Neuere Probleme
der Abstammungslehre
Die transspezifische Evolution
Von

Prof. Dr. Bernhard Rensch

Miinster (Westf.)

Zweite, stark verinderte Auflage

Mit 113 Abbildungen

1.9.5.4

FERDINAND ENKE VERLAG STUTTGART




Alle Rechte, insbesondere das der Ubersetzung, vorbehalten

Copyright 1954 by Ferdinand Enke, Publisher, Stuttgart
Printed in Germany

Fotomechanische Wiedergabe auch von Teilen des Buches
nur mit ausdriicklicher Genehmigung durch den Verlag

Druck: Union Druckerei GmbH Stuttgart

MEINER FRAU

UND MITARBEITERIN

ILSE RENSCH

ZUGEEIGNET




Yorwort zur zweiten Auflage

Als sich die erste Auflage dieses Buches bereits im Druck befand, wurden mir
die ersten englischen und amerikamschen Schriften zugénglich, die wihrend
des zweiten Weltkrieges publiziert waren. Ich konnte deshalb nur erst in einem
Anhangskapitel darauf Bezug nehmen. Inzwischen ist nun der internationale
wissenschaftliche Kontakt weitgehend wieder hergestellt worden, und es ist
jetzt moglich, die auBerordentlich grofie Zahl der Veréffenthchungen auf dem
Gebiet der Evolutionsforschung zu beriicksichtigen, die wihrend des letzten
Jahrzehnts erschienen. Die meisten davon wurden mir liebenswiirdigerweise
von den Autoren selbst zur Verfiigung gestellt, wofiir ich vor allem den hoch-
verehrten Kolleginnen und Kollegen Tu. DoszraNsky, T. EpincEr, J. B. S.
Haupang, J. Huxigy, D. Lack, E. Mavg, A. H. MmLer, G. G. StMpson und
J. H. F. UMBGrOVE zu herzlichem Danke verpflichtet bin. Es war {iberraschend
und erfreulich, feststellen zu konnen, wie weitgehend nun heute — zum ersten
Male im Verlaufe einer 150jdhrigen Forschungsperiode auf diesem fiir die ge-
samte Biologie und fiir die moderne naturwissenschaftliche Weltanschauung so
entscheidenden Forschungszweige — die Auffassungen konform geworden sind.
Das bezeugen besonders die jeweils auf ganz verschiedenem Material basieren-
den, zusammenfassenden Werke von J. Huxrey (“Evolution, the modern syn-
thesis” 1942), E. Mavr (“Systematics and the origin of species” 1942), Ta. Dos-
zZHANSKY (“Genetics and the origin of species”, 2. ed. 1941, 3. ed. 1951),
G. G. SMpsoN (“Tempo and mode in evolution” 1944 und “The meaning of
evolution” 1949), I. S. ScumaLmAUSEN (‘“Factors of evolution” 1949) und
G. L. StesBINs (“Variation and evolution in plants” 1950) sowie die wert-
vollen Spezialuntersuchungen, die in der 1947 begriindeten Zeitschrift ,,Evo-
lution‘ erschienen. Fiihrende Forscher auf dem Gebiete der Genetik, der Syste-
matik, der Paldontologie und der vergleichenden und experimentellen Evolu-
tionsforschung vertreten heute eine in vielen Punkten einheitliche Auffassung,
die durch unzéhlige Einzelergebnisse dieser urspriinglich so heterogenen Son-
derdisziplinen gestiitzt wird.

Die Fille der einschliigigen neueren Literatur machte es unméglich, alle
wichtigeren Einzelergebnisse zu erwihnen. Aber es wurde doch eine neue Fas-
sung fast aller Kapitel notwendig. Die gedankliche Linienfiihrung ist dabei un-
verdndert geblieben. Die Zerlegung groBerer Kapitel in mehrere Unterab-
schnitte soll die Ubersicht etwas erleichtern. Die Einfiigung einiger botanischer
Beispiele mag die Einheitlichkeit des Evolutionsgeschehens im gesamten Reiche
des Lebendigen verdeutlichen. Die stiirkste Verinderung erfubr der Abschnitt
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iiber die Regeln der Umkonstruktion, weil hier durch Untersuchungen von
meinen Schiilern und von mir selbst eine unerwartete Fiille neuer Ergebnisse
verarbeitet werden konnte.

‘Besondere Schwierigkeiten bot auch die Umgestaltung des Kapitels iiber die
Evolution der BewuBtseinserscheinungen, das eine unterschiedliche Beurtei-
luhg erfahren hat. Es wurde von mancher Seite als zu hypothetisch beméngelt
oder in einzelnen Punkten miverstanden, von der Mehrheit der Leser, die sich
brieflich oder miindlich dariiber &uBerten, aber gerade als besonders wichtig und
anregend bezeichnet. Da es sich hier um Probleme handelt, die weitgehend von
der philosophischen Einstellung des Beurteilers abhéngen, ist nun ein consensus
omnium gewil nicht zu erwarten. Ich bin mir aber bewuflt, dafl die unvermeid-
liche Kiirze der Darstellung gerade bei solchen Biologen zu MiBverstindnissen
fiihren kann, denen eine philosophische und speziell erkenntnistheoretische Be-
trachtungsweise ferner liegt. Daher war ich bei dieser zweiten Auflage bemiiht,
die erkenntnistheoretischen Grundlagen noch etwas allgemeinverstindlicher
darzustellen.

Fiir zahlreiche spezielle Hinweise mochte ich vor allem den Herren
M. HartMANN; G. HEBrRER, G. Himig, O. KoEsLER, G. Korrer, K. Koss-
wic¢, B. Mavr und L. v. Usiscs herzlichen Dank sagen. Fiir kritische Mitarbeit
und mancherlei technische Hilfe bin ich meiner Frau sowie meiner Assistentin
Dr. A. NortE wiederum zu Dank verpflichtet.

So mag denn die neue, so stark verinderte Auflage des Buches dazu bei-
tragen, das wichtige Problem der transspezifischen Evolution den Biologen und
weiteren biologisch interessierten Kreisen von Gebildeten nahezubringen und
zur Mitarbeit an den zahlreichen Einzelfragen anzuregen.
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1. Einleitung

Die von der Vererbungsforschung entwickelten Vorstellungen tiber Mutation
und Selektion haben sich in stetig wachsendem MafQe als tragfihige Grundlage
fiir das Verstdndnis der Rassen- und Arthildung erwiesen, und nicht wenigen
Biologen schien damit eine zumindest prinzipielle Losung des gesamten Evolu-
tionsproblems gegeben zu sein. Nun hat sich aber auch herausgestellt, daB die
groBeren Ziige der Stammesentwicklung, wie sie in der allméhlichen Differenzie-
rung von Gattungen, Familien, Ordnungen usw. und damit auch in der Heraus-
bildung neuer Organe und neuer Baupline zu erkennen sind, besonderen Regeln
(,»Gesetzen’) folgen, die aus dem genetisch, taxonomisch und paldontologisch
studierten Vorgange der Rassen- und Arthildung nicht unmittelbar abgeleitet
werden konnen. Vor allem die durch zahllose Beispiele erhirtete Fortentwick-
lung vieler Merkmale in der gleichen, gewissermaBen ein Ziel anstrebenden
Richtung (,,Orthogenesis®) legte es nahe, besondere; bisher noch nicht analy-
sierte, phylogenetische Faktoren anzunehmen. Und auch die Regelhaftigkeit in
der Phylogenese einzelner groBerer oder kleinerer Stammbaumzweige, die durch
explosive Formenbildung am Beginn, dann sukzessive langsamer werdende
Spezialisierung und schlieBlich Formdegeneration vor dem Aussterben gekenn-
zeichnet ist, fithrte manche Paldontologen dazu, solche unbekannten Faktoren
als autonome Entwicklungskrifte, schépferische Prinzipien (z. B. H. F. OsBorN
1934, R. 8. LizLie 1945) oder sogar als AuBerungen eines ,,Willens zu eigener
und freier Gestaltung® (K. BEURLEN 1937) anzusprechen.

Mit Riicksicht auf diese Erkenntnisse ist es in letzter Zeit ziemlich allgemein
tiblich geworden, die Probleme der ,,Makroevolution® von denen der ,,Mikro-
evolution® zu unterscheiden. Da diese beiden Bezeichnungen als griechisch-
lateinische Mischworter philologisch unschén sind und auch nur ,,gréBere’ und
»Kleinere” Abliufe ohne nihere Grenzbestimmung kennzeichnen, ziehe ich es
vor, von ,infraspezifischer” und ,transspezifischer® Evolution zu
sprechen, um damit anzudeuten, daB der wesentliche Unterschied darin liegt,
da phylogenetische Vorgiinge innerhalb der Art bzw. bis zur neuen Art hin im
Gegensatz zu den jenseits dieser Grenze erfolgenden Wandlungen zu neuen
Gattungen, Familien usw. und damit zu neuen Bauplinen von vielen Autoren
als ngi zunjchst wesentlich verschiedene Vorgéinge angesehen werden.
oral Die Diskussion dieser transspezifischen Evolution ist h.eute eines der zen-

ralen Probleme ger Abstammungslehre. Der Meinung, daB richtungslose Muta-
tloun, Selektion ungd Isolationsvorgiinge ausreichen, auch das Zustandekommen
groBerer stammesgeschichtlicher Abliufe und ihre Regelhaftigkeit verstandlich

1 Rensch, Absmmmﬂngslehre




2 Einleitung

zu machen, treten nicht wenige Biologen und Paliontologen entgegen, ohne
indes bisher zusitzliche Evolutionsfaktoren exakter umschreiben oder analy-
sieren zu konnen. Und es ist auch nicht zu erwarten, dal3 die verschiedenen An-
sichten so bald zu einem Ausgleich kommen werden, da sie letztlich in die ent-
scheidend wichtige Frage auslaufen, ob die Entwicklung hochorganisierter Or-
ganismen und darunter auch des Menschen durch autonome Lebenserscheinun-
gen bedingt ist oder von richtungsloser Mutation, also von gelegentlichen und
zufalligen” UnregelmaBigkeiten seinen Ausgang nimmt und weiterhin durch
die ,,Zuflligkeiten der auslesenden Umweltsverhéltnisse bestimmt wird. Es
kann kein Zweifel sein, daB die letztere Vorstellung auch fiir viele Forscher, die
sich stets streng kausalistischer Methodik befleifligen, etwas ,,Unbefriedigendes*
hat.

Die Heterogenitit der wissenschaftlichen Auffassungen auf dem Gebiete der
Abstammungslehre ist weiterhin zum nicht geringen Grade auch dadurch be-
dingt, daB eine eingehende Kenntnis verschiedener biologischer Teildisziplinen
wie der Genetik, Embryologie, vergleichenden Anatomie, Okologie und Paldon-
tologie Voraussetzung fiir alle Mitarbeit ist. Bei der derzeitigen Ausdehnung
der wissenschaftlichen Literatur und der schweren Erlangbarkeit mancher
wichtigen Arbeiten wird aber die wiinschenswerte Universalitét der notwendi-
gen Kenntnisse nur selten erreicht werden, und die Diskrepanz der Ansichten
ist deshalb oftmals mehr durch die verschiedene wissenschaftliche Basis der
Autoren als durch das bisher insgesamt bekannte Tatsachenmaterial bedingt.

Wenn ich mit der vorliegenden Schrift zu einer Klirung der Probleme trans-
spezifischer Evolution beitragen méchte, so bin ich mir auch gerade dieser
Schwierigkeiten bewuBt. Ich hoffe aber, wenigstens allzu groBe Einseitigkeit
vermieden zu haben. Hauptaufgabe meiner Untersuchungen war es, alle bei
transspezifischer Evolution auftretenden Sonderfaktoren und Regeln auf ihre
Giiltigkeit sowie daraufhin zu priifen, wie weit sie durch bereits erkannte Evo-
lutionsmechanismen gedeutet werden konnen (wie ich dies erstmalig mit
knapper Skizzierung in den “Biological Reviews” Bd. 14, 1939, und in kurzer
Form in einer Zusammenfassung in der ,,Biologia generalis“, Bd. 17, 1943,
durchzufithren versuchte). Zugleich soll aber auch gezeigt werden, da derartige
Fragen ebenfalls an rezentem Tiermaterial erfolgreich in Angriff genommen
werden kénnen. Die Untersuchungsmethodik stiitzt sich dabei vielfach auf ver-
gleichend-anatomische Untersuchungen, weil genetische Priifungen wegen der
Sterilitit der weitaus meisten Art- und Gattungsbastarde und der Unmaoglich-
keit, Angehérige von verschiedenen Familien oder Ordnungen zu kreuzen, im
allgemeinen ausscheiden.

Es darf heute nun aber auch gesagt werden (was noch nicht bei der Abfassung
der ersten Auflage galt), daB angesichts der weitgehenden Ubereinstimmung
der Folgerungen, wie sie sich aus den vergleichend-evolutionistischen und onto-
genetischen Untersuchungen J. Huxreys (1942) und von mir selbst und aus
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paldontologischen Befunden G. G. Stmpsons (1944, 1949) sowie aus den Arbei-
ten vieler anderer Autoren ergaben, ein gewisser Optimismus gerechtfertigt zu
sein scheint: auch die Probleme der transspezifischen Evolution nihern sich
unverkennbar einer generellen Liosung, die auf den immer sicherer werdenden
Fundamenten der infraspezifischen Evolution (Ta. Doszransky 1951, E. Mavr
1942) basiert.

Da es mir wesentlich erscheint, dal} bereits die Rassen- und Arthildung auf
v‘erschiedeneu Wegen zustande kommen kann, und daB alle denkbaren
Ubergangsglieder zwischen Rasse und Art und zwischen Art und Gattung in
grofler Zahl in freier Natur auftreten, habe ich der Darstellung zwei entspre-
chende, einfithrende Kapitel vorausgeschickt.




2. Die bei infraspezifischer Evolution
wirksamen Faktoren

Zahlreiche Analysen der Rassen- und Artbildung, speziell solche von Seiten
der Genetik, lassen erkennen, daf} die infraspezifische Evolution allgemein nur
auf das Zusammenwirken folgender Faktoren zuriickzufiihren ist: 1. Mutation,
9. Schwankungen in der PopulationsgréBe, 3. Isolationsvorgéinge, 4. Selek-
tionsvorgiinge. Alle diese Vorgiinge sind schon so weit analysiert worden, dall
befriedigende und daher bereits ziemlich generell vertretene Vorstellungen iiber
Rassen- und Artbildung entwickelt wurden. Es hat sich aber auch heraus-
gestellt, daB die vier genannten Hauptfaktoren jeweils noch recht verschieden-
artige Einzelvorginge umfassen, so daB der infraspezifische Evolutionsprozel3
auf sehr verschiedenen Wegen verlaufen kann. Fiir die Beurteilung dieser Ver-
hiltnisse sei vor allem auf die hervorragenden Zusammenfassungen von
Ta. DopzrANsKY (1951, 1. Aufl. 1937), J. HuxLey (1942), E. Mavr (1942) und
G. L. StesBINs (1950) verwiesen, sowie auf die spezielleren genetischen Dar-
stellungen von E. M. Easr (1936), N. W. Timorkerr- REssovsky (1937, 1939),
H. SrussEe (1938), H. Bauer und N.W. TimorkErF-REssovsky (1943) und die
Besprechung der Probleme moderner Systematik durch verschiedene Autoren
(J. HuxLey 1940). Fiir die von uns zu behandelnden Probleme moge die fol-
gende Besprechung der wichtigsten Punkte geniigen.

