaaren sprechen auch die 
experimentellen Ergebnisse von REWCASTLE (1981, 
1983), Peters & Goslow  (1983) und A shley-Ross 
(1994 a, 1995).

Abb. 5.25 Antriebsaspekt der Rotation um die Längsachse des 
proximalen Extremitätenabschnitts (idealisierte linke Extremi
tät von anterodorsolateral). Erläuterungen siehe Text.

d) Damit durch die Extension des Knie- bzw. Ellbo
gengelenks Vortrieb in Lokomotionsrichtung erzeugt 
werden kann, muß der proximale Extremitätenabschnitt 
in einer bestimmten Weise ausgerichtet sein. Da die bei
den Gelenke in verschiedene Richtungen zeigen, ist 
auch die Wirkungsweise dieses Antriebsaspekts bei der 
Vorder- und Hinterextremität verschieden (siehe oben). 
Um den Substratkontakt während der Extension aut- 
rechtzuerhalten, muß jedoch der mediale Extremitäten
abschnitt in beiden Fällen gegen den distalen abknickbar 
sein. Da die Zusammenhänge bei einer lateral abge
spreizten Extremitätenstellung sehr komplex sind, soll 
zunächst der einfacher verständliche Fall einer parasa
gittalen Beinstellung betrachtet werden. Hierbei weist 
das Ellbogengelenk während der gesamten Retrakti
onsphase nach caudal und das Kniegelenk nach cianiul 
Trivialerweise müssen sich die Gelenke, bevor sie 
tendiert werden können, in einer flektierten Haltung bs 
finden. Wenn das Auffußen bei gestreckter bis leis n 
gebeugter Extremität erfolgt, wird das Ellbogengels'' 
flektiert, während der proximale Extrem itätenabson^  
gleichzeitig retrahiert wird (Abb. 5.26 a). Erst w- 
letzterer gegen Ende seiner Retraktionsphase nac 1 L
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dal weist, wirkt sich die anschließende Extension des 
Ellbogengelenks in Form einer cranioventral gerichteten 
Bodenreaktionskraft aus, die zu einer Vorwärtsbewe
gung führt. Dieser Vorgang kann außer bei zahlreichen 
Säugetieren auch bei Chamäleons beobachtet werden, 
die bekannterweise ihre Extremitäten während der Fort
bewegung ebenfalls in der parasagittalen Ebene bewe
gen (zum Bewegungsablauf siehe PETERSON 1984, Fig. 
6). Im Fall der Hinterextremitäten findet ein anderer 
Ablauf statt. Erfolgt hier das Auffußen bei gestreckter 
bis leicht gebeugter Extremität, wird das Kniegelenk 
flektiert, während sich der proximale Extremitätenab
schnitt noch in einer nach cranioventral weisenden Posi
tion befindet (Abb. 5.26 b). Dieser wird erst dann retra- 
hiert, wenn das Kniegelenk nach beendigter Flexion zu 
extendieren beginnt. Die Extension des Kniegelenkes er
folgt unter den genannten Bedingungen also gleichzeitig 
mit der Retraktion des proximalen Extremitätenab
schnitts, während das Ellbogengelenk hierbei gebeugt 
wird. Es ist zu beachten, daß die Extremität in den bei
den dargestellten Fällen während eines einzelnen Bein
bewegungszyklus jeweils zweimal gebeugt und gestreckt 
wird, einmal in der Retraktions- und einmal in der 
Protraktionsphase (biphasische Bewegungsfolge).

Erfolgt das Auffußen nicht mit gestreckter, sondern 
mit stark flektierter Extremität (etwa 90° im Ellbogen
gelenk), weist der proximale Extremitätenabschnitt im 
Fall der Vorderextremität schon zu Beginn der Retrakti
onsphase nach caudoventral. Dadurch kann dieser zwar 
nur noch wenig retrahiert werden, so daß dessen An
triebsbeitrag gering ist, doch kann nun die Extension des 
Ellbogengelenks schon zu Beginn der Retraktionsphase 
erfolgen und Vortrieb erzeugen. Dieser Bewegungsab
lauf kann bei vielen Säugetieren beobachtet werden, et
wa bei Didelphis (zum Bewegungsablauf siehe JENKINS 

1971, Fig. 2). Erfolgt das Auffußen bei der Hinterextre
mität mit stark flektiertem Kniegelenk (etwa 90°), weist 
der proximale Extremitätenabschnitt nach cranial und 
der mediale Abschnitt nach ventral (etwa bei Krokodilen 
in parasagittaler Beinstellung: zum Bewegungsablauf 
siehe SCHAEFFER 1941 b, BRINKMAN 1980 a, GATESY  

1990, 1991, 1997). Aus dieser Haltung muß nur eine 
leichte weitere Flexion des Kniegelenks erfolgen, damit 
die Extremität in eine Position gerät, aus der der proxi
male Extremitätenabschnitt retrahiert und das Kniege
lenk gleichzeitig extendiert werden kann. Ist das Knie
gelenk beim Auffußen so stark gebeugt (über 90°), daß 
der mediale Extremitätenabschnitt nach caudoventral 
/eigt. kann dieser Bewegungsablauf sogar unmittelbar 
erfolgen. Die Flexion des Kniegelenks findet in diesem 
a | a*so ausschließlich während der Protraktionsphase 

ari dessen Extension in der Retraktionsphase statt 
^monophasisohcr Bewegungszyklus). Es zeigt sich also, 
hm. £r ^ nte'* ^es Antriebsaspektes der Knie- bzw. Ell- 
dcrfo6*16115'011 3n ^er Gesamtretraktionsphase unter 

®eĉ nSungen durch eine stärkere Beu- 
kann ,er 5ae*en'ie beim Auffußen vergrößert werden 

m egensatz zur Hinterextremität führt dies je

doch bei der Vorderextremität zu einer Verschlechte
rung des Antriebsaspektes der Retraktion des proxima
len Extremitätenabschnitts. Das Auffußen der Vorder
extremität erfolgt vermutlich daher bei nahezu sämtli
chen urodelen Amphibien und lacertilen Reptilien mit 
nur leicht flektiertem Ellbogengelenk.

Abb. 5.26 Unterschiedliche Kinematik der beiden Extremitä
tenpaare bei der Flexion und Extension des medialen Extre
mitätenabschnitts gegenüber dem proximalen Abschnitt (ide
alisierte Extremitäten von lateral): a) Vorderextremität, b) Hin
terextremität. Die Zahlen geben die Reihenfolge der mit Pfei
len angezeigten Bewegungen an. Weitere Erläuterungen siehe 
Text.

Die am Beispiel einer parasagittalen Beinstellung 
erläuterten Zusammenhänge stellen sich bei einer lateral 
abgespreizten Beinstellung prinzipiell gleich dar, doch 
sind sie hier durch die dreidimensionale Bewegungsfüh
rung von anderen Parametern überlagert und daher nicht 
so leicht zu erkennen. Da die Gelenkachse des Knie- 
bzw. Ellbogengelenks bei einer lateral abgespreizten 
Beinstellung während der transversalen Retraktion des 
proximalen Extremitätenabschnitts und der gleichzeiti
gen Rotation um dessen Längsachse kontinuierlich ihre 
Ausrichtung ändert (siehe oben u. Abb. 5.17), steht die
se nur gegen Ende der Retraktionsphase so zur Loko
motionsrichtung, daß durch die Extension des Gelenks 
Bodenreaktionskräfte in Vortriebsrichtung erzeugt wer
den können. Da sich das Ellbogengelenk ohnehin erst zu 
diesem Zeitpunkt zu strecken beginnt, kann, wie bei der 
parasagittalen Beinstellung, während der gesamten Ex
tensionsphase Vortrieb erzeugt werden. Dies ist bei der 
Hinterextremität nicht der Fall. Da sich das Kniegelenk 
gleichzeitig mit der Retraktion und Pronation des proxi
malen Extremitätenabschnitts streckt, gerät die Gelenk
achse bei einer lateralen Beinstellung erst gegen Ende 
der Extensionsphase in eine günstige Position, um Bo-
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denreaktionskxäfte in Vortriebsrichtung zu erzeugen. Im 
Fall der Hinterextremität kann der Antriebsaspekt der 
Extension des Kniegelenkes mit zunehmend parasagit- 
taler Beinstellung und/oder durch eine stärkere Beugung 
beim Auffußen verbessert werden. Eine weitere Mög
lichkeit, die Gelenkachse über einen längeren Zeitraum 
in eine günstige Extensionsposition zu bringen, ist nach 
REWCASTLE (1980, 1981, 1983) bei den Hinterextremi
täten rezenter Lacertilier verwirklicht, bei denen die 
Kniegelenkachse nicht in einem Winkel von 90° zur 
Längsachse des proximalen Extremitätenabschnitts ver
läuft, sondern schräg ausgerichtet ist.

e) Als letztes Glied der kinematischen Kette muß 
der Antriebsaspekt der Extension des distalen Extremi
tätenabschnitts im Zusammenhang mit den vorangegan
genen Antriebsaspekten betrachtet werden. Obwohl der 
distale Extremitätenabschnitt auch bei einer lateral abge
spreizten Beinstellung während der gesamten Retrakti
onsphase etwa in Lokomotionsrichtung ausgerichtet ist, 
können durch dessen Extension erst dann Bodenreakti
onskräfte in Vortriebsrichtung erzeugt werden, wenn die 
restliche Extremität am Ende der Retraktionsphase etwa 
nach caudolateral weist (Abb. 5.17 c). Um den Boden
kontakt während der Extensionsbewegung beibehalten 
zu können, muß der distale Extremitätenabschnitt eine 
Knickstelle bzw. eine Biegezone aufweisen, die es er
laubt, den proximalen Teil des Abschnitts anzuheben, 
während der distale Teil dem Substrat flach aufliegen 
bleibt. Diese Voraussetzung muß sowohl bei einer para- 
sagittalen als auch bei einer lateral abgespreizten Bein
stellung erfüllt sein. Um den betrachteten Antriebsaspekt 
effektiv nutzen zu können, muß der distale Extremitä
tenabschnitt als kraftübertragender Lastarm eine ausrei
chende Länge und Stabilität aufweisen. Da dies jedoch 
bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion nicht 
der Fall ist, ist hier der Antriebsbeitrag, der durch die 
Extension des distalen Extremitätenabschnitts geleistet 
werden kann, vernachlässigbar gering.

Bei der bis hierhin erfolgten Darstellung der An
triebsaspekte wurde noch nicht die jeweils beteiligte 
Muskulatur angesprochen. Da sich die Kontraktion be
stimmter Muskelgruppen gleichzeitig auf verschiedene 
Antriebsaspekte auswirkt, kann deren Wirkungsweise 
nur im Zusammenhang mit der Gesamtkinematik der 
Fortbewegung verstanden werden. Beim Antriebsaspekt 
der lateralen Körperbiegung besteht kein Zweifel, daß 
die krafterzeugende Struktur die Axialmuskulatur ist, 
unklar ist jedoch, welche der axialen Muskelgruppen für 
die beobachtbare Körperkrümmung verantwortlich sind. 
Bislang bestand der Konsensus, daß laterale Körperbie
gungen im wesentlichen von der epaxialen Muskulatur 
verursacht werden. Diese auf rein anatomischer Grund
lage stehende Einschätzung wurde jedoch nie überprüft. 
Erst in den letzten Jahren wurden elektromyographische 
Messungen bei verschiedenen Tiergruppen durchge
führt. Erwartungsgemäß sollte die Aktivität der epaxia
len Muskulatur einer Körperhälfte immer dann meßbar

sein, wenn die betreffende Körperseite von einer maxi
mal konvexen in eine maximal konkave Krümmung ge
beugt wird, und sich die kontralaterale Hinterextremität 
in der Retraktionsphase befindet. Während die elek- 
tromyographischen Ergebnisse im Fall der bislang un
tersuchten Schlangen und urodelen Amphibien die Er
wartungen bestätigen (JAYNE 1988 a, b, FRÖLICH & 
BlEWENER 1992), scheinen sie im Fall der untersuchten 
lacertilen Reptilien gegen eine maßgebliche Beteiligung 
der epaxialen Muskulatur an der Erzeugung lateraler 
Körperbiegungen zu sprechen (RITTER 1995, 1996). Bei 
diesen sei die epaxiale Muskulatur jeweils auf der sich 
streckenden Körperseite aktiv, so daß eine Synchronisa
tion mit der ipselateralen Hinterextremität vorläge. Da 
letzteres nach den Untersuchungen von NASSAR & CAR
RIER (1992) bei Hunden ebenfalls der Fall sein soll, und 
diese bekannterweise während der Fortbewegung ver
nachlässigbar geringe laterale Körperbiegungen aufwei
sen, schließt RITTER (1995), daß die epaxiale Muskula
tur bei Säugetieren und Reptilien der Stabilisierung des 
Rumpfes dient und bei Reptilien nicht für die beobacht
baren lateralen Körperbiegungen verantwortlich ist (zur 
stabilisierenden Rolle der epaxialen Muskulatur bei 
Säugetieren siehe auch CARLSON et al. 1979, English 
1980, T horstenson  et al. 1981). Diese würden, wie 
elektromyographische Untersuchungen zeigen sollen 
(RITTER 1996), statt dessen von bestimmten hypaxialen 
Muskelgruppen erzeugt werden. Da die laterale Körper
biegung bei den bisher untersuchten Amphibien dagegen 
von der epaxialen Muskulatur erzeugt wird, handele es 
sich bei der für Reptilien angenommenen Situation um 
eine „Schlüsselinnovation“ in der Evolution der Am- 
nioten. Der Umstand, daß sich Schlangen mit Hilfe der 
epaxialen Muskulatur fortbewegen, wird danach als 
Neuentwicklung angesehen.

D ie von RITTER (1996) vollzogenen Schlüsse stellen 
starke Verallgemeinerungen dar, die meiner M einung  

nach auf der Grundlage des derzeitigen Kenntnisstands 
der muskulären Zusammenhänge und der wenigen ver

fügbaren experimentellen Daten viel zu weit gehen. Sie 
stellen auch nur eine der möglichen Deutungen dar. Eine 
gew isse Skepsis ist vor allem deshalb angebracht, weil 
elektromyographische Untersuchungen an Sceloponts 
(Iguanidae) (REILLY 1995) den von RITTER (1995.
1996) an Varanus (Varanidae) und Iguana (Iguanidae) 

gewonnenen Ergebnissen zu widersprechen scheinen, 

denn bei Sceloporus wurde eine kontralaterale Synchro

nisation der epaxialen Muskulatur mit der retrahierenden 
Hinterextremität festgestellt. RITTER setzt sich jed och  in 

den genannten Arbeiten vermutlich in U n k en n tn is  der 
REILLYschen Untersuchungen - nicht mit dieser Diskre
panz der Ergebnisse auseinander. Es darf hierbei auc 
nicht vergessen werden, daß die bei elektrom yograph ' 

sehen Untersuchungen gem essenen E rreg u n g sm u ste i o  
einzelnen Muskelgruppen nicht unmittelbar interpret1-  ̂
bar sind, sondern bestimmten Bewegungen zugeor  

werden müssen. Der N achweis einer Muskelaktivita^ 
einem bestimmten Zeitpunkt sagt allein noch nichts i
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über aus, was durch sie bewirkt wird. GATESY (1997, S. 
208), der elektromyographische Untersuchungen an der 
Hinterextremität von Alligator durchführte, scheint sich 
dieser Problematik bewußt zu sein: „It must be stressed 
that a muscle’s activity pattern does not conclusively 
deliniate its function, but does help limit the interpreta
tion of its possible contribution.“ Auf Probleme bei der 
Zuordnung von Erregungsmustern zu bestimmten Be
wegungen weist auch ASHLEY-ROSS (1995, S. 278) bei 
ihren Untersuchungen an der Hinterextremität von Sa
lamandern hin: „Because of this capacity [der Extremi
tätenmuskeln d.A.] to effect different combinations of 
joint movements, it is difficult to predict with certainty 
what their functions and activity patterns are during lo
comotion [...]. Additionally, the contraction characteri
stics of salamander limb muscles are almost entirely un
known, which makes predicting the electrical activity 
period required to produce given contraction kinetics 
difficult.“ Die Beurteilung des Zusammenhanges zwi
schen den Messungen und dem, was lokomotorisch statt
findet, wird dadurch erschwert, daß bei einer komplexen 
Bewegung in der Regel mehrere Muskelgruppen gleich
zeitig aktiv sind (dazu können auch solche gehören, de
ren Aktivität gerade nicht überprüft wird), und diese 
sich in ihrer Wirkung gegenseitig beeinflussen. Das 
heißt, um Erregungsmuster überhaupt interpretieren zu 
können, muß schon eine gewisse Vorstellung von den 
mechanischen Zusammenhängen bestehen. Diese sollte 
der methodischen Transparenz willen in Form einer 
Theorie gefaßt sein, auf die dann bei der Interpretation 
explizit Bezug genommen werden kann. Dies ist jedoch 
leider bei den allerwenigsten der mir bekannten Arbei
ten der Fall, da bei naturalistischen Ansätzen nicht die 
Notwendigkeit gesehen wird, den verwendeten Modell
standard zu reflektieren (siehe Kapitel 1.1). Im allge
meinen werden die Muskeln von Wirbeltieren nach wie 
vor in der Tradition BORELLIs (1680, 1681), meist ohne 
sich des Modellstatus dieser Prämisse bewußt zu sein, 
stillschweigend als in die Skelettmechanik integrierte 
Zugaggregate aufgefaßt (im Gegensatz zu dieser Auffas
sung siehe W.F. GUTMANN 1968, 1971 und W.F. 
Gutmann & bo n ik  1981 b, W.F. Gu t m a n n  & Peters 
1985). Gerade dies kann jedoch schon deshalb kein ad
äquates Modell für die Wirkungsweise der sogenannten 
..Skelettmuskulatur“ sein, da Muskeln, wie im vorange
gangenen Kapitel ausführlich erläutert, nicht nur Zug
kräfte auf Skelettelemente übertragen, sondern durch ih
re bei der Kontraktion auftretende Verdickung auch 
Druck weiterleiten und zudem als hydraulische Wider- 
lager genutzt werden. Um die Fortbewegungsmechanik 
j|er Tetrapoden besser verstehen zu können, müßte eine 

heorie ausgearbeitet werden, die das prinzipielle Zu
sammenspiel des Skeletts, der Muskulatur und der Ver
spannungsstrukturen als Bestandteile der kohärenten 

esamtkonstruktion unter Berücksichtigung hydrauli- 
bur  ̂^ es'c^tsPun -̂te auf der Modellebene reproduzier- 
phis'T''*11 *̂eSe Weise wären auch elektromyogra- 
hlei-C e Meßergebnisse besser interpretierbar. Es muß 

Je 0c  ̂ zugegeben werden, daß bis zur Formulie-

rung einer solchen Theorie, trotz aller Erkenntnisfort
schritte, noch ein weiter Weg vor uns liegt.

Für die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion wird 
angenommen, daß laterale Körperbiegungen im wesent
lichen von der epaxialen Muskulatur und der Rumpfsei
tenwandmuskulatur erzeugt werden und daß diese Mus
kelgruppen, wie in Kapitel 5.3.2 ausgeführt, den Rumpf 
gleichzeitig hydraulisch stabilisieren. Dabei müssen die 
muskulären Kammern so angeordnet und gestaltet sein, 
daß sie beim Prallwerden eine Dorsalflexion verhindern, 
gleichzeitig aber die Erzeugung lateraler Körperbiegun
gen zulassen. Die Einengung bzw. Engführung des Be
wegungsspielraums wird somit nicht allein von den Ske
lettelementen bestimmt, sondern ergibt sich aus dem Zu
sammenwirken der hydraulischen Muskelkammern, der 
septalen Verspannung und den darin integrierten Ske
lettelementen. Außerdem wirkt die Axialmuskulatur bei 
der Erzeugung lateraler Körperbiegungen eher indirekt 
über die Vermittlung der septalen Verspannungsstruktu
ren und die hydraulischen Polster auf die Skelettele
mente, wie dies für die Mehrzahl der rezenten Fische 
(siehe auch W estneat  et al. 1993) und die urodelen 
Amphibien angenommen werden muß. Bei Fischen mit 
einem stark ausgebildeten Skelettrahmen und bei Repti
lien kann die Axialmuskulatur dagegen in starkem Maße 
direkt auf die Skelettelemente übertragen werden (siehe 
auch W.F. Gu t m a n n  1971, W.F. G u t m a n n  & B onik 
1981 b), wobei aber auch hier der hydraulische Charak
ter der Konstruktion nicht völlig verloren geht.

Abb. 5.27 Verwindung des Rumpfes während der Lokomoti
on eines Salamanders in einer Zweibeinkontaktphase. (Umge
zeichnet nach Carrier 1993).

Im Zusammenhang mit der muskulären Stabilisie
rung des Rumpfes muß noch erwähnt werden, daß wäh
rend der Fortbewegung Kräfte auftreten, die den Körper 
verwinden, da während des Lokomotionszyklus minde
stens ein Bein vom Boden abgehoben ist. Dieser Effekt 
wirkt sich am stärksten in Phasen kontralateraler Zwei
beinkontakte aus, wie sie bei Trabgangarten auftreten 
(Abb. 5.27). Einer Verwindung kann durch die Kon
traktion von schräg zur Körperlängsachse verlaufenden 
Muskelgruppen der Rumpfseitenwand entgegengewirkt 
werden. Elektromyographische Untersuchungen an re
zenten urodelen Amphibien und lacertilen Reptilien zei
gen, daß die beiden in craniodorsaler Richtung verlau
fenden Muskelgruppen einer Körperseite (bei urodelen 
Amphibien Mm. obliqui extemi superfacilis et profun- 
dus) während der Lokomotion gleichzeitig mit den bei
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den cranioventral ausgerichteten Muskelgruppen (bei 
urodelen Amphibien M. obliquus internus u. M. trans- 
versalis) der gegenüberliegenden Körperseite aktiv sind 
(CARRIER 1990, 1993). Wenn beispielsweise die linke 
Vorderextremität und die rechte Hinterextremität wäh
rend einer Zweibeinkontaktphase vom Boden abgeho
ben sind, kontrahiert die von caudoventral nach cranio- 
dorsal verlaufende Muskulatur der rechen Körperseite 
zusammen mit der in cranioventraler Richtung verlau
fenden Muskulatur der linken Körperseite. Auf diese 
Weise kann einer Torsion des Rumpfes entgegengewirkt 
werden. Inwieweit hierbei die Bauchcoelomkammer 
unter Druck gesetzt wird, wurde von CARRIER (1990,
1993) nicht thematisiert. Möglicherweise spielen auch 
hier hydraulische Aspekte eine Rolle. Aufgrund der dar
gestellten Torsionsproblematik muß auch für die hypo
thetische Tetrapoden-Konstruktion eine lagig aufgebaute 
Rumpfseitenwandmuskulatur mit wechselnder, schräg 
zur Körperlängsachse verlaufender Ausrichtung ange
nommen werden, wie sie bei rezenten Tetrapoden vor
liegt.

Viel stärker als im Fall der Rumpfbeweglichkeit er
geben sich die mechanischen Limitationen bei den Ex
tremitäten im wesentlichen aus dem Zusammenwirken 
der Skelettelemente. Hier sind es die Gelenke und Bän
der die maßgeblich die Freiheitsgrade bestimmen69 
(H aines 1942, 1946, 1952, Rew castle 1980, La n d s
m eer 1981, 1983, M üller 1982, Ku m m er  1985, 
M enschik  1987, W ink et al. 1989, M üller 1993 a, b). 
Trotzdem kann auch im Fall der Extremitäten nicht von 
einer reinen Hartteilmechanik ausgegangen werden. Es 
kann kein Zweifel daran bestehen, daß Muskeln schon 
allein durch ihre körperliche Ausdehnung und ihre In
kompressibilität Bewegungsmöglichkeiten einengen, et
wa bei der Flexion des Knie- oder Ellbogengelenks, bei 
der ein skelettaler Gelenkanschlag gar nicht erst auftritt, 
weil die Muskelkammern des Ober- und Unterschenkels 
bzw. des Ober- und Unterarms bei der Beugung gegen
einander gedrückt werden und dadurch die weitere Fle
xion des Gelenks verhindern (dies läßt sich leicht am ei
genen Körper ausprobieren). Außerdem spricht vieles 
dafür, daß die Muskelkammem stabilisierend auf die 
Gelenke wirken, und daß die Bänder, wenn auch zum 
größten Teil, nicht allein die Freiheitsgrade bestimmen. 
Dies wird auch durch eine Äußerung MULLERs (1993 a, 
S. 217), der die Kreuzbänder an Kniegelenken verschie
dener Säugetiere und bei einer Vogelart untersucht hat,

69 Es sei hier vermerkt, daß die Gelenkform häufig mehr Frei
heitsgrade zuläßt (etwa im Skelettpräparat) als beim lebenden 
Organismus tatsächlich nachweisbar sind. Kummer (1985) 
weist darauf hin, daß die Fingergelenke morphologisch wie 
Kugelgelenke aufgebaut sind, diese aber durch den Bandappa
rat auf nur einen Freiheitsgrad festgelegt werden, wodurch sie 
in vivo Scharniergelenken entsprechen. Die Beweglichkeit der 
Gelenke fossiler Organismen kann daher nur sehr grob einge
schätzt werden, solange keine Rekonstruktion des Bandappa
rates vorliegt. Dies ist leider überwiegend der Fall (siehe Ka
pitel 5.2).

deutlich: „The cruciate ligaments cannot alone stabilize 
the knee joint over the whole range of movement. Addi
tional structures are necessary. A three-dimensional re
presentation of the knee joint, including also the collate
rals (and eventually also other ligaments, the menisci 
and the muscles) may give insight in the requirements 
which are needed to obtain a full stabilization of the jo
int (see also Müller, 1983: 29 and following).“ Mögli
cherweise entspricht die Muskulatur den Anforderungen 
der gesuchten zusätzlichen Struktur. Zum einen können 
die Bänder durch die Zugwirkung der Muskeln so ge
strafft werden, daß Freiheitsgrade unterdrückt werden, 
zum anderen kann eine Stabilisierung des Gelenks durch 
die bei der Muskelkontraktion auftretende Querschnitts
zunahme über den hydraulischen Druck quer zur Kon
traktionsrichtung erfolgen. Es muß davon ausgegangen 
werden, daß die Muskulatur, ähnlich wie in Kapitel 
5.3.2 für die Rumpfmuskulatur und das Rumpfskelett 
gezeigt (Abb. 5.15), unter Belastung der Extremität 
Druckkräfte aufnimmt und damit das Extremitätenskelett 
entlastet. Auch wenn mir hierfür zur Zeit keine Daten 
vorliegen, so möchte ich doch die Prognose stellen, daß, 
wie im Fall der Wirbelsäule (Kapitel 5.3.2), auch bei der 
Extremität eine Diskrepanz zwischen den auf der Basis 
einer Mechanik starrer Teile berechneten Belastungs
grenzen und den in vitro gemessenen Werten auftreten 
wird. Anders als bei einer reinen Skelettmechanik wird 
die Tetrapodenextremität in der hier vorliegenden Arbeit 
als hydraulische Hülle-Füllungs-Konstruktion betrachtet, 
die die bei der Lokomotion auftretenden Kräfte in ihrer 
kohärenten Gesamtheit über die verspannenden und um
hüllenden Strukturen und die darin eingeschlossene in- 
kompressible Füllung zusammen mit den integrierten 
Versteifungselementen aufnimmt. Die gesamte Extremi
tät wird also als eine hydrostatische Einheit verstanden. 
Es sei hierbei noch erwähnt, daß die Extremitätenkno
chen selbst offenbar durch ihre Füllung (Knochenmark) 
hydraulisch stabilisiert werden (SWANSON & FREEMAN 
1966, M ayer  et al. 1972, D raenert  1986).

Fundierte Kenntnisse über die Gelenkmechanik lie
gen überwiegend von der menschlichen Extremität vor 
(HULTKRANTZ 1897, F ick 1911, Bamett et al. 1961, 
M üller 1983, Kum m er  1985, Platzer 1986, Men
schik 1987 u.v.a.). Recht gut untersucht ist auch die 
Gelenkmechanik bei anderen Säugern, insbesondere bei 
Haustieren (Hultkrantz  1897, Haines 1942, 1946, 
MULLER 1993 a, b u.v.a.). Schon weniger gut untersucht 
als bei diesen sind die Verhältnisse bei Vögeln und 
Reptilien (HULTKRANTZ 1897, SY 1936, HAINES 1942. 
1946, 1952, Rew castle  1980, Landsm eer  1981, 1982 
u.a.). Bei den Amphibien liegen schließlich nur sehr un
zureichende Kenntnisse zur Gelenkmechanik vor 
(Hultkrantz  1897). Bei Haines (1942, 1946) finden 
sich ein paar kurze Informationen zum Kniegelenk von 
Megalobatrachus, Salamandra und Rana sowie zum 
Ellbogen- und Handgelenk von Salamandra, Nectw“' 
und Cryptobranchus, die jedoch für eine biomecham 
sehe Analyse zu wenig ins Detail gehen. Insgesamt
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scheinen die Gelenke der oberen Extremität (Schulter- u. 
Hüftgelenk, Ellbogen- u. Kniegelenk) wesentlich besser 
untersucht zu sein als die der unteren. Vermutlich sind 
die mechanischen Freiheitsgrade zumindest bei urodelen 
Amphibien vor allem im proximalen Bereich des dista
len Extremitätenabschnitts (Hand- bzw. Fußwurzel) viel 
höher als bei Säugetieren, Vögeln und Reptilien (siehe 
SCHAEFFER 1941 b), bei denen im Gegensatz zu ersteren 
distinkte Gelenke vorliegen, deren Bewegungsmöglich
keiten durch die geringe Zahl der gelenkig miteinander 
verbundenen Skelettelemente, die Gelenkform und die 
Bänder stark enggeführt sind. Beim Ellbogengelenk von 
Salamandra  finden sich nach HAINES (1946) keine di- 
stinkten Kolateralbänder. Möglicherweise spielt eine 
muskuläre Stabilisierung der Extremität bei urodelen 
Amphibien eine größere Rolle als bei den anderen 
Tetrapoden.

Bei der nun folgenden Darstellung der für die An- 
iriebsaspekte (b-e) der Extremität verantwortlichen 
Muskulatur ist es notwendig, die Bewegungsführung 
durch die Bänder und Gelenke mitzureflektieren. Wie 
schon erwähnt, kann die Wirkungsweise der entspre
chenden Muskelgruppen nur im Zusammenhang mit der 
Gesamtkinematik der Extremität betrachtet werden, da 
sich die Kontraktion bestimmter Muskeln gleichzeitig 
auf mehrere Antriebsaspekte auswirkt. Dies gilt insbe
sondere für Extremitätenmuskeln, die mehr als ein Ge
lenk überbrücken, was besonders bei der Hinterextre
mität auftritt. Hierbei ist es äußerst schwierig, Bewe
gungen vorherzusagen, da sich die Kontraktion der be
troffenen Muskeln bei verschiedenen Gelenkstellungen 
unterschiedlich auswirken kann. Entsprechend schwierig 
ist es daher auch, Erregungsmuster bestimmten Bewe
gungen zuzuordnen. Bislang sind elektromyographische 
Untersuchungen an Formen, die sich mit lateral ausge
stellten Extremitäten fortbewegen, ohnehin äußerst sel
ten. Einschränkend kommt hinzu, daß diese, mit Aus
nahme der an der Vorderextremität von Waranen vorge
nommenen Messungen (JENKINS & GOSLOW 1983), al
lein die Hinterextremität betreffen (PETERS & GOSLOW 
1983, Ashley-Ross 1995, REILLY 1995). Die elektro
myographische Datenbasis für die Vorderextremität von 
„Spreizgängern“ ist daher äußerst gering, und eine 
Übertragung der an den Hinterextremitäten gewonnenen 
Erkenntnisse ist nicht unmittelbar möglich, weil sich die 
beiden Extremitätenpaare, wie anfangs gezeigt, sowohl 
in ihrer Wirkungsweise (Lage zum Körperschwerpunkt, 
Antriebsbeitrag usw.) als auch in ihrer Kinematik (Aus
richtung des Knie- und Ellbogengelenks) voneinander 
unterscheiden. Bei Säugetieren, die sich mit parasagit- 
'uler Beinstellung fortbewegen, sind Unterschiede im 
Erregungsmuster zwischen der Vorder- und Hinterex- 
üemität elektromyographisch nachweisbar (TOKURIKI 
■973 a, b, 1974). Diese werden mit der Aufgabenteilung 
er ^'den Extremitätenpaare in Verbindung gebracht.

Ehe Verschiedenheit der Vorder- und Hinterextre- 
1l,at ^ückt sich auch in der Muskelausstattung und in

der Struktur der Gelenke aus. Ob sich die feststellbaren 
Unterschiede in der Beweglichkeit der Gelenke zwi
schen den beiden Extremitätenpaaren bei allen Tetrapo
den auf einen so einfachen Nenner bringen lassen, wie 
es in folgendem Zitat von RACKOFF (1980, S. 256) dar
gestellt wird, ist in dieser allgemeinen Fassung jedoch 
zu bezweifeln: „One of the striking aspects of tetrapod 
limb design is the contrasting pattem of joint mobility in 
the fore and hind limbs. The elbow is capable of rotation 
as well as flexion, whereas the wrist is a simple hinge. 
Exactly the opposite is true of the hind limb, where the 
ankle is the rotary joint and the knee the hinge joint.“ Es 
muß hierbei bedacht werden, daß die Gelenkmechanik, 
wie oben erwähnt, bei der Mehrzahl der rezenten Tetra
poden, insbesondere bei Reptilien und Amphibien, gar 
nicht ausreichend untersucht ist. Außerdem weichen 
zahlreiche der bislang untersuchten Formen von dem 
von RACKOFF (1980) beschriebenen Muster ab. So fin
den im Handgelenk von Waranen nach LANDSMEER 
(1981, 1983) neben Extensions- und Flexionsbewegun
gen auch Rotationen um die Extremitätenlängsachse 
statt. Dies scheint nach HAINES (1946) auch für zahlrei
che andere Reptilien zu gelten. Anders als beim Ellbo
gengelenk zahlreicher rezenter und fossiler Tetrapoden 
(etwa beim Menschen oder dem karbonischen Eryops), 
bei denen das Humero-Ulnar-Gelenk eher einem Schar
niergelenk entspricht und die Rotation um die Extremi
tätenlängsachse im Humero-Radial-Gelenk erfolgt, fin
den bei Waranen bei beiden der genannten Gelenke im 
wesentlichen nur Flexions- und Extensionsbewegungen 
statt. Dies gilt auch für einen großen Teil der Tiergrup
pen mit parasagittaler Beinstellung, insbesondere für 
Huftiere, bei denen Rotationen um die Extremitäten
längsachse aus lokomotorischen Gründen sowohl im 
Handgelenk als auch im Ellbogengelenk unterbunden 
sind. Schliefer (Hyracoidaea) sind dagegen zu Rotati
onsbewegungen um die Extremitätenlängsachse im Car
palbereich fähig (Fischer 1986). Das gleiche gilt für 
Chamäleons (STARCK 1979). Bei den Hinterextremitäten 
erfolgt die Rotation in beiden Fällen intratarsal, wie bei 
zahlreichen Lacertiliern und Krokodilen, deren Tibia 
und Fibula fest mit dem Tarsus verbunden sind 
(VIALLETON 1924, HAINES 1942, BRINKMAN 1980 a, b, 
REWCASTLE 1980, 1983 u.a.). Bei säugetierähnlichen 
Reptilien (Therocephalia) scheint das Kniegelenk neben 
Flexions- und Extensionsbewegungen auch zu Rotatio
nen im Femoro-Fibular-Gelenk fähig gewesen zu sein 
(Kem p 1978, 1985).

Die aufgeführten Beispiele, zu denen noch zahlrei
che andere genannt werden könnten, zeigen, daß die 
Gelenkmechanik, bezogen auf die Rotationsfähigkeit 
des Knie- bzw. Ellbogengelenks einerseits und des Fuß- 
bzw. Handgelenks andererseits, bei den Tetrapoden kei
nesfalls einheitlich ist. Allgemein weist das Ellbogen
gelenk jedoch größere Freiheitsgrade auf als das Knie
gelenk. Durchgängig scheint auch bei allen Tetrapoden 
das Femoro-Tibial-Gelenk und das Humero-Ulnar-Ge- 
lenk im wesentlichen auf Flexions- und Extensionsbe-

219



wegungen eingeschränkt zu sein, auch wenn hier in ge
ringem Maße bei vielen Formen ebenso Rotationsbewe
gungen um die Extremitätenlängsachse möglich sind, 
etwa bei Krokodilen (HAINES 1942, WINK et al. 1989) 
und vielen Säugetieren (MÜLLER 1983, MENSCHIK 
1987, WINK et al. 1989). Bei der Vorderextremität ist es 
also das posteriore Element des medialen Extremitäten
abschnitts, das mit dem proximalen Element ein schar
nierähnliches Gelenk bildet, während es bei der Hin
terextremität das anteriore Element ist. Durch die unter
schiedliche Ausrichtung des Knie- bzw. Ellbogenge
lenks befinden sich die beiden genannten Elemente 
(Ulna und Tibia) im Stand in einer mesialen Position 
zum Körper, während die beiden anderen Elemente des 
medialen Extremitätenabschnitts (Radius und Fibula) 
jeweils lateral liegen70 Dieser Zusammenhang wird 
noch einmal in Kapitel 5.5 aufgegriffen werden.

Betrachtet man nun die Muskularisierung der beiden 
Extremitätenpaare verschiedener Tetrapodenformen, die 
eine lateral abgespreizte Beinstellung aufweisen (Abb. 
5.28), so fällt auf, daß im Fall der Vorderextremität die 
Mehrzahl der vom Körper auf die Extremität ziehenden 
Muskelgruppen gelenkfern ihren Ursprung nehmen und 
gelenknah am proximalen Skelettelement (Humerus) an
setzen (M. procoracohumeralis [acromialis], M. dorsalis 
scapulae [deltoideus], M. latissimus dorsi [dorsohumera- 
lis], M. subcoracoscapularis [subscapularis], M. supra- 
coracoideus, M. pectoralis), während bei der Hinterex
tremität die Mehrzahl der Muskelgruppen gelenknah am 
Körper ansetzt und gelenkfern am Extremitätenskelett 
inseriert (M. pubotibialis, M. puboischiotibialis, M. is- 
chioflexorius, M. pubifemoralis, Mm. puboischiofemo- 
rales internus et extemus, M. iliotibialis, M. iliofemora- 
lis, M. iliofibularis). Dabei überspannen die genannten 
Muskelgruppen im Fall der Vorderextremität, abgesehen 
von einem Zweig eines einzigen Muskelstranges, nur ein

70 Es muß hierbei noch erwähnt werden, daß es eine starke 
Vereinfachung darstellt, das Kniegelenk als Schamiergelenk 
zu betrachten, da sich die Gelenkachse durch die Roll-Gleit- 
Bewegung der Gelenkflächen kontinuierlich verlagert, so daß 
das Gelenk nicht wie bei einem Scharnier auf nur einen einzi
gen Freiheitsgrad festgelegt ist. Das Kniegelenk entspricht da
gegen im technischen Sinne einem stufenlosen Getriebe 
(Menschik 1987), dessen Bau es ermöglicht, daß eine Exten
sion aus flektierter Haltung über die gesamte Streckphase mit 
annähernd gleicher Muskelkraft erfolgen kann. Die in der Li
teratur häufig zu findende Aussage, das Kniegelenk sei ein 
einfaches Scharniergelenk, ist daher genaugenommen nicht 
zutreffend. Ebenso unzutreffend ist auch die Analogisierung 
des Schulter- bzw. Hüftgelenkes mit einem Kugelgelenk, denn 
die Gelenkflächen von Gelenkpfanne und Gelenkkopf sind 
nicht kongruent. Geometrisch entspricht der Gelenkkopf ei
nem hyperbolischen, die Gelenkpfanne einem elliptischen 
Rotationskugelkonchoid, die einander fokal zugeordnet sind 
(Menschik 1987). Darum wird es hier als sinnvoller erachtet, 
im Fall einer vereinfachten mechanischen Betrachtungsweise - 
die für bestimmte Fragestellungen durchaus zulässig ist - von 
kugelgelenkähnlichen bzw. scharnierähnlichen Gelenken zu 
sprechen.

Gelenk, das Schultergelenk71, während es bei der Hin
terextremität zum Teil zwei und mehr Gelenke sind, die 
von diesen überbrückt werden (M. pubotibialis, M. pu
boischiotibialis, M. ischioflexorius, M. iliotibialis, M. 
iliofibularis). Die genannten Unterschiede in der Mus
kularisierung der beiden Beinpaare sowie die bereits 
aufgeführten Unterschiede in den Hebelverhältnissen, 
der Kinematik der Retraktionsphase, der Gelenkmecha
nik, der Ausrichtung des Knie- und Ellbogengelenks und 
die Aufgabenteilung der Extremitäten können nicht fol
genlos für die Effizienz der Antriebsaspekte und deren 
Zusammenwirken sein. Die Darstellung der Extremitä
tenmuskulatur der hypothetischen Tetrapoden-Konstruk- 
tion im Zusammenhang mit den Antriebsaspekten erfolgt 
daher bei den beiden Beinpaaren getrennt72

Die Retraktion des proximalen Extremitätenab
schnitts (Antriebsaspekt b) erfolgt bei der Vorderextre
mität im wesentlichen durch die Aktion zweier körper
parallel verlaufender Muskelgruppen (Refraktoren), ei
ner dorsalen und einer ventralen, die gelenknah am 
proximalen Skelettelement (Humerus) ansetzen und 
caudal vom Schultergelenk gelenkfern auf den Rumpf 
ziehen (Bei rezenten Tetrapoden: M. latissimus dorsi 
[dorsohumeralis] u. M. pectoralis). Da das Schulterge
lenk, wie im vorangegangenen Kapitel erwähnt, hohe 
Freiheitsgrade aufweist und daher rundum muskulär sta
bilisiert und geführt werden muß, ist es erforderlich, daß 
auch die anderen gelenknah am proximalen Element an
setzenden und auf den Rumpf ziehenden Muskelgruppen 
bei der Retraktion aktiv sind (Bei rezenten Tetrapoden: 
M. procoracohumeralis [acromialis], M. dorsalis scapu
lae [deltoideus], M. subcoracoscapularis [subscapularis], 
M. supracoracoideus). Da der Gelenkkopf während der 
Retraktionsphase durch den Zug der Retraktormuskula- 
tur zu Anfang in die Gelenkpfanne gepreßt und später 
dann aus ihr herausgezogen wird, sind weitere gelenk
stabilisierend wirkende Muskelgruppen notwendig, die, 
unter den anderen Muskeln liegend und vom proximalen 
Extremitätenelement ausgehend, gelenknah am Schul
tergürtel angreifen und den Gelenkkopf in jeder Bewe- 
gurigsphase in der Gelenkpfanne halten. Bei rezenten 
Tetrapoden leisten dies vermutlich folgende Muskel
gruppen: der M. scapulohumeralis, der M. coracoradia- 
lis proprius und die Mm. coracobrachiales longus et 
brevis. Letztere Muskelgruppe, die unmittelbar posterior 
vom Schultergelenk ansetzt, inseriert im Gegensatz zu

71 Bei rezenten Tetrapoden setzt ein Teil des M. triceps auch 
am Schultergürtel an, so daß von diesem zwei Gelenke über
spannt werden. Für die hypothetische Tetrapoden-Konstrukti- 
on soll dies jedoch nicht angenommen werden.
72 Die Angaben zu den Muskelaktionen bei rezenten Tetrapo
den beziehen sich im Fall der Vorderextremität im wesentli
chen auf die elektromyographischen Ergebnisse von Jenkins 
& Goslow (1983) und im Fall der Vorderextremität auf Ash- 
ley-Ross (1995). Die Bezeichnungen der Muskeln entspre
chen weiterhin der Terminologie von Römer & Parsons 
(1983), Renous & Jouffroy (1995) bzw. Ashley-Ross 
(1995).
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den anderen proximal am Humerus angreifenden Mus
kelgruppen an dessen mittlerem bzw. distalem Ab
schnitt, wodurch sie neben der genannten Aufgabe 
gleichzeitig auch zur Retraktion beiträgt. Dieser Zu
sammenhang soll auch für die hypothetische Tetrapo- 
den-Konstruktion angenommen werden. Da die ventrale 
Retraktormuskulatur (M. pectoralis) bei vermutlich allen 
rezenten Tetrapoden mit lateraler Beinstellung an einem 
mehr oder weniger stark ausgeprägten ventralen Grat 
des proximalen Skelettelements ansetzt (Crista ventralis, 
adductor crest, pectoral crest), wirkt sich die Kontrakti
on der genannten Muskelgruppe nicht nur in einer 
Retraktionsbewegung, sondern auch in einer pronieren- 
den Rotationsbewegung um die Extremitätenlängsachse 
aus. Damit ist der Antriebsaspekt der Retraktion des 
proximalen Extremitätenabschnitts (Antriebsaspekt b) 
mit dem der Rotation um die Extremitätenlängsachse 
(Antriebsaspekt c) nicht nur kinematisch, sondern auch 
muskulär gekoppelt. Wie schon erwähnt, dreht sich der

Abb. 5.28 Prinzipielle Muskularisierung der Vorder- (a) und 
Hinterextremität (b) einer Tetrapoden-Konstruktion mit lateral 
abgespreizter Beinstellung (vereinfachte schematische Dar
stellung). Erläuterungen siehe Text.

nach ventral abgewinkelte mediale Extremitätenab
schnitt bei dieser Bewegung wie die Speiche eines Ra
des. Dieser Mechanismus wurde von BARCLAY (1946) 
mit der Bewegung einer „doppelten Kurbel“ („double 
crank“) verglichen. Ein am proximalen Skelettelement 
befindlicher ventraler Grat findet sich nicht nur bei re
zenten, sondern auch bei fossilen „Spreizgängern“, wo 
er häufig stark ausgeprägt ist (etwa bei Pelycosauriern 
und Cynodontiern). Da das proximale Skelettelement 
zudem auch schon bei den bislang ältesten Tetrapoden 
längs verlaufende Grate aufweist (siehe Kapitel 5.2), ist 
zu vermuten, daß der „doppelte Kurbelmechanismus“ 
eine basale Konstruktionseigenschaft der Vorderextre
mität der Tetrapoden darstellt, der auch für die hypothe
tische Tetrapoden-Konstruktion angenommen werden 
muß.

Wie im vorangegangenen Kapitel erwähnt, ist das 
Ellbogengelenk der hypothetischen Tetrapoden-Kon
struktion so gebaut, daß es sowohl Flexions- und Exten
sionsbewegungen als auch Rotationsbewegungen um die 
Längsachse des medialen Extremitätenabschnitts er
laubt. Die Extension (Antriebsaspekt d) erfolgt im we
sentlichen durch die Kontraktion eines Muskels (bei re
zenten Tetrapoden M. triceps, siehe Fußnote 62), der 
nahe am Schultergürtel auf der Dorsalseite des proxi
malen Skelettelements (Humerus) entspringt und am 
verlängerten proximalen Ende (Olecranon) des posterio
ren Elements des medialen Extremitätenabschnitts (Ul
na) ansetzt. Während der Extensionsbewegung wird das 
Ellbogengelenk von den ventral gegenüberliegenden 
Antagonisten sowie von Muskelgruppen, die vom dista
len Ende des proximalen Skelettelements auf die Dorsal- 
und Ventralseite der Skelettelemente des medialen und 
distalen Extremitätenabschnitts ziehen, stabilisiert (zum 
Verlauf der Antagonisten und den äquivalenten Muskel
gruppen bei rezenten Tetrapoden siehe vorangegangenes 
Kapitel). Durch den dargelegten Aufbau der Vorderex
tremität ist die Ellbogenextension muskulär nicht mit der 
Retraktion und der Rotation des proximalen Extremitä
tenabschnitts gekoppelt. Der Antriebsbeitrag, der durch 
die Extension des distalen Extremitätenabschnitts (An
triebsaspekt e) geleistet werden kann, ist bei der hypo
thetischen Tetrapoden-Konstruktion, wie erwähnt, ver
nachlässigbar gering. So spielen die restlichen, noch 
nicht genannten Muskelgruppen der unteren Extremität 
nur eine stabilisierende bzw. bewegungsführende Rolle. 
Der Verlauf dieser Muskeln und deren Äquivalente bei 
rezenten Tetrapoden wurden schon im vorangegangenen 
Kapitel beschrieben und müssen daher an dieser Stelle 
nicht wiederholt werden.

Betrachtet man nun das muskuläre Zusammenwir
ken der Antriebsaspekte bei der Vorderextremität, so 
führt die Kontraktion der caudal vom Schultergelenk 
gelenkfern ansetzenden Muskelgruppen insbesondere 
der ventralen während der gesamten Retraktionsphase 
gleichzeitig zur Retraktion, Rotation und Adduktion der 
Extremität (dabei sind auch noch andere ventrale Mus
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kelgruppen adduktorisch aktiv). Diese Bewegungen sind 
von der Kontraktion der Axialmuskulatur (Antriebs
aspekt a) der jeweils ipselateralen Körperhälfte in koor
dinierter Weise begleitet. Als Antagonist der Ellbogen- 
flektoren stabilisiert der Ellbogenextensor zu Anfang der 
Retraktionsphase (Abfangphase) zunächst nur das Ell
bogengelenk, während er erst in der Mitte und besonders 
gegen Ende der Retraktionsphase (Antriebsphase) durch 
seine Kontraktion eine Extensionsbewegung bewirkt 
(siehe oben).

Bei der Hinterextremität sind die muskulären Ver
hältnisse wesentlich komplexer, so daß die wenigen  
elektromyographischen Daten, die zu Formen mit lateral 
abgespreizter Beinstellung vorliegenden, schwer zu in
terpretieren sind (siehe S. 217 Zitat von ASHLEY-ROSS 
1995). Es ist auch nicht klar, w ie weit sich die Ergebnis
se verallgemeinern lassen. D ie Zusammenhänge sind 
hier noch nicht in ausreichendem Maße verstanden. Zu
dem scheinen sich die Muskelaktivitäten während der 
Fortbewegung bei den verschiedenen Tiergruppen in e i
nigen Punkten zu unterscheiden. Während die Ergebnis
se bei den beiden untersuchten Salamandergattungen 
Ambystoma und Dicamptodon im wesentlichen mitein
ander übereinstimmen (PETERS & GOSLOW 1983, ASH- 
LEY-ROSS 1995), lassen sich bei dem bislang einzigen in 
dieser Hinsicht untersuchten Lacertilier Sceloporus ne
ben zahlreichen Ähnlichkeiten auch deutliche Unter
schiede zu diesen feststellen. D ies ist insofern nicht 
verwunderlich, da es sich hierbei um in jeder Hinsicht 
verschiedene Tiergruppen handelt, die sich nicht nur 
anatomisch und physiologisch voneinander unterschei
den, sondern die auch bezogen auf ihre Fortbewegung 
völlig ungleiche Anforderungen stellen. So ist Scelopo
rus ein schneller Läufer mit langen Hinterbeinen, der 
den Fuß nach beendeter Protraktionsphase, wie viele  
andere schnell laufende Reptilien (z.B.: Agama, Iguana, 
Crotaphytus, Phrynocephalus, Eremias, siehe Abbildun
gen in Peterson  1984, B rinkm an  1980 a, S nyder  
1952 u. SUKHANOV 1974), mit flektiertem Knie (etwa 
um 90°) aufsetzt (REILLY 1995, REILLY & DELANCEY
1997), wodurch das Knie kurz nach dem Auffußen ex 
tendieren kann, und dabei Vortrieb erzeugt wird. Bei 
den urodelen Amphibien erfolgt das Auffußen hingegen  
mit nur leicht flektiertem Kniegelenk (etwa um 135°, 
siehe Abbildungen in GRAY 1944, 1968, SCHAEFFER 
1941 b, ROOS 1964 u. ASHLEY-ROSS 1994 a), so daß 
das Knie während der Retraktionsphase zunächst ge
beugt werden muß, bevor eine Streckung stattfinden 
kann. Dadurch kann der Antriebsaspekt der Knieexten
sion zwar nicht kurz nach dem Auffußen zum Einsatz 
kommen, was auf Kosten der Beschleunigungsleistung  
geht, doch ermöglicht der längere Stützweg ein stabiles 
Tragen des Körpers, vor allem bei niedrigen Lokom oti
onsgeschwindigkeiten. D ies erscheint auch sinnvoll, da 
die Urodelen-Konstruktion insgesamt nicht auf hohe 
Lokom otionsgeschwindigkeiten ausgelegt ist, und die 
Fähigkeit, schnell zu beschleunigen, keine große B e
deutung für ihre B ionom ie hat. So tritt hier die An

triebskomponente gegenüber der Tragkomponente in 
den Hintergrund, und die Aufgabenteilung zwischen den 
beiden Beinpaaren ist nur wenig ausgeprägt. Da dies 
auch für die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion an
genommen wird (siehe oben), wird bei der Darstellung 
der Muskelaktivität der Hinterextremität vorwiegend auf 
die an urodelen Amphibien gewonnenen elektromyogra
phischen Daten zurückgegriffen.

Im Gegensatz zur Vorderextremität findet sich bei 
der Hinterextremität nur eine Muskelgruppe, die gelenk
nah am proximalen Extremitätenabschnitt ansetzt und 
gelenkfern, körperparallel nach caudal verlaufend, am 
Körper (hier Schwanz) inseriert (bei rezenten Tetrapo- 
den: Mm. caudales: M. caudofemoralis u. M. caudalipu- 
boischiotibialis). Dort setzt sie, das transversale Septum 
interseptal durchdringend, an den die Wirbelelemente 
umhüllenden Bändern an. Während der eine Teil dieser 
zur ventralen Hälfte der Extremitätenmuskulatur (ven
trale Kammer) gehörenden Muskelgruppe oberflächlich 
über eine Aponeurose an der Hülle der Extremitäten
muskulatur angreift, inseriert der andere direkt am pro
ximalen Skelettelement (Femur), an einem ventralen 
Grat, der Crista ventralis (Trochanter, fourth trochanter). 
Bei rezenten urodelen Amphibien bewirkt der erstge
nannte Muskelanteil (M. caudalipuboischiotibialis) eine 
laterale Krümmung des Schwanzes und trägt vermutlich 
nicht zur Retraktion des proximalen Extremitätenab
schnitts bei, während der letztgenannte (M. caudofemo
ralis) den wirkungsvollsten Retraktor unter den Extre
mitätenmuskeln darstellt (Antriebsaspekt b). Durch sei
nen Ansatzpunkt an der Crista ventralis führt dessen 
Kontraktion nicht nur zu einer Retraktion, sondern auch 
zu einer Rotation um die Extremitätenlängsachse („dop
pelter Kurbelmechanismus“, siehe oben). Da der M. 
caudofemoralis bei Krokodilen und lacertilen Reptilien 
nicht nur an der Crista ventralis, sondern auch über eine 
parallel zum Femur verlaufende Sehne unterhalb des 
Kniegelenks angreift, wirkt sich dessen Kontraktion zu 
Beginn der Retraktionsphase flektierend auf das Knie
gelenk aus (Sn y der  1954, 1962, G atesy  1990, Reilly 
& DELANCEY 1997). Bei Amphibien ist diese Sehne 
nicht vorhanden, so daß der hier auch viel kürzere M. 
caudofemoralis nur als Retraktor und Rotator wirkt 
(B arclay  1946, Edw a r d s  1977, A shley-Ross 1994 
a, 1995, Reilly & D eLan c ey  1997). Dies soll auch für 
die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion angenom
men werden.

Die anderen vom Körper auf die Hinterextremität 
ziehenden Muskelgruppen setzen, wie erwähnt, gelenk
nah am Becken an und inserieren, abgesehen von einem 
einzigen kurzen Muskelstrang (bei rezenten urodelen 
Amphibien M. ischiofemoralis), parallel zur Extremitä
tenlängsachse verlaufend, gelenkfern an den jeweiligen 
Extremitätenabschnitten. Da das hohe Freiheitsgrade 
aufweisende Hüftgelenk von diesen Müskelgruppen 
rundum eingeschlossen ist, kann die Extremität von die
sen in nahezu jede Raumrichtung bewegt werden.
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Gleichzeitig bewirkt deren Kontraktion durch den ange
gebenen Verlauf, daß der Gelenkkopf während des ge
samten Beinbewegungszyklus in die Gelenkpfanne ge
preßt wird. Hüftgelenkstabilisierend wirken vor allem 
die am Femur angreifenden Muskelgruppen, die kein 
weiteres Gelenk überbrücken (bei rezenten urodelen 
Amphibien: M. pubifemoralis, M. iliofemoralis, M. is- 
chiofemoralis, Mm. puboischiofemorales internus et ex- 
ternus). Von diesen wirken die caudal des Hüftgelenks 
entspringenden Muskeln auch als Retraktoren (M. ilio
femoralis, M. ischiofemoralis, z.T. vermutlich auch M. 
puboischiofemorales externus, der vorwiegend als Ad
duktor wirkt). Eine retraktorische Wirkung geht auch 
von den restlichen caudal vom Hüftgelenk entspringen
den Muskelsträngen aus, die im Gegensatz zu den zuvor 
genannten kurzen, tiefliegenden Muskelgruppen auf den 
medialen und distalen Extremitätenbereich ziehen und 
dabei mehr als ein Gelenk überspannen. Bei rezenten 
urodelen Amphibien gilt dies für den M. ischioflexorius, 
der weit distal an der Plantaraponeurose inseriert und 
den am proximalen Tibiaende angreifenden M. pubo- 
ischiotibialis. Beide tragen zu Beginn der Retraktions
phase zur Knieflexion, der M. ischioflexorius zudem 
noch zur Zehenflexion bei. In der Mitte der Retrakti
onsphase bewirkt die Aktivität des M. puboischiotibialis 
neben der Retraktion des proximalen Extremitätenab
schnitts möglicherweise auch eine Rotation um die Ex
tremitätenlängsachse (JENKINS & GOSLOW 1983). Die 
genannten muskulären Zusammenhänge sollen auch für 
die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion angenom
men werden.

Das Kniegelenk der hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion läßt im wesentlichen nur Flexions- und Ex
tensionsbewegungen sowie in geringem Maße auch Ro
tationsbewegungen um die Extremitätenlängsachse zu. 
Die Knieextension (Antriebsaspekt d) erfolgt überwie
gend durch die Aktion eines das Hüft- und Kniegelenk 
überspannenden Muskelstranges, der am dorsalen Bek- 
kenbereich entspringt und am proximalen Ende des me
dialen Extremitätenabschnitts inseriert (bei rezenten uro
delen Amphibien M. iliotibialis). Unterstützt wird die 
Extensionsbewegung von Muskelgruppen, die vom di
stalen Ende des proximalen Skelettelements (Femur) auf 
die Dorsalseite der Skelettelemente des medialen und 
distalen Extremitätenabschnitts ziehen und dabei eben
falls mehr als ein Gelenk überspannen (bei rezenten 
Tetrapoden: M. extensor cruris et tarsi fibularis [M. pe
roneus], M. extensor cruris tibialis). Wie im Fall der 
Ellbogenextension scheint auch die Knieextension mus
kulär nicht mit der Retraktion und der Rotation des 
proximalen Extremitätenabschnitts gekoppelt zu sein. 
Die Muskelgruppen, die das Kniegelenk zusammen mit 
den genannten Muskeln stabilisieren, wurden im voran
gegangenen Kapitel erwähnt. Sie sollen hier nicht noch 
einmal aufgeführt werden. Wie bei der Vorderextremität 
spielt der Antriebsaspekt der Extension des distalen Ex
tremitätenabschnitts (Antriebsaspekt e) bei der hypothe
tischen Tetrapoden-Konstruktion auch im Fall der Hin

terextremität keine wesentliche Rolle. Die relevanten 
Muskelgruppen werden hier eher zur Stabilisierung und 
Bewegungsführung genutzt. Ihr Verlauf und ihre Äqui
valente bei rezenten Tetrapoden wurden im vorangegan
genen Kapitel erläutert. Auf den Umstand, daß der di
stale Extremitätenabschnitt bei den frühen Tetrapoden 
für den Antrieb von geringer Bedeutung gewesen sein 
muß, weist auch SCHAEFFER (1941 b, S. 419) hin: 
„Again, it should be stressed that the active participation 
of the foot in the propulsive effort is practically nonexi
sting in the primitive tetrapods. The main function of the 
pes is to increase the area through which the tractive ef
fort of the femur and its associated muscles is applied to 
the ground. The crus, on the other hand, acts as a sort of 
pivot with an expanded base, the foot, on which the fe
mur swings in propelling the body forward. The extrin
sic and intrinsic flexors of the foot are principally con
cerned with orienting and maintaining the most advanta
geous position of the foot during propulsion, as well as 
with giving it rigidity.“ Dies gilt offenbar auch für re
zente urodele Amphibien (EVANS 1946, BARCLAY 1946, 
Ro binson  1975, Ed w ards 1977, 1989, Rewcastle 
1981, 1983, A shley-Ross 1994 a). Bei diesen ist die 
Verbindung zwischen dem medialen und distalen Ex
tremitätenabschnitt nicht als Gelenk, sondern als Biege
zone ausgebildet, die eher eine Abrollbewegung als eine 
effektive Extensionsbewegung erlaubt. Bei lacertilen 
Reptilien liegt dagegen eine Verbindung über ein di- 
stinktes Gelenk (Mesotarsalgelenk) vor, wodurch die 
Fußextension als Antriebsaspekt hier von größerer Be
deutung ist (Sn y d er  1952, Rew castle  1983, Reilly 
1995, Reilly & D eLancey  1997).

Das Zusammenwirken der Antriebsaspekte erweist 
sich bei der Hinterextremität als wesentlich komplexer 
als bei der Vorderextremität. Die Retraktion des proxi
malen Extremitätenabschnitts ist zwar ebenfalls musku
lär mit der Rotation um die Extremitätenlängsachse ge
koppelt, doch sind hier gleich mehrere Muskelgruppen 
an der Erzeugung der Bewegung beteiligt, die zudem ei
nen sehr unterschiedlichen Verlauf aufweisen, und die 
zum Teil während des Ablaufs der Retraktionsphase 
unterschiedliche Extremitätenabschnitte bewegen. Die 
Retraktionsbewegung wird von der Axialmuskulatur der 
jeweils kontralateralen Körperhälfte in koordinierter 
Weise unterstützt. Da die Retraktionsphase zunächst mit 
der Flexion des Kniegelenks beginnt, setzt die Aktivität 
des Hauptretraktors und Rotators, der vom proximalen 
Skelettelement gelenkfern auf den Schwanz zieht, nicht 
sofort nach dem Auffußen ein. Elektromyographische 
Untersuchungen an urodelen Amphibien zeigen, daß der 
den genannten Verlauf aufweisende M. caudofemoralis 
erst nach erfolgter Knieflexion und beginnender Exten
sion aktiv wird (PETERS & GOSLOW 1983, ASHLEY- 
ROSS 1995). Dagegen ist der, gelenknah am Becken ent
springende und zum Kniegelenk verlaufende, M. pu
boischiotibialis schon zu Beginn der Retraktionsphase 
aktiv. Es wird vermutet, daß er bis zum Einsetzen der 
Aktivität des M. caudofemoralis flektorisch auf das
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Kniegelenk wirkt und danach, diesen unterstützend, zur 
Rotation und Retraktion der Extremität beiträgt (PETERS 
& Goslow  1983). Obwohl wie im Fall der Vorderex
tremität eine muskuläre Kopplung von Rotation und 
Retraktion vorliegt, scheint die Rotation bei der Hin
terextremität nicht in dem Maße wie bei der Vorderex
tremität als Antriebsaspekt nutzbar zu sein, da der 
proximale Abschnitt durch die Ausrichtung des Knie
gelenks nicht in einem so großen Winkel rotieren kann 
wie bei der Vorderextremität (siehe oben: Antriebs
aspekt c). Möglicherweise steht die Rotation in der Ex
tremitätenlängsachse hier mehr in dem Zusammenhang, 
den Antriebsaspekt der Knieextension über einen länge
ren Zeitraum zur Wirkung kommen zu lassen. Da die 
Retraktion und Rotation der Extremität durch die Aus
richtung des Kniegelenks etwa gleichzeitig mit der Ex
tension des Kniegelenks erfolgen muß, ist die Knieachse 
während der Extension nicht immer in einer günstigen 
Position, um mit diesem Antriebsaspekt Bodenreakti
onskräfte in Vortriebsrichtung zu erzeugen (siehe oben: 
Antriebsaspekt d). Bei einer leichten Schrägstellung des 
Kniegelenks wirkt sich die Rotation um die Extremitä
tenlängsachse so aus, daß der mediale Extremitätenab
schnitt länger in einer parasagittalen Ebene bleiben kann 
(REWCASTLE 1981, 1983). Dies scheint zumindest für 
lacertile Reptilien von Bedeutung zu sein (REWCASTLE 
1983, S. 482): „Femoral long axis rotation has a two- 
fold compensatory effect. First, this motion maintains a 
near-perpendicular relationship of the knee joint axis to 
a parasagittal plane during retraction of the femur (Fig. 
3). Second, it minimizes the amount of rotation required 
at the mesotarsal joint.“ Auch wenn dieser Zusammen
hang bei urodelen Amphibien und bei der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion durch die anders be
schaffene Gelenkführung vermutlich weniger zum Tra
gen kommt als bei lacertilen Reptilien, wird doch deut
lich, daß sich die Rotation um die Extremitätenlängsach
se bei der Hinterextremität anders auswirkt als bei der 
Vorderextremität. Dieser Unterschied ist jedoch nur ki
nematischer und nicht muskulärer Natur, da die Extensi
on des Kniegelenks, trotz koinzidenter Retraktion des 
proximalen Extremitätenabschnitts, wie im Fall der Vor
derextremität muskulär weitgehend unabhängig von an
deren Muskelgruppen erfolgt. Die Refraktoren wirken 
nicht gleichzeitig als Extensoren und vice versa.

Nachdem der Zusammenhang zwischen Muskulatur 
und Antriebsaspekten erläutert wurde, soll nun der Frage 
nachgegangen werden, welche Bedeutung die einzelnen 
Antriebsaspekte für den Gesamtvortrieb haben. Diesbe
züglich haben die auf der Grundlage von Untersuchun
gen an rezenten Reptilien und Amphibien gewonnenen 
Erkenntnisse zum Teil zu unterschiedlichen Einschät
zungen geführt (Ev a n s  1946, S n y d er  1952, 1962, 
Gray  1968, Sukhanov  1974, Ed w ards 1977, 1989, 
REWCASTLE 1981, 1983, ASHLEY-ROSS 1994 a, REILLY 
1995, REILLY & DELANCEY 1997). Dies ist insofern 
nicht verwunderlich, da sich die Untersuchungen der 
einzelnen Autoren nicht immer auf die gleiche Tier

gruppe beziehen, denn es kann davon ausgegangen wer
den, daß die Antriebsaspekte bei den verschiedenen 
Konstruktionen auch eine unterschiedliche Bedeutung 
haben. Etwa beim Antriebsaspekt der Gürtelrotation 
durch laterale Körperbiegung (Antriebsaspekt a) zeigt 
sich, daß der Grad der Körperbiegung bei den bislang 
daraufhin untersuchten urodelen Amphibien mit stei
gender Geschwindigkeit, beispielsweise in Beschleuni
gungsphasen, zunimmt (B arcley  1946, S ukhanov  
1974, Ed w ards 1977, A shley-Ross 1994 a), während 
er bei zahlreichen lacertilen Reptilien abnimmt (HESSE 
& D oflein 1935, D a a n  & B elterm an  1968 a, b, 
Ritter 1995, CHRISTIAN 1995). Bei anderen lacertilen 
Reptilien steigt dagegen der Grad der Körperbiegung 
mit der Geschwindigkeit (SNYDER 1952, 1962). Auf die 
Unterschiede im Flexionsgrad beim Auffußen der Hin
terextremität (monophasischer und biphasischer Beinbe
wegungszyklus) zwischen urodelen Amphibien und be
stimmten lacertilen Reptilien wurde schon hingewiesen. 
Zweifellos spielt auch die Körpergröße bzw. das Kör
pergewicht eine Rolle bei der Nutzung bestimmter An
triebsaspekte, da schon allein durch die Massenträgheit 
bei verschieden großen Formen unterschiedliche Vor
aussetzungen, etwa bei der Beschleunigung, vorliegen. 
Ausschlaggebend für die Bedeutung der Antriebsaspekte 
sind auch die Körperproportionen, etwa das Verhältnis 
zwischen Extremitätenlänge und Körperlänge, der Ab
stand der Gürtel, die Relation zwischen Kopf-, Rumpf
und Schwanzlänge, das Längenverhältnis zwischen Vor
derextremität und Hinterextremität, das Verhältnis der 
Extremitätenabschnitte zueinander und vieles andere. 
Aufgrund der genannten Zusammenhänge wird deutlich, 
daß sich die an bestimmten Tiergruppen gewonnenen 
Ergebnisse nicht pauschal verallgemeinern lassen. Au
ßerdem erweist sich die Beurteilung des Beitrags eines 
Antriebsaspekts zum Gesamtvortrieb als nicht ganz ein
fach, da, wie bereits ausführlich erläutert, sowohl die 
Kinematik als auch das muskuläre Zusammenspiel wäh
rend der Retraktionsphase der Extremität sehr kompli
ziert und bislang nicht ausreichend verstanden sind, und 
sich die Antriebsaspekte gegenseitig in ihrer Wirkung 
beeinflussen. So kann es, je nach Beurteilungsstandard 
des Experimentators, selbst auf der Grundlage derselben 
untersuchten Tierart zu unterschiedlichen Einschätzun
gen der Bedeutung der Antriebsaspekte kommen73, etwa 
bei AVERY et al. (1987) und DAAN & BELTERMAN 
(1968 a, b), deren Angaben zum Körperkrümmungsgrad 
von Lacerta bei verschiedenen Lokomotionsgeschwin
digkeiten sich diametral widersprechen.

Häufig wird der Anteil an der Schrittweite als Maß 
für den Beitrag am Gesamtvortrieb herangezogen. Dies 
ist jedoch insofern problematisch, da die Lokomotions
geschwindigkeit nicht allein von der Schrittweite, son-

73 Es soll auch an dieser Stelle noch einmal betont werden, 
daß Beobachtungen nicht unabhängig von Interpretationen 
sind und daher der Beurteilungsstandard, also die zugrunde
liegende Theorie in einer wissenschaftlichen Arbeit zwecks 
Reproduzierbarkeit mitreflektiert werden sollte.
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dem auch von der Schrittfrequenz bestimmt wird, denn 
die Lokomotionsgeschwindigkeit ergibt sich aus dem 
Produkt der Schrittweite und der Schrittfrequenz. Wel
chen Beitrag die einzelnen Antriebsaspekte zum Ge
samtvortrieb leisten, ist also nicht allein abhängig von 
dem Weg der durch sie erzeugten Bewegung, sondern 
auch von der Geschwindigkeit, mit der dieser Weg zu
rückgelegt wird. Eine geringe Extensionsbewegung 
kann, wenn sie mit hoher Geschwindigkeit erfolgt, den 
gleichen Vortrieb leisten wie eine weite Extensionsbe
wegung, die bei gleicher Kraft mit entsprechend gerin
ger Geschwindigkeit durchgeführt wird. Betrachtet man 
die Antriebsbewegung als eine kinematische Kette, die 
bei der Rotation der Gürtel beginnt und über die einzel
nen Antriebsaspekte der Extremität sich von proximal 
nach distal fortsetzt, wird die genannte Problematik 
noch deutlicher. Da sich hierbei die Geschwindigkeiten 
der von den einzelnen Antriebsaspekten erzeugten Be
wegungen in distaler Richtung sukzessive addieren 
(Geschwindigkeitsadditionseffekt, siehe HILDEBRAND 
1988), können kleine Bewegungen im proximalen Be
reich über die Vermittlung der kinematischen Kette gro
ße Auswirkungen auf die Gesamtgeschwindigkeit haben. 
Die Abnahme des Körperkrümmungsgrades, die bei 
zahlreichen lacertilen Reptilien mit steigender Ge
schwindigkeit auftritt, muß daher nicht unbedingt gleich
bedeutend mit einer Abnahme des Antriebsbeitrages der 
Gürtelrotation durch laterale Körperbiegungen sein. 
Unter dem Gesichtspunkt der kinematischen Kette ist es 
auch nicht sinnvoll, die einzelnen Antriebsaspekte ge
trennt voneinander zu betrachten. Es muß hier jedoch 
eingeräumt werden, daß sich das Modell der kinemati
schen Kette nur auf bestimmte Konstruktionen und be
stimmte Lokomotionsleistungen anwenden läßt. Ein wei
terer Punkt, der bei der Einschätzung der Bedeutung der 
Antriebsaspekte nicht vergessen werden darf, ist, daß 
angegeben werden muß, auf welche Lokomotionslei
stung sich die Beurteilung der Antriebsaspekte jeweils 
bezieht. So kann ein bestimmter Antriebsaspekt in Be
schleunigungsphasen von großer Bedeutung sein, wäh
rend er bei langsamer, gleichmäßiger Lokomotion eine 
untergeordnete Rolle spielt. Es ist daher problematisch, 
die Erkenntnisse, die anhand einer bestimmten Loko
motionsleistung gewonnen wurden, pauschal auf alle 
anderen Lokomotionsleistungen zu übertragen. Um die 
allgemeine Bedeutung eines Antriebsaspekts für eine be
stimmte Konstruktion beurteilen zu können, muß klar 
sein, welche Rolle die jeweiligen Lokomotionsleistun
gen im Rahmen der Bionomie des Organismus spielen. 
So kann ein Antriebsaspekt, der bei einer bestimmten 
Konstruktion in Beschleunigungsphasen den größten 
Beitrag leistet, bezogen auf die Gesamtbionomie von ge
ringer Bedeutung sein, wenn für die Aufrechterhaltung 
des Lebenszyklus andere Lokomotionsleistungen, etwa 
eine hohe Lokomotionsaktivität bei niedrigen Ge
schwindigkeiten, im Vordergrund stehen und auf Be
schleunigungsleistung weitgehend verzichtet werden 
kann.

Aufgrund der diskutierten Problematik soll die Be
deutung der Antriebsaspekte bei der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion auf der Grundlage der dort 
vorliegenden konstruktiven und bionomen Bedingungen 
entwickelt werden, wobei die in diesem Kapitel gewon
nenen Kenntnisse über die lokomotionsmechanischen 
Zusammenhänge bei Tetrapoden mit lateraler Beinstel
lung genutzt werden. So dient die nun folgende Dar
stellung gleichzeitig auch als Zusammenfassung der in 
diesem Kapitel für die hypothetische Tetrapoden-Kon
struktion rekonstruierten Lokomotionsmechanik. Die hy
pothetische Tetrapoden-Konstruktion ist weder physio
logisch noch auf der Grundlage ihres Körperbaus in der 
Lage, hohe Lokomotionsgeschwindigkeiten zu errei
chen. Ihre Beschleunigungsleistung ist gering. Sie spielt 
für den Lebensvollzug eine untergeordnete Rolle. Ge
schwindigkeitszunahmen erfolgen eher langsam. Die 
Beine sind in Relation zu dem massigen Körper kurz 
und aufgrund ihres internen Aufbaus wenig geeignet, die 
für eine effiziente Beschleunigung notwendige Leistung 
in Form einer hohen Schrittfrequenz zu erbringen. Auf
grund der im Vergleich zu den meisten urodelen Am
phibien und lacertilen Reptilien großen Körperlänge 
(etwa 50 cm, siehe Kapitel 5.3.1) und dem Körperge
wicht ist der Beschleunigungsaufwand durch die auftre
tenden Trägheitskräfte hoch. Entsprechend groß wäre 
auch die auf die Extremität wirkende Belastung. Bei ho
her Beschleunigung wäre die Extremität der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion den auftretenden Kräf
ten nicht gewachsen, da der distale Extremitätenbereich 
kein distinktes, mechanisch enggeführtes Gelenk besitzt, 
sondern statt dessen eine flexible Biegezone aus zahlrei
chen, gegeneinander beweglichen Skelettelementen vor
liegt, die sehr instabil ist. Diese Instabilität müßte wäh
rend der Beschleunigungsphasen durch einen großen 
muskulären Aufwand ausgeglichen werden, der für die 
hypothetische Tetrapoden-Konstruktion physiologisch 
schwer zu erbringen wäre. Der Belastung einer hohen 
Beschleunigung könnte die Extremität der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion gar nicht erst standhal
ten.

Insgesamt ist die hypothetische Tetrapoden-Kon
struktion eher auf ein ökonomisches Tragen des Körpers 
bei langsamen, gleichbleibenden Geschwindigkeiten 
ausgelegt. Dabei ist die Fortbewegungsaktivität diskon
tinuierlich, da die Konstruktion physiologisch nicht zur 
Dauerlokomotion in der Lage ist. Die Stoffwechselakti
vität ist gering und der Aktionsradius dementsprechend 
klein. Da der Tragaspekt gegenüber dem Antriebsaspekt 
im Vordergrund steht, dient die Schuberzeugung im we
sentlichen nur dazu, die durch Reibungsverluste zwangs
läufig auftretende Geschwindigkeitsabnahme auszuglei
chen. Aufgrund der gleichbleibenden Geschwindigkeit 
spielen Schwankungen kinetischer Energie und brem
sende Trägheitseffekte eine vernachlässigbar geringe 
Rolle. Die Extremitäten werden eher als Stützen einge
setzt, die den Bewegungsimpuls des sich gleichförmig 
fortbewegenden Körpers möglichst gleitend und kraft-
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sparend in einer Art Abrollbewegung weiterleiten. Der 
distale Extremitätenabschnitt dient dabei gleichzeitig der 
Verankerung im Lokomotionssubstrat. Bei der Rotation 
um den Unterstützungspunkt findet eine Verdrillung des 
medialen Extremitätenabschnitts statt, die sich bis in den 
proximalen Teil des distalen Abschnitts fortsetzt. Ent
sprechend der großen Bedeutung der Tragkomponente 
wirkt die Rumpf- und Extremitätenmuskulatur während 
der Fortbewegung überwiegend stabilisierend und be
wegungsführend. Dabei spielen vor allem beim Rumpf 
hydraulische Zusammenhänge eine wichtige Rolle. 
Durch die vergleichsweise kurzen Beine sind die 
Lastarme, an denen die kräftige Adduktormuskulatur an
setzt, relativ klein. Da diese zudem aus langsam kontra
hierenden Muskelfasern besteht, die mit geringem Auf
wand arbeiten, kann der Tragaufwand klein gehalten 
werden. Aufgrund der niedrigen, gleichmäßigen Loko
motionsgeschwindigkeit ist die Aufgabenteilung zwi
schen den beiden Extremitätenpaaren gering. Der An
triebsbeitrag der Hinterextremität ist nur unwesentlich 
größer als der der Vorderextremität. Durch den relativ 
weit cranial liegenden Körperschwerpunkt trägt die 
Vorderextremität einen etwas größeren Teil des Körper
gewichts.

Um den Körper bei geringer Lokomotionsgeschwin
digkeit möglichst ökonomisch tragen und im Gleichge
wicht halten zu können, sind lange Stützwege notwen
dig. Das Auffußen erfolgt daher mit nur leicht flektier
tem Knie- bzw. Ellbogengelenk. So trägt die Schritt
weite bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion 
in weit größerem Maße zur Lokomotionsgeschwindig
keit bei als die Schrittfrequenz. Die Bedeutung der An
triebsaspekte läßt sich daher in diesem Fall, grob be
trachtet, an ihrem jeweiligen Anteil an der Gesamt
schrittweite bestimmen. Der größte Beitrag wird hierzu 
von der Retraktionsbewegung des proximalen Extremi
tätenabschnitts geleistet. Dies ist auch bei rezenten uro- 
delen Amphibien der Fall (ASHLEY-ROSS 1994 a). Ent
sprechend erzeugt die vom Körper auf die Extremitäten 
ziehende Retraktormuskulatur bei der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion den wesentlichen Teil der An
triebskraft. Die Bewegungen der anderen Antriebs
aspekte tragen durch die Vergrößerung der Schrittweite 
eher zur Erweiterung des Wirkungsbereichs dieses An
triebsaspektes bei, als daß sie selbst Schub erzeugen. 
Trotzdem ist deren Schub Wirkung, abgesehen von dem 
Antriebsaspekt der Extension des distalen Extremitäten
abschnitts, nicht zu vernachlässigen. Da der Rumpf der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion aufgrund sei
ner muskulären Kammerung (siehe vorangegangenes 
Kapitel) und seines im Vergleich zur Rumpflänge gro
ßen Körperquerschnitts keine starken lateralen Körper
biegungen zuläßt, ist sein Anteil an der Schrittweite 
nicht sonderlich hoch. Entsprechend gering ist daher 
auch der Beitrag des Antriebsaspekts der Gürtelrotation 
zum Gesamtantrieb bei geringen Schrittgeschwindig
keiten. Neben der Antriebskomponente und der Erweite
rung des Wirkungsbereiches der Retraktionsbewegung

des proximalen Extremitätenabschnitts dienen die late
ralen Körperbiegungen auch der Erhaltung des Gleich
gewichts, indem der Rumpf so gekrümmt wird, daß das 
Schwerpunktslot in jeder Lokomotionsphase in die von 
den Extremitäten gebildete Unterstützungsfläche fällt. 
Außerdem kann die bei der Lokomotion mit seitlich ab
gespreizten Extremitäten auftretende laterale Auslen
kung durch die Kombination der lateralen Körperbie
gung mit der Retraktionsbewegung des proximalen Ex
tremitätenabschnitts bei gleichbleibender Schrittweite 
verringert werden (HERKNER 1989). Bei rezenten uro- 
delen Amphibien und lacertilen Reptilien scheint dies 
der Fall zu sein. Trotzdem können hier die lateralen 
Auslenkungen zum Teil erheblich sein (Rewcastle 
1980, ASHLEY-ROSS 1994 a). Es wird davon ausgegan
gen, daß Körperkrümmungen bei der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion überwiegend durch die epaxi- 
ale Muskulatur und die Rumpfseitenwandmuskulatur 
produziert werden. Aufgrund der limitierten Rumpfbe
weglichkeit (siehe oben) können im Prinzip nur stehende 
Wellen produziert werden.

Da die Retraktion des proximalen Extremitätenab
schnitts mit der Rotation um die Extremitätenlängsachse 
sowohl kinematisch als auch muskulär gekoppelt ist, 
sind die beiden Antriebsaspekte nicht voneinander 
trennbar. Der durch die Rotation erbrachte Anteil an der 
Schrittweite ist jedoch deutlich geringer als der Anteil, 
der durch die Retraktionsbewegung verursacht wird. 
Aufgrund der unterschiedlichen Ausrichtung des Knie- 
und Ellbogengelenks ist der Antriebsaspekt der Rotation 
um die Extremitätenlängsachse bei der Vorderextremität 
durch den weiteren Rotationswinkel von größerer Be
deutung als bei der Hinterextremität. Bei beiden Extre
mitätenpaaren erfolgt die Rotation in der Extremitäten
längsachse in Form eines „doppelten Kurbelmechanis
mus“ durch muskulären Zug an einem ventralen Grat, 
der Christa ventralis. Da der von dem proximalen Ske
lettelement der Hinterextremität auf den Schwanz zie
hende Hauptretraktor und Rotator keine hohen Be
schleunigungen erzeugen muß, ist dieser Muskelstrang 
bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion vergli
chen mit dem M. caudofemoralis beschleunigungsstar
ker rezenter Lacertilier äußerst kurz. Flexionen und Ex
tensionen des Knie- und Ellbogengelenks dienen über
wiegend der Bewegungsführung und der Erweiterung 
des Wirkungsbereichs des Antriebsaspekts der Retrakti
on des proximalen Extremitätenabschnitts. Die Musku
latur, die das Knie- bzw. das Ellbogengelenk bewegt, 
dient eher zur Stabilisierung als dem Antrieb. Da die 
Knieextension im Gegensatz zur Ellbogenextension 
gleichzeitig mit der Retraktionsbewegung stattfindet, ge
rät das sich streckende Kniegelenk erst gegen Ende der 
Retraktionsphase in eine günstige Position, um Vortrieb 
in Lokomotionsrichtung zu leisten. Eine Schrägstellung 
der Kniegelenkachse, wie sie sich bei lacertilen Reptili
en findet, durch die die Extensionsbewegung über einen 
längeren Zeitraum in einer günstigen Position verbleiben 
kann, liegt bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruk-
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tion nicht vor. Anders als beim Kniegelenk kann die 
Extensionsbewegung im Fall des Ellbogengelenks über 
den gesamten Extensionszeitraum Vortrieb erzeugen, da 
die Streckung bei der Vorderextremität erst am Ende der 
Retraktionsbewegung des proximalen Extremitätenab
schnitts einsetzt. Der Antriebsaspekt der Knie- bzw. Ell
bogenextension ist daher bei der Vorderextremität der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion von größerer 
Bedeutung als bei der Hinterextremität. Die Extension 
des distalen Abschnitts spielt, wie schon mehrfach er
wähnt, bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion 
als Antriebsaspekt eine untergeordnete Rolle, denn der 
kurze distale Extremitätenabschnitt stellt nur einen we
nig wirkungsvollen Lastarm dar, der zudem statt über 
einen fixen Angelpunkt in Form eines distinkten, me
chanisch enggeführten Gelenks nur über eine flexible 
und wenig stabile Biegezone verfügt. Eine Steigerung 
der Lokomotionsgeschwindigkeit erfolgt bei der hypo
thetischen Tetrapoden-Konstruktion durch die Erhöhung 
der Schrittfrequenz. Die Verhältnisse des Beitrags der 
einzelnen Antriebsaspekte ändern sich dadurch nur ge
ringfügig. Es wird davon ausgegangen, daß der Beitrag 
des Antriebsaspekts der Gürtelrotation durch laterale 
Körperbiegung im Fall einer maximalen Beschleunigung 
etwas zunimmt.

5.4 Bestimmung der Vorläu
ferkonstruktion

Nachdem die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion in 
den vorangegangenen Kapiteln ausführlich Umrissen 
wurde, stellt sich nun die Frage nach der Vorläuferkon
struktion. In diesem Zusammenhang wird untersucht, ob 
sich unter den analysierten Sarcopterygier-Konstrukti- 
onen Formen finden, die sich als evolutionäre Vorläufer 
der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion eignen. 
Dabei ist jeweils zu prüfen, ob eine lückenlose Trans
formation über funktionstüchtige Zwischenstadien prin
zipiell möglich ist. Dazu müssen die Kriterien zur Fest
stellung einer potentiellen Transformierbarkeit erarbeitet 
werden. So stellt sich zunächst die Frage, welche Bedin
gungen eine im Wasser lebende und mit Flossen be
stückte Fisch-Konstruktion erfüllen muß, um sich in eine 
mit Beinen versehene und an Land lebende Tetrapoden- 
Konstruktion umwandeln zu können. In diesem Zusam
menhang müssen sowohl die Voraussetzungen für einen 
Wechsel des Lebensraumes als auch die Voraussetzun
gen für eine strukturelle Transformierbarkeit in eine 
Tetrapoden-Konstruktion erarbeitet werden. Auch wenn 
diese beiden Punkte eng miteinander Zusammenhängen, 
so sind sie jedoch nicht unbedingt gleichbedeutend. Da
bei ist zu bedenken, daß nicht jede Fisch-Konstruktion, 
die die Bedingungen für einen Wechsel vom Lebens
raum Wasser zum Lebensraum Land erfüllt, zwangsläu
fig auch in eine Tetrapoden-Konstruktion überführbar 
sein muß. Umgekehrt muß nicht jede Struktur der sich

entwickelten Tetrapoden-Konstruktion im Zusammen
hang mit dem genannten Wechsel des Lebensraums ste
hen. Es stellt sich also die Frage, welche Veränderungen 
schon im Wasser und welche erst an Land stattfinden 
konnten. Von zentraler Bedeutung sind in diesem Zu
sammenhang die Entstehungsbedingungen für die Tetra- 
podenextremität. Mit Hilfe der erarbeiteten Transforma
tionskriterien können die analysierten Sarcopterygier- 
formen nach dem Ausschlußprinzip auf ihre Tauglich
keit als TetrapodenVorläufer überprüft werden. Erfüllt 
keine Form die Auswahlkriterien, wird untersucht, ob 
sich eine hypothetische Sarcopterygierform konstituie
ren läßt, die sich als Vorläuferkonstruktion eignet. Diese 
muß sich prinzipiell aus dem in Kapitel 3.4.2 darge
stellten Sarcopterygier-Evolutionsmodell ableiten las
sen. Würde sich auch dann keine Konstruktion formulie
ren lassen, die die gesetzten Kriterien erfüllt, würden die 
Sarcopterygier als konstruktive Vorläufer der Tetrapo
den ausscheiden. Dies ist jedoch, um das Ergebnis vor
wegzunehmen, nicht der Fall. Die auf dem dargestellten 
Weg bestimmte Vorläuferkonstruktion dient dann als 
Ausgangskonstruktion für das zu erstellende Ablaufmo
dell zur Evolution der Tetrapoden-Konstruktion.

5.4.1 Voraussetzungen für die Entste
hung der Tetrapoden-Konstrukti
on und den Landgang

Die bei dem evolutionären Wandel von einer Fisch- 
Konstruktion zu einer Tetrapoden-Konstruktion auftre
tenden Veränderungen sind mit einer Umstellung der 
gesamten Bionomie verbunden. Während sich der Le
benszyklus der Fisch-Konstruktion allein im Wasser ab
spielt, kann der Bionomiekreislauf der Tetrapoden-Kon
struktion weitgehend an Land geschlossen gehalten wer
den. Zumindest die Aspekte der erweiterten Reprodukti
on wie Fortpflanzung und Embryogenese bleiben ver
mutlich zunächst an den Lebensraum Wasser gebun
den.74 Dies soll für die hypothetische Tetrapoden-Kon
struktion angenommen werden. Aber auch diese Abhän
gigkeit vom Lebensraum Wasser kann im Laufe der wei
teren Entwicklung terrestrischer Formen auf verschiede
ne Weise verlorengehen. Aus der Perspektive des exter
nen Beobachters findet letztlich ein kompletter Wechsel 
des Lebensraums statt, der mit entsprechenden Verände
rungen an der Konstruktion einhergeht. Aus dieser Sicht 
entsteht der Eindruck, als würden sich die betrachteten 
Organismen im Laufe ihrer Generationenfolge geradezu 
zielstrebig an einen neuen Lebensraum anpassen (zur

74 Es kann nicht ausgeschlossen werden, daß die Entwicklung 
eines „amniotischen“ Eis auch von aquatischen Organismen 
ausgehen kann, bei denen die Eiablage nicht im Wasser, son
dern an Land stattfindet. Trotzdem soll diese hypothetische 
Möglichkeit an dieser Stelle nicht weiter verfolgt werden. 
Grundsätzlich kann auch nicht ausgeschlossen werden, daß 
vivipare Organismen als Vorläufer bestimmter Tetrapodenfor- 
men in Frage kommen.
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Kritik am Anpassungsbegriff siehe Kapitel 1.3.5). Vom 
Organismus aus betrachtet stellt sich der, vom Stand
punkt des externen Beobachters, als Wechsel des Le
bensraums empfundene Vorgang dagegen als durch 
strukturelle Veränderungen bewirkte Verschiebung der 
Umweltnutzungsoptionen der Konstruktion dar. Was al
so aus der Perspektive des externen Beobachters als An
passungsvorgang erscheint, zeigt sich aus der Sicht des 
Organismus als selbsterzeugte Veränderung seiner ope
rationalen Umwelt. Vom Standpunkt des externen Beob
achters verändert sich die von ihm betrachtete Umwelt 
mit ihren Lebensräumen freilich nicht. Die dargestellte 
Diskrepanz der Beobachtungen ergibt sich daraus, daß 
aufgrund des Bezugspunktwechsels verschiedene Um
weltbegriffe vorliegen75 Es zeigt sich dabei wie; wichtig 
die Angabe des Beobachterstandpunkts gerade bei der 
Interpretation evolutionärer Prozesse ist.

Vom Organismus aus betrachtet stellt sich der Le
bensraum Wasser bzw. Land für jede Konstruktion mehr 
oder weniger verschieden dar. Es hängt von der Kon
struktion ab, welche der unzähligen Umweltaspekte sich 
auf sie auswirken, welche für sie relevant sind, welche 
sie prinzipiell nutzen kann und welche sie dann tatsäch
lich auch nutzt. Weder kann die Konstruktion alle 
Aspekte nutzen, die der Lebensraum bietet, noch ist sie 
gezwungen, grundsätzlich alles zu nutzen, was sie po

75 In den hier diskutierten Fällen ist der Zusammenhang zwi
schen beobachtendem Subjekt und betrachtetem Objekt viel
schichtig und schwer erkennbar. Was der Beobachter als ver
schiedene Lebensräume wahrnimmt ist ein Teil seiner eigenen 
operationalen Umwelt, die wiederum all das umfaßt, was er 
sich handelnd auf der Basis etwa seiner Sinne, Meßinstru
mente, Denkweisen oder Begrifflichkeit erschließen kann. 
Durch die aktive Unterscheidung des für ihn Erfahrbaren und 
die dabei vorgenommene Festlegung von Identitäten konstru
iert der Beobachter seine Vorstellung von seiner eigenen Welt 
bzw. Umwelt (siehe Kapitel 1.1 und 1.2). In diesem Sinne 
stellen die betrachteten Lebensräume und die sich darin ent
wickelnden Organismen Konstruktionen des Beobachters dar. 
Sie sind deswegen aber keinesfalls Phantasiegebilde. Es soll 
hier nur gezeigt werden, daß auch der externe und damit 
scheinbar objektive Standpunkt des Beobachters nur eine re
lativ externe Position, bezogen auf die konstruierten Lebens
räume und Organismen, markiert. Ebenso abhängig vom be
obachtenden Subjekt ist auch die interne Betrachtungsweise 
aus der Position des Organismus, da die Vorstellung von dem 
Organismus, dessen eigene operationale Umwelt erschlossen 
werden soll, nach den vorangegangenen Erläuterungen eine 
Konstruktion des Beobachters darstellt. Es soll mit diesen, zu- 
gegebenerweise nicht leicht verständlichen, erkenntnistheore
tischen Zusammenhängen deutlich gemacht werden, wie sehr 
die wissenschaftlichen Ergebnisse auch im Fall der Rekon
struktion des Landgangs der Tetrapoden von der Vorgehens
weise und der Wahl des jeweiligen Standpunkts abhängt. Um 
so notwendiger ist deren Reflexion. Nur so ist man sich ge
wahr, was man eigentlich tut, und in welchem Rahmen die 
wissenschaftlichen Aussagen gültig sind. Viele Streitigkeiten 
im wissenschaftlichen Diskurs beruhen auf einer Überziehung 
des Geltungsbereiches und/oder der Verabsolutierung des je
weiligen Beobachterstandpunkts bzw. des gerade allgemein 
akzeptierten wissenschaftlichen Paradigmas.

tentiell nutzen könnte. Selbst wenn der gleiche Umwelt
aspekt für den gleichen Zweck genutzt wird, so kann 
dies bei den unterschiedlichen Konstruktionen in ver
schiedener Weise geschehen oder auch in einem anderen 
bionomen Zusammenhang stehen. So ist zum Beispiel 
die Nutzung des Wassers als Lokomotionsmedium in 
sehr unterschiedlicher Weise möglich. Für diesen Zweck 
können jeweils andere Strukturen verwendet werden. Es 
besteht auch die Möglichkeit, eine funktionell gleiche 
Struktur in anderer Form einzusetzen. Selbst wenn bei 
der Fortbewegung die gleichen Strukturen in gleicher 
Weise genutzt werden, kann dies für den Lebenszyklus 
der bionomen Konstruktion jeweils eine andere Bedeu
tung haben. Für die genannten Zusammenhänge gibt es 
in der rezenten Tierwelt unzählige Beispiele. Die Vor
aussetzungen, um auf dem Land existieren zu können, 
sind nicht für alle Konstruktionen in jeder Hinsicht 
gleich. Für jede Konstruktion ergeben sich andere Pro
bleme. So ist zum Beispiel das Zurechtkommen mit der 
Schwerkraft für eine kleine Konstruktion weniger 
schwierig als für eine große. Daß für alle uns bekannte 
Organismen an Land die Gefahr des Austrocknens be
steht, liegt an ihren generell auf Wasser basierenden 
Strukturen. Für eine Konstruktion, deren Strukturen da
gegen nicht auf Wasser beruhen, wie etwa bei einer 
technischen Konstruktion, existiert das Problem des 
Austrocknens, trotz gleicher äußerer Umweltbedingun
gen, nicht. Die Gefahr eines Wasserverlustes kann sich 
bei Organismen aber auch im Wasser ergeben, wenn die 
Körperflüssigkeit gegenüber dem umgebenden Medium 
hypoton ist. Für einen Organismus kann daher in zwei 
verschiedenen Lebensräumen mit sehr unterschiedlichen 
physikalischen Parametern das gleiche Problem beste
hen. Aus den dargestellten Zusammenhängen wird er
sichtlich, daß der Lebensraum zwar die physikalischen 
Parameter vorgibt, die Organismus-Umwelt-Beziehung 
aber von der Eigenart der Konstruktion bestimmt wird, 
da sie als autoreproduktive Einheit den aktiven Teil der 
Beziehung darstellt. Aus diesem Grund läßt sich die Or
ganismus-Umwelt-Beziehung und deren Wandel im evo
lutionären Verlauf nicht von den Gegebenheiten des Le
bensraums rekonstruieren, sondern immer nur ausge
hend von den spezifischen Eigenschaften der jeweiligen 
Konstruktion (siehe Kapitel 1.3.3 u. 1.3.4).

