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DARWINISMUS ODER TYPOSTROPHISMUS?

®
Von Otro H. ScHiNDEWOLF (Berlin)

(Mit 12 Abbildungen.)

Vorwort.

Im Anschlul} an Vortrdge aus dem Fragenkreise Paldontologi¢ und Abstam-
mungslehre, die ich im November 1943 auf Einladung der Ungar. Geologischen
Gesellschaft, des Ungar. Nationalmuseums und des Ungar. Biologischen Forschungs-
institutes Tihany in Budapest und Tihany hielt, whrde mir mehrfach der Wunsch
nach einer zusammenfassenden Darstellung in einer. Zeitschrift des Gastlandes
geduflert. Da ich in letzter Zeit verschiedentlich genotigt war, meine stammesge-
schichtlichen Auffassungen darzulegen und zu verteidigen, war zundchst an einen
Druck der Vortrige nicht gedacht. Die wiederholten Aufforderungen - bestimmten
mich jedoch schlieBlich, wihrend eines kurzen Aufenthaltes am Biologischen
Institut Tihany die nachfolgenden Ausfiihrufigen niederzuschreiben, in dem Bestre-
ben, wenigstens zu einem kleinen Teile meinen aufrichtigen Dank fiir die mir in

so reichem Mafle entgegengebrachte Gastfréundschaft abzustatten.
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L. Einleitung. (Entwicklungsgedanke und Darwinismus.)

Die Vorstellung eines entwicklungsmiBigen Zusammenhanges der
Organismen in allgemeiner und zundchst mehr gefiihlsmaBiger Form
ist uraltes menschliches, Gedankengut. In wissenschaftlicher Gestalt
wurde sie erstmalig von J. B. DE LAMARCK zu Beginn des 19. Jahr-
hunderts (1809, 1815) eingefiihrt und begriindet. LAMARCK war indessen
keineswegs der einzige friihe Vertreter der Abstammungslchre. Offen-
sichtlich hatten zu jener Zeit die biologischen Kenntnisse' einen derar-
~ tigen Stand erreicht, da der Entwicklungsgedanke gleichsam in der

‘Luft lag und sich als Denknetwendigkeit aufdriangte. Wie ich in einer
historischen Studie (SCHINDEWOLF 1941 a) zeigen konnte, gab es nahezu
gleichzeitig mit LAMARCK auch in Deutschland eine ganze Reihe
weitblickender Biologen: F. S. Voicr (1817), A. M. TAuscHER (1818), ].
G. J. Barrenstepr (1818), fermer G. R. TrEviranus (1805, 1831),
F. TrepEMANN (1808—1814), J. F. MEckeL (1815, 1821), J. C. M. REr-
NECKE (1818) und wiele andere, die unabhangig die Auffassung einer
realen historischen Entwicklung der Organismeénwelt vertreten und sie
teilweise auf genau die gleichen Beobachtungen und dieselben Argu-
mente gestiitzt haben wie spiter DARWIN. Sie konnten sich indessen,
ebenso wie andere frithe Verfechter des Abstammungsgedankens in
Frankreich, Italien und England. nicht durchsetzen. Erst DARWIN's
.,On the origin of species” (1859) mit seiner folgerichtigen Durchdrin-
gung eines iiberwiltigenden Tatsachenmaterials leitete den gewaltigen
Siegeszug der Abstammungslehre ein, die damit zur unverriickbaren
Grundlage alles biologischen Denkens und Forschens wurde.

Die Abstammungslehre in ihrer allgemeinsten Fassung besagt, dal
die Organismen sich auf natiirlichem Wege auseinander entwickelt ha-
ben und daB die heutige Tier- und Pflanzenwelt den einstweiligen FEnd-
zustand einer weit in die geologische Vorzeit zuriickgreifenden Stam-
mesentwicklung darstellt. Dieser Satz darf heute, da von einigen weni-
gen AuBenseitern abgesehen werden kann, als Allgemeingut aller Bio-
logen gelten. Eine solche Ubereinstimmung besteht dagegen nicht
hinsichtlich der Fakforenfrage der Stammesentwicklung. Hier schei-
den sich die Geister, und die Meinungsverschiedenheiten dariiber
sind seit LaMARCK und DARWIN nicht zur Ruhe gekommen. Beide Fra-
~ gen sind vollig unabhingig voneinander; denn, wie schon TH. .H.
Hux1iEy sagte: ,,If the Darwinian hypothesis was swept away, evolution

would still stand, where it was™. ' 2B \
Weite Verbreitung — in Peldontologenkmeisen noch bis in die
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Formenwandels, deren Faktoren Gebrauch und Nichtgebrauch der:
neueste Zeit — hatte zundchst die lamarckistische Deufung des
Organe, die Bediirfnisse der Organismen und unmittelbare spezifische
Umweltbewirkungen sind. Diese Auslegung hat einen naiven Charak-
ter; sie beruht auf sinnfilligen Eindriicken, nicht aber auf strenger,
beweiskraftiger Analyse. Sie hat aufgegeben werden miissen, seit die
Vererbungslehre zeigte, daB einerseits die vom Individuum durch
Beanspruchung seiner Organe und durch Umwelteinfliisse erworbenen
FEigenschaften micht erblich sind und es andererseits von der Umwelt
ausgeloste zweckentsprechende Reizbeantwortungen erblicher Natur
nicht gibt.® '

Auch im Gedankengebéiude DARWIN's spielen diese lamarckistischen Faktoren
cine bedeutende Rolle. Er schreibt in der mir vorliegenden 6. deutschen Ausgabe
des ,,Origin .of species” (1876, S. 567): Nie Umwandlung der Arten ,ist hauptsdch-
lich durch die natiirliche Zuchtwahl zahlreicher, nach einander auftretender, -un-
bedeutender giinstiger Abinderungen bewirkt worden, mit Unterstiitzung in bedeu-
tungsvoller Weise durch die vererbten Wirkungen des Gebrauchs und Nichtge-
brauchs von Theilen, und, in einer unbedeutenden Art, d. h. in Bezug auf Adaptiv-
bildungen, gleichviel ob jetzt oder friiher, durch die directe Wirkung #uszerer
Bedingungen und das unserer Unwissenheit als spontan erscheinende Auftreten
von Abdnderungen”. AnschlieBend verwahrt er sich gegen die Unterstellung, er
habe «.frither die Héufigkeit und den Werth dieser letzten Abénderungsformen
unterschatzt”, und betont, daf} er bereits in der ersten Ausgabe seines Werkes neben
dem Hauptprinzip der natiirlichen Zuchtwahl durchaus auch andere Fakioren
zugelassen habe. ;

Von diesen lamarckistischen Elementen in der Tehre Darwin‘s
ist heute abzusehen, und wir haben es hier nur mehr mit der geliuterten
Form des Darwinismus zu tun, wie er von der gegenwirtigen Verer-
bungslehre vertreten wird. In ihren ersten Anfingen stand die Genetik
der Abstammungslehre gleichgiiltig oder selbst feindlich gegeniiber (W.
JOHANNSEN, heute noch N. HERIBERT-NILSSON): erst in den letzten Jah-
ven hat sie mit dem Anschwellen ihres experimentellen Beobachtungs-
stoffes begonnen, die gewonnenen Einsichten fiir eine kausale Deutung
des stammesgeschichtlichen Entwicklungsgeschehens auszuwerten.

Die moderne Vererbungsforschung unterscheidet, wenn- wir einem
ihrer fithrenden Vertreter, N. W. TIMOFEEFF-RESSOVSKY (1939) folgen,
vier verschiedene Evolutionsfaktoren: 1. die Mutabilitit, die in Gestalt
richtungsloser Abidnderungen das Evolutionsmaterial liefert, 2. die Se-
iektion, die einen richtenden Evolutionsfaktor bildet und die Differen-
zierung in der Zeit, die Anpassung und Hoherentwicklung bewirkt, 3. die
Isolation, die gleichfalls einen richtunggebenden Entwicklungsfaktor
darstellt und wor allem die Differenzierung im Raume bedingt, 4. die

f
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Populationsmellen, die gleich der Isolation die Panmixie und Popula-
fionsgrofle einschrinken und dadurch starke Konzentrationsschwankun-
gen einzelner Mutationen bzw. Mutationskombinationen hervorbringen.
Diese vier Faktoren wird man allerdings kaum als einander gleichwer-
tig betrathten kionnen. Die Isolation und die Populationswellen treten
zweifellos an Selbstidndigkeit hinter den beiden ersten Elementen zu-
riick; sie schaffen, wie F. LENz bereits im AnschluB an die Ausfiihrun-
gen TIMOFEEFF-RESSOVSKY's (s. dort, 1939, S. 218) aussprach, lediglich
gewisse Sonderbedingungen, unter denen die Selektion sich auswirkt.
So wichtig ferner fiir dic Gegenwart oder eine andere begrenzte Zeit-
einheit die Unterscheidung zwischen zeitlicher und rdumlicher Diffe-
renzierung sein mag, so ist sie unter historisch-phylogenetischem Aspekte
ohne grundsitzliche Bedeutung, da alsdann auch die riumlichen Ver-
schiebungen sich einem zeitlichen Geschehen cinordnen. Wir erhalten
also fiir unsere stammesgeschichtliche Betrachtungsweise von der Ver-
erbungslehre das grundlegende Faktorenpaar der richfungslosen Muta-
bilitit und der richtenden Selektion. <

Diese beiden Faktoren mit ihren Sondermechanismen liefern ein
befriedigendés Verstindnis - der Mikroevolution, d. h. des experi-
mentell analysierbaren Formenwandels der niedersten taxonomischen
Kategorien (Rasse und evt. auch Art). Es fragt sich nun, ob diese bei-
den Prinzipien und vor allem die winzig kleinen Mutationsschritte der
Vererbungsexperimente ausreichen zu einer widerspruchslosen Deutung
auch der stammesgeschichtlichen Formumprigungen der hoherstehen-
den taxonomischen Einheiten, also der Entwicklung hoherer GrioBen-

crdnung oder der Makroevolution.

Bie sachlich berechtigte, philologisch allerdings nicht gerade gliickliche Gegen-
iberstellung einer Mikroevolution (= ,Evolution der Biotypen, Jordanone und
Linneone”) und Makroevolution (= ,Evolution der hoheren systematischen Grup-
pen) findet sich m. W. erstmalig bei ]J. PHILIPTSCHENKO (1927, S. 93). W. 'ZIMMI?R;
MANN (1938, S. 307; 1943, S. 28) hat dafiir die Bezeichnungen ,Mikrophylogenie
und ,,Makrophylogenie' eingesetzt, und G. HEBERER (1945a, S. 545; 1943b, S. ?49)
schlof sich dem an, indem er Phylogenie und Evolution als synonyme Bezeich -
nungen behandelte und selbst von einer ,Experimentellen P]}ylogenetllf .spruch.
Damit ist ein Begriffspaar entstanden, das zwar sprachlich einwandfrei ist, aber
sachlich nicht gerechtfertigt erscheint. ; .

Phylogenetik ist ihrer Wortbedeutung nach die Wlss.ensc}jaft der Stammesent-
wicklung, also eines in der Vergangenheit abgelaufenen historischen Prozesses, des-
sen Hergang nur indirekt aus den uns iiberlieferten Urkunden ersch]os'sen werden
kann, wie bereits E. Haecker als Schopfer der Bezeichnung Phylogenie durchaus

ichti 5 i ller wahren Geschichte ist daher auch die Sti'lmmels’:’-""
richtig erkannte.” Gleich aller T N e e S
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der groflen, geographischen Rassen ist, wie mit Recht W. KiUHNELT (1942, S. 9) aus-
fiihrt, ein historischer Vorgang, der sich mnicht zweimal in gleicher Weise abspielt
und sich daher ebenfalls niemals experimentell wiederholen 1iBt. Was uns bekannt
und im Experiment zugénglich ist, das sind lediglich einzelne Faktoren, die nach
menschlicher Voraussicht zur Rassenbildung fiihren konnen. Wenn ferner auch W.
ZIMMERMANN (1943, S. 37, Fufln. 1) sagt, daf man im allgemeinen die.,kiirzeren
Wandlungsketten, die wir z. B. bei der Herausbildung von Nutzpflanzen und
Nutztieren unmittelbar miterleben, nicht als Phylogenie® bezeichne, so ergibt sich
daraus, dal} es abwegig ist, von einer ,Experimentellen Phylogenetik” zu sprechen.
‘Die Phylogenie ist die hinter uns liegende, geschichtliche Seite des allgemeinen
Entwicklungsgeschehens, das auch den kleinen, hente unter unseren Augen sich
vollziehenden Formenwandel umfafit. Die Gesamtheit dieser Entwicklungserschei-
nungen, der vorzeitlich-historischen wie der gegenwiirtigen, bildet den Inhalt des
Allgemeinbegriffes Epolution.

Die Forschungsaufgabe des Genetikers besteht darin, die Enoluhonsmecha-
nismen zu untersuchen, soweit sie an den heute lebenden Pflanzen und Tieren
unter den in der Gegenwart moglichen Versuchsbedingungen experimentell er-
faRBbar sind, nicht aber historische Evolutionsforschung (oder Phylogenie zu be-
treiben. Er kann aus seinen Modellversuchen zwar Vermutungen herleiten, welcher
Art die’ stammesgeschichtlichen Abldufe “gewesen sein mdgen; er verfiigt jedoch
weder iiber den erforderlichen Stoff noch iiber die entsprechenden Methoden, um
den tatsédchlichen, realen Vorgang der Stammesentwicklung in seiger Forschungs-
geschichtlichen Gegebenheit wiederherzustellen, Das ist und bleibt das einmaligen
gebiet der Paliontologie. Auch der Geologe mag experimentieren und Faltungsver-
suche anstellen. Aber selbst wenn er das in groBerem Stile tut, so schafft er damit
noch keine Tektonik, sondern untersucht lediglich in Modellen, unter welchen
Bedingungen 'seinerzeit die Faltungsvorgidnge der Gesteine sich abgespielt haben
mogen, ohne daR iiber den speziellen historischen Rahmen, in den sie hineingestellt
waren, und iiber ihre jeweilige geschichtliche Wirklichkeit aus seimen Versuchen
ingendwelche Aussagen moglich sind.

Eine Gegeniiberstellung von Mikro- und Makrophylogenie ist daher abzuleh-
nen; es gibt nur ein einziges, cinmaliges stammesgeschichtliches Geschehen, nyr eine
Phylogenie schlechthin. Wenn man aber mit uns annimmt, daB in ihr verschiedene
Evolutionsformen wirksam sind - neben den Mechanismen eines geringfiigigen
Formenwandels, wie wir ihn aus der Jetztzeit kennen, auBerdem solche hoherer
Groflenordnung —, so wird man folgerichtig zwischen einer Mikro- und Makro-
evolution unterscheiden. Ganz unsinnig ist es, wie vielfach geschehen, von einer
Makrophylogenie im Sinne der Gesamtphylogenie zu sprechen, da es dafiir keiner
besonderen - Bezeichnung bedarf. Unter der Makroevolution, wie die .Makro-
phylogenie* richtig zu bezeichnen ist, kann daher allein ein im Rahmen der histo-
rischen Phylogenie vorliegender Formenwandel verstanden werden, der in seinen
Ausmaflen iiber die Mikroevolution hinausgeht, ohne summativ auf ihr aufzubauen.

Die oben aufgeworfene Frage, ob die darwinistischen Faktoren der
Mutabilitét in kleinsten Formenspriingen und der Selektion hinreichend
sind. um das gesamte stammesgeschichtliche Geschehen verstandlich zu
machen, wird von den Genetikern und sonstigen Biologen anderer
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Arbeitsrichtungen in sehr verschiedener Weise beantwortet. Fs sind,
soweit ich sehe, wohl nur wenige, die diese Frage riickhaltlos zu beja-
hen wagen. In diese Kategorie gehoren, um einige Namen zu nennen,
E. M. East, G. HeBerer, H. Nacursuriv, B. ReEnsca und W. ZiuMEek-
MANN. Andere Genetiker betonen, daB die Stammesentwicklung auf
diese Weise allein nicht zu deuten sei (I. Baur, H. BurGerr, R. Gorp-
scamipT, H. S. JENNINGs, ]. PuiLiprscuenko, H. Stussk, F. v. WeTT-
STEIN), und wieder andere nehmen einstweilen eine abwartende Haltung
ein (Ta. DoBzuansky, A. Kuan, W. Lupwic, N. W. TiMOFEEFF-REs-
sovsky, H. ULRicH usw.). Ferner ist aus dem Lager der morphologisch
eingestellen Zoologen und Botaniker vielfach eine volle ErfaBbarkeit der
Stammesentwicklung mit darwinistischen Mitteln bestritten worden
(L. S. BErG, P. BucHNER, W. v. BupDENBRGCK, L., CUENOT, ‘B, DURKEN,
A. REMANE, ]. Sachs, W. Trorr, J. C. WiLuis, R. WOLTERECK u. a.).
Von paldontologischen Beobachtungen und Erwégungen ausge-
hend, habe ich seit etwa 20 Jahren die These vertreten, daB die Heraus-
gestaltung der Gattungen und hoheren taxonomischen Kategorien nicht
auf dem Wege kleiper, sich allmihlich summierender Umwandlungs-
schritte - erfolgt, sondern daB fiir sie sprunghafte Umgestaltungen in
frithen ontogenetischen Entwicklungsstadien anzunehmen sind. Nach
einigen vorausgeschickten kleineren Schriften (1925; 1929 a, b) habe
ich diese Auffassung vor allem 1936 in einer zusammenfassenden Dar-
stellung begriindet, die sich um ein engeres Zusammenwirken der Pali-
ontologie und der Genetik bemiihte. Den meinigen in mancher Bezie-
hung sehr nahe stehende Gedanken wurden unabhingig von K. BEUR-
- LEN entwickelt, der insbesondere in den Jahren 1930 und 1937 grol}-
angelegte Analysen der Stammesentwicklung auf paldontologischer
Grundlage veroffentlichte. Nach unserer Auffassung ist das eigentliche
Problem der stammesgeschichtlichen Entwicklung nicht die ..Entste-
hung der Arten”, die vom Darwinismus in den Mittelpunkt der Be-
trachtung gestellt wird, sondern das entscheidende Geschehen besteht
- in einem durchgreifenden, sprunghaften Typenmwandel. Um einen kur-
zen Ausdruck fiir diesen Vorstellungskreis: zur Hand zu haben, be-
zeichne ich ihn als Typostrophismus, : ‘

Es hat lange gedauert, bis diese im Gegensatz zum landldufigen
Darwinismus stehenden Deutungen Beachtung gefunden haben; erst
in letzter Zeit sind sie hiufiger besprochen worden, teils zustimmend,
teils schroff ablehnend. Die Urteile erster Art sind fiir einen Autor die
erfreulicheren, die scharf kritisierenden aber die aufschluBreicheren,
da sie ihm zeigen, wo noch Liicken in seinem Gedankengebédude beste-
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hen und wo es gilt, durch weitere Abklirungen MiBverstindnisse zu
beseitigen. Solche Einwendungen sind im letzten Jahre (1943) vom
genetischen Standpunkte aus vor allem von B. REnscH und G. HEBERER.
ferner aus dem Gesichtswinkel der Palaontologie von W. Gross er-
hoben worden. Sie sollen im folgenden beriicksichtigt werden, soweit
das im Rahmen einer gedringten Zusammenfassung moglich ist.

/

IL Stellung und Aufgabe der Paliontologie.

Paldontologie ist die Wissenschaft- vom Leben der Vorzeit, also die
Biologie der Vergangenheit. Sie wendet auf ihre fossilen Objekte, teil-
weise mit den von ihr ausgebildeten besonderen Methoden, die gleichen
Betrachtungsweisen an wie die Gegenwartsbiologie mif Bezug auf die
heute lehenden Tiere und Pflanzen. Der Paldontologie betreibt also
Taxonomie, Morphologie, Okologie, Chorologie und Chronologie der
fossilen Organismen. Eine Sonderstellung nimmt darunter die Chro-
nologie ein, die das spezifische, eigenstandige Forschungsgebiet der
Paldontologie bildet. Der besondere Wesenszug des fossile§ Stoffes be-
steht -in seiner zeitlich-historischen Anordnung; die vergangenen Lebe-
welten sind getreu in der Reihenfolge iiberliefert worden, in der sie
einst gelebt und einander abgelost haben. Dadurch ist die Paldontologie
in die Lage versetzt, der Biologie eine neue Dimension, die zeitlich-
geschichtliche Komponente, hinzuzufiigen. Der Schwerpunkt ihrer Ar-
beit und ihr bedeutungsvollster Beitrag zum biologischen Gesamt-
gebdaude liegt daher auf dem Felde der Chronologie, aus deren Syn-
these mit der Morphologie sich die Stammesgeschichte ergibt.

Wiederholt hat man, so u. a. auch W. Gross (1943), der Paldontolo-
gie vorgehalten, sie habe sich im wesentlichen “auf eine Beschrei-
bung ihres Beobachtungsstoffes zu beschrinken; als nicht experi-
mentierende Wissenschaft konne sie nur wenig Gesichertes zur Fakto-
renfrage der Stammesentwicklung beitragen. Der letztere Satz ist zwei- .
fellos berechtigt; dem Paldontologen stehen keine induktiven Methoden
zur Aufhellung der stammesgeschichtlichen Faktoren zu Gebote. Sein

' Ziel ist daher nicht in erster Linie auf das Warum, sondern auf das

Wie der Stammesentwicklungs gerichtet, eine Frage, die zunichst ge-
kldrt sein muB, ehe eine Ursachendeutung moglich ist, und die allein von
der Palidontologie beantwortet werden kann. Dazu aber geniigt nicht
die Feststellung und Beschreibung von Einzelfillen, die Untersuchung
irgendeiner vereinzelten Stammlinie. Die Paldontologie mul} vielmehr

/
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dariiber hinausschreiten und auf vergleichend-generalisierendem Wege
die allgemeinen GesetzmiBigkeiten und Regeln zu ergriinden suchen,
_die der bunten Vielfalt der Einzelfille und Erscheinungen zugrunde
liegen. ,,La science ne consiste pas en faits, mais dans les conséquences,
que I'on en tire” (CLAUDE BERNARD)!

Die Paliontologie ist also keineswegs eine rein beschreibende
Naturwissenschaft; eine solche gibt es tiberhaupt nicht. ,Das Ziel aller
Naturwissenschaft ist letzten Endes nicht nur eine Beschreibung und
Ordnung, nicht eine Katalogisierung, sondern eine Rationalisierung der
Erscheinungswelt” (M. HARTMANN 1927, S. 3). Entgegen Gross und an-
deren Gegnern konneén wir daher keine Verkennung des Wesens der
Paldontologie darin.erblicken, daB sie sich nicht damit begniigt, ledig-
lich ein Haufwerk von Beschreibungen ilires fossilen Stoffes zu liefern,
sondern daf sie sich dariiber auch Gedanken macht. Andernfalls hiitte
sie iiberhaupt keinen Anspruch auf den Ehrentitel Wissenschaft. Das
einzelne Fossil, eine isolierte Stammreihe besagen an sich nichts oder
nur wenig: sie werden erst dadurch biologisch einsatzfihig, daB man
sie in Zusammenhang bringt und die in ihnen verkorperten phylo-
genetischen Gesetzlichkeiten herausschalt.