A. Mutation

Die sprunghafte Versinderung erblicher Merkmale bildet die Grundlage aller
Evolution. Sie kann in Erscheinung treten als Gen-, Chromosomen-, Genom-,
Plastiden- oder Plasma-Mutation. Fiir die Rassenbildung am wesentlichsten
ist dabei offenbar die Genmutation. Gene sind zu identischer Selbstvermeh-
rung befihigte groBe Proteidmolekiile oder Molekiilgruppen von der GrofBen-
ordnung groBer EiweiBmolekiile, fiir die wahrscheinlich die eingebaute Thy-
monukleinsgure wesentlich ist (D. J. WrincH 1936, A. FrEY-WissLinG 1938).
Bei der Selbstvermehrung (vgl. auch Kap. 8) erweist sich ilire Konstanz als
aulerordentlich groB, so daB es nur nach langen Zeitrdumen zu Abinderungen
kommt. Derartige Mutationen entstehen nach den Untersuchungen von
Tivorkerr-Ressovsky, Zimmer und Dersrijok (1935, 1942) moglicherweise
durch Umlagerung der Atome in eine andere Gleichgewichtslage infolge von
zufilligen oder induzierten, iiberschwelligen Temperaturschwingungen der
Atome gegeneinander.

-
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Spontane Mutation kann an simtlichen Genen auftreten und im Phanotyp
zur Abédnderung jedes morphologischen und physiologischen Merkmals fiihren.
Alle Mutation ist deshalb zunichst richtungslos. Da nun aber viele der ,,zu-
falligen” mutativen Storungen im Aufbau des Gens physiologisch nicht trag-
bare Abweichungen bedingen und sich somit von selbst wieder ausschalten, ist
die Zahl der Mutanten natiirlich nicht unbegrenzt, und es treten bestimmte
Mutanten in verschiedenen Populationen unabhéingig voneinander immer wie-
der erneut auf. Mit dieser Beschrinkung der Wandlungsmdglichkeit hingt es
auch zusammen, daB bei verwandten Tieren homologe Mutanten auftreten,
z. B. Hollinderscheckung bei Rindern, Schweinen und Kaninchen, Mopsképfig-
keit bei Hunden, Schweinen usw. Die Mutationsraten sind allgemein sehr
niedrig (bei Drosophila 0,001—0,00019%, der Individuen fiir 1 Allel), aber fiir
die einzelnen Gene sehr verschieden. Allgemein mutieren labile Allele stirker
als normale (bei labilen Genen von Drosophila bis iiber 19,). Das Vorhanden-
sein genau bestimmbarer Mutationsraten lehrt, daBl die Mutation zeitpro-
portional ist. Die Labilitit eines Gens kann durch ein besonderes ,Muta-
tor-Gen‘ zustandekommen (K. MampELL 1946), sie kann aber auch durch
das Cytoplasma bedingt sein (P. MicmarLis 1949). Soweit bisher bekannt
ist, betrifft alle Genmutation nur ein Allel, d. h. die Mutanten treten hetero-
zygot auf.

Ein Gen wirkt sich bei der Differenzierung des Individuums in manchen
Fillen so aus, daf} es anscheinend nur eine bestimmte Stufe in einer biochemi-
schen Reaktionskette bedingt oder steuert, wie dies fiir Pigmentbildungsstufen
bei Insekten und Saugetieren, fiir Anthocyanbildung bei Bliitenpflanzen und
besonders schon fiir die Synthetisierung von Aminosiuren bei dem Ascomy-
ceten Neurospora festgestellt wurde (vgl. A. Kiruw 1932, 1950, J.B. S.
Havpane 1940, G. W. BeapLE 1947, B. Grass und H. L. PLaNg 1950 u. a.). In
solchen Fillen fithrt eine Genmutation zumeist zum Abbrechen der entspre-
chenden Reaktionskette an einer bestimmten Stelle. Fiir viele Mutationen
konnte aber auch erwiesen werden, daB sie jeweils verschiedene morphologische
oder physiologische Merkmale zugleich abéindern. Eine solche pleiotrope
Genwirkung ist offenbar der hiufigere Fall (vgl. Kap. 6 B ITa). Sie ist fiir die
Beurteilung der Selektionsvorginge von besonderer Bedeutung.

. Wie sich aber auch die Gene im einzelnen manifestieren mogen, zumeist wirkt
sich ihre Mutation in pathologischen Abéinderungen, in Defekten und Abnormi-
taten, d. h. in Storungen dernormalen Entwicklung aus. Bei Drosophila-
Arten sind etwa 909, der morphologisch gut kenntlichen Mutanten letal
(= zygotische Letalgene, dazu kommen noch gonische und gametische Letal-
gene, die nur schwer feststellbar sind, weil sie sich sofort selbst ausschalten).
Aber auch von den iibrigen Mutanten bedingen noch die meisten eine Minde-
tung der Vitalitdt (z. B. generelle Schwéche im Konkurrenzkampf) oder der

Fertilitat. DaB indes Genmutationen normalerweise nicht etwa Ausfille von
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Allelen darstellen, ist durch die zahlreich festgestellten Riickmutationen zur
Ausgangsform hinreichend erwiesen worden.

Immerhin sind einige wenige Mutanten voll lebensfihig und manche davon
zeigen gesteigerte Vitalitdt oder spezielle Konkurrenziiberlegenheit. Kine
melanistische Mutante At des Schmetterlings Ptychopoda sericata zeigh z. B.
wiihrend der Entwicklung einen geringeren Prozentsatz von Ausfillen als die
Normalform. Auch viele andere melanistische Mutanten zeigen gesteigerte Vita-
litat. Die white-Mutante von Drosophila melanogaster ist gegen hohe wie niedere
Temperatur widerstandsfihiger als die Normalform, d. h. sie ist begiinstigt bei
stirkeren Klimaéinderungen bzw. bei Ausbreitung in andere Klimagebiete
hinein (Priadaptation) (vgl. auch A. KtEN 1935). Wenn sich vorteilhafte Mu-
" tanten unter experimentellen Verhéltnissen selten zeigen, so liegt dies natiirlich
auch daran, daB sich in freier Natur die ginstigen Mutanten zumeist lingst
durchgesetzt haben und in den normalen” Genbestand eingebaut worden sind.
Nicht geschwicht sind weiterhin viele Kleinmutanten, die morphologisch
wenig deutlich oder die nur physiologisch unterschieden sind. Sie treten an-
scheinend sehr zahlreich auf und sind deshalb wohl fiir den Vorgang der Rassen-
bildung von besonderer Bedeutung.

Eine Mutation kann rezessiv oder mehr oder weniger dominant auftreten.
Der erstere Fall ist wesentlich hdufiger, da die Mutation meist eine Stérung des
normalen Ablaufs darstellt und zur Inaktivierung eines Gens fiihrt. Vollstindige
Dominanz ist erheblich seltener, als ursprimglich angenommen wurde. Zu be-
achten ist, daf} phinotypisch gleiche Merkmale durch dominante wie rezessive
Gene bedingt sein kénnen. Bei Hithnern und Schweinen gibt es z. B. ein domi-
nantes und ein rezessives Weil, bei der Hausmaus ein dominantes und ein
rezessives Schwarz. Der Grad der Dominanz eines Allels kann sich durch Ande-
rung des genotypischen Milieus oder unter der Einwirkung von Umweltfaktoren
verschieben. Eine solche Verschiebung des Dominanzgrades kommt
wahrscheinlich meist durch das Hinzutreten von Modifikationsgenen bei den
Auslesevorgingen zustande (R. A. Frsuer 1931). Sie kann aber auch dadurch
eintreten, daf das betreffende Gen durch crossing over in ein anderes geno-
typisches Milieu gerit. Kin derartiger Positionseffekt kann zugleich auch
eine Anderung der Vitalitit und der Fertilitit verursachen und weiterhin auch
bei Genen, die zu Manifestationsschwankungen neigen, den Grad der Auspri-
gung eines Merkmals (,,Expressivitit*: Timorterr-REssovsky) und die Hau-
figkeit der Manifestation iiberhaupt (,,Penetranz*: TIMOFEEFF-RESSOVSKY)
verdndern. Solche Schwankungen der Manifestierung hingen aber ebenfalls
auch von anderen Veréinderungen des genotypischen Milieus sowie von Um-
welteinfliissen ab. Merkmalen, die in verschiedenen Abstufungen auftreten, wie
z. B. Farb- und GréBenstufen, liegen nicht selten multiple Allele zugrunde,
die sukzessiv oder additiv wirksam sind.

Wie viele andere physiologische Vorginge ist die Mutation temperatur-
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abhingig. Sie folgt dabei der vax’t Horrschen Regel insofern, als die Muta-
tionsrate bei Erhéhung der Temperatur um 10° C um ein mehrfaches ansteigt
(bei Drosophila um das 21/,fache bis 5fache). Wie weit dabei neben einer direk-
ten Einwirkung auf die Gene auch noch indirekte Wirkungen iiber die gleich-
zeitig verdnderten physiologischen Verhiltnisse des Kérpers eintreten, ist noch
nicht geklirt. Auch chemische Stoffe kénnen bei Einwirkung auf die Keim-
zellen mutationsauslosend wirken (Senfgas, Formalin, Urethan usw., vgl.
C.AuerBACH 1949 sowie die kurze Zusammenfassung bei Ta. DoBzrANSKY 1951).

SchlieBlich kann die Mutation bei allen Tier- und Pflanzengruppen auch
durch harte Strahlung gesteigert werden, wobei nicht die Art der Strahlung,
sondern der Grad der damit erzeugten Ionisation entscheidend ist. Es ist aber
nach den bisherigen Kenntnissen nicht wahrscheinlich, da} die in der Natur
auftretenden harten Strahlungen etwa das Auftreten der spontanen Mutation
bedingen. Die Chitinschicht der Tergiten von Drosophila (bzw. ein '/, mm dicker
Brei zerquetschter Taufliegen) geniigt ndmlich, um den groBten Teil der ultra-
violetten Strahlen zu absorbieren. Auch die natiirliche radioaktive Strahlung
sowie die kosmische Strahlung reichen nach den bisherigen Untersuchungen bei
weitem nicht aus, die spontanen Mutationsraten zu erzeugen (F. B. Hanson
und F. Heys 1930, B. N. Rasewsky und N. W. Timorkerr-RESsovsky 1939), -
wenn sie auch natiirlich dazu beizutragen vermégen. (Copepoden- und Ostra-
codenarten aus Radiumquellen zeigten keine Sondervarianten: F. Pax 1942).

Die Genmutation kann also spontan und induziert, rezessiv oder mehr oder
minder dominant auftreten, sie kann letal wirken oder die Vitalitit oder die
Fertilitat schwichen oder auch steigern, sie kann starke Anderungen bedingen
oder als ,,Kleinmutation* auftreten, sie kann sich vorzugsweise an einem Merk-
mal bzw. an einer Reaktionsstufe in der Merkmalsdifferenzierung oder auch
pleiotrop manifestieren, und sie kann schlieBlich auch als Riickmutation einen
fritheren Mutationsschritt wieder aufheben. Sie erweist sich als ,richtungslos®,
d. h. eingeschrinkt nur durch die atomaren bzw. molekularen Verinderungs-
moglichkeiten.

Nicht weniger mannigfaltig vermégen sich auch die morphologisch weniger
kenntlichen Chromosomenmutationen auszuwirken, die gleichfalls rich-
tungslos, spontan oder Umwelt-induziert auftreten. Sie kommen zustande
durch Briiche und unnormale Verschmelzungen von Chromosomenteilen.
Brechen z. B. wihrend der Meiose bei der Chromosomenkonjugation zwei homo-
loge Chromosomen, und es vereinigen sich die abgebrochenen Enden jeweils mit
dem anderen Restchromosom, so entstehen Translokationen, bei denen anden
Bruchstellen die Gene in neue Nachbarschaft geraten (Positionseffekt) und sich
dadurch abweichend manifestieren kénnen (z. B. Dominanzwechsel). Derart
Verursachte Briiche der Koppelungsgruppen treten regelmifig in bestimmten
Prozentsitzen auf. Sie sind von evolutiver Bedeutung wegen der damit erreich-
ten Umkombinationen von Gengruppen, die bei Bastardierung der Varianten
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einer Population Individuen mit verindertem Auslesewert ergeben kénnen.
Bricht ein Chromosomen an zwei Stellen und die zwischen den Briichen liegende
Partie dreht sich gelegentlich einer Schleifenbildung um 1809 um dann neu zu
verwachsen, so entstehen Inversionen, die gleichfalls den Polymorphismus
in einer Population erhéhen konnen und die durch Verhinderung von Rekom-
binationen invertierter Abschnitte (bei der Chromosomenkonjugation in der
Meiose) giinstige Chromosomenkomplexe beieinander halten kénnen. Bricht ein
Chromosomenstiick ab, das keinen Spindelansatz hat, so kann es bei der nédch-
sten Mitose verloren gehen, indem es in keinen Tochterkern eingeht. Derart
entstandene Deletionen erweisen sich gew6hnlich in homozygotem Zustande
bereits bei sehr geringfiigigen Ausféillen als letal. SchhieBlich kénnen auch Mehr-
fachbriiche mit entsprechend komplizierteren Vereinigungen auftreten. Weiter-
hin kénnen gelegentlich auch Verschmelzungen ganzer Chromosomen eintreten,
z. B. durch Vereinigung zweier stabformiger Chromosomen zu einem V-férmi-
gen Chromosomen ( Drosophila,). Die Chromosomenzahl erscheint dann reduziert.

Genommutationen, bei denen mehr oder minder der gesamte Genschatz
eine Verdnderung erfihrt, sind nur als Verdopplung einzelner Chromosomen
(Heteroploidie) oder als Vervielfiltigung eines Chromosomensatzes (Polyploidie)
beobachtet worden. Eine Polyploidie kommt im Pflanzenreich hiufig vor.
Sie ist aber fiir die tierische Evolution anscheinend von geringerer Bedeutung,
da im heterogametischen Geschlecht damit Storungen in dem normalen Ver-
héaltnis von Geschlechtschromosomen zu Autosomen auftreten kénnen, und da
hier wohl auch andere dadurch bedingte entwicklungsphysiologische Stérungen
zu groB werden. Polyploide Varianten finden sich daher besonders bei parthe-
nogenetischer Vermehrung, so z. B. bei parthenogenetischen Generationen des
Salzkrebschens Artemia salina, bel der diploide, tetraploide und oktoploide
Varianten vorhanden sind (vgl. F. Gross 1932), bei der Assel T'richoniscus
provisoryus, dem Schmetterling Solenobia triquetrella (J. SEILER 1938), bei Riis-
selkéfern u. a. (A. VANDEL 1934, E. SuoMaLAINEN 1947). Bei den beiden letzt-
genannten Formengruppen sind die polyploiden Generationen nur im Norden
des Verbreitungsgebiets zu finden, so daB hier eine geographische Rassenbil-
dung vorliegt, die allerdings nicht zur Entstehung neuer Arten fithren kann,
weil die bisexuellen Rassen diploid sind.