Betrachtet man nun eine im Wasser lebende, mit 
Flossen versehene Fisch-Konstruktion, so steht diese mit 
dem umgebenden Medium in vielfältiger Weise in Ver
bindung. Einige der physikalischen Eigenschaften des 
Wassers wirken sich auf den Organismus eher passiv 
aus, während zahlreiche andere von der Konstruktion 
aktiv genutzt werden können. Dies betrifft große Teile 
der Bionomie der Konstruktion. Der Organismus kann 
das Medium Wasser sowohl für stoffwechselphysiologi
sche Zusammenhänge als auch für sensorische sowie 
mechanische Zwecke nutzen. Die Möglichkeiten sind 
hier sehr vielfältig. So wird das Lösungsvermögen des 
Wassers von Fisch-Konstruktionen zum Beispiel zur 
Belieferung und Beseitigung von Atemgasen sowie für

228



die Exkretion von Stickstoffverbindungen durch die 
Kiemen genutzt. Das gleiche gilt für die Aufnahme und 
Abgabe von Salzen. Außerdem bildet das Lösungsver
mögen die Grundlage für die Nutzung des Wassers als 
duftstoff- bzw. geschmackstoffübertragendes Medium 
zur Chemorezeption (ATEMA 1987). Weitere sensori
sche Nutzungsmöglichkeiten betreffen die elektrische 
Leitfähigkeit und die Eigenschaft, Schall- und Druck
wellen schnell übertragen zu können. Als sensorische 
Strukturen stehen hier das Labyrinth und das Seitenlini
enorgan zur Verfügung. Die hohe Wärmeleitfähigkeit 
des Wassers ermöglicht die schnelle Abfuhr von über
schüssiger Wärme. Dieser Umstand kann zur Thermore
gulation genutzt werden. Mechanisch kann das umge
bende Wasser neben der Nutzung als Lokomotionsme
dium auch bei der Nahrungsaufnahme eine wichtige 
Rolle spielen, z.B. beim Einsaugen von Beute. Außer
dem ermöglicht die gegenüber den Körpergeweben etwa 
gleich hohe Dichte des Wassers, die auf den Organismus 
wirkende Schwerkraft auszugleichen bzw. zu neutrali
sieren. Die Aufzählung der für eine Fisch-Konstruktion 
im Zusammenhang mit dem Lebensraum Wasser nutzba
ren bzw. relevanten Parameter ließe sich problemlos 
fortsetzen.

Im Gegensatz zu den im Wasser lebenden Fisch- 
Konstruktionen ist die hypothetische Tetrapoden-Kon- 
struktion in ihrem Lebensraum nicht von einer Flüssig
keit, sondern von einem Gasgemisch umgeben. Da sich 
die physikalischen Eigenschaften der Luft von denen des 
Wassers unterscheiden, liegen auch andere Einflüsse 
vor, die sich auf den Organismus auswirken bzw. von 
diesem in spezifischer Weise genutzt werden können. 
Auch hier sind die Nutzungsmöglichkeiten vielfältig. Sie 
betreffen ebenfalls die gesamte Bionomie der Konstruk
tion und äußern sich sowohl in mechanischer als auch in 
stoffwechselphysiologischer und sensorischer Hinsicht. 
Da sich Schallwellen auch in Gasen ausbreiten wenn 
auch weniger schnell als in Flüssigkeiten - kann die um
gebende Luft zur Schallübertragung auf das Gehörorgan 
der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion genutzt 
werden. Niederfrequente Schallwellen bzw. Erschütte
rungen können aber auch direkt über den Boden auf die 
Konstruktion übertragen und von den Körpergeweben 
zum Gehörorgan weitergeleitet werden (siehe in diesem 
Zusammenhang auch FREY & HERKNER 1992). Durch 
den großen Unterschied zwischen der Dichte und Träg
heit der schalleitenden Luft und der Endolymphe des 
Gehörorgans ergeben sich Übertragungsprobleme, die 
jedoch bei rezenten Tetrapoden durch die Nutzung des 
Stapes als akustischen Verstärker ausgeglichen werden 
können. Gleichzeitig ermöglicht der Dichteunterschied 
die Wahrnehmung von hochfrequenten Schallwellen. 
Durch die geringe Dichte und die ebenso geringe elek
trische Leitfähigkeit der Luft besteht weder die Mög
lichkeit der Nutzung eines Seitenlinienorgans zur Wahr
nehmung von Druckwellen bzw. niederfrequenter 
Schallwellen noch eignet sich das Medium zur Elektro- 
rezeption. Andere Sinnesorgane, wie etwa das Gleich

gewichtsorgan oder ein möglicherweise vorhandener 
Magnetsinn, sind von dem Lebensraumwechsel nicht 
betroffen, da hierbei physikalische Zusammenhänge ge
nutzt werden, die unabhängig vom umgebenden Medium 
sind.

Die im Vergleich zu den Körpergeweben geringe 
Dichte der Luft (-800:1) kann auch im Zusammenhang 
mit dem optischen Apparat genutzt werden. Da sowohl 
die Cornea als auch das Kammerwasser und der Glas
körper etwa den gleichen Brechungsindex wie Wasser 
aufweisen, können die Lichtstrahlen unter Wasser nur 
von der Linse gebrochen werden (LAND 1987, PENZLIN 
1996). An Land besteht dagegen die Möglichkeit, die 
Lichtbrechung auch durch die Wölbung der Cornea zu 
beeinflussen. Da Luft wesentlich lichtdurchlässiger ist 
als Wasser, können die Lichtsinnesorgane an Land prin
zipiell auch zur Fernsicht bzw. Fernorientierung genutzt 
werden. Außerdem können sich Duftmoleküle im Gas
gemisch verbreiten und den Chemorezeptoren des Ge
ruchsepithels zugänglich werden (A tem a  1987). Da 
Chemorezeptoren an Schleimhäute gebunden sind, be
steht im Kontakt mit Luft das Problem des Wasserverlu
stes durch Verdunstung. Eine über die Körperoberfläche 
verteilte Lage der Geschmacksrezeptoren, wie sie etwa 
bei Fisch-Konstruktionen auftritt, ist daher an Land 
schwer realisierbar und außerdem wenig sinnvoll. Im 
Fall der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion befin
den sich die Geruchs- und Geschmacksrezeptoren in in
terner Lage, so daß der Wasserverlust durch das an die
sen Orten geringe H20  Partialdruckgefälle klein gehal
ten werden kann.

Der Wasserhaushalt stellt allgemein für einen an 
Land lebenden Organismus ein zentrales Problem dar, 
selbst wenn die umgebende Luft mit Wasserdampf ge
sättigt ist. So kann bei Wirbeltieren Stickstoff nicht in 
Form von Ammoniak ausgeschieden werden, ohne 
gleichzeitig große Mengen Wasser abzugeben. Dieser 
Verlust muß durch eine entsprechend große Wasserauf
nahme wieder ausgeglichen werden. In diesem Fall wür
de eine enge Bindung an offene Wasserkörper bestehen. 
Eine andere Möglichkeit zur Aufrechterhaltung des 
Wasserhaushalts besteht, bekannterweise, in der Verrin
gerung der Wasserabgabe durch Ausscheidung des 
Stickstoffs in Form von Harnstoff oder der wasserunlös
lichen Harnsäure (Eva n s 1987, Schm idt-N ielsen 
1990, Eckert et al. 1993, PENZLIN 1996). Für die hy
pothetische Tetrapoden-Konstruktion soll die Exkretion 
von Harnstoff angenommen werden.

Die allermeisten Fischkiemen sind nur in direktem 
Kontakt mit Wasser funktionstüchtig. Bei Berührung mit 
trockener Luft nehmen sie sogar Schaden. Außerdem 
kollabieren die zarten Kiemenstrukturen durch die Wir
kung der Schwerkraft und die hohe Oberflächenspan
nung der dünnwandigen Epithelien. Eine Entfaltung ist 
bei diesem Kiementyp nur unter Wasserbedeckung 
möglich. Sind die Kiemenstrukturen jedoch derber aus-
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gebildet und verstärkt, können sie auch zur direkten 
Luftatmung genutzt werden. Entsprechende Kiementy
pen sind bei verschieden rezenten Fischformen wie Syn- 
branchus, Hypopomus, Anguilla, Mnierpes und einigen 
Grundeln (Gobiidae) wie etwa Periophthalmus oder Bo- 
leophthalmus realisiert (SlNGH & MUNSHI 1968, JOHAN- 
SEN 1970, GRAHAM 1973, 1976). Bei diesen erfolgt ein 
bestimmter Anteil der Luftatmung direkt über die Kie
men, während der Rest von anderen Strukturen über
nommen wird. Die Effizienz der aquatischen Respiration 
ist jedoch bei diesen Kiementypen durch die vergleichs
weise hohe Diffusionsbarriere und die geringe Oberflä
che stark limitiert. Neben der Nutzung besonders struk
turierter Kiemen bestehen bei Wirbeltieren verschiedene 
Möglichkeiten, atmosphärische Luft als Respirations
medium zu nutzen. Dabei steht generell ein gut durch
blutetes respiratorisches Epithel in direktem Kontakt mit 
dem Gasgemisch. Durch die geringe Diffusionsbarriere 
und die notwendigerweise große Oberfläche dieser Ge
webe besteht jedoch zwangsläufig die Gefahr, Wasser 
zu verlieren. Eine respiratorische Nutzung äußerer Kör
peroberflächen (Hautatmung) ist daher, ohne essentielle 
Wasserverluste, nur in einer entsprechend mit H20  ge
sättigten Umgebung möglich. Außerdem ist die Körper
oberfläche nur bei kleinen Organismen im Verhältnis 
zum Körpervolumen ausreichend groß um einen effekti
ven Gasaustausch mit der umgebenden Luft zu gewähr
leisten. Eine exzessive Oberflächenvergrößerung durch 
Hauteinfaltungen und/oder entsprechende Auswüchse 
würde nicht nur den Lokomotionsapparat behindern und 
die Gefahr von mechanischen Verletzungen drastisch 
erhöhen, es wäre auch strukturell schwer vorstellbar, die 
fein gefalteten Respirationsepithelien unter voller Wir
kung der Schwerkraft stabil zu halten und vor dem Kol
labieren zu bewahren. Die Nutzung der Körperoberflä
che als Respirationsstruktur ist daher an Land aus den 
dargestellten Gründen entsprechend begrenzt. Im Ge
gensatz dazu treten die genannten Probleme bei inneren 
Respirationsepithelien gar nicht oder nur in geringem 
Maße auf. Sie sind nicht nur vor äußeren mechanischen 
Einflüssen geschützt, sondern auch bedeutend weniger 
von Wasserverlust betroffen, insbesondere wenn die 
luftzuführende Öffnung in die Atemkammer eng ist. 
Auch eine Oberflächenvergrößerung, etwa durch Fal
tenbildung, ist hier vergleichsweise unproblematisch.

Bei Wirbeltier-Konstruktionen bestehen zahlreiche 
strukturelle Möglichkeiten, innere Oberflächen zur Re
spiration atmosphärischen Sauerstoffs umzugestalten. 
Dies kann die Kiemenkammern, den Mundraum und den 
Gastrointestinaltrakt betreffen (siehe Kapitel 3.4.3). 
Unter den rezenten Fischen finden sich vielfältige Reali
sierungsmöglichkeiten (D as 1927, M unshi 1965, 1976, 
1985, Gan s  1970 b, Jo h ansen  1970, G raham  1976, 
Fänge  1976, H.M. Peters 1978, Liem 1984, 1985, 
STERBA 1990, GRAHAM 1994). So kann die Oberfläche 
der Kiemenkammern vergrößert und stark vaskularisiert 
sein, wie dies bei Hypopomus, Monopterus und bei eini
gen Grundeln (Gobiidae) der Fall ist. Bei den Labyrinth

fischen (Anabantoidei), den Kiemensack- und Kiemen
schlauchwelsen (Clariidae bzw. Heteropneustidae) lie
gen dagegen paarige Aussackungen der Kiementaschen 
vor. Der Gastrointestinaltrakt wird von sehr vielen 
Fischformen zur Luftatmung genutzt, beispielsweise bei 
zahlreichen Harnisch- und Schwielenwelsen (Loricari- 
idae bzw. Callichthyidae) sowie bei einigen Schmerlen 
(Cobitidae). Keine der bisher genannten Realisierungs
formen kommt jedoch als konstruktives Ausgangsstadi
um für die Entstehung einer Tetrapodenlunge in Frage, 
da eine lückenlose evolutionäre Ableitung unter Anwen
dung des Ökonomieprinzips nicht formulierbar wäre. 
Auch eine zur Luftatmung geeignete Schwimmblase, 
wie sie bei verschiedenen rezenten Teleosteern wie 
Erythrinus, Pantodon, Osteoglossum, Arapaima, Noto- 
pterus, Xenomystus, Gymnarchus, Phractolaemus, Le- 
biasina, Umbra oder auch bei dem marinen Megalops 
vorkommt, scheidet aufgrund ihrer unpaaren Natur als 
Ausgangsstruktur für die Entwicklung einer paarigen 
Lunge aus. Der Erwerb einer sekundären Paarigkeit wä
re evolutionär nicht begründbar.

Schwimmblasen kommen auch aufgrund ihrer Ein
bindung in den Blutkreislauf nicht als Vorstruktur für 
die Entwicklung einer Tetrapodenlunge in Frage. Nach 
dem in Kapitel 3.4.3 dargestellten Evolutionsmodell 
entsprechen Schwimmblasen Aussackungen des Vor
derdarms, die sich nach dorsal in das mediane Bauchco- 
elomseptum ausdehnen und damit zwangsläufig unpaar 
sind. Die Blutversorgung ähnelt daher der des Darms. 
So entspringen die zuliefernden Blutgefäße von der 
Aorta dorsalis bzw. Arteria coeliacomesenteria (FÄNGE 
1976), und das Blut der abführenden Gefäße mündet 
caudal vom Herz in den Körperkreislauf. Nach SAT- 
CHELL (1976) führen die Venen der Schwimmblase bei 
der Mehrzahl der Teleostei in das Pfortadersystem und 
die Kardinalvenen. Durch das genannte Arrangement 
vermischt sich das vom Respirationsorgan kommende, 
sauerstoffreiche Blut, noch vor dem Eintritt in das Herz, 
mit dem desoxygenierten Blut des Körperkreislaufs. Bei 
Tetrapoden und Lungenfischen mündet die Lungenvene 
dagegen direkt ins Herz, wodurch die strukturellen Vor
aussetzungen für eine funktionelle Trennung der beiden 
Blutströme prinzipiell vorhanden sind (JOHANSEN et al. 
1968 a). Gerade dies ist jedoch im Fall eines Gefäßsy
stems, bei dem das venöse Blut des Respirationsorgans 
caudal vom Herz in den Körperkreislauf eingespeist 
wird, nicht möglich (JOHANSEN 1970, BURGGREN & JO
HANSEN 1986). Es besteht daher auch kein evolutionärer 
Weg zur Entstehung eines Tetrapodenherzes. Es zeigt 
sich damit, daß vom Vorderdarm bzw. Gastrointestinal
trakt abgeleitete Respirationsorgane als Vorläufer für 
die Entwicklung einer Tetrapodenlunge aus verschiede
nen Gründen ausscheiden.

Als Vorkonstruktion für die Entwicklung einer Te
trapodenlunge kommen nur Derivate des Schlundraumes 
in Frage, die sich als paarige Aussackungen in die 
Bauchcoelomkammer ausdehnen (siehe Kapitel 2.4.3).
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Dabei muß die Blutversorgung primär über Gefäße der 
Kiemenarterien erfolgen und das venöse Blut direkt in 
das Atrium einmünden. Dies ist unter den rezenten Fi
schen ausschließlich bei den Dipnoern der Fall. Bei den 
Polypteriformes (Polypterus, Calamoichthys) liegen 
zwar in der Bauchcoelomkammer paarige, respiratorisch 
genutzte Lungen vor, das Blut der Lungenvene mündet 
jedoch nach JOHANSEN (1970) caudal vom Herz in den 
Körperkreislauf, wodurch eine funktionelle Trennung 
der beiden Blutströme evolutionär unmöglich wird. Es 
scheint, daß auch im Fall von Luftatmungsorganen, die 
sich aus dem Mund-Schlund-Raum ableiten lassen, ver
schiedene Realisierungsmöglichkeiten existieren. So lie
gen bei den Schlangenkopffischen (Channiformes) und 
Sumpfaalen (Amphipnous) paarige Suprabranchialkam- 
mern vor (DAS 1927), die nach MUNSHI (1976, 1985) 
Derivate des Pharynx darstellen. Im einfachsten Fall ist 
der Mundraum, ohne besondere Aussackungen, allein 
durch eine entsprechend starke Vaskularisierung der 
Epithelien respiratorisch nutzbar. Dies findet sich bei
spielsweise bei den rezenten Fischformen Electrophorus 
und Gillichthys (JOHANSEN et al. 1968 b bzw. GRAHAM 
1976). Bei allen genannten Realisierungsformen mün
den jedoch die vom Luftatmungsorgan kommenden 
Blutgefäße caudal vom Herz in den Körperkreislauf.

Die Nutzung der Luft als Respirationsmedium an
stelle von Wasser hat zahlreiche Konsequenzen für den 
Organismus, da die Unterschiede der physikalischen Ei
genschaften der beiden Medien sehr groß sind (Zusam
menstellungen der Unterschiede finden sich bei DE- 
jours 1976, 1987, 1994, Schm idt-N ielsen 1990 u. 
BURGGREN & Roberts 1991). Im Gegensatz zur im 
Wasser gelösten Sauerstoffmenge ist der 02-Gehalt der 
Luft nicht nur um ein vielfaches höher als im Wasser, 
die Verfügbarkeit des Luftsauerstoffs ist an Land auch 
nahezu konstant (in Wasser < 1%, in Luft = 21%). So 
muß, um dem Wasser die gleiche Menge Sauerstoff zu 
entziehen wie der Luft, ein etwa 30mal größeres Volu
men umgesetzt werden. Außerdem ist die Diffusionsge
schwindigkeit der Gasmoleküle in Luft etwa 10.000 mal 
höher als im Wasser. Dazu kommt, daß Wasser im Ver
gleich zu Luft eine um Größenordnungen höhere Dichte 
und Viskosität aufweist. Der Respirationsaufwand - ins
besondere der mechanische - ist daher im Verhältnis zur 
Stoffwechselrate bei Organismen, die Wasser als Respi
rationsmedium nutzen, allgemein um ein vielfaches hö
her als bei Luft ventilierenden Formen (SCHEID 1987). 
Ein rhythmisches Füllen und Entleeren des Atmungsor
gans, wie es bei Lungen der Fall ist, wäre mit Wasser als 
Respirationsmedium, aufgrund seiner hohen Massen
trägheit und Viskosität, nicht nur ineffektiv, sondern 
auch extrem aufwendig (SCHMIDT-NIELSEN 1990, PENZ- 
LIN 1996). Bei Fisch-Konstruktionen ist der Weg des 
Atemwassers über das Respirationsorgan bekannterwei
se unidirektional. Durch die Nutzung des Gegenstrom
prinzips (Konvektion + Perfusion) arbeiten die Kiemen 
der Fische äußerst effizient, wodurch der Sauerstoffbe
darf in oxigeniertem Wasser, trotz der ungünstigen Re

spirationsbedingungen, gedeckt werden kann. Da Koh
lendioxid, im Gegensatz zu Sauerstoff, in Wasser gut 
löslich ist, kann es leicht aus dem Blut eliminiert wer
den. Dies und die hohe Effizienz des Kiemenapparates, 
gepaart mit dem Umstand, daß die Diffusionskonstante 
für C02 im Wasser 28mal höher ist als die für 0 2, erlau
ben es, den C 02-Partialdruck im arteriellen Blut extrem 
gering zu halten. Nach SCHMIDT-NIELSEN (1990) kann 
er hier prinzipiell nicht über 5 mm Hg (0,67 kPa) stei
gen.

Im Gegensatz zum Wasser sind die Diffusionskon
stanten (K) für 0 2 und C02 in der Luft etwa gleich. Da 
bei luftatmenden Organismen die zur Deckung des Sau
erstoffbedarfs notwendige Ventilationsrate verglichen 
mit Kiemenatmern gering sein kann, ist die Kohlendi
oxidabgabe über die Lunge aufgrund der ähnlichen Kq2 
und KCq2 Werte beschränkt. So kommt es, daß der C02- 
Partialdruck im arteriellen Blut bei ausschließlich lun
genatmenden Wirbeltieren deutlich höher liegt als bei 
Kiemenatmern (nach Angaben von PENZLIN 1996 u. 
Schm idt-N ielsen 1990 etwa 5-40 mal so hoch), ob
wohl die K0, bzw. KCo2 Werte der Luft die des Wassers 
um Größenordnungen übersteigen (-300.000 mal höher 
für 0 2 u. -11.000 mal höher für C 02). Die Nutzung der 
Luft als Respirationsmedium wirkt sich damit auch auf 
das Säure-Base-Gleichgewicht des Blutes aus (HILL 
1976, D ejours 1976, 1989, Rahn  & D ejours 1987). 
So muß ein ausschließlich über die Lunge atmender Or
ganismus über ein entsprechendes Puffersystem bzw. 
über einen H+ Eliminierungsmechanismus verfügen, um 
eine respiratorische Acidose zu verhindern. Bei rezenten 
Tetrapoden, deren Atmung allein über die Lunge erfolgt, 
kann Sauerstoff auch bei hoher C 02-Konzentration im 
Blut effektiv an Hämoglobin binden. Eine Übersäuerung 
wird hier einerseits durch die Pufferung (Kohlensäure- 
Hydrogencarbonat-System, Phosphate, Proteine, insbe
sondere Hämoglobin) und andererseits durch die aktive 
Ausscheidung von H + über die Niere verhindert (H ill 
1976, Schm idt-N ielsen 1990, Eckert et al. 1993).

Bei luftatmenden Fischen wird C 02 zum größten 
Teil nicht über das Luftatmungsorgan, sondern über die 
Kiemen und die Haut abgegeben (JOHANSEN 1970, LEN- 
FANT & JOHANSEN 1972, SlNGH 1976, RAHN & HO- 
well 1976, Rahn  & D ejours 1987, Feder & B urg- 
GREN 1985 b, BURGGREN & JOHANSEN 1987). Durch 
den bi- bzw. trimodalen Gasaustausch kann C 02 unab
hängig von der Ventilation des Luftatmungsorgans eli
miniert und der C 02-Partialdruck im Blut trotz Luftre
spiration vergleichsweise gering gehalten werden. Insbe
sondere bei wenig effizienten Luftatmungsorganen, die 
nur in großen Abständen ventiliert werden, käme es 
durch die lang anhaltende Apnoe zu einem Anstieg des 
C 02-Gehaltes im Blut. Dieser Überschuß könnte in den 
kurzen Ventilationsphasen nicht schnell genug über das 
einfach gebaute Luftatmungsorgan abgegeben werden. 
Um C 02 über eine Erhöhung der Ventilationsrate zu eli
minieren, muß ein effizienter Ventilationsmechanismus
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vorliegen, wie es bei rezenten Vögeln, Säugetieren und 
Reptilien der Fall ist (Aspirationspumpe). Durch die be
grenzte Fähigkeit der Fische, C 02 über die Luftat
mungsorgane abzugeben findet die Regulation des Säu- 
re-Base-Gleichgewichts auch bei luftatmenden Formen 
nahezu ausschließlich über die Kiemen und zu einem 
bestimmten Anteil über die Haut statt. Sie erfolgt über 
einen aktiven Ionenaustausch zwischen Na+ und H+ ei
nerseits und zwischen CF und HC03” andererseits 
(Cam eron  1989).

Unter den rezenten Amphibienformen kann der Bau 
und die Effizienz der Lunge sehr verschieden sein (CZO- 
pek 1962, B urggren  1989). So ist auch die Fähigkeit, 
C 02 über die Lunge abzugeben, unterschiedlich ausge
prägt, was sich wiederum auf die Regulationsweise des 
Säure-Base-Gleichgewichts auswirkt. Während der Gas
austausch bei einigen Amphibien, wie den lungenlosen 
Salamandern (Plethodontidae) oder bei Cryptobranchus 
alleganiensis, allein bzw. nahezu allein über die Haut 
erfolgt (W hitford & H utchison  1965 bzw. G uim ond  
& HUTCHISON 1973), respirieren andere Formen wie die 
beiden Froscharten Phyllomedusa sauvagii und Chiro- 
mantis xerampelina nahezu ausschließlich mit Hilfe der 
Lungen (STINNER & SHOEMAKER 1987, SHOEMAKER et 
al. 1992). Zwischen diesen beiden Extremen existieren 
unter den rezenten Amphibien zahlreiche Abstufungen 
mit mehr oder weniger bimodalem Gasaustausch über 
die Haut (wenn vorhanden auch über die Kiemen) und 
die Lungen (RAHN & HOWELL 1976, RAHN & DEJOURS 
1987, Feder  & B urggren  1985 a, b, c, D uellm an  & 
T rueb  1986, B urggren  & Roberts 1991). Bei der 
großen Mehrheit der untersuchten rezenten Amphibien 
spielt die C02-Abgabe über die Haut eine große, wenn 
auch nicht immer die größte Rolle. Bei einigen erfolgt 
die C 02-Ausscheidung zum größten Teil über die Haut 
(wenn vorhanden auch über die Kiemen), während sie 
bei anderen überwiegend von der Lunge bewältigt wird, 
so daß diese zur Regulierung des Säure-Base-Gleichge
wichts genutzt werden kann (JACKSON 1987, BOUTILIER 
et al. 1992). Es zeigt sich dabei, daß die Lungen sowie 
der Ventilationsmechanismus der Amphibien (Bukkal
pumpe) durchaus eine hohe Effizienz aufweisen können 
(M ilsom 1989, BOUTILIER et al. 1992, SHOEMAKER et 
al. 1992). Wie so häufig, ist auch in diesem Fall größte 
Vorsicht geboten, Amphibien als primitiv und quasi auf 
einer niedrigen evolutionären Stufe, auf dem Weg zu 
den Amnioten stehengebliebene Zwischenformen zu be
trachten.

Der Anteil der Hautatmung am gesamten Gasaus
tausch ist bei den rezenten Amphibien individuell meist 
variabel. Er hängt in vielen Fällen von der jeweiligen 
Körper- bzw. Umgebungstemperatur (HUTCHISON et al. 
1968, FEDER & B urggren  1985 b) und dem momenta
nen Aktivitätsgrad ab (G ottlieb & Ja c kson  1976, 
SHOEMAKER et al. 1992). Im allgemeinen erhöht sich 
der Anteil der C 02-Abgabe über die Lungen mit steigen
dem Sauerstoffverbrauch, während der Anteil der Haut

atmung nahezu gleich bleibt (Ausnahmen siehe B urg- 
GREN et al. 1983). Außerdem besteht eine Abhängigkeit 
vom gerade vorherrschenden 0 2-Partialdruck des Respi
rationsmediums (M alvin 1994) und vom physiologi
schen sowie morphologischen Zustand des jeweiligen 
Ontogenesestadiums (BURGGREN & WEST 1982, BURG
GREN et al. 1983, Feder  & B urggren  1985 b, B urg
gren 1989, B urggren  & Just  1992). Letztlich steht 
der Anteil der Hautatmung im Zusammenhang mit der 
Körpergröße (HUTCHISON et al. 1968, FEDER & BURG
GREN 1985 b). Je größer der Organismus, um so weniger 
eignet sich die Körperoberfläche, aufgrund der Ober
flächen-Volumen-Relation, als Respirationsorgan. Der 
Gasaustausch über die Haut kann auch an Land eine 
Rolle spielen, wobei auch hier die C 02-Abgabe meist 
von größerer Bedeutung ist als die 0 2-Aufnahme (Rahn 
& HOWELL 1976). Dabei ist die Nutzung der Haut als 
Respirationsorgan nicht allein auf Amphibien be
schränkt, sie kommt bis zu einem gewissen Grad auch 
bei landlebenden Reptilien (FEDER & BURGGREN 1985 
b, c, B urggren  & Roberts 1991) und sogar bei Säu
getieren (H erreid et al. 1968, Feder & B urggren 
1985 b) in einem zum Teil nicht unerheblichen Maße 
vor. So kann der Anteil an der Hautatmung bei der Sma
ragdeidechse (Lacerta viridis) etwa 15% und bei der 
Breitflügelfledermaus (Eptesicus fuscus) etwa 12% der 
gesamten C02-Abgabe ausmachen.

Es ergibt sich nun die Frage, wie groß die Bedeu
tung der Hautatmung bei der Entstehung der Tetrapoden 
während des evolutionären Übergangs vom Wasser zum 
Land gewesen ist. Die Mehrzahl der Autoren geht davon 
aus, daß die Hautatmung im Zusammenhang mit der Re
duktion der Beschuppung und einer Vaskularisierung 
des Integuments ein notwendiges Übergangsstadium 
zwischen einer reinen Kiemenatmung und einer reinen 
Lungenatmung darstellt (COLBERT 1955, SZARSKI 1962, 
H ughes 1966, Rahn  1966, Rahn  & Howell 1976, 
T hom son  1969, 1994, L ittle 1983, Pough  et al. 1989 
u.a.). Der Grund für diese Annahme liegt zum einen in 
der weit verbreiteten Vorstellung, daß die rezenten Am
phibien zumindest modellhaft ein evolutionäres Zwi
schenstadium auf dem Weg zu den voll terrestrischen 
Tetrapoden repräsentieren. Zum anderen wird die Not
wendigkeit eines über die Haut respirierenden Über
gangsstadiums mit dem Problem der C02-Eliminierung 
begründet, das sich durch den zunehmenden Verlust der 
Kiemen ergibt. Unter der Voraussetzung, daß der als ur
sprünglich angenommene bukkale Ventilatons-mecha- 
nismus nicht effizient genug arbeitet, um ausreichend 
C02 über die Lunge abzugeben, würde ein Verlust der 
Kiemen zu einem Anstieg des C02-Spiegels im Blut 
führen, der nur durch eine stärkere Beteiligung der Haut 
an der C02-Eliminierung ausgeglichen werden könnte. 
Im Gegensatz zu den genannten Autoren schloß Gans 
(1970 a, b) die Möglichkeit einer effizienten Hautat
mung, aufgrund der Beschuppung von Ichthyostega, des 
damals ältesten bekannten Tetrapodenfossils, aus. Da 
Ichthyostega über Rippen verfügt und wegen der ver
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muteten Ineffizienz der Bukkalventilation, zog er den 
Schluß, daß die frühen Tetrapoden ihre Lungen mit Hil
fe eines rippenunterstützten Aspirationsmechanismus 
ventilierten, und daher das Postulat eines über die Haut 
atmenden Zwischenstadiums gar nicht nötig sei. Der Ge
brauch einer Bukkal Ventilation und die respiratorische 
Nutzung der Haut, wie sie von einer großen Zahl der re
zenten Amphibien praktiziert wird, sei danach eine Spe
zialisierung aufgrund einer semiaquatischen (amphibi
schen) Lebensweise. Die rezenten Amphibien seien da
her kein Modell für die Entstehung des Respirationsme
chanismus der Tetrapoden, was von GANS (1970 a) in 
dem Ausspruch „The frog is a red herring“ zusammen
gefaßt wurde. Andere schlossen sich dieser Auffassung 
an (z.B. Römer 1972, W alker 1987, Perry  1989).

Die beiden gegensätzlichen Auffassungen zur Be
deutung der Hautatmung gehen gemeinsam davon aus, 
daß der aufgrund der sukzessiven Reduktion der Kiemen 
hervorgerufene Anstieg des C 02-Spiegels im Blut durch 
die Steigerung der Effizienz einer anderen C 02 aus
scheidenden Struktur (Haut bzw. Lunge) ausgeglichen 
werden muß. Nach PACKARD (1974) ist dies jedoch 
nicht unbedingt notwendig. Ein Anstieg des C 02- 
Spiegels sei von den frühen Tetrapoden durch die Ent
wicklung einer Pufferung und der damit verbundenen 
Verschiebung des chemischen Gleichgewichts in Rich
tung der HC03" Konzentration durchaus tolerierbar. 
Welcher Auffassung man auch anhängen mag, in jedem 
Fall muß die durch den Verlust der Kiemen auftretende 
Gefahr einer respiratorischen Acidose auf irgendeine 
Weise verhindert werden. Offenbar gibt es hierzu ver
schiedene konstruktive Realisierungsmöglichkeiten. Es 
stellt sich nun die Frage, ob eine dieser Möglichkeiten 
eine Vorbedingung für die Evolution der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion sein kann. Um dies zu ent
scheiden, kann als Ausgangspunkt eine im Wasser le
bende Fisch-Konstruktion mit paarigen Lungen ange
nommen werden, bei der unter hypoxischen Bedingun
gen die C 02-Abgabe zum größten Teil über die Kiemen 
und zu einem vernachlässigbar kleinen Teil über die 
Haut erfolgt. Die Aufnahme von 0 2 findet dagegen in 
hohem Maße über die Lungen statt. Diese werden über 
einen zweiphasigen bukkalen Pumpmechanismus venti
liert, wie er bei den rezenten Lungenfischen vorkommt 
(B ishop & Foxon  1968, M cM ahon  1969, B rainerd  
1993, 1994). Die Effizienz einer solchen Bukkalpumpe 
ist zu gering, um C 02 zu einem größeren Teil über die 
Lunge abzugeben.

Ausgehend von dieser sicherlich allgemein akzep
tierten Ausgangsbedingung lassen sich verschiedene 
evolutionäre Wege rekonstruieren, von denen jeder sei
ne konstruktiven Folgen hat. Ein denkbarer Weg wäre, 
daß die Deckung des Sauerstoffbedarfs zunehmend über 
die Lungen erfolgt, während die Kiemen nach wie vor in 
der Lage sind, C02 in ausreichendem Maße zu eliminie
ren, so daß keine Pufferung des C02-Spiegels im Blut 
nötig ist. Unter dieser Voraussetzung kann die Oberflä

che und/oder die Durchflutungsrate der Kiemen so weit 
verringert werden, wie es gerade noch für die Abgabe 
des Kohlendioxids zur Vermeidung einer Acidose nötig 
ist. Eine Entwicklung in die genannte Richtung stellt 
vermutlich nur in sauerstoffarmem Wasser eine Ökono
misierung gegenüber dem Ausgangsstadium dar. In sau
erstoffreichem Medium dagegen wäre die 0 2-Respirati- 
on über einen effektiven Kiemenapparat sicherlich öko
nomischer als über eine wenig effiziente Lunge. Aber 
gerade in hypoxischem Medium besteht die Gefahr, den 
durch die Lungen aufgenommenen Luftsauerstoff über 
die Kiemen wieder zu verlieren. Dies läßt sich nur ver
meiden, wenn entweder die Kiemendurchblutung verrin
gert wird, oder wenn sich das von der Lungenvene 
kommende oxigenierte Blut möglichst nicht mit dem 
Blut des Körperkreislaufs mischt, und damit nur desoxi- 
geniertes Blut zur Kiemenoberfläche gelangt. Da im er
sten Fall auch die Möglichkeit der C 02-Abgabe verrin
gert wird, muß der Kohlendioxidspiegel im Blut 
zwangsläufig ansteigen. Dies wäre ohne eine entspre
chende Pufferung nicht tolerierbar. Im anderen Fall 
könnte der C02-Spiegel weiterhin durch die Arbeit der 
Kiemen niedrig gehalten werden. Die Effizienz dieses 
Mechanismus nimmt jedoch bei steigendem C02-Parti- 
aldruck des Wassers ab und wird schließlich im Fall ei
ner Angleichung an den PCo2 des Blutes vollends wir
kungslos. In hyperkapnischem Wasser wäre also ein An
stieg des C 02-Spiegels im Blut nicht zu verhindern. So
lange eine respiratorische Acidose nur durch die C 02- 
Ausscheidung über die Kiemen vermieden werden kann, 
ist die Konstruktion abhängig von einem niedrigen P Co2 
des umgebenden Wassers. Landaufenthalte wären durch 
die Unfähigkeit, C 02 in ausreichenden Mengen an die 
Luft abzugeben, und die fehlende Pufferung nur über 
sehr kurze Zeiträume möglich. Sofern die Option zur 
Entwicklung einer Pufferung besteht, ist es unwahr
scheinlich, daß der C 02-Spiegel des Blutes weiterhin 
niedrig gehalten wird, da der Kiemenapparat bei einer 
höheren C02-Toleranz auf einem geringen Leistungsni
veau betrieben werden könnte. Die Beibehaltung eines 
niedrigen C02-Gehalts im Blut wäre unter den oben 
dargestellten Voraussetzungen nur dann sinnvoll, wenn 
die Entwicklung einer Pufferung aus konstruktiven 
Gründen ausgeschlossen wäre. Dies ist jedoch auf der 
Basis einer Fisch-Konstruktion unwahrscheinlich. Aus 
den ausgeführten Überlegungen geht hervor, daß sich 
auch in dem dargestellten Fall der Beibehaltung der 
C 02-Abgabe über die Kiemen vermutlich eine erhöhte 
C 02-Toleranz im Blut entwickeln würde (siehe auch 
PERRY 1989). Für diese Annahme spricht, daß bei re
zenten bi- bzw. trimodal respirierenden Formen generell 
ein höherer C 02-Spiegel im Blut vorliegt als bei allein 
über die Kiemen atmenden Typen.

Ein anderer evolutionärer Weg würde sich durch ei
ne stärkere Nutzung der Haut als Respirationsorgan er
geben. Hierfür müßte zum einen die konstruktive Option 
zu einer Verringerung der Diffusionsbarriere bestehen 
und zum anderen eine Verstärkung der Vaskularisierung
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des Integuments möglich sein. Beides ist nur dann der 
Fall, wenn die genannten Veränderungen nicht in Kon
flikt mit mechanischen Aufgaben der Haut geraten. 
Wenn beispielsweise die Schuppen notwendige Elemen
te der Verspannungskonstruktion und/oder des Lokomo
tionsapparates darstellen, können diese nicht reduziert 
werden. Ebenso ist auch eine Abnahme der Dicke der 
Bindegewebshülle unter diesen Bedingungen nicht mög
lich, und deren Vaskularisierung sind enge Grenzen ge
setzt. Je weniger das Integument jedoch für mechanische 
Zwecke benötigt wird, um so mehr besteht die Möglich
keit einer respiratorischen Nutzung. Da im Wasser die 
Respirationsleistung der Kiemen in jedem Fall die der 
Haut übertrifft, stellt die Verwirklichung dieser Option 
nur dann eine Ökonomisierung gegenüber der Aus
gangssituation dar, wenn dadurch der allgemeine Respi
rationsaufwand verringert werden kann, das heißt, wenn 
der für den Stoffwechsel notwendige Gasaustausch über 
die Haut energiesparender erfolgen kann als über die 
Kiemen. Dies ist nur unter bestimmten Bedingungen der 
Fall. Zum einen muß die Hautoberfläche im Verhältnis 
zum Körpervolumen groß sein, und zum anderen darf 
die Stoffwechselrate nur so hoch sein, daß die Haut den 
Anforderungen des Gasaustauschs gerecht werden kann. 
Dazu ist, aufgrund der geringeren Respirationsleistung 
der Haut, ein höherer 02-Gehalt des Wassers nötig als 
im Fall einer Kiemenatmung. Eine entsprechend geringe 
Stoffwechselrate ist bei einem ektotermen Organismus 
bei niedrigen Umgebungstemperaturen zu erwarten, bei 
denen auch mit einer hohen Sauerstoffsättigung des 
Wassers zu rechnen ist. Die Ökonomie der Hautatmung 
wird also begünstigt durch eine geringe Körpergröße, 
eine niedrige Umgebungstemperatur und Stoffwechsel
rate sowie durch eine geringe Diffusionsbarriere (zur 
Ökonomie der Hautatmung siehe auch GANS 1970 a, b, 
Feder  & B urggren  1985 b, Ja c kson  1987). Es sind 
also Umstände denkbar, unter denen die Respiration 
über die Haut ökonomischer sein kann als über die Kie
men. In diesem Fall könnte die Hautatmung im evolu
tionären Verlauf gegenüber der Kiemenatmung sukzes
sive an Bedeutung gewinnen. Dieselben Umstände wür
den auch zu einer Reduktion der respiratorischen Nut
zung der Lungen führen.

Im Gegensatz dazu wirken sich Bedingungen, die 
eine stärkere Nutzung der Lungen zur Sauer Stoffauf- 
nahme fördern, wie hohe Umgebungstemperaturen und 
geringer 02-Gehalt des Wassers, negativ auf die Fähig
keit aus, den für den Stoffwechsel notwendigen Gas
austausch über die Hautatmung zu decken. Da unter die
sen Umständen die Bedeutung der Kiemen und der Haut 
zur Sauerstoffversorgung stark zurücktritt, äußert sich 
deren Respirationsaktivität überwiegend in der Abgabe 
von CO2. Damit fällt die Sauerstoffrespirationsleistung 
sowie der 02-Gehalt des Wassers als limitierender Fak
tor einer respiratorischen Nutzung der Haut weg. Da der 
Aufwand zur Abgabe von Kohlendioxid durch dessen 
hohe Wasserlöslichkeit gering ist, muß der Respirations
mechanismus zur Eliminierung des anfallenden CO2 bei

weitem nicht so leistungsfähig sein, wie er für die Auf
nahme von Sauerstoff nötig wäre. Eine ausreichend hohe 
Abgabe von C 02 kann daher auch unter weniger günsti
gen Bedingungen über die Haut erfolgen. Dies ist im 
Gegensatz zur Deckung des Sauerstoffbedarfs bei einem 
geringeren Verhältnis zwischen Hautoberfläche und 
Körpervolumen, einer höheren Temperatur und eben
falls höheren Stoffwechselrate sowie bei einer größeren 
Diffusionsbarriere der Fall76 Es ist daher denkbar, daß 
die Bedeutung der im Vergleich zur Kiemenrespiration 
weniger aufwendigen Hautatmung auch unter den für die 
Nutzung der Lungenatmung förderlichen Bedingungen 
zunehmen kann. Bei niedrigem 0 2-Gehalt des Wassers 
besteht jedoch, wie schon im Fall der Kiemen erwähnt, 
die Gefahr, Sauerstoff an die Umgebung zu verlieren. 
Sofern es auf der Basis des Blutkreislaufsystems mög
lich ist, sollte daher möglichst desoxigeniertes Blut an 
die Hautoberfläche gelangen. Voraussetzung ist auch 
hierbei eine möglichst effektive funktionelle Trennung 
des von der Lungenvene kommenden oxigenierten Blu
tes von dem desoxigenierten Blut des Körperkreis
laufs77 Wenn die C 02-Abgabe in ausreichendem Maße 
über die Haut erfolgen kann, besteht die Möglichkeit, 
den an den Kiemen stattfindenden Sauerstoffverlust 
durch eine Verringerung der Kiemenaktivität zu verhin
dern. Unter diesen Umständen würde eine völlige Re
duktion der Kiemen im evolutionären Verlauf eine Öko
nomisierung des Respirationsaufwands darstellen. Das 
Ergebnis dieser Entwicklung wäre ein bimodal respirie
render Organismus, der seinen Sauerstoffbedarf über
wiegend über die Lungen deckt, und bei dem die C02- 
Abgabe zum größten Teil über die Haut erfolgt.

Die dargestellten Zusammenhänge zeigen Bedin
gungen auf, unter denen es bei einer im Wasser leben
den Fisch-Konstruktion evolutionär zu einer Zunahme 
der Bedeutung der Hautatmung kommen kann. Im ersten 
geschilderten Fall, für dessen Realisierung speziellere 
Voraussetzungen erfüllt sein müssen, erfolgt sowohl die 
Sauerstoffaufnahme als auch die C 02-Abgabe gleicher
maßen über die Haut, während diese im zweiten Fall 
vorrangig zur C 02-Eliminierung genutzt wird. In beiden 
Fällen ist es unwahrscheinlich, daß der C 02-Spiegel des 
Blutes weiterhin niedrig gehalten wird, da die Respirati
onsleistung bei einem stärkeren Partialdruckgefälle er
höht, bzw. der Respirationsaufwand verringert werden 
könnte. Eine Verbesserung der C02-Pufferung würde al
so eine Erhöhung der Respirationsökonomie darstellen. 
Es ist daher anzunehmen, daß sich mit zunehmender 
Bedeutung der Hautatmung zwangläufig auch eine ent
sprechend effiziente Pufferung entwickeln würde. Das 
gleiche gilt, wenn Kohlendioxid nicht, wie in den bisher 
dargestellten Fällen, über die Haut oder die Kiemen,

76 Voraussetzung ist, daß der Pco, des Wassers gegenüber dem 
des Blutes nicht zu hoch ist.
77 Bei rezenten Amphibien kann die Hautatmung durch die 
Leitung der Blutströme effektiv reguliert werden (Feder & 
Burggren 1985 b, c, Boutilier et al. 1992, Malvin 1994).
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sondern über die Lunge abgegeben wird. Denn selbst 
wenn es möglich wäre, über einen entsprechend effizi
enten Respirationsmechanismus so viel Kohlendioxid 
über die Lungen abzugeben, daß es nicht zu einem An
stieg des C 02-Spiegels im Blut kommen würde, wäre es 
ökonomischer, die Lungen auf einem niedrigeren, zur 
Deckung des Sauerstoffbedarfs ausreichenden Aktivi
tätsniveau zu betreiben und eine Azidose durch die Ent
wicklung einer Pufferung zu vermeiden.

Es stellt sich nun die Frage, unter welchen Bedin
gungen es evolutionär zu einer verstärkten Nutzung der 
Lungen zur C 02-Eliminierung kommen kann. Da der 
Ventilationsaufwand zur Deckung des Sauerstoffbedarfs 
geringer ist als zur Ausscheidung von C 02, ist es ver
mutlich ökonomischer, wenn die C02-Abgabe über die 
Kiemen und/oder die Haut erfolgt, und dadurch die 
Ventilationsfrequenz auf einem niedrigen Niveau ge
halten werden kann. Solange sich der Organismus im 
Wasser aufhält, ist es daher unwahrscheinlich, daß die 
Lungen zu einem hohen Anteil zur C 02-Ausscheidung 
genutzt werden. Der erhöhte Ventilationsaufwand würde 
sich nur dann rechtfertigen, wenn entweder die Mög
lichkeit der C 02-Abgabe ins Wasser nicht bestünde, z.B. 
unter hyperkapnischem Bedingungen, oder wenn der 
Stoffwechsel auf einem so hohen Niveau betrieben wür
de, daß die Lungen zur Deckung des Sauerstoffbedarfs 
ohnehin permanent ventiliert werden müßten. Beide Be
dingungen sind jedoch für einen Tetrapodenvorläufer 
höchst unwahrscheinlich. Es ist daher eher anzunehmen, 
daß sich eine effiziente Lungenatmung erst mit zuneh
menden Landaufenthalten entwickeln kann. Sofern die 
Haut jedoch in der Lage ist, C 02 auch an Land in aus
reichenden Mengen abzugeben, besteht auch hier zu
nächst keine Notwendigkeit, die Ventilationsfrequenz 
der Lunge zu steigern. Aufgrund der Austrocknungsge
fahr ist hierfür allerdings ein hoher PH2o der Luft Vor
aussetzung. Eine sukzessive Verlagerung der C 02- 
Abgabe auf die Lungen könnte sich auf dieser Basis erst 
dann vollziehen, wenn die Haut aufgrund zu trockener 
Luft als Respirationsorgan ausschiede, und/oder wenn 
sich die Ventilationsrate durch eine Zunahme des Akti
vitätsniveaus erhöhen würde. Wenn die Haut primär 
nicht als Respirationsorgan nutzbar wäre, bliebe an Land 
nur noch die Möglichkeit, das aus dem Stoffwechsel an
fallende Kohlendioxid entweder über die Lungen abzu
geben oder einen drastischen Anstieg des PCo2 des Blu
tes in Kauf zu nehmen. Im letzteren Fall wären keine 
dauerhaften Landexkursionen möglich, und das Wasser 
müßte regelmäßig zur C02-Eliminierung über die Kie
men aufgesucht werden.

Um CO? in ausreichendem Maße über Lungen ab
geben zu können, so daß lange Landaufenthalte möglich 
werden, muß sich ein effektiver Ventilationsmechanis
mus entwickeln. Prinzipiell wäre dies durch eine Lei
stungssteigerung der Bukkalpumpe oder die Umstellung 
auf einen Aspirationsmechanismus denkbar. Welche der 
beiden Möglichkeiten realisiert werden kann, hängt von

den jeweils vorliegenden konstruktiven Voraussetzun
gen ab. Um den für die Aspiration von Luft notwendigen 
Unterdrück erzeugen zu können, muß die Möglichkeit 
bestehen, die Lungen so zu erweitern, daß Luft einströ
men kann. Da die Lunge aufgrund ihres Baus nicht die 
Fähigkeit besitzt, sich aus eigener Kraft zu erweitern, 
verhält sie sich bei dem Aspirationsvorgang stets passiv. 
Bekannterweise wird die passive Volumenzunahme der 
Lunge bei rezenten Tetrapoden durch die Erweiterung 
der Bauchcoelomkammer über die Vermittlung der vo
lumenkonstanten Coelomfüllung bewirkt. Dies kann, 
wie die vielfältigen aspirativen Ventilationsmechanis
men der verschiedenen Formen zeigen, auf unterschied
liche Weise erfolgen (Gans & HUGHES 1967, GAUNT & 
G ans 1969, Ga n s  & Clark  1976, D uncker  1978 a, b, 
Perry  & D uncker  1978, 1980, Perry  1983, M ilsom 
& VITALIS 1984). Dabei wird entweder die gesamte 
Bauchcoelomkammer erweitert oder nur ein bestimmter 
Teil. Prinzipiell ist die Erzeugung von Unterdrück in
nerhalb einer hydraulischen Hülle-Füllungs-Konstrukti- 
on nicht ganz einfach, da die mechanische Kohärenz von 
der Prallheit, also dem Innendruck ihrer hydraulischen 
Untereinheiten abhängig ist78 Um einen Unterdrück in 
einer hydraulischen Untereinheit, etwa in der Bauchco
elomkammer, erzeugen zu können, muß diese von den 
umgebenden Kammern völlig von Druck entlastet wer
den. Die Wände des Raums, in dem Unterdrück erzeugt 
werden soll, dürfen also nicht nachgeben. Eine einfache 
Lösung dieses Problems besteht in der Aussteifung der 
Wände im vorliegenden Fall der Rumpfwand durch 
Hartteile79 Diese können entweder intern, also innerhalb 
des interseptalen Kontinuums, liegen (endoskelettale 
Strukturen) oder extern als Schalenelemente (dermale 
Strukturen) aufgelagert sein. Der erste Fall ist bei aspi- 
rativ ventilierenden rezenten Tetrapoden in Form des 
Rippenkorbes realisiert. Der zweite Fall findet sich bei 
Flösselhechten (Polypteriformes) in Form der Rhom- 
boidbeschuppung (Abb. 5.29). Bei diesen erfolgt die 
Exhalation durch die aktive Kontraktion der Lunge, wo
durch sich die Rumpfwand einbeult, und sich die aufge
lagerten Rhomboidschuppen Übereinanderschieben, so 
daß die sie verbindenden Ligamente unter Zugspannung 
geraten. Die Ausdehnung der Rumpfwand während der 
Aspiration erfolgt dann durch die elastische Rückstell
kraft des Schuppenkleides und seiner Ligamente (BRAI- 
NERD et al. 1989, WALKER & LlEM 1994). Die Erweite
rung des Rumpfes erfolgt hier also passiv. Da ein großer 
Teil der fossilen Sarcopterygier mit einer den Flössel
hechten analogen Rhomboidbeschuppung versehen war, 
kann nicht ausgeschlossen werden, daß auch hier die

78 Aus demselben Grund ist es für völlig weichkörprige Orga
nismen, wie etwa Anneliden und Mollusken, technich auch 
nicht einfach, Nahrung in den Mundraum zu transportieren. 
Aber auch hier gibt es bekannterweise konstruktive Lösungs
möglichkeiten.
79 Grundsätzlich gäbe es für dieses Problem auch rein hydrau
lische Lösungen, doch wären diese wesentlich schwieriger zu 
realisiern, und schwer mit den anderen Aufgaben der Kon
struktion zu vereinbaren.
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Abb. 5.29 Aspirative Ventilation mit Hilfe der Rhomboidbe- 
schuppung bei Polypterus (a). Durch die Kontraktion der 
Lunge (b) erfolgt die Exhalation durch die Kiemenöffnungen 
(c). Dabei beult sich die Rumpfwand ein und die Schuppen 
überschieben sich, wodurch die sie verbindenden Ligamente 
gespannt werden. Durch die elastische Rückstellkraft der sich 
entspannenden Rhomboidbeschuppung wird ein Unterdrück in 
der Lunge erzeugt, der zur Inhalation von Luft führt (d), bis 
die Lunge wieder gefüllt ist (e). (Umgezeichnet nach B rai- 
NERD et al. 1989).

Möglichkeit der Nutzung eines solchen Aspirationsme
chanismus offen stand. Prinzipiell wäre auf der Basis ei
ner Außenversteifung durch Schalenelemente auch ein 
aktiver Erweiterungsmechanismus denkbar, wenn die 
Ränder der sich überlappenden Teile der Schalenele
mente muskulär miteinander verbunden wären. Ein sol
cher Fall ist jedoch aus der rezenten oder fossilen Tier
welt bislang nicht bekannt. Im Fall der Innenaussteifung 
der Rumpfwände kann die Erweiterung des Rumpfes 
durch aktive Bewegung der Rippen erfolgen. Vorausset
zung ist, daß die Rippen nicht unbeweglich in die Ver
spannungsstrukturen eingebunden sind oder in starrer 
Verbindung mit dem Axialskelett stehen. Außerdem 
muß die Rumpfseitenwandmuskulatur lagig aufgebaut 
sein und zumindest ein Teil direkt an den Rippen angrei
fen. Hierzu schreibt PERRY (1989, S. 33/34): „Several 
anatomical changes are necessary in order to seperate 
rib movement from locomotor efforts and thus to allow 
effective costal breathing. The most important of these 
changes are (1) the direkt attachment of both the internal 
and external oblique muscles to the rib (i.e. elimination 
of myosepta); (2) the dissociation of the anterior ribs 
from the head (i.e. neck formation); and (3) complete 
separation of the muscle sheets so that they are free to 
slide over one another.“ Eine aktive Aspiration ist aber 
auch ohne Rippenbewegungen möglich, etwa durch die 
Bewegung eines die Bauchcoelomkammer teilenden

Septums. Hierzu gibt es unter den rezenten Tetrapoden 
zahlreiche Realisierungsmöglichkeiten, etwa im Fall der 
Chamäleons, der Schildkröten, der Krokodile und der 
Säugetiere (GANS & HUGHES 1967, GAUNT & Gans 
1969, Ga n s  & Clark  1976, D uncker  1978 a, b). Aber 
auch in diesen Fällen ist die Aussteifung der Rumpfsei
tenwand für die Funktion der Aspirationspumpe unbe
dingt notwendig.

Sind keine Rippen oder mit den Schuppen der Flös- 
selhechte analoge externe Strukturen vorhanden, die die 
Rumpfwände aussteifen, bleibt für eine effektive Abga
be von C 02 über die Lunge nur die Möglichkeit, die 
Leistung der Bukkalpumpe auf ein Niveau zu steigern, 
wie es etwa bei bestimmten, voll terrestrisch lebenden, 
rezenten Fröschen der Fall ist (siehe oben). Daß sich die 
Rippen erst nachträglich zusammen mit der Entstehung 
einer Aspirationspumpe entwickeln, wie es von Gans 
(1970 a) angenommen wird, ist schwer vorstellbar, da 
diese erst dann zur Erzeugung eines Unterdrucks nutz
bar wären, wenn sie schon eine den Rumpf wenigstens 
zum Teil umfassende Länge besäßen. Im Fall einer 
schon funktionstüchtigen Aspirationspumpe, die mit Hil
fe einer Rhomboidbeschuppung arbeitet, könnten die 
entstehenden Rippen jedoch schon in einer frühen Ent
wicklungsphase die Ventilation unterstützen. Die sich 
nach ventral ausbreitenden Rippen könnten dann die 
Rhomboidschuppen sukzessive von ihrer ventilatori- 
schen Funktion ablösen. Als letztes bliebe die Bauchbe- 
schuppung zurück. Die bei zahlreichen karbonischen 
Tetrapoden, aber auch bei Acanthostega und Tulerpeton 
auftretende, starke Beschuppung der Ventralseite des 
Rumpfes könnte eventuell in diesem Zusammenhang 
stehen. Trotzdem bleibt unklar, unter welchen Bedin
gungen Rippen entstehen80 Rippen finden sich sowohl 
bei Fischen als auch bei Tetrapoden. Aber auch rippen
lose Formen treten in beiden Gruppen auf. Die rezenten 
Lungenfische besitzen zwar Rippen, diese werden je
doch nicht zur Erzeugung eines Unterdrucks genutzt. 
Möglicherweise muß hierzu die Rumpfseitenwandmus- 
kulatur wie im Fall der Tetrapoden durch das ausge
dehnte Becken so weit von der Schwanzmuskulatur ab
gekoppelt sein, daß diese weniger in den axialen An
triebsapparat integriert ist und sich damit entsprechend 
differenzieren kann. Dieser Vermutung konnte bis jetzt 
noch nicht nachgegangen werden. Es bleibt also unge
wiß, unter welchen Umständen Rippen entstehen bzw. 
zur Respiration genutzt werden können. Es wird hier je
doch davon ausgegangen, daß die Entwicklung von Rip
pen evolutionär nicht unbedingt im Zusammenhang mit 
der Respiration stehen muß, auch wenn diese - sind sie 
erst einmal entstanden - zur Ventilation genutzt werden 
können. Bei der Entstehung der Tetrapoden können die

80 Nach dem in Kapitel 3.3 vorgelegten Gnathostomen- 
Evolutionsmodell können Rippen nur in den interseptalen Ka
nälen, die von den auf das Bauchcoelomseptum treffenden 
Quersepten gebildet werden, entstehen. Unklar ist, warum bei 
einigen Fischformen, diese Option nutzend, Rippen gebildet 
werden und bei anderen nicht.
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Rippen prinzipiell schon bei den fischartigen Vorläufern 
vorhanden gewesen sein, sie können aber auch mögli
cherweise erst mit der Entwicklung einer Tragkonstruk
tion entstanden sein. Dies wäre vor allem bei großen 
Konstruktionen zu erwarten.

Die dargestellten evolutionären Wege zeigen ver
schiedene Möglichkeiten auf, wie sich, bezogen auf die 
Respirationsweise, ein Wechsel von einer aquatischen 
zu einer terrestrischen Lebensweise vollziehen kann. Es 
konnte wahrscheinlich gemacht werden, daß sich in je
dem Fall zunächst eine Pufferung entwickelt, die höhere 
CCL-Konzentrationen im Blut erlaubt, wodurch eine re
spiratorische Acidose vermieden werden kann. Dies 
steht in Einklang mit den Ergebnissen von PACKARD 
(1974). Mit einer effizienten Pufferung ergibt sich auch 
dann die Möglichkeit von Landaufenthalten, wenn we
der die Haut noch die Lunge zu einer ausreichenden 
CCL-Eliminierung in der Lage ist. Ließe sich dieser Zu
stand aus konstruktiven Gründen auch evolutionär nicht 
abändern, könnten die Kiemen aufgrund ihrer Notwen
digkeit zur C 02-Ausscheidung nicht reduziert werden. 
Trotzdem wäre auf dieser Basis die Entwicklung einer 
landgängigen und mit Beinen versehenen Konstruktion 
möglich, die jedoch zur CCb-Eliminierung zu regelmä
ßigen Wasseraufenthalten gezwungen wäre (siehe oben). 
Es ist nicht ausgeschlossen, daß die mit Kiemenbögen 
bestückte Acanthostega eine solche Konstruktion reprä
sentiert. Insofern würde der Besitz von Kiemen in die
sem Fall kein Übergangsstadium auf dem Weg zu einem 
voll terrestrischen Leben darstellen, sondern ein Endsta
dium. In Anbetracht der geringen Wahrscheinlichkeit, 
daß evolutionäre Zwischenstadien überliefert werden, 
sollte diese Deutung als Möglichkeit nicht ausgeschlos
sen werden.

Aus den oben dargestellten Zusammenhängen ergibt 
sich, daß die Entwicklung einer effizienten Hautatmung 
unter bestimmten Voraussetzungen ein Übergangsstadi
um zwischen einer reinen Kiemenatmung und einer rei
nen Lungenatmung sein kann, aber nicht notwendiger
weise sein muß. Offensichtlich besteht auch die Mög
lichkeit, direkt, ohne ein hautatmendes Zwischenstadi
um, eine reine Lungenatmung zu entwickeln. Es konnte 
gezeigt werden, daß die Voraussetzungen für den einen 
oder anderen Weg nicht nur verschieden, sondern auch 
gegensätzlich sind. Eine zunehmende Bedeutung der 
Hautatmung wird begünstigt durch niedrige Temperatu
ren, eine geringe Stoffwechselrate sowie eine geringe 
Körpergröße. Letzteres wirkt sich auch positiv auf die 
Möglichkeit einer Reduktion der Schuppen und einer 
Vaskularisierung des Integuments aus, da die mechani
schen Ansprüche an die Haut bezogen auf die Verspan
nung bei kleinen Formen nicht so hoch sind wie bei gro
ßen. Eine Verringerung der Diffusionsbarriere ist daher 
um so leichter möglich, je kleiner die Konstruktion ist. 
Im Gegensatz dazu wird eine zunehmende Nutzung der 
Lungenatmung (02-Aufnahme + C 02-Abgabe) durch 
hohe Temperaturen, eine hohe Stoffwechselrate und

große Körperdimensionen begünstigt. Da die mechani
schen Anforderungen an die Haut hier höher sind als bei 
kleinen Konstruktionen, sind einer Verringerung der 
Diffusionsbarriere und einer Vaskularisierung des Inte
guments enge Grenzen gesetzt.

Auf der Basis einer Verbesserung der Hautatmung 
ergeben sich, wie gezeigt wurde, mehrere Realisie
rungsmöglichkeiten. So können die Kiemen, wenn die 
Möglichkeit besteht, C 02 in ausreichendem Maße über 
die Haut abzugeben, reduziert werden, so daß ein bimo- 
daler Respirationsmechanismus entsteht. Besteht auch 
die Option einer ausreichenden Sauerstoffaufnahme über 
die Haut, kann auch die Lunge reduziert werden. Das 
Ergebnis wäre eine lungenlose Form mit reiner Hautat
mung. Solange die Lunge jedoch neben der Haut respi
ratorisch genutzt wird, kann diese auch, sofern die kon
struktive Basis für die Entwicklung eines entsprechend 
effizienten Ventilationsmechanismus besteht, an Be
deutung gewinnen und sich letztlich als alleiniger Respi
rationsmechanismus etablieren. Die Haut kann damit 
von ihrer respiratorischen Funktion entbunden werden, 
wodurch sich neue Nutzungsoptionen ergeben können. 
Den verschiedenen Realisierungsmöglichkeiten entspre
chen Konstruktionen, wie sie heute durch die rezenten 
Amphibien vertreten werden. Sie erlauben eine ökologi
sche Bandbreite von voll aquatischen bis zu voll terre
strischen Lebensweisen. Auch wenn also auf der Basis 
eines über die Haut atmenden Zwischenstadiums Tetra- 
poden-Konstruktionen entstehen können, von denen ei
nige sogar ausschließlich über die Lunge atmen, stellen 
diese jedoch aus verschiedenen Gründen kein Über
gangsstadium auf dem Weg zu Konstruktionen dar, wie 
sie von den Amnioten repräsentiert werden. So kann die 
starke respiratorische Nutzung der Haut für die Kon
struktion nicht folgenlos bleiben. Durch die geringe me
chanische Bedeutung der Haut besteht die Möglichkeit, 
das Integument neben seiner respiratorischen Nutzung 
zu einem multifunktionalen physiologischen Organ um
zustrukturieren. So kann davon ausgegangen werden, 
daß die Haut bei einer Reduktion der Kiemen zuneh
mend zur Osmoregulation und zur Beeinflussung des 
Säure-Base-Gleichgewichts genutzt wird. Außerdem er
gibt sich durch die geringe Zugbeanspruchung der Haut 
die Möglichkeit der Integration von zahlreichen Drüsen, 
die durch ihre Sekretproduktion bei Landaufenthalten 
einem Wasserverlust entgegenwirken können. Aus dem
selben Grund kann sich auch ein subkutanes Lymphsy
stem entwickel, daß über zahlreiche Lymphherzen oder 
wie bei Anuren über ausgedehnte Lymphsäcke verfügen 
kann. Insgesamt kann die Haut sehr verschieblich sein. 
Dies alles wirkt sich auf die weiteren Entwicklungs
möglichkeiten der Konstruktion aus. Auch wenn die 
Haut sekundär ihre respiratorische Funktion wieder ver
lieren kann, und dadurch neue Optionen offen stehen, 
muß jedoch bezweifelt werden, daß eine evolutionäre 
Transformation von einer so strukturierten Amphibien
haut zu einer hornbeschuppten Reptilienhaut möglich 
ist.
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Ebenso wie die Entwicklungsoptionen des Integu
ments bleibt auch der Blutkreislauf und der Aufbau des 
Herzes nicht unbeeinflußt von einer gesteigerten respi
ratorischen Nutzung der Haut. Es ist anzunehmen, daß 
die strukturelle Leitung der Blutströme insbesondere im 
Herz mit zunehmender Bedeutung der Hautatmung 
evolutionär in eine Richtung optimiert wird, wie sie 
heute bei den rezenten Amphibien vorliegt (zur Herza
natomie der Amphibien siehe z.B. LAWSON 1979). In 
diesem Fall bestünde keine Möglichkeit einer evolutio
nären Transformation zu einem Reptilienherz. Es zeigt 
sich also, daß Konstruktionen, deren Respiration wie bei 
der Mehrzahl der rezenten Amphibien zu einem bedeu
tenden Teil auf einer Hautatmung basiert, aus vielen 
Gründen nicht als Übergangsstadium auf dem Weg zu 
den Amnioten in Frage kommen. Die häufig vertretene 
Auffassung, die rezenten Amphibien entsprächen mo
dellhaft einem notwendigen Zwischenstadium bei der 
Evolution zu terrestrischen Tetrapoden, kann hier also 
nicht geteilt werden. In gleicher Weise äußert sich auch 
FEDER (1992, S. 2): „Historically, the study of the envi
ronmental physiology of amphibians rested on two ma
jor but incorrect characterizations. First, amphibians in
correctly have been assumed to represent an interme
diate state in the evolution from fishes (a “primitive” 
stage restricted to water) to amniotes (“advanced” forms 
that, in invading terrestrial environments, have escaped 
this restriction). The second incorrect characterization 
shaping previous ecophysiological studies was that am
phibians as a group inhabit both aquatic and aerial envi
ronments either simultaneously or during their life cy
cle.“ Es ist auch anzunehmen, daß nur ein Teil der frü
hen Tetrapoden, z.B. der, der evolutionär zu den rezen
ten Amphibien führt, über eine Hautatmung verfügte, 
auch wenn die allermeisten Rekonstruktionen, häufig 
ohne strukturelle Anhaltspunkte, mit einer Amphibien
haut dargestellt werden (MlLNER 1980, COX et al. 1989, 
Rem ane  et al. 1989, Cogger & Zweifel 1992, B en 
ton  1993 b). Vielmehr scheint es wahrscheinlich, daß 
die Mehrzahl der frühen Tetrapoden über eine Körper- 
beschuppung verfügte (COLBERT 1955, RÖMER 1972). 
Da diese in der Regel auch Rippen besaßen, kann davon 
ausgegangen werden, daß auch die Möglichkeit bestand, 
die Lungen über eine Aspirationspumpe zu ventilieren 
(siehe oben).

Es ist auch denkbar, daß bei einigen dieser be
schuppten frühen Tetrapoden statt einer rippengestützten 
Aspirationspumpe eine leistungsfähige Bukkalatmung 
vorlag. Bei rippenlosen Formen wäre dies ohnehin die 
einzige Möglichkeit, die Lungen effizient zu ventilieren. 
Im Fall dieser Realisierungsoption wäre jedoch eine 
evolutionäre Transformation zu einem rippengestützten 
Aspirationsmechanismus, wie er generell bei den Am
nioten auftritt, wahrscheinlich ebenfalls nicht möglich, 
denn es ist schwer vorstellbar, daß ein bereits effizient 
arbeitender bukkaler Ventilationsmechanismus durch 
einen in diesem Stadium noch weniger leistungsfähigen 
Aspirationsmechanismus abgelöst wird. Hier sind keine

Übergangsstadien, die eine Ökonomisierung gegenüber 
dem Vorläufer darstellen würden, denkbar. Vermutlich 
wirken sich strukturelle Veränderungen, die zu einer 
Optimierung der Aspirationspumpe führen, negativ auf 
die Leistungsfähigkeit der Bukkalpumpe aus und vice 
versa. Es ist auffällig, daß Amnioten generell über einen 
rippengestützten Aspirationsmechanismus ventilieren, 
während die Lungenatmung bei rezenten Amphibien 
ausschließlich mit Hilfe einer Bukkalpumpe betrieben 
wird, wobei Rippen entweder völlig fehlen oder nur an
satzweise vorhanden sind. Auf welche Weise von der 
Aspirationspumpe die Kraft zur Erzeugung eines Unter
drucks auch produziert wird, ob über die direkte Bewe
gung der Rippen, über ein Zwerchfell oder über einen 
„Leberstempel“, in jedem Fall darf der Rumpf bei der 
Inhalation möglichst an keiner Stelle nachgeben. Dies 
wird bei Amnioten sehr gut durch einen die Bauchcoe- 
lomhülle versteifenden Rippenkorb gewährleistet, der 
gleichzeitig einen Teil der Tragkonstruktion darstellt 
(siehe oben). Anders als in diesem Fall ist eine Verstei
fung der Rumpfwände bei einer Bukkalatmung eher 
schädlich, da hierdurch dem Druck der Bukkalpumpe 
passiv entgegengewirkt würde. Statt dessen wäre hier 
eine dehnbare Bauchcoelomhülle von Vorteil. Es ist also 
wahrscheinlich, daß das Vorhandensein eines Rippen
korbes einerseits die Entwicklung in Richtung einer effi
zienten Bukkalpumpe behindert und andererseits den 
Weg zur Entwicklung einer Aspirationspumpe fördert. 
Eine zunehmende Leistungssteigerung der Aspirati
onspumpe kann dann den in seiner Effizienz nicht mehr 
steigerbaren bukkalen Ventilationsmechanismus sukzes
sive ablösen. Für die in Kapitel 5.3 dargestellte Tetra- 
poden-Konstruktion kann also ein aspirativer Ventilati
onsmechanismus angenommen werden, da sie über ei
nen in die Tragkonstruktion integrierten Rippenkorb 
verfügt, und die Haut wegen ihrer großen mechanischen 
Bedeutung nicht als Respirationsorgan genutzt werden 
kann.

Anhand der bisherigen Analyse wird deutlich, daß 
die physiologischen Nutzungsmöglichkeiten einer Kon
struktion beim Übergang von einer aquatischen zu einer 
terrestrischen Lebensweise sehr vielfältig sein können, 
und daß die jeweilige Realisierung einer bestimmten 
Option häufig mit weitreichenden Konsequenzen für den 
weiteren evolutionären Verlauf verbunden ist. So erge
ben sich allein auf der Basis der physiologischen Zu
sammenhänge zahlreiche Entwicklungsmöglichkeiten, 
die voneinander unabhängig zu verschiedenen Tetrapo- 
den-Konstruktionen führen können, von denen einige in 
Form rezenter Organismen realisiert sind, während die 
verbleibenden möglicherweise in einer vergangenen 
Zeitepoche der Entwicklungsgeschichte verwirklicht wa
ren. Letzteres ist jedoch schwer zu überprüfen, da die 
Physiologie ausgestorbener Organisationsformen nicht 
überliefert ist, und diese nur indirekt über die Kenntnis
se von rezenten Organismen erschlossen werden kann. 
Nach der Darstellung der physiologischen Zusammen
hänge müssen nun noch die mechanischen Vorausset
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zungen rekonstruiert werden, die beim Übergang von 
einer aquatischen zu einer terrestrischen Lebensweise 
bzw. bei der Entwicklung von Tetrapoden-Konstrukti- 
onen von Bedeutung sind.

Für nahezu sämtliche bekannten Fisch-Konstrukti
onen ist Luft nicht als Lokomotionsmedium nutzbar. 
Nur einige wenige Formen, wie die sogenannten Flie
genden Fische (Exocoetidae), sind mit Hilfe ihrer groß
flächigen Flossenpaare zu Gleitflügen über nicht unbe
trächtliche Distanzen (nach ALEYEV 1977 bis zu 50 m) 
in der Lage (eigene Beobachtung). Ein aktiver Antrieb 
durch entsprechende „Flügelbewegungen“ tritt hierbei 
generell nicht auf (BREDER 1926, HUBBS 1933, ALEYEV
1977, Lindsey  1978, KEENLEYSIDE 1979). Das Gleit
vermögen des ebenfalls mit großflächigen Flossenpaaren 
versehenen Schmetterlingsfisches (Pantodon, Panto- 
dontidae) ist meines Wissens bislang nicht wissen
schaftlich untersucht. Es handelt sich dabei wahrschein
lich eher um Sprünge auf einer ballistischen Bahn, die 
selten eine Strecke von zwei Metern überbrücken 
(LADIGES 1980). Berichte über das Flugvermögen des 
sogenannten Flugfisches (Dactylopterus volitans), ei
nem Grundbewohner, und der Flugbarbe (Esomus) müs
sen vermutlich nicht ernst genommen werden. Auch die 
bislang allgemein geltende Vorstellung, daß die mit ei
ner auffällig großen Brustflossenmuskulatur versehenen 
Beilbauchfische (Gasteropelecidae) bei ihren bis zu 
zehn Meter weiten Luftsprüngen die Brustflossen flü
gelartig bewegen (K lausew itz 1960, Herald  1961, 
A leev 1969, M arshall  1971, A leyev 1977, Lindsey

1978, Keenleyside  1979, Gery  1980, Ray n er  1981, 
STERBA 1990 u.a.), ist inzwischen von WIEST (1995) 
widerlegt worden. Zeitlupenaufnahmen zeigen, daß die 
Brustflossen während der Flugphase sogar an den Kör
per angelegt werden. Die geringe Dichte der Luft und 
der damit niedrige Reibungswiderstand wird hier an
scheinend genutzt, um, z.B. bei der Flucht, schneller 
große Strecken überwinden zu können. Bei schnell 
schwimmenden Fischen, wie etwa den Meeräschen 
(Mugilidae), den Lachsen (Salmonidae) oder den Tar- 
punen (Megalopidae), können die reibungsminimieren
den Luftsprünge vermutlich auch unter dem Aspekt der 
Lokomotionsökonomie gesehen werden (siehe auch 
RAYNER 1981). Einige Halbschnäbler (Hemirhamphi- 
dae) nutzen den geringen Reibungswiderstand der Luft, 
indem sie den Körper bei der Beschleunigung vor einem 
Sprung vollends aus dem Wasser herausheben und dann 
mit der noch eingetauchten, schnell oszillierenden 
Schwanzflosse Antrieb erzeugen (BREDER 1926). Dieses 
Verhalten ist auch von den Fliegenden Fischen bekannt 
(Hu b bs  1933).

Es zeigt sich also, daß es unter den rezenten Fischen 
keine Formen gibt, die zu einem aktiven Flug in der La
ge wären. Anderslautende Berichte müssen entweder als 
Fehlinterpretationen oder als Gerüchte gewertet werden. 
Es ist außerdem anzunehmen, daß eine direkte evolutio
näre Transformation zu aktiv fliegenden Formen auf der

Basis einer Fisch-Konstruktion strukturell ohnehin nicht 
möglich ist (Peters & W.F. Gu t m a n n  1985). Da die 
Luft für eine Fisch-Konstruktion offenbar nicht aktiv als 
Lokomotionsmedium genutzt werden kann, bleibt au
ßerhalb des Wassers nur noch die Option, das feste Sub
strat zur Fortbewegung zu nutzen. Aufgrund der gegen
über den Körpergeweben geringen Dichte der Luft kann 
die Schwerkraftwirkung, anders als im Wasser, nicht 
neutralisiert werden, so daß die Konstruktion die volle 
Gewichtskraft der Körpermasse erfährt. Dieser Umstand 
stellt besondere Anforderungen an die Tragkonstruktion.

Unter den rezenten Fischen sind einige Formen in 
der Lage, sich an Land auf festem Substrat fortzubewe
gen. Dazu können verschiedene Lokomotionsweisen ge
nutzt werden. Im einfachsten Fall werden dieselben Be
wegungsmuster wie bei der aquatischen Lokomotion 
praktiziert. Für Fische mit langgestrecktem Körper, die 
sich im flüssigen Medium anguilliform fortbewegen 
können, besteht die Möglichkeit, die laterale Undulation 
auch an Land als Antrieb zu nutzen (LINDSEY 1978). 
Diese terrestrische Fortbewegungsweise wurde am Bei
spiel von Protopterus in Kapitel 4.3.2 ausführlich dar
gestellt. Im Gegensatz zu Protopterus, der trotz dieser 
Fähigkeit offenbar nie von sich aus das Wasser verläßt, 
scheint die schlängelnde terrestrische Lokomotionsweise 
bei anderen Fischen, wie etwa beim Aal (Anguilla) oder 
bei den Kiemenschlitzaalen (Amphipnous, Synbran- 
chus), auch „aus freien Stücken“ betrieben zu werden 
(D as 1927, Lüling 1979, Keenleyside  1979, L ittle 
1983, 1990). Das gleiche soll auch für den Schlangen
kopffisch (Channa) und den Kiemensackwels (Hetreo- 
pneustes) zutreffen, die trotz ihrer geringeren Länge la
terale Körperbiegungen zur Landfortbewegung nutzen 
(D as 1927, Keenleyside  1979). Clarias überwindet so
gar größere Strecken über Land, indem er, seine Brust
flossenstacheln als Hebel einsetzend, mit seitlichen 
Körperbiegungen über das Substrat robbt (D as 1927, 
S mith 1945, Johnels 1957, Idyll  1969, L indsey  
1978). Landaufenthalte werden auch von anderen Wel
sen, wie etwa dem Gemalten Panzerwels (Hoploster- 
num), berichtet (LITTLE 1990). Eine eher springende ter
restrische Fortbewegung durch Schwanzschläge wird 
von einigen Formen aus der Gruppe der Unbeschuppten 
Schleimfische (Blenniidae) betrieben. Dies trifft neben 
dem sogenannten Felsenspringer Istiblennius auch auf 
die als amphibisch geltenden Formen Alticus, Andamia 
und Lophalticus sowie für Mnierpes aus der Gruppe der 
Beschuppten Schleimfische (Clinidae) zu, die sich mit 
ihren paarigen Flossen und der langgezogenen Analis 
am Substrat verankern können (MAGNUS 1963, ZANDER 
1972, 1980 bzw. GRAHAM 1970). Die springende Fort
bewegung durch Schwanzschläge wird auch von einigen 
amphibisch lebenden Grundeln, den Glotzaugen (Beleo- 
phtalmus) und den Schlammspringern (Periophthal- 
mus), praktiziert. Diese verfügen jedoch noch über eine 
zweite Gangart, eine Art „Krückenlauf‘ (HARRIS 1960, 
Klausew itz  1967). Hierbei werden die Flossenpaare 
jeweils synchron bewegt, so daß der Körper abwech
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selnd von den Brustflossen und den kehlständigen 
Bauchflossen getragen wird, während der Schwanz als 
dritter Unterstützungspunkt permanent auf dem Substrat 
aufliegt. Eine kuriose terrestrische Lokomotionsweise 
wird von dem Kletterfisch (Anabas testudíneas) betrie
ben, der sich mit Hilfe seiner bedornten Kiemendeckel 
in Zusammenarbeit mit den paarigen Flossen und dem 
Schwanz fortbewegt (DAS 1927, SMITH 1945, LlNDSEY 
1978, L ittle 1983).

Keine der dargestellten Lokomotionsformen eignet 
sich als Modell für die Entstehung einer tetrapoden 
Fortbewegungsweise. Daß der Lokomotionsmodus von 
Anabas nicht als Ausgangspunkt in Frage kommt, 
braucht nicht näher erläutert zu werden. Aber auch die 
schlängelnde Fortbewegungsweise scheidet als Modell 
aus. BONIK (1978) konnte begründen, daß eine Fisch- 
Konstruktion, deren Antriebskraft während der terrestri
schen Lokomotion durch laterale Undulation des auflie
genden Körpers erzeugt wird und nicht durch die Wir
kung von Extremitäten, evolutionär nicht in eine Tetra- 
poden-Konstruktion transformierbar ist. Eine Ökonomi
sierung dieser Fortbewegungsweise hätte statt dessen ei
ne Elongation des Körpers und die Rückbildung eventu
ell vorhandener Extremitäten zur Folge, wodurch eine 
schlangenähnlich wirkende Konstruktion entstünde. 
Dieser evolutionäre Weg stellt eine Entwicklungsoption 
dar, auf deren Basis, ausgehend von flossentragenden 
Formen, zwar primär beinlose terrestrische Wirbeltiere 
entstehen können, nicht aber mit Tetrapodenextremitä- 
ten versehene Konstruktionen81 Es wird hier also davon 
ausgegangen, daß eine Entwicklung von Tetrapodenex- 
tremitäten nur von Fisch-Konstruktionen ausgehen kann, 
bei denen die Antriebskraft während der Fortbewegung 
auf festem Substrat überwiegend von den paarigen Flos
sen erzeugt wird. Aber auch Lokomotionsformen bei 
denen wie bei Ciarías nur die Brustflossen während der 
Fortbewegung als Stützen und Hebel genutzt werden, 
scheiden als Ausgangspunkt aus, da eine nachträgliche 
sukzessive Einbindung der Bauchflossen in den An- 
tiebsmodus evolutionär nicht zu begründen wäre. Es 
müssen also von Anfang an beide Flossenpaare als An
triebsorgane eingesetzt werden. Auch wenn dies bei ei
nigen Formen, wie den Schlammspringern (Perioph- 
thalmus), der Fall ist, so ist hier eine Transformation zur 
Tetrapodenlokomotion nicht denkbar, da ein nachträgli
ches Auseinanderweichen der kehlständigen Bauchflos
sen von den Brustflossen evolutionär nicht begründbar 
wäre. Als Ausgangsbedingung müssen sich die beiden 
als Antriebsorgane geforderten Flossenpaare am Vorder- 
und am Hinterende des Rumpfes befinden. Die Entste
hung des Tetrapodenbeckens wäre ohne diese Forderung 
nicht denkbar. Es sei hier vorweggenommen, daß die 
Flossen der aufgeführten rezenten Fische auch struktu

81 Es wäre eventuell lohnend, extremitätenlose fossile Formen, 
wie etwa die karbonischen Aistopoda, auf eine solche Entste
hungsmöglichkeit zu untersuchen. Auch bei den Blindwühlen 
(Gymnophiona) sollte, meiner Meinung nach, eine primäre 
Beinlosigkeit nicht prinzipiell ausgeschlossen werden.

rell nicht die Bedingungen erfüllen, die für eine evolu
tionäre Transformation zu einer Tetrapodenextremität 
nötig wären. Diese Voraussetzungen sollen weiter unten 
ausgearbeitet werden.

Zunächst stellt sich jedoch die Frage, ob die Tetra
podenextremität erst an Land auf der Basis einer Fisch- 
Konstruktion entsteht, die zur terrestrischen Lokomotion 
ihre Flossenpaare einsetzen kann, oder ob diese Ent
wicklung schon im Wasser im Zusammenhang mit einer 
lokomotorischen Nutzung des Gewässerbodens eintritt. 
Prinzipiell besteht die Möglichkeit, auf der Basis einer 
Fisch-Konstruktion eine Unterwasserlokomotion auf fe
stem Substrat zu betreiben. Hierbei tritt jedoch das Pro
blem auf, daß die Gewichtskraft, aufgrund des geringen 
Dichteunterschieds zwischen dem flüssigen Medium und 
den Körpergeweben, zumindest zu einem großen Teil, 
häufig sogar völlig neutralisiert wird. Daher wird der 
Körper mit einer geringen Kraft gegen den Boden ge
preßt, so daß die für die Lokomotion notwendige Haft
reibung zwischen den Flossen und dem Substrat 
zwangsläufig niedrig sein muß. Um ein Abrutschen vom 
Substrat zu vermeiden, müssen daher entsprechende 
Verankerungsstrukturen vorliegen (siehe dazu auch Ka
pitel 4.3.1, 4.3.2, 4.3.4 u. 4.4.2). Dieses Problem ist bei 
zahlreichen rezenten Fischformen, die sich unter Wasser 
auf festem Substrat fortbewegen können, auf unter
schiedliche Weise strukturell gelöst. So können sich ei
nige Rochen offenbar mit Hilfe synchroner Bewegungen 
ihrer Bauchflossen horizontal über das Substrat schieben 
(beobachtet bei Paratrygon). Die notwendige Haftrei
bung ergibt sich hierbei vermutlich, indem ein der Kraft
richtung der Bauchflossen entgegengesetztes Auswei
chen des Körpers durch den engen und großflächigen 
Kontakt mit der Unterlage verhindert wird, so daß die 
Extremitäten mit hoher Kraft gegen das Substrat gepreßt 
werden können. Das Prinzip der „Saugnapfwirkung“ des 
eng ans Substrat geschmiegten Körpers wird auch von 
dem zu den Plattschmerlen (Homalopteridae) zählenden 
Flossensauger (Gastromyzon) praktiziert. Nach WICK
LER (1972) bilden die großflächigen Flossenpaare zu
sammen mit dem Bauch einen geschlossenen Saugnapf, 
der für den zur Lokomotion notwendigen Andruck an 
das Substrat sorgt. Dabei können zweierlei Fortbewe
gungsweisen auftreten, zum einen werden die paarigen 
Flossen jeweils synchron bewegt, indem immer ein 
Flossenpaar den Substratkontakt beibehält und das ande
re nach vorne gesetzt wird, und zum anderen erfolgt die 
Bewegung der Flossenpaare jeweils alternierend im Zu
sammenwirken mit lateralen Körperbiegungen (WICK
LER 1972, Abb. 18). Nach einer erst kürzlich erschiene
nen Arbeit von DICKMANN (1997) spielen bei den Ho- 
malopteriden beim Festhaften am Untergrund und bei 
der Lokomotion auf festem Substrat Verankerungs
strukturen in Form von Mikrodornen an den Flossen
strahlen eine wichtige Rolle. Dies soll mehr noch als bei 
Gastromyzon und Protomyzon bei den Homaloptera- 
und Glaniopsis-Arten von Bedeutung sein, die weniger 
zur Nutzung des Saugnapfprinzips fähig sind. DlCK-
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MANN (1997) gibt außerdem aufgrund eigener Beob
achtungen an, daß die Homalopteriden mit Hilfe der be
schriebenen Fortbewegungsweisen in ihrer natürlichen 
Umgebung das Wasser kurzfristig verlassen können, und 
daß sie sogar fähig seien, sich an einer senkrechten 
Aquarienscheibe über den Wasserspiegel zu schieben. 
Eine weitere Möglichkeit, den Substratkontakt durch 
Erzeugung eines Unterdrucks aufrechtzuerhalten, wird 
von den Harnichwelsen (Loricariidae) betrieben, die 
sich, wie allgemein bekannt, mit Hilfe ihres Saugmaules 
auf festen Unterlagen fortbewegen können. Die ge
nannten Fortbewegungsweisen sind durch ihren selbst
erzeugten Halt am Substrat unabhängig von der Schwer
kraft. Sie können daher in jeder Raumlage praktiziert 
werden.

Nach einem anderen Prinzip erfolgt die Veranke
rung mit dem Substrat bei den Knurrhähnen (Triglidae). 
Bei diesen sind drei Flossenstrahlen nicht in die Flos
senhaut eingebunden, so daß sie unabhängig voneinan
der beweglich sind (HERALD 1961, ÄLEEV 1969, 
LlNDSEY 1978, Krapp 1980, Little 1990). Durch die
sen Umstand können diese nach ventral gekrümmten, 
nadelförmigen Strukturen ähnlich wie Crustaceenbeine 
bewegt werden und damit, feinste Bodenunebenheiten 
nutzend, Antrieb erzeugen (eigene Beobachtung). In 
Kapitel 4.3.2 konnte gezeigt werden, daß auch Protopte- 
rus mit seinen gertenartigen Flossenpaaren in der Lage 
ist, Bodenunebenheiten zur Fortbewegung auf festem 
Substrat zu nutzen. Da diese eine geringe Festigkeit 
aufweisen, und die Körpermasse vergleichsweise hoch 
ist, verbiegen sich die Extremitäten jedoch während ih
res Einsatzes, so daß die beschriebene Antriebsweise 
allenfalls für kleine Exemplare (kleiner als etwa 6 cm) 
effizient sein kann (siehe Kapitel 4.3.2). In der Regel 
werden die Flossenpaare jeweils in alternierender Weise 
und zueinander phasenversetzt bewegt (symmetrisch 
diagonale Extremitätenbewegungsfolge). Die gleiche 
Extremitätenbewegungsfolge kann auch von den Angler
fischen (Antennariidae) praktiziert werden (WICKLER 
1972, Ed w ards 1989, P ietsch & Grobecker  1990). 
Bei diesen befinden sich die auf der Höhe der Körper
mitte liegenden Brustflossen caudal der kehlständigen 
Bauchflossen, so daß hier die eigentlichen Hinterextre
mitäten als Vorderextremitäten und die eigentlichen 
Vorderextremitäten als Hinterextremitäten fungieren. 
Eine Variante der genannten Lokomotionsform ergibt 
sich, wenn die Bauchflossen vom Boden abgehoben 
werden, und der Antrieb nur noch von den Brustflossen, 
quasi „biped“ schreitend, erzeugt wird (PIETSCH & 
GROBECKER 1990, Abb. 8 b). Bei einer weiteren Loko
motionsweise werden die Flossenpaare „galoppähnlich“ 
jeweils synchron und zueinander phasenversetzt in ab
wechselnder Folge bewegt (WICKLER 1972, EDWARDS 
1989, Pietsch & Grobecker  1990). Dabei folgt auf 
eine Vierflossenkontaktphase eine Zweiflossenkontakt
phase und darauf wieder eine Vierflossenkontaktphase 
usw. (SF 4-2-4-2-4-2-4-2).

Da die Anglerfische nach EDWARDS (1989) auf
grund des Besitzes einer Schwimmblase einen neutralen 
Auftrieb aufweisen, kann die für die Bodenlokomotion 
nutzbare Haftung am Substrat nicht durch die Wirkung 
der Gewichtskraft erzeugt werden. Der nötige Halt an 
der Unterlage muß also über Verankerungsstrukturen 
gewährleistet sein. Hierzu stehen die fingerförmigen 
Flossenstrahlen der paarigen Flossen zur Verfügung, die 
an ihren Enden aus der Flossenhaut herausragen. Damit 
können Bodenunebenheiten zur Verankerung genutzt 
werden. Außerdem besteht aufgrund der ungewöhnli
chen Struktur der Brustflossen die Möglichkeit, mit Hil
fe der Flossenstrahlen eine regelrechte Greifbewegung 
auszuführen. Diese Besonderheit erlaubt den Angler
fischen, Gegenstände bzw. Substratunebenheiten zu um
klammern (W ickler 1972, Lindsey  1978). Der Sargas- 
sofisch (Histrio) kann diese Fähigkeit sogar zum Klet
tern in Tangbüscheln nutzen. Das Brustflossenskelett 
besteht aus drei zueinander parallelen Radien, die über 
einen gemeinsamen Gelenkkopf in Kontakt mit dem 
Schultergürtel stehen (EDWARDS 1989, Fig. 17). Einer 
dieser Radien ist etwa doppelt so lang wie die anderen. 
An ihm setzen die Flossenstrahlen in einer etwa recht
winkligen Position an, so daß diese bei lateral abge
spreizten Flossen zum Boden weisen. Diese an einen 
abgewinkelten Arm erinnernde Extremitätenhaltung hat 
der Gruppe der Lophiiformes, zu denen die Antennarii
dae gezählt werden, den Namen Armfische eingebracht. 
Nach Ed w ards (1989) kann die Brustflosse auch in 
gewisser Weise proniert werden. Hierbei soll einer der 
beiden kurzen Radien gegenüber den verbleibenden be
weglich sein, so daß eine Verdrillung in der Flossen
längsachse erfolgen könne. Durch diesen Umstand wäre 
es gewährleistet, daß die Extremitäten während der 
symmetrisch diagonalen Lokomotionsform, trotz der fe
sten Verbindung mit dem Substrat, um die Bodenkon
taktstellen rotiert werden können. Somit treten also auf 
der strukturellen Basis einer Teleosteerflosse ähnliche 
Zusammenhänge auf, wie sie auch bei der Lokomotion 
von Tetrapoden mit lateral abgespreizter Beinstellung 
Vorkommen (siehe Kapitel 5.3.3).

