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Vorwort.

Im Anschluß an Vorträge aus dem Fragenkreise Paläontologie! 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, würde mir mehrfach der Wunsch 
nach einer zusammenfassenden Darstellung in einer Zeitschrift des Gastlandes 
geäußert. Da ich in letzter Zeit verschiedentlich genötigt war, meine stammesge
schichtlichen Auffassungen darzulegen und zu verteidigen, war zunächst an einen 
Druck der Vorträge nicht gedacht. Die wiederholten Aufforderungen bestimmten 
mich jedoch schließlich, während eines kurzen Aufenthaltes am Biologischen 
Institut Tihany die nachfolgenden Ausführungen niederzuschreiben, in dem Bestre
ben, wenigstens zu einem kleinen Teile meinen aufrichtigen Dank für die mir in 
so reichem Maße entgegengebrachte Gastfreundschaft abzustatten.
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I. Einleitung. (Entwicklungsgedanke und Darwinismus.,)

D ie V orstellung eines entw icklungsm äßigen Zusammenhanges der 
O rganism en in  allgem einer und zunächst m ehr gefühlsm äßiger Form 
ist uraltes menschliches, G edankengut. In  w issenschaftlicher Gestalt 

w u rd e  sie erstm alig von J. B. d e  L amarck zu Beginn des 19. Jahr
hunderts (1809, 1815) eingeführt und begründet. Lamarck w ar indessen 
keineswegs der einzige frühe V ertreter der Abstammungslehre. O ffen
sichtlich ha tten  zu jener Zeit die biologischen Kenntnisse' einen derar
tigen Stand erreicht, daß  der Entw icklungsgedanke gleichsam in  der 
L uft lag und sich als D enknotw endigkeit aufdrängte. Wie ich in einer 
historischen Studie (Sch indew o lf  1941 a) zeigen konnte, gab es nahezu 
gleichzeitig m it Lamarck  auch in D eutschland eine ganze Reihe 
w eitb lickender Biologen: F. S. V oigt (1817), A. M. T a u sc h e r "( 1818), J. 
G. J. B allenstedt  (1818), ferner G. R. T reviranus (1805, 1831), 
F. T iedem ann  (1808—1814), J. F. Meckel (1815, 1821), J. C. M. Rei- 
necke (1818) und viele andere, die unabhängig die Auffassung einer 
realen historischen Entw icklung der O rganism enwelt vertreten und sie 
teilw eise au f genau die gleichen Beobachtungen und dieselben Argu
mente gestützt haben wie spätier D a r w in . Sie konnten sich indessen, 
ebenso wie andere frühe V erfechter des Abstammungsgedankens in 
F rankreich , Ita lien  und England, nicht durchsetzen. Erst D arw in’s 
„O n the  origin of species“ (1859) mit seiner folgerichtigen D urchdrin
gung eines überw ältigenden Tatsachenm aterials leitete den gewaltigen 
Siegeszug der A bstam m ungslehre ein, die dam it zur unverrückbaren 
G rundlage alles biologischen D enkens und Forschens wurde.

D ie Abstam m ungslehre in ihrer allgemeinsten Fassung besagt, daß 
die O rganism en sich au f natürlichem  Wege auseinander entwickelt ha
ben und  daß  die heutige Tier- und Pflanzenw elt den einstweiligen End
zustand  einer weit in die geologische Vorzeit zurückgreifenden Stam 
m esentw icklung darstellt. Dieser Satz darf heute, da von einigen weni
gen A ußenseitern abgesehen w erden kann, als Allgemeingut aller Bio
logen gelten. Eine solche Übereinstim mung besteht dagegen nicht 
hinsichtlich der F a kioren frage  der Stammesentwicklung. Hier schei
den sich die Geister, und die M einungsverschiedenheiten darüber 
sind seit L amarck  und D arw in  nicht zur Ruhe gekommen. Beide F ra 
gen sind völlig unabhängig voneinander; denn, wie schon T h . H. 
H u x ie y  sagte: ,,If the D arw inian  hypothesis was swept away, evolution 
would still stand, w here it w as“.

Weite V erbreitung —* in Peläontologenkrfeisen noch bis in ^
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Formehwandels, deren Faktoren Gebrauch und Nichtgebrauch der 
neueste Zeit — hatte zunächst die lamarckistische D eutung  des 
Organe, die Bedürfnisse der Organismen und unmittelbare spezifische 
Umweltbewirkungen sind. Diese Auslegung hat einen naiven C harak
ter; sie beruht auf sinnfälligen Eindrücken, nicht aber auf strenger, 
beweiskräftiger Analyse. Sie hat aufgegeben werden müssen, seit die 
Vererbungslehre zeigte, daß einerseits die vom Individuum durch 
Beanspruchung seiner Organe und durch Umwelteinflüsse erworbenen 
Eigenschaften nicht erblich sind und es andererseits von der Umwelt 
ausgelüste zweckentsprechende Reizbeantwortungen erblicher N atur 
nicht gibt.

Auch im Gedankemgebäude D arwin’s spielen diese lamarckistischen Faktoren 
eine bedeutende Rolle. Er schreibt in der mir vorliegenden 6. deutschen Ausgabe 
des „Origin of species“ (1876, S. 567): Die Umwandlung der Arten „ist hauptsäch
lich durch die natürliche Zuchtwahl zahlreicher, nach einander auftretender, un
bedeutender günstiger Abänderungen bewirkt worden, mit Unterstützung 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 pder früher, durch die directe Wirkung äuszerer 
Bedingungen und das unserer Unwissenheit als spontan erscheinende Auftreten 
von Abänderungen“. Anschließend verwahrt er sich gegen die Unterstellung, er 
habe „früher diie Häufigkeit und den Werth dieser letzten Abänderungsformen 
unterschätzt“, und betont, daß er bereits in der ersten Ausgabe seines Werkes neben 
dem Hauptprinzip der natürlichen Zuchtwahl durchaus auch andere Faktoren 
zugelassen habe.

Von diesen lamarckistischen Elementen in der Teh re D a r w in ‘s 
ist heute abzusehen, und wir haben es hier nur mehr mit der geläuterten 
Form des Darwinismus zu tun, wie er von der gegenwärtigen Verer
bungslehre vertreten wird. In ihren ersten Anfängen stand die Genetik 
Her Abstammungslehre gleichgültig oder selbst feindlich gegenüber (W. 
Jo h a n n sen , heute noch N. H eribert-N ilssö n) ; erst in den letzten Jah
ren hat sie mit dem Anschwellen ihres experimentellen Beobachtungs
stofles begonnen, die gewonnenen Einsichten für eine kausale Deutung 
des stammesgeschichtlichen Entwicklungsgeschehens auszuwerten.

Die moderne Vererbungsforschung unterscheidet, wenn wir einem 
ihrer führenden Vertreter, N. W. T im oféeff-R essovsky (1939) folgen, 
vier verschiedene Evolutions faktorén: 1. die Mutabilität, die in Gestalt 
lichtungsloser Abänderungen das Evolutionsmaterial liefert, 2. die Se
lektion, die einen richtenden Evolutionsfaktor bildet und die D ifferen
zierung in der Zeit, die Anpassung und Höherentwicklung bewirkt, 3. die 
Isolation, die gleichfalls einen richtunggebenden Entwicklungsfaktor 
darstellt und vor allem die Differenzierung im Raume bedingt, 4. die
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Populationswellen, die gleich der Isolation die Panmixie und Popula- 
fionsgröße einschränken und dadurch starke Konzentrationsschwankun
gen einzelner Mutationen bzw. Mutationskombinationen hervorbringen. 
Diese vier Faktoren wird man allerdings kaum als einander gleichwer
tig betrachten können. Die Isolation und die Populationswellen treten 
zweifellos an Selbständigkeit hinter den beiden ersten Elementen zu
rück; sie schaffen, wie F. Lenz bereits im Anschluß an die Ausführun
gen T im oféeff-R essovsky’s (s. dort, 1939, S. 218) aussprach, lediglich 
gewisse Sonderbedingungen, unter denen die Selektion sich auswirkt. 
So wichtig ferner für die Gegenwart oder eine andere begrenzte Zeit
einheit die Unterscheidung zwischen zeitlicher und räumlicher Diffe
renzierung sein mag, so ist sie unter historisch-phylogenetischem Aspekte 
ohne grundsätzliche Bedeutung, da alsdann auch die räumlichen Ver
schiebungen sich einem zeitlichen Geschehen einordnen. Wir erhalten 
also für unsere stammesgeschichtliche Betrachtungsweise von der Ver
erbungslehre das grundlegende Faktorenpaar der iHchtungslósen Muta
bilität und der richtejiden Selektion.

Diese beiden Faktoren mit ihren Sondermechanismen liefern ein 
befriedigendes Verständnis 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 Mutationssehritte der 
Vererbungsexperimente ausreichen zu einer widerspruchslosen Deutung 
auch der stammesgeschichtlichen Formumprägungen der höherstehen
den taxonomischen Einheiten, also der Entwicklung höherer Größen
ordnung oder der MakroevoTution.

Die sachlich berechtigte, philologisch allerdings nicht gerade glückliche Gegen- 
iiberstellung einer Mikroeoolution (— „Evolution der Biotypen, Jordanone und 
Linneone“) und Makroevolution (=  „Evolution der höheren systematischen Grup
pen“) findet sich m. W. erstmalig bei J. Philiptschenko (1927, S. 93). W. Zimmer
mann (1938, S. 307; 1943, S. 28) hat dafür die Bezeichnungen „Mikrophylogenie" 
und „Makrophylogenie“ eingesetzt, und G. Heberer (1943a, S. 545; 1943b, S. 249) 
schloß sich dem an, indem er Phylogenie und Evolution als synonyme Bezeich
nungen behandelte und selbst von einer „Experimentellen Phylogenetik“ sprach. 
Damit ist ein Bcgriffspaar entstanden, das zwar sprachlich einwandfrei ist, aber 
sachlich nicht gerechtfertigt erscheint.

Phylogenetik ist ihrer Wortbedeutung nach die Wissenschaft der Stammesent
wicklung, also eines in der Vergangenheit abgelaufenen historischen Prozesses, des
sen Hergang nur indirekt aus den uns überlieferten Urkunden erschlossen werden 
kann, wie bereits E. Haeckel als Schöpfer der Bezeichnung Phylogenie durchaus 
richtig erkannte Gleich aller wahren Geschichte ist daher auch die Stammtsg« 
schichte im Experiment nicht reproduzierbar. Selbst die Rassenbildung nn Sinne
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der großen geographischen Rassen ist, wie mit Recht W. Kühnelt (1942, S. 9) aus
führt, ein historischer Vorgang, der sich nicht zweimal in gleicher Weise abspielt 
und sich daher ebenfalls niemals experimentell wiederholen läßt. Was uns bekannt 
und im Experiment zugänglich ist, das sind lediglich einzelne Faktoren, die nach 
menschlicher Voraussicht zur Rassenbildung führen können. Wenn ferner auch W. 
Zimmermann (1943, S. 37, Fußn. 1) sagt, daß man im allgemeinen die „kürzeren 
Wandlungsketten, die wir z. B. bei der Herausbildung von Nutzpflanzen und 
Nutztieren unmittelbar miterleben, nicht als Phylogenie“ beizeichne, so ergibt sich 
daraus, daß es abwegig ist, von einer „Experimentellen Phvlogenetik“ zu sprechen. 
Die Phylogenie ist die hinter uns liegende, geschichtliche Seite des allgemeinen 
Entwicklungsgeschehens, das auch den kleinen, heute unter unseren Augen sich 
vollziehenden Formenwandel umfaßt. Die Gesamtheit dieser Entwicklunigserschei- 
n'ungen, der vorzeitlich-historischen wie der gegenwärtigen, bildet den Inhalt des 
Allgemeinbegriffes Evolution.

Die Forschungsaufgabe des Genetikers besteht darin, die Evolutionsmecha- 
nismen zu untersuchen, soweit sie an den heute lebenden Pflanzen und Tieren 
unter den in der Gegenwart möglichen Versuchsbedingungen experimentell er
faßbar sind, nicht aber historische Evolutionsforschung Í oder Phylogenie zu be
treiben. Er kann aus seinen Modellversuchen zwar Vermutungen herleiten, welcher 
Art die stammesgeschichtlichen Abläufe gewesen sein mögen; er verfügt jedoch 
weder über den erforderlichen Stoff noch über die entsprechenden Methoden, um 
den tatsächlichen, realen Vorgang der Stammesentwicklung in seiger Forschungs
geschichtlichen Gegebenheit wiederherzustellen. Das ist und bleibt das einmaligen 
gebiet der Paläontologie. Auch der Geologe mag experimentieren und Faltungsver 
suche anstellen. Aber selbst wenn er das in größerem Stile tut, so schafft er damit 
noch keine Tektonik, sondern untersucht lediglich in Modellen, unter welchen 
Bedingungen seinerzeit die Faltungsvorgänge der Gesteine sich abgespielt haben 
mögen, ohne daß über den speziellen historischen Rahmen, in den sie hineingestellt 
waren, und über ihre jeweilige geschichtliche Wirklichkeit aus seinen Versuchen 
irgendwelche Aussagen möglich sind.

Eine Gegenüberstellung von Mikro- und Makrophylogenie ist daher abzuleh
nen; es gibt nur ein einziges, einmaliges stammesgesohichtliches Geschehen, ngr eine 
Phylogenie schlechthin. Wenn man aber mit uns annimmt, daß in ihr verschiedene 
Evolutionsformen wirksam sind — neben den Mechanismen eines geringfügigen 
Formenwandels, wie wir ihn aus der Jetztzeit kennen, außerdem solche höherer 
Größenordnung —, so wird man folgerichtig zwischen einer Mikro- und Makro- 
eoolution unterscheiden. Ganz unsinnig ist es, wie vielfach geschehen, von einer 
Makrophylogenie im Sinne der Gesamtphylogenie zu sprechen, da es dafür 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 

-Ausmaßen über die Mikroevolution hinausgeht, ohne summativ auf ihr aufzubauen.
Die oben aufgew orfene P räge, ob die darw inistischen Fak toren  der 

M utabilität in  kleinsten Form ensprüngen und der Selektion hinreichend 
sind, um das gesam te stam m esgeschichtliche Geschehen verständlich zu 
machen, w ird  von den G enetikern und sonstigen Biologen anderer
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Arbeitsrichtungen in sehr verschiedener Weiset beantwortet. Es sind, 
soweit ich sehe, wohl nu r wenige, die diese Frage rückhaltlos zu beja
hen wagen. Tn diese Kategorie gehören, um einige Namen zu nennen, 
E. M. E ast , G. H eberer , H. N achtsheim , B. R ensch  und W. Zimmer
m a n n . Andere Genetiker betonen, daß die Stammesentwicklung auf 
diese Weise allein nicht zu deuten (Sei (E. Ba u r , H. Burgeff , R. G old
sch m idt , H. S. Jen n in g s , J. P hiliptschenko , H. Stubbe , F. v . W ett
stein), und wieder andere nehmen einstweilen eine ab wartende Haltung 
ein (Th . D obzhansky , A. K ü h n , W. Lu d w ig , N. W. T imoféeff-R es- 
sovsky , H. U lrich  usw .). Ferner ist aus dem Lager der morphologisch 
eingesfellen Zoologen und Botaniker vielfach eine volle Erfaßbarkeit der 
Stammesentwicklung mit darwinistischen Mitteln bestritten worden 
(L. S. Berg , P. B u c h n er , W. v . Bu d d en br o c k , L, Guénot ,, B, D ürken , 
A. R em ane , J. Sa c h s , W. T roll , J. C. W illis, R. W oltereck u . a.).

Von paläontologischen Beobachtungen und Erwägungen ausge
hend, habe ich seit etwa 20 Jahren die These vertreten, daß die Heraus
gestaltung der Gattungen und höheren taxonomischen Kategorien nicht 
auf dem Wege kleiner, sich allmählich summierender Umwandlungs
schritte erfolgt, sondern daß für sie sprunghafte Umgestaltungen in 
frühen 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 begründet, die sich um ein engeres Zusammenwirken der Palä
ontologie und der Genetik bemühte. Den meinigen in mancher Bezie
hung sehr nahe stehende Gedanken wurden unabhängig von K. Beur- 
len  entwickelt, der insbesondere in den Jahren 1930 und 193? groß
angelegte Analysen der Stammesentwicklung auf paläontologischer 
Grundlage veröffentlichte. 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 Typenmandel. Um einen kur
zen Ausdruck für diesen Vorstellungskreis zur Hand zu haben, be
zeichne ich ihn als Typostrophismus.

Es hat lange gedauert, bis diese im Gegensatz zum landläufigen 
Darwinismus stehenden Deutungen Beachtung gefunden haben; erst 
in letzter Zeit sind sie häufiger besprochen worden, teils zustimmend, 
teils schroff ablehnend. Die Urteile erster Art sind für einen Autor die 
erfreulicheren, die scharf kritisierenden aber die aufschlußreicheren, 
da sie ihm zeigen, wo noch Lücken in seinem Gedankengebäude beste-
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hen und wo es gilt, durch weitere Abklärungen Mißverständnisse zu 
beseitigen. Solche Einwendungen sind im letzten Jahre (1943) vom 
genetischen Standpunkte aus vor allem von B. R e n sc p  und G. H eberer , 
ferner aus dem Gesichtswinkel der Paläontologie von W. G ross er
hoben worden. Sie sollen im folgenden berücksichtigt werden, soweit 
das im Rahmen einer gedrängten Zusammenfassung möglich ist.

/  '  C

II. Stellung und Aufgabe der Paläontologie.

Paläontologie 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 mij Bezug auf die 
heute lebenden Tiere und Pflanzen. Der Paläontologie betreibt also 
Taxonomie, Morphologie, Ökologie, Chorologie und Chronologie der 
fossilen Organismen. Eine Sonderstellung nimmt darunter die Chro
nologie ein, die das spezifische, eigenständige Forschungsgebiet der 
Paläontologie bildet. Der besondere Wesenszug des fossile^ Stoffes be
steht -in seiner zeitlich-historischen Anordnung; die vergangenen Lebe
welten sind getreu in der Reihenfolge überliefert worden, in der sie 
einst gelebt und einander abgelöst haben. Dadurch ist die Paläontologie 
in die Lage versetzt, der Biologie eine neue Dimension, die zeitlich
geschichtliche Komponente, hinzuzufügen. Der Schwerpunkt ihrer Ar
beit und ihr bedeutungsvollster Beitrag zum biologischen Gesamt
gebäude liegt daher auf dem Felde der Chronologie, aus deren Svn- 
rheste mit der Morphologie sich die Stammesgeschichte ergibt.

Wiederholt hat man, so u. a. auch W. G ross (1943), der Paläontolo
gie vorgehalten, sie habe sich im wesentlichen auf eine Beschrei
bung ihres Beobachtungsstoffes zu beschränken; als nicht experi
mentierende Wissenschaft könne sie nur wenig Gesichertes zur Fakto
renfrage der Stammesentwioklung beitragen. Der letztere Satz ist zwei
fellos berechtigt; dem Paläontologen 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 zunächst ge
klärt sein muß, ehe eine Ursachendeutung möglich ist, und die allein von 
der Paläontologie beantwortet werden kann. Dazu aber genügt nicht 
die Feststellung und Beschreibung von Einzelfällen, die Untersuchung 
irgendeiner vereinzelten Stammlinie. Die Paläontologie muß vielmehr
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darüber hinausschreiten und auf vergleichend-generalisierendem Wege 
die allgemeinen Gesetzmäßigkeiten und Regeln zu ergründen suchen, 
die der bunten Vielfalt der tänzelt alle und Erscheinungen zugrunde 
liegen. „La science ne consiste pás en faits, mais dans les consequences, 
que Ton en tire“ (C la u d e  B er n a r d )!

Die P aläontologie . ist also keineswegs eine rein beschreibende 
Naturwissenschaft; eine solche gibt es überhaupt nicht. „Das Ziel aller 
Naturwissenschaft ist letzten Endes nicht nur eine Beschreibung und 
Ordnung, nicht eine Katalogisierung, sondern eine Rationalisierung der 
Erscheinungswelt“ (M. H artmann 1927, S. 3). Entgegen Gross und an
deren Gegnern können w ir daher keine Verkennung des Wesens der 
Paläontologie darin erblicken, daß sie sich nicht damit begnügt, ledig
lich ein H aufw erk von Beschreibungen ihres fossilen Stoffes zu liefern, 
sondern daß sie sich darüber auch Gedanken macht. Andernfalls hätte 
sie überhaupt keinen Anspruch auf den Ehrentitel Wissenschaft. Das 
einzelne Fossil, eine isolierte Stammreihe besagen an sich nichts oder 
nur wenig; sie werden erst dadurch biologisch einsatzfähig, daß. man 
sie in  Zusammenhang bringt und die in ihnen verkörperten phylo
genetischen Gesetzlichkeiten herausschält.

Der Paläontologie erwächst damit die wichtige Aufgabe festzustel
len, wie, in welcjier Weise und nach welchen Regeln die Stammesent
w icklung verlaufen ist. Sie allein ist k raft ihres historischen Stoffes 
dazu in der Lage, und jetzt endlich bricht sich allmählich die Über
zeugung Bahn, daß die Stammesentwicklung doch mancherlei Eigen- 
tümlickheiten bietet, die man aus dem Studium der rezenten Tier- und 
Pflanzenwelt nicht ohne weiteres hätte erwarten und ableiten können 
Wenn man aber etwas erklären will, so muß zunächst der zu erklärende 
Sachverhalt selbst bekannt sein, und so liefert die Paläontologie den 
kausalen Forschungsaufgaben der Genetik und Entwicklungsphysiologie 
die Grundlage ihrer Deutungsversuche. Sie w irft die noch offenen Fra
gen auf, die es zu lösen gilt, und weist auf die möglichen Richtungen 
hin, in denen die Lösungen zu suchen sind: Andererseits vermag sie 
die Unzulässigkeit und Unzulänglichkeit gewisser Deutungsversuche 
aufzuzeigen. Daß das Bild der realen stammesgeschichtlichen Abläufe, 
wie es die Peläontologie aus ihrem fossilen Stoffe erschließt, recht weit
gehend von dem abweicht, das die Genetik sich nach ihren experi
mentellen Befunden am rezenten Material zurechtgelegt hat, ist nicht 
Schuld der Paläontologie. Ihre Vorstellungen sind deshalb durchaus 
keine „magischen Spekulationen ‘, wie man jüngst wenig freundlic
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sagte, sondern es sind auf stammesgeschichtlichem Felde die einzigen 
Feststellungen, die auf einer Tatsachengrundlage beruhen.

Ebenso teile ich auch nicht die Meinung. T im ofeeff-R essovsky's 
(1939, S. 159), daß die historisch-vergleichend orientierte Evolutions
forschung „durch die Arbeit der großen Biologen des Endes des vorigen 
und Anfangs des jetzigen Jah rh u n d e rts ............mehr oder weniger er
schöpft“ sei und „daß heutzutage und in nächster Zukunft diese be
schreibende Airbeitsrichtung uns keiüe wesentlichen neuen Entdeckungen, 
oder ein tieferes Verständnis des Evolutionsmechanismus bringen w ird“. 
Da die Paläontologie, die als exakt biologisch betriebene Wissenschaft 
noch im Jugendalter steht, bisher noch recht wenig bei der Ausgestal
tung der Abstammungslehre eingesetzt wurde, bin ich im Gegenteil 
überzeugt, daß ih r noch ein sehr gewichtiges Wort zufallerf wird. Aber 
es dient nicht dem Fortschritt, einseitig die Vorzüge der vergleichenden 
oder der experimentellen Methode herauszustellen und gegeneinander 
abzuwerten. Die Vertreter beider Forschungszweige haben sich in letz
ter Zeit schon weit mehr als förderlich befehdet, „ein höchst müßiges 
Unterfangen, da beide Richtungen gleich wichtige und unentbehrliche 
Forschungsprinzipien fü r die Biologie darstellen und keine die andere 
zu entbehren vermag“, wie wiederum M. H artm ann  (1927, S. 6) mit 
vollem Recht betonte. Das einzig Naturgemäße ist eine innige» vorurteils
lose Zusammenarbeit der beiden einander ergänzenden Richtungen.