Andererseits darf nicht verkannt werden, daB bei einer Anzahl von zwei-
geschlechtlich sich fortpflanzenden Tiergruppen bei nahe verwandten Arten
oder Gattungen Chromosomenzahlen auftreten, die eine Entstehung durch Poly-
ploidie recht wahrscheinlich machen. Das gilt z. B. fiir manche Schmetterlinge
(Z. Lorkovit 1941), fir Dermapteren (H. Baver 1947), Orthopteren (vgl.
E. Gorpscmmipr 1952, 1953) und vielleicht auch fiir manche Salmoniden
(G. Bvirpson 1945, E. Kueka 1950).

Durch L. Gerrrers Befunde (vgl. 1939) ist nun aber neuerdings gezeigt wor-
den, daB es auch eine ,,somatische Polyploidie® gibt, bei der die Zygote und die
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embryonalen Gewebe normal diploid sind, dann aber bei der weiteren Differen-
zierung jeweils durch Endomitose, d. h. Chromosomenspaltung ohne Spindel-
bildung und mit reduzierter Spiralisierung und ohne Auflésung der Kern-
membran, polyploide Zellen entstehen. So erwiesen sich z. B. beim Wasserliufer
Gerris (Heteroptera) die Muskeln als tetraploid, der Fettkorper als 4- bis 32ploid,
die Vasa Malpighii als 32- bis 64ploid, die Speicheldriisen als 1024~ bis 2048-
ploid. Entsprechende Fille endomitotisch entstandener Polyploidie fanden sich
bei Dipteren (Néhrzellen der Ovarien, Speicheldriisen), Odonaten (Fett und
Bindegewebe), Kéfern und Schmetterlingen, weiterhin aber auch bei Ciliaten
(Makronucleus), Radiolarien und vor allem bei Siugetieren (Leber- und Milz-
gewebe) (U. D’Ancona 1939). Die evolutionistischen Vorteile der Polyploidie
(Steuerung einer Reaktion durch mehrere gleiche Allele, eventuelle Erhohung
der Resistenz und der Anpassungsbreite bzw. der Priadaptationsméglichkeiten)
kénnen also in all diesen Féllen wirksam werden, ohne daB Stérungen im Ge-
schlechtschromosomenmechanismus dafiir in Kauf genommen werden. — Ob
es sich zudem auch bei vielen anderen Tierformen mit rhythmischem Kern-
wachstum um solche endomitotischen Vorginge handelt, 1iBt sich zur Zeit noch
nicht beurteilen.

SchlieBlich seien auch noch die Plasmamutationen und Plastiden-
mutationen genannt, deren Analyse erst neuerdings in Angriff genommen
wurde (vgl. z. B. P. MicragLis 1949, T. M. SoNNEBORN 1950, M. McCarTy
1946 u. a.). DaB sich Molekiile, speziell Proteide des Cytoplasmas identisch
reduplizieren kénnen, wird seit langem angenommen. Es ist dies nur eine Um-
schreibung der Tatsache, daf Cytoplasma Rassen- und Art-spezifisch ist.
Evolutionistisches Interesse gewinnt diese Tatsache aber erst durch neuere
Befunde, die uns lehren, daB solche Reduplikanten mutieren kénnen. Im Gegen-
satz zu den Genen der Chromosomen handelt es sich hier weniger um Erbtriger,
die Reaktionsketten in Gang setzen, als um unmittelbare erbliche Anderungen
des Reaktionssystems selbst.

Die Mannigfaltigkeit der Gen-, Chromosomen-, Genom- und Plasmamutati-
onen wird nun noch insofern erhht, als es darunter solche mit begrenzter Aus-
wirkung gibt und andere, die fiir die Evolution sehr wesentliche und oft kom-
plexe Anderungen bedingen. Bei solchen konstruktiven Mutationen
(B. RENscH 1947, vgl. auch Kap. 6 BII) kann es sich um einfache Genmutatio-
nen handeln (z. B. quantitative Anderungen einer Hormondriise, etwa der
Hypophyse, oder KorpergroBeninderungen, die viele Proportionsverschiebun-
gen nach sich ziehen) oder auch um Ab#nderungen der ausbalancierten Gen-
k(?mbinationen (z. B. Hauptgen mit Modifikationsgenen). Gerade die Umkom-
bination der Genanordnungen und die Zusammensetzung einer Population
aus verschiedenen Kombinationstypen — gewissermaBen als ein genetisches
Ipdividuum héherer Ordnung (,,gene-pool* vgl. T, DoBzHANSKY 1951) — ist
ein besonders wichtiger Faktor bei der Evolution.
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Die besprochenen Mutationen fiihren nur dann zur Entstehung neuer Rassen
oder Arten, wenn sie sich im Laufe der Generationsfolge derart iiber mehrere
Populationen oder iiber eine groBere Population auszubreiten vermogen, dall
die Ausgangsformen groBeren Teils von ihnen ersetzt sind. Das kommt zustande
durch Auslesevorginge und wird gefordert durch Schwankungen in der Popu-
lationsgroBe und durch Isolationsvorgéinge.

B. Schwankungen der Populationsgrofie

Eine singular auftretende Mutante kann sich im Laufe der Generationsfolgen
vermehren und ausbreiten. Stellt sie eine selektiv gleichgiiltige Abinderung dar,
o erhoht sich dadurch zunichst nur der Polymorphismus der Population.
Allein schon eine hohe Gesamtmutationsrate kann dabei in kleineren Popu-
lationen zu deren wesentlicher Abéinderung fithren. Bei einer Hiufigkeit von
Mutanten bis zu 0,01 %, der Population kann der Mutationsdruck sogar dem
Selektionsdruck iiberlegen sein (W. Lupwic 1942). Mutanten mit geringem
Selektionsnachteil kénnen der Ausmerzung entgehen, wenn sie innerhalb ihres
Biotops eine konkurrenzfreie ,,Nische® finden (,,Annidation® selektiv gleich-
giiltiger oder nachteiliger Mutanten: W. Lupwic 1950). Bei schnellem An-
wachsen einer Population vermehren sich infolge geringen Selektionsdruckes
seltene Mutanten bzw. seltene Kombinationen (C. Erron 1930, E. B. Forp
1949). Fiir die Rassen- und Artbildung ist also jeweils das gesamte Popula-
tionsgenom (,,gene-pool” TH. DoBzHANsKY 1951) die entscheidende Grund-
lage. Von Interesse ist in diesem Zusammenhange auch die neuere Auffassung,
daB der Gesang der Singvogel nicht nur den Revierbesitz ankindigt, sondern
dem Zusammenhalt einer Population’ dient (B. KULLENBERG 1946).

Bei selektiv begiinstigten Mutanten héngt die Geschwindigkeit, in dem diese
sich durchsetzen, weitgehend von der PopulationsgréBe ab. Die ,,Anlauf-
periode”, d. h. die Generationszahl, bis zu der eine neue Mutante 1%, der
Population erreicht, ist bei unbegrenzter Bastardierungsmoglichkeit in sehr
groBen Populationen auBerordentlich lang, bei kleinen Populationen relativ
gering, weil eine neue Mutante schnell einen hohen Prozentsatz darstellt. Be-
liebige Paarungen in einer kleinen Population fithren leicht zur Homozygotie
vieler Erbfaktoren, weil fiir seltene und neue Mutanten umgekehrt natiirlich
auch die Chance fiir die vollige Vernichtung unverhéltnisméBig hoch ist. Nor-
malerweise sind die Fortpflanzungsgemeinschaften der Tiere'als relativ kleine
(bis 1000) oder mittlere Populationen (bis 10 000) gegeben.

Aber auch mittelgroBe Populationen unterliegen fast stets (am wenigsten bei
pelagischen Meerestieren) starken Schwankungen der Individuenzahl
Dabei wirkt sich jede starke Verringerung im Sinne einer Evolutionsbeschleuni-
gung und einer Verringerung der Variationsbreite aus.

Oft treten Populationsschwankungen in thythmischer Folge auf (,,Popu-
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lationswellen‘‘: Timorkrrr-RESSOVSKY), indem in ungiinstigen Jahresperioden
(Winter, sommerliche Trockenperiode usw.) jeweils starke Reduktionen ein-
treten, die gewissermaBen als stindig laufender Motor die Evolution antreiben.
Weiterhin treten unregelmafige Schwankungen auf, die durch vielerlei Fak-
toren bedingt sein konnen. Starke Populationsverkleinerungen kommen z. B,
zustande durch einmalige extreme Klimalagen, Uberschwemmungen, Seuchen
usw. Die Zunahme von Feinden und Parasiten ist zudem die normale Folge
jeden starken Anschwellens der Population (man vgl. den Massenwechsel der
Insekten, besonders der Schidlinge).

Ein haufiger Wechsel in den PopulationsgroBen tritt auch infolge der steten
riumlichen Verschiebungen der Arealgrenzen auf. Bei jeder Schrumpfung des
Areals bleiben vor den Grenzen des Areals inselartige Reliktpopulationen mit
relativ geringen Individuenzahlen zuriick, an denen sich das erwdhnte Prinzip
der Variantenreduktion auswirken kann. Aber auch innerhalb der kontinuier-
lichen Artverbreitung herrschen entsprechende Verhiltnisse an den Biotop-
grenzen (z. B. Verschiebungen von Wald und Steppe, Verlandung von Seen
usw.). Wird iiber eine groBe Zahl von Generationen hinweg eine Arealauswei-
tung in gleicher Richtung festgesetzt, so kann gleichfalls ein Verlust von Allelen
eintreten, weil die iiber die Arealgrenze hinausdringenden Exemplare jeweils
nur einen kleinen Prozentsatz der Gesamtpopulation ausmachen und insgesamt
nicht den vollen Genschatz der betreffenden Form besitzen (Elimination im
Sinne ReiNias). Dabei ist es also nicht notig, mit Reinie ,,Binzelwanderungen
bei der Ausbreitung anzunehmen. All diese zeitlich und rédumlich bedingten
Populationsschwankungen kénnen schlieBlich auch in verschiedener Weise
kombiniert sein.

C. Selektion

D.ie Geschwindigkeit und das AusmaB der Rassen- und Artbildung wird
Weniger von der durch Mutation erzielten Variabilitit als von Auslesevorgingen
bestimmt. Dies konnte auch an Stammesreihen fossiler Formen gezeigt werden

‘ (G. G. Simpson 1944). Bei konstanten Umweltverhéltnissen merzt die Selektion

Gene aus, deren schidliche Figenschaften iiberwiegen. Bei Anderungen der
Umweltfaktoren oder bei Veréinderungen des Wohnareals einer Organismen-
forr.n bewirken die Auslesefaktoren eine Forderung der fiir die neue Umwelt zu-
fé'?lhg Im voraus gut angepaBten Varianten. Diese Praadaptation fiihrt
hiufiger zu relativ groBen Evolutionsschritten (z. B. Bildung von Hohlentier-
merkmalen, Entstehung von Landtieren, vgl. C. Kosswic 1948).

Die Auslesefaktoren selbst kénnen sehr verschiedener Art sein:

1. Vielerlei Faktoren der unbelebten Umwelt merzen stindig Indivi-
duen aus, welche diese Umweltfaktoren nicht ertragen kénnen oder durch sie
geschwiicht werden. Das gilt in besonderem AusmafBe fiir extreme Temperatur
(Winterminima, Sommermaxima) und Niederschlagsverhaltnisse (Trocken-
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perioden, Uberschwemmungen usw.), aber auch fiir alle anderen Fa'mktoren wie
Belichtung, Untergrund (etwa Versteppung), Chemismus des Medu.l.ms (.et.wa
Anderung von Salzgehalt oder Py-Werten) usw., und zwar sow.f)hl fiir zeitlich
einmalige oder mehr oder minder rhythmisch wiederk(?hrende A-nderungen al‘s
auch fiir rsumliche Verschiebungen (Rand des Verbreitungsgebietes, .'Ausbre}—
tungsvorginge). Neben dieser negativen Selektion kommt abe? auch eine posi-
tive Auslese in Frage, insofern manche Varianten fiir pestlmmte Urpwelt—
verhéltnisse praeadaptiert sind und insofern viele Tiere aktiv geeignete Biotope
aufsuchen. Konkrete Angaben iiber Auslese durch Faktoren der unbelebten
Umwelt finden sich z. B. bei W.B. ALexanper (1941), P.L. ERrINGTON
(1943), TH. Dopzransky und B. Spassky (1944), Tu. DoBzHANSKY (1948),
H. D. Starker und H. L. Carson (1948). . '

9. Unter den Faktoren der belebten Umwelt sind es vor allem dle. Felndfe,
die durch das Téten ihrer Beutetiere eine stete Auslese betrei'be‘x.l, 1.ndem sie
haufiger Exemplare erbeuten, die auffilliger geférbt sind als die ubnggn Art-
angehorigen, oder, wenn es sich um warnfarbige Ti(?re handelt,. solche, die nicht
geniigend warnfarbig sind, oder allgemein solche, die schwéchlich ode'r la'mgsam
sind, schlechtere Verberge- oder Fluchtinstinkte oder schlechter fm’lktlonlerenc{e
Sinnesorgane haben usw. Zahlreiche entsprechende Ausleseexperimente besti-
tigen die Selektion durch Feinde. Man vergleiche etwa: A. P. Cesvora (1904),
F. B. SuMNER (1935), F. StEINIGER (19374, b), U. D’ANCON'A (1939), LR Dice
(1947), F. Brair (1948), u. a. Es ist von Interesse, ng hier dle. We_chselsemge Ab-
héingigkeit von Réuber und Beutetier normalerweise zu perlod1§chen Fluktua-
tionen fithrt (vgl. Lotka, VoLrEgRA, und U. p’ANcona 1939 sowie GAUSE 19{’;5),
was entsprechende Fluktuationen in der Intensitét der Auslese von Beutetier-
varianten zur Folge hat. ‘

3. Eine besondere Klasse derartiger ,,Feinde“ stellen Parasiten und
Krankheitserreger dar (Tiere, Pflanzen, Viren). Sie konnen bei s‘euchen-
artigem Auftreten (speziell bei schneller Populationsvergr'c')Berung).f eine sehr
weitgehende Auslese bewirken und zugleich und auch stark zu den fiir die Evo-
lution so wichtigen Populationsschwankungen beitragen.