Eine beschränkte Unterwasserfortbewegung auf fe
stem Substrat kann von zahlreichen Grundfischen prakti
ziert werden, bei denen die Schwimmblase reduziert ist 
oder ganz fehlt. Die Kraftübertragung erfolgt hierbei in 
der Regel über die Brustflossen. Dies kann wie bei Go- 
bius (Gobiidae) oder Scorpaena (Scorpaenidae) in syn
chroner Weise geschehen (LlNDSEY 1978), aber auch 
wie bei vielen Welsen mit Hilfe lateraler Körperbiegun
gen, indem die Brustflossen in abgespreizter Haltung als 
Hebel eingesetzt werden (eigene Beobachtung). Durch 
den bei diesen Formen vergleichsweise geringen Auf
trieb sorgt die Gewichtskraft des Körpers zu einem ge
wissen Grad für eine Haftung an der Unterlage. Die 
Flossen der Teleostei eignen sich durch die auf Abstand 
zueinander stehende Anordnung ihrer Flossenstrahlen 
allgemein gut zur Verankerung an Substratunebenheiten. 
Unter den genannten Bedingungen besteht daher die
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Möglichkeit, sich auch ohne spezielle Verankerungs
strukturen in beschränktem Maße auf festem Substrat 
fortzubewegen. In diesen Fällen spielt die schwimmende 
Lokomotion jedoch generell die wesentliche Rolle im 
Lebenszyklus des Organismus. Bei den Haien ist offen
bar nur eine Form bekannt, die sich mit Hilfe der paari
gen Flossen auf festem Substrat fortbewegen kann. Es 
handelt sich dabei um Hemiscyllium ocellatum, einen 
Grundbewohner küstennaher Riffgebiete. Seine Loko
motion wurde von PRIDMORE (1995) beschrieben. Da
nach erfolgt der Antrieb auf festem Substrat durch alter
nierende Retraktionsbewegungen der vier paarigen Flos
sen in einer symmetrisch lateralen Extremitätenbewe
gungsfolge (in sensu HOWELL 1944, GRAY 1944, 1968, 
G a m ba r y a n  1974 u. S u khanov  1974), die von late
ralen Körperbiegungen unterstützt werden. Der Schwanz 
wird dabei permanent als Stütze genutzt. Nach den 
Gangartdiagrammen zu urteilen, handelt es sich um 
Trabgangarten, die in die Kategorien langsames trab
ähnliches Gehen und langsamer Trab fallen (in sensu 
Ga m ba r y a n  1974 u. S u khanov  1974). Aus der Be
schreibung geht leider nicht hervor, wie die für die Er
zeugung von Bodenreaktionskräften notwendige Haf
tung am Substrat gewährleistet wird. Durch die großflä
chigen Flossen besteht das Problem, daß beim Aufsetzen 
der Extremität zwangsläufig entsprechend viel Wasser 
verdrängt werden muß, bevor der Kontakt mit dem Bo
den hergestellt werden kann. Bei der antrieberzeugenden 
Retraktionsbewegung der Extremität besteht die Gefahr, 
daß die Flosse, ähnlich dem Aquaplaning von Autorei
fen auf regennasser Fahrbahn, auf dem gestauten Was
serfilm entlanggleitet und - die Bodenhaftung verlierend 

abrutscht. Beim Abheben der Flosse nach beendeter 
Retraktionsphase muß dagegen die auftretende Saugwir- 
kung überwunden werden. Außerdem stellt die Protrak
tionsbewegung durch den zwangsläufig auftretenden 
Tragflächeneffekt der großflächigen Flosse ein Problem 
dar. Es ist daher auch nicht verwunderlich, daß der 
Übergang zu einer schwimmenden Fortbewegung schon 
bei einer Geschwindigkeit von 4-5 m min"1 auftritt, und 
häufig ein Abgleiten der Flossen vom Substrat zu ver
zeichnen ist. Vermutlich ist eine Lokomotion auf festem 
Grund, trotz der eigentlich hierzu ungeeigneten Extre
mitäten, nur deshalb möglich, weil die bei Haien obli
gatorischen Hautzähnchen, die sich auch auf der Flosse 
befinden, eine gewisse Verankerung am Substrat zulas
sen. Bei den von PRIDMORE (1995) durchgeführten Ver
suchen bewegten sich die untersuchten Tiere auf engma
schiger Kunststoffgaze fort, die sich für eine Veranke
rung mit Hilfe von Hautzähnchen zweifellos ausge
zeichnet eignet. Das Problem der Verwindung der über 
die Unterstützungsfläche rotierenden Extremität wird 
von PRIDMORE (1995) nicht diskutiert. Nach den abge
bildeten Lokomotionssequenzen zu urteilen, rutscht die 
Flosse bei der Rotation um die Unterstützungsfläche auf 
der Stelle drehend über das Substrat, woraus geschlos
sen werden kann, daß eine Verwindung in der Flossen
längsachse vermutlich unterbleibt. Aufgrund des skelet- 
talen Aufbaus einer Haiextremität ist dies auch zu er

warten. Der Substratkontakt kann also während der 
Stützphase nicht ohne Verlust der Bodenhaftung auf
rechterhalten werden. Aufgrund der dargestellten Zu
sammenhänge muß die von Hemiscyllium ocellatum 
praktizierte Art der Fortbewegung auf festem Substrat 
als eine sehr ineffiziente betrachtet werden, deren Wir
kungsgrad nur bei sehr niedrigen Geschwindigkeiten in 
einem akzeptablen Bereich liegt. Vermutlich ist auf der 
Basis einer Hai-Konstruktion eine weitere Verbesserung 
der Fortbewegung am Bodengrund gar nicht möglich, so 
daß eine Entwicklung zu beinähnlichen Extremitäten 
hier ausgeschlossen werden muß.

Die dargestellten Beispiele zeigen, daß es auf der 
Grundlage einer Fisch-Konstruktion viele verschiedene 
Möglichkeiten gibt, sich Unterwasser auf festem Sub
strat fortzubewegen. Um hierbei eine effektive Lokomo
tion zu gewährleisten, muß die Konstruktion entweder 
eine hohe Dichte aufweisen, und/oder es müssen Veran
kerungsstrukturen ausgebildet sein. Auch letzteres kann 
auf unterschiedliche Weise realisiert werden. Von den 
aufgeführten Lokomotions- und Verankerungsformen 
eignet sich in beschränktem Maße nur die Fortbewe
gungsweise der Anglerfische als Modell für die Entste
hung der Tetrapodenfortbewegung. An diesem Beispiel 
wurde zumindest deutlich, daß offensichtlich evolutio
när die Möglichkeit besteht, bei einer voll aquatischen 
Lebensweise die paarigen Flossen zu beinähnlichen An
triebsorganen umzuwandeln, und diese in Form einer 
symmetrisch diagonalen Extremitätenbewegungsfolge 
zur Fortbewegung auf festem Substrat einzusetzen. Es 
stellt sich nun die Frage, ob eine Tetrapodenextremität 
ebenfalls unter diesen Bedingungen entstehen kann. Ei
ne strukturelle Transformation ist auf der Basis einer 
Anglerfischflosse nicht möglich, da keine funktions
tüchtigen Übergangsstadien konstituierbar wären. Inso
fern können die Anglerfische nicht als Modell für die 
Entstehung einer Tetrapodenextremität dienen.

Es ist anzunehmen, daß eine Tetrapodenextremität 
allgemein nicht auf der Basis einer Flossenkonstruktion 
entstehen kann, bei der die Flossenstrahlen wie bei den 
Teleosteern oder bei den Coelacanthiden getrennt ste
hen. Wäre dies der Fall, würden die Flossenstrahlen bei 
einer etwaigen Lokomotion auf festem Substrat - ob un
ter Wasser oder an Land als VerankerungsStrukturen 
genutzt werden. Selbst wenn unter diesen Voraussetzun
gen ein struktureller Aufbau wie bei einer Tetrapoden
extremität entstehen würde, müßten Reste der ehemali
gen Flossenstrahlen an den Endphalangen nachweisbar 
sein, denn es wäre nicht begründbar, warum funktionell 
krallenähnliche Verankerungsstrukturen bei allen Tetra- 
poden evolutionär verlorengingen. Solche Flossenstrah
lenderivate sind jedoch von keinem rezenten oder fossi
len Tetrapoden bekannt. Wahrscheinlicher als der ge
nannte Entwicklungsweg ist jedoch, daß sich die Flos
senstrahlen wie bei den Anglerfischen zu funktionellen 
Fingern entwickeln würden, wodurch die Entstehung
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von endoskelettalen Phalangen vermutlich gänzlich aus
bliebe.

Es wird hier also davon ausgegangen, daß eine 
Tetrapodenextremität nur auf der Basis einer Fischflosse 
entstehen kann, bei der die Flossenstrahlen wie im Fall 
der meisten Sarcopterygier und vieler anderer fossiler 
Fische eng beieinander stehen und gemeinsam eine un
unterbrochene Fläche bilden. Unter diesen Bedingungen 
besteht allerdings nicht die Möglichkeit, die Flossen
strahlen als Verankerungsstrukturen zu nutzen. Um wäh
rend der Unterwasserfortbewegung auf festem Substrat 
für eine ausreichende Bodenhaftung sorgen zu können, 
muß daher die Gewichtskraft in entsprechender Weise 
wirksam sein. Dies ist unter Wasser nur möglich, wenn 
der Auftrieb der Konstruktion ausreichend gering ist. 
Letzteres kann durch die hohe Dichte bestimmter Kör
perstrukturen, beispielsweise in Form einer schweren 
Dermalbeschuppung (z.B. Cosmoidschuppen), gewähr
leistet sein oder durch die Reduktion von Auftriebskör
pern hier der Lunge erfolgen. Beide Möglichkeiten 
würden sich jedoch zweifellos negativ auf die Fähigkeit 
zu Landexkursionen auswirken. Würde eine Tetrapo
denextremität also unter diesen Bedingungen entstehen, 
müßten zur Entwicklung von terrestrischen Formen die 
Ballaststrukturen reduziert und die Lunge strukturell re
aktiviert werden. Obwohl der dargelegte Entwicklungs
weg als Möglichkeit nicht ausgeschlossen werden kann, 
so erscheint doch eine Entstehung der Tetrapodenextre
mität unter Flachwasserbedingungen wahrscheinlicher, 
da diese Hypothese mit weniger Hilfsannahmen aus
kommt und mit den ökophysiologischen Zusammenhän
gen beim Landgang leichter in Einklang zu bringen ist.

Befindet sich eine Fisch-Konstruktion in einem 
Flachwasserbereich, dessen Tiefe so gering ist, daß der 
Körper zum Teil aus dem Wasser herausragt, wird diese 
durch die Wirkung der Gewichtskraft gegen den Boden
grund gepreßt, und zwar um so mehr, je weiter sie aus 
dem Wasser herausragt. Die für die Lokomotion auf fe
stem Substrat notwendige Bodenhaftung erhalten die 
paarigen Flossen somit auch ohne den Besitz von Ver
ankerungsstrukturen. Aus demselben Grund besteht auch 
nicht die Notwendigkeit, den Auftrieb durch Strukturen 
hoher Dichte und/oder ein kleines Lungenvolumen ge
ring zu halten. Die Lunge kann daher uneingeschränkt 
zur Respiration atmosphärischer Luft genutzt werden, 
und das Körpergewicht muß nicht aufgrund von Ballast
strukturen unnötig hoch sein. Durch den Flachwasser
aufenthalt besteht also die Möglichkeit, die Gewichts
kraft zu nutzen, ohne die volle Last des Körpers tragen 
zu müssen. Die mechanischen Anforderungen an die 
Tragkonstruktion sind daher relativ gering. Unter diesen 
Bedingung können Tetrapodenextremitäten entstehen, 
noch bevor eine für die terrestrische Lokomotion ent
sprechende Tragkonstruktion voll ausgebildet sein muß. 
Die von den Extremitäten zu tragende Last kann im 
Flachwasser aktiv dosiert werden, indem entweder be
stimmte Wassertiefen aufgesucht werden, oder indem

die Extremitäten den Körper zu einem gewissen Grad 
aus dem Wasser herausheben. Auf diese Weise kann 
auch der Andruck an das Substrat und damit der Grad 
der Bodenhaftung den Lokomotionserfordernissen ent
sprechend abgestimmt werden. Die Nutzung der Ge
wichtskraft ermöglicht den Extremitäten, eine schräg 
zum Substrat gerichtete Kraft zu produzieren, die in ei
ner Antrieb erzeugenden Bodenreaktionskraft resultiert.

Die Beispiele rezenter Fische haben gezeigt, daß 
sich eine dorsoventrale Abflachung des Körpers offen
sichtlich bei sich auf festem Substrat fortbewegenden 
Formen - ob unter Wasser oder an Land - prinzipiell er
geben kann, aber nicht unbedingt ergeben muß. Es kann 
also nicht bestimmt werden, ob die bei zahlreichen frü
hen Tetrapoden feststellbare dorsoventrale Abflachung 
des Körpers, insbesondere des Schädels, schon auf der 
Basis einer Fisch-Konstruktion oder erst im Zusammen
hang mit der Entstehung einer Tetrapoden-Konstruktion 
aufgetreten ist. Grundsätzlich kann gesagt werden, daß 
sich eine dorsoventrale Abflachung unter Wirkung der 
Schwerkraft günstig auf die Kippsicherheit auswirkt. 
Mit dieser Problematik wäre eine Konstruktion sowohl 
an Land als auch im Flachwasser konfrontiert, nicht aber 
unter Wasser. THOMSON (1994) geht davon aus, daß 
sich eine dorsoventrale Abflachung und Verbreiterung 
des Schädels günstig auf die Effizienz einer vorhande
nen Bukkalpumpe aus wirkt. Gleichzeitig würde die Ab
flachung, unter Annahme eines rhipidistiiden Vorläu
fers, zwangsläufig zu einer Veränderung der Kieferme
chanik führen, die eine Blockierung des Intracranialge
lenkes zur Folge hätte (THOMSON 1967 a). Die genann
ten Veränderungen würden dann die Möglichkeit eröff
nen, bestimmte nicht mehr in die Kiefermechanik inte
grierte Knochenbestandteile für akustische Zwecke zu 
nutzen, wodurch sich die Entstehung eines Mittelohres 
begründen ließe, das den Bedingungen eines gasförmi
gen akustischen Übertragungsmediums sensorisch ge
recht werden würde.

Auf der Grundlage der dargelegten Zusammenhänge 
wird deutlich, daß die Annahme einer Entstehung der 
Tetrapodenextremität im Flachwasser einen fließenden 
Übergang von einer voll aquatischen Fisch-Konstruktion 
zu einer terrestrischen Tetrapoden-Konstruktion erlaubt, 
bei dem keine unnötigen Umwege evolutionär begründet 
werden müssen, und bei dem sich viele andere, mit der 
Entstehung der Tetrapoden verbundene konstruktive 
Veränderungen problemlos in den Ablauf integrieren 
lassen. Im Flachwasser sind die Voraussetzungen hierfür 
besonders günstig, da hier eine Lebensweise verwirk
licht werden kann, die zugleich Oberflächen- und boden
bezogen ist. Dadurch können sich die mit der Fortbewe
gung auf festem Substrat verbundenen Veränderungen 
gemeinsam mit den im Zusammenhang mit dem Wech
sel des umgebenden Medium stehenden Entwicklungen 
ergeben. Auf diese Weise ist eine konstruktive Abstim
mung der sich verändernden physiologischen Parameter 
(Umstrukturierung der Sensorik, der Atmung usw.) mit
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den mechanischen Anforderungen leicht zu verwirkli
chen. So kann sich der konstruktive Wandel zusammen 
mit dem Lebensraumwechsel langsam und graduell voll
ziehen.

Würde die Tetrapodenextremität erst an Land ent
stehen, wären die Übergänge wesentlich abrupter und 
mit einer Reihe von zusätzlichen Schwierigkeiten ver
bunden. So müßten die paarigen Flossen schon auf der 
Basis der Fisch-Konstruktion so strukturiert sein, daß sie 
die Fähigkeit besäßen, während der terrestrischen Lo
komotion maßgeblich den Antrieb zu erzeugen. Denn 
würde der Antrieb nicht über die Aktion der Flossen, 
sondern überwiegend durch direkte Kraftübertragung 
des sich auf dem Substrat schlängelnden Körpers produ
ziert werden, würde evolutionär statt dessen, wie schon 
erwähnt, eine Reduktion der Extremitäten stattfinden 
(BONIK 1978). Ob der Körper bei der terrestrischen Lo
komotion sogar vom Boden abgestemmt sein muß, um 
evolutionär eine Flossenreduktion zu vermeiden, ist 
schwer zu entscheiden. Wäre dies freilich der Fall, müß
ten die paarigen Flossen sogar schon die Fähigkeit be
sitzen, das Gewicht des Körpers zu tragen. Gleichzeitig 
müßte der Körper unter voller Schwerkraftwirkung trag
fähig sein. In diesem Fall wären also schon auf der Basis 
einer Fisch-Konstruktion eine Reihe struktureller Vor
aussetzungen zu fordern, die in ihrem Vorhandensein 
evolutionär begründet werden müßten. Es ist auch anzu
nehmen, daß unter den genannten Bedingungen nur 
kleine Konstruktionen in der Lage wären, sich an Land 
fortzubewegen. Aber auch wenn der Körper während 
der terrestrischen Lokomotion nicht vom Boden ab ge
stemmt werden muß, sind der Körpergröße Grenzen ge
setzt, da die Flossen bei der Lokomotion auch bei auf 
dem Substrat auffliegendem Körper unter voller 
Schwerkraftwirkung stark belastet würden.

Die dargestellten evolutionären Wege zur Entwick
lung von Tetrapodenextremitäten müssen allesamt als 
prinzipiell möglich betrachtet werden. In jedem Fall ist 
die Wirkung der Gewichtskraft von Bedeutung. Eventu
ell sind in der Entwicklungsgeschichte sogar alle ge
nannten Wege begangen worden. Es wäre sicherlich loh
nend, sich die Vielzahl der karbonischen Tetrapodenfos- 
silien unter diesem Aspekt anzusehen. Es muß meiner 
Meinung nach nicht unbedingt davon ausgegangen wer
den, daß die Entstehung der Tetrapodenextremität ein 
einmaliges Ereignis gewesen ist. Trotz dieser verschie
denen Möglichkeiten kann jedoch auf der Basis der vor
angegangenen Überlegungen davon ausgegangen wer
den, daß die Bedingungen für die Evolution einer Tetra- 
podenextremität im Flachwasser am günstigsten sind. 
Welcher Weg aber auch immer verfolgt werden soll, in 
jedem Fall müssen die paarigen Flossen einen bestimm
ten strukturellen Aufbau aufweisen, um überhaupt in ei
ne Tetrapodenextremität transformierbar zu sein, denn 
nicht jeder Flossentyp, der zur Lokomotion auf festem 
Substrat genutzt wird, kann sich zu einer Tetrapodenex
tremität entwickeln.

Einige Voraussetzungen, die bei der Vorläuferkon
struktion erfüllt sein müssen, um zu Tetrapodenextre- 
mitäten zu kommen, wurden schon genannt. So müssen 
prinzipiell zwei Flossenpaare vorhanden sein, die sich 
jeweils am Vorder- und Hinterende des Rumpfes befin
den. Eine evolutionäre Neuentstehung von Extremitäten 
wäre auf der Basis einer Fisch-Konstruktion nicht be
gründbar. Ebenso unbegründbar ist ein sekundäres Aus
einanderweichen der Flossenpaare bei Formen mit weit 
cranial liegenden Bauchflossen. Außerdem wurde ge
fordert, daß die Flossenstrahlen der paarigen Flossen 
eng beieinander liegen und eine ununterbrochene Fläche

Abb. 5.30 Prinzipielle Möglichkeiten der Bildung von Extre
mitätenskelettelementen: Kondensation de novo (a), einfache 
Abspaltung bzw. Untergliederung von einem bereits beste
henden Chondrifikations- bzw. Ossifikationszentrum (b) und 
dichotome Verzweigung (c). (Umgezeichnet und erweitert 
nach Shubin & Alberch 1986).
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bilden müssen, so daß sie nicht als Verankerungsstruktu
ren nutzbar sind. Andernfalls wäre der restlose Verlust 
der Flossenstrahlen während der Tetrapodenentstehung 
nicht erklärbar (siehe oben). Aufgrund des Fehlens von 
Verankerungsstrukturen muß die Gewichtskraft unter 
den oben genannten Umständen für eine ausreichende 
Bodenhaftung sorgen. Weiter wird davon ausgegangen, 
daß eine evolutionäre Transformation zu Tetrapodenex- 
tremitäten nur dann erfolgen kann, wenn die Antriebs
kraft während der Fortbewegung auf festem Substrat 
von vornherein maßgeblich von den paarigen Extremi
täten ausgeht. Um dabei eine effiziente Kraftübertragung 
zu gewährleisten, dürfen die Flossen nicht zu nachgiebig 
sein und müssen eine entsprechend kräftige Muskelaus
stattung aufweisen. Außerdem muß der die distalen Ske
lettelemente tragende Flossenabschnitt möglichst groß
flächig mit dem Untergrund in Kontakt gebracht werden 
können. Nur wenn die Kraftübertragung auf das Substrat 
über diesen Abschnitt erfolgt, besteht die Möglichkeit 
zur evolutionären Entwicklung einer Extremität, deren 
Skelett distal gefingert ist. Auf diese Weise läßt sich ei
ne Verbesserung der Bodenhaftung und der Kraftüber
tragung durch eine Aufspaltung des distalen Extremitä
tenabschnitts und seiner Skelettelemente erreichen, wo
durch Bodenunebenheiten besser genutzt werden kön
nen. Dabei dürfen die Flossenstrahlen den Substratkon
takt nicht behindern. Sie sollten daher eher eine gewisse 
Nachgiebigkeit aufweisen und an der Kraftübertragung 
nicht beteiligt sein. Würde der Substratkontakt statt des
sen über die Flossenstrahlen erfolgen, würden sich diese 
statt der Endoskelettelemente evolutionär zu funktionei
len Fingern entwickeln, und der Weg zur Entstehung ei
ner Tetrapodenextremität bliebe versperrt (siehe oben).

Eine distale Auffingerung des Flossenskeletts kann 
evolutionär nicht von jeder beliebigen Flossenkonstruk
tion ausgehen. Es müssen bestimmte strukturelle und 
funktionelle Voraussetzungen erfüllt sein, insbesondere 
um zu einem Aufbau zu gelangen, wie er bei den Tetra- 
poden vorkommt. Es wird hier davon ausgegangen, daß 
eine Aufspaltung des distalen Extremitätenskeletts zu 
Fingern nur stattfinden kann, wenn eine gewisse Min
destmenge an Skelettelementen schon vorhanden ist, die 
in einer bestimmten Weise angeordnet sein müssen. 
Grundvoraussetzung ist hierbei ein verzweigtes Flos
senskelett, das distal einen strahligen Aufbau aufweist. 
Diese Bedingung wird von zahlreichen bekannten Flos
sentypen erfüllt. Außerdem muß der strahlige Bereich, 
der die strukturelle Basis für die Entstehung der Tetra- 
podenphalangen bildet, auch derjenige sein, der wäh
rend der Lokomotion den Kontakt mit dem Substrat her
stellt und die Kraft überträgt. Wenn nicht von vornher
ein ein Zusammenhang zwischen dem genannten Extre
mitätenbereich und seiner Nutzung zur Fortbewegung 
bestünde, wäre eine koordinierte Entstehung von Tetra- 
podenphalangen als Verankerungsstrukturen evolutionär 
nicht begründbar. Morphogenetisch stellt der Ausbau 
der vorhandenen strahlig angeordneten Skelettelemente 
zu gegliederten Phalangen kein Problem dar, geht man

von den allgemein für Wirbeltierextremitäten typischen 
Chondrifikations- bzw. Ossifikationsmodi aus. Nach 
SHUBIN & ALBERCH (1986) gibt es prinzipiell nur drei 
Möglichkeiten bei der Bildung von Extremitätenskelett
elementen: die einfache Abspaltung bzw. Untergliede
rung von einem bereits bestehenden Chondrifikations- 
bzw. Ossifikationszentrum, die dichotome Verzweigung 
und die Entstehung de novo (Abb. 5.30). Es ist danach 
leicht vorstellbar, daß durch eine kontinuierliche Ver
schiebung morphogenetischer Gradienten eine koordi
nierte Verlängerung und Untergliederung der strahlig 
angeordneten Skelettelemente bewirkt werden kann. Die 
morphogenetischen Produkte wären in jeder evolutionä
ren Phase funktionstüchtig und nutzbringend. Zuvor wä
re jedoch eine sukzessive Reduktion der Flossenstrahlen 
zu fordern. Erst danach würde sich eine Aufspaltung der 
distalen Skelettelemente in voneinander getrennt be
wegliche, untergliederte Strahlen positiv auf die Veran
kerungsfähigkeit auswirken.

Nach dem in Kapitel 3.3 vorgelegten Flossenevolu
tionsmodell läßt sich die strahlige Anordnung der Ske
lettelemente des geforderten Flossentyps aus der für alle 
Gnathostomen-Konstruktionen ursprünglichen seriellen 
Anordnung des Flossenskeletts ableiten. Letztere ergibt 
sich wiederum aus der durch die Verspannungsstruktur 
vorgegebenen segmentalen Körpergliederung. Auf die
ser Basis läßt sich die evolutionäre Entstehung von 
Tetrapodenphalangen in Form einer kontinuierlichen 
Entwicklung darstellen und in jedem Schritt begründen. 
Die dazu notwendige sukzessive Abwandlung des Mor
phogeneseprozesses kann ebenso fließend und ohne 
Sprünge erfolgen. Die Begründung, warum die Entste
hung der Tetrapodenphalangen nicht von einem Flossen
skelett ausgehen kann, das wie etwa bei Panderichthys 
und Eusthenopteron nur wenige, nicht strahlig angeord
nete, distale Elemente aufweist (Abb. 4.15 e-i, 4.16 d, e, 
4.28 Bd, Cd, Ce), wird in den folgenden Kapiteln aus
führlicher dargestellt werden. Zunächst aber sollen wei
tere, für die Entstehung der Tetrapodenextremität not
wendige, strukturelle Voraussetzungen erarbeitet wer
den.

Eine geradezu triviale Forderung ist, daß die paari
gen Flossen bei aufliegendem Körper bis auf den Boden 
reichen müssen, um den für die Lokomotion notwendi
gen Substratkontakt aufnehmen zu können. Dazu dürfen 
die Ansatzstellen am Schultergürtel bzw. Becken nicht 
zu hoch liegen bzw. die Flossen nicht zu kurz sein. Au
ßerdem darf der Substratkontakt nicht durch eine ent
sprechend große Analis behindert werden. Eine weitere 
Forderung wird an die Beweglichkeit der paarigen Flos
sen gestellt. Diese müssen im Schulter- bzw. Beckenge
lenk in einem für die Vortriebserzeugung notwendigen 
Maße vor und zurück sowie auf und ab bewegt werden 
können. Die dafür notwendigen Freiheitsgrade sind ge
währleistet, wenn die Flossenbasis eng ist und der Kon
takt zum Schultergürtel bzw. Becken in Form einer ku
gelgelenkähnlichen Verbindung über ein einziges proxi-

245



males Flossenskelettelement erfolgt. Dazu muß der Ge
lenkkopf konvex, aber nicht unbedingt kugelig sein. Um 
evolutionär in eine Tetrapodenextremität transformiert 
werden zu können, muß sich die Gelenkpfanne jedoch 
von vornherein, wie bei allen Tetrapoden, am Schulter- 
bzw. Beckengürtel befinden, während das proximale 
Flossenskelettelement den Gelenkkopf trägt. Bei einer 
entgegengesetzten Anordnung wäre eine nachträgliche 
Umkehrung der Gelenkausrichtung evolutionär nicht 
möglich, da während der Transformation zu den Tetra- 
podenverhältnissen zwangsläufig Zwischenstadien mit 
abnehmendem Gelenkkrümmungsradius auftreten wür
den, die die Flossenbeweglichkeit behindern, wenn nicht 
sogar völlig lahmlegen würden.

Damit der distale Flossenabschnitt auch bei abgeho
benem Körper flach auf dem Substrat aufliegen kann, 
muß die Möglichkeit bestehen, die seitlich abgespreizte 
Extremität an mindestens zwei Stellen abzuwinkeln82 
(Peters & W.F. G u t m a n n  1978, Peters 1985 b, 
1993), so daß der proximale sowie der distale Extremi
tätenabschnitt parallel zum Boden ausgerichtet ist, wäh
rend der dazwischenliegende mittlere Teil etwa senk
recht steht. Im Bereich der oberen Extremität kann dies 
durch eine gelenkige Verbindung zwischen dem gefor
derten proximalen Flossenskelettelement und den darauf 
folgenden Skeletteilen erfolgen. Die Abwinkelung im di
stalen Extremitätenbereich kann dagegen, aufgrund des 
ebenfalls geforderten verzweigten skelettalen Aufbaus, 
eher durch eine Biegezone als durch eine Gelenkachse 
erreicht werden. Damit der distale Abschnitt während 
der Lokomotion in der gesamten Retraktionsphase mit 
dem Substrat verankert bleiben kann, muß der mittlere 
Abschnitt an mindestens einer Stelle in sich rotierbar 
sein (siehe Kapitel 5.3.3). Dies ist eine zwangsläufige 
Folge der lateral abgespreizten Extremitätenstellung. 
Prinzipiell ist diese Rotationsfähigkeit auf unterschiedli
che Weise realisierbar. So kann sie über ein einziges 
Gelenk oder durch die additive Wirkung mehrerer Ge
lenke bzw. Skelettverbindungen erfolgen. Auch bezüg
lich der Lage der Gelenke sind verschiedene Möglich
keiten denkbar. Auf der Basis eines verzweigten Ske
lettaufbaus kann die Rotation jedoch nur in Form einer 
Verdrillung über mehrere Skelettelemente erfolgen. Eine 
evolutionäre Transformation zur Tetrapodensituation 
kann sich problemlos, ausgehend von einer Flossenkon
struktion, vollziehen, bei der die Verdrillung wie bei der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion über zwei pa
rallele, an das proximale Skelettelement anschließende 
Skeletteile erfolgt, die sich wiederum strahlig in zahlrei

82 Wenn der Substratkontakt wie bei P e r io p h th a lm u s  über die 
hier senkrecht stehende Flossenspitze erfolgt, muß die abge
spreizte Extremität nur an einer Stelle abgewinkelt werden 
können. Von einer solchen Ausgangssituation ist jedoch eine 
Tetrapodenextremität nicht ableitbar. Das gleiche würde auch 
für eine Flossenhaltung gelten, bei der der proximale Ab
schnitt senkrecht zum Boden weist, und der distale Teil auf 
diesem aufliegt. Eine solche Extremitätenstellung ist jedoch 
weder von rezenten noch von fossilen Fischen bekannt.

che weitere Elemente aufspalten. Eine Skelettstruktur, 
bei der sich mehr als zwei parallele Elemente an das 
proximale Skelettelement anschließen, wäre dagegen 
ungünstiger, weil diese die Verdrillung behindern wür
den. Im Fall von nur einem Skelettelement anstelle von 
zweien wäre zwar eine ungehinderte Rotation um die 
Längsachse möglich, der Weg zu der Tetrapodensituati
on wäre jedoch evolutionär versperrt, denn eine Neuent
stehung eines weiteren parallelen Elementes wäre in 
Form einer kontinuierlichen und zudem nutzbringenden 
Entwicklung nicht begründbar. Nach PETERS & W.F. 
GUTMANN (1978) ist die Verdrillung von zwei Skelett
achsen aufgrund der geringeren Freiheitsgrade auch 
ökonomischer zu stabilisieren als die Rotation um eine 
einzige Achse. Ein weiterer in diesem Zusammenhang 
zu fordernder Punkt ist, daß die Kraftübertragung auf 
das distale Extremitätenskelett über beide sich an das 
proximale Skelettelement anschließende Skeletteile er
folgen muß, um eine Transformation zu einer Tetrapo
denextremität zu erlauben. Würde die Kraftübertragung 
auf das distale Extremitätenskelett dagegen nur über ein 
einziges Skelettelement erfolgen, wäre eine nachträgli
che mechanische Einbindung eines zweiten parallelen 
Elements in Form eines kontinuierlichen evolutionären 
Prozesses nicht zu begründen.

Nachdem verschiedene Grundbedingungen bestimmt 
wurden, die für die Entstehung von Tetrapodenextremi- 
täten notwendig sind, sollen nun noch die Vorausset
zungen für die evolutionäre Entwicklung einer Tragkon
struktion erarbeitet werden. Eine leicht zu erfüllende Be
dingung ist, daß die Verspannungsstruktur des Körpers 
segmental aufgebaut sein muß. Die myomere Gliederung 
der Rumpfmuskulatur muß dabei jedoch so angelegt 
sein, daß die Myotome sukzessive als hydraulische 
Kammern für die Stabilisierung des Rumpfes nutzbar 
werden können (siehe Kapitel 5.3.2). Die bei Fisch- 
Konstruktionen übliche Verfaltung der Myosepten muß 
daher bei der gesuchten Vorkonstruktion im evolutionä
ren Verlauf „entfaltet“ werden können, ohne daß funkti
onsuntüchtige Zwischenstadien auftreten. Die Verstei
fungselemente der Fisch-Konstruktion, wie die Wirbel
körper, der Schultergürtel und das Becken, müssen in 
die hydraulische Kammerung mechanisch integrierbar 
sein. Es muß also ein kohärentes strukturelles Kontinu
um bestehen, das sukzessive als Tragkonstruktion aus
gebaut werden kann, so daß beim freien Stand, wie im 
Fall der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion (siehe 
Kapitel 5.3.2), ein Kraftschluß zwischen den stützenden 
Extremitäten und dem freitragenden Körper möglich ist.

Inwieweit die Schuppen eine Rolle bei der Stabili
sierung des Rumpfes bzw. der Entstehung einer Trag
konstruktion spielen, ist bislang unklar, denn ihre me
chanische Bedeutung im Rahmen der Einbindung in die 
Körperverspannung ist schon auf der Ebene der Fisch- 
Konstruktion nicht ausreichend verstanden. Prinzipiell 
wäre eine mechanische Nutzung der Schuppen als Ele
mente der Tragkonstruktion in einer Weise denkbar, wie
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sie bei den rezenten Krokodilen in Form des Paraverte
bralschildes auftritt. Bei diesen verhindern die in die 
segmentale Verspannungsstruktur integrierten Osteo- 
derme eine Durchbiegung des Rumpfes während des 
freien Stands (FREY 1988, siehe auch Kapitel 5.3.2). Ei
ne funktionell ähnliche Nutzung ließe sich bei einer 
Fisch-Konstruktion, wenn überhaupt, vermutlich nur auf 
der Basis von Rhomboidschuppen verwirklichen, da bei 
diesen die mechanische Bedeutung für die Gesamtver
spannung und die Bewegungsführung offenbar höher ist 
als bei allen anderen bekannten Schuppentypen (W.F. 
Gu t m a n n  1967, 1975, W.F. G u tm ann  & B onik 1983, 
PEARSON 1981). Aber auch in diesem Fall kann ein evo
lutionäres Transformationsmodell zur Zeit aus mangeln
dem Verständnis der mechanischen Zusammenhänge 
nicht vorgelegt werden. Das Vorhandensein von schup
penähnlichen dermalen Hartteilen bei zahlreichen frühen 
Tetrapoden kann jedoch möglicherweise als Hinweis auf 
eine Nutzung im Rahmen der Tragkonstruktion gedeutet 
werden (FREY & RIESS in Vorbereitung, persönliche 
Mitteilung). Ob diese aber als Neubildungen oder als 
von Fischschuppen ableitbare Strukturen gedeutet wer
den müssen ist ungewiß, so lange kein Modell vorliegt, 
das eine prinzipielle Transformierbarkeit bestätigt oder 
verwirft. Im Fall einer Ableitbarkeit würde sich die Fra
ge stellen, ob eine über dermale Hartteile verspannte 
Tragkonstruktion ein notwendiges Zwischenstadium auf 
dem Weg zu den Tetrapoden darstellt. Wenn ja, müßte 
freilich der evolutionäre Verlust der Dermalelemente bei 
der überwiegenden Mehrheit der Tetrapodenformen be
gründet werden. All dies ist auf der Basis der derzeiti
gen Kenntnisse nicht möglich, und die gestellten Fragen 
müssen vorläufig unbeantwortet bleiben. Der Aspekt der 
Nutzung dermaler Hartteile im Rahmen der evolutionä
ren Entstehung einer Tragkonstruktion kann daher, trotz 
seiner eventuell erheblichen Bedeutung für die Entste
hung von Tetrapoden-Konstruktionen, im folgenden 
nicht berücksichtigt werden.

Die Voraussetzungen, die an den Schultergürtel ge
stellt werden, lassen sich hier nur grob umreißen. Nach 
dem in Kapitel 3.3 dargestellten Gnathostomen-Evolu- 
tionsmodell entwickelt sich der endoskelettale Schulter
gürtelteil im Zusammenhang mit der Entstehung der 
Brustflossen erst, nachdem der dermale Schultergürtel 
schon entstanden ist. In dieser Phase stellt er nur einen 
kleinen Teil des gesamten Schultergürtels dar, der im 
wesentlichen aus den großen, eine U-förmige Struktur 
bildenden Dermalelementen besteht. Konstruktionen, 
bei denen der endoskelettale Schultergürtelteil dagegen 
im Verhältnis zum dermalen Teil groß ist, müssen da
nach als abgeleitet betrachtet werden. Bei der gesuchten 
Vorkonstruktion für die Entwicklung der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion darf also der endoskelettale 
Teil des Schultergürtels im Verhältnis zum dermalen 
Teil nicht größer sein als bei der Zielkonstruktion, an-' 
dernfalls müßte die nachträgliche Umkehrung der Grö
ßenverhältnisse begründet werden, was meiner Meinung 
nach nicht möglich ist. Um auf einfachem Wege zu den

für die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion beschrie
benen Verhältnissen gelangen zu können, muß der der
male Schultergürtelteil aus zwei paarigen Hauptelemen
ten bestehen, einem lateralen (Cleithra) und einem ven- 
trolateralen Paar (Claviculae), wobei letzteres über ein 
unpaares ventrales Element (Interclavicula) miteinander 
verbunden ist. Diese Konstellation läßt sich problemlos 
aus dem Gnathostomen-Evolutionsmodell ableiten. Da
bei muß das die paarigen ventralen Schultergürtelele
mente (Claviculae) verbindende unpaare ventrale Der
malelement (Interclavicula) schon bei der Entstehung 
des Schultergürtels vorhanden gewesen sein, da eine 
Neuentstehung auf der Basis eines schon bestehenden, 
mechanisch geschlossen Schultergürtels nicht mehr 
möglich ist. Insofern scheiden alle Fischformen, bei de
nen kein unpaares ventrales Schultergürtelelement vor
handen ist, als Vorkonstruktion für die Entwicklung ei
nes Tetrapodenschultergürtels aus. Die Forderung, daß 
der endoskelettale Schultergürtel eine Gelenkpfanne tra
gen muß, die nicht zu weit dorsal liegen darf, wurde 
schon im Zusammenhang mit der Extremitätenentwick
lung erwähnt.

Über die Voraussetzungen, die an die Struktur des 
Beckens gestellt werden müssen, kann auf dem gegen
wärtigen Kenntnisstand noch nicht viel gesagt werden. 
Sicher ist, daß das Becken am caudalen Ende der 
Bauchcoelomkammer liegen muß, da im Fall einer cra
nialen Position eine sekundäre Caudalverlagerung evo
lutionär nicht begründbar wäre. Außerdem muß das 
Becken so in die Verspannungsstruktur des Rumpfes 
integriert sein, daß eine Verlängerung dorsaler Skelett
anteile entlang interseptaler Lücken zur Entwicklung ei
nes dorsalen Schenkels (Ilium) führt, und dieser 
schließlich in Kontakt mit dem Axialskelett gerät. Die 
Bedingungen, die an die Beckenform gestellt werden 
müssen, sind bislang noch unklar. Es kann momentan 
nur gesagt werden, daß eine Transformation zu einem 
Tetrapodenbecken auf der Basis zweier eher stabförmi
ger Beckenhälften, die sich jeweils im Interseptalkanal 
des ventrolateralen Längsseptums befinden, leicht mög
lich ist. Es kann aber nicht ausgeschlossen werden, daß 
sich auch andere Beckenformen, wenn auch nicht jede 
beliebige, als Ausgangspunkt eignen. Hier sind die Zu
sammenhänge noch nicht ausreichend verstanden.

Der strukturelle Aufbau des Axialskeletts ist bei der 
Entwicklung der Tragkonstruktion von großer Bedeu
tung. Nach dem Gnathostomen-Evolutionsmodell (Kapi
tel 3.3) ist die Chorda dorsalis ursprünglich uneinge- 
schnürt. Die Wirbelelemente entstehen zunächst inter- 
segmental in den interseptalen Lücken der bindegewebi
gen Verspannungsstrukturen. Später können dann auch 
Wirbelelemente in segmentaler Lage hinzutreten. Auf 
diese Weise kann die Chorda dorsalis völlig von Wir
belelementen umschlossen werden, ohne jedoch von 
diesen eingeschnürt zu sein. Die Bedingungen, die zu 
einer sukzessiven Einschnürung der Chorda dorsalis in 
Verbindung mit der Entstehung von Vollwirbeln führen,
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sind bislang unklar. Sicher ist, daß die Entwicklung nur 
in Richtung von zusammengesetzten Wirbelelementen 
zu Vollwirbeln und nicht umgekehrt vonstatten gehen 
kann. Vollwirbel können also nicht die Vorstruktur für 
die Wirbelelemente der hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion sein, die, wie in Kapitel 5.3.1 dargestellt, 
zusammengesetzte Wirbelelemente aufweist. Das glei
che gilt für alle fossilen Formen, bei denen das Axials
kelett aus in dieser Weise zusammengesetzten Wirbele
lementen besteht. Die bei der hypothetischen Tetrapo- 
den-Konstruktion vorliegenden Verhältnisse lassen sich 
am einfachsten von einer Fisch-Konstruktion ableiten, 
die ebenfalls zusammengesetzte Wirbelelemente auf
weist, von denen die Chorda dorsalis vollständig um
hüllt, aber nicht eingeschnürt wird. Um im Rahmen der 
Entstehung einer Tragkonstruktion nutzbar zu sein, müs
sen die Wirbelelemente so in die Verspannungsstruktur 
des Rumpfes eingebunden sein, daß sie im kohärenten 
Zusammenhang mit der Chorda dorsalis und den als hy
draulische Polster wirkenden Myotomen Kräfte aufneh
men können. Eine Optimierung dieser Fähigkeit kann 
auf der genannten strukturellen Basis über die Entwick
lung von paarigen Fortsätzen (Prae- und Postzygapo- 
physen) an den anterioren und posterioren Enden der 
Neuralbögen erfolgen. Durch diese wechselseitig inein- 
andergreifenden und durch Bindegewebe verbundenen 
Strukturen werden die Neuralbögen so miteinander ver
kettet, daß neben der Chorda dorsalis eine weitere 
druckstabile Strebe vorliegt. Damit ist der Zustand der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion erreicht. Auf 
dieser Basis kann es dann zur Entwicklung von Vollwir
beln kommen.

Vollwirbel können aber auch schon auf der Basis 
einer voll aquatischen Fisch-Konstruktion entstehen, wie 
unter anderen einige fossile Lungenfische und aus
nahmslos alle Teleosteer zeigen. Wahrscheinlich sind 
die Entstehungsbedingungen von Vollwirbeln in den ge
nannten Fällen mit den zuvor angeführten nicht iden
tisch. Die Wirbelkörper sind vermutlich auch in anderer 
Weise in die Konstruktion integriert. Die Zusammen
hänge sind hierbei jedoch noch weitgehend unklar. 
Vermutlich sind auch die sogenannten Prae- und Post- 
zygapophysen der Teleostei nicht mit den gleichnamigen 
Strukturen der Tetrapoden funktionsidentisch, da bei 
diesen wahrscheinlich eine unterschiedliche Wirbelsäu
lenmechanik vorliegt (zu letzterem siehe Ergebnisse von 
ROCKWELL et al. 1938, LAERM 1976, SYMMONS 1979, 
Hebrank  et al. 1990, J.H. Long  1992, Schmitz 1995). 
Die sich hier stellende Frage ist jedoch, ob die Wirbel
körper der verschiedenen, mit Vollwirbeln ausgestatte
ten Tetrapodenformen grundsätzlich erst im Zusammen
hang mit der Entwicklung einer Tragkonstruktion ent
stehen konnten, oder ob zumindest bei einigen Tetrapo
den eine Ableitung von Fisch-Konstruktionen möglich 
ist, bei denen die Vollwirbel schon vorher im Zusam
menhang mit einer voll aquatischen Lebensweise ent
standen sind. In diesem Fall gäbe es verschiedene evo
lutionäre Wege, um zu einer Tetrapoden Wirbelsäule zu

gelangen. Es ist allerdings noch unklar, ob eine konti
nuierliche Transformation von unter voll aquatischen 
Bedingungen entstandenen Vollwirbeln zu den bei 
Tetrapoden vorliegenden Verhältnissen überhaupt mög
lich ist. Um dies zu beantworten, müßten die mechani
schen Zusammenhänge besser bekannt sein. Solange 
dies nicht der Fall ist, kann auch die Vermutung nicht 
begründet werden, daß bei einer Fisch-Konstruktion si
cherlich auch mechanische Bedingungen vorliegen kön
nen, die weder die Entstehung von zusammengesetzten 
Wirbelkörpern noch die Entwicklung von Vollwirbeln 
zulassen. Solche Konstruktionen würden somit vollends 
als Ausgangspunkt für die Entwicklung einer Tetrapo
den-Konstruktion ausscheiden.

Im Zusammenhang mit der Entwicklung einer Aspi
rationsatmung wurde schon erwähnt, daß die Entste
hungsbedingungen von Rippen noch nicht ausreichend 
geklärt sind83 Die mechanischen Voraussetzungen sind 
zwar klar, sie können nach dem Gnathostomen-Evolu- 
tionsmodell (Kapitel 3.3) nur in den interseptalen Ka
nälen der auf das Bauchcoelomseptum treffenden Quer- 
septen entstehen, doch bleibt unverstanden, warum bei 
einigen Fischformen Rippen Vorkommen und bei ande
ren nicht. Es wäre denkbar, daß die Bildung von Rippen 
nur möglich ist, wenn die Myosepten im Bereich des 
Bauchcoelomseptums unverfaltet oder zumindest nur 
wenig verfaltet sind. Wäre dies der Fall, könnten Rippen 
evolutionär nur zu Beginn der Gnathostomenentwick- 
lung entstanden sein, oder wenn die Myoseptenverfal- 
tung sekundär wieder aufgehoben wurde. Dieser Zu
sammenhang ist für die Beurteilung der Frage von Be
deutung, ob eine rippenlose Fisch-Konstruktion als Vor
läufer für die mit Rippen ausgestattete hypothetische 
Tetrapoden-Konstruktion in Frage kommen kann oder 
nicht. Die Beantwortung dieser Frage ist jedoch zur Zeit 
nicht möglich.

Als letzter im Zusammenhang mit der Entstehung 
von Tetrapoden-Konstruktionen stehender Themenbe
reich werden nun noch einige Grundbedingungen für die 
Entwicklung des Tetrapodenschädels erarbeitet. Be
stimmte Aspekte wurden hierbei schon im Rahmen der 
Bestimmung der physiologischen Voraussetzungen für 
den Lebensraumwechsel dargestellt. Im Vordergrund 
der Betrachtung stehen nun die strukturellen und me
chanischen Zusammenhänge. Bei der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion liegt kein kinetischer Schädel 
vor, und die Kiefergelenkung arbeitet nach einem einfa
chen scharnierähnlichen Mechanismus (siehe Kapitel 
5.3.1). Auf der Grundlage des Gnathostomen-Evolu- 
tionsmodells (Kapitel 3.3) muß dieser Zustand als ab
geleitet betrachtet werden. Während der Entstehung der 
Gnathostomen erfolgt das Öffnen des Mauls ursprüng
lich durch die Erweiterung des gesamten Mund-Kiemen-

83 Als Rippen werden nach dem in Kapitel 3.3 vorgelegten 
Gnathostomen-Evolutionsmodell hier nur Pleuralrippen be
zeichnet.
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Bereichs, wobei zahlreiche Skelettelemente gegeneinan
der bewegt werden. Dabei führt die Kontraktion epaxo- 
nischer sowie hypaxonischer Muskelgruppen zu einer 
Aufbiegung sowohl des Oberschädels als auch des Un
terkiefers. Dieser Mechanismus wird im Fall einer zu
nehmenden Verfestigung des dermalen Schädelteils und 
der Ausbildung eines Neurocraniums nur dann nicht 
eingeschränkt, wenn mindestens ein Intracranialgelenk 
vorliegt, und der dermale Schultergürtel aufgrund ge
geneinander beweglicher Elemente aufgebogen werden 
kann. Dieser Zustand wird daher als ursprünglich inter
pretiert. Auf dieser Grundlage kann es auf verschiedene 
Weise, etwa im Zusammenhang mit einer sukzessiven 
Abwandlung des Beutefangmechanismus, zu einem Ver
lust der Schädelkinetik kommen. Diese Entwicklung hat 
vermutlich unabhängig voneinander in zahlreichen 
Fischgruppen stattgefunden. Für die Gruppe der Sar- 
copterygier wurden diese Zusammenhänge in Kapitel 
4.4 analysiert und Transformationsmodelle erarbeitet. 
Im Fall der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion 
stellt sich also die Frage, in welchem evolutionären 
Entwicklungsstadium der Verlust der Schädelkinetik 
bzw. des Intracranialgelenkes stattfand, ob auf der Basis 
einer voll aquatischen Fisch-Konstruktion oder erst im 
Zusammenhang mit der Entstehung der Tetrapoden- 
Konstruktion. Prinzipiell ist beides möglich, aber nicht 
von jedem kinetischen bzw. akinetischen Schädeltyp 
lassen sich die Tetrapodenverhältnisse ableiten. Dazu 
müssen zahlreiche strukturelle und mechanische Vorbe
dingungen erfüllt sein.

Die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion ist mit 
einem zahlreiche spitze Zähne tragenden Schnappgebiß 
ausgestattet, bei dem die Kieferschließmuskulatur ge
lenknah ansetzt (siehe Kapitel 5.3.1). Im einfachsten 
Fall liegen diese Verhältnisse schon auf der Basis einer 
voll aquatischen Fisch-Konstruktion vor. Entsprechende 
Fischformen sind bekannt. Die Problematik, die sich bei 
einem unter Wasser genutzten Schnappgebiß ergibt, 
wurde in Kapitel 4.4.2 behandelt. Im Gegensatz zu den 
Verhältnissen an Land, wo die Schnappbewegung durch 
die geringe Dichte der Luft nicht behindert wird, besteht 
unter Wasser das Problem, daß während des Zuschwim
mens auf die Beute sowie beim Zuschnappen vor dem 
geöffneten Maul Flüssigkeit verdrängt, und die Beute 
vor dem Maul hergetrieben wird. Dies kann durch das 
gleichzeitige Öffnen der Kiemen, einen seitlichen Beu
tehieb oder durch die Entwicklung eines Saugmecha
nismus vermieden oder zumindest gering gehalten wer
den (siehe Kapitel 4.4.2). Im ersten Fall ist eine Syn
chronisation des Mundöffnungsmechanismus mit dem 
der Kiemenöffnung notwendig. Bei bestimmten Sar- 
copterygiern erfolgt dies, wie gezeigt wurde, über eine 
Kopplung der Kinetik des Schädels und des Kiefer- 
Kiemen-Apparates unter Beteiligung von gegeneinander 
beweglichen Schultergürtelelementen. Beim Zuschnap
pen der Kiefer wird die Beute von den spitzen Zähnen 
projektilartig penetriert und festgehalten, während das 
flüssige Medium durch die Kiemen abfließen kann, so

daß kein Stau vor dem Maul entsteht. Außerhalb des 
Wassers kann dieser Schnappmechanismus ebenfalls 
genutzt werden. Hier ist die Kopplung mit dem Öffnen 
der Kiemen jedoch nicht notwendig. Sofern der Beute
fang ausschließlich außerhalb des Wassers erfolgt, kön
nen Schädel und Schultergürtel im Rahmen einer Öko
nomisierung der Kiefermechanik ihren kinetischen Cha
rakter aufgeben und sukzessive zu den TetrapodenVer
hältnissen transformieren. Im Fall des Beutefanges mit 
Hilfe eines seitlichen Schnauzenhiebes ist eine Kopp
lung zwischen Kiemen- und Mundöffnung auch unter 
Wasser nicht nötig. Ein akinetischer Schädel kann hier 
also schon auf der Basis einer voll aquatischen Fisch- 
Konstruktion entstehen. Voraussetzung für die Ausfüh
rung eines seitlichen Beutehiebes ist jedoch eine starke 
Abflachung des Schädels. Diese würde nach THOMSON 
(1967 a), wie schon im Zusammenhang mit der Effekti
vierung der Bukkalpumpe erwähnt, unter Annahme ei
nes rhipidistiiden Vorläufers, zwangsläufig zu einem 
Verlust der Schädelkinetik führen. Eine evolutionäre 
Transformation zu den Tetrapodenverhältnissen ist also 
auch hier prinzipiell möglich.

Im Gegensatz zu den ersten beiden Fällen ist der 
Beutefang mit Hilfe eines Saugmechanismus außerhalb 
des Wassers, aufgrund der geringen Dichte der Luft, 
nicht nutzbar. Das bedeutet jedoch nicht, daß für ein 
Tier, das diesen Mechanismus unter Wasser nutzen 
kann, eine Nahrungsaufnahme an Land grundsätzlich 
unmöglich sein muß. Es bedeutet nur, daß es nicht mög
lich ist, die Beute an Land einzusaugen. Grundsätzlich 
stellt sich aber die Frage, ob bei der Nutzung eines 
Saugmechanismus unter Wasser nicht zwangsläufig eine 
evolutionäre Optimierung der Saugwirkung erfolgt, die 
sich strukturell negativ auf eine Transformierbarkeit zu 
den Tetrapodenverhältnissen auswirkt. So würde ein ef
fektives Einsaugen der Beute erlauben, daß die Zähne 
nicht mehr mit hoher Wucht in die Beute eindringen 
müssen. Es wäre nur notwendig, sie festzuhalten und am 
Entwischen zu hindern. In diesem Zusammenhang wären 
nach caudal gebogene Zähne nützlicher als die zuvor bei 
einem Schnappgebiß notwendigerweise geraden Zähne. 
Außerdem würde eine Verkürzung der Mundspalte den 
Saugmechanismus effektivieren. Durch die genannten 
Veränderungen würde dann kein Schnappgebiß mehr 
vorliegen, und der Weg zu den Tetrapodenverhältnissen 
wäre versperrt. Ebenso ist die Ableitung von einer Kon
struktion, die ein Quetschgebiß vom Lungenfischtyp be
sitzt, nicht möglich, da unter anderem die Rückbildung 
der bis auf den Schädel reichenden Kiefermuskulatur 
und die sekundäre Entstehung einer Kieferrandbezah
nung evolutionär nicht begründbar wäre.

Eine Forderung, die an die Vorkonstruktion gestellt 
werden muß, ist, daß sich durch den Verlust der Schä
delkinetik zum einen die mechanische Kopplung zwi
schen Schädel- und Schultergürtelbewegung auflösen 
kann, so daß prinzipiell die Möglichkeit zur Entwick
lung eines Halses besteht, und zum anderen das Mittel

249



ohr durch die Entbindung bestimmter Skelettelemente 
aus der Kiefermechanik entstehen kann. Außerdem muß 
für die Vorkonstruktion ein Pinealforamen gefordert 
werden, da eine Neuentstehung evolutionär nicht be
gründbar wäre. Ob das Vorhandensein von Choanen für 
die Vorkonstruktion gefordert werden muß, ist unklar, 
da die Entstehungsbedingungen bislang nicht rekon
struiert wurden. Es kann daher zur Zeit nicht ausge
schlossen werden, daß Choanen neben der Entstehung 
auf der Basis einer voll aquatischen Fisch-Konstruktion 
auch erst im Zusammenhang mit der Entwicklung einer 
Tetrapoden-Konstruktion auftreten können. Im einfach
sten Fall sind die Choanen schon bei der Vorkonstrukti
on vorhanden. Die Voraussetzungen, die an den Schädel 
der Vorkonstruktion gestellt werden müssen, ließen sich 
sicherlich noch weiter differenzieren, doch soll dies hier 
nun nicht weiter verfolgt werden, da die erarbeiteten 
Kriterien zur Eingrenzung möglicher Tetrapodenvorläu- 
fer vorerst ausreichen. An letzter Stelle soll noch er
wähnt werden, daß die Körpergröße und die Körperform 
bei der Vorkonstruktion nicht zu weit von der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion abweichen sollten. Die 
Annahme von extrem hochrückigen Formen oder ausge
sprochen großen Organismen würde die Begründung ei
ner evolutionären Transformation zu den Tetrapoden- 
verhältnissen massiv erschweren, wenn nicht sogar un
möglich machen.

5.4.2 Auswahl möglicher Vorläufer

Die im vorangegangenen Kapitel gewonnenen Erkennt
nisse über die Voraussetzungen, die eine Fisch-Kon
struktion erfüllen muß, um in eine Tetrapoden-Kon
struktion evolutionär transformierbar zu sein, werden im 
folgenden auf die in Kapitel 4 analysierten Sarcoptery- 
gier-Konstruktionstypen angewendet. Dabei soll über
prüft werden, ob sich unter diesen Konstruktionstypen 
Formen finden, die sich als Vorkonstruktion für die Ent
wicklung von Tetrapoden-Konstruktionen eignen. Dies 
erfolgt, indem alle ungeeigneten Formen nach den erar
beiteten Auswahlkriterien aussortiert werden. Da die 
Auswahlkriterien bereits ausführlich dargestellt wurden, 
können die Begründungen einer Nichteignung bestimm
ter Formen im folgenden unter Verweis auf das voran
gegangene Kapitel zum Teil recht kurz abgehandelt 
werden. Prinzipiell reicht das Auffinden einer einzigen 
Struktur, die nicht die notwendigen Voraussetzungen für 
eine evolutionäre Transformation zu den Tetrapoden- 
verhältnissen erfüllt, um sie aus der direkten Vorfahren
schaft der Tetrapoden auszuschließen. Zur besseren Un
termauerung der getroffenen Auswahl werden jedoch 
jeweils möglichst viele Argumente für einen Ausschluß 
angeführt.

Auch wenn über den onychodontiden Konstrukti
onstyp wenig bekannt ist, so kann doch schon auf der 
Basis der geringen verfügbaren Datenmenge gesagt wer
den, daß er als Vorkonstruktion für die Entwicklung von

Tetrapoden-Konstruktionen nicht in Frage kommt. Da
gegen spricht schon allein das Vorhandensein von para- 
symphysialen Zahnplatten, die starke Krümmung der 
Zähne sowie das Fehlen eines Pinealforamens. Außer
dem weist der Schultergürtel kein unpaares ventrales 
Dermalelement (Interclavicula) auf, und es ist auch 
schwer vorstellbar, daß sich auf der Basis dieses Schul
tergürteltyps ein Tetrapodenschultergürtel entwickeln 
könnte. Es soll hier nicht weiter auf diesen Konstrukti
onstyp eingegangen werden, da er ohnehin bislang von 
niemandem in einen Zusammenhang mit der Evolution 
der Tetrapoden gebracht wurde. Insofern gibt es hier 
keine strittigen Punkte.

Dies ist jedoch anders bei der nächsten zu überprü
fenden Gruppe, dem dipnoiden Konstruktionstyp. Hier 
gehen die Meinung bezüglich einer eventuellen Tetra- 
podenvorfahrenschaft weit auseinander (siehe Einleitung 
Kapitel 5). Nach den im vorangegangenen Kapitel erar
beiteten Auswahlkriterien besteht aber kein Zweifel, daß 
eine evolutionäre Transformation in eine Tetrapoden- 
Konstruktion auf der Basis des dipnoiden Konstrukti
onstyps nicht möglich ist. Dagegen sprechen zahlreiche 
Faktoren. Als erstes sei der Schädel genannt. Bei allen 
Formtypen liegt eine Quetschgebiß vor, das sich, unab
hängig davon, ob es sich um einen Zahnplattentyp oder 
um einen dentikulären Typ handelt, nicht in das 
Schnappgebiß der hypothetischen Tetrapoden-Konstruk
tion transformieren läßt. Wie schon erwähnt, wäre eine 
Rückbildung der bis auf den Schädel reichenden Kie
fermuskulatur und die sekundäre Entstehung einer Kie
ferrandbezahnung evolutionär nicht begründbar. Im Fall 
des Zahnplattentyps müßte außerdem die sukzessive 
Rückbildung der Zahnplatten und im Fall des dentikulä
ren Typs der Verlust des Raspelgebisses begründet wer
den. Beides ist schwer vorstellbar. Zu der Kiefermecha
nik kommt noch hinzu, daß bei keinem Formtyp, allen
falls bei Diabolichthys ein offenes Pinealforamen vor
liegt. Eine Neuentstehung von diesem kann evolutionär, 
wie erwähnt, ausgeschlossen werden.

Neben den genannten Verhältnissen am Schädel 
sprechen zahlreiche strukturelle Bedingungen des Post
cranialskeletts gegen eine mögliche Vorfahrenschaft des 
dipnoiden Konstruktionstyps. Zu nennen sind hier vor 
allem die paarigen Flossen. Sie besitzen weder die Vor
aussetzungen, die für einen etwaigen Landgang notwen
dig wären, noch erfüllen sie die strukturellen Kriterien, 
um in eine Tetrapodenextremität transformierbar zu 
sein. Dies gilt für beide innerhalb des dipnoiden Kon
struktionstyps vorkommenden Flossentypen. Die Eig
nung dieser Flossen für die Fortbewegung auf festem 
Substrat wurde in Kapitel 4.3 ausführlich diskutiert. Im 
Fall der Extremitäten des lepidosireniden Formtyps 
konnte gezeigt werden, daß diese bei der terrestrischen 
Lokomotion keinen oder einen nur geringen Anteil an 
der Vortriebserzeugung haben. Die gertenartigen Flos
sen sind zu nachgiebig und zu schwach muskularisiert, 
um damit den Körper voranzuschieben, geschweige
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denn ihn vom Boden abzuheben. Im Fall von Lepidosi- 
ren reichen die Extremitäten nicht einmal bis zum Bo
den. Da der Vortrieb, wie an Protopterus beobachtet 
werden konnte, über laterale Körperbiegungen erfolgt, 
indem die Antriebskraft durch den aufliegenden Körper 
und nicht durch die Extremitäten auf das Substrat über
tragen wird, würde eine Optimierung der terrestrischen 
Lokomotion eher zu einem Verlust der Extremitäten 
führen als zu deren Umgestaltung zu Antriebsorganen 
(siehe vorangegangenes Kapitel). Für sämtliche anderen 
Formtypen des dipnoiden Konstruktionstyps, deren paa
rige Flossen denen von Neoceratodus entsprechen, kann 
die Fähigkeit zu einer terrestrischen Lokomotion ausge
schlossen werden. Die Flossen sind ebenfalls zu flexibel 
und zu schwach muskularisiert, um den Körper voran
zutreiben oder vom Boden abzuheben, und für eine Fort
bewegung durch laterale Undulation sind die Körper
proportionen in allen Fällen zu ungünstig. Der rezente 
Neoceratodus ist, wie in Kapitel 4.3.1 gezeigt wurde, an 
Land völlig hilflos. Das gleiche muß auch für die ande
ren Formtypen angenommen werden.

Es ist auch fraglich, ob auf der Basis der beiden 
Flossentypen zum Landgang geeignete Extremitäten 
über den Umweg einer Unterwasserfortbewegung auf 
festem Substrat entstehen können. Im Fall des rezenten 
Neoceratodus ist die Bodenhaftung der zur Verankerung 
im Substrat wenig geeigneten Flossen aufgrund des 
Körperauftriebs zu gering, um sich effektiv auf dem 
Untergrund fortzubewegen (siehe Kapitel 4.3.1). Es 
kann nun darüber spekuliert werden, ob sich zum Land
gang geeignete Extremitäten auf der Basis einer Lungen
fischform entwickeln können, deren Auftrieb geringer ist 
als bei Neoceratodus. Aber selbst wenn dies möglich 
wäre, würden diese dann in ihrem Aufbau nicht einer 
Tetrapodenextremität entsprechen, da hierfür die struk
turellen Voraussetzungen fehlen. Dies gilt für beide 
Flossentypen des dipnoiden Konstruktionstyps. In kei
nem Fall ist die evolutionäre Transformation zu einer 
Tetrapodenextremität möglich. Ein wesentlicher Punkt 
ist hierbei, daß eine Verdrillung der Flosse über die 
Rotation der auf einer gemeinsamen Achse aufgereihten 
Axialelemente erfolgt und nicht, wie im vorangegange
nen Kapitel gefordert, über die Vermittlung zweier, zu
einander parallele Skelettelemente, die sich jeweils an 
das proximale Element anschließen. Da statt dessen bei 
beiden Flossentypen auf das proximale Skelettelement 
zunächst nur eine einziges weiteres Element folgt, be
steht keine Möglichkeit evolutionär zu einer Skelettkon
stellation zu kommen, wie sie bei den Tetrapoden auf- 
tritt (siehe vorangegangenes Kapitel). Selbst wenn also 
eine aus drei Abschnitten bestehende Extremität auf der 
Basis einer Lungenfischflosse entstehen würde, so 
könnte diese im medialen Extremitätenabschnitt nur ein 
einziges Skelettelement aufweisen, statt wie im Fall der 
Tetrapoden zwei (Radius u. Ulna bzw. Tibia u. Fibula).

Es ist aber auch fraglich, ob bei den beiden Flos
sentypen des dipnoiden Konstruktionstyps die struktu

relle Grundlage für die Entwicklung einer dreigliedrigen 
Extremität besteht. Bei Protopterus sind die paarigen 
Flossen nur im Schulter- bzw. Beckengelenk abknick
bar. Um zu einer tetrapodenhaften Spreizstellung der 
Extremitäten zu gelangen, müßten die gertenartigen 
Flossen an zwei Stellen gegensinnig gebogen werden, so 
daß der proximale sowie der distale Abschnitt boden
parallel und der mediale Abschnitt senkrecht dazu steht. 
Eine derartige Extremitätenhaltung wurde bei der Lo
komotion von Protopterus jedoch nie beobachtet. Sie 
wäre bei einem solchen Flossentyp auch schwer zu sta
bilisieren. Statt dessen werden die Flossen auf dem kür
zesten Weg mit dem Substrat in Kontakt gebracht, so 
daß der proximale Extremitätenabschnitt zum Boden 
weist und der distale auf dem Substrat aufliegt, wobei 
nur eine Biegezone auftritt. Nach dem Paarflossenskelett 
von Neoceratodus zu urteilen, sind die Extremitäten hier 
außer im Schulter- und Beckengelenk auch direkt nach 
dem proximalen Skelettelement abknickbar. Dadurch 
könnten die paarigen Flossen prinzipiell in eine tetrapo- 
denhafte Spreizstellung gebracht werden. In diesem Fall 
wäre aber der Nutzen dieser doppelt abgewinkelten Ex
tremitätenhaltung in Frage zu stellen, denn das proxi
male Element ist im Vergleich zum restlichen Flossen
skelett so klein, daß dadurch keine Verbesserung der 
Kraftübertragung gegenüber einer nicht an dieser Stelle 
abgeknickten Flosse vorliegen würde. Dazu kommt, daß 
die Extremität durch den vom Schultergürtel gebildeten 
Gelenkzapfen, der relativ weit nach lateral zeigt, im 
Schultergelenk so beweglich ist, daß die Flosse auch 
ohne eine zweite Knickstelle in eine senkrecht zum Bo
den weisende Position gebracht werden kann. Diese Ex
tremitätenhaltung wäre für eine Unterwasserlokomotion 
auf festem Substrat ebenso nutzbar und zudem leichter 
zu stabilisieren.

Es zeigt sich also, daß eine Ableitung der Tetrapo
denextremität von einer Lungenfischflosse mit einigen 
Problemen verbunden ist, die meiner Meinung nach 
schwer und zum Teil gar nicht zu lösen sind. So setzt 
auch die Auffingerung des distalen Extremitätenskeletts 
auf der Basis einer Lungenfischflosse bedeutend mehr 
Umbauten voraus (die alle begründet werden müßten) 
als im Fall eines sich nach distal strahlig verzweigenden 
Flossenskeletts. Das Schultergelenk ist bei denjenigen 
Formen nicht zu den Tetrapodenverhältnissen transfor
mierbar, deren Schultergürtel, wie bei den rezenten 
Lungenfischen, statt einer Gelenkpfanne einen Gelenk
zapfen trägt, an dem das Flossenskelett inseriert (siehe 
vorangegangenes Kapitel). Zudem sitzt beim lepidosire- 
niden Formtyp das Schultergelenk ungünstig weit dor
sal. Bei den fossilen Lungenfischformen ist der en- 
doskelettale Schultergürtel selten erhalten, wobei aber 
auch in diesen Fällen die Gelenkverhältnisse unklar 
sind. Nach dem in Kapitel 4.4.2 dargelegten Sarcoptery- 
gier-Evolutionsmodell entstehen beim dipnoiden Kon
struktionstyp zunächst paarige Flossen vom Neocerato- 
dus-Typ, deren Schultergelenk jedoch primär biplan ist. 
Die Entwicklung eines Gelenkzapfens am Schultergürtel
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tritt dann erst mit der Erhöhung des Aktionsradius der 
Brustflosse auf. Ausgehend von dieser biplanen Grund
situation könnte sich prinzipiell auch ein Schultergelenk 
entwickeln, bei dem der Schultergürtel eine Gelenk
pfanne trägt. Es kann also zur Zeit nicht ausgeschlossen 
werden, daß einige fossile Lungenfischformen entspre
chende Schultergelenke aufwiesen. Aber auch in diesen 
Fällen wäre eine Transformation zu einer Tetrapoden- 
extremität aus anderen, schon genannten Gründen nicht 
möglich.

Ob das Axialskelett der hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion von dem des dipnoiden Konstruktionstyps 
abgeleitet werden kann, ist schwer einzuschätzen, da 
zum einen die mechanischen Zusammenhänge nicht 
ganz klar sind, und zum anderen von vielen Formen das 
Axialskelett nicht oder nur unzureichend überliefert ist. 
Bei den Formen, von denen Yollwirbel bekannt sind 
(z.B. Griphognathus, Jarvikia und Soederberghia, Abb. 
4.10 d-f), kann eine Transformation zum Axialskelett 
der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion ausge
schlossen werden (siehe vorangegangenes Kapitel). Bei 
allen anderen Formen mit überliefertem Axialskelett sit
zen der uneingeschnürten Chorda dorsalis wie bei den 
rezenten Lungenfischen kleine Wirbelelemente auf, oh
ne sie zu umschließen. Ob auf dieser Basis eine Trans
formation zu den Verhältnissen der hypothetischen Te
trapoden-Konstruktion möglich ist, ist unklar. Der im 
vorangegangenen Kapitel als günstigste Ausgangssitua
tion für eine potentielle Transformierbarkeit dargestellte 
Aufbau, bei dem die uneingeschnürte Chorda dorsalis 
komplett von zusammengesetzten Wirbelkörpern um
schlossen wird, ist bislang von keiner Form bekannt. 
Uranolophus kommt dieser Situation noch am nächsten, 
aber gerade hier ist der Erhaltungszustand des Fossils 
sehr schlecht.

Insgesamt betrachtet sprechen eine Vielzahl von 
Faktoren gegen eine Ableitbarkeit der Tetrapoden von 
einem dipnoiden Konstruktionstyp, insbesondere dann, 
wenn man die hier einzeln abgehandelten Punkte im ko
härenten Zusammenhang der bionomen Konstruktion 
betrachtet. Unter diesem Aspekt ist es meiner Meinung 
nach nicht möglich, ein Transformationsmodell zu for
mulieren, das eine Lungenfisch-Konstruktion kontinu
ierlich unter Beachtung seiner permanenten Funktions
tüchtigkeit in eine Tetrapoden-Konstruktion überführt. 
Solange ein solches Modell nicht vorgelegt werden kann 
- mir ist keines bekannt -, wird hier von einer Nichtab- 
leitbarkeit ausgegangen. Auch in der jüngsten Arbeit, in 
der die Lungenfische mit der Evolution der Tetrapoden 
in Verbindung gebracht werden, der von ROSEN et al. 
(1981), wird diese Forderung nicht eingelöst. Dort wird 
lediglich ein gewaltiger Merkmalskatalog aufgestellt 
und anhand von Ähnlichkeiten ein „VerwandtschaftsVer
hältnis“ festgelegt. Insofern werden die Tetrapoden ei
gentlich auch nicht von den Lungenfischen abgeleitet, es 
wird in der genannten Arbeit auch nicht behauptet, daß 
die Lungenfische die Vorfahren der Tetrapoden sind, es

wird nur begründet, warum sie von den Autoren für die 
nächsten Verwandten der Tetrapoden gehalten werden. 
Die Zielsetzung ist hierbei eindeutig eine phylogeneti
sche bzw. genealogische und keinesfalls eine anageneti- 
sche, das heißt, es können auf dieser Basis keine Aussa
gen über eine Ableitbarkeit bzw. Nichtableitbarkeit der 
Tetrapoden gemacht werden, denn wie in Kapitel 1.4 

ausgeführt, können Merkmale und Ähnlichkeiten keine 
Lesrichtungskriterien liefern (Zitate siehe Kapitel 1.4). 
Mit der von ROSEN et al. (1981) verwendeten Methode 
läßt sich nur nach den dort angegebenen Kriterien sor
tieren, nicht aber ein Prozeß begründen. Daß eine ord
nungstheoretische Zielsetzung mit einer entwicklungs
theoretischen aus logischen Gründen unvereinbar ist, 
wurde ebenfalls in Kapitel 1.4 unter Angabe der ent
sprechenden Zitate erläutert. Die von ROSEN et al. 
(1981) auf der Basis von Ähnlichkeiten erstellten Ver
wandtschaftsbeziehungen sind daher von keiner Rele
vanz für die hier rekonstruierten evolutionären (anage- 
netischen) Zusammenhänge und vice versa84

Im Gegensatz zum gut dokumentierten dipnoiden 
Konstruktionstyp liegen beim porolepididen Konstrukti
onstyp vergleichsweise wenige Daten vor. Dazu kommt, 
daß es keine rezenten Formen gibt. Die bekannten Fak
toren reichen jedoch aus, um sie als Vorkonstruktion für 
Tetrapoden-Konstruktionen auszuschließen. Auch hier 
sind die paarigen Flossen nicht in Tetrapodenextremitä
ten überführbar (kontra BORKHVARDT 1994). Da die 
Brustflossen in ihrem Aufbau und ihrer Mechanik denen 
des Neocemtodus-Typs (dipnoider Konstruktionstyp) 
entsprechen, braucht hier die Begründung ihrer Nicht- 
transformierbarkeit zu den Tetrapodenverhältnissen 
nicht noch einmal wiederholt werden. Es soll in diesem 
Zusammenhang nur noch erwähnt werden, daß sich das 
Schultergelenk ungünstig weit dorsal befindet, so daß 
ein Kontakt der Flossen mit dem Boden erschwert wird. 
Die Struktur der Bauchflossen ist nur unzureichend be
kannt. Ihre von den Brustflossen verschiedene äußere 
Form läßt jedoch darauf schließen, daß auch intern ein 
anderer Aufbau vorlag. Vermutlich war die Beckenarti
kulation der Bauchflossen sogar multibasal (siehe Ka
pitel 4.2.3), was eine direkte Transformation zu einer 
Tetrapodenextremität unmöglich macht. Gegen eine Ab
leitbarkeit der Tetrapoden vom porolepididen Konstruk-

84 Es sei an dieser Stelle noch einmal darauf hingewiesen, daß 
bei einer phylogenetischen Fragestellung das Problem besteht, 
einen Maßstab für Ähnlichkeit festzulegen und vor allem zu 
bestimmen, was denn eigentlich die Verwandtschaftseinheiten 
sind. Im Fall des Verwandtschaftsverhältnisses von Lungenfi
schen und Tetrapoden können das wohl kaum Individuen sein. 
Die Frage stellt sich also: Können Kategorien miteinander ver
wandt sein wie Individuen? Im Fall einer Bejahung dieser Fra
ge würde das bedeuten, daß der Verwandtschaftsbegriff syn
onym mit dem Ähnlichkeitsbegriff verwendet wird, was wie
derum zum Problem des Ähnlichkeitsmaßstabes führt. Dieser 
muß freilich über ein Verfahren festgelegt werden. Aus natu
ralistischer Sicht wird dies jedoch als nicht notwendig be
trachtet, da man nach dieser Auffassung Ähnlichkeiten direkt 
erkennen kann (siehe Kapitel 1.1).
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tionstyp sprechen auch einige Faktoren, die den Schädel 
betreffen. Zu nennen sind hierbei die parasymphysialen 
Zahnplatten und die nach caudal gebogenen Zähne. Dies 
und die relativ kurze Mundspalte lassen auf die Nutzung 
eines Saugmechanismus zum Beutefang schließen (siehe 
Kapitel 4.4.2). Ausgehend von dieser Bedingung, ist 
nach den im vorangegangen Kapitel erarbeiteten Kriteri
en eine Transformation zu den Tetrapodenverhältnissen 
ausgeschlossen. Dazu kommt, daß kein offenes Pineal- 
foramen vorliegt. Auf die hier aufgeführten Faktoren, 
die eine Transformation zu einer Tetrapoden-Konstruk- 
tion verhindern, wird von den Autoren, die die Porolepi- 
formen in einen Zusammenhang mit der Tetrapodenevo- 
lution bringen, nicht eingegangen. Es liegt auch hier, 
wie im Fall der Ableitung von Lungenfischen, kein 
Transformationsmodell vor.

Gegen eine Ableitbarkeit der Tetrapoden vom acti- 
nistiiden Konstruktionstyp spricht geradezu alles. Mir ist 
auch nicht bekannt, daß diese Gruppe vor der Entdek- 
kung von Latimeria im Dezember 1939 jemals in einen 
Zusammenhang mit der Tetrapodenevolution gebracht 
wurde. Aber auch von denjenigen, die Latimeria eine 
besondere Bedeutung im Rahmen der Tetrapodenevolu
tion zumessen, wurden die Coelacanthiformen nie als di
rekte Vorfahren der Tetrapoden betrachtet. Da also in 
dieser Hinsicht Einigkeit besteht, können die Argumente 
gegen eine Ableitbarkeit kurz gefaßt werden. Auf der 
Grundlage des Sarcopterygier-Evolutionsmodells (Kapi
tel 4.4.2) muß der Kiefermechanismus des actinistiiden 
Konstruktionstyps als abgeleitet betrachtet werden. Er 
steht wahrscheinlich im Zusammenhang mit der Ent
wicklung eines Saugmechanismus, der zum Beutefang 
eingesetzt wird. Dafür sprechen auch die nach caudal 
gebogenen Zähne und die kurze Mundspalte. All dies 
und das Fehlen eines Pinealforamens machen eine 
Transformation zu einem Tetrapodenschädel unmöglich 
(siehe vorangegangenes Kapitel). Beim Schultergelenk 
wird der Gelenkzapfen vom Schultergürtel gebildet. 
Dieser sitzt ungünstig weit dorsal, so daß das Brustflos
senskelett kaum mit dem Boden in Kontakt kommen 
kann. Die Bauchflossen liegen nicht am Ende der 
Bauchcoelomkammer, was ebenfalls eine Transformati
on zu den Tetrapodenverhältnissen verhindert. Die Ana- 
lis ist so groß, daß sie dem Substratkontakt der Bauch
flossen massiv im Wege steht. Dazu kommt, daß ver
mutlich alle Formen einen neutralen Auftrieb aufwiesen, 
und damit eine Unterwasserlokomotion auf festem Sub
strat ohne Verankerungsstrukturen nicht möglich war. 
Bei Latimeria werden die paarigen Flossen auch tat
sächlich nicht zur Fortbewegung auf festem Substrat ge
nutzt (siehe Kapitel 3.3.4). Die Fähigkeit zur terrestri
schen Lokomotion kann auf der Basis der schon ge
nannten Faktoren völlig ausgeschlossen werden. Auf
grund ihrer Struktur lassen sich die paarigen Flossen 
auch nicht zu Tetrapodenextremitäten transformieren. 
Wie bei den Lungenfischflossen folgt auf das proximale 
Skelettelement der Brustflossen zunächst nur ein einzi
ges weiteres Element, so daß die Verdrillung der Extre

mität nicht, wie im vorangegangenen Kapitel gefordert, 
über die Vermittlung zweier auf das proximale Element 
folgender, paralleler Skelettelemente erfolgen kann. Au
ßerdem stehen die Flossenstrahlen getrennt, was ebenso 
eine Transformation zu den Tetrapodenverhältnissen 
verhindert. Das Axialskelett besteht bei allen Formen 
aus kleinen Neural- bzw. Hämalbögen, die der uneinge- 
schnürten, mächtigen Chorda dorsalis dorsal und ventral 
aufsitzen. Von dieser Situation ausgehend, ist eine 
Transformation zu einem Tetrapodenaxialskelett schwer 
vorstellbar. In keinem Fall liegen zusammengesetzte 
Wirbelelemente vor, die die Chorda dorsalis umschlie
ßen, was im vorangegangenen Kapitel als günstige Aus
gangsbedingung für eine Ableitung ausgewiesen wurde. 
Insgesamt spricht auch die meist gedrungene Körper
form, also die im Verhältnis zum Querschnitt geringe 
Körperlänge gegen eine Ableitung der Tetrapoden von 
dem actinistiiden Konstruktionstyp. Als letztes Argu
ment gegen einen Transformierbarkeit sei hier noch auf 
das unpaare Auftriebsorgan hingewiesen, von dem eine 
Transformation, unabhängig davon, ob es mit Luft ge
füllt war oder aus Fett bestand, zu paarigen Lungen aus
geschlossen ist.

Der rhipidistiide Konstruktionstyp eignet sich all
gemein gut als Ausgangspunkt für die Evolution von 
Tetrapoden-Konstruktionen. So weist der Schädel, an
ders als bei den bisher genannten Konstruktionstypen, 
keinerlei Strukturen auf, die eine solche Transformation 
verhindern würden. Ausnahmslos alle Formen besitzen 
ein Schnappgebiß mit ungekrümmten spitzen Zähnen, 
und es liegt generell ein offenes Pinealforamen vor. Der 
Bau des Schultergürtels entspricht sogar völlig den im 
vorangegangenen Kapitel gestellten Forderungen. Er 
wird in seinen Hauptbestandteilen aus zwei paarigen 
Dermalelementen (Cleithra u. Claviculae) gebildet, die 
über ein unpaares ventrales Element (Interclavicula) 
miteinander verbunden sind. Dazu kommt, daß der en- 
doskelettale Schultergürtel generell die Gelenkpfanne 
trägt, in dem das proximale Element des Brustflossen
skeletts inseriert. Letztlich findet die Verdrillung der 
Flossenlängsachse über die Vermittlung zweier zueinan
der paralleler Skelettelemente statt, die sich direkt an 
das proximale Element anschließen, und die Extremität 
läßt sich außer im Schulter- und Beckengelenk auch di
rekt nach dem proximalen Skelettelement abknicken. 
Trotz dieser günstigen Ausgangsbedingungen sind bei 
keiner der in Kapitel 4 analysierten Formen des rhipidi- 
stiiden Konstruktionstyps alle geforderten Vorausset
zungen erfüllt. Das heißt, kein Formtyp eignet sich in 
seiner Gesamtheit als Vorkonstruktion. Dies sei im fol
genden begründet.

Nach dem in Kapitel 4.4.2 dargestellten Sarcoptery- 
gier-Evolutionsmodell lassen sich alle Formtypen des 
rhipidistiiden Konstruktionstyps von einer gemeinsamen 
Vorkonstruktion ableiten, die als rhipidistiide Ausgangs
konstruktion bezeichnet wurde. Ausgehend von dieser 
hypothetischen Konstruktion lassen sich die Formtypen
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drei evolutionären Hauptwegen zuordnen. Der erste 
wird von dem osteolepididen, gyroptychiiden und eu- 
sthenopteriden Formtyp begangen, während der zweite, 
möglicherweise auf diesen aufbauend, zum pander- 
ichthyiden Formtyp führt. Der dritte Weg endet beim 
rhizodontiden Formtyp. Aus den drei genannten Wegen 
geht jeweils ein bestimmter Extremitätentyp hervor. Die 
Begründung, daß sich diese Formen nicht als Ausgangs
konstruktionen eignen, wird danach in drei Gruppen er
folgen.

Aus der vom osteolepididen, gyroptychiiden und 
eusthenopteriden Formtyp gebildeten Gruppe fallen 
schon die Formen als Vorläufer der hypothetischen Te- 
trapoden-Konstruktion heraus, bei denen Ringwirbel 
vorliegen (z.B. Thursius, Megalichthys, Ectosteorhachis 
und Rhizodopsis), denn nach dem Gnathostomen- und 
Sarcopterygier-Evolutionsmodell kann die Entwicklung 
des Axialskeletts nur von zusammengesetzten Wirbele
lementen zu Ringwirbeln erfolgen und nicht umgekehrt. 
Das Axialskelett der restlichen Formen besteht generell 
aus zusammengesetzten Wirbelelementen (z.B. bei 
Osteolepis, Eusthenopteron, Lohsania und Gyroptychi- 
us), die die uneingeschnürte Chorda dorsalis vollständig 
umschließen. Dies stellt, wie erwähnt, eine günstige 
Voraussetzung für die Entwicklung einer Tetrapoden- 
Tragkonstruktion dar. Aber auch wenn in diesen Fällen 
eine Transformation des Axialskeletts zu den Tetrapo- 
denverhältnissen prinzipiell möglich ist, so verhindern 
doch andere Strukturen eine Ableitung der Tetrapoden 
von diesen Formen. Zu nennen sind hier vor allem die 
Extremitäten. Sie erfüllen bei keiner Form dieser Grup
pe die Voraussetzungen für eine Transformation zu ei
ner Tetrapodenextremität. In Kapitel 4.4.2 wurde ge
zeigt, daß sich die paarigen Flossen der genannten 
Formtypen nicht zur terrestrischen Lokomotion eignen, 
da sie unter anderem im Verhältnis zum Körper viel zu 
kurz sind, eine zu schwache Flossenmuskulatur besitzen 
und weil die Schultergelenkpfanne nach caudal weist. 
Die Fähigkeit zu einer Unterwasserlokomotion auf fe
stem Substrat muß aufgrund der fehlenden Veranke
rungsstrukturen ebenfalls als zumindest ineffektiv be
trachtet werden. Es kann jedoch nicht ausgeschlossen 
werden, daß sich unter den im vorangegangenen Kapitel 
genannten Voraussetzungen, etwa bei geringem Auftrieb 
des Körpers oder unter Flachwasserbedingungen, die 
Fähigkeit zu einer Fortbewegung auf festem Substrat 
evolutionär entwickeln kann. Aber auch wenn die Opti
on der Entstehung einer zur terrestrischen Lokomotion 
geeigneten Extremität bestünde, so würde doch aus noch 
zu nennenden Gründen keine typische Tetrapodenex
tremität (im Sinne der hypothetischen Tetrapoden-Kon- 
struktion) entstehen können, obwohl zahlreiche im vor
angegangenen Kapitel geforderte Bedingungen an die 
Flossenstruktur erfüllt sind.

Nach dem Gnathostomen- und Sarcopterygier-Evo- 
lutionsmodell muß das Skelett der paarigen Flossen der 
in dieser Gruppe behandelten Formtypen gegenüber der

Ausgangskonstruktion als reduziert betrachtet werden 
(Abb. 3.22 u. 4.28 B). Die Brustflosse weist neun und 
die Bauchflosse sogar nur sieben Skelettelemente auf. 
Das heißt, daß das Skelett des distalen Extremitätenab
schnitts (distal der beiden parallelen Skelettelemente, 
die auf das proximale Element folgen) aus nicht mehr 
als sechs bzw. vier Elementen besteht (Abb. 4.15 e, g u. 
4.16.e). Um auf dieser strukturellen Grundlage zu einer 
Tetrapodenextremität zu gelangen, müßte die komplette 
Neuentstehung des gefingerten und zahlreiche Skelette
lemente aufweisenden Extremitätenteils (Autopodium) 
gefordert werden. Es wird hier jedoch bezweifelt, daß 
für eine solche Entwicklung die strukturellen Vorausset
zungen vorhanden sind (siehe vorangegangenes Kapi
tel). Eine spontane Entstehung des gefingerten Extremi
tätenteils in Form eines einzigen makroevolutiven 
Schrittes wird hier als evolutionäre Möglichkeit ausge
schlossen85 Statt dessen wäre zu fordern, daß die Ent
wicklung kontinuierlich und wohlkoordiniert erfolgt, 
und daß die sukzessive entstehenden Skelettelemente in 
jeder evolutionären Phase bis zum Erreichen der Tetra- 
podensituation in den funktionellen Zusammenhang pas
sen, also als Kraftübertragungs- und Verankerungs
strukturen nutzbar sind. Genau dies scheint aber unter 
den genannten strukturellen Voraussetzungen nicht mög
lich zu sein. Da die hier vertretene Ansicht einer Nicht- 
ableitbarkeit der Tetrapodenextremität von dem Flos
sentyp der behandelten Formtypen der allgemein akzep
tierten Lehrbuchmeinung widerspricht, und die Mehr
zahl der sich mit dem Thema der evolutionären Entste
hung der Tetrapoden befassenden Autoren und Autorin
nen eine Ableitbarkeit für möglich hält, soll dieser strit
tige Punkt im folgenden etwas genauer begründet wer
den.

Morphogenetisch stellt zwar die Neubildung von 
zusätzlichen Skelettelementen während der Extremi
tätenontogenese kein Problem dar, doch erscheint es 
schwierig, ausgehend von wenigen, nicht strahlig ange
ordneten Skelettelementen, evolutionär zu einer strahli- 
gen Anordnung mit vielen Skelettelementen zu gelan
gen. Das Problem liegt hierbei auf zwei Ebenen. Zu
nächst stellt sich die Frage, welche Limitationen 
(Restriktionen) durch den bei der Ausgangskonstruktion 
vorliegenden Morphogenesemechanismus vorgegeben

85 Eine ad hoc Entstehung von komplexen Strukturen ist nicht 
nur morphogenetisch, sondern auch evolutionär unwahr
scheinlich, da auch eine sinnvolle Einbindung dieser Struktu
ren in den konstruktiven und bionomen Zusammenhang des 
Gesamtorganismus erforderlich ist. Dieser Zusammenhang ist 
freilich wesentlich komplexer als die neu entstandene Struk
tur. Es wäre also ein geradezu an ein Wunder grenzender Zu
fall, wenn dieser Zusammenhang völlig unvermittelt auftreten 
würde. Es zeigt sich auch, daß durch künstliche Induktion ge
bildete, zusätzliche Extremitäten generell dysfunktional sind 
(siehe z.B. Balisky 1933, 1937). Trotzdem werden von eini
gen Autoren solche makromutativen Schritte im evolutionären 
Verlauf für möglich gehalten (Ahlberg 1992, Tabin & 
Läufer 1993).
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sind, was also wo und in welcher Anordnung morphoge- 
netisch überhaupt erstellt werden kann. Danach ergibt 
sich die Frage, ob die morphogenetisch erstellbaren 
Strukturen von der Konstruktion genutzt werden kön
nen, und ob diese in den funktionellen Zusammenhang 
passen. Die sich hierbei auf den Ebenen des Erstellungs
zusammenhangs und des Nutzungszusammenhangs er
gebenden Fragen können nicht getrennt voneinander 
betrachtet werden, da die morphogenetischen Vorgaben 
die strukturellen Möglichkeiten der Konstruktion be
stimmen, und die funktionelle Nutzbarkeit im Rahmen 
der kohärenten Bionomie wiederum durch den evolutio
nären Erfolg oder Mißerfolg über die Weitergabe einer 
morphogenetischen Abänderung entscheidet. Es kann 
nichts evolutionär entstehen, was nicht morphogenetisch 
erstellbar ist, es kann sich aber auch kein Morphogene
semechanismus sukzessive entwickeln, dessen Produkte 
sich nicht in jeder Phase als funktionstüchtig und nutz
bringend erweisen. So ist nicht alles, was potentiell mor
phogenetisch produziert werden kann, auch evolutionär 
entwickelbar. Dabei muß erwähnt werden, daß auch der 
Morphogenesemechanismus selbst ein Produkt der auto
reproduktiven Konstruktion darstellt und sich daher 
ebenfalls in seiner evolutionären Abänderung in jeder 
Phase als funktionstüchtig und nutzbringend erweisen 
muß. Da auch der Morphogeneseprozeß zur Erstellung 
einer bestimmten Struktur einen Aufwand darstellt, der 
sich in der Gesamtbilanz der bionomen Konstruktion 
niederschlägt, ist eine Ökonomisierung dieses Erstel
lungsmechanismus evolutionär sinnvoll. Dieser Punkt 
kann nicht genug betont werden, wenn, ausgehend von 
der Kenntnis der Morphogenesemechanismen rezenter 
Organismen, auf die Erstellungsweise von Strukturen 
ausgestorbener Formen zurückgeschlossen werden soll.

Im konkreten Fall stellt sich die Frage, ob sich auf 
der Basis eines nicht strahlig aufgebauten Flossenske
letts vom Eusthenopteron-Typ ein Morphogeneseme
chanismus evolutionär entwickeln kann, der am distalen 
Ende strahlig angeordnete Skelettelemente produziert. 
Wenn nicht eine geradezu mystische latente Potenz zur 
Herstellung strahlig angeordneter Skelettelemente ange
nommen werden soll, die, tief im Genom schlummernd, 
nur auf ihre Verwirklichung wartet, müßte begründet 
werden, wie die Skelettelemente evolutionär zu ihrer 
Anordnung kommen, wie zunächst wenige und dann 
immer mehr Elemente gebildet werden, die in jeder 
Entwicklungsphase funktionstüchtig und nutzbar sind. 
Dies ist jedoch schwer zu begründen, wenn nicht schon 
eine strahlige Skelettstruktur vorliegt86 So stellt sich die

86 Es ist sehr aufschlußreich, daß in Cox et al. (1989, S. 49) 
eine schematische Zeichnung von Eusthenopteron als potenti
eller Tetrapodenvorläufer abgebildet ist, dessen Flossenskelett 
weder in der Zahl noch in der Anordnung der Skelettelemente 
dem von Eusthenopteron entspricht, sondern eher der hier in 
Kapitel 5.4.1 geforderten Ausgangsflosse gleicht. Die Autoren 
haben offenbar intuitiv erfaßt, daß sich die wirkliche Eu- 
sthenopteron-Flosse nicht als Vorläufer für die Tetrapodenex-

Frage, an welcher Stelle auf der Basis einer Flosse vom 
Eusthenopteron-Typ das erste neue Element entstehen 
kann, um einen Nutzen für die Verankerung im Substrat 
zu bringen. Bei nach ventral abgewinkelter Extremität 
kann nur die äußerste Flossenspitze mit dem Substrat in 
Kontakt gebracht werden, da das erste und in etwas ge
ringerem Maße auch das zweite praeaxiale Skelettele
ment die Interaxialgelenke so stark blockiert, daß nur im 
distalen Drittel eine entsprechend starke Biegung auf- 
treten kann. Die Flosse ist daher nicht großflächig mit 
dem Substrat in Kontakt zu bringen. Eine Neuentste
hung von Skelettelementen im Bereich der Flossenspitze 
kann somit nur im Anschluß oder parallel zu den beiden 
am weitesten distal liegenden Skelettelementen erfolgen 
(siehe Abb. 4.15 g u. 4.16 e).