Manche Genetiker stehen, wie w ir bereits sagten, auf dem 
Standpunkte, daß es in der Vorzeit keine anderen Faktoren 
der Stammesentwicklung gegeben haben könne als die aus den 
heutigen Vererbungsexperimenten erschlossenen Mechanismen der 
Mikroevolution. Sie verfahren nach dem Prinzip des Aktualismus, d. hJ 
sie suchen die Vorgänge der Vergangenheit durch eine einfache Summie
rung der in der Gegenwart bekannten und analysierbaren K räfte zu 
erklären. Die Mikroevolution w äre danach die Vorstufe der Makroevo
lution; die Entwicklung im großen käme durch eine fortgesetzte Addie- 
rung immer neuer kleiner W andlungsschritte zustande, die im Laufe der 
langen vorzeitlichen Zeiträume zu einer stetigen Steigerung der u r
sprünglich geringfügigen Formunterschiede der Rassen und Arten führte.

Es ist klar, daß durch rein gedankliche Überlegungen die Berechti
gung dieser Auffassung nicht bewiesen werden kann. Selbstverständ
lich hat der Aktualismus als Methode seine volle Berechtigung, aber 
doch eben nur solange, bis man etwa auf Erscheinungen stößt, die sich 
ihm nicht zwanglos einfügen. Ob solche auftauchen werden, läßt sich
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aus dem rezenten Material allein nicht ermitteln. Es fehlt der Genetik 
jede E rfahrung darüber, ob das Bild von der Entwicklung der höheren 
Kategorien, das sie sich unter der Vorwegnahme einer Alleingültigkeit 
der Mikroevolution geformt hat, der Wirklichkeit entspricht. A priori 
braucht das keineswegs der Fall zu sein. Es ist von vornherein durchaus 
mit der Möglichkeit zu rechnen, daß zu den gegenwärtig beobachtbaren 
Mechanismen sich in der Vorzeit noch andere Vorgänge gesellt haben, 
die als verhältnismäßig seltene Ereignisse nur in größeren 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
ständlichkeit, die in der Gegenwart ^geltenden chemischen und physi
kalischen Gesetzmäßigkeiten auch auf die Vergangenheit zu übertra
gen. Ihre Anwendung allein aber reicht nicht aus, um die geschicht
liche Gestaltung der Erdoberfläche in ihrer Gesamtheit zu verstehen. 
Es müssen vielmehr von Zeit zu Zeit Revolutionen und Kräfteäuße
rungen stattgelunden haben, zu denen in der Gegenwart noch keine 
Analogie beobachtet worden sind. So hat beispielsweise noch niemand 
die A uffaltung eines Kettengebirges vom Typus der Varisziden oder 
der Alpiden, die Bildung einer'großräum igen Decken Überschiebung u. 
dgl. m. gesehen, und trotzdem ist nach den vorzeitlich-historischen 
Überlieferungen nicht der mindeste Zweifel daran möglich, daß es 
derartige Vorgänge einst gegeben hat. Die alleinige Kenntnis der allge
meinen mechanischen und chemischen Gesetzmäßigkeiten läßt uns also 
bei der Rekonstruktion der tatsächlichen Erdgeschichte im Stich; wir 
können daraus nicht ableiten, in welcher Größenordnung und mit wel
chen zusätzlichen Energiequellen sie sich auswirkten.

Durchaus entsprechend ist die Lage hinsichtlich der von der Gene
tik aufgedeckten Evolutionsgesetze, für die es keineswegs von vorn-v 
herein als erwiesen gelten kann, daß sie ohne weiteres alle stammesge
schichtlichen Erscheinungen dér größeren Dimensionen erklären kön
nen. Umgekehrt lassen sich ja auch die Vorstellungen und Prinzipien 
der klassischen Mechanik nicht auf die unendlich kleinen Dimensionen 
der Atom-, Elektronen- und Kernphysik übertragen; sie mußten da 
weitgehend ergänzt und abgeändert werden. Der heutigen theoretischen 
Physik erscheinen die anfänglich vorgenommenen Versuche, die Be
obachtungen und Begriffe der makroskopischen Dimension auf die so 
gewaltig verschiedenen inneratomaren Maßstäbe an zu wenden, als reich 
lieh voreilig und naiv. Unserer Überzeugung nach wird man entspre-

8
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chend auch auf stammesgeschichtlichem Gebiete einmal zu dem Urteil 
kommen, daß die bedenkenlose, ausschließliche Übertragung der mikro- 
evolutionistisclien Mechanismen auf die Makroevolution ein folgen
schwerer Irrtum  war. Den Prüfstein für die Berechtigung dieser Über
tragung kann allein die Paläontologie liefern, und wir wenden uns nun
mehr den Folgerungen zu, die aus dem fossilen Material zu ziehen sind.

III. Die Periodizität der Entwicklung.

Als eine erste Gesetzmäßigkeit der Stammesentwicklung, die aus 
den rezenten Lebewesen nicht zu entnehmen ist, ergibt sich ihre perio
dische Gliederung. Der phylogenetische Formenwandel verläuft nicht 
in einem gleichmäßig, ruhig dahingleitenden Flusse, sondern er ähnelt 
einem Strome mit zahlreichen sich wiederholenden Wasserfällen, mit 
Stromschnellen und stark wechselndem Gefälle. D ie  A b l a u f s f o r m  
d e r  S t ä m m e s e n t m i c k l u n g  i s t  p h a s e n - o d e r  q u  a n t  e ri
ll a f  t. Sie zerfällt in Z y k l e n  v e r s c h i e d e n e r  G r ö ß e n o r d 
n u n g ,  und in einem jeden derartigen Zyklus lassen sich d r e i  P h a- 
s e n von verschiedenem Entwicklungstempo und verschiedener Entfal
tungsart unterscheiden.

Am Anfang eines Zyklus steht jeweils eine kurze Periode sprung
hafter, diskontinuierlicher Formbildung. Explosiv, geradezu überstürzt, 
wird hier in großen Umbildungsschritten eine Anzahl verschiedenartiger 
Organisationsgefüge oder Typen angelegt, die dann während der an
schließenden Fortentwicklung ihren G rundcharakter unverändert beibe
halten. W ir bezeichnen diese erste Phase im Anschluß an G. H eberer 
als die der T y  p o  g e  n e  s e. Auf sie folgt eine zweite Phase der Typen
konstanz oder der T y p o s t a s e ,  die eine fortschreitende Ausgestaltung 
und Differenzierung im Rahmen der einmal gelegten Formgrundlage 
bringt, den G rundbauplan selbst aber unberührt läßt. Die Entwicklung 
erfolgt hier langsam, ganz allmählich und fließend, in kleinen Einzel
schritten. Diese typostatische Phase ist gewöhnlich von langer Dauer, 
wesentbch länger als die erste, typogenetische Periode und ferner auch 
als die dritte Phase der T  y  p  o l  y  s e, welche die einzelnen Entwick
lungszyklen abschließt. Sie ist gekennzeichnet durch mannigfache Merk
male des Niederganges, der Entartung und Auflösung der im Typus 
verkörperten Formgebundenheit. Überspezialisierungen und überstei
gerter Riesenwuchs der dem Aussterben geweihten Reihen geben die
ser Periode ihr besonderes Gepräge.
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Da es sich bei dieser Phasengliederung um eine weit und wohl 
ganz allgemein verbreitete Erscheinung handelt, ist sie bereits früh
zeitig erkannt (A. H yatt , O. Jaekel, E. K oken C, D iener  u s w ,) und 
unteir verschiedenartigen Bezeichnungen beschrieben worden. So sprach
E. H aeckel von einer Epacme, Acme und Paracme, einer Aufblüh-, 
Blüte- und Yerblühzeit der Stämme, später J. W alther  von Anas- 
trophen, d. h. von Perioden einer üppigen, stürmischen Stammesent
faltung, die mit Zeiten langsamer, allmählicher Entwicklung abwechseln.
R. W ed e k in d  umschrieb diesen Sachverhalt in seiner Yirenztheoirie, 
und in neuester Zeit hat besoders K. B eurlen  die hier vorliegenden Ge
setzm äßigkeiten klar herausgearbeitet.

Die drei Phasen der stammesgeschiciTichen Zyklen finden ihr 
Gegenstück in den einzelnen Entwicklungsstufen des Individualzyklus, 
in Jugend, Reife und Alter der Organismen, welche die gleichen Merk
malszüge einer raschen Formbildung von kurzer Dauer, dann einer 
lange beibehaltenen Formkonstanz und schließlich eines Niederganges 
aufweisen. Ebenso kennen wir aus der Erdgeschichte einen Wechsel 
kurzer revolutionärer Perioden und langer Zeiträume einer allmähli
chen Evolution, die zum Schluß in eine Phase der V ergreisurj und 
Erstarrung einmündet. Ferner besteht eine bemerkenswerte Parallele 
zur menschlichen Welt- und Kulturgeschichte. Auch da sehen wir 
— sei es nun auf politischem, wissenschaftlichem oder künstlerischem 
Gebiete — jeweils am Anfang eine revolutionäre, schöpferische Epoche 
von kurzer Dauer, die, radikal mit dem Überkommenen brechend, 
neue Grundlagen schafft und gewöhnlich auf lange Zeit die weitere 
Entwicklung bestimmt. Dieser anschließende Entwicklungsabschnitt, 
unserer typostatischen Periode entsprechend, fußt ganz auf den 
Errungenschaften der schöpferischen ersten Periode, er baut in lang
samer Entfaltung lediglich aus und bringt nichts grundlegend Neues 
mehr hervor. Dadurch kommt es allmählich zu einer einseitigen Über
steigerung und Überalterung, zu kultureller Entartung und zum un
aufhaltsam en Niedergang, bis dann ein etwaiger erneuter revolu
tionärer A ufbruch einsetzt und einen neuen Entwicklungszyklus ein
leitet. Es will danach scheinen, daß alle zeitlich-geschichtliche Ent
wicklung in derartigen Ablaufsformen erfolgt und die stammes
geschichtliche Entfaltung sich insofern einem größeren Allgemein- 
rahmen einordnet.

W ir müssen es uns hier leider versagen, eine größere An
zahl von Beispielen für die stammesgeschichtliche Phasengliede-
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rung vorzuführen. Bei einer früheren Gelegenheit habe ich 
(Sch in d ew o lf  1942 b) zur Veranschaulichung die Stammesentwicklung 
der Cephalopoden herangezogen; hinsichtlich der Einzelheiten und 
bildlichen W iedergaben sei auf jene Darstellung verwiesen. Es konnte 
da gezeigt werden, daß  die Cephalopoden unm ittelbar nach ihrem 
ersten A uftreten in  der kurzen Zeitspanne des Ordoviziums diskon
tinuierlich, übergangslos, in  großen Einzelschritten nahezu die sämt
lichen H auptbaupläne hervorbringen, die in ihrem Rahmen überhaupt 
gebildet werden. Aus kleinwüchsigen, undifferenzierten und in ihrer 
Gestaltung sehr labilen Formen gliedern sich die Typen der einzelnen 
Unterordnungen aus, die zunächst auch ihrerseits in dieser typogene- 
tischen Phase noch eine weitgehende Labilität zeigen, sich danach 
aber sehr schnell konsolidieren und einen festgefügten Organisations
bauplan erreichen, der alsdann während langer Zeitabschnitte, meist 
durch eine ganze Reihe von geologischen Formationen hindurch, un
verändert bleibt. Die Entwicklung in dieser typostatischen Periode 
hält sich streng in den Grenzen des einmal angelegten Bauplangefüges 
und überschreitet diese nirgends. Erst in der Endphase der Typolyse 
kommt es mehrfach zu einer Sprengung und Auflösung der bis dahin 
zäh festgehaltenen Typenorganisation.

Innerhalb  des Gesam tstam m es tre ten  uns ferner T ypenw andlun
gen oder T ypostrophen geringeren Ausm aßes entgegen; die typostati- 
sche Periode, im ganzen genommen, um faß t eine Serie von ineinander 
geschachtelten Typenum prägungen niederer G röB eiordnung. Bei den 
Ammonoidea, einer Entw icklungsreihe der Cephalopoden, die sich vom 
U nterdevon bis in die O bere K reide erstreckt, beispielsweise findet an 
d e r  T rias/Ju ra-G renze  ein einschneidender T ypenw andel von sehr 
bezeichnendem  G epräge sta tt. Es vollzieht sich da die U m bildung der 
triadischen C eratiten  in  die jurassischen A m m oniten ,. die ausgespro
chene Typenunterschiede insbesondere hinsichtlich der Zerschlitzungs- 
a rt der Lobenlinie zeigen. Wir, beobachten h ier und  in allen ähnlich 
gelagerten Fällen  ein Erlöschen der säm tlichen hothdifferenzierten  
Entw icklungsreihen des V ortypus, die also offensichtlich nicht m ehr 
die Fähigkeit zu einer durchgreifenden U m gestaltung ihres Baues 
besaßen. N ur eine einzige Reihe unspezialisiert, plastisch gebliebener 
Form en aus dem Bereiche der triadischen C eratiten  blieb von dem 
allgemeinen A ussterben verschont und  bildete das V erbindungsglied 
zwischen den beiden Typen.

In  frühontögenetischen Entw icklungsstadien erfolgte bei ih r die 
fü r den A m m onitentypus bezeichnende U m stellung dfär Lobenzer-
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Schlitzung, und sie w urde damit zur Wurzel eines neuen Entfaltungs
zyklus, der nun wiederum eine Gliederung in die drei uns bekannten 
Phasen zeigt. In der typogenetischen Phase findet in stürmischer 
Entwicklung alsbald eine Zerlegung in die einzelnen Untertypen der 
Ammoniten statt, so daß in kurzer Zeit die alte Stammesbreite wieder
hergestellt wird, die durch das Massensterben 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 endgültigen Erlöschen der Ammoniten vor
ausgehend, setzt die Phase der Typolyse ein, die teils durch Riesen-' 
wuchs, teils durch entartete, ausgerollte, stabförmige, in Schnecken
spirale gewundene oder endlich auch ganz unregelmäßig knäuelförmig 
gestaltete Gehäuse gekennzeichnet ist. Diese Gehäuseformen wieder
holen teilweise in ganz verblüffender Weise die abnormen Gehäuse
gestalten, die auch bereits in der Obertrias in der typolytischen Phase 
der Ceratiten vor dem dortigen Massensterben auftraten.

Die bezeichnenden Abläufe wiederholen sich in kleinerem Aus
maße 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 führen 
wir hier die Entfaltung der Manticoceratidae vor, einer Familie von 
Goniatiten, d. i. niederen Vertretern des Ammoneenstammes, die in 
großer Formen fülle an* der Basis des Oberdevons (Oberdevonstufe I) 
auftreten. Das wichtigste Merkmal zur Beurteilung der stammes
geschichtlichen Zusammenhänge bei den Ammoneen bildet die Gestal
tung der oben schon erwähnten Labenlinie, die eine schier unglaub
liche Mannigfaltigkeit der Differenzierungswege und -grade zeigt 
und daher ein äußerst feinfühliges Mittel zur Aufklärung der Verwandt
schaftsverhältnisse darstellt. (Wir verstehen unter dieser Lohenlinie die 
Haftlinie der Kammerscheidewände an der Außenschale, die zugleich 
den Ansatz der Septalhautm uskulatur bildet. Sie ist wellenförmig ge
bogen; die Vorbiegungen, mit Bezug auf die Gehäusemündung, wer
den als Sättel, die Rückbiegungen als Loben bezeichnet.)

Das typische Familienmerkmal in der Lobenlinie der Mantico
ceratidae besteht im Auftreten eines (durch einen Medianlobus gespal
tenen) Mediansattels im Außenlobus der Lobenlinie (M dhr Abb. I), 
einer Bildung, die hier erstmalig in der Geschichte der Ammoneen er
scheint und eine bedeutungsvolle Neuerung darstellt. Der Mediansatte 
ist bei den einfachsten Vertretern (Abb. la) zunächst noch sehr niedrig 
und wird bei den fortgeschrittenen Formen (Abb. 1 b f) schrittweise
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stä rker herausgehoben. Dieses unterscheidende Typenm erkm al gegen
über der stam m esgeschichtlich vorausgehenden Fam ilie e rfäh rt also 
zw ar im Rahm en der M anticoceratidae eine w eitere Ausgestaltung, ist 
aber auch bei den niedersten Fam ilienangehörigen bereits in bezeich
nender Form  vorhanden. H insichtlich der übrigen Lobenlinie nun  zei-

Abb. 1. Differenzierung der Lobenlinie in der Goniatiten-Familie der Mantico- 
oeratidae durch Vermehrung der Einzclelcmente (ventro-alternierende Spaltung des 
Internsattels und seiner Teilprodukte: gestrichelte Linien, und stärkere Heraushebung 
des Mediansattels (M). Einem jeden der abgebildeten Stadien entspricht eine Gattung: 
a P o n tic e ra s  Mat., b  M a n ü c o c e ra s  Hyatt, c K o e n e n ite s  Wdkd., d  T im a n ite s  Mojs., 
e P h a r c ic e r a s  Hyatt, f  S y n p h a r c ic e r a s  Schdwf. Die rechts eingetragenen Symbole 
geben das stratigraphische Vorkommen der einzelnen Gattungen an. Sie treten 

-  sämtlich bereits in der Liegendzone Ia des Oberdevons schlagartig hervor; die Aus
gestaltung der Lobenlinie ist also sehr schnell, in geradezu überstürzter Entwick

lung erfolgt.

gen die einzelnen V ertreter eine sehr verschiedene D ifferenzierungs
höhe, die als K riterium  der G attungen gilt. Bei der einfachsten G attung  
(Abb. la) zählt m an au f jeder Seite des G ehäuseum ganges zwischen 
dem Internlobus (in der A bbildung links) und dem M edianlobus M nur 
2 Loben oder W ellentäler der Lobenlinie, bei der höchstentw ickelten
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(Abb. If) dagegen 16; die Gesam tzahl der Lobenelemente in der vollen 
Lobenlinie w ächst also von 6 bis au f 34 an.

Es handelt sich bei dieser D ifferenzierung, wie unsere Abbildung 
zeigt, um  eine echte, lückenlose Progressionsreihe; die Vermehrung 
der Lobenelem ente kom m t durch  eine gesetzmäßig fortschreitende A uf
spaltung  des Innensattels und  seiner Teilprodukte zustande. Die d iffe
renzierten  G attungen  w iederholen in der Ontogenese ihrer Lobenlinien 
diesen Entw icklungsgang in  allen E inzelschritten und lassen daher klar 
die bestehenden Zusam m enhänge verfolgen. Man w ürde infolgedessen 
erw arten , soweit eine allm ähliche, schritthafte  Entw icklung vorliegt, 
daß  die einzelnen G attungen zeitlich-profilm äßig wohlgesondert nach
einander in der entsprechenden Folge auftreten. Das ist jedoch nicht 
der Fall; die ganze Form enm annigfaltigkeit findet sich vielmehr be
reits an  der U nterkante  des Oberdevons, sie tr itt  also schlagartig und 
p rak tisch  gleichzeitig hervor. Dabei bleibt hinzuzufügen, daß diese 
Beobachtungen sich nicht etw a n u r  auf ein vereinzeltes Profil beziehen, 
bei dem m it Störungen der ursprünglichen Ablagerungsfolge zu rech
nen w äre, sondern d aß  w ir überall, gleichgültig in welchen Ländern 
und  Erdteilen, die gleichen Verhältnisse antreffen, so daß  der Zufall 
auszuschließen ist.

A uch h ier also, bei einem Entw icklungszyklus vom Range einer 
Fam ilie, liegt eine typogenetische Phase explosiver Form bildung vor, 
die sp runghaft, in kürzester Zeitfolge die gesamte Fülle der U nter
typen, der G attungen, hervorbringt, in die sie zerfällt. Von diesen nun 
sind auffallenderw eise, entgegen den Erw artungen, gerade die höher
stehenden G attungen, deren Lobenlinien in Abb. 1 c—f wiedergegeben 
sind, ganz au f den basalen Horizont, die Zone I a, des Oberdevons be
schränkt, also frühzeitig  erloschen, w ährend die einfacheren (Abb.
1 a—b) in den folgenden Zonen I ß und I y fortleben. Sie treten da in 
die typostatische Phase ein, erw erben keinerlei durchgreifende Neuerun
gen mehr, sondern w andeln sich n u r noch in untergeordneten A rtm erk
m alen, hinsichtlich des W indungsquerschnittes, der Nabelweite, der 
G estaltung  der E xternseite usw., langsam um.

E in anderes bezeichnendes Beispiel fü r die Periodizität der 
S tam m esentw icklung bietet die E ntfaltung  der Sieinkorallen  (Madre- 
porarien), die im O rdovizium  beginnt und sich bis in die Jetzt
zeit h inein erstreckt. Sie ist in  ganzer Länge durchzogen von einer alle 
übrigen M erkm alsbildungen überlagernden Entwicklungsrichtung, näm 
lich einer E rsetzung der ursprünglichen B ilateralität des Septalappara- 
tes bei den paläozoischen Vertretern durch eine hexamere Radialität
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Abb. 2. Entwicklung des Septalapparates der Madreporarien von ursprünglicher 
Bilateralität bei den Pterokorallen (Paläozoikum) zu hexainerer Radialität bei den 
Cyclokorallen (Mesozoikum u. Känozoikum), jschematisch in Querschnittsbildern 
dargestellt. Die linke Abbildungsreihe zeigt in der Richtung der aufs teilenden Pfeile 
den Entwicklungsgang der frühjugendlichen Protoseptula-Stadien. Die horizontalen 
Pfeile vertreten die Ontogenesen, die von den morphologisch überall gleichartigen, 
aber potentiell verschiedenen Jugendstadien zu den Reifestadien (Mitte) führen. 
Rechts ist, grob schematisiert, das in zwei Zyklen zerfallende Entfaltungsbild des 
Stammes eingetragen. (Nach Schlndewolf 1942 a, Abb. 1.).
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der jüngeren Formen- Auf Einzelheiten dieses Umbildungsvorganges 
kann hier nicht eingegangen werden, sie sind andernorts geschildert 
(Sc h in d ew o lf  1939/a, 1942/a. u. c).

Von Bedeutung ist hier für unsere Betrachtungen nur soviel, daß 
in diesem weitgespannten Entwicklungsablauf an der Wende vom 
Paläozoikum zum Mesozoikum ein durchgreifender Sprung auf tritt, 
insofern als bei den triadischen Korallen erstmalig sämtliche Sektoren, 
die von jlen 6 Protosepten ausgegliedert werden, mit Metasepten be
setzt und ferner diese Metasepten zyklisch, als einheitliche Kränze 
angelegt werden (Abb. 2d). Bei den paläozoischen Vorläufern der jün 
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 übrigen zurück und enthalten 
nur je ein Ektoseptum, aber keine Metasepten (== Endosepten). An
dererseits werden die Metasepten in den übrigen Sektoren bilateral- 
symmetrisch in einseitiger Folge herausgebildet, wie es die römischen 
Ziffern unserer Abbildungen anzeigen. Diese seriale Anlagenfolge wird 
also bei den jüngeren Steinkorallen oder Cyclokorallen, wie ich sie ge
nannt habe, in eine radial-zyklische übergeführt; das I. Metaseptum 
steht dabei nicht mehr am Rande, sondern in der Mitte der einzelnen 
Sektoren, und der einheitliche Kranz der Metasepten II wird zu beiden 
Seiten von ihm Vausgeschieden. Es findet also an Vier Perm/Trias- 
Grenze schlagartig in zweierlei Hinsicht eine starke Steigerung der 
Radialität statt.