4. Weiterhin findet eine stindige Auslese durch die Konkurrenten um

Nahrung, Raum, Nistgelegenheiten (z. B. hohlenbriitende Vogel eines‘Wa,ldejs)
usw. statt. Bei diesem téglichen ,, Kampfe ums Dasein® handelt es s1(?h welt‘—
gehend auch um eine interspezifische Auslese, die besonders wirksam ist, weil
Arten sich durchschnittlich durch gréBere Differenzen unterschéiden als Ra,sien
gleicher Art. Derartige Konkurrenzselektion ist mehrfach experimentell gepljuft
worden. Sie fithrt meist zur Ausléschung der unterlegenen Form, falls sich diese
nicht in einer besonderen Nische halten kann (Annidation, s. 0.). Man vergleiche
dazu z. B. Pu. vHfritier und G. Teissier (1934), U. p’Ancona (1939),
Tu. DoBzuansky und B. Spassky (1947), TH. Parx (1948), L. C. BircH,
TH. Parx und M. B. Frank (1951) u. a. >
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5. SchlieBlich ist in vielen Fallen auch eine geschlechtliche Auslese von
Bedeutung. Dabei kann es sich gleichfalls um positive Selektion, d. h. Bevor-
zugung bestimmter Kopulationspartner handeln — hierher gehért auch die
Homogamie — oder um Ausmerzung von Varianten, die infolge bestimmter
Merkmale (z. B. abweichende oder zu schwach manifestierte Instinkte fiir die
Paarungseinleitung, Abnormitéten des Kopulationsapparates, zu schwacher
Sexualgeruch usw.) nicht zur Befruchtung gelangen oder bei Kémpfen um den
Kopulationspartner getotet oder verdringt werden. Besonders intensiv wirkt
sich die sexuelle Auslese bei verwandten, nebeneinander lebenden Arten aus,
weil hier eine starkere Artkennzeichnung von Vorteil ist. Es werden dabei spe-
ziell die fiir die Erkennung beider Geschlechtspartner als ,,Ausléser® wesent-
lichen Merkmale gefordert. Ist eine solche Abhebung zwischen dhnlichen Arten
nicht notwendig, wie z. B. auf abseitigen Inseln, auf denen nur eine Art einer
Gattung vorliegt, so kann die Geschlechtsdifferenz sehr gering werden (vgl.
D. Lack 1947). Einer entsprechenden Auslese unterliegen natirlich auch alle
anderen Auslosemerkmale, die zur Erkennung von Jungtieren, von Elterntieren
oder von Mitgliedern eines Tierverbandes Bedeutung haben (vgl. K. LorENz und
N. TinBERGEN 1951).

All die genannten Typen der Auslese kinnen bei der gleichen Tierform wirk-
sam sein, und der stete Kampf ums Dasein bringt auch eine stete Selektion
mit sich, deren Ausma8 am deutlichsten durch die ungeheure Uberproduktion
fast aller Organismenformen gekennzeichnet ist, was bereits von Ct. DarwIN
iiberzeugend erwiesen wurde. Tiere mit periodischen Schwankungen der Popu-
lationsgroBe unterliegen, wie E. 8. Errow (1930) sehr eindrucksvoll nachwies,
jeweils einer Serie von Ausleseexamina: das Ansteigen der Individuen-
zahl ist gekennzeichnet durch Zunahme des infraspezifischen Konkurrenz- .

- kampfes, der Abfall durch Selektion infolge Parasiten- und Krankheitsbefall,

die Uberwinterungsperiode durch Kalteauslese. Die wechselnden Auslese-
situationen haben zugleich den wichtigen Effekt, daB die Populationen mehr
oder minder polymorph bleiben, weil immer wieder andere Genkomplexe
geférdert werden. Diese so wichtige Polymorphie kann auch dadurch begiinstigt
werden, daB heterozygote Formen einen hoheren Auslesewert (z. B. erhéhte
Vitalitit) haben (Heterosis). Uber die Bedeutung der Polymorphie vergleiche
man E. B. Forp (1945) und Tr. DoBzHANSKY (1951).

Die Auslesevorginge greifen an bestimmten Merkmalen an. So merzen z. B.
die Winterminima bei Warmbliitern besonders die kleinsten Varianten aus,
Raubtiere erbeuten vor allem Tiere mit ungeniigend ausgeprigtem Flucht-
Instinkt usw. Die meisten derartigen Merkmale sind nun aber nicht durch ein-
zelne Gene, sondern durch Genkombinationen bedingt. Durch die Auslese wer-
den also mithin gewohnlich ganze Genkombinationen ausgeschaltet, vermindert
oder vermehrt, und viele dieser Gene werden infolge ihrer pleiotropen Auswir-
kung zugleich auch Merkmale bedingen, die in keinerlei Beziehung zu den fraf—
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lichen Auslesevorgingen stehen (oder anderen Auslesefaktoren unterliegen).
Dieser Umstand ist sehr wichtig, weil er versténdlich macht, dall auch ungiin-
stige Eigenschaften durch Selektion entstehen oder gefordert
werden konnen, wenn sie von einem Gen oder einer Genkombination ab-
hingen, die mit ihren selektiv wichtigeren Auswirkungen einer positiven Aus-
lese unterliegen. Derart kann die Entstehung vieler Excessivorgane erklirt
werden (vgl. Kap. 6 BIV).

Aufdieviel diskutierten mathematischen Grundlagendes Selektions-
erfolges braucht in diesem Zusammenhange nicht im einzelnen eingegangen
zu werden (man vergleiche z. B. R. A. Fisugr 1930, 1936, B. 8. WricHT 1932,
U. p’Ancona 1939, W. Lupwic 1943). Es sei nur betont, dal} bei normaler Mu-
tationsrate (1/10 000 000) und bei einem Selektionsvorteil von nur 19, zu-
mindest dominante Allele nach etwa 4800 Generationen in unbegrenzt grolier
Population das Ausgangsallel verdriingt haben. Bei vollig rezessiven Allelen,
die wohl nur sehr selten sind, ist die ,,Anlaufzeit®, d. h. die Spanne, bis eine
Mutantenhsufigkeit von 19/, erreicht ist, allerdings auBergewdhnlich lang
(100 Millionen Generationen). Nun éndern sich, wie wir sahen, diese Werte aber
sehr stark, wenn die PopulationsgroBe geringer wird, so dall sich neben der
Mutations- und Selektionsrate auch die Allelminderung bzw. -mehrung durch
Zufall auswirken kann. Gerade die langen Anlaufzeiten kommen dann in Fort-
fall und bei einem Selektionsvorteil von 19, geniigen einige hundert bis einige
tausend Generationen, um auch rezessive Mutanten zur Vorherrschaft gelangen
zu lassen. Nun sind die tatsschlich vorhandenen Fortpflanzungsgemeinschaften
im allgemeinen klein oder sie unterliegen starken Schwankungen, bei denen sie
wenigstens voriibergehend klein werden. Weiterhin ist zu bedenken, dafl der
Selektionsvorteil oft mehr als 19, betrigt. Das gilt in besonderem-Mafe fir
interspezifische Konkurrenz, bei der die Merkmale der Arten ohnehin starker
differieren. So fallen denn in den meisten Fillen (nicht bei den relativ groBien
Fortpflanzungsgemeinschaften von Meerestieren und bei den stabilen Um-
weltverhiltnissen der Tiefsee) die langen Anlaufzeiten fort und die Auslese
bewirkt Umwandlungen in Zeitrdumen, wie sie fiir die Rassen- und Artbil-
dung geologisch belegt sind (vgl. Kap. b).

D. Isolation

Die bisher besprochenen Evolutionsfaktoren konnen im Ablauf der Gene-
rationsfolgen die Bildung neuer Rassen und Arten bewirken. Dieser historische
Evolutionsvorgang wird erginzt und kompliziert durch eine Aufspaltung in
Rassen im rdumlichen Nebeneinander. Beginnende phylogenetische Differen-
zierungen konnen dabei aber immer nur dann vor Panmixie bewahrt bleiben,
wenn die historische Isolation durch andere Isolationsformen der Rassen
in statunascendi ersetzt wird. Das kann in verschiedener Weise erfolgen.
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1. Populationen oder Populationsgruppen werden rdumlich isoliert. Am
deutlichsten ist dies dann, wenn sie durch Verbreitungsliicken getrennt werden,
indem ein kontinuierliches Areal infolge von Klimaschwankungen oder anderen
Umweltédnderungen sekundér zerrissen wird oder indem eine Ausbreitung tiber
trennende Verbreitungsschranken hinweg erfolgt (z. B. Besiedlung von Inseln
durch fliegende oder verdriftete Landtiere iiber Meeresteile hinweg oder Be-
siedlung von Seen durch Ubertragung von Eiern oder Dauerstadien usw. an den
Beinen von Wasservogeln). Es kommt dabei zur Bildung von geographischen
Rassen. Nun braucht aber eine solche Isolation gar nicht absolut zu sein. Sehr
viele Tierformen haben eine relativ geringe Vagilitét, d. h. sie sind durch geringe
Beweglichkeit (z. B. Landschnecken, Myriapoden, ungefliigelte Insekten) oder
andere dkologische oder sinnesphysiologische (bzw. ,,psychische) Bindungen
(z. B. Ortstreue von Vogeln und Séugetieren) so an ihre engeren Biotope ge-
bunden, daBl auch bei kontinuierlicher Verbreitung iiber ein weites Areal hin-
weg keine generelle Panmixie eintritt. Bei einer solchen nur relativen geo-
graphischen Isolation sind also ebenfalls die Fortpflanzungsgemeinschaf-
ten — oft entgegen dem Anschein — relativ klein (was bel entsprechenden
Selektionsformeln zu bedenken ist). Eine derart verursachte, mosaikartige oder
kettenformige Rassenbildung mit mehr oder minder allméhlichen Ubergingen
von Rasse zu Rasse ist ganz besonders hiufig, bei vielen Vogel-, Sdugetier- und
Insektengruppen sogar der Normalfall.

Die raumliche Trennung kann sich aber auch auf engere Biotopgrenzen
beschrinken. Die Zerrissenheit vieler Lebensgebiete (z. B. Waldgebiete, Step-
pengebiete, Berggipfel, Binnengewésser, bei monophagen Arten die Gruppen
der Futterpflanzen, bei Parasiten die Wirtstier-Individuen) fiithrt gleichfalls zur
Isolierung von Populationen. Damit kénnen im gleichen geographischen Raume
dkologische Rassen entstehen.

2. Im rdumlichen Nebeneinander kann die Panmixie auch durch eine
paarungsbiologische Isolation verhindert werden. Diese kann dadurch
zustande kommen, dal bei manchen Populationen abweichende Fortpflan-
zungszeiten oder abweichende Paarungsinstinkte (spezielle Lockrufe, Zere-
monien der Paarungseinleitung) auftreten oder daB Varianten mit abweichen-
der.l Kennzeichen (speziell Geschlechtsgeruch) oder mit abweichenden Kopu-
1a.tlonsorga,nen auftreten. Eine unvollstindige, aber auf die Dauer ebenfalls
V\'rlrkungsvolle Isolation ist auch mit der bereits in zahlreichen Fillen konsta-
tierten Homogamie gegeben, d. h. der Bevorzugung dhnlicher Varianten als
Kopulationspartner. Der paarungsbiologischen Isolation kommt auch insofern
Bedeutung zu, als sie nicht selten zur Bildung 6kologischer oder geographischer
Rassen beitrigt.

.3. Eine genetische Isolation kann durch Mutanten zustande kommen,
die mit der Ausgangsform nicht mehr vermischt werden, weil die Entwicklung
der Bastarde in irgend einem Stadium schwer gestort ist (z. B. nach Allo-
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ploidie). Es konnen aber auch lebensfihige Bastarde v.on norma.ler (oder gar
gesteigerter) Vitalitiit entstehen, die indes unfruchtbar s1n(%l oder eine stfjnrk ver-
minderte Fertilitit zeigen. Auch diese Formen der g-enetlschen Isolation ver-
kniipfen sich nicht selten mit geographischer Rassenbﬂdu'ng (z. B. oftmals' ver-
minderte Fertilitat extremer Rassen des gleichen geographischen Rassenkreises).

Uber Sterilitatsgene und Bastardsterilitit vergleiche man besonder's Tr.DoB-
HANSKY (1951), ferner H. STEINER (1942,1945), E. HADORN (1949) sowie H.Lawve-
rECHTS Ansichten (1948, 1949) iiber interspezifische Gene und iber mangelnde
Reproduktionsfz'ihigkeit von ,,Progenen‘ bei Bastarden. .

Wie schon angedeutet wurde, sind alle besprochenen Evolu tlonsfaktor'en
yumeist in verschiedenartiger Kombination wirksam. Durch Mutam'on
entsteht dabei das fiir die Evolution Neue; durch Popula.tionsschwar}kungen wird
es in manchen Fallen ganz zur Vorherrschaft gebracht, gewohnlich aber nur
soweit angereichert, daB die Selektion schneller wirksam werden kann. Purch
Tsolationsvorginge wird eine Vermischung der sich a.nbahnend:en rassischen
Differenzierung verhindert. Je nach dem Wirkungsgrade der e{nzelnen‘ Fak-
toren ist der evolutionistische Effekt dabei sehr verschieden. Ist die Neubildung
von Mutanten (der ,,Mutationsdruck®) vorherrschend, so kommt es zu ]F)eson-
ders starker individueller Variabilitdt. Tritt eine extreme Red.uktlo‘n in der
PopulationsgroBe ein, so entsteht eine sehr einformige Ra,s‘se.’ Smd die Selek-
tionsvorginge sehr intensiv, so bilden sich weitgehende Spezialisierungen. Al'l'G}l
wenn die Isolationsprozesse den Vorgang der Rassenbildung bfaherr.schen, vsfah-
rend Schwankungen der Populationsgrofie und Selektion wenig erksa.m smd,
fithrt die richtungslose Mutation zu starker umweltunabhéngiger Variabilitat
und evtl. zu Exzessivbildungen (z. B. auf kleineren Inseln).

E. Bastardierung

Ein letzter Evolutionsfaktor ist schlieBlich mit der Bastardierung von
Rassen gegeben, wie sie durch sekundéire Berfihrung von ehemals stirker ge-
trennten Arealen auftreten (z. B. Zusammentreffen eiszeitlich entstandenfer
Rassen aus dem westeuropéischen und dem siidosteuropiischen Refugium in
Mitteleuropa). Normalerweise entstehen dabei allerdings nur Mischrass.en, ge-
legentlich auch Formen mit neuen Merkmalen (speziell auch Formen mit luxu-
rierenden Merkmalen oder erhéhter Vitalitédt, Heterosis).

Fiir die Annahme weiterer Faktoren liegt bei infraspezifischer Evolution
bisher kein AnlaB vor. Das Zusammenspiel von Mutation, Umkombination der
Genanordnungen, Populationsschwankungen, Selektions- und Isolationsvor-
gingen sowie gelegentlicher sekundérer Bastardierung vermag uns alle beka-nn-
ten Formen der Rassen- und Artbildung verstindlich zu machen, und in einer
nicht geringen Zahl von Fillen ist dies auch schon durch eingehende Analysen
bestitigt worden.

3. In freier Natur auftretende Typen
der Rassen- und Artbildung

Die im vorigen Kapitel zuniichst rein theoretisch aufgezeigte groBe Mannig-
faltigkeit in der Wirksamkeit der einzelnen Evolutionsfaktoren und die zahl-
reichen damit gegebenen Kombinationsméglichkeiten lassen es von vornherein
als selbstversténdlich erscheinen, daf} es eine ganze Anzahl Typen der Rassen-
und Artbildung geben wird und da wir uns deshalb nicht mit einer
generellen Modellvorstellung der infraspezifischen Evolution be-
scheiden diirfen, wie dies frither gelegentlich von Genetikern angestrebt
wurde. Wir miissen also bemiiht sein, die nun tatsichlich in freier Natur erkenn-
baren Wege der Artwandlung aufzuzeigen und ihre jeweilige Bedeutung fiir das
Gesamtbild der Evolution wenigstens niherungsweise abzuschétzen.