Der Palidontologie erwiichst damit die wichtige Aufgabe festzustel-
len, mie, in welcher Weise und nach mwelchen Regeln die Stammesent-
wicklung verlaufen ist. Sie allein ist kraft ihres historischen Stoffes
dazu in der Lage, und jetzt endlich bricht sich allméhlich die Uber-
zeugung Bahn, daB die Stammesentwicklung doch mancherlei Eigen-
tiimlickheiten bietet, die man aus dem Studium der rezenten Tier- und
Pflanzenwelt nicht ohne weiteres hitte erwarten und ableiten kionnen
Wenn man aber etwas erkliaren will, so mul? zunachst der zu erklirende
Sachverhalt selbst bekannt sein, und so liefert die Paldontologie den
kausalen Forschungsaufgaben der Genetik und Entwicklungsphysiologie
die Grundlage ihrer Deutungsversuche. Sie wirft die noch offenen Fra-
gen auf, die es zu losen gilt, und weist auf die moglichen Richtungen
hin, in denen die Losungen zu suchen sind: Andererseits vermag sie
die'Unzuléissigkeit und Unzulinglichkeit gewisser Deutungsversuche
aufzuzeigen. DaBl das Bild der realen stammesgeschichtlichen A'])léiuf:e,
wie es die Peliontologie aus ihrem fossilen Stoffe erschlie[?t, recht we;t‘-
gehend von demr abweicht, das die Genetik sich nach 1hren. experi-
mentellen Befunden am rezeaten Material zurechtgelegt hat, ist nicht
Schuld der Paldontologie. Thre Vorstellungen sind deshaflb durchgus

keine .magischen Spekulationen™, wie man jiingst wenig freundlich
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sagte, sondern es sind auf stammesgeschichtlichem Felde die einzigen
Feststellungen, die auf einer Tatsachengrundlage beruhen.

Ebenso teile ich auch micht die Meinung TIMOFEEFF-RESSOVSKY'S
(1939, S. 159), daB3 die historisch-vergleichend orientierte Evolutions-
forschung ,,durch die Arbeit der groflen Biologen des Endes des vorigen
und Anfangs des jetzigen Jahrhunderts ... .. mehr oder weniger er-
schopft” sei und ,,daB heutzutage und in ndchster Zukunft diese be-
schreibende Arbeitsrichtung uns keine wesentlichen neuen Entdeckungen.
oder ein tieferes Verstindnis des Evolutionsmechanismus bringen wird™.
Da die Palaontologie, die als exakt biologisch betriebene Wissenschaft
noch im . Jugendalter steht, bisher noch recht wenig bei der Ausgestal-
tung der Abstammungslehre eingesétzt wurde, bin ich im Gegenteil
iiberzeugt, daB ihr noch ein sehr gewichtiges Wort zufallert wird. Aber
es dient nicht dem Fortschritt, einseitig die Vorziige der vergleichenden
oder der experimentellen Methode herauszustellen und gegeneinander
abzuwerten. Die Vertreter beider T orschungszweige haben sich in letz-
ter Zeit schon weit mehr als forderlich befehdet, ,.ein hochst miiBiges
Unterfangen, da beide Richtungen gleich wichtige und unentbehrliche
Forschungsprinzipien fur die Biologie darstellen und keine die andere
zu entbehren vermag”, wie wiederum M. HARTMANN (1927, S. 6) mit
vollem Recht betonte. Das einzig Naturgemaife ist eine innige, vorurteils-
lose Zusammenarbeit der beiden einander ergdnzenden Richtungen.

Manche Genetiker stehen, wie wir bereits sa,g'tenf auf dem
 Standpunkte, daB es in der Vorzeit keine anderen = Faktoren
der Stammesentwicklung gegeben haben konne als die aus den
heutigen Vererbungsexperimenten erschlossenen Mechanismen _der
Mikroevolution. Sie verfahren nach dem Prinzip des Aktualismus, d. h/
sie suchen die Vorgiange der Vergangenheit durch eine einfache Summie-
rung der in der Gegenwart bekannten und amalysierbaren Krifte zu
erklaren. Die Mikroevolution wire danach die Vorstufe der Makroevo-
lution; die Entwicklung im groBen kime durch eine fortgesetzte Addie-
rung immer neuer kleiner Wandlumgsschrxtte zustande, die im Laufe der
langen vorzeitlichen Zeitriume zu einer stetigen Steigerung der ur-
spriinglich geringfiigigen Formunterschiede der Rassen und Arten fiihrte.
Es ist klar, daB durch rein gedankllche Uberlegungen die Berechti-
gung dieser Auffassung nicht bewiesen werden kann. Selbstverstand-
lich hat der Aktualismus als Methode seine volle Berechtigung, aber
doch eben nur solange, bis man etwa auf Erscheinungen stoB, die sich
ihm nicht zwanglos einfiigen. Ob solche auftauchen werden, laBt sich
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- aus dem rezenten Material allein nicht ermitteln. Es fehlt der Genetik
jede Erfahrung dariiber, ob das Bild von der Entwicklung der hiheren
Kategorien, das sie sich unter der Vorwegnahme einer Alleingiiltigkeit
~der Mijkroevolution geformt hai, der Wirklichkeit entspricht. A priori
braucht das keineswegs der Fall zu sein. Es ist von vornherein durchaus
mit der Moglichkeit zu rechnen, daBf zu den gegenwiirtig beobachtbaren
Mechanismen sich in der Vorzeit noch andere Vorgiinge gesellt haben,
die als verhiltnismaBig seltene Ereignisse nur in groBeren Zeitinterval-
len aufgetreten sind und sich daher in der kurzen Zeitspanne der Ge-
genwartsexperimente bisher der Beobachtung entzogen haben.

Lehrreich ist hier ein Vergleich mit der Geologie, auf den ich andern-
orts schon mehrfach verwiesen habe. Es erscheint da als Selbstver-
stindlichkeit, die in der Gegenwart geltenden chemischen und physi-

kalischen GesetzmiBigkeiten auch auf die Vergangenheit zu iibertra-

‘gen. Thre Anwendung allein aber reicht nicht aus, um die-geschicht-
liche Gestaltung der Erdoberfliche in ihrer Gesamtheit zu verstehen.
Es miissen vielmehr von Zeit zu Zeit Revolutionen und KriifteduBe-
rungen stattgefunden haben, zu denen in der Gegenwart noch keine
Analogie beobachtet worden sind. So hat beispielsweise noch niemand
die Auffaltung eines Kettengebirges. vom Typus der Varisziden oder
der Alpiden, die Bildung einer groBriumigen Deckeniiberschiebung u.
dgl. m. gesehen, und trotzdem ist nach den vorzeitlich-historischen
Uberlieferungen nicht der mindeste Zweifel daran moglich, daB es
derartige Vorginge einst gegeben hat. Die alleinige Kenntnis der allge-
meinen mechanischen und chemischen GesetzmiBigkeiten liBt uns also
bei der Rekonstruktion der tatsichlichen Erdgeschichie im Stich; wir
konnen daraus nicht ableiten, in welcher GréBlenordnung und mit wel-
chen zusitzlichen Energiequellen sie sich auswirkten.

Durchaus entsprechend ist die Lage hinsichtlich der von der Gene-
tik aufgedeckten Evolutionsgesetze, fiir die es keineswegs von vorn-
herein als erwiesen gelten kann, daB sie ohne weiteres alle stammesge-
schichtlichen Erscheinungen der groBeren Dimensionen erkliren kon-
nen. Umgekehrt lassen sich ja auch die Vorstellungen und Prinzipien
der klassischen Mechanik nicht auf die unendlich kleinen Dimensionen
der Atom-, Elektronen- und Kernphysik iibertragen: sie muBten da
wei'tgehehd erginzt und abgeiindert werden. Der heutigen theoret.ischen
Physik erscheinen die anfinglich vorgenommenen Versuche, fhe. Be-
obachtungen und Begriffe der makroskopischen Dimension auf d]g s0
gewaltig verschiedenen inneratomaren MaBstabe anzuw?'eind!en, als reich-
lich voreilig und naiv. Unserer Uberzeugung nach wird man entspre-

2 8
- Biologia XVI.
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chend auch auf stammesgeschichtlichem Gebiete einmal zu dem Urteil
kommen, daB die bedenkenlose, ausschlieBliche Ubertragung der mikro-
evolutionistischen Mechanismen auf die Makroevolution ein folgen-
schwerer Irrtum war. Den Priifstein fiir die Berechtigung dieser Uber-
iragung kann allein die Palaontologie liefern, und wir wenden uns nun-
mehr den Folgerungen zu, die aus dem fossilen Material zu ziehen sind.

Il Die Periodizitiit der Entwicklung.

Als eine erste GesetzmaBigkeit der Stammesentwicklung, die aus
den rezenten Lebewesen nicht zu entnehmen ist, ergibt sich ihre perio-
dische Gliederung. Der phylogenetische Formenwandel verlauft nicht
in einem gleichmiBig, ruhig dahingleitenden Flusse, sondern er ihnelt
einem Strome mit zahlreichen sich wiederholenden Wasserfillen, mit
Stromschnellen und stark wechselndem Gefille. Die Ablaufsform
der Stammesentmwicklung ist phasen- oder quanten-
haft Sie zerféllt in Zyklen verschiedener GroBenord-
nung, und in einem jeden derartigen Zyklus lassen sich drei Ph a-
sen von verschiedenem Entwicklungstempo und verschiedener Entfal-
tungsart unterscheiden.

Am Anfang eines Zyklus steht jeweils eine kurze Periode sprung-
hafter, diskontinuierlicher Formbildung. Explosiv, geradezu iiberstiirzt,
wird hier in groBen Umbildungsschritten eine Anzahl verschiedenartiger
Organisationsgefiige oder Typen angelegt, die dann wihrend der an-
schlieBenden Fortentwicklung ihren Grundcharakter unverandert beibe-
halten. Wir bezeichnen diese erste Phase im AnschluB an G. HEBERER
als die der T y po genese. Auf sie folgt eine zweite Phase der Typen-
konstanz oder der T 'y po st a s e, die eine fortschreitende Ausgestaltung
und Differenzierung im Rahmen der einmal gelegten Formgrundlage
bringt, den Grundbauplan selbst aber unberiihrt 1i8t. Die Entwicklung
erfolgt hier langsam, ganz allmihlich and flieBend, in kleinen Einzel-
schritten. Diese typostatische Phase ist gewohnlich von langer Dauer,
wesentlich ldnger als die erste, typogenetische Periode und ferner auch
als die ‘dritte Phase der T y pol yse, welche die einzelnen Entwick-
lungszyklen abschlieBt. Sie ist gekennzeichnet durch mannigfache Merk-
male des Niederganges, der Entartung und -Auflosung der im Typus
verkorperten Formgebundenheit. Uberspezialisierungen und iiberstei-
gerter Riesenwuchs der dem Aussterben geweihten Reihen geben die-
ser Periode ihr besonderes Geprige.
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Da es sich bei dieser Phasengliederung um eine weit und wohl
ganz allgemein verbreitete Erscheinung handelt, ist sie bereits friih-
zeitig erkannt (A. HyaTr, O. JAeker, E. Koken C, DIENER usw.) und
unter verschiedenartigen Bezeichnungen beschrieben worden. So sprach
E. HAECKEL von einer Epacme, Acme und Paracme, einer Aufbliih-,
Bliite- und Verbliihzeit der Stimme, spiter J. 'WALTHER von Anas-
irophen, d. h. von Perioden einer iippigen, stiirmifichen Stammesent-
faltung, die mit Zeiten langsamer, allmihlicher Entwicklung abwechseln.
R. WEDEKIND umschrieb diesen Sachverhalt in seiner Virenztheorie.
und in neuester Zeit hat besoders K. BEURLEN die hier vorliegenden Ge-
lﬁetzméﬁigkeiten klar herausgearbeitet.

Die drei Phasen der stammesgeschicﬁ'iahen Zyklen finden ihr
Gegenstiick in den einzelnen Entwicklungsstufen des Individualzyklus,
in Jugend, Reife und Alter der Organismen, welche die gleichen Merk-
malsziige einer raschen Formbildung von kurzer Dauer, dann einer
lange beibehaltenen Formkonstanz und schlieBlich eines Niederganges
aufweisen. Ebenso kennen wir aus der Erdgeschichte einen Wechsel
kurzer revolutionarer Perioden und langer Zeitriume einer allmihli-
chén Evolution, die zum SchluB in eine Phase der Vergreisui v und
Erstarrung einmiindet. Ferner besteht eine bemerkenswerte Parallele
zur menschlichen Welt- und Kulturgeschichte, Auch da sehen wir
— sei es nun auf politischem, wissenschaftlichem oder kiinstlerischem
Gebiete — jeweils am Anfang eine revolutionire, schopferische Epoche
von kurzer Dauer, die, radikal mit dem Uberkommenen brechend,
neue Grundlagen sehafft und gewohnlich auf lange Zeit die weitere
Entwicklung bestimmt. Dieser anschlieBende Entwicklungsabschnitt,
unserer typostatischen Periode entsprechend, fuBt ganz auf den
Irrungenschaften der schopferischen ersten Periode, er baut in lang-
samer Entfaltung lediglich aus und bringt nichts grundlegend Neues
mehr hervor. Dadurch kommt es allmiihlich zu einer einseitigen Uber-
steigerung und Ubkralterung, zu kultureller Entartung und zum un-
aufhaltsamen Niedergang, bis dann ein etwaiger erneuter revolu-
tiondrer Aufbruch einsetzt und einen neuen Entwicklungszyklus ein-
leitet. Es will danach scheinen, daB alle zeitlich-geschichtliche Ent-
wicklung in derartigen Ablaufsformen erfolgt und die stammes-
geschichtliche Entfaltung sich insofern einem grofieren Allgemein-
rahmen einordnet.

~ Wir miissen es uns hier leider versagen, eine grtjﬁere.An—
" zahl von Beispielen - fiir die stammesgeschichtliche Phasengliede-
. d
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rung vorzufithren. Bei einer fritheren Gelegenheit habe ich
(ScHINDEWOLF 1942 b) zur Veranschaulichung die Stammesentwicklung
der Cephalopoden herangezogen; hinsichtlich der Einzelheiten und
bildlichen Wiedergaben sei auf jene Darstellung verwiesen. Es konnte
da gezeigt werden, daB die Cephalopoden unmittelbar nach ihrem
ersten Auftreten in der kurzen Zeitspanne des Ordoviziums diskon-
tinuierlich, iibergangslos, in groBen FEinzelschritten nahezu die samt-
lichen Hauptbaupldne hervorbringen, die in ihrem Rahmen iiberhaupt
gebildet werden. Aus kleinwiichsigen, undifferenzierten und in ihrer
Gestaltung sehr labilen Formen gliedern sich die Typen der einzelnen
Unterordnungen aus, die zunidchst auch ihrerseits in dieser typogene-
tischen Phase noch eine weitgehende Labilitat zeigen, sich danach
aber sehr schnell konsolidieren und einen festgefiigten - Organisations-
bauplan erreichen, der alsdann wihrend langer Zeitabschnitte, meist
durch eine ganze Reihe von geologischen Formationen hindurch, un-
verandert bleibt. Die Entwicklung in dieser typostatischen Periode
hilt sich streng in den Grenzen des einmal angelegten Bauplangefiiges
'und iiberschreitet diese nirgends. Erst in der Endphase der Typolyse
kommt es mehrfach zu einer Sprengung und Auflosung der bis dahin
zih festgehaltenen Typenorganisation.

Innerhalb des Gesamtstammes treten uns ferner Typenwandlun-
gen oder Typostrophen geringeren Ausmalles entgegen; die typostati-
sche Periode, im ganzen genommen, umfal3t eine Serie von ineinander
geschachtelten’ Typenumpréagungen niederer GrioBenordnung. Bei den
Ammonoidea, einer Entwicklungsreihe der Cephalopoden, die sich vom
Unterdevon bis in die Obere Kreide erstreckt, beispielsweise findet an
der Trias/Jura-Grenze ein einschneidender Typenwandel von sehr
bezeichnendem Geprage statt. Es wollzieht sich da die Umbildung der
triadischen Ceratiten in die jurassischen Ammoniten, die ausgespro-
chene Typenunterschiede insbesondere hinsichtlich der Zerschlitzungs-
art der Lobenlinie zeigen. Wir, besbachten hier und in allen #hulich
gelagerten Fillen ein Erloschen der simtlichen hothdifferenzierten
Entwicklungsreihen des Vortypus, die also offensichtlich nicht mehr
die- Fahigkeit zu einer durchgreifenden’ Umgestaltung ihres Baues
besallen. Nur eine einzige Reihe unspezialisiert, plastisch gebliebener
Formen aus dem Bereiche der triadischen Ceratiten blieb von dem
allgemeinen Aussterben verschont und blldete das Verbindungsglied
zwischen den' beiden Typen.

In friihontogenetischen Enthck-lungsstadnen erfolgte bei ihr die
fir den Ammenitentypus bezeichnende Umstellung der Lobenzer-
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~schlitzung, und sie wurde damit zur Wurzel eines neuen Entfaltungs-

zyklus, der nun wiederum eine Gliederung in die drei uns hekannten

- Phasen zeigt. In der typogenetischen Phase findet in stiirmischer

Entwicklung alsbald-eine Zerlegung in die einzelnen Untertypen der
Ammoniten statt, so daf in kurzer Zeit die alte Stammesbreite wieder-
hergestellt wird, die durch das Massenstertben an der Trias/Jura-
Grenze einen so tiefen Einschnitt erfahren hatte. Die typostatische
Periode erstreckt sich durch die Jura- und Kreideformation, und* ge-
gen Ende der Kreide, dem endgiiltigen Erloschen der Ammoniten vor-
ausgehend, setzt die Phase der Typolyse ein, die teils durch Riesen--
wuchs, teils durch entartete, ausgerollte, stabformige, in Schnecken-
spirale gewundene oder endlich auch ganz unregelmiBig knduelfsrmig
gestaltete Gehause gekennzeichnet ist. Diese Gehduseformen wieder-
holen teilweise in ganz verbliiffender Weise die abnormen Gehiuse-
gestalten, die auch bereits in der Obertrias in der typolytischen Phas
der Ceratiten vor dem dortigen Massensterben auftraten. s
Die bezeichnenden Abldufe wiederholen sich in kleinerem Aus-
malle ferner auch bei den niederen taxonomischen Kategorien, bei der
Entfaltung der Familien, Gattungen und Arten, die den kleinen und
kleinsten stammesgeschichtlichen Zyklen entsprechen. Als Beleg fiihren
wir hier die Entfaltung der Manticoceratidae vor, einer Familie von
Goniatiten, d. i. niederen Vertretern des Ammoneenstammes, die in
grofler Formenfiille an' der Basis des Oberdevons (Oberdevonstufe I)
auftreten. Das wichtigste Merkmal zur Beurteilung der stammes- .
geschichtlichen Zusammenhange bei den Ammoneen bildet die Gestal-
tung der oben schon erwihnten Lobenlinie, die eine schier unglaub-
liche Mannigfaltigkeit der Differenzierungswege und -grade zeigt

‘und daher ein duBerst feinfiihliges Mittel zur Aufklarung der Verwandt-

schaftsverhiltnisse darstellt. (Wir verstehen unter dieser Lobenlinie die
Haftlinie der Kammerscheidewinde an der AuBenschale, die zugleich
den Ansatz der Septalhautmuskulatur bildet. Sie ist wellenférmig ge-
bogen; die Vorbiegungen, mit Bezug auf die Gehausemiindung, wer-
den als Sittel, die Riickbiegungen als Loben bezeichpe‘t.) .

"~ Das typische Familienmerkmal in der Lol)enlln}e der Mantico-
ceratidae besteht im Auftreten eines (durch einen Medianlobus gespal-
{enen) Mediansattels im AuBenlobus der Lobenlinie (M dér Abb. 1),
einer Bildung, die hier erstmalig in der Geschichte der Ammo'neen er-
scheint und eine bedeutungsvolle Neuerung darstellt. Der Medlagsatt?l
ist bei den einfachsten Vertretern (Abb. 1a) zunichst {loch_sehr 'medx.'lg
und wird bei den fortgeschrittenen Formen (Abb. 1 b—f) schrittweise

/
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(Abb. 1f) dagegen 16; die Gesamtzahl der Lobenelemente in der vollen
Lobenlinie wichst also von 6 bis auf 34 an.

~Es handelt sich bei dieser Differenzierung, wie unsere Abbildung
zeigt, um eine echte, liickenlose Progressionsreihe; die Vermehrung
der Lobenelemente kommt durch eine gesetzmiaBig fortschreitende Auf-
spaltung des Innensattels und seiner Teilprodukte zustande. Die diffe-
renzierten Gattungen wiederholen in der Ontogenese ihrer Lobenlinien
diesen Entwicklungsgang in allen Einzelschritten und lassen daher klar
die bestehenden Zusammenhinge verfolgen. Man wiirde infolgedessen
erwarten, soweit eine allmahliche, schritthafte Entwicklung vorliegt,
daB die einzelnen Gattungen zeitlich-profilméBig wohlgesondert nach-
einander in der entsprechenden Folge auftreten. Das ist jedoch nicht
der Fall; die ganze Formenmannigfaltigkeit findet sich vielmehr be-
reits an der Unterkante des Oberdevons, sie tritt also schlagartig und
praktisch gleichzeitig hervor. Dabei bleibt hinzuzufiigen, daB diese
Beobachtungen sich nicht etwa nur auf ein vereinzeltes Profil beziehen,
bei dem mit Storungen der urspriinglichen Ablagerungsfolge zu rech-
nen ware, sondern daB wir iiberall, gleichgiiltic in welchen Landern
und Erdteilen, die gleichen Verhiltnisse antreffen, so da der Zufall
auszuschlieBen ist.

" Auch hier also, bei einem Entwicklungszyklus vom Range einer
Familie, liegt eine typogenetische Phase explosiver Formbildung vor,
die sprunghaft. in kiirzester Zeitfolge die gesamte Fiille der Unter-
typen, der Gattungen, hervorbringt, in die sie zerfallt. Von diesen nun
sind auffallenderweise, entgegen den Erwartungen, gerade die hoher-
stehenden Gattungen, deren Lobenlinien in Abb. 1 c—f wiedergegeben
sind, ganz auf den basalen Horizont, die Zone I a, des Oberdevons be-
schrinkt, also friihzeitigz erloschen, wihrend die einfacheren (Abb.
1a—b) in den folgenden Zonen I und [y fortleben. Sie treien da in
die typostatische Phase ein, erwerben keinerlei durchgreifende Neuerun-
gen mehr, sondern wandeln sich nur noch in untergeordneten Artmerk-
malen, hinsichtlich des Windungsquerschnittes, der Nabelweite, der
Gestaltung der Externseite usw., langsam um.