Sjeilir bemer|kenswerte Züge bietet nun das Entfaltungsbild des 
Korallenstammes, das in unserer Abbildung rechts vereinfacht und 
schematisiert dargestellt ist. Die ältesten Vertreter erscheinen sprung
haft im Ordovizium und zerfallen sogleich nach ihrem ersten Hervor
treten in einer ausgesprochen explosiven typogenetischen Phase durch 
verschiedenartige Ausgestaltung der Polyparform und des Interseptal- 
apparates; durch Herausbildung einer Columella oder eines porösen 
Skeletts usw. in eine ganze Anzahl von stark auseinanderstrebenden 
Entwicklungsrichtungen, von Superfamilien und Familien. Einige die
ser Familien sterben im Laufe des Paläozoikums aus, andere erstrecken 
sich bis an die Perm/Trias-Grenze, einige wenige treten im jüngeren 
Paläozoikum noch hinzu. Ihnen allen gemeinsam ist der für die Ptero
korallen typische Bauplan des Septalapparates und seine geringfügige 
Wandlung, die von den einzelnen Reihen parallel durchlaufen wird, 
und zw ar in außerordentlich langsamer, gleitender Entwicklung, wie 
sie fü r derartige typostatische Perioden bezeichnend ist. Daneben fin
det in den einzelnen Reihen eine Umgestaltung anderer, dem Allgemein-
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typus untergeordneter Merkmale statt, die dann ebenfalls wieder einlen 
phasenhaften Ablauf niederer Größenordnung im Ralimén der typo- 
statischen Großperiode zeigt.

Am Ausgang des Paläozoikums ereignet sich ein Massensterben 
der Pterokorallen, ganz analog dem, das wir bei dem Ammoneenstamme 
an Ideír fü r ihn Ikritiscihjetn Trias/ Ju|ra-Grenze (kennengelernt haben. 
Die hochspezialisierten Entwicklungsreihen des Pterokorallen-Typus ha
ben hier offensichtlich die Grenze ihrer Entfaltungsmöglichkeit erreicht 
und sind nachkommenlos erlonchen. N ur ein einziger, in mehrfacher 
Hinsicht undifferenziert gebliebener Zweig w ar zu einer durchgreifen-

Abb. 3. Entfaltluingsbild der plazentalen Säugetiere. (Nach A. S. Römer 1933, 
Abb. 245.).

den Bauplanumstellung befähigt; durch eine sprunghafte Umprägung 
der bisherigen Typenmerkmale entging er dem Schicksal des Erlöschens 
und w urde zum Stammvater der reichen jüngeren Korallen-Entfaltung.

Sobald die neue Grundorganisation herausgestaltet war, erfolgte 
wiederum in großen Einzelschritten sogleich eine Aufspaltung in die 
verschiedensten G ruppen und Einzelreihen; der Stamm tra t abermals 
in eine typogenetische Phase stürmischer Formbildung und stark ge
steigerten Entwicklungstempos ein. So weiden denn hier in der Trias 
nahezu sämtliche Korallenfamilien bereits herausgebildet, die uns in
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der Jetztzeit entgegentreten und die in diesem langen Zeitabschnitt 
keine nennenswerten, 'tiefergreifenden Umwandlungen mehr erfahren 
haben. Die Entwicklung besteht hier nur noch in einer allmählichen,

Abb. 4. Schema der stammesgeschichtlichen Phasengliederung. Der Stamm 
zerfällt in einer kurzwährenden typogenetischen Phase sprunghaft in eine Anzahl von 
Unterstämmen oder Unteutypen. d e re n  Gefügemerkmale in der langgedehnten tvposta- 
tischen Phase unverändert bleiben, in der kurzen typolytischen Endphase aber ihre 
feste Formbindung verlieren und mancherlei degenerative Absplitterungen aufrvei- 
sen. Innerhalb der typostatischen Phase des umfassenden Typus treten, in der 
Abbildung, nur bei dem rechten Unterstamme eingetragen, phyletische Zyklen nie
deren Ranges auf mit Typogenesen, Typostasen und Typolysen II. Ordnung. Im 
Rahmen der Typostasen II. Ordnung gliedern sich weiterhin Typogenesen, Typo- 
staten und Typolysen III. Ordnung aus usf.

/  . ; "

kontinuierlichen Ausgestaltung der einmal angelegten Merkmale, in 
fortschreitender Spezialisierung, die in manchen der aussterbenden 
Reihen in einer Überspezialisierung gipfelt.
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Als ^letztes sei die Entfaltung der p la ze n ta le n  S ä u g e tie re  lieraus- 
gegriffen (Abb. 3). Auch da beobachten w ir an der Basis des 
Stammes in einer kurzw ährenden labilen Phase der Typogenese 
die Herausbildung nahezu sämtlicher bekannten Ordnungen, die 
sich w ährend der anschließenden langen typostatischen Entw ick
lungsperiode im Tertiär und Diluvium langsam, allmählich fortent
wickeln, aber nichts grundsätzlich Neues mehr hervorbringen, das die 
einzelnen Bauplangrenzen überschreitet. Manche der Ordnungen ster
ben vor Erreichen der Gegenwart aus und zeigen alsdann die bezeich
nenden Züge der Größenübersteigerung, Überspezialisierung und Ent
artung; neue dagegen kommen in jüngerer Zeit kaum  mehr hinzu.

Zusammenfassend stellen w ir fest, daß es T yp o s tro p h e n  oder  
T yp e n ro a n d lu n g en  seh r ve rsch ied en en  G ra d es  gibt. Sie haben das 
Ausmaß taxonomischer Klassen, Ordnungen, Familien usw., und sie 
alle zeigen übereinstimmend eine Gliederung in die d re i b eze ich n en 
den  P h asen  d e r  T yp o g e n e se , T y p o stá sé  u n d  T y p o ly se .  Der Klassen
typus zerfällt in der typogenetischen Periode unm ittelbar nach seinem 
Erscheinen sprunghaft in die Untertypen der in ihm enthaltenen O rd
nungen, diese wiederum werden auf gespalten in die der Unterord
nungen bzw. Familien usf. Die Entwicklung eines Stammes setzt sich 
also aus einem S y te m  ein a n d er sch r ittw e ise  u m fa n sen d er  E n tw ic k 
lu n g szy k le n  zusammen, wielche die gleichen, nur größenordnungs
mäßig verschiedenen Ablaufsformen zeigen (vgl. das Schema in Abb. 4).

IV. Zum Begriff des Typus.

Im vorausgehenden Kapitel haben wir wiederholt von Organi
sationstypen, Bauplänen oder Typen schlechthin gesprochen, und ha
ben ferner festgestellt, daß es solche Typen verschiedener Rangordnung 
gibt. Ehe w ir weiter fortschreiten, ist es notwendig, genau festzulegen, 
welcher Sinn und Inhalt dem Typenbegriff hier Leigelegt 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- zurückführen läßt. Der Typus 
oder Bauplan ist mithin das kennzeichnende Organisationsgefüge einer 
beliebigen Kategorie des natürlichen Systems der Organismen, der 
Eigenschaftskomplex also, der einer weiteren oder engeren Formen
gruppe gemeinsam ist, diese als zusammengehörig erkennen und gegen
über anderen, benachbarten Formenkreisen abgrenzen läßt. W ir spre-



chen also absteigend sowohl vom Typus (oder Bauplan oder Organisa- 
lionsgefüge) der Klasse wie der Ordnung, Unterordnung, Familie usw.

Am besten machen w ir uns den morphologischen Typenbegriff an 
einem konkreten Beispiel klar. Bekanntermaßen zeigen die Insekten 
eine schier unglaubliche Formellmannigfaltigkeit und Artenfülle, welche 
die aller übrigen Tierklassen zusammengenommen übertrifft. Durch 
diese Vielfalt aber leuchtet, alle Formen einend und zusammenhaltend, 
die Gemeinsamkeit der Grundorganisation, der Typus der Insekten 
hindurch. Er bildet die unverrückbare Grundlage, auf der die gewal
tige Formenfülle sich aufbaut; er ist wie ein fester Ring, der alle die 
zahllosen Einzeldifferenzierungen umspannt und zusammenhält. Trotz 
der verschiedenartigsten Gestaltung der einzelnen Organe, der ausein
anderstrebenden Anpassungsmerkmale und der vielen rein äußerlichen 
F ormunterschiede eignet allen Insekten das gleiche Grundgefüge einer 
scharfen Gliederung des Körpers 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 Großtypus 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, daß die einzelnen Formmerkmale der 
Organismen keineswegs gleichwertig und in gleicher Weise veränder
lich sind, sondern daß unter ihnen eine abgestufte Rangordnung der 
Beständigkeit bzw. W andlungsfähigkeit und des Umfanges ihres Gel
tungsbereiches besteht. Relativ starr und beständig sind die Gefüge
merkmale des umfassenden Typus, wandelbarer die Organisations
merkmale der darunter fallenden Untertypen; noch veränderlicher und 
wiederum auf einen kleineren, Kreis beschränkt sind die Merkmale 
der Typen niederer Größenordnung, die in jenen enthalten sind und 
sie zusammensetzen. Am unbeständigsten erscheinen die reinen An
passungsmerkmale der Rassen und Arten, die in unmittelbarer Wechsel
w irkung mit der Umwelt stehen. Diese Staffelung der Merkmals
komplexe und ihre Verschachtelung in der uns vorliegenden Formen- 
mannigfaltigkeit findet ihren Ausdruck im natürlichen Sy stem der 
Organismen.

In reiner, unvermischter Form treten uns die Typenorganisationen 
nirgends in der N atur entgegen; es gibt kein Individuum, das uns etwa 
lediglich die allgemeinen Baumerkmale der Klasse vorweisen würde. 
Um lebensfähig zu sein, bedarf ein jeder Organismus besonderer An-.
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passungen und spezieller Bildungen, die über die allgemeinen Klassen
merkmale hinausgehen. Ein jedes Individuum verwirklicht insofern 
die übereinander geschichteten und einander teilweise durchdringenden 
Merkmalskomplexe der Gesamthierarchie von Typen, denen es ange
hört. Es verkörpert also zugleich den Typus seiner Art, seiner Gattung, 
Familie, O rdnung usw., und es ist eine Sache vergleichend abstrahie
render Betrachtung, diese Typenmerkmale verschiedener Größen
ordnung und Reichweite h er au s z u s ch ä len und voneinander zu sondern.

Wegen des logischen Abstraktionsverfahrens, das zur Gewinnung 
und Veranschaulichung der Typen eingeschlagen werden muß, sind 
diese häufig, 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, daß den 
morphologischen Typenmerkmalen durchaus reale Gegebenheiten und 
Ursachen zugrunde liegen. Wenn alle Individuen einer Art gemein
same, übereinstimmende Art-, Gattungs-,. Familienmerkmale usw. zei
gen, und wenn ihre Deszendenten wiederum die gleichen Art-, Gattungs
und Fam ilientypen (verkörpern, 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 — selbstverständlich — auf Abänderungen des 
Erbgutes zurück.

W ir haben ferner im vorigen Abschnitt gesehen, daß einem jeden 
Typus ein eigener Zyklus der Stammesentwicklung zugeordnet ist. 
Ein neuer Formentypus tritt jeweils in einer bezeichnenden typogene- 
tischen Phase in Erscheinung, an die sich ein ganz bestimmter weite
rer Entwicklungsablauf anschließt. Insbesondere die vorgeführten Bei
spiele der Typenumstellung von den Ceratiten zu den Ammoniten, von 
den Pterokorallen zu den Cyclokorallen lehren, daß das Auftauchen 
des neuen Typus einen einschneidenden Umbruch der Stammesentwick
lung bedeutet. Wenn w ir da sehen, daß zu einem bestimmten Zeit
punkte die Vertreter des älteren Typus nahezu ausnahmslos erlöschen 
und daß unm ittelbar nach der Umprägung zu dem neuen Typus, die 
in einer einzigen überlebenden Reihe erfolgt, sogleich wiedér eine üppige 
Blüte und Breitenentwicklung einsetzt, so wird man nicht mehr sagen 
können, die betreffenden morphologisch gekennzeichneten Typen seien 
grundlose Abstraktionen. S ie s in d  v ie lm eh r d a s  E rgebn is u n d  d er  A u s
d ru c k  ein es g a n z  k o n k re ten , h öch st rea len  s ta m m esg esch ich tlich en  G e
schehens.
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Ebensowenig stellen die von uns erschlossenen Typenmerkmale 
etwa willkürlich gebildete Gedankenprodukte dar, sondern es sind das 
diejenigen unterscheidenden Merkmale, die dem erlöschenden Vortypus 
fehlen und von dem aufblühenden neuen herausgebildet werden, Merk
male, die ferner geradezu für dieses Erlöschen einerseits und das Auf
blühen andererseits verantwortlich gemacht werden müssen. Wenn 
alle Entwicklungslinien des Vortypus, denen eine Umstellung zu der 
neuen Typenorganisation verschlossen blieb, zum Aussterben verurteilt 
sind, w ährend die eine noch umbildungsfähige Reihe, der dieser ent
scheidende Sprung gelang, einen neuen lebenskräftigen Stammeszyklus 
einleitete, so kann das nur auf der Erwerbung des neuen Typengéfüges 
beruhen, welche die Voraussetzungen zu einer Fortführung der Stam
mesentwicklung schuf. D ie  h erau sgesch ä lten  T yp e n m e rk m a le  sin d  
m ith in  k e in esw eg s  nur ideellen  C h a ra k ters; sie  s in d  n ich t von  außen  
an d ie  O rg a n ism en  h eran getragen , sondern  es h a n d e lt sich  d a b e i um  
G eg eb en h eiten , a u f  d ie  es ta tsä ch lich  a n k o m m t, d ie  fü r  d ie  b e tre ffen 
d en  O rg a n ism en  se lb s t von  erh eb lich er realer, leben sen isch eiden der  
B ed eu tu n g  sind.

W ir verstehen also hier, kurz zusammengefaßt, unter den Typen 
nicht abstrakte Form Schemen und lediglich ideelle Urbilder taxonomi- 
scher Kategorien, sondern wir sehen in ihnen vielmehr das P ro d u k t  
k o n k re te r  s ta m m esg esch ich tlich er  V orgänge, also bestimmte p h ylo g en e
tisch e  E in h eiten . Und wenn wir im folgenden weiterhin die Entstehung 
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 völliger Verkennung der Sachlage hingestellt wurde. 
Es geht uns dabei vielmehr höchst wirklich um die Bildung der Bau
besonderheiten, die einen neuen Typus von seinem Vorgänger unter
scheiden und deren Herausgestaltung den entscheidenden Wesenszug 
der Stammesentwicklung darstellt. Nur diese u n tersch eiden den  Merk
malskomplexe stehen zur Erörterung; die weitaus überwiegende Mehr
zahl der Organisationszüge — diejenigen, die dem gemeinsamen Ober
typus zukommen — wird unverändert vom Vortypus übernommen.

V. Die Entstehung der Typen.

W ir beginnen sogleich mH der Schilderung zweier Beispiele. Im 
U nterkarbon Europas und Ostasiens tritt in weiter Verbreitung eine 
merkwürdige Korallengattung (H e x a p h y llia )  auf deren ^ p ta la p p a ra  
im Q uerschnitt die in Abbildung 5 f dargestellte Ausbildung zeigt.
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Abb. 5. Sprunghafte Herausgestaltung des Septen- 
bauplans der Heterokorallen (/'—h) aus einem früh- 
ontogenetischen Ent vv ick ln ngs s t a di uui der Pterokoral- 
len (a—e), schematisch in Querschnittsbildern, stark 
vergr. — In d und g sind die Mesenterientaschen der 
Sklerosepten rekonstruiert. Unsicher, für unsere Be
trachtungen aber belanglos, ist die Länge der Proto- 
meSenterien sowie die Ausbildung und Richtung der 
Muskelfahnen, die durch Zähnelung angedeutet ist. Es 
wäre möglich, daß bei den Pterokorallen (d) einige 
der Mesenterien in Gestalt von Mikromesenterien auf
traten und daß ferner, analog den rezenten Madre- 
porarien, die Muskelfahnen der Richtungsmesenterien 
voneinander abgewandt waren. Sonstige Erläuterun
gen im Text. . . .
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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 H e te ro p h y llia  (Abb. 5 h), bei der auch die beiden vertikalen Septen 
(I) gegen außen gegabelt sind und außerdem in den Räumen, die von 
den Spaltästen der 4 Protosepten um faßt werden, die Anlage von Meta- 
septen in zyklischer Anordnung erfolgt. Diese beiden Korallenformen, 
die ich (Sch in d ew o lf  1941 b) zu einer Unterordnung der Heierocorallia 
zusammengefaßt habe, leiten sich, wie eine Anzahl übereinstimmender 
Merkmalszüge lehrt, von den Pterokorallen ab, den paläozoischen Vor
läufern der heutigen Madreporarien (Cyclokorallen), die w ir in einem 
früheren Zusammenhänge bereits erwähnt haben.

Die Ontogenese des Septalapparates läuft bei den Pterokorallen 
in der Weise ab, daß zunächst ein im Zentrum vereinigtes Septenpaar 
(I) als Axiialseptum angelegt wird (Abb- 5 a). Danach entsteht seitlich 
ein II. (Abb. 5b) und dann ein III. Septenpaar (Abb. 5c). Diese 6 
Protosepten bilden nach vollständiger Entwicklung vorübergehend ein 
hexameres Stadium (Abb. 5d), das für alle Hexakorallen bezeichnend 
ist, denen die Pterokorallen und die jüngeren Madreporarien ange
hören. Eine uns bereits bekannte Besonderheit der Pterokorallen be
steht nun darin, daß die 6 Sektoren dieses Stadiums während der 
weiteren ontogenetischen Entwicklung keine gleichmäßige Ausgestal
tung erfahren: 2 von ihnen bleiben im Wachstum zurück, und nur in 
den restlichen 4 werden Metasepten in einseitiger, bilateral zur Axial
ebene fortschreitender Folger angelegegt (Abb. 5e). Nach Analogie mit 
den rezenten M adreporarien ist es ohne weiteres möglich, die Weich
teile, die Mesenterientaschen zu rekonstruieren, in denen die Septen 
ausgeschieden werden (Abb. 5d). Es ergibt sich, daß die Metasepten 
außerhalb der Mesenterien der Protosepten, also in den Exocölen ent
stehen (schraffierte Räume der Abb. 5d).

Ganz anders verhalten sich die Heterokorallen. Sie stimmen zwar 
mit den Pterokorallen gegenüber den jüngeren Hexakorallen insofern 
überein, als auch bei ilinen nur in 4 Sektoren Metasepten herausgebil
det werden, aber die Entwicklungswege sind im einzelnen völlig ver
schieden. Bei den Heterokorallen werden, wie wir schon sagten, nui 
4 Protosepten angelegt; es unterbleibt die Anlage des HI. Septenpaaies. 
Ferner gabeln sich die 4 Protosepten; es findet, also eine Teilung der 
ursprünglichen Mesenterientaschen statt, und die Metasepten entstehen 
nacheinander in mehreren Zyklen innerhalb der primären Endocöle
(Abb. 5g).
Biológia XVI.

9
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Es dürfte ohne weiteres einleuchten, daß ein derartiger Bauplan 
des Septalapparates, der sich du m ehrfacher Hinsicht grundsätzlich 
von dem der Pterokorallen unterscheidet (vgl. Abb. 5e u. h), nicht etwa 
durch allmähliche Umbildung aus den ausdifferenzierten Altersstadien 
der letzteren hervorgegangen sein kann. Es stehen hier einander alter
native Gestaltunsgwege gegenüber — 6 bzw. 4 Protosepten, die unge
spalten bzw'. gespalten sind; Anlage der Metasepten bilateral-serial in 
Exocölen bzw. radial-zyklisch in Endocölen —, die durch gleitende 
Übergänge nicht überbrückbar sind. Die Scheidung der beiden grund
sätzlich verschiedenen Entfaltungsrichtungen muß vielmehr auf einem 
seh r frü h en  on to  g en etisch en  S ta d iu m  eingetreten sein, unm ittelbar nach 
Herausbildung der ersten beiden Septenpaare der Pterokorallen, noch 
vor der Anlage des III. Protoseptenpaares. Dadurch, daß anschließend 
an die Entwicklungsstufe unserer Abb. 5b erstmalig bei vereinzelten 
Individuen eine Spaltung der Protosepten II eintrat und die Anlage 
der Septen III entfiel, w urde sp ru n g h a ft ein neuer Organisationstypus 
des Septalapparates eingeleitet, dem w ir taxonomisch den Rang einer 
Unterordnung beimessen.

Übergangsformen zwischen H e x a p h y llia , dem ersten Verkörperer 
des neuen Typus, und irgendwelchen Vertretern der Pterokorallen 
sind nicht bekannt. Das ist nicht au f Konto einer Lückenhaftigkeit 
der Überlieferung zu setzen. D a die Umbildung sich in frühontogene- 
tiscKen Entwicklungsstadien vollzogen haben muß, sind solche ver
mittelnden Bindeglieder gar nicht vorstellbar und daher auch nicht 
zu erwarten. Ebenso stehen H e x a p h y llia  (Abb. 5 f) und H e te ro p h y llia  
(Abb. 5h) einander scharf gesondert und unverbunden gegenüber. Ein 
Zwischenstadium, wie w ir es in Abb. 5g gezeichnet haben, ist als Al
tersform nicht bekannt; es tritt nur als ontogenetisches Durchgangs
stadium bei H e te ro p h y llia  auf, die im Alter gegenüber H e x a p h y llia  
sprunghaft sogleich eine Spaltung sämtlicher 4 Protosepten und eine 
Besetzung der Septengabeln mit mehreren Zyklen von Metasepten 
zeigt. Hier w äre an sich ein langsamer, allmählicher Übergang möglich, 
wie er ja  tatsächlich in der Ontogenie von H e te ro p h y llia  vorliegt.

Es ist aber immerhin auffallend genug, daß solche Zwischen
stadien in dem großen, weiten Verbreitungsgebiete niemals gefunden 
worden sind. Zu Tausenden liegen uns immer nur Vertreter der beiden 
abgeschlossenen Gattungen H e x a p h y llia  und H e te ro p h y llia  vor, die 
sich so weitgehend unterscheiden, daß sie, ständen sie nicht so ver
einzelt da, zu verschiedenen Familien gerechnet werden müßten. Es 
ist daher höchst wahrscheinlich, daß der neue Septenbauplan der Hete-



rocorallia nicht nu r sprunghaft entstanden bzw. eingeleitet ist, son
dern daß auch seine weitere Ausgestaltung und Vervollkommnung 
sprunghaft, sogleich in einem abermaligen größeren Entwicklungs
schritte erfolgte. Wenn man den aus den bisherigen Fundergebnissen 
abgeleiteten Indizienbeweis dafür nicht als ausreichend anerkennen 
will, mag man getrost seine Erwartungen auf noch aufzufindende 
Zwischenformen setzen. A uf jeden Fall aber steht soviel fest, daß die 
anschließende Fortbildung und Vollendung des neuen Septentypus 
sich außerordentlich schnell vollzogen haben muß, da Hexaphyllia 
und Heterophyllia in einer und derselben Schicht nebeneinander auf- 
treten und nur eine ganx-geringe vertikale Verbreitung besitzen. Irgend
welche Nachkommen haben sie nicht hinterlassen, es handelt sich um 
eine rasch wieder erlöschende Formengruppe.

Angesichts der Sprunghaftigkeit der Typenumprägung von den 
Pterokorallen zu den Heterokorallen können allmählich wirkende 
selektive Vorgänge dabei kaum mitgewirkt haben, zumal der neue 
Bauplan gegenüber dem wesentlich längerlebigen und erfolgreicheren 
der Pterokorallen offenbar der unterlegene ist. Im übrigen ist darauf 
hinzuweisen, daß 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 die 
Selektion wirksam ist. Bei jener handelt es sich um eine Umstellung 
des gesamten Grundgefüges, innerhalb dessen sich dann die Arten 
durch belanglose Einzelmerkmale unterscheiden, die Größe und Form 
der äußerten Polypargestalt, die Dicke und Skulptur der Außenwand, 
die wechselnde Zahl der bei der Gattung Heter-ophyllia ausgebildeten 
Metasepten u. dgl. m. Es muß also, wie wir im vorigen Abschnitt 
schon sagten, k lar unterschieden werden zwischen den Gefügemerk
malen, die den sämtlichen Angehörigen des neuen Typus gemeinsam 
sind, und den untergeordneten Sonder- oder Artmerkmalen, die jeweils 
nur gewissen Einzelgruppen unter ihnen zukommen. Das neue Bau- 
plange füge -des Septalapparates, das von Hexaphyllia eingeleitet und 
in einem weiteren Schritte durch Heterophyllia ausgestaltet wurde, 
aber ist nicht au f dem Wege zahlreicher kleiner, „nützlicher“ Muta
tionsschritte, sondern mit einem einzigen großen Umwandlungssprunge 
zwischen zwei Individuen bzw. zwei Arten in frühontogenetischen 
Stadien herausgebildet worden.