Trotz der Vielfalt der theoretisch vorhandenen Moglichkeiten ist nun eine
Ordnung der Rassenbildungstypen verhéltnismaBig einfach, weil nur zwei der
genannten fiinf Evolutionsfaktoren vollig unerlifBlich sind: Mutation und Iso-
lation der entstehenden Formen. Da nun die speziellen Mutationstypen, die der
Rassenbildung zugrunde lagen, nur erst fiir einen minimalen Prozentsatz analy-
siert werden konnten, fiir die Mehrzahl der Formen auch kaum je gepriift
werden kénnen (schwere Ziichtbarkeit und lange Generationsdauer sehr vieler
Tiere), die Isolationsformen aber grofBenteils erkennbar sind, so sind die
letzteren am besten geeignet, einer Einteilung zugrunde gelegt zu werden. Wir
kénnen danach fiinf Haupttypen von Rassen unterscheiden: 1. historische
Rassen, die durch ihre zeitliche Aufeinanderfolge vor Panmixie bewahrt wer-
den; 2. geographische Rassen in mehr oder minder zusammenhéngenden geo-
graphischen Raumen; 3. ¢kologische Rassen, die nebeneinander im gleichen
geographischen Raum leben, aber im Biotop zumindest zur Fortpflanzungszeit
getrennt sind; 4. sexualbiologische Rassen, die durch paarungsbiologische Iso-
lation (s. 0.) getrennt sind; 5. genetische Rassen, die miteinander keine voll-

lebensfihigen oder keine voll fertilen Bastarde erzeugen konnen; 6. Bastard-
Tassen, bei sekundéirer Aufgabe der Isolation, speziell der geographischen.

A. Historische Rassen

_ Alle fossil einigermafen gut bekannten Tiergruppen lassen erkennen, dafl die
®inzelnen Arten eine verhaltnismaBig beschrinkte geologische Dauer haben.
Heutige Saugetier- und Vogelarten lassen sich z. B. meist nur in das Pleistocin

2 Rensch, Abstammungslehre
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guriickverfolgen, wihrend im Pliocén auftretende verwandte Formen schon als
besondere Arten betrachtet werden miissen. Marine Prosobranchier-Arten gehen
yum Teil noch weit in das Tertisir zuriick, um dann aber auch von ilteren Arten
ersetzt zu werden. So zeigen alle Tiertypen einen steten Wandel ihrer jeweiligen
spezifischen Ausprigung, der vermuten 148t, daB der Typ der historisch sich
bildenden Rassen und Arten der bei weitem verbreitetste und wichtigste ist.
Zu der gleichen Folgerung fiihren Uberlegungen tiber die Auswirkung der zeit-
proportionalen Mutation und der stetig zusammen mit den Populationswellen
~wirkenden Selektions- und Isolationsvorginge. Alle vorteilhaften Mutanten,
speziell solche, die eine Erhohung der Vitalitit oder Fertilitit zur Folge haben,
miissen sich ja auf die Dauer durchsetzen und das Bild der Rassen und Arten
im Laufe der Zeit verindern. Auch alle geographische, dkologische oder sexual-
physiologische Rassenbildung bedarf einer zeitlichen Komponente.

Immerhin sind die paliontologischen Belege fiir einen allmihlichen histori-
schen Rassen- und Artwandel nicht so reich, wie man meinen kénnte. Das liegt
wohl hauptsichlich daran, daB vier Voraussetzungen erfilllt werden miissen,
die nicht allzuhiufig zusammentreffen: 1. Sedimente mit vollig. ungestorter
Schichtenfolge; 2. gut fossilisierbare und 3. individuenreiche Organismen-

gruppen sowie 4. Paliontologen, die entsprechende Fundstellen durch miihe- ‘

volle Aufsammlung von Hunderten und Tausenden von Fossilexemplaren aus-
werten.

Als Musterbeispiel seien zuniichst die Ammonitenrassen der Gattung Kos-
moceras aus dem Callovien (Jura) genannt, weil sie an mehr als 4000 Exemplaren
studiert wurden und zugleich die Problematik der historischen Rassenbildung
gut beleuchten (R. BRINkmMany 1929). Hier konnte in drei nebeneinander lau-
‘fenden Stammesreihen ein allmihlicher Rassenwandel festgestellt werden, der
iiber mehrere Artstufen hinwegfithrt und dabei auch Gabelungen der Ahnen-
reihen in verschiedenen Artenreihen erkennen 1a8t. Die Uberginge von Rasse
»u Rasse und auch von Rasse zu neuer Art sind meist ziemlich allméhlich, da
sich die Variationsbreiten der unterscheidenden Merkmale von je 2 zeitlich auf-
einander folgenden Formen zum Teil itberdecken. Trotzdem wird deutlich, da8
meist die morphologisch stabileren Phasen linger andauern, wihrend die la-
bile Phase kurzfristiger ist. Dadurch ist die Abgrenzung von Formen auch
‘bei historischen Rassen leichter, als zunichst erwartet werden konnte. Der sehr
erfahrene Schweizer Paldontologe E. KunN kam zu der gleichen generellen Fest-
stellung (1948). Was das genannte Kosmoceras-Beispiel anlangt, so konnte
G. G. Stvpson (1949) zudem durch Berechnung der Variationskoéffizienten fiir
5 Merkmale nachweisen, daB die Abspaltung der polluz-ornatum-Reihe von
der castor-aculeatum-Reihe anscheinend so vor sich ging, daB eine Population
mit unvollstindigem Genbestand abgezweigt wurde und die Erhohung der
individuellen Variabilitat dieses Zweiges durch neue Merkmale zustande kam.
Wie diese Abtrennung zustande kam, ob durch voriibergehende geographische
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Abtrennung und Riickwanderung oder durch irgend eine kologische oder

sexual-physiologische Isolation, ist nicht bekannt.

In einem anderen sorgfiltig analysierten Fall, bei der Trilobitengattung
Olenus, ist mehrfache geographische Abtrennung und Riickwanderung einiger-
maBen wahrscheinlich. R. Kavrmany (1933, 1934) studierte sechs zeitlich
nacheinander auftretende Arten dieser Gattung in einem Profil oberkambri-
scher Alaunschiefer bei Andrarum in Siidschweden (vgl. Abb. 71). Alle Arten
zeigen hier rassische Umwandlungen von ,, Artfrithformen‘ zu ,, Artspitformen*
wobei in einem Falle auch eine Ahnenreihe von drei aufeinanderfolgenden Arter;
erkannt wurde: O. transversus — truncatus — wahlenbergi. Im iibrigen sind
aber die Arten jeweils durch Entwicklungsliicken getrennt. Wihrend nun
manche Paliontologen aus solchen Liicken in den Stammesreithen auf ent-
sprechend groBe Entwicklungsspriinge (durch ,,Makromutation‘) schlieBen
(vgl. Kap. 6 A und 6E), nahm KaurMANN wohl zutreffender an, da8 es sich
jeweils um Neueinwanderungen bzw. Abspaltungen von einem an einem ande-
ren Orte lebenden ,, Konservativstamm‘ handelt. Er wies dabei ausdriicklich
auf die horizontalen Rassen- und Artbildungen hin, wie sie bei geographischen
Rassenkreisen so geldufig sind. Die Verschiebungen kénnen dabei durch die
allmahliche oberkambrische Meerestransgression bedingt sein.

Leider ist nun die Nachpriifung geographischer Rassen- und Artbildung und
sekundérer Riickwanderung und damit bedingter Uberlagerung in der Schicht-
folge des gleichen Fundortes fiir den Paldontologen dadurch sehr erschwert,
daB geographische Variation bei Fossilien allgemein schwer zu beurteilen ist.
Die zeitliche Gleichsetzung von Horizonten wird ja im allgemeinen nur an der
Gleichheit der Fossilien selbst erkannt. Bei Abweichungen der Formen durch
geographische Variation ist man deshalb nie sicher, ob die fraglichen Schichten
nicht dlter oder jiinger sind, zumal primitivere und fortgeschrittenere geo-
graphische Rassen zu gleicher Zeit leben konnen, wie dies die rezente Fauna
in zahlreichen Fillen erkennen 1a8¢.

EinigermaBen sichere geographische Rassen liegen z. B. bei dem fossilen
Pferde Anchitherium awrelianense vor, das sich wihrend des Miocins in Frank-
rfaich schneller entwickelte und eine grofere Rasse ausbildete als im schweize-
rischen Mittelland und im anschlieBenden Siiddeutschland, wo eine Zwergform
beheimatet war (vgl. H. WenRLI 1938).

' Wenn nun sonst aber das Auftreten fossiler geographischer Rassen und damit
d}e Erklirung der Entwicklungsliicken am gleichen Fundort schwer zu verifi-
zieren sein wird, so muB ihr doch wohl zugute gehalten werden, daB sie nichts
weiter voraussetzt, als daB ein fiir die Gegenwart festgestelltes generelles Auf-
treten geographischer Rassen- und Artbildung auch fiir frithere Epochen an-
zunehmen ist. Im iibrigen darf natiirlich nicht vergessen werden, daB es sich
bei den Entwicklungsspriingen (Waagenschen Mutationen) in ungestorter
Schichtenfolge um fundtechnisch bedingte Liicken oder auch um Sedimenta-
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tionsliicken handeln kann, die anscheinend héufiger sind, als ursprimglich ange-
nommen wurde. So schreibt z. B. E. Hennte (1932): ,,Die Wahrscheinlichkeit
fitr Sedimentationsliicken ist in all unseren Profilen auch konkordanter, schein-
bar geschlossener Schichtfolgen bei eingehenderem Studium paldogeographi-
scher und feinstratigraphischer Art immer groBer geworden. Andererseits ist
es selbstverstindlich, daB auch die geographische Rassenbildung in der Zeit-
folge vor sich geht wie jeder andere Rassen- und Arthildungstyp auch, dafl er
also unlésbar mit dem historischen Rassenwandel verkniipft ist. Es sollte hier
nur betont werden, daB eine rein historische Rassen- und Artbildung, bet
der in jedem Zeitabschnitt nur eine nicht in Rassen zerfallende Art vorliegt,
relativ selten verwirklicht zu sein scheint.

Weitere Beispiele historischen Rassenwandels wie er in liickenlosen Sedimen-
tationsfolgen oder durch genaue Datierung der Horizonte verschiedener Fund-
orte erkannt wurde, seien etwas kiirzer besprochen.

Unter den Ammonoideen kénnen die von W. WaaGEN schon 1869 auf-
gedeckten Entwicklungsstufen innerhalb der Stammesreihe von ,,dmmonites
subradiatus® aus dem Braunen Jura heute nicht mehr als Rassenstufen, sondern
héchstens als Artenreihen gelten, fiir welche die seither in die Paldontologie
eingefiithrte Bezeichnung , Mutationen‘ geprégt wurde, mit der historische von
riumlicher Rassenbildung (Variationen) unterschieden werden sollte. Die ,,Ras-
senstufen‘ gehoren nach heutiger Auffassung verschiedenen Gattungen an: von
Stephanoceras iiber Parkinsonia — Perisphinctes — Oppelia za Macrocephalites
(vgl. H. Scamipr 1935). Auch die in den Zonen 2¢ bis 1d des Lias auftretende
Artenreihe, die von Scammnoceras angulosum zu Sc. angulatum und weiber iiber
Sazoceras praecursor zu S. costatum, S. angersbachense schlieBlich zu S. schroe-
deri fithrt, zeigt eine meist allmihliche Umbildung, wie W. LanGE (1941) betont.

Als Beispiel der Rassenwandlung bei Meeresschnecken hatte M. HozrnEs
schon 1856 die Stammesreihe des Prosobranchiers Cancellaria cancellata L. dis-

kutiert, die von kleineren, enger und schwicher skulpturierten Formen aus dem
Miocin (Wiener Becken und Tortona, Italien) iiber eine groBere pliocéine Rasse
zur rezenten Rasse fithrt (vgl. O. ABrL 1929, p. 3—5, Fig. 1). Bei den viel-
genannten, von F. HienNporr 1866 dargestellten Entwicklungsreihen der
Schnecke Gyraulus multiformis aus dem Steinheimer Becken (oberes Miocén)
und den Viviparus-( Paludina-)Formen, die M. Neumayr (1875, 1880) aus dem
Oberpliocéin von Westslavonien und von der Insel Kos zusammenstellte, han-
delt es sich nach der heute vorherrschenden Meinung nur urh Standortsmodifi-
kationen. Bei Gyraulus steht die Umwandlung flacher in getiirmte Formen im
Zusammenhang mit dem Aufbruch oder Zuflu von Thermalquellen; bei Vivi-
parus wurde die Entwicklung skulpturierter aus glatten Schalen moglicherweise
durch Zunahme des Salzgehalts (Brackwasser) hervorgerufen (vgl. O. ABEL
1929). Meines Erachtens ist allerdings trotzdem die Annahme einer auch erb-
lichen Verinderung des Rassenbildes noch keineswegs auszuschlieBen. Erwiesen

gy
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ist (speziell bei Gyraulus) lediglich ein Kausalzusammenhang zwischen der An-
derung der Umweltbedingungen und der Schalenform. Es kann dabei neben
modifikatorischer Emwirkung auch durch Anderung der Selektionsh edingungen
eine Bildung erblicher okologischer Rassen eingetreten sein, wie solche von
rezenten Silwasserschnecken bekannt wurden (vgl. B. F. RumMsancey 1928)
Skulpturvarianten bei den bereits von Neumayr zum Vergleich herangezogeneri
Siifwasserschnecken der Familie der Melaniiden (s. lat.) sind zudem nur in un-
wesentlichem MaBe modifizierbar. Bei M. tuberculata z. B. kommen auf Inseln
des Malayischen Axchipels bis zu vier stark unterschiedene Skulpturvarianten
neber.leinander vor, n dem weiten afrikanischen Verbreitungsgebiet dagegen
zumelst nur eme (so bei 989, der Exemplare des Zoologischen Museums zu

" Berlin). Hier ist ganz deutlich, da kologische Faktoren nicht modifikatorisch

ei.nwirken, sondern daf erbliche Varianten vorliegen (vgl. B. RENscr 1934, p-401
bis 404). Als Beispiel fiir historische Rassen bei SitBwassermuscheln sei die caz-
]f;)nische Anthracomyia modiolaris genannt (vgl. P. 8. SYLvESTER-BrADLEY

51). :

Unter den Korallen sind Rassenfolgen beschrieben in der karbonischen Gat-
tung Zaphrentis (R. G. CarruraErs 1910, P. S. SyLvester-BrabLey 1951).
Eine besonders sorgfiltige Studie iiber Rassen- und Artenreihen der Forami-
niferengattung Bolivinoides (Senon) legten H. HiLTerRMANN und W. Kocw vor
(1950; H. HiLTERMANN 1951). Auch bei diesen, an Tausenden von Exemplaren
]s{tudierten Formen erweist sich die Phase der Abspaltung als jeweils relativ

urz.