Auf dieser Grundlage müßte dann eine sukzessive 
Neuentstehung strahlig angeordneter Elemente im Zu
sammenhang mit einer Verbesserung des Substratkon
taktes begründet werden. Außerdem müßte erklärt wer
den, wie das erste praeaxiale Skelettelement, das distal 
nicht mit dem restlichen Extremitätenskelett in Verbin
dung steht und daher keine Kraft auf die distalen Ske
lettelemente übertragen kann, schließlich evolutionär 
mit diesen in Kontakt gerät, so daß allmählich eine 
funktionelle Einbindung in die Skelettmechanik erfolgt, 
wie sie im Fall der Tetrapodenextremität beim Radius 
bzw. bei der Tibia vorliegt. Ein entsprechendes Trans
formationsmodell, bei dem alle evolutionären Zwischen
stadien funktionstüchtig und nutzbringend sind, und bei 
dem die Positionierung der neuen Skelettelemente ratio
nal begründet wird, liegt jedoch von keinem der vielen 
sich seit dem vergangenen Jahrhundert mit der Entste
hung der Tetrapodenextremität befassenden Autoren 
vor87 Das Problem der Transformierbarkeit wird im all
gemeinen gar nicht gesehen, da bei der großen Mehrheit 
der Autoren und Autorinnen eine phylogenetische bzw. 
genealogische Zielsetzung vorliegt und nicht etwa wie in 
der vorliegenden Arbeit eine anagenetische. So wird 
versucht, auf der Grundlage von Merkmalen und durch 
das Erkennen von homologen Strukturen „Verwandt
schaftsverhältnisse“ zu bestimmen, die dann in Form 
von Stammbäumen ausgedrückt werden. Auf die damit 
verbundenen methodischen Probleme wurde schon im 
Zusammenhang mit der Ableitung der Tetrapoden von 
Lungenfischen (siehe oben) und in Kapitel 1.4 hinge
wiesen. Kernproblem ist auch hier die Unvereinbarkeit

tremität eignet. Trotzdem wird der dargestellte Flossentyp un
korrekter Weise als Eusthenopteron-F\osss bezeichnet.
87 Auch die in Jarvik (1964, Fig. 27, 1980 b, Fig. 84) darge
stellte Transformationsreihe weist diese Mängel auf. Die dort 
geforderten Zwischenstadien sind allesamt dysfunktional. Au
ßerdem zeigt die dort abgebildete Eusthenopteron-Flosse den 
ersten praeaxialen Radius in unrealistischer Weise ohne die 
typische distale Abplattung, an der die Flossenstrahlen anset
zen. Auf diese Weise wird das Problem, daß der erste praea
xiale Radius bei der Eusthenopteron-F\osse distal nicht im 
Kontakt mit dem restlichen Extremitätenskelett steht, 
kaschiert.
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einer ordnungstheoretischen Zielsetzung mit einer ent
wicklungstheoretischen.

Auch wenn von Autoren, die sich mit der Extremi
tätenmorphogenese befassen, der Eindruck erweckt 
wird, daß bei der Rekonstruktion der evolutionären Ent
stehung der Tetrapodenextremität durch die Einbezie
hung ontogenetischer Prozesse eine entwicklungstheo
retische Zielsetzung vorliegt, so zeigt sich doch schon in 
der Darstellung von Stammbäumen bzw. Cladogram- 
men, daß auch dort letztlich eine phylogenetische und 
damit eine ordnungstheoretische Zielsetzung vorliegt 
(C o a t e s  1991, 1994, 1995, S c h u b in  1995, S c h u b in  et 
al. 1997). Der Morphogeneseprozeß wird also nur zur 
Bestimmung von „Verwandtschaftsverhältnissen“ be
nutzt. Dies erfolgt auch dort über das vermeintliche Er
kennen von Homologien, in diesem Fall jedoch auf der 
Basis von Morphogeneseprozessen rezenter Organis
men. Daß es sich bei der Extremitätenmorphogenese um 
einen Prozeß handelt, kann jedoch nicht darüber hin
wegtäuschen, daß der evolutionäre Ablauf in Form eines 
kontinuierlichen Transformationsprozesses, bei dem die 
Zwischenstadien sowohl auf der Ebene des Erstellungs
zusammenhangs als auch auf der des Nutzungszusam
menhangs in jeder Phase funktionstüchtig und nutzbrin
gend sein müssen, gar nicht rekonstruiert wird. Obwohl 
gerade in neuerer Zeit immer wieder behauptet wird, 
daß, ausgehend von einer Flosse vom Eusthenopteron- 
bzw. Panderichthys -Typ, eine evolutionäre Entstehung 
des distalen Abschnitts der Tetrapodenextremität auf
grund der Spezifik der Extremitätenmorphogenese re
zenter Organismen möglich sei (HlNCHLIFFE & JOHNSON 
1980, H in c h liffe  1989, V o r o b y e v a  &  H in c h liffe  
1991, 1996, H in ch liffe  & V o r o b y e v a  1994, V o r o b 
y e v a  1991, 1992, 1994, E d w a r d s  1989, C o a t e s  &  
C l a c k  1990, C o a t e s  1995, A h l b e r g  &  M il n er  1994, 
LONG 1995, SHUBIN et al. 1997 u.a.), wird auch hier 
kein begründetes Ablaufmodell vorgelegt, das den Nut
zungszusammenhang berücksichtigt, ohne den sich ein 
Morphogeneseprozeß erst gar nicht evolutionär etablie
ren könnte. So wird auch hier nicht erklärt, wie es suk
zessive zu einer Integration des ersten praeaxialen Ske
lettelements in die Skelettmechanik kommt, so daß die
ses Kraft auf den distalen Extremitätenabschnitt übertra
gen kann, und die Verdrillung der Flosse über die Ver
mittlung zweier zueinander paralleler Skelettelemente 
erfolgt.

Die oben genannten Autoren, die sich zur Begrün
dung einer Ableitbarkeit der Tetrapodenextremität von 
einer Flosse des Eusthenopteron- bzw. Panderichthys - 
Typs auf Morphogenesemechanismen rezenter Organis
men berufen, beziehen sich im Grunde alle auf die Ar
beiten von SHUBIN &  ALBERCH (1986) und OSTER et al. 
(1988). Danach liegen der Ontogenese des Extremitä
tenskeletts von Fischen und Tetrapoden die gleichen ba
salen Mechanismen zugrunde: die Mesenchymkonden- 
sation, die Segmentation und die Verzweigung (siehe 
vorangegangenes Kapitel, Abb. 5.30). Auf der Grundla

ge dieser Mechanismen ergeben sich schon auf dieser 
Ebene Einschränkungen (Restriktionen) für das prinzi
piell morphogenetisch erstellbare. Die Zahl der Skelett
elemente, deren Anordnung und das Skelettbildungsmu
ster wird durch die Form und die Größe der Extremitä
tenknospe sowie den Zeitpunkt der Chondrogenese be
einflußt. Während der Ablauf der Skelettentwicklung bei 
breitbasigen Fischflossen einen relativ großen Spielraum 
aufweist, scheint dieser Prozeß bei Tetrapodenextremi- 
täten stark auf ein bestimmtes Schema eingeengt zu sein. 
So erfolgt die Extremitätenmorphogenese bei allen bis
her untersuchten Tetrapoden nach einem ähnlichen Mu
ster (Abb. 5.31). Zunächst entsteht ein einzelnes proxi
males Element (Humerus bzw. Femur) als de novo Kon
densation. Von diesem zweigen sich dann distal zwei 
weitere, zueinander parallele Elemente ab (Radius u. 
Ulna bzw. Tibia u. Fibula). Auf das anteriore Element 
folgen nur noch einzelne Elemente (ein geringer Teil der 
Carpalia bzw. Tarsalia, etwa 1-3), die in Form von ein
fachen Abspaltungen gebildet werden, während sich an 
das posteriore Element noch zahlreiche Elemente an
schließen, die sich voneinander abspalten und auch ver
zweigen, zum Teil aber auch de novo entstehen (die 
Mehrzahl der Carpalia bzw. Tarsalia und sämtliche 
Metacarpalia bzw. Metatarsalia sowie die Digiti). So 
wird im Rahmen der Morphogenese des Extremitätens
keletts von einem Ungleichgewicht bzw. einer Asym
metrie zwischen der radialen bzw. tibialen Seite einer
seits und der ulnaren bzw. fibularen Seite andererseits 
gesprochen. Dabei erfolgt die Reihenfolge der Skelette
lementbildung auf der ulnaren bzw. fibularen Seite bis 
zur Entstehung der proximalen Carpalia bzw. Tarsalia
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Abb 5.31 Generalisierter Morphogenesemechanismus einer 
Tetrapodenextremität (jeweils linke Extremität von dorsal, 
primäre Extremitätenachse dunkelgrau unterlegt): a) schemati
sierte Extremität, b) Morphogenese der Skelettelemente. Der 
gebogene Pfeil deutet den „Digitalbogen“ (digital arch) an 
(Grafik aus Rieppel 1993, umgezeichnet und korrigiert auf der 
Grundlage der Originalarbeiten von Shubin & Alberch 1986 
sowie Oster et al. 1988). Erläuterungen siehe Text.
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zunächst von proximal nach distal und dann in einem 
charakteristischen Bogen (Digitalbogen, digital arch) 
von posterior nach anterior. Vom Digitalbogen ausge
hend, bilden sich die Digiti wiederum von proximal 
nach distal.

anterior

proximal distal

Abb. 5.32 Organisation und Determinierung der Extremitäten
knospe durch morphogenetisch wirksame Zellgruppen (von 
dorsal, rechte Körperseite): apikaler ektodermaler Grat (AER), 
Zone polarisierender Aktivität (ZPA), Wachstumszone (PZ). 
(Umgezeichnet nach Duboule 1992). Erläuterungen siehe 
Text.

Neben diesen Mechanismen werden noch zwei 
weitere Faktoren als grundlegend für die Extremitäten
morphogenese angenommen. Es handelt sich dabei um 
zwei morphogenetisch wirksame Zellgruppen, die die 
Organisation und Determinierung der Extremitäten
knospe beeinflussen (Abb. 5.32). Die eine entspricht ei
ner Verdickung des Ektoderms am distalen Ende der 
Extremitätenknospe (AER = apical ectodermal ridge, 
S a u n d e r s  1948, S u m m e r b e l l  et al. 1973, S u m m e r 
b e l l  1974). Sie spielt offenbar bei der Induktion des 
mesodermalen Auswachsens der Extremitätenknospe ei
ne Rolle. Die andere Zellgruppe (ZPA = zone of polari- 
zing activity, SAUNDERS &  GASSELING 1968, WOLPERT 
1969, B a l c u n s  et al. 1970, S a u n d e r s  1972), in diesem 
Fall Mesenchymzellen, befindet sich am Hinterrand der 
Extremitätenknospe und erzeugt anscheinend einen von 
posterior nach anterior verlaufenden morphogenetischen 
Gradienten, der die Intensität der Mesenchymkondensa- 
tion und die Symmetrie des Verzweigungsmusters be
einflußt (MACCABE et al. 1973). Danach liegt in der 
Extremitätenknospe durch die Aktivität der beiden ge
nannten Zellgruppen eine morphogenetische Polarität in 
Form zweier senkrecht aufeinander stehender Achsen 
vor. Zu erwähnen ist noch, daß der apikale ektodermale 
Grat (AER) bei Teleosteem ab einem bestimmten Ent
wicklungsstadium an seiner Innenseite eine anteroposte- 
rior verlaufende Rinne bildet, die sich sukzessive ver
tieft, während der ektodermale Grat nach distal aus
wächst und schließlich einen der Extremitätenknospe

aufsitzenden Kamm bildet, der als Flossenfalte bezeich
net wird (THOROGOOD 1991). Durch die sich in den 
Kamm vertiefende Rinne schließt dieser einen flächigen 
extrazellulären Raum ein, in dem später die Flossen
strahlen gebildet werden. Das Verhältnis der Ausdeh
nung des Flossenendoskeletts zu den Flossenstrahlen 
wird damit wahrscheinlich von dem Zeitpunkt der Ent
stehung der Flossenfalte bestimmt, also von der jeweili
gen Dauer der AER-Phase und der AEF-Phase (Die 
AER-Phase beginnt mit der Induktion des mesenchy
malen Auswachsens der Extremitätenknospe und endet 
mit der Entstehung der Flossenfalte = apical ectodermal 
fold = AEF. Ab diesem Zeitpunkt beginnt die AEF- 
Phase, die mit der Bildung der Flossenstrahlen endet). 
Es ist zu vermuten, daß der dargestellte Mechanismus 
der Flossenstrahlenbildung nicht nur für Teleosteer zu
trifft, sondern allgemein für gnathostome Fische gilt.

In zunehmendem Maße wird auch die Beteiligung 
von Homöobox-Genen (Homeobox-containing genes = 
Hox genes) an der Organisation und Determinierung der 
Extremität (Zusammenfassung findet sich bei DUBOULE 
1992) und ihre mögliche Bedeutung für die evolutionäre 
Transformation von einer Fischflosse zu einer Tetrapo- 
denextremität diskutiert (COOKE 1990, TABIN 1992, 
M o r g a n  &  T a b in  1994, H in c h liffe  1994, V o r o b - 
y e v a  & H in ch liffe  1996, C o a t e s  1993 a, b, 1995, 
S h u b in  1995, S h u b in  et al. 1997, S o r d in o  et al. 1995, 
S o r d in o  & D u b o u l e  1996 u.a.). Es konnte experimen
tell festgestellt werden, daß die Expressionsorte be
stimmter Homöobox-Gene im Verlauf der Extremitäten
morphogenese eine komplexe Dynamik aufweisen. So 
liegt der Expressionsort der Hox-D Gene bei Mäusen 
(Mus musculus) zu Beginn der Entwicklung in einem 
kleinen Bereich des Mesenchyms am Hinterrand der 
Extremitätenknospe (Abb.5.33 b). Im weiteren Verlauf, 
etwa mit der Bildung des Autopodiums, weitet er sich 
nach distal und anterior aus, bis er schließlich über das 
gesamte Autopodium ausgedehnt ist (DOLLE et al. 1989, 
1993, M o r g a n  & T a b in  1993). Beim Zebrabärbling

Abb. 5.33 Expressionsorte der Hox-D  Gene in einer Extre
mitätenknospe (von dorsal, rechte Körperseite): a) Mus mu
sculus, b) Brachidanio rerio (leicht verändert nach Sordino 
& Duboule 1996). Erläuterungen siehe Text.
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(.Brachydanio rerio88, Teleostei) bleibt der Expressions
ort während der gesamten Entwicklung an den Hinter
rand der Extremitätenknospe gebunden und verschwin
det schließlich kontinuierlich (Abb. 5.33 b, SORDINO et 
al. 1995). Eine ähnlicher Vergleich liegt auch für die 
Expressionsorte der Hox-A Gene vor (Abb. 5.34). Hier 
verbleibt der Expressionsort im Fall der Flossenmorpho
genese des Zebrabärblings im Verlauf des Auswachsens 
der Extremitätenknospe an deren distalem Ende, wäh
rend er bei der Maus auf der Höhe der Bildungsorte der 
Carpalia bzw. Tarsalia zurückbleibt und die Extremitä
tenknospe quasi über ihn hinaus wächst (YOKOUCHI et al. 
1991, Sordino  et al. 1995, S ordino  & D u bo u le  
1996). Nach TABIN (1992) ist die Extremitätenknospe 
von Mäuse- und Hühnerembryonen in fünf anteroposte- 
rior verlaufende Expressionsorte der Hox-Gene geglie
dert. Danach sollen nicht mehr als fünf verschiede Digiti 
morphogenetisch erstellt werden können. Bei polydac- 
tylen Mutanten seien die zusätzlichen Digiti lediglich 
identische Duplikationen der bereits bestehenden Digiti. 
Soweit die experimentellen Ergebnisse.

Abb. 5.34 Expressionsorte der Hox-A Gene in einer Extre
mitätenknospe (von dorsal, rechte Körperseite): a) Mus mu- 
sculus, b) Brachidanio rerio. (Leicht verändert nach SOR
DINO & Duboule 1996). Erläuterungen siehe Text.

Die kurz referierten morphogenetischen Grundlagen 
können im Zusammenhang mit der Rekonstruktion evo
lutionärer Abläufe zur Bestimmung des prinzipiell Er
stellbaren und damit der morphologischen Variations
breite genutzt werden. Hierbei ist jedoch größte Vor
sicht und methodische Genauigkeit geboten. Es muß 
klar sein, daß die vorgestellten experimentellen Ergeb
nisse ihrerseits schon Interpretationen darstellen, also 
keine theorieunabhängige Fakten sind, und daß die Nut
zung dieser Ergebnisse für die Rekonstruktion evolutio
närer Abläufe ebenfalls von der jeweiligen Deutung ab
hängig ist. Die Angabe der Modellgrundlage und des 
Vergleichsmaßstabes sind daher von größter Bedeutung 
für die wissenschaftliche Reproduzierbarkeit. Unglück

88 Bei Sordino et al. (1995) und Sordino & Duboule (1996) 
findet sich anstelle der Bezeichnung Brachydanio rerio das 
Synonym Danio rerio.

licherweise wird diese Forderung jedoch nur selten ein
gelöst. So sind häufig Vermischungen methodischer 
Ebenen und Verständigungsprobleme im wissenschaftli
chen Diskurs zu verzeichnen. Ein Problem, was bezogen 
auf die evolutionäre Entstehung der Tetrapodenextre- 
mität in den meisten Fällen nicht reflektiert wird, ist die 
Frage, inwieweit die Morphogenesemechanismen re
zenter Organismen auf nicht mehr existierende Formen 
extrapolierbar sind. Dieses Problem erweist sich als äu
ßerst vielschichtig. Zunächst muß man sich darüber im 
klaren sein, daß die experimentellen Ergebnisse bezüg
lich der Extremitätenmorphogenese meist nur von weni
gen Formen vorliegen. So beruhen die Kenntnisse von 
den Expressionsorten der Hox-Gene in der Extremitä
tenknospe im wesentlichen auf zwei Arten, der Haus
maus (Mus musculus) und dem Haushuhn (Gallus gal- 
lus). Nur wenige Informationen liegen von anderen 
Tiergruppen vor, wie etwa von Fischen, bei denen mei
nes Wissens in dieser Hinsicht nur der Zebrabärbling 
(.Brachydanio rerio) untersucht ist. Dieses Manko wird 
häufig vergessen, wodurch es nicht selten zu unzulässi
gen Verallgemeinerungen kommt (zur Kritik an diesen 
Verallgemeinerungen siehe auch RlCHARDSON et al. 
1997).

Obwohl die Datenbasis bezogen auf die Zahl der 
untersuchten Tiergruppen im Zusammenhang mit den 
von SHUBIN & ALBERCH (1986) aufgedeckten Skelett
bildungsmustern relativ groß ist, so werden doch auch 
hier Verallgemeinerungen vorgenommen, die nicht un
bedingt nachvollzogen werden müssen. So ist der Aus
sage, daß die Extremitätenmorphogenese bei allen Te- 
trapoden nach einem einheitlichen Muster verläuft, nur 
bedingt zuzustimmen. Einheitlich sind vermutlich die 
drei grundsätzlichen Chondrogenesemechanismen, die 
einfache Abspaltung bzw. Untergliederung von einem 
bereits bestehenden Chondrifikationszentrums, die di- 
chotome Verzweigung und die Mesenchymkondensation 
de novo. Und auch das Skelettbildungsmuster scheint im 
proximalen bis medialen Extremitätenbereich ausnahms
los in gleicher Weise zu erfolgen. In diesen Fällen mag 
es durchaus angebracht sein, von einer „Conservation of 
developmental processes“ zu sprechen, auch wenn hier 
der Begriff „developmental constraint“ zutreffender wä
re. Im distalen Extremitätenbereich dagegen ist bei den 
verschiedenen Tiergruppen, wie SHUBIN & ALBERCH 
(1986) an zahlreichen Beispielen selbst zeigen, ein recht 
hohes Maß an Variation möglich (Abb. 5.35). So erfolgt 
die Skelettbildung der Digiti bei allen untersuchten uro- 
delen Amphibien in umgekehrter Reihenfolge als bei 
den anderen untersuchten Tetrapoden. Es ist daher nicht 
nachvollziehbar, warum bei der Bildung der Digiti un
bedingt eine von posterior nach anterior verlaufende 
Polarität als grundlegend für die Tetrapoden angenom
men werden muß. Vermutlich wird hier einfach nur der 
häufigste Morphogenesemechanismus als ursprünglich 
ausgezeichnet. Eine Begründung für dessen Ursprüng
lichkeit, die auf der Basis eines Lesrichtungskriteriums 
steht, findet sich jedoch in der Literatur nicht. Im Grun
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de wird hier nur der morphologische Archaetyp-Begriff 
des 19. Jahrhunderts durch einen morphogenetischen 
Archaetyp-Begriff, den des „developmental Bauplan“, 
ersetzt (S hubin  1991, 1994, 1995).
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Abb. 5.35 Morphogenese des Extremitätenskeletts (linke Ex
tremität von dorsal): a) Ambystoma, b) Xenopus. (Leicht ver
ändert nach Shubin & Alberch 1986). Erläuterungen siehe 
Text.

Es ist auch fraglich, ob nur deshalb, weil die Extre
mitätenmorphogenese rezenter Tetrapoden immer in 
Form eines Digitalbogens (digital arch) verläuft, dieser 
Mechanismus ursprünglich sein muß. Es wurde schon 
erwähnt, daß der Erstellungsprozeß von Strukturen ei
nen Aufwand darstellt und dadurch Ökonomisierungen 
der Morphogenesemechanismen im evolutionären Ver
lauf zu erwarten sind. Das gilt auch für die von vielen 
Autoren als basal angenommenen morphogenetisch 
wirksamen Zellgruppen (AER u. ZPA) der Extremitä
tenknospe sowie für die Expressionsorte der Hox-Gene. 
Auch hierbei muß der rezent Vorgefundene Zustand 
nicht unbedingt und nicht in jeder Hinsicht zu allen 
Zeiten in dieser Form Vorgelegen haben. Wenn man also 
nicht von einer totalen Konstanz der morphogenetischen 
Zusammenhänge ausgehen will89, stellt sich die Frage,

89 Es ist anzunehmen, daß bestimmte Parameter des Morpho
geneseprozesses im Laufe der evolutionären Entwicklung kon
stant geblieben sind. Diese Invarianzen müßten dann jedoch 
bei einer prozessualen Sichtweise in einem evolutionären Ab
laufmodell begründbar sein. Erst wenn geklärt ist, wie es 
evolutionär zu diesen Invarianzen gekommen ist, läßt sich 
feststellen, worauf die Konstanz bestimmter Morphogenese
mechanismen unter den verschiedenen rezenten Formen be
ruht. Es muß klar sein, daß die Invarianz selbst kein Lesrich
tungskriterium darstellt. Eine Unterstellung von archaetypi- 
schen Morphogeneseprozessen ist weder methodisch korrekt 
noch notwendig. Außerdem konnte R ichardson et al. (1997),

ob und wie auf ursprüngliche Morphogenesemechanis
men zurückgeschlossen werden kann. Da bei Wirbeltie
ren Ontogenesestadien äußerst selten fossil überliefert 
sind, und diese auch nur eine sehr grobe Momentauf
nahme des Entwicklungsprozesses fossilisierbarer Struk
turen zeigen, so daß die zeitliche und morphologische 
Auflösung äußerst gering ist, stehen allein die Kenntnis
se über die Morphogenesemechanismen rezenter Orga
nismen als Anhaltspunkte für einen Rückschluß auf die 
Ausgangssituation zur Verfügung. Dies allein ist freilich 
zu wenig, um Morphogenesemechanismen nicht mehr 
existierender Formen rekonstruieren zu können. Ohne 
eine Vorstellung von dem zu haben, was überhaupt 
morphogenetisch erstellt werden soll, also der Adultor
ganismen und deren Bionomie, gibt es keine Möglich
keit zu einem Rückschluß auf die bei diesen Organismen 
vorliegenden morphogenetischen Zusammenhänge.

Aber auch die Kenntnisse von den nicht mehr exi
stierenden Adultorganismen sind beschränkt. Rück
schlüsse auf deren Organisation und Lebensweise lassen 
sich auch nur indirekt über die von rezenten Adultorga
nismen bekannten Zusammenhänge und anhand von fos
silen Überlieferungen ziehen. Es darf dabei nicht ver
gessen werden, daß es sich bei diesen Überlieferungen 
meist nur um einen kleinen Teil des ehemaligen Ge
samtorganismus, nämlich im wesentlichen versteinerte 
Hartteile handelt, und daß diese ebenfalls abhängig von 
Interpretationen sind, die auf Kenntnissen von rezenten 
Formen beruhen. Außerdem sollte man sich darüber im 
klaren sein, daß die fossil überlieferten Formen nur ei
nen geringen Teil der ehemaligen Organismenvielfalt 
darstellen, denen man zudem nicht ansieht, ob es sich 
bei diesen um direkte Vorfahren der betreffenden Orga
nismengruppe handelt oder um Seitenzweige. Ob eine 
fossile Struktur als ursprünglich oder abgeleitet be
trachtet werden muß, läßt sich erst entscheiden, wenn 
die evolutionäre Entstehung dieser Struktur bereits re
konstruiert wurde, nicht umgekehrt. Das gleiche gilt für 
die Beurteilung der Ursprünglichkeit von Morphogene
semechanismen des Extremitätenskeletts. In diesem Fall 
muß zunächst ein Ablaufmodell rekonstruiert werden, 
das den evolutionären Wandel der zur Erstellung des 
Extremitätenskeletts notwendigen Morphogenesemecha
nismen von der evolutionären Entstehung der ersten paa
rigen Fischflossen bis zu den rezenten Extremitäten der 
Fische und Tetrapoden nachzeichnet. Dies setzt wieder
um voraus, daß zuvor der evolutionäre Wandel der zu 
erstellenden Struktur, hier des Extremitätenskeletts, auf 
der Ebene der Nutzungszusammenhänge des jeweiligen 
adulten Zwischenstadiums rekonstruiert wurde. Nur so 
läßt sich eine kausale Verbindung zwischen der herzu
stellenden Struktur und dem Herstellungsprozeß und de
ren Abwandlung im evolutionären Verlauf methodisch

aufgrund ihrer empirischen Untersuchungen an zahlreichen 
Tiergruppen, zeigen, daß Ontogenesestadien, die nach allge
meiner Auffassung angeblich bei allen Wirbeltieren gleich 
sein sollen, bei den untersuchten Formen durchaus variieren.
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bestimmen90 Erst wenn die genannten Punkte geklärt 
sind, wenn also die Lesrichtung bestimmt wurde, kann 
einer fossilen Struktur, etwa einem Flossenskelett, ein 
bereits rekonstruierter Morphogenesemechanismus zu
geordnet werden.

Es muß hierbei deutlich gemacht werden, daß eine 
etwaige Ursprünglichkeit von Strukturen oder Prozessen 
nicht ohne Modellstandard, nur über die Feststellung 
von Ähnlichkeiten bzw. dem Erkennen von Homologien 
etwa nach dem Kriterium der Lage oder durch Formen
vergleich erfolgen kann, da diese, wie schon mehrfach 
im Text erwähnt, keine Lesrichtungskriterien liefern 
(P e t e r s  & W.F. G u t m a n n  1971, 1973, P e t e r s  1972, 
1973 a, c, PETERS et al. 1974, BONIK et al. 1977). Genau 
dies wird aber im Zusammenhang mit der Evolution der 
Tetrapodenextremität immer wieder versucht. Statt der 
Angabe von Lesrichtungskriterien und des jeweiligen 
Modellstandards werden Strukturen einfach als ur
sprünglich gesetzt. Dieses Problem ist auch dann nicht 
aus der Welt geschafft, wenn von den auf der Grundlage 
der Extremitätenmorphogenese rezenter Organismen ar
gumentierenden Autoren (siehe oben) statt der Ur
sprünglichkeit einer Struktur, die Ursprünglichkeit eines 
Morphogeneseprozesses unterstellt wird. Bei all diesen 
Autoren wird, auf die GEGENBAURsche Nomenklatur 
des Flossenskeletts zurückgreifend (GEGENBAUR 1865), 
das „Metapterygium“ als Ausgangsstruktur für die Evo
lution der Sarcopterygierflosse und schließlich der Te
trapodenextremität angenommen. Eine rationale Begrün
dung für diese Annahme findet sich dort jedoch freilich 
nicht. Aus der Perspektive des in Kapitel 3.3.5 vorge
legten Flossenevolutionsmodells hat es wohl kaum eine 
Terminologie gegeben, die das Verständnis der Flossen- 
und Extremitätenevolution so stark behindert hat wie die 
GEGENBAURschen Begriffe des Pro-, Meso- und Me- 
tapterygiums91 Es gibt keinen einzigen funktionellen 
Zusammenhang, der ein Kriterium liefern könnte, diese 
Einteilung des Flossenskeletts als für alle Fischflossen 
grundsätzlich zu betrachten. Zudem existiert kein Krite
rium, woran man ein „Metapterygium“ als solches er
kennen könnte.

Das Zustandekommen der Einschätzung, dem „Me
tapterygium“ sei eine besondere Rolle in der Extremitä

90 Es muß an dieser Stelle darauf hingewiesen werden, daß es 
sich hierbei um die wechselseitige Projektion zweier von ein
ander abhängiger Prozesse (Ontogeneseprozeß u. Evolutions
prozeß) handelt. Es wird häufig nicht bedacht, daß es durch 
diese Gegebenheit schwierig ist, Kriterien zu finden, die es 
ermöglichen, in einem morphogenetischen Prozeß evolutionä
re Veränderungen von Entwicklungsstadien zu verorten und 
miteinander zu vergleichen. Ein Lösungsansatz für dieses Pro
blem liegt meines Wissens bislang allein von Voss (1995) in 
seinem Aufsatz über die „Evolution ontogenetischer Ent
wicklungsschritte“ vor.
91 Der ursprüngliche Begriff des Propterygiums (Gegenbaur 
1865, S. 140) wird in der späteren Literatur durch den des 
Protopterygiums ersetzt.

tenevolution zuzuschreiben, kann eigentlich nur histo
risch erklärt werden. GEGENBAUR war auf der Suche 
nach einem Urtyp, dem alle bekannten Flossen zugrunde 
liegen sollten. Dabei dienten ihm die Flossenskelette der 
Haie, die auch heute noch ungerechtfertigter Weise als 
urtümliche Gruppe angesehen werden, als Grundlage. 
Seine auf reinem Formenvergleich basierenden Untersu
chungen führten ihn zu folgender Schlußfolgerung 
(GEGENBAUR 1865, S. 160): „Die Flossenskelete der Fi
sche zeigen in allen ihren vielfältigen Modificationen 
deutliche verwandtschaftliche Beziehungen untereinan
der. Als Grundform kann die bei den Selachiern vorhan
dene gelten, denn von ihr aus lassen sich alle übrigen 
erklären.“ Daß dieser Äußerung, außer der vermeintli
chen Ursprünglichkeit der Selachier, keine rationale Be
gründung zugrunde liegt, wird häufig nicht beachtet. 
Aufgrund der bei den rezenten Selachiern typischen tri- 
basalen Brustflossenartikulation mit dem Schultergürtel 
kam es dann zu der klassischen Einteilung in die drei 
genannten Abschnitte. Die besondere Bedeutung des 
„Metapterygiums“ wird von GEGENBAUR mit der stärke
ren Konstanz dieses Abschnitts innerhalb der unter
suchten Flossentypen begründet (GEGENBAUR 1870, S. 
399): „Wenn das Metapterygium, welches in der Se- 
lachierflosse aus einer an das Basale sich anschließen
den Reihe von Knorpelstücken (der Stammreihe) und 
lateral darangefügten Radien besteht, der constanteste 
Abschnitt ist, so musste ihm eine grössere Bedeutung 
zukommen als den beiden anderen Abschnitten“ Es ist 
verwunderlich, daß trotz dieser schwachen Argumenta
tion heute noch versucht wird, das fiktive GEGEN- 
BAURSCHe „Metapterygium“ in der Tetrapodenextremi
tät als Homologon wiederzufinden. An der Aussichtslo
sigkeit dieser Suche nach einem Phantom ändert auch 
die Einbeziehung morphogenetischer Mechanismen un
ter Verwendung modernster Methoden nichts. Es ist 
fraglich, ob sich die oben genannten Autoren (HlNCH- 
liffe 1989, V o r o b y e v a  & H in ch liffe  1991, 1996, 
SHUBIN 1995 usw.) darüber im klaren sind, auf welchem 
unsicheren Boden sie sich befinden, wenn sie von den 
GEGENBAURschen Kategorien ausgehen.

W ie unkritisch d ie  GEGENBAURschen K ategorien  
übernom m en w erden, ze ig t s ich  b e isp ie lsw e ise  bei 
SHUBIN (1995), der w ie  zah lreich e andere A utoren bei 
den G nathostom en von e in em  F lossen typ  ausgeht, d es
sen S k elett aus e iner A ch se  (S tam m reihe) und aus 
praeaxialen  R adien besteht, d ie  dann z .B . m it der A ch se  
und den R adien des F lossen sk eletts  von  N eo ce ra to d u s  
h o m olog isiert w erden. D ie  B eze ich n u n gen  entsprechen  
nicht nur in ihrer top ograp hisch en , sondern auch in ihrer 
defin itorisch en  B ed eu tun g  denen d es GEGENBAURschen 
„e in ze iligen  A rch ipterygium s“ (GEGENBAUR 1870, S. 
415): „D urch d ie  aus m einer V erg le ich u n g entstandene  
A u ffassu n g  der am V orderrande d es F lo ssen sk ele tes  
g e leg en en  R adien als aus d em  ursprünglichen V erbände  
getretener und auch son st d ifferenzierter G eb ild e, ge lan 
gen w ir nicht sch w er zur C onstruction  einer G rundform  
d ieses  S k eletes. W ir finden d ie se  G rundform  durch eine
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Anzahl an einander gefügter Knorpelstücke gebildet, 
den Stamm des Flossenskelets, an welchem lateral eine 
größere Zahl von schwächeren Knorpelstücken als 
Strahlen aufgereiht ist.“ GEGENBAUR revidierte damit 
aufgrund seiner an den Bauchflossen von Selachiern 
vorgenommenen vergleichenden Untersuchungen seinen 
zuvor vertretenen Standpunkt, daß deren tribasale Brust
flosse den ursprünglichsten Zustand repräsentiere, be
hielt aber unglücklicherweise die Kategorien des Pro-, 
Meso- und Metapterygiums bei. Die größere Ursprüng
lichkeit der Bauchflossen wurde von GEGENBAUR 
(1870, S. 417-418) damit begründet, daß hier „ein nie
derer, weil minder differenzierter Zustand“ bestünde. 
Eine über diese Äußerung hinausgehende Begründung 
findet sich auch bei den modernen Autoren nicht. Von 
diesen wird häufig, die GEGENBAURschen Kategorien 
akzeptierend, auf die damit inkompatible und in Kon
kurrenz stehende, etwa zeitgleich aufgetretene „Seiten
faltentheorie“ (Balfour 1876, Thacher 1877, Mivart 
1879 u.a.) zurückgegriffen, ohne die daraus entstehen
den begrifflichen und inhaltlichen Widersprüche zu re
flektieren. Deutlich werden diese Widersprüche zur 
Seitenfaltentheorie vor allem in späteren Arbeiten GE- 
GENBAURs (1872, 1876), in denen in Analogie zum 
Flossenskelett des 1870 neu entdeckten Neoceratodus 
forsteri die Urform der Extremität nicht mehr als einzei
liges, sondern als zweizeiliges Archipterygium (später 
biseriales Archipterygium) rekonstruiert wurde und dar
aufhin die viel diskutierte und häufig kritisierte „Kie
menbogentheorie“ entstand.

Daß die logisch nicht haltbare Argumentationsweise 
GEGENBAURs, nämlich von einem reinen Formenver
gleich der Flossenstrukturen zu evolutionären Schlüssen 
gelangen zu können, auch nach 130 Jahren noch unver
ändert Verwendung findet, zeigt sich in folgenden Zita
ten aus der bereits zitierten Arbeit von SHUBIN (1995, S. 
80), die hier beispielhaft für die Mehrzahl der Autoren 
steht, die zur Klärung der evolutionären Entstehung der 
Tetrapodenextremität auf morphogenetische Zusammen
hänge zurückgreifen: „The metapterygium is a very ge
neral gnathostome feature whereas the protopterygium 
and mesopterygium are not. “Preaxial” and “postaxial” 
describe homologies between regions and structures of 
gnathostome appendages. [...] Fin skeletons of cladisti- 
cally basal chondrichthyans and actinopterygians are 
composed of a girdle, an axis, and preaxial radials. This 
pattern is modified in several ways: the addition of 
preaxial basals (in dibasal and tribasal fins), the addition 
of postaxial radials (in dipnoans and derived sharks), 
and the reduction in the number of preaxial radials and 
loss of all preaxial radials that articulate with the girdle 
(in sarcopterygians). In the sarcopterygian fins the axis 
alone articulates with the girdle. Analysis of basal taxa 
suggest that „short“ axes and uniserial appendages are 
general gnathostome conditions. The elongate axes and 
biserial fins of porolepiforms and dipnoans are apomor- 
phic. [...] The digital arch is homologous to the gna-

thostome fin axis. [...] The digital arch is continous with 
the axis of the limb. This homology enables carpal and 
tarsal elements to be homologized with segments of the 
sarcopterygian fin axis.“

Bei genauerer Analyse der zitierten Aussagen er
weisen sich die festgestellten Homologien als bloße Be
hauptungen. Daran ändert auch die Einbeziehung mor- 
phogenetischer Zusammenhänge nichts. So werden re
zenten und fossilen Flossenstrukturen Identitäten, etwa 
in Form des Metapterygium-Begriffes, zugewiesen, ohne 
jemals zu erklären, welche funktionelle Bedeutung ein 
„Metapterygium“ überhaupt hat, und nach welchem 
Kriterium ein solches erkannt werden kann. Daß das 
„Metapterygium“, was immer das nun sein mag, eine 
allgemeine und damit ursprüngliche Eigenschaft der 
Gnathostomen sei, wird nach wie vor von rezenten und 
fossilen Flossenstrukturen, allein durch Vergleich und 
zunächst ohne die Einbeziehung von Morphogeneseme
chanismen, abgeleitet. Ein Bezug zu einem Modellstan
dard, etwa zu einem funktionell begründeten Flossene
volutionsmodell, findet sich nicht. Die als ursprünglich 
angesehene Flossenstruktur der Gnathostomen wird statt 
dessen unkritisch aus der „Seitenfaltentheorie“ bzw. der 
„Archipterygiumtheorie“ entlehnt, die beide als nicht 
funktionell begründet angesehen werden müssen (siehe 
HERKNER 1993). Ein Grund für die Wahl dieses Aus
gangspunktes wird freilich nicht angegeben.

An der Bezeichnung „praeaxiale Radien“ für die 
sich lateral und nicht anterior der „Metapterygiumachse“ 
(der „Stammreihe“) befindlichen Radien der „Urflosse“ 
läßt sich erkennen, daß die Benennungen der Strukturen 
nicht topographisch, sondern als Identitäten verstanden 
werden. In eine vor und nicht neben der Achse befindli
che Lage geraten die Radien erst, wenn die Achse lateral 
vom Körper abgespreizt wird. Dies ist aber bei der 
breitbasigen „Urflosse“ nicht möglich, da die „Meta
pterygiumachse“ parallel zur Körperlängsachse am 
Rumpf befestigt ist. Für die Benennung liegt vermutlich 
die Homologisierung mit der Flosse vom Eusthenopte- 
ron-Typ, die im GEGENBAURschen Sinn als uniseriale 
Flosse betrachtet wird, zugrunde, bei der die Radien in 
abgespreizter Flossenhaltung als „leading edge“ tatsäch
lich vor der Achse (den Mesomeren) liegen. Diese Ho
mologisierung ist jedoch nur haltbar, wenn eine Loslö
sung und Abspreizung der „Metapterygiumachse“ vom 
Rumpf mechanisch und funktionell möglich ist und evo
lutionär begründet werden kann. Genau dies ist jedoch 
nicht der Fall. Aus dem in Kapitel 3.3.5 vorgestellten 
Flossenevolutionsmodell und dem Sarcopterygier-Evo- 
lutionsmodell (Kapitel 4.4.2) ergibt sich keine Homolo
gie zwischen den im Interseptalkanal des Rumpfes lie
genden Skelettelementen der Ausgangsflosse mit den 
Axialelementen der Sarcopterygierflosse. Hier leitet sich 
das Extremitätenskelett aller Wirbeltiere von ursprüng
lich quer zur Körperlängsachse stehenden interseptalen 
Hartteilen, also von Radien ab.
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Im Gegensatz dazu werden bei S HUB IN (1995) die 
auf der dort verwendeten Ausgangsflosse aufbauenden 
Modifikationen des Flossenskeletts, ohne jeden funktio
nellen Zusammenhang auf der Nutzungsebene, einfach 
durch Verschieben, Entfernen oder Hinzufügen von 
Skelettelementen vorgenommen. Es wird nicht gefragt, 
ob diese Änderungen funktionstüchtig und nutzbringend 
sind. So wird auch nicht erklärt, welche Folgen die ge
forderte Addition von praeaxialen Basalia, postaxialen 
Radialia oder die zahlenmäßige Reduktion der Radialia, 
und der Verlust des Schultergürtelkontaktes der prae
axialen Radien für den Organismus hätte. Daß kurze 
Flossenachsen und uniseriale Extremitäten allgemeine 
Eigenschaften der Gnathostomen seien, wird mit der 
Analyse basaler Taxa begründet. Die Feststellung, was 
ein basales Taxon sei, erfolgt wiederum durch den rei
nen Formvergleich oder wird einfach unterstellt. Die 
darauf aufbauende Aussage, daß die verlängerte Achse 
und die biseriale Flosse ein apomorphes Merkmal der 
Dipnoer und Porolepiformen sei, wird damit ebenfalls 
zur bloßen Behauptung. Die Homologisierung der „Me- 
tapterygiumachse“ mit dem in der Extremitätenmorpho
genese auftretenden Digitalbogen (digital arch) beruht 
somit letztlich auf der nicht begründeten Zuweisung von 
Identitäten und der Unterstellung eines ursprünglichen 
Zustandes der Gnathostomenflosse. Es kann also nicht 
die Rede davon sein, daß durch die Kenntnis rezenter 
Morphogenesemechanismen die Homologiefrage in der 
Tetrapodenextremität geklärt sei. Das ist auch nicht 
verwunderlich, da der Morphogeneseprozeß, wenn man 
nicht auf die Annahme einer „HAECKELschen Rekapitu
lation“ des evolutionären Ablaufs in der Individualonto
genese (Biogenetisches Grundgesetz) zurückgreifen 
will, kein Lesrichtungskriterium liefert92 Homologie 
läßt sich eben nur über die Rekonstruktion des evolutio
nären Prozesses feststellen, nicht umgekehrt93 Trotzdem

92 Daß den morphogenetisch argumentierenden Autoren dieses 
Dilemma offenbar bekannt ist, zeigt sich an folgendem Zitat 
von Vorobyeva & Hinchliffe (1996, S. 285): „Certainly the 
biogenetic law of Haeckel cannot be accepted as a whole. 
However, its emphasis on comparing similar developmental 
stages introduced an important method into evolutionary mor
phology. Identification of developmental differences and si
milarities is essential in establishing the phylogeny of related 
groups. Only by accepting this methodology is it possible to 
integrate paleontological data with the embryological data 
provided by closely related extant forms in the analysis of fin- 
limb transition.“ Es ist klar, daß weder die angesprochene 
Methode noch die Behauptung, daß nur diese einen Zusam
menhang zwischen embryologischen und paläontologischen 
Daten hersteilen könne, aus den oben ausführlich erläuterten 
Gründen akzeptiert werden kann. Zur jüngsten, auf empiri
schen Daten beruhenden Kritik am HAECKELschen Rekapitu
lationskonzept und der heute vielfach propagierten Auffassung 
einer evolutionären Konservierung ontogenetischer Prozesse 
siehe Richardson (1997).
93 Es ist unverständlich, daß dieser bereits vor etwa 25 Jahren 
geäußerte und immer wieder aufs neue vorgebrachte Punkt 
(Peters & W.F. Gutmann 1971, 1973, Peters 1972, 1973 c, 
Peters et al. 1974, Bonik et al. 1977, Bonik 1985, 
W eingarten 1985) auch in der im Zusammenhang mit der

sind die morphogenetischen Kenntnisse hervorragend 
nutzbar, wenn sie in ein evolutionäres Ablaufmodell in
tegriert werden. Wie dies methodisch zu erfolgen hat, 
wurde oben bereits erläutert.

Insgesamt zeigt sich bei der Analyse der von mor- 
phogenetischer Seite vorgebrachten Argumente, daß die 
Nutzung von Kenntnissen ontogenetischer Entwick
lungsprozesse zur Rekonstruktion der evolutionären 
Entstehung der Tetrapodenextremität von zahlreichen 
Grundannahmen und Interpretationen abhängig ist. Ob
wohl von diesen Autoren immer wieder betont wird, daß 
sich aufgrund der bekannten Morphogenesemechanis
men keine Homologisierung einzelner Skelettelemente 
vornehmen läßt, beruhen doch die Grundannahmen, wie 
gezeigt wurde, zumindest indirekt auf gerade solchen 
Homologisierungen. Methodisch kann es auch kaum als 
Fortschritt betrachtet werden, wenn statt Strukturen Pro
zesse auf der Basis des reinen Vergleiches homologisiert 
werden. Die Zielsetzung wird dadurch nicht prozessual 
(entwicklungstheoretisch), sondern bleibt ordnungstheo
retisch, da die Kriterien, nach denen die Prozesse vergli
chen werden, statisch bleiben. Schon allein durch die 
unkritische Akzeptanz der nach phylogenetischen Ge
sichtspunkten geordneten systematischen Kategorien, 
die als Grundlage für die Rekonstruktion Verwendung 
finden, werden unbewußt evolutionäre Interpretationen 
vorgenommen, die nachhaltige Konsequenzen für die 
Deutung von Strukturen bzw. Prozessen haben. So liegt 
der Grund, warum die meisten Autoren von einer Ab- 
leitbarkeit der Tetrapodenextremität von einer Flosse 
des Eusthenopteron- bzw. Panderichthys-Typs ausge
hen und andere Flossentypen als Vorformen erst gar 
nicht in Erwägung ziehen, vermutlich in der allgemein 
verbreiteten Zuordnung der osteolepididen bzw. pande- 
richthyiden Crossopterygier in ein nahes verwandt
schaftliches Verhältnis (Schwestergruppenverhältnis) zu 
den Tetrapoden. Die Zirkularität der Argumentation 
wird hier leicht erkennbar.

Um auf der strukturellen Grundlage der genannten 
Flossentypen zu einer Tetrapodenextremität zu gelan
gen, muß daher, wie erwähnt, eine evolutionäre Zunah
me der Zahl der Skelettelemente, insbesondere die kom
plette Neuentstehung des gefingerten Extremitätenteils 
(Autopodium) gefordert werden. Daß der Morphogene
seprozeß rezenter Tetrapoden und Fische keinen Beweis 
für die Richtigkeit dieser These liefert, konnte durch die 
obigen Ausführungen gezeigt werden. Wie sehr die In
terpretation von morphogenetischen Prozessen von Vor
kategorien abhängig ist, wird auch in der von SORDINO

morphogenetischen Forschung neu entfachten Diskussion um 
den Homologiebegriff (siehe etwa Hall 1994) nach wie vor 
konsequent ignoriert wird. Besonders unverständlich empfin
de ich, daß auch deutschsprachige Autoren wie etwa R ieppel 
(1993, 1994), denen die überwiegend in deutscher Sprache 
verfaßten Aufsätze nicht unbekannt sein können, die von den 
genannten Autoren geäußerte Kritik nicht einmal ansatzweise 
erwähnen.
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& DUBOULE (1996) angeführten Begründung für die an
geblich neomorphe evolutionäre Entstehung des distalen 
Extremitätenbereichs (Autopodiums) deutlich (Abb. 
5.34). Weil der Expressionsort der Hox-A 11 Gene beim 
Zebrabärbling (Brachydanio rerio) im distalen Bereich 
der Extremitätenknospe und bei Tetrapoden auf der Hö
he des Carpus bzw. Tarsus liegt (siehe oben), wird da
von ausgegangen, daß der distal von diesem Bereich be
findliche Extremitätenteil bei Fischen nicht existiere und 
daher bei Tetrapoden evolutionär neu hinzu gekommen 
sein müsse (siehe auch COATES 1995). Diese Schlußfol
gerung ist freilich nur dann richtig, wenn, wie von 
SHUBIN (1995), für die Ausgangsflosse der Gnathosto- 
men ein kurzes Flossenskelett angenommen wird, wie es 
bei den Teleosteern vorliegt. Der beschriebene morpho- 
genetische Sachverhalt läßt sich aber auch anders inter
pretieren. So kann das Fehlen des über den Expressions
ort der Hox-A 11 Gene hinaus wachsenden Bereichs auch 
bedeuten, daß das Extremitätenskelett des Zebrabär- 
blings in seiner distalen Ausdehnung gegenüber der ge
meinsamen Ausgangsflosse aller Gnathostomen redu
ziert wurde, und der bei Tetrapoden noch vorkommende 
Bereich hier verlorengegangen ist. Es zeigt sich also 
deutlich, daß der Morphogeneseprozeß kein Lesrich
tungskriterium liefert, und daß dessen Interpretation von 
evolutionären Vorannahmen abhängig ist. So ist auch 
die Schlußfolgerung THOROGOODs (1991), daß der Zeit
punkt der Bildung der apikalen Ektodermfalte (apical 
ectodermal fold = AEF) darüber entscheidet, ob sich die 
Extremitätenknospe zu einer Actinopterygierflosse oder 
zu einer Sarcopterygierflosse entwickelt, nur dann evo
lutionär deutbar, wenn schon ein Ablaufmodell der Flos
senevolution vorliegt.

Die vorangegangene kritische Auseinandersetzung 
mit der Evolution der Tetrapodenextremität zeigt, daß 
deren Ableitbarkeit von einer Flosse vom Eusthenop- 
teron- bzw. Panderichthys-Typ bezweifelt werden muß, 
und daß eine neomorphe Entstehung des gefingerten 
Teils (des Autopodiums) nicht mit dem Morphogenese
prozeß rezenter Extremitäten begründet werden kann. 
Im Gegensatz dazu bereitet die im vorangegangenen 
Kapitel vorgeschlagene Ableitung der Tetrapodenex
tremität von einer Flosse mit distal strahligem Aufbau 
keinerlei Probleme. Nach dem in Kapitel 3.3 vorgeleg
ten Flossenevolutionsmodell ergibt sich die strahlige 
Anordnung aus dem ursprünglich seriellen Aufbau des 
Flossenskeletts, der sich wiederum aus der von der Ver
spannungsstruktur vorgegebenen segmentalen Körper
gliederung ableitet. Die Interpretation der Flossenstruk
turen erfolgt also generell auf der Grundlage eines Ab
laufmodells, bei dem die evolutionären Zwischenstadien 
sowohl funktionstüchtig als auch nutzbringend sind. Die 
oben diskutierten Morphogeneseprozesse rezenter Or
ganismen stehen nicht im Widerspruch zum Modell und 
lassen sich leicht integrieren (siehe Kapitel 5.5, Abb. 
5.39). Auch die auf dem Flossenevolutionsmodell basie
rende Annahme, daß sich das Extremitätenskelett aller 
Wirbeltiere von ursprünglich quer zur Körperlängsachse

stehenden interseptalen Hartteilen (Radien) ableitet, läßt 
sich sehr gut mit weiteren morphogenetischen Zusam
menhängen verbinden. So wird der Tetrapodenhumerus 
bei den von STEPHENS & McNULTY (1981) an Hühner
embryonen durchgeführten Experimenten während sei
ner ontogenetischen Entwicklung von mehreren (beim 
Hühnchen vier) Körpersegmenten induziert und mit 
Material proliferiert (siehe auch STEPHENS 1983). Vom 
Flossenevolutionsmodell geschlossen, stellt danach der 
Humerus der Tetrapoden eine „Kondensation“ mehrerer 
paralleler Skelettelemente (Radien) dar.

Nach den vorangegangenen Ausführungen wird 
deutlich, daß sich die aus dem osteolepididen, gyropty- 
chiiden und eusthenopteriden Formtyp bestehende 
Gruppe nicht als Vorkonstruktion für die Evolution von 
Tetrapoden-Konstruktionen eignet. Ähnlich verhält es 
sich mit dem panderichthyiden Formtyp, der im folgen
den behandelt wird. Auch hier sprechen einige Faktoren 
gegen eine Ableitbarkeit, obwohl bestimmte Anhalts
punkte an die Verhältnisse bei Tetrapoden erinnern. So 
wirkt der Körper rein äußerlich durch seine dorsoventral 
abgeflachte Form, das vermutliche Fehlen unpaarer 
Flossen und den gerade ausgezogenen Schwanzab
schnitt, den ein niedriger Flossensaum umläuft, tetrapo- 
denhaft. Insbesondere der Schädel weist große Ähnlich
keit mit zahlreichen frühen Tetrapoden auf. Betrachtete 
man nur den Schädel, würde nichts gegen eine Ableit
barkeit sprechen, denn er erfüllt alle im vorangegange
nen Kapitel geforderten Voraussetzungen. Es sind aber 
andere Konstruktionselemente, die eine Transformation 
dieses Formtyps in eine Tetrapoden-Konstruktion ver
hindern. Zu nennen sind hierbei vor allem die paarigen 
Flossen und das Axialskelett. Zu diesem Schluß kam 
zunächst offenbar auch VOROBYEVA (1980), die heute 
zu den größten Verfechtern einer Ableitbarkeit der 
Tetrapoden von einem panderichthysähnlichen Vorfah
ren gehört (V o r o by ev a  1991, 1992, 1994, 1995, Vo- 
ROBYEVA & SCHULTZE 1991, VOROBYEVA & HlNCH- 
liffe 1991, 1996, H inchliffe & V o r o by ev a  1994, 
V o r o by ev a  & Kuznetsov  1992). Dies wird durch fol
gendes Zitat über die Brustflosse und das Axialskelett 
von Panderichthys belegt (VOROBYEVA 1980, S. 194): 
„Such a fin differs fundamentally from the multiradiate 
fins in other osteolepidids, and, as do the unusual verte- 
brae, obviously excludes Panderichthys from the pos- 
sible ancestry of tetrapods.“

Warum die genannte Autorin nicht bei ihrer, meiner 
Meinung nach, richtigen Einschätzung geblieben ist, 
wird aus der Literatur nicht ersichtlich94, genauso wenig 
wie es nachvollziehbar ist, wie es zu ihren anderen Mei
nungswechseln und Uminterpretationen im Verlauf ihrer 
Studien an Panderichthys kam. Die in Kapitel 4.2.2 und

94 Wahrscheinlich hängt der Sinneswandel mit der erstmals 
von SCHULTZE & Arsenault (1985) aufgrund von Schädel
merkmalen vertretenen Ansicht zusammen, daß die Pande- 
richthyidae die am nächsten mit den frühen Tetrapoden ver
wandte Tiergruppe seien.
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4.4.2 aufgeführten Passagen zu Panderichthys geben 
Aufschluß über die dadurch geradezu obligatorisch auf
tretenden widersprüchlichen Angaben und Ungereimt
heiten. Es sei an die Widersprüche im Zusammenhang 
mit den Angaben zum Axialskelett, zum Schultergürtel, 
zum Vorhandensein oder Nichtvorhandensein der un- 
paaren Flossen, zur Lokomotionsweise und zur Körper
form erinnert. Gerade bei letzterem scheint eine große 
Willkür zu herrschen. Offenbar wird der Körper je 
nachdem, ob damit die laterale Beweglichkeit des 
Rumpfes, die Ähnlichkeit mit einer Neoceratodus-Larve, 
oder die Flachwasserlebensweise belegt werden soll, 
mal schmäler, mal höher und mal kürzer rekonstruiert 
(siehe dazu Abbildungen in V o r o b y e v a  & S c h u l t z e  
1991, Fig. 19, V o r o b y e v a  1992, F ig . 2, V o r o b y e v a  
& K u z n e t s o v  1992, 1 B, V o r o b y e v a  & H in c h liffe  
1996, Fig. 1, 10).

In Kapitel 4.4.2 konnte wahrscheinlich gemacht 
werden, daß die Fähigkeit zu einer terrestrischen Loko
motion für den panderichthyiden Formtyp ausgeschlos
sen werden kann. Dafür spricht allein schon die im Ver
hältnis zu den beachtlichen Körperausmaßen (90-150 
cm) geringe Größe der Flossen. Außerdem sind die 
Brustflossen aufgrund der Struktur der Schultergelenke 
und des Flossenskeletts mechanisch so eng geführt, daß 
wahrscheinlich nur Auf- und Abbewegungen möglich 
waren, und daher der für eine terrestrische Lokomotion 
notwendige Aktionsradius der Extremitäten nicht Vor
gelegen hat. Eine Landfortbewegung mit Hilfe von late
ralen Körperbiegungen wurde wegen der Struktur des 
Axialskelettes und des breiten Körpers ebenfalls ausge
schlossen. Aufgrund der genannten Faktoren ist auch die 
Fähigkeit zu einer Unterwasserlokomotion auf festem 
Substrat wahrscheinlich gering gewesen, zumal die Flos
sen keine Verankerungsstrukturen aufweisen. Durch die 
limitierte Beweglichkeit der Brustflossen ist es auch 
unwahrscheinlich, daß es evolutionär sukzessive zu ei
ner Nutzung der Extremitäten zur Lokomotion auf fe
stem Substrat kommen kann. Und selbst dann würde 
keine Tetrapodenextremität entstehen, sondern ein ande
rer Extremitätentyp, denn die oben im Zusammenhang 
mit der Nichtableitbarkeit der Tetrapodenextremität von 
einer Flosse des Eusthenopteron-Typs genannten Grün
de treffen in noch weitaus größerem Maße für die Flos
sen des panderichthyiden Formtyps zu. So besitzt die 
Brustflosse von Panderichthys nur fünf Skelettelemente, 
und für die nach VOROBYEVA (1980) deutlich kleineren 
Bauchflossen ist sogar noch eine geringere Zahl von 
Elementen zu vermuten. Die oben genannten Gründe für 
die Unmöglichkeit einer Transformation zu eine Tetra
podenextremität müssen hier nicht noch einmal wieder
holt werden.

Außer den Flossen spricht noch das Axialskelett ge
gen eine Ableitbarkeit der hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion vom panderichthyiden Formtyp, da die 
Wirbelelemente zu Ringwirbeln verschmolzen sind, auf 
deren Basis, wie im vorangegangenen Kapitel erläutert,

keine Rückentwicklung zu zusammengesetzten Wirbel
elementen erfolgen kann. Die Einschätzung, daß der 
Schultergürtel von Panderichthys eine intermediäre 
Stellung zwischen Fischen und Tetrapoden einnehme 
(VOROBYEVA 1995), beruht auf der großen Ausbreitung 
der endoskelettalen Schultergürtelelemente (Scapulo- 
coracoid). Ein begründetes Transformationsmodell zur 
Untermauerung dieser These findet sich jedoch nicht. 
Solange die biomechanischen Zusammenhänge zwi
schen der Ausbreitung des endoskelettalen Schultergür
telteils und der Fortbewegungsweise nicht geklärt sind, 
kann die Option einer Transformierbarkeit nicht beur
teilt werden. Da der endoskelettale Schultergürtel auch 
bei „Unterwasserfliegern“ gegenüber dem dermalen Teil 
vergrößert ist, muß die weite Ausdehnung des endoske
lettalen Teils nicht unbedingt für eine Nutzung der Flos
sen zur Lokomotion auf festem Substrat sprechen. Ver
mutlich zeigt der große Anteil des endoskelettalen 
Schultergürtels nur eine kräftige Flossenmuskulatur an. 
Die Form und Skelettstruktur der Brustflossen deuten, 
wie in Kapitel 4.4.2 erwähnt, auf eine Nutzung zum 
Unterwasserflug hin. Es muß jedoch eingeräumt werde, 
daß es auf der Basis des bekannten Fossilmaterials und 
der widersprüchlichen Angaben in der Literatur schwer 
ist, sich ein Bild von der Lokomotionsmechanik des 
panderichthyiden Formtyps zu machen.

O bw oh l das P ostcran ialskelett des panderichthyiden  
Form typs n icht in e in e  T etrapoden-K onstruktion  trans
form ierbar ist, wird Panderichthys heute von  den aller
m eisten  A utoren und A utorinnen, d ie  sich  mit der E v o 
lution der T etrapoden b esch äftigen , als V orfahre bzw. 
nächster V erw andter der L andw irbeltiere betrachtet 
(Z itate s ieh e  E in leitu ng K apitel 5). D ies  ist e igen tlich  
nur dam it zu erklären, daß bei d iesen , aufgrund ihrer 
p h ylogen etisch en  und dam it ordnu ngstheoretischen Z ie l
setzung, e in e  Transform ierbarkeit der gesam ten  K on
struktion kein  K riterium  für e in e  A bleitb ark eit darstellt. 
D ies  wird durch fo lg en d es  Z itat von  SCHULTZE (1981, 
S. 83) deutlich , der zusam m en m it ARSENAULT 
(S c h u l t z e  & ARSENAULT 1985) als erster d ie  Pande- 
richthyidae in e in en  en gen  Z usam m enhang mit der E v o 
lution der T etrapoden gebracht hat: „H om olog ien  lassen  
auf e in en  gem einsam en  Vorfahren sch ließen; d ies ist ein  
R ückw ärtsein schn eid en  ganz entsprechend dem  V orge
hen d es HENNIGschen Prinzips. Frühes stratigraphisches 
A uftreten e in es »V orfahren« (stratoph en ische M ethode) 
oder e in e  postu lierte  E ntw icklungsrichtung (PETERS &  
W .F. GUTMANN 1971) liefern  uns um gekehrt keine  
K riterien für H o m o lo g ien  (REMANE 1954, 171/172: 
»N ich t d ie  P h y lo g en ie  en tsch eid et über d ie  H o m olog ie , 
sondern d ie  H o m o lo g ie  über d ie  P h y logen ie .« ). D as gilt 
eb en so  für » c lad istisch e  K riterien«.“ E ine p lau sib le  B e 
gründung für d iese  p lakative, je d o c h  lo g isch  unhaltbare 
T h ese  fin det s ich  w eder bei SCHULTZE noch  bei dem  z i
tierten REMANE. D as verm eintliche E rkennen von  H o 
m o lo g ien  durch F orm verg leich  w ird auch hier w ieder  
m eth odisch  an den A nfan g  gestellt. S e lb st w enn es 
m öglich  wäre, au f der B a sis  e in es  F orm verg leich s h o 

264



mologe Strukturen zu erkennen, so bliebe immer noch 
die Frage nach dem Lesrichtungskriterium offen, ohne 
das die Rekonstruktion eines evolutionären Ablaufs 
nicht erfolgen könnte (siehe Kapitel 1.4 und die dort zi
tierte Literatur). Daß bei der von PETERS & W.F. 
GUTMANN (1971) vertretenen Rekonstruktionsmethode 
Entwicklungsrichtungen einfach postuliert würden, ist 
im übrigen völlig falsch wiedergegeben, da gerade von 
diesen Autoren ein rationales und reproduzierbares Les
richtungskriterium in Form des Ökonomieprinzips und 
der Forderung nach einer Transformierbarkeit der 
Strukturen vorgelegt wird. Welches Kriterium, wenn 
nicht die Transformierbarkeit der betrachteten Struktur 
im Zusammenhang mit dem Ökonomieprinzip, könnte 
denn bei einer evolutionären Sichtweise darüber ent
scheiden, ob eine Entwicklungsreihe möglich ist bzw. 
ein Abstammungsverhältnis prinzipiell vorliegen könn
te? Aber gerade die Transformierbarkeit stellt für 
SCHULTZE und die meisten sich mit der Evolution der 
Tetrapoden befassenden Autoren offenbar kein Kriteri
um für die Rekonstruktion des evolutionären Prozesses 
dar. Mit den als vermeintliche Homologien aufgefaßten 
Ähnlichkeiten (ohne Angabe des Ähnlichkeitsstandards) 
als Sortierkriterien lassen sich jedoch keine evolutionä
ren Prozesse rekonstruieren, sondern ausschließlich 
Ordnungsschemata erstellen.

Als letzte Gruppe soll nun noch der rhizodontide 
Formtyp auf seine Transformierbarkeit in eine Tetrapo- 
den-Konstruktion überprüft werden. Obwohl dieser 
Formtyp unzureichend überliefert ist und keine Kennt
nisse über seine genaue Körperform bestehen, zeigen 
jedoch schon die wenigen erhaltenen Strukturen, daß er 
sich nicht als Vorläufer eignet. So weisen die überlie
ferten Wirbelfragmente auf das Vorhandensein von 
Ringwirbeln bzw. Vollwirbeln hin, von denen ausge
hend eine Transformation zu der hypothetischen Tetra- 
poden-Konstruktion nicht möglich ist. Der dermale 
Schultergürtel entspricht zwar den im vorangegangenen 
Kapitel geforderten Bedingungen, doch sitzt das Schul
tergelenk ungünstig hoch, um mit den Brustflossen einen 
Substratkontakt herzustellen. Über die Fähigkeit, sich 
auf festem Substrat fortzubewegen, kann aufgrund der 
geringen Datenbasis nur spekuliert werden. Form, Größe 
und Lage sowie die Struktur der Bauchflossen ist völlig 
unbekannt. Die Fähigkeit zur terrestrischen Lokomotion 
kann zumindest für die großen Formen, aufgrund des 
gewaltigen Körpergewichts, ausgeschlossen werden. Die 
Möglichkeit einer Unterwasserfortbewegung auf festem 
Substrat war vermutlich nicht gegeben, da die Brustflos
sen keine Verankerungsstrukturen aufweisen und wahr
scheinlich von einem nahezu neutralen Auftrieb ausge
gangen werden kann. Im Flachwasser könnte jedoch die 
nötige Bodenhaftung durch die Wirkung der Gewichts
kraft erzeugt werden. Es wäre dann zu überprüfen, ob 
die Brustflossen unter diesem Aspekt zu Tetrapodenex- 
tremitäten transformierbar wären. Allein von der Struk
tur des Brustflossenskeletts geschlossen, spricht nichts 
gegen eine Ableitbarkeit, da dieses den im vorangegan

genen Kapitel geforderten Bedingungen voll entspricht. 
Es sind aber hier die massiven ungegliederten Flossen
strahlen, die aufgrund ihrer bewegungslimitierenden 
Wirkung im distalen Extremitätenbereich den Substrat
kontakt in starkem Maße behindern und damit wahr
scheinlich eine Transformation zu den Tetrapodenver- 
hältnissen unmöglich machen.

Nachdem nun alle in Kapitel 4 analysierten Kon
struktionstypen abgehandelt wurden, wird deutlich, daß 
keiner der untersuchten Sarcopterygier alle geforderten 
Voraussetzungen für eine Transformation in eine Tetra- 
poden-Konstruktion erfüllt. Am nächsten kommt diesen 
Bedingungen der rhipidistiide Konstruktionstyp. Be
trachtet man nun die in Kapitel 4.4.2 rekonstruierte 
Vorläuferkonstruktion aller Formtypen des rhipidistiiden 
Konstruktionstyps, so zeigt sich, daß diese als rhipidi
stiide Ausgangskonstruktion bezeichnete Form alle ge
forderten Bedingungen erfüllt. Auf der Grundlage der 
im vorangegangen Kapitel erarbeiten Kriterien kann nun 
die gesuchte Vorkonstruktion der Tetrapoden auf der 
Basis der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion formu
liert werden, die dann in Form eines evolutionären Ab
laufmodells in die hypothetische Tetrapoden-Konstruk- 
tion evolutionär transformiert werden soll.

5.4.3 Beschreibung der hypothetischen 
Ausgangskonstruktion

Die zu beschreibende Vorkonstruktion der Tetrapoden 
entspricht in ihrem Aufbau der in Kapitel 4.4.2 abgelei
teten rhipidistiiden Ausgangskonstruktion. Deren Vor
läufer, von dem sich prinzipiell alle Sarcopterygier-Kon- 
struktionstypen ableiten lassen, wurde in Kapitel 4.4.1 
ausführlich dargestellt. Da die rhipidistiide Ausgangs
konstruktion nur in bestimmten Punkten von ihrem Vor
läufer abweicht, werden die gemeinsamen konstruktiven 
Eigenschaften in der folgenden Beschreibung, um Wie
derholungen zu vermeiden, nur noch einmal kurz zu
sammengefaßt, wogegen auf die Änderungen gegenüber 
dieser Vorkonstruktion intensiver eingegangen werden 
soll.

Die äußere Gestalt der hypothetischen Ausgangs
konstruktion ist fusiform gestreckt (Abb. 5.36). Die Ge
samtlänge wird in einer Größenordnung von etwa 20-50 
cm angenommen. Der Körperquerschnitt ist im Rumpf
bereich nahezu rund bis leicht hochoval. Die engbasigen 
paarigen Flossen setzen, zueinander auf maximaler Di
stanz stehend, jeweils am Vorder- bzw. Hinterende des 
Rumpfes in ventrolateraler Lage an. Sie sind im Ver
gleich zum Körper nicht sonderlich groß. Die kleine 1. 
Dorsale liegt auf der Höhe der Rumpfmitte, während 
sich die größere 2. Dorsale etwa zwischen den Bauch- 
flossen und der Analis befindet. Letztere setzt direkt vor 
der leicht epizerken Schwanzflosse an und ist genauso 
groß wie die 2. Dorsale.
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Die hypothetische Ausgangskonstruktion entspricht 
einer vielfach gekammerten Hülle-Füllungs-Konstrukti- 
on. Die Kammerung des Körpers und die Verspannungs
struktur gleicht der in Kapitel 4.4.1 beschriebenen Aus
gangskonstruktion der Sarcopterygier (Abb. 4.25). Da 
die Versteifungselemente und die Organe in beiden 
Fällen in gleicher Weise in die Konstruktion eingebun
den sind, soll dieser Zusammenhang hier nicht noch 
einmal wiederholt, sondern nur die integrierten Struktu
ren selbst angesprochen werden. Das Axialskelett be
steht aus zusammengesetzten Wirbelelementen, die die 
Chorda dorsalis umhüllen, ohne sie einzuschnüren. Die
ser sitzen im Schwanzabschnitt intersegmental angeord
nete Bogenelemente (Neural- u. Hämalbögen) dorsal 
und ventral auf. Im Rumpf dagegen besteht jeder inter- 
segmentale Abschnitt aus einem Neuralbogen und einem 
zweiteiligen, hufeisenförmigen Element (Interzentrum),

das die Chorda dorsalis von ventral spangenartig umfaßt 
und dorsal in Kontakt mit den proximalen Enden des 
Neuralbogens steht. Zwischen den Basen der Neuralbö
gen befinden sich in segmentaler Lage paarige Elemen
te, die der Chorda dorsalis dorsal aufsitzen. Die Einen
gung des Bewegungsspielraums der Körperachse erfolgt 
durch das Zusammenwirken der hydraulischen Muskel
kammern, der septalen Verspannung und den darin inte
grierten Skelettelementen. Bei der Erzeugung lateraler 
Körperbiegungen wirkt die Axialmuskulatur eher indi
rekt über die septalen Verspannungsstrukturen und die 
hydraulischen Polster auf die Wirbelelemente. Sie neh
men also weder Zug- noch Druckkräfte direkt auf. Die in 
der Körperlängsachse auftretenden Druckkräfte werden 
im wesentlichen von der uneingeschnürten, in die Ver
spannungskonstruktion integrierten und hydraulisch sta
bilisierten Chorda dorsalis aufgenommen.

Abb. 5.36 Hypothetische Ausgangskonstruktion.

Der dermale Schultergürtel bildet mit dem Schädel 
eine mechanische Einheit. Auf die Funktionsweise die
ser Einheit, die in Kapitel 4.4 aus einer anderen Per
spektive beschriebenen wurde, soll hier etwas genauer 
eingegangen werden95 Dazu werden zunächst noch ein-, 
mal deren Bestandteile kurz resümiert. Der dermale 
Schultergürtel besteht im wesentlichen aus einer U-för
migen Einheit, die sich aus einem Paar ventrolateraler 
(Cleithra) und einem Paar ventraler Elemente (Clavicu- 
lae) zusammensetzt. Die beiden Schultergürtelhälften 
sind über ein unpaares ventrales Dermalelement (Inter- 
clavicula) miteinander verbunden. Am dorsalen Ende

95 Hierzu dient das von Thomson (1967 a, 1969) ausgearbei
tete Modell zur Schädelkinetik der Rhipidistier als Grundlage.

der U-förmigen Einheit schließen sich zahlreiche kleine, 
in gewisser Weise gegeneinander verschiebliche Der
malelemente an, die den Schultergürtel zu einem Ring 
schließen. Diese stehen im Kontakt mit den posterioren 
Dermalelementen des Schädels. Das Schädeldach ist in 
zwei gegeneinander abwinkelbare Einheiten unterglie
dert. Die anteriore Einheit steht auf beiden Seiten in ge
lenkiger Verbindung mit dem jeweiligen Wangenkom
plex, der wiederum in beweglichem Kontakt mit dem 
Opercularkomplex und den Dermalelementen des Un
terkiefers steht. Das Endoskelett des Schädels und des 
Kiemenapparates ist in den aus dem Dermatocranium, 
den Opercularplatten und dem dermalen Schultergürtel 
bestehenden Hohlkörper integriert. Wie diese Einbin
dung im Zusammenhang mit der Verspannungsstruktur
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der hydraulischen Gesamtkonstruktion evolutionär ent
steht, wurde in Kapitel 4.4 erläutert.

Das endoskelettale Teil des Oberschädels (Neuro- 
cranium) besteht aus zwei gegeneinander abknickbaren 
Teilen, die mit den beiden korrespondierenden Ab
schnitten des Schädeldaches in fester Verbindung ste
hen. Am Hinterende des posterioren Teils schließen sich 
die die Chorda dorsalis umgebenden Wirbelelemente an. 
Die Chorda dorsalis reicht weit in den posterioren Teil 
des endoskelettalen Oberschädels (Neurocranium) hin
ein. Der Kiemenspangenapparat und der aus Kiemen
spangen hervorgegangene endoskelettale Ober- und 
Unterkieferteil (Palatoquadratum u. Ceratomandibulare 
bzw. Hymandibulare, Stylohyale, Ceratohyale u. Hypo- 
hyale) bilden zusammen mit dem endoskelettalen Teil 
des Oberschädels (Neurocranium) eine mechanische 
Einheit. Der endoskelettale Oberkiefer (Palatoquadra
tum) steht rostral in beweglichem Kontakt mit dem ante
rioren Teil des endoskelettalen Oberschädels. Mit sei
nem caudalen Ende bildet er ein Gelenk (primäres Kie
fergelenk) mit dem endoskelettalen Unterkiefer (Cerato
mandibulare), der fest mit den dermalen Unterkiefere
lementen verbunden ist und mit diesen eine rigide Ein
heit bildet. Lateral steht der endoskelettale Oberkiefer 
(Palatoquadratum) an einigen Stellen mit den dermalen 
Wangenelementen in festem Kontakt. Medial und ven
tral ist er flächig mit Dermalelementen des Mundraums 
verbunden (Endopterygoid, Ektopterygoid). An den 
Hinterrand der endoskelettalen Kieferspange schmiegt 
sich innig eine weitere ehemalige Kiemenspange an. Sie 
besteht aus einem dorsalen Element (Hymandibulare), 
das dem Oberkiefer anliegt, und mehreren ventralen Ele
menten, die sich an den Unterkiefer anschließen (Stylo
hyale, Ceratohyale u. Hypohyale). Anders als der en
doskelettale Oberkiefer (Palatoquadratum) steht das dor
sale Spangenelement (Hymandibulare) nicht mit dem 
anterioren, sondern mit dem posterioren Teil des endo
skelettalen Oberschädels (Neurocranium) in gelenkiger 
Verbindung. Das gleiche gilt für die dorsalen Elemente 
der vom Kiefer abgesetzten Kiemenspangen. Deren ven
trale Elemente konvergieren von beiden Seiten V-förmig 
auf die Sagittalebene, wo sie auf eine Kette von in der 
Körperlängsachse verlaufenden unpaaren Elementen 
treffen.

An dem Unterkiefer und dem sich in diesen einkei
lenden ventralen Kiemenspangenapparat setzen zahlrei
che in der Körperlängsachse verlaufende Muskelgrup
pen an, die von dort zum Schultergürtel ziehen. Weitere 
in Längsrichtung verlaufende Muskelgruppen, entsprin
gen an den Elementen des dorsalen Kiemenspangenap
parates und greifen am posterioren Teil des endoskelet
talen Teils des Oberschädels (Neurocranium) an. Die 
Kontraktion dieses längs verlaufenden Muskelkomple
xes führt zum Öffnen des Mauls und zu einer Erweite
rung der Mundhöhle sowie des Kiemenraums. Gelenk
nah am Unterkiefer ansetzend, ziehen Muskeln nach 
dorsal auf die laterale Oberkieferfläche (M. adductor

mandibulae). Ihre Kontraktion führt zum Kieferschluß. 
Ebenfalls in der dorsoventralen Ebene verlaufende Mus
kelgruppen verbinden die dorsalen und ventralen Ele
mente der Kiemenspangen miteinander. Andere umhül
len peripher den gesamten Kiemenbereich. Die Kon
traktion dieses Muskelkomplexes führt zur Verengung 
des Mund-Kiemen-Raums. In ventrolateraler Lage ver
bindet ein Muskelpaar (Mm. subcranialis) den anterio
ren mit dem posterioren Teil des endoskelettalen Ober
schädels (Neurocranium). Deren Kontraktion bringt den 
anterioren Teil aus einer nach dorsal abgewinkelten Po
sition wieder zurück in die ursprüngliche Lage. Die ep- 
axiale Muskulatur des Rumpfes setzt am Hinterende des 
posterioren Teils des Neurocraniums an. Ausläufer die
ser Muskulatur setzen dorsal am anterioren Teil, mögli
cherweise über die Vermittlung von Sehnen an. Die 
Kontraktion von epaxialen Muskelgruppen und ihren 
Ausläufern führt zu einer dorsalen Abwinkelung des 
Oberschädels gegenüber dem Schultergürtel über die 
Vermittlung der dorsalen Schultergürtelelemente und zu 
einer ebenfalls dorsalen Abwinkelung des anterioren 
Teils des endoskelettalen Oberschädels (Neurocranium) 
gegenüber dem posterioren Teil (siehe Ausgangskon
struktion der Sarcopterygier, Abb. 4.26). Das mit dem 
endoskelettalen Teil des Oberschädels verbundene 
Schädeldach folgt dieser Bewegung. Da der anteriore 
Teil des Schädeldachs mit dem Wangenkomplex ver
bunden ist, wird dieser ebenfalls aus seiner Lage ge
bracht. Er bewegt sich in einem Bogen um die Drehach
se des Intracranialgelenks in rostrovenraler Richtung. 
Da das an den endoskelettalen Oberkiefer anschließende 
dorsale Spangenelement (Hymandibulare) gelenkig mit 
dem posterioren Teil des endoskelettalen Teils des 
Oberschädels (Neurocranium) verbunden ist und mit 
seinem anderen Ende im Kontakt mit dem Wangenkom
plex steht, führt diese Verlagerung zu einem lateralen 
Ausweichen des posterioren Wangenendes zusammen 
mit dem sich daran anschließenden Opercularkomplex.

Die von der Kontraktion epaxialer Muskelgruppen 
eingeleitete Bewegung ist von einer gleichzeitigen Kon
traktion des an den Kiemenspangen und dem Unterkie
fer ansetzenden und in der Körperlängsachse verlaufen
den Muskelkomplexes begleitet. Insgesamt führt der be
schriebene Zusammenhang zur Öffnung des Mauls und 
einer Erweiterung des Mund-Kiemen-Raums, wobei sich 
die Ober- und Unterkiefer in entgegengesetzte Richtun
gen bewegen und der Schultergürtel quasi aufgebogen 
wird. Letzterer wird durch die Kontraktion der Bauch
muskulatur, die als Antagonist zur epaxialen Muskulatur 
arbeitet, in seiner Position gehalten. Es sei noch be
merkt, daß diese Fixierung des Schultergürtels über den 
Kraftschluß der Rumpfverspannung erfolgt, indem der 
Schultergürtel durch den Zug der Muskulatur gegen die 
prallen hydraulischen Kammern des Rumpfes gepreßt 
und damit abgestützt wird. Die gegenläufige Bewegung 
beim Kieferverschluß und bei der Verengung des Mund- 
Kiemen-Raums erfolgt durch die Kontraktion der Kie
feradduktoren und des restlichen dorsoventral verlau
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fenden Muskelkomplexes sowie der subcranialen Mus
kelstränge.

Der beschriebene Mechanismus wird, wie in Kapitel
4.4.2 ausführlich behandelt, beim Nahrungserwerb ge
nutzt. Beim schnellen Zuschwimmen auf die Beute ent
steht durch die gekoppelte Kiefer-Kiemen-Mechanik 
kein Stau vor dem geöffneten Maul, da das Wasser 
durch die zwangsläufig ebenfalls geöffneten Kiemen
ausgänge ungehindert abfließen kann. Beim Zuschnap
pen der Kiefer werden die ungekrümmten Zähne mit ho
her Geschwindigkeit projektilartig in die Beute geschla
gen. Die Bezahnung besteht aus in zwei Reihen auf den 
Kieferrändern angeordneten, kleinen, spitzen Zähnen. 
Im Gaumen und im Mundboden befinden sich außerdem 
lange Fangzähne. Schädelöffnungen liegen in Form des 
Pinealforamens, der Augenhöhlen und der in den Gau
men mündenden Nasengänge (Choanen) vor. Über die 
Entstehung der Choanen kann bislang noch keine Aus
sage gemacht werden, da die Nutzungszusammenhänge 
noch nicht verstanden sind. Sie werden hier als Aus
gangsbedingung unterstellt. Am Hinterrand des posterio
ren Teils des Neurocraniums befinden sich in unmittel
barer Nähe zu den Kiefergelenken die beiden otischen 
Kapseln, die das Gleichgewichtsorgan bergen. Die Kör- 
perbeschuppung besteht aus cosminhaltigen Rhomboid- 
schuppen.

Das Flossenskelett, das Becken und der endoske- 
lettale Schultergürtel (Scapulocoracoid) sind in gleicher 
Weise wie bei der in Kapitel 4.4.1 dargestellten Aus
gangskonstruktion der Sarcopterygier in die Körperver
spannung integriert. Danach wird das Flossenskelett als 
interseptale Mineralisierung bzw. Chondrifikation des 
jeweiligen ventrolateralen Längsseptums und der darauf 
auftreffenden Quersepten aufgefaßt. Das Becken und 
der endoskelettale Schultergürtel entsprechen dagegen 
Verknöcherungen bzw. Verknorpelungen der in der 
Körperlängsachse verlaufenden Interseptalkanäle, die 
von den auf die Rumpfkammern treffenden ventrolate
ralen Längssepten gebildet werden. Der Aufbau des 
Flossenskeletts, des Beckens und des endoskelettalen 
Schultergürtels gleicht den in Kapitel 4.4.2 für die rhipi- 
distiide Ausgangskonstruktion beschriebenen Bedingun
gen. Der endoskelettale Schultergürtel sitzt dem ventro
lateralen dermalen Schultergürtelelement (Cleithrum) 
von medial kleinflächig auf. Es trägt eine nach caudal 
weisende konkave Gelenkpfanne. In diese fügt sich der 
konvexe Gelenkkopf des proximalen Skelettelements 
des Brustflossenskelettes ein, das als einziges Element 
den Kontakt zum Schultergürtel herstellt. Das Verzwei
gungsmuster des Brustflossenskeletts wurde in Kapitel
4.4.2 ausführlich beschrieben (Abb. 4. Ac, Bc, De). Es 
sollen daher nur noch einmal die wesentlichen Punkte 
zusammengefaßt werden. So sei daran erinnert, daß sich 
die posterioren Skelettelemente stärker verzweigen als 
die anterioren und daß die sich jeweils nach anterior ab
zweigenden Elemente zumindest im proximalen Flos
senbereich immer etwas länger sind als die sich nach po

sterior abzweigenden. Nach distal werden die Skelette
lemente, ob anterior oder posterior liegend, kleiner und 
gleichen sich in ihrer Größe immer mehr aneinander an, 
so daß die Flosse distal einen gleichmäßig strahligen 
Aufbau erhält. Durch die genannte Strukturierung nimmt 
die Flossenflexibilität von proximal nach distal und von 
anterior nach posterior zu. Außerdem läßt sich die Flos
se in ihrer Längsachse verdrillen. Die Verdrillung er
folgt über die Vermittlung der beiden auf das proximale 
Skelettelement folgenden, zueinander parallelen Skelett
elemente. Durch die beschriebenen Eigenschaften er
füllen die paarigen Flossen prinzipiell die Vorausset
zungen für eine Nutzung als Unterwasserflügel. Der 
Anteil des Unterwasserflugs an der Gesamtlokomotions
aktivität ist jedoch im Rahmen des Lebensvollzugs eher 
gering. Im wesentlichen erfolgt die Fortbewegung durch 
den Axialantrieb.

Die Brustflosse läßt sich zwischen dem proximalen 
Skelettelement und den beiden darauf folgenden Ele
menten nach dorsal und ventral abknicken. Dadurch 
kann der distale Flossenabschnitt in Kontakt mit dem 
Boden gebracht werden, wobei dieser, aufgrund der 
nach distal zunehmenden Flossenflexibilität so gebogen 
werden kann, daß er dem Substrat flach aufliegt und et
wa parallel zum proximalen Skelettelement verläuft, 
während der mediale Flossenabschnitt senkrecht steht. 
Da die eng nebeneinander liegenden Flossenstrahlen 
flexibel sind, stehen sie der Kontaktaufnahme mit dem 
Substrat nicht im Wege. Sie bilden eine ununterbroche
ne Fläche und weisen keine Verankerungsstrukturen auf. 
Die paarigen Flossen erfüllen also alle in Kapitel 5.4.1 
für die Transformierbarkeit in eine Tetrapodenextremität 
geforderten strukturellen Voraussetzungen. Das gleiche 
gilt für die Bauchflosse, die in ihrem prinzipiellen Auf
bau der Brustflosse gleicht. Sie ist jedoch etwas kleiner 
und weist weniger Skelettelemente als die Brustflosse 
auf (die Größenordnung liegt etwa bei 15-20 Skelettele
menten gegenüber 20-25 Elementen bei der Brustflos
se). Genau wie die Brustflosse artikuliert die Bauchflos
se mit einem konvexen Gelenkkopf in einer konkaven 
Gelenkpfanne, die nach caudal zeigt. Das die Gelenk
pfannen tragende Becken besteht aus zwei schlanken, in 
caudocranialer Richtung ausgerichteten Beckenhälften, 
die jeweils zwei leicht gegeneinander abgewinkelte 
Schenkel aufweisen.

Der größte Teil der Flossenmuskulatur setzt am 
Becken bzw. Schultergürtel an. Sie besteht im wesentli
chen aus zwei Lagen (Abb. 5.37), einer tieferen, die auf 
beiden Seiten des Flossenskelettes von Element zu Ele
ment verläuft, und einer oberflächlichen, die als unun
terbrochener Strang, beiderseits der Flosse an einer Fas
zie angreifend, auf den Rumpf zieht und dort großflä
chig inseriert. Während die kräftige oberflächliche Mus
kellage dazu genutzt wird die Flosse auf- und abzu
schlagen sowie abzuspreizen und anzulegen, übernimmt 
die tiefe Muskulatur die Feinabstimmung der Flossen
bewegung. Dazu gehört auch die Erzeugung der Flos
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senverdrillung in der Längsachse. Die paarigen Flossen 
sind nicht geeignet, um den Körper an Land unter voller 
Schwerkraftwirkung zu tragen. Dazu ist die Muskelaus
stattung im Verhältnis zum Körpergewicht zu schwach. 
Die Fähigkeit zur Landlokomotion mit abgehobenem 
Körper kann daher für die hypothetische Ausgangskon
struktion ausgeschlossen werden. Dagegen spricht auch 
der nicht zum Tragen geeignete Aufbau des Rumpfes. 
Ingesamt sind die paarigen Flossen wenig zur terrestri
schen Lokomotion geeignet, selbst bei einer Fortbewe
gung mit aufliegendem Körper, da sie zum einen im 
Vergleich zur Körpergröße zu klein sind und zum ande
ren der caudocraniale Aktionsradius durch die Ausrich
tung der Gelenkpfannen zu gering ist, um effektiv Vor
trieb zu erzeugen. Die Möglichkeit einer schlangenähn
lichen apeden Landfortbewegung durch laterale Körper- 
undulationen kann ebenfalls ausgeschlossen werden, da 
der Körper im Verhältnis zum Querschnitt nicht lang 
genug ist, um einer vollen Sinuswelle Platz zu bieten. 
Die Eignung zur terrestrischen Lokomotion ist bei der 
hypothetischen Ausgangskonstruktion allgemein sehr 
gering. Der Lebenszyklus spielt sich allein im Wasser 
ab. Die Fähigkeit, sich unter Wasser oder im Flachwas- 
ser mit Hilfe der Extremitäten fortzubewegen, ist jedoch 
prinzipiell gegeben. Dieser Fortbewegungsmodus spielt 
jedoch im Rahmen der Bionomie der Konstruktion eine 
untergeordnete Rolle.

Das Flossenskelett der 1. Dorsalen besteht aus ei
nem flächigen Basalelement, an das sich nur wenige, zu
einander parallele, ungegliederte Skelettelemente an
schließen, an denen distal die Flossenstrahlen ansetzen. 
Die deutlich größere 2. Dorsale weist ebenfalls ein flä
chiges Basalelement auf. An dieses schließt sich jedoch 
ein verzweigtes Flossenskelett an, bei dem sich die po
sterioren Elemente stärker verzweigen als die anterioren, 
so daß eine flexible Flossenhinterkante vorliegt. An die 
distalen Skelettstäbe setzen die ebenfalls verzweigten 
Flossenstrahlen an. Die Analis weist die gleichen Cha
rakteristika wie die 2. Dorsale auf und ist auch ebenso 
groß. Die Muskulatur dieser beiden Flossen besteht wie 
bei den unpaaren Flossen aus zwei Lagen. Die tiefen

Abb. 5.37 Muskularisierung der paarigen Flossen im Längs
schnitt (grob schematisch von anterior). Oberflächliche Mus
kulatur hellgrau, tiefe Muskulatur dunkelgrau.

Muskeln ziehen hier ebenfalls beiderseits des Flossen
skeletts von Element zu Element, während die ober
flächliche Lage, vom Basalelement ausgehend, flächig 
an die beiden Flossenseiten angreift. Bei der 1. Dorsalen 
zieht nur eine Muskelgruppe vom Basalelement auf die 
daran anschließenden ungegliederten Skelettstäbe. Die 
asymmetrisch epizerke Schwanzflosse weist einen nied
rigen epichordalen und einen großflächigen, triangulären 
hypochordalen Abschnitt auf. Die Flossenstrahlen des 
epichordalen Teils sitzen auf kleinen, zueinander paral
lelen Skelettstäben, die direkt mit der Chorda dorsalis in 
Verbindung stehen. Die distal verzweigten Flossen
strahlen des hypochordalen Schwanzflossenbereichs set
zen an ebenso angeordneten, jedoch etwas längeren 
Skelettstäben an, die, abgesehen vom Schwanzende, 
statt der Chorda dorsalis den Neuralfortsätzen distal auf- 
sitzen. Die mächtige Axialmuskulatur reicht bis auf die 
Schwanzflosse. Deren Myosepten sind zickzackartig 
verfaltet.

Die Bauchcoelomkammer beherbergt zahlreiche Or
gane, wie den Gastrointestinaltrakt, die Leber, die Nie
ren und den Genitalapparat. Vom ventralen Schlundbe
reich entspringt ein Luftkanal, der sich schnell dichotom 
verzweigt und in jeweils einen Luftsack mündet, der so
wohl respiratorisch, als auch als Auftriebskörper genutzt 
werden kann. Cranioventral der Bauchcoelomkammer 
befindet sich das Herz in einer eigenen Coelomkammer 
(Pericard). Die von den Luftsäcken zum Herz führende 
Vene (Lungenvene) mündet, wie in Kapitel 5.4.1 gefor
dert, direkt in das Atrium, und es liegt eine gewisse 
funktionelle Trennung des Lungen und des Körperkreis
laufs vor. Die Ventilation erfolgt durch eine zweiphasige 
Bukkalpumpe96 Der Auftrieb ist nicht neutral, sondern 
leicht negativ. Um im freien Wasser nicht abzusinken, 
muß sich die Konstruktion also fortbewegen. Dabei er
folgt die Auftriebserzeugung durch die Umströmung der 
Brustflossen und die Aktivität der epizerken Schwanz
flosse. Durch die Nutzung der paarigen Luftsäcke als 
Auftriebskörper ist deren respiratorische Effizienz nicht 
besonders hoch und vice versa. Der Gasaustausch er
folgt im wesentlichen über die Kiemen. Unter hypoxi- 
schen Bedingungen kann der von den paarigen Luftsäk- 
ken respirierte Anteil an der Sauerstoffaufnahme zu
nehmen. Die CO2-Abgabe erfolgt jedoch weiterhin na
hezu ausschließlich über die Kiemen. Die Fähigkeit zu 
einer respiratorischen Nutzung der Haut muß aufgrund 
ihrer mechanischen Einbindung in den Lokomotionsap
parat und der dicken Rhomboidbeschuppung als ver
nachlässigbar gering eingestuft werden. Als respirato
risch nutzbare Strukturen stehen daher nur die Kiemen 
und die paarigen Luftsäcke zur Verfügung. Aufgrund 
des somit bimodalen Respirationsmechanismus wird von 
einer vergleichsweise hohen Toleranz gegenüber dem

96 Inwieweit bei der hypothetischen Ausgangskonstruktion die 
Möglichkeit einer aspirativen Ventilation über die Nutzung 
der Rhomboidbeschuppung besteht, soll erst im Ablaufmodell 
thematisiert werden.
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C 02-Gehalt im Blut ausgegangen, die durch eine Puffe
rung des Blut-pH ermöglicht wird. Auf diese Weise 
kann ein Sauerstoffverlust an den Kiemen unter hy- 
poxischen Bedingungen sowie eine respiratorische Aci- 
dose vermieden werden (zu genaueren Details siehe Ka
pitel 5.4.1). Neben dem Gasaustausch werden die Kie
men auch zur Exkretion und zur Osmoregulation ge
nutzt. Die Exkretion von Stickstoff erfolgt im wesentli
chen über die Nieren in Form von Harnstoff. Die Kon
struktion kann daher den osmotischen Wasserverlust 
unter hypertonischen Bedingungen, etwa im Seewasser, 
gering halten. Die Sinnesleistungen entsprechen denen 
der meisten rezenten Fische. So erfolgt die Rezeption 
von Druck- bzw. Schallwellen im wesentlichen durch 
das Seitenlinienorgan, die Geruchs- bzw. Geschmacks
rezeptoren sind über den Körper verteilt, und das Auge 
ist auf Nahsicht eingestellt, wobei allein die Linse für 
die Lichtbrechung verantwortlich ist.