Ein anderes sehr einfaches Beispiel einer Typenumprägung, das 
sich graphisch in wenigen Linien veranschaulichen läßt (vgl. Abb. 6),
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liefern uns die verschiedenen Entwicklungsarten der ammonitischen 
Lobenlinie. Bei den niedersten Vertretern der Ammonoidea und ebenso 
auch in den ontogenetrscheir'Frühstadien der fortgeschrittenen Formen 
ist die Lobenlinie sehr einfach gestaltet und besteht nur aus wenigen 
Elementen: aus drei Rückbiegungen oder Loben, dem Intem lobus (I), 
Lateral- (L) und Extemlobus (E), sowie den dazwischen gelegenen 
Vorbiegungen oder Sätteln (Abb. 6ax). Von dieser Grundlage aus setzt 
eine Vermehrung der Lobenelemente ein, und zwar gewöhnlich durch 
Aufspaltung des zwischen I und L gelegenen Sattels bzw. seiner Spalt-

Abb. 6. Sprunghafte Entstehung des durch Lobenspaltung ausgezeichneten 
Lobenlinientypus der Popanoceratiden (b ) aus einem frühontogenetischen Entwick
lungsstadium von Formen mit fortschreitender alternierender Satte/spaltung (a).

Produkte (Ua — Us der Abb. 6a2 — a 6), die nach einem regelmäßigen, 
alternierenden Modus vor sich geht.

Ein grundsätzlich anderer Weg der Lobenvermehrung wird von 
der Superfamilie der Popanoceratida, oberkarbonisch-permj sehen Ver
tretern der Ammoneen, beschritten (vgl. S ch indew o lf  1939 b). Hier 
entstehen von einem bestimmten jugendlichen Entwicklungsstadium 
ab neue Lobenelemente nicht mehr einzeln nacheinander durch Sattel- 
spaltung, sondern durch Lohcnspaltung: durch eine Dreiteilung des 
Laterallobus, d. h. durch Emporwölbung von zwei Sätteln aus seinem 
Grunde. Durch diese Längsteilung des ursprünglich einheitlichen Lobus 
wird schlagartig eine Vermehrung gleich um mehrere Einheiten erzielt 
(Abb. 6bd. Auch in diesem Falle kann es selbstverständlich keine
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gleitenden Übergänge zwischen den beiden qualitativ durchgreifend 
verschiedenen Differenzierungsarten der Lobenlinie geben; sie stehen 
einander diskontinuierlich  gegenüber, einzig verbunden durch die 
jugendlichen Entwicklungsstadien. Auf sehr früher ontogenetischer 
Stu fe  muß sich bereit« entscheiden, welche Richtung eingeschlagen 
wird. Den Gabelungspunkt der beiden Wege stellt das Stadium der 
Abb. 6a3 dar; danach wird entweder durch Sattelspaltung ein Lobus 
U3 (Abb. 6a 4) angelegt, oder aber es erfolgt eine Dreiteilung des Late- 
rallobus (Abb. 6bx).

Die Herausgestaltung des kennzeichnenden Typenmerkmals der 
Popanoceratida, die einen grundsätzlich neuen Entwicklungsweg eröff
net, erfolgt also sprunghaft in einem winzig kleinen, frühontogeneti- 
schen Entwicklungsstadium. Der erste Vertreter dieses neuen Typus 
ist die G attung Proshutnardites, die sich auch im Alter nicht über das 
Stadium der Abb. 6bx hinaus entwickelt. Analog unserem vorherge
henden Beispiele ist dam it aber zunächst nur der erste entscheidende 
Schritt zur H erausprägung 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. 
6b2—b3) und deren Teilprodukte abermals durch Hervorwölbung von 
Sätteln aufspalten (Abb. 6b3). Die Lobenlinie *eines späten Vertretern 
dieser Reihe (Abb. 6b3) steht alsdann der des anderen Differenzierungs
typus (Abb. 6a6) durchaus fremdartig gegenüber, wie die eingetrage
nen Lobensymbole zeigen. Der genannte Proshumardites aber brachte 
erstmalig diskontinuierlich und frühontogenetisch die Grundzüge des 
neuen Typus hervor, der alsdann in mehrere Familien und Unter
familien zerfällt. Auch hier handelt es sich wieder um Merkmale des 
allgemeinen Baugefüges; die untergeordneten Artmerkmale sind von 
durchaus anderer N atur und beziehen sich auf geringfügige Unter
schiede der Gehäusegestalt, der Formverhältnisse des Windungsquer
schnittes, der Nabelweite, der Ausprägung der Skulptur und ähnliches.

Das gleiche Prinzip des Typenwandels tritt uns bei der Entwick
lung des Madreporarienstammes entgegen. Wenn wir früher betonten, 
daß die unterscheidenden Typenmerkmale der jüngeren Steinkorallen 
gegenüber ihren Vorgängern in der Ausstattung sämtlicher 6 Sektoren 
mit Metasepten und ferner in deren zyklischer Anlage bestehen so 
handelt es sich auch da wieder um qualitative Unterschiede von a' ê 
nativem Charakter. Die neuen Merkmale gestalten sich unvermittelt,

/
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sprunghaft in frühontogenetischen Stadien heraus; denn hier bereits 
muß die Entscheidung darüber fallen, ob in den béiden bisher atro- 
pliierten Sektoren Metasepten angelegt werden oder nicht, und ferner, 
ob die Metasepten I in der Mitte der einzelnen Radialfächer entstehen 
und die übrigen zyklisch zu beiden Seiten von ihnen ausgeschieden 
werden, oder aber ob die ersten Metasepten sich randlich anlegen und 
die späteren ^einseitig von ihnen in serialer Folge nacheinander 
erscheinen.

Eine tief einschneidende stammiesgeschichtlicilie Typenumstellung 
lernten w ir ferner bei dem Übergang der triadischen Ceratiten zu den 
jurassischen Ammoniten kennen. Der H auptunterschied zwischen die
sen beiden Typen, - soweit er sich allein aus den Gehäusebildungen 
ablesen läßt, besteht in der Zerschlitzungsart der Lobenlinie, und auch 
da wieder liegt eine in sehr frühen Jugendstadien einsetzende U m prä
gung vor, ohne daß w ir hier auf die Einzelheiten dieses Falles wie auf 
weitere Beispiele eingehen können, die sich in großer Zahl anbieten.

Abb. 7. Schema für die Umprägung des Unterkiefers der Reptilien (a) zu dem 
der Säuger (b). — De Dentale, Spl Spleniale, Ang Angulare, Sang Supraangulare, 
Art  Articulare, Pmx  Praemaxillare, Mx  Maxillare, Jwg Jugale, Sqn Squamosum, 
Qu Quadratum, Ty  Tympanicum, Mall Malleus, Inc Incus.

Als allgemeine Folgerung ergib! sich, daß alle durchgreifenden 
Abwandlungen des Grundgefüges der Typen höherer Rangstufen 
sprunghaft, ohne vermittelnde Übergänge in frühontogenetischen Stadien 
hervor gebracht werden. Ihr ehtwicklungsgeschichtlich frühzeitiges 
A uftreten steht mit der Tatsache im Einklang, daß jene Stadien allein 
noch über die notwendige Plastizität verfügen, um den neu erworbenen 
Merkmalskomplex mit dem alten, ererbten Formgefüge zu einem har
monischen Gesamtbau zu verschmelzen. Andererseits erscheint die 
Sprunghaftigkeit der Umgestaltung denknotwendig insbesondere für 
alle. Abänderungen funktionswichtiger Organe von alternativer Prä
gung, die in  dieser oder jener Form einfach vorhanden sein müssen, 
wenn der Organismus lebensfähig sein soll,
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D er Vertebraten-Unterkiefer etwa setzt sich entweder aus mehreren 
Einzelteilen zusammen und gelenkt am Schädel mit dem Articulare, wie 
bei den Reptilien (Abb. 7a), oder er besteht — bei den Säugetieren — 
aus einem einzigen Knochenelement, dem Dentale, das die Artikulation 
mit dem Schädel übernimmt (Abb. 7b). Langsame, gleitende Übergänge 
zwischen diesen qualitativ gegensätzlichen Ausbildungsformen sind 
nicht vorstellbar. Wohl erkennen wir in der zu den Säugetieren führen
den Reptilreihe eine allmähliche, quantitative Rückbildung des Articulare 
und der weiteren Einzelknochen des Unterkiefers als Anbahnung der 
Umstellung, als Form annäherung zwischen den beiden Typen; der 
entscheidende, grundsätzliche Schlußschritt, das völlige Verschwinden 
dieser Knochen bzw. ihre Umwandlung zu Elementen der Gehörregion, 
aber muß diskontinuierlich, sprunghaft zwischen zwei Individuen in 
embryonaler Entwicklungsphase erfolgt sein. Das gleiche gilt für die 
verschiedenen Abwandlungen des Blutgefäßsystems bei den einzelnen 
Wirbeltierklassen.

Zweifellos auf allerfrüheste embryonale Stadien geht die Heraus
gestaltung der für die Hauptstäm me des Tierreichs bezeichnenden Ty
penmerkmale zurück. Die Unterschiede beispielsweise zwischen den 
Protostomiem und den Deuterostomiern, diesen beiden großen Stam
meseinheiten der Metazoen, treten bereits zu Beginn der embryonalen 
Entwicklung hervor. Der Urmund der Gastrula hat in beiden Fällen 
ein entgegengesetztes Schicksal. Außerdem bestehen zwischen den ge
nannten Gruppen weitere Gegensätze alternativen Charakters in der 
Bildungsweise des Mesoderms und der Cölomsäcke, im Aufbau des 
Darmkanals usw., die ebenfalls nur auf frühembryonaler Entwicklungs
stufe sprunghaft entstanden sein können, da vermittelnde Zwischen
stadien und allmähliche Umgestaltungen während der späteren Onto
genese undenkbar sind. Selbst in den verschiedenen Furchungstypen 
der Eizelle prägen sich (bereits gewisse Stammeseigentümlichkeiten 
aus, die selbstverständlich, ebenso wie die verschiedenen Larventypen, 
nicht erst im Alter auf dem Wege allmählicher Artbildung entstanden 
sein können.

Ganz anders dagegen vollzieht sich die Umwandlung der Typen 
niederer Größenordnung. Hier handelt es sich meist nur um 
Unterschiede von Einzelmerkmalen, die von quantitativer Natur 
sind und sich auf Maß und Zahl der Merkmalsgestaltung beziehen. 
Wenn w ir so beispielsweise die Differenzierung der Lobenlinie im Rah
men der Satxelspaltung (Abb. 6a!-a6) ins Auge lassen, so erlo gt a
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eine einfache Addierung neuer Lobenelemente, und zwar jeweils erst 
gegen Ende der Ontogenese. Die individuelle Entwicklung der Loben- 
linie bei den Vertretern einer G attung stimmt in diesem Falle bis zu 
einem weit fortgeschrittenen Stadium mit den Verhältnissen bei der 
vorausgehenden Gattung überein; erst dann, kurz vor Erreichung der 
Reife, wird zu der bisherigen Lobenzahl ein neuer, zunächst winzig 
kleiner Lobus hinzugefügt. Bei den Deszendenten nimmt dieser Lobus 
an Größe zu und wird allmählich auf frühere ontogenetische Stadien 
zurückverlegt; schließlich tritt, wiederum auf demselben Wege, eine 
Bereicherung um einen weiteren neuen Lobus ein.

Die Anlage eines neuen Lobenelementes bedeutet zw ar auch einen 
quantenhaften Entwicklungsschritt, aber die dadurch bedingte Verände
rung der Gesamtorganisation ist nur relativ geringfügig. Da ferner die 
Neubildung erst in späteren Wachstumsstadien eintritt, zieht sie keine 
weiteren Folgewirkungen nach sich- Durch den übereinstimmenden weit
aus umfangreichsten Abschnitt der Ontogenese bleibt hier die Konti
nuität gewahrt, und der Formenwandel ist als allmählich und stetig 
k lar zu verfolgen, wenn er auch bisweilen, wie w ir an dem Beispiel der 
Manticoceratiden (Abb. la-f) gesehen haben, sehr rasch, in kürzester 
Zeit ablaufen kann. Sobald dagegen ein völlig 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 frühontogenetischen Stadien. Es liegt 
da ein Q ualitätssprung vor, der insofern eine größere D iskontinuität 
erzeugt, als von früher Entwicklungsstufe ab die Entfaltung der Loben
linie einen ganz andersartigen Verlauf nimmt und durchgreifend ver
schiedene Reifestande hervor bringt, die einander unvermittelt gegen
überstehen. Gleittende Übergänge sind dabei nicht möglich; die vor
liegenden Zusammenhänge lassen sich nur dann erkennen, wenn man 
die Ontogenese von ihren Anfängen ab übersieht.

Weitere Beispiele für die Herausgestaltung von Typen niederer 
O rdnung mit nur geringfügigen Q uantitätsunterschieden brauchen wir 
hier nicht vorzuführen, da sie den üblichen Vorstellungen eines glei
tenden, allmählichen Formenwandels entsprechen, die man sich bis
her von dem gesamten stammesgeschichtlichen Geschehen gebildet 
hatte, Diese Verallgemeinerung ist indessen, wie w ir gesehen haben, 
nicht zulässig. Es liegt vielmehr eine gestaffelte Reihe von Typenum prä- 
gütigen verschiedenen Ausmaßes und mehr oder weniger großer 
Sprungweite vor.

\



Am einen Ende dieser Reihe steht die Herausbildung der durch
greifenden, alternativen Qualitätsunterschiede der umfassenden, hoch- 
rangigen Typen, die nur sprunghaft und unvermittelt in frühesten 
Jugendstadien möglich ist. Derartige entwicklungsgeschichtlich früh 
einsetzende Umstellungen haben während der anschließenden Ontoge
nese weitere, korrelative Umprägungen im Gefolge, und so entsteht mit 
einem Schlage eine neue, komplexe Typenorganisation, die der des 
Vortypus völlig unvermittelt gegenübertritt. Auf derartige Fälle bezog 
sich das früher (1936) von mir aufgestellte „Gesetz der früliontogene- 
tischen 1 ypenentstehung . In allgemeinerer Form läßt das Gesamtver
halten sich in folgendem Satze zusammenfassen: Die stammesgeschicht
lichen Umprägungen der Organisationstypen, die Typostrophen, voll
ziehen sich um so sprunghafter, unvermittelter und in umso früheren 
onto genetischen Stadien, je durchgreifender sie sind, je größer das 
qualitative Ausm aß der Gefügeunterschiede und je höheren taxonomi- 
schen Ranges die das neue T y  penge präge verkörpernde Organismen
gruppe ist.

VI. Theorie des Typostrophismus.

Die im vorigen Kapitel auf Grund von Beobachtungstatsachen ent
wickelten Gedanken über die Typenbildung lassen sich auch auf rein 
theoretischem Wege ableiten und als logisches Postulat darstellen. Ich 
habe dazu früher (1937a) ein einfaches Schema verwandt, das hier in 
Abb. 8 wiedergegeben ist. Das reale Bindeglied zwischen den einzelnen 
Organismen bzw. der Kette aufeinanderfolgender Ontogenesen bildet 
die kontinuierliche Keimbahn; sie ist in unserer Abbildung als Abszisse 
dargestellt. Als Ordinaten sind auf dir mehrere Ontogenesen eingetra
gen, die jeweils blind endigen. Fine jede ontögenetische Entwicklung 
schreitet nach dem altbekannten Baer  sehen Gesetz in zunehmender 
D ifferenzierung vom Allgemeinen zum Besonderen fort, bringt also 
nacheinander die Typenmerkmale des Stammes, der Klasse, Ordnung, 
Familie usw. des betreffenden Individuums zur Ausbildung (Abb. 8a).

Die Ontogenese eines Abkömmlings, welcher der gleichen Art wie 
seine Eltern angehört (Abb. 8b), wiederholt deren Fntwicklungsganb 
bis auf das letzte Endstadium, das die Herausgestaltung der Individual
merkmale bringt. Dieser Abschnitt, in unserer Abbildung durch eint 
fette Finie hervorgehoben, weicht von dem entsprechenden der Voronto
genese ab; er bringt Neubildungen, wenn auch nur geringfügigen Aus-
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maßes. Sobald ein Tochter in d i v i d uu m nun den Rahmen der Ausgangs- 
a rt überschreite t und neue A rtm erkm ale hervorbring t, so gleicht seine 
Ontogenese der der E ltern  nu r bis zu dem jenigen Stadium, von dem 
aus die D ivergenz in der H erausgestaltung  der beiderlei spezifischen 
C haraktere einsetzt. Von diesem Punkte ab nimmt die Entwicklung 
einen abweichenden Verlauf (Abb. 8c). Wenn weiterhin von einem Indi
viduum bzw. seiner Ontogenese die Entstehung einer neuen Gattung 
eingeleitet wird, so lenkt die Entwicklung von einem entsprechend 
früheren Zeitpunkte ab in eine andere Rahn und setzt neue Gattungs
merkmale an Stelle der alten (Abb. 8d). In fortschreitender Weise ist 
das bei den die bisherigen Familien-, Ordnungs- und Klassengrenzen 
sprengenden Ontogenesen der Fall (Abb. 8e-g).

Abb. 8. Schema der Entstehung schrittweise stärkerer Fbrmabwandlungen 
bzw. einer fortschreitend früheren ontogenetischen Tvpenbildung in einer idealen 
Kette von Ontogenesen, Nähere Erläuterungen im Text. (Nach Schindewolf 1937a, 
Abb. 6.)

W ir haben im vorigen Abschnitt gesehen, daß die Typenunter
schiede dieser höheren Kategorien von qualitativ-alternativer Struk
tu r sind; sie entstehen mithin nicht durch eine allmähliche Fortbildung 
der jeweils vorausgehenden Typenkomplexe, also nicht durch Anbau, 
sondern durch einen Umbau von Grund auf. Das alte Typengefüge wird 
unmittelbar durch das neue ersetzt. Die Umstellung der Ontogenese 
erfolgt dementsprechend auf einem stärker generalisierten, d. h. frü 
heren ontogenetischen Stadium. Ganz allgemein verhält es sich hei quali
tativen Typenum prägungen so, daß in der ontogenetischen Entwicklung 
die speziellen Organisationsmerkmale der entsprechenden gleichran
gigen Kategorie des Aszendenten nicht wiederholt werden. Die abir
rende Ontogenese schlägt bereits vor deren Herausgestaltung eine neue

i
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Bqjm ein und knüpft somit an ein Stadium der Yorontogenese an, das 
den allgemeinen Organisationszustand der jeweils übergeordneten 
Kategorie verkörpert. Die Familienmerkmale entwickeln sich so unter 
Umgehung der Merkmale des stammesgeschichtlich vorhergehenden Fa
milientypus unm ittelbar auf der allgemeinen Formgrundlage der Ord
nung, die Ordnungsmerkmale auf der Basis der übergeordneten Klnsse 
usw.

Diese Verhältnisse 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 
grundsätzlich zutreffend. Schräge Verbindungslinien zwischen den ein
zelnen Ontogenesen zeigen dabei an, welcher Anteil der Vorontogenese 
unverändert rekapituliert wird — es ist das also jeweils der bis zum 
Grundgefüge der übergeordneten Kategorie führende Gestaltungsab
schnitt —• und von welchem Stadium ab die'Umlenkung in eine neue 
Richtung érfolt. Wir ersehen daraus, da/? im Extrem die Umprägung 
der großen, unifassenden Bauplantypen bereits nahezu am Beginn der 
Ontogenese überhaupt eintritt, womit die oben' erwähnte Tatsache im 
Einklang steht, daß die Hauptstämme des Tierreiches Unterschiede 
bereits in frühembryonalen Stadien aufweisen. Ein neuer Klassenty
pus entsteht sprunghaft, unvermittelt aus dem Ei eines Angehörigen 
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 cntwicklungsphysiologisch unterbaut 
worden. Es ergab sich, daß frühe Embryonen und embryonale Organe 
nicht, allein ähnliche Gestaltungen, sondern auch physiologische Gemein
samkeiten aufweisen: Diejenigen Organe, die in den beiden Amphibien- 
Ordnungen morphologisch einander weitgehend ähneln, verhalten sich 
auch, selbst noch in späteren Larvenstadien, entwicklungsphysiologisch 
übereinstimmend; sie haben einen gemeinsamen Organisationsplan und 
gestatten eine gegenseitige Vertretung über die Grenze der beiden Am- 
phibien-Ordnungen hinweg. Andere Organe dagegen schlagen bereits 
frühzeitig eine divergente Entwicklung ein- „Sie erscheinen schon mor
phologisch als die eigentlichen Träger der großen systematischen Tren
nung und sind es nach den bisher gemachten Beobachtungen auch 
entwicklungsphysiologisch.14 B altzer unterscheidet so bei der stammes
geschichtlichen Entstehung eines neuen, stark abweichenden Typus, 
beispielsweise des Froschtypus aus dem Molchtypus, zwischen Orga-
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nen, „deren Entwicklung gewissermaßen als Klischee ohne große Ände
rungen übernommen w ird“, — es sind das diejenigen, die dem Gefüge 
des übergeordneten Amphibientypus angehören, — und andererseits 
den Organen, die für den einen oder anderen Spezialtypus der beiden 
Ordnungen bezeichnend sind und in sehr frühen entwicklungsgeschicht- 
lichen Stadien eine durchgreifende Umgestaltung erfahren.

>. Auf G rund dieser entwicklungsmorphologischen und entwick- 
1 u ngsphy siologi sehen Sachverhalte ist es unzweifelhaft, daß das 
Spezielle sich au f dem Allgemeinen aufbaut, daß also auch phylo
genetisch die Organisationen der umfassenden Typen vor denen der 
ihnen untergeordneten entstanden sein müssen. Das ergibt sich weiter
hin auch aus der folgenden Überlegung: Eine jede Kategorie höheren 
Ranges zeigt einen weiteren geographischen Verbreitungsbereich und 
dementsprechend eine größere. Mannigfaltigkeit der Biotope ihner Ver
treter, als sie den in ihr enthaltenen niederen Kategorien zukommen 
Eine O rdnung etwa kann kosmopolitisch sein und sowohl marine wie 
kontinentale, tropische und arktische, schwimmende, laufende und 
fliegende Tiere umfassen; die eine ihrer Familien dagegen enthält nur 
marine, die andere nur festländische, terrestrische und limnische Formen 
usw. Bei den einzelnen Gattungen sind wiederum die Verbreitungs
gebiete, ökologischen und klimatischen Begrenzungen ihrer Angehörigen 
noch weiter eingeschränkt. Diese Differenzierungen auf spezielle 
Lebensbedingungen im Rahmen einer Ordnung haben zweifellos zu 
einer wachsenden Divergenz der Merkmale geführt; unmöglich aber 
können unter den so verschiedenen Umweltfaktoren durch W irkung der 
Selektion gemeinsame T ypenmerkmale  herausgestaltet werden, die G at
tungen und Familien also erst nachträglich, sekundär zu der Typenein
heit der O rdnung zusammenwachsen. Da sie alle in ihrem Grundtypus 
überreinstimmen, muß dieser vor der Aufspaltung in die Untertypen 
angelegt worden sein.