Ein anderes bezeichnendes Beispiel fiir die Periodizitdt der
Stammesentwicklung bietet die Entfaltung der Steinkorallen. (Madre-
porarien), die im Ordovizium beginnt und sich bis in die Jetzt-
zeit hinein erstreckt. Sie ist in ganzer Linge durchzogen von einer z.zllc
iibrigen Merkmalshildungen iiberlagernden Entwicklungsrichtung, ndm-
lich einer Ersetzung der urspriinglichen Bilateralitit des Septalap.pa_r?-
" tes bei den paliozoischen Vertretern durch eine hexamere Radialitdt

e
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Abb. 2. Entwicklung des Septalapparates der Madreporarien von urspriinglicher
Bilateralitdt bei den Pterokorallen (Paldozoikum) zu hexamerer Radialitdit bei den
Cyclokorallen (Mesozoikum w. Kénozoikum), schematisch ‘in Querschnittsbildern
dargestellt. Die linke Abbildungsreihe zeigt in der Richtung der aufsteigenden Pfeile
den Entwicklungsgang der friihjugendlichen Protoseptula-Stadien. ‘Die horizontalen
Pfeile vertreten die Ontogenesen, die von den morphologisch iiberall gleichartigen,
aber potentiell verschiedenen Jugendstadien zu den Reifestadien (Mitte) fiihren.
Rechts ist, grob schematisiert, das in zwei Zyklen zerfallende Entfaltungsbild des
Stammes eingetragen. (Nach SCHINDEWOLF 1942 a, Abb. 1.).

’
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der jiingeren Formen. Auf Einzelhciten dieses Umbildungsvorganges
kann hier nicht eingegangen werden, sie sind andernorts geschildert
(SCHINDEWOLF 1939/a, 1942/a. u. c). :
Von Bedeutung ist hier fiir unsere Betrachtungen nur soviel, dal
in diesem weitgespannten Entwicklungsablauf an der Wende vom
Paldozoikum zum Mesozoikum ein durchgreifender Sprung auftritt,
insofern als bei den triadischen Korallen erstmalig similiche Sektoren,
die von gden 6 Protosepten ausgegliedert werden, mit Metasepten be-
setzt und ferner diese Metasepten zyklisch, als einheitliche Krinze
angelegt werden (Abb. 2d). Bei den paldozoischen Vorliufern der jiin-
geren Steinkorallen, die als Pterokorallen bezeichnet werden, dagegen
bleiben 2 der 6 Sektoren (die in Abb. 2 a—c zwischen G und S gelege-
nen) im Wachstum erheblich hinter den iibrigen zuriick und enthalten
nur je ein Ektoseptum, aber keine Metasepten (= Endosepten). An-
dererseits -werden die Metasepten in den iibrigen Sektoren bilateral-
symmetrisch in einseitiger Folge herausgebildet, wie es die romischen
Ziffern unserer Abbildungen anzeigen. Diese seriale Anlagenfolge wird
also bei den jiingeren Steinkorallen oder Cyclokorallen, wie ich sie ge-
~ nannt habe, in eine radial-zyklische iibergefiihrt; das I. Metaseptum
steht dabei nicht mehr am Rande, sondern in der Mitt¢ der einzelnen
Sektoren, und der einheitliche Kranz der Metasepten II wird zu beiden
Seiten von ihm ,ausgeschieden. Es findet also an der Perm/Trias-
Grenze schlagartig in zweierlei Hinsicht eine starke Steigerung der
Radialitat statt. , '

Sehr bemerfkenswerte Ziige bietet nun das Entfaltungsbild des
Korallenstammes, das in unserer Abhildung rechts vereinfacht und
schematisiert dargestellt ist. Die iltesten Vertreter erscheinen sprung-
haft im Ordovizium und zerfallen sogleich nach threm ersten Hervor-
ireten in einer ausgesprochen explosiven typogenetischen Phase durch
verschiedenartige Ausgestaltung der Polyparform und des' Interse[.)'tal-
apparates; durch Herausbildung einer Columella oder eines porgsen
Skeletts usw. in eine ganze Anzahl von stark auseinanderst_rgbendgn
Entwicklungsrichtungen, von Superfamilien und Familien. Einige die-
ser Familien sterben im Laufe des Palidozoikums aus, andere eI:strecken
sich bis an die Perm/Trias-Grenze, einige wenige treten im Jiingeren
Paliiozoikum noch hinzu. Ihnen allen gemeinsam ist de‘r fiir dle P“te"ro-
korallen typische Bauplan des Septalapparates und seine gerlngfuglz‘;‘,je
Wandlung, die von den einzelnen Reihen parallel dl‘lrchl.aufen wird,
und zwar in auBerordentlich langsanter, gleitender [‘jnthcklung, wie
sie fiir derartige typostatische Perioden bezeichnend ist. Daneben f.m-
- det in den einzelnen Reihen eine Umgestaltung anderer, dem Allgemein-
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Als letztes sei die Entfaltung der plazentalen Siugetiere heraus-
gegriffen (Abb. 3).  Auch da beobachten wir an der Basis des
Stammes in einer kurzwiahrenden labilen Phase der Typogenese
die Herausbildung nahezu s@mitlicher bekannten Ordnungen, die
sich wihrend der anschlieBenden langen typostatischen Entwick-
lungsperiode im Tertiar und Diluvium langsam, allmihlich fortent-
wickeln, aber nichts grundsatzlich Neues mehr hervorbringen, das die
einzelnen Bauplangrenzen iiberschreitet. Manche der Ordnungen ster-
ben vor Erreichen der Gegenwart aus und zeigen alsdann die bezeich-
" nenden Ziige der GroBeniibersteigerung, Uberspezialisierung und Enit-
artung; neue dagegen kommen in jiingerer Zeit kaum mehr hinzu.

Zusammenfassend stellen wir fest, daB es Typostrophen oder
T'ypenmandlungen sehr verschiedenen Grades gibt. Sie haben  das
Ausmal} taxonomischer Klassen, Ordnungen, Familien usw., und sie
alle zeigen iibereinstimmend eine Gliederung in die drei bezeichnen-
den Phasen der Typogenese, Typostase und Typolyse. Der Klassen-
typus zerfallt in der typogenetischen Periode unmittelbar nach seinem
Frscheinen sprunghaft in die Untertypen der in ihm enthaltenen -Ord- '
nungen, diese wiederum werden aufgespalten in die der Unterord-
nungen bzw, Familien usf. Die Entwicklung eines Stammes setzt sich
also aus einem Sytem  einander schrii’fmeise umfansender Entrick-.
lungszyklen zusammen, ‘welche die gleichen, nur groflenordnungs-
mifBig verschiedenen Ablaufsformen zeigen (vegl. das Schema in Abb. 4).

1V. Zum Begriff des Typus.

~ Im vorausgehenden Kapitel haben wir wiederholt von Organi-
sationstypen, Baupldnen oder Typen schlechthin gesprochen, und ha-
ben ferner festgestellt daR es solche Typen verschiedener Rangordnung
~ gibt. Ehe wir weiter fortschreiten, ist es notwendig, genau festzulegen,
welcher Sinn und Inhalt dem Typenbegriff hier beigelegt wird. :
In der vergleichenden oder idealistischen Morphologie versteht
man unter dem Typus die Formidee, das Urbild oder die gemeinsame
Grundorganisation, auf die sich eine in Einzelmerkmalen variierende
Formenmannigfaltigkeit vergleichend. zuriickfiihren liBt. Der Typus
oder Bauplan ist mithin das kennzeichnende Organisationsgefiige einer
beliebigen Kategorie des natiirlichen Systems der Organismen, der
Eigenschaftskomplex also, der einer weiteren oder engeren Formen-
gruppe gemeinsam ist, diese als zusammengehorig erkennen und gegen-
iiber anderen, benachbarten Formenkreisen abgrenzen lafit, Wir spre-

-
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chen also absteigend sowohl vom Typus (oder Bauplan oder Organisa-
tionsgefiige) der Klasse wie der Ordnung, Unterordnung, Familie usw.
Am besten machen wir uns den morphologischen Typenbegriff an
einem konkreten Beispiel klar. BekanntermaBen zeigen die Insekten
eine schier unglaubliche Formenmannigfaltigkeit und Artenfiille, welche
die aller iibrigen Tierklassen zusammengenommen iibertrifft. Durch
diese Vielfalt aber leuchtef, alle Formen einend und zusammenhaltend,
die Gemeinsamkeit der Grundorganisation, der Typus der Insekten
hindurch. Er bildet die unverriickbare Grundlage, auf der die gewal-
tige Formentfiille sich aufbaut; er ist wie ein fester Ring, der alle die
zahllosen Einzeldifferenzierungen umspannt und zusammenhilt. Trotz
der verschiedenartigsten Gestaltung der einzelnen Organe, der ausein-
anderstrebenden Anpassungsmerkmale und der vielen rein iuBerlichen
Formunterschiede eignet allen Insekten das gleiche Grundgefiige einer
scharfen Gliederung des Korpers in eine feste Kopfkapsel, Thorax und
Abdomen, von denen der Thorax aus 3 Segmenten mit je einem Bein-
paar, das Abdomen aus typisch 11 gelenkig verbundenen Segmenten
besteht, u. a. m. Innerhalb dieses GroBtypus treten ‘uns alsdann ver-
schiedene Untertypen entgegen, die Orthoptera, Neuroptera, Coleo-
ptera, Lepidoptera u. a., die wiederum je einen gemeinsamen Merk-
malskomplex besitzen, der diese engeren Gruppen im Rahmen der
Insekten kennzeichnet. .
! Es ist daraus zu entnehmen, da die einzelnen Formmerkmale der
Organismen keineswegs gleichwertig und in gleicher Weise verdnder-
lich sind, sondern daB} unter ihnen eine abgestufte Rangordnung der
Bestiandigkeit bzw. Wandlungsfihigkeit und des Umfanges ihres Gel-
tungsbereiches besteht. Relativ starr and bestindig sind die Gefiige-
merkmale des umfassenden Typus, wandelbarer die Organisations-
merkmale der darunter fallenden Untertypen; noch verdnderlicher und
wiederum auf einen kleineren, Kreis beschriankt sind die Merkmale
der Typen niederer GroBenordnung, die in jenen enthalten sind und
sie zusammensetzen. Am unbestindigsten erscheinen die reinen An-
passungsmerkmale der Rassen und Arten, die in unmittelbarer Wechsel-
wirkung mit der Umwelt stehen. Diese Staffelung der Merkmals-
komplexe und ihre Verschachtelung in der uns ‘vorl'iegendtin Formen-
mannigfaltigkeit findet ihren Ausdruck im natiirlichen System der
'Organismen. AL
In reiner, unvermischter Form treten uns die Typenorganisationen
nirgends in der Natur entgegen; es gibt kein Individuum, d»i_’:ls uns ftwa
lediglich die allgemeinen Baumerkmale der Kla§se vorweisen wiirde.
Um lebensfihig zu sein, bedarf ein jeder Organismus besonderer An-
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passungen und spezieller Bildungen, die iiber die allgemeinen Klassen-
merkmale hinausgehen. Ein jedes Individuum verwirklicht insofern
die iibereinander geschichteten und einander teilweise durchdringenden
Merkmalskomplexe der Gesamthierarchie von Typen, denen es ange-
hort. Es verkorpert also zugleich den Typus seiner Art, seiner Gattung,
Familie, Ordnung usw., und es ist eine Sache vergleichend abstrahie-
render Betrachtung, diese Typenmerkmale verschiedener GroBen-
ordnung und Reichweite herauszuschilen und voneinander zu sondern.

Wegen des logischen Abstraktionsverfahrens, das zur Gewinnung
und Veranschaulichung der Typen elng‘eschlagen werden mul}, sind
diese haufig, so auch von W. Gross (1943) und G. HEBERER (1943 b),
als rein gedankliche, ideelle Konstruktionen und menschliche Kunst-
produkte bezeichnet worden. Es ist jedoch unzweifelhaft, daB den
morphologischen Typenmerkmalen durchaus reale Gegebenheiten und
Ursachen zugrunde liegen. Wenn alle Individuen einer Art gemein-
same, iibereinstimmende Art-, Gattungs-, Familienmerkmale usw. zei-
gen, und wenn ihre Deszendenten wiederum die gleichen Art-, Gattungs-
und Familientypen wverkorpern, dann ist das durch das gleichartige
Erbgut bedingt, das in allen diesen Individuen wirksam ist. Die Typen-
komplexe der verschiedenen taxonomischen Einheiten haben also ihr
reales Substrat in der Erbmasse, und wenn die Typenmerkmale sich
wandeln, so geht das — selbstverstindlich — auf Abénderungen des
Erbgutes zuriick.

Wir haben ferner im vorigen Abschnitt gesehen, daR einem jeden
Typus ein eigener Zyklus der Stammesentwicklung zugeordnet ist.
Ein neuer Formentypus tritt jeweils in einer bezeichnenden typogene-
tischen Phase in [rscheinung, an die sich ein ganz bestimmter weite-
rer Entwicklungsablauf anschlieBt. Insbesondere die vorgefiihrten Bei-
spiele der Typenumstellung von den Ceratiten zu den Ammoniten, von
den Pterokorallen zu den Cyclokorallen lehren, daB das Auftauchen
des neuen Typus einen einschneidenden Umbruch der Stammesentwick-
lung bedeutet. Wenn wir da sehen, dal} zu einem bestimmten Zeit-
punkte die Vertreter des ilteren Typus nahezu ausnahmslos erléschen
und daB unmittelbar nach der Umprigung zu dem neuen Typus, die
in einer einzigen iiberlebenden Reihe erfolgt, sogleich wiedér eine iippige
Bliite und Breitenentwicklung einsetzt, so wird man nicht mehr sagen
konnen, die betreffenden morphologisch gekennzeichneten Typen seien
grundlose Abstraktionen. Sie sind vielmehr das Ergebnis und der Aus-
druck eines ganz konkreten, hichst realen stammesgeschichtlichen Ge-
schehens, )
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Ebensowenig stellen die von uns erschlossenen Typenmerkmale
etwa willkiirlich gebildete Gedankenprodukte dar, sondern es sind das
diejenigen unterscheidenden Merkmale, die dem erlschenden Vortypus
fehlen und von dem aufbliihenden neuen herausgebildet werden, Merk-
male, die ferner geradezu fiir dieses Erloschen einerseits und das Auf-
blithen andererseits verantwortlich gemacht werden miissen. Wenn
alle Entwicklungslinien des Vortypus, denen eine Umstellung zu der
netien Typenorganisation verschlossen blieb, zum Aussterben verurteilt
sind, wiahrend die eine noch umbildungsfihige Reihe, der dieser ent-
scheidende Sprung gelang, einen neuen lebenskriiftigen Stammeszyklus
einleitete, so kann das nur auf der Erwerbung des neuen Typengéfiiges
beruhen, welche die Voraussetzungen zu einer Fortfiithrung der Stam-
mesentwicklung schuf. Die herausgeschiilten Typenmerkmale sind
mithin keinesregs nur ideellen Charakters; sie sind nicht von aufien
an die Organismen herangetragen, sondern es handelt sich dabei um
‘Gegebenheiten, auf die es tatsichlich ankommt, die fiir die betreffen-
den Organismen selbst von erheblicher realer, lebensentscheidender
Bedeutung sind.

Wir verstehen also hier, kurz zusammengefaBt, unter den Typen
nicht abstrakte Formschemen und lediglich ideelle Urbilder taxonomi-
scher Kategorien, sondern wir sehen in ihnen vielmehr das Produkt
konkreter stammesgeschichtlicher Vorgéinge, also bestimmte phylogene-
tische Einheiten. Und wenn wir im folgenden weiterhin die Intstehung
der Typen behandeln wollen, so ist das kein wissenschaftliches Schein-
problem, als es von W. Gross (1943), ]J. ScHUSTER (1929) und an-
deren Autoren in volliger Verkennung der Sachlage hingestellt wurde.
Es geht uns dabei vielmehr hiochst wirklich um die Bildung der Bau-
besonderheiten, die einen neuen Typus von seinem Vorginger unter-
scheiden und deren Herausgestaltung den entscheidenden Wesenszug
der Stammesentwicklung darstellt. Nur diese unterscheidenden Merk-
malskomplexe stehen zur Erirterung: die wettaus iiber\s:iegende Mehr-
~ zahl der Organisationsziige — diejenigen, die dem gemeinsamen Ober-
typus zukommen — wird unverandert vom’Vortypus iibernommen.

V. Die Entstehung der Typen.

i i i 1 i ier Beispiele. Im

Wir beginnen sogleich mit der Schilderung zweier Bei |
'Untevl::rboz Euro/p-as und Ostasiens tritt in weiter Verbreitung eln:
merkwiirdige Korallengattung ( Hexaphyllia) auf, deren S'eptalappe%rg.
im Querschnitt die in Abbildung 5f dargestellte Ausbildung zeigt:
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zwei senkrecht aufeinanderstehende, kreuzweise im Zentrum vereinigte
Septenpaare (I u. II), von denen das seitliche (II) gegen die Periphe-
rie gegabelt ist. Mit ihr vergesellschaftet findet sich eine weitere Gat-
tung Heterophyllia (Abb. 5 h), bei der auch die beiden vertikalen Septen
(I) gegen auBlen gegabelt sind und auBerdem in den Riumen. die von
den Spaltisten der 4 Protosepten umfaBt werden, die Anlage von Meta-
septen in zyklischer Anordnung erfelgt. Diese beiden Korallenformen.
die ich (ScHINDEWOLF 1941 b) zu einer Unterordnung der Heferocorallia
~ zusammengefaBt habe, leiten sich, wie eine Anzahl iibereinstimmender
Merkmalsziige lehrt, von den Pterokorallen ab, den paliozoischen Vor-
laufern der heutigen Madreporarien (Cyclokorallen), die wir in einem
friiheren Zusammenhange beréits erwihnt haben.

Die Ontogenese des Septalapparates liuft bei den Pterokorallen
in der Weise ab, daB zunichst ein im Zentrum vereinigtes Septenpaar
(I) als Axialseptum angelegt wird (Abb. 5 a). Danach entsteht seitlich
ein 1. (Abb. 5b) und dann ein IIl. Septenpaar (Abb. 5¢). Diese 6
Protosepten bilden nach vollstindiger Entwicklung voriibergehend cin
hexameres Stadium (Abb. 5d), das fiir alle Hexakorallen bezeichnend
ist, denen die Pterokorallen: und die jiingeren Madreporarien ange-
horen. Eine uns bereits bekannte Besonderheit der Pterokorallen be-
steht nun darin, dal die 6 Sektoren dieses Stadiums wihrend der
weiteren ontogenetischen Entwicklung keine gleichmiiBige Ausgestal-
tung erfahren: 2 von ihnen bleiben im Wachstum zuriick, und nur in
den restlichen 4 werden Metasepten in einseitiger. bilateral zur Axial-
ebene fortschreitender Folger angelegegt (Abb. 5¢). Nach Analogie mit
den rezenten Madreporarien ist es ohne weiteres moglich, die Weich-
teile, die Mesenterientaschen zu rekonstruieren, in denen die Septen
ausgeschieden werden (Abb. 5d). Es ergibt sich, dal die Metasepten
auBerhalb der Mesenterien der Protosepten, also in den Exocélen ent-
stehen (schraffierte Riaume der Abb. 5d). :

Ganz anders verhalten sich die Heterokorallen. Sie stimmen zwar
mit den Pterokorallen gegeniiber den jiingeren Hexakorallen insofern
iiberein, als auch bei ihnen nur in 4 Sektoren Metasepten herausgebil-
det werden, aber die Entwicklungswege sind im einzelnen vollig ver-
schieden. Bei den Heterokorallen werden, wie wir schon sagten, nur
4 Protosepten angelegt: es unterbleibt die Anlage des II.I. Septenpaares.
Ferner gabeln sich die 4 Protosepten; es findet also eine Teilung der
urspriinglichen Mesenterientaschen statt, und die Metlffs.eprten entsteh.f.:n
nacheinander in mehreren Zyklen innerhalb der primiren Endocole

(Abb.75g).

Biologig XVI.

9
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Es diirfte ohne weiteres einleuchten, daR ein derartiger Bauplan
des Septalapparates, der sich in mehrfacher Hinsicht grundsitzlich
von dem der Pterokorallen unterscheidet (vgl. Abb. 5e u. h), nicht etwa
durch allméhliche Umbildung aus den ausdifferenzierten Altersstadien
der letzteren hervorgegangen sein kann. Es stehen hier einander alter-
native Gestaltunsgwege gegeniiber — 6 bzw. 4 Protosepten, die unge-
spalten bzw. gespalten sind; Anlage der Metasepten bilateral-serial in
Exocolen bzw. radial-zyklisch in Endociolen —, die durch gleitende
Uberginge nicht iiberbriickbar sind. Die Scheidung der beiden grund-

sidtzlich verschiedenen Entfaltungsrichtungen mul} vielmehr auf einem "

sehr friihen ontogenetischen Stadium eingetreten sein, unmittelbar-nach
Herausbildung der ersten beiden Septempaare der Pterokorallen, noch
vor der Anlage des IlI. Protoseptenpaares. Dadurch, daf# anschliefend
an die Entwicklungsstufe unserer Abb. 5b erstmalig bei vercinzelten
Individuen eine Spaltung der Protosepten 1l eintrat und die Anlage
der Septen III entfiel, wurde sprunghaft ein neuer Organisationstypus
des Septalapparates eingeleitet, dem wir taxonomisch den Rang einer
Unterordnung beimessen.

Ubergangsformen zwischen Hexaphyllia, dem ersten Verkorperer
des neuen Typus, und irgendwelchen Vertretern der Pterokorallen
sind nicht bekannt. Das ist nicht auf Konto einer Liickenhaftigkeit
der Uberlieferung zu setzen. Da die Umbildung sich in friihontogene-
tischen Entwicklungsstadien vollzogen haben mulB, sind solche ver-
mittelnden Bindeglieder gar nicht worstellbar und daher auch nicht
zu erwarten. Ebenso stehen Hexaphyllia (Abb. 5 f) und Heterophyllia
(Abb. 5h) einander scharf gesondert und unverbunden gegeniiber. Ein
Zwischenstadium, wie wir es in Abb. 5g gezeichnet haben, ist als Al-
tersform nicht bekannt; es tritt nur als ontogenetisches Durchgangs-
stadium bei Heterophyllia auf, die im Alter gegeniiber Hexaphyllia
sprunghaft sogleich eine Spaltung simtlicher 4 Protosepten und eine
Besetzung der Septengabeln mit' mehreren Zyklen von Metasepten
zeigt. Hier wire an sich ein langsamer, allmdhlicher Ubergang moglich.,
wie er ja tatsdchlich in der Ontogenie von Heterophyllia vorliegt.

Es ist aber immerhin auffallend genug, daB solche Zwischen-
stadien in dem groflen, weiten Verbreitungsgebiete niemals gefunden
worden sind.' Zu Tausenden liegen uns immer nur Vertreter der beiden
abgeschlossenen Gattungen Hexaphyllia und Heterophyllia vor, die
sich so weitgehend unterscheiden, daf} sie, stinden sie nicht so ver-
einzelt da, zu verschiedenen Familien gerechnet werden miiBten. Es
ist daher hochst wehrscheinlich, da der neue Septenbauplan der Hete-
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rocorallia nicht nur sprunghaft entstanden bzw. eingeleitet ist, son-
dern daff auch seine weitere Ausgestaltung und Vervollkommnung

- sprunghaft, sogleich in einem abermaligen groBeren Entwicklungs-
schritte erfolgte. Wenn man den aus den bisherigen Fundergebnissen
abgeleiteten Indizienbeweis dafiir nicht als ausreichend anerkennen
will, mag man getrost seine Erwartungen auf noch aufzufindende
Zwischenformen setzen. Auf jeden Fall aber steht soviel fest, daB die
anschlieBende Fortbildung und Vollendung des neuen Septentypus
sich auBerordentlich schnell vollzogen haben muB, da Hexaphyllia
und Heterophyllia in einer und derselben Schicht nebeneinander auf-
treten und nur eine ganz-geringe vertikale Verbreitung besitzen. Irgend-
welche Nachkommen haben sie nicht hinterlassen, es handelt sich um
eine rasch wieder erloschende Formengruppe.