Fir Saugetiere mégen wenige Hinweise geniigen. Die morphologisch sehr
stark unterschiedenen Mastodonten Bunolophodon angustidens (Mittleres und
Ol?eres Miocén), B. longirostris (Unteres Pliocin) und B. arvernensis (Mittleres
Pliocéin und unteres Oberpliocin) sind durch Ubergangsformen verbunden, die
Il'lorphologisch und zeitlich derart vermitteln, daB man hier mit O. ABEL (1929)
eme echte Ahnenreihe annehmen kann. Noch etwas eindeutiger sind die rassi-
schen Entwicklungsstufen des Hohlenbiiren (priispelioide, speldoide und
hyper§pelé,oide Stufe), wie sie z. B. in der Drachenhdhle von Mixnitz in Steier-
majrk in itbereinanderliegenden Knochenschichten von insgesamt 12 m Michtig-
k.elt aufgefunden wurden (K. ExrenBere 1928). Auch die Herleitung des heu-
tlgfan Rothirsches Cervus elaphus elaphus iiber C. e. angulatus von dem frith-
Pleistocinen C. e. priscus (und evtl. weiter von C. acoronatus) entspricht einer
wahrscheinlichen Rassenkette.

Unter .den Ahnenformen des Menschen ist zumindest der Ubergang der mehr
oder weniger Cro-Magnon-artigen Formen ( Homo sapiens fossilis) zum heutigen
Q - 8. saprens als derartiger historischer Rassenwandel anzusprechen. Auch kann
die von Pithecanthropus iiber die Rassenformen von Ngandong (Java) — Cohuna
(Australien) fithrende Entwicklungsreihe wohl als Ahnenreihe betrachtet wer-
den. Die generelle Herleitung der Neandertalerstufe von der Pithecanthropus-
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Stufe (einschlieBlich Sinanthropus, Africanthropus) ist wohl gleichfalls méglich,
wenn auch die direkten Ahnenreihen noch nicht im einzelnen klarliegen.

Wenn somit nicht wenige Fille allméhlichen historischen Rassenwandels ge-
nannt werden konnen, so sind diese Fille insgesamt doch nicht so héufig, wie
man das erwarten konnte im Hinblick auf die so sehr viel groBere Zahl von Bei-
spielen fiir Arten- oder Gattungsreihen, bei denen von Form zu Form eine
groBere Differenz vorliegt. Das ist wohl nur damit zu erkléren, daf in fritheren
Erdepochen ganz so wie in der Gegenwart die Artbildung iiberwiegend durch
geographische Variation, d.h. durch Isolation von Formen in horizontaler
Richtung vor sich ging.

Das historische Werden geographischer Rassen bzw. die Formwandlung einer
vorhandenen Rasse 148t sich nun nicht selten aber auch schon in der relativ
kurzen Zeitspanne feststellen, die der beobachtenden Naturforschung zur Ver-
fiigung steht. So hat sich z. B. beim Birkenspanner Pachys ( Amphidasis, Biston)
betularia in weiten Bereichen seines nordwesteuropédischen Verbreitungsgebiets
im letzten Jahrhundert eine dominante melanistische Variante (carbonaria)
soweit durchgesetzt, daB sie vorherrschend geworden ist oder ausschliefilich
auftritt. Und auf Rigen, Usedom, Wollin und im benachbarten Kiistengebiet,
in Teilen von Mittel- und Siiddeutschland sowie in der Mark Brandenburg st
die Variante erst zwischen 1890 und 1925 aufgetaucht, und sie ist auch jetzt
noch in steter Ausbreitung begriffen (vgl. z. B. C. ScunepEr 1935, sowie
C. SceNEIDER und A. Worz 1939). Man vergleiche Abb. 1, die nach Angaben
von H.ULe (1925) und einigen anderen Entomologen angefertigt wurde').
Ahnliches gilt fiir die Nonne ( Lymantria monacha L.), die in den letzten 30 bis
40 Jahren eine merkliche Zunahme dunkler Varianten (durch 3 Erbfaktoren
bedingt) erkennen 148t (H. GiBLER 1939). In der Vogelwelt wurde eine ent-
sprechende Rassenwandlung bei dem neuseelsindischen Fliegenschnépper Rhi-
pidura flabellifera wahrscheinlich gemacht. Eine melanistische Variante (vgl.
Abb. 2), die frither als besondere Art galt, war zunéichst nur von der Siidinsel
Neuseelands bekannt. Seit 1864 wurde sie aber auch im Studen der Nordinsel
beobachtet, wo sie sich anscheinend schnell ausbreitete, so da} sie heute auf der
ganzen Insel zu finden ist. Der Zuckervogel Coereba saccharina hat gleichfalls
eine melanistische Mutante gebildet, die mdglicherweise in der 2. Halfte des
letzten Jahrhunderts auf den Antilleninseln St. Vincent und Granada die Aus-
gangsform vollig verdringt hat. Allerdings sind diese Ausbreitungsvorgéinge bei
Rhipidura und Coereba wegen der Unvollkommenheit der &lteren Beobachtun-
gen auch in Zweifel gezogen worden (vgl. E. Mayr 1942). Bei anderen Végeln
der verschiedensten Ordnungen liegen #hnliche Verh#ltnisse vor, doch sind hier
auch die Verbreitungsdnderungen noch nicht genauer untersucht worden [mela-

1) _Die von ULE gezeichnete Karte konnte nicht iibernommen werden, da hier infolge
Verbindung von fernliegenden Fundorten die Flachen des Besiedlungszuwachses einen zu
hypothetischen Charakter haben.

et s g
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ni§tische Mutanten der Ménchsgrasmiicke Sylvia atricapilla heineken auf Ma-
deira und den Kanarischen Inseln, Wiirger Lansus schach schach in Siidchina
Webefink Coliuspasser ardens in West- und Zentralafrika, leuzistische Mutanten’

Abb. 1 Auftreten der

mel
;lgzn Angaben von C. H. ULa
DIs 1900, gestreift: bis 1910

nistischen Mutante (carbonaria) des Birkens idast i

L panners Amphidasis betularia, nach
E, I; BLASCHE, A. BERGMANN u. a. Schwarz: Nachweise bis 1890, gegittert:
L0, unterbrochen gestreift: bis 1920, punktiert: seit 1920. — Dariiber links die Nor-
malform, rechts die melanistische Mutante (nach SEITZ 1915).

:;1011 Acc.zpiter novaehollandiae in Australien und ausschlieBlich vorkommend in
MZ;mamen (Abb. 2 ?echts), die Gans Chen hyperboreus u. a. (vgl. E. STRESE-
SichN 1.926)]. Auch eine melanistische Form des Hamsters (Cricetus cricetus) hat
seit Ende des 18. Jahrhunderts vom Unterlauf der Belaja im siidlichen
ralgebiet aus lings der Nordgrenze des Hamsterareals bis iiber den Dnjepr

theg nach Westen hin ausgebreitet (N. W. TimortErr-REssovsky 1939).
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Die unverhdltnismiBig schnelle Ausbreitung eines Gens konnt.:en R.A. FF
saer und E. B. Forp (1947) auch in einer Kolonie des Schr'netterhn.gs 'Poma,xw
dominula feststellen. Es ist auffillig, dall es sich bei all diesen Beispielen um

: i i ini i d dessen melanistische Mutante (,fuliginosa”)
Abb. 2 Links: Fliegenschniipper Rhipidura ﬂa?ill%?c%tgrzl Hagicht Accipiter novaehollandiae etorques und

and. STRESEMANN 1926). 1
von Neuscelggge‘f}{g;%e Mutante (,leucosomus®) von Neuguinea (nach STRESEMANN 1926).

mehr oder minder aberrante und dominante (oft melanistische) Typin‘ han('ielt,
die auBerhalb der ,normalen® Variationsbreite liegen (,,Exotyper% im Su}ne
ReMaNEs 1928): dieser Typus des relativ schnellen Rassenwandels ist also viel-
leicht auf bestimmte Mutationstypen beschrinkt.

B. Geographische Rassen

Ein génzlich anderes Bild als die bisher besprochenen Fille rein his’?orischer
Rassenbildung bietet das Studium der geographischen Rassen: Hier brayu-
chen wir nicht nach geeigneten Beispielen zu suchen, denn geogra,ph‘lsche Varia-
tion findet sich in fast jeder Klasse und zumindest bei den formenreichen Gr'up-
pen der Land- und SiiBwassertiere in auBerordentlich groler Za}‘ll (wobel zu
beachten ist, daB meist nur morphologisch kenntliche Rassen studiert wurfien,
neben denen es auch viele ,,nur* physiologisch unterschiedene zu geben sehémt).

Es hat sich vielfach eingebiirgert, ,,GroBarten‘, die in mehrere geographische
Rassen zerfallen, als Rassenkreise anzusprechen (vgl. B. RENSCH 1926, 1.929,
1934). Dieser Terminus wurde eingefithrt, weil extremer differenzierte Glieder
eines Rassenkreises sich nicht weniger voneinander unterscheiden als nahver.-
wandte ,,gute Arten* im alten Sinne, die nicht geographisch varii(-aren, und We%l

sich solche extremeren Rassen bei sekundarer Berithrung oftmals nicht voll fertil
oder gar nicht miteinander verbastardieren. Trotzdem sind Rassenkreise und
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Arten natiirlich nur graduell unterschieden und beide Bezeichnungen oftmals
synonym.

Das systematische Spezialstudium der geographischen Rassenbildung ist
zwar noch bei keiner Tiergruppe abgeschlossen, doch lassen sich die Verhalt-
nisse heute schon in verschiedenen Féllen einigermaBen sicher beurteilen, wie
die folgenden Zahlen lehren. Von den relativ gut bekannten Singvogeln des
paldarktischen Gebietes waren bis zum AbschluB von HarrerTs und StEIN-
BACHERS bekanntem Werk (1938) 1715 geographische Rassen beschrieben wor-
den (fragliche Formen nicht mitgezihlt), die zu 363 Rassenkreisen zusammen-
gefalt sind (je 2—31, durchschnittlich 4,7 Rassen pro Rassenkreis) und weitere
153 Arten im élteren Sinne (8,29, aller aufgefiihrten Formen?), die sich nicht
in Rassenkreise einfiigen lassen, darunter aber auch viele Grenzfille zwischen
Rasse und Art: s. u.). Fur andere Kontinente ergeben sich dhnliche Prozent-
sitze. :

GroBere Vogelarten, die durchschnittlich weiter, oft iiber mehrere Konti-
nente hinweg verbreitet sind, zeigen eine erheblich schwichere geographische
Variation. So finden sich in den 5 Vogelfamilien der Reiher (Ardeidae), Storche
(Ciconiidae), Ibisse (Ibididae), Trappen (Otididae) und Kraniche (Gruidae) im
paldarktischen Gebiet nur insgesamt 32 Rassen in 20 Rassenkreisen (durch-
schnittlich 1,6 Rassen pro Rassenkreis, allerdings berechnet unter Weglassung
der jeweils noch zum Rassenkreise gehorigen Rassen auBerpaliarktischer Ge-
biete) sowie 24 nicht geographisch variierende Arten (= 42,9 %, der beschriebe-
nen Formen). Die Verminderung der Rassenbildung ist bei solchen GroBvigeln
offenbar durch die bedeutendere Vagilitéit bedingt, denn auch unter den Klein-
vogeln verhalten sich Stand- und Zugvégel verschieden. Die Familien der
Rabenvégel (Corvidae), Baumliufer (Certhiidae), Spechtmeisen (Sittidae),
Meisen (Paridae), Zaunkénige (Troglodytidae) und Spechte (Picidae), deren
Arten iiberwiegend Stand- oder Strichvogel sind, umfassen in der Paldarktis
586 Rassen in 81 Rassenkreisen neben 34 geographisch nicht variierenden Arten;
die Zugvogelfamilien der Wiirger (Laniidae), Fliegenschnipper (Muscicapidae
s. lat.), Braunellen (Accentoridae), Schwalben (Hirundinidae), Bachstelzen
(Motacillidae) und Pirole (Oriolidae) insgesamt 550 Rassen in 173 Rassenkreisen

neben 115 geographisch nicht variierenden Arten. Die Zahl der Rassen pro

Rassenkreis ist also bei den Stand- und Strichvogelfamilien durchschnittlich

* 7,2, bei den Zugvogeln durchschnittlich nur 3,2, und die Zahl der geographisch

nicht variierenden Arten betrigt bei den Standvogeln 5,5 %,, bei den Zugvogeln
dagegen 17,39, der beschriebenen Formen.
Von den in Europa noch weniger vollsténdig durchgearbeiteten Siugetieren