Zu der gleichen Auffassung gelangte W. Zimmermann (1943, S. 43): 
„Eigenschaften, die im phylogenetisch umfassenderen Formenkreis 
herrschen, sind die älteren bzw. die ursprünglicheren gegenüber den 
abgewandelten Eigenschaften des phylogenetisch engeren Formenkrei
ses“. D araus aber kann vernünftigerweise nur die eine Schlußfolgerung 
gezogen werden, daß nicht ein additiver, allmählich fortschreitender 
Aufbau der höheren Kategorien aus niederen stattfindet, sondern umge
kehrt ein Abbau, eine absteigende Zerlegung der zunächst gebildeten 
Typen höherer Rangordnung in die von ihnen umschlossenen Typen



niederen Grades. Wir kommen damit zu einer Deutung, die auch von 
anderen Autoren, beispielsweise von K. B eurlen , B. D ürren , A. H ennig- 
sen , J. C. W illis, bereits vertreten wurde,1 Der tatsächliche historisch- 
stammesgeschichtliche \o rg an g  verläuft daher in entgegengesetzter 
Richtung, als es in unserem Schema (Abb. 8) aus didaktischen Gründen 
dargestellt ist.

Diesem Schema hat jüngst G. HEBERER (1943a, S. 568. Abb. 11) ein anderes 
gegenüber gestellt, das seinen Vorstellungskreis einer additiven Entstehung der 
höheren Kategorien-Unterschiede zum Ausdruck bringt. Entsprechend der her
kömmlichen darwinistiechen Auffassung soll danach aus einer 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 typenmäßigen Unterschiede zum 
Gattungs-, Familienrang usw. erfolgen. Im Lichte der geschilderten Tatbestände 
und der daraus zu ziehenden Folgerungen besteht keine Möglichkeit, dieses Schema 
(vgl. Abb. 9) als berechtigt und überhaupt nur als diskutierbar zu betrachten. 
Sollen danach also eiwa die Organisationsmerkmale der höheren Kategorien auf 
die der niederen jeweils gewissermaßen aufgepfropft worden sein? Werden die 
Typenmerkmale der Ordnung an die Familien-Organisation des Vorläufers, die 
dort das Endstadium des Entwicklungsganges bildete, einfach durch eine Prolon
gation der Ontogenese angebaut?

Das ist offenbar eine glatte Unmöglichkeit und wird auch von H eberer selbst 
nicht angenommen, da er ausdrücklich sagt (1943a, S. 568, Fußn. 2): „Man darf 
das natürlich nicht im Sinne einer einfachen linearen Addition, eines nur sum- 
mativen Anbaues an das jeweilige Ende einer . Ontogenese nehmen, sondern die 
Dinge liegen in Wirklichkeit selbstverständlich sehr komplex und betreffen stets 
mehr oder weniger große Strecken der Ontogenese. ‘ Also doch keine Addition, 
sondern mehr oder weniger früher Umbau dei Gesamtontogenese? Wenn das aber 
die wahre Meinung H eberer’s ist und die dicken Linien seines Schemas die Länge 
des abgeänderten 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. umgekehrten Reihen
folge einzutragen, so wie deren Fonnmerkmale nacheinander in der On logenie 
herausgestaltet werden. Ist alsdann ein neuer Typus hohen Ranges durch eine früh ein
setzende durchgreifende Umprägung der Ontogenese gebildet, so findet eine abstei
gende Zergliederung dieses Typus dadurch statt, daß von den Deszendenten ein 
fortschreitend längerer Anfangsabschnitt der gehandelten Ontogenese übernom
men wird und in entsprechend späteren Stadien die Mcrkmalsbildung der speziellen 
nachgeordneten Typen erfolgt.

1) Änliehe Gedanken klingen auch bei F. S. VoiGT und, wie ich Mitteilun
gen von W. H orn (1936), und M. W estenhöfer (1936) entnehme, selbst bereits 
bei C. V. Linné an. Nach ihm wurden zunächst die Prototypen der großen Pflan
zen- und Tierordnungen bzw.-klassen geschaffen. Aus diesen gestaltete die Natur 
durch Hybridisierung die Typen der Linné sehen Gattungen, die teilweis, en 
heutigen Familien entsprechen. Durch weitere Bastardierung entstanden íe iten 
und schließlich, durch die Umweltbedingungen hervorgebracht, die Varietäten.

\
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Wir führen noch eine weitere Überlegung an, nach der eine addi
tive Entstehung der größeren Typenunterschiede als ausgeschlossen 
gelten muß. Eine jede Art zeigt nicht nur Artmerkmale, sondern sie ver
körpert gleichzeitig auch die Typenmerkmale der Gattung, Familie, 
O rdnung und Klasse, der sie angehört. Sie kann daher immer nur das 
Mitglied entweder der einen oder der anderen Ordnung bzw. Klasse 
usw. sein und deren Organisationsgefüge verwirklichen. Der Schritt 
zwischen zwei Kategorien jeder beliebigen Größenordnung muß daher 
notwendig stets unvermittelt zwischen je zwei Arten liegen, zwischen 
einer älteren, die letztmalig den Typus der vorhergehenden Ordnung 
usw. aufweist, und einer jüngeren, welche erstmalig den Organisations
plan der neuen herausgestaltet, wenn auch zunächst noch nicht in voll-

G

Abb. 9. Schema für die Auffassung additiver Typenentstehung in einer idealen
Reihe von Ontogenesen. (Nach G. H eberer 1943 a, Abb. 11.)/  * >

kommen abgeschlossener Form, so doch aber in seinen entscheidenden 
Grundzügn, die dann anschließend weiter ausgebaut werden.

Es ist dagegen nicht möglich, daß zwischen zwei Ordnungen eine 
lange Kette gewissermaßen wesenloser Nur-Arten vermittelt, die durch 
fortgesetzte Aufsummung kleinster Umwandlungsschritte erst nachein
ander Gattungs-, Familien- und schließlich Ordnungsmerkmale erwer
ben. Wenn eine Art an der Grenzscheide zweier Typen aus der bisheri
gen Ordnungszugehörigkeit heraustritt, so zeigt sie eben nicht mehr die 
Organisationszüge der alten, sondern die der neuen Ordnung, die 
sprunghaft ’friihontogenetisch angelegt werden. Im Gefolge dieser früh 
eintretenden Umstellungen w ird selbstverständlich die gesamte weitere 
ontogenetische Entwicklung gewandelt, so daß auch- die Familien-, 
Gattungs- und Artmerkmale verändert werden, also mit einem Schlage 
ein völlig neuartiger Organismus erscheint. Der einem größeren Formen-
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kreise eigentümliche Bautypus ist nicht das Produkt einer allmählichen 
Synthese, keine Aufsum m ung in langer Folge nacheinander herausge- 
prägter Einzelmerkmale, sondern das Ergebnis einer durchgreifenden 
Neuprägung, durch die jeweils ein neuer stammesgeschichtlicher Zyklus 
eingeleitet wird.

In dem Bestreben, völlig klar zu sein und keinen Raum für 
M ißverständnisse zu lassen, führen wir noch ein weiterles allgemei
nes Schema zur Versinnbildlichung unserer Auffassungen vor: In 
einer beliebigen Art a liege die derzeitige End^pitze einer Entwick
lungsreihe vor, die einer O rdnung A angehört. Von ihr entspringe eine 
Art ß, die gegenüber a gewisse ausgesprochene Bauunterschiede zeigt 
(Abb. 10a). An sie schließen weitere Arten y und Ö an mit abermaligen 
Umgestaltungen, welche die von ß eingeleitete Entwicklung fortsetzen 
und weiter ausbauen sowie gleichzeitig gewisse Sonderspezialisierungen 
im Rahmen des neu erworbenen allgemeinen Baugefüges herausbilden 
(Abb. 10b). Durch ferneres Angliedem von Arten entsteht ein größerer 
Formenkreis, der sich in seiner Grundorganisation so weit von der Ord
nung A entfernt, daß wir ihn taxonomisch als eine neue, selbständige 
O rdnung B bewerten (Abb. 10c).

Es fragt sich nun, an. welcher Stelle der Beginn der neuen Ordnung 
liegt. Sind hier die Formen ß, y und ö zunächst lediglich Arten schlecht
hin, die noch keinerlei Merkmale eines umfassenderen Typus zeigen, 
also auch keiner höheren Kategorie angehören? Haben deren Artmerk
male sich erst allmählich durch Addition kleinster Umwandlungsschrit
te zu Gattungsmerkmalen verstärkt, diese zu Eamilieneigenschaften 
usf., so daß also schließlich die einzelnen Artenketten mehrreihig erst 
gegen Ende gewissermaßen in  die Ordnung hineingewachsen wären 
und diese konstituiert hätten? Das ist gewiß nicht der Fall. Der 
Bildungsschritt der Ordnung B ist vielmehr zwischen die beiden Arten 
a und ß zu verlegen, welch letztere erstmalig den für die Ordnung B 
bezeichnenden Merkmalskomplex verwirklicht. Dieser allgemeine 
G rundcharakter der Organisation ist allen übrigen, späteren Angehöri
gen der O rdnung gemeinsam und überlagert deren Sondermerkmale. Er 
muß daher zeitlich in  seiner Herausgestaltung der der speziellen Diffe
renzierungen vorausgegangen sein, nicht aber kann er erst abschließend 
aus all den einzelnen Sondergestaltungen mehrstämmig synthetisch 
hervorgehen.

Man wird nun vielleicht einwenden, erst das spätere Schicksal der 
Art ß bzw. der an sie anknüpfenden Abkömmlinge entscheide darüber,
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ob man sie einer neuen O rdnung zurechne oder nicht. Falls sie keine 
Nachkommen hinterlassen hätte, würde man in ihr lediglich eine stark 
aberrante Nebenform, eine Monstrosität od. dgl. sehen. Das ist an sich 
richtig, ändert aber nichts an der Tatsache, daß durch die Art ß eine 
Umwandlung größeren Ausmaßes eingeleitet wird, die das Organisati
onsgefüge der O rdnung A überschreitet und aus ihrem Rahmen heraus
fällt. Bei späteren Nachkommen verstärken sich zwar gewöhnlich die 
Unterschiede des neuen Entwicklungstypus gegenüber den Merkmalen 
des Stammtypus (wie w ir das an unseren konkreten Beispielen der 
Heterokorallen und Popanoceraten kennengelernt haben); die ausschlag
gebenden Grundzüge der abgewandelten Entwicklungsrichtung aber 
sind bei ihren ersten Gliedern bereits vorhanden.

Abb. 10. Schematische Darstellung der Entstehung eines neuen Typus vom 
Range einer Ordnung (B) aus der Art a einer stammesgeschichtlich vorausgehenden 
Ordnung A. Die Grenze der beiden Ordnungstypen verläuft zwischen den Arten 
a und ß. Der Allgemeintypus der Ordnung B wird ferner sogleich schlagartig in 
die Baupläne der darunter fallenden Familien (Fam.) 'uind Gattungen (Gen.) 
zerlegt.

Ebensowenig trifft der etwaige Einwand, daß die Systematiker 
über die Kategorienbewertung irgendeines Merkmalskomplexes viel
fach verschiedener Meinung sind. Die Gefügeänderung als solche ist 
gleichermaßen da, unabhängig davon,,ob der eine Autor nun darauf 
eine Ordnung, ein anderer eine Unterordnung oder ein dritter vielleicht 
nur eine Familie begründet. Da der allgemeine C harakter des Typen
wandels auf allen diesen Rangstufen der gleiche ist, spielen derartige 
Bewertungsunterschiede für unsere Auslegung keine grundsätzliche 
Rolle.
f  Die Herausgestaltung der Typen niederer Größenordnung ist 
gleichfalls in unserem rohen Schema angedeutet. In ähnlicher Weise, 
wie wir es für den Merkmalskomplex der Ordnung geschildert haben,
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muß das Baugefüge der Familie — wenigstens in seinem allgemeinen 
Grundgpräge, wenn auch später noch vervollkommnet — vo r  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 für die typischen Eigen
schaften der Gattungen mit Bezug auf die der von ihnen umfaßten Ar
ten. Die in unserer Art ß vereinigten Individuen verkörpern also nicht 
nur eine Art schlechthin — eine solche gibt es, wie wir sahen, überhaupt 
nicht —, sondern sie sind gleichzeitig die ersten Vertreter und Träger 
einer neufen Gattung, Familie und Ordnung. Formal gehören 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 übrigen aber im Rahmen der bisherigen Gattungs-, 
Familien- und Ordnungskategorie.

D e r  Tieue T y p e n k o m p le x  is t also in  seinem  ersten V ertre ter, der  
ersten  ihm  a n g eh örigen  A r t b ere its  v e rk ö rp e r t, d ie  e in erseits von  E ltern  
au s d e m  B ereich e d es  V o r ty p u s , also e tw a  einer an deren  O rdn un g, 
en tsp ru n g en  ist. Mit Recht besteht daher die früher wiederholt von 
mir angewandte Formulierung: Der erste Vogel kroch aus einem (ab
gewandelten) Reptilei. Mit Recht hat man ferner darauf hingewiesen, 
daß es in der obersten Kreide bzw. im Alttertiär, zu dem Zeitpunkte, 
als schlagartig die Ordnungen der Säugetiere sich herausgestalteten 
(vgl. Abb. 3), zunächst nur ebensoviele Arten gegeben hat, wie wir 
heute Ordnungen unterscheiden. Das ist natürlich nicht so ganz wört
lich zu nehmen, da die Zerlegung in die einzelnen Ordnungen nicht 
absolut gleichzeitig erfolgt ist, aber es ist richtig in dem Sinne, dali 
eine jede Ordnung zunächst durch eine einzige Art verkörpert war, 
welche die Keimzelle der späterhin diese Ordnung erfüllenden For
menschar bildete.

In voller Übereinstimmung mit dieser typostrophistischen Deu
tung des stammesgeschichtlichen Wandels, aber in unvereinbarem 
Gegensatz zu der darwinistischen Vorstellung einer ausschließlich 
allmählichen, gleitenden Artbildung steht die Tatsache, daß die 
vermittelnden Artenketten, die vorauszusetzenden langen Reihen von 
Bindegliedern zwischen den einzelnen Bauplanty Pen niem as &e 
funden worden sind. Das war damals so, als D arwin zur Erklärung

* 10
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dieser Sachlage das Schlagwort von der L ü c k e n h a ftig k e it  d e r  Ü ber
lie fe ru n g  prägte, und daran  hat sich auch heute» nichts geändert, trotz 
der seither gewaltigen Vermehrung des fossilen Urkundenmaterials. 
Wir kennen geschlossene UmbilduAgsreihen jeweils nur aus dem Rah-, 
men der einzelnen Typenorganisationen, w ir kennen ferner auch ge
wisse Formannäherungen zwischen ihnen, die uns ihren stammes
geschichtlichen Zusammenhang anzeigen; bei d e r  H era u sg esta ltu n g  
d e r  e ig en tlich en  T y p e n m e rk m a le  a b er  lieg t s te ts  ein  sch a rfer  S p ru n g  
vor, d e r  n iem als  d u rch  k o n tin u ie r lich e  B in d eg lied er  ü b e rb rü c k f ist.

Selbstverständlich ist an sich die Fossilerhaltung lückenhaft; aus 
Hunderten von Generationen werden uns stets bestenfalls nur einige 
wenige Exemplare in die Hände fallen. Wenn sie aber ausreicht, inner
halb der Typen geschlossene Umbildungsreihen nachzuweisen, dann 
müßte das auch über ihre Grenzen hinaus der Fall sein, bzw. derartige 
Grenzen dürften überhaupt nicht in Erscheinung treten. Ja, wir 
m üßten da unter der Annahme allmählicher Umformungen sogar be
sonders reichliche Belege vorfinden, da wegen des teilweise sehr be
deutenden Ausmaßes der Typenunterschiede die Verbindungswege 
sehr lang gewesen sein würden. Andererseits aber wissen wir, daß 
die erforderlichen langen Zeiträume fü r eine allmähliche Umbildung 
durch langsamen Rassen- und Artenwandel gar nicht zur Verfügung 
stehen, da die Herausgestaltung eines neuen Typus und seine Zer
legung in einzelne U ntertypen in der typogenetischen Stammesphase 
(außerordentlich schnell, geradezu überstürzt verläuft. Es bleibt da 
kein Raum für die „Hunderttausende oder Millionen von Generatio
nen“, mit denen B. R ensch  (1943, S. 26) rechnete, selbst auch wenn 
man mit A. K ü h n  (1939, S. 153) hinzunimmt, daß die kleinwüchsigen 
Ausgangsformen der einzelnen Entwicklungsreihen verhältnismäßig 
rasch fortpflanzungsreif wurden und die Generationen daher schneller 
auf einanderfolgten. Man übersieht dabei immer wieder angesichts der 
in der Tat sehr großen geologischen Zeiträume die geringe D auer der 
eigentlichen Formbildungsphasen.

H ierzu in K ürze noch ein Beleg aus der Stam m esentw icklung 
der Pferde, die eines der bekanntesten  M usterbeispiele fü r einen 
paläontologi^ch nachgew iesenen allm ählichen Form enw andel därstellt. 
Die Entw icklung beginnt im Untereozän mit E oh ip p u s, dessen H in ter
fuß  dreizehig ist, und  fü h rt über eine lange Serie fortschreitende^* 
R eduktionsstufen der Seitenzehen (II u. IV) zum rezenten P ferde mit 
funktionell einzeiligem Fuß, aber noch m it R udim enten des II. und 
IV. Zehenstrahls (Abb. 11b—e), E o h ip p u s  leitet sich von der jung-
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paleozänen Protungulaten-G attung T  etraclaen odon  ab, die noch im 
Besitze eines vollständigen, fünfzehigen Hinterfußes ist (Abb. 11 a). 
Ein Vergleich unserer Abbildungen läßt erkennen, daß der Umbildungs
schritt von T etra c la en o d o n  zu E o h ip p u s  größer ist als der Wandel im 
Fußbau zwischen E o h ip p u s  und E quu s, der vom Untereozän ab die 
gesamte Tertiärzeit beansprucht hat. Da T  etraclaen odon  und E ohippu s  
nahezu gleichaltrig sind, hat sich also die Reduktion der Zehen I und 
V, d. h. die Herausgestaltung des Fußtypus der Equiden, sehr schnell, 
außerordentlich viel schneller vollzogen als die Rückbildung der Zehen 
II und IV. Da ferner keinerlei vermittelnde Übergänge zwischen 
T etra c la en ó d o n  und E o h ip p u s  vorliegen, müssen wir weiterhin anneh
men, daß die bezeichnende Entwicklung des Pferdefußes sprunghaft 
m einem oder einigen wenigen UmbildungsschrTtten eingeleitet wor
den ist.

Abb. 11. Orthogenetische Entwicklung des Pferdefußes (Hinterfuß) (b—e), 
ankniipfend an dem vollständigen, fünfzehigen Fuß der P r o,t ung'ul a ten (a). — a 
Tetraclaenodon (Paleozän), b Eohippus (Untereozän), c Miohippus (Oligozän), 
d Merychippus (Jungmiozän), e Equus (Oberpliozän — Jetztzeit). (Nach Matthew, 
Cope, O sborn und Römer.) — In a ist die Achse des Fußes eingetragen, um im 
Vergleich mit Abb 12 a den mesaxonischen Bau zlui veranschaulichen. •

Die Lückenhaftigkeit der Überlieferung ist hier mit Sicherheit als 
Erklärungsprinzip für das Fehlen der Übergangsformen auszuschließen. 
Aus der Familie der Equiden sind rund 30 Gattungen bekannt, die 
durch allmähliche, lückenlos belegte Übergänge untereinander ver
bunden sind. Von diesen enthält die Gattung Eohippus etwa 10 Arten, 
bei Mesohippus, Miohippus, Parahippus und Pliohippus sind je 17-19 
Arten unterschieden worden, Merychippus umfaßt 25, Hippanon gar 
2? Arten und diese Arten liegen teilweise in vielen Tausenden ion 
Resten vor. Angesichts dieser Reichhaltigkeit der Funde sollte es nun

io*
l
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auf einem Zufall beruhen, daß 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 FormenfülLe 
wie zwischen Eohippus und Equus erw artet werden müßte, falls eine 
gleiche, allmähliche Formenbildung stattgefunden hätte? Ein solcher 
Erhaltungszufall kann ernstlich nicht angenommen werden, und es 
bleibt daher nur die einzige vernunftgemäße Schlußfolgerung, daß 
die Entstehung des Pferdetypus nicht allein sehr schnell, sondern auch 
sprunghaft, übergangslos erfolgt sein muß, während alsdann die wei
tere Fortbildung innerhalb dieses Typus sich langsam, allmählich, mit 
allen erdenklichen Ubergangsstufen in einer großen Zahl unmerklich 
ineinander übergehender Arten abgespielt hat.

G ar vieles ließe sich noch gegen das so oft m ißbrauchte Schlag- 
wort von der Lückenhaftigkeit der Überlieferung sagen, mit dem man 
die Beweiskraft paläontologischer Aussagen zu erschüttern sucht; wir 

* wollen hier davon absehen, da ich mich erst kürzlich (Sc h in d e wolf 
1943) etwas eingehender über diesen Gegenstand geäußert habe.

VII. Typostrophismus und Genetik.

Es bleibt uns weiterhin die Frage zu prüfen, ob es bereits heute 
möglich erscheint, den paläontologisch erschlossenen Vorstellungskreis 
des Typostrophismus mit den der Vererbungslehre zugänglichen Mecha
nismen verständlich zu machen. Die Typostrophen gehen selbstver
ständlich auf Änderungen des Erbgutes zurück, und es fragt sich somit, 
wieweit bei den heutigen Organismen analoge Erscheinungen des 
Formenwandels bekannt sind, die sich übertragen lassen, auch wenn 
sie vielleicht nur auf einer niederen Ebene von geringerer Größen
ordnung liegen. Was zunächst die Folgerung angeht, daß die Bau
planum prägungen in verschiedenen, teils früheren, teils späteren onto- 
genetischen Stadien einireten, so bereitet sie keine Schwierigkeiten. 
Namentlich auf pathologischem Gebiete kennen w ir zur Genüge Gen
wirkungen, die sich in verschiedenen Altersstufen entfalten.

W ir haben weiterhin an unseren verschiedenen Beispielen gesehen, 
daß die Herausgestaltung eines neuen Typus mehrere Merkmale gleich
zeitig betrifft und teils in einer Um- bzw. Neubildung von Organen, 
andernteils in einer U nterdrückung oder Rückbildung 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 W irkung, die also nicht nur irgendein Einzelmerkmal 
betreffen, sondern harmonisch einen gesamten zusammenhängenden 
Merkmalskomplex beeinflussen? Auch diese Frage ist grundsätzlich 
zu bejahen. W ir erinnern an die aufschlußreichen Feststellungen von 
K. K üh ne  (1931—1936), nach denen ein einziges Allelpaar mit pleiotro
per W irkung sowohl den Variationstypus der Wirbelsäule und der 
Rippen (Wirbel- und Rippenzahl der einzelnen Regionen, Verschiebung 
der Regionengrenzen cranial- bzw. caudalwärts) wie ferner auch die 
damit in Beziehung stehende Rückenmuskulatur in ihrer besonderen 
Ausgestaltung, die Ausbildungsweise des Nervenplexus von Arm und 
Bein, gewisse Gefäße, den Stand des Zwerchfells u. a. m. beherrscht. 
Die zusammenhängenden Knochen, Muskeln, Nerven und Blutgefäße 
sind also hier zu einer Einheit zusammengefaßt, und soweit m einem 
derartigen Falle eine durchgreifende Umprägung größeren Ausmaßes 
eintreten würde, entstände mit einem Schlage ein neues, harmonisch 
gefügtes Bauplanmuster.