Betrachtet man nun die kohärente Bionomie (Biono- 
miekreislauf) der hypothetischen Ausgangskonstruktion 
aus der externen Perspektive, so stellen sich ihre Le
bensleistungen wie folgt dar: Die Konstruktion kann 
sich sowohl axial, durch laterale Körperbiegungen, als 
auch paraxial, in Form eines wenig entwickelten Unter
wasserflugs mit Hilfe der paarigen Flossen, fortbewe
gen. Bei der paraxialen Lokomotionsweise, die im Le
bensvollzug der Konstruktion eine untergeordnete Rolle 
spielt, werden die paarigen Flossen alternierend und zu
einander in versetzter Folge auf- und abbewegt. Die 
Vorteile dieser Extremitätenbewegungsfolge wurden in 
Kapitel 4.4.2 geschildert. Der paraxiale Antriebsmodus 
eignet sich nur für geringe Lokomotionsgeschwindig
keiten, während der Axialantrieb zur Dauerlokomotion 
bei mittleren Geschwindigkeiten und zur schnellen Be
schleunigung genutzt wird. Das Aktivitätsniveau und der 
Aktionsradius sind relativ hoch. Die Konstruktion kann 
sich ökonomisch dauerhaft fortbewegen und durch den 
oben beschriebenen Fangmechanismus Beute machen. 
Aufgrund ihrer Physiologie ist sie in der Lage, sowohl 
im Süß- als auch im Seewasser zu überleben. Da die 
Konstruktion atmosphärischen Luftsauerstoff zur Respi
ration nutzen kann, besteht die Möglichkeit, auch sauer
stoffarme und im 0 2-Gehalt schwankende Wasserkörper 
aufzusuchen. Sie geht jedoch nicht an Land. Ihr Lebens
zyklus findet allein im Wasser statt. Die erweiterte Re
produktion (Fortpflanzung) wird als ovipar mit einem 
sich daran anschließenden Larvenstadium angenommen.

5.5 Evolutionäres Ablaufmo
dell

Nachdem die Zielkonstruktion entworfen wurde und auf 
die Ausgangskonstruktion zurückgeschlossen werden 
konnte, wird nun ein evolutionäres Ablaufmodell for
muliert, daß, die in den vorangegangenen Kapiteln ge

wonnenen Kenntnisse nutzend, den transformativen 
Weg von einer im Wasser lebenden und mit Flossen be
stückten Fisch-Konstruktion zu einer mit Beinen verse
henen und an Land lebenden Tetrapoden-Konstruktion 
möglichst lückenlos über funktionstüchtige Zwischen
stadien beschreibt und in seinen Entwicklungsschritten 
begründet. Dabei wird der Schwerpunkt bei der Evoluti
on der Tetrapodenextremität und der Entwicklung der 
tetrapoden Lokomotionsform sowie beim sukzessiven 
Übergang von einer aquatischen zu einer terrestrischen 
Lebensweise liegen. Da die bei dem evolutionären 
Wandel von einer Fisch-Konstruktion zu einer Tetrapo
den-Konstruktion auftretenden strukturellen Verände
rungen mit einer drastischen Umstellung der gesamten 
Bionomie verbunden sind, werden neben den morpholo
gischen auch die physiologischen Zusammenhänge, 
wenn auch in einer weniger ausführlichen Form, mitre
flektiert.

5.5.1 Vom Dauerschwimmer zum lito- 
ralen Lauerjäger

Wie im vorangegangenen Kapitel erwähnt, handelt es 
sich bei der Ausgangskonstruktion um einen sich über
wiegend axial fortbewegenden Organismus, dessen Lo
komotionsaktivität relativ hoch ist. Der Lokomotionsap
parat erlaubt die Nutzung verschiedener Lebensräume. 
So können benthische sowie pelagische Gewässerberei
che aufgesucht werden, wo die Konstruktion bis in die 
flachen Uferbereiche Vordringen kann. Im Anschluß an 
THOMSON (1969, 1980, 1994) wird davon ausgegangen, 
daß die Ausgangskonstruktion physiologisch in der Lage 
ist, sowohl limnische als auch marine Bedingungen zu 
tolerieren. Durch die Fähigkeit, die Luftsäcke respirato
risch zu nutzen, besteht auch die Möglichkeit, in sauer
stoffarmen Gewässern zumindest zeitweise zu überle
ben. In Kapitel 4.4.2 wurde gezeigt, daß im Zusammen
hang mit einer Ökonomisierung der axialen Dauerloko
motionsleistung, bei einer zunehmenden Nutzung der 
Luftsäcke als Auftriebskörper, eine Verkleinerung der 
paarigen Flossen und die Verringerung der Zahl ihrer 
Skeletteile eintritt. Dieser evolutionäre Weg führt zu 
Konstruktionen, wie sie vom osteolepididen Formtyp 
repräsentiert werden. Auf dieser Basis können sich dann 
bei zunehmend neutral werdendem Auftrieb hechtförmi
ge Beschleunigungsspezialisten mit einer symmetrischen 
Schwanzflosse und caudalverlagerten unpaaren Flossen 
entwickeln, die fossil durch den gyroptychiiden und 
eusthenopteriden Formtyp vertreten sind. Ein anderer 
evolutionärer Weg, bei dem anstelle des Axialantriebs 
der paraxiale Lokomotionsmodus optimiert wird, führt 
von der Ausgangskonstruktion, bei ebenfalls zunehmend 
neutral werdendem Auftrieb, zu rhizodontiden Kon
struktionen, deren Flossenskelett nicht reduziert wird.

In den genannten Fällen führt die Verbesserung der 
axialen Beschleunigungsleistung zu einer Verschlechte
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rung der axialen Dauerlokomotionsleistung. Der Auf
wand, den Körper durch aktives Schwimmen am Absin
ken zu hindern, ist hier jedoch aufgrund des nur wenig 
negativen bis neutralen Auftriebs gering. Dies ist bei der 
Ausgangskonstruktion anders. Durch den stärker negati
ven Auftrieb muß sie, um nicht abzusinken, permanent 
lokomotorisch aktiv sein. Erfolgt auf dieser Basis, also 
bei weiterhin negativem Auftrieb, eine Verbesserung der 
Beschleunigungsleistung durch eine Vergrößerung der 
lateralen Antriebsfläche, erhöht sich der Aufwand die 
Höhe zu halten. Dies hat Konsequenzen für das Aktivi
tätsniveau. Da andauerndes Schwimmen zu aufwendig 
ist, sinkt die Konstruktion in den Lokomotionspausen zu 
Boden. Aufgrund der morphologischen Veränderungen 
erfolgt also ein Wandel von einer aktiven, im freien 
Wasser umherschwimmenden Konstruktion zu einem 
am Gewässergrund liegenden Lauerjäger. Durch die ge
ringere Lokomotionsaktivität ist auch dessen Nahrungs
bedarf geringer, so daß der genannte Entwicklungsweg 
durchaus eine Ökonomisierung gegenüber der Vorläu
ferkonstruktion darstellen kann. Dies ist jedoch nur der 
Fall, wenn die Nahrungsdichte innerhalb des verringer
ten Aktionsradius im Verhältnis zum Nahrungsbedarf 
zur Erhaltung der Bionomie ausreichend groß ist, wenn 
sich der Organismus unter diesen Bedingungen sowohl 
erweitert (im Sinne von Fortpflanzung) als auch nicht
erweitert (im Sinne von Selbsterhaltung, Homöostase 
usw.) reproduzieren kann (zum Reproduktionsbegriff 
siehe Kapitel 1.3.3).

Für die Entstehung der Tetrapoden wurden als gün
stigste Voraussetzung Flachwasserbedingungen ange
nommen (Kapitel 5.4.1). In den litoralen Gewässerzonen 
ist die Dichte von als Nahrung in Frage kommenden Or
ganismen häufig hoch genug, um den Nahrungsbedarf 
einer Konstruktion mit geringer Lokomotionsaktivität zu 
decken. Da die Luftsäcke nur eine geringe Rolle bei der 
Auftriebserzeugung spielen, können sie in stärkerem 
Maße als bei den oben genannten Konstruktionen, bei 
denen sie sich zu Auftriebskörpern entwickelt haben, re
spiratorisch genutzt werden. Die Konstruktion kann da
mit ihre Fähigkeit in Gewässern mit niedrigem Sauer
stoffgehalt zu leben ausbauen. Außerdem ist der Sauer
stoffverbrauch durch das geringe Aktivitätsniveau so 
niedrig, daß es möglich ist, auch mit einer wenig effizi
enten Lunge einen großen Teil des Sauerstoffbedarfs 
über die Ventilation von atmosphärischer Luft zu dek- 
ken. Die Abgabe von C02 bleibt aber durch die geringe 
Effizienz der Lunge an die Kiemen gebunden. Die Mög
lichkeit zur Hautatmung besteht durch ihre mechanische 
Einbindung in den Lokomotionsapparat und die massive 
Rhomboidbeschuppung nicht. Es kann davon ausgegan
gen werden, daß bei zunehmender Respiration von 
Luftsauerstoff eine Ökonomisierung des Respirations
aufwandes erfolgt, indem sich eine größere Toleranz ge
genüber einem hohen C02-Partialdruck im Blut entwik- 
kelt, die physiologisch durch die Verbesserung der bei 
der Vorkonstruktion schon ansatzweise vorhandenen

Pufferung des Blut-pH erreicht wird (siehe Kapitel 
5.4.1). Da für die C02-Exkretion über die Kiemen eine 
geringere Kiemenoberfläche benötigt wird als für die 
Sauerstoffaufnahme aus dem Wasser, kann der Kiemen
apparat bei einer Zunahme der Respiration von Luftsau
erstoff aus der Atmosphäre verkleinert werden.

Eingliederung der Dorsalia und der Analis in 
die Schwanzflosse

Für einen auf dem Boden ruhenden Lauerjäger mit ge
ringer Lokomotionsaktivität ist es vermutlich ökonomi
scher, die für eine effektive Beschleunigung notwendige 
große laterale Antriebsfläche, anders als bei einer hecht
förmigen Konstruktion, durch die Eingliederung der 
Dorsalia und der Analis in die Schwanzflosse unter Bil
dung eines großflächigen Flossensaums zu erzeugen. 
Wie in Kapitel 4.4.2 für den neoceratodiden Formtyp 
diskutiert wurde, wird dadurch vermutlich der ontoge- 
netische Erstellungsaufwand minimiert. Bei einer hecht
förmigen Konstruktion mit nur leicht negativem bis 
neutralem Auftrieb sind die Dorsalia und die Analis 
wichtige Steuereinrichtungen, die somit nicht reduziert 
werden können. Bei einer überwiegend am Boden lie
genden Konstruktion, die wenig umherschwimmt und 
ihren Lokomotionsapparat vorrangig zum schnellen Be
schleunigen einsetzt, sind diese Steuereinrichtungen da
gegen von geringerer Bedeutung für den Lebenszyklus. 
Zudem erlaubt eine mit einem Flossensaum versehene, 
lang ausgezogene Schwanzflosse in flachere Uferberei
che vorzudringen, als eine mit gleich großer Antriebs
fläche ausgestattete Konstruktion, bei der statt dessen 
die 2. Dorsale und die Analis vergrößert sind. Die 2. 
Dorsale würde unter extremen Flachwasserbedingungen 
über die Oberfläche hinausragen und damit keinen An
triebsbeitrag mehr leisten können, und die Analis würde 
in störender Weise mit dem Substrat in Kontakt geraten. 
Letzteres tritt unabhängig von der Wassertiefe allein 
schon beim Liegen auf dem Boden auf. Es wird hier also 
vermutet, daß eine Vergrößerung der lateralen Antriebs
fläche bei einem Organismus, dessen Lokomotionsakti
vität gering ist und der in den Lokomotionspausen auf 
dem Gewässergrund liegt, sinnvoller durch eine Erwei
terung des Schwanzabschnittes in caudaler Richtung er
reicht werden kann als durch die Ausdehnung der un- 
paaren Flossen in vertikaler Richtung.

Die Eingliederung der Dorsalia und der Analis in 
die Schwanzflosse und die Umwandlung in einen Flos
sensaum kann kontinuierlich erfolgen. Aufgrund der 
nicht mehr praktizierten axialen Dauerlokomotion kann 
zunächst die Epizerkie aufgegeben werden, indem die 
dorsale Abknickung der Chorda dorsalis sukzessive fla
cher verläuft und der epichordale Schwanzflossenteil an 
Größe zunimmt. Durch die geringer werdende Bedeu
tung für die Steuerung können sich die unpaaren Flossen 
in ihrem Aufbau und in ihrer morphogenetischen Er
stellungsweise vereinfachen. Die 2. Dorsale verbreitert
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sich an der Basis in caudocranialer Richtung durch eine 
Addition zusätzlicher, zueinander parallel stehender 
Skelettstäbe. Dies führt schließlich cranial zu einer Ein
gliederung der 1. Dorsalen und caudal zu einem sukzes
siven Übergang in den epichordalen Teil der Schwanz
flosse. Die Analis wird zunehmend von dem hypochor- 
dalen Teil der Schwanzflosse verdrängt. Insgesamt er
folgt die Entstehung des symmetrischen, flossensaum
tragenden Schwanzabschnitts in ähnlicher Weise wie bei 
dem neoceratodiden Formtyp des dipnoiden Konstrukti
onstyps (Kapitel 4.4.2). Auch hier ist die genannte Ent
wicklung mit einer Verringerung des Aktivitätsniveaus 
verbunden.

Dorsoventrale Abflachung des Körpers und 
des Schädels und ihre Folgen

Die genannten morphologischen Veränderungen am Lo
komotionsapparat (Abb. 5.46 c) machen es der Kon
struktion möglich, in flachere Uferbereiche vorzudrin
gen, wo zuvor nicht erreichbare Nahrungsquellen, wie 
etwa Jungfische, die sich dort dem Zugriff größerer Tie
re entziehen, verfügbar werden. In diesem Zusammen
hang ist eine dorsoventrale Abflachung und Verbreite
rung des Schädels und des Vorderkörpers von Vorteil. 
Dies führt wiederum zu einem Verlust der Schädelkine
tik (siehe Kapitel 4.4.2 u. 5.4.1) und zu einer Verringe
rung der Mundöffnungsweite, die durch eine Verlänge
rung der Schnauzenregion jedoch wieder ausgeglichen 
werden kann. Letzteres führt in Verbindung mit der 
Verbreiterung des Schädels zu einer allgemeinen Ver
größerung des Beutefangapparates. Durch den Verlust 
der Kopplung zwischen Mundöffnungs- und Kiemenöff
nungsmechanismus würde beim Zustoßen auf die Beute 
unter Wasser ein Stau vor dem Maul entstehen (Kapitel
4.4.2 u. 5.4.1). Dies kann durch einen seitlichen Beute
hieb, der aufgrund der dorsoventralen Abflachung des 
Schädels nun möglich ist, verhindert werden. Die Ab
wandlung des Beutefangmechanismus führt vermutlich 
zu einer Reduktion der im Munddach und Mundboden 
sitzenden Fangzähne, so daß nur noch die beiden Reihen 
der auf dem Kieferrand sitzenden Zähne übrigbleiben. 
Durch die Vereinfachung der Kiefermechanik auf zwei 
scharnierartige Gelenke sind die mechanischen Frei
heitsgrade im Vergleich zur Vorkonstruktion sehr ge
ring, die Stabilität ist dagegen höher. Trotz der genann
ten Veränderungen bleibt das Gebiß ein Schnappgebiß, 
dessen Kiefermuskulatur gelenknah ansetzt und bei dem 
hohe Kieferverschlußgeschwindigkeiten erreicht werden 
können. Da es durch die Abflachung des Schädels beim 
Öffnen des Mauls nicht mehr zu einem Abspreizen des 
Wangenkomplexes kommt, wird das an den endoskelet- 
talen Oberkiefer anschließende dorsale Kiemenspan
genelement (Hymandibulare) von seiner ursprünglichen 
Funktion befreit, wodurch sich prinzipiell die Möglich
keit zu einer Nutzung als akustischer Verstärker in ei
nem gasförmigen Übertragungsmedium ergeben kann 
(S c h m a l h a u s e n  1923, 1968, R ö m e r  1933, 1945,

1966, 1971, B erg eijk  1966, T h o m s o n  1966 c, 1 994  ̂
Ja r v ik  1980 b, S t a r c k  1979, H il d e b r a n d  1988̂  
F r itzsc h  1990, 1992, W a l k e r  &  L iem  1994 u.a.). So
lange sich der Lebenszyklus der Konstruktion allein im 
Wasser abspielt, bleibt diese konstruktive Entwicklungs
option jedoch ungenutzt. Aber auch an Land muß das 
betroffene Skelettelement zunächst deutlich an Größe 
und Gewicht abnehmen, bevor es (in Form des Stapes97) 
als akustischer Verstärker nutzbar werden kann (siehe 
CARROLL 1980, 1988, 1993). Das genannte Kiemen
spangenelemente (Hymandibulare) kann aber auch als 
Strebe im Zusammenhang mit der Stabilisierung des 
Schädels genutzt werden, während andere Bestandteile 
des Kiefer- Kiemen- und Opercularapparates als schal
leitende Strukturen Verwendung finden (etwa bei re
zenten Amphibien, siehe VOROBYEVA 1985, S m ir n o v  
1986, VOROBYEVA & S m ir n o v  1989). Durch die Ver
einfachung der Kiefermechanik können auch die kleinen 
Dermalelemente (Supracleithrum, Posttemporale), die 
den U-förmigen Schultergürtel dorsal zu einem Ring 
schließen und mit den posterioren Dermalelementen des 
Schädels in Kontakt stehen, abgebaut werden. Neben 
den genannten Veränderungen wirkt sich die dorsoven
trale Abflachung des Schädels nach THOMSON (1994) 
positiv auf die Leistung der die Lunge belüftenden Buk
kalpumpe aus, wodurch sich auch die Respirationslei
stung verbessert. Insbesondere wird es dadurch möglich, 
mehr C 02 über die Lunge auszuscheiden, wodurch die 
Kiemen weiter entlastet werden und evolutionär an Grö
ße abnehmen können. Außerdem gelangen die Augen 
durch die Abflachung des Schädels in eine dorsale Posi
tion.

Im Rumpf wirkt sich die dorsoventrale Abflachung 
und Verbreiterung auf den axialen Antrieb aus. Die 
ventral des transversalen Septums liegende Axialmus
kulatur, die sich im Rumpf in einer lateralen Position be
findet und im Übergang zum Schwanzbereich nach ven
tral abbiegt und dort die ventrale Schwanzmuskulatur 
bildet, gerät im Rumpfbereich durch die Abflachung in 
eine mehr dorsolaterale Position. Da diese Muskelgrup
pe im Schwanzabschnitt nicht aus der ventralen Position 
gelangen kann, muß zwangsläufig eine mechanische 
Unterbrechung des muskulären Verlaufs zwischen dem 
Rumpfanteil und dem Schwanzanteil auftreten. Diese 
Unterbrechung erfolgt auf der Höhe der Analöffnung 
und hängt, wie noch gezeigt werden wird, unmittelbar 
mit der Entwicklung des Beckengürtels zusammen, der 
durch die dorsoventrale Abflachung in die Nähe des 
Axialskelettes gelangt. Die dorsal des transversalen 
Septums befindliche Axialmuskulatur verläuft jedoch 
weiterhin ununterbrochen vom Hinterrand des Kopfes

97 Der Begriff „Stapes“ wird hier nur funktionell verstanden. 
Es sollen damit keine Aussagen zu einer eventuellen Homolo
gie innerhalb der Tetrapoden gemacht werden. Bei der großen 
Zahl der Skelettelemente des Schädels, die als schalleitende 
Strukturen genutzt werden können, sind vermutlich zahlreiche 
Wege denkbar, evolutiv zu einem schalleitenden Apparat zu 
gelangen (siehe hierzu Lombard & Bolt 1979, 1988).
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bis in die Schwanzspitze. Insgesamt verringert sich der 
Antriebsbeitrag des Rumpfes durch die genannten mor
phologischen Veränderungen, während der Antriebsbei
trag des Schwanzabschnitts zunimmt. Durch die mecha
nische Abtrennung der Rumpfseitenwandmuskulatur und 
die Verlagerung des Antriebs auf den Schwanzabschnitt 
ergibt sich die Möglichkeit, die Myoseptenverfaltung in 
dem nicht als Antriebsmuskulatur genutzten Abschnitt 
aufzulösen und zu vereinfachen. Durch diese „Entfal
tung“ der Myosepten ergeben sich neue konstruktive 
Optionen. Zum einen können in den nun gerade verlau
fenden Interseptalkanälen der auf die Bauchcoelom- 
kammer treffenden Myosepten Rippen entstehen, zum 
andern können die Myotome, da sich die Myosepten bei 
der Muskelkontraktion nicht mehr aufrichten können, als 
hydraulische Druckpolster zur Stabilisierung des Rump
fes genutzt werden (zur Nutzung der Myotome als 
Druckpolster siehe Kapitel 5.3.2). Ein weiterer Effekt, 
der sich durch die dorsoventrale Abflachung und Ver
breiterung des Rumpfes ergibt, ist die Erhöhung der 
Kippsicherheit.

Verbesserung der Lokomotion auf festem 
Substrat

Die genannten Umkonstruktionen des Axialantriebs, die 
zu einer Verbesserung der Lokomotion im Flachwasser 
führen, gehen mit Veränderungen am Paraxialantrieb 
einher. Zunächst verlieren die paarigen Flossen durch 
die geringe Lokomotionsaktivität der Konstruktion und 
die dorsoventrale Abflachung des Vorderkörpers an Be
deutung für die Steuerung und die Auftriebserzeugung. 
Sie können daher stärker, bezogen auf ihre Antriebsauf
gaben, ökonomisiert werden. Bei dem wenig entwickel
ten Unterwasserflug der Ausgangskonstruktion werden 
die Flossen, wie im vorangegangenen Kapitel erwähnt, 
alternierend in einer symmetrisch diagonalen Folge auf- 
und abgeschlagen (siehe auch Kapitel 4.4.2). Dieser 
Antriebsmechanismus zeigt seine maximale Wirkung 
erst, wenn die Konstruktion etwas Fahrt aufgenommen 
hat und die Flosse durch die Umströmung des Flossen
profils ihre hydrodynamischen Eigenschaften entfalten 
kann. Eine schnelle Beschleunigung aus dem Stand ist 
daher durch die Antriebskraft flügelartiger Bewegungen 
nicht sehr effizient und nur über eine hohe Schlagfre
quenz zu erreichen. Für einen Schnellstart und zur Er
zeugung hoher Endgeschwindigkeiten wird daher, statt 
des genannten paraxialen Antriebs, der für diesen Zweck 
effektivere Axialantrieb genutzt, wie es auch bei den re
zenten Sarcopterygiem Neoceratodus und Latimeria der 
Fall ist (Kapitel 4.31 und 4.3.4). Bei sehr geringen Lo
komotionsgeschwindigkeiten kann die hypothetische 
Ausgangskonstruktion aufgrund ihres negativen Auf
triebs nicht die Höhe halten und sinkt somit zwangsläu
fig zu Boden. Da in unmittelbarer Bodennähe flügelarti
ge Flossenbewegungen aus Platzgründen nicht durch
führbar sind, kann unter diesen Bedingungen der An
triebsmodus des Unterwasserfluges nicht zum Einsatz

kommen. Dies gilt in besonderem Maße für die Fortbe
wegung in sehr flachen Uferbereichen. Eine Möglich
keit, den Paraxialantrieb auch unter diesen Bedingungen 
einzusetzen, besteht, indem sich die paarigen Flossen 
statt am flüssigen Medium am Boden abstoßen. Durch 
den relativ geringen Auftrieb und die schwere Rhombo- 
idbeschuppung sorgt die Gewichtskraft schon bei nur 
wenig aus dem Wasser herausragenden Körperteilen für 
den nötigen Andruck an das Substrat und damit für die 
entsprechende Bodenhaftung. Dabei werden die Flossen 
wie beim Unterwasserflug der Ausgangskonstruktion 
alternierend in einer symmetrisch diagonalen Folge be
wegt, jedoch nicht auf und ab, sondern vor und zurück. 
Der distale Flossenabschnitt wird mit dem Substrat in 
Kontakt gebracht, indem der mediale Extremitätenab
schnitt gegen den waagerecht stehenden proximalen Ab
schnitt nach ventral abgeknickt wird (siehe vorangegan
genes Kapitel). Durch das Körpergewicht wird der di
stale Flossenabschnitt flach gegen das Substrat gepreßt, 
so daß dieser Abschnitt gegen den senkrecht stehenden, 
medialen Abschnitt abgebogen wird. Durch das Aufsu
chen entsprechender Wassertiefen und das Abstemmen 
vom Boden mit Hilfe ventraler Muskelgruppen und das 
Herausheben über die Wasseroberfläche kann der An
druck an das Substrat den Antriebserfordernissen ent
sprechend dosiert werden.

Sowohl für den Unterwasserflug als auch für die 
Lokomotion auf festem Substrat ist es günstig, wenn die 
Flossen einen großen craniocaudalen Aktionsradius 
aufweisen. Eine Verlagerung der Gelenkpfannen von der 
ursprünglich nach caudal weisenden Position in eine 
mehr caudolaterale Ausrichtung ist daher allgemein für 
die Effizienz des Paraxialantriebs von Vorteil. Beim 
Becken kann diese Verlagerung auf einfache Weise er
folgen. Im Fall des Schultergürtels sind jedoch einige 
zusätzliche Veränderungen erforderlich. Da der en- 
doskelettale Schultergürtelteil den dermalen Elementen 
von innen aufsitzt, ist die Gelenkpfanne nicht so leicht 
nach außen zu bringen. Zuvor muß es zu einer am cau- 
dalen Ende beginnenden und nach cranial fortschreiten
den Ausbreitung des endoskelettalen Schultergürtelteils 
und zu einer sukzessiven Verdrängung der dermalen 
Elemente gekommen sein. Diese Verschiebung der 
Schultergürtelanteile steht wahrscheinlich im Zusam
menhang mit einer Vergrößerung der am endoskeletta
len Schultergürtelteil angreifenden Muskulatur, die 
durch die stärkere Nutzung für Antriebszwecke einge
leitet wird (siehe unten).

Der Vortrieb wird durch die Retraktion der jeweils 
mit dem Substrat in Kontakt stehenden Extremitäten er
zeugt. Dazu muß die entsprechende Flosse zunächst in 
eine möglichst nach craniolateral weisende Position ge
bracht werden (was auf dem gegenwärtigen Konstrukti
onsniveau nur unzureichend möglich ist), wo sie dann in 
der oben beschriebenen Weise auf dem Boden aufge
setzt wird. Aufgrund der neuen Ausrichtung der Gelenk
pfannen des Schultergürtels und des Beckens ist der
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caudocraniale Aktionsradius der Extremität größer als 
bei der Ausgangskonstruktion, so daß effektivere Pro- 
und Retraktionsbewegungen ausgeführt werden können. 
Dabei wird der proximale Extremitätenabschnitt in der 
transversalen Ebene um das Schulter- bzw. Beckenge
lenk rotiert (Circumduction). Relativ zum Substrat ro
tiert der proximale Extremitätenabschnitt um den Bo
denkontaktpunkt in Lokomotionsrichtung. Da der distale 
Flossenabschnitt, bei der Retraktionsbewegung flach 
aufliegend, am Substrat fixiert ist, wird der senkrecht 
stehende Extremitätenabschnitt zwangsläufig in seiner 
Längsachse verwunden (siehe Kapitel 5.3.3). Das vor
liegende Extremitätenskelett läßt prinzipiell eine solche 
Verdrillung bis zu eine gewissen Grad zu. Dabei be
stimmt dessen Aufbau, wie weit und wie leicht sich der 
betroffene Extremitätenabschnitt verdrillen läßt. Die 
Rotation erfolgt über die Vermittlung der beiden auf das 
proximale Skelettelement folgenden Elemente. Dabei 
rotiert das stabförmige anteriore Element mit den sich 
distal anschließenden Skeletteilen um das kurze, breite 
posteriore Element, das aufgrund seiner breiten schar
nierartigen Gelenkung mit dem proximalen Skelettele
ment selbst nahezu keine Rotationsbewegung ausführen 
kann. Daher erfolgt die Verdrillung im posterioren Teil 
des Flossenskeletts durch Verschiebung der zahlreichen, 
auf das posteriore Element folgenden, kleineren Skelett
elemente des distalen Extremitätenabschnitts. In diesem 
Bereich ist der Grad der Verdrillung am höchsten. Die 
Stabilisierung der beschriebenen Rotationsbewegung er
folgt im wesentlichen durch Muskelgruppen der tiefen 
Muskelschicht.

Beim Aufsetzen des distalen Extremitätenabschnitts 
am Ende der Protraktionsphase wird die Flossenspitze 
wieder so weit wie möglich in eine nach craniolateral 
weisende Position gebracht. Dabei steht der mediale 
Extremitätenabschnitt, in die gleiche Richtung weisend, 
schräg zum Substrat. Da der distale Flossenteil am Bo
den fixiert ist, muß sich der mediale Extremitätenab
schnitt während der Retraktionsbewegung zwangsläufig 
aufrichten, um nach dem Durchschreiten der mittleren 
Retraktionsphase zunehmend in eine schräg nach hinten 
weisende Position zu kippen (siehe Kapitel 5.3.3). Dabei 
findet neben der erwähnten Verdrillung eine Flexion in 
Form einer Verbiegung des medialen Extremitätenab
schnitts gegenüber dem am Boden aufliegenden distalen 
Flossenteil statt. Diese Verbiegung erfolgt im wesentli
chen im proximalen Teil des distalen Extremitätenab
schnitts durch die additive Wirkung der zahlreichen sich 
gegeneinander verschiebenden Skelettelemente und nur 
wenig durch eine Abwinkelung gegenüber den beiden 
Skelettelementen des medialen Abschnitts. Dieser Be
reich ist in seiner Beweglichkeit limitiert, da das 
stabförmige anteriore Element des medialen Abschnitts 
(Radius bzw. Tibia) die betreffende Gelenkstelle über
brückt und dadurch die Flexion behindert. Gegen Ende 
der Retraktionsphase wird der distale Flossenabschnitt 
immer mehr gebogen und verdrillt, wobei die Flossen
hinterkante, proximal beginnend, zunehmend vom Sub

strat ab hebt. Die Abrollbewegung verläuft dann schräg 
über die Flosse zum distalen Vorderrand, so daß die me- 
siale Seite stärker belastet wird als die laterale (siehe 
hierzu auch RÖMER &  BYRNE 1931 u. S ch a effer  
1941). Ein Abrollen über die Flossenspitze ist nicht 
möglich, da die Extremität nicht so weit verdrillt werden 
kann, daß sie während der Retraktion in Lokomotions
richtung weist. Außerdem würden in diesem Fall die 
Flossenstrahlen im Wege stehen.

Neben der Flexion des genannten Flossenbereichs 
führt die in der Retraktionsphase auftretende Aufrich
tung und Kippung des medialen Extremitätenabschnitts 
aufgrund der scharnierartigen Verbindung mit dem 
proximalen Extremitätenabschnitt zwangsläufig auch zu 
einer Rotation des waagerecht gehaltenen proximalen 
Skelettelements um dessen Längsachse. Während dieser 
Rollbewegung dreht sich der Gelenkkopf des proxima
len Skelettelements in der Gelenkpfanne des Schulter
gürtels bzw. des Beckens. Als zwingende Voraussetzung 
für das kreisförmige Drehen in der Gelenkpfanne muß 
ein entsprechend abgerundeter Gelenkkopf und ein an
gemessener Bandapparat angenommen werden. Durch 
die hohen Freiheitsgrade des Gelenks kann die Extre
mität bei der Lokomotion auf festem Substrat in nahezu 
jede Richtung ausbrechen. Die Retraktion der Extremität 
muß daher muskulär kontrolliert und ungewollte Bewe
gungen müssen unterbunden werden. Da das Schulter- 
und Beckengelenk rundum von der Flossenmuskulatur 
umschlossen ist, kann dies auch geleistet werden. Der 
muskuläre Aufwand ist hierzu jedoch entsprechend 
hoch. Die Antriebskraft geht in diesem evolutionären 
Stadium nahezu ausschließlich von den posterioren An
teilen der kräftigen oberflächlichen Muskelschicht aus, 
die vom Schultergürtel bzw. Becken, mehrere Gelenke 
überbrückend, bis in den distalen Flossenbereich zieht 
und die Extremität im Schulter- bzw. Beckengelenk 
retrahiert. Diese Bewegung kann durch laterale Rumpf
krümmungen unterstützt werden, indem sich hierdurch 
der Aktionsradius der Retraktionsbewegung erhöht. Die 
während der Retraktion auftretenden Extensions- und 
Flexionsbewegungen der restlichen Extremitätenab
schnitte liefern in dieser evolutionären Phase keine nen
nenswerte Antriebskraft. Sie dienen lediglich dazu, die 
Extremität in die richtige Position zu bringen und die 
während der Retraktionsphase zwangsläufig auftreten
den Positionsänderungen der Extremitätenabschnitte zu
zulassen und gleichzeitig zu stabilisieren. Diese Aufgabe 
wird überwiegend von den tiefen Muskelgruppen gelei
stet, die in der derzeitigen evolutionären Phase jeweils 
nur ein Gelenk überbrücken. Die über mehrere Gelenke 
verlaufende, mächtige oberflächliche Muskulatur sorgt 
dagegen, wie erwähnt, für die Antriebskraft.

Da der Körper auf dem bis hierhin erreichten Ent
wicklungsniveau während der Lokomotion auf festem 
Substrat zum Teil vom Wasser getragen wird und nur 
langsam kippt, können die vier Extremitäten prinzipiell 
auch in einer Folge bewegt werden, bei der instabile
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Phasen auftreten, etwa wenn das Schwerpunktslot nicht 
innerhalb der Unterstützungsfläche liegt oder wenn Ein
bein- bzw. Zweibeinkontaktphasen oder gar Flugphasen 
auftreten. Damit können grundsätzlich mehr als die drei 
für die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion in Ka
pitel 5.3.3 rekonstruierten Gangarten praktiziert werden. 
Aufgrund der notwendigen Koordination mit den late
ralen Körperbiegungen sind die nutzbaren Gangarten je
doch auch hier begrenzt (zu einer ausführlichen Diskus
sion dieser Problematik siehe PRIDMORE 1995). Sie be
schränken sich auf die verschiedenen Trabgangarten 
(nach der Terminologie von Su k hanov  1974 und 
GAMBARYAN 1974: langsames und schnelles trabähnli
ches Gehen sowie langsamer und schneller Trab). Da 
die für die hypothetische Tetrapoden-Konstruktion re
konstruierte Gangart des sehr langsamen diagonalen 
Gehens mit den lateralen Körperbiegungen nicht leicht 
zu koordinieren ist und deren Einsatz als stabilste Gang
art nur unter voller Wirkung der Gewichtskraft Sinn 
macht, gehört diese vermutlich nicht zu dem Gangartre- 
pertoir der hier diskutierten, noch voll aquatischen Kon
struktion.

5.5.2 Entstehung der Tetrapodenextre- 
mität und die Differenzierung der 
Gürtel

Die Antriebsleistung einer einzelnen Extremität kann bei 
der Flachwasserlokomotion auf festem Substrat auf der 
Basis des erreichten Konstruktionsniveaus in vielerlei 
Hinsicht strukturell verbessert werden. Dazu tragen im 
einfachsten Fall Veränderungen bei, durch die diejeni
gen Faktoren beseitigt werden, die die Retraktionsbewe
gung in ihrer Vortriebs Wirkung limitieren und zu Kraft
verlusten führen. Dies kann sowohl muskulär erfolgen 
als auch auf der Grundlage von strukturellen Verände
rungen stattfinden, die die Skelettmechanik betreffen. 
Da das Schulter- bzw. Beckengelenk aus den oben ge
nannten Gründen nicht weiter mechanisch eingeengt 
werden darf98, können Kraftverluste bei der Bewegungs
führung hier nur durch muskuläre Veränderungen ge
mindert werden. Beim Unterwasserflug wird die An
triebskraft von der dorsalen und ventralen oberflächli
chen Flossenmuskulatur durch Auf- und Abschlagen des 
Flossenblatts erzeugt, wobei sowohl beim Aufschlag als 
auch beim Abschlag Vortrieb entsteht (kontinuierliche 
Antriebsform). Dagegen erfolgt der Antrieb bei der Lo
komotion auf festem Untergrund allein durch die Cau- 
dalbewegung (Retraktion) der Extremität (diskonti
nuierliche Antriebsform). Dabei muß der Kraftvektor, 
der sich in eine horizontale und vertikale Kraftkompo

98 Prinzipiell können Kraftverluste während der Retraktions
bewegung auch durch eine entsprechende Gelenkform einge
schränkt werden. D iese zu rekonstruieren kann hier jedoch 
aufgrund der außerordentlich komplexen Mechanik solcher 
Gelenke (siehe Menschik 1987) nicht geleistet werden.

nente untergliedern läßt, nach caudoventral zeigen. 
Während die horizontale Kraftkomponente eine ebenso 
horizontale Bodenreaktionskraft erzeugt, die zu Vortrieb 
führt, sorgt die vertikale Kraftkomponente für den nöti
gen Andruck ans Substrat, wodurch ein Abrutschen vom 
Untergrund verhindert wird. Um eine vertikale Boden
reaktionskraft zu erzeugen, darf sich der waagerecht ge
haltene proximale Extremitätenabschnitt während der 
Retraktion nicht völlig in der horizontalen Ebene bewe
gen, sondern muß gleichzeitig auch im Schulter- bzw. 
Beckengelenk leicht adduziert werden, so daß sich des
sen distales Ende relativ zum Körper auch etwas nach 
ventral bewegt.

Primäre Veränderungen an der Extremitäten
muskulatur

Anders als beim Unterwasserflug wird die Kraft für die 
dargelegte Antriebsbewegung bei der Lokomotion auf 
festem Substrat im wesentlichen durch die Kontraktion 
von Muskelanteilen erzeugt, die caudal vom Schulter- 
bzw. Beckengelenk ansetzen. Während beim Unterwas
serflug die durch ein Septum voneinander getrennte dor
sale Aufschlag- und die ventrale Abschlagmuskulatur 
(dorsale und ventrale Kammern) in antagonistischer 
Weise zusammenarbeitet, ist es bei der Lokomotion auf 
festem Substrat die caudale Hälfte der dorsalen und ven
tralen Extremitätenmuskulatur, die antagonistisch zu der 
sich ebenfalls aus einem dorsalen und ventralen Anteil 
zusammensetzenden cranialen Hälfte agiert. Eine Effek
tivierung der für die Lokomotion auf festem Substrat 
notwendigen Retraktionsbewegung kann durch eine ver
änderte Gewichtung der das Schulter- bzw. Beckenge
lenk umspannenden Muskelgruppen erfolgen, indem 
sich aus den caudalen Anteilen der dorsalen Aufschlag- 
und ventralen Abschlagmuskulatur eine neue funktio
nelle Einheit, die Retraktormuskulatur differenziert. Das 
gleiche gilt für die Entwicklung der cranial des Schulter- 
bzw. Beckengelenks ansetzenden, zu dieser antagoni
stisch arbeitenden Protraktormuskulatur. Durch die ge
nannte Umgestaltung entsteht aus einem Auf-und-ab- 
Antagonismus ein Vor-und-zurück-Antagonismus. Es 
muß hierbei betont werden, daß sich nur die Gewichtung 
der einzelnen Bereiche der Extremitätenmuskulatur ver
schiebt, das Schulter- bzw. Beckengelenk muß weiterhin 
rundum muskulär umspannt bleiben, um funktionstüch
tig zu bleiben.

Bei der Protraktion wird die Extremität von den 
anterioren Muskelanteilen, den Protraktoren, nach crani
al gezogen. Dabei muß sie gleichzeitig von dorsalen 
Muskelgruppen, die einen Teil der ehemaligen Auf
schlagmuskulatur darstellen, angehoben werden. Diese 
sich ebenfalls im Zusammenhang mit der Effektivierung 
der Fortbewegung auf festem Substrat als weitere funk
tioneile Einheit differenzierenden Muskelanteile sollen 
als Elevatoren bezeichnet werden. Die am Schultergürtel 
bzw. Becken ansetzende oberflächliche Muskulatur be
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steht nun nicht mehr aus zwei, sondern, grob betrachtet, 
aus drei funktionellen Hauptgruppen, die zusammen ei
ne etwa trianguläre Angriffsfläche bilden. Dies ent
spricht gleichzeitig auch der Minimalausstattung, um ei
ne Extremität in alle Raumrichtung bewegen zu können. 
Die erste Gruppe setzt cranioventral, die zweite caudo- 
ventral und die dritte dorsal vom Gelenk an. Wird die 
Extremität bewegt, sind alle genannten Muskelanteile 
gleichzeitig aktiv und arbeiten antagonistisch zueinan
der. Die Bewegungsrichtung der Extremität hängt vom 
Grad der Aktivität der einzelnen Muskelgruppen ab. So 
kann die cranioventrale Muskelgruppe sowohl als Pro
traktor- als auch als Adduktormuskulatur wirken, die 
caudodorsale Muskelgruppe als Retraktor- sowie als Ad
duktormuskulatur und die dorsale Muskelgruppe als 
Elevatormuskulatur sowie als Retraktor- bzw. Protrak
tormuskulatur. Es sei hier noch einmal vermerkt, daß es

sich bei den genannten Muskelgruppen überwiegend um 
Differenzierungen der oberflächlichen Muskellage han
delt, die in dem erreichten evolutionären Stadium meh
rere Gelenke überbrückt.

Während sich die Veränderungen an der Flossen
muskulatur in der Anfangsphase der Entwicklung noch 
positiv auf beide paraxiale Fortbewegungsmodi aus
wirkten, führen die zuletzt genannten muskulären Ab
wandlungen allein zu einer Verbesserung der Lokomoti
on auf festem Substrat. Die Fähigkeit zum Unterwasser
flug wird dagegen hiervon negativ beeinflußt, so daß 
diese Lokomotionsform mit zunehmender struktureller 
Effektivierung der Vortrieb erzeugenden Retraktionsbe
wegung sukzessive an Bedeutung verliert und schließ
lich ganz verschwindet.

Abb. 5.38 Evolution der Tetrapodenextremität (linke Extremität von dorsal): a) Rhizodontide Ausgangsflosse, b) Verkürzung 
der Flossenstrahlen, c) Vollständige Reduktion der Flossenstrahlen, d) Angliederung von Skelettelementen an die distalen End
glieder. e) Frühe polydactyle Tetrapodenextremität. f) Pentadactyle Tetrapodenextremität. Erläuterungen siehe Text.

♦ ♦ • •
| X i • 1 • | • 1 1• M •>.. ' a u ¡ A ' .¡¡am c/ rt iv * ' k 'D i l '  d) ' *

•' • ;* • ♦ *; | f) t i 1 *

Abb. 5.39 Evolutionäre Abwandlung der Extremitätenskelettmorphogenese (linke Extremität von Dorsal): a-f) Hypothetische 
Zwischenstadien. Erläuterungen siehe Text.

Verlust der Flossenstrahlen und die Entstehung 
von fingerförmigen Verankerungsstrukturen

Neben den genannten muskulären Veränderungen im 
proximalen Extremitätenbereich kann die Wirkung der 
Retraktionsbewegung durch die Beseitigung von Kraft
verlusten im medialen und distalen Extremitätenbereich 
verbessert werden. Einen entscheidenden Faktor stellt 
hierbei die Bodenhaftung dar. Da bei der Ausgangskon
struktion der mit dem Bodengrund Kontakt aufnehmen

de Flossenbereich zusammen mit den eng beieinander 
stehenden Flossenstrahlen eine ununterbrochene glatte 
Fläche bildet und keine Verankerungsstrukturen auf
weist, kann es beim Abstoßen vom Substrat leicht zum 
Verlust der Bodenhaftung kommen. Ein besserer Halt 
am Substrat läßt sich durch strukturelle Veränderungen 
erzielen, die dafür sorgen, daß der aufliegende Flossen
teil Substratunebenheiten nachformen kann. Dies kann 
in einem ersten Schritt durch eine Flexibilisierung des 
betroffenen Flossenbereichs erfolgen. Da die distalen 
Endglieder des Flossenskeletts durch die Flossenstrahlen
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stabilisiert und in ihrem Bewegungsspielraum eingeengt 
werden, wirkt sich deren Reduktion positiv auf die Fle
xibilität des distalen Flossenendes aus. Dieser Entwick
lungsweg steht offen, da die paarigen Flossen durch die 
oben genannten muskulären Veränderungen ohnehin 
immer weniger für die schwimmende Fortbewegung ge
nutzt werden können, so daß die Flossenstrahlen zu
nehmend ihre Aufgabe verlieren. Gleichzeitig stehen sie 
bei der Fortbewegung auf festem Substrat in vielfältiger 
Weise im Wege. So entsteht beim Aufsetzen durch die 
von den Flossenstrahlen gebildete große Fläche ein 
Wasserstau zwischen Flosse und Substrat, der die Kon
taktaufnahme mit dem Boden behindert und die Gefahr 
des Abrutschens während der Vortrieb erzeugenden 
Retraktionsbewegung mit sich bringt (siehe auch Kapitel 
5.4.1). Ist der Bodenkontakt hergestellt, wird dagegen 
das Abheben der Extremität nach beendeter Retrakti
onsphase durch die zwischen Substrat und Flosse auf
tretende Saugwirkung erschwert. Bei der sich daran an
schließenden Protraktionsbewegung verursacht die von 
den Flossenstrahlen gebildete Fläche unerwünschten 
Widerstand gegenüber dem flüssigen Medium. Letztlich 
behindern die Flossenstrahlen während der Retrakti
onsphase die Abrollbewegung des distalen Extremitä
tenabschnitts.

Nachdem die Flossenstrahlen sukzessive zurückge
bildet wurden und schließlich ganz verschwunden sind, 
kann der distale Flossenabschnitt besser mit dem Boden 
in Kontakt gebracht werden. Dabei ermöglicht der ge
wonnene Bewegungsspielraum der distalen Endglieder 
des Extremitätenskeletts, Substratunebenheiten besser 
nachformen zu können und diese als Verankerungsstel
len zu nutzen. So kommt den strahlig angeordneten di
stalen Endgliedern des Extremitätenskeletts eine beson
dere Bedeutung bei der Fixierung am Substrat zu. Auf 
der Basis des erreichten Zustandes kann eine weitere 
Verbesserung der Bodenhaftung durch eine Auffinge- 
rung des distalen Extremitätenendes erfolgen. Prinzipiell 
sind hierzu zwei Möglichkeiten denkbar. Zum einen 
könnten die distalen Endglieder des Extremitätenskeletts 
in distaler Richtung strahlig auswachsen, und zum ande
ren könnte es zu einer Schlitzung zwischen den distalen 
Endgliedern des Extremitätenskeletts kommen. Gegen 
letztere Annahme sprechen verschiedene Gründe. Zu
nächst würde sich bei einer Schlitzung die Bodenkon
taktfläche nicht vergrößern, so daß sich der Grad der 
Substratfixierung hierdurch weniger erhöhen würde als 
im Fall einer Verlängerung der skelettalen Endglieder. 
Ein wesentlich schwerwiegenderer Punkt, der gegen Fall 
zwei spricht, ist jedoch, daß durch eine Schlitzung die 
muskuläre Verbindung zwischen den strahlig angeord
neten skelettalen Endgliedern (von der bei der Aus
gangskonstruktion ausgegangen werden kann) aufgeho
ben würde. Denn ein Verlust dieser Verbindung würde 
sich negativ auf die Fähigkeit des Spreizens und Anle
gens der strahlig angeordneten distalen Skelettelemente 
auswirken. Gerade dieser Antagonismus ist jedoch für 
ein effektives Festhalten am Substrat unerläßlich. Da

sich die vordersten der strahlig angeordneten distalen 
Endglieder des Extremitätenskeletts direkt an das ante
riore Medialelement (Radius/Tibia) anschließen (Abb. 
5.38 a, 4.28 Ac, Bc, Cc), würde eine Schlitzung unwei
gerlich zu einer mechanischen Abtrennung von denjeni
gen Skelettelementen führen, die auf das posteriore Me
dialelement (Ulna/Fibula) folgen. Dies hätte zur Folge, 
daß auch die beiden Skelettelemente des medialen Ex
tremitätenabschnitts (Radius/Tibia u. Ulna/Fibula) an ih
ren distalen Enden nicht mehr über eine zusammenhän
gende Struktur miteinander verbunden wären. Es ist zu 
vermuten, daß sich diese Veränderungen negativ auf die 
Antriebseffizienz der Extremität auswirken würde, da 
eine zusammenhängende Basis des distalen Extremitä
tenabschnitts als gemeinsame Verankerungsstelle so
wohl für die beiden Elemente des medialen Extremitä
tenabschnitts als auch für die strahlig angeordneten 
Endglieder von großer Bedeutung bei der Kraftübertra
gung auf das Substrat ist. Der dargestellte Entwick
lungsweg wird daher als unwahrscheinlich angesehen. 
Aber auch selbst wenn es tatsächlich evolutionär zu ei
ner Schlitzung des distalen Extremitätenbereichs käme, 
so würde dieser Weg vermutlich nicht zu einer Tetrapo- 
denextremität, sondern zu einer anderen Extremitäten
form führen. Es wird hier als wahrscheinlicher angese
hen, daß sich die Auffingerung des distalen Extremitä
tenbereichs durch eine Verlängerung der strahlig ange
ordneten distalen Endglieder des Extremitätenskeletts 
ergibt. Diese Verlängerung kann durch Anfügen von 
neuen Elementen erfolgen, die sich morphogenetisch 
durch eine einfache distale Abgliederung (Kapitel 5.4.1, 
Abb. 5.30) von den bestehenden Chondrifikationszen- 
tren der distalen Endglieder ergibt (Abb. 5.39 a -> b). 
Aufgrund der bereits strahligen Anordnung führt das di
stale Auswachsen der Endglieder zu einer divergieren
den Ausrichtung der neu angefügten Skelettelementrei
hen (Digiti), so daß ihr Abstand zueinander nach distal 
zunimmt. Da bei dem Extremitätenskelett der Ausgangs
konstruktion zahlreiche distale Endglieder vorliegen (9- 
11), sind die daran angefügten Skelettelementreihen 
(Digiti) ebenfalls in der Vielzahl, so daß zunächst eine 
polydactyle Extremität entsteht (Abb. 5.38 d, 5.39 b). 
An der Basis liegen die ursprünglichen Endglieder 
(Metacarpalia/Metatarsalia) nach wie vor eng beieinan
der. Sie befinden sich in einer gemeinsamen Hülle und 
sind muskulär miteinander verbunden, so daß sie eine 
mechanische Einheit bilden, von der die neu angefügten 
Elementreihen (Digiti) ihren Ausgang nehmen. Letztere 
können unabhängig voneinander bewegt werden, wenn 
sie sich jeweils in einer eigenen Hülle" befinden und sie 
nur an ihrer Basis muskulär miteinander in Verbindung 
stehen. Auf dieser Grundlage ist auch ein Abspreizen 
und Anlegen dieser fingerförmigen Strahlen (Digiti) 
möglich. Durch deren Untergliederung in einzelne Ele
mente, die nur in Längsrichtung muskulär miteinander 
verbunden sind, können die Strahlen auch unabhängig 99

99 Inwieweit sich in dieser Phase schon eine die Strahlen ver
bindende Schwimmhaut ergibt, ist zur Zeit noch unklar.
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voneinander abgebogen bzw. abgeknickt werden. Die 
genannten Bewegungsoptionen ermöglichen ein effekti
ves Festhalten an Substratunebenheiten. Außerdem kann 
durch die Fähigkeit, die fingerförmigen Strahlen anein
anderzulegen, der Widerstand gegenüber dem flüssigen 
Medium bei der Protraktionsbewegung verringert wer
den.

Differenzierung des Extremitätenskeletts

Gleichzeitig mit den bis hierhin genannten Entwicklun
gen finden weitere Abwandlungen der Extremität statt, 
die sich positiv auf die Effizienz der Retraktionsbewe
gung auswirken. Diese betreffen die Extremitätenhal
tung sowie die Bewegungsoptionen innerhalb der Ex
tremität. Um den distalen Flossenbereich mit dem Bo
den in Kontakt zu bringen, kann die Extremität der Aus
gangskonstruktion zwar in sich nach ventral abgewinkelt 
werden, doch ist diese Bewegungsoption aufgrund der 
Ausdehnung und der lateralen Ausrichtung (in lateral 
abgespreizter Haltung) der distalen Gelenkflächen des 
proximalen Skelettelements entsprechend beschränkt. 
Der Bewegungsspielraum ist hier gemäß den Erforder
nissen für die schwimmende Lokomotion auf leichte 
Dorsal- und Ventralflexionen ausgelegt (Abb. 5.40 a). 
Eine Verbesserung der Fähigkeit, die Extremität mit ge
ringem Aufwand nach ventral abzuwinkeln, kann zu
nächst durch eine Erweiterung der ventralen Ausdeh
nung der distalen Gelenkflächen des proximalen Ske
lettelements (Humerus/Femur) erreicht werden. Sobald 
die Flosse nicht mehr für die schwimmende Lokomotion 
benötigt wird, kann auf die Fähigkeit, die Extremität an 
dieser Stelle nach dorsal abwinkeln zu können, verzich
tet werden, wodurch sich die Möglichkeit ergibt, den 
Bewegungsspielraum auf den Bereich zwischen einer 
geraden Streckung und einer rechtwinklig nach ventral 
abgeknickten Haltung einzuschränken (Abb. 5.40 b). 
Aufgrund der dargestellten Entwicklung kann der ver
drillbare Extremitätenabschnitt in eine senkrechte Posi
tion gebracht werden, wodurch der waagerecht gehalte
ne proximale Extremitätenabschnitt während der Re
traktionsbewegung besser um den Unterstützungspunkt 
rotieren kann. Da hierbei der distale Extremitätenbereich 
am Substrat fixiert ist, ist die maximale Weite der 
Retraktionsbewegung (horizontaler Schrittwinkel) und 
damit auch die maximale Schrittweite vom Grad der 
Verdrillbarkeit des senkrecht stehenden Extremitäten
abschnitts abhängig. Bei der Ausgangskonstruktion ist 
der Verdrillungsgrad durch das Verzweigungsmuster des 
Extremitätenskeletts, den Erfordernissen für die schwim
mende Lokomotion entsprechend, auf einen vergleichs
weise engen Bereich eingeschränkt. Da der mediale 
Flossenabschnitt während der Lokomotion auf festem 
Substrat nur unzureichend in eine senkrechte Position 
gebracht werden kann, findet die Verwindung in einer 
eher schräg zum Boden verlaufenden Achse statt. Dies 
hat zur Folge, daß die Retraktionsweite eingeschränkt ist 
und daß die Abrollbewegung des flach auf dem Boden

aufliegenden distalen Flossenabschnitts nicht über die 
Flossenspitze stattfinden kann, sondern mehr über die 
Flossenvorderkante erfolgen muß. Da die Rotationsach
se durch die genannten Veränderungen in eine senk
rechte Position gebracht werden kann, erhöht sich hier
durch nicht nur die Weite der Retraktionsbewegung, 
sondern auch die Fähigkeit, den mit dem Substrat in 
Kontakt stehenden distalen Extremitätenabschnitt stär
ker über die Flossenspitze abzurollen. Trotzdem kann 
die Flossenspitze nur beschränkt in eine nach craniolate- 
ral weisende Position gebracht werden, da auch unter 
den veränderten Bedingungen die Verdrillbarkeit der 
Extremität für diesen Zweck nach wie vor zu gering ist. 
Die Verdrillung findet in diesem Entwicklungsstadium 
immer noch überwiegend im proximalen Bereich des di
stalen Extremitätenabschnitts statt (siehe oben). Dieser 
stellt gleichzeitig die Biegezone dar, die für die Ermög
lichung von Flexions- und Extensionsbewegungen zwi
schen dem medialen Extremitätenabschnitt und dem mit 
dem Substrat Kontakt aufnehmenden Extremitätenbe
reich zwingend erforderlich ist. Eine Erhöhung der Ver
drillbarkeit wäre durch eine Flexibilisierung des betref
fenden Extremitätenbereichs denkbar, doch würde dies 
in dieser gleichzeitig stark biegebeanspruchten Zone zu 
Instabilitäten führen, die den muskulären Aufwand dra
stisch ansteigen ließen. Die Erhöhung der Verdrillbar
keit kann daher nicht unabhängig von der Effektivierung

Abb. 5.40 Veränderung des Bewegungsspielraums bei der 
Abwinkelung der Flosse. Erläuterungen siehe Text.
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der Kraftübertragung und der Verbesserung der Abroll
bewegung im distalen Extremitätenabschnitt betrachtet 
werden.

Bei der Ausgangskonstruktion nimmt die Flossen
flexibilität und die Verdrillbarkeit von proximal nach di
stal zu. Dieser Bewegungsspielraum, der kennzeichnend 
für einen Unterwasserflügel ist, erweist sich für die 
Fortbewegung auf festem Substrat als suboptimal, da der 
gesamte distale Extremitätenabschnitt aufgrund seiner 
hohen Flexibilität eine Schwachstelle bei der Kraftüber
tragung darstellt, die während der Retraktionsbewegung 
zu Kraftverlusten führt. Diese können vermieden wer
den, wenn die Flexibilität bzw. die Verdrillbarkeit durch 
eine Umstrukturierung der Skelettelemente auf be
stimmte Bereiche der Extremität beschränkt wird. Dabei 
müssen die für die Lokomotion auf festem Substrat not
wendigen Bewegungsoptionen der Extremität erhalten 
bleiben bzw. ausgebaut werden. So ist die Stabilisierung 
der Biegezone mit der Entstehung einer distinkten 
Knickzone zwischen den auf dem Substrat aufliegenden 
distalen Endgliedern und dem abgehobenen proximalen 
Teil des distalen Extremitätenabschnitts verbunden. Die 
Rigidisierung des proximalen Teils erfolgt, indem des
sen Skelettelemente flächig in einen innigen Kontakt 
miteinander treten und eine sich gegenseitig verzahnen
de Anordnung einnehmen, so daß eine stabile mechani
sche Einheit entsteht (Carpus/Tarsus). Dabei müssen die 
Skelettelemente so angeordnet sein, daß die Biegbarkeit 
in der Längsachse zwar strukturell eingeschränkt wird, 
die Verdrillbarkeit dagegen zumindest gleich bleibt. Im 
Zusammenhang mit der Erhaltung der Verdrillbarkeit 
findet auch eine Verschmälerung des besprochenen Ex
tremitätenbereichs statt, die mit einer Verschmälerung 
des posterioren Elements des medialen Abschnitts ein
hergeht.

Die genannte Umstrukturierung des proximalen 
Teils des distalen Extremitätenabschnitts erfolgt gleich
zeitig mit dem schon dargestellten distalen Auswachsen 
der strahlig angeordneten Endglieder, nach zuvoriger 
Reduktion der Flossenstrahlen. Dabei findet mit zuneh
mender Verschmälerung des proximalen Teils des di
stalen Extremitätenabschnitts eine sukzessive Verringe
rung der Zahl der fingerförmigen Strahlen (Digiti) von 
ursprünglich etwa zehn auf schließlich fünf bei der hy
pothetischen Tetrapoden-Konstruktion statt. Durch die 
besagten Entwicklungen untergliedert sich der distale 
Extremitätenabschnitt nun zunehmend in einen flächigen 
strahligen Bereich aus stabförmigen Skelettelementen 
(Metacarpalia/Metatarsalia + Digiti) und einen kleineren 
nicht strahligen Bereich aus eng zusammengefügten ku- 
boiden Elementen (Carpalia/Tarsalia). Die basalen Glie
der der strahlig angeordneten Skelettelemente (Meta
carpalia/Metatarsalia) bilden, wie oben bereits erwähnt, 
eine stabile mechanische Einheit. Diese kann während 
der Abrollbewegung gegenüber den sich distal anschlie
ßenden Skelettelementreihen (Digiti) entlang einer quer 
zur Extremitätenlängsachse verlaufenden Linie nach

dorsal abgewinkelt werden. Der distale Extremitätenab
schnitt besteht also in dem erreichten Entwicklungssta
dium aus drei mechanischen Einheiten, die über zwei 
parallel zueinander verlaufende scharnierähnliche 
Knickstellen miteinander verbunden sind, die im we
sentlichen nur Flexions- und Extensionsbewegungen er
lauben. Durch den somit gegenüber der Ausgangskon
struktion stärker enggeführten Bewegungsspielraum 
kann der muskuläre Stabilisierungsaufwand während der 
Abrollbewegung gering gehalten, und Kraftverluste 
können vermieden werden. Da die dargestellte Ökono
misierung der Abrollbewegung davon abhängig ist, daß 
die Extremitätenspitze während der gesamten Retrakti
onsphase in eine craniale bis craniolaterale Richtung 
weist, muß gleichzeitig mit dieser Entwicklung eine suk
zessive Erhöhung der Verdrillbarkeit des senkrecht ste
henden Extremitätenbereichs stattfinden, die eine stärke
re Pronation des distalen Extremitätenabschnitts ermög
licht, ohne zu unerwünschten Instabilitäten zu führen. 
Durch die bereits beschriebene Umgestaltung des pro
ximalen Teils des distalen Extremitätenabschnitts (Car
pus/Tarsus) zu einer mechanischen Einheit sind die bei
den Skelettelemente des medialen Extremitätenab
schnitts (Radius u. Ulna bzw. Tibia u. Fibula) distal über 
eine zusammenhängende Struktur miteinander verbun
den. Dadurch wird unter Belastung der Extremität das 
distale Auseinanderweichen der beiden Medialelemente 
verhindert. Da das anteriore Element des medialen Ex
tremitätenabschnitts (Radius/Tibia) länger ist als das po
steriore (Ulna/Fibula), kann der proximale Teil des di
stalen Extremitätenabschnitts (Carpus/Tarsus) nur ge
ringfügig gegenüber dem medialen Abschnitt abgewin
kelt werden. Die beiden genannten Extremitätenbereiche 
sind damit mechanisch miteinander gekoppelt und bil
den, in eine senkrechte Stellung gebracht, eine stabile 
Stütze während des Stands bzw. der Antriebsbewegung. 
Dabei erfolgt die Kraftübertragung auf das Substrat 
stärker über die aufgrund des langen anterioren Media
lelements (Radius/Tibia) stabilere Vorderkante. Die 
Skelettelemente der beiden miteinander gekoppelten 
Einheiten sind so angeordnet, daß sie im wesentlichen 
nur eine Verdrillung zulassen. Eine Erhöhung der Ver
drillbarkeit, durch die der mit dem Boden in Kontakt 
stehende Extremitätenbereich stärker proniert werden 
kann und eine weitere Retraktionsbewegung möglich 
wird, ist, wie die rezenten Tetrapoden zeigen (siehe Ka
pitel 5.3.3), prinzipiell auf verschiedene Weisen struktu
rell möglich. Hier soll jedoch vorwiegend der Weg ver
folgt werden, der zu den bei der hypothetischen Tetra
poden-Konstruktion vorliegenden Verhältnissen führt. 
Aber selbst unter dieser Einschränkung müssen immer 
noch zwei Wege rekonstruiert werden, da sich die 
strukturelle Verbesserung der Verwindungsfähigkeit bei 
den beiden Extremitätenpaaren durch die gegensätzliche 
Ausrichtung des Ellbogen- und Kniegelenks unter
schiedlich darstellt. Entscheidend ist hierbei, daß die 
Vorderextremität bei einer Tetrapoden-Konstruktion mit 
lateraler Beinstellung während der schlängelnd schrei
tenden Fortbewegung stärker verwunden werden muß
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als die Hinterextremität. Bevor also der Frage nachge
gangen werden kann, wie die Verdrillbarkeit, ausgehend 
von dem im Ablaufmodell erreichten Konstruktionsni
veau, in den beiden Fällen strukturell erhöht wird, muß 
zunächst geklärt werden, wie es evolutionär zu der un
terschiedlichen Ausrichtung des Knie- und Ellbogenge
lenks kommen kann.

Eine mögliche Begründung für die gegensätzliche 
Ausrichtung des Knie- und Ellbogengelenks, die schon 
in Kapitel 5.3.3 genannt wurde, besteht in der unter
schiedlichen Lage der beiden Extremitätenpaare zum 
Körperschwerpunkt und der dadurch resultierenden 
Aufgabenteilung während der Fortbewegung (genaueres 
siehe Kapitel 5.3.3). Da dieser Aspekt erst bei Ge
schwindigkeiten ins Gewicht fällt, die von der Aus
gangskonstruktion gar nicht erreicht werden können, ist 
es fraglich, ob damit die Entstehung der unterschiedli
chen Ausrichtung des Knie- und Ellbogengelenks erklärt 
werden kann. Eine andere mögliche Begründung steht 
im Zusammenhang mit der Stabilität. Eine Tetrapoden- 
Konstruktion, die mit vom Boden abgehobenem Körper 
auf ihren seitlich abgespreizten und nach unten abge
winkelten Extremitäten steht, muß verhindern, daß sie in 
der horizontalen Ebene über die Knie- und Ellbogenge
lenke abschert. Hierbei erweist sich eine gegensätzliche 
Ausrichtung der Knie- und Ellbogengelenke als günstig, 
da die Extensions- bzw. Flexionsbewegungen der vier 
Gelenke in dieser Konstellation in antagonistischer Wei
se gegeneinander arbeiten können und so ein Kräf
tegleichgewicht herstellbar ist (Abb. 5.41 b). Bei einer 
gleichen Ausrichtung der Gelenke wäre dies nicht der 
Fall (Abb. 5.41 c). Grundsätzlich kann die gegensätzli
che Ausrichtung des Knie- und Ellbogengelenks auf 
zwei verschiedene Weisen erreicht werden, zum einen 
indem das Kniegelenk nach cranial und das Ellbogen
gelenk nach caudal zeigt (Abb. 5.41 d), wie es bei allen 
Tetrapoden der Fall ist, und zum anderen indem statt 
dessen das Kniegelenk nach caudal und das Ellbogen
gelenk nach cranial weist (Abb. 5.41 e). Mechanisch 
entspricht letzteres der Anordnung, die sich bei Arthro
poden beim vordersten und hintersten Beinpaar findet. 
Offenbar lassen sich beide Möglichkeiten evolutionär 
realisieren. Es stellt sich jedoch die Frage, warum bei 
den Tetrapoden der erste Fall zur Verwirklichung kam 
und nicht der zweite, der technisch betrachtet als der na
heliegendere erscheint, denn bei letzterem weisen die 
proximalen Abschnitte der Vorder- und Hinterextremität 
vom Körperschwerpunkt weg, so daß sich kurze Lastar
me um die Gelenke ergeben (Abb. 5.41 e). Bei der 
Tetrapodenbeinstellung liegen dagegen durch die auf
einander zuweisenden proximalen Abschnitte der Vor
der- und Hinterextremität längere Lastarme um die Ge
lenke vor (Abb. 5.41 d). Betrachtet man jedes Beinpaar 
für sich aus einer anterioren Position, weisen die proxi
malen Abschnitte der rechten und linken Extremität 
auch im Fall der Tetrapodenbeinstellung in der erwarte
ten Weise vom Schwerpunkt weg (Abb. 5.41 a). Es ist 
daher zu vermuten, daß bei den Tetrapoden der Weg zu

Abb. 5.41 Unterschiedliche Möglichkeiten der Ausrichtung 
der Knie- und Ellbogengelenke einer idealisierten Tetrapoden- 
Konstruktion: von anterior (a), von dorsal (b, c) und von late
ral (d, e) (b-e: craniale Seite weist jeweils nach links). Erläute
rungen siehe Text.

einer anderen Knie- und Ellbogenausrichtung evolutio
när gar nicht offenstand. Betrachtet man die Ausgangs
konstruktion, so weisen deren Schulter- und Beckenge
lenke nach caudal. Ausgehend von dieser Situation, 
kann eine gegensätzliche Ausrichtung der beiden Extre
mitätenpaare erreicht werden, indem entweder die Ge
lenkpfannen des Beckens oder die des Schultergürtels 
ihre Ausrichtung verändern. Letzteres ist jedoch nicht so
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leicht realisierbar, da der die Gelenkpfanne tragende en- 
doskelettale Schultergürtelteil (Scapulocoracoid) bei der 
Ausgangskonstruktion dem dermalen Schultergürtel von 
innen aufsitzt100 und, wie schon erwähnt, nur nach zuvo
riger Umkonstruktion des Schultergürtels aus seiner Po
sition gebracht werden kann. Um die Vorderextremität 
in eine der Hinterextremität entgegengesetzte Position 
zu bringen, müßte die Schultergelenkpfanne zumindest 
nach lateral, besser sogar noch nach craniolateral zeigen. 
Hierzu wären noch größere Umbauten am Schultergürtel 
notwendig, wie sie für die zu Anfang dargestellte Aus
richtungsänderung in eine nach caudolateral weisende 
Position erforderlich sind. Im Gegensatz hierzu steht ei
ner Ausrichtungsänderung der Beckengelenkpfanne 
strukturell nichts entgegen. Da also die Vorderextremität 
nicht unmittelbar in eine der Hinterextremität entgegen
gesetzte Richtung gebracht werden kann, bleibt zur 
Verwirklichung einer entgegengesetzten Ausrichtung 
der beiden Beinpaare nur die andere Möglichkeit, näm
lich die Ausrichtung der Hinterextremität zu verändern. 
Dadurch kommt es zwangsläufig zu einer aufeinander 
zuweisenden Stellung der beiden Beinpaare, wie sie bei 
Tetrapoden auftritt.

Die evolutionäre Entwicklung der für Tetrapoden 
typischen Ausrichtung des Knie- und Ellbogengelenks 
stellt sich danach wie folgt dar: Bei der Ausgangskon
struktion werden die ursprünglich nach caudal weisen
den Schulter- und Beckengelenkpfannen zunächst im 
Rahmen der Verbesserung der Retraktionsweite sukzes
sive in eine nach caudolateral weisende Position ge
bracht. Während im Fall der Schultergelenkpfanne eine 
weitere Verlagerung strukturell eingeschränkt ist, kann 
die Beckengelenkpfanne ungehindert ihre Ausrich
tungsänderung fortsetzen und die Hinterextremität zu
nehmend in eine der Vorderextremität entgegengesetzte 
Richtung gebracht werden. Im Stand und in der Ruhe
stellung weist dann der proximale Extremitätenabschnitt 
der Vorderextremität nach caudolateral und der der 
Hinterextremität nach craniolateral. Dadurch unter
scheidet sich der Aktionsbereich des proximalen Extre
mitätenabschnitts der Vorderextremität von dem der 
Hinterextremität. Während dieser sukzessiven Verlage
rung der Extremitätenausrichtung finden die bereits dar
gestellten Umkonstruktionen am Extremitätenskelett 
statt.

Da die Vorderextremität durch die caudolaterale 
Ausrichtung ihres proximalen Abschnitts, wie erwähnt, 
bei der Lokomotion stärker verwunden werden muß als 
die Hinterextremität, sind hier zur Verbesserung der 
Verwindungsfähigkeit auch größere strukturelle Um
wandlungen gegenüber der Ausgangskonstruktion not
wendig. Da sich die Verdrillbarkeit im Fall der Hin
terextremität nur wenig erhöhen muß, reicht es hier aus, 
wenn sich die Anordnung der Skelettelemente des pro

100 Diese Ausrichtung läßt sich aus dem in Kapitel 3.3.5 dar
gelegten Flossenevolutionsmodell ableiten.

ximalen Teils des distalen Extremitätenabschnitts in der 
bereits dargestellten Weise verändert. Bei der Vorder
extremität sind dagegen noch weitere Umbauten des Ex
tremitätenskeletts notwendig, damit der proximale Ex
tremitätenabschnitt in der Ruhestellung nach caudolate
ral und der mit dem Boden in Kontakt stehende Extre
mitätenbereich nach craniolateral weisen kann. In dieser 
Extremitätenhaltung stehen die Gelenkachsen des dista
len Extremitätenabschnitts (digitometacarpale u. carpo- 
metacapale Gelenkachse) gegenüber der zwischen dem 
proximalen und distalen Extremitätenabschnitt befindli
chen Gelenkachse (Gelenkachse des Ellbogengelenks) in 
einem Winkel von 90° zueinander. Bei der Ausgangs
konstruktion dagegen liegen die entsprechenden Gelenk
achsen der Extremität in der Ruhestellung alle in der 
gleichen Ebene und sind etwa gleich ausgerichtet. Eine 
Verwindung in der Längsachse muß daher aktiv unter 
Muskelaufwand durch die Bewegung und Verschiebung 
von Skelettelementen erzwungen werden, und sogar die 
Aufrechterhaltung der Verdrillung ist aufgrund der 
Rückstellkraft des verdrillten Extremitätenbereichs nur 
mit muskulärem Aufwand möglich. Damit die Extremi
tät ohne Zwang in der oben beschriebenen Pronations
haltung verbleibt, so daß diese Position in der Ruhe
stellung eingenommen wird, müssen entsprechende Ab
wandlungen des Extremitätenskeletts erfolgen. Diese 
betreffen vor allem die beiden Skelettelemente des me
dialen Extremitätenabschnitts (Radius u. Ulna). In die
sem Zusammenhang steht die sukzessive Verlagerung 
der posterioren Gelenkfläche des distalen Endes des 
proximalen Skelettelements (Capitulum humeri) auf die 
Ventralseite, wodurch die beiden Elemente des medialen 
Extremitätenabschnitts bezogen auf deren proximale 
Gelenkachse nicht mehr nebeneinander, sondern eher 
hintereinander stehen (Abb. 5.42). Diese Situation findet 
sich in deutlicher Ausprägung schon bei den ältesten 
Tetrapoden etwa bei Ichthyostega (Abb. 5.9 a) und vie
len permokarbonischen Formen wie Eryops (Abb. 5.43) 
und Trematops. Bei der Ausgangskonstruktion steht das 
posteriore Element des medialen Extremitätenabschnitts 
(Ulna) an seinem proximalen Ende in breiter scharnier
artiger Verbindung mit dem proximalen Skelettelement 
(Humerus), so daß eine Rotationsbewegung um die 
Längsachse nahezu ausgeschlossen ist (Abb. 5.42 a). 
Damit die Gelenkachse des distalen Endes gegenüber 
der des proximalen Endes in der Ruheposition eine um 
90° versetzte Ausrichtung einnimmt, muß das posteriore 
Skelettelement (Ulna) eine Formveränderung vollziehen, 
die einer Torsion der Längsachse gleichkommt (Abb. 
5.42 b). Die genannten strukturellen Umwandlungen 
erlauben es, daß der senkrecht stehende Teil der Vor
derextremität in der Ruhestellung nicht unter Spannung 
steht.

Durch die Verlagerung des anterioren Skelettele
ments (Radius) und die somit unterschiedlich ausge
richteten proximalen Gelenkflächen kommt es zu einer 
stärkeren Aufgabenteilung zwischen den beiden Ele
menten des medialen Extremitätenabschnitts. So liegt
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Abb. 5.42 Evolutionäre Verlagerung des Radius und Torsion 
der Ulna bei der Tetrapodenextremität (linke Vorderextremität 
von anterolateral). Erläuterungen siehe Text.

das distale Ende des proximalen Skelettelements 
(Humerus) im flektierten Zustand auf dem als Stütze 
fungierenden, senkrecht stehenden anterioren Element 
(Radius) wie ein Balken auf einer Säule (Abb. 5.42 b). 
Während also das anteriore Element (Radius) noch stär
ker als zuvor die Last des Körpers trägt, erfolgt die Füh
rung der Extensions- und Flexionsbewegung allein über 
das proximale Gelenk des posterioren Elements 
(Articulado humeroulnaris). Die Freiheitsgrade des Ge
lenks sind dementsprechend gegenüber der Ausgangs
konstruktion weiter eingeengt, indem die Gelenkflächen 
des proximalen Elements (Trochlea humeri) und des po
sterioren Elements (Fovea articularis trochlealis ulnae) 
nun halbmondförmig ineinandergreifen. Außerdem kann 
dieses Gelenk (Articulado humeroulnaris) durch die 
Verlagerung des anterioren Skelettelements (Radius) in 
die Mitte des distalen Endes des proximalen Skelettele
ments (Humerus) wandern, was im Zusammenhang mit 
der Differenzierung der Extremitätenmuskulatur noch 
von Bedeutung sein wird (siehe unten). Da das posterio
re Element des medialen Extremitätenabschnitts auch 
weiterhin nicht um seine Längsachse rotieren kann, muß 
die Erhöhung der Rotationsfähigkeit in anderen Teilen 
der Extremität erfolgen. Hierzu sind auf der Basis des 
erreichten Entwicklungsstadiums verschiedene Mög
lichkeiten denkbar. Diejenige, die mit den geringsten

Abwandlungen verbunden ist und die zu den bei der hy
pothetischen Tetrapoden-Konstruktion vorliegenden 
Verhältnissen führt, besteht in der Verbesserung der 
Rotationsfähigkeit des anterioren Elements (Radius), 
durch die Umgestaltung von dessen proximalem Gelenk 
(Articulatio humeroradialis) zu einem kreisförmigen 
Rotationsgelenk. Dadurch kann das distale Ende des 
anterioren Skelettelements (Radius) leichter um das po
steriore Element (Ulna) herumgeführt werden, ohne da
bei Stabilität einzubüßen. Da die distalen Enden der 
beiden Skelettelemente des medialen Extremitätenab
schnitts (Radius u. Ulna) schamierähnlich mit den sich 
distal anschließenden Elementen (Carpalia) verbunden 
sind und dadurch an diesen Stellen keine Rotation statt
finden kann, muß die Rotationsbewegung in diesem Be
reich weiterhin durch die Verwindung des proximalen 
Teils des distalen Extremitätenabschnitts (Carpus) erfol
gen. Dieser Zustand entspricht den bei der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion vorliegenden Verhält
nissen.

Eine weitere Möglichkeit, die Rotationsfähigkeit zu 
verbessern, kann sich aus der eben dargestellten erge
ben, indem sich das distale Gelenk des posterioren Ske
lettelements ebenfalls zu einem Rotationsgelenk um
wandelt. Hierzu muß sich das distale Ende des posterio
ren Skelettelements (Ulna) stark verschmälem. Diese 
Verschmälerung steht im Zusammenhang mit der Ver
breiterung des distalen Endes des anterioren Skelettele
ments (Radius), die sich im Rahmen der Verbesserung 
der Kraftübertragung auf den distalen Extremitätenab
schnitt ergibt. Bevor jedoch eine Rotationsbewegung 
zwischen dem distalen Ende des posterioren Skelettele
ments (Ulna) und bestimmten proximalen Skelettele
menten des distalen Extremitätenabschnitts erfolgen 
kann, muß sich das posteriore Skelettelement (Ulna) so 
weit verlängern, daß sein distales Ende mit dem des an-

Abb. 5.43 Linke Vorderextremität von Eryops. (Umgezeich
net nach Jarvik 1996).
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terioren Elements (Radius) auf eine Höhe gerät. Ausge
hend von dieser Situation kann sich das distale Gelenk 
des posterioren Skelettelements zu einem Rotationsge
lenk umwandeln. Eine andere Möglichkeit, die Rotati
onsfähigkeit ohne Stabilitätsverlust zu erhöhen, besteht 
in der Umwandlung beider distaler Gelenke des media
len Extremitätenabschnitts, bei gleichzeitiger Einengung 
der Freiheitsgrade des proximalen Gelenks des anterio
ren Skelettelements (Radius), auf Extensions- und Fle
xionsbewegungen. Dieser Fall entspricht etwa den Ver
hältnissen, die nach den Ergebnissen von LANDSMEER 
(1981, 1983) für Warane zutreffen. Prinzipiell bestünde 
auch die Möglichkeit, daß die Rotation allein durch die 
Verdrillung des proximalen Teils des distalen Extremi
tätenabschnitts, ohne die Beteiligung der beiden Skelet
telemente des medialen Abschnitts erfolgt. Unter diesen 
Umständen könnte die Rotationsfähigkeit des anterioren 
Elements (Radius) aufgegeben und die beiden Elemente 
des medialen Extremitätenabschnitts mechanisch auf 
Extensions- und Flexionsbewegungen gleichgeschaltet 
werden. Der genannte Fall scheint jedoch bei keinem 
der mir bekannten Tetrapoden mit lateral abgespreizter 
Beinstellung vorzuliegen. Es kann allerdings nicht aus
geschlossen werden, daß bei der Vorderextremität von 
Ichthyostega ein solcher Fall realisiert war. Bei diesem 
sind die beiden Skelettelemente des medialen Extremi
tätenabschnitts (Radius u. Ulna) nicht rotationsfähig 
(siehe Kapitel 5.2.1). Da der distale Extremitätenab
schnitt bei den bislang bekannten Exemplaren nicht 
überliefert ist, kann jedoch nicht entschieden werden, 
inwieweit dieser verdrillbar war.

Die genannten Veränderungen an der Vorderextre
mität treten bei der Hinterextremität nicht auf. Da der 
proximale Extremitätenabschnitt in der Ruhestellung 
nach craniolateral weist, ist der senkrecht stehende Ex
tremitätenbereich in dieser Position nicht in sich ver
wunden. Daher würde hier weder eine Verlagerung der 
beiden Skelettelemente des medialen Extremitätenbe
reichs (Tibia u. Fibula) noch eine Umorientierung der 
Gelenkachsen durch Torsion des posterioren Skelette
lements (Fibula) mechanisch einen Sinn machen. Au
ßerdem kann die Verwindung während der Retrakti
onsphase weiterhin überwiegend im proximalen Teil des 
distalen Extremitätenabschnitts stattfinden. So führen 
die proximalen Gelenke beider Skelettelemente des me
dialen Extremitätenabschnitts (Articulatio femorotibialis 
u. Articulatio femorofibularis) im wesentlichen Flexi- 
ons- und Extensionsbewegungen und nur in geringem 
Maße Rotationsbewegungen aus. Eine Aufgabenteilung 
zwischen den beiden Skelettelementen des medialen 
Extremitätenabschnitts (Tibia u. Fibula), wie sie bei der 
Entwicklung der Vorderextremität der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion entsteht (das anteriore Ele
ment stützt und rotiert, und das posteriore Element führt 
die Extensions- und Flexionsbewegung), kann sich somit 
bei der Hinterextremität in dieser Weise nicht entwik- 
keln. Trotzdem wird auch hier das anteriore Element 
stärker belastet als das posteriore (siehe oben). Entspre

chend der Belastung muß das bei der Ausgangskon
struktion schmale anteriore Skelettelement massiver 
werden, während sich das zu Anfang breite posteriore 
Element verschmälern kann. In diesem Zusammenhang 
nimmt auch die Größe des proximalen und distalen Ge
lenks des anterioren Elements zu, während die entspre
chenden Gelenke des posterioren Elements kleiner wer
den. Auf diese Weise kommt es zunächst zu einer An
gleichung der Größe der beiden Skelettelemente des 
medialen Extremitätenabschnitts. Durch die sukzessive 
Verbreiterung der Gelenkflächen des anterioren Skelett
elements verringert sich dessen Rotationsfähigkeit kon
tinuierlich, während die des posterioren Elements durch 
die Verschmälerung entsprechend zunimmt. So bleibt 
die Gesamtrotationsfähigkeit des medialen Extremitä
tenabschnitts während der beschriebenen Entwicklung 
etwa gleich. Somit liegt der Zustand der Extremität der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion vor. Es zeigt 
sich also, daß die Entstehung der Hinterbeine mit gerin
geren Abwandlungen gegenüber der Ausgangskonstruk
tion verbunden ist als die der Vorderbeine. Dies wird 
auch noch bei der Differenzierung der Extremitäten
muskulatur deutlich werden (siehe unten).

Auf der Grundlage des mit der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion erreichten Entwickungsstadi- 
ums kann eine Ökonomisierung der Rotationsbewegung 
des senkrecht stehenden Extremitätenbereichs auf ver
schiedene Weisen stattfinden. Eine Möglichkeit besteht 
in der Verbesserung der Rotationsfähigkeit des posterio
ren Skelettelements des medialen Extremitätenabschnitts 
(Fibula), indem sich dessen proximales Gelenk (Arti
culatio femorofibularis) durch die zunehmende Ausbrei
tung des entsprechenden Gelenks des anterioren Ele
ments (Articulatio femorotibialis) sukzessive verschmä
lert. Dabei steht die Ausbreitung von letzterem im Zu
sammenhang mit einer Effektivierung der Kraftübertra
gung. Durch die dargestellte Entwicklung kann das di
stale Ende des posterioren Skelettelements (Fibula) 
leichter um das anteriore Element (Tibia) herumgeführt 
werden. Schließlich besteht auch die Möglichkeit, daß, 
diesen Trend weiter verfolgend, das proximale Ende des 
posterioren Skelettelements so weit von dem des ante
rioren Elements verdrängt wird, daß es nicht mehr mit 
dem proximalen Skelettelement (Femur) in Verbindung 
steht und einzig das anteriore Element (Tibia) den Kon
takt zum proximalen Element (Femur) herstellt. Am di
stalen Ende bleibt die Verbindung des posterioren Ske
lettelements zu den darauffolgenden Elementen wegen 
der Führung und Stabilisierung der Rotationsbewegung 
jedoch bestehen. Eine andere Möglichkeit die Rotation 
im senkrecht stehenden Extremitätenbereich, ausgehend 
von den Bedingungen der hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion, zu ökonomisieren, besteht in einer me
chanischen Gleichschaltung der beiden Elemente des 
medialen Extremitätenabschnitts und der gleichzeitigen 
Entwicklung eines schraubigen Gelenks innerhalb des 
proximalen Teils des distalen Extremitätenabschnitts, 
das sowohl Extensions- und Flexionsbewegungen als
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auch Pro- und Supinationsbewegungen des distalen Ex
tremitätenabschnitts zuläßt. Diese Situation liegt etwa 
bei lacertilen Reptilien vor (siehe Kapitel 5.3.3). Es sind 
auch noch weitere Möglichkeiten denkbar, doch sollen 
diese hier nicht weiter ausgeführt werden, da dies über 
das Ziel der Arbeit hinausreichen würde. Welcher der 
verschiedenen Wege evolutionär eingeschlagen wird, 
hängt schließlich von den restlichen Bedingungen der 
jeweiligen Konstruktion und deren Bionomie ab. Sie be
stimmen, bezogen auf welche Lokomotionsleistung eine 
Ökonomisierung der Rotationsfähigkeit sinnvoll ist.

Zusammenfassend stellt sich die unterschiedliche 
Entwicklung der beiden Extremitätenpaare bis zum Zu
stand der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion wie 
folgt dar: In beiden Fällen wird das anteriore Skelette
lement des medialen Extremitätenabschnitts stärker be
lastet als das posteriore, so daß ersteres an Massivität 
zunehmen muß. Im Gegensatz zur Hinterextremität 
kommt es bei der Vorderextremität aus den bereits ge
nannten Gründen zu einer Verlagerung der beiden Ele
mente des medialen Extremitätenabschnitts, wodurch 
sich eine Aufgabenteilung ergibt, bei der das anteriore 
Element (Radius) überwiegend die Last trägt und die 
Rotationsbewegung um die Längsachse unterstützt, wäh
rend das proximale Gelenk des posterioren Elements 
(Articulado humeroulnaris) die Extensions- und Fle
xionsbewegung führt. Da bei der Hinterextremität keine 
Notwendigkeit zu einer solchen Verlagerung des ante
rioren Elements besteht und dessen Rotationsfähigkeit 
für die Lokomotion nicht von Bedeutung ist, kann sich 
dieses entsprechend seiner Belastung verbreitern und 
zunehmend zum Hauptgelenk werden, so daß es nicht 
nur in stärkerem Maße als das posteriore Element die 
Last des Körpers trägt, sondern auch überwiegend für 
die Führung des Flexions- und Extensionsbewegungen 
während der Lokomotion verantwortlich ist. So ergibt 
sich durch den dargestellten Entwicklungsverlauf, daß 
bei der Hinterextremität das proximale Gelenk des ante
rioren Elements (Articulado femorotibialis) zu einem 
scharnierähnlichen Gelenk wird, während bei der Vor
derextremität das proximale Gelenk des posterioren Ele
ments (Ulna) diese Aufgabe erfüllt.

Die bis hierhin beschriebene Umstrukturierung des 
Extremitätenskeletts, die sich ausgehend von der Flosse 
der Ausgangskonstruktion bis zur Entstehung der Ex
tremität der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion 
vollzieht, ist nur möglich, wenn die notwendigen Zwi
schenstadien auch jeweils morphogenetisch erstellbar 
sind. Dabei stellt die von Generation zu Generation er
folgende sukzessive Abwandlung des Extremitätenmor
phogeneseprozesses die Voraussetzung für die evolutio
näre Umstrukturierung des Extremitätenskeletts der 
Adultstadien dar. Den Verlauf der evolutionären Ab
wandlung dieser Morphogeneseprozesse ihrerseits zu 
rekonstruieren ist nicht ganz einfach, da hierfür zu we
nig Anhaltspunkte vorliegen, insbesondere weil es keine 
entsprechenden fossilen Überlieferungen gibt. Auch

wenn man von den in Kapitel 5.4.1 und 5.4.2 diskutier
ten Extremitätenmorphogenesemechanismen rezenter 
Fische und Tetrapoden ausgeht, bleibt bei der Rekon
struktion des evolutionären Ablaufs aufgrund der bis
lang noch unzureichend verstandenen Zusammenhänge 
immer noch ein großer Spielraum an Möglichkeiten, 
durch die sich die evolutionären Entwicklungsoptionen 
des jeweiligen Extremitätenmorphogeneseprozesses 
schwer einengen lassen. Die in Abb. 5.39 a-e darge
stellten Skelettbildungsmuster der postulierten Zwi
schenstadien, die sich im Verlauf der evolutionären 
Entwicklung der Extremitätenmorphogeneseprozesse 
von der Ausgangskonstruktion bis zur hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion ergeben, haben daher, obwohl 
sie nicht im Widerspruch zu den von rezenten Fischen 
und Tetrapoden bekannten Morphogenesemechanismen 
stehen, zwangsläufig einen sehr hypothetischen Cha
rakter. Der hier rekonstruierte Ablauf soll daher nur eine 
von mehreren denkbaren Möglichkeit aufzeigen, wie es 
von einem fischartigen Skelettbildungsmuster über suk
zessive Abwandlungen des Morphogeneseprozesses zu 
dem bei rezenten Tetrapoden auftretenden Modus kom
men kann. Obwohl hier der Spielraum bei der Rekon
struktion von Zwischenstadien, wie erwähnt, recht groß 
ist, sind diese jedoch, da bei ihnen die Kenntnisse der 
bisher bekannten Extremitätenmorphogenesemechanis
men und die Nutzungsbedingungen der jeweiligen 
Adultkonstruktion integriert sind, keinesfalls beliebig. 
Es sei hierbei noch erwähnt, daß bei den in Abb. 5.39 
gezeigten Stadien das Bildungsmuster von Chondrifika- 
tionszentren darstellt ist und daß damit keine Identifizie
rung und Homologisierung von Skelettelementen im 
phylogenetischen Sinne verbunden sein soll (Zur Kritik 
an der Homologisierung von Skelettelementen anhand 
der Extremitätenmorphogenese rezenter Organismen 
siehe Kapitel 5.4.2).

Differenzierung der Extremitätenmuskulatur

Gleichzeitig mit den bis hierhin dargestellten Entwick
lungen am Extremitätenskelett finden Differenzierungen 
der Extremitätenmuskulatur statt, die die Lokomotion 
auf festem Substrat effektivieren. Auch hierbei ergeben 
sich bei der Vorder- und Hinterextremität andere Ent
wicklungsmöglichkeiten, da durch die unterschiedliche 
Position zum Körperschwerpunkt und die verschieden 
gestalteten Muskelansatzstellen ungleiche Vorausset
zungen vorliegen. Da die Vorderextremität am anterio
ren und die Hinterextremität am posterioren Ende des 
Rumpfes inseriert, sind der Ausbreitung der Muskulatur 
unterschiedliche Grenzen gesetzt. Im Fall der Vor
derextremitäten kann sich die Retraktormuskulatur nach 
caudal und die Adduktormuskulatur nach ventral auf den 
eine ausreichende Ansatzfläche bietenden Rumpf aus
breiten, wobei gleichzeitig die Ansatzstellen am Extre
mitätenskelett von einer distalen Lage in eine schulter
gelenknahe Position verlagert werden. Dadurch geraten 
die genannten Muskelgruppen von einer ursprünglich
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extremitätenparallel verlaufenden Ausrichtung in eine 
körperparallele Position.

Bei den Hinterextremitäten hingegen müßte die Musku
latur auf den Schwanzabschnitt übergreifen, um sich 
weiter nach caudal ausdehnen zu können. Dies würde 
jedoch zu einem Konflikt mit der axialen Antriebsmus
kulatur führen. Es sei hier vorweggenommen, daß eine 
caudale Ausbreitung bestimmter Anteile der Retraktor- 
muskulatur erst dann möglich ist, wenn das Beckenge
lenk auf die Höhe des transversalen Septums gerät und 
sich die Muskulatur entlang dieser Struktur zwischen die 
dorsalen und ventralen Kammern der Schwanzmusku
latur schieben kann (M. caudofemoralis), wodurch der 
genannte funktionelle Konflikt ausbleibt. Diese Mög
lichkeit besteht jedoch auf der Basis des bis hierhin be
handelten Entwicklungsstadiums nicht, da sich das Bek- 
ken noch in einer ventralen Position befindet. Aufgrund 
der eng beieinander liegenden Beckengelenke ist auch 
die Ausdehnung der ventral von diesen ansetzenden und 
adduktorisch wirkenden Muskelgruppen beschränkt. 
Durch die genannten Umstände können im Fall der 
Hinterextremitäten sowohl die Retraktoren als auch die 
Adduktoren nur relativ gelenknah am Körper angreifen, 
so daß die Muskelstränge, wie bei der Flosse der Vor
konstruktion, weiterhin parallel zur Extremitätenlängs
achse verlaufen müssen. Eine Verlagerung ihrer am Ex
tremitätenskelett befindlichen Insertionsstellen von einer 
distalen Position in Beckengelenknähe hätte somit 
zwangsläufig eine Verkürzung der betroffenen Muskel
gruppen zur Folge und wäre daher nicht sinnvoll. Be
trachtet man nun die Möglichkeit einer cranialen Aus
breitung der Protraktoren der Hinterextremität, so bietet 
der Rumpf hierfür zwar ausreichend Raum, doch würden 
auch in diesem Fall vermutlich Konflikte mit der Axial
muskulatur auftreten, da die laterale Beweglichkeit im

posterioren Rumpfbereich nicht eingeschränkt werden 
darf. Da für die Protraktionsbewegung nur wenig Kraft 
benötigt wird, ist eine Ausbreitung der Protraktoren auf 
den Rumpf auch nicht unbedingt nötig. Im Fall der Vor
derextremität ist die craniale Ausbreitung der Extremi
tätenmuskulatur zunächst durch den dermalen Schulter
gürtel beschränkt. Wird dieser jedoch zunehmend redu
ziert und in den Körper eingesenkt, während sich der 
endoskelettale Schultergürtel ausdehnt, kann sich die 
Extremitätenmuskulatur weiter nach cranial ausbreiten 
und vice versa. Aber auch diese Ausbreitungsmöglich
keit ist schließlich begrenzt, da die Muskulatur nicht auf 
den Kiemenbereich übergreifen kann. Trotz dieser limi
tierten Ausbreitungsmöglichkeit setzen die Protraktoren 
der Vorderextremität bei allen rezenten Tetrapoden ge
lenknah am proximalen Skelettelement an und inserieren 
gelenkfern am Schultergürtel, so daß die Muskelstränge, 
im Gegensatz zur Ausgangskonstruktion, nicht parallel 
zur Extremitätenlängsachse, sondern wie die Protrakto
ren und Adduktoren parallel zur Körperoberfläche ver
laufen. Diese Veränderung der Ausrichtung der Vor
derextremitätenmuskulatur muß sich prinzipiell aus dem 
Ablaufmodell ableiten lassen.