Angesichts der Sprunghaftigkeit der Typenumprigung von den
Pterokorallen zu den Heterokorallen konnen allmidhlich wirkende
selektive Vorgdnge dabei kaum mitgewirkt haben, zumal der neue
Bauplan gegeniiber dem wesentlich lingerlebigen und erfolgreicheren
der Pterokorallen offenbar der unterlegene ist. Im iibrigen ist darauf
hinzuweisen, daB die durchgreifende Neuorganisation des- Septalap-
parates von ganz.anderer Art ist als die Merkmale, die in irgend-
welchen Beziehungen zur Lebensweise stehen und bei denen dic
Selektion wirksam ist. Bei jener handelt es sich um eine Umstellung
des gesamten Grundgefiiges, innerhalb dessen sich dann die Arten
" durch belanglose Einzelmerkmale unterscheiden, die Grofe und Form
der duBeren Polypargestalt, die Dicke und Skulptur der AuBenwand,
die wechselnde Zahl der bei der Gattung Heterophyllia ausgebildeten
Metasepten u. dgl. m. Es muB also, wie wir im vorigen Abschnitt
schon sagten, klar unterschieden werden zwischen den Gefiigemerk-
malen, die den simtlichen Angehorigen des neuen Typus gemeinsam
sind, und den untergeordneten Sonder- oder Artmerkmalen, die jeweils
nur gewissen Einzelgruppen unter ihnen zukommen. Das neue Bau-
plangefiige.des Septalapparates, das von Hexaphyllia eingeleitet und
in einem weiteren Schritte durch Heterophyllia ausgestaltet wurde,
aber ist nicht auf dem Wege zahlreicher kleiner, ,niitzlicher” Muta-
tionsschritte, sondern mit einem einzigen groflen Umwandlungssprunge
zwischen zwei Individuen bzw. zwei Arten in friithontogenetischen

' Stadien herausgebildet worden.

.Ein anderes sehr einfaches Beispiel einer Typenumprigung, das
sich graphisch in wenigen Linien veranschaulichen laft (vgl. Abb. 6),
: p?






135

gleitenden Uberginge zwischen den beiden qualitativ durchgreifend
verschiedenen Differenzierungsarten der Lobenlinie geben; sie stchen
einander diskonfinuierlich gegeniiber, einzig verbunden durch die
jugendlichen Entwicklungsstadien. Auf sehr frither ontogenetischer
Stufe mul sich bereits entscheiden, welche Richtung eingeschlagen
wird. Den Gabelungspunkt der beiden Wege stellt das Stadium der
Abb. 6a, dar; danach wird entroeder durch Sattelspaltung ein Lobus
U, (Abb. 6a,) angelegt, oder aber es erfolgt eine Dreiteilung des Late-
rallobus (Abb. 6b,). :

Die Herausgestaltung des kennzeichnenden Typenmerkmals der
Popanoceratida, die einen grundsitzlich neuen Entwicklungsweg ersff-
net, erfolgt also sprunghaft in einem winzig kleinen, frithontogeneti-
schen Entwicklungsstadium. Der erste Vertreter dieses neuen Typus
ist die Gattung Proshumardites, die sich auch im Alter nicht iiber das
Stadium der Abb. 6b, hinaus entwickelt. Analog unserem vorherge-
henden Beispiele ist damit aber zunédchst nur der erste entscheidende
Schritt zur Herausprigung des neuen Bauplans getan. Das dadurch
eingeleitete Prinzip findet alsdann bei den Nachkommen, und zwar
in kurzer Zeitfolge rasch fortschreitend, eine weitere Vervollkommung,
indem auch andere Loben von der Aufteilung betroffen werden (Abb.
6b.—b,) und deren Teilproduktie abermals durch Hervorwoslbung von
Satteln aufspalten (Abb. 6b;). Die Lobenlinie eines spdten Vertreters
dieser Reihe (Abb. 6b,) steht alsdann der des anderen Differenzierungs-
typus (Abb. 6a,) durchaus fremdartig gegeniiber, wie die eingetrage-
nen Lobensymbole zeigen. Der genannte Proshumardites aber brachte
erstmalig diskontinuierlich und friithontogenetisch die Grundziige des
neuen Typus hervor, der alsdann in mehrere Familien und Unter-
familien zerfallt. Auch hier handelt es sich wieder um Merkmale des
allgemeinen Baugefiiges; die untergeordneten Artmerkmale sind von
durchaus anderer Natur und bezichen sich auf geringfiigige Unter-
schiede der Gehausegestalt, der Formverhiltnisse des Windungsquer-
schnittes, der Nabelweite, der Ausprigung der Skulptur und &hnliches.

Das gleiche Prinzip des Typenwandels tritt uns bei der Entwick-
lung des Madreporarienstammes entgegen. Wenn wir friiher‘betonten,
~daB die unterscheidenden Typenmerkmale der jiingeren Stem!corallen
gegeniiber ihren Vorgéngern in der Ausstattung s'ai@thcher 6 Sektoren
~ mit Metasepten und ferner in deren zyklischer Anlag? bestehen, so
handelt es sich auch da wieder um qualitative Unterschiede von é'ilter-
nativem Charakter, Die neuen Merkmale gestalten sich unvermittelt,
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Der Vertebraten-Unterkiefer etwa setzt sich enfroeder aus mehreren
Einzelteilen zusammen und gelenkt am Schiidel mit dem Articulare, wio
bei den Reptilien (Abb. 7a), oder er besteht — bei den Siaugetieren —
aus einem einzigen Knochenelement, dem Dentale, das die Artikulation
mit dem Schédel iibernimmt (Abb. 7b). Langsame, gleitende Ubergiinge
zwischen diesen qualitativ gegensitzlichen Ausbildungsformen sind
nicht vorstellbar. Wohl erkennen wir in der zu den Siugetieren fiihren-
den Reptilreihle eine allmihliche, quantitative Riickbildung des Articulare
und der weiteren Einzelknochen des Unterkiefers als Anbahnung der
Umstellung, als Formanndherung zwischen den beiden Typen: der
entscheidende, grundsitzliche Schluflschritt, das vollige Verschwinden
dieser Knochen bzw. ihre Unwandlung zu Elementen der Gehirregion,
aber mufB} diskontinuierlich, sprunghaft zwischen zwei Individuen in
embryonaler Entwicklungsphase erfolgt sein. Das gleiche gilt fiir die
verschiedenen Abwandlungen des BlutgefiBsystems bei den einzelnen
Wirbeltierklassen.

Zweifellos auf allerfriiheste embryonale Stadien geht die Heraus-
gestaltung der fiir die Haupistimme des Tierreichs bezeichnenden Ty-
penmerkmale zuriick. Die Unterschiede beispielsweise zwischen den
Protostomiern und den Deuterostomiern, diesen beiden groBen Stam-
meseinheiten der Metazoen; treten bereits zu Beginn der embryonalen
Entwicklung hervor. Der Urmund der Gastrula hat in beiden Fillen
ein entgegengesetztes Schicksal. Aullerdem bestehen zwischen den ge-
nannten Gruppen weitere Gegensitze alternativen Charakters in der
Bildungsweise des Mesoderms und der Colomsdcke, im Aufbau des
Darmkanals usw., die ebenfalls nur auf friihembryonaler Entwicklungs-
stufe sprunghaft entstanden sein konnen, da vermittelnde Zwischen-
stadien und allmihliche Umgestaliungen wihrend der spateren Onto-
genese undenkbar sind. Selbst in den verschiedenen Furchungstypen
der Higelle prigen sich {bereits gewisse Stammeseigentiimlichkeiten
aus, die selbstverstiandlich, ebenso wie die verschiedenen Larventypen,
nicht erst im Alter auf dem Wege allmahlicher Artbildung entstanden

sein konnen.

Ganz anders dagegen vollzieht sich die Ummandlur?g der Typen
niederer Gréfenordnung. Hier handelt es sich meist nur um
Unterschiede von FEinzelmerkmalen, die von quantitativer Natur
sind und sich auf MaP und Zahl der Merkm‘alsgestaltur.lg'. b.ezwhen.
Wenn wir so beispielsweise die Differenzierung der Lobenlinie im Rzzil-
men der Sattelspaltung (Abb. 6a,-a,) ins Auge fassen, so erfolgt da

.
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cine einfache Addierung neuer Lobenelemente, und zwar jeweils erst
gegen Ende der Ontogenese. Die individuelle Entwicklung der Loben-
linie bei den Vertretern einer Gattung stimmt in diesem Falle bis zu
einem weit fortgeschrittenen Stadium mit den Verhéltnissen bei der
vorausgehendén Gattung iiberein; erst dann, kurz vor Erreichung der
Reife, wird zu der bisherigen Lobenzahl ein neuer, zunichst winzig
kleiner Lobus hinzugefiigt. Bei den Deszendenten nimmt dieser Lobus
an Grolle zu und wird allmdhlich auf friihere ontogenetische Stadien
zuriickverlegt; schlieflich tritt, wiederum auf demselben Wege, eine
Bereicherung um einen weiteren neuen Lobus ein.

Die -Anlage eines neuen Lobenelementes bedeutet zwar auch' einen
quantenhaften Entwicklungsschritt, aber die dadurch bedingte Verdnde-
rung der Gesamtorganisation ist nur relativ geringfiigig. Da ferner die
Neubildung erst in spiateren Wachstumsstadien eintritt, zieht sie keine
weiteren Folgewirkungen nach sich.- Durch den iibereinstimmenden weit-
aus umfangreichsten Abschnitt der Ontogenese bleibt hier die Konti-
nuitit gewahrt, und der Formenwandel ist als allméhlich und stetig
klar zu verfolgen, wenn er auch bisweilen, wie wir an dem Beispiel der:
Manticoceratiden (Abb. 1a-f) gesehen haben, sehr rasch, in kiirzester
Zeit ablaufen kann. Sobald dagegen ein vollig abweichendes Prinzip
in der Ausgestaltung der Lobenlinie eingeschlagen wird, wenn an die
Stelle der Sattelspaltung die Lobenspaltung tritt (Abb. 6a-b), dann
trennen sich die Wege bereits in friihontogenetischen Stadien. Es liegt
da ein Qualitdatssprung vor, der insofern eine groBere Diskontinuitat
erzeugt, als von friiher Entwicklungsstufe ab die Entfaltung der Loben-
linie einen ganz andersartigen Verlauf nimmt und durchgreifend ver-
schiedene Reifestande hervor bringt, die cinander unvermittelt gegen-
tiberstehen. Gleittende Ubergdnge smd dabei micht moghch die vor-
liegenden Zusammenhiinge lassen sich nur dann erkennen, wenn man
die Ontogenese von ihren Anfingen ab -ibersieht.

Weitere Beispiele fiir die Herausgestaltung von Typen niederer
Ordnung mit nur geringfiigigen Quantitatsunterschieden brauchen wir
hier nicht vorzufiihren, da sie den iiblichen Vorstellungen eines glei-
tenden, allmahlichen Formenwandels entsprechen. die man sich bis-
her von dem gesamten siammesgeschichtlichen Geschehen gebildet
hatte. Diese Verallgemeinerung ist indessen, wie wir gesehen haben,
nicht zuliissig. Es liegl vielmehr eine gestaffelte Reihe von Typenumprii-
gungen verschiedenen Ausmafles und mehr oder mweniger grofler
- Sprungmeite vor,
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Am einen Ende dieser Reihe steht die Herausbildung der durch-
greifenden, alternativen Qualititsunterschiede der umfassenden, hoch-
rangigen Typen, die nur sprunghaft und unvermittelt in friihesten
Jugendstadien miglich ist. Derartige entwicklungsgeschichtlich friih
einsetzende Umstellungen haben wiihrend der anschlieBenden Ontoge-
nese weitere, korrelative Umpriigungen im Gefolge, und so entsteht mit
cinem Schlage eine neue, komplexe Typenorganisation, die der des
Vortypus villig unvermittelt gegeniibertritt. Auf derartige Fille bezog
sich das friither (1936) vofi mir aufgestellte ..Gesetz der friithontogene-
tischen Typenentstehung”. In allgemecinerer Form laBt das Gesamtver-
halten sich in folgendem Satze zusammenfassen: Die stammesgeschicht-
lichen Umprigungen der Organisationstypen, die Typostrophen, voli-
ziehen sich um so sprunghafter, unvermittelter und in umso friiheren
ontogenetischen Stadien, je durchgreifender sie sind, je groffer das
qualitative Ausmaf der Gefiigeunterschiede und je héheren taxonomi-
schen Ranges die das neue Typengeprige verkirpernde Organismen-

gruppe ist.

VI. Theorie des Typostrophismus.

Die im vorigen Kapitel auf Grund von Beobachtungstatsachen ent-
wickelten Gedanken iiber die Typenbildung lassen sich auch auf rein
theoretischem Wege ableiten und als logisches Postulat darstellen. Ich
habe dazu friiher (1937a) ein einfaches Schema verwandt, das hier in
Abb. 8 wiedergegeben ist. Das reale Bindeglied zwischen den einze'lncn
Organismen bzw. der Kette aufeinanderfolgender Ontogenesen }nl.dct
die kontinuierliche Keimbahn; sie ist in unserer Abbildung als Abszisse
dargestellt. Als Ordinaten sind auf ihr mehrere ()nt'ugencs?n ei‘ngetra-
gen, die jeweils blind endigen. Eine jede ontogenetische Entwicklung

- schreitet nach dem altbekannten BAER’schen Gesetz in zunehmender

Differenzierung vom Allgemeinen zum Besonderen fort, bringt also
nacheinander die Typenmerkmale des Stammes, der Klasse, Ordnung,
Familie usw. des betreffenden Individuums zur Ausbildl}ng (Abb. 8a').

Die Ontogenese eines Abkommlings, welcher der gleichen Art wie

_seine Eltern angehort (Abb. 8b), wiederholt deren Entwicklungsgang

bis auf das letzte Endstadium, das die Herausgestaltu'ng der IndiVIdu‘al—
merkmale bringt. Dieser Abschnitt, in unserer Abbildung dur?h eine
fette Linie hervorgehoben, weicht von dem entsprechend'en ({er. Vorczﬁo-
genese ab; er bringt Neubildungen, wenn auch nur geringfiigigen Aus-
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Bahn ein und kniipft somit an ein Stadium der Vorontogenese an, das
den allgemeinen Organisationszustand der jeweils iibergeordneten
Kategorie verkorpert. Die Familienmerkmale entwickeln sich so unter
Umgehung der Merkmale des stammesgeschichtlich vorhergehenden Fa-
milientypus unmittelbar auf der allgemeinen Formgrundlage der Ord-
nung. die Ordnungsmerkmale auf der Basis der iibergeordneten Klasse
usw. : :

Diese Verhilinisse bringt unsere Abbildung zum Ausdruck, zwar
in schematisierter Form, da in der Wirklichkeit keine so starre und
scharfe Sonderung der Merkmalsgestaltung vorliegt, im ganzen aber
grundsitzlich zutreffend. Schriage Verbindungslinien zwischen den ein-
zelnen Ontogenesen zeigen dabei an, welcher Anteil der Vorontogenese
unverdndert rekapituliert wird — es ist das also jeweils der bis zum
Grundgefiige der iibergeordneten Kategorie fiihrende Gestaltungsab-
schnitt — und von welchem Stadium ab die:Umlenkung in eine neue
Richtung erfoli. Wir ersehen daraus, daff im Extrem die Umpriigung
der groffen, umfassenden Bauplantypen bereits nahezu am Beginn der
Ontogenese iiberhaupt eintritt, womit die oben'erwihnte Tatsache im
Einklang steht, daB die Hauptstimme des Tierreiches Unterschiede
bereits in friihembryonalen Stadien aulweisen. Ein neuer Klassenty-
pus entsteht sprunghaft, unvermittelt aus dem FEi eincs Angehorigen
des vorausgehenden Klassentypus.

Das hier zugrunde gelegte BAER'sche Gesetz gilt nun nicht nur in
rein morphologischem Sinne, sondern es ist neuerdings von F. BALTZER
(1942) an Hand xenoplastischer Transplantationen zwischen Anuren
und Urodelen auch experimentell entwicklungsphysiologisch unterbaut
worden. Es ergab sich, daB friihe Embryonen und embryonale Organe
nicht allein @hnliche Gestaltungen, sondern auch physiologische Gemein-
" samkeiten aufweisen: Diejenigen Organe, die in den beiden Amphibien-
Ordnungen morphologisch einander weitgehend ihneln, verhalten sich
auch, selbst noch in spiteren Larvenstadien, entwicklungsphysiologisch
iibereinstimmend; sie haben einen gemeinsamen Organisationsplan und
gestatten eine gegenseitige Vertretung iiber die Grenze der beiden Am-
phibien-Ordnungen hinweg. Andere Organe dagegen schlagen bereits
[riihzeitig eine divergente Entwicklung ein. ,.Sie erscheineg schon mor-
phologisch als die eigentlichen Triger der grofien systematischen Tren-
nung und sind es nach den bisher gemachten Beoba(fhtungen auch
entwicklungsphysiologisch.” BALTZER unterscheidet so !)el der stammes-
geschichtlichen Entstchung eines neuen, stark abwelche.nden Typus.
beispielsweise des I'roschtypus aus dem Molchtypus, zwischen Orga-
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nen, ,,deren Entwicklung gewissermaBen als Klischee ohne groBe Ande-
rungen iibernommen wird”, — es sind das diejenigen, die dem Gefiige
des iibergeordneten Amphibientypus angehoren, — und andererseits
den Organen, die fiir den einen oder anderen Spezialtypus der beiden
Ordnungen bezeichnend sind und in sehr friithen entwicklungsgeschicht-
lichen Stadien eine durchgreifende Umgestaltung erfahren.

Auf Grund dieser entwicklungsmorphologischen und entwick-
lungsphysiologischen Sachverhalte ist es unzweifelhaft, 'daf das
Spezielle sich auf dem Allgemeinen aufbaut, daB also auch phylo-
genetisch die Organisationen der umfassenden Typen vor denen der
ihnen untergeordneten entstanden sein miissen. Das ergibt sich weiter-
hin auch aus der folgenden Uberlegung: Fine jede Kategorie hoheren
Ranges zeigt einen weiteren geographischen Verbreitungsbereich und
dementsprechend éine groBlere. Mannigfaltigkeit 'der Biotope ihver Ver-
tretier, als sie den in ihr enthaltenen niederen Kategorien zukommen.
Eine Ordnung etwa kann kosmopolitisch sein und sowohl marine wie
kontinentale, tropische und arktische, schwimmende, laufende und
fliegende Tiere umfassen; die eine ihrer Familien dagegen enthilt nur
marine, die andere nur festlandische, terrestrische und limnische Formen
usw. Bei den einzelnen Gattungen sind wiederum die Verbreitungs-
gebiete, okologischen und klimatischen Begrenzungen ihrer Angehorigen
noch weiter eingeschrinkt. Diese Differenzierungen auf spezielle
Lebensbedingungen im Rahmen einer Ordnung haben zweifellos zu
einer wachsenden Divergenz der Merkmale gefiihrt; unmoglich aber
konnen unter den so verschiedenen Umweltfaktoren durch Wirkung der
Selektion gemeinsame Typenmerkmale herausgestaltet werden, die Gat-
tungen und Familien also erst nachtriglich, sekundér zu der Typenein-
heit der Ordnung zusammenwachsen. Da sie alle in ihrem Grundtypus
iiberreinstimmen, muf} dieser vor der Aufspaltung in die Untertypen
angelegt worden sein. .

Zu der gleichen Auffassung gelangte W. ZIMMERMANN (1943, S. 43):
.Iigenschaften, die im phylogenetisch umfassenderen Formenkreis
herrschen, sind die dlteren bzw. die urspriinglicheren gegeniiber den
abgewandelten Eigenschaften des phylogenetisch engeren Formenkrei-
ses”. Daraus aber kann verniinftigerweise nur die eine Schluffolgerung
gezogen werden, dal} nicht' ein additiver, allmédhlich fortschreitender
Aufbau der hoheren Kategorien aus niederen stattfindet. sondern umge-
kehrt ein Abbau, eine absteigende Zerlegung der zuniichst gebildeten
Typen hoherer Rangordnung in die von ihnen umschlossenen Typen



7 141

niederen Grades. Wir kommen damit zu einer Deutung, die auch von
anderen Autoren, beispielsweise von K. BEurLeN, B. DURKEN, A. HENNIG-
SEN, J. C. WiLLis, bereits vertreten wurde.! Der tatsichliche historisch-
stammesgeschichtliche Vorgang verliuft daher in entgegengesetzter

Richtung, als es in unserem Schema (Abb. 8) aus didaktischen Griinden
dargestellt ist.

Diesem Schema hat jiingst G. HEBERER (1943a, S. 568. Abb. 11) ein anderes
gegeniibergestellt, das seinen Vorstellungskreis einer additiven Entstehung der
hoberen Kategorien-Unterschiede zum Ausdruck bringt. Entsprechend der her-
l\‘&iani"-hen darwinistischen Auffassung soll danach aus eciner gegebenen Art A
eine neue Art B entstehen und durch weitere Mutationen von B zu C, von C zu
D usf. alsdann eine fortschreitende Steigerung der typenméBigen Unterschiede zum
Gattungs-, Familienrang usw. erfolgen. Im Lichte der geschilderten Tatbestinde
und der daraus zu ziehenden Folgerungen besteht keine Moglichkeit, dieses Schema
(vgl. Abb. 9) als berechtigt und iiberhaupt nur als diskutierbar zu betrachten.
Sollen danach also eiwa die Organisationsmerkmale der hoheren Kategorien auf
die  der niederen jeweils gewissermaBen aufgepfropft worden sein? Werden die
Typenmerkmale der Ordming an die Familien-Organisation des Vorliufers, die
dort das Endstadium des Entwicklungsganges bildete, einfach durch eine Prolon-
gation der Ontogenese angebaut? :

Das ist offenbar eine glaite Unmigliclikeit und wird auch von HEBERER selbst
nicht angenommen, da er ausdriicklich sagt (1943a, S. 568, Fufln. 2): ,Man darf
das matiirlich nicht im Sinne eciner einfachen linearen Addition, eines nur sum-
mativen Anbaues an das jeweilige Iinde einer .Ontogenese nechmen, sondern die
Dinge liegen in Wirklichkeit <elbstverstiindlich sehr komplex und betreffen ' stefs
mehr oder weniger groffe Sirecken der Ontogenese.” Also doch keine Addition,
sondern mehr oder weniger frither Umbau der Gesamtontogenese? Wenn das aber
die wahre Meinung HEBERER’s ist und die dicken Linien seines Schemas die Léng:
des abgeiinderten Abschnittes der Ontogenese veranschaulichen sollen, so.kommen
wir zu derselben Auffassung der Sachlage, wie sie von uns vertreten wird; ‘man
braucht dann lediglich die Kategorien in der richtigen, d. h. um'gekehrlen Relhet_x-
folge einzutragen, so wie deren Formmerkmale nacheinander in der. O.n%f)gellzne
herausgestaltet werden. Ist alsdann ein neuer Typus hohen Ranges (Il}r(~]1 cine friih ein-
setzende durchgreifende Umpriigung der Ontogenese gebildet, so findet eine abstei-
gende Zergliederung dieses Typus dadurch statt, daf von den Deazelld?ntefl ein
fortschreitend lingerer Anfangsabschnitt der gewandelten O’ntogcn(;se ubcn{l(l);r‘l-
men wird und in entsprechend spiteren Stadien die Merkmalsbildung der speziellen
nachgeordneten Typen erfolgt.