1) Es mochte vielleicht naheliegen, diese ibrigbleibenden Arten in Prozenten der
»Arten® im alteren Sinne, d. h. der Rassenkreise und Arten, auszudriicken. Dabei wire
aber zu wenig beriicksichtigt, daB die Rassenkreise oft aus sehr weitgehend, zum Teil wie
Arten differenzierten Gliedern bestehen.
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wurden bis 1937 nach F. OEKLANDs kritischer List_:e 399 Rass@ in 88 %assen};
kreisen (durchschnittlich 4,5 Rassen pro Rassenkref,) 1.111tersc'h1ede1]1§. L<?1 der tga
OexrLAND die geographisch nicht variablen ,,Ar?en. nicht mlt' an. Es :mli zhvzz
90 (189%, der beschriebenen Formen). Bei eurasiatischen und 1nfiloa?1s Ta stI :
Tledermiusen hat z. B. G. H. H. Tate (1941 i’r b? ()ias Rassenkreisprinzip erfolg
i ewendet (bis 18 Rassen pro Rassenkreis).
rel;ijiiropﬁ.ischin Reptilien zihlen R. MERTEl\TS und L. MULLER (194011 205)
geographische Rassen in 54 Rassenkreisen auf (bis 24 Rasosen pro Ra:ls:nb re1sn
neben 50 geographisch nicht variierenden Arten (=‘ 19,69, der bes'c 1e eEen
Formen), von europiischen Amphibien 62 Rassen in 20 R.assenlluelsen, ne; et_
91 Arten (= 25,3%, der aufgefiithrten Formen). (Es ist dabel \1051 nterlzsset,'l.es _
sustellen, daB in der 1. Auflage dieses Katalogs 1928 noch. 26,5 %, der Reptilien
formen und 28,49, der Amphibie}lformen als Arten b(iz.elchnet v?u'den.) o
In einer zoogeographischen Ubersicht der européischen Sul.’)was‘seli’ s{cJ e
fithrte L. S. BErG (1933) 207 geographische Rassen .(dazu noch zahlreiche Un-
terrassen und okologische Rassen) in 64 Rassepkrelsen an neben .18.6 ge.cl)lgra-
phisch nicht variierenden Arten (47 %, der beschriebenen Formen, bei Einrethung
nten schwachen Rassen 40 9%,). .
de;)?eeﬁ:nogmphie der Laufkifergattung Carabus von St. BREUNING (1932hb1s
1936) nennt fiir Europa (mit Ausschlufl der kaukamschel? und 0strui§1%? beri
Randgebiete) 366 geographische Rassen (daneben x}och viele als 12 101 t'e
zeichnete Formen, die gleichfalls echte geograp]:uschfa Ra,§sen mit Rre ativ
Kleinem Verbreitungsgebiet darstellen) in 62 Rassenkreisen (je li—tQ as]s?‘en?
neben 27 geographisch nicht variablen Arten (= 6,9 % der besc.hlﬁe eng; R;)z-
men). Innerhalb Deutschlands (einschl. Nordalpen) handelt es sic um 6 .
sen in 22 Rassenkreisen neben nur 3 Arten (= 4,6 %, der Forn}en). Diese im a li
gemeinen flugunfshigen und daher wenig vagilen I'{é,fer‘ neigen also genere
stark zur geographischen Rassenbildung. Wenn die a,sm,t1§chen Formerll in
BreuniNes Zusammenfassung fast stets als Arten benannt sind, so handelt es
sich hier zweifellos um einen noch unvollkommeneren Stand unserer systemati-
schen und faunistischen Kenntnisse. . ' i
Ahnliches gilt auch fiir viele andere Insektengruppen. So sind bei versc e eli
nen weiteren Kifergruppen, bei Schmetterlingen, Hymenoptere:n (spezie
Hummeln, Ameisen), Orthopteren u. a. bereits zahlreiche ‘Rassenkrelse be-kannt
geworden, doch kann von einer befriedigenden Kenntnis der geographlsc.hin
Variation (auBer bei den Hummeln und manchen Tagfaltergruppen) noch nic b
die Rede sein. Es fehlt dafiir in den Sammlungen oft noch an den notw_enfilgen
Serien von vielen Fundorten, zum Teil aber auch an dem Willen der Spez1ahste1'1,
das Rassenkreisprinzip planmiBig durchzufiithren. In manchen qruppen, wie
z. B. bei Drosophila, wirken sich wohl auch genetisch gut kenntl.lché.R.assen—
unterschiede (vgl. TH. DopzEANsKY 1951) morphologisch nur geringfiigig aus.
Deshalb kann zur Zeit noch schlecht beurteilt werden, in welchem AusmaB auch
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bel den iibrigen Insektengruppen eine Artbildung auf dem Wege iiber die geo-
graphische Variation erfolgte. Die geographische Variation bei europiischen Tag-
faltern kann z. B. bislang noch schlechter beurteilt werden als etwa bei indo-
australischen Formen, da hier die Bearbeiter, K. JorpaN, H. FRUSTORFER 1. a.,
schon bei der Darstellung in SErrz’ groBem Schmetterlingswerk (1927) das
Rassenkreisprinzip konsequent anwandten. Unter den Papilioniden, Pieriden
und Danaiden fiihrten sie hier 2268 geographische Rassen in 412 Rassenkreisen
neben 283 geographisch nicht variablen Arten an (= 11 % der beschriebenen
Formen). So darf heute wohl schon als wahrscheinlich bezeichnet werden, daf
bet fast allen Insekten die geographische Rasse die haufigste Vorstufe der Art ist.
Wie ausschlaggebend fiir die Beurteilung der systematischen Verhéltnisse die
Methode der taxonomischen Bearbeitung ist, geht vielleicht am deutlichsten
aus der Revision der Prosobranchier-Familie der Cypraeidae durch F. A. und
M. BcriLoEr (1939) hervor. Bei diesen bekannten Meeresschnecken waren
friiher nur ganz vereinzelte ,, Varietiten® beschrieben worden, die als geogra-
phische Rassen gelten konnten. Die ScHILDERsche Monographie fithrt aber nun
279 geographische Rassen in 84 Rassenkreisen neben nur 77 Arten im lteren
Sinne auf (= 219, der beschriebenen Formen). Ein solcher iiberraschender
Wandel in der Gliederung einer Tiergruppe mit geologisch hohem Artenalter
mahnt zur Vorsicht in der Bewertung anderer Tierklassen, von denen bisher
geographische Variabilitat noch nicht oder nur in Einzelfillen bekannt wurde.
Es mag deshalb nicht iiberfliissig sein, noch einmal kurz die Tiergruppen zu-
sammenzustellen, bei denen in letzter Zeit geographische Rassenkreise aufge-
stellt wurden, obwohl bis dahin nur Arten und nicht geographisch umgrenzte
s, Varietiten bekannt gewesen waren: Tunicaten (M. ErseNtrRAUT 1926: 3 Ras-
senkreise bei Ciona und Botryllus), Echinodermen (H. EvceL 1934, S. HEpInG
1942), Cephalopoden (W. Apam 1941: z. B. Sepia officinalis mit 4 Rassen),
Phyllopoden (C. WesENBERG-LUND 1904—1908 bei Cladoceren, G. Corost 1923
bei Apus cancriformis), Copepoden (8. ExMaNN 1917—1920 bei Limnocalanus,
E. Barpr 1941 sogar bei pelagischen Diaptomiden innerhalb des gleichen Sees,
L. P1roccr1 1951 bei kosmopolitischen Copepoden und Cladoceren, F. KIEFER
1952 bei vielen afrikanischen, auch pelagischen Arten), Cumaceen (C. ZIMMER
1930 bei Diastylis glabra 6, bei D.rathker 3 Rassen), Hydracarinen (K. ViETs
1926), Skorpione (W. ME1se 1933: Gattung Rhopalurus mit 8 Rassenkreisen),
Diplopoden (J. KarL 1940), Chilopoden (K. W. Veruorrr 1938), hohlenbe-
wohnende Isopoden (H. STROUHAL 1939), Trematoden (A. ExruarpT 1935),
Anthozoen (F. Pax 1932: 2 Antipatharia-Rassenkreise mit 7 und 5 Rassen,
F. Pax 1936: Rassenkreis der Seenelke } etridium sentle mit 4 Rassen an der
européiischen und pazifischen Kiiste Nordamerikas, E. Jaworskr 1938 bei

Aotinia, G. FauNzeL 1937 bei Aloyonium) und Meeresschwimme (W. ArnDT
1943: 17 Rassenkreise).

Auch im Pflanzenreich ist geographische Rassenbildung nicht selten, von
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S ratikern allerdings wohl noch zu wenig beachtet und zum ’l"eil in
ia;rb]?],:tlgrlmung durch erbliche 6kologische Rassenbildung und ]}astarEdlerhun-
gen erschwert. Man vergleiche R. voN WEeTTSTEIN 1893 (?. B. Ge'nmcmgfl up Orc;-
sia), B. REnscnr 1929, 1939, E. pu Rietz 1930 (z. B. Pz‘nus, P-wm’w i ;ne, FeR -
misia u. a.), H. GEYR VON SCHWEPPENBURG 1’935 (Lariz, 4 bws), 1.9 5(I)MM 3
MANN 1935 ( Pulsatilla), O. Scawarz 1936 ( Pinus), G.'L. STEBBINS .1.d )

Wir konnen also feststellen, daf geographlsche Rassenbildung
bei fast allen Tiergruppen und verschle.de'r'l.en Pflar}zepgrulﬁpden
nachgewiesen werden konnte, daB ge@td_e in ]ung_ster Zelt.dle Zfa er
Beispiele stetig anwichst und daf diese Vamatlc?nsfor"m' in sehr V](ﬁen dorllfiaem-
reichen Gruppen das taxonomische Bild bereits Vf)lhg beher‘r'sc ¢, d. h. sg
hiufig auftritt, daB die vorhandene Artenfalle als uberw1eg3n
durch diese Differenzierungsform entstanden gedacht werden
ki/florrl.aussetzung fiir eine solche Annahme ist natiirli'ch, deB die far die. geogra-
phischen Rassen charakteristischen Merkmale erbhc.h smd: Da MOdlﬁka.Lfllon
und Mutation hiufig in gleicher Richtung liegen (Ph'anok'ople) und trotz threr
giinzlich verschiedenen kausalen Bedingtheit oft den gleichen AuBenfaktoZen
parallel laufen (weil sie die beiden m'dglich(?n Wegfa darstellen, ?,uf de:inenE f)r
Organismus sich einer Umweltlage anpafit), ist d%e sichere Beurteﬂung "e%r rh-
lichkeit am Phénotyp im allgemeinen nicht mdglich. 'Exl'?e?lmen'telle Pil{l unge?
geographischer Rassen sind nun zwar erst an v.erhélltmsmal?ng geringem ateéla ,

aber doch schon an den verschiedensten Tiergruppen ('im:chgejfuhrt worden.
Stets ergaben sich dabei klare genotypische Differepzen hmswh?hch der we;ent-
lichsten Rassenmerkmale, so bei der nordamerikanischen Nagemergatt?ung ero-
myscus (F. Sumner 1930, 1932, L. R. D1cE 1935, A. S”VILHA 1935), b‘f‘ der euro-
paischen Mollmaus Arvicola scherman (H. Mt’JLLER-BOHME '1935), bei depﬁeuro—
péischen Igeln ( Erinaceus europaeus und E. rouman?cus '), die a,ls‘stark differen-
zierte Rassen anzusehen sind (K. HErTeR 1935), bei Wisent ( Bison europaeus)
und Bison ( Bison americanus == Grenzfall, s. u.) (E. J. JwaNov und J. PHIT;-
TSCHENKO 1916), bei Rot- und Silberfiichsen ( Vulpes) (z. B. DEMOLL 1930, p. 42),
bei Rassen des afrikanischen StrauBes, Struthio camelus (J. E. DUERD‘EN 1919),
bei Rassen der Papageiengattung Agapornis (H. Dunckrr 1929), bet Tauben-
rassen der Gattung Streptopelia (O. WHITMAN 1919), bei Rassen des Jagdfasans
Phasianus colchicus (z. B. H. C. Crovavu 1902, H. PoLr 1911, THOI\.IAS und
J. HuxLey 1927 u. a.: Rassen zum Teil noch als Arten bezeichnet), 1.oe1 Molch-
rassen (W. WoLTersTorFF und M. Rapovanovié 1938), bei Coccinellidenrassen
der Gattung Epilachna (K. ZimMerMANN 1934, 1936), bei Bienen- un(%l Hummel-
rassen (L. ARMBRUSTER, H. NacarsaemM und Tu. Rogmer 1917), bfn Humme%—
fliegenrassen der Gattung Volucella (F. GanriTscHEWSKY 1924), bei geographi-

schen Schmetterlingsrassen der Gattungen Lymantria (R. GoLpscHMIDT 1924

bis 1933), Callimorpha (R. GoLpscumipr 1924), Spilosoma (H. FEDERLEY
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1920, R. GoLpscuminT 1924), Phragmatobia (J. SEILER 1925), Colias (Z. Lor-
Kovi¢ 1928), Dicranure (H. FEDERLEY 1937: hier auch Chromosomenzahlen
rassisch verschieden), Leucodonta (E. SuoMaLAINEN 1941), Zygaenen (P. Borgy
1941), Preris (B. PETERSEN 1947), bei Dipteren der Gattung Drosophila (die
morphologisch oft geringen oder gar nicht charakterisierbaren Rassendifferen-
zen hier unmittelbar genetisch kenntlich an der Struktur der Riesenchromoso-
men, vgl. Ta. DoBzHaNsKY 1950) usw., fiir Rassen der Trockenschnecke
Murella (B. Renscu 1937).

Diese Literaturhinweise lassen sich noch erheblich vermehren, vor allem bei
Durchsicht der entomologischen, der tiergirtnerischen und der jagdlichen Lite-
ratur (man vergleiche z. B. J. BexinDE 1940 iiber Fremdblutkreuzung beim
Rothirsch). Dazu kommen noch die Beobachtungen iiber Konstanz der Merk-
male bei Zucht verschiedener Rassen in gleicher Umwelt, wie dies in allen Zoo-
logischen Gérten zu beobachten ist, vor allem bei den so auffilligen geographi-
schen Rassen von Giraffen, Zebras, Lowen, StrauBen, Kasuaren, Fasanen, die
ihre kennzeichnenden Merkmale dabei durch Generationen beibehalten. Wie
weit andererseits modifikatorische Umwandlungen gehen kénnen, lehren z. B.
die felchenverwandten Fische (Coregonus), die bei Verpflanzungen in andere
Seen nach wenigen Generationen starke Verdnderungen in der Aushildung des
Kiemenfilterapparates aufweisen (vgl. G. SUrBECK 1920, L. KREITMANN 1927 ,
A. THIENEMANN 1928).

Die Erblichkeit der geographischen Rassenmerkmale kann dann weiterhin
festgestellt werden an Bastardpopulationen, wie sie in freier Natur bei
sekundirer Arealberiihrung zweier Rassen auftreten, so z. B. in Mitteleuropa
vor allem bei Raben- und Nebelkrihe (Corvus corone corone und C. corone cor-
niz), bei Schwanzmeisen (Aegithalos c. caudatus und Ae..c. europaeus), in Sid-
europa bei Haus- und Weidensperling ( Passer domesticus und P. hispaniolensis),
in Nordamerika bei 2 Rassen von M. elospiza melodia an der San-Francisco-Bay
(A. H. M1LLeR 1949), bei 2 Rassen von Junco camniceps in Arizona (A. H. MiLLER
1941) und anderen Formen. Die Zahl der einschlidgigen Beispiele ist hier sehr
groB} (man vergleiche auch W. Mriss 1928, 1936, G. DemeENTIEFF 1936, 1938,
B. RenscH 1936, 1945, p- 42—43, E. Mavr 1942, H. JonannseN 1944). Kenn-
zeichen derartiger Bastardgebiete ist die erhohte Variationsbreite, welche die

Variabilitéit der beiden einander berithrenden Rassen umfaft.

SchlieBlich 148t sich die Erblichkeit wenigstens noch einigermaflen wahr-
scheinlich machen in den zahlreichen Fallen, in denen, wie so héufig, schirferen
Rassengrenzen keinerlei kenntliche Umweltdnderungen parallel laufen oder in
denen einheitliche Rassen iiber sehr weite Areale mit stark unterschiedenen Um-
weltverhaltnissen hinweg verbreitet sind.

Aus allen derartigen Experimenten und Populationsstudien hat sich ergeben,
daB die Merkmale, welche die Systematiker zur Charakterisierung geographi-
scher Rassen benutzen, im allgemeinen genotypisch bedingt sind. Trotzdem
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darf man nie auler acht lassen, daf in allen Fillen, in denen es an genaueren
Analysen fehlt, die Voraussetzung der Erblichkeit nur auf Analogieschliissen
(von allerdings oft hoher Wahrscheinlichkeit) beruht. Fiir unsere in diesem
Kapitel zu behandelnde Fragestellung kann jedenfalls die generelle Feststellung
getroffen werden, dafl die so verbreitete geographische Rassenbildung als meist
genotypische Variation Vorstufe der Artbildung sein kann.

Zumeist sind geographische Rassen durch mehrere Gene voneinander unter-
schieden. Durch Ausprigung verschiedener geographischer Rassen wird also
eine Art zu einem genetisch sehr komplexen Gebilde, das insgesamt fir An-
passungen in verschiedenen Richtungen geeignet ist und daher grofie evolutive
Potenzen besitzt (vgl. 8. WricaT 1939). Dieser Vorteil hat wohl die so generelle
Ausprédgung geographischer Variation begiinstigt.