D erartige große Mutationsschritte, wie sie auf Grund des paläonto- 
logischen Stoffes vorauszusetzen sind, waren bisher nicht bekannt, 
aber das bildet durchaus keinen schlüssigen Beweis dafür, daß es sie 
nicht gibt und daß sie in der Stammesentwicklung nicht dennoch auf
getreten sein können. Zu bedenken ist dabei einmal die von uns wieder
holt betonte Kürze der typogenetischen Phasen im Vergleich zu der 
langen Zeitdauer der typostatischen Phasen mit ihrem nur gering
fügigen, allmählichen Formenwandel. Die statistische Wahrscheinlich
keit dafür, daß 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 Umprägungen fähig ist, ist daher nur äußerst gering. Iypen- 
wandlungen großen Ausmaßes sind ferner selbst auch in der unendlich 
langen geologischen Geschichte nur äußerst seltene Ereignisse gewesen. 
Die Zahl der H auptbaupläne im Tier- und Pflanzenreiche ist auf
fallend klein, und das zeigt uns, wie außerordentlich selten Typo- 
strophen vom Range taxonomischer Stämme und Klassen eingetreten 
sind bzw. lebens- und entwicklungsfähige Lösungen dargestellt haben.

Es ist daher nicht zu erwarten, daß wir jemals im Experiment 
unter unseren Augen die Entstehung neuer Grundtypen derartiger 
Größenordnungen beobachten werden. Das einzige, womit wir rechnen 
können, sind einmal „Monstrositäten als gewissermaßen verunglückte 
oder auch beginnende Versuche einer Sprengung des bisherigen l ypen- 
rahmens und andererseits Typenumgestaltungen geringeren Ausmaßes,
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die das Bauplangefüge betreffen und uns als -Modelle für die Heraus
gestaltung der umfassenden Typen dienen können, mit denen sie durch 
Zwischenstufen verschiedener Größenordnung verknüpft sind.

Beide Erw artungen finden wir erfüllt. Monstrositäten sind aus 
allen Bereichen des Tier- und Pflanzenreichs zur Genüge bekannt: Von 
ganz besonderer Bedeutung für unsere Frage aber scheinen mir die 
neuesten genetischen Befunde von B u r g eff , Stubbe  und v. W ettstein 
zu sein, die uns mit dem A uftreten von Großmutationen bei Pflanzen 
bekanntgemacht haben. D aß es zunächst Pflanzen sind, bei denen 
derartige lebensfähige Großmutationen nachgewiesen sind, ist gewiß 
kein Zufall, da bei jenen leichter derartige tiefergreifende Umwand
lungen möglich sind. Was aber fü r die Pflanzen gilt, ist grundsätzlich 
natürlich auch au f die tierischen Organismen übertragbar.

Die Untersuchungen von H. Burg eff  (1941 a, b) beziehen sich auf 
das Lebermoos Marchantia. Er beobachtete da das sprunghafte Auf
treten von Formmerkmalen, die bei anderen Marchantiaceen als G at
tungseigenschaften wiederkehren und derartige Veränderungen dar
stellen, wie sie früher K. G oebel für die Stammesentwicklung der 
Lebermoose gefordert hatte. B urgeff  unterschied daraufhin zwei For
men der erblichen M utabilität, nämlich 1) den Artmerkmalen ent
sprechende Kleinmutationen von beschränktem Ausmaß und 2) gat
tungstypische Großmutationen, welche die innerartliche M utabilität 
überlagern. Sehr wahrscheinlich habe die Stammesentwicklung sich 
nicht durch eine Summierung von Kleinmutationen vollzogen, sondern 
durch Mutationssprünge verschiedener Größenordnung, die man in art-, 
gattungs-, familien- und stammestypische gliedern könnte. Damit hat 
ein Vererbungsforscher, von Betrachtungen am rezenten Material aus
gehend, das als Vermutung ausgesprochen, was wir auf Grund unseres 
fossilen Stoffes als eine unabweisbare Notwendigkeit hinstellen zu 
müssen glauben.

In ähnlicher Weise erzielten H. Stubbe; & F. v. W ettstein  (1941, 
1942) beim Löwenmaul Antirrhinum  május Großmutationen mit einer 
phänotypischen Herausgestaltung von Organisationsmerkmalen, die für 
andere Gattungen der Scrophulariaceen bezeichnend sind. Eine dieser 
Großmutationen (műt. radiális) beispielsweise zeigt eine Umwandlung 
der bilateral-symmetrischen, zygomorphen Blüte in eine radiäre Blüten
form und eine Vermehrung der Staubblattzahl auf 5, einen Merkmals
komplex, der die -Gattung Verbascum  (Königskerze) kennzeichnet. 
Andere Mutationen führen zur Herausgestaltung eines Sporns (Hirzina) 
oder zu einer Verringerung der Staubblattzahl bis auf 2 (transcendens),
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die ebenfalls charakteristische Gattungsmerkmale anderer Familienmit
glieder darstellen. Bemerkenswert ist dabei vor allem, daß bei der radi
alen M utante nicht nur ein Einzelmerkmal, sondern auch wieder — 
wie bei den Wirbelsäulen-Mutationen — ein ganzer Eigenschaftsfcom- 
p le x  betroffen ilst: außer der Blütenkrone werden auch der Fruchtkno
ten und der Kelch rad iär gestaltet. Ferner tritt gleichzeitig ein 5. Staub
blatt hinzu, so d a ß  a lso  mitt e in em  ein fach en  großen  M u ta tion ssch ritt 
ein  g esa m ter  g a ttu n g s iy p isc h e r  M erk m a lsk o m p le x  erre ich t w ird . Wich
tig ist weiterhin, daß diese Großmutationen nicht nur als Unika, son
dern in größerer Zahl zu beobachten sind, so daß also eine Paarungs
möglichkeit und Erhaltungsfähigkeit gegeben ist..

Als bedeutsame Parallele zu unseren paläontologischen Befunden 
ist ferner die starke L a b ilitä t  d er  F orm gesta ltu n g  bei den Großmutanten 
hervorzuheben. So schwankt beispielswiese die Neubildung des Sporns 

Jjeim Löwenmaul nach Stellung, Größe und Form in weiten Grenzen 
und um faßt Ausbildungsweisen, die bei mehreren Gattungen der Wild
formen ihre Gegenstücke haben. Der große Mutationsschritt legte also 
die Einzelheiten der stark veränderten Organisation noch nicht fest; 
erst durch anschließende, ± kleinere Mutationen, die dasselbe Merk
mal bzw. den gleichen Merkmalskomplex beeinflussen, wird wahrschein
lich, wie Stubbe  & v. W ettstein annehmen, die ursprüngliche Breite 
der Bildungsmöglichkeiten eingeengt, der harmonische Einbau und die 
Stabilisierung der neuen Organisation erzielt. Auch diese Erscheinungen 
entsprechen vollkommen unseren paläontologischen Erfahrungen, daß 
die großen Umformungsschritte der explosiven typogenetischen Phase 
eine ausgesprochene Labilität der Gestaltung zeigen und daß erst die 
daran anknüpfende typostatische Periode eine Merkmalsfestigung 
und ruhige, stetige W eiterentwicklung in kleinen Umwandlungsschritten 
bringt.

Stubbe  & v. W ettstein  rechnen so mit der Möglichkeit, daß die 
Organisationsmerkmale der höheren taxonomischen Typen sprunghaft 
durch Großmutationen herausgestaltet werden, während die Verände
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 geführt. Da die Stammesentwicklung ein ein
maliger, historischer und irreversibler Vorgang ist, kann nicht erwartet 
werden, daß sie experimentell reproduzierbar ist, daß wir die Phyloge- 
nie etwa einer ganzen Familie oder Ordnung künstlich vor unseren 
Augen Wiedererstehen lassen können. Wir dürfen lediglich hoffen, in
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einzelnen Modellversuchen das P r in z ip  des Typenwandels veranschau
licht zu sehen, u n d  da s is t be i d en  g esch ild er ten  G ro ß m u ta tio n en  d er  
P fla n ze n  d er  Fall.

Eine weitere kausalanalytische Deutung des stammesgeschicht- 
lichen Geschehens ist dem Paläontologen nicht möglich. Er hat seine 
Aufgabe im wesentlichen damit erfüllt, daß er die tatsächlichen Ab
laufsformen der Stammesentwicklung darlegt und versucht, diese auf 
Mechanismen zurückzuführen, die auch bei rezenten Organismen be
obachtet worden sind und nur an diesen weiterverfolgt und gelöst wer
den können. Soweit unsere Auffassung über die sprunghafte Typenent
stehung sich fernerhin bestätigen sollte, woran kaum zu zweifeln ist, 
wäre in diesem Falle von der Paläontologie eine Deutungsrichtung vor
weggenommen worden, die seitens der Genetik auf Grund entprechen- 
der experimenteller Befunde erst ganz neuerdings in Erwägung gezogen 
werden konnte. D aß die Paläontologie allen Anfeindungen zum Trotz 
zu derartigen Anschauungen und Voraussagen gelangte, für die sich 
erst jetzt ein physiologisches Verständnis eröffnet, muß als überzeu
gender Beleg für die Tragfähigkeit des fossilen Stoffes und der aus ihm 
gewonnenen gedanklichen Ableitungen bewertet werden. Das von den 
Paläontologen geforderte entscheidende Stimmrecht in Fragen der Ab
stammungslehre dürfte ihnen damit nicht mehr streitig gemacht 
werden. y

VIII. Die Bedeutung der Selektion.

Obwohl es den eigentlichen Aufgabenbereich der Paläontologie 
überschreitet und sie sich einer nicht immer unbedingten Schlüssigkeit, 
sondern eines mehr regulativen Charakters ihrer Folgerungen bewußt 
sein muß, wollen w ir 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 typogenetisohen Phase, bei der übergangslosen Herausgestal
tung neuer Typen und ihrer anschließenden sprunghaften Zerlegung in 
die U ntertypen ist der Formenwandel u n g e r ic h te t; ein e n en n en sw erte  
M itw irk u n g  d e r  S e lek tio n  b es teh t d a b e i n ich t, zumal die betreffenden 
Gefügeeigenschaften auf einer anderen, tieferen Ebene liegen als die 
mehr oberflächlichen, äußerlichen Merkmale, an denen das Anpassungs- 
geschehen sich vollzieht. Ferner sind die Zeiträume der explosiven 
Typenentstehung viel zu kurz, als daß die langsam wirkende Selektion 
da genügend Spielraum zum Eingreifen hätte. W ir haben darauf zur



153

Genüge bereits bei der Besprechung unserer Korallen- und Cephalopo- 
den-Beispiele hingewiesen. Ebenso 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 sie ursprünglich alle benthonische, 
bodenlebige Tiere waren, im gleichen Lebensraum und unter denselben 
Umweltbedingungen gebildet.

Wiederholt haben w ir ferner festgestellt, daß bei der Herausgestal
tung eines neuen Typus die Mehrzahl der Entwicklungsreihen des Vor
typus ausstirbt, und zwar sind das bezeichnenderweise gerade die 
höchstdifferenzierten, am stärksten und einseitigsten angepaßten. An
dere, weniger spezialisierte Reihen bestehen unverändert neben den 
neuen Typen fort, treten jedoch niemals in diese über und setzen sich 
nicht etwa in deren Einzelreihen fort, die aufs neue teilweise ganz 
entsprechende Anpassungsrichtungen einschlagen. Bestände 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 würde eher das Gegenteil, eine Erhaltung und 
Fortbildung der bestangepaßten Formen erwarten.

Des weiteren erscheint es unter jenem Blickwinkel nicht recht ver
ständlich, daß heutzutage überhaupt noch Vertreter der niederen 
Organismenstämme leben. Sie müßten als solche längst erloschen und 
von den höheis teilenden Stämmen abgelöst bzw. in ihnen aufgegangen 
sein. Wenn heute trotzdem die Protozoen noch neben den Säugetieren, 
die Thallophyten neben den Angiospermen vorhanden sind, so beruht 
das darauf, daß die Differenzierung oder zunehmende Anpassung auf 
dem Wege der Auslese sich nur im Rahmen dei einzelnen Grundtypen 
vollzieht und deren Grenzen nicht überschreitet. Die verschiedenen 
Typen stellen insofern geschlossene, voneinander unabhängige Systeme 
dar, deren  A n p a ssu n g sk re ise  sich  n ich t übersch n eiden  und d ie  daher  
au ch  n ich t a u f  a d a p tiv -s e le k tiv e m  W ege en ts ta n d en  sein können. Die 
ersten Vertreter eines neuen Typus sind undifferenziert und noch oh
ne alle speziellen Anpassungen; sie müssen jedoch, um lebens- und 
erhaltungsfähig zu sein, von vornherein gewisse Eignungen oder P rä
a d a p ta tio n e n  (C. B. Davenport, L. Cuénot) für diese oder jene Umwelt
bedingungen mitbringen. Sie suchen alsdann die ihrer Organisation 
gemäßen Lebensräume auf, in denen es zu einer weiteren Steigerung 
der Anpassungsbeziehungen kommt. Erst dabei tritt die Selektion als 
Faktor der Stammesentwicklung ein.
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Aber auch selbst in den einzelnen Entwicklungsreihen innerhalb 
eines gegebenen G rundtyp us, also in der typostatischen Stammes
phase, scheint die Selektion nicht die alleinige und alles erklärende 
Rolle zu spielen. Das Kennzeichen dieser Formenreihen besteht 
in einer ortho genetischen Entwicklung  (Orthogenese W. EIaacke, 
Orthomorphose R. Woltereck, Undeviating evolution W. K. Gregory). 
W ir verstehen darunter das Beharren in einer einmal eingeschlagenen 
Entwicklungsrichtung, ein geradliniges, konsequentes Fortschreiten in 
der Differenzierung gewisser Organe oder auch in der Zunahme der 
Körpergröße, 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 unabhängig von der Lebensweise und den Umweltfaktoren ihre 
eigenen Wege geht. Die orthogenetische Entwicklung führt zunächst 
zu einem biologisch günstigen Höhepunkte; sie macht dann aber keines
wegs halt, sondern überschreitet diesen und läßt in der stammes
geschichtlichen Endphase der Typolyse unzweifelhaft nachteilige For
men mit Überspezialisierung einzelner Organe bzw. mit übersteigertem 
Reji/jenwuchs (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 Erklärungen dafü r vor,geschlagen worden, die indessen 
durchweg nicht recht befriedigen können. Wir sehen hier von solchen 
unnaturwissenschaftlichen Deutungen ab, die mit einer Zielstrebigkeit 
der Entwicklung oder der W irksamkeit einer Ver'vollkommnungsten- 
denz rechnen, aber ebensowenig wie alle sonstigen Interpretationen der 
Orthogenese das Absinken der Entwicklung nach Erreichung eines O pti
mums verständlich machen können.

Ein beachtenswerter Erklärungsversuch wurde kürzlich von
B. Rensch (1943) vorgelegt. Er sieht in der phyletischen Größenzunah
me das gewissermaßen primäre, zentrale Geschehen, aus dem sich die 
spezielle Orthogenese der einzelnen Merkmale oder Organe durch das 
Wirken allometrischen Wachstums, von Materialkompensationeq usw. 
als eine natürliche Folgeerscheinung' ableite. Die Größenzunahme selbst 
aber wird von ihm auf Selektionsvorteile zurückgeführt, welche den 
größeren Varianten zukommen. Rensch hat dafür mit großer Sach
kenntnis eine Fülle von Belegen vorgeführt, die an sich unanfechtbar
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sind. Es ist ohne weiteres zuzugeben, daß die zunehmende Körpergröße 
Selektionswert besitzt, aber w ir sind der Meinung, daß damit das Prob
lem doch noch nicht vollkommen gelöst ist, insbesondere soweit es den 
Riesenwuchs jenseits eines Größenoptimums betrifft.

Vor allem ist zunächst festzustellen, d a ß  d ie  G rößen steigeru n g  
g a n z b e s tim m te  S tam m es g esch ich tlich e  B indu n gen  au fm eist. Es beste- * 
hen einerseits enge Beziehungen zu der relativen Entfaltungsgeschwin
digkeit der einzelnen Stämme: Diejenigen Stämme, die ein langsames 
Entwicklungstempo und geringes Entwicklungstemperament aufwei
sen, sind klein geblieben und zeigen gegen die Jetztzeit eine kaum 
merkliche Größenzunahme, so etwa die Foraminiferen, Radiolarien, 
Spongien, Korallen, Diatomeen usw. Die Tierstämme mit rasch fort
schreitender Entwicklung dagegen, wie beispielsweise die Cephalopo- 
den, Reptilien, Säugetiere u. a., lassen eine ausgesprochene Größen
zunahme erkennen; sie sind es, welche die eigentlichen Riesenformen 
hervorbringen. Andererseits liegt eine eindeutige Verknüpfung der ge
steigerten Größenentfaltung mit ganz bestimmten Phasen der Stammes
entwicklung vor. Stark ausgeprägte Größenzunahme und eigentlicher 
Riesenwuchs finden sich nu r in der typolytischen 'Endphase der kurz
lebigen, einseitig spezialisierten Seitenketten, die sich rasch um bilden 
und nach kurzer Lebenszeit alsbald wieder erlöschen, während die lang
sam abwandelnden, undifferenzierten Konservativstämme, von denen 
jene sich ableiten, nur eine allmähliche und geringfügige Größensteige
rung zeigen.

G rö ß en zu n a h m e u n d  R iesen w u ch s s in d  also n ich t e tw a  zu fä llig  
du rch  irg en d w e lch e  Ä n d eru n g en  d er  IJm w eltbed in gu ngen  ausgelöst. 
Wenn es so wäre, m üßte der Riesenwuchs zu bestimmten Zeiten eine 
ganz allgemeine Verbreitung haben oder doch zum mindesten auch die 
nächsten Verwandten der Riesenformen ergriffen haben. Das aber ist 
nicht der Fall. W ährend die Dinosaurier im Oberen Jura und in der 
Unteren Kreide w ahre Größenungeheuer hervorbrachten, waren die 
neben ihnen lebenden niederen Säugetiere äußerst kleinwüchsig. Wäh
rend ferner die Titanotherien im Unteroligozän bereits den Endpunkt 
ihrer Entwicklung mit Riesenformen erreicht hatten, waren zur glei
chen Zeit die Elefanten- und P f erde-Vorläufer noch ausgesprochene 
Kleinformen. Es erscheint uns daher nicht ohne weiteres möglich, mit 
B. R ensch  in der fortschreitenden Temperaturabnahme wäjirend des 
Tertiärs den zureichenden Grund für die Größenzunahme der Säu
getiere zu sehen. s

R ensch  bezieht sich dabei auf die bekánnte Bergmann sehe Rege,
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nach der bei den W arm blütern die größeren Formen aus dem Bereiche 
der einzelnen Arten, z. T. auch Artengruppen und Gattungen Bewohner 
kühlerer Gebiete sind, während die kleinen Vertreter sich in den w är
meren Klimabereichen finden. Diese Größenstaffelong wird auf klim a
tische Auslese zurückgeführt, da die größeren Formen eine im Ver
hältnis zu ihrer Körpermasse kleinere Oberfläche besitzen und daher 
hinsichtlich ihres W ärmehaushaltes begünstigt sind. Von W. F. Reinig 
(1958, 1939) ist jedoch die Berechtigung der BergmanN’schen (und eben
so auch der ALLEN’schen) Regel einer „klimaparallelen Variabilität“ 
bestritten worden; die Merkmalsprogression der Körpergröße sei nicht 
durch Selektion zu erklären, sondern stehe in Beziehung zu den Aus
breitungswegen der betreffenden Organismen. Welche Deutung die 
richtige ist, bleibe hier dahingestellt.

Rensch wendet nun die BERGMANNsche Regel nicht nur räumlich
geographisch für eine bestimmte Zeiteinheit an, sondern überträgt sie 
auch auf die Zeit folge und macht, wie gesagt, die Abkühlung während 
des Tertiärs für die phyletische Größenzunahme der Säugergruppen 
verantwortlich. Eine nähere P rüfung ergibt jedoch, daß die verschie
denen Säugerreihen keineswegs übereinstimmend erst gegen Ende des 
Tertiärs oder während der anschließenden Eiszeit ihre Größenmaxima 
erreichten, sondern daß dies zu sehr .verschiedenen Zeiten der Fall is t: 
bei den Titanotherien im Unteren Oligozän, bei gewissen Nebenreihen 
der Nashörner (Baluchitherium) ebenfalls im Qligozän, bei den Elefan
ten im Diluvium, bei den Pferden 'und Kamelen in der Jetztzeit.

Man wird dagegen vielleicht sagen, es komme natürlich nicht auf 
die absolute Tem peratur, sondern auf die relativen Temperaturwerte 
an, und es bedeute daher keinen Widerspruch, daß die Titanotherien 
bereits im Unteroligozän ihre Maximalgröße erreicht hatten, während 
die Pferde-, Elefanten- und Kamel-Vorläufer zu jener Zeit noch klein
wüchsig waren. Selbst aber angenommen, daß während des Tertiärs 
hinsichtlich eines bestimmten geographischen Gebietes eine stetig linear 
fortschreitende Tem peraturabnahm e stattgefunden habe, so ist jedoch 
ganz zweifellos die Tem peraturdifferenz zwischen dem Eozän und dem 
Unteren Oligozän, d. h. während der Entwicklungsdauer der Titanothe
rien, so geringfügig, daß deren gewaltige Größenzunahme darauf 
nicht zurückgeführt werden kann. Es kommt ferner hinzu, daß die 
Titanotherien, Pferde usw. sich keineswegs in einem engbegrenzten 
Wohngebiete entwickelt haben, sondern daß ihre Größensteigerung 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 lebten.

Eine kausale Beziehung zwischen der Temperaturentwicklung 
während des Tertiärs und der Größenentfaltung der Säugetiere glauben 
wir daher ablehnen zu müssen; die Bindung an das Tertiär scheint 
uns vielmehr lediglich darin zu bestehen, daß die Entwicklung der 
plazentalen Säugetiere sich eben während dieses Zeitabschnittes voll
zog. Die einzelnen Zeitpunkte aber, zu denen die Größenmaxima er
reicht wurden, beruhen auf inneren phylogenetischen Gründen, je nach
dem, ob es sich um langsam oder schnell abwandelnde Formenreihen, 
um Konservativstämme 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
parallelität der Körpergröße bestehen, d. h. bei den unter verschiede
nen Krimabedingungen lebenden Rassen einer und derselben Art; die 
phyletisehe Größenzunahme aber ist ein ihr übergeordnetes Prinzip. Sie 
überlagert die einzelnen in ihren Rahmen auftretenden geringfügigen 
Schwankungen und ist von den während ihres Fortschreitens statt
findenden Klimaänderungen unabhängig.

Die BERGMANNsche Regel gilt weiterhin nur für Warmblüter, 
nicht aber für die Wechselwarmen, so daß eine entsprechende Deutung 
für die Riesen unter den Insekten, Muscheln, Cephalopoden, Reptilien 
usw. nicht möglich ist. Bei diesen finden sich vielmehr die großen Formen 
vorzugsweise in wärmeren Gebieten, in tropischen Ländern und Meeren, 
obwohl vereinzelt Riesen auch in kalten Klimabereichen auf treten. Bei 
den marinen Tieren spielt außerdem der Salzgehalt des Meeres eine 
große Rolle; Abnahme des Salzgehaltes führt bei den Mollusken zur 
Verzwergung und Dünnschaligkeit der Gehäuse. Die in eigenartiger 
Weise einseitig spezialisierte Muschelgruppe dér Hippuriten brachte 
zur oberen Kreidezeit im warmen Mittelmeere, das sich bis in das Gebiet 
der heutigen Alpen erstreckte, in üppiger Entwicklung Gehäuselängen 
von 1 m und mehr hervor, während in den norddeutschen Ablagerungen 
kälteren Wassers nur vereinzelte Kümmer formen von wenigen Zenti
metern Länge gefunden werden. Hier wird zur Hauptsache eine Klima
abhängigkeit vorliegen. Damit werden jedoch lediglich die Größen 
Schwankungen innerhalb einzelner Arten und Gattungen von Riesen
formen verständlich; nicht erklärt aber ist die Entstehung der Riesen
formen selbst und die unbekümmert um allen Klimawechsel fortschrei
tende Größensteigerung.