Bis hierhin konnte nur gezeigt werden, daß im Fall 
der Vorderextremität unter den vorliegenden Bedingun
gen die Möglichkeit zu einer Ausbreitung der Extremi
tätenmuskulatur auf den Körper grundsätzlich besteht, 
während dies bei der Hinterextremität nicht der Fall ist. 
Was jedoch offen geblieben ist, ist die Frage, welchen 
Nutzen es für die Konstruktion bringt, wenn sich die 
Extremitätenmuskulatur auf den Körper ausbreitet und 
dabei ihre Ausrichtung wechselt. Auf die Antriebskraft 
wirkt sich der veränderte Verlauf zunächst nicht aus, 
solange die Muskellänge und die Muskelmasse gleich 
bleibt und sich die Hebelverhältnisse einfach nur in re-

Abb. 5.44 Anordnung der Retraktormuskulatur und Hebelverhältnisse bei Hinter- (a) und Vorderextremität (b) (linke Extremität 
von dorsal, craniale Seite weist nach unten). Erläuterungen siehe Text.
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(5.8)ziproker Weise umkehren. Für die nach caudal gerich
tete Antriebskraft spielt es unter den genannten Voraus
setzungen keine Rolle, ob der Muskel gelenkfern am Ex
tremitätenskelett angreift und gelenknah am Körper in
seriert oder ob er umgekehrt gelenknah am Extremitä
tenskelett ansetzt und gelenkfern am Körper entspringt. 
Dies läßt sich am einfachsten demonstrieren, wenn die 
Extremität zu einem Zeitpunkt in der Retraktionsphase 
betrachtet wird, bei dem sie sich in einer 90° vom Kör
per abgespreizten Stellung befindet (Abb. 5.44). Im Fall 
der Ausgangsbedingung (Abb. 5.44 a) ist der Insertions
abstand (Ii) zwischen Gelenk und Ansatzstelle am Kör
per klein und der Kraftarm (Ki) groß, während im ab
geleiteten Fall der Insertionsabstand (I2) groß und der 
Kraftarm (K2) klein ist (Abb. 5.44 b). Das Verhältnis der 
Insertionsabstände ist dem Verhältnis der Kraftarme 
proportional (5.1).

I, I2 = K2 K, (5.1)

Damit ist der Insertionswinkel am Körper (oö) bei 
der Ausgangsbedingung (Abb. 5.44 a) genauso groß wie 
der Angriffswinkel an der Extremität (ß2) im abgeleite
ten Fall (Abb. 5.44 b) (5.2).

OC, ß2 = 0t2 ß, (5-2)

Die Lastarmlänge (L) und die nach caudal gerichtete 
Antriebskraft (FA), die eine ebenso starke Bodenreakti
onskraft (Fb) in entgegengesetzter Richtung bewirkt, soll 
in beiden Fällen gleich sein. Die vom Muskel produ
zierte Kraft (Fm) läßt sich in eine in Antriebsrichtung 
weisende resultierende Komponente (FR) und eine quer 
zur Antriebsrichtung stehende Komponente (Fq) auf
gliedern. Das Verhältnis der Muskelkraft (FM) zur resul
tierenden Kraft (Fr ) entspricht dem Verhältnis der Mus
kellänge (M) zum Insertionsabstand (I) (5.3).

Fm Fr = M I (5-3)

Nach dem Hebelgesetz ergeben sich für die Aus
gangsbedingung (5.4) und den abgeleiteten Fall (5.5) 
folgende Formeln:

F r, PC, = L F b (5.4)
und

F r, K2 = L F b (5.5)

FR| entspricht FM sin oc, und F r2 entspricht F m2 cos 

ot|. Eingesetzt in Formel 5.4 und 5.5 ergibt sich:

F m , sin oc, K, = F M2 cos oc, K2 (5.6)

F m , =  F m2 cos 06 sin 1 a , K2 K,'1 (5.7)

F m, -  F m,

Damit ist gezeigt, daß, um eine bestimmte Antriebs
kraft zu erzeugen, in beiden Fällen die gleiche Muskel
kraft benötigt wird. Im Gegensatz zur Annahme von 
CHARIG (1972) kann sich der Muskel während der 
Retraktion in beiden Fällen bei gleichem Retraktions
winkel gleich stark verkürzen (Abb. 5.45). Es kann da
her auch nicht die Rede davon sein, daß, wie ebenfalls 
von CHARIG vermutet, die Hebelverhältnisse bei der 
Ausgangsbedingung einer „low gear“ Anordnung und 
die des abgeleiteten Falls einer „high gear“ Anordnung 
entspräche.

Obwohl sich also unter den genannten Vorausset
zungen durch die Umorientierung der am Schultergürtel 
angreifenden Muskulatur zunächst nichts wesentliches 
an der Kraftübertragung ändert, hat diese Entwicklung 
jedoch zahlreiche, nicht zu übersehende Konsequenzen. 
Eine davon ergibt sich aus dem Umstand, daß im Fall 
der Ausgangsbedingung die parallel zur Extremitäten
längsachse verlaufende Muskulatur bei der Pendelbewe
gung der Extremität permanent mitbewegt werden muß, 
während dies bei einer körperparallelen Lage nicht der 
Fall ist (Abb. 5.44). Die Muskelmasse muß also im ei
nen Fall permanent beschleunigt und wieder abgestoppt 
werden, während sie im anderen Fall ihre Lage kaum 
verändert. Einer der Vorteile der am Körper befindli
chen Extremitätenmuskulatur besteht also in der Reduk
tion der die Antriebsleistung minimierenden Trägheits
effekte, die durch die pendelnde Bewegung der Extre
mitätenmasse auftreten. Dieser Aspekt fällt besonders 
bei hohen Bewegungsfrequenzen der Extremität ins Ge
wicht, so daß sich die veränderte Ausrichtung der Ex
tremitätenmuskulatur in hohem Maße bei sich schnell 
fortbewegenden Organismen positiv auf die Lokomoti
onsökonomie auswirkt. Bei Organismen mit niedrigen 
Lokomotionsgeschwindigkeiten, wie sie für die hypo
thetische Tetrapoden-Konstruktion und die bisherigen 
Konstruktionsniveaus des Ablaufmodells angenommen 
werden müssen, ist dagegen der Vorteil gegenüber der 
Ausgangssituation nur gering. Es ist also die Frage, ob 
der Nutzen der neuen Ausrichtung groß genug ist, um 
den Aufwand der genannten Umkonstruktionen evolu
tionär zu rechtfertigen. Vor allem ist fraglich, ob in den 
Zwischenstadien überhaupt schon ein Vorteil gegenüber 
der Ausgangssituation zu verzeichnen ist. Es ist meiner 
Meinung nach wahrscheinlicher, daß sich die genannten 
Vorteile für die Lokomotionsökonomie erst dann erge
ben, wenn die Ausbreitung der Extremitätenmuskulatur 
auf den Körper zumindest zum Teil schon erfolgt ist. 
Danach müßte die Ursache für die Ausbreitung also an
ders als durch die Verringerung von Trägheitseffekten 
begründet werden. Hierzu kann folgende Überlegung 
angestellt werden. Für die effektive Fortbewegung auf 
festem Substrat ist gegenüber der Ausgangsbedingung 
eine stärkere Muskularisierung der paarigen Extremitä
ten günstig. Eine Vergrößerung der Muskelmasse kann 
durch eine Erhöhung des Querschnitts und der Muskel-
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länge erfolgen. Beides ist, solange die Extremitätenmus
kulatur gelenknah am Körper ansetzt, durch die Länge 
der Extremität begrenzt. So kann die zunehmende Mus
kelmasse bei gleichbleibender Extremitätenlänge ab ei
nem gewissen Punkt nicht mehr auf dem Extremitätens
kelett untergebracht werden. Die Extremität muß sich 
also entweder verlängern, oder die Muskulatur muß, 
wenn die Möglichkeit besteht, auf den Körper übergrei
fen, wo sie ausreichend Raum findet. Im ersten Fall 
führt die Zunahme der Muskelmasse durch die Verlän
gerung der Extremität zwangsläufig auch zu einer Ver
größerung der Lastarme, während diese im zweiten Fall 
durch die gleichbleibende Extremitätenlänge unverän

dert bleiben. Da die Schultergelenke aufgrund des brei
ten Vorderkörpers einen deutlich größeren Abstand 
voneinander aufweisen als die Hüftgelenke, müssen die 
proximalen Abschnitte der Vorderextremitäten nicht so 
lang sein wie die der Hinterextremitäten, um auf die 
gleiche Spurbreite zu kommen. Für die Unterbringung 
der zunehmenden Muskelmasse ist daher im Fall der 
Vorderextremität eine Ausbreitung auf den Rumpf gün
stiger, da hierbei die Extremitätenlänge zunächst gleich 
bleiben kann. Da bei der Hinterextremität eine Ausbrei
tung der Muskulatur auf den Rumpf in dem bis hierhin 
beschriebenen Entwicklungsstadium begrenzt ist, bleibt 
hier nur die Unterbringung auf der Extremität.

Abb. 5.45 Gleiche Verkürzung bei körperparallel (a) und extremitätenparallel (b) liegender Retraktormuskulatur (linke Extre
mität von dorsal, craniale Seite weist nach unten). Erläuterungen siehe Text.

Außer der Zunahme der Muskelmasse kann noch 
ein weiterer Grund angeben werden, der die Verlage
rung bestimmter Muskelanteile der Vorderextremität auf 
den Körper begünstigt. Durch ihre Lage am Vorderende 
des Rumpfes befindet sich die Vorderextremität gegen
über der Hinterextremität in einer günstigeren Position, 
um während der Fortbewegung auf festem Substrat 
Richtungsänderungen zu bewirken. Die Entwicklung der 
Vorderextremität steht damit neben der Ökonomisierung 
der Lokomotionsleistung auch unter dem Aspekt der 
Steuerung. Um diese Aufgabe besser erfüllen zu können, 
ist es von Vorteil, wenn sich das Bewegungsrepertoire 
der Vorderextremität durch entsprechende muskuläre 
Veränderungen erhöht. Eine feinere Abstimmung der 
Bewegungen kann erreicht werden, indem sich die sich 
ursprünglich über mehrere Gelenke erstreckende ober
flächliche Muskulatur in zahlreiche kleinere muskuläre 
Einheiten differenziert, die dann zum Teil nur noch ein 
Gelenk überbrücken. Dadurch ist die Muskulatur der

Vorderextremität stärker auf bestimmte Aktionen spe
zialisiert als die der Hinterextremität. So differenzieren 
sich hier Muskelgruppen, die nur den proximalen Ex
tremitätenabschnitt bewegen, während andere allein für 
die Extension und Flexion des Ellbogengelenks oder des 
distalen Extremitätenabschnitts zuständig sind. Da die 
den proximalen Extremitätenabschnitt bewegenden 
Muskelgruppen somit keine anderen Aufgaben erfüllen 
müssen und nur ein Gelenk überbrücken, wird es mög
lich, daß sich diese auf den Körper verlagern. Dadurch 
kommt es zu einer räumlichen Trennung zwischen die
sen Muskelgruppen und den Extensoren (M. triceps) 
und Flexoren (M. brachialis u. M. biceps) des Ellbogen
gelenks, wodurch die beiden funktionellen Einheiten 
ungestört voneinander agieren können. Außerdem steht 
durch die Verlagerung der den proximalen Extremitä
tenabschnitt bewegenden Muskulatur mehr Raum für die 
Extensoren und Flexoren des Ellbogengelenks zur Ver
fügung. Es wäre also denkbar, daß die im Zusammen-
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hang mit der Steuerung stehende zunehmende Bedeu
tung spezialisierter muskulärer Einheiten eine weitere 
Ursache für die Verlagerung der den proximalen Extre
mitätenabschnitt bewegenden Muskelgruppen auf den 
Rumpf darstellt.

Die bis hierhin erläuterten Zusammenhänge zeigen, 
daß sich für die Ausbreitung der Extremitätenmuskulatur 
auf den Rumpf und die damit verbundene Ausrich
tungsänderung der Muskelstränge zahlreiche Gründe an
führen lassen. Welcher von diesen hierfür nun aus
schlaggebend ist, läßt sich allerdings schwer beurteilen. 
Möglicherweise spielen alle genannten Faktoren eine 
Rolle. Eine Folge des körperparallelen Verlaufs der auf 
den Rumpf verlagerten Muskulatur besteht darin, daß 
der Gelenkkopf des proximalen Skelettelements (Caput 
humeri) nicht während der gesamten Retraktionsphase 
ins Schultergelenk gepreßt wird (siehe Kapitel 5.3.3). 
Daraus ergibt sich die Notwendigkeit gleichzeitig mit 
der Verlagerung weitere muskuläre Einheiten zu diffe
renzieren, die den Gelenkkopf am Ende der Retrakti
onsphase gegen den Zug der Retraktoren in der Gelenk
pfanne halten (z.B. M. scapulohumeralis, M. coracoradi- 
alis proprius und Mm. coracobrachiales longus et bre- 
vis). Bei diesen handelt es sich vermutlich um Ab
kömmlinge der tiefen eingelenkigen Muskulatur der 
Ausgangskonstruktion. Ein weiterer Effekt, der sich bei 
der Vorderextremität durch die allgemeine Differenzie
rung der Extremitätenmuskulatur ergibt, besteht darin, 
daß die auf den Rumpf verlagerten Muskelgruppen in 
eine günstige Position geraten, um das proximale Ske
lettelement effektiv um seine Längsachse zu rotieren. 
Dieser Punkt ist bei der Vorderextremität von großer 
Bedeutung, da der Grad der Rotation während der Re
traktionsphase aufgrund der Ausrichtung des Ellbogen
gelenks deutlich höher ist als im Fall der Hinterextre
mität (siehe Kapitel 5.3.3). Indem die Retraktormusku- 
latur an der Ventralseite des proximalen Skelettelements 
angreift, kann die Rotationsbewegung als zusätzlicher 
Antriebsaspekt genutzt werden. Die Vergrößerung die
ser Ansatzstelle führt zur Entstehung eines in der Extre
mitätenlängsachse verlaufenden Grats (Crista ventralis) 
der zu einem mächtigen Hebelarm anwachsen kann, wie 
er sich bei zahlreichen frühen Tetrapoden, etwa bei 
Eryops und Trematops, findet.

Die im Rahmen der allgemeinen Differenzierung 
der Extremitätenmuskulatur entstandenen Muskelgrup
pen, die ausschließlich das Ellbogengelenk beugen und 
strecken (M. triceps, M. brachialis u. M. biceps), greifen 
an den proximalen Enden der beiden Skelettelemente 
des medialen Extremitätenabschnitts (Radius u. Ulna) 
an. Weil sich das proximale Ende des anterioren Ske
lettelements (Radius) auf die Ventralseite des proxima
len Elements (Humerus) verlagert hat (siehe oben) und 
das Gelenk des posterioren Elements (Articulatio hu- 
meroulnaris) allein die Extensions- und Flexionsbewe
gung führt, kann die Extensormuskulatur (M. triceps) 
nur am posterioren Element (Ulna) ansetzen. Da dessen

Gelenkfläche (Fovea articularis trochlealis ulnae) zur 
Seite weist, also nicht am terminalen Ende sitzt, kann 
sich das posteriore Skelettelement (Ulna) so weit über 
das Gelenk hinaus verlängern, daß ein kurzer, spornarti
ger Hebelarm (Olecranon) als Ansatzstelle für die Ex
tensormuskulatur zur Verfügung steht.

Bei der Hinterextremität sind die Möglichkeiten zur 
Differenzierung der Muskulatur aus den bereits er
wähnten Gründen stärker eingeengt als bei der Vor
derextremität. Der Grad der Differenzierung muß hier 
auch nicht so hoch sein, da die Bewegungsmuster der 
Hinterextremität aufgrund der geringen Beteiligung an 
der Steuerung vergleichsweise stereotyp sein können. 
Die Muskulatur der Hinterextremität kommt damit mit 
geringeren Abwandlungen gegenüber der Ausgangskon
struktion aus als die der Vorderextremität. So überbrük- 
ken die aus der oberflächlichen Muskulatur hervorge
henden Muskelgruppen weiterhin mehr als ein Gelenk. 
Da sich bei der Hinterextremität die beiden Skelettele
mente des medialen Abschnitts (Tibia u. Fibula), wie be
reits erwähnt, nicht verlagert haben und die proximalen 
Gelenkflächen weiterhin am terminalen Ende sitzen, ist 
eine Verlängerung der Skelettelemente über das Gelenk 
hinaus, wie es bei dem posterioren Element der Vor
derextremität beschrieben wurde, nicht möglich. Da
durch kann sich kein Hebel für die Extensormuskulatur 
entwickeln. Diese entspringt hier am Becken und ver
läuft in der Anfangsphase der Entwicklung bis in den di
stalen Extremitätenabschnitt. Mit der Verbesserung der 
Abknickbarkeit des medialen Extremitätenabschnitts ge
genüber dem proximalen Abschnitt kommt es zu einer 
Ausdünnung der Extensormuskulatur im Knickbereich, 
die zunächst zur Bildung einer Aponeurose und schließ
lich zur Entstehung einer Sehne führt (Extensorsehne 
des M. extensor iliotibialis). Diese Sehne verläuft in ei
ner Inzisur zwischen den beiden distalen Kondylen des 
proximalen Skelettelements (Fossa intercondylaris). 
Durch die Unterbrechung der Extensormuskulatur im 
Knickbereich wird diese in zwei Teile untergliedert, eine 
proximale Gruppe (M. extensor iliotibialis), die den me
dialen Extremitätenabschnitt extendiert, und eine distale 
Gruppe (M. extensor digitorum communis), die für die 
Streckung des distalen Extremitätenabschnitts verant
wortlich ist. Mit der Ausbreitung des Gelenks des ante
rioren Skelettelements (Articulatio femorotibialis) kann 
sich die Extensorsehne der proximalen Muskelgruppe an 
diesem festheften, so daß diese unabhängig von ihrem 
distalen Anteil arbeiten kann. Da sich die Inzisur zwi
schen den distalen Kondylen des posterioren Skelette
lements (Fossa intercondylaris) bereits bei den ältesten 
Tetrapoden findet (siehe Kapitel 5.2, Abb. 5.9 b, d, h), 
kann davon ausgegangen werden, daß auch bei diesen 
schon eine entsprechende Muskeldifferenzierung vorlag.

Die bis hierhin dargestellten Zusammenhänge ma
chen deutlich, wie sich die unterschiedliche Position und 
die dadurch bedingte gegensätzliche Ausrichtung der 
beiden Extremitätenpaare auf die Differenzierung der
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Extremitätenmuskulatur auswirkt. Es zeigt sich auch, 
daß bei der Entstehung der Tetrapodenextremität kom
plexe Wechselwirkungen zwischen den muskulären Dif
ferenzierungen, der Skelettentwicklung und der Kine
matik vorliegen. Anhand der bis hierhin erarbeiteten Zu
sammenhänge sollen nun die wesentlichen Punkte zum 
besseren Verständnis noch einmal zusammengefaßt 
werden: Die aufeinander zuweisende Ausrichtung des 
Knie- und Ellbogengelenks ergibt sich im Rahmen der 
Verbesserung des stabilen Stands durch eine Umorien
tierung des Beckengelenks. Aufgrund des weiterhin 
nach caudolateral weisenden proximalen Extremitäten
abschnitts kann das distale Ende der Vorderextremität 
nur dann in der Ruhestellung in eine craniale bis cra- 
niolaterale Richtung weisen, wenn das Skelett des senk
recht stehenden Extremitätenteils so umstrukturiert wird, 
daß dieser, ohne unter Spannung zu stehen, in sich ver
wunden bleibt. Dies kann durch die beschriebene Verla
gerung des anterioren Skelettelements des medialen Ex
tremitätenabschnitts (Radius) und die skelettale Torsion 
des posterioren Elements (Ulna) erfolgen. Dadurch ist 
die Ebene des distalen Extremitätenabschnitts gegenüber 
der des proximalen Abschnitts um 90° verdreht. Bei der 
Hinterextremität sind entsprechende Abwandlungen auf
grund der craniolateralen Ausrichtung des proximalen 
Extremitätenabschnitts nicht notwendig. Dies wirkt sich 
auf die Differenzierung der Extensormuskulatur aus. 
Durch die mit Hilfe von Umwandlungen an den Gelenk
flächen erreichte Verbesserung der Abwinkelung der 
Extremitäten kann der mediale Extremitätenabschnitt 
gegenüber dem proximalen Abschnitt so stark flektiert 
werden, daß die dorsale oberflächliche Extremitäten
muskulatur, die bei der Ausgangskonstruktion vom 
Schultergürtel bzw. vom Becken bis in den distalen Ex
tremitätenabschnitt reicht, an der Knickstelle in ungün
stiger Weise abgeklemmt wird. Die Verbesserung der 
Abwinkelung der Extremitäten geht daher, wie bereits 
am Beispiel der Hinterextremität gezeigt, mit eine Un
tergliederung der dorsalen oberflächlichen Muskulatur 
in einen distalen und einen proximalen Teil einher. Bei 
der Vorderextremität gerät die distale Muskelgruppe 
durch die hier erfolgte skelettale Torsion des medialen 
Extremitätenabschnitts gegenüber der proximalen Mus
kelgruppe in eine um 90° verdrehte Position, während 
sie im Fall der Hinterextremität aufgrund der unverän
derten Lage der Skelettelemente des medialen Extremi
tätenabschnitts in der gleichen Ebene bleibt. Das gleiche 
gilt auch für die ventrale oberflächliche Muskulatur, die 
bei der Hinterextremität aus diesem Grund weiterhin 
ununterbrochen vom Becken bis in den distalen Extre
mitätenabschnitt ziehen kann. Im Gegensatz zu der dor
salen oberflächlichen Muskulatur wird die ventrale bei 
der Abwinkelung der Extremität nicht abgeklemmt, son
dern nur gestaucht. Eine sukzessive Ausdünnung an der 
Knickstelle ist daher nicht nötig. Die bei der Vorderex
tremität am Ellbogengelenk auftretende Unterbrechung 
der ventralen oberflächlichen Muskulatur wird hier also 
nicht durch die Abknickung der Extremität, sondern 
durch die skelettale Torsion des medialen Extremitäten

abschnitts und die damit zueinander um 90° verdrehte 
Position der proximalen und distalen Anteile dieser 
Muskelstränge erzwungen. Auf diese Weise gerät die 
Ansatzstelle der Extensoren des distalen Extremitäten
abschnitts, die dem distalen Teil der dorsalen oberfläch
lichen Extremitätenmuskulatur entsprechen, von ihrer 
ursprünglich dorsal am proximalen Skelettelement (Hu
merus) befindlichen Lage auf dessen Ventralseite. Diese 
Entwicklung geht mit der Verlagerung der anterioren di
stalen Gelenkfläche des proximalen Skelettelements 
(Capitulum humeri) von einer terminalen in eine ven
trale Position einher. Aufgrund der dargestellten Zu
sammenhänge sind also bei der Vorderextremität, anders 
als bei der Hinterextremität, beide Muskellagen, die 
dorsale und die ventrale, unterbrochen, und sowohl die 
Flexoren (M. flexor digitorum communis, Mm. flexores 
antebrachii et carpi radialis, Mm. flexores antebrachii et 
carpi ulnaris) als auch die Extensoren des distalen Ex
tremitätenabschnitts (M. extensor digitorum communis, 
Mm. extensores antebrachii et carpi radialis, Mm. exten- 
sores antebrachii et carpi ulnaris) entspringen auf der 
Ventralseite des distalen Endes des proximalen Skelett
elements (Humerus). Die Vergrößerung der Muskelan
satzstellen der Flexoren und Extensoren des distalen 
Extremitätenabschnitts führt schließlich zur Entstehung 
von flügelartigen Verbreiterungen, einer am anterioren 
Rand (Ectepicondylus humeri) und einer am posterioren 
Rand (Entepicondylus humeri) des distalen Endes des 
proximalen Skelettelements (Humerus). Da es bei der 
Hinterextremität nicht zu einer skelettalen Torsion des 
medialen Extremitätenabschnitts kommt und die dorsa
len und ventralen Muskelstränge der oberflächlichen 
Muskulatur somit in der gleichen Ebene bleiben, kommt 
es hier nicht zu flügelartigen Verbreiterungen am dista
len Ende des proximalen Skelettelements (Femur). Dies 
bleibt auch dann so, wenn ein Teil der ventralen Mus
kellage im evolutionären Verlauf am Kniegelenk unter
brochen wird, so daß sich eine allein den distalen Ex
tremitätenabschnitt flektierende Muskelgruppe abglie
dert (M. flexor primordialis communis), die am distalen 
Ende des proximalen Skelettelements (Femur) angreift. 
Bei der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion ver
läuft ein Teil der ventralen oberflächlichen Muskellage 
weiterhin vom Becken bis in den distalen Extremitäten
abschnitt (M. ischioflexorius). Aber auch dieser Muskel
strang kann im Verlauf der weiteren Entwicklung unter 
Ökonomisierung bestimmter Lokomotionsleistungen un
terbrochen werden, so daß, wie im Fall der Vorderex
tremität, auch bei der Hinterextremität eine komplette 
Zweiteilung der oberflächlichen Muskulatur in eine pro
ximale und eine distale Gruppe vorliegt. Im Gegensatz 
zur Hinterextremität bleibt es bei der Vorderextremität 
jedoch nicht bei dieser Zweiteilung. Hier kommt es 
durch die Verlagerung der den proximalen Extremitä
tenabschnitt bewegenden Muskelgruppen, für die bereits 
Gründe angegeben wurden, zu einer räumlichen Tren
nung von den Extensoren und Flexoren des Ellbogen
gelenks, wodurch die oberflächliche Muskulatur der 
Vorderextremität nun an zwei Stellen, am Schulterge
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lenk und am Ellbogen, unterbrochen wird und somit 
schließlich aus drei Abschnitten besteht. Diese Muskel
differenzierung, die zu einer Vielzahl nur ein Gelenk 
überbrückender muskulärer Einheiten führt, wirkt sich 
positiv auf die Feinabstimmung der Extremitätenbewe
gung aus, die für eine bessere Steuerung während der 
Fortbewegung genutzt werden kann. Da sich die Vor
derextremität zur Steuerung in einer günstigeren Positi
on befindet als die Hinterextremität, besteht bei ersterer 
auch ein größerer Zwang zur Verbesserung der Feinab
stimmung und damit auch zu einer stärkeren muskulären 
Differenzierung. Als Folge der Verlagerung der den 
proximalen Extremitätenabschnitt bewegenden Muskel
gruppen kann das proximale Skelettelement durch die 
Wirkung der ventral am proximalen Skelettelement 
(Humerus) angreifenden Retraktoren besser in seiner 
Längsachse rotiert werden, so daß diese Bewegung nicht 
nur als Ergebnis der Kinematik auftritt, sondern auch als 
neuer Antriebsaspekt zu Verfügung steht. Die Vergröße
rung der ventralen Angriffsfläche zu einem in der 
Längsachse verlaufenden Grat (Crista ventralis) und die 
Entstehung der bereits erwähnten flügelartigen Verbrei
terungen am distalen Ende (Entepicondylus humeri und 
Ectepicondylus humeri) wirken sich auf die Form des 
proximalen Skelettelements (Humerus) aus. Es ist daher 
wesentlich stärker skulpturiert als das der Hinterextre
mität (Femur).

Distal des Knie- bzw. Ellbogengelenks ergeben sich 
bei der Differenzierung der oberflächlichen Muskulatur 
weniger dramatische Unterschiede zwischen den beiden 
Extremitätenpaaren als im proximalen Extremitätenab
schnitt. Hier bleibt die oberflächliche Muskulatur in 
beiden Fällen, wie bei der Ausgangskonstruktion, im 
wesentlichen mehrgelenkig und die tiefe Muskulatur 
eingelenkig. Bei der Entstehung der fingerförmigen 
Verankerungsstrukturen (Digiti) durch das Hinzufügen 
von Skelettelementen an die strahlig angeordneten di
stalen Endglieder der Extremität der Ausgangskonstruk
tion wird der dort vorliegende einfache muskuläre Auf
bau (Abb. 5.37) an die neu entstandenen Skelettstruktu
ren weitergegeben. Die muskulären Einheiten der tiefen 
Muskulatur verbinden bei den fingerförmigen Strahlen 
jeweils zwei Skelettelemente miteinander und überbrük- 
ken somit jeweils nur ein Gelenk, während die ober
flächliche Muskulatur, sich strahlig aufspaltend, über 
diese Einheiten hinwegzieht und dabei mehrere Gelenke 
überspannt. Die weiteren muskulären Differenzierungen, 
die sich im medialen und distalen Extremitätenabschnitt 
gegenüber der Ausgangskonstruktion ergeben, können 
hier nicht weiter rekonstruiert werden, da hierzu die 
komplexe Mechanik der Extremitätenmuskulatur in die
sem Bereich bislang zu wenig verstanden ist.

Differenzierung der Gürtel

Die beschriebene Umstrukturierung und Differenzierung 
der Extremitätenmuskulatur wirkt sich auf die Form und

Größe des Schultergürtels bzw. des Beckens aus. Bei 
der Ausgangskonstruktion besteht das Becken aus zwei 
schlanken, stabartigen Beckenhälften, die sich kurz vor 
der Analöffnung jeweils in einem der beiden ventrolate- 
ralen Septen befinden. Da letztere an dieser Stelle auf
einander zulaufen, um sich im Bereich der Analöffnung 
zu vereinigen und in das ventrale Medianseptum über
zugehen, liegen die beiden Beckenhälften weit ventral 
nahe der Sagittalebene, so daß ihr Abstand zueinander 
zwangsläufig gering ist. Entsprechend gering ist somit 
auch der Abstand zwischen den beiden nach caudal wei
senden Gelenkpfannen. Da die Ausgangskonstruktion im 
Zusammenhang mit ihrer hohen axialen Schwimmlei
stung über eine mächtige Axialmuskulatur verfügt, sind 
die Beckenhälften durch die Ausbreitung der hypaxoni- 
schen Muskulatur weit von der Chorda dorsalis entfernt. 
Dieser Abstand verringert sich mit der bereits beschrie
benen Abflachung des Rumpfes und der zunehmenden 
Verlagerung des Axialantriebs auf den Schwanz, die zu 
einer gewissen Unterbrechung zwischen der Rumpfsei
tenwandmuskulatur und der ventralen Schwanzmusku
latur im Bereich des Beckens führt (siehe Kapitel 5.5.1). 
Insgesamt verringert sich der Querschnitt der Axialmus
kulatur durch die abnehmende Bedeutung des Axialan
triebs, die mit einer sukzessiven Effektivierung des Par- 
axialantriebs einhergeht. Im Rumpf wird die Abnahme 
der Axialmuskulatur durch eine entsprechende Vergrö
ßerung der Bauchcoelomkammer ausgeglichen, wodurch 
der Rumpfquerschnitt etwa gleich bleibt. Mit der Ver
ringerung des Querschnitts der ventralen Schwanzmus
kulatur (hypaxonische Schwanzmuskulatur) wandern die 
beiden Beckenhälften nach dorsal auf die Chorda dorsa
lis zu und ziehen dabei das ventrolaterale Septum mit 
sich, indem sich auch die Rumpfseitenwandmuskulatur 
im caudalen Rumpfbereich verschmälert. Im vorderen 
Rumpfabschnitt behält die Rumpfseitenwandmuskulatur 
ihre ursprüngliche Ausdehnung bei.

Gleichzeitig mit der Verlagerung der Beckenhälften 
findet mit der Effektivierung der Lokomotion auf festem 
Substrat eine Zunahme der am Becken angreifenden 
Muskulatur statt, die zu einer Ausbreitung des Beckens 
im Interseptalraum zwischen den muskulären Kammern 
der Extremität und denen des Rumpfes führt. Die Aus
breitung erfolgt ausgehend von der Gelenkpfanne in drei 
Richtungen entsprechend der bereits zu Anfang des Ka
pitels angesprochenen Umgruppierung der am Becken 
entspringenden Muskulatur zu drei funktionellen Haupt
gruppen, die zusammen eine trianguläre Angriffsfläche 
bilden. Die erste Gruppe setzt cranioventral, die zweite 
caudoventral und die dritte dorsal vom Gelenk an. Diese 
Anordnung, die die Beckenform bestimmt, entspricht, 
wie erwähnt, der Minimalausstattung, um eine Extremi
tät in alle Raumrichtungen bewegen zu können. Da der 
Abstand zwischen den beiden Gelenkpfannen gering ist,
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Abb. 5.46 Ablaufmodell zur evolutionären Entstehung der Tetrapoden: a) Gnathostomen-Konstruktion mit breitbasigen paarigen 
Flossen und epizerker Schwanzflosse, b) Rhipidistiide Ausgangskonstruktion mit engbasigen paarigen Flossen, die als Unterwas
serflügel genutzt werden können, c) Dorsoventral abgeflachtes Übergangsstadium mit lang ausgezogener isozerker Schwanzflos
se und paarigen Flossen, die zur Lokomotion auf festem Substrat genutzt werden können, d) Tetrapodenkonstruktion.
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sind der Ausbreitung der Angriffsfläche der ventralen 
Muskulatur Grenzen gesetzt. Ein Weg, die ventrale An
griffsfläche zu vergrößern, bestünde in einer Verbreite
rung des Beckens und dem damit verbundenen Ausein
anderweichen der Gelenkpfannen. Dazu müßte jedoch 
an dieser Stelle der Querschnitt des gesamten Rumpfes 
und schließlich auch der der Schwanzbasis vergrößert 
werden. Eine solche Veränderung der Proportionen 
hätte zweifellos negative Konsequenzen für die Kon
struktion, da sich schon allein die unnötige Gewichtszu
nahme ungünstig auswirken würde. Da also eine Ver
breiterung des Beckens mit der Funktionstüchtigkeit der 
Konstruktion nicht vereinbar ist, muß sich die skelettale 
Angriffsfläche der ventralen Extremitätenmuskulatur, 
um mehr Raum für deren Ausbreitung zu schaffen, nach 
ventral ausdehnen, während sich die Gelenkpfanne 
gleichzeitig nach dorsal verlagert. Auf diese Weise 
bleibt der Körperquerschnitt in diesem Bereich gleich 
und auch der Abstand der beiden Gelenkpfannen bleibt 
unverändert. Die sich, von den Gelenkpfannen ausge
hend, nach ventral ausbreitenden Flächen (Os pubis u. 
Os ischium) der beiden Beckenhälften treffen sich 
schließlich in der Sagittalebene, wo sie miteinander ver
schmelzen. Dadurch kommt es zu der bei der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion vorliegenden, im Quer
schnitt V-förmigen Stellung (Abb. 5.13 b) der ventralen 
Beckenanteile (Os pubis u. Os ischium). Da die Extre
mität während der Retraktionsphase permanent an das 
Substrat gepreßt werden muß, ist es von Vorteil, wenn 
sich die Angriffsfläche der adduktorisch wirksamen 
ventralen Muskulatur in craniocaudaler Richtung aus
dehnt, so daß sich die Beckenbasis, von lateral betrach
tet, verbreitert. Zusammen mit der diesen Muskelgrup
pen gegenüberliegenden dorsalen Muskulatur kommt es 
schließlich zu der bereits erwähnten Gliederung in drei 
funktionelle Einheiten. Während der mittlere Anteil der 
dorsalen Muskulatur seine skelettale Angriffsfläche (Os 
ilium) nach dorsal ausbreitet und damit die Elevation 
der Extremität in der Protraktionsphase erleichtert, bil
den die cranialen bzw. caudalen Anteile zusammen mit 
den jeweils gegenüberliegenden ventralen Muskelgrup
pen die Pro- bzw. Retraktoren, so daß die genannte, von 
lateral trianguläre Beckenform der hypothetischen Te
trapoden-Konstruktion entsteht. Die dargestellte Gliede
rung der muskulären Angriffsflächen kann möglicher
weise als Ursache für die bei Tetrapoden typische Drei- 
teiligkeit der Beckenhälften (Os pubis, Os ischium u. Os 
ilium) angesehen werden.

Durch die Ausbreitung der skelettalen Angriffsflä
chen der Extremitätenmuskulatur wird die Rumpfseiten
wandmuskulatur in diesem Bereich zunehmend ver
drängt und der entsprechende Teil der Bauchcoelo- 
kammer vom Becken nahezu ganz umschlossen. Dabei 
gerät der dorsale Beckenteil (Os ilium) in unmittelbare 
Nähe zur Chorda dorsalis, so daß nur ein kurzer Streifen 
des Bauchcoelomseptums das Becken mit den Wirbele
lementen verbindet. Je weiter sich dieser Abstand wäh
rend der Ausbreitung des Beckens verkürzt, um so rigi

der und belastbarer wird diese Körperregion bezüglich 
der Wirkung der Gewichtskraft. Wenn das Bauchcoe- 
lomseptum durch Rippen ausgesteift ist, stellen diese ei
ne knöcherne Verbindung zwischen dem dorsalen Teil 
des Beckens und den entsprechenden Wirbelelementen 
her, so daß schließlich, wie bei der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion, ein geschlossener, mecha
nisch kohärenter skelettaler Ring vorliegt. Bei fehlenden 
Rippen ist aber auch ein direkter Kontakt des Beckens 
mit den Wirbelelementen denkbar. Auch dieser Weg 
kann bei der Evolution von Tetrapoden-Konstruktionen 
als Entwicklungsoption nicht ausgeschlossen werden. 
Mit der Entstehung des Beckengürtels kommt es 
schließlich zu einer kompletten Trennung der Rumpf
seitenwandmuskulatur von der ventralen Schwanzmus
kulatur.

Durch die neuen konstruktiven Bedingungen erge
ben sich auch neue Optionen für die Ausbreitung der 
Extremitätenmuskulatur. Denn je weiter sich die Bek- 
kengelenke mit der Ausbreitung des Beckens nach dor
sal verlagern, um so näher gelangen sie in die Nähe des 
transversalen Septums, so daß ein Teil der Retraktor- 
muskulatur auf dieses übergreifen und sich entlang von 
diesem ausbreiten kann. Auf diese Weise können diese 
Muskelgruppen (Mm. caudales: M. caudofemoralis u. 
M. caudalipuboischiotibialis), wie im Fall der Vor
derextremität, ihre extremitätenparallele Lage aufgeben 
und einen körperparallelen Verlauf annehmen. Diese 
Verlagerung erhöht die Retraktionsleistung und ist ins
besondere bei Formen, die aufgrund ihrer Bionomie auf 
ein gutes Beschleunigungsvermögen angewiesen sind, 
von großer Bedeutung. Durch die Verlagerung der ge
nannten Muskelgruppe kommt diese in eine günstige 
Position, um den proximalen Extremitätenabschnitt in 
seiner Längsachse zu rotieren. Damit kann diese Bewe
gung auch bei der Hinterextremität als Antriebsaspekt 
genutzt werden. In diesem Zusammenhang kann sich die 
Ansatzstelle an der ventralen Seite des proximalen Ske
lettelements zu einem in der Längsachse verlaufenden 
Grat (Crista ventralis) vergrößern.

Die dargestellte Entwicklung des Beckengürtels 
geht mit entsprechenden Veränderungen am Schulter
gürtel einher. Bei der Ausgangskonstruktion besteht der 
größte Teil des Schultergürtels aus breiten Dermalele
menten, die sich direkt an die Dermalelemente des 
Schädels anschließen und mit diesen eine mechanische 
Einheit bilden. Die beiden endoskelettalen Elemente des 
Schultergürtels (Scapulocoracoide) sind hier klein und 
sitzen den Dermalelementen kleinflächig von innen auf. 
Als interseptale Mineralisierung des ventrolateralen 
Septums (siehe Kapitel 3.3.4) befinden sie sich in einer 
ventrolateralen Position und tragen jeweils eine nach 
caudal weisende Gelenkpfanne. Die Zunahme der am 
Schultergürtel angreifenden Extremitätenmuskulatur 
führt zu einer am caudalen Ende des dermalen Schulter
gürtels beginnenden und nach cranial, dorsal und ventral 
fortschreitenden Ausbreitung des endoskelettalen Schul
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tergürtels und zu einer sukzessiven Verdrängung der 
dermalen Elemente auf den Vorderrand. Mit dem Fort
schreiten dieser Entwicklung können die Schulterge
lenkpfannen sukzessive ihre Ausrichtung ändern und 
schließlich in eine nach caudolateral weisende Position 
gebracht werden. Die Ausbreitung des endoskelettalen 
Schultergürtels geht mit der Umgruppierung der am 
Schultergürtel entspringenden Muskulatur zu drei funk
tioneilen Hauptgruppen einher. Auch hier greift die erste 
Gruppe cranioventral, die zweite caudoventral und die 
dritte dorsal vom Gelenk an. Anders als beim Becken 
bildet sich beim Schultergürtel jedoch keine so ausge
prägt trianguläre Anordnung aus, da zum einen der der
male Schultergürtel und der sich daran anschließende 
Schädelteil die craniale Ausbreitung begrenzen, und 
zum anderen eine Verlagerung der den proximalen Ex
tremitätenabschnitt bewegenden Muskulatur auf den 
Rumpf stattfindet. Durch die körperparallele Ausrich
tung greift die Extremitätenmuskulatur nicht senkrecht, 
sondern flach am Rumpf an, so daß die Körperhülle 
während einer Muskelkontraktion flächig unter Zug
spannung gerät. Eine Verknöcherung bzw. Verknorpe
lung der Muskelansatzfläche ist daher nicht notwendig, 
da die Körperhülle, im Gegensatz zu einer senkrecht an
greifenden Zugkraft, an der Ansatzstelle nicht eingedellt 
wird.

Da der vordere Rumpfbereich breit ist, ist der Ab
stand zwischen den beiden Schultergelenkpfannen ent
sprechend groß. Dadurch steht der adduktorisch wirken
den ventralen Extremitätenmuskulatur viel Raum zur 
Verfügung, um sich nach ventral auszubreiten. Dieser 
Angriffsflächenvergrößerung folgt der ventral vom 
Schultergelenk befindliche endoskelettale Schultergür
telteil (Coracoid) jeder Schultergürtelhälfte in seiner 
Ausdehnung, bis die beiden Teile in der Sagittalebene 
auf das unpaare ventrale Dermalelement (Interclavicula) 
treffen, mit dem sie dann in breiter Fläche überlappen. 
Während der cranialen Ausdehnung der ventralen Ex
tremitätenmuskulatur, wie erwähnt, Grenzen gesetzt 
sind, steht einer caudalen Ausdehnung nichts im Wege. 
Diese Muskelgruppen (M. pectoralis) bilden dann zu
sammen mit den ebenfalls nach caudal verlagerten dor
salen Muskelanteilen (M. latissimus dorsi) die Refrakto
ren. Deren Angriffsfläche bleibt jedoch durch den kör
perparallelen Faserverlauf aus den genannten Gründen 
unverknöchert. Der mittlere Teil der dorsalen Extremi
tätenmuskulatur wandert nach dorsal und bildet die Ele
vatoren. Ihrer Ausbreitung folgt der dorsal vom Schul
tergelenk befindliche Teil des endoskelettalen Schulter
gürtels (Scapula) in seiner Ausdehnung. Der cranial vom 
Schultergelenk liegende Teil der dorsalen Extremitäten
muskulatur bildet zusammen mit den gegenüberliegen
den ventralen Muskelgruppen die Protraktoren. Da das 
Ellbogengelenk nach caudolateral ausgerichtet ist, be
finden sich die Protraktoren trotz ihrer begrenzten cra
nialen Ausbreitungsmöglichkeit in ausreichender Ent
fernung vom Schultergelenk, um ihre Aufgabe zu erfül
len.

Durch den dargestellten Entwicklungen, die im Zu
sammenhang mit den Differenzierungen der Extremitä
tenmuskulatur und der Verbesserung der Lokomotion 
auf festem Substrat stehen, bildet der sich ausbreitende 
endoskelettale Schultergürtel (Scapulocoracoid) schließ
lich eine im Querschnitt U-förmige Struktur, die in fe
ster Verbindung mit dem Hinterrand des dermalen 
Schultergürtels steht und mit diesem eine stabile mecha
nische Einheit bildet, die das vordere Rumpfende von 
ventral spangenartig umschließt. Im Gegensatz zu den 
Beckengelenken kommt es bei den Schultergelenken 
während der dargestellten Entwicklung nicht zu einer 
Dorsalverlagerung, so daß sie in ihrer ventrolateralen 
Position verbleiben. Dadurch bleibt auch der Abstand 
zwischen den Gelenkpfannen und der Chorda dorsalis 
groß. Eine Dorsalverlagerung der Gelenkpfannen wäre 
hier weder nötig noch sinnvoll. Aufgrund des großen 
Rumpfquerschnittes kommt es auch nicht zu einem ske- 
lettalen Kontakt des Schultergürtels mit den die Chorda 
dorsalis umschließenden Wirbelelementen. Dies ge
schieht auch dann nicht, wenn das Bauchcoelomseptum 
durch Rippen ausgesteift ist. Im Gegensatz zum Becken, 
das sich, vom ventrolateralen Septum ausgehend, ent
lang der Bauchcoelomkammer ausbreitet (Abb. 5.13 b) 
und somit unweigerlich auf Rippen oder wenn diese 
nicht vorhanden sind auf die Wirbelelemente trifft, 
dehnt sich der endoskelettale Schultergürtel (Scapuloco
racoid) als dem dermalen Schultergürtel von innen auf
sitzende Struktur entlang der Körperhülle aus (Abb.
5.13 a). Der Schultergürtel kann somit dorsal nicht mit 
dem Axialskelett in Verbindung treten, da die Rumpf
seitenwandmuskulatur zwischen diesen beiden Struktu
ren liegt. Ventral kann es jedoch prinzipiell bei entspre
chend langen Rippen zu einem knöchernen Kontakt mit 
dem Schultergürtel kommen. Es ist allerdings zu beden
ken, daß die Rippen maximal nur bis zum ventrolatera
len Septum reichen können. Eine Verlängerung bis zum 
in der Sagittalebene liegenden ventralen Septum wäre 
nur durch eine Verschmelzung mit vorhandenen Bauch
rippen, die interseptalen Mineralisierungen der Myo- 
septen der Bauchmuskulatur entsprächen, oder durch ei
ne septale Umstrukturierung, etwa durch die Verdrän
gung der Bauchmuskulatur im cranialen Rumpfbereich, 
möglich. Dadurch würde ein geschlossener Rippenkorb 
entstehen. Ein knöcherner Kontakt zum Schultergürtel 
kann dann über die Entstehung einer stabförmigen Ske
lettstruktur (Sternum), die als interseptale Mineralisie
rung des ventralen Septums in der Sagittalebene liegt, 
hergestellt werden, indem diese an das unpaare ventrale 
Dermalelement (Interclavicula) oder direkt an die ven
tralen Enden des endoskelettalen Schultergürtels (Cora- 
coide) und/oder der paarigen ventralen Dermalelemente 
(Claviculae) stößt.

Obwohl bei der hypothetischen Tetrapoden-Kon- 
struktion kein skelettaler Kontakt zwischen Schulter
gürtel und Rippen entsteht, so bilden sie doch zusammen 
mit den hydraulischen Untereinheiten des Rumpfes 
(Bauchcoelomkammer, hypaxonische und epaxonische
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Muskulatur) eine mechanisch kohärente, druckstabile 
Einheit, die in diesem Körperabschnitt die Transversal
ebene verstrebt (siehe Kapitel 5.3.1, Abb. 5.13 a). Wenn 
keine den Rumpf aussteifende Rippen vorliegen bzw. 
diese nicht entwickelt werden, besteht trotzdem über die 
septale Kontinuität der hydraulischen Untereinheiten ei
ne mechanische Kopplung zwischen dem Axialskelett 
und dem Schultergürtel, die der Konstruktion Festigkeit 
verleiht. Diese Konstellation ist jedoch unter voller 
Wirkung der Gewichtskraft nicht so belastbar wie ein 
mit Rippen ausgesteiftes Arrangement, so daß der Kör
pergröße rippenloser terrestrischer Konstruktionen enge
re Grenzen gesetzt sind. Bei vergleichsweise großen 
Formen wie der hypothetischen Tetrapoden-Konstruk- 
tion ist der zwischen den Schultergelenken liegende 
ventrale Schultergürtelbereich bei Landaufenthalten im 
freien Stand starken Kräften ausgesetzt. Eine hohe Sta
bilität kann an dieser Stelle durch große Überlappungs
flächen der ventralen Teile des endoskelettalen Schul
tergürtels (Coracoide) mit dem unpaaren ventralen Der
malelement (Interclavicula) erreicht werden, das sich in 
diesem Zusammenhang gegenüber den Verhältnissen bei 
der Ausgangskonstruktion enorm vergrößert. Die paari
gen ventralen Dermalelemente (Claviculae) bleiben bei 
der Belastung des Schultergürtels als Distanzhalter von 
Bedeutung.

5.5.3 Übergang zu einer terrestrischen 
Lebensweise

Der größte Teil der in ihrem evolutionären Ablauf dar
gestellten Entwicklungen, die sich im Rahmen der Ef
fektivierung der Lokomotion auf festem Substrat erge
ben, können im Flachwasser unter moderater Wirkung 
der Gewichtskraft entstehen. Die anderen ergeben sich 
dagegen erst bei einer zunehmend terrestrischen Le
bensweise im Zusammenhang mit der sukzessiven Ent
stehung einer Tragkonstruktion. Dabei muß jedoch be
dacht werden, daß viele Aspekte der Tragkonstruktion 
der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion nicht erst 
im Zusammenhang mit dem Tragen des Körpergewichts 
entstehen, sondern sich schon im Wasser im Rahmen der 
Effektivierung der Lokomotion auf festem Substrat ent
wickeln, noch bevor diese Strukturen überhaupt zum 
Tragen genutzt werden. Dies gilt sowohl für die Mehr
zahl der Differenzierung an der Extremitätenmuskulatur 
als auch für den Großteil der Veränderungen am Extre
mitätenskelett und an den Gürteln, denn diese für die 
Lokomotion auf festem Substrat vorteilhaften Entwick
lungen machen die Konstruktion gleichzeitig auch trag
fähiger, so daß die pedale Fortbewegung zunehmend in 
flacheren Uferbereichen möglich wird, wo die Ge
wichtskraft stärker zur Wirkung kommt. Unter diesen 
Voraussetzungen kann es dann sinnvoll sein, die Trag
fähigkeit der Konstruktion so weit zu verbessern, daß 
schließlich die Fortbewegung an Land unter voller Wir
kung der Gewichtskraft möglich wird. Ein solcher Aus

bau der Tragfähigkeit kann jedoch nur erfolgen, wenn 
die Konstruktion den durch die zunehmend möglich 
werdenden Landaufenthalte erschließbaren neuen Le
bensraum im Rahmen ihres Lebenszyklus, etwa als Ort 
vorhandener Nahrungsressourcen oder als Refugium, 
nutzen kann. Dabei spielt es keine Rolle, welche und 
wie viele Aspekte des neuen Lebensraums von der Kon
struktion aufgrund ihrer Konstitution genutzt werden 
können. Es ist daher müßig, nach dem wahren Grund für 
den Landgang der Vorläufer der Tetrapoden zu suchen.

Aus der Perspektive der Entwicklung der Tragkon
struktion stellt sich die sukzessive Erschließung des Le
bensraums Land wie folgt dar: Durch die im Zusam
menhang mit der Effektivierung der Lokomotion auf fe
stem Substrat stehenden Entwicklungen können die Ex
tremitäten sowohl mehr Gewicht tragen als auch einen 
stabileren Stand gewährleisten. Im gleichen Zusammen
hang gerät das sich interseptal ausdehnende Becken mit 
seinen dorsalen Enden mehr und mehr in die Nähe der 
Chorda dorsalis, bis schließlich ein skelettaler Kontakt 
zu den Wirbelelementen entsteht, durch den die Ge
wichtskraft des Körpers vom Axialskelett direkt auf das 
Skelett der Hinterextremitäten weitergeleitet werden 
kann. Durch die schon im Zusammenhang mit der dor- 
soventralen Abflachung der Ausgangskonstruktion auf
tretende Verlagerung des Axialantriebs auf den 
Schwanzabschnitt und die Abgliederung der Rumpfsei
tenwandmuskulatur von der ventralen Schwanzmusku
latur ergibt sich die bereits in Kapitel 4.5.1 erwähnte 
Möglichkeit, die Myoseptenverfaltung in dem nur wenig 
zum Axialantrieb beitragenden Rumpf aufzulösen und 
zu vereinfachen, wodurch sich die Myosepten bei der 
Muskelkontraktion nicht mehr aufrichten können und 
die muskulären Kammern als hydraulische Druckpolster 
zur Stabilisierung des Rumpfes nutzbar werden (siehe 
auch Kapitel 5.3.2). Beim Schultergürtel besteht zwar 
kein skelettaler Kontakt mit dem Axialskelett, doch bil
det er zusammen mit den hydraulischen Untereinheiten 
des Rumpfes (Bauchcoelomkammer, hypaxonische und 
epaxonische Muskulatur) eine mechanisch kohärente 
Einheit, durch die die Gewichtskraft des Körpers auf die 
Vorderextremitäten übertragen werden kann. Wenn 
Rippen vorhanden sind oder neu entstehen101, können 
diese zur weiteren Rumpfaussteifung genutzt werden, 
wodurch der muskuläre Aufwand zur Stabilisierung des 
Rumpfes verringert werden kann.

Die bis hierhin dargestellten Entwicklungen, die 
potentiell im Sinne einer Tragkonstruktion genutzt wer
den können, entstehen noch im Wasser im Zusammen
hang mit der Effektivierung der Lokomotion auf festem

101 In Kapitel 5.4.1 wurde schon an verschiedenen Stellen dar
auf hingewiesen, daß die evolutionären Entstehungsbedingun
gen von Rippen noch nicht ausreichend geklärt sind und daß 
die Frage, ob eine rippenlose Fisch-Konstruktion als Vorläufer 
für die mit Rippen ausgestattete hypothetische Tetrapoden- 
Konstruktion in Frage kommen kann oder nur eine, die schon 
Rippen besitzt, zur Zeit noch nicht beantwortet werden kann.
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Substrat. Sie erlauben es der Konstruktion, in flachere 
Uferbereiche vorzudringen. Der Aufwand, den hier
durch zunehmend unter die Wirkung der Gewichtskraft 
geratenden Rumpf zu stabilisieren, kann sowohl durch 
skelettale als auch durch muskuläre Abwandlungen ver
ringert werden. Dabei ist zu bedenken, daß die einzelnen 
Elemente der Tragkonstruktion, wie in Kapitel 5.3.2 
ausführlich erläutert, immer im Zusammenhang mit der 
kohärenten Gesamtheit der Hülle-Füllungs-Konstruktion 
gesehen werden müssen, denn weder die Skelettele
mente (Wirbelelemente, Rippen) noch die hydraulischen 
Kammern des Rumpfes (Chorda dorsalis, Bauchcoelom- 
kammer, hypaxonische und epaxonische Muskulatur) 
stabilisieren bzw. tragen den Körper allein. Es ist die 
kohärente Gesamtheit der Hüllen und Füllungen sowie 
der integrierten verspannenden und versteifenden Struk
turen, die in ihrer voneinander abhängigen Wechselwir
kung die sich entwickelnde Tragkonstruktion darstellen. 
Da im Gegensatz zu dieser Sichtweise nach den im ge
genwärtigen Wissenschaftsbetrieb allgemein gängigen 
Vorstellungen das Skelett als die den Körper im Sinne 
eines Gerüsts tragende Struktur betrachtet wird, an der 
die Muskeln als reine Zugelemente angreifen (siehe Ka
pitel 5.3.2 u. 5.3.3), liegen bislang nahezu keine empiri
schen Daten zur hydraulischen Stabilisierung bzw. zur 
Wechselwirkung zwischen den hydraulischen Kammern 
und den versteifenden Strukturen der Tragkonstruktion 
rezenter Tetrapoden vor. So beruhen die bisherigen bio
mechanischen Analysen nahezu ausnahmslos auf ent
fleischten Wirbelsäulen. Empirische Untersuchungen, 
die die hier vertretene Sichtweise berücksichtigen, gibt 
es bislang allenfalls in Ansätzen (etwa MORLOCK et al. 
1996). Aus diesem Grund sind die Zusammenhänge bei 
der Rumpfstabilisierung noch nicht genug verstanden, 
um die Evolution der Tragkonstruktion, insbesondere 
die damit verbundene Abwandlung des Axialskeletts, 
biomechanisch begründet rekonstruieren zu können. 
Hierzu müßten zuvor umfangreiche Untersuchungen an 
rezenten Tetrapoden unter den genannten Gesichts
punkten durchgeführt werden, die jedoch sowohl die mir 
zur Verfügung stehenden technischen Möglichkeiten als 
auch den Rahmen dieser Arbeit bei weitem überschrei
ten würden. Trotz dieser Wissenslücken sollen wenig
stens einige Zusammenhänge, die bei der weiteren Ent
wicklung der Tragkonstruktion von Bedeutung sind, 
dargestellt werden.

Im Grunde sind nur geringe Abwandlungen des 
Axialskeletts nötig, um von den Bedingungen der Aus
gangskonstruktion zu denen der hypothetischen Tetra- 
poden-Konstruktion zu gelangen. In beiden Fällen lie
gen aus mehreren Elementen zusammengesetzte Wirbel
körper (rachitome Wirbelkörper) vor, die die Chorda 
dorsalis vollständig umhüllen (siehe Kapitel 5.3.1 und 
5.4.3). Beim freien Stand unter Wirkung der Gewichts
kraft werden diese von der sie umgebenden Rumpfmus
kulatur hydraulisch gestützt und über den Zug der ver
spannenden Septen untereinander auf Distanz gehalten, 
so daß sie im kohärenten Zusammenhang mit der Chor

da dorsalis und den als hydraulische Polster wirkenden 
Myotomen Kräfte aufnehmen können. Eine Verringe
rung des muskulären Stabilisierungsaufwands kann er
reicht werden, wenn die Wirbelelemente dorsal der 
Chorda dorsalis durch die Entwicklung von sich über
lappenden paarigen Fortsätzen (Prae- und Postzygapo- 
physen) an den anterioren und posterioren Enden der 
Neuralbögen miteinander Kontakt aufnehmen (siehe 
Kapitel 5.3.1). Beim Durchbiegen des Rumpfes nach 
ventral werden die auf der Druckseite, also dorsal der 
Chorda dorsalis, liegenden Wirbelelemente gegeneinan
der gedrückt, während die auf der Zugseite befindlichen 
ventralen Elemente voneinander weggezogen werden. 
Durch die wechselseitig ineinandergreifenden und durch 
Bindegewebe verbundenen paarigen Fortsätzen (Prae- 
und Postzygapophysen) werden die Neuralbögen so mit
einander verkettet, daß neben der Chorda dorsalis eine 
weitere druckstabile Strebe entsteht, die ein ventrales 
Durchbiegen des Rumpfes verhindert, die laterale Be
weglichkeit jedoch nicht einschränkt. Die genannte 
Entwicklung der paarigen Fortsätze (Prae- und Postzy
gapophysen) an den anterioren und posterioren Enden 
der Neuralbögen steht in direktem Zusammenhang mit 
einer distalen Verlängerung und craniocaudalen Ver
breiterung der Neuralfortsätze. Diese ergibt sich wieder
um im Zusammenhang mit der Stabilisierung des Rump
fes gegenüber Verdrillungen der Körperlängsachse, die 
dadurch auftreten, daß während der pedalen Fortbewe
gung mindestens ein Bein vom Boden abgehoben sein 
muß (siehe Kapitel 5.3.3, Abb. 5.27). Durch die Ver
breiterung der Neuralfortsätze nimmt der Abstand zwi
schen diesen immer mehr ab, bis sie schließlich nahezu 
lückenlos nebeneinander stehen. Gleichzeitig erfolgt ei
ne distale Verlängerung bis zur Rückenlinie. Da die 
Neuralfortsätze fest in das mediane Septum integriert 
sind, ergibt sich durch deren Höhe und deren nahezu 
lückenlosen Verband eine hohe Stabilität gegenüber der 
Verdrillung der Körperlängsachse. Eine Folge des ge
nannten Aufbaus der Neuralfortsätze besteht darin, daß 
deren distale Enden bei einer ventralen Durchbiegung 
des Rumpfes gegeneinander stoßen würden. Dies wird 
jedoch durch die miteinander in Kontakt stehenden paa
rigen Fortsätze an den Neuralbögen (Prae- und Postzy
gapophysen) und die hydraulischen Kammern der epa- 
xialen Muskulatur verhindert. Entsprechend ist die dor- 
soventrale Beweglichkeit des Rumpfes auf ein Minimum 
beschränkt. Inwieweit hierbei die dermalen Schalenele
mente (Schuppen) der dorsalen Körperhülle eine Rolle 
spielen, ist auf dem gegenwärtigen Kenntnisstand nicht 
beantwortbar (siehe Kapitel 5.4.1). Die laterale Beweg
lichkeit bleibt von den aufgeführten Umkonstruktionen 
des Axialskeletts unbeeinflußt, sofern eine senkrechte 
oder nur wenig geneigte Ausrichtung der Neuralfortsät
ze vorliegt.

Im Schwanzbereich sind die Umstrukturierungen 
des Axialskeletts gegenüber der Ausgangskonstruktion 
geringer als im Rumpf, da der Schwanz nicht zum Tra
gen der Konstruktion beiträgt und außerdem nach wie
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vor in gleicher Weise wie bei der Ausgangskonstruktion 
zur axialen Schwimmfortbewegung eingesetzt wird. So 
entwickeln sich hier keine paarigen Fortsätze (Prae- und 
Postzygapophysen) an den Neuralbögen. Entsprechend 
der für den Axialantrieb notwendigen Beweglichkeit 
sind die Neuralfortsätze im Schwanzbereich schmal und 
neigen sich gemäß dem schrägen Verlauf der Myosepten 
nach caudodorsal. Das gleiche gilt in spiegelsymmetri
scher Weise für die diesen ventral gegenüberliegenden 
Hämalfortsätze. Solange die Konstruktion stark ans 
Wasser gebunden ist, bleibt auch der Flossensaum mit 
seinen Flossenstützen (Radien) und Flossenstrahlen er
halten. Mit zunehmend terrestrischer Lebensweise kön
nen diese Strukturen jedoch abgebaut und der 
Schwanzquerschnitt von einer hochovalen in eine eher 
runde Form überführt werden. Durch die geringere Ab
wandlung des Axialskelett des Schwanzes gegenüber der 
des Rumpfes weisen die Wirbelelemente in den beiden 
Körperregionen somit eine unterschiedliche Gestalt auf. 
Der Übergang zwischen diesen erfolgt jedoch nicht ab
rupt, sondern kontinuierlich, indem im anterioren 
Schwanzabschnitt intermediäre Wirbelformen einge
schaltet sind.

Obwohl der Beitrag der Skelettelemente für das 
Tragen des Körpers zunimmt, bleibt die Tragkonstrukti
on jedoch vom Prinzip her hydraulisch stabilisiert. Dies 
kommt auch darin zum Ausdruck, daß die Neuralfortsät
ze entsprechend ihrer mechanischen Eingliederung in 
die septalen Strukturen der gleichmäßig gekammerten 
epaxialen Muskulatur alle gleich lang sind. Es ist auch 
zu bezweifeln, daß ein Axialskelett aus zusammenge
setzten Wirbelkörpem ohne hydraulische Stabilisierung 
funktionstüchtig wäre. PARRINGTON (1967) konnte an
hand eines einfachen Wirbelsäulenmodells, bestehend 
aus einem Gummistab als Chorda dorsalis und Wirbeln 
aus Holz zeigen, daß eine Verwindung um die Längs
achse der Wirbelsäule bei zusammengesetzten Wirbeln 
um 50% stärker möglich ist als bei Vollwirbeln. Er 
schloß daraus, daß die rachitomen Wirbelsäulen der frü
hen Tetrapoden aus lokomotionsmechanischen Gründen 
und wegen ihrer vergleichsweise geringen Länge dafür 
konstruiert seien, Verdrillungen um die Längsachse zu
zulassen. Aus der von mir vertretenen Sicht der Funkti
onsweise einer rachitomen Wirbelsäule zeigt der Ver
such jedoch, daß diese ohne die Einbindung der Wirbel
elemente in die gekammerte Konstruktion und die damit 
verbundene hydraulische Stabilisierung einfach nicht 
funktionstüchtig ist. Im kohärenten Gefüge der Kon
struktion wäre die Verdrillung der Längsachse, wie oben 
gezeigt wurde, stark eingeschränkt. Mit einem Wirbel
säulenmodell, das die Einbindung der Wirbelelemente in 
die Verspannungsstrukturen der hydraulischen Hülle- 
Füllungs-Konstruktion berücksichtigt, müßte dies grund
sätzlich auch nachweisbar sein. Dabei könnten auch Er
kenntnisse über die Rolle der dermalen Schalenelemente 
(Schuppen) bei der Stabilisierung des Rumpfes gewon
nen werden und unter welchen Bedingungen diese redu
zierbar sind. Da ein entsprechendes Modell bislang nicht

existiert, können hierzu jedoch noch keine empirisch ge
stützten Aussagen gemacht werden (siehe hierzu auch 
Kapitel 5.4.1). Das gleiche gilt auch für die sukzessive 
Einschnürung der Chorda dorsalis durch die sich zentri
petal ausbreitenden Wirbelelemente. Da dieser Prozeß 
auch auf der Grundlage einer voll aquatischen Fisch- 
Konstruktion in Gang gesetzt werden kann (siehe Kapi
tel 5.4.1 u. 5.4.2), muß die sukzessive Einschnürung der 
Chorda dorsalis bei der Entstehung von Tetrapoden- 
Konstruktionen nicht unbedingt im Zusammenhang mit 
der Verbesserung der Tragkonstruktion ausgelöst wor
den sein. Andererseits kann letzteres jedoch auch nicht 
ausgeschlossen werden. Sicher ist, daß sich die zentri
petale Ausbreitung der Wirbelelemente auf die Beweg
lichkeit und Belastbarkeit des Rumpfes auswirkt und 
diese Veränderung im Zusammenhang mit der Verbesse
rung der Tragkonstruktion genutzt werden kann. Der 
Prozeß der sukzessiven Einschnürung der Chorda dor
salis kann auf verschiedene Weise erfolgen und je nach
dem, welcher Bestandteil sich ausbreitet, zu unter
schiedlichen Wirbeltypen führen (neorachitome, diplo- 
mere, stereospondyle, embolomere, seymouriomorphe, 
leposponyle, phylospodyle u. pseudozentrale Wirbel
körper; zusammengestellt nach RÖMER 1947, Wake 
1979, Starck  1979 u. MÜLLER 1985). Unklar bleiben 
dabei die Umstände, die bei der Entstehung von Voll
wirbeln dazu führen, daß sich im einen Fall die ventra
len (Interzentra bzw. Hypozentra), im anderen Fall die 
dorsalen (Pleurozentra) und in wieder einem anderen 
Fall sowohl die dorsalen als auch die ventralen Wirbe
lelemente (Pleurozentra + Interzentra bzw. Hypozentra) 
vergrößern und zu Vollwirbeln heranwachsen. Solange 
kein biomechanisches Modell vorliegt, das erklärt, wie 
sich die genannten Abwandlungen auf die Konstruktion 
auswirken, können die verschiedenen Entwicklungswege 
nicht rekonstruiert werden, so daß auch keine Kriterien 
vorliegen, nach denen beurteilt werden kann, ob bzw. 
wie die verschiedenen Wirbeltypen evolutionär ineinan
der überführbar sind. Bislang können die gebräuchlichen 
Bezeichnungen für die Wirbeltypen nur rein topographi
scher Natur sein. Sie reflektieren weder die funktionel
len Zusammenhänge, noch können sie auf dem gegen
wärtigen Kenntnisstand für bestimmte evolutionäre Ent
wicklungsstadien stehen. Obwohl eine aus zusammenge
setzten Wirbelkörpern bestehende Wirbelsäule (rachi- 
tome Wirbelsäule), wie sie für die hypothetische Tetra
poden-Konstruktion rekonstruiert wurde, sicherlich als 
Ausgangspunkt für die Entwicklung zahlreicher Wirbel
säulentypen angenommen werden kann, sollte diese je
doch nicht als unvollkommenes Übergangsstadium be
trachtet werden, sondern eher als eine von zahlreichen 
Realisierungsmöglichkeiten, die zur Entwicklung einer 
funktionstüchtigen Tragkonstruktion führt. Für diese 
Interpretation spricht die Tatsache, daß rachitome Wir
belsäulen nicht nur auf die bislang ältesten Tetrapoden 
des Devons beschränkt sind, sondern daß sie über einen 
Zeitraum von vielen Millionen Jahren parallel zu For
men mit anderen Wirbelsäulentypen mindestens bis ins 
Perm fortbestanden. Wie bereits erwähnt, ist eine rachi-
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tome Wirbelsäule, aus der hier vertretenen Sicht, nur 
funktionstüchtig, wenn sie in eine gleichmäßig segmen- 
tal gekammerte, hydraulische Rumpfkonstruktion einge
bunden ist. Möglicherweise wird durch die Entstehung 
von Vollwirbeln die Voraussetzung geschaffen, um die 
epaxiale Rumpfmuskulatur sukzessive zu desegmentali- 
sieren und schließlich unter bestimmten Nutzungsbedin
gungen umstrukturieren zu können. Es wäre denkbar, 
daß bei der Entstehung einer Tragkonstruktion mit ra- 
chitomer Wirbelsäule, wie sie für die hypothetische Te- 
trapoden-Konstruktion rekonstruiert wurde, noch die 
Option zur Entwicklung von Vollwirbeln vorlag, wäh
rend sie später, aufgrund von strukturellen Veränderun
gen im Rahmen einer Ökonomisierung des „rachitomen 
Tragkonstruktionstyps“, nicht mehr offen stand. Da bis
lang noch kein biomechanisches Modell vorliegt, nach 
dem die Abwandlungsmöglichkeiten der Tragkonstruk
tion und des darin integrierten Axialskeletts bestimmt 
werden können, ist die hier aufgestellte These zugege- 
benerweise recht spekulativ.

Bisher wurden im Rahmen der dargestellten Ent
wicklung der Tragkonstruktion nur die Veränderungen 
berücksichtigt, die sich im Zusammenhang mit der Sta
bilisierung des Rumpfes auf der Druckseite ergeben. Ei
ne Stabilisierung der Körperachse kann jedoch prinzipi
ell auch durch eine Verstärkung der Verspannungsstruk
turen der Zugseite erfolgen. Je weiter die stabilisieren
den Strukturen von der neutralen Biegezone der Chorda 
dorsalis entfernt sind, um so wirksamer verhindern sie 
ein ventrales Durchbiegen sowie eine Verdrillung des 
Rumpfes. Da sich direkt ventral der Chorda dorsalis die 
Bauchcoelomkammer befindet, sind der Ausbreitung der 
ventralen Wirbelelemente in der Sagittalebene enge 
Grenzen gesetzt, so daß eine Verstärkung der sie ver
spannenden Bindegewebsstrukturen nicht sehr viel zur 
Stabilisierung des Rumpfes beiträgt. Wirksamer ist da
gegen eine ventrolaterale Ausbreitung des Axialskeletts 
entlang der Interseptalkanäle der Bauchcoelomkammer 
in Form von Rippen. Durch diese skelettale Aussteifung 
des Rumpfes kann der muskuläre Tragaufwand reduziert 
werden. Wenn die Fähigkeit zu lateralen Körperbiegun
gen aus lokomotorischen Gründen nicht eingeengt wer
den darf, müssen die Rippen schmal bleiben, um den 
Rumpf nicht zu rigide zu machen. Bei Ichthyostega, 
dessen breite Rippen wellblechartig miteinander über
lappen (siehe Kapitel 5.2.1), ist die Rumpfbeweglichkeit 
nahezu völlig stillgelegt. Eine solche totale Rigidisie- 
rung des Rumpfes kann auch nicht folgenlos für andere 
Körperfunktionen bleiben, etwa für die Ventilation oder 
das Fassungsvermögen der Eingeweide. Im Fall von 
schmalen bzw. fehlenden Rippen müssen die verblei
benden Freiheitsgrade der Rumpfbeweglichkeit musku
lär unterdrückt werden. Dies gilt insbesondere für Ver
drillungen der Körperlängsachse während der Lokomo
tion, wie sie am stärksten in Phasen kontralateraler 
Zweibeinkontakte bei Trabgangarten auftreten (siehe 
Kapitel 5.3.3). Einer Verdrillung der Körperlängsachse 
kann muskulär entgegengewirkt werden, wenn Teile der

Rumpfseitenwandmuskulatur einen schrägen Verlauf 
nehmen. Da, je nachdem welches kontralaterale Bein
paar belastet wird, die Verwindung im oder gegen den 
Uhrzeigersinn erfolgt, muß die Rumpfseitenwandmus
kulatur mindestens in zwei Lagen untergliedert sein, so 
daß die Muskelfasern der einen Lage von craniodorsal 
nach caudoventral und die der anderen Lage von cranio- 
ventral nach caudodorsal verlaufen können. Da sich An
sätze eines lagigen Aufbaus der Rumpfseitenwandmus
kulatur auch bei Fisch-Konstruktionen finden102 (MAU
RER 1913), kann die Entwicklung einer für Tetrapoden 
kennzeichnenden Muskelkonfiguration der Rumpfseiten
wand durch geringe Abwandlung gegenüber der Aus
gangskonstruktion sukzessive vonstatten gehen, so daß 
die Verdrillung der Körperlängsachse zunehmend besser 
muskulär unterbunden werden kann. Durch den gekreuz
ten Faserverlauf der Muskellagen der Rumpfseitenwand 
kann die Bauchcoelomkammer besser gleichmäßig unter 
Druck gesetzt werden, so daß diese möglicherweise 
ebenfalls als Bestandteil der Tragkonstruktion genutzt 
werden kann. Über die Bedingungen, unter denen eine 
weitere Untergliederung der Rumpfseitenwandmusku
latur in zusätzliche Lagen erfolgt, wie sie schließlich bei

102 Bei Fisch-Konstruktionen ergibt sich ein lagiger Aufbau 
der Rumpfseitenwandmuskulatur im wesentlichen im vorderen 
Rumpfbereich. Der Grund hierfür liegt vermutlich darin, daß 
der größte Teil der am Kopf angreifenden Rumpfseitenwand
muskulatur während der Entstehung der Gnathostomen-Kon- 
struktion durch die Ausweitung der Kiementaschen nach dor
sal verdrängt wird (siehe Kapitel 3.3.3 bis 3.3.5), während ein 
kleinerer Teil sich nach ventral verlagert. Dadurch kommt es 
zu einer keilförmigen, cranial beginnenden Aufspaltung der 
Rumpfseitenwandmuskulatur in einen dorsalen und einen ven
tralen Teil, so daß die Muskelfasern zum Kopf hin im einen 
Fall nach craniodorsal und im anderen Fall nach cranioventral 
verlaufen. Die durch die Aufspaltung entstehende keilförmige 
Lücke kann dadurch klein gehalten werden, wenn sich die 
beiden Teile der Rumpfseitenwandmuskulatur an ihrer Kon
taktstelle gegenseitig überlappen, so daß im Überlappungsbe
reich schließlich zwei Muskellagen vorliegen. Wenn sich die
ser Überlappungsbereich nach caudal vergrößert, wird die 
Rumpfseitenwandmuskulatur zunehmend zweilagig. Von late
ral betrachtet ergibt sich dann folgendes Bild: Die oberflächli
che Muskellage entspringt dorsal am Hinterkopf, während die 
tiefe Lage ventral im Unterkieferbereich angreift. Von dort aus 
verlaufen die beiden Muskellagen schräg aufeinander zu, bis 
sie sich treffen und schließlich überlappen. Die Muskelfasern 
der oberflächlichen Lage verlaufen dementsprechend von cra
niodorsal nach caudoventral, während die der tiefen Lage von 
cranioventral nach caudodorsal weisen, so daß ein sich über
kreuzender Faserverlauf vorliegt. In caudaler Richtung neh
men die Muskelfasern der beiden Lagen zunehmend einen 
achsenparallelen Verlauf an, bis sie schließlich gleich ausge
richtet sind, so daß die Rumpfseitenwandmuskulatur wieder 
einlagig wird und letztlich in caudaler Richtung am Rümpf
ende in die epaxonische Schwanzmuskulatur übergeht. Durch 
diesen Aufbau, der auch von den rezenten Sarcopterygiern 
Pmtopterus und Lepidosiren bekannt ist (Maurer 1913), 
können die von der kräftigen Schwanzmuskulatur während der 
axialen Fortbewegung erzeugten Zugkräfte gleichmäßig auf 
den dorsalen und ventralen Teil des Kopfes geleitet werden, so 
daß der Kiemenbereich frei von Zugkräften bleibt.
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rezenten Tetrapoden auftritt (bei urodelen Amphibien: 
Mm. obliqui externi superfacilis et profundus, M. obli- 
quus internus u. M. transversalis), können auf dem ge
genwärtigen Kenntnisstand bislang keine Aussagen ge
macht werden. Neben den dargestellten Komponenten 
der Tragkonstruktion kann auch die Bauchmuskulatur 
einen Beitrag zur Stabilisierung des Rumpfes leisten, in
dem sie zum einen den auf die Ventralseite wirkenden 
Zugkräften direkt entgegenwirkt und zum anderen die 
Bauchcoelomkammer unter Druck setzt. Hierzu sind ge
genüber den Verhältnissen bei der Ausgangskonstrukti
on keine größeren Abwandlungen nötig.

Bei den bis hierhin dargestellten Entwicklungen, die 
eine Verbesserung der Tragfähigkeit der Konstruktion 
bewirken, wurde im wesentlichen der Weg verfolgt, der 
auf der Grundlage der Ausgangskonstruktion zu den 
Verhältnissen der hypothetischen Tetrapoden-Konstruk- 
tion führt. Dabei wird an einigen Stellen des rekonstru
ierten Verlaufs deutlich, daß innerhalb der einzelnen 
Entwicklungsschritte jeweils eine gewisse Bandbreite an 
strukturellen Möglichkeiten vorliegt, die Tragfähigkeit 
der Konstruktion zu verbessern. Es ist daher zu vermu
ten, daß sich bei der Entstehung der Tetrapoden, je nach 
den vorliegenden konstruktiven Voraussetzungen und 
den speziellen Nutzungsbedingungen des entsprechen
den Konstruktionsniveaus, gleich mehrere Tragkon
struktionstypen parallel entwickeln konnten. Welche 
Variante evolutionär entsteht, hängt beispielsweise da
von ab, ob Rippen vorliegen, ob die laterale Beweglich
keit des Rumpfes aus lokomotorischen Gründen einge
schränkt werden darf oder nicht oder ob dermale Scha
lenelemente (Schuppen) innerhalb der Verspannungs
konstruktion eine Rolle spielen. Einen bedeutenden 
Faktor stellt dabei auch die Körpergröße dar, denn das 
Problem, das volle Körpergewicht zu tragen, ist für eine 
kleine Konstruktion leichter zu bewältigen als für eine 
große. Eine Möglichkeit, den Tragaufwand zu reduzie
ren, besteht daher in der Verringerung der Körpergröße 
gegenüber der Ausgangskonstruktion.

Bei kleinen Konstruktionen (<10 cm gegenüber 20- 
50 cm bei der Ausgangskonstruktion) ist auch der Be
darf an versteifenden Strukturen nicht so hoch. So kann 
das Becken und der Schultergürtel hier weniger massiv 
sein als bei großen Formen. Insbesondere die dermalen 
Teile des Schultergürtels können stark reduziert werden. 
Es besteht hier auch keine Notwendigkeit, das unpaare 
ventrale Dermalelement (Interclavicula) gegenüber der 
Ausgangskonstruktion zu vergrößern. Statt dessen kann 
es bei seiner Reduktion zu einer Überlappung (Arcizo- 
nie) der ventralen Schenkel des endoskelettalen Schul
tergürtels (Coracoide) kommen. Prinzipiell kann der ge
samte dermale Schultergürtel sogar restlos reduziert 
werden. Es verbleibt dann allein der endoskelettale 
Schultergürtel, der somit prinzipiell auch völlig aus 
Knorpel bestehen kann (etwa bei urodelen Amphibien). 
Es zeigt sich also auch im Fall des Schultergürtels, daß 
während der Entwicklung der Tragkonstruktion zahlrei

che strukturelle Realisierungsmöglichkeiten offen ste
hen. Bei kleinen Konstruktionen sind auch die Rippen 
und/oder die dermalen Schalenelemente (Schuppen) 
nicht unbedingt zur Stabilisierung des Rumpfes notwen
dig, sofern ein entsprechend stabiles Axialskelett aus 
Vollwirbeln vorliegt, deren Neuralbögen an ihren ante
rioren und posterioren Enden über paarige Fortsätze 
(Prae- und Postzygapophysen) miteinander verbunden 
sind. Unter diesen Bedingungen wird die Körperhülle 
von ihrer mechanischen Beanspruchung stark entlastet. 
Spätestens jetzt kann die schwere Rhomboidbeschup- 
pung reduziert werden, wodurch sich der Tragaufwand 
weiter verringert. Wie in Kapitel 5.4.1 ausführlich dar
gelegt, besteht im Fall einer geringen mechanischen Be
deutung der Körperhülle die Möglichkeit, die Haut re
spiratorisch zu nutzen, denn einer Verringerung der Dif
fusionsbarriere und einer stärkeren Vaskularisierung des 
Integuments steht nun mechanisch nichts mehr im Wege. 
Diese Entwicklung tritt jedoch nur ein, wenn dadurch 
eine Ökonomisierung des Respirationsprozesses erfolgt. 
Hierzu sind in Kapitel 5.4.1 verschiedene Bedingungen 
rekonstruiert worden, unter denen eine zunehmende 
Nutzung der Haut als Respirationsorgan evolutionär er
folgen kann. In jedem Fall darf die Konstruktion eine 
bestimmte Körpergröße nicht überschreiten, damit die 
respiratorisch nutzbare Körperoberfläche im Verhältnis 
zum Körpervolumen groß genug ist, um den Anforde
rungen des Gasaustauschs gerecht zu werden. Je nach
dem welche Umstände vorliegen, wie hoch etwa die 
Stoffwechselrate, die Umgebungstemperatur oder der 
CO2- bzw. 02-Gehalt des Wassers ist, können, bezogen 
auf die Respirationsform, unterschiedliche evolutionäre 
Wege beschritten werden. So kann sich auf der Grund
lage der Ausgangskonstruktion, die über einen bimoda- 
len Respirationsmechanismus (Kiemen + Lunge) ver
fügt, mit der Entstehung der Hautatmung eine trimodale 
Respirationsform (Kiemen + Lunge + Haut) entwickeln. 
Die respiratorische Nutzung der Haut kann aber unter 
bestimmten Bedingungen auch einen Verlust der Kie
men nach sich ziehen, so daß die Respiration weiterhin 
bimodal erfolgt, jedoch nun über die Lunge und die 
Haut. Es wurden aber auch Bedingungen aufgezeigt, 
unter denen neben den Kiemen auch die Lunge reduziert 
werden kann, so daß nur die Hautatmung als monomo
dale Respirationsform verbleibt. Schließlich wurden 
Umstände rekonstruiert, unter denen es bei einem bimo
dal über die Lunge und die Haut respirierenden Orga
nismus wieder zu einer Reduktion der Hautatmung und 
zu einer monomodalen Lungenatmung kommen kann. 
Durch die im Zusammenhang mit der Entwicklung der 
Hautatmung stehenden Abwandlungen (stärkere Vasku
larisierung, Verringerung der Diffusionsbarriere) kann 
das Integument neben seiner respiratorischen Nutzung 
zu einem multifunktionalen physiologischen Organ um
strukturiert werden, wie es bei den rezenten Amphibien 
vorliegt (siehe Kapitel 5.4.1). Dies wirkt sich auf die 
weiteren evolutionären Entwicklungsoptionen der Kon
struktion so aus, daß, selbst wenn die Haut ihre respira
torische Funktion sekundär verliert, weder die Möglich-
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keit besteht, die Körperhülle wieder zur Kraftübertra
gung zu nutzen, noch die Diffusionsbarriere zur Verhin
derung von Austrocknung wieder zu erhöhen und die 
Vaskularisierung zu verringern. Zum einen ist dadurch 
die Körpergröße von terrestrischen Formen dieses Kon
struktionstyps auf vergleichsweise kleine Konstruktio
nen beschränkt und zum anderen besteht dadurch keine 
Möglichkeit, evolutiv von diesem Integumenttyp zu ei
ner hornbeschuppten Reptilienhaut zu gelangen. Da 
Rippen bei kleinen Formen für die Funktionstüchtigkeit 
der Tragkonstruktion nicht nötig sind (die Ausgangs
konstruktion wird nach Kapitel 5.4.3 als rippenlos ange
nommen) und die dermalen Schalenelemente reduziert 
wurden, besteht keine Möglichkeit, einen aspirativen 
Ventilationsmechanismus evolutionär zu entwickeln 
(Kapitel 5.4.1). Daher kann die Lungenventilation hier 
nur über eine Effektivierung der Bukkalpumpe verbes
sert werden.

Bei vergleichsweise großen Formen (>40 cm), wie 
der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion, ist die 
Tragkonstruktion stärkeren mechanischen Zwängen als 
bei kleinen unterworfen. Dies äußert sich, wie bereits 
erwähnt, in einem massiven Schultergürtel, dessen Der
malelemente, trotz der Verdrängung durch den sich aus
breitenden endoskelettalen Schultergürtel, nach wie vor 
eine große Rolle spielen. Dies gilt insbesondere für die 
zwischen den Schultergelenken liegenden und daher im 
freien Stand großen Kräften ausgesetzten, paarigen und 
unpaaren ventralen Schultergürtelelemente (Coracoide 
u. Interclavicula). Es kann auch davon ausgegangen 
werden, daß Rippen zur Stabilisierung des Rumpfes bei 
einer Konstruktion dieser Größenordnung von großer 
Bedeutung, wenn nicht sogar unverzichtbar für die 
Tragkonstruktion sind. Möglicherweise spielen hierbei 
auch die dermalen Schalenelemente (Schuppen) eine 
nicht unwesentliche Rolle (siehe Kapitel 5.4.1). Da die 
mechanischen Anforderungen an die Haut bei großen 
Konstruktionen höher sind als bei kleinen, sind einer 
Verringerung der Diffusionsbarriere und einer Vaskula
risierung des Integuments enge Grenzen gesetzt. Da zu
dem für eine respirativorische Nutzung des Integuments 
ein ungünstiges Verhältnis zwischen Körperoberfläche 
und Körpervolumen besteht, ist damit der evolutionäre 
Weg zur Entwicklung einer effizienten Hautatmung zu
nächst versperrt. Durch diesen Umstand kann das Inte
gument als Diffusionsbarriere zur Verhinderung von 
Austrocknung während der Landaufenthalte genutzt und 
in dieser Hinsicht weiterentwickelt werden. Schließlich 
ermöglicht die vermutlich im Zusammenhang mit der 
Tragkonstruktion entstandene skelettale Aussteifung des 
Rumpfes durch Rippen die Entwicklung eines aspirati
ven Ventilationsmechanismus. Dieser kann, wie in Ka
pitel 5.4.1 gezeigt wurde, strukturell verschieden reali
siert werden, so daß je nach Ausgangsbedingung evolu
tionär Konstruktionen mit unterschiedlichen aspirativ 
arbeitenden Ventilationsapparaten entstehen können. 
Eine Möglichkeit besteht in der Erzeugung von Unter
drück durch die Bewegung der Rippen. Voraussetzung

hierfür ist, daß die Rippen nicht unbeweglich in die Ver
spannungsstrukturen eingebunden sind, daß die Rumpf
seitenwandmuskulatur lagig aufgebaut und gegeneinan
der verschieblich ist, daß zumindest ein Teil dieser 
Muskulatur direkt an den Rippen angreift und daß die 
Rippen durch die Entwicklung eines Halses mechanisch 
vom Schädel abgekoppelt sind (siehe hierzu auch PERRY 

1989). Um diese Voraussetzungen zu erfüllen, muß der 
evolutionäre Vorläufer über eine Tragkonstruktion ver
fügen, bei der der Rumpf im wesentlichen von der Wir
belsäule stabilisiert wird und die myomere Gliederung 
der Axialmuskulatur aufgegeben wurde. Solange die 
Rippen, wie bei der hypothetischen Tetrapoden-Kon
struktion, myoseptal in die hydraulisch stabilisierte, ge
kammerte Rumpfkonstruktion eingebunden sind, kann 
dieser Ventilationsmechanismus nicht realisiert werden. 
Trotzdem besteht auf dieser konstruktiven Grundlage 
die Möglichkeit zu einer aspirativen Ventilation, sofern 
andere Strukturen zur Erzeugung eines Unterdrucks 
vorhanden sind. Dies wäre etwa durch die Bewegung ei
nes die Bauchcoelomkammer teilenden Septums denk
bar, wie es bei bestimmten rezenten Tetrapoden in Form 
des postpulmonalen und/oder des posthepatischen Sep
tums realisiert ist. Inwiefern solche Ventilationsmecha
nismen bei den frühen Tetrapoden verwirklicht waren, 
läßt sich anhand von Fossilien bislang nicht bestimmen. 
Denkbar wäre jedoch, daß die von zahlreichen frühen 
Tetrapoden bekannte Bauchbeschuppung, wie schon an 
anderer Stelle erwähnt (Kapitel 5.4.1), für die Erzeu
gung des Unterdrucks genutzt wurde. Falls das der Fall 
sein sollte, stellt sich die Frage, ob dies ein Übergangs
stadium zu einem durch Rippenbewegung erzeugten 
Aspirationsmechanismus sein kann oder ob dadurch eine 
Abwandlung des Ventilationsapparates nicht mehr mög
lich ist und die Konstruktion damit auf diesen Ventilati
onstyp festgelegt bleiben muß. Hierzu kann auf dem ge
genwärtigen Kenntnisstand jedoch noch keine Antwort 
gegeben werden. Von welcher Struktur auch immer der 
Unterdrück erzeugt wird, in jedem Fall darf der Rumpf 
bei der Inhalation möglichst an keiner Stelle nachgeben, 
so daß, sofern diese Aufgabe nicht von der Beschup- 
pung erfüllt wird, eine Aussteifung des Rumpfes durch 
Rippen für die Funktionstüchtigkeit eines aspirativen 
Ventilationsmechanismus unbedingt notwendig ist. Bei 
einer zunehmenden Leistungssteigerung der Aspirati
onspumpe kann der weniger effiziente bukkale Ventila
tionsmechanismus der Ausgangskonstruktion sukzessive 
abgelöst werden, was zu den Verhältnissen bei der hy
pothetischen Tetrapoden-Konstruktion führt. Der aspi- 
rative Ventilationsmechanismus ermöglicht eine effekti
ve Eliminierung des CO2, so daß die Kiemen auch für 
diesen Zweck nicht mehr benötigt werden und sie damit 
prinzipiell völlig reduziert werden können. Aus dem ur
sprünglich bimodalen Respirationsmechanismus der 
Ausgangskonstruktion (Kiemen + Lunge) kann sich so
mit ein monomodaler entwickeln, durch den die Kon
struktion respiratorisch unabhängig von Wasseraufent
halten wird.
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Die dargestellten Zusammenhänge zeigen, daß die 
Körpergröße die evolutionären Entwicklungsoptionen 
der jeweiligen Konstruktion sowohl morphologisch als 
auch physiologisch nachhaltig beeinflußt. Auf der 
Grundlage der beiden angesprochenen Größenkategori
en ergeben sich evolutionär offenbar zwei Hauptwege, 
bei denen der Zusammenhang zwischen der Tragkon
struktion, den Respirationsmodi und dem Ventilations
mechanismus deutlich wird. Der Weg der Formen, die 
eine geringe Körpergröße aufweisen, führt zu Konstruk
tionen, wie sie durch die rezenten urodelen und anuren 
Amphibien repräsentiert werden. Sie weisen keine Rip
pen auf, das Becken und der Schultergürtel sind wenig 
massiv, die Körperhülle wird mechanisch gering bean
sprucht und ist als multifunktionales physiologisches 
Organ ausgebildet, das unter anderem respiratorisch ge
nutzt werden kann, und die Lungenventilation erfolgt 
über eine Bukkalpumpe (nicht bei sekundär lungenlosen 
Formen). Bei den Formen, die bei einer zunehmend 
terrestrischen Lebensweise zu einer nahezu reinen Lun
genatmung übergehen (z.B. bestimmte voll terrestrische 
Anuren) stellt die Hautatmung ein für den Landgang 
notwendiges Übergangsstadium dar. Auf der Grundlage 
der bimodal (Kiemen + Lunge) respirierenden Aus
gangskonstruktion ergibt sich hier zunächst ein trimo- 
daler (Kiemen + Lunge + Haut), danach wieder ein bi- 
modaler (Lunge + Haut) und schließlich ein nahezu mo
nomodaler (nahezu ausschließlich Lunge) Respirations
mechanismus. Bei anderen Formen (z.B. bei lungenlo
sen Salamandern) kann sich eine voll terrestrische Le
bensweise unter bestimmten Voraussetzungen auch auf 
der Grundlage einer reinen Hautatmung entwickeln. Der 
evolutionäre Weg der großen Formen führt dagegen zu 
Konstruktionen, wie sie von den Amnioten repräsentiert 
werden. Sie besitzen Rippen, das Becken und der 
Schultergürtel sind als massive Strukturen ausgebildet, 
die Körperhülle wird als Teil der Tragkonstruktion me
chanisch beansprucht, so daß die Haut weder als multi
funktionales physiologisches Organ noch zur Respirati
on genutzt werden kann, und die Lungenventilation er
folgt über eine Aspirationspumpe. Wenn das Integument 
aufgrund bestimmter Veränderungen der Tragkonstruk
tion weniger mechanisch beansprucht wird, kann die 
Haut zwar nachträglich respiratorisch genutzt werden, 
doch stellt hier die Hautatmung beim Landgang kein 
notwendiges Übergangsstadium auf dem Weg zu einer 
monomodal über die Lunge respirierenden Konstruktion 
dar. Außerdem besteht auf dieser konstruktiven Grund
lage kein Weg zur Entwicklung einer reinen Hautat
mung.

Neben den genannten Zusammenhängen beeinflußt 
die Körpergröße auch andere Bereiche der bionomen 
Konstruktion, etwa die Lokomotionsoptionen, die Ex
tremitätenstrukturierung, den Wasserhaushalt oder das 
Beutespektrum. Die Aufzählung ließe sich problemlos 
fortführen. Dies alles wirkt sich auf die potentiellen 
evolutionären Entwicklungsmöglichkeiten einer Kon
struktion aus. Das Zusammenwirken dieser Faktoren ist

hierbei äußerst komplex. Der dargelegte Zusammenhang 
zwischen der evolutionären Entwicklung der Tragkon
struktionen, der Respirationsmodi und der Ventilations
mechanismen kann hiervon zwar einen Eindruck ver
mitteln, bleibt aber vermutlich hinter der tatsächlichen 
Komplexität der Wechselwirkungen sämtlicher Faktoren 
zurück. Trotzdem wird an dem angeführten Beispiel 
deutlich, wie sich morphologische und physiologische 
Aspekte in ihrer Entwicklung gegenseitig beeinflussen 
und zur Herausbildung invarianter Konstruktionseigen
schaften, etwa die Festlegung auf einen bestimmten 
Ventilationstyp, führen. Die Abwandlungen der unter
schiedlichen Parameter können nur in einer bestimmten 
Reihenfolge zueinander erfolgen und müssen genau auf
einander abgestimmt sein, wenn die Funktionstüchtig
keit der Konstruktion in jeder Entwicklungsphase er
halten bleiben soll. Da sich bei jedem Entwicklungs
schritt neue Zusammenhänge zwischen den einzelnen 
Faktoren ergeben, werden immer wieder neue Bedin
gungen geschaffen, durch die sich bestimmte Entwick
lungsoptionen ergeben, während andere verlorengehen. 
Aufgrund solcher irreversiblen Veränderungen wird die 
Richtung der Entwicklung auf bestimmte Entwicklungs
linien festgelegt, die zu einer Vielzahl von Konstrukti
onstypen führen können. Auch innerhalb der beiden 
dargestellten Hauptwege gibt es bei der Entwicklung 
von Tetrapoden-Konstruktionen, wie gezeigt wurde, 
verschiedene Realisierungsmöglichkeiten, die zu unter
schiedlichen Konstruktionstypen führen. Die Bandbreite 
reicht hier von völlig aquatischen, über amphibisch le
benden bis zu völlig terrestrischen Formen. Außerdem 
finden sich sicherlich zwischen den beiden Hauptwegen, 
die ja nur auf den Entwicklungsoptionen zweier Körper
größenkategorien beruhen, noch zahlreiche andere We
ge. Diese zu rekonstruieren wäre eine Aufgabe, die zwar 
zweifellos lohnenswert wäre, die den Rahmen dieser Ar
beit jedoch bei weitem übersteigen würde.