‘1) Anliche Gedanken Aklingen auch bei F. S. Voicr und, lme 1cl'11bl\/t[|t;e£::ir:t
gen von W. HOrN (1936), und M. WESTENHGFER_ (1936) entnchme, se le Pnan?
bei C. v. Linng an. Nach ihm wurden zuniichst die Pmtlotypfn der gro dul e
zen- und Tierordnungen bzw.-klassen geschaffen. Aus diesen gestfaltete.l l,‘:-p ddin
durch Hybﬂ'Jdisixerung die Typen der LiNNE’schen G'attungen, die dtel w(fi(lj:,Artcn
beutigen Familien entsprechen. Durch weitere Bastardierung entstgfl e\r; e
und schlieBlich, durch die Umweltbedingungen hervorgebracht, die Va :
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kreise eigentiimliche Bautypus ist nicht das Produkt einer allmihlichen
Synthese, keine Aufsummung in langer Folge nacheinander herausge-
pragter Einzelmerkmale, sondern das Ergebnis einer durchgreifenden
Neupriigung, durch die jerweils ein neuer stammesgeschichtlicher 7 yklus
eingeleitet wird.

In" dem Bestreben, villie klar zu sein und keinen Raum fiir
MiBverstindnisse zu lassen, fithren wir noch ein weiteres allgemei-
nes Schema zur Versinnbildlichung unserer Auffassungen vor: In
einer beliebigen Art o liege die derzeitige Endspitze einer Entwick-
lungsreihe vor, die einer Ordnung A angehort. Von ihr entspringe eine
Art B, die gegeniiber a gewisse ausgesprochene Bauunterschiede zeigt
(Abb. 10a). An sie schlieBen weitere Arten y und 6 an mit abermaligen
Umgestaltungen, welche die von g eingeleitete Entwicklung fortsetzen
und weiter ausbauen sowie gleichzeitig gewisse Sonderspezialisierungen
im Rahmen des neu erworbenen allgemeinen Baugefiiges herausbilden
(Abb. 10b). Durch ferneres Angliedern von Arten entsteht ein groBerer
Formenkreis, der sich in seiner Grundorganisation so weit von der Ord-
nung A entfernt, da wir ihn taxonomisch als eine neue, selbstindige
Ordnung B bewerten (Abb. 10c). :

Es fragt sich nun, an. welcher Stelle der Beginn der neuen Ordnung
liegt. Sind hier die Formen g, y und 8 zunichst lediglich Arten schlecht-
hin, die noch keinerlei Merkmale eines umfassenderen Typus zeigen,
also auch keiner hoheren Kategorie angehoren? Haben deren Artmerk-
male sich erst allméhlich durch Addition kleinster Umwandlungsschrit-
te zu Gattungsmerkmalen verstirkt, diese zu Familieneigenschaften
usf., so daB also schlieBlich die einzelnen Artenketten mehrreihig erst
gegen Ende gewissermaBen in die Ordnung hineingewachsen wiren
und diese komstituiert hiatten? Das ist gewi nicht der Fall. Der
Bildungsschritt der Ordnung B ist vielmehr zwischen die beiden Arten
a und B zu verlegen, welch letztere erstmalig den fiir die Ordnung B
bezeichnenden Merkmalskomplex verwirklicht. Dieser allgemein.c
Grundcharakter der Organisation ist allen iibrigen, spiteren Angehori-
gen der Ordnung gemeinsam und iiberlagert deren Sondermerkmale. Er
muf daher zeitlich in seiner Herausgestaltung der der speziellen .Dxffe-
renzierungen vorausgegangen sein, nicht aber kann er erst a:bschheﬁgnd
aus all den einzelnen Sondergestaltungen mehrstimmig synthetisch
hervorgehen. .

e an wird nun vielleicht einwenden, erst das spétere S'chlcksa{‘der
Art B bzw. der an sie ankniipfenden Abkommlinge entscheide dariioer,
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muf das Baugefiige der Familie — wenigstens in seinem allgemeinen
Grundgprige; wenn auch spiiter noch vervollkommnet — vor den
Sondergestaltungen der nachgeordneten Gattungen angelegt sein, da die
“letzteren sich ja doch erst auf dieser ihnen allen gemeinsamen Grund-
lage spezialisiert haben. Entsprechendes gilt fiir die typischen Eigen-
schaften der Gattungen mit Bezug auf die der von ihnen umfaBten Ar-
ten. Die in unserer Art f vereinigten Individuen verkorpern also nicht
nur eine Art schlechthin — eine solche gibt es, wie wir sahen, iiberhaupt
nicht —, sondern sie sind gleichzeitig die ersten Vertreter und Triger
‘einer neuen Gattung, Familie und Ordnung. Formal gehoren sie zwar

~ einer Art an, insofern als sie auch Artmerkmale besitzen: als Stammform
einer neuen Familie und Ordnung aber ist eine solche Art nach ihrem
Formenschatz und ihren Entwicklungspotenzen verschieden von den
Arten, die als letzte randliche Ausgliederungen im Rahmen dieser Kate-
gorien gebildet werden. Diese bringen nur noch neue Artmerkmale her-

« vor, halten sich im iibrigen aber im Rahmen der bisherigen Gattungs-,
Familien- und Ordnungskategorie.

Der neue Typenkomplex ist also in seinem ersten Vertreter, der
ersten thm angehorigen Art bereits verkorpert, die einerseits von Eltern
aus dem Bereiche des Vortypus, also etma einer anderen Ordnung,
entsprungen ist. Mit Recht besteht daher die friiher wiederholt von
mir angewandte Formulierung: Der erste Vogel kroch aus einem (ab-
gewandelten) Reptilei. Mit Recht hat man ferner darauf hingewiesen.
dal es in der obersten Kreide bzw. im Alttertiiir, zu dem Zeitpunkte,

- als schlagartig die Ordnungen der Siaugeticre sich herausgestalteten
(vgl. Abb. 3), zunéchst nur ebensoviele Arten gegeben hat, wie wir
heute Ordnungen unterscheiden. Das ist natiirlich nicht so ganz wort-
lich zu nehmen, da die Zerlegung in die einzelnen Ordnungen nicht
absolut gleichzeitig erfolgt ist, aber es ist richtig in dem’ Sinne, dal}
eine jede Ordnung zuniichst durch eine einzige Art verkorpert war,
welche die Keimzelle der spiterhin diese Ordnung erfiillenden For-
menschar bildete.

~ In voller Ubereinstimmung mit dieser typostrophistischen Deu-

tung des stammesgeschichtlichen Wandels, “aber ‘in un\'erein_})arfrnl
~ Gegensatz zu der darwinistischen Vorstellung ciner aussclllleﬁllqh
allmihlichen, gleitenden Artbildung steht die Tatsache, .daﬁ die
vermittelnden Artenketten, die vorauszusetzenden langen Benh«en von

Bindegliedern zwischen den einzelnen Bauplantypen nle‘mal.s. ge-

funden worden sind. Das ‘war damals so, als‘ Darwin zur Erklirung

X : ’ 10
- Biologia XVIL.
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dieser Sachlage das Schlagwort von der Liickenhaftigkeit der Uber-
lieferung prigte, und daran hat sich auch heute nichts geindert, trotz
der seither gewaltigen Vermehrung des fossilen Urkundenmaterials.
Wir kennen geschlossene Umbildungsreihen jeweils nur aus dem Rah-,
men der einzelnen Typenorganisationen, wir kennen ferner auch ge-
wisse Formanniherungen zwischen ihnen, die uns ihren stammes-
geschichtlichen Zusammenhang anzeigen:; bei der Herausgestaltung
der eigentlichen Typenmerkmale aber liegt stets ein scharfer Sprung

r, der niemals durch kontinuierliche Bindeglieder iiberbriickt ist.

Selbstverstiandlich ist an sich die Fossilerhaltung liickenhaft; aus
Hunderten von Generationen werden uns stets bestenfalls nur einige
wenige Exemplare in die Hande fallen. Wenn sie aber ausreicht, inner-
halb der Typen geschlossene Umbildungsreihen nachzuweisen, dann
miillte das auch iiber ihre Grenzen hinaus der Fall sein, bzw. derartige
Grenzen diirften iiberhaupt nicht in Erscheinung treten. Ja, wir
miiten da unter der Annahme allmahlicher Umformungen sogar be-
sonders reichliche Belege vorfinden, da wegen des teilweise sehr be-
deutenden AusmaBes der Typenunterschiede die Verbindungswege
sehr lang gewesen sein wiirden. Andererseits aber wissen wir, dal}
die erforderlichen langen Zeitraume fiir eine allmihliche Umbildung
durch langsamen Rassen- und Artenwandel gar nicht zur Verfiigung
stehen, da die Herausgestaltung eines neuen Typus und seine Zer-
legung in einzelne Untertypen in der typogenetischen Stammesphase
auBerordentlich schnell, geradezu iiberstiirzt verlduft. Es bleibt da
kein Raum fiir die ,,Hunderttausende oder Millionen von Generatio-
nen”, mit denen B. RENscH (1943, S. 26) rechnete, selbst auch wenn
man mit A. Kinun (1939, S. 155) hinzunimmt, daB die kleinwiichsigen
Ausgangsformen der einzelnen Entwicklungsreihen verhéltnismiRig
rasch fortpflanzungsreif wurden und die Generationen daher schneller
aufeinanderfolgten. Man iibersieht dabei immer wieder angesichts der
in der Tat sehr groBen geologischen Zeitraume die geringe Dauer der
eigentlichen Formblldundsphasen

Hierzu in Kiirze noch ein Beleg aus der Stammesenthcklung
der Pferde, die eines der bekanntesten Musterbeispiele fiir einen
paldontologisch nachgewiesenen allméhlichen Formenwandel darstellt.
Die Entwicklung beginnt im Untereozén mit Eohippus, dessen Hinter-
full dreizehig ist, und fiihrt iiber eine lange Serie fortschreitendet
Reduktionsstufen der Seitenzehen (II u. 1V) zum rezenten Pferde mit
funktionell einzehigem FulB, aber noch mit Rudimenten des II. und
IV. Zehenstrahls (Abb. 11 b—e), Eohippus leitet sich von der jung-
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paleozéinen Protungulaten-Gattung Tetraclaenodon ab, die noch im
Besitze eines vollstandigen, fiinfzehigen HinterfuBes ist (Abb. 11 a),
Ein Vergleich unserer Abbildungen 1Bt erkenncn, daf der Umbildungs-
schritt won Tetraclaenodon zu Eohippus groler ist als der Wandel im
* FuBbau zwischen Eohippus und Equus, der vom Untereozin ab die
gesamte Tertidrzeit beansprucht hat. Da Tefraclaenodon und Eohippus
nahezu gleichalirig sind, hat sich also die Reduktion der Zehen I und
V. d. h. die Herausgestaltung des FuBtypus der Equiden, sehr schnell,
auflerordentlich viel schneller vollzogen als die Riickbildung der Zehen
IT und IV. Da ferner keinerlei vermittelnde Ubergiinge zwischen
Tetraclaenédon und Eohippus vorliegen, miissen wir weiterhin anneh-
men, dal die bezeichnende Entwicklung des PferdefuBes sprunghaft
in einem oder einigen wenigen Umbildungsschritten eingeleitet wor-
den ist. - v

vab. 11. Orthogenetische Entwicklung des PferdefuBes (HinterfuB) (b‘—e),
ankniipfend an den vollstindigen, fiinfzehigen FuB der Pro‘t.ungulatcn C()al)'. x )a
- Tetraclaenodon (Paleozin), b FEohippus (Un?creozéin), c Ml'Dhlpp.us (M 1goz11;v :
d Merychippus (Jungmioziin). e Equus (Oberpliozin — Jetztzert).. (Nach ATTHEW,
CopE, OsBorRN und ROMER.) — In a ist die Achse des FuBes el‘.ngetragen, um im
Vergleich mit. Abb 12 a den mesaxonischen Bau zu veranschaulichen.

‘Die\ Liiékerihaftigkeit der Uberlief_erung ist hier mit ‘SlCllCI’}h{?ltﬁH‘ls
Erklirungsprinzip fiir das Fehlen der Ubergangsformen au:sz111:c 1 1te :ine
Aus der Familie der Equiden sind rur}fl 30”Gattungen be ac;m 4 1-
durch allmihliche, liickenlos belegte Ubergarﬂlge. un’ceremaxioel[-X ‘tzzlrl
bunden sind. Von diesen enthilt die Gattung thlppus et'w?l ‘ 171'_ 19,
bei Mesohippus, Miohippus, Parahippqs und Pliohippus ;31'1 ;(:ion e
Arten unterschieden worden, Merychlppzfs u_mfaI‘%t 25,T ipp x fon
27 Arten, und diese Arten liegen teilweise in vielen Tausenden

' Resfeli X Angesichts dieser Reichhaltigkeit der Funde sollte es ‘:Iun
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auf einem Zufall beruhen, da zwischen Tetraclaenodon und Eohippus,
also zwischen dem Protungulaten- und dem Equiden-Typus nicht ein
einziges Bindeglied bekanntgeworden ist, obwohl wegen des bedeuten-
den morphologischen Abstandes mindenstens dieselbe Formenfiille
wie zwischen Eohippus und Equus erwartet werden miilte, falls eine
gleiche, allmiihliche Formenbildung stattgefunden hitte? Ein solcher
Erhaltungszufall kann ernstlich nicht angenommen werden, und es
bleibt daher nur-die einzige vernunftgemidRe Schluffolgerung, dal
die Entstehung des Pferdetypus nicht allein sehr schnell, sondern auch
sprunghaft, iibergangslos erfolgt sein mul3, wihrend alsdann die wei-
. tere Fortbildung innerhalb dieses Typus sich langsam, allméhlich, mit
allen erdenklichen Ubergangsstufen in einer grofen Zahl unmerklich
ineinander iibergehender Arten abgespielt hat.

Gar vieles liee sich noch gegen das so oft miBBbrauchte Schlag-
wort von der Liickenhaftigkeit der Uberlieferung sagen, mit dem man
die Beweiskraft paldontologischer Aussagen zu erschiittern sucht; wir
- wollen hier davon absehen, da ich mich erst kiirzlich (ScHINDEWOLF
1943) etwas eingehender iiber diesen Gegenstand geiuBert habe.

VII. Typostrophismus und Genetik.

Es bleibt uns weiterhin die Frage zu priifen, ob es bereits heute
moglich erscheint, den paldontologisch erschlossenen Vorstellungskreis
des Typostrophismus mit den der Vererbungslehre zugéanglichen Mecha-
nismen verstindlich zu machen. ‘Die Typostrophen gehen selbstver-
standlich auf Anderungen des Erbgutes zuriick, und es fragt sich somit,
wieweit bei den heutigen Organismen analoge Erscheinungen des
Formenwandels bekannt sind, die sich iibertragen lassen, auch wenn
sie vielleicht nur auf einer niederen Ebene von geringerer Groflen-
ordnung liegen. Was zunidchst die Folgerung angeht, da} die Bau-
planumpridgungen in verschiedenen, teils friiheren, teils spéteren onto-
genetischen Stadien eintreten, so bereitet sie keine Schwierigkeiten.
Namentlich auf pathologischem Gebiete kennen wir zur Geniige Gen-
wirkungen, die sich in verschiedenen Altersstufen entfalten.

Wir haben weiterhin an unseren verschiedenen Beispielen gesehen,
dal die Herausgestaltung eines neuen Typus mehrere Merkmale gleich-
zeitig betrifft und teils in einer Um- bzw. Neubildung von Organen,
andernteils in einer Unterdriickung oder Riickbildung anderer Organe
besteht, so bei den verschiedenen Elementen des Septalapparates der
Korallen oder der Lobenlinie der Ammoniten. Gibt es nun ‘Mutationen
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von komplexer Wirkung, die also nicht nur irgendein Einzelmerkmal
betreffen, sondern harmonisch einen gesamten zusammenhingenden
Merkmalskomplex beeinflussen? Auch diese Frage ist grundsitzlich
zu bejahen. Wir erinnern an die aufschluBireichen Feststellungen von
K. KUnnE (1931—1936), nach denen ein einziges Allelpaar mit pleiotro-
per Wirkung sowohl den Variationstypus der Wirbelsdule und der
Rippen (Wirbel- und Rippenzahl der einzelnen Regionen, Verschiebung
der Regionengrenzen cranial- bzw. caudalwirts) wie ferner auch die
damit in Beziehung stehende Riickenmuskulatur in ihrer besonderen
Ausgestaltung, die Ausbildungsweisc des Nervenplexus von Arm und
Bein, gewisse Gefalle, den Stand des Zwerchfells u. a. m. beherrscht.
Die zusammenhangenden Knochen, Muskeln, Nerven und Blutgefilie
sind also hier zu einer Einheit zusammengefaBt, und soweit in einem
derartigen Falle eine durchgreifende Umprigung groBeren AusmalBes
eintreten wiirde, entstinde mit einem Schlage ein neues, harmonisch
gefiigtes Bauplanmuster.

Derartige grolle Mutationsschritte, wie sie auf Grund des palidonto-
logischen Stoffes vorauszusetzen sind, waren bisher nicht bekannt,
aber das bildet durchaus keinen schliissigen Beweis dafiir, daf es sie
nicht gibt und daB sie in der Stammesentwicklung nicht dennoch auf-
getreten sein konnen. Zu bedenken ist dabei einmal die von uns wieder-
holt betonte Kiirze der typogenetischen Phasen im Vergleich zu der
langen Zeitdauer der typostatischen Phasen mit ihrem nur gering-
fiigigen, allmahlichen Formenwandel. Die statistische Wahrscheinlich-
keit dafiir, daB eine der wenigen Tier- oder Pflanzenarten, die von
den Genetikern vorzugsweise experimentell untersucht werden, sich
gerade in einer typogenetischen Periode befindet und damit tiefer-
greifender Umprigungen fahig ist, ist daher nur dufBlerst gering. Typen-
wandlungen grofien AusmaBes sind ferner selbst auch in der unendlich
langen geologischen Geschichte nur dullerst seltene Ereignisse gewesen.
Die Zahl der Hauptbaupline im Tier- und Pflanzenreiche ist auf-
fallend klein, und das zeigt uns, wie auBerordentlich selten Typo-
strophen vom Range taxonomischer Stimme und Klassen eingetreten
sind bzw. lebens- und entwicklungsfahige Losungen dargestellt haben.

~ Es ist daher nicht zu erwarten, daB wir jemals im Experiment
unter unseren Augen die Entstehung neuer Grundtypen .der-artigcr
Grofenordnungen beobachten werden. Das einzige, womit wir rechnen
konnen, sind einmal ,,Monstrosititen™ als gewissermalien verungliickte
oder auch beginnende Versuche einer Sprengung des bisherigen Typen-
rahmens und andererseits Typenumgestaltungen geringeren AusmaBes,
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die das Bauplangefiige betreffen und uns als -Modelle fiir die Heraus-
gestaltung der umfassenden Typen dienen kinnen, mit denen sie durch
Zwischenstufen verschiedener GroBenordnung verkniipft sind.

Beide Erwartungen finden wir erfiillt. Monstrositifen sind aus
allen Bereichen des Tier- und Pflanzenreichs zur Geniige bekannt: Von
ganz besonderer Bedeutung fiir unsere Frage aber scheinen mir die
neuesten genetischen Befunde von BURGEFF, STUBBE und v. WETTSTEIN
zu sein, die uns mit dem Auftreten von Grofmutationen bei Pflanzen
bekanntgemacht haben. Dal} es zunichst Pflanzen sind, bei denen
derartige lebensfahige GroBmutationen nachgewiesen sind, ist gewil?
kein Zufall, da bei jenen leichter derartige tiefergreifende Umwand-
lungen moglich sind. Was aber fiir die Pflanzen gilt, ist grundsatzlich
~ natiirlich auch auf die tierischen Organismen iibertragbar.

Die Untersuchungen von Il. BURGEFF (1941 °a, b) beziehen sich auf
das Lebermoos Marchantia, Er beobachtete da das sprunghafte Auf-
treten von Formmerkmalen, die bei anderen Marchantiaceen als Gat-
tungseigenschaften wiederkehren und derartige Verinderungen dar-
stellen, wie sie frither K. GoeseL [liir die Stammesentwicklung der
Lebermoose gefordert hatte. BURGEFF unterschied daraufhin zwei For-
men der erblichen Mutabilitit, nimlich 1) den Artmerkmalen ent-
sprechende Kleinmutationen von beschrinktem Ausmaf und 2) gat-
{ungstypische. GroBmutationen, welche die innerartliche Mutabilitat
iiberlagern. Sehr wahrscheinlich habe die Stammesentwicklung sich
nicht durch eine Summierung von Kleinmutationen vollzogen, sondern
durch Mutationsspriinge verschiedener Groflenordnung, die man in art-,
gattungs-, familien- und stammestypische gliedern konnte, Damit hat
ein Vererbungsforscher, von Betrachtungen am rezenten Material aus-
gehend, das als Vermutung ausgesprochen, was wir auf Grund unseres
fossilen Stoffes als eine- unabweishare Notwendigkeit hinstellen -zu
miissen glauben.

In dhnlicher Weise erzielten H. StuBe & F. v. WETTSTEIN (1941,
1942) beim Lowenmaul Antirrhinum majus GroBmutationen mit einer
phéanotypischen Herausgestaltung von Organisationsmerkmalen, die fiir
andere Gattungen der Scrophulariaceen bezeichnend sind. Eine dieser
Groflmutationen (mut. radialis) beispielsweise zeigt eine Umwandlung
der bilateral-symmetrischen, zygomorphen Bliite in eine radiére Bliiten-
form und eine Vermehrung der Staubblattzahl auf 5, einen Merkmals-
komplex, der die .Gattung Ferbascum (Konigskerze) kennzeichnei.
Andere Mutationen fithren zur Herausgestaltung eines Sporns (Hirzina)
oder zu einer Verringerung der Staubblattzahl bis auf 2 (franscendens),
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die ebenfalls charakteristische Gattungsmerkmale anderer Familienmit-
glieder darstellen. Bemerkenswert ist dabei vor allem, daB bei der radi-
alen Mutante nicht nur ein Einzelmerkmal, sondern auch wieder —
wie bei den Wirbelsdulen-Mutationen — ein ganzer Eigenschaltskom-
plex betroffen ist: auller der Bliitenkrone werden auch der Fruchtkno-
ten und der Kelch radiir gestaltet. Ferner tritt gleichzeitig ein 5. Staub-
blatt hinzu, so daf also mil einem einfachen groffen Mutationsschriit
ein gesamter gattungstypischer Merkmalskomplex erreicht rird, Wich-
tig ist weiterhin, daB diese GroBmutationen nicht nur als Unika, son-
dern in groBerer Zahl zu beobachten sind, so daB also eine Paarungs-
moglichkeit und Erhaltungsfihigkeit gegeben ist..