*



Es bleibt die mögliche Annahme, die Größensteigerung sei durch 
eine allgemeine, klimaunabhängige Auslese der größeren Mutanten 
bedingt, fü r die Selektionsvorteile angenommen werden dürfen. Diese 
Erklärung w ürde aber nu r für den Entwicklungsabschnitt bis zur Erreb 
chung einer optimalen Körpergröße gelten. Die uns bekannten ausge
sprochenen Riesenformen haben indessen zweifellos dieses Stadium weit 
überschritten. Sie sind zu Dimensionen angewachsen, wo die Körper
größe keine physiologischen Vorteile, sondern nur noch Nachteile und 
Schädigungen brachte.

Man kann hier nun die Pleiotropie der Gene heranziehen und an
nehmen, daß der weitere Selektionsvorgang jenseits des Größenopti
mums irgendein biologisch vorteilhaftes Merkmal betroffen und sekun
där die exzessive Größenübersteigerung, gewissermaßen als Neben
w irkung der betreffenden ausgelesenen Mutationen, nach sich gezogen 
habe. Dann aber w äre es doch wohl höchst merkwürdig, daß die Selek
tion der verschiedenartigsten Merkmale bei Tieren und Pflanzen, bei 
allen einzelnen Tiergruppen, Wirbellosen und Wirbeltieren, W arm
blütern und Wechselwarmen, marinen und festländischen Tieren der 
verschiedenen Spezialbiotope, immer gerade korrelativ mit einer Grös
sensteigerung verknüpft 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. Ein solcher 
regelmäßiger Zusammenhang kann ernstlich nicht angenommen wer
den, und daher m u ß  n eben  d er  S e lek tio n  ein  zu sä tz lic h e r  r ich ten d er  
F a k to r  vorlieg en . ^

E ben so  re ich t d ie  A u slese  a ls a lle in iges E rk lä ru n g sp r in z ip  d er  
orth o g en e tisch en  E n tw ic k lu n g  b e s tim m te r  O rg a n e  n ich t äus. Es be
reitet nur solange keine ernstlichen Schwierigkeiten, als die D iffe
renzierung in auf steigender Linie erfolgt, eine Verbesserung und größe
re Leistungsfähigkeit der Organismen bedingt, den spezialisierteren 
Formen also eine Überlegenheit gegenüber ihren Konkurrenten ver
leiht. Die Erklärung versagt jedoch bei der für die typolytische Phase 
bezeichnenden Überspezialisierung der Organe, die über jedes Maß und 
Ziel hinäusschießt und schließlich zu einer völligen Störung des harmo
nischen körperlichen Gleichgewichtes führt. Ebenso wie bei der Stei
gerung der Körpergröße schreitet also auch die Spezialisierung ein
zelner Organe weit über einen günstigen Zustand hinaus und kehrt sich 
durch unentwegtes Festhalten an der einmal eingeschlagenen Entwick
lung in eine nachteilige Richtung um.
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R ensch  meint, die natürliche Auslese könne das nicht verhin
dern, da sie jeweils nur fü r die Gegenwart wirke und die Gefahren 
der Zukunft nicht voraussehen könne. Letzteres ist natürlich richtig, 
beseitigt aber nicht die Vorstellungsschwierigkeit, daß in den jew ei
ligen „G egenw artsstadien" nach Überschreiten der optimalen Diffe
renzierungshöhe tatsächlich eine unm ittelbare Auslese der überdiffe
renzierten, nachteiligen M utanten stattgefunden haben müßte, wäh
rend die weniger einseitig angepaßten, also biologisch günstigeren For
men ausgemerzt wurden. V. Franz (1943, S. 220) sprach von einem 
„Uberrennen ' des Auslesevorganges durch orthogenetische Mutatio
nen, und das ist in der la t  das, was auch uns vorzuliegen scheint.

A ndererseits hat Rensch die exzessive Organentwicklung in 
zweifellos richtiger Weise mit der allgemeinen Größenzunahme in 
V erbindung gebracht und als deren Ausfluß betrachtet. Da über un
seres' Erachtens die Übersteigerung der Körpergröße nicht bzw. nicht 
allein durch Selektion zu erk lären  ist, kann folglich auch die ortho
genetische Überspezialisierung einzelner Organe nicht sekundär auf 
die Auslese zurückgeführt werden. Man mag hier wiederum die Plei- 
otropie der Gene zu Hilfe nehmen; es scheint aber immer, ebenso wie 
im Falle der G rößensteigerung, ein Rest zu bleiben, der nicht hin
reichend begreiflich zu machen ist.

Es kommt ferner hinzu, daß in vielen Fällen tatsächlich eine 
Voraussehung der Selektion bestanden haben müßte. Eines der an
schaulichsten Beispiele für die Orthogenese bildet die Stammesent
wicklung der Pferde, die w ir in einem früheren Zusammenhänge be
reits kurz berührt haben (vgl. Abb. 11b—e). Das heutige einzeilige Pferd 
mit seinem hochkronigen Gebiß ist in hervorragender Weise an das Le
ben in der Steppe, an den festen Boden und die harte Grasnahrung die-^ 
ses Lebensbereiches angepaßt. Seine alttertiären Ahnen besaßen vier- 
fingrige bzw. dreizehige Extrem itäten und niedrigkronige Backenzäh
ne. Da nun im jüngeren  Tertiär eine Erw eiterung der Steppenräume 
auf Kosten der W aldgebiete zu beobachten ist, hat man diese Ände
rung der Umweltbedingungen und einen dadurch veranlaßten W ech- 
sel der Lebensweise als Ursache für eine geradlinig fortschreitende 
Selektion in der Richtung auf das heutige Pferd hingestellt.

Nicht genügend beachtet aber wurde dabei, daß die Entwick
lungsrichtung der Zehenreduktion bereits lange vor der Besiedlung 
der Steppe von den alttertiären  Pferdevorläufern eingeleitet wuide, 
die im dichten Buschwalde, also unter Umweltbedingungen lebten, 
für die eine Rückbildung des primären, fünfzehigen Protungula
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ten-Fußes keineswegs vorteilhaft war. Schritt für Schritt, ortho- 
genetisch im Sinne der einmal eingeschlagenen Entwicklung fort
schreitend, w urden dann bei den Nachkommen die übrigen Seiten
zehen rückgebildet und die Zähne verlängert, und zw ar unbeküm 
m ert um die Lebensweise, die w iederholt zwischen dem Leben im 
Walde, in Savannen, der Buschsteppe, der T undra usw. geschwankt 
hat (vgl. O. Abel 1928, 1929). W enn h ier allein die Selektion für die 
vorliegende Spezialisierungsriohtung maßgebend sein sollte, so müß
te ihr eine völlig unbegreifliche Zielstrebigkeit zugeschrieben w er
den, die von vornherein auf das einzellige, hochkronige Pferd abziel
te. D enn diese Entfaltungsrichtung w ar für die ursprünglichen Busch
w aldbew ohner zweifellos nachteilig und ungünstig; sie bot erst Vor
teile bei dem wesentlich später erfolgten Übergang zum Steppen
leben.

D as zeigt, daß allen äußeren  E inw irkungen zum Trotz die von 
den A usgangsform en des Pferdestam m es (die n ich t in der Steppe 
lebten!) eingeleitete Entw icklungsrich tung  w ie  ein  in n erlich  g e se tz te r  
Z w a n g sa b la u f  sich verw irklichte. D er anschließende w iederholte 
W echsel des A ufenthaltsortes und  der E rnährungsw eise konnte keine 
derartige  G eradlinigkeit erzeugen; die Selektion hätte  hier zu einem 
Zickzackkurs der E ntw icklung führen  müssen. D a das nicht der Fall 
ist, da die Schw ankungen der U m w eltfaktoren die G eradlinigkeit der 
E ntw icklungsrichtung nich t einm al haben stören können, müssen d ie  
G rü n d e  fü r  d ie  S p ez ia lis ie ru n g  im  P fe rd e s ta m m e  se lb s t  gesucht werden, 
in der E rbanlage der Ausgangsform  des P ferdetypus. Ihre  genomatische 
S tru k tu r w ar eine andere als beispielsweise die der T apiriden  und 
Rhinoceroten. Diese lebten als nahe  V erw andte und Abkömmlinge der 
gleichen W urzel m it den P ferdevorläufern  im Buschwald zusammen, 
unterlagen den gleichen Selektionsbedingungen und später denselben 
von der Steppe ausgehenden Reizen, haben aber keine derartige E n t
w icklung eingeschlagen. Sie d ifferenzierten  sich in anderer Weise und 
behielten diese R ichtung ebenso unverändert bei.

F erner w ird  au f selektivem  Wege nicht erk lärt, w arum  die P fer
de n u n  gerade E inhufer und  nicht etw a P aa rh u fe r geworden sind, deren 
F ußbau  ebensogut ein schnelles Laufen in der Steppe ermöglicht, wie 
uns die A ntilopen zeigen, die als Zweizeiler die einzehigen P ferde an 
Geschw indigkeit noch übertreffen . D ie U nterschiede beider G ruppen 
bestehen darin , daß  bei den U npaarhufern  die III. Zehe, bei den P a a r
hufern  dagegen die III. und IV. Zehe erhalten  blieben. Ein Verständnis 
dieser verschiedenen Entw icklungsw ege eröffnet sich, w enn w ir au f



die Stammformen der beiden Gruppen zurückgeben, welche noch die 
ursprüngliche, volle Entwicklung des Fußes besitzen. Er zeigt bei den 
Vorläufern der Pferde (Abb. 11a) mesaxonischen Bau, d. h. die Druck
linie des Fußes geht durch die Mittelzehe (III); die Paarhufer dagegen 
leiten sich von paraxonischen Formen ab, bei denen die Druckbahn durch 
die III. u n d  IV. Zehe verläuft, die Körperlast also von diesen beiden 
Zehen getragen w ird (vgl. Abb. 12a—e). Das heißt soviel, daß die 
Entwicklungsrichtung in ihren Hauptzügen von vornherein in den 
Ausgangsformen bereits festgelegt ist und alsdann zwangsläufig in 
der vorgezeichneten Bahn fortschreitet.

Diese Überlegungen lassen uns eine innere Ausrichtung der 
Entw icklung annehm en, die aber nicht final durch ein in der Zu
kunft liegendes ideelles Endziel gesteuert wird, sondern umge
kehrt vo n  ih rem  k o n k re ten  A u sg a n g szu sta n d , d u rch  den  A n la g en k o m p lex  
d es je w e ils  ers ten  S ia m m e so e r tre te rs  b e s tim m t ist. Durch die sprung
hafte Entstehung eines neuen Typus und seiner besonderen Eigenschaf
ten erfolgte von vornherein eine w eitg eh en d e  D eterm in ieru n g  der sp ä 
teren  E n tw ic k lu n g , eine E in en gu n g  a u f eine geringe Zahl von  E ntfal-
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Abb. 12. Orthogenetische Entwicklung der Paarliufer-Hand, Stufenreihe. 
a Oreodon (Oligozän), b Leptomeryx (Oligozän), c Bla&tomeryx (Untermiozän), 
d Merycodus (Mittelmiozän), e Camelus (Pliozän —  Jetztzeit). (Nach Matthew, 
Römer umd Scott.) — Die dicke Linie in a stellt zum Vergleich mit Abb. 11a die 
Achse des Fußes dar, die bei diesen paraxonischen Formen zwischen den Fingern 
III und IV verläuft.

tungsjnöglichkeiten. Ein jeder neu hinzukommende Entwicklungs 
schritt verschüttete weitere Potenzen, bis schließlich nur noch eine ein 
zige Entwicklungsbahn übrigblieb. Die in einer solchen Reihe später 
hin auftretenden Mutationen mögen durchaus richtungslos sem, d. H.
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sie brauchen  keineswegs durchw eg au f dieser Linie zu liegen. Aussicht 
au f E rhaltung  und F o rtfüh rung  der E ntw icklung aber haben nu r 
diejenigen, welche in die vorgezeichnete R ichtung hineinfallen; es sei 
denn, daß durch  einen größeren durchgreifenden M utationssprung in 
frühontogenetisohen Stadien ^gin neues Typengefüge entsteht und w ie
derum  neue E ntfaltungsm öglichkeiten erschlossen werden.

Analoges beobachten w ir in der Ontogenese. D ie ontogenetisehe 
Entw icklung eines Individuum s ist w eitgehend vorherbestim m t durch  
dlie von den : A szendenten j überkom m ene E rbgrundlage. Eine etwas 
größere F reiheit der Form bildung besteht lediglich in den noch p lasti
schen frühen  m orphogenetischen Stadien. N achdem  aber die Anlage 
der einzelnen O rgane einm al vollzogen ist, besteht von da  ab eine w eit
gehende D eterm ination der anschließenden Ontogenese. Zwar kann  das 
einm al angelegte O rgan  langsam er oder schneller wachsen, einen ge
ringeren oder größeren U m fang erreichen — insofern besteht zunächst 
noch ein gewisser Spielraum  —, aber jeder w eitere B ildungsschritt 
d rück t den d a ra u f  folgenden seinen Stem pel a u f  und  löst korrelative 
Folgew irkungen aus. Je w eiter die Ontogenese fortschreitet, umso m ehr 
w erden die an  sich bestehenden M öglichkeiten der M erkm alsgestal
tu n g  eingeengt, so daß  sich gegen Ende ein festgelegter Zw ängsablauf 
ergibt.

D ie Orthogenese nun  bildet den bezeichnenden Entw icklungsm o
dus der typostatischen  Stammespha^e, und  in  dieser geht der Form en
w andel durch  eine allm ähliche A ddition neuer M erkm ale an  die O nto
genese der V orfahren vor sich. Bei den Nachkom m en w erden diese 
N euanlagen alsdann fortschreitend in  der Ontogenese zurückverlegt 
und  m achen w iederum  neuen M erkm alen P latz. D adurch  w ird  der 
Zw angsablauf in  den !,Endstadien der einen Ontogenese phylogene
tisch a u f  die nächstfolgende übertragen  und von ih r w eiter fortgesetzt. 
W ir vertreten  also den S tandpunkt, daß  der Vorgang der Orthogenese 
weniger au f einer O rthoselektion als a u f  einer e n tw ic k lu n g sp h y s io lo 
g isch  b e d in g te n  O rth o evo lu tio n  beruht. D as bedeutet keineswegs, daß 
die E ntw icklung nun  von allem  A nfang an in allen E inzelheiten präfor- 
m iert ist. Eine jede neue Typogenese eröffnet freie Gestaltungsm öglich
keiten; in  dep F rühstad ien  der stam m esgeschichtlichen Zyklen besteht 
also ein b reiter Spielraum  der Entw ioklungsrichtungen, wenn auch 
natü rlich  m anche M öglichkeiten von vornherein durch den gegebeneu 
Anlagenkom plex des übergeordneten T ypus ausgeschlossen werden. Die 
weitere Einengung ergibt sich dann  erst sukzessive durch  die fort
schreitende Entw icklung.



Beispiele und eindringliche Belege für derartige Beschränkungen 
der Entwicklungsrichtungen begegnen uns in ' der Stammesgeschichte 
auf Schritt und Tritt. W ir finden sie einmal in den gleichzeitig 
nebeneinander herlaufenden P ár alle ireihen , die eine überaus verbreite
te Erscheinung darsteWen. Sie hängen lediglich mit ihrer Wurzel zu
sammen und bringen im übrigen unabhängig voneinander, vielfach in 
weiter räumlicher Trennung und unter sehr verschiedenen Umwelt
bedingungen. eine gleichartige Folge von Merkmalsumprägungen 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 Umweltverhältnissen Vorzeichnet.

Wir finden ferner sotbhe Parallelbildungen wieder in zeitlichem 
Nacheinander bei der sogenannten ite ra tiv en  F orm bildu ng, d. h. bei der 
W iederholung ähnlicher Entwicklungsabläufe, wie sie in einem frü
heren, zurückliegenden Entfaltungszyklus des betreffenden Stammes 
bereits einmal aufgetreten waren. In der Stammesentwicklung der 
Ammoneen beispielsweise gliedern sich auf Grund der Entfaltung der 
Lobenlinie verschiedene übereinanderliegende Stockwerk^ aus, und in 
einem jeden von diesen liegt einte gerichtete Ausgestaltung der Skulp
tu r vor, die in allen Einzelgliedern mit der in den übrigen Stufen 
übereinstimmt. Wir beobachten ferner etwa unter den Reptilien, 
Eplazentaliern und plazentalen Säugern nacheinander eine Wieder
kehr ähnlicher biologischer Formen, die vielfach bis in ganz, überra
schende Einzelheiten einander ähneln. Diese mannigfachen Form
w iederholungen (Homöomorphien, Konvergenzen, vgl. Schindewolf 
1940 b) auf den gleichen wie auf zeitlich verschiedenen Stufen der Stam
mesentwicklung zeigen uns an, daß innerhalb eines bestimmten Grund
typus, durch dessen Erbstruktur bedingt, die Zahl der an sich denkba
ren Gestaltungsmöglichkeiten eingeschränkt ist und daß zur Lösung 
gewisser biotechnischer Aufgaben stets nur einige wenige bestimmte 
Wege zur Verfügung stehen. Zweifellos w irkt die Selektion bei der 
Herausgestaltung der einzelnen Formenstadien mit; wesentlicher für die 
Ausrichtung der Entwicklung aber ist die von vornherein gesetzte 
P o ten zb esch rä n k u n g .

Das Auftreten gerichteter Mutationen hat die Vererbungsfor
schung bisher nicht mit Sicherheit feststellen können. Andererseits aber 
lehrt uns die homologe Variabilität verwandter Arten sowie der Arten 
verwandter Gattungen, daß die M u ta b ilitä t auch  n ich t vö llig  ungerich
te t  sein kann, daß hier vielmehr eine Beschränkung in der Zahl der
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an sich bestehenden D ifferenzierungsm öglichkeiten vorliegt. Die 
Übereinstim m ung eines Teiles des Genbestandes fü h rt da zu einer 
Einengung au f  ganz bestim m te, gleichartige Entw icklungsrichtungen. 
W ir erinnern  ferner an  die Beobachtungen und  D eutungen Stubbe’s 
& V. W ettstein’s, nach  d enen  an einen großeA M utationsschritt sieh 
eine Reihe w eiterer K leinm utationen anschließt, die den gleichen M erk
m alskom plex beeinflussen und  die ursprüngliche Breite der Bildungs
m öglichkeiten einengen. Im übrigen setzen unsere Vorstellungen auch 
keineswegs das A uftre ten  gerichteter M utationen voraus; die A usrich
tung  der stam m esgeschichtlichen E n tfa ltung  kann  nach dem oben 
Gesagten als fortschreitende Béschneidung der Entw icklungspotenzen 
rein en tro ick lu n g sp h ysio lo g isch  verstanden  werden.

IX. Schlusswort. (Typostrophismus gegen Darwinismus.)

In den vorstehenden Blättern haben wir dem klassischen Darwinis
mus unter dem Sammelbegriff Typostrophismus eine Ausdeutung der 
Stammesentwicklung gegenübergestellt, die in m ehrfacher Hinsicht 
grundsätzlich 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 höheren, übergeordneten Typen herauszulesen 
ist. Die Arten bilden insofern nicht die Vorstufe der Gattungen und 
höheren taxonomisch-phyletischen Kategorien, sondern sie sind viel
mehr die peripheren Ausdrucksformen der großen stammesgeschicht- 
licben Entwicklungsrichtungen. Dieser Sachverhalt ist bereits von eini
gen älteren Paläontologen, so von E. D. C ope  (1866, 1868) und
O. Jaekel  (1902), richtig erkannt worden.

Nach Jaekel entsprechen in dem alten Vergleichsbilde des Stamm
baums die Arten den Blättern, w ährend Stamm und Zweige die eigent
liche phylogenetische Entwicklungsrichtung, also die Abfolge der höhe
ren Typen versinnbildlichen. „Wie nun die Blätter vorübergehende Er
scheinungen an dem langsam wachsenden Baume bilden, so sind die 
Arten die schnell wechselnden Bilder, in denen der jeweilige Entwicker . 
lungszustand der einzelnen Zweige in der Berührung mit der Außen
welt Gestalt gewinnt und zeitweilig einen festen Ausdruck findet“ 
(O. Jaekel 1902, S. 8). Ähnlich wie die Individuen nur die ephemeren 

'Verkörperungen der Arten darstellen, sind die Arten die vorübergehen-
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den, vergänglichen R epräsentanten des Stamm baum s, die letzten, 
randlichen A usgliederungen der einzelnen aufeinanderfolgenden stam 
m esgeschichtlichen Zyklen und Typen.

Die H erausgestaltung der neuen Typen selbst aber erfolgt nicht 
au f dem W ege allm ählicher, gleitender A rtbildung, nicht durch Addi
tion von Einzelm erkm alen und wachsende Divergenz der A rtm erk
male, sondern durch  eine tie fg re ifen d e , sp ru n g h a fte  U m prägu n g  des 
G ru n d g e fü g es . D iese  T ypen ru a n d lu n g en  o der T  yp o s tro p h en  s te llen  das  
a u ssch la g g eb en d e , w esen tlic h e  stam m esg esch ich tlich e  G eschehen dar. 
Die fortschreitende A npassung und D ifferenzierung im Rahmen der 
T ypen au f dem Wege der selektiv gesteuerten A rtbildung bringt nu r ei
ne A usschöpfung der den Typen innew ohnenden, von ihnen erworbenen 
Entfaltungsm öglichkeiten, sie füh rt letztlich zur Überspezialisierung, 
zum Erlahm en und schließlich Erlöschen der w eiterführenden Ent
w icklungspotenzen. Ihnen stehen die Typostrophen als entgegenwirken
des P rinzip  gegenüber. Sie bringen eine Neubelebung der Entwicklungsr 
energien, indem  sie die E rstarrung  des V ortypus und dessen einseitige 
Spezialisierungen überw inden; sie sind die eigentlichen Träger der Stam
m esentw icklung. Stamm esgeschichte und Anpassungsgeschichte, Phylo
genese und A daptiogenese (A. E. Park), Entw icklung und Spezialisierung 
(P. Buchner), T ransform ation und undeviafing evolution (W. K. Gre
gory), Arom orphose und Idioadaptation (A. N. Sewertzoff). Zentrali
sation und  D ifferenzierung. (V. Franz), Neomorphose und Orthogenese 
(K. Beurlen), Neogenese und Alteration (R. Woltereck) sind also zwei 
durchgreifend verschiedene, voneinander unabhängige und gegensätzli
che Vorgänge, wie die genannten Autoren bereits zutreffend hervorge
hoben haben.

Vor allem aber ist hier A. Kölliker (1864, 1872) zu nennen, der mit 
seinem Vorstellungskreise der heterogenen Zeugung Gedankengänge 
vertreten hat, denen wir uns weitgehend nähern. Insbesondere findet 
sich bei ihm bereits die Auffassung, daß die großen stammesgeschicht
lichen Umgestaltungen sprunghaft in embryonalen Stadien erfolgen, 
während die daneben vorkommenden langsamen, allmählichen Umwand
lungen nur Merkmale niederen Grades betreffen. Unter den Genetikern 
sind insbesondere E. Baur, J. Philiptschenko und R. Goldschmidt zu 
einer der unsrigen ähnlichen 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 Vererbungsforschung 
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 Großmutatio
nen die Überzeugung aussprachen, „daß der Beginn der Abzweigung 
eines Typs von der Größe einer neuen Gattung aus einer gemeinsamen 
Stammform ohne Schwierigkeit auf der Grundlage mutativer Entste
hung gedacht werden kann“.

D ie E ntstehung eines G attungstypus stellt aber nun  nicht einen iso
lierten Sonderfall dar» sondern sie bildet das Glied einer kontinuierli
chen Reihe von T ypostrophen verschiedener G rößenordnung, bei denen 
sich jeweils die gleichen bezeichnenden Erscheinungen und A blaufs
form en w iederholen. W ir sind daher überzeugt davon, daß  au ch  d ie  
H era u sg esta ltu n g  d er  h öheren  T y p e n  gen etisch  v e rs tä n d lic h  zu  m ach en  
ist. n icht allerdings, w ie m an bisher glaubte, m it H ilfe von K leinm uta
tionen und Selektion, sondern von größeren M utationssprüngen» fü r  die 
gegenw ärtig vergleichbare Modelle vorliegen. Die Vorstellungen, zu de
uten w ir gelangt sind, unterscheiden sich d a m itz w ar grundlegend von der 
herköm m lichen darw inistischen Annahm e, daß  aller stammesgeschieht- 
liohe Form enw andel sich au f  dem Wege gleitender A rtbildung voll
zogen Jiabe, rechnen aber andererseits keineswegs m it irgendwelchen 
m ystischen Vorgängen, denen eine physiologische G rundlage fehlt.