Betrachtet man nur den evolutionären Weg von der 
Ausgangskonstruktion zur hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion, erscheint der Landgang als zielstrebige 
Entwicklung. Die gerade dargelegten Ausführungen zei
gen jedoch, daß davon nicht die Rede sein kann, denn 
auf dem Weg zur hypothetischen Tetrapoden-Konstruk- 
tion ergeben sich neben dieser zahlreiche andere Ent
wicklungsoptionen, die ebenfalls zur Entstehung von 
Tetrapoden-Konstruktionen führen können, von denen 
einige auch den Landgang vollziehen. Prinzipiell kann 
in jeder Landgangphase eine konstruktive Radiation 
stattfinden, unter voll aquatischen Bedingungen im 
Flachwasser, im Uferbereich, während einer semiterre
strischen Lebensweise und schließlich an Land. Dabei 
muß auch bedacht werden, daß die konstruktiven Ver
änderungen, die diese Lebensbereiche erschließbar ma
chen, in jeder Landgangphase auch zu sekudär aquati
schen Formen führen können. Andererseits besteht auch 
die Möglichkeit, Strukturen, die im Zusammenhang mit 
der Entwicklung von Tetrapoden-Konstruktionen ent
standen sind, aufgrund neu erworbener Konstruktionsei
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genschaften wieder abzubauen. So sind prinzipiell sogar 
die für die Tetrapoden namensgebenden Gliedmaßen 
unter bestimmten konstruktiven Voraussetzungen se
kundär reduzierbar, so daß auf der Basis unterschiedli
cher Konstruktionsniveaus „extremitätenlose Vierfüßer“ 
entstehen können. Man denke etwa an die zahlreichen 
rezenten extremitätenlosen Formen wie u.a. die Gymno- 
phiona, die Ophidia, die Amphisbaena, die Anniellidae 
und die Anguidae oder an die fossile Gruppe der Ai'sto- 
poda und der Lysorophia. Auch unter diesen finden sich 
sowohl aquatische, als auch semiaquatische sowie terre
strische Formen. Letztlich muß betont werden, daß zahl
reiche der auf der Grundlage der Ausgangskonstruktion 
entstandenen Tetrapoden-Konstruktionen nie den Land
gang vollzogen haben. Das Vorhandensein eines Seiten
linienorgans bei den ältesten Tetrapoden und vielen kar- 
bonischen Formen, wie etwa bei den Crassigyrinidae, 
Loxommatidae und Colosteidae, deutet auf diesen Um
stand hin. Zum einen ist also die Entwicklung von 
Tetrapoden-Konstruktionen nicht mit dem Landgang 
gleichzusetzen, und zum anderen erweist sich der Land
gang selbst nicht als singuläres Ereignis eines bestimm
ten Konstruktionstyps, sondern als ein Prozeß, der sich 
über verschiedene Entwicklungslinien zu unterschiedli
chen Konstruktionstypen vollzogen hat. Dies zeigt sich 
sowohl in der Diversität der bislang ältesten Tetrapoden 
aus dem Oberdevon (Kapitel 5.1 u. 5.2, Liste 5.1) als 
auch darin, daß bereits im Unterkarbon eine beachtliche 
Vielfalt an Tetrapodenformen existierte, die nach 
MlLNER (1993) folgenden Gruppen zugeordnet werden: 
Crassigyrinidae, Baphetidae, Colosteidae, Eoherpeton- 
tidae, Proterogyrinidae, Lethiscidae, Ophiderpetontidae 
und Adelogyrinidae. Unter diesen finden sich sowohl 
primär aquatische Formen, die ein Seitenlinienorgan 
aufweisen, als auch solche, die vermutlich eine se
miaquatische oder eine voll terrestrische Lebensweise 
aufwiesen. Ob sich einige der genannten unterkarboni- 
schen Formen von der hypothetischen Tetrapoden-Kon- 
struktion ableiten lassen oder ob diese als Übergangs
stadien zu späteren Formen in Frage kommen, kann zur 
Zeit auf der Basis der hier verwendeten Methode noch 
nicht beantwortet werden. Hierzu müßte zunächst eine 
Konstruktionsanalyse dieser Formen erfolgen, mit deren 
Hilfe dann Konstruktionstypen zu formulieren wären. 
Diese könnten dann auf ihre Transformierbarkeit über
prüft werden. Dieses weite Feld zu bearbeiten stellt je
doch einen gewaltigen Aufwand an Recherchen und 
Analysen dar, der im Rahmen dieser Arbeit bei weitem 
nicht geleistet werden kann. Aus diesem Grund wird 
hier im wesentlichen nur der Weg zur hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion verfolgt, die sich nach den 
oben ausgeführten Zusammenhängen prinzipiell als Aus
gangspunkt für die Evolution von Amnioten-Konstruk- 
tionen eignet. Diesen Weg wiederum zu verfolgen und 
ein entsprechendes Ablaufmodell zu formulieren muß 
ebenfalls späteren Forschungsvorhaben Vorbehalten 
bleiben.

Zum Abschluß des Ablaufmodells sollen noch ein
mal die physiologischen Veränderungen, die sich beim 
Landgang auf dem Weg zur hypothetischen Tetrapoden- 
Konstruktion ergeben und bereits in Kapitel 5.4.1 dis
kutiert wurden, in ihrem Ablauf zusammenfassend dar
gestellt werden. Bei der Analyse zeigte sich, daß sich 
wie im Fall der morphologischen Veränderungen zahl
reiche physiologische Entwicklungen, die potentiell an 
Land genutzt werden können, schon im Wasser ergeben, 
während andere erst im Zusammenhang mit einer se
miterrestrischen bis terrestrischen Lebensweise entste
hen können. Bei der voll aquatischen Ausgangskon
struktion liegt schon ein bimodaler Respirationsmecha
nismus (Kiemen + Lunge) vor, der eine gewisse Tole
ranz gegenüber einem hohen C02-Partialdruck im Blut 
notwendig macht. Mit zunehmender Deckung des Sau
erstoffbedarfs über die Lunge (siehe auch Kapitel 5.5.1) 
ergibt sich im Rahmen einer Ökonomisierung des Respi
rationsaufwands eine effektivere Pufferung des Blut-pH, 
die mit einer Verkleinerung des Kiemenapparates ein
hergeht. Dies erfolgt, indem die afferenten und efferen
ten Branchialarterien einiger Kiemenbögen, wie bei dem 
rezenten Lungenfisch Protopterus (JOHANSEN et al. 
1968 a, B u r g g r e n  &  Jo h a n s e n  1986, W a l k e r  &  

LlEM 1994), kurzgeschlossen und die dazugehörigen 
Kiemenfilamente restlos abgebaut werden, so daß dort 
keine Respiration mehr stattfinden kann. Die Blutgefäße 
der restlichen Kiemenbögen bleiben dagegen von diesen 
Abwandlungen weitgehend unbeeinflußt. Sie werden im 
wesentlichen zur Eliminierung von C 02 genutzt. Da die 
von der Lunge zum Herz führende Vene (Lungenvene) 
schon bei der Ausgangskonstruktion direkt ins Atrium 
mündet, kann das von dort kommende oxigenierte und 
das über den Sinus venosus eingespeiste desoxigenierte 
Blut durch strukturelle Abwandlungen der Herzwände 
so gelenkt werden, daß es nahezu unvermischt bleibt 
und weitgehend getrennt voneinander zu den entspre
chenden Branchialarterien weitergeleitet wird (L a w s o n  

1979). Auf der Grundlage des neu erworbenen Aufbaus 
der Kiemengefäße können die Blutströme durch aktives 
Absperren bestimmter Stellen der Branchialarterien so 
gelenkt werden, daß das desoxigenierte Blut über die 
Lungenarterie zur Lunge und das von der Lungenvene 
kommende oxigenierte Blut über die dorsale Aorta in 
den Körper gelangt, wodurch ein vom Körperkreislauf 
weitgehend getrennter Lungenkreislauf vorliegt (W A L 

KER & LlEM 1994). Beim Aufenthalt in sauerstoffgesät
tigtem Wasser kann das desoxigenierte Blut dagegen 
durch aktives Absperren anderer Stellen der Blutgefäße 
komplett über die verbliebenen Kiemenfilamente ge
lenkt, mit 0 2 angereichert und schließlich über die dor
sale Aorta in den Körper geleitet werden. Solange sich 
der Lebenszyklus der Konstruktion überwiegend im 
Wasser abspielt, bleibt der nicht reduzierte Teil der 
Kiemen zur Abgabe von C 02 erhalten, und die Ventila
tion der Lunge erfolgt weiterhin über die Bukkalpum
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pe103 * Respiratorisch ergeben sich durch die aufgeführ
ten Abwandlungen günstige Voraussetzungen für eine 
zunehmend terrestrische Lebensweise. Auch bezogen 
auf den Wasserhaushalt, liegen schon bei der Ausgangs
konstruktion vergleichsweise günstige Bedingungen vor, 
um an Land einem drohenden Wasserverlust entgegen
zuwirken. Zum einen ist der Wasserverlust über die 
Haut durch die im Verhältnis zum Körpervolumen klei
ne Körperoberfläche und die aufgrund der dicken, cos- 
minbedeckten Schuppen hohe Diffusionsbarriere be
schränkt, und zum anderen erfolgt die Exkretion von 
Stickstoff statt in Form von Ammoniak im wesentlichen 
als Harnstoff über die Nieren. Durch diesen Exkretions
mechanismus kann die Konstruktion nicht nur den Was
serverlust unter hypertonischen Bedingungen, sondern 
auch an Land gering halten.

Während sich die bis hierhin aufgeführten physiolo
gischen Eigenschaften bei voll aquatischen Formen ent
wickeln, ergeben sich andere erst im Zusammenhang mit 
einer zunehmend terrestrischen Lebensweise. Da eine 
effektive Abgabe von C02 über die Haut bei dem Vor
läufer der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion aus 
den bereits genannten Gründen nicht möglich ist, kön
nen die Kiemen erst abgebaut werden, wenn ein so lei
stungsfähiger Ventilationsmechanismus vorliegt, daß 
das aus der Atmungskette anfallende C 02 vollständig 
über die Lunge eliminiert werden kann. Dies ist während 
der Evolution der hypothetischen Tetrapoden-Konstruk
tion erst dann der Fall, wenn der Rumpf im Rahmen der 
Entwicklung der Tragkonstruktion durch Rippen ausge
steift wird und sich damit die Möglichkeit einer aspirati- 
ven Ventilation ergibt. Mit der Entstehung einer Aspira
tionspumpe kann der weniger leistungsstarke bukkale 
Ventilationsmechanismus aufgegeben werden. Die rest
lose Reduktion der Kiemen erfolgt, indem die Kiemen
filamente der verbliebenen Kiemen abgebaut und die 
entsprechenden afferenten und efferenten Branchialarte- 
rien ebenfalls kurzgeschlossen werden. Damit ist die 
Umstellung von einem bimodalen auf einen mono
modalen Respirationsmechanismus abgeschlossen. Die 
Blutströme können jedoch weiterhin durch ein aktives 
Absperren der Lungenarterie so gelenkt werden, daß der 
Lungenkreislauf ausgespart bleibt und das gesamte des- 
oxigenierte Blut über die dorsale Aorta noch einmal in 
den Körper gelangt. Im Fall einer niedrigen Stoffwech
selrate kann diese Option zur Ökonomisierung des Re
spirationsvorgangs beitragen. Es sei an dieser Stelle 
noch erwähnt, daß sich mit der Reduktion des Kiemen
apparates die Möglichkeit ergibt, den engen Kontakt

103 Obwohl das Herzkreislaufsystem und die Respirationsme
chanismen des geschilderten Konstruktionsniveaus funktionell 
dem des rezenten Lungenfisches Protopterus entsprechen,
bleibt unklar, ob sich das Lungenfischherz als evolutionäres 
Übergangsstadium zu einem Tetrapodenherz eignet. Hierzu 
müßte zunächst geklärt werden, ob die Strukturen der beiden 
Organe über funktionstüchtige Zwischenstadien ineinander 
transformierdar sind. Dieser Fragestellung kann jedoch im 
Rahmen der vorliegenden Arbeit nicht nachgegangen werden.

zwischen Schultergürtel und Schädel aufzugeben und im 
Zusammenhang mit der Verbesserung der Kopfbeweg
lichkeit einen Halsabschnitt zu entwickeln.

Da die Lunge in den Körper eingesenkt ist und die 
Luftzufuhr über einen engen Kanal, die Trachea, erfolgt, 
steht die respirative Oberfläche, anders als im Fall einer 
Hautatmung, nicht in direkten Kontakt mit dem Außen
medium, so daß der durch die Respiration verursachte 
Wasserverlust gering gehalten werden kann. Aufgrund 
der reinen Lungenatmung und der Struktur der nicht als 
physiologisches Organ genutzten Haut kann das Integu
ment als Verdunstungsschutz umstrukturiert werden. 
Dies geschieht vermutlich im Zusammenhang mit einer 
Reduktion der schweren Rhomboidbeschuppung im 
Austausch gegen eine leichte aber vergleichsweise gas
dichte Hornbeschuppung. In welcher Weise dieser Pro
zeß erfolgt, kann bislang noch nicht gesagt werden, da 
ein entsprechendes Ablaufmodell bisher noch nicht for
muliert werden konnte. Möglicherweise ist auch eine di
rekte Überführung von einer Rhomboidbeschuppung zu 
einer Hornbeschuppung gar nicht möglich. Hierzu feh
len bislang jedoch jegliche Anhaltspunkte. Auch die 
Frage, ob die Rhomboidbeschuppung am Bauch bei ei
nigen Formen wegen des Ventilationsmechanismus er
halten bleiben muß (siehe oben), kann zur Zeit noch 
nicht beantwortet werden.

Mit den genannten physiologischen Abwandlungen 
gehen Veränderungen an der Sensorik einher, die sich 
ebenfalls erst mit einer zunehmend terrestrischen Le
bensweise ergeben. Da die Geruchs- bzw. Geschmacks
rezeptoren an Land wegen der Verdunstungsproblematik 
nicht mehr über den Körper verteilt sein dürfen, werden 
sie auf die Mundhöhle (+ Choanen) konzentriert, wo das 
H20, Partialdruckgefälle gering ist. Da das Seitenlinien
organ an der Luft nicht funktionstüchtig ist, kann es bei 
einer überwiegend terrestrischen Lebensweise reduziert 
werden. Die Rezeption von Schall- und Druckwellen er
folgt nun allein über das Gehörorgan. Wie in Kapitel 
5.4.1 bereits erwähnt, ergeben sich aufgrund des großen 
Unterschieds zwischen der Dichte und Trägheit der 
schalleitenden Luft und der Endolymphe des Gehöror
gans Übertragungsprobleme, die bei rezenten Tetrapo- 
den durch die Nutzung des Stapes als akustischen Ver
stärker ausgeglichen werden können. Offenbar gibt es 
verschiedene Möglichkeiten, um evolutionär zu einem 
solchen Schallübertragungsapparat (Mittelohr) zu gelan
gen (LOMBARD & BOLT 1979, 1988). Niederfrequente 
Schallwellen bzw. Erschütterungen können ohne die 
Vermittlung der Luft als Übertragungsmedium direkt 
über den Boden auf die Konstruktion übertragen und 
von den Körpergeweben zum Gehörorgan weitergeleitet 
werden. Wie die Schallübertragung bei der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion erfolgt und auf welche 
Weise sich das Gehörorgan entwickelt, konnte bislang 
noch nicht rekonstruiert werden. Diese Frage steht auch 
nicht im Mittelpunkt der Zielsetzung der vorliegenden 
Arbeit. Ebenso wie im akustischen Bereich finden Um
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konstruktionen des optischen Apparates statt. Durch die 
dorsoventrale Abflachung des Schädels wandern die 
Augen auf die Dorsalseite. Da Luft einen anderen Bre
chungsindex aufweist als das Kammerwasser und der 
Glaskörper, kann die Lichtbrechung durch eine entspre
chende Wölbung der Cornea verbessert werden. Letzt
lich kann das Auge aufgrund der hohen Lichtdurchläs
sigkeit von Luft auf Fernsicht eingestellt werden.

Ein wichtiger Punkt, der bislang noch unberück
sichtigt geblieben ist, aber hier noch kurz andiskutiert 
werden soll, betrifft die Ontogenese. Bei der Ausgangs
konstruktion erfolgt die Individualontogenese von dem 
abgelegten Ei bis zum Erreichen eines fortpflanzungsfä
higen Adultorganismus im Wasser, also in ein und dem
selben Medium. Mit der Entstehung von zunehmend 
terrestrischen Formen erfolgt die Individualontogenese 
dagegen, sofern die Eiablage weiterhin im Wasser statt
findet, in zwei Medien. Im Extremfall muß sich im 
Verlauf der Individualontogenese eine Entwicklung von 
einem voll aquatischen zu einem voll terrestrischen Or
ganismus mit all den notwendigen physiologischen und 
morphologischen Abwandlungen vollziehen, wie sie 
auch bei der evolutionären Entwicklung von terrestri
schen Formen stattfand. Dies stellt ein Problem dar, 
denn im Gegensatz zur evolutionären Entwicklung, für 
die im Verlauf der Generationenfolge ungeheuer viel 
Zeit zur Verfügung steht, müssen die notwendigen Ab
wandlungen im Verlauf der Individualontogenese in ei
nem vergleichsweise kurzen Zeitraum, also mindestens 
bis zum Ende der individuellen Lebenszeit stattfinden. 
Es kann deshalb davon ausgegangen werden, daß paral
lel zur Evolution von terrestrischen Tetrapoden eine 
Ökonomisierung der Individualontogenesen stattgefun
den hat, durch die der Aufwand zur Erstellung einer 
fortpflanzungsfähigen Adultkonstruktion gering gehalten 
bzw. überhaupt erst erbracht werden kann. Da eine Öko
nomisierung des Ontogeneseprozesses nicht erst nach 
der Entstehung voll terrestrischer Formen eintritt, ist der 
evolutionäre Prozeß des Landganges von Beginn an von 
einer Evolution der Individualontogenesen begleitet. 
Vermutlich kann das Problem, den während der Indivi
dualentwicklung auftretenden Lebensraumwechsel kon
struktiv zu bewältigen, ontogenetisch auf verschiedene 
Weisen gelöst werden. Es werden hier zunächst zwei 
gegensätzliche Möglichkeiten diskutiert.

Im ersten Fall besteht die Individualontogenese 
nach dem Schlüpfen aus einer im Wasser stattfindenden 
Larvalphase, an die sich eine terrestrische Postlarval
phase anschließt. Durch die evolutionäre Entwicklung 
der Larvalphase kann die Embryonalzeit, in der der Or
ganismus von Vorräten abhängig ist (dependente Bio- 
nomie104), kurz gehalten werden, so daß dieser in einer 
frühen Entwicklungsphase schlüpfen und sich autonom

104 Zum Begriff der dependenten bzw. autonomen Bionomie 
siehe Voss (1995).

reproduzieren105 kann (autonome Bionomie). Dadurch 
kann auch der vom parentalen Organismus mitgegebene 
Dottervorrat klein sein. Durch die Verschiedenheit der 
beiden Lebensräume der Larval- und Postlarvalstadien 
liegen für die Konstruktion in den beiden Lebensphasen 
jeweils andere Nutzungsbedingungen vor, so daß evolu
tionär auch unterschiedliche Entwicklungsmöglichkeiten 
offen stehen. Diese können nur dann realisiert werden, 
wenn trotz der damit verbundenen konstruktiven Ab
wandlungen die transformative Kontinuität von der be
fruchteten Eizelle bis zum fortpflanzungsfähigen Adul
torganismus erhalten bleibt. Eine konstruktive Diskre
panz zwischen der Larvalentwicklung und der Postlar
valentwicklung kann sich daher evolutiv nur unter der 
Voraussetzung ergeben, daß sich eine spezielle Um
bauphase entwickelt, durch die die konstruktiv divergie
renden Stadien der beiden Lebensphasen in Form einer 
Metamorphose morphologisch und physiologisch inein
ander überführt werden können (siehe auch ALBERCH 
1987, 1989). Obwohl die Umstrukturierungen im Meta
morphosestadium bei Wirbeltieren offenbar nicht so ex
trem sein können wie etwa bei Insekten, die durch die 
Möglichkeit der Verpuppung einen Totalumbau vorneh
men können, so ist doch damit zu rechnen, daß, wenn 
sich ein Teil der Individualentwicklung einer terrestri
schen Konstruktion in Form eines Larvalstadiums im 
Wasser abspielt, durch die unterschiedlichen Nutzungs
bedingungen in den beiden Lebensräumen evolutionär 
zwangsläufig eine konstruktive Diskrepanz zwischen der 
Larval- und der Postlarvalphase ergibt.

Im Gegensatz dazu kann der während der Indivi
dualentwicklung auftretende Lebensraumwechsel kon
struktiv auch ohne Larvalphase bewältigt werden. In 
diesem Fall wird statt dessen mit zunehmend terrestri
scher Lebensweise die Embryonalzeit sukzessive ver
längert, so daß der aus dem Ei schlüpfende Organismus 
evolutionär immer früher in der Lage ist, den Lebens
raum Wasser zu verlassen. Aufgrund der sich verlän
gernden Embryonalentwicklung muß dem Ei zunehmend 
mehr Vorrat mitgegeben werden, wodurch sich zwangs
läufig die Größe des Dotters erhöht. Nach VOSS (1986, 
1989) wirkt sich die Dottergröße formativ auf die Ent
wicklungsoptionen des Embryos aus. Danach ergeben 
sich mit zunehmender Dottergröße bei dem hier ver
folgten Entwicklungsweg bestimmter Tetrapodenformen 
nach und nach die konstruktiven Voraussetzungen für 
die Entstehung einer amniotischen Embryonalentwick
lung, wodurch wiederum die Eiablage zunehmend au
ßerhalb des Wassers erfolgen kann. Damit kann die In
dividualontogenese schließlich komplett an Land statt
finden. Auf welchem genauen transformativen Weg sich 
die evolutionäre Entwicklung eines amniotischen Eies 
vollzieht wird zur Zeit von VOSS (in Vorbereitung) re-

105 Der Begriff der autonomen Reproduktion soll hier nicht im 
Sinne von Fortpflanzung (erweiterte Reproduktion) verstan
den werden, sondern im Sinne von Selbsterhaltung durch Er
nährung, Regulation, Stoffwechsel usw. (siehe Kapitel 1.3.3).
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konstruiert. Diesen Ergebnissen soll hier jedoch nicht 
vorausgegriffen werden.

Anhand der beiden dargestellten Fälle zeigt sich, 
daß es nicht nur verschiedene Möglichkeiten gibt, evo- 
lutiv zu terrestrischen Tetrapoden zu gelangen, sondern 
daß auch das Problem, den Landgang im Verlauf der In
dividualontogenese zu bewältigen, konstruktiv völlig un
terschiedlich gelöst werden kann. Dabei ergeben sich die 
beiden voneinander getrennten evolutionären Wege zur 
Entwicklung eines Ontogeneseprozesses, der letztlich 
die Entstehung von terrestrischen Tetrapoden-Konstruk- 
tionen erlaubt, schon während einer noch überwiegend 
aquatischen Entwicklungsphase. Der eine führt zu einem 
Ontogeneseprozeß wie er bei den rezenten urodelen und 
anuren Amphibien vorliegt und der andere zu einem wie 
er für die Amnioten typisch ist. Wie zahlreiche rezente 
urodele und anure Amphibien zeigen (DUELLM AN &  

TRUEB 1986), können auch über den „Amphibienweg“ 
Ontogenesemechanismen entstehen, bei denen der aus 
dem Ei schlüpfende Organismus nicht als Larve, son
dern direkt als terrestrisches Jungtier geboren wird. In 
keinem dieser Fälle kommt es jedoch zur Entwicklung 
eines amniotischen Ontogeneseprozesses, bei dem eine 
meroblastische Teilung mit Amnionbildung stattfindet. 
Statt dessen erfolgt die Embryonalentwicklung weiterhin 
nach dem Amphibienschema in Form einer holoblasti- 
schen Teilung und ohne Amnionbildung. Obwohl bei 
dem auf Bäumen lebenden Anuren G astrotheca riobam - 
bae  (Hylidae), dessen große dottereiche Eier sich in spe
ziellen Bruttaschen der Rückenhaut des Muttertiers ent
wickeln, in der Ontogenese eine Keimscheibe gebildet 
wird, die an die von Amnioten erinnert (DEL PlNO &  

ESCOBAR 1981, DEL PlNO &  ELINSON 1983, DEL PlNO  

1989), erfolgt auch hier weder eine Amnionbildung 
noch eine echte meroblastische Teilung (ELINSON  

1987). Statt dessen findet eine stark verzögerte holobla- 
stische Teilung statt, bei der der Dotter nach wie vor 
mitgefurcht wird. Das Larvalstadium ist bei all diesen 
Formen offenbar evolutionär sukzessive in das Ei ver
legt worden. Es scheint, daß es bei den rezenten urode
len und anuren Amphibien durch die evolutionäre Ent

stehung einer ausgeprägten Larvalphase zur Entwick
lung von bestimmten invarianten Ontogenesemechanis
men gekommen ist, die zwar eine evolutionäre Verlage
rung der Larvalentwicklung in das Ei erlauben, die aber 
die Entwicklung eines amniotischen Eies ausschließen. 
Nach Voss (in Vorbereitung) ist der amniotische Onto
geneseprozeß aus konstruktiven Gründen evolutionär 
nicht von dem der rezenten Amphibien ableitbar, da 
keine funktionstüchtigen Übergangsstadien formulierbar 
sind. Bezogen auf die an eine amniotische Ontogenese 
erinnernde Embryonalentwicklung der beiden Anuren 
G astrotheca riobam bae  und E leu therodactylus coqui 
äußert sich ELINSON (1987) in ähnlicher Weise: „The 
use of existing structures, tails and gills, by these large- 
egged frogs probably preclude future evolution along 
the path taken by the amniotes; that is, these frogs have 
evolved structures that permit terrestrial development 
but that in no sense can be seen as leading toward the 
amniotic egg.“ Es zeigt sich also auch bei der Entwick
lung der Ontogenesemechanismen, daß Formen, wie sie 
die rezenten Amphibien repräsentieren, nicht als Vor
fahren für die Amnioten in Frage kommen. Letztere 
müssen also unabhängig von diesen entstanden sein. Das 
gleichzeitige Auftreten von morphologisch definierten 
Amnioten und Lissamphibien im Unterkarbon (siehe 
AHLBERG &  M iLNER 1994) spricht für diese These.

Als letztes soll noch auf eine Möglichkeit hingewie
sen werden, bei der der während der Individualent
wicklung auftretende Lebensraumwechsel gar nicht erst 
auftreten muß, nämlich dann, wenn die Ausgangskon
struktion bereits eine vivipare Embryonalentwicklung 
aufweist. Auch wenn hier davon ausgegangen wird, daß 
sich die Ontogenesemechanismen (auch die viviparen) 
der rezenten Tetrapoden nicht auf diese Weise ableiten 
lassen, kann jedoch nicht ausgeschlossen werden, daß 
möglicherweise einige von den vielen frühen fossilen 
Formen diesen evolutionären Weg nahmen. Daß Sar- 
copterygier einen viviparen Fortpflanzungsmodus auf
weisen können, zeigt der rezente Coelacanthide Latim e- 
ria.
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Kapitel 6 

Diskussion

Bei der nun folgenden Diskussion werden die Ergebnis
se der Rekonstruktion gemeinsam mit den methodischen 
Implikationen zusammenfassend dargestellt. Da be
stimmte Themen in den einzelnen Kapiteln bereits zum 
Teil sehr ausführlich diskutiert wurden, besteht keine 
Notwendigkeit, diese hier noch einmal voll auszuführen. 
In den betreffenden Fällen werden die Inhalte nur kurz 
angesprochen und auf die entsprechenden Kapitel ver
wiesen. Zunächst sollen die Ergebnisse der Rekonstruk
tion, bezogen auf die drei in der Einleitung des 5. Kapi
tels vorgestellten thematischen Schwerpunkte, diskutiert 
werden, die im Rahmen der Erforschung der Tetrapo- 
denentstehung nach wie vor aktuell sind: die Frage nach 
den Vorläufern der Tetrapoden, die Frage nach der Ent
stehung der Tetrapodenextremität und die Frage nach 
dem Vollzug des Landganges. Danach erfolgt eine Dis
kussion der hier verwendeten Methode.

Auf der Grundlage der durchgeführten Rekonstruk
tion zeigt sich, daß die Tetrapoden von keinem der bis
lang bekannten Sarcopterygierfossilien abgeleitet wer
den können (Kapitel 5.4.2). Weder Eusthenopteron 
noch der in neuerer Zeit zunehmend als Tetrapodenvor- 
fahre favorisierte Panderichthys kommen als Vorläufer 
in Frage. In beiden Fällen lassen sich die Flossen nicht 
über funktionstüchtige Zwischenstadien in eine Tetrapo
denextremität transformieren (siehe Kapitel 5.4.2). Eine 
Ableitung der Tetrapoden von einem gemeinsamen Vor
fahren der Rhipidistier ist jedoch möglich. Diese hypo
thetische Form konnte mit Hilfe der in Kapitel 4.2 vor
genommenen Konstruktionsanalyse der bekannten Rhi- 
pidistierfossilien im Zusammenhang mit den in Kapitel 3 
und 4.4 erstellten Gnathostomen- und Sarcopterygier- 
Evolutionsmodellen als rhipidistiide Ausgangskonstruk
tion (Kapitel 4.4.2, 5.4.3) rekonstruiert werden. Ein Fos
sil, das diesem in seinem Aufbau entspricht, ist jedoch 
bislang nicht bekannt. Aus den in Kapitel 1.4 genannten 
Gründen ist es prinzipiell auch unwahrscheinlich, solche 
entwicklungsgeschichtlich nur sehr kurzzeitig auftreten
den Formen als fossile Überlieferung zu finden. Die in

Kapitel 4.4 und 5.5 formulierten Ablaufmodelle zur 
Evolution der Sarcopterygier und der Tetrapoden zei
gen, daß auf der Grundlage der rekonstruierten rhipidi- 
stiiden Ausgangskonstruktion zahlreiche Entwicklungs
optionen existieren, die je nach den Nutzungsbedingun
gen der Konstruktion über verschiedene Entwicklungsli
nien zu unterschiedlichen Formen führen. So lassen sich 
von der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion sowohl 
sämtliche in Kapitel 4.2.2 aufgeführten Formtypen des 
rhipidistiiden Konstruktionstyps (osteolepidider, gyrop- 
tychiider, eusthenopterider, panderichthyider und rhizo- 
dontider Formtyp) als auch die Vorläufer der Tetrapo
den ableiten. Die zu den Tetrapoden führende Linie 
stellt also nur eine von zahlreichen Entwicklungsoptio
nen dar, die sich im Rahmen der konstruktiven Radiati
on der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion unter den 
jeweiligen Nutzungsbedingungen ergeben. Das in Ka
pitel 5.5 dargestellte Ablaufmodell zur Evolution der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion, die aus me
thodischen Gründen als vorläufige Zielkonstruktion er
stellt wurde (siehe Kapitel 1.4 sowie Einleitung des Re
konstruktionsteils), zeigt, daß sich auch innerhalb dieser 
Linie schon in der frühen Entwicklungsphase - noch vor 
dem Landgang mehrere Realisierungsmöglichkeiten 
ergeben, die zur parallelen Entstehung von unterschied
lichen Tetrapodenformen führen. Nur eine davon ent
spricht der hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion. 
Das Ablaufmodell macht auch deutlich, daß sich diese 
zwar als Ausgangskonstruktion für die Entwicklung von 
Amnioten-Konstruktionen eignet, eine Ableitung von 
Konstruktionen, wie sie durch die rezenten Amphibien 
vertreten werden, jedoch nicht möglich ist. Da sich die 
hypothetische Tetrapoden-Konstruktion auch nicht um
gekehrt von Formen ableiten läßt, die konstruktiv den 
rezenten Amphibien entsprechen, müssen sich die bei
den Realisierungsformen in paralleler Weise zu Tetra- 
poden-Konstruktionen entwickelt haben. Die eine Ent
wicklungslinie führt über die hypothetische Tetrapoden- 
Konstruktion zu den Amnioten, die andere zu den re
zenten Amphibien. Daß sich letztere, entgegen der all-
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gemein vorherrschenden Auffassung, nicht als Modell 
für ein Übergangsstadium auf dem Weg zu den Amnio- 
ten eignen, wird auf zahlreichen Ebenen der Konstrukti
on deutlich. Dies betrifft, wie in Kapitel 5.4.1 und 5.5.3 
gezeigt wurde, die Nutzung des Integuments als multi
funktionales physiologisches Organ genauso wie den 
Ventilationsmechanismus oder die Struktur des Herz- 
Kreislauf-Systems und des Mittelohres, aber auch die 
Embryonalentwicklung. Auf der Grundlage des rekon
struierten Ablaufmodells (Kapitel 5.5.3) ergeben sich 
die unterschiedlichen, evolutionär nicht ineinander über- 
führbaren Konstruktionseigenschaften der Amnioten und 
rezenten Amphibien schon in einer frühen Phase der 
Tetrapodenentstehung im Zusammenhang mit der Kör
pergröße (siehe hierzu auch COX 1967).

Bei kleinen Konstruktionen (<10 cm), die zu Tetra- 
podenformen überleiten, wie sie von den rezenten Am
phibien repräsentiert werden, kann das Integument auf
grund seiner geringen mechanischen Einbindung in die 
Tragkonstruktion und der günstigen Oberflächen-Volu
men-Relation respiratorisch genutzt werden und sich 
schließlich zu einem multifunktionalen physiologischen 
Organ entwickeln, was wiederum die evolutionäre 
Transformation zu einer hombeschuppten Reptilienhaut 
unmöglich macht. Bezeichnenderweise kommt es selbst 
bei voll terrestrischen Amphibien, wie den beiden re
zenten Anuren Phyllomedusa sauvagii und Chiromantis 
xerampelina, die nahezu ausschließlich über die Lunge 
respirieren (STINNER & SHOEMAKER 1987, SHOEMAKER 
et al. 1992) und somit auf eine Hautatmung nicht ange
wiesen sind, nicht zur Entwicklung eines mit Hom- 
schuppen bedeckten Integuments. Durch die geringe 
Körpergröße der Vorläufer der rezenten Amphibien 
kommt die Tragkonstruktion mit vergleichsweise weni
gen skelettalen Strukturen aus. Da aus diesem Grund zur 
Aussteifung des Rumpfes keine Rippen benötigt werden, 
entstehen sie in dieser Entwicklungslinie entweder nur 
ansatzweise oder gar nicht. Es wird hier also davon aus
gegangen, daß die rezenten Amphibien von rippenlosen 
Formen abstammen (siehe auch Cox 1967, kontra 
Perry  1989), die somit die Lunge nur über einen buk
kalen Ventilationsmechanismus mit Luft versorgen 
konnten. Daß sich Rippen nachträglich im Zusammen
hang mit der Entstehung einer Aspirationspumpe ent
wickeln, wird hier ausgeschlossen (kontra Ga n s  1970 
a), da diese erst dann zur Erzeugung eines Unterdrucks 
nutzbar wären, wenn sie schon eine den Rumpf wenig
stens zum Teil umfassende Länge besäßen. Die Mög
lichkeit zur Entwicklung eines aspirativen Ventilations
mechanismus scheint also in dieser Gruppe offenbar 
ausgeschlossen zu sein. Trotzdem kann sich, wie die be
reits genannten voll terrestrischen, rezenten Anuren zei
gen, offensichtlich auch auf der Grundlage einer Buk
kalpumpe ein Ventilationsmechanismus entwickeln, der 
so effizient ist, daß das gesamte respiratorisch anfallen
de C 02 allein über die Lunge abgegeben werden kann. 
Die Entwicklung eines aspirativen Ventilationsmecha
nismus stellt daher zweifellos keine unabdingbare Vor

aussetzung für die Entwicklung voll terrestrischer Tetra- 
poden dar. Im Gegensatz zu G a n s  (1970 a, b) wird der 
bukkale Ventilationsmechanismus der rezenten Amphi
bien in Anschluß an FEDER (1992) hier also weder als 
ineffizient betrachtet, noch als eine im Zusammenhang 
mit einer semiaquatischen Lebensweise stehenden Spe
zialisierung aufgefaßt.

Anders als bei den Vorläufern der rezenten Amphi
bien stellen die Körperhülle und die Rippen bei den 
großen Formen (>40 cm), die zu Konstruktionen über
leiten, wie sie von den Amnioten repräsentiert werden, 
einen bedeutenden Bestandteil der Tragkonstruktion dar, 
so daß sich bei diesen zum einen keine Hautatmung 
entwickeln kann, und zum anderen die Möglichkeit zur 
Nutzung eines aspirativen Ventilationsmechanismus be
steht. Bei der evolutionären Entstehung der Amnioten 
kann damit die Hautatmung kein notwendiges Über
gangsstadium auf dem Weg zu einem monomodal über 
die Lunge stattfindenden Respirationsmodus sein. Die 
Körpergröße scheint sich nach Hetherington  (1992) 
im Zusammenhang mit der Evolution eines unter terre
strischen Bedingungen funktionstüchtigen Gehörs auch 
auf die Struktur des Mittelohres auszuwirken, das nach 
LOMBARD & B olt (1979, 1988) in verschiedenen 
Tetrapodengruppen unabhängig voneinander entstanden 
sein soll. Möglicherweise steht auch die evolutionäre 
Entwicklung der unterschiedlichen Embryogenesemodi 
der Amnioten und rezenten Amphibien, die nach Kapitel 
5.5.3 nicht ineinander überführbar sind, im Zusammen
hang mit der Körpergröße. Hierzu fehlen jedoch bislang 
noch die Belege.

Daß die rezenten Amphibien, trotz der zahlreichen 
hier vorgebrachten Einwände, nach wie vor allgemein 
als Modell für ein Übergangsstadium auf dem Weg zu 
den Amnioten betrachtet werden und nicht als Paral
lelentwicklung, ergibt sich zum einen aus einem Kate- 
gorisierungsproblem und zum andern aus zahlreichen 
Fehleinschätzungen, die sich aus der Sicht ergeben, daß 
es sich hierbei um eine primitive Gruppe handele. Wie 
aus dem in Kapitel 5.4.1 (S. 238) aufgeführten Zitat von 
FEDER (1992) deutlich wird, entsprechen die rezenten 
Amphibien jedoch keinesfalls Formen, die quasi auf 
dem evolutionären Weg zu den als fortschrittlich gelten
den Amnioten auf einer niedrigen semiaquatischen Ent
wicklungsstufe stehengeblieben sind. Die Spannbreite 
der rezenten Amphibien reicht von voll aquatischen bis 
zu voll terrestrischen Formen, die zum Teil als soge
nannte Direktentwickler völlig landtaugliche Jungtiere 
gebären. Ebenso existieren, wie erwähnt, Formen, deren 
bukkaler Ventilationsmechanismus höchst effizient ar
beitet. Weder das Herz-Kreislauf-System noch die 
höchst differenziert strukturierte, physiologisch genutzte 
Haut der rezenten Amphibien kann wohl als einfach und 
gegenüber den bei den Amnioten vorliegenden Verhält
nissen als weniger entwickelt bezeichnet werden. Die 
angesichts der komplexen Biologie der rezenten Amphi
bien geradezu absurd anmutende, aber trotzdem weit
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verbreitete Vorstellung, Frösche und Schwanzlurche 
seien primitiv, läßt sich eigentlich nur dadurch erklären, 
daß die Evolution der Tetrapoden auch heute noch als 
kontinuierliche Höherentwicklung verstanden wird, die 
sich vom Fisch über das Amphib zum Reptil vollzieht 
und dann mit der Entwicklung der Säugetiere schließlich 
beim Menschen endet (Abb. 6.3, siehe auch Kapitel
2.2). Gegen diese Sicht der aristotelischen Stufenleiter 
wendet sich in diesem Zusammenhang auch Gould  
(1991, S. 25/26): „The naive “ladder of life” view de
picts vertebrate evolution as a linearly ascending series 
of amphibian-reptile-mammal-human (with birds as the 
only acknowledged branch). But ladders are culturaly 
comforting fictions, and copious branching is the true 
stuff of evolution. [...] The first reptile fossils are just 
about as old as the first amphibians in the group that 
eventually yielded our modern frogs and salamanders. 
Thus, rather than a ladder from amphibians to reptiles, 
both the fossil record and the study of modem vertebrate 
anatomy suggest an early branching of the tetrapod trunk 
into primary limbs the Amphibia and the Amniota 
(reptile, bird, and mammal).“ Aus der hier kritisierten 
Sichtweise ergibt sich ein Kategorisierungsproblem, das 
nicht ohne Konsequenzen bleibt. Weil die rezenten Am
phibien als primitivste Tetrapodengruppe angesehen 
werden, die angeblich auf einer semiaquatischen Ent
wicklungsstufe stehengeblieben seien, werden die eben
falls dieser Entwicklungsstufe zugeordneten frühen 
Tetrapoden entsprechend als Amphibien bezeichnet und 
systematisch zusammen mit den rezenten Amphibien in 
die Klasse der Amphibia gestellt. Diese meiner Meinung 
nach unglückliche Kategorisierung findet sich vermut
lich ausnahmslos in allen Lehrbüchern (z.B. Römer 
1933, 1945,1966, Starck  1978, M üller 1985, Pough  
et al. 1985, CARROLL 1988, 1993, COLBERT & MORA
LES 1991 u.v.a.). Da die frühen Tetrapoden nun zu Am
phibien gemacht wurden, werden ihnen auch die Attri
bute von „richtigen“ (rezenten) Amphibien zugeschrie
ben. Dies äußert sich etwa in Darstellungen, die die frü
hen Tetrapoden mit einer Haut zeigen, wie sie für die 
rezenten Amphibien als typisch angesehen wird (MIL
NER 1980, Cox et al. 1989, REMANE et al. 1989, COG- 
GER & Zweifel 1992, B enton  1993 b). Geht man nun 
aufgrund dieser durch die selbst vorgenommene Katego
risierung suggerierten Vorstellung davon aus, daß die 
frühen Tetrapoden eine Amphibienhaut besaßen, wird 
auch deutlich, warum die Entwicklung einer Hautat
mung so häufig als ein notwendiges Übergangsstadium 
zwischen der reinen Kiemenatmung eines fischartigen 
Vorläufers und der monomodalen Lungenatmung der 
Amnioten betrachtet wird (Colbert  1955, SZARSKI 
1962, Hughes 1966, Ra h n  1966, Ra h n  & H owell 
1976, T hom son  1969, 1994, Little 1983, Pough  et al. 
1989 u.a.). Diese Annahme erweist sich jedoch nach der 
hier vorgelegten Rekonstruktion als nicht haltbar. Späte
stens wenn nun jemand auf der Grundlage der vorge
nommenen Zuordnung der frühen Tetrapoden argumen
tiert, daß die Ursprünglichkeit der Amphibien dadurch 
belegt sei, weil sie als erste Tetrapodenklasse im Fossil

bericht auftreten (Abb. 6 .1 ), ist die entsprechende Per
son blindlings in die selbst gegrabene Kategoriefalle 
getappt. Warum werden denn die tatsächlich als erste im 
Fossilbericht auftretenden Formen wie Ichthyostega, 
Acanthostega und Tulerpeton als Amphibien bezeich
net? Weil Amphibien als primitiv betrachtet werden. 
Und warum werden Amphibien als primitiv betrachtet? 
Weil sie angeblich als erste im Fossilbericht auftreten. 
Hier beißt sich zweifellos die Katze in den Schwanz. 
Wie auch schon in Kapitel 5.5.3 und in dem Zitat von 
G o u l d  (1 9 9 1 , siehe oben) erwähnt wurde, treten die 
Fossilien, die den Weg zu den rezenten Amphibien und 
Amnioten markieren, entwicklungsgeschichtlich etwa 
gleichzeitig auf, was im übrigen allgemein akzeptiert ist.

Die Aussage, daß die Amphibien historisch vor den 
Amnioten auftreten, beruht also allein auf der verbreite
ten Vorstellung, Amphibien seien primitiv und entsprä
chen einer semiaquatischen Entwicklungsstufe. Bei einer 
anderen Kategorisierung, die bislang zwar noch keinen 
Eingang in die Lehrbücher gefunden hat, die sich jedoch 
in Fachkreisen mehr und mehr durchzusetzen beginnt, 
werden nur die zu den rezenten Amphibien überleiten
den Fossilien als Amphibien bezeichnet. So werden die 
frühen Tetrapoden des Oberdevon und des Unterkarbon 
bei AHLBERG & M ilner (1994) auf der Grundlage von 
Begriffen wie „basal stem-tetrapods“, „primitive stem- 
tetrapods“, „basal crown-group tetrapods“, „crown- 
group tetrapods“, „stem-amphibians“ und „stem-amni- 
otes“ untergliedert (siehe auch LEBEDEV & COATES 
1995). Auf der Basis dieser Terminologie läßt sich zwei
fellos unmißverständlicher kommunizieren, als wenn 
man die gesamten fossilen Formen aus diesem Zeitraum 
zusammen mit einer rezenten Gruppe als Amphibien be
zeichnet. Häufig fällt es schwer, wenn in der Literatur 
von Amphibien die Rede ist, herauszubekommen, ob 
damit die Klasse der Amphibien, die rezenten Formen 
oder etwa die frühen Tetrapoden gemeint sind. Wenn 
beispielsweise behauptet wird, der embryonale Ent
wicklungsmodus der Amnioten habe sich aus dem der 
Amphibien entwickelt, ist damit eigentlich nicht klar, ob 
damit ein für die frühen Tetrapoden rekonstruierter 
Entwicklungsmodus oder ein rezenter gemeint ist. Im 
letzteren Fall bliebe noch zu klären, welcher der zahlrei
chen Embryogenesemodi der rezenten Amphibien ge
meint ist vermutlich der angeblich primitivste. Durch 
die sprachliche Ungenauigkeit wird es in solchen Fällen 
schwer, eine Kritik anzubringen. Es wird hier also der 
Kommunizierbarkeit willen dazu aufgefordert, den Be
griff der Amphibien zumindest in einem evolutionären 
Zusammenhang nur für die rezenten Formen zu verwen
den und die fossilen Formen aus dem Oberdevon und 
dem Unterkarbon als frühe Tetrapoden zu bezeichnen.

Es wird hier noch einmal darauf aufmerksam ge
macht, daß Kategorien immer erzeugt sind und nicht in 
der Natur, quasi als Entitäten, vorgefunden werden, da 
wir selbst die Sortierkriterien festlegen, aus denen sich 
die Kategorien ergeben. Die Festlegung der Sortierkrite
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rien erfolgt jedoch keinesfalls willkürlich, sondern rich
tet sich nach der jeweils verfolgten Zielsetzung. Katego
rien können daher nicht von sich aus richtig oder falsch 
sein, sondern sie erweisen sich im Zusammenhang mit 
der Zielsetzung im empirischen Umgang mit den For
schungsgegenständen als brauchbar oder unbrauchbar. 
Es ist also nicht verwunderlich, daß sich bei unter
schiedlichen Zielsetzungen auch andere Kategorien er
weisen, die in ihrem jeweiligen Bezugsrahmen dann ihre 
eigene Berechtigung haben. Vor diesem Hintergrund 
kann nur davor gewarnt werden, Kategorien, die im Zu
sammenhang mit einer bestimmten Zielsetzung erarbei
tet worden sind, im Rahmen einer völlig anderen Ziel
setzung ungeprüft beizubehalten. Wie gezeigt wurde, 
eignet sich die taxonomisch gefaßte Kategorie der Am
phibia, die im Rahmen eines ordnungstheoretischen Er
kenntnisinteresses vielleicht nützlich sein mag, im Zu
sammenhang mit einer evolutionären (anagenetischen) 
Zielsetzung als unbrauchbar, da sie zu Fehlinterpretatio
nen führt, die sich erst durch die Vermischung der me
thodischen Ebenen ergeben. Im Grunde stellt die Zu
sammenfassung rezenter und fossiler Formen in eine 
gemeinsame Gruppe immer ein Problem dar, wenn diese 
im Gegensatz zu den Bestandsaufnahmen in Kapitel 4.1 
und 5.1 nicht rein nominal, zur Bezeichnung einer be
stimmten Auswahl von Formen, Verwendung findet, 
sondern als Ausdruck eines evolutionären Zusammen
hangs betrachtet wird. In der Regel erfolgt diese Grup
penzuordnung bei einem ordnungstheoretischen Er
kenntnisinteresse anhand von Ähnlichkeiten. Hierbei 
wird oft vergessen, daß hierzu die Angabe eines Ähn
lichkeitsmaßstabes notwendig ist, der seinerseits nicht 
vorgefunden, sondern im Rahmen der Zielsetzung fest
gelegt wird (siehe Fußnote 31, Kapitel 5.4.2). Wer sich 
dieses Zusammenhangs in Folge einer naturalistischen 
Sichtweise nicht bewußt ist, muß zwangsläufig die Sor
tierkriterien, nämlich die Ähnlichkeiten, für den Beleg 
der Richtigkeit bzw. Natürlichkeit der scheinbar Vorge
fundenen Kategorie halten. Auf diese Weise bestätigen 
sich die Kategorien immer selbst. Da Ähnlichkeiten, wie 
in Kapitel 1.4 ausgeführt, keine Lesrichtungskriterien 
liefern, lassen sich aus einer auf Ähnlichkeiten beruhen
den Klassifizierung folglich auch keine evolutionären 
(insbesondere anagenetischen) Zusammenhänge ablesen, 
weder zwischen noch innerhalb der Gruppen. Da die 
von AHLBERG & MlLNER (1994) verwendeten Gruppen 
zur Klassifizierung der frühen Tetrapoden des Oberde
von und des Unterkarbon taxonomisch-phylogenetischen 
Kategorien entsprechen und diese in einem ordnungs
theoretischen Zusammenhang auf der Grundlage von 
Ähnlichkeiten erstellt wurden, können auch sie im Rah
men des hier vorliegenden entwicklungstheoretischen 
Erkenntnisinteresses nur nominal, zur Bezeichnung einer 
bestimmten Auswahl von Formen, verwendet werden. 
Umgekehrt lassen sich auf der Grundlage der über die 
Konstruktionsanalysen (Kapitel 4.2, 4.4.1, 5.2, 5.3, 
5.4.3) (Konstruktionstypen) und Ablaufmodelle (Kapitel 
3, 4.4.2, 5.5) erstellten Kategorien keine taxonomisch- 
phylogenetischen Zusammenhänge ableiten. Die sich als

Resultat der Rekonstruktion des evolutionären Ablaufs 
ergebende Aussage, daß es, ausgehend von einem frühen 
Tetrapodenstadium, auf der Grundlage unterschiedlicher 
Körpergrößenkategorien zu zwei Entwicklungslinien 
kommt (neben vermutlich weiteren), die zu Konstruk
tionen führen, wie sie einerseits durch die Amnioten und 
andererseits durch die rezenten Amphibien vertreten 
werden, gibt damit weder Auskunft über den Verwandt
schaftsgrad zwischen Amphibien und Amnioten noch 
wird dadurch geklärt, ob es sich bei den Tetrapoden um 
eine mono- oder polyphyletische Gruppe handelt. Die 
Ursache hierfür liegt darin, daß weder die Kategorien 
des evolutionären Ablaufmodells noch die Verzweigun
gen mit den Kategorien und Verzweigungen eines phy
logenetischen Stammbaums bzw. Cladogramms iden
tisch sind.

Bei den Kategorien eines Transformationsmodells 
handelt es sich um bionome Konstruktionen, die im 
Rahmen der entwicklungstheoretischen Zielsetzung als 
Transformationsgegenstände, also als Entwicklungssta
dien einer Transformationsreihe gefaßt werden. Die 
Kategorien entsprechen danach Fixpunkten innerhalb 
der evolutionären Dynamik und nicht systematischen 
und damit ordnungstheoretischen Klassifizierungen. Die 
Ableitbarkeit einer Konstruktion B von einer Konstruk
tion A ergibt sich hier nach dem Kriterium der Trans- 
formierbarkeit über funktionstüchtige Zwischenstadien, 
wobei das Ökonomieprinzips das Lesrichtungskriterium 
liefert. Ist von der Konstruktion A neben der Konstruk
tion B auch eine Konstruktion C ableitbar, läßt sich dies 
als Verzweigung darstellen. Diese Verzweigung gibt je
doch keine Auskunft darüber, ob die Konstruktion A 
entwicklungsgeschichtlich nur einmal oder gleich meh
rere Male unabhängig voneinander entstanden ist. Die 
Rekonstruktion des transformativen Weges zeigt nur, 
daß immer dann, wenn bei einem Organismus die Kon
struktionseigenschaften der Konstruktion A vorliegen, 
prinzipiell die Möglichkeit besteht, daß sich aus diesem 
über die Generationenfolge ein Organismus entwickeln 
kann, der die Konstruktionseigenschaften der Konstruk
tion B bzw. C aufweist. Dabei bleibt auch offen, ob die 
beiden Wege von A nach B und von A nach C evolutio
när jeweils nur einmal oder innerhalb der konstruktiven 
Wege gleich mehrere Male parallel beschritten wurden. 
Wenn also im Rahmen der hier verfolgten Zielsetzung 
von zwei zu den rezenten Tetrapoden führenden kon
struktiven Entwicklungslinien die Rede ist, heißt das 
nicht, daß es innerhalb jeder Linie nicht mehrere paral
lele Wege geben kann. Angesichts dieser Zusammen
hänge wäre es unsinnig, hier einen „Verwandtschafts
grad“ zwischen Konstruktionen bestimmen zu wollen 
oder die Monophyliefrage zu stellen. Im Rahmen einer 
taxonomisch-phylogenetischen Zielsetzung, der natur
gemäß ein ordnungstheoretisches Erkenntnisinteresse zu 
Grunde liegt, handelt es sich bei den dort verwendeten 
Kategorien um Klassen, die als systematische Einheiten 
nach dem Sortierkriterium der Ähnlichkeit erstellt wur
den. Die Verbindungslinien und Verzweigungen in ei-
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Abb. 6.1 Die zeitliche Verbreitung der Wirbeltierklassen suggeriert eine Höherentwicklung. (Umgezeichnet nach Colbert & 
Morales 1991). Erläuterungen siehe Text.

nem Stammbaum bzw. Cladogramm entsprechen damit 
Ähnlichkeitsgraden, die von Phylogenetikem als „Ver
wandtschaftsgrade“ interpretiert werden (zur Kritik am 
Verwandtschaftsbegriff siehe Fußnote 84, Kapitel
5.4.2). Die evolutionäre Transformierbarkeit über funk
tionstüchtige Zwischenstadien stellt hier jedoch kein 
Kriterium zur Erstellung der Verbindungen zwischen 
den Einheiten dar.

Die dargestellte Problematik zeigt, daß immer, 
wenn Ergebnisse unterschiedlicher Arbeiten miteinander 
vergleichend diskutiert werden sollen, zunächst klarge
stellt werden muß, welche Zielsetzung verfolgt wird und 
ob im Fall gleichnamiger oder ähnlich klingender Kate
gorien überhaupt dasselbe gemeint ist. So ist die phylo- 
genetisch-taxonomisch gefaßte Klasse der Tetrápoda, 
wie an anderer Stelle bereits erwähnt (Einleitung Kapitel 
5 und Kapitel 5.1), nicht identisch mit dem Transforma
tionsgegenstand der bionomen Tetrapoden-Konstruk- 
tion. Außerdem ist, wenn von der Evolution der Tetra- 
poden die Rede ist, häufig nicht der transformative Weg 
(Anagenese) gemeint, sondern die Aufgliederung in 
Gruppen (Genealogie). Viele Streitigkeiten ließen sich 
vermeiden, wenn klar wäre, daß gar nicht über dieselbe 
Sache geredet wird. Häufig wird jedoch in Unkenntnis 
der methodischen Zusammenhänge und in der trügeri
schen Gewißheit, daß die verwendeten Kategorien real 
seien der Geltungsbereich des jeweiligen Ansatzes über
schritten (zur genaueren Analyse dieses methodischen 
Problems siehe Kapitel 1.1). Da also auf der Grundlage

der vorgelegten Rekonstruktion keine Aussagen über sy
stematische Kategorien oder Verwandtschafts Verhältnis
se gemacht werden können, wozu hier auch kein Er
kenntnisinteresse besteht, wurde in der gesamten Arbeit, 
um Verwechslungen mit phylogenetischen Ordnungs
schemata zu vermeiden, auf die Darstellung von Ver
zweigungen verzichtet (siehe auch Kapitel 1.4). Statt 
dessen wurden die Transformationsreihen selbst bei 
konstruktiv gleichen Ausgangsbedingungen getrennt 
voneinander dargestellt (siehe etwa Abb. 4.28). Wenn 
hier also von Vorläufern die Rede ist, sind damit immer 
konstruktive Vorläufer gemeint und nicht der genealogi
sche Vorfahre oder etwa eine „Stammart“

Bislang wurde hier nur über die beiden konstrukti
ven Entwicklungslinien gesprochen, die zu den rezenten 
Tetrapoden (Amphibien u. Amnioten) führen. Die Re
konstruktion zeigt jedoch, daß sich schon während der 
Entstehung der Tetrapoden, in einer voll aquatischen 
Phase, neben diesen beiden Wegen noch zahlreiche an
dere Entwicklungsoptionen ergeben können, die in der 
Entwicklungsgeschichte wahrscheinlich auch realisiert 
wurden. Die von vielen als erstaunlich empfundene Di- 
versität der bislang ältesten Tetrapodenfossilien des 
Oberdevon, die ausnahmslos voll aquatische Formen 
darstellen, gibt hiervon Zeugnis. Es muß also schon in 
einer frühen Phase der Tetrapodenevolution, noch vor 
der Devon-Karbon-Grenze, zu einer konstruktiven Ra
diation gekommen sein (siehe hierzu auch LEBEDEV &  

Coates 1995). Da man nicht erwarten kann, daß alle
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Formen aus dieser Phase bekannt sind, ist es durchaus 
wahrscheinlich, daß in Zukunft auch noch zahlreiche 
neue Fossilien aus dieser Zeitepoche gefunden werden, 
die die frühe konstruktive Radiation der Tetrapoden do
kumentieren. Dagegen kann es als unwahrscheinlich an
gesehen werden, daß sich die nach einer Fundlücke von 
etwa 20 Mio. Jahren in einer gewaltigen Formenfülle 
auftretenden Karbontetrapoden ausnahmslos von Kon
struktionen herleiten lassen, wie sie durch die wenigen, 
bisher bekannten Tetrapoden des Oberdevon vertreten 
werden. Wahrscheinlicher ist, daß zahlreiche, wenn 
nicht sogar die meisten Tetrapodenformen des Karbon 
auf noch unbekannte devonische Formen zurückzufüh
ren sind, die aus der frühen Radiationsphase stammen. 
Diese müßten jedoch erst rekonstruiert werden. Welche 
der unterschiedlichen Karbontetrapoden sich im Rah
men des Ablaufmodells in eine der beiden zu den re
zenten Tetrapoden führenden Entwicklungslinien inte
grieren lassen, kann bislang aus methodischen Gründen 
nicht angegeben werden, da hierzu, wie in Kapitel 5.5.3 
bereits erwähnt, zuvor eine detaillierte Konstruktionsa
nalyse aller bekannten karbonischen Tetrapodenfossilien 
und die Formulierung von Konstruktionstypen erforder
lich wäre. Dies kann im Rahmen der vorliegenden Ar
beit jedoch nicht geleistet werden. Es können hier nur 
Aussagen darüber gemacht werden, ob und wie sich die 
bislang ältesten Tetrapodenfossilien des Oberdevon in 
eine der beiden rekonstruierten Entwicklungslinien inte
grieren lassen. Da aufgrund des zum Teil schlechten Er
haltungszustands nur von einigen dieser Formen eine 
Konstruktionsanalyse vorgenommen werden konnte 
(Kapitel 5.2), trifft dies auch nur für Ichthyostega, 
Acanthostega und Tulerpeton zu. Schon aufgrund ihrer 
beachtlichen Körpergröße lassen sich diese nicht in die 
zu den rezenten Amphibien führende Entwicklungslinie 
eingliedem, so daß nur noch der über die in Kapitel 5.3 
rekonstruierte hypothetische Tetrapoden-Konstruktion 
(Kapitel 5.3) zu den Amnioten führende Weg auf eine 
Integrierbarkeit überprüft werden muß.

Der ichthyostegide Konstruktionstyp läßt sich mög
licherweise von einem aquatischen Vorläufer der hypo
thetischen Tetrapoden-Konstruktion ableiten. Anders als 
bei letzterer liegt bei diesem Vorläufer noch ein Kie
menapparat, ein Seitenlinienorgan sowie ein mit Flos
senstrahlen versehener Schwanzflossensaum vor, und 
der distale Extremitätenteil ist mindestens achtstrahlig. 
Der restliche Aufbau entspricht im Prinzip dem der hy
pothetischen Tetrapoden-Konstruktion. Im Gegensatz zu 
dieser ist die Lebensweise des ichthyostegiden Kon
struktionstyps jedoch überwiegend aquatisch. Es ist 
denkbar, daß diesem Stadium eine Entwicklungsphase 
vorausging, bei der die Lokomotion auf festem Substrat, 
etwa im Flachwasser oder auch bei kurzen Landaufend
halten, eine größere Bedeutung hatte, so daß die Extre
mitäten stärker im Gebrauch waren und auf diese Weise 
evolutionär zu ihrer für Tetrapoden typischen Struktur 
gelangten und sich die Tragkonstruktion ausbilden 
konnte. Bei einer sekundär stärker wasserbezogenen Le

bensweise, durch die die Gliedmaßen weniger stark be
ansprucht werden, könnte sich dann die bei dem 
ichthyostegiden Konstruktionstyp auftretende limitierte 
Beweglichkeit der Extremitäten ergeben haben (zur Be
weglichkeit der Extremitäten siehe Kapitel 5.2.1). Mög
licherweise erlaubt die weniger terrestrische Lebenswei
se auch die beachtliche Körpergröße (zum Teil 100 cm) 
dieses Konstruktionstyps. Denkbar ist aber auch, daß die 
limitierte Beweglichkeit der Extremitäten bei dem ver
gleichsweise hohen Körpergewicht erst die für die 
Landlokomotion notwendige Stabilität liefert. In diesem 
Zusammenhang könnten auch die breiten, sich well
blechartig überlappenden Rippen betrachtet werden, die 
zweifellos zu einer Stabilisierung des Rumpfes beitragen 
(siehe hierzu auch PANCHEN 1966, 1977, THOMSON & 
Ha h n  B ossy  1970 u. Pough  et al. 1989). Der von 
POUGH et al. (1989) vertretenen Auffassung, daß die 
langen Rippen von Ichthyostega nötig waren, damit 
beim Liegen auf dem Land der Rumpf nicht zusammen
gedrückt wird, kann hier jedoch nicht gefolgt werden. 
Hier wird meiner Meinung nach die Stabilität einer ge
kammerten hydraulischen Konstruktion weit unter
schätzt. Selbst ein großer rippenloser Fisch, etwa ein 
Hai, fällt unter Schwerkraftwirkung nicht zusammen wie 
eine an Land gespülte Qualle. Auch die häufig geäußerte 
Ansicht, daß ohne Rippen die Lunge unter dem Gewicht 
des Körpers kollabieren würde (z.B. POUGH et al. 1989, 
W alker & Liem 1994), wird hier bezweifelt. Sicher 
wird die Ventilation erleichtert, wenn der Rumpf vom 
Boden abgestemmt wird (THOMSON 1969, 1972,
Rackoff 1980), doch kann nicht davon ausgegangen 
werden, daß in der Bauchlage keine Luft mehr in die 
Lunge gebracht werden kann. Wenn der Rumpf nicht 
durch Rippen oder Dermalelemente ausgesteift ist, kann 
die Lunge ohnehin nicht aspirativ ventiliert werden. Ei
nem bukkalen Ventilationsmechanismus ist es zuzutrau
en, auch gegen den durch das Körpergewicht auf der 
Lunge liegenden Druck Luft in die Atemwege pressen 
zu können. In jedem Fall kann das Vorhandensein von 
Rippen nicht darüber begründet werden, daß damit beim 
Liegen auf dem Bauch das Kollabieren der Lunge oder 
der Eingeweide verhindert würde. Im Fall eines aspirati- 
ven Ventilationsmechanismus ist der Rumpf ohnehin 
ausgesteift, so daß der Druck vom Bauchcoelom weit
gehend femgehalten werden kann. Ob Ichthyostega über 
einen aspirativen oder einen bukkalen Mechanismus 
ventiliert hat, ist schwer zu sagen. Sicher ist, daß der ri
gide Rippenkorb eine durch Rippenbewegung erfolgen
de Aspiration nicht zuläßt. Es kann jedoch nicht ausge
schlossen werden, daß der nötige Unterdrück durch die 
Bewegung eines die Bauchcoelomkammer unterteilen
den Septums erzeugt werden konnte (siehe auch Kapitel
5.4.1).

Nach Th o m son  & Ha h n  B ossy  1970 ergibt sich 
der rigide Rippenkorb im Zusammenhang mit der Trag
konstruktion als Ausgleich für die, aus zusammenge
setzten Wirbeln bestehende Wirbelsäule (rachitome 
Wirbelsäule), die von den beiden Autoren als wenig
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tragfähig angesehen wird (zu dieser Interpretation siehe 
auch POUGH et al. 1989). Zweifellos entlastet die Ent
wicklung eines Rippenkorbes die Wirbelsäule, doch 
handelt es sich, was die Beurteilung der Tragfähigkeit 
einer rachitomen Wirbelsäule angeht, meiner Meinung 
nach um eine Fehleinschätzung, die durch die traditio
nelle Sicht erwächst, das Skelett allein sei bei einem 
Tetrapoden das tragende Gerüst. Nach der in der vorlie
genden Arbeit vertretenen Auffassung ist eine aus zu
sammengesetzten Wirbeln bestehende Wirbelsäule nur 
funktionstüchtig, wenn sie von den seriell angeordneten 
Kammern der Rumpfmuskulatur hydraulisch stabilisiert 
wird (siehe Kapitel 5.3.2 u. 5.53). Unter dieser Bedin
gung kann eine rachitome Wirbelsäule keinesfalls als 
wenig tragfähig bezeichnet werden. Bei kleinen Kon
struktionen kann der Rumpf daher auch ohne Rippen 
stabil gehalten werden. Möglicherweise schafft die für 
die hydraulische Stabilisierung der rachitomen Wirbel
säule notwendige serielle Kammerung der Muskulatur 
durch die unverfaltet verlaufenden Myosepten erst die 
Bedingung für die Entstehung von Rippen in den Inter- 
septalkanälen der Verspannungsstrukturen (siehe Kapi
tel 5.5.1). Eingebunden in die Verspannungsstrukturen 
der hydraulischen Konstruktion sind die Rippen zusam
men mit den Wirbelelementen kraftschlüssig in die 
Tragkonstruktion integriert, so daß sie als stabilisierende 
und bewegungsführende Strukturen nutzbar werden 
(Kapitel 5.3.2). Rippen erhöhen also zweifellos die Sta
bilität des Rumpfes, doch sollten sie nicht als Ersatz für 
eine vermeintlich schwache Wirbelsäule betrachtet wer
den. Das Vorhandensein von Rippen ermöglicht jedoch 
durch die Erhöhung der Rumpfstabilität die Realisierung 
größerer Konstruktionen, wie sie nach dem in Kapitel 
5.5 vorgestellten Ablaufmodell für die zu den Amnioten 
führende Entwicklungslinie grundlegend sind. Mit der 
Entwicklung von breiten, sich gegenseitig überlappen
den Rippen106 wird der Rumpf völlig rigidisiert, was 
zum einen eine weitere Steigerung der Körpergröße er
laubt und zum anderen zu einer Einschränkung der 
Rumpfbeweglichkeit und damit auch der Lokomotion
soptionen führt. Dieser Zusammenhang und die limi
tierte Beweglichkeit der Extremitäten spricht dafür, daß 
Ichthyostega ein äußerst schlechter Läufer war und sich 
nur mit kleinen Schritten auf festem Substrat fortbewe
gen konnte. Unter dieser Voraussetzung stellt sich die

106 Die von Panchen (1966) geäußerte Auffassung, daß breite, 
sich überlappende Rippen, wie sie bei Ichthyostega zu finden 
sind, ein ursprüngliches Merkmal der frühen Tetrapoden seien 
und sich die schmalen Rippen der späteren Formen von diesen 
ableiten, kann hier nicht geteilt werden. Da Rippen (Pleu
ralrippen) nur in den Interseptalkanälen der Verspannungs
strukturen entstehen können (Kapitel 3.3), müssen diese pri
mär schmal sein. Um die These Panchens halten zu können, 
müßte daher begründet werden, unter welchen Bedingungen 
es im Zusammenhang mit der Entstehung der Tetrapoden 
grundsätzlich zu einer Verbreiterung der Rippen gekommen 
ist, die dann bei allen späteren Formen wieder rückgängig ge
macht wird. Es wird bezweifelt, daß sich für diesen Wechsel 
Argumente finden lassen.

Frage, wie Ichthyostega bei einer so ineffektiven Fort
bewegungsweise zu Nahrung gekommen sein soll. Diese 
Überlegung macht wiederum die schon geäußerte Ver
mutung wahrscheinlich, nach der Ichthyostega sekundär 
wieder zu einer stärker aquatischen Lebensweise über
gegangen ist und seine Beute im Wasser unter Einsatz 
des Schwanzflossenantriebs machte. Hier sind noch 
viele Zusammenhänge ungeklärt. Unsicher ist auch, ob 
Ichthyostega tatsächlich keinen Kiemenapparat besaß. 
Wäre bei Acanthostega nicht das Kiemenskelett be
kannt, das nur bei einem einzigen Exemplar erhalten ist, 
würde auch hier sicherlich von einem evolutionären 
Verlust des Kiemenapparates ausgegangen werden. Ne
ben diesen offenen Fragen läßt sich jedoch sagen, daß 
sich von einer Konstruktion, wie sie durch Ichthyostega 
vertreten wird, keine Formen ableiten lassen, die zu den 
rezenten Tetrapoden führen. Darüber besteht inzwischen 
auch innerhalb der sich mit diesem Thema beschäftigen
den Wissenschaftlern ein weitgehender Konsens. Die 
meisten gehen davon aus, daß Ichthyostega einen frühen 
Seitenzweig innerhalb der Evolution der Tetrapoden 
darstellt, der zu keinem der bekannten rezenten und fos
silen Formen überleitet (JARVIK 1942, 1955 a, b, 1980 a, 
b, 1996, R ö m e r  1945, 1947, 1966, T h o m s o n  &  H a h n  

B o s s y  1970, P o u g h  et al. 1989, A h l b e r g  &  M il n e r  

1994, LEBEDEV &  COATES 1995 u.a.). Nur in der Phase 
kurz nach der Entdeckung von Ichthyostega wurde diese 
in die direkte Vorfahrenschaft der Tetrapoden gestellt. 
Nach SÄVE-SÖDERBERGH (1934) leiten sich die Laby- 
rinthodontia, die Phylospondyli und die Anuren von 
Ichthyostegaliem ab. Dieser Meinung schloß sich zu
nächst auch R ö m e r  (1933) an, der später jedoch, nach 
dem Bekanntwerden der Struktur des Postcranialske
letts, seine Auffassung änderte (R ö m e r  1945, 1947, 
1966). S c h m a l h a u s e n  (1968) kann als einer der weni
gen angesehen werden, der die Ichthyostegalier, trotz 
dieser neuen Informationen, für echte Übergangsformen 
auf dem Weg zu sämtlichen Tetrapoden hält. Dabei kä
me Acanthostega der Ausgangsform näher als Ichthyo
stega.

Der in Kapitel 5.2.2 analysierte acanthostegide 
Konstruktionstyp entspricht im wesentlichen dem im 
Zusammenhang mit der Entstehung des ichthyostegiden 
Konstruktionstyps genannten aquatischen Vorläufer der 
hypothetischen Tetrapodenkonstruktion. Wie dieser ver
fügt der acanthostegide Konstruktionstyp über eine 
Kiemenapparat, ein Seitenlinienorgan, einen mit Flos
senstrahlen bestückten Schwanzflossensaum sowie eine 
achtstrahlige Extremität (Abb. 5.1. a, 5.9 c, d). Die Rip
pen von Acanthostega scheinen nach den Angaben von 
CLACK (1988 a, b) und COATES & CLACK (1995) er
wartungsgemäß schmal zu sein und die Körpergröße 
fällt mit 50-60 cm in die Kategorie der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion. Da die Beweglichkeit der 
Extremitäten auf dem gegenwärtigen Kenntnisstand 
schwer einzuschätzen ist und der proximale Teil der di
stalen Extremität (Carpalia/Tarsalia) weitgehend fehlt, 
kann zur Zeit noch keine Aussage darüber gemacht wer
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den, ob sich der bei Acanthostega auftretende Extremi
tätentyp in den der hypothetischen Tetrapodenkonstruk- 
tion über funktionstüchtige Zwischenstadien transfor
mieren läßt. Da die beiden Sklettelemente des medialen 
Extremitätenabschnitts (Radius/Ulna bzw. Tibia/Fibula) 
schmaler sind als bei Ichthyostega107 und weniger eng 
beieinander liegen, ist die Beweglichkeit, insbesondere 
die Rotationsfähigkeit, in diesem Bereich auch nicht so 
stark limitiert wie bei dieser. Da auch die laterale Be
weglichkeit des Rumpfes aufgrund der Schmalheit der 
Rippen nicht eingeengt wird, kann davon ausgegangen 
werden, daß Acanthostega ein wesenlich besserer Läufer 
war als Ichthyostega. Aufgrund des gegenüber dieser 
geringeren Körpergewichts war es Acanthostega ver
mutlich auch leichter möglich, das Wasser zu verlassen 
und sich mit vom Boden abgestemmtem Körper unter 
voller Schwerkraftwirkung fortzubewegen. Der Auffas
sung, daß die bei Acanthostega auftretende massive 
Bauchbeschuppung, die sich auch bei dem etwa zeitglei
chen Tulerpeton und zahlreichen Karbontetrapoden fin
det, dazu dient, den Bauch beim Kriechen über den Bo
den vor Verletzungen zu schützen, wird hier nicht ge
folgt. Zum einen liegt Acanthostega in einer Körpergrö
ßenkategorie, bei der ein Bauchkriechen (bellywalk) 
aufwendiger wäre, als sich mit vom Boden abgestemm
tem Körper fortzubewegen, und zum anderen wird ver
mutet, daß die Bauchbeschuppung, wie in Kapitel 5.4.1 
diskutiert, im Zusammenhang mit einem aspirativen 
Ventilationsmechanismus steht (siehe auch Kapitel
5.5.3). Da Acanthostega und Tulerpeton eine rachitome 
Wirbelsäule aufweisen, kann davon ausgegangen wer
den, daß die Rippen aufgrund der hydraulischen Stabili
sierung des Rumpfes unbeweglich in die Verspan
nungsstrukturen eingebunden waren, so daß auch hier 
ein auf der Grundlage von Rippenbewegungen erfolgen
der aspirativer Ventilationsmechanismus ausgeschlossen 
werden kann. Möglicherweise ermöglicht die Bauchbe
schuppung, daß trotz der Unbeweglichkeit der Rippen 
ein aspirativer Ventialtionsmechanismus verwirklicht 
werden kann. Zur Zeit ist jedoch noch unklar, ob es sich 
bei der Bauchbeschuppung um eine Konstruktionseigen
schaft handelt, die ein notwendiges Übergangsstadium 
auf dem Weg zu den Amnioten darstellt oder ob diese 
sogar die Möglichkeit einer Transformation zu Kon
struktionen verhindert, wie sie durch die Amnioten re
präsentiert werden. Was den Lokomotionsapparat und 
die Tragkonstruktion betrifft, läßt sich der acanthostegi- 
de Konstruktionstyp in die hypothetische Tetrapoden- 
Konstruktion überführen, doch bleibt offen, ob dies auch 
für andere Konstruktionseigenschaften zutrifft. So kann 
etwa über die Transformierbarkeit des Schädels noch 
keine Aussage gemacht werden, da dieser im Rahmen 
der vorliegenden Arbeit noch nicht ausreichend analy
siert wurde. Nach JARVIK (1942, 1980 b) weisen die 
triassischen Temnospondylen im Schädelbau mehr 
Ähnlichkeiten mit den Osteolepiformen auf als Acantho
stega und Ichthyostega. Es wird hier also nicht behaup- 107

107 Dies gilt vermutlich nur für die Vorderextremität.

tet, daß Acanthostega ein direkter Vorfahre der Formen 
sei, die zu den Amnioten überleiten, auch wenn der Lo
komotionsapparat und die Tragkonstruktion etwa den 
geforderten Bedingungen entspricht. Acanthostega kann 
vermutlich als eine von zahlreichen Realisierungsformen 
angesehen werden, die den Vorläufern der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion, bezogen auf den Lo
komotionsapparat, konstruktiv sehr ähnlich war. Das 
gleiche gilt möglicherweise auch für Tulerpeton, der 
sich jedoch aufgrund seiner unzureichenden Überliefe
rung weniger gut zuordnen läßt. Bezogen auf die Struk
tur seiner Extremitäten, entspricht Tulerpeton etwa ei
nem Stadium, das zwischen dem der hypothetischen 
Tetrapoden-Konstruktion und dem ihres aquatischen 
Vorläufers liegt. Da die beiden Skelettelemente des me
dialen Extremitätenabschnitts (Radius/Ulna u. Ti
bia/Fibula) schmaler sind als bei Acanthostega und nicht 
so eng beieinander liegen und der proximale Teil des di
stalen Extremitätenabschnitts (Carpalia/Tarsalia) aus 
zahlreichen kleinen Elementen besteht (siehe Kapitel 
5.2.3, Abb. 5.9 g, h), kann davon ausgegangen werden, 
daß die Beweglichkeit, insbesondere die Verwindungs
fähigkeit in diesem Bereich hoch war. Insgesamt scheint 
sich die Extremität besser für die Lokomotion auf fe
stem Substrat zu eignen. Da Tulerpeton über schlanke 
Rippen verfügt (Abb. 5.4 c), wurde auch hier die laterale 
Beweglichkeit des Rumpfes von diesen nicht behindern. 
Vermutlich war Tulerpeton ein besserer Läufer als 
Acanthostega, der auch eine stärker ufer- bzw. landbe
zogene Lebensweise aufwies. Ob sich der tulerpetonide 
Konstruktionstyp auch in anderen Punkten in die zu der 
hypothetischen Tetrapoden-Konstruktion führende Linie 
einordnen läßt, ist auf dem gegenwärtigen Kenntnisstand 
nicht zu beurteilen. Nach LEBEDEV & COATES (1995) 
handelt es sich bei Tulerpeton um den ältesten bislang 
bekannten reptilomorphen Tetrapoden.

Interpretiert nach dem in Kapitel 5.5.2 vorgelegten 
Extremitätenevolutionsmodell (Abb. 5.38), entspricht 
die Extremität von Acanthostega einem ursprüngliche
ren Zustand als die von Ichthyostega und Tulerpeton. 
Ähnlich wie bei der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion 
ist das anteriore Skelettelement des medialen Extremi
tätenabschnitts (Radius) hier stabförmig und das poste
riore (Ulna) kurz und breit. Im distalen Extremitätenbe
reich hat eine Reduktion der Digiti auf acht Strahlen 
stattgefunden. Bei Tulerpeton kommt es zu einer weite
ren Reduzierung auf sechs Strahlen und das posteriore 
Element des medialen Extremitätenabschnitts (Ulna/Fi- 
bula) gleicht sich in Form und Größe dem anterioren 
(Radius/Tibia) an, so daß es ebenfalls stabförmig wird. 
Eine Reduktion eines weiteren Fingers würde dann zu 
Verhältnissen führen, wie sie etwa bei der hypotheti
schen Tetrapoden-Konstruktion vorliegen. Im Gegensatz 
zur Extremität von Tulerpeton gleicht sich bei Ichthyo
stega das anteriore Element des medialen Extremitäten
abschnitts (Radius/Tibia) dem posterioren (Ulna/Fibula) 
an, indem es sich verbreitert. Dies führt zusammen mit 
der Reduktion der Elemente des proximalen Teils des
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distalen Extremitätenabschnitts (Carpalia/Tarsalia) zu 
einer Limitierung der Extremitätenbeweglichkeit. Auch 
hier findet eine Reduktion der Digiti gegenüber der 
Ausgangskonstruktion statt, in diesem Fall auf sieben 
Strahlen.

Es soll hier noch einmal betont werden, daß die Zu
ordnung der drei behandelten fossilen Tetrapoden des 
Oberdevon zu dem vorgestellten Ablaufmodell nicht als 
genealogische Beziehung aufgefaßt werden darf. Es 
wird hier nicht behauptet, daß sich Ichthyostega und 
Tulerpeton von Acanthostega ableiten lassen. Es wurde 
hier nur dargelegt, ob und wie bestimmte Aspekte der 
genannten Fossilien, nach konstruktiven Gesichtspunk
ten interpretiert, dem Ablaufmodell zugeordnet werden 
können. Dabei stellt das Fossil von sich aus keinen 
Transformationsgegenstand dar. Methodisch gesehen 
wird es durch die konstruktionsmorphologische Inter
pretation als Konstruktionstyp auf die gleiche Modelle
bene wie die Transformationsgegenstände des Ablauf
modells gebracht, so daß damit ein Vergleich nach dem
selben Maßstab erst möglich wird. Da aber nur be
stimmte Aspekte verglichen wurden, kann sich die Zu
ordnung auch nur auf die jeweils betrachteten Aspekte 
beziehen. Nach der hier vertretenen Auffassung entspre
chen die drei genannten Tetrapodenfossilien, wie bereits 
erwähnt, Realisierungsformen einer frühen konstrukti
ven Radiationsphase, bei der in der Entwicklungsge
schichte vermutlich die volle Bandbreite an Möglich
keiten genutzt wurde, so daß es auf diese Weise zu einer 
Vielzahl von Varianten kam. Die erstellten Konstrukti
onstypen stellen dabei nur die methodisch notwendige 
Subsumierung dieser Varianten dar, die dann mit den 
Transformationsgegenständen des Ablaufmodells ver
glichen werden können.

Die anhand des erstellten Ablaufmodells erfolgte 
Zuordnung der Extremitäten der drei behandelten fossi
len Tetrapoden des Oberdevon leitet zu dem zweiten 
noch zu diskutierenden Schwerpunkt über, der Frage 
nach der Entstehung der Tetrapodenextremität. In Ka
pitel 5.4.1 wurden die Voraussetzungen rekonstruiert, 
die eine Flosse erfüllen muß, um über funktionstüchtige 
Zwischenstadien in eine Tetrapodenextremität evolutio
när transformierbar zu sein. Daraus ergibt sich, daß sich 
keine der bekannten Sarcopterygierflossen als Vorkon
struktion für die Entwicklung einer Tetrapodenextremi
tät eignet (Kapitel 5.4.2). Der gesuchte Flossentyp läßt 
sich jedoch innerhalb des auf dem in Kapitel 3.3.5 erar
beiteten Flossenevolutionsmodell (Abb. 3.22) basieren
den Entstehungsmodells der unterschiedlichen Sarcop- 
terygierflossenformen finden (Kapitel 4.4.2, Abb. 4.28). 
Von den Zwischenstadien der einzelnen Entwicklungsli
nien erfüllt nur die Flosse der rhipidistiiden Ausgangs
konstruktion (Abb. 4.28 Ac, Bc, Cc) die für die Trans
formation zu einer Tetrapodenextremität erforderlichen 
Bedingungen. Von dieser lassen sich neben der Tetra
podenextremität (Abb. 5.38) auch der rhizodontide, der 
eusthenopteride und der panderichthyide Rossentyp

über funktionstüchtige Zwischenstadien ableiten (Abb. 
4.28 A, B, C). Anhand der erstellten Ablaufmodelle 
(Kapitel 3.3.5, 3.3.5 u. 5.5.2) kann die Extremitäten- 
und Gürtelevolution bis in den Bereich der Entstehung 
der Gnathostomen zurückverfolgt werden. Danach ent
spricht das Extremitätenskelett, das Becken und der en- 
doskelettale Schultergürtel (Scapulocoracoid) intersep- 
talen Mineralisierungen bzw. Verknorpelungen, deren 
Lage sich aus der Kammerung des Weichkörpers ergibt. 
Auf dieser Grundlage konnte gezeigt werden, daß ein 
aus unverzweigten, seriell angeordneten Skelettstäben 
(Radien) bestehendes Flossenskelett (Abb. 3.22 b, c) für 
alle Gnathostomen als Ausgangsbedingung angesehen 
werden muß und daß die intersegmentale Anordnung ei
ne Folge der durch die Verspannungsstruktur der 
Rumpfmuskulatur vorgegebenen segmentalen Körper
gliederung darstellt. Ausgehend von diesem Rossentyp 
läßt sich die rhipidistiide Ausgangsflosse (Abb. 4.28 Ac, 
Bc, Cc) und schließlich auch die Tetrapodenextremität 
in Form einer in jeder Entwicklungsphase begründeten 
kontinuierlichen Transformationsreihe evolutionär ab
leiten. Die Verengung der ursprünglich breitbasigen 
Flosse (Abb. 3.23) und die damit verbundene Umge
staltung von einem eurybasalen zu einem stenobasalen 
Flossenskelett erfolgt nach diesem Modell zunächst 
durch ein Zusammenrücken (Abb. 3.22 d, e) und 
schließlich durch eine proximale „Verschmelzung“ und 
distale Verzweigung von Skelettstäben (Radien) (Abb. 
3.22 f, g, Abb. 4.28), die im Zusammenhang mit einer 
Flexibilisierung der Flossenhinterkante steht. Der Hu
merus der Tetrapoden stellt danach, wie in Kapitel 5.4.2 
bereits erwähnt, eine „Kondensation“ mehrerer, ur
sprünglich parallel zueinander stehender proximaler 
Skelettelemente (Radien) dar (siehe auch JARVIK 1965 
a, 1980 b), die sich etwa in der Extremitätenontogenese 
von Hühnerembryonen äußert, indem der Humerus von 
vier Körpersegmenten induziert und mit Material proli- 
feriert wird (STEPHENS & McNULTY 1981, STEPHENS 
1983). Für eine „Kondensation“ von Radien spricht 
auch, daß von Neoceratodus eine Anomalie bekannt ist, 
bei der die Bauchflosse nicht nur eine, sondern drei eng 
beieinander liegende Achsen aufweist (HOWES 1887, 
Fig. 1). Da sich der hier angesprochene Vorgang der 
evolutionären „Kondensation“ bzw. „Verschmelzung“ 
proximaler Skelettelemente durch eine Abwandlung der 
Extremitätenskelettmorphogenese ergibt, indem in der 
frühen Entwicklungsphase einfach nur weniger Chondri- 
fikationskeme angelegt werden, die sich nach den in 
Kapitel 5.4.1 (Abb. 5.30) angesprochenen Grundmecha
nismen distal verzweigen, kann auf dieser Basis keine 
Identifikation von Skelettelementen vorgenommen wer
den. Da zudem der Prozeß der Extremitätenmorphoge
nese im Laufe der Evolution ökonomisiert werden kann, 
ist es somit auch müßig, sich der Frage zu widmen, aus 
wie vielen Skelettelementen ehemaliger Radien sich der 
Tetrapodenhumerus zusammensetzt.

Im Gegensatz zu der in der vorliegenden Arbeit 
vertretenen Auffassung gehen zahlreiche Autoren in An-
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Schluß an Steiner  (1935) davon aus (G regory  & Ra 
v e n  1941, W estoll 1943 a, Eaton  1951, H inchliffe 
1989 u.a.), daß sich die Verengung der Flossenbasis und 
die Entstehung des stenobasalen Flossenskeletts durch 
eine von caudal beginnende Loslösung der an der Basis 
eines jeden Skelettstabes (Radius) stehenden Basalele
mente aus der Körperwand ergibt. Die dort als „Stam
mreihe“ bzw. „Metapterygiumachse“ bezeichneten Ba
salelemente seien danach den Axialelementen (axial me
someres) der verschiedenen Sarcopterygierflossen und 
der „Extremitätenachse“ der Tetrapoden (Humerus, Ul
na, Ulnare bzw. Femur, Fibula, Fibulare) homolog. Da
bei wird jedoch nicht bedacht, daß die Basalelemente 
nicht so leicht aus der Körperwand zu lösen sind. Die 
Frage, ob und unter welchen Bedingungen eine solche 
Loslösung erfolgen kann, wird von den Vertretern dieser 
Theorie erst gar nicht gestellt. Das Hauptproblem be
steht dabei darin, daß die Basalelemente die Veranke
rungstellen für die Radien darstellen und von diesen als 
Widerlager genutzt werden. Um unter dieser Vorausset
zung eine Loslösung aus der Körperwand zu ermögli
chen, müßte zuvor eine Veränderung der mechanischen 
Verhältnisse stattfmden, die evolutionär schwer zu be
gründen wäre. Es wird hier massiv bezweifelt, daß sich 
mechanische Bedingungen formulieren lassen, unter de
nen einen Loslösung der Basalelemente aus der Kör
perwand evolutionär erfolgen kann.