Als bedeutsame Parallele zu unseren paldontologischen Befunden
ist ferner die starke Labilitit der Formgestalfung bei den GroBmutanten
hervorzuheben. So schwankt beispielswiese die Neubildung des Sporns
beim Lowenmaul nach Stellung, GroBe und Form in weiten Grenzen
und umfaBt Ausbildungsweisen, die bei mehreren Gattungen der Wild-
formen ihre Gegenstiicke haben. Der groBe Mutationsschriti legte also
die Einzelheiten der stark verdnderten Organisation noch nicht fest;
erst durch anschlieBende, + kleinere Mutationen, die dasselbe Merk-
mal bzw. den gleichen Merkmalskomplex becinflussen, wird wahrschein-
lich, wie StuBBe & v. WETTSTEIN annehmen, die urspriingliche Breite
der Bildungsmoglichkeiten eingeengt, der harmonische Einbau und die
Stabilisierung der neuen Organisation erzielt. Auch diese Erscheinungen
entsprechen vollkommen unseren paldontologischen Erfahrungen, datt
die groflen Umformungsschritte der explosiven typogenetischen Phase
eine ausgesprochene Labilitit der Gestaltung zeigen und dalB erst die
daran ankniipfende typostatische Periode eine Merkmalsfestigung
und ruhige, stetige Weiterentwicklung in kleinen Umwandlungsschritten
bringt. :

StuBBe & v. WETTSTEIN rechnen so mit der Moglichkeit, da die
Organisationsmerkmale der hoheren taxonomischen Typen sprunghaft
durch GroBmutationen herausgestaltet werden, wihrend die Verande-
rungen der Anpassungsmerkmale bei den geographischen Rassen und
Arten durch sich summierende Kleinmutationen zustande kommen. Zu
genau der gleichen Auffassung hat unsere Analyse des stammesge-
~ schichtlichen Verhaltens gefiihrt. Da die Stammesentwicklung ein ein-
maliger, historischer und irreversibler Vorgang ist, karn nicht erwartet
werden, daB sie experimentell reproduzierbar ist, dal Wir die Phyloge-
nie etwa einer ganzen Familie oder Ordnung kiinstl?ch' vor unseren
Augen wiedererstchen lassen konnen. Wir diirfen lediglich hoffen, in

Y -
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einzelnen Modellversuchen das Prinzip des Typenwandels veranschau-
"licht zu sehen, und das ist bei den geschilderten Groffmutationen der
Pflanzen der Fall,

Eine weitere kausalanalytische Deutung des stammesgeschicht-
lichen Geschehens ist dem Paldontologen micht moglich. Er hat seine
Aufgabe im wesentlichen damit erfiillt, daB er die tatsachlichen Ab-
laufsformen der Stammesentwicklung darlegt und versucht, diese auf
Mechanismen zuriickzufiihren, die auch bei rezenten Organismen be-
obachtet worden sind und nur an diesen weiterverfolgt und gelost wer-
den kinnen. Soweit unsere Auffassung iiber die sprunghafte Typenent-
stehung sich fernerhin bestiitigen sollte, woran kaum zu zweifeln ist,
wiire in diesem Falle von der Paldontologie eine Deutungsrichtung vor-
weggenommen worden, die seitens der Genetik auf Grund entprechen-
der experimenteller Befunde erst ganz neuerdings in Erwigung gezogen
werden konnte. DaB die Paldontologie allen Anfeindungen zum Trotz
zu derartigen Anschauungen und Voraussagen gelangte, fiir die sich
erst jetzt ein physiologisches Verstindnis eroffnet, muB als iiberzeu-
gender Beleg fiir die Tragfahigkeit des fossilen Stoffes und der aus ihm
gewonnenen gedanklichen Ableitungen bewertet werden. Das von den
Paliiontologen geforderte entscheidende Stimmrecht in Fragen der Ab-
stammungslehre diirfte ihnen damit nicht mehr streitig gemacht

werden,
’

VIII. Die Bedeutung der Selektion.

Obwohl es den eigentlichen Aufgabenbereich der ‘Paldontologie
iiberschreitet und sie sich einer nicht immer unbedingten Schliissigkeit,
sondern eines mehr regulativen Charakters ihrer Folgerungen bewulit
sein mul}, wollen wir doch wenigstens mit einigen Worten auf die rich-
tenden Faktoren und die Rolle der Selektion in der Stammesentwicklung
eingehen, wie sie sich im Lichte der fossilen Urkunden darstellen.

In der typogenetischen Phase, bei der iibergangslosen Herausgestal-
tung neuer Typen und ihrer anschlieBenden sprunghaften Zerlegung in
die Untertypen ist der Formenwandel ungerichtet; €ine nennensmwerte
Mitroirkung der Selektion besteht dabei nicht, zumal die betreffenden
Gefiigeeigenschaften auf éiner anderen, tieferen Ebene liegen als die
mehr oberflidchlichen, duBerlichen Merkmale, an denen das Anpassungs-
geschehen sich vollzieht. Ferner sind die Zeitraume der explosiven
Typenentstehung viel zu kurz, als daf# die langsam wirkende Selektion
da geniigend Spielraum zum Eingreifen hitte. Wu' haben darauf zur

»
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Geniige bereits bei der Besprechung unserer Korallen- und Cephalopo-
den-Beispiele hingewiesen. Ibenso sind auch die einzelnen Sonder-
typen der Weichtiere, die Muscheln. Schnecken und die Cephalopoden
selbst, nicht durch Anpassung an verschiedene Lebensbereiche entstan-
den, sondern sie haben sich, da sic urspriinglich alle benthonische,
bodenlebige Tiere waren, im gleichen Lebensraum und unter denselben
Umweltbedingungen gebildet. 3

Wiederholt haben wir ferner festgestellt, daB bei der Herausgestal-
tung eines neuen Typus die Mehrzahl der Entwicklungsreihen des Vor-
typus ausstirbt, und zwar sind das bezeichnenderweise gerade die
hochstdifferenzierten, am stirksten und einseitigsten angepaBten. An-
dere, weniger spezialisierte Reihen bestehen unverindert neben den
neuen Typen fort, treten jedoch niemals in diese iiber und setzen sich
nicht etwa in deren Einzelreihen fort, die aufs neue teilweise ganz
entspréchende Anpassungsrichtungen einschlagen. Bestinde der We-
senszug der Stammesentwicklung allein in der fortschreitenden Selek-
tion der biologisch vorteilhaftesten Mutationen und Rassen, andererseits
in der Ausmerzung der weniger geeigneten, dann bliebe dieses Verhal-
ten unbegreiflich; man wiirde eher das Gegenteil, eine Erhaltung und
Fortbildung der bestangepaltten Formen erwarten.

Des weiteren erscheint es unter jenem Blickwinkel nicht recht ver-
standlich, daB heutzutage iiberhaupt noch Vertreter der mniederen
Organismenstamme leben. Sie miilten als solche lingst erloschen und
von den hoheistehenden Stimmen abgelost bzw. in ihnen aufgegangen
sein. Wenn heute trotzdem die Protozoen noch neben den Saugetieren,
die Thallophyten neben den Angiospermen vorhanden sind, so beruht
das darauf, daB die Differenzierung oder zunehmende Anpassung auf
dem Wege der Auslese sich nur im Rahmen der einzelnen Grundtypen
vollzicht und deren Grenzen micht iiberschreitet. Die verschiedenen
Typen stellen insofern geschlossene, voneinander unabhingige Systeme
dar, deren Anpassungskreise sich nicht iiberschneiden und die daher
auch nicht auf adaptiv-selektivem Wege entstanden sein kénnen. Die
ersten Verireter eines neuen Typus sind undifferenziert und noch oh-
ne alle speziellen Anpassungen: sie miissen jedoch, um lebens- und
erhaltungsfiihig zu sein, von vornherein gewisse Eignungen oder Pré-
adaptationen (C. B. Daveneort, L. Cuinot) fiir diese oder jene Ur.nW('elt-
‘bedingungen mitbringen. Sie suchen alsdann die ihrer Orgaplsatlon
gemiaBen Lebensraume auf, in denen es zu einer weit?r‘en Stelgerung

~ der Anpassungsbeziehungen kommt. Erst dabei tritt die Selektion als

‘Faktor der Stammesentwicklung cin.
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Aber auch selbst in den einzelnen Entwicklungsreihen innerhalb
eines gegebenen Grundtypus, also in der typostatischen Stammes-
phase, scheint die Selektion nicht die alleinige und alles erklirende
Rolle zu spielen. Das Kennzeichen dieser Formenreihen besteht
in einer orthogenetischen Entmwicklung (Orthogenese W. HAACKE,
Orthomorphose R. WoLTERECK, Undeviating evolution W. K. GREGORY).
Wir verstehen darunter das Beharreén in einer einmal eingeschlagenen
Entwicklungsrichtung, ein- geradliniges. konsequentes Fortschreiten in
der Differenzierung gewisser Organe oder auch in der Zunahme der
KorpergroBe, welch letztere eine weit, wenn nicht gar allgemein ver-
breitete Erscheinung der einzelnen Entwicklungsreihen darstellt. Die
Orthogenese bedingt meist eine gesteigerte Anpassung an spezielle Um-
weltbedingungen; vielfach aber sind die eigentlichen Anpassungsmerk-
male auch verschieden von den Merkmalen der Entwicklungsrichtung,
die unabhingig von der Lebensweise und den Umweltfaktoren ihre
cigenen Wege geht. Die orthogenetische Entwicklung fiihrt zunéchst
zu einem biologisch giinstigen Hohepunkte; sie macht dann aber keines-
wegs halt, sondern iiberschreitet diesen und liBt in der stammes-
geschichtlichen Endphase der Typolyse unzweifelhaft nachteilige For-
men mit Uberspezialisierung einzelner Organe bzw. mit iibersteigertem
R@isenwuchs (Hypermorphose WOLTERECK) entstehen, die bald danach
dem Aussterben verfallen. :

Man hat die Erscheinung der Orthogenese zu leugnen versucht.
aber sie ist eine unbestreitbare Tatsache. Es sind ferner die verschieden-
artigsten Erklarungen dafiir vorgeschlagen worden, die indessen
durchweg nicht recht befriedigen konnen. Wir sehen hier von solchen
unnaturwissenschaftlichen Deutungen ab, die mit einer Zielstrebigkeit
der Entwicklung oder der Wirksamkeit einer Vervollkommnungsten-
denz rechnen, aber ebensowenig wie alle sonstigen Interpretationen der
Orthogenese das Absinken der Entwicklung nach Erreichung eines Opti-
mums verstandlich machen konnen. .

Ein  beachtenswerter Erklirungsversuch wurde kiirzlich von
B. Renscu (1943) vorgelegt. Er sieht in der phyletischen Gréofenzunah-
me das gewissermaflen primire, zentrale Geschehen, aus dem sich die
spezielle Orthogenese der einzelnen Merkmale oder Organe durch das
Wirken allometrischen Wachstums, von Materialkompensattionell usw.
als eine natiirliche Folgeerscheinung ableite. Die GroBenzunahme selbst
aber wird von ihm auf Selektionsvorteile zuriickgefiihrt, welche den
groBeren Varianten zukommen. REnscH hat dafiir mit groBer Sach-
kenntnis eine Fiille von Belegen vorgefiihrt, die an sich unanfechtbar



155

sind. Es ist ohne weiteres zuzugeben, daB die zunehmende Korpergrofie
Selektionswert besitzt, aber wir sind der Meinung, daB damit das Prob-
lem doch noch nicht vollkommen gelost ist, inshesondere soweit es den
Riesenwuchs jenseits eines GroBenoptimums betrifft.

Vor allem ist zunichst festzustellen, daf die Grifensteigerung
ganz bestimmte stammesgeschichtliche Bindungen aufmeist. Es beste-
hen einerseits enge ‘Beziehungen zu der relativen Entfaltungsgeschwin-
digkeit der einzelnen Stimme: Diejenigen Stamme, die ein langsames
Entwicklungstempo und geringes Entwicklungstemperament aufwei-
sen, sind klein geblieben und zeigen gegen die Jetztzeit eine kaum
merkliche Gréfenzunahme, so etwa die Foraminiferen, Radiolarien,
Spongien, Korallen, Diatomeen usw. Die Tierstimme mit rasch fort-
schreitender Entwicklung dagegen, wie beispielsweise die Cephalopo-
- den, Reptilien, Sdugetiere u. a., lassen eine ausgesprochene GriBen-
zunahme erkennen; sie sind es, welche die eigentlichen Riesenformen
hervorbringen. Andererseits liegt eine eindeutige Verkniipfung der ge-
steigerten GroBenentfaltung mit ganz bestimmten Phasen der Stammes-
entwicklung vor. Stark ausgeprigte GroBenzunahme und eigentlicher
- Riesenwuchs finden sich nur in der typolytischen -Endphase der kurz-
lebigen, einseitig spezialisierten Seitenketten, die sich rasch umbilden
und nach kurzer Lebenszeit alsbald wieder erloschen, wihrend die lang-
sam abwandelnden, undifferenzierten Konservativstimme, von denen
jene sich ableiten, nur eine allmihliche und geringfiigige GroBensteige-
rung zeigen. , .

Gréfenzunahme und Riesenrmouchs sind also nicht etma zufillig
durch irgendmwelche Anderungen der Ummeltbedingungen ausgelist.
Wenn es so wire, miil3te der Riesenwuchs zu bestimmten Zeiten eine
ganz allgemeine Verbreitung haben oder doch zum mindesten auch (1ic
nichsten Verwandten der Riesenformen ergriffen haben. Das aber ist
nicht der Fall. Wihrend die Dinosaurier im Oberen Jura und in der
Unteren Kreide wahre GroSenungeheuer hervorbrachten, waren die
neben ihnen lebenden niederen Siugetiere auflerst kleinwiichsig. Wih-
rend ferner die Titanotherien im Unteroligozin bereits den Endpunkjt
ihrer Entwicklung mit Riesenformen erreicht hatten, waren zur glei-
chen Zeit die Elefanten- und Pferde-Vorlaufer noch ausgcsprochen.e
Kleinformen. Es erscheint uns daher nicht ohne weiteres moglich, mit
B. Renscu in der fortschreitenden Temperaturabnahme wihrend .(.1‘35
Tertiars den ‘zureiehénden Grund fiir die GraBenzunahme der Séu-

getiere zu sehen.

Rensch bezieht sich dabei auf die bekannte BERGMANN'sche Regel,
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nach der bei den Warmbliitern die groBeren Formen aus dem Bereiche
der einzelnen Arten, z. T. auch Artengruppen und Gattungen Bewohner
kiihlerer Gebiete sind, wihrend die kleinen Vertreter sich in den wir-
meren Klimabereichen finden. Diese GroRenstaffelung wird auf klima-
tische Auslese zuriickgeliihrt, da die groleren Formen eine im Ver-
hialtnis zu ihrer Korpermasse kleinere Oberfliche besitzen und daher
hinsichtlich ihres Warmehaushaltes begiinstigt sind. Von W. F. RemNic
(1938, 1939) ist jedoch die Berechtigung der BERGMANN’schen (und eben-
so auch der ALLEN’schen) Regel einer . klimaparallelen Variabilitat™
bestritten worden; die Merkmalsprogression der Korpergrofte sei nicht
durch Selektion zu erkldaren, sondern stehe in Beziehung zu den Aus-
breitungswegen der betreffenden Organismen. Welche Deutung die
richtige ist, bleibe hier dahingestellt.

RenscH wendet nun die BERGMANN'sche Regel nicht nur raumlich-
geographisch fiir eine bestimmte Zeiteinheit an, sondern iibertriagt sie
auch auf die Zeitfolge und macht, wie gesagt, die Abkiihlung wéhrend
des Tertidrs fiir die phyletische GroBenzunahme der Sdugergruppen
verantwortlich. Eine ndhere Priifung ergibt jedoch, daB die verschie-
denen Saugerreihen keineswegs iibereinstimmend erst gegen Ende des
Tertiars oder wahrend der anschlieBenden Eiszeit ihre Grofenmaxima
erreichten, sondern daB dies zu sehr yverschiedenen Zeiten der Fall ist:
bei den Titanotherien im Unteren Oligozan, bei gewissen Nebenreihen
der Nashorner (Baluchitherium) ebenfalls im Qligozin, bei den Elefan-
ten im Diluvium, bei den Pferden-und Kamelen in der Jetztzeit. -

Man wird dagegen vielleicht sagen, es komme natiirlich nicht auf
die absolute Temperatur, sondern auf die relativen Temperaturwerte
an, und es bedeute daher keinen Widerspruch, daR die Titanotherien
bereits im Unteroligozin ihre MaximalgroBe erreicht hatten, wihrend
die Pferde-, Elefanten- und Kamel-Vorliaufer zu jener Zeit noch klein-
wiichsig waren. Selbst aber angenommen, daB wihrend des Tertiars
hinsichtlich eines bestimmten geographischen Gebietes cine stetig linear
fortschreitende Temperaturabnahme stattgefunden habe, so ist jedoch
ganz zweifellos die Temperaturdifferenz zwischen dem Eozédn und dem
Unteren Oligoziin, d. h. withrend der Entwicklungsdauer der Titanothe-
rien, so geringfiigig, daB deren gewaltige Groflenzunahme darauf
nicht zuriickgefiihrt werden kann. Es kommt ferner hinzu, daf} die
Titanotherien, Pferde usw. sich keineswegs in einem engbegrenzten
Wohngebiete entwickelt haben, sondern daB ihre GroBensteigerung sich
in mehreren Parallelreihen *gleichartig vollzog, die in verschiedenen
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Kontinenten und in wechselnden Biotopen, also im einzelnen unter sehr

verschiedenen klimatischen Bedingungen lebien.

Eine kausale Beziehung zwischen der Temperaturentwicklung

* wiahrend des Tertiirs und der GroBenentfaltung der Siugetiere glauben

wir daher ablehnen zu miissen; die Bindung an das Tertiiir scheint
uns vielmehr lediglich darin zu bestelien, daB die Entwicklung der
plazentalen Siugetiere sich eben wiihrend dieses Zeitabschnittes voll-
zog. Die einzelnen Zeitpunkte aber, zu denen die GroBenmaxima cr-
reicht wurden, beruhen auf inneren phylogenetischen Griinden, je nach-
dem, ob es sich um langsam oder schnell abwandelnde Formenreihen,
um Konservativstimme oder um exzessiv entwickelte kurzlebige Neben-
ketten handelt, die, ihrer stammesgeschichtlichen Stellung entsprechend,
zu verschiedenen Zeiten in ihre typolytische Endphase eintraten. Inner-
halb einer und derselben Zeiteinheit mag durchaus eine gewisse Klima-
parallelitit der KorpergroBe bestehen, d. h. bei den unter verschiede-
nen Kiimabedingungen lebenden Rassen einer und derselben Art; die
phyletische GroBenzunahme aber ist ein ihr iibergeordnetes Prinzip. Sie
iiberlagert die einzélnen in ihren Rahmen auftretenden geringfiigigen
Schwankungen und ist von den wihrend ihres Fortschreitens statt-
findenden Klimaanderungen unabhingig.

Die BerGMANN'sche Regel gilt weiterhin nur fiir Warmbliiter,
nicht aber fiir die Wechselwarmen, so dal eine entsprechende Deutung
fiir die Riesen unter den Insekten, Muscheln, Cephalopoden, Reptilien
usw. nicht moglich ist. Bei diesen finden sich vielmehr die groBen Formen
vorzugsweise in wirmeren Gebieten, in tropischen Lindern und Meeven_,
obwohl vereinzelt Riesen auch in kalten Klimabereichen auftreten. Bei
den marinen Tieren spielt auBerdem der Salzgehalt des Meeres eine
grofle Rolle; Abnahme des Salzgehaltes fiihrt bei den Mollusken zur
Verzwergung und Diinnschaligkeit der Gehiuse. D.ie in_eigenartiger
Weise einseitig spezialisierte” Muschelgruppe der Hippuriten bracl.lte :
zur oberen Krcidezeit im warmen Mittelmeere, das sich bis in das Gebiet
der heutigen Alpen erstreckte, in iippiger Entwicklung Gehiiuselidngen
von 1 m und mehr hervor, wiihrend in den norddeutschen Ablagerungep
kélteren Wassers nur vereinzelte Kiimmerformen von wenigen Zgntl-
metern Linge gefunden werden. Hier wird zur Haul_)ts'.acthe eine K}una-
abhﬁl’lgigkeit vorliegen. Damit werden jedoch lediglich die Grpﬁen-
schwankungen innerhalb einzelner Arten und Gattungen von R{efen-
formen werstandlich; nicht erklirt aber ist die Entstehung der Rle:er}- |
formen selbst und die unbekiimmert um allen Klimawechsel fortschrei-

tende GroBBensteigerung.

8-
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Es -bleibt die mogliche Annahme, die GroBensteigerung sei durch
eine allgemeine, klimaunabhangige Auslese der griofleren Mutanten
bedingt, fiir die Selektionsvorteile angenommen werden diirfen. Diese
Erklarung wiirde aber nur fiir den Entwicklungsabschnitt bis zur Errei~
chung einer optimalen Korpergrofle gelten. Die uns bekannten ausge-
sprochenen Riesenformen haben indessen zweifellos dieses Stadium weit
iiberschritten. Sie sind zu Dimensionen angewachsen, wo die Korper-
grofle keine physiologischen Vorteile, sondern nur noch Nachteile und
Schéadigungen brachte.

Man kann hier nun die Pleiotropie der Gene heranziehen und an-
nehmen, daB.der weitere Selektionsvorgang jenseits des Grofenopti-
mums irgendein biologisch vorteilhaftes Merkmal betroffen und sekun-
dar die exzessive Grofleniibersteigerung, gewissermallen als Neben-
wirkung der betreffenden ‘ausgelesenen Mutationen, nach sich gezogen
habe. Dann aber wire es doch wohl hochst merkwiirdig, daB die Selek-
tion der verschiedenartigsten Merkmale bei Tieren und Pflanzen, bei
allen einzelnen Tiergruppen, Wirbellosen und Wirbeltieren, Warm- .
bliitern und Wechselwarmen, marinen und festlindischen Tieren der
verschiedenen Spezialbiotope, immer gerade korrelativ mit einer Gros-
sensteigerung verkniipft sein sollte. .und das noch dazu stets in den
bestimmten, typolytischen stammesgeschichtlichen Phasen,-d. h. dann,
wenn die betreffenden Organismen auch in anderer Hinsicht Anzeichen
einer exzessiven Spezialisierung und Degeneration zeigen. Fin solcher
regelmaBiger Zusammenhang kapn ernstlich nicht angenommen wer-
den, und daher muf neben der Selektion ein zusatzllcher richtender
F aktor vorliegen, -

Ebenso reicht die Auslese als alleiniges Erklarungsprinzip der
orthogenetischen Entricklung bestimmter Organe nicht aus. Es be-
reitet nur solange keine ernstlichen Schwierigkeiten, als die Diffe-
" renzierung in aufsteigender Linie erfolgt, eine Verbesserung und groBe-
re Leistungsfahigkeit der Organismen bedingt, den spezialisierteren
Formen also eine Uberlegenheit gegeniiber ihren Konkurrenten - ver-
leiht. Die Erkkirung versagt jedoch bei der fiir die 'typolytlsche Phase
bezeichnenden Uberspezialisierung der Organe, die iiber jedes Maf} und
Ziel hinausschielt und schlieBlich zu einer volligen Storung des harmo-
nischen korperlichen Gleichgewichtes fiihrt. Ebenso wie bei der Stei-
gerung der Korpergrofle schreitet also auch die Spezialisierung ein-
zelner Organe weit iiber einen giinstigen Zustand hinaus und kehrt sich
durch unentwegtes Festhalten an der einmal emgeschlagenen Entw1ck-
lung in eine nachteilige Richtung um. : g
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RENsCH meint, die natiirliche Auslese kénne das nicht verhin-
dern, da sie jeweils nur fiir die Gegenwart wirke und dje Gefahren
der Zukunft nicht voraussehen kinne. Letzteres ist natiirlich richtig,
beseitigt aber nicht die Vorstellungsschwierigkeit, daB in den jewei-
ligen ,.Gegenwartsstadien™ nach Uberschreiten der optimalen Diffe-
renzierungshohe tatsichlich eine unmittelbare Auslese der iiberdiffe-
renzierten, nachteiligen Mutanten stattgefunden haben miiBte, wiih-
rend die weniger einseitig angepaliten, also biologisch giinstigeren For-

- men ausgemerzt wurden. V. Franz (1943. S. 220) sprach von einem

»Uberrennen” des Auslesevorganges durch orthogenetische Mutatio-
nen, und das ist in der Tat das, was auch uns vorzuliegen scheint.
Andererseits hat REnscu die exzessive Qrganentwicklung in
zweifellos richtiger Weise mit der allgemeinen GrioBenzunahme in
Verbindung gebracht und als deren AusfluB betrachtet. Da aber un-
seres: Erachtens die Ubersteigerung der KirpergroBle nicht bzw. nicht
allein durch Selektion zu erkliren ist, kann folglich auch die ortho-
genetische Uberspezialisierung einzelner Organe nicht sekundiir auf
die Auslese zuriickgefiihrt werden. Man mag hier wiederum die Plei-
otropie der Gene zu Hilfe nehmen; es scheint aber immer, ebenso wie

tim Falle der GroBensteigerung, ein Rest zu bleiben, der nicht hin-

reichend begreiflich zu machen ist.