Im übrigen ist bei der Ü bertragung m uta tiver B efunde au f die 
S tam m esentw icklung eine gewisse Vorsicht am Platze. D ie W ege der 
Form bildung gehen in beiden Fällen  bisweilen verschiedene R ich tun
gen. A. Wolsky (1935) hat d a fü r  ein sehr interessantes Bfeispiel vorge
legt: Die stam m esgeschichtlicbe R ückbildung des G am m ariden-Auges 
spielt sich nach seinen Erm ittlungen als ein ze n tr ip e ta le r  Vorgang ab, 
d. h. die distalen Augenelem ente verfallen  zuerst der D egeneration, die 
dann  schrittw eise au f die tiefer liegenden Elem ente übergreift. Man hat 
versucht, diese S tam m esentw icklung durch  E ntstehung blinder, oder 
defekt-äugiger M utanten zu erklären. D ie von Woisky zusam m en mit
J. S. Huxley durchgeführten  U ntersuchungen haben jedoch ergeben, 
daß  die m utative R ückbildung der Augen bei G am m aru s ch eo re u x i  
ze n tr ifu g a l verläuft, die D egeneration also an den proxim alen Augen
teilen beginnt und in d istaler R ichtung fortschreitet. Die beiden P ro
zesse sind also einander entgegengesetzt, „weshalb die A uffassung, daß 
die R ückbildung des G am m aridenauges w ährend de r Stammesge
schichte m it dem A uftre ten  blinder, oder defekt-äugiger M utanten zu 
erklären ist» wenig befriedigend erscheint“ (A. Wolsky 1935, S. 462). 
N un besteht ja zw ar durchaus die Möglichkeit, daß bei anderen G am 
m ariden die m utative Augendegeneration auch au f zentripetalem  
Wege erfolgt sein bzw. erfolgen mag, aber dieses schöne Beispiel lehrt



uns doch, daß die stammesgeschichtliche Auswertung experimenteller 
Erhebungen leicht zu Fehlschlüssen führen kann.

Zugleich mit dem Vorgang der Artbildung tritt im Lichte unserer 
Auffassungen auch das Selektionsprinzip als stammesgeschichtlicher 
Faktor stark zurück; wir bestreiten eine „Allmacht der Naturzüch- 
tung (A. W eism ann). 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 Entwicklungsmöglichkeiten, 
die durch die fortschreitende Spezialisierung bedingt wird.

B. Ren sc h  (1943) vertritt demgegenüber — vielleicht als Gedanken
relikt seiner früheren lamarckistischen Einstellung — den Standpunkt, 
daß die Entwicklung eine reine Ektogenese1 sei, daß aller Formenwan
del und seine Richtung durch wechselnde Umweltbedingungen auf 
dem Wege über die Selektion bestimmt werde. Mit Recht aber hebt 
R ensch  hervor, daß die Neubildung von Organen zufällig erfolge, 
daß sie anfangs vielfach eine ganz nebensächliche Bedeutung haben 
und erst bei veränderten Umweltverhältnissen Wert erlangen. Bei den 
Frühstadien in der Herausgestaltung der Merkmale und Organe spielt 
also, wie auch w ir das für unsere typogenetische Phase betont haben, 
die Selektion keine Rolle. Die Umwelt aber wirkt hier nur als un
spezifischer Reiz, der vorhandene Möglichkeiten auslöst; Qualität und 
Q uantität der Neubildungen werden dabei ausschließlich von den 
Organismen selbst bestimmt. Wie ich bei einer anderen Gelegenheit 
schon einmal vergleichsweise sagte: Ein Abfahrtssignal kann nur dann 
eine W irkung auslösen, wenn ein fahrbereiter Zug vorhanden ist. Man 
w ird in diesem Falle nicht behaupten wollen, das Signal sei die 
Ursache für die Bewegung des Zuges; es ist lediglich eine der mitspie
lenden Bedingungen.

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

i Ektogenese hier im Sinne von L. Plate (1913, S. 500) verstanden nicht 
dagegen in der Bedeutung von G. F. D ollfus (1892, 1895), der m it Ektogenese d,e 
bestimmte, zur mikrosphärischen. Generation führende Fortpflanzungsart der Fora
miniferen bezeichnete.

16?
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Organismen bereits vorhanden sind. Diese müssen von vornherein 
gewisse Präadaptationen mitbringen, Organe und Eigenschaften, die 
sie zu einem Leben in dem neuen Biotop befähigen und die sie schon 
vorher, unabhängig von diesem, erworben hatten. Bei der weiteren 
Vervollkommnung der betreffenden Eigenschaften und der gesteigerten 
Anpassung an die veränderte Lebensweise greift dann zweifellos die Se
lektion ein. Bei unserem früher 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
lung gleichsam prädestiniert waren. Die Selektion steigert daher hier 
nur einen Formenmandel, der bereits vorher unter anderen Ummelt- 
bedingungen eingeleitet mar. Auf jeden Fall aber kann die Selektion 
stets nur solche Organbildungen bewirken, die wenigstens potentiell 
in den Organismen schon vorliegen. — Im übrigen fügt Ríeinsch sehr 
richtig hinzu, daß es neben der speziellen Anpassungsselektion auch 
eine allgemeine, vom einzelnen Biotop „wenig abhängige Orthoselek
tion“ gebe, wie beispielsweise bei der Vergrößerung und Vervollkom- 
müng der Sinnesorgane, des Zentralnervensystems usw.

Wenn die Umweltveränderungen die entscheidende Triebkraft der 
organischen Entwicklung bilden sollten, dann müßte der Formenwan
del in den am wenigsten beeinflußten, beständigsten Teilen der Erd
oberfläche* nämlich in den tieferen Dauermeeren, am langsamsten 
fortschreiten, im Süßwasser dagegen, wo die w/ech sei voll s ten Verhält
nisse in Zeit und Raum herrschen, sehr schnell verlaufen. Das aber 
ist keineswegs der Fall, in mancher Hinsicht läßt sich selbst das Gegen
teil feststellen. Die Fischfauna der heutigen Tiefsee beispielsweise ent
hält nach O. A bel überhaupt keine altertümlichen Fischformen, das 
Süßwasser dagegen eine Fülle von ihnen (Petromyzonten, Dipnoer, 
Ganoiden). Ebenso haben sich die Mollusken und Schildkröten des 
Süßwassers seit dem Tertiär nur wenig verändert; nach K. H ummel 
sind beispielsweise die alttertiären Schildkröten 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 Körpers und seiner zartesten Anhänge (Anten
nen, Augen, Mandibeln mit bezahntgn Kauflächen, Maxillen mit ihren 
feinen Borstenreihen, Exopoditen und Endopoditen, mit Eiern ange
füllte Eibehälter usw.) uszeichnen und daher in allen Einzelheiten 
mit der rezenten Art Triops cancriformis verglichen werden können.
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Trotzdem gelang es nicht, irgendein qualitatives Merkmal festzustellen, 
das zu einer artlichen Abtrennung der fossilen Form berechtigen 
würde. Der einzig nachweisbare Unterschied besteht in ihrer etwas 
geringeren Größe, die als subspezifisches Kriterium bewertet wurde. 
Eine und dieselbe Art hat sich also hier lange Formationen hindurch 
(mindestens über einen Zeitraum von 180 Millionen Jahren) trotz der 
wechselreichen Verhältnisse des Süßwassers unverändert erhalten, im 
Gegensatz zu verwandten marinen Krebsen, die während dieses Zeit
raums eine reiche Entwicklung durchlaufen haben. Das spricht nicht 
eben dafür, daß wechselnde Umweltfaktoren die entscheidende Ur
sache des Formenwandels sind und andererseits die Dauerformen einen 
Beweis für stabile, unveränderte Lebensräume 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 Temperaturint^rvall. Sie 
siedeln sich nur in solchen Gebieten an, wo die betreffenden Bedin
gungen vorliegen, und sterben sogleich ab, sobald jene sich ändern. 
Da wir bereits im älteren Paläozoikum 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 schließen, daß die Riffkorallen schon 
damals unter den gleichen Voraussetzungen lebten wie die rezenten, 
zumal auch die Begleitfaunen in beiden Fällen einander entsprechen. 
Trotzdem also wahrscheinlich durch alle Zeiten hindurch die Umwelt
verhältnisse für diese Formen unverändert geblieben sind, zeigen sie 
doch durchaus keinen Stillstand der Entwicklung, sondern sie haben 
im Gegenteil, wie w ir gesehen haben, eine durchgreifende, wenn auch 
langsame Umgestaltung ihres Bauplans erfahren und in dessen Rahmen 
zahlreiche verschiedene Entfaltüngsrichtungen eingeschlagen.

Ausm aß und Mannigfaltigkeit des Formenwandels ist also autogen, 
in inneren Faktoren der Organismenstämme begründet. Das gleiche gilt 
für die Geschwindigkeit der stammesgeschichtlichen Umprägungen, 
die ebenfalls keineswegs durch die Umwelt und die von ihr gelenkte 
Selektion bedingt wird. Das Entwicklungstempo der einzelnen Stämme 
weist selbst unter gleichen Umweltbedingungen außerordentliche 
Unterschiede auf. Den Ammoneen eignet während ihrer gesamten
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Lebenszeit im Jungpaläozoikum und im Mesozoikum eine hochgestei
gerte Umbildungsfähigkeit; die mit ihnen im gleichen Lebensbereich 
vergesellschafteten Muscheln und Schnecken dagegen zeigen einen 
wesentlich langsameren Formenwandel. D arauf beruht es, daß gewisse 
Tiergruppen, so vor allem die Ammoneen, als Leitfossilien zu geolo
gischen Zeitbestimmungen herangezogen werden, w ährend andere dazu 
völlig ungeeignet sind.

Hier nur noch ein Beispiel für viele: Die Cetaceen haben im 
Miozän ihre Periode stürmischer Entfaltung. In dieser kurzen Zeit
spanne tritt uns eine überraschende Fülle von G attungen und Arten 
entgegen, die durchgreifende Unterschiede im Gebiß, Schädel und in 
ihrer Ernährungsweise erkennen lassen. Vom Unterpliozän ab ist dann 
die Entwicklung stark verlangsamt. Im Gegensatz dazu durchlaufen, 
wie O. A bel hervorgehoben hat, die Sirenen vom Mitteleozän bis zum 
Pliozän eine sehr allmähliche Entwicklung in langsamem, gleichmäßi
gem Tempo. Die Veränderungen, die dabei auf die Miozänzeit entfal
len, sind außerordentlich geringfügig. Es bestehen also hier weitest
gehende ynterschiede der Entwicklungsgeschwindigkeiten, obwohl die 
äußeren Lebensbedingungen fü r die Wal^e und Seekühle seit dem 
Beginn ihres Meereslebens in großen Zügen die gleichen geblieben sindr

Aus alledem ergibt sich, daß die Organismen keineswegs einfach 
eim Spielball äußerer Faktoren sind. Sie bestimmen vielmehr selbst 
über Art, Ausm aß und Geschwindigkeit des Formenwandels, auch 
soweit dieser durch äußere Faktoren ausgelöst und beeinflußt sein 
mag. In keinem Falle kommen wir jedenfalls um die Auffassung herum, 
daß die Reaktionsfähigkeit auf Umwelteinflüsse und die dabei 
auftretenden Reaktionsformen in den Organismen selbst beschlossen 
liegen. Es dürfte ferner kaum möglich sein, die Stammesentwicklung 
auf die einfache Fórmel Ektogenese oder Autogenese zu bringen. Beide 
Prinzipien greifen wohl ineinander und verschränken sich zu einer 
schwer auflösbaren Gesamtwirkung; das Schwergewicht scheint uns 
dabei aber durchaus auf der Autogenese zu liegen. Man wende nicht 
ein, daß damit mystische or^hnismische Sondergesetzlichkeiten gefor
dert werden und daß die Autogenese mit „übernatürlichen Prinzipien“ 
(L. P late 1913, S. 500) rechne, während das Selektionsprinzip eine 
rein mechanische Kausaldeutung darstelle. Wie bereits von zahlreichen 
Autoren (K. B eurlen , L. C u én o t , E. v . H artm ann , A. K ölliker ,
C. N äg eli, W . W u n d t  u . a.) hervorgehoben wurde und bei einigem 
Nachdenken leicht eingesehen werden dürfte, ist auch der Selektions
gedanke, der Vorstellungskreis des Kampfes ums Dasein und der



Anpassung keineswegs» frei von organismischen und selbst teleologischen 
Elementen. Auch sie haben selbstverständlich das Vorhandensein ein
fachster, entwicklungsfähiger Organismen zur Voraussetzung!

(A Reichsamt für Bodenforschung közleménye)

DARWINIZMUS VAGY TIPO^ZTROFIZMUS ?
írta : Prof. D r . S ch indew o lf  O. H. (Berlin) ,

(12 szövegábrával) 

ö s s z e f o g l a l á s .

A fosszilis leletek elfogulatlan elemzése, amivel az őslénytan foglal
kozik, a törzsfejlődési folyamatokról olyan megállapításokat tett, 
amelyek több tekintetben lényegesen eltérnek a klasszikus darwinizmus 
elgondolásaitól. Eszerint a törzsfejlődés súlypontja nem „a fajok kelet
kezésén“ van. A fajképződés, vagyis a faji bélyegek kialakulása a 
maga útján  halad és lényegesen különbözik az alapképződésnek attól 
a módjától, amelyet a magasabbrendű típusok egymásutánjából ki
olvashatunk.

Típus alatt értjük valamely tetszőleges taxonómiai vagy fiietikai 
kategóriának jellegzetes szerveződését, amely a törzsfejlődésbeli visel
kedésből, mint objektív tényállásból megállapítható. Tehát a típus 
semmiképen sem önkényesen alkotott, elvont forgalom: Mint a szerző 
több példán kim utatja, a lényeges típuskülönbségek nem lassú foko
zatos fajképződés eredményei, nem egyes új bélyegek addiciója és a 
faji bélyegek fokozódó szétkülönülés útján keletkeznek, hanem a 
nemzetségről-nemzetségre, családról-családra különböző szervezeti alap
tervek többé-kevésbbé mélyreható, ugrásszerű átrendeződése útján 
jönnek létre. A törzsfejlődés 'jényfegét ezek a típusváltozások vagy 
tiposz tréfák  alkotják, amelyek különböző mértékben változtatják 
meg* a típust és a törzsfejlődés folyamatát különböző nagyságrendű 
fejlődési ciklusok rendszerére osztják fel, miközben a magasabb
rendű típusok fokozatosan esnek szét az alájuk tartozó alacsonyabb- 
rendű típusokra. A fajok tehát ilyen értelemben nem a génűszok és 
magasabbrendű taxonomiai-filetikai kategóriák kezdőfokai, bániéin 
ellenkezőleg, végső tagokként alakulnak ki az eredeti összefoglaló 
típusból. T
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Mindezeket a különbözőfokú ciklusokat egy bizonyos szakaszosság 
jellemzi. Minden ciklus egy rövid szakasszal kezdődik, a Upogenezjis- 
sei, amely többé-kevésbbé korai ontogenjetikus fejlődési stádiumban 
ugrásszerűlen hozza létre az új típuskomplexumot. Ehhez csatlakozik 
egy hosszú periódus, a tiposztázis, amely alatt a típus alapsajátságai 
állandók m aradnak és tulajdonképen továbbfejlődnek, viszont a for
mák fokozatosan alkalm azkodnak az adott körülményekhez és lassan, 
fokozatosan új bélyegek is kidifferenciálódnak a típus keretein belül. 
A ciklus egy rövid fázissal fejeződik be; ez a tipolizis, a típusok szét
esése, amelyben a típus szigorú formakötöttsége felbomlik és az addig 
kedvező differenciálódás hátrányos túldifferenciálódássá fajul. A túl
specializált fejlődési sorok kihalnak és nem viszik tovább a  törzs- 
fejlődést. Csak egy újabb tiposztrófa, amely egy aránylag speciali- 
zálatlan alaksorhoz csatlakozik, hoz új fejlődési lehetőségeket és nyújt 
újabb alapot, amelyen a törzsfejlődés tovább haladhat előre. A tiposz- 
trófák alkotják tehát azt a szükséges ellentényezőt, mely az 'egyoldalú, 
túlhajtott specializálódás által előidézett megmerevedés és degene
ráció ellen működik. Az újabb örökléstanban kim utatott bonyolult 
nagy mutációk a tiposztrofizmus tanának élettani alapot adnak és a 
tant kísérletileg is kutathatóvá teszik.

A kiválogatódás a típusbélyegek kialakulásában csak egészen alá
rendelt szerepet játszik; ennélfogva a törzsfejlődés szempontjából nincs 
az a nagy jelentősége, amelyet neki a darwinizmus tulajdonított. A 
törzsfejlődés vitathatatlan irányítottsága, az orthogenezis nem annyira 
kiválogatódási folyamatnak, mint inkább annak az (eredménye, hogy 
a tipogenezis következtében előre meghatározott fejlődési irányok 
adódnak és a további fejlődési lépések során m ár csak fokozatos 
potenciacsökkenés következik be. A szervezet tehát semmiesetre sem 
egyszerű játéklabdája bizonyos külső, a kiválogatódás útján működő 
tényezőknek, hanem a benne rejlő reakcióképesség folytán nagy mér
tékben saját maga szabja meg az utódaiban végbemenő alakváltozások 
módját, mértékét, sokféleségét és sebességét.

ÁBRAMAGYARÁZAT:
1. ábra: A lobusvonal differenciálódása a Manticoceratidáknál (Fám. Goniatitae) 

az egyes elemek megszaporodása útján (a belső nyereg és részproduk- 
-tumainak ventro-altemáló hasadása: szaggatott vonallal jelezve) és a 
középső nyereg (Mi erősebb' kiemelkedése révén. Az ábrázolt stádiumok 
mindegyikének egv-egy génusz felel meg. a: Ponticeras Mat., b: Manti- 
coceras Hyatt, c : Koencnites Wdkd., d: Timanites Mojs., e: Pliarciceras 
Hyatt, /'; Synpharciceras Schdwf. A jobboldali jelzések az egyes génu-
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szók sztratipafiai előfordulását adják meg. Valamennyien már a felső 
evon la fekvozonajában hirtelen jelennek meg; a lobusvonal kialakulása 

ehat nagyon gyorsan, valósággal rohamos fejlődéssel megy végbe.
2. abra: A Madreporariák szeptális készülékének fejlődése a Pterokorallok eredeti

bilateraliitasától (paleozoikum) a Cyklokorallok hatsugaras részarányos
ságáig (mesozoikum és kainozoikum), vázlatos keresztmetszeti képekben 
A baloldali képsorozat a felfelé haladó nyilak irányában a korai proto- 
septula stádiumban. A vízszintes nyilak az ontogenetikai fejlődést je
lentik, amely a morfológiailag mindenütt egyforma, de potenciálisan 
különböző fiatalkori stádiumoktól az ivarérett stádiumig (középen) vezet. 
Jobboldalt nagyon vázlatosan az állatcsoport két ciklusra széteső törzs- 

* fejlődése van feltüntetve. (Schindewolf, 1942a. 1. ábra.) ‘
3. ábra: A méhlepénye« emlősök törzsfejlődésének menete. (A. S. Römer 1933, 243.

ábra).
4. ábra: A törzsfejlődés szakaszokra tagozódásának vázlata. A törzs egy rövid

idáig tartó tipogenetikus fázisban ugrásszerűen több altörzsre, vagy al
típusra esik szét, amelyek fő szerveződési bélyegei a hosszantartó tiposz- 
tatikus fázisban változatlanok maradnak, a rövid tipoiitikus végfázisban 
azonban elvesztik formakötöttségüket és különböző elfajúlásos széteséseket 
tüntetnek fel. A tiposztatikus fázison belül az egyes alaptípusokban 
alacsonyabbiendű törzsfejlődési ciklusok lépnek fel, másodrangú tipo- 
genezisekkel, tiposztázisokkal és tipolizisekkel, amelyek csak a jobboldali 
altörzsön vannak feltüntetve. A másodrangú tiposztázisolc keretében har
madrangú tipogenezisek, tiposztázisok és tipolizisek alakulnak ki és így 
tovább.

5. ábra: A szeptumok felépítésének ugrásszerű kialakulása a Heteroko^alloknál
(f-h) a Pterokorallok egyik korai ontogenetikai fejlődésstádiumából (a-e), 
vázlatos keiesztmetszeteken, erősen nagyítva. A d és g ábrákon a szkle- 
roszeptumok mezenteriális tasakjai rekonstruálva Bizonytalan (számunkra 
azonban lényegtelen) a protomezentériumok hossza, továbbá az izom- 
pamatok kialakulása és iránya,- amelyet fogazás jelez. Lehetséges, hogy 
a Pterokoralloknál (d) egyes mezentériumok mikromezenteriuniokbol 
fejlődtek, továbbá, hogy az iránymezentériumok izompamatai, a recens 
Madreporiakéhoz hasonlóan, egymástól elfordulva helyezkedtek el. To
vábbi magyarázat a szövegben.

6 ábra: A lobushasadással jellemzett lobusvonaltípus ugrásszerű kialakulása (a 
Popanoceratidáknál (d), olyan alakok korai ontogenetikai fejlődésstádiumá
ból (a), amelyeket előrehaladó alternáló ni/ereg-hasadás jellemez. ’

7. ábra: A Reptiliák alsó állkapcsának (a) átfoimálódása az emlősök alsó állkap
csává (b). vázlatosan. — De: Lentale, Spl: Spícniale, Ang: Angulaie, 
Sang: Supraangulare, Art: Articulare, P nd: Praemaxillare, Mx: Maxil
la re, Jug: Jugale, Squ: Squamosum, Qu: Quadratum, Ty: Tvmpamcum, 
Mall: Malleus, Inc: Incus.

8 ábra- Fokozatosan erősbödő formaeltérések kialakulása, dletóleg típusok kép
ződése egvre korábbi ontogenetikai fejlődésstádiumokban, ontogenezisek

% idealizált sorozatában, vázlatosan. További magyarázat a szövegben.
(Schindewolf, 1937a, 6. ábra.).
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9. ábra: Additív (típuskeletkezés ontogenezisek ideális sorában, vázlatosan. (G.
Herber, 1943a, 11. ábra.).

10. ábra: Egy új rend (B) kialakulása egy törzsfejlődésileg korábbi rend (A) egyik
fajából (a), vázlatosan. A két rend típusának határa az a és ß  fajok 
között van. A B rend általános típusából azonnal, hirtelen alakulnak ki 
a típushoz tartozó famíliák ((Fam.) és génuszok (Gén.) alaptervei.

11. ábra: A lófélék hátsó végtagjának orthogenetikus származtatása (b-e) a Protuü-
gulatálc teljes ötújju lábából (a), a; Tetraclaenodon (paleoeén). b: Eoliipus 
(alsó eocén), c. Miohippus (oligocén), d: Merychippus (korai miocén), e; 
Equus (felsöpliocén-jelenkor). Matthew, Cope, Osborn és Römer sze
rint. — Az a ábrán a láb tengelye is fel van tüntetve, hogyi a 12. ábrával 
összevetve kitűnjék a mesaxonikus felépítés.

12. ábra: A párosujjúak mellső végtagjának orthogenetikus fejlődése. Egymásután
következő fokozatok a: Oreodon (oligocén), b: Leptomeryx (oligocén), 
c: Blastomeryx (alsó miocén), d: Merycodus (középső miocén), e: Camolus 
(pliocén-jelenkor.). Matthew, Römer és Scott szerint. — A vastag vonal 
az a ábrán a végtag tengelyét jelemitsä, amely ezeknél a paraxon formák
nál a III, és IV. ujj között halad. (v. ö. 11a ábra.)
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