Nach dem in Kapitel 3.3.5 (Abb. 3.22 u. 3.23) vor
gelegten Flossenevolutionsmodell liegen die Basalele
mente gemeinsam in einem körperparallel verlaufenden 
interseptalen Kanal (Abb. 3.17, 3.22 b, c, 3.24 a), der 
sich zwischen Bauch- und Rumpfseitenwandmuskulatur 
befindet. In diesem Kanal können sich die Basalele
mente unter Verbesserung ihrer Eigenschaft als Wider
lager in caudocranialer Richtung ausdehnen und 
schließlich zu einer einheitlichen Basalstruktur „ver
schmelzen“ (Abb. 3.22 d-g), die als Muskelansatzstelle 
genutzt werden kann. Aus ihr entwickelt sich schließlich 
der endoskelettale Schultergürtel (Scapulocoracoid) 
bzw. das Becken (Kapitel 3.3.4 u. 3.3.5, Abb. 3.22 f, g, 
3.24 b). Daraus geht hervor, daß sowohl das in An
schluß an GEGENBAUR (1865) meist als Metapterygium 
bezeichnete Skelettelement der Selachierflosse als auch 
die Axialelemente der Sarcopterygierflosse und die 
„Extremitätenachse“ der Tetrapoden „Verschmelzun
gen“ von Radien entsprechen und nicht, wie allgemein 
angenommen, aus Basalelementen hervorgegangen sind. 
Zu dieser Auffassung gelangt auf der Grundlage anderer 
Überlegungen auch JARVIK (1980 b, S. 130/131): „The 
basale metapterygii lies in the medial margin of the fan
shaped fin. It has arisen by sekundary modifications 
within the fin and neither this structure nor other ele
ments included in the “metapterygial stem” have become 
freed from the body wall by a posterior embayment 
(incisura metapterygii; Steiner, Sewertzoff) as generally 
assumed (Fig.63). The formation of this embayment is 
certainly due to the crowding together of the posterior 
metameric elements towards the shoulder joint (Fig. 72),

through which these elements assume a more or less ob
lique possition. [...] None of these four mesomeres [die 
vier Axialelemente der Eusthenopteron-F\osse d.A.], 
which generaly have been considered to be “stem” ele
ments, is thus a simple metameric structure originally 
situated in the body wall and there is no metapterygial 
stem either in fishes or in tetrapods.“ JARVIK deutet mit 
dem letzten Satz an, daß die Erkenntnis, daß kein einzi
ges Teil des Extremitätenskeletts der Fische und Tetra
poden den Basalelementen entspricht, die Suche nach 
der „Metapterygiumachse“, „Stammreihe“ oder „Extre
mitätenachse“ ad absurdum führt. Dies wird vor allem in 
folgendem Zitat deutlich (Jarvik  1980 b, S. 129): 
„Under these circumstances it is of course impossible to 
distinguish a metapterygial stem, and this concept which 
has played such a great role in the discussions of the 
origin and nature of the paired fins and of the tetrapod 
limb is to be regarded as a hypothetical construction 
without real significance.“

Jarvik  konnte zu dieser Zeit, als er die zitierten 
Sätze formulierte, nicht ahnen, welches Revival die Su
che nach der „wahren Metapterygiumachse“ durch neue 
Erkenntnisse auf dem Gebiet der Extremitätenmorpho
genese noch einmal erfahren würde. Obwohl es sich 
hierbei, wie in Kapitel 5.4.2 ausführlich dargelegt wur
de, zweifellos um die Suche nach einem Phantom oder, 
wie JARVIK sagt, nach einem „hypothetischen Konstrukt 
ohne realen Hintergrund“ handelt, gibt es inzwischen 
kaum noch jemanden, der nicht davon ausgeht, daß an
hand des morphogenetischen Erstellungsprozesses des 
Extremitätenskeletts rezenter Tetrapoden die „Meta- 
ptergiumachse“ bzw. die „primäre Extremitätenachse“ 
bestimmt werden kann (H inchliffe 1989, V o robyeva  
& H inchliffe 1991, 1996, Coates & Clack  1990, 
Coates 1995, Gould  1991, Rieppel 1993, A hlberg  & 
M ilner 1994, Shubin  1995, S h u bin  et al. 1997 u.a.). 
Die in Kapitel 5.4.2 in aller Ausführlichkeit vorge
brachten Einwände gegen diese sich zunehmend ver
breitende Auffassung sollen hier nicht noch einmal wie
derholt werden. Wenn sich die sogenannte „Metaptery
giumachse“ nicht aus der Körperwand lösen kann, be
steht auch keine Möglichkeit, diese im Extremitäten
skelett von Fischen oder Tetrapoden wiederzufinden. 
Daran ändert auch die genaueste Kenntnis des morpho
genetischen Erstellungsprozesses des Extremitätenske
letts rezenter Tetrapoden nichts. Daß die „Metapterygi
umachse“ der „Urflosse“ trotzdem nach wie vor im Ex
tremitätenskelett der Tetrapoden gesucht wird, zeigt 
deutlich, daß die transformative Überführbarkeit der 
betrachteten Struktur über funktionstüchtige Zwischen
stadien offensichtlich gar nicht als Voraussetzung für ei
ne evolutionäre Beziehung angesehen wird. Gerade die
ser Zusammenhang ist aber für die evolutionäre Inter
pretation von Strukturen von größter Bedeutung, denn 
erst wenn der evolutionäre Ablauf unter Nachweis der 
Transformierbarkeit rekonstruiert wurde, kann entschie
den werden, aus welchen Strukturen der Ausgangskon
struktion die Strukturen der Zielkonstruktion hervorge-
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gangen sind. Statt dessen wird allgemein der absurde 
Versuch unternommen, ohne diese Kenntnis solche 
(homologen) Strukturen zu identifizieren, um mit diesen 
dann den evolutionären Ablauf bestimmen zu können. 
Es ist jedoch fraglich, wie etwas identifiziert werden 
kann, was noch gar nicht bekannt ist. Wie soll man denn 
etwas finden, von dem man nur weiß, daß es angeblich 
evolutionär eine große Bedeutung haben soll. Da es je
doch der allgemein üblichen Auffassung entspricht, daß 
homologe Strukturen identifiziert werden können, ohne 
zu wissen, was aufgrund der evolutionären Entwicklung 
überhaupt homolog sein kann, ist es nicht verwunder
lich, daß es Generationen von Wissenschaftlern bis 
heute gar nicht auffällt, wenn, wie im Fall der „Meta- 
pterygiumachse“, nach einem Phantom gesucht wird. 
Aus dem Dilemma, daß sich evolutionäre Abläufe nicht 
anhand eines vermeintlichen Erkennens homologer 
Strukturen rekonstruieren lassen, führt auch die Einbe
ziehung morphogenetischer Gesichtspunkte nicht her
aus. Der Morphogeneseprozeß liefert weder Kriterien 
zur Identifikation homologer Strukturen, noch läßt sich 
über ihn bestimmen, ob eine Struktur ursprünglich oder 
abgeleitet ist (siehe Kapitel 5.4.2). Dies ergibt sich 
schon allein aus dem Umstand, daß der Morphogenese
prozeß rezenter Organismen selbst ein Produkt evolu
tionärer Entwicklung darstellt und somit gegenüber dem 
der entwicklungsgeschichtlichen Vorläufer abgewandelt 
sein kann. Daß die Extremitätenmorphogenese unter den 
bislang untersuchten Tetrapoden relativ einheitlich ab
läuft, bedeutet nicht, daß hier eine „Conservation of de- 
velopmental patems“ vorliegt und die Extremitäten der 
frühen Tetrapoden ontogenetisch nach dem gleichen 
Muster erstellt worden sein müssen. Dies ist schon des
halb nicht zu erwarten, weil bei der Entstehung der 
Tetrapoden ein Übergang zwischen dem Erstellungspro
zeß einer Fischflosse und dem einer Tetrapodenextre- 
mität stattgefunden haben muß. In Kapitel 5.5.2 wurde 
gezeigt (Abb. 5.39), wie eine solche sukzessive Ab
wandlung des Morphogeneseprozesses möglicherweise 
evolutionär erfolgen konnte108 Zur Bestimmung des 
dort nachgezeichneten Verlaufs ist es jedoch notwendig, 
zuvor die evolutionäre Entwicklung der zu erstellenden 
Struktur, also die des Extremitätenskeletts, auf der Ebe
ne der Nutzungszusammenhänge des jeweiligen adulten 
Zwischenstadiums zu rekonstruieren. Erst wenn die zu 
erstellenden Strukturen der Zwischenstadien bekannt 
sind, kann deren Erstellungsprozeß und die evolutionäre 
Abwandlung dieser Erstellungsprozesse auf der Grund
lage der Kenntnisse über die Morphogenesemechanis
men rezenter Fische und Tetrapoden prinzipiell nachge
zeichnet werden. Nur anhand eines solchen Modells als 
Standard lassen sich dann Aussagen darüber machen, ob

108 Der dort rekonstruierte Verlauf soll nur zeigen, daß eine 
sukzessive Abwandlung des Extremitätenmorphogenesepro
zesses formulierbar ist. Es wird nicht behauptet, daß dies die 
einzige Möglichkeit darstellt, denn der Spielraum alternativer 
Wege ist aufgrund der geringen Anhaltspunkte, nach denen 
der Morphogeneseprozeß nicht mehr existierender Formen re
konstruiert werden kann, ungeheuer groß.

und inwieweit ein Morphogeneseprozeß ursprünglich 
oder abgeleitet ist. Die Morphogeneseprozesse rezenter 
Tetrapoden geben von sich aus weder Auskunft über ih
re evolutionäre Entstehung noch über ihre vermeintliche 
Ursprünglichkeit. Es ist also sehr fragwürdig, wenn die 
bekannten Morphogeneseprozesse rezenter Tetrapoden 
direkt, ohne zuvorige Rekonstruktion des evolutionären 
Ablaufs, auf fossile Formen übertragen werden oder 
wenn behauptet wird, diese würden von sich aus Kriteri
en liefern, nach denen bestimmt werden könne, welche 
Teile der Tetrapodenextremität aus Strukturen der Flos
se des evolutionären Vorläufers hervorgegangen seien 
und bei welchen es sich um Neuentwicklungen (neo- 
morphe Strukturen) handele. Die angebliche Ableitbar- 
keit der Tetrapodenextremität von einer Flosse des Eu- 
sthenopteron- bzw. Panderichthys-Typs kann daher 
auch nicht damit begründet werden, daß die distal noch 
fehlenden Skelettelemente aufgrund der Extremitäten
morphogenese neomorph entstanden sein müßten. Die 
Entscheidung, von welchem Flossentyp sich die Tetra
podenextremität ableiten läßt, kann weder auf der 
morphogenetischen Ebene noch auf der Grundlage von 
Homologien getroffen werden, sondern nur durch den 
Nachweis der evolutionären Transformierbarkeit der 
betreffenden Struktur über funktionstüchtige Zwischen
stadien. Danach läßt sich die Tetrapodenextremität, wie 
in Kapitel 5.4.2 gezeigt wurde, nicht von einer Flosse 
des Eusthenopteron- bzw. Panderichthys-Typs ableiten. 
Das Hauptproblem besteht dabei darin, daß durch die 
bei diesen Formen geringe Zahl der Flossenskelettele
mente (bei der Brustflosse bzw. Bauchflosse von 
Eusthenopteron 9 bzw. 7, bei der Brustflosse von Pan
derichthys 5 und bei der Bauchflosse vermutlich noch 
weniger) eine nahezu komplette Neuentstehung des 
Autopodiums (Carpalia, Metacarpalia u. Digiti bzw. 
Tarsalia, Metatarsalia u. Digiti) im Zusammenhang mit 
einer Verbesserung des Substratkontaktes begründet 
werden müßte. Dabei stellt vor allem die Inkorporation 
des ersten praeaxialen Skelettelements (Radius/Tibia), 
das distal nicht mit dem restlichen Extremitätenskelett in 
Verbindung steht und daher keine Kraft auf die distalen 
Skelettelemente übertragen kann, ein Problem dar. Es 
konnte gezeigt werden, daß auf dieser Grundlage eine 
sukzessive funktionelle Einbindung des ersten prae
axialen Skelettelements in den Carpal- bzw. Tarsalbe
rei chs, wie sie im Fall der Tetrapodenextremität beim 
Radius bzw. bei der Tibia vorliegt, evolutionär über 
funktionstüchtige Zwischenstadien nicht entstehen kann. 
Das Problem der Inkorporation des ersten praeaxialen 
Skelettelements wird zwar, wie das folgende Zitat von 
RACKOFF (1980, S. 278) belegt, von einigen Autoren er
kannt: „Incorporation of the free distal end of the radius 
into the carpus was a necessary sequel“, doch wird auch 
von diesen kein entsprechendes Transformationsmodell 
vorgelegt, bei dem die evolutionären Zwischenstadien 
funktionstüchtig und nutzbringend sind und bei dem die 
Positionierung der neuen Skelettelemente im Rahmen 
des Nutzungszusammenhangs biomechanisch begründet 
wird. Dies gilt auch für die in der Einleitung des 5. Ka-
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pitels zitierten Transformationsmodelle von GREGORY 
(1935, 1949, 1951), G regory  & Ra v en  (1941), W e s- 
TOLL (1943 a, 1961), EATON (1951) und Jarvk (1964, 
1980 b).

Bei der in Kapitel 5.5.2 dargelegten Ableitung der 
Tetrapodenextremität von der rhipidistiiden Ausgangs
flosse (Abb. 4.28 Ac, Bc, Cc) besteht das Problem der 
Inkorporation des ersten praeaxialen Skelettelements 
(Radius) nicht, da dieses über die sich daran distal an
schließenden Skelettelemente bereits mit den distalen 
Skelettelementen des restlichen Flossenskeletts in Kon
takt steht und gemeinsam mit diesen Kraft auf das 
Substrat übertragen kann. Die Digiti können hier leicht 
im Zusammenhang mit einer Verbesserung der Boden
verankerung durch eine sukzessive Verlängerung der 
strahlig angeordneten distalen Endglieder des Extremi
tätenskeletts entstehen, indem neue Elemente distal an
gefügt werden, die morphogenetisch durch eine einfache 
distale Abgliederung (Kapitel 5.4.1, Abb. 5.30) von den 
bereits vorhandenen Chondrifikationszentren der dista
len Endglieder gebildet werden können (Abb. 5.39 a -*■ 
b). Auf diese Weise befinden sich die neu entstehenden 
Digiti in einer Position, in der sie in jeder Phase ihrer 
evolutionären Entstehung zur Verankerung am Substrat 
nutzbar sind. Die evolutionären Zwischenstadien sind in 
diesem Modell sowohl funktionstüchtig als auch 
morphogenetisch erstellbar, und der Morphogenesepro
zeß läßt sich sukzessive abwandeln. Da bei der rhipidi
stiiden Ausgangsflosse (Abb. 4.28 Ac, Bc, Cc) zahlrei
che distale Endglieder vorliegen (9-11), entsteht nach 
dem Anfügen der Digiti eine primär polydactyle Extre
mität (Abb. 5.39 b). Danach stellt sich die Entwicklung 
einer pentadactylen Extremität als ein kontinuierlicher 
Prozeß der Reduktion von Digiti dar, der bei einigen 
Tetrapodenformen bis zu deren völligem Verlust fort
schreiten kann. Nach diesem Modell kann die erst vor 
relativ kurzer Zeit entdeckte Polydactylie der Extremi
täten von Ichthyostega, Acanthostega und Tulerpeton, 
die von den meisten Paläontologen als Überraschung 
gewertet wurde, nicht sonderlich verwundern. Dies ist 
nur dann verwunderlich, wenn von reduzierten Flossen
typen109 ausgegangen wird, wie sie bei Eusthenopteron 
und Panderichthys zu finden sind. Auf der Grundlage 
dieser Flossentypen müßte dann nämlich zunächst eine 
Vermehrung von distalen Endgliedern erfolgen (ein
schließlich des ersten praeaxialen Skelettstabes liegen 
bei der Brustflosse von Eusthenopteron fünf und bei der 
von Panderichthys sogar nur drei vor), durch die dann 
mehr als fünf Digiti entstehen könnten. Danach müßte 
dann deren Zahl wieder auf fünf verringert werden. Die
se Zu- und Abnahme von Skelettelementen ist freilich 
nicht so leicht zu begründen. Nach dem in Kapitel 4.4.2 
dargelegten Flossenevolutionsmodell der Sarcoptery- 
gierflossen (Abb. 4.28) stellt sich auch die Entwicklung 
der Flossen vom Eusthenopteron- und Panderichthys-

109 Reduziert, gemessen an dem Flossenevolutionsmodell der 
Sarcopterygier (Kapitel 4.4.2, Abb. 4.28).

Typ als kontinuierlicher Reduktionsprozeß von Skelett
elementen dar, so daß diese nicht als Ausgangspunkte, 
sondern als Endpunkte einer evolutionären Entwicklung 
betrachtet werden müssen. Insgesamt gliedert sich das 
hier vorgeschlagene Modell zur evolutionären Entste
hung der Tetrapodenextremität harmonisch in die Ge
samtentwicklung der Sarcopterygierflossen und das 
Flossenevolutionsmodell der Gnathostomen ein. Da
durch ist das hier vorgeschlagene Modell, im Gegensatz 
zu einer Ableitung der Tetrapodenextremität von einer 
Flosse des Eusthenopteron- bzw. Panderichthys-Typs, 
nicht von zahlreichen Hilfsannahmen abhängig.

Die inzwischen häufiger vertretene Auffassung, daß 
die Polydactylie der bislang ältesten Tetrapoden den 
konservativen Verlauf der Extremitätenmorphogenese 
bestätige (Coates & CLACK 1990, Coates 1991, 
Gould  1991, A hlberg  & M ilner 1994, V o r obyeva  
& Hinchliffe 1996 u.a.), kann hier nicht geteilt werden. 
Die dieser Auffassung zugrundeliegende Argumentation 
läßt sich wie folgt rekonstruieren: Da die Reihenfolge 
der morphogenetischen Erstellung der Digiti bei rezen
ten Tetrapoden, mit Ausnahme der urodelen Amphibien, 
in Form eines von posterior nach anterior verlaufenden 
Digitalbogens (digital arch) erfolgt (Abb. 5.31, 5.53), 
könne eine evolutionäre Reduktion der Digiti daher nur 
in der umgekehrten Reihenfolge ihrer morphogeneti
schen Erstellung stattfinden (ALBERCH & GALE 1985, 
Shu bin  & Alberch  1986). G ould  (1991, S. 27) drückt 
dies als das „natural analog of the economic maxim: last 
hired, first fired“ aus. Da nun die anterioren Digiti bei 
Ichthyostega und Acanthostega kleiner seien als die 
restlichen, würde dies das genannte Reduktionsmuster 
widerspiegeln. Dieser Schluß findet sich etwa in folgen
dem Zitat (Coates & Clack  1990, S. 68): „Thus in 
Acanthostega and Ichthyostega, the smallest and shor
test digits in the array are closest to the anterior edge. 
This pattern could have been predicted and is elegantly 
explained by the new morphogenetic model [gemeint ist 
die Arbeit von SHUBIN & ALBERCH 1986, d.A.] (Fig. 2e, 
j). Pentadactyly would therefore be derived by loss of 
the most terminal digits.“ Diese Interpretation setzt zum 
einen voraus, daß bei Ichthyostega und Acanthostega 
der gleiche Morphogeneseprozeß wie bei den nicht- 
urodelen Tetrapoden vorlag, und zum anderen, daß sich 
die Extremität evolutionär in Rückbildung befindet. Die 
Frage, ob dies zutrifft, kann jedoch weder auf der Ebene 
rezenter Morphogeneseprozesse noch auf der Grundlage 
des Fossils beurteilt werden, denn keines der beiden lie
fert ein Lesrichtungskriterium. Erst die Rekonstruktion 
der evolutionären Entwicklung der betreffenden Struktur 
und deren morphogenetischem Erstellungsprozeß unter 
Berücksichtigung der Nutzungszusammenhänge läßt ei
ne Interpretation zu, in welchem Verhältnis die fossile 
Struktur zu den rezenten Morphogeneseprozessen steht. 
Dies wird jedoch, wie erwähnt, allgemein nicht für nötig 
befunden. Sofern sich die Extremität von Ichthyostega 
tatsächlich evolutionär in Rückbildung befände, so 
scheint mir, daß nicht der am weitesten anterior liegende
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Finger als nächstes reduziert würde, sondern der fünfte, 
der bei weitem der kleinste ist (Abb. 5.9 b). Danach 
würde sich das für rezente Tetrapoden als zwingend er
achtete Reduktionsmuster, nach dem der morphogene- 
tisch zuletzt erstellte Finger immer der erste sein soll, 
der verlorengeht, bei Ichthyostega nicht wiederfinden. 
Zweifellos bestimmen die Morphogenesemechanismen, 
was potentiell erstellt bzw. zurückgebildet werden kann, 
doch erscheint mir die Vorstellung, daß der Morphoge
neseprozeß von sich aus Vorhersagen über die Reihen
folge der Reduktion von Fingern unabhängig von ihrem 
Nutzungszusammenhang zuläßt, genauso unsinnig zu 
sein wie die in diesem Zusammenhang von Gould  
(1991) als Analogon erwähnte „ökonomische Maxime“, 
daß der letzte, der kommt, derjenige sein müsse, der als 
erster entlassen würde. Wenn die evolutionäre Redukti
on der Digiti nur in umgekehrter Reihenfolge stattfinden 
könnte, wie sie morphogenetisch erstellt wurden, so 
müßte beim Pferd, da bei Säugetieren eine Digitalbil
dungssequenz (digital sequenz) in der Folge 4-5-3-2-1 
vorliegt, der vierte Zeh evolutionär Zurückbleiben und 
nicht, wie allgemein angenommen, der dritte. Dies ließe 
sich funktionell wohl kaum begründen. In diesem Zu
sammenhang könnten noch zahlreiche weitere Beispiele 
angeführt werden. Die Kenntnis der Morphogeneseme
chanismen läßt einzig und allein Vorhersagen zu, welche 
Strukturen morphogenetisch nicht erstellt bzw. nicht zu
rückgebildet werden können. Insofern werden durch die 
Morphogenesemechanismen die evolutionären Optionen 
einer Konstruktion eingeschränkt. Welche der verblei
benden Entwicklungsoptionen, also alles was potentiell 
morphogenetisch erstellt bzw. zurückgebildet werden 
kann, im evolutionären Verlauf verwirklicht wird, ent
scheidet sich auf der Ebene der Nutzungszusammenhän
ge im Rahmen der kohärenten Bionomie durch den 
evolutionären Erfolg oder Mißerfolg der Konstruktion, 
der über die Weitergabe oder Nichtweitergabe einer 
morphogenetischen Abänderung entscheidet (siehe Ka
pitel 5.4.2). Das heißt, nicht alles, was potentiell mor
phogenetisch erstellt werden kann, ist auch evolutionär 
entwickelbar. Der Versuch, die evolutionäre Entwick
lung von Extremitäten allein auf der Ebene des Erstel
lungszusammenhangs rekonstruieren zu wollen, kann 
hier nur als absurd empfunden werden, da dies einer 
Gleichsetzung von ontogenetischer und evolutionärer 
Entwicklung gleichkäme (zur Kritik an dieser Gleichset
zung innerhalb morphogenetischer Konzepte siehe auch 
M. GUTMANN & Voss 1995). Dazu kommt, daß der Ge
samtorganismus mit all seinen Wechselwirkungen bei 
dieser Vorstellung gar nicht mehr in Erscheinung tritt 
und nur noch die Ontogenese von bestimmten Teilen 
betrachtet wird. Da die evolutionäre Entwicklung einer 
Struktur also nicht einmal dann allein auf der Grundlage 
des Erstellungszusammenhangs rekonstruiert werden 
kann, wenn der Morphogeneseprozeß bekannt ist, wie 
sollen dann auf dieser Basis Aussagen über evolutionäre 
Zusammenhänge von fossilen Organismen machbar sein, 
deren Erstellungszusammenhang erst rekonstruiert wer
den müßte. Die polydactylen Extremitäten der ältesten

bekannten Tetrapoden können weder von sich aus den 
ihnen unterstellten Morphogeneseprozeß bestätigen, 
noch läßt der Morphogeneseprozeß rezenter Tetrapoden 
Prognosen zu, ob die ursprüngliche Tetrapodenextremi- 
tät polydactyl war oder nicht. Auf der Grundlage der 
von den Extremitäten rezenter Tetrapoden bekannten 
Morphogeneseprozesse läßt sich nur sagen, daß, wenn 
die Extremitäten der frühen Tetrapoden in gleicher Wei
se, nämlich in Form eines Digitalbogens (digital arch), 
erstellt wurden, eine ursprüngliche Polydactylie prinzi
piell möglich ist. Letzteres kann jedoch auch nicht aus
geschlossen werden, wenn ein Morphogeneseprozeß oh
ne die Bildung eines Digitalbogens, wie er bei Fischen 
auftritt, angenommen wird. In diesem Zusammenhang 
soll auf ein erst vor kurzem entdecktes Brustflossenske
lett eines rhizodontiden Crossopterygiers (ANSP 20581) 
aus der Catskill Formation in Pennsylvania aufmerksam 
gemacht werden (Abb. 6.2), deren distale Skelettele
mente von D aeschler  & Sh u bin  (1998) als fingerähn
liche Strukturen gedeutet werden. Da die Flosse über 
etwa 11-15 distale Endglieder verfügt hat, von denen 8 
überliefert sind, würde es sich dabei nach dieser Inter
pretation um eine „polydactyle“ Fischflosse handeln. Es 
erscheint mir sehr unwahrscheinlich, daß dieser Flos
sentyp morphogenetisch nach dem für die rezenten Te
trapoden typischen Muster eines Digitalbogens (digital 
arch) erstellt wurde. Wenn also eine Fischflosse „poly
dactyl“ sein kann, muß nicht der Extremitätenmorpho
geneseprozeß der rezenten Tetrapoden herangezogen 
werden, um wahrscheinlich zu machen, daß die Tetra- 
podenextremität ursprünglich polydactyl war. Nach der 
in Kapitel 4.2 erfolgten Konstruktionsanalyse und dem 
Evolutionsmodell der Sarcopterygierflossen (Kapitel
4.4.2) entspricht die von DAESCHLER & SHUBIN (1998) 
beschriebene, bislang unbenannte Flosse dem rhizodon
tiden Flossentyp (Abb. 4.28 Ad). Dabei ist sie vor allem 
der Brustflosse von Sauripterus (AMNH 3341) sehr 
ähnlich. Auch diese seit 1843 bekannte Flosse besaß 
nach THOMSON (1994) mindestens 11 strahlig angeord
nete distale Endglieder. Es ist daher verwunderlich, daß 
man erst jetzt, 150 Jahre später, durch die neu entdeckte 
Flosse auf die strahlige, an Finger erinnernde, Anord
nung des rhizodontiden Flossentyps aufmerksam gewor
den ist. Nach dem in Kapitel 4.4.2 vorgestellten Flossen
evolutionsmodell kommt der rhizodontide Flossentyp 
(Abb. 4.28 Ad) in seiner Skelettstruktur der rhipidistii- 
den Ausgangsflosse (Abb. 4.28 Ac, Bc, De), von der 
sich auch die Tetrapodenextremität, der eusthenopteride 
und der panderichthyide Flossentyp ableiten läßt (Abb. 
5.38 e, f, 4.28 Bd, Ce), am nächsten. Nur die Flossen
strahlen sind hier anders gebaut. Sie sind außerordent
lich massiv und im proximalen Teil ungegliedert und 
bedecken einen großen Teil des Flossenskeletts (siehe 
Kapitel 4.4.2), was auch für die neu entdeckte Flosse 
aus der Catskill Formation zutrifft. In Kapitel 5.4.2 wur
de darauf hingewiesen, daß dieser Flossenstrahlentyp, 
aufgrund seiner bewegungslimitierenden Wirkung, die 
den Substratkontakt des distalen Extremitätenbereichs in 
starkem Maße behindert, die Möglichkeit einer evolu-
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tionären Transformation des rhizodontiden Flossentyps 
zu einer Tetrapodenextremität verhindert. Außerdem 
spricht die hoch am Schultergürtel ansetzende Brustflos
se und der vermutlich neutrale Auftrieb des Körpers 
beim rhizodontiden Formtyp gegen eine Nutzung der 
Flossen zur Fortbewegung auf festem Substrat (siehe 
Kapitel 4.4.2). Auch in anderen Punkten, etwa im Schä
delbau, läßt sich der rhizodontide Formtyp nicht in eine 
Tetrapoden-Konstruktion überführen. Gegen eine Über- 
führbarkeit spricht allein schon die zum Teil gewaltige 
Körpergröße von bis zu sieben Metern.

Abb. 6.2 Brustflosse eines rhizodontiden Crossopterygiers 
(ANSP 20581) aus der Catskill Formation in Pennsylvania. 
(Umgezeichnet nach Daeschler & Shubin 1998).

Die massiven Flossenstrahlen der rhizodontiden 
Crossopterygier werden allgemein als abgleitet betrach
tet, was mit den hier vorgestellten Flossenevolutionsmo
dellen (Kapitel 3.3.5 u. 4.4.2) in Einklang steht. Be
stückt man die Brustflosse eines rhizodontiden Cros
sopterygiers mit dem allgemein als ursprünglich angese
henen Flossenstrahlentyp, der bei allen anderen Rhipidi- 
stiem zu finden ist, entspricht diese konstruktiv der rhi- 
pidistiiden Ausgangsflosse (Abb. 4.28 Ac). Es ist also 
trivial, daß die Vorläufer der rhizodontiden Crossop
terygier eine Brustflosse besessen haben müssen, die der 
rhipidistiiden Ausgangsflosse gleichkommt. Obwohl bis
lang kein solches Fossil bekannt ist, gibt es keinen 
Grund daran zu zweifeln. Unter der allgemein akzep
tierten Voraussetzung, daß die Ausgangsflosse der Gna- 
thostomen multiradial und breitbasig war, ist es auch 
unwahrscheinlich, daß die multiradiale, reich verzweigte 
rhipidistiide Ausgangsflosse und damit auch der rhizo
dontide Flossentyp von einem gering verzweigten und 
mit wenigen Radien bestückten Rossentyp abzuleiten 
ist, wie er bei Eusthenopteron oder Panderichthys vor
liegt. Die umgekehrte Entwicklung, die Ableitung des 
eusthenopteriden und panderichthyiden Flossentyps von 
der rhipidistiiden Ausgangsflosse, ist, wie ausführlich 
diskutiert wurde, wesentlich einfacher begründbar. Der 
Grund, warum dieser eigentlich naheliegende Entwick

lungsweg im allgemeinen nicht wahrgenommen wird, 
liegt nach meiner Auffassung an der Vermischung me
thodischer Ebenen und der Vorstellung, die verwendeten 
Kategorien seien nicht erzeugt, sondern in der Natur 
vorfindbar. Dies läßt sich an folgendem Zitat über den 
neuen angeblich mit Fingern versehenen Rossenfund 
zeigen, das beispielhaft für die zur Zeit vorherrschende 
Denkweise gelten kann (D aeschler  & S h u bin  1998, S. 
133): „Phylogenetic comparisons with other sarcoptery- 
gians are complicated by missing data but current hy
potheses place rhizodontids just outside a group contai
ning ‘osteolepiforms’, elpistostegids and tetrapods. This 
suggests two possibilities: fingers are either primitive to 
stem tetrapods, or digit-like structures evolved indepen
dently in a closely related group of Devonian fish. Either 
phyologenetic interpretation force us to question the use 
of digits as a key innovation associated with the origin 
of tetrapods. [...] The presence of digit-like structures in 
the paddle of an aquatic fish suggests that digits could 
have evolved for reasons other than bearing weight du
ring terrestrial locomotion.“ Dieses Zitat macht deutlich, 
warum die Ableitung der Tetrapodenextremität von ei
ner Flosse, wie sie für die rhipidistiide Ausgangskon
struktion rekonstruiert wurde, nicht als Möglichkeit ge
sehen wird, obwohl die Brustflosse der rhizodontiden 
Crossopterygier, abgesehen von den Flossenstrahlen, 
dieser sehr nahe kommt und ihre distalen Endglieder so
gar als fingerähnlich bezeichnet werden. Der Haupt
grund für diese Einschätzung besteht darin, daß die 
osteolepiformen und elpistostegiden Crossopterygier 
aufgrund von Schädelmerkmalen als die nächsten Ver
wandten der Tetrapoden angesehen werden. Da diese 
Formen Flossen vom Eusthenopteron- bzw. Pander- 
ichthys-Typ aufweisen, wird angenommen, daß die Te
trapodenextremität aus einem solchen Flossentyp evolu
tionär hervorgegangen ist. Entsprechend wird der Flos
sentyp der rhizodontiden Crossopterygier, trotz seiner an 
Finger erinnernde distalen Endglieder, als Vorläufer der 
Tetrapodenextremität ausgeschlossen, weil diese Gruppe 
ebenfalls aufgrund von Schädelmerkmalen in ein ent
fernteres Verwandtschaftsverhältnis zu den Tetrapoden 
gestellt wird. Die Ableitbarkeit bzw. Nichtableitbarkeit 
der genannten Flossentypen wird also mit der systemati
schen Kategorie begründet, nicht aber nach dem Kriteri
um der evolutionären Transformierbarkeit über funkti
onstüchtige Zwischenstadien. Ein weiterer Grund, war
um die Ableitung der Tetrapodenextremität von einer 
dem rhizodontiden Flossentyp ähnlichen Flosse nicht in 
Erwägung gezogen wird, liegt darin, daß die Flossen 
vom Eusthenopteron- bzw. Panderichthys-Typ traditio
nell als ursprünglich gelten. In diesem Zusammenhang 
wird die Eusthenopteron-Flosse bis heute häufig als bi- 
seriales Archipterygium bezeichnet, die sich direkt aus 
einer breitbasigen Flosse entwickelt haben soll. Die Ur
sprünglichkeit der beiden Flossentypen wird also nicht 
rekonstruiert, sondern mit einem als ursprünglich unter
stellten Archetyp begründet (hierzu siehe auch Kapitel
5.4.2). Da die Flossen von Eusthenopteron und Pander
ichthys keine strahlig angeordneten distalen Endglieder
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besitzen, werden diese bei Tetrapoden, aber auch bei 
den rhizodontiden Crossopterygiem, als Neuentwick
lungen betrachtet und mit Digiti gleichgesetzt. Nur auf
grund dieser Gleichsetzung stellt sich dann die oben zi
tierte Frage, ob sich Finger noch vor der Entstehung der 
Tetrapoden entwickelt haben oder ob diese unabhängig 
voneinander in verschiedenen nahe verwandten Fisch
gruppen entstanden seien. Aufgrund der phylogeneti
schen Zuordnung bleibt nur die zweite Alternative. Da 
die distalen Endglieder der Rhizodontidenflosse als Di
giti betrachtet werden, ergibt sich dann auch der Schluß, 
daß der Besitz von Fingern keine mit der Entwicklung 
der Tetrapoden verbundene Schlüsselinnovation (key 
innovation) darstelle und daß fingerähnliche Strukturen 
wegen ihrer angeblichen Präsenz in einer Fischflosse 
auch anders als im Zusammenhang mit dem Tragen des 
Körpergewichts während der Landfortbewegung ent
standen sein könnten.

Wenn dagegen die distalen Endglieder der Rhizo
dontidenflosse nicht als Finger bzw. Digiti interpretiert 
werden, ergeben sich jedoch weder die von DAESCHLER 
& SHUBIN (1998) aufgeworfenen Fragen noch deren 
evolutionäre Schlußfolgerungen. Interpretiert nach dem 
in Kapitel 4.4.2 vorgestellten Flossenevolutionsmodell 
ergibt sich das stark verzweigte Flossenskelett und die 
strahlige („fingerförmige“) Anordnung der distalen End
glieder der rhipidistiiden Ausgangsflosse und damit 
auch die Struktur der Rhizodontidenflosse durch die 
Verengung der Flossenbasis und die Flexibilisierung der 
Flossenhinterkante im Zusammenhang mit der Nutzung 
der paarigen Flossen als Antriebs- und Manövrierein
richtungen. Die Strukturen, die bei den Tetrapoden als 
Finger oder Digiti bezeichnet werden, entstehen nach 
dem Extremitätenevolutionsmodell (siehe Kapitel 5.5.2) 
auf der Grundlage der strahlig angeordneten Endglieder 
der rhipidistiiden Ausgangsflosse nach erfolgter Reduk
tion der Flossenstrahlen im Zusammenhang mit einer 
Verbesserung des Substratkontaktes während der Loko
motion im Flachwasser. Topographisch entsprechen 
nach diesem Modell nicht die Digiti den distalen End
gliedern der rhipidistiiden Ausgangsflosse, sondern die 
Metacarpalia bzw. Metatarsalia. Da sich beim rhizodon
tiden Formtyp aus den oben genannten Gründen keine 
Lokomotion auf festem Substrat entwickeln kann, be
steht auf der Grundlage der Rhizodontidenflosse auch 
keine Möglichkeit, evolutionär zu fingerförmigen Ver
ankerungsstrukturen zu gelangen. Es kann somit weder 
ein evolutionärer Zusammenhang zwischen den distalen 
Endgliedern der Rhizodontidenflosse und den Digiti der 
Tetrapodenextremität hergestellt werden noch macht es 
unter den genannten Voraussetzungen Sinn, diese beiden 
Strukturen gleichzusetzen.

Im Unterschied zu der evolutionären Interpretation 
von D aeschler  & SHUBIN (1998) erfolgt der Vergleich 
der Rhizodontidenflosse mit der Tetrapodenextremität 
bei der hier vertretenen alternativen Deutung nach einem 
einheitlichen Interpretationsstandard. Dieser besteht in

Form der erarbeiteten Ablaufmodelle, die sich alle auf 
der gleichen Modellebene befinden. Die zu vergleichen
den Strukturen werden also im Rahmen einer entwick
lungstheoretischen Zielsetzung als Transformationsge
genstände interpretiert und danach auf der Modellebene 
bestimmten Konstruktionsstadien zugeordnet. DAESCH
LER & SHUBIN (1998) nehmen dagegen beim Vergleich 
der Rhizodontidenflosse mit der Tetrapodenextremität 
zuerst eine Identifikation der Bestandteile vor, ohne je
doch einen Vergleichsstandard anzugeben. So werden 
die Skelettelemente der Rhizodontidenflosse vermeint
lich als Humerus, Radius, Ulna, Ulnare, Intermedium 
und „Finger“ identifiziert. Tatsächlich findet jedoch kei
ne Identifikation, sondern eine Zuweisung von Identitä
ten nach dem Kriterium der Lage und der geometrischen 
Ähnlichkeit gemessen an der Tetrapodenextremität statt. 
„Finger“ werden hier also nicht funktionell definiert, 
sondern geometrisch im Sinne strahlig angeordneter di
staler Skelettelemente aufgefaßt. Die Abhängigkeit von 
diesem geometrischen Vergleichsstandard vergessend, 
werden die strahlig angeordneten distalen Skelettele
mente der Rhizodontidenflosse und der Tetrapodenex
tremität als Identitäten unter dem Begriff „Finger“ be
handelt. Mit Hilfe dieser Identitäten, den vermeintlich 
als „Finger“ identifizierten Strukturen, wird dann auf der 
Grundlage von „VerwandtschaftsVerhältnissen“ taxono- 
misch-phylogenetischer, also ordnungstheoretischer Ka
tegorien auf evolutionäre und somit entwicklungstheo
retische Zusammenhänge zurückgeschlossen. Es wird 
also versucht, mehr zu sagen, als auf der Basis der ver
wendeten Methode eigentlich möglich ist, denn anhand 
von geometrischen Ähnlichkeiten lassen sich keine 
evolutionären Schlüsse ziehen. Das Verhältnis, wie die 
beiden miteinander verglichenen Strukturen, die „finger
ähnlichen“ distalen Endglieder der Rhizodontidenflosse 
und die Digiti der Tetrapodenextremität, evolutionär zu
einander stehen, kann auf diese Weise nicht bestimmt 
werden. Dadurch wird auch nicht in Erwägung gezogen, 
daß die Tetrapodenextremität auf einen bislang unbe
kannten Flossentyp zurückführbar sein könnte, von dem 
sich sowohl der rhizodontide als auch der eusthenopteri- 
de und panderichthyide Flossentyp evolutionär ableiten 
ließe. Statt dessen wird daran festgehalten, daß ein Flos
sentyp, wie er bei Eusthenopteon und Panderichthys zu 
finden ist, als Vorläufer der Tetrapodenextremität in 
Frage käme. Um dies zu bestätigen, wird, wie gezeigt 
wurde, in letzter Zeit sehr weit ausgeholt, indem auf 
morphogenetische Zusammenhänge zurückgegriffen 
wird, die bis in den Bereich der Expressionsmuster ho- 
mötischer Gene (Hox-Gene) reichen. Es konnte jedoch 
deutlich gemacht werden, daß auf der Ebene der Kennt
nisse morphogenetischer Prozesse rezenter Organismen 
nicht entschieden werden kann, von welchem Flossentyp 
sich die Tetrapodenextremität ableiten läßt.

Bei den hier kritisierten Ansätzen, die sich mit der 
Evolution der Tetrapodenextremität befassen, besteht 
das vorrangige Erkenntnisziel in der Ermittlung eines 
fossil überlieferten Flossentyps, aus dem die Tetrapo-
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denextremität hervorgegangen sein soll. Der transfor- 
mative Weg wird dabei meistens nicht beleuchtet, er 
stellt in taxonomisch-phylogenetisch ausgerichteten An
sätzen im allgemeinen auch kein Kriterium zur Bestim
mung der Ableitbarkeit dar. Da man sich also mit dem 
„Finden“ der Vorläuferstruktur begnügt, wird meist auch 
gar nicht zu ergründen versucht, welche Umstände dazu 
führten, daß die Tetrapoden-Konstruktion so und nicht 
anders aufgebaut ist. Gerade dies steht jedoch im Er
kenntnisinteresse der vorliegenden Arbeit. Bei dem hier 
vertretenen Ansatz stellt die Entstehung der Tetrapo- 
denextremität ein Ergebnis der Evolution der Gesamt
konstruktion dar. Das in Kapitel 5.5.2 vorgestellte Evo
lutionsmodell liefert daher nicht nur den Nachweis, daß 
sich die Tetrapodenextremität von der als Vorläufer re
konstruierten rhipidistiiden Ausgangsflosse ableiten läßt, 
es erklärt auch, wie und unter welchen Bedingungen es 
zur Entwicklung der Tetrapodenextremität kam und in 
welchem Zusammenhang diese Entwicklung mit der 
Evolution der Gesamtkonstruktion steht. So konnte etwa 
gezeigt werden, wie es im Rahmen der Verbesserung der 
Lokomotion auf festem Substrat evolutionär zu der be
kannten Gliederung der Tetrapodenextremität in drei 
gegeneinander abwinkelbare Abschnitte und zur weite
ren Strukturierung von diesen gekommen ist. Die zu die
sem Thema von PETERS & W.F. GUTMANN (1978) bzw. 
PETERS (1985 b, 1993) in einer eher allgemeinen Form 
entworfenen Erklärungsmodelle konnten hierbei in vie
len Punkten erweitert und konkretisiert werden. Diese 
Konkretisierungen machen jedoch an einigen Stellen 
auch Revisionen der dort vertretenen Ansichten notwen
dig. So wurden die strukturellen Voraussetzungen, die 
eine Flosse erfüllen muß, um in eine Tetrapodenextre
mität transformieren zu können, von den genannten 
Autoren als relativ irrelevant betrachtet. Es hat sich je
doch gezeigt, daß sich hierzu nur ein bestimmter Flos
sentyp eignet, nämlich einer, der die konstruktiven Be
dingungen der rhipidistiiden Ausgangskonstruktion er
füllt. Der Spielraum der strukturellen Voraussetzungen 
ist hier offenbar wesentlich enger, als zunächst ange
nommen. Unter anderen strukturellen Voraussetzungen 
könnten prinzipiell auch andere zur Lokomotion auf fe
stem Substrat fähige Extremitätenformen entstehen. 
Wenn in der Ausgangsflosse weniger als drei Gelenke 
oder Knickstellen vorliegen, kommt es evolutionär auch 
nicht zu einer in drei Abschnitte geteilten Extremität. 
Dies zeigen etwa die Schlammspringer (Periophthal- 
mus, Gobiidae), bei denen die Brustflosse während der 
Landlokomotion nur an einer Stelle abknickbar ist. Da 
sich in dem distalen, nur aus Flossenstrahlen bestehen
den Extremitätenabschnitt keine weitere Knickstelle bil
den kann, besteht hier auch nicht die Möglichkeit, eine 
dreigliedrige Extremität zu entwickeln. Außerdem ist die 
Entwicklung einer „Schreitgliedmaße“ nicht davon ab
hängig, daß die Verbindung zwischen dem Schulter- 
bzw. Hüftgelenk und der Extremität über nur ein einzi
ges Skelettelement erfolgt. Beim Sargassofisch (Histrio, 
Antennariidae), der zur Unterwasserlokomotion auf fe
stem Substrat fähig ist und über „Schreitgliedmaßen“

verfügt (siehe Kapitel 5.4.1), besteht das Brustflossen- 
skelett aus drei zueinander parallelen Radien, die über 
einen gemeinsamen Gelenkkopf in einer Gelenkpfanne 
inserieren (EDWARDS 1989, Fig. 17). Ein weiterer Punkt 
betrifft die beiden Skelettelemente des medialen Extre
mitätenabschnitts (Radius/Ulna bzw. Tibia/Fibula). Es 
ist sicher richtig, daß die Verdrillung des medialen Ex
tremitätenabschnitts, die bei Tetrapoden mit lateral aus
gestellten Extremitäten während der Lokomotion auf- 
tritt, mit geringerem Aufwand betrieben werden kann, 
wenn diese über zwei umeinander rotierende Skelettstä
be erfolgt, als wenn nur ein Skelettstab vorhanden wäre, 
der an beiden Enden kugelgelenkähnliche Verbindungen 
aufweisen würde. Es muß jedoch eingeräumt werden, 
daß, wenn die Vorkonstruktion nicht schon über zwei 
solche umeinander rotierbare Skelettstäbe verfügt, die 
ökonomischere Variante evolutionär nicht realisierbar 
wäre und somit nur die unökonomischere Variante ent
stehen könnte. Die Verdrillung des medialen Extremitä
tenabschnitts kann aber unter bestimmten Umständen 
auch dann mit geringem Aufwand erfolgen, wenn sie 
nicht über die Rotation zweier Skelettstäbe erfolgt. Dies 
ist der Fall, wenn die Verdrillung nicht über eine kugel
gelenkähnliche Verbindung erfolgt, sondern mit Hilfe 
eines entsprechend geformten Gelenks, das nur be
stimmte Freiheitsgrade zuläßt. Im Fall der Hinterextre
mitäten von lacertilen Reptilien sind Tibia und Fibula 
fest mit dem Tarsus verbunden, so daß sie mechanisch 
wie ein einziges Skelettelement wirken. Bei diesen er
folgt die Rotation um die Extremitätenlängsachse intra- 
tarsal über ein schraubiges Gelenk, das nur die für die 
Lokomotion notwendigen Freiheitsgrade zuläßt (REW- 
CASTLE 1980, 1983). Die Lokomotion mit lateral abge
spreizter Beinstellung muß also evolutionär nicht 
zwangsläufig dazu führen, daß die Verdrillung der Ex
tremität über ein Umeinanderrotieren der beiden Ske
lettelemente des medialen Extremitätenabschnitts (Radi
us/Ulna bzw. Tibia/Fibula) erfolgt. Prinzipiell könnten 
sich also unter bestimmten strukturellen Bedingungen 
der Ausgangsflosse zur terrestrischen Lokomotion taug
liche Extremitäten entwickeln, die über nur ein Skelett
element im medialen Extremitätenabschnitt verfügen. 
Daß bei den Tetrapoden im medialen Extremitätenab
schnitt zwei Skelettelemente auftreten, kann daher nicht 
rein funktionell, ohne die Berücksichtigung der genauen 
Struktur der Vorkonstruktion begründet werden. Diese 
Konfiguration sowie die Fähigkeit des Umeinanderro- 
tiems der beiden Skelettelemente muß schon bei der 
Flosse des evolutiven Vorläufers vorhanden gewesen 
sein. Nur unter der Voraussetzung einer Vorkonstrukti
on, die über eine Flosse vom Typ der rhipidistiiden 
Ausgangskonstruktion verfügt, treffen die von PETERS & 
W.F. Gu t m a n n  (1978) bzw. Peters (1985 b, 1993) 
genannten biomechanischen Zwänge zu, die dann evo
lutionär zu den strukturellen Verhältnissen der Tetrapo
denextremität führen. Aber auch hierbei scheint noch ein 
gewisser, wenn auch nicht hoher, konstruktiver Spiel
raum zu bestehen. So erfolgt die Verdrillung der Extre
mitätenlängsachse bei den verschiedenen Tetrapoden-
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konstruktionen nicht immer auf die gleiche Weise und 
an derselben Stelle, und es ist bei den Tetrapoden auch 
nicht einheitlich verwirklicht, wie und wo der mit dem 
Substrat Kontakt aufnehmende Extremitätenteil gegen
über dem senkrecht stehenden Extremitätenteil abge
knickt wird. Wahrscheinlich haben sich schon während 
des Übergangs von einer Flosse zu einer Tetrapodenex- 
tremität verschiedene dieser Realisierungsformen ent
wickelt. Die unterschiedlichen konstruktiven Lösungen 
zeigen sich aber auch bei ein und derselben Konstrukti
on, beim Vergleich der beiden Extremitätenpaare (siehe 
Kapitel 5.3.3 u. 5.5.2). Hier bestehen nicht nur Unter
schiede in der skelettalen Struktur, im Gelenkaufbau und 
in der Skelettmechanik, sondern es liegt auch ein unter
schiedlicher Aufbau der Extremitätenmuskulatur vor. In 
Kapitel 5.5.2 konnte gezeigt werden, daß sich diese 
Unterschiede schon während der Entstehung der Vorder- 
und Hinterextremität ergeben. Nach Rackoff (1980) 
resultiert der differente Aufbau der beiden Extremitä
tenpaare zum einen aus dem Umstand, daß die Brust
flosse bei dem von diesem als Modell eines Tetrapoden- 
vorläufers angesehenen Rhipidistiers Sterropterygion 
mit der Vorderkante nach dorsal an den Körper angelegt 
wurde, während die Vorderkante der Bauchflosse nach 
ventral zeigte (siehe auch Römer & B yrn e  1931), und 
zum anderen in dem unterschiedlichen skelettalen und 
muskulären Aufbau der beiden Flossenpaare. Da eine 
Flosse vom Eusthenopteron-Typ, die der Sterropterygi- 
on-Flosse entspricht, wie gezeigt wurde, nicht in eine 
Tetrapodenextremität überführbar ist, sind auch die dar
an vorgenommenen Interpretationen, die die Unter
schiedlichkeit der beiden Beinpaare begründen soll, ir
relevant. Es ist auch methodisch zweifelhaft, wenn die 
Muskelansatzstellen des fossilen Flossenskeletts, nach 
dem für Tetrapoden bekannten muskulären Aufbau in
terpretiert werden und diese Interpretation dann ver
wendet wird, um die angebliche Ähnlichkeit der Ster
ropterygion -Flosse zur Tetrapodenextremität zu bele
gen. Es wird hier auch bezweifelt, daß die Art und Wei
se, wie die Flossenpaare an den Körper angelegt wer
den, einen entscheidenden Einfluß auf die Entwicklung 
einer Tetrapodenextremität hat.

Nach dem in Kapitel 5.5.2 vorgelegten Extremitä
tenevolutionsmodell sind die evolutionären Ausgangs
bedingungen bei der Vorder- und Hinterextremität ähn
lich. Brust- und Bauchflossen müssen prinzipiell die in 
Kapitel 5.4.1 erarbeiteten strukturellen Voraussetzungen 
erfüllen, die für die rhipidistiide Ausgangsflosse rekon
struiert wurden, um in eine Tetrapodenextremität trans
formieren zu können. Nach dem hier vertretenen Modell 
ergeben sich die Unterschiede zwischen Vorder- und 
Hinterextremität im wesentlichen aus deren Position re
lativ zum Rumpf. Hierbei spielt vor allem der unter
schiedliche Aufbau des Körpers an den Ansatzstellen 
der beiden Beinpaare, aber auch deren Lage zum Kör
perschwerpunkt eine Rolle. Aus diesem Zusammenhang 
ergibt sich auch die gegensätzliche Ausrichtung der 
Knie- und Ellbogengelenke. Der Grund, warum erstere

nach cranial und letztere nach caudal weisen und nicht 
umgekehrt, liegt nach diesem Modell an den primär 
nach caudal ausgerichteten Glenoiden. Diese Ausrich
tung erklärt sich wiederum im Rahmen des in Kapitel 
3.3.3 und 3.3.4 ausgearbeiteten Flossen- und Gürtel
evolutionsmodells aus der innen am dermalen Schulter
gürtel ansetzenden Position der Scapulocoracoide, die 
sich ihrerseits wiederum aus der Verspannungsweise der 
Gnathostomen-Konstruktion ergibt. Die Ausrichtung der 
Knie- bzw. Ellbogengelenke hat wiederum Folgen für 
die Strukturierung der beiden Extremitätenpaare. Durch 
das vorliegende Modell können zahlreiche Unterschiede 
in der Strukturierung der Vorder- und Hinterextremität 
erklärt werden. Dazu gehört etwa die starke Skulpturie- 
rung des Humerus (Crista ventralis, Entepicondylus, 
Ectepiconylus) im Vergleich zur schwache Skulpturie- 
rung des Femur, die unterschiedliche Ausbildung des 
Ellbogen- und Kniegelenks, die Möglichkeit der Entste
hung eines Olecranons bei der Vorderextremität, die 
Nichtreduzierbarkeit der Humero-Ulnar-Verbindung im 
Gegensatz zur Verdrängung des Femoro-Fibular-Ge- 
lenks durch das Femoro-Tibialgelenk, die unterschiedli
che Rotationsfähigkeit um die Längsachse der beiden 
Extremitätenpaare, die unterschiedliche Mechanik der 
Elemente des medialen Extremitätenabschnitts, die un
gleiche Länge von Humerus und Femur und der unter
schiedliche Abstand der Gelenkpfannen sowie die unter
schiedliche Differenzierung der Muskulatur der beiden 
Extremitätenpaare. In diesem Zusammenhang kann auch 
begründet werden, warum ein Teil der Muskulatur der 
Vorderextremität auf den Körper rücken kann, während 
dies bei der Hinterextremität in gleichem Maße nicht 
möglich ist, und es kann erklärt werden, wie es bei der 
Vorderextremität evolutionär zu einer Dreigliederung 
der Muskulatur im Gegensatz zu einer primären Zweig
liederung bei der Hinterextremität kam. Schließlich kann 
die Verlagerung von Bestandteilen der Muskulatur der 
Hinterextremität (Mm. caudales) auf den Schwanz im 
Zusammenhang mit der Entstehung des Tetrapodenbek- 
kens begründet werden. Bei der evolutionären Um
strukturierung von Schultergürtel und Becken kann die 
sukzessive Vergrößerung der Scapulocoracoide und die 
Verdrängung der Cleithra und Clavicula sowie die Ver
größerung der Interclavicula und die Entstehung eines 
Sternums biomechanisch erklärt werden. Außerdem 
kann der skelettale Zusammenhang zwischen Extremi
täten, Gürteln und Axialskelett über die Kontinuität der 
Interseptalräume der gekammerten hydraulischen Kon
struktion begründet werden (siehe auch Kapitel 5.3.1). 
Daraus ergibt sich auch eine Erklärung, wie und warum 
es beim Becken zu einem Kontakt mit der Wirbelsäule 
kommen konnte und beim Schultergürtel nicht. Wenn im 
Gegensatz hierzu, wie allgemein üblich, die septale 
Kammerung der Konstruktion nicht berücksicht wird, 
sondern nur das Skelett im Vordergrund steht, kann der 
interseptale Zusammenhang gar nicht erkannt werden, so 
daß häufig evolutionäre Übergangsformen rekonstruiert 
werden, bei denen sich das Becken gar nicht in die sep
tale Gliederung des Weichkörpers integrieren ließe
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(siehe etwa RÖMER 1971, Abb. 125, HlNCHLIFFE & JO- 
HANSON 1980, Fig. 1.20). Durch die Sichtweise, Wir
beltiere als kohärente, gekammerte hydraulische Kon
struktionen aufzufassen (siehe Kapitel 2.2), muß der Zu
sammenhang zwischen muskulärer und skelettaler Ent
wicklung sowie der zwischen der Entwicklung der Trag
konstruktion und der Extremitätenevolution nicht erst 
hergestellt werden.

Im allgemeinen wird die Entstehung der Tetrapoden 
und insbesondere die Entwicklung von Beinen in direk
tem Zusammenhang mit dem Landgang, dem dritten 
noch zu diskutierenden Schwerpunkt, betrachtet. Die 
Rekonstruktion hat jedoch gezeigt, daß zahlreiche Kon
struktionseigenschaften der Tetrapoden schon im Was

ser entstanden sind, während sich andere erst im Flach
wasser oder im Zusammenhang mit Landaufenthalten 
ergeben haben (Kapitel 5.5.3). Dabei wurde deutlich, 
daß die Entwicklung von Tetrapoden-Konstruktionen 
nicht mit dem Landgang gleichzusetzen ist und daß es 
sich bei diesem nicht um ein singuläres evolutionäres 
Ereignis eines bestimmten Konstruktionstyps handelt, 
sondern um eine von zahlreichen tetrapoden Konstrukti
onstypen ausgehende Ausbreitung in einen neuen Le
bensraum, die zum Teil heute noch erfolgt. Man muß 
sich dabei jedoch von dem Gedanken befreien, daß es 
bei der Evolution der Tetrapoden darum ginge, das Land 
zu erobern. Vom Organismus aus betrachtet, stellt sich 
der Wechsel des Lebensraums nicht als zielstrebiger, 
sondern als ungerichteter Vorgang dar, der sich durch

ZUERST WERDEN W IR  LANDWAS- 
SERVERE, DANN EIDECHSEN 
U N D  DANN KLEINE TIE R E . • .

9 «

U N D  D A N N . W EN N  W IR  LANCE
GENUG LEBEN, E N TW Ö H N
VIELLEICHT Z U  A FFEN  U N D  SC HLESS  -  V i a ^ r - "  L IC H  z u <

Abb. 6.3 Der Cartoon von Dik Browne enthält zwei weit verbreitete Klischees, die im Zusammenhang mit der Evolution der 
Tetrapoden die Denkweise beeinflussen, die Höherentwicklung und den zielstrebigen Landgang.
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eine Verschiebung der Nutzungsoptionen der Konstruk
tion ergibt (siehe Kapitel 5.4.1). Für den Organismus 
existiert die vom Standpunkt des externen Beobachters 
gemachte Unterteilung in einen aquatischen und einen 
terrestrischen Lebensraums gar nicht. Er hat nur einen 
einzigen Lebensraum, nämlich den, der sich aus seinen 
Nutzungsoptionen ergibt. Strukturelle Veränderungen 
können im Verlauf von Generationen zu einer Verschie
bung dieser Nutzungsoptionen der Konstruktion führen, 
die es ihr ermöglichen, bestimmte Aspekte des vom ex
ternen Beobachter als terrestrischen Lebensraum be- 
zeichneten Terrains zu nutzen. Auf der Grundlage dieser 
konstruktiven Abwandlungen können wiederum struktu
relle Veränderungen auftreten, die der Konstruktion er
möglichen, weitere Aspekte des terrestrischen Lebens
raums zu nutzen. Es können sich aber auch auf dersel
ben Grundlage strukturelle Veränderungen ergeben, die 
der Konstruktion neue Optionen für die Nutzung des 
aquatischen Lebensraums eröffnen. Da sich die Nut
zungsoptionen einer Konstruktion also in verschiedene 
Richtungen verschieben können, muß die evolutionäre 
Entwicklung der Tetrapoden daher nicht zwangsläufig 
mehr und mehr zu einer terrestrischen Lebensweise füh
ren. Es ist eigentlich nur aus einer anthropozentrischen 
Sichtweise heraus zu erklären, daß die Evolution der 
Tetrapoden trotzdem im allgemeinen als Prozeß einer 
zunehmenden Terrestrialisierung verstanden wird, bei 
der die Amnioten - die „richtigen“ Landwirbeltiere - als 
diejenigen angesehen werden, die es geschafft haben, 
und die angeblich primitiveren Amphibien als die die 
diesen entscheidenden Schritt in der Evolution der 
Tetrapoden (noch) nicht vollständig vollzogen haben. 
Dabei werden die Amphibien, den Namen wörtlich 
nehmend, als Prototypen für eine amphibische Lebens
weise betrachtet, obwohl diese bekannterweise auch voll 
terrestrische Formen hervorbringen. Meistens wird de
ren Terrestrialität dann als „Sonderanpassung“ behan
delt, so als ob diese einem „richtigen“, nämlich amphi
bischen Amphib gar nicht zustünde. Für diejenigen, die 
die Amnioten als Maßstab nehmen, muß der Landgang 
zwangsläufig als ein zielstrebiges Ereignis empfunden 
werden, das über die Entwicklung amphibischer Zwi
schenstadien mit der Entstehung von voll terrestrischen 
Formen eben „richtigen“ Landwirbeltieren endet. 
Terrestrialität wird häufig als Fortschritt mißverstanden, 
eine semiaquatische Lebensweise dagegen als unvoll
kommenes Übergangsstadium.

Obwohl sicherlich viele mit mir darüber überein
stimmen, daß die geäußerte Kritik angebracht ist, gelingt 
es oft nicht, sich der kritisierten Denkweise zu entzie
hen. Dies ist sicherlich auch einer der Gründe, warum 
der Frage nach der treibenden Kraft für das Verlassen 
des Wassers soviel Aufmerksamkeit gewidmet wurde 
und immer noch wird, während sich kaum jemand für 
die Ursache sekundärer Aquatik interessiert. Der Wech
sel vom Medium Luft ins Medium Wasser ist nicht we
niger radikal und spektakulär als der umgekehrte Weg 
vom Medium Wasser ins Medium Luft. Viele der in der

Historie als Ursache für den Landgang vorgebrachten 
Gründe (siehe Einleitung Kapitel 5) könnten auch für 
die sekundäre „Eroberung“ des Wassers genannt wer
den. So etwa das Ausweichen in einen Lebensraum mit 
geringerem Feinddruck, die Nutzung neuer Nahrungs
gründe oder die Vermeidung von Konkurrenz durch die 
Besiedlung eines von Artgenossen freien Lebensraums. 
Wenn also die angeblichen Ursachen für den Landgang 
so allgemein sind, daß sie für jeden Lebensraumwechsel 
angeführt werden könnten, sogar für den in die umge
kehrte Richtung, stellt sich die Frage, welchen Erklä
rungswert diese dann überhaupt haben. Ebenso gering 
ist der Erklärungswert, wenn als treibende Kraft für den 
Landgang periodisch austrocknende Gewässer ange
nommen werden, denn diese Bedingung kann auch zu 
ganz anderen Verhaltensweisen als zum Verlassen des 
verlorenen Lebensraums und Aufsuchen eines neuen 
Wasserkörpers führen. So gräbt sich der afrikanische 
Lungenfisch (Protopterus) statt dessen in den Boden ein 
und überdauert die Trockenheit enzystiert in einer 
Schleimkapsel, obwohl er, wie experimentell gezeigt 
werden konnte (Kapitel 4.3.2), zur gerichteten Lokomo
tion an Land fähig ist. Selbst wenn also die genannte 
ökologische Bedingung während der Entstehung der 
Tetrapoden Vorgelegen hätte, wäre damit immer noch 
nicht die Ursache für den Landgang der Tetrapoden ge
funden. Dazu kommt, daß die Landaufenthalte der re
zenten Fischtypen, die regelmäßig das Wasser verlassen, 
in den seltensten Fällen im Zusammenhang mit dem 
Austrocknen ihres Gewässers stehen (siehe Kapitel 
5.4.1). Vor diesem Hintergrund ist es erstaunlich, daß 
die Theorie einer periodischen Austrocknung von Ge
wässern als Ursache für den Landgang so populär ist. 
Niemand würde vermutlich auf die Idee kommen, peri
odische Überflutungen von bestimmten Landstrichen 
oder das regelmäßige Durchschwimmen von Gewässern 
als Ursache für eine sekundär aquatische Lebensweise 
anzugeben.

Es stellt sich ohnehin die Frage, ob überhaupt eine 
Ursache für einen Lebensraumwechsel angegeben wer
den muß bzw. angegeben werden kann. Der Grund, 
warum nach der Ursache für den Landgang gefragt wird, 
ergibt sich möglicherweise aus einem methodischen 
Problem, nämlich daraus, daß nicht zwischen dem Re
konstruieren einer evolutionären Entwicklung und dem 
Vorgang des zu rekonstruierenden evolutionären Pro
zesses unterschieden wird. Vom Organismus aus be
trachtet, ist der Lebensraumwechsel wie erwähnt nicht 
zielgerichtet, sondern er widerfährt der Konstruktion 
durch eine Verschiebung ihrer Nutzungsbedingungen, 
die sich wiederum auf der Grundlage von strukturellen 
Veränderungen ergeben. Veränderungen sind ihrerseits 
unvermeidliche Folgen des Reproduktionsprozesses 
(siehe Kapitel 1.3.3). Durch die Irreversibilität be
stimmter konstruktiver Abwandlungen erhält der Verän
derungsprozeß insofern eine Richtung, daß er nicht um
kehrbar ist. In welche Richtung sich der evolutionäre 
Prozeß jedoch im Rahmen der potentiell realisierbaren
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Entwicklungsoptionen bewegt, ist meiner Meinung nach 
nicht prognostizierbar, da der Möglichkeitsspielraum, 
trotz konstruktiver Entwicklungsrestriktionen, immer 
noch immens groß ist (siehe Kapitel 1.4). Bezogen auf 
den historischen Prozeß der Evolution von Organismen, 
kann nur im nachhinein rekonstruiert werden, welche in
ternen und externen Voraussetzungen erfüllt sein muß
ten, damit der jeweils betrachtete evolutionäre Prozeß 
ablaufen konnte. Da wir die Ergebnisse der evolutionä
ren Entwicklung in Form rezenter und fossiler Organis
men kennen, können wir bei der Rekonstruktion des 
Ablaufes mit Hilfe eines Transformationsmodells auf ein 
bestimmtes Ziel hinarbeiten. Um dabei bestimmen zu 
können, von welcher Ausgangskonstruktion eine evolu
tionäre Transformation zur Zielkonstruktion erfolgen 
kann, wird ein operationales Lesrichtungskriterium, et
wa in Form des Ökonomieprinzips, benötigt. Es darf da
bei jedoch nicht vergessen werden, daß das Ökonomie
prinzip zwar eine Entscheidung zuläßt, ob die Entwick
lung in die eine oder die andere Richtung verläuft, daß 
aber auch dieses methodische Werkzeug kein Kriterium 
liefert, nach dem beurteilt werden kann, welche der un
zähligen organismischen Leistungen evolutionär öko- 
nomisiert wird. Wohin die Reise innerhalb des kon
struktiven Möglichkeitsspektrums geht, entscheidet sich 
auf einer Ebene, die, wenn überhaupt, dann nur sehr 
schwer und unvollständig rekonstruierbar ist. Nach wel
chem Kalkül sollte man hier eine Prognose stellen? Die 
Zusammenhänge, die dazu führen, daß eine bestimmte 
Entwicklungsoption realisiert wird, sind oft äußerst 
komplex. Dies zeigt sich etwa im Fall bestimmter Dipte
ren, die Ameisenlarven so ähnlich sehen und sich auch 
entsprechend verhalten, daß sie von den adulten Arbei
terinnen versorgt werden und infolgedessen ihre Loko
motionsfähigkeit völlig aufgeben konnten (WEISSFLOG 
et al. 1995). Obwohl man eine solche Entwicklung auf 
der Grundlage einer Dipteren-Konstruktion nicht aus
schließen könnte, würde wohl kaum jemand, dem dieser 
tatsächlich realisierte Fall nicht bekannt wäre, diesen 
evolutionären Weg prognostizieren. Andererseits würde 
vermutlich auch niemand davon ausgehen, daß diese 
Entwicklung evolutionär unvermeidlich war. Trotzdem 
müßte man bei der Rekonstruktion der Voraussetzungen, 
die zur Entwicklung des genannten Dipterentyps not
wendig waren, methodisch so Vorgehen, als ob es evo
lutionär ein Ziel zu verwirklichen gebe. Im Fall des 
Landgangs der Tetrapoden wird ebenso aus methodi
schen Gründen die Entwicklung von voll terrestrischen 
Formen als Ziel gesetzt. Wenn man sich dieser metho
disch notwendigen Setzung nicht bewußt ist und vergißt, 
daß die Entwicklung von voll terrestrischen Formen im 
konstruktiven Möglichkeitsspektrum der Tetrapoden 
und der Tetrapodenvorläufer nur eine von zahlreichen 
verwirklichten und unzähligen unverwirklichten Ent
wicklungsoptionen darstellt, glaubt man sich genötigt, 
eine Ursache für diese nur scheinbar zielgerichtete Ent
wicklung angeben zu müssen. In der vorliegenden Ar
beit wird es daher nicht als sinnvoll erachtet, nach Ursa
chen für den Landgang zu suchen. Statt dessen wurden

die notwendigen Voraussetzungen für einen Landgang 
rekonstruiert.

Zur Frage, ob der Landgang vom Süß- oder Seewas
ser ausgegangen ist (siehe Einleitung Kapitel 5), kann 
auf der Grundlage der Ergebnisse der vorliegenden Ar
beit nur wenig gesagt werden. Auf dem momentanen 
Kenntnisstand ist beides nicht auszuschließen. Denkbar 
wäre auch, daß der Landgang bei bestimmten Konstruk
tionstypen unter limnischen und bei anderen unter mari
nen Bedingungen erfolgte. Bei rezenten Fischen treten 
sowohl im Süßwasser als auch im Seewasser Formen 
auf, die regelmäßig an Land gehen (siehe Kapitel 5.4.1). 
Die Tatsache, daß es unter den rezenten Amphibien kei
ne marinen Formen gibt und eine Besiedlung von mari
nen Biotopen aus physiologischen Gründen vermutlich 
ausgeschlossen ist, spricht dafür, daß zumindest diese 
Gruppe vom Süßwasser aus das Land besiedelt hat. Bei 
anderen Konstruktionstypen, die den Landgang vollzo
gen haben, etwa bei der zu den Amnioten führenden Li
nie, ist ein mariner Ursprung jedoch bislang noch nicht 
auszuschließen. Auch über den Zeitpunkt des Landgangs 
kann nur spekuliert werden. Eine genaue Angabe wird 
schon dadurch erschwert, daß es keinen allgemeingülti
gen Maßstab gibt, nachdem bestimmt werden kann, ab 
welchem Grad der Terrestrialität von einem Landgang 
gesprochen werden kann. Das gleiche Problem liegt 
auch bei der Bestimmung des Zeitpunkts der Entstehung 
der Tetrapoden vor. Auch hier müßte erst festgelegt 
werden, welche Kriterien eine Konstruktion erfüllen 
muß, um als Tetrapode bezeichnet zu werden. Die all
gemein als Tetrapoden betrachteten Fossilien Ichthyo- 
stega, Acanthostega und Tulerpeton aus dem oberen 
Famennium (o. Oberdevon) waren vermutlich aquati- 
sche bis semiterrestrische Organismen, die zur Lokomo
tion an Land fähig waren. Sie wurden in der vorliegen
den Arbeit als Ergebnisse einer im Flachwasser erfolg
ten konstruktiven Radiationsphase interpretiert. Aus die
sem Zeitraum sind bislang noch keine Fossilien bekannt, 
die auf eine voll terrestrische Lebensweise schließen 
ließen. Die bislang ältesten Tetrapodenfossilien, die in 
terrestrischen Ablagerungen gefunden werden, stammen 
aus dem oberen Viseum (oberstes Unterkarbon). Da 
zwischen diesen und den ältesten Tetrapoden eine 
Fundlücke von 20 Mio. Jahren besteht, ist es jedoch 
denkbar, daß auch schon vorher terrestrische Tetrapoden 
auftraten. Wenn Ichthyostega, Acanthostega und Tuler
peton nicht als Übergangsstadien angesehen werden 
(siehe oben), kann grundsätzlich nicht einmal ausge
schlossen werden, daß es noch vor diesen Formen terre
strische Tetrapoden gab. Es soll hier jedoch nicht weiter 
spekuliert werden, da nicht mehr gesagt werden kann, 
als auf der Grundlage der verwendeten Methode mög
lich ist.

Die Diskussion der drei behandelten thematischen 
Schwerpunkte hat an vielen Stellen gezeigt, daß sich die 
Differenzen zwischen den hier vorgelegten Ergebnissen 
und den kritisierten Sichtweisen meist nicht aus biologi
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sehen, sondern aus methodischen Gründen ergeben. Au
ßerdem wurde deutlich, daß bei den kritisierten Ansich
ten zahlreiche Mißinterpretationen auf methodischen 
Fehlem beruhen. Diese Fehler ergeben sich im wesentli
chen aufgrund der Vermischung methodischer Ebenen 
und der verbreiteten Vorstellung, die verwendeten Kate
gorien seinen in der Natur vorfindbare reale Einheiten. 
Das Grundproblem stellt dabei die dieser Denkweise 
zugrundeliegende naturalistische Weltanschauung dar, 
denn hierdurch wird es nicht als nötig empfunden, das 
methodische Vorgehen bis auf die Begriffsebene zu re
flektieren und einen Gegenstandsbereich anzugeben in 
dem die wissenschaftlichen Aussagen Geltung haben (in 
Kapitel 1.1 wurden die Konsequenzen dieser Weltan
schauung ausführlich diskutiert). Im Methodenteil kon
ventioneller Arbeiten finden sich daher meist nur Anga
ben zum technischen Vorgehen bei den durchgeführten 
Experimenten oder über Typ und Marke der verwende
ten Geräte. Entsprechend wird bei der Interpretation der 
sogenannten (experimentellen) Ergebnisse, die als 
nackte Fakten behandelt werden, in der Regel kein In
terpretationsstandard angegeben, so als ob Interpretatio
nen unabhängig von methodischen Setzungen seien. So 
werden etwa, wie in Kapitel 5.3.3 gezeigt wurde, elek- 
tromyographische Ergebnisse häufig so gedeutet, als 
könne man die Aufgabe eines Muskels direkt am Erre
gungsmuster erkennen. Es wird dabei vergessen, daß die 
Deutung der als Erregungsmuster interpretierten elektri
sche Impulse, die auf dem Schreiber als „peaks“ er
scheinen, von der Vorstellung abhängig ist, wie Muskeln 
und Skelett Zusammenarbeiten, also von eine Theorie. 
Allein schon die Auswahl eines bestimmten Experiments 
sowie das experimentelle Vorgehen ist nicht unabhängig 
von der jeweils verfolgten Zielsetzung und von dem je
weiligen theoretischen Hintergmnd, den man glaubt 
nicht angeben zu müssen, weil er angeblich allgemeiner 
Standard sei. Problematisch wird es vor allem dann, und 
dies ist leider all zu oft der Fall, wenn vergessen wird, 
daß es sich dabei um einen theoriebedingten Standard 
handelt und das theoretische Gebäude daraufhin als ge
sichertes, allgemeingültiges Wissen behandelt wird. Als 
Folge dieses naturalistischen Kurzschlusses wird nicht 
mehr danach gefragt, auf welcher theoretischen Grund
lage die gezogenen Schlüsse, etwa bei der Interpretation 
experimenteller Ergebnisse, beruhen. Den methodischen 
Bezug verlierend, kommt es dann unweigerlich zur 
Vermischung methodischer Ebenen und daraufhin oft zu 
Aussagen, die den Geltungsbereich des nicht mehr be
wußten methodischen Ansatzes überschreiten. So wer
den etwa, wie unter anderem im Fall der „Metapterygi- 
umachse“ gezeigt werden konnte, Vergleiche zwischen 
Strukturen angestellt, die sich auf der Grundlage unter
schiedlicher methodischer Ebenen ergeben und die so
mit nicht nach demselben Maßstab miteinander vergli
chen werden können. Dabei wird vergessen, daß Struk
turen nicht vorgefunden werden, sondern daß wie auch 
immer beschaffene Gegenstände nach bestimmten Krite
rien begrifflich strukturiert werden, die der Reprodu
zierbarkeit willen angegeben werden müßten, da Struk

turierungen nach unterschiedlichen Maßstäben vorge
nommen werden können. Es muß dabei klar sein, daß 
die auf einer solchen Strukturierung beruhenden Schlüs
se nicht über das auf der Grundlage der angelegten 
Strukturierungskriterien Sagbare hinausgehen können, 
wenn eine Überschreitung des Geltungsbereichs des 
methodischen Ansatzes vermieden werden soll. Dieser 
Zusammenhang wird oft nicht erkannt oder einfach 
ignoriert. So glaubt man etwa homologe, also auf ge
meinsame Abstammung zurückzuführende Strukturen 
identifiziert zu haben, die Aussagen über evolutionäre 
Zusammenhänge zuließen, obwohl man eigentlich nur 
einen Gegenstand nach geometrischen und topographi
schen Kriterien strukturiert hat. Ob Strukturen (kon
struktiv) einen gemeinsamen evolutionären Ursprung 
haben, läßt sich jedoch nur auf einer entwicklungstheo
retischen, nicht aber auf einer ordnungstheoretischen 
Ebene entscheiden (siehe Kapitel 1.4). Dabei ergibt sich 
die Strukturierung aus dem anhand eines begründeten 
Transformationsmodells rekonstruierten evolutionären 
Verlauf, wobei die Strukturen als Transformationsge
genstände gefaßt werden müssen. Die Strukturierungs
kriterien, nach denen Strukturen methodisch konstituiert 
werden, liefern in der vorliegenden Arbeit die drei der 
Organismustheorie zugrundeliegenden Modelle: das 
Maschinenmodell, das Hydraulikmodell und das Repro
duktionsmodell (siehe Kapitel 1.3). Durch die Angabe 
dieses Modellstandards können Überschreitungen des 
Geltungsbereichs und Vermischungen der methodischen 
Ebenen vermieden werden.

Die Notwendigkeit eines entwicklungstheoretisch 
gefaßten Strukturbegriffs anstelle eines ordnungstheore
tischen ergibt sich aus der Zielsetzung, evolutionäre Zu
sammenhänge rekonstruieren zu wollen. Im allgemeinen 
wird diese Notwendigkeit jedoch nicht gesehen und 
trotz evolutionstheoretischer Zielsetzung, wie etwa bei 
der Rekonstruktion der Evolution der Tetrapoden, an ei
nem vorevolutionären Strukturbegriff festgehalten. Hier
bei drängt sich der Verdacht auf, der auch bei vielen an
deren Zusammenhängen angebracht ist, daß mit der 
Entwicklung von Evolutionstheorien im 19. Jahrhundert 
(Lam ar c k  1809, D arw in  1859, W allace  1870) bis 
heute kein wirklicher Paradigmawechsel im Sinne 
KUHNs (1962) stattgefunden hat. Der Grund hierfür liegt 
in der Nichtreflexion des methodischen Vorgehens bis 
auf die Begriffsebene. Da aufgrund der naturalistischen 
Sichtweise es nicht für notwendig empfunden wird, 
Strukturierungskriterien anzugeben, weil die „richtige“ 
Strukturierung durch die „reale“ Struktur des Gegen
stands bereits vorgegeben sei, bleibt verdeckt, daß es 
sich in Wirklichkeit bei diesen Strukturen um ordnungs
theoretisch gefaßte Strukturen handelt. Sich dessen nicht 
bewußt, wurden den vorevolutionären Strukturbegriffen 
einfach evolutionäre Deutungen übergestülpt, was me
thodisch nicht nur unkorrekt ist, sondern auch zu fatalen 
Fehlinterpretationen führt. Die dadurch erfolgte Vermi
schung der methodischen Ebenen wird am Beispiel der
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Bezeichnungen für die Skelettelemente der Tetrapo- 
denextremität deutlich.

Vorevolutionär wurden die Begriffe Humerus, Ulna, 
Radius etc. rein topographisch im Rahmen des ord
nungstheoretisch typologisch gefaßten Tetrapodenbe- 
griffs als morphologische Identitäten verwendet. Der 
Humerus bezeichnete damit das proximale Skelettele
ment der vorderen Tetrapodenextremität und nicht wie 
heute üblich gleichzeitig eine auf monophyletische Ab
stammung zurückzuführende homologe Struktur. Wenn 
heute ein Skelettelement als Humerus bezeichnet wird, 
steht dahinter nicht nur eine topographische Angabe, 
sondern auch eine phylogenetische Aussage. Darin be
steht zunächst noch kein methodischer Fehler. Proble
matisch ist jedoch, daß die evolutionäre Interpretation 
des Humerus traditionell nicht nach entwicklungstheo
retischen Gesichtspunkten etwa mit Hilfe des Kriteriums 
der Transformierbarkeit erfolgt, sondern nach wie vor 
nach vorevolutionären Homologiekriterien, also nach 
rein ordnungstheoretischen Gesichtspunkten. Auf dieser 
Grundlage lassen sich jedoch keine evolutionären 
Schlüsse ziehen (siehe Kapitel 1.4), so daß sich der mo
nophyletische Ursprung des Humerus als bloße Unter
stellung erweist, die aus einer ebenfalls unterstellten 
Monophylie der Tetrapoden resultiert. „Die Homologie
kriterien erlauben nämlich im günstigsten Falle lediglich 
die Äußerung des Verdachtes, daß zwei oder mehrere 
miteinander verglichene Strukturen irgendwie stammes
geschichtlich Zusammenhängen. Über die Entwicklungs
richtung und die tatsächlichen Verwandtschafts Verhält
nisse ist damit aber noch nichts gesagt.“ (PETERS 1973 
c, S. 174). Wenn also eine Homologisierung nach ord
nungstheoretischen Kriterien, etwa nach den Homolo
giekriterien REMANEs (1954), erfolgt, liegt in Wahrheit 
gar kein phylogenetischer, sondern eine vorevolutionä
rer Homologiebegriff zugrunde, der einfach nur phylo
genetisch beladen wird. Dem vorevolutionären Hume
rusbegriff ist damit lediglich eine phylogenetische Deu
tung übergestülpt worden. Eine phylogenetische Rekon
struktion nach ordnungstheoretischen Kriterien (z.B. 
Homologiekriterien) erweist sich damit als pseudophy
logenetische Pseudorekonstruktion, denn sie kann zum 
einen nur Ordnungsschemata produzieren, statt ent
wicklungstheoretische Zusammenhänge aufzuklären und 
zum anderen liegt gar keine Rekonstruktion vor, weil die 
angebliche phylogenetische Rekonstruktion mit der an
geblichen phylogenetischen Homologisierung metho
disch zusammenfällt. Auf letzteres macht ebenfalls 
PETERS (1973 c, S. 174) aufmerksam: „Es ergibt sich al
so die kuriose Situation, daß eine konsequent phyloge
netische Homologisierung mit den sogenannten Homo
logiekriterien gar nicht abgeschlossen werden kann. Das 
phylogenetische Homologisieren fällt nämlich mit der 
phylogenetischen Rekonstruktion zusammen; es gibt 
kein Zuerst und kein Danach dieser Verfahren, beide 
sind ein und dasselbe. Wenn man diese Folgerungen 
verneint, leugnet man gleichzeitig einen phylogeneti
schen Homologie-Begriff. Ein nicht phylogenetischer

Homologie-Begriff aber ist für phylogenetische Überle
gungen irrelevant.“

Im Falle eines tatsächlich phylogenetisch gefaßten 
Homologiebegriffs müßte der Nachweis, daß die be
trachteten Strukturen auf einen gemeinsamen Vorläufer 
zurückzuführen sind, auf der Basis eines entwicklungs
theoretisch begründeten Modells erst erbracht werden. 
Erst dann ließe sich entscheiden, ob die proximalen 
Elemente der unterschiedlichen Tetrapodenextremitäten 
eine Bezeichnung erhalten können, die einen gemeinsa
men evolutionären Vorläufer markiert, wie es bei dem 
heutigen Humerusbegriff unterstellt wird. Da man sich 
in der gegenwärtigen Forschungspraxis jedoch aufgrund 
des Nichtgetrennthaltens der methodischen Ebenen (ord
nungstheoretische und entwicklungstheoretische Ebene) 
nicht darüber klar ist, daß man gar nicht über einen 
phylogenetisch gefaßten Homologiebegriff (das gleiche 
gilt für den Strukturbegriff) verfügt, wird der Geltungs
bereich des methodischen Ansatzes häufig überzogen 
und man gerät leicht in zirkuläre Argumentationen. So 
glaubt man phylogenetische Zusammenhänge zu rekon
struieren, produziert jedoch lediglich Ordnungsschemata 
nach ordnungstheoretischen Kriterien. Dies wäre jedoch 
auch völlig ohne Evolutionstheorie möglich. Es ist kein 
Zufall, daß von Conodonten Stammbäume (Ordnungs
schemata) erstellt werden konnten, obwohl nicht be
kannt war, um welche Teile es sich in welchem Orga
nismus handelt. Bezeichnenderweise können auf der 
Grundlage der gängigen cladistischen Methoden, bei
spielsweise der weit verbreiteten PAUP-Analyse, auch 
Stammbäume von Gebrauchsgegenständen erstellt wer
den, etwa von Schrauben, die nachweislich keine Ge
nealogie aufweisen. Dies wäre auf der Grundlage eines 
entwicklungstheoretisch gefaßten Strukturbegriffs und 
anhand des Kriteriums der evolutionären Transformier
barkeit nicht möglich. Bei Schrauben handelt es sich 
zweifellos nicht um autoreproduktive Einheiten, die sich 
über Generationen kontinuierlich verändern können110 
Ebenso wäre es auf der Grundlage einer entwicklungs
theoretischen Organismustheorie nicht möglich, eine 
Genealogie von Teilen eines Organismus zu erstellen, 
ohne den Organismus zu kennen oder ihn rekonstruiert 
zu haben, da eine Entscheidung über eine kontinuierli
che evolutionäre Transformierbarkeit nur anhand des 
sich reproduzierenden Gesamtorganismus in der Gene
rationenfolge getroffen werden kann. Hier wird ein 
weiterer Mangel der gängigen phylogenetischen Metho
den deutlich, nämlich das Fehlen einer Organismustheo
rie. Bei der Analyse dieser Methoden zeigt sich, daß 
Organismen, ob bewußt oder unbewußt, als Merkmals
ensembles aufgefaßt werden. Der Organismus stellt hier 
quasi die Summe aller Merkmale dar. Dabei wird keine 
Theorie vorgelegt, nach der bestimmt werden kann, wie 
diese Merkmale im organismischen Gesamtzusammen-

110 Nach der in Kapitel 1.3.4 vorgelegten Organismustheorie 
ergibt sich eine evolutionäre Entwicklung als zwangsläufige 
Folge des bionomen Reproduktionsprozesses.
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hang stehen bzw. welche biologische Bedeutung diese 
im Rahmen des Organismus haben oder in welchem Zu
sammenhang die Merkmale zueinander stehen. Letztlich 
wird also nicht die Phylogenie von Organisationsformen 
rekonstruiert, sondern es werden Ordnungsschemata von 
Merkmalsensembles erstellt. Darüber sind sich die 
Mehrzahl der Phyolgenetiker, die ordnungstheoretische 
Kriterien zur Rekonstruktion angeblich phylogenetischer 
Zusammenhänge verwenden, aufgrund der mangelnden 
Reflexion des methodischen Vorgehens bis auf die Be
griffsebene offenbar nicht bewußt. Eine Methode, nach 
der Phylogenie rekonstruiert werden kann, müßte erst 
noch erarbeitet werden und zwar auf der Basis eines 
entwicklungstheoretischen Modells. Das größte Problem 
stellt dabei meiner Meinung nach die Bestimmung der 
evolutionären Einheiten und der Verwandtschaftsein
heiten dar. Da die verwandtschaftlichen Verhältnisse bei 
einer phylogenetischen Zielsetzung nicht zwischen Indi
viduen, sondern zwischen Gruppen von Individuen er
mittelt werden sollen, müßte ein Verfahren entwickelt 
werden, nach dem ein überindividueller Verwandt
schaftsgrad bestimmt werden kann. Es würde sich dann 
jedoch um eine andere Art von Verwandtschaft als bei 
der genealogischen Verwandschaft zwischen Individuen 
handeln. Es ist fraglich, ob bei diesem überindividuellen 
Verwandtschaftsbegriff die genealogische Kontinuität 
der sich über Generationen fortpflanzenden Individuen 
integriert bleiben kann. Hier sehe ich massive methodi
sche Probleme, die möglicherweise ein phylogenetisch
genealogisches Rekonstruieren unmöglich machen. Die 
Rekonstruktion von phylogenetischen Zusammenhängen 
ist in dieser Arbeit jedoch weder das verfolgte Ziel noch 
läßt die hier verwendete Methode phylogenetische Aus
sagen zu. Es sollte an den angeführten Beispielen nur 
gezeigt werden, wie wichtig das Auseinanderhalten der 
methodischen Ebenen durch die Reflexion des methodi
schen Vorgehens bis auf die Begriffsebene ist.

Um Fehlinterpretationen, die sich aufgrund von 
Überschreitungen des Geltungsbereichs der verwendeten 
Methode ergeben, zu vermeiden und der besseren 
Kommunizierbarkeit willen, werden hier folgende me
thodische Forderungen gestellt, die sich an dem Prinzip 
der methodischen Ordnung orientieren (zum Prinzip der 
m. O. siehe LORENZEN 1987): 1. Darlegung des wissen
schaftstheoretischen Ansatzes, 2. Angabe der Zielset
zung, 3. Begriffsbestimmung unter Nutzung empirisch 
reproduzierbarer Modelle, 4. Gegenstandskonstitution

mit Hilfe der normierten Begriffe und Angabe des Ge
genstandsbereichs, 5. Formulierung einer reproduzierba
ren Theorie auf der Grundlage von operational er
schließbaren Tatsachen (zum Tatsachenbegriff siehe 
Kapitel 1.1). Diese Vorgehensweise würde meiner Mei
nung nach dazu beitragen, daß man sich bei der Verfol
gung wissenschaftlicher Ziele klar ist, was man eigent
lich tut und worüber man reden bzw. nicht reden kann. 
Wenn man jedoch tatsächlich nur das sagt, was auf der 
Grundlage der Methode möglich ist, bleibt leider all
zuoft nicht mehr viel zu sagen. Dies ist vermutlich auch 
einer der Gründe, warum der Geltungsbereich der me
thodischen Ansätzen so häufig überschritten wird. Hier 
wird offenbar nach dem Leitsatz verfahren „worüber 
man nicht schweigen kann, darüber muß man reden“, 
was einer Umkehrung des WITTGENSTEIN-Zitats „wo
rüber man nicht reden kann, darüber muß man schwei
gen“ gleichkommt.

Bei der hier vorliegenden Arbeit wurde sehr großen 
Wert auf methodische Genauigkeit gelegt. Neben dem 
Ziel, die evolutionäre Entwicklung von Tetrapoden- 
Konstruktionen zu rekonstruieren, war es auch ein er
klärtes Ziel, die Methode weiterzuentwickeln und die 
verwendete Organismus- und Evolutionstheorie auszu
bauen. Ein nicht geringer Teil der Arbeit beschäftigte 
sich daher mit methodischen Gesichtspunkten. Es hat 
sich dabei gezeigt, daß sich auf der Grundlage der drei 
Fundamente, auf der die Organismus- und Evolutions
theorie stehen, das Hydraulikmodell, das Maschinenmo
dell und das Reproduktionsmodell, zahlreiche neue 
Aspekte ergeben, die zum Teil weit über den Bereich 
der Tetrapodenevolution hinausgehen und hier gar nicht 
mehr im einzelnen diskutiert werden können. Prinzipiell 
erlauben es die Modelle, einen entwicklungstheoretisch 
und funktionell gefaßten allgemeinbiologischen Gegen
standsbereich zu konstituieren, der so aufgebaut ist, daß 
die Einheit der biologischen Teildisziplinen insbesonde
re von Morphologie, Physiologie, Embryologie und Ge
netik, ja sogar zwischen Zoologie und Botanik gewahrt 
bleiben kann, statt wie im gegenwärtigen Wissen
schaftsbetrieb auseinanderzufallen. Obwohl die Evoluti
onstheorie heute allgemein als die basale Theorie der 
Biologie angesehen wird, hat jedoch eine solche Neu
formulierung des Gegenstandsbereichs, wie sie eigent
lich mit der Entwicklung von Evolutionstheorien hätte 
erfolgen müssen, bislang nicht stattgefunden, so daß 
kein wirklicher Paradigmawechsel zu verzeichnen ist.
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Zusammenfassung:

Entsprechend der Zielsetzung dieser Arbeit wurde ein 
umfassendes Transformationsmodell zur evolutionären 
Entwicklung des tetrapoden Lokomotionsapparates er
stellt, das bei der Entstehung der Chordaten beginnt und 
über die Entwicklung der Gnathostomen zu den Sar- 
copterygiem überleitet und schließlich bei der Entste
hung von Tetrapoden-Konstruktionen endet. Nach der 
Analyse aller bekannten rezenten und fossilen Sarco- 
pterygier konnte festgestellt werden, daß keiner dieser 
Formen alle Voraussetzungen für eine evolutionäre 
Transformation in eine Tetrapoden-Konstruktion erfüllt. 
Weder Konstruktionen vom Eusthenopteron-Typ noch 
Formen, die dem in neuerer Zeit zunehmend als Tetra- 
podenvorfahre favorisierten Panderichthys nahekom
men, können als Vorläufer in Betracht gezogen werden, 
vor allem weil sich die Flossen in beiden Fällen nicht 
über funktionstüchtige Zwischenstadien in eine Tetrapo- 
denextremität transformieren lassen. Die von morpho- 
genetischer Seite vorgebrachten Argumente, daß die 
Tetrapodenextremität von einer Flosse des Eustheno
pteron- bzw. Panderichthys-Typs ableitbar seien, 
konnten entkräftet werden, da sie auf einer Überinter
pretation der experimentellen Ergebnisse beruhen, die 
sich aus einer Vermischung der methodischen Ebenen 
ergibt. Die Tetrapoden lassen sich jedoch von einem 
gemeinsamen Vorfahren der Rhipidistier ableiten, der 
als hypothetische Form mit Hilfe der vorgenommenen 
Konstruktionsanalyse der bekannten Rhipidistierfossili- 
en und den erstellten Gnathostomen- und Sarcoptery- 
gier-Evolutionsmodellen bestimmt werden konnte (hier
mit ist jedoch keine Monophylieaussage verbunden). Es 
konnte gezeigt werden, daß auf der Grundlage dieser 
rhipidistiiden Ausgangskonstruktion zahlreiche Entwick
lungsoptionen existieren, die je nach den Nutzungsbe
dingungen der Konstruktion über verschiedene Ent
wicklungslinien zu unterschiedlichen Formen führen. 
Während ein konstruktiver Weg zu den Tetrapoden 
überleitet, ergeben sich aus den anderen Entwicklungsli
nien die unterschiedlichen Formen der Rhipidistier, un
ter denen sich auch Eusthenopteron und Panderichthys 
finden. Konstruktiv bestehen innerhalb der zu den 
Tetrapoden führenden Linie schon in der frühen Ent
wicklungsphase noch vor dem Landgang mehrere 
Realisierungsmöglichkeiten, die eine parallele Entste
hung zahlreicher unterschiedlicher Tetrapodenformen 
erlaubt. Von diesen Entwicklungswegen wurden zwei in 
ihrem transformad ven Verlauf rekonstruiert. Der eine 
führt zu Konstruktionen, von denen sich die Amnioten 
ableiten lassen, der andere zu solchen Formen, die zu 
den rezenten Amphibien überleiten. Die unterschiedli
chen Konstruktionseigenschaften der Amnioten und re
zenten Amphibien ergeben sich nach dem Transformati
onsmodell schon in einer frühen Phase der Tetrapo- 
denentstehung auf der Grundlage zweier Körpergrößen
kategorien, wobei die großen Formen zu den Amnioten, 
die kleinen zu den rezenten Amphibien überleiten. Da

bei konnte gezeigt werden, daß sich die rezenten Am
phibien nicht als Modell für ein Übergangsstadium zu 
den Amnioten eignen. Danach muß das häufig anzutref
fende anthropozentrische Bild von einer kontinuierli
chen „Höherentwicklung“, die sich von Fischen über 
Amphibien zu Reptilien vollzieht und schließlich bei 
den Säugetieren endet, revidiert werden. Die oberdevo
nischen Tetrapoden Ichthyostega, Acanthostega und 
Tulerpeton können keinem der beiden evolutionären 
Wege direkt zugeordnet werden. Sie stellen jedoch 
ebenfalls Ergebnisse der genannten konstruktiven Ra
diationsphase dar, in der wahrscheinlich noch zahlreiche 
weitere Entwicklungsoptionen realisiert wurden, die 
aber bislang noch nicht fossil dokumentiert sind. Mögli
cherweise können zahlreiche Karbontetrapoden auf die
se noch unbekannten devonischen Formen zurückge
führt werden.

Auf der Grundlage des rekonstruierten Ablaufmo
dells kann erklärt werden, wie es, ausgehend von den 
frühen Chordaten, über die Entwicklung von Gna
thostomen, evolutiv zu dem strukturellen Aufbau des 
Tetrapodenkörpers kam. Dabei ergibt sich die Körper
gliederung sowie die Lage der Organe und Skelettele
mente aus dem Verspannungsprinzip der als hydrauli
sche Konstruktionen aufgefaßten Organismen im Zu
sammenhang mit den Aspekten der assimilativen Arbeit, 
insbesondere der Lokomotion und der Ernährungsweise. 
Bei der Rekonstruktion des transformativen Verlaufs 
wurde außer den morphologischen und biomechanischen 
Gesichtspunkten auch die Physiologie und zum Teil die 
Ontogenese der kohärenten Gesamtkonstruktion in die 
Betrachtung integriert. So finden sich neben Modellen 
zur skelettalen und muskulären Entwicklung auch Theo
rien zur Entstehung der Lunge, der Respirationsmecha
nismen und des Kreislaufsystems. Der Schwerpunkt der 
Rekonstruktion lag jedoch bei der Entstehung der Tetra
podenextremität und der Tragkonstruktion. Hierzu 
konnte auf die zuvor erarbeiteten Modelle zum Verspan
nungsprinzip von Fisch-Konstruktionen und zur evolu
tionären Entstehung der Flossen, des Axialskeletts und 
der Gürtel unter Berücksichtigung ihrer Integration in 
die gekammerte Gesamtkonstruktion zurückgegriffen 
werden. Nach dem erstellten Ablaufmodell entstand die 
Tetrapodenextremität und die Tragkonstruktion im 
Flachwasser im Zusammenhang mit einer Effektivierung 
der Lokomotion auf festem Substrat. Auf der Grundlage 
des Flossenevolutionsmodells konnte die Tetrapoden
extremität von einer stenobasalen Flosse mit stark ver
zweigtem und distal vielstrahlig aufgebautem Extremi
tätenskelett transformativ abgeleitet werden. Danach 
muß die Tetrapodenextremität als primär polydactyl be
trachtet werden. Neben dieser läßt sich von der rhipidi
stiiden Ausgangsflosse auch der Flossentyp der rhizo- 
dontiden Crossopterygier sowie der von Eusthenopteron 
und Panderichthys ableiten. Auf der Grundlage des Ex-
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tremitätenevolutionsmodells kann die Entstehung des 
skelettalen und muskulären Aufbaus der Tetrapodenex- 
tremität über funktionstüchtige Zwischenstadien als 
Ökonomisierungsprozeß dargestellt werden. Dabei 
konnten unter anderem Gründe für die Unterschiede 
zwischen Vorder- und Hinterextremität, insbesondere 
für die gegensätzliche Ausrichtung des Knie- und Ellbo
gengelenks angegeben werden. Die Tragkonstruktion 
der Tetrapoden wurde als hydraulisch gestützt interpre
tiert. Der Landgang erfolgte bei den verschiedenen 
Tetrapoden-Konstruktionen jeweils zu einem unter

schiedlichen Grad. Er vollzog sich in der Entwicklungs
geschichte mehrfach im Sinne eines kontinuierlichen 
Lebensraumwechsels, der durch eine Verschiebung der 
Nutzungsoptionen der Konstruktion ermöglicht wurde. 
Neben dem Ziel, die Evolution des tetrapoden Lokomo
tionsapparates zu rekonstruieren, wurde ebenso die Re
konstruktionsmethode sowie die verwendete Organis
mus- und Evolutionstheorie auf der Grundlage der me
thodischen Philosophie der Erlanger Schule weiterent
wickelt.
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Anhang:

Abkürzungen der zitierten Sammlungen:

AMNH American Museum of Natural History, 
New York

NHT

ANSP Academy of Natural Sciences of NMC
Philadelphia NMV

BMNH British Museum (Natural History), QUB
London SMC

IGS GSM Institute of Geological Science, 
London (British Geological Survey,

SMNH

Murchison House, Edinburgh) SMNK
KUVP Museum of natural History, University

of Kansas, Lawrence RSMGY
MGUH Geological Museum of Copenhagen 

University
UMZC

MHNM Musée d’Histoire naturelle de 
Miguasha, Nouvelle

Nigel Trewin private collection, 
Aberdeen
National Museum of Canada, Ottawa 
Museum of Victoria, Melbourne 
Queen’s University, Belfast 
Sedgwick Museum, Cambridge 
Naturhistoriska Riksmuseet, 
Stockholm
Staatliches Museum fur Naturkunde, 
Karlsruhe
Royal Scottish Museum, Edinburgh 
University Museum of Zoology, 
Cambridge
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