Es kommt ferner hinzu, daB in vielen Fillen tatsichlich eine
Voraussehung der Selektion bestanden haben miifite. Fines der an-
schaulichsten Beispiele fiir die Orthogenese bildet die Stammesent-
wicklung der Pferde, die wir in einem friiheren Zusammenhange be-
reits kurz beriihrt haben (vgl. Abb. 11b—e). Das heutige einzehige Pferd
mit seinem hochkronigen GebiB ist in hervorragender Weise an das Le-
ben in der Steppe. an den festen Boden und die harte Grasnahrung die-
ses Lebensbereiches angepalit. Seine alttertiaren Ahnen besalen vier-
fingrige bzw. dreizehige Extremititen und niedrigkronige Backenzih-
ne. Da nun im jiingeren Tertiir eine Erweiterung der Steppemj‘c.iume
auf Kosten der Waldgebiete zu beobachten ist, hat man diese Ande-
rung der Umweltbedingungen und einen dadurch veranlaften Wech-

- sel der Lebensweise als Ursache fiir eine geradlinig fortschreitende

Selektion in der Richtung auf das heutige Pferd hingestellt.

Nicht geniigend beachtet aber wurde dabei, daff die Eptwick-
lungsrichtung  der Zehenreduktion bereits lange vor der.Beswdlung
der Steppe von den alttertiiren Pferdevorliufern eingeleitet wurde,
die im dichten Buschwalde, also unter Umweltbedingungen lebten,

fiir die eine Riickbildung des primiren, fiinfzehigen Protungula-
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ten-FuBes keineswegs vorteilhaft war. Schritt fiir Schritt, ortho-
genetisch im Sinne der einmal eingeschlagenen Entwicklung fort-
schreitend, wurden dann bei den Nachkommen die iibrigen Seiten-
zehen riickgebildet und die Zdhne verldngert, und zwar unbekiim-
mert um die Lebensweise, die wiederholt zwischen dem Leben im
Walde, in Savannen, der Buschsteppe, der Tundra usw. geschwankt
hat (vgl. O. ABEL 1928, 1929). Wenn hier allein die Selektion fiir die
vorliegende Spezialisierungsrichtung mafgebend sein sollte. so miil-
te ihr eine vollig unbegreifliche Zielstrebigkeit zugeschrieben wer-
den, die von vornherein auf das einzehige, hochkronige Pferd- abziel-
te. Denn diese Entfaltungsrichtung war fiir die urspriinglichen Busch-
waldbewohner zweifellos nachteilig und ungiinstig; sie bot erst Vor-
teile bei dem wesentlich spiter érfolgten Ubergang zum Steppen-
leben.

Das zeigt, daB allen duleren Einwirkungen zum Trotz die von
den Ausgangsformen des Pferdestammes (die nicht in der Steppe
lebten!) eingeleitete Entwicklungsrichtung mie ein innerlich gesetzter
Zmwangsablauf sich verwirklichte. Der anschlieBende wiederholte
Wechsel des Aufenthaltsortes und der Ernahrungsweise konnte keine
derartige Geradlinigkeit erzeugen; die Selektion hétte hier zu einem
Zickzackkurs der Entwicklung fiihren miissen. Da das nicht der Fall
ist, da die Schwankungen der Umweltfaktoren die Geradlinigkeit der
Entwicklungsrichtung nicht einmal haben storen konnen, miissen die
Griinde fiir die Spezialisierung im Pferdestamme selbst gesucht werden,
in der Erbanlage der Ausgangsform des Pferdetypus. Ihre genomatische
Struktur war eihe andere als beispielsweise die der Tapiriden und
Rhinoceroten. Diese lebten als nahe Verwandte und Abkommlinge der
gleichen Wurzel mit den Pferdevorlaufern im Buschwald zusammen,
unterlagen den gleichen-Selektionsbedingungen und spiiter denselben
‘von der Steppe ausgehenden Reizen, haben aber keine derartige Ent-
wicklung eingeschlagen. Sie differenzierten sich in anderer Weise und
behielten diese Richtung ebenso unverindert bei.

Ferner wird auf selektivem Wege nicht erklirt, warum die Pfer-
de nun gerade Einhufer und nicht etwa Paarhufer geworden sind, deren
FuBbau ebensogut ein schnelles Laufen in der Steppe ermoglicht, wie
uns die Antilopen zeigen, die als Zweizeher die einzehigen Pferde an
Geschwindigkeit noch iibertreffen. Die Unterschiede beider' Gruppen
- bestehen darin, daR bei den Unpaarhufern die III. Zehe, bei den Paar-
hufern dagegen die IIl. und IV. Zehe erhalten bliebén. Ein Verstandnis
dieser verschiedenen Entwicklungswege eroffnet sich, wenn wir auf
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sie brauchen keineswegs durchweg auf dieser Linie zu liegen. Aussicht
auf Erhaltung und Fortfilhrung der Entwicklung aber haben nur
diejenigen, welche in die vorgezeichnete Richtung hineinfallen; es sei
denn, daf} durch einen groBeren durchgreifenden Mutationssprung in
friihontogenetischen Stadien.ein neues Typengefiige entsteht und wie-
derum neue Entfaltungsmoglichkeiten erschlossen werden. ’

Analoges beobachten wir in der Ontogenese. Die ontogenetische
Entwicklung eines Individuums ist weitgehend vorherbestimmt durch
die von den’ Aszendenten iiberkommene Erbgrundlage. Eine etwas
groflere Freiheit der Formbildung besteht lediglich in den noch plasti-
schen frithen morphogenetischen Stadien, Nachdem aber die Anlage
der einzelnen Organe einmal vollzogen ist, besteht von da ab eine weit-
gehende Determination der anschlieBenden Ontogenese. Zwar kann das
einmal angelegte Organ langsamer oder schneller wachsen, einen ge-
ringeren oder grofleren Umfang erreichen — insofern besteht zunachst
noch ein gewisser Spiclraum —, aber jeder weitere Bildungsschritt
driickt den darauf folgenden seinen Stempel auf und lost korrelative
Folgewirkungen aus. Je weiter die Ontogenese fortschreitet, umso mehr
werden die an sich bestehenden Moglichkeiten der Merkmalsgestal-
tung eingeengt, so dal sich gegen Ende ein festgelegter Zwangsablauf
ergibt. '

Die Orthogenese nun bildet den bezeichnenden Entwicklungsmo-
dus der typostatischen Stammesphase, und in dieser geht der Formen-
wandel durch eine allméhliche Addition neuer Merkmale an die Onto-
genese der Vorfahren vor sich. Bei den Nachkommen werden diese
Neuanlagen alsdann fortschreitend in der Ontogenese zuriickverlegt
und machen wiederum neuen Merkmalen Platz. Dadurch wird der
Zwangsablauf in den !Endstadien der einen Ontogenese phylogene-
tisch auf die nédchstfolgende iibertragen und von ihr weiter fortgesetzt.
Wir vertreten also den Standpunkt, daB der Vorgang der Orthogenese
weniger auf einer Orthoselektion als auf einer entmicklungsphysiolo-
gisch bedingten Orthoevolution beruht. Das bedeutet keineswegs, daB
die Entwicklung nun von allem Anfang an in allen Einzelheiten prifor-
miert ist. Eine jedé neue Typogenese erdffnet freie Gestaltungsmoglich-
keiten; in den Friihstadien der stammesgeschichtlichen Zyklen besteht
also ein breiter Spielraum der Entwicklungsrichtungen, wenn auch
‘natiirlich manche Moglichkeiten von vornherein durch den gegebenen
Anlagenkomplex des iibergeordneten T'ypus ausgeschlossen werden. Die
weitere Einengung ergibt sich dann erst sukzessive durch die_fort-
schreitende Entwicklung. ;

&
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Beispiele und eindringliche Belege fiir derartige Beschrénkﬁngen
der Entwicklungsrichtungen begegnen uns in’ der Stammesgeschichte
-auf Schritt und Tritt. Wir finden sie einmal in den gleichzeitig
nebeneinander herlaufenden Parallelreihen, die eine iiberaus verbreite-
te Erscheinung darstcMen. Sie hingen lediglich mit ihrer Wurzel zu-
sammen und bringen im iibrigen unabhiingiz voneinander, vielfach in
weiter rdumlicher Trennung und unter sehr verschiedenen Umwelt-
bedingungen, eine gleichartige Folge von Merkmalsumpragungen zur
Entfaltung. Es liegt hier die gleiche Erscheinung vor wie im Kleinen
bei der Entwicklung eineiiger Zwillinge, bei denen das gemeinsame
Erbgut ein gleiches Entwicklungsschicksal selbst unter ganz verschie-
denen’ Umweltverhilinissen Vorzeichnet.

Wir finden ferner sokhe Parallelbildungen wieder in zeitlichem
Nacheinander bei der sogenannten iterativen Formbildung, d. h. bei der
Wiederholung ahnlicher Entwicklungsablidufe, wie sie in einem frii-
heren. zuriickliegenden Entfaltungszyklus des betreffenden Stammes
bereits cinmal aufgetreten waren. In der Stammesentwicklung  der
Ammoneen beispielsweise gliedern sich auf Grund der Entfaltung der
Lobenlinie verschiedene iibereinanderliegende Stockwerke aus, und in
einem jeden von diesen liegt eine gerichtete Ausgestaltung der Skulp-
tur vor, die in allen Einzelgliedern mit der in den iibrigen Stufen
iibereinstimmt. Wir beobachten ferner etwa unter den Reptilien,
Eplazentaliern und plazentalen Sdugern nacheinander eine Wieder-
kehr dhnlicher biologischer Formen, die vielfach bis in ganz iiberra-
schende Einzelheiten einander dhneln. Diese mannigfachen Form-
wiederholungen (Homdomorphien, Konvergenzen, vgl. SCHINDEWOLF
1940 b) auf den gleichen wie auf zeitlich verschiedenen Stufen der Stam-
meseniwicklung zeigen uns an, daf innerhalb eines bestimmten Grund-
typus, durch dessen Erbstruktur bedingt, die Zahl der an sich denkba-
ren Gestaltungsmoglichkeiten eingeschrankt ist und daf zur Losung
gewisser biotechnischer Aufgaben stets nur einige wenige bestimmte
Wege zur Verfiigung stehen. Zweifellos wirkt die .Selektion bei dgr
Herausgestaltung der einzelnen Formenstadien mit; wesentlicher fiir die
Ausrichtung der Entwicklung aber ist die von vornherein gesetzie
Potenzbeschrankung.

Das Auftreten gerichteter Mutationen hat die Vererbu‘ngsfor-
schung bisher nicht mit Sicherheit feststellen konnen. Ancle.x’erselts aber
lehrt uns die homologe Variabilitat verwandter Arten sowie der Ar‘ten
verwandter Gattungen, daB die Mufabilitit auch nicht vollig ungerich-
fet sein kann, daB hier vielmehr eine Beschrinkung in der Zahl der

11~
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an sich bestehenden Differenzierungsmoglichkeiten vorhegt Die
Ubereinstimmung eines Teiles des Genbestandes fiihrt da zu einer
Einengung -auf ganz bestimmte, gleichartige Entwicklungsrichtungen.
Wir erinnern ferner an die Beobachtungen und Deutungen STUBBE's
& v. WETTSTEIN’s, nach denen an einen groBea Mutationsschritt sich
eine Reihe weiterer Kleinmutationen anschlieBt, die den gleichen Merk-
malskomplex beeinflussen und die urspriingliche Breite der Bildungs-
~moglichkeiten einengen. Im iibrigen setzen unsere Vorstellungen auch
keineswegs das Aufireten gerichteter Mutationen voraus; die Ausrich-
tung der stammesgeschichtlichen Entfaltung kann nach dem oben
Gesagten als fortschreitende Beschneidung der Entwicklungspotenzen
rein entmwicklungsphysiologisch verstanden werden.

IX. Schlusswort. (Typostrophismus gégen Darwinismus.)

In den vorstehenden Blittern haben wir dem klassischen Darwinis-
mus unter dem Sammelbegriff Typostrophismus eine Ausdeutung der
Stammesentwicklung gegeniibergestellt, die in mehrfacher Hinsicht
grundsitzlich von jenem Vorstellungskreise abweicht. Der Schwerpunkt
der Stammesentwicklung liegt danach nicht auf der ,Entstehung der
Arten”. Die Artbildung, die Herausgestaltung der Artmerkmale geht
ihre eigenen, anderen Wege als die Gestaltungsrichtung, die aus der
Aufeinanderfolge der hoheren, iibergeordneten Typen herauszulesen
ist. Die Arten bilden insofern micht die Vorstufe der Gattungen und
hoheren taxonomisch-phyletischen Kategorien, sondern sie sind viel-
mehr die peripheren Ausdrucksformen der groRBen stammesgeschicht-
lichen Entwicklungsrichtungen, Dieser Sachverhalt ist bereits von eini-
gen ilteren Paldontologen, so von E. D. Cope (1866, 1868) und
O. JAEkEeL (1902); richtig erkannt -worden.

Nach JAEKEL entsprechen in dem alten Vergleichsbilde des Stamm-
baums die Arten den Blidttern, wihrend Stamm und Zweige die eigent-
liche phylogenetische Entwicklungsrichtung,-also die Abfolge der hohe-
ren Typen versinnbildlichen. ,,Wie nun die Blitter voriibergehende Er-
scheinungen an dem langsam wachsenden Baume bilden, so sind die
Arten die schnell wechselnden Bilder, in denen der jeweilige Entwicke-.
lungszustand der einzelnen Zweige in der Beriihrung mit der AuBen-
weit Gestalt gewinnt und zeitweilig” einen festen Ausdruck findet"
(O. JaEkEeL 1902, S. 8). Ahnlich wie die Individuen nur die epahemeren
Verkorperungen der Arten darstellen, sind die Arten die wvoriibergehen-
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den, verginglichen Représentanten. des Stammbaums, die letzten,
randlichen Ausgliederungen der einzelnen aufeinanderfolgenden stam-
mesgeschichtlichen Zyklen und Typen.

Die Herausgestaltung der neuen Typen selbst aber erfolgt nicht
auf dem Wege allmihlicher, gleitender Artbildung, nicht durch Addi-
tion von Einzelmerkmalen und wachsende Divergenz der Artmerk-
male, sondern durch eine tiefgreifende, sprunghafte Umprigung des
Grundgefiiges. Diese Typenmandlungen oder Typostrophen stellen das
ausschlaggebende, mesentliche stammesgeschichtliche Geschehen dar.
Die fortschreitende Anpassung und Differenzierung im Rahmen der
Typen auf dem Wege der selektiv gesteuerten Artbildung bringt nur ei-
ne Ausschopfung der den Typen innewohnenden, von ihnen erworbenen
Entfaltungsmoglichkeiten, sie fiihrt letztlich zur Uberspezialisierung.
zum Erlahmen und schlieBlich Erloschen der weiterfiihrenden Ent-
wicklungspotenzen. IThnen stehen die Typostrophen als entgegenwirken-
des Prinzip gegeniiber. Sie bringen eine Neubelebung der Entwicklungs-
energien, indem sie die Erstarrung des Vortypus und dessen einseitige
Spezialisierungen iiberwinden; sie sind die eigentlichen Trager der Stam-
mesentwicklung. Stammesgeschichte und Anpassungsgeschichte, Phylo-
genese und Adaptiogenese (A. E. PARR). Entwicklung und Spezialisierung
(P. BucanEr), Transformation und undeviating evolution (W. K. GRrE-
GORY), Aromorphose und Idioadaptation (A. N. SEWERTZOFF). Zentrali-
sation und Differenzierung. (V. FrRanz), Neomorphose und Orthogenese
(K. BEURLEN), Neogenese und Alteration (R. WOLTERECK) sind also zwei
durchgreifend verschiedene, voneinander unabhiingige und gegensiitzli-
che Vorginge, wie die genannten Autoren bereits zutreffend hervorge-
hoben haben. T e

Vor allem aber ist hier A. KOLLIKER (1864, 1872) zu nennen, der mit
seinem Vorstellungskreise der heterogenen Zeugung Gedankenginge
vertreten hat, denen wir uns weitgehend nihern. Insbesondere findet
sich bei ihm bereits die Auffassung, daB die grofien stammesgeschicht-
lichen Umgestaltungen sprunghaft in embryonalen Stadien erfolgen,
wiihrend die daneben vorkommenden langsamen, allméhlichen Umwand-
llinvgen nur Merkmale niederen Grades betreffen. Unter den Genetikern
sind insbesondere . BAUR, J. PHILIPTSCHENKO und -R. GOLDSCHMIDT zu
einer der unsrigen dhnlichen Deutung der Stammesentwicklung gelangt.
Wir legen auf diese Feststellung besonderen Wert, da von G. HEBERER
und anderen Verfechtern des genetischen Standpunktes unsere Auffas-
sungen ‘als unvereinbar mit den Befunden der Vererbungslorschung
hingestellt worden sind. Ferner seien H. STUBBE & F. v. WETTSTEIN (1941,
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S. 274) zitiert, die auf Grund der von ihnen festgestellten GroBmutatio-
nen die Uberzeugung -aussprachen, .. daB der Beginn der Abzweigung
eines T'yps von der Grofle einer neuen Gattung aus einer gemeinsamen
Stammform ohne Schwierigkeit auf der Grundlage mutativer Entste-
hung gedacht werden kann™.

Die Entstehung eines Gattungstypus stellt aber nun nicht einen iso-
lierten Sonderfall dar. sondern sie bildet das Glied einer kontinuierli-

chen Reihe von Typostrophen verschiedener Grofenordnung, bei denen

sich jeweils die gleichen bezeichnenden Erscheinungen und Ablanfs-
formen wiederholen. Wir sind daher iiberzeugt davon, daB auch die
Herausgestaltung der hoheren Typen genetisch verstindlich zu machen
ist, nicht allerdings, wie man bisher glaubte, mit Hilfe von Kleinmuta-
tionen und Selektion, sondern von gréoferen Mutationsspriingen. fiir die
gegenwirtig vergleichbare Modelle vorliegen. Die Vorstellungen, zu de-
nien wir gelangt sind, unterscheiden sich damit zwar grundlegend von der
herkémmlichen darwinistischen Annahme, daf aller stammesgeschicht-
liche Formenwandel sich auf dem Wege gleitender Artblldung woll-
zogen habe, rechnen aber andererseits keineswegs mit irgendwelchen
mystischen Vorgidngen, denen eine physiologische Grundlage fehlt.

Im iibrigen ist bei der Ubertragung mutativer Befunde auf die
Stammesentwicklung eine gewisse Vorsicht am Platze. Die Wege der
Formbildung gehen in beiden Fillen bisweilen verschiedene Richtun-
gen. A. WoLsky (1935) hat dafiir ein sehr interessantes Beispiel vorge-
legt: Die stammesgeschichtliche Riickbildung des Gammariden-Auges

spielt sich nach seinen Ermittlungen als ein zenfripetaler Vorgang ab,

d. h. die distalen Augenelemente verfallen zuerst der Degenération die
dann schrittweise auf die tiefer liegenden Elemente iibergreift. Man hat
versucht, diese Stammesentwicklung' durch- Entstehung blinder. oder
defekt-dugiger Mutanten zu erkliren. Die von WOISKY zusammeén mit
J. S. Huxrey durchgefiihrten Untersuchungen haben jedoch ergeben,
daf} die mutative Riickbildung der Augen bei Gammarus cheoreuxi
zentrifugal verlauft, die Degeneration also an den proximalen Augen-
teilen beginnt und in distaler Richtung fortschreitet. Die beiden Pro~
zesse sind also einander entgegengesetzt, ..weshalb die Auffassung, daB
die Riickbildung des Gammaridenauges wihrend der Stammesge-
- schichte mit dem Auftreten blinder, oder defekt-dugiger Mutanten zu
erklaren ist. wenig befriedigend erscheint” (A. Worsky 1935, S. 462).
Nun besteht ja zwar durchaus die Moglichkeit, da@ bei anderen Gam-
mariden die mutative Augendegeneration auch auf zentripetalem
Wege erfolgt sein bzw. erfolgen mag, aber dieses schone Beispiel lehrt
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uns doch, daf die stammesgeschichtliche Auswertung experimenteller
Erhebungen leicht zu Fehlschliissen fiihren kann.

Zugleich mit dem Vorgang der Artbildung tritt im Lichte unserer
Auffassungen auch das Selektionsprinzip als stammesgeschichtlicher
Faktor stark zuriick; wir bestreiten eine ,,Allmacht der Naturziich-
tung” (A. WEISMANN). Die sprunghafte Typenbildung erfolgt zwei-
fellos ohne nennenswerte Mitwirkung der Selektion; als wichtiges
Agens tritt sie lediglich bei der Spezialisierung und Anpassung inner-
halb der einzelnen Typenorganisationen auf. Aber auch da scheint
mir das Schwergewicht weniger auf dem Wechsel der Umwelt zu
liegen, welche die Selektion lenkt, als auf den in den Organismen
selbst vorhandenen Faktoren, auf den Entwicklungspotenzen, die von
vornherein durch die Erbgrundlage der betreffenden Stammformen
gesetzt sind, und auf der Einengung der Entwicklungsmoglichkeiten,
die durch die fortschreitende Spezialisierung beédingt wird.