Eine weitere Voraussetzung fiir die Annahme, dafl geographische Rassen die
haufigsten Vorstufen neuer Arten sind, ist der Nachweisvon Zwischenformen
zwischen geographischer Rasse und Art. Fehit es doch auch in der
neueren Literatur nicht an Stimmen (vgl. besonders R. GoupscamipT 1935,
1940, 1952), welche die geographischen Rassen als sekundére Aufspaltungen der
auf anderem Wege entstandenen Arten ansprechen (vgl. auchKap.3 G.). Dazuist

zunichst festzustellen, daf bei geographischer Variation prinzipiell die gleichen
Merkmale abgesndert sein kénnen, die auch Arten kennzeichnen, daf es sich
also nicht nur um phylogenetisch unwesentliche Charaktere (wie Farbungs-,
Groflen- und Proportionsnuancen) handelt. Wie ich dies an anderen Stellen
schon mehrfach ausfithrlicher darstellte (vgl. besonders B. RExsca 1929, ferner
1934, 1943), unterscheiden sich viele geographische Sdugetierrassen auch im
Schidelbau, in Zahnmerkmalen, in der Zehenzahl (Rassen des Nagers Dipodo-
mys heermani mit 4 oder b Zehen: F. H. Danw 1939), in relativen Organgrofen,
in der Wurfgrofle, Vogelrassen auch in osteologischen Differenzen, Organpro-
portionen, Eifarbe, Eiporung, Gelegezahl, Stimme, erblich fixierten Biotop-
anspriichen und Zuginstinkten, Fischrassen auch in Wirbel- und Flossenstrahl-
zahl und in Wanderinstinkten, Insektenrassen auch in der Zahl der Generatio-
nen pro Jahr sowie (und oft stark) in der Ausbildung der Genitalarmaturen,

Mollusken gelegentlich gleichfalls in den Genitalien und in der Ausbildung der

Radula usw. (B. RExscH 1943; vgl. auch E. Mayr 1942).

In diesen und anderen Merkmalen sind nun oftmals extreme Glieder groBerer
Rassenkreise so weitgehend unterschieden, daf sie rein morphologisch betrach-
tet auch als ,,gute Arten* angesprochen werden kinnen (deshalb ja der fiir
genauere Charakterisierung nicht {iberfliissige Terminus ,,Rassenkreis™). Es ist
anzunehmen, daB sich extreme Rassen in manchen Fillen auch tatsiachlich wie
gute Arten verhalten, d. h. sich normalerweise nicht verbastardieren wiir-
den, wenn sie sekundar im gleichen Biotop zusammenkémen, wie dies bereits
fir die Kohlmeisenrassen Parus m. major und P. major wladiwosiokensis im
Amurgebiet erwiesen wurde (vgl. B. RExscu 1934, 1945). Ich gebe fiir dieses
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schone Musterbeispiel hier noch einmal eine genauere Karte, die nac}igggr
Revision des Rassenkreises von J. DELACOUR und CH VAUR:IE.( )

e e t wurde. Auf Abb. 3 wird deutlich, daB die europa,lsch.-aswjtlschen,
vefbe?‘sell{?' en un(;. gelbbiuchigen Formen in Persien allmahlich in die grau-

. gfunf’uc ¥ eiBbauchigen Formen des siidasiatischen Gebietes iibergeh(jm ( mt.er—
rmzlk';gsjn’dl da.I(m weiterhin in China tiber die Mischform commazius Q}Ena

(i,zedzie s’chwicher griinriickigen, Weil?)b'a;uchilgirt ?sta(s;::ii:ihgianzzsze?m‘;nj;

1 1 warz) lebt eine ;
S II?S ({Eztlzznei?ﬁ;bleIS‘:‘C‘hneber)l der wahrscheinlich sekundér von
uWne::eII.lnllJer dariibergeschobenen griinriickigen, gelbbauchigen Rasse major. Ein

] in
hendes Verhalten zweier Rassen wurde an einzelnen Punkten auch

ontspres ensis sowie turkestanious

Rassengrenzgebieten der Rasse}rll intermedyus und bokhar
] i achtet. .
ungoﬁoﬁgg fieft?;{f:rfv};e?:: Enverm ischtes ‘Nebeneinanderleben von Ra,sse}l, glie
sonst kontinuierliche Rassenkomplexe k()iili;%n, Wl.lI'de :1;0? nfe;i;%:srfeli’:l :’:iruﬁ;
i n Pyrrhule p. pyrrhule und P. p. cmerace ' )
I%ﬁ:ﬁ:izakisreAlatiu (bei ﬁurp gelegentlicher Bastardiel"‘ung, MISC]]ISI;;G Zb;ro a;r;
Jenessei) (vgl. H. JoHANSEN 1944), fur die Ifaubsangerrassgn ‘ by :(CpB
trochiloides viridanus und Ph. tr. plumbeita?“sus im oberen Jenisseigebie 'Gul(;tu‘;
TroerursT 1938, E. Mavr 1942), fiir die Hirschmiuse Perovr'nysous wl»(am s
artemisiae und P. m. osgoodi am Ostrand élezl G1§SCh:r§a$§§2§0 Isl E;i .
i . austerus und P. m. oreas in der Puget Sound-
Z]i?r?ét{)ulf, f;r”;) Zfsbairdii und P. m. gracilis in Miohiga?.xl (6kologische Ttretnr;ul?ng&
Bastarde selten: L. R. Dice 1931). Auch die Sllberm_owe Larus argenl @ uut "
die Heringsméwe L. fuscus, die in einem groBen Teil von Europa als gU ntir-
schiedene ,,Arten® nebeneinander leben, stellen nach B._ STEGl\%ANNs Dnter
suchungen eigentlich Rassen eines grofien circun.}terrestrlschen assel ises
dar, die als scharf differenzierte Endglieder an einem Ende des rmgfor;n fn »
Areals (Europa) sekundar iibereinandergeschoben gmd.. E. STRESEZLEﬁd‘e i
N. W. Trmorkerr-Ressovsky (1947) schlugen vor, 1n dlfaserp Grep a }i o
fraglichen Formen auf 3 oder 4 Arten zu vertetlen. SchheBl‘lch zeigh ?LucNord-
Schmetterlings-Rassenkreis Junonia lavinia klare Rassepgheder?ng in o
und Siidamerika, wihrend auf den westindischen Inseln <?1e von Siden 1‘1; TvM
Norden her eingewanderten Formen unvermischt nebeneinander leben ( .M.
28). ‘
Fozlli[?:rlsgolc)hen extremen Rassendifferenzierungen innerhalb eines Rassen-
kreises treten aber auch sonst hiufig Grenzfille zwischen geogr{a,phztscher R?Jsse
und Art auf. Es sind dies die so zahlreichen Fille, in denen die Sysfematlk];)r
eine klare Entscheidung zwischen beiden Kategorien nicht treffen konnen. ;
handelt sich dabei hiufig um Formen, deren morphologische ]?wergenz 80 gi)o
ist, daB man schon von Arten sprechen kénnte, deren Verbreitungsareale a eifo
einander geographisch ersetzen, ohne direkt aneinander zu grenzen. Das g1
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z. B. fiir manche Inselformen (vgl. auch Abb. 4), fiir marine »Zwillingsarten®
beiderseits des Panamagebietes oder fiir nahverwandte Arten und Rassenkreise
im Norden der Alten und Neuen Welt wie Edelhirsch und Wapiti, Wisent und
Bison, Edelmarder und Fichtenmarder, européischen und nordamerikanischen
Biber usw. Ich bezeichnete solche Fille als Artenkreise oder geographische
Subgenera (B. Rexscu 1928, 1929, 1934), E. Mavr nannte sie neuerdings
Superspecies. In anderen Fillen handelt es sich hier schon um stellvertre-
tende junge Arten, deren Areale einander etwas tiberschneiden, wobei aber
— dhnlich wie bei den oben genannten Rassen — nur in einigen Gebieten Ba-
stardzonen auftreten, wihrend die Formen in anderen Gebieten unvermischt
nebeneinander leben. Das ist z. B. der Fall bei Haus- und Weidensperling ( Pas-
ser domesticus und. P. hispaniolensis: Bastarde nur in Ttalien, Algier, auf Kor-
sika und Kreta), bei Blaumeise und Lasurmeise ( Parus caeruleus und P. cya-
neus), bei den Wiistenschnecken Eremina desertorum und E. hasselquisti in
Agypten oder den Baumschnecken Amphidromus contrarius und A. reflexilabris
auf der kleinen Sundainsel Timor. ’

Eine weitere Stufe solcher Grenzfille wird durch Formen reprasentiert, die
einander noch dhnliche, relativ junge Arten darstellen, im wesentlichen ein-
ander geographisch vertreten, aber in sekundiren Uberschneidungsgebieten der
Areale sich nicht verbastardieren [Beispiele: die in eiszeitlichen westeuropi-
ischen und siidosteuropaischen oder westasiatischen Refugien differenzierten
und heute nebeneinander in Mitteleuropa lebenden Artenpaare wie Griinspecht
( Pucus viridis) und Grauspecht ( P. canus), Nachtigall ( Luscinia megarhynchos)
und Sprosser (L. luscinia), Laufkifer Carabus purpurascens und C. violaceus
usw.]. (Weitere Beispiele von Grenzfillen bei B. Renscr 1929, 1934, 1943.) Bei
den letzgenannten Fillen ist wahrscheinlich der physiologische Abstand noch
relativ gering und in Gefangenschaft sind Bastarde evtl. moglich (z. B. bekannt
von Sprosser und Nachtigall). Auch L. R. Drck 1940 gab ein derartiges Beispiel
bekannt: die Nager Peromyscus leucopus und P. gossypianus sind nichstver-
wandte, aber klar geschiedene Arten, die in einem sekundiren Beriihrungs-
gebiet — Dismal Swamp, Virginia — unvermischt nebeneinander leben, in Ge-
fangenschaft aber kreuzbar sind und fruchtbare Nachkommen liefern. Es
kommt fur die Weiterdifferenzierung zu Arten bzw. zu stirker
unterschiedenen Arten eben zunichst nur darauf an, dafB in freier
Natur eine Panmixie unterbleibt und damit der Weg fiir eine
Fortdifferenzierung frei ist. Insofern sind die zuletztgenannten Grenz-
félle also tatsachlich schon als echte Arten anzusprechen.

I'm iibrigen ist aber verschiedentlich auch bereits bei Bastarden von extremen
geographischen Rassen eine Verminderung der Fertilitit festgestellt worden.
Aus den Kreuzungsversuchen von R. H. Taomas und J. HUxLEY (1927) an ver-
schiedenen Fasanenformen geht z. B. hervor, daf Mischlinge der relativ stark
Unterschiedenen Rassen Phasianus colchicus formosanus (Formosa) und Ph. c.

3 Rensch, Abstammungslehre
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sicolor (Japan) 879, unfruchtbare Hier lieferten und ]xgron de(;l sghlﬁ%'e;i:f

Kt 1 i tarde der Pappel-
ie Hai i hlechtsreife erreichte. Bas ;

iilken nur die Hilfte die Gesc : : Fappel

iiwérmerrassen Smerinthus populi populy (Europa) 1.1nd ‘S . p{.:?ft(ﬁ 7 S(TAND-
Afrika) waren in beiden Geschlechtern in Fyund F, tellvgelse Szh ramm.spinners
i k unterschiedener Rassen des Schw ; :
russ 1909). Bei Kreuzung star : e
o di der Kupferglucke Lasiocampa quer
v Intersexen bemerkbar (vgl.
iologi Storung durch das Auftreten von In ,
%hyélg)i?)gsl(j;};DT §r920§. Eine Analyse von Bastarden extremer Molchrasseingg(;s)
R;xssenkreises Triturus cristatus durch H. G. Carzan und H. S.PUR.\JZAY ;n o)
brachte den wichtigen Nachweis, daf die Chromo'sox}lenkop]uga ion n der
i\z ir:se in weitem AusmaB gestort ist und daf auch bet dieser ;l‘llergfiu};)]g;e hz;:;
e -
i he Pleurodeles waltl un: .

i uftreten. Bel Bastarden der Molc ' : . -
Slo-'rll; ni: udi(raeauch als Angehorige eines Artenkreises (Spanien und Tur‘jlslilbz-
o li:et’ werden konnen, fand H. SrrINER (1942, 1945) leta,l‘e Fehlentmtc tu
traJcin der F.-Generation. Eine genetische Analyse geographisch stellvzr reﬂrelrll
ien Arten dzer TFischgattung Limia durch H. BREIDER (1936) lehrte dagegen,

exr

jer fruchtbare Bastarde entstehen. . '
dasvl(:irn’jiih ist nun, daf solche Grenzfille bei allen geographisch var

i i ;] ftreten. Das wird aber
501ig groffen Prozentsitzen au
i e Zwischenformen be-

lerenden

Tiergruppen in verhé ' . '
nur l(Tfieu’clich, wenn der bearbeitende Systen.latlker 'dlels Awischenformen b
achtet und kennzeichnet, denn rein terminoiogisc rlen sie nor
noch® zu den geographischen Rassen, teils ,,sc on® zu

Vogel von den Kleinen Sunda-

sonders be
malerweise teils ,, _
i der

ten geschlagen. Bei der Bearbeitung : . -

ig;::ﬁll il(‘)mli)ii Sulflbawa und Flores stellte ich (1931) 47 derartige Grenzfille

1 t
neben 160 eindeutigen Rassenkreisen fest. E. STRESEM.ANN (}931) kzenr;zelchizz e(;
bei der monographischen Ubersicht iiber die Bnllenvog[?l ( (c)ls erI(?).I;lk e
] i d 30 einzelnen Arten. Unter den F1 -
6 Grenzfille neben 22 Rassenkreisen un der -
vﬁgZIn (Fringillidae) Westsibiriens fand H. JoHANSEN ((11944£6sz$,§;le1 ((,,Cﬁz
“ nkreisen und Arten, unter den habe (G
tengruppen‘‘) neben 38 Rasse . e eispiele
j 4 i kreisen und Arten. Schon dies
dae) 3 Fille neben 8 weiteren Rassen ' 1
I;lhrer)l, daB die Grenzfille zwischen geographischer R?Jsse und ﬁrt prof:;;la 1;se(;
haufig sind, wie dies bei vorwiegend durch geograph%sche Iso erung' ; 1340
Artbildung zu erwarten wire. (Man vergleiche auch '(.he von A. IiN‘OEf-Z:e)’ Weii
angegebenen Artenkreise bei saharischen Schwarzkéfern, Tene rlo‘r‘uﬁ ) .n Ve
tere Beispiele von Grenzfillen zwischen Rassen ung;g\gig éz);enMEIrlee o
i b 19 5 . w0y
bei: B. Renscr 1928, 1929, 1931, 1934a, b, ,
Vsl Herre und F. Rawies 1939, H. 8. Frren 1940, H. von BOETTiGHERI.—Ilg};L:S,
19211 1944, S. D. Rrerey und H. BIROKHEAD 1942, E. Mavr 1942, C. I(J} NIL ne
1943, C. L. Huses und R. R. Mizner 1943, W. Hovanirz 1949, G.

1 4:9 S i ' . . . .
9We1;nwwir somit die geographische Rassenbildung mit Recht als die hiufigste

n
und in vielen Tiergruppen weitaus vorherrschende Vorstufe der Art anspreche
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kénnen, so erhebt sich noch die Frage, ob solche Formen, die heute als geogra-
phisch nicht variable Arten (Arten im &lteren Sinne) auftreten, andere Vor-
stufen durchlaufen haben miissen. Eine Antwort wird sich darauf nur selten
geben lassen. s