B. RenscH (1943) vertritt demgegeniiber — vielleicht als Gedanken-
relikt seiner friitheren lamarckistischen Einstellung — den Standpunkt,

; daB die Entwicklung eine reine Ektogenese' sei, daB} aller Formenwan-
del und seine Richtung durch wechselnde Umweltbedingungen auf
dem Wege iiber die Selektion bestimmt werde. Mit Recht aber hebt

% RenscH hervor, da? die Neubildung von Organen zufillig erfolge,
dal? sie anfangs vielfach eine ganz nebensdchliche Bedeutung haben
und erst bei verinderten Umweltverhiltnissen Wert erlangen. Bei den
Friihstadien in der Herausgestaltung der Merkmale und Organe spielt
also, wie auch wir das fiir unsere typogenetische Phase betont haben,
die Selektion keine Rolle. Die Umwelt aber wirkt hier nur als un-
spezifischer Reiz, der vorhandene Moglichkeiten auslost; Qualitit und
Quantitit der Neubildungen mwerden dabei ausschliefilich von den
Organismen selbst bestimint. Wie ich bei einer anderen Gelegenheit
schon einmal vergleichsweise sagte: Ein Abfahrtssignal kann nur dann
eine Wirkung auslosen, wenn ein fahrbereiter Zug vorhanden ist. Man
wird in diesem Falle nicht behaupten wollen, das Signal sei die
Ursache fiir die Bewegung des Zuges; es ist lediglich eine der mitspie-
lenden Bedingungen. ’

Ebenso ist die Formenradiation kein Faktor, der von sich aus neue
TFntwicklungsrichtungen einleitet. Die Besiedlung irgendeines neuen
Lebenshereiches kann doch nur dann stattfinden, wenn entsprechende

1. Ektogenese hier im Sinne von L. Prate (1913, S. 500) 'verstanden nicl?t
dagegen in der Bedeutung von G. F. Doirrus (1892, 1895), der mit Ektogenese die
besti.mmté, zur mikrosphirischen. Generation fiihrende Fortpflanzungsart der Fora-

~ miviferen bezeichnete.
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Organismen bereits vorhanden sind. .Diese miissen von vornherein
gewisse Praadaptatlonen mitbringen, Organe. und Figenschaften, die
sie zu einem Leben in dem neuen Biotop befihigen und die sie schon
vorher, unabhéngig von diesem, erworben hatten. Bei der weiteren
Vervollkommnung der betreffenden Eigenschaften und der gesteigerten
Anpassung an die verdnderte Lebensweise greift dann zweifellos die: Se-
lektion ein. Bei unserem friiher geschilderten Beispiel der Pferdereihe
ist das aber erst im Endabschnitt der Entwicklung der Fall, nachdem
die Pferde nach einer zuvor wiederholt wechselnden Lebensweise die
Steppe besiedelt hatten, wozu sie durch die vorangegangene Entwick-
iung gleichsam priadestiniert waren. Die Selektion steiger( daher hier
nur ¢inen Formenmwandel, der bereits porher unter anderen Ummwelt-
bedingungen eingeleitef war. Auf jeden Fall aber kann die Selektion
stets nur solche Organbildungen bewirken, die wenigstens potentiell -
in den Organismen schon vorliegen. — Im iibrigen fiigt Renscu sehr
richtig hinzu, daB es neben der speziellen Anpassungsselektion auch
eine allgemeine, vom  einzelnen Biotop .,wenig abhiingige Orthoselek-
tion™ gebe, wie beispielsweise bei der Vergroferung und Vervollkom-
m“ung der Sinnesorgane, des Zentralnervensystems usw.

Wenn die Umweltverinderungen die entscheidende Triebkraft der
organischen Entwicklung bilden sollten, dann miiflte der Formenwan-
del in den am wenigsten beeinfluBten, bestandigsten Teilen der Erd-
oberflache. namlich in den tieferen Dauermeeren, am langsamsten
fortschreiten, im SiiBwasser dagegen, wo die wechselvollsten Verhalt-
nisse in Zeit und Raum herrschen, sehr schnell verlaufen. Das aber.
ist keineswegs der Fall, in mancher Hinsicht 1aBt sich selbst das Gegen-
teil feststellen. Die Fischfauna der heutigen Tiefsee beispielsweise ent-
Lalt nach O. ABEL iiberhaupt keine altertiimlichen Fischformen; das
SiiBwasser dagegen eine Fiille von ihnen (Petromyzonten, Dipnoer,
Ganoiden). Ebenso haben sich die Mollusken und Schildkréten des
SiiBwassers seit dem Tertidr nur wenig verdndert; nach K. HummEL
sind beispielsweise die alttertidaren Schildkroten der Gattung Trionyx
von rezenten kaum zu unterscheiden.

Ferner sind von F. TRUSHEIM (1938) aus der oberen Trias Fran-
kens Triopsiden beschrieben worden, die sich durch eine ganz hervor-.
ragende Erhaltung des Korpers und seiner zartesten Anhdnge (Anten-
nen, Augen, Mandibeln mit bezahnten Kauflichen, Maxillen mit ihren
feinen Borstenreihen, Exopoditen und Endopoditen, mit Eiern ange-
fiillte Eibehilter usw.) uszeichnen und daher in allen Einzelheiten
mit der rezenten Art T'riops cancriformis verglichen werden konnen.
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Trotzdem gelang es nicht, irgendein qualitatives Merkmal festzustellen,
das zu einer artlichen Abtrennung der fossilen Form berechtigen
wiirde. Der einzig nachweisbare Unterschied besteht in ihrer etwas
geringeren Grole, die als subspezifisches Kriterium bewertet wurde.
Fine und dieselbe Art hat sich also hier lange Formationen hindurch
(mindestens iiber einen Zeitraum von 180 Millionen Jahren) trotz der
" wechselreichen Verhiltnisse des SiiBwassers unverindert erhalten, im
Gegensatz zu verwandten marinen Krebsen, die wihrend dieses Zeit-
raums eine reiche Entwicklung durchlaufen haben. Das spricht nicht
eben dafiir, daB wechselnde Umweltfaktoren die entscheidende Ur-
sache des Formenwandels sind und andererseits die Dauerformen einen
Beweis fiir stabile, unverdnderte Lebensrdume bilden. Auch hier ist
zweifellos der Eigencharakter und die stammesgeschichtliche Stellung
der betreffenden Organismen ausschlaggebend.

Ein Gegenbeispiel liefern die Riffkorallen. Die heutigen Korallen-
riffe sind an ganz bestimmte, eng begrenzte Lebensbedingungen ge-
bunden, an reines, schlammfreies Meereswasser, eine genau festgelegte
Meerestiefe und ein bestimmt umschriebenes Temperaturintgrvall. Sie
siedeln sich nur in solchen Gebieten an. wo die betreffenden Bedin-
gungen vorliegen, und sterben sogleich ab, sobald jene sich dndern.
Da wir bereits im &lteren Paldozoikum genau den gleichen Gegen-
satz wie heute zwischen den eigentlichen, meist stockbildenden Riff-
korallen und andererseits gewissen Einzelkorallen anderer Lebens-
bereiche (z. B. des tieferen Meeres, vergesellschaftet mit Cephalopo-
den) kennen, ist daraus wohl zu schliefen, daB die Riffkorallen schon
damals unter den gleichen Voraussetzungen lebten wie die rezenten,
zumal auch die Begleitfaunen in beiden Fillen einander entsprechen.
Trotzdem also wahrscheinlich durch alle Zeiten hindurch die' Umwelt-
verhiltnisse fiir diese Formen unverdndert geblieben sind, zeigen sie
doch durchaus keinen Stillstand der Entwicklung, sondern sie haben
im Gegenteil, wie wir gesehen haben, eine durchgreifende, wenn auch
langsame Umgestaltung ihres Bauplans erfahren und in dessen Rahmen
zahlreiche verschiedene Entfaltungsrichtungen eingeschlagen.

Ausmaft und Mannigfaltigkeit des Formenwandels ist also auloge.n,
in inneren Faktoren der Organismenstamme begriindet. Das gleiche gilt
fiir die Geschwindigkeit der stammesgeschichtlichen Umpragungen,
die cbenfalls keineswegs durch die Umwelt und die von ihr gelf.ankte
Selektion bedingt wird. Das Entwicklungstempo dqr einzelnen Stanflme
weist selbst unter gleichen Umweltbedingungen a}lﬁerordentllche
- Unterschiede auf. Den Ammoneen eignet wihrend ihrer gesamten
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Lebenszeit im Jungpaldozoikum und im Mesozoikum eine hochgestei-
gerte Umbildungsfahigkeit; die mit ihnen im gleichen Lebensbereich
vergesellschafteten Muscheln und Sechnecken ‘dagegen zeigen einen
wesentlich langsameren Formenwandel. Darauf beruht es, daf gewisse
Tiergruppen, so vor allem die Ammoneen, als Leitfossilien zu geolo-
gischen Zeitbestimmungen herangezogen werden, wahrend andere dazu
vollig ungeeignet sind. 3

Hier nur noch ein Beispiel fiir viele: Die Cetaceen haben im
Miozan ihre Periode stiirmischer Entfaltung. In dieser kurzen Zeit-
spanne tritt uns eine iiberraschende Fiille von Gattungen und Arten
entgegen, die durchgreifende Unterschiede im Gebil}, Schidel und in
ihrer Ernahrungsweise erkennen lassen. Vom Unterpliozin ab ist dann
die Entwicklung stark verlangsamt. Im Gegensatz dazu durchlaufen,
wie O. ABEL hervorgehoben hat, die Sirenen vom Mitteleozin bis zum
Pliozén eine sehr allmédhliche Entwicklung in langsamem, gleichmiBi-
gem Tempo. Die Verdanderungen, die dabei auf die Miozianzeit entfal-
len, sind auBerordentlich geringfiigiz. Es bestehen also hier weitest-
gehende Unterschiede der Entwicklungsgeschwindigkeiten, obwohl die
duleren Lebensbedingungen fiir die Walfe und Seekiihle seit dem
Beginn ihres Meereslebens in groflen Ziigen die gleichen geblieben sind-

Aus alledem ergibt sich, daB} die Organismen keineswegs einfach
em Spielball duBerer Faktoren sind. Sie bestimmen vielmehr selbst
iiber Art, Ausmaf und Geschwindigkeit des Formenmwandels, auch
soweit dieser durch dulere Faktoren ausgelost und beeinfluBt sein
mag. In keinem Falle kommen wir jedenfalls um die Auffassung herum,
daB die Reaktionsfahigkeit auf Umwelteinfliisse und die dabei
auftretenden Reaktionsformen in den Organismen selbst beschlossen
liegen. Es diisfte ferner kaum moglich sein, die Stammesentwicklung
auf die einfache Formel Ektogenese oder Autogenese zu bringen. Beide
Prinzipien greifen wohl ineinander und verschrinken sich zu einer
schwer auflosbaren Gesamtwirkung; das Schwergewicht scheint uns
dabei aber durchaus auf der Autfogenese zu liegen. Man wende nicht
ein, daB damit mystische orfanismische Sondergesetzlichkeiten gefor-
dert werden und daB die Autogenese mit .iibernatiirlichen Prinzipien”
(L. PLATE 1913 S. 500) rechne, wihrend das Selektlonsprmznp eine
rein mechanische Kausaldeutung darstelle. Wie bereits von zahlreichen
Autoren (K. BEURLEN, L.. CUENOT, E. v. HartMaNN, A. KOLLIKER,
C. NAGEL, W. WunpT u. a.) hervorgehoben wurde und bei einigem
Nachdenken leicht eingesehen werden diirfte, ist auch der Selektions-
gedanke, der Vorstellungskreis des Kampfes ums Dasein und der
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~ Anpassung keineswegs frei von organismischen und selbst teleologischen
Elementen. Auch sie haben selbstverstindlich das Vorhandensein ein-
fachster, entwicklungsfiahiger Organismen zur Voraussetzung!

» (A Reichsamt fiir Bodenforschung kozleménye)

*  DARWINIZMUS VAGY TIPOSZTROFIZMUS ?
frta: Prof. Dr. ScHinpEworr O. H. (Berlin)
(12 szovegdbraval) 7
Osszefoglalds.

A fosszilis leletek elfogulatlan elemzése, amivel az 6slénytan foglal-
kozik, a torzsfejlédési folyamatokrél olyan megallapitasokat tett,
amelyek tobb tekintietben lényegesen eltérnek a klasszikus darwinizmus
elgondolésaitél. Eszerint a torzsfejlodés silypontja nem ..a fajok kelet-
klezésén™ van. ‘A" fajképzodés, vagvis a faji bélyegek kialakulasa a
maga utjan halad és lényegesen kiilonbozik az alapképzddésnek atiol
a moédjatol, amelyet a magasabbrendi tipusok egymdasulanjabol ki-
olvashatunk.

Tipus alatt értjiik valamely tetszoleges taxonomiai vagy filetikai
kategéridnak jellegzetes szervezédését, amely a torzsfejlédésbeli visel-
kedéshdl, mint objektiv tényallashél megallapithato. Tehat a tipus
. semmiképen sem onkényesen alkotott, elvont forgalom: Mint a szerzo

tobb példan kimutatja, a lényeges tipuskiilonbségek nem lassi foko-
zatos fajképzédés ercdményei, nem egyes 1j bélyegek addicija és a
faji bélyegek fokozédé szétkiiloniilés tutjin keletkeznek, hanem a
nemzetségrol-nemzetségre, csaladrol-csaladra kiilonbozé szervezeti alap-
tervek tobbé-kevésbbé mélyrehats, ugrasszerlt atrendezédése dtjan
jonnek létre. 'A torzsfejlédés lényjegét ezek a tipusvaltozisok vagy
tiposztrofak alkotjak, amelyek kiilonboz6 mértékben véltoztatjak
meg a tipust és a torzsfejlédés folyamatat kiilonbozo nagysagrendii
fejlodési ciklusok rendszerére osztjak fel, mikiozben a magasabb-
rendii tipusok fokozatosan esnek szét az alajuk tartozé alacsonyabb-
rendii tipusokra. A fajok tehdt ilyen értelemben nem a génuszok és
magasabbrendii taxonomiai-filetikai kategoriak - kezd6fokai, hanem
llenkezbleg, végsé tagokként alakulnak ki az eredeti Osszefoglalo

5

tipusbél.
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Mindezeket a kiilonbozéfoka ciklusokat egy blzonyos szakaszossa,g :

jellemzi. Minden ciklus egy rovid szakasszal kezdédik, a tipogenezis-
sei, amely tobbé-kevésbbé korai ontogenetikus fejlédési stadiumban
ugrisszeriien hozza létre az 0j tipuskomplexumot. Ehhez csatlakozik
egy hosszit periodus, a tiposztazis, amely alatt a tipus alapsajatsagai
allandok maradnak és tulajdonképen tovabbfejlédnek, viszont a for-
mak fokozatosan alkalmazkodnak az adott koriilményekhez és lassan,
fokozatosan 1j bélyegek is kidifferencidlodnak a tipus keretein beliil.
A ciklus gy rovid fazissal fejezédik be; ez a tipolizis, a tipusok szét-
esése, amelyben a tipus szigori formakotottsége felbomlik és az addig
kedvez6 differencidlodas hatranyos tdldifferencialodassa fajul. A tdl-
specializilt fejlédési sorok kihalnak “és nem_ viszik tovabb a torzs-
fejlodést. Csak egy tjabb tiposziréfa, amely egy aranylag speciali-
zalatlan alaksorhoz csatlakozik, hoz 1j fejlédési lehetéségeket és nyujt
Gjabb alapot, amelyen a torzsfejlédés tovabb haladhat elére. A tiposz-
tr6fék alkotjik tehéat azt a sziikséges ellentényezét, mely az legyoldald,
tulhajtott specializalodas altal eléidézett megmerevedés és degene-
racio ellen mikodik. Az tjabb oroklestanban kimutatott bonyolult
nagymutaciok a tiposztrofizmus tananak élettani alapot adnak és a
tant kisérletileg is kutathatéova teszik.

A kivalogatodéas a tipusbélyegek kmlakulasaban csak egészen ala-
rendelt szerepet jatszik; ennélfogva a torzsfejlédés szempontjabél nines
az a nagy jelentdsége, amelyet neki a darwinizmus tulajdonitott. A
torzsfejlédés vitathatatlan irdnyitottsiga, az orthogenezis nem annyira
kivalogatodasi folyamatnak, mint inkabb annak az eredménye, hogy

a tipogenezis kovetkeztéblen el6re meghatarozott fejlédési iranyok |

adédnak & a tovabbi fejlédési 1épések soran mar csak fokozatos
potenciacsokkenés kovetkezik be. A szervezet tehat semmiesetre sem
egyszerii jatéklabdaja bizonyos kiils6, a kivalogatodas ttjan mikodo
{ényezoknek, hanem a benne rejlé reakcioképesség folytan nagy mér-
tékben sajit maga szabja meg az utédaiban végbemend alakvaltozasok
maddjat, mértékét, sokféleségét és sebességét. ©

ABRAMAGYARAZAT:

1. 4bra: A lobusvonal differencialédasa a Manticoceratidaknal (Fam. Goniatitae)
az egyes elemek megszaporodasa ttjan (a belsé nyereg és részproduk-
tumainak ventro-alterndlé hasadédsa: szaggatott vonallal jelezve) és a
kozépsé nyereg (M) erdsebb’ kiemelkedése révén. Az abrazolt stadiumok
mindegyikének egv-egy génusz feiel meg. a: Ponticeras MAT., b: Manti-
coceras HYATT, ¢: Koencnites WpKD., d: Timanites Mojs., e: Pharciceras

Hyatr, f: Synpharciceras ScHDWF. A jobboldali jelzések az egyes génu-

<




5.-abra:

4. 4dbra:

5. édbra:

6 abra:

7. abra:

8. abra:
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szok sztratigrafiai elSforduldsat adjdk meg. Valamennyien mar
(!ev’on g fekvézonajaban hirtelen jelennek meg; a- lobusvonal kialakuldsa
tehat nagyon gyorsan, valésiggal rohamos fejlddéssel megy végbe.

A_ Madreporaridk szeptalis késziilékének fejlédése a Pterokorallok eredeti
bilateralitasatol (palaeozoikum) a Cyklokorallok hatsugaras részaranyos-
sdgdig (mesozoikum és kainozoikum), vazlatos keresztmetszeti képeki:en
A baloldali képsorozat a felfelé haladé nyilak irdnyiban a korai proto-.
septula stddiumban. A vizszintes nyilak az onlogenetikai fejlédést je-

a felsé

“lentik, amely a morfolégiailag mindeniitt cgyforma, de potencilisan

kiilonbozé fiatalkori stadiumokiél az ivarérett stadiumig (kozépen) vezet.
Jobboldalt nagyon vézlatosan az éllatesoport két ciklusra szétesd ttrzs-
fejlédése van feltiintetve, (SCHINDEWOLF, 1942a. 1. fibra.)

A méhlepényes emlésok tiorzsfejlédésének menete. (A. S. ROMER 1933, 245.
dbra). ;

A torzsfejlédés szakaszokra tagozédisinak vazlata. A torzs egy rovid
ideig tarté tipogenetikus fdzisban ugrdsszerfien i6bb altorzsre, vagy al-
tipusra esik szét, amelyek {8 szervez6dési bélyegei a hosszantarté tiposz-
tatikus fazisban valtozatlanok maradnak, a rovid tipolitikus végfazisban
azonban elvesztik formakotottségiiket és kiilonbozé elfajiilasos széteséseket
tiintetnek fel. A tiposztatikus fézison beliill az egyes alaptipusokban
alacsonyabbrendii torzsfejlédési ciklusok lépnek fel, mdsodrangi tipo-
genezisekkel, tiposztdzisokkal és tipolizisekkel, amelyek csak a jobboldali
altorzson vannak feltiintetve. A masodrangi tiposztazisok keretében har-
madrangii tipogenezisek, tiposztdzisok és tipolizisek alakulnak ki és igy
tovabb, : :
A szeptumok felépitésének ugrdsszerli kialskuldsa a Heterokorallokral
(f-h) a Pterokorailok egyik korai ontogenetikai fejlédésstadiumabdl (a-e),
véazlatos kelesztmetszeteken, erdsen ragyitva. A d és g abrakon a szkle-
roszeptumok mezenterialis tasakjai rekonstrudlva Bizonytalan (szimunkra
azonban lénvegtelen) a protomezentériumok hossza, tovdbba az izom-
pamatok kialakuldsa és irdnya, amnelyet fogazas jelez. Lehetséges, hogy
a Pterokoralloknal (d) egyes mezentériumok mikromezenteriumokhal
fejlédtek, tovabba, hogy az iranymezentériumok izompamatai, a recens
Madreporidkéhoz hasonléan, egymastél elfordulva helyezkedtck el. To-
vabbi magyardzat a szovegben.

A lobushasadéssal jellemzett lobusvonaltipus ugrasszerii kialakuldsa f{a
Popanoceratidakrdl (d), olyan alakok korai ontogenetikai fejlodésstadinma-
b6l (a). amelyeket elérehaladé alternalo nyereg-hasadas jellemez. -

A Reptilidk alsé é&llkapcsinak (a) atformélédésa az emlésok alsé allkap-
csava (b). vazlatosan. — De: Lentale, Spl: Spleniale, Ang: Angl}l&n:e,
Sang: Supraangulare, Art: Articulare, Pm#%: Praemaxillare, Mx: Mlax1l-
lare, Jug: Jugale, Squ: Squamosum, Qu: Quadratum, Ty: Tympanicum,
Mall: Malleus, Inc: Incus. ; 2
Fokozatosan erésbods formaeltérések kialakuldsa, illetéleg tipusok kf‘P-
z6dése egyre korabbi ontogenetikai fejl(id_ésstédmmuk’ban, 0ntog13nezwek
idealizalt sorozatiban, vézlatosan. Tovabbi magyarazat a ¢zidveghen.
(SCHINDEWOLF, 1937a, 6. dbra.).
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9. dbra: Additiv ‘tipuskeletkezés ontogenegisek ideédlis sordban, véazlatosan. (G.
HERBER, 1943a, 11. abra.).

10. abra: Egy 1j rend (B) kialakulasa egy torzsfejlédésileg kordbbi rend (A) egyik

} fajabol (q). vdzlatosan. A két rend tipusinak hatdra az ¢ é B fajok

kozott van. A B rend altalanos tipusabdl azonnal, hirtelen alakulnak ki
a tipushoz tartozé familiak (Fam.) és génuszok (Gen.) alaptervei.

1. dbra: A l6félék hdatsé végtagjanak orthogenetikus szadrmaztatdsa (b-e) a Protun-
gulatak teljes otijju lababol (a). a: Tetraclaenodon (paleoeén), b: Eohipus
(alsé ‘eocén). c. Miohippus (oligocén), d: Merychippus (korai miocén), e
Equus (fels6pliocén-jelenkor). MATTHEW, CoOPE, OSBORN és ROMER sze-
rint. — Az a abran a lab tengelye is fel yvan tiintetve, hogy a 12. dbraval
osszevetve kitlinjék a mesaxonikns felépités.

12. dbra: A péarosujjuak mellsé végtagjanak orthogenetikus fejlédése. Egymasutan
kovetkez6 fokozatok a: Oreodon (oligocén), b: Leptomeryx (oligocén),
c: Blastomeryx' (alsé6 miocén), d: Merycodus (kozéps6 miocén), e: Camelus
(pliocén-jelenkor). MATTHEW, ROMER és ScCOTT szerint. — A vastag vonal
az a 4brdn a végtag tengelyét jelenti, amely ezeknél a paraxon formdk-
nal a TIL. és IV. ujj kozott halad. (v. 6. 11a abra.)

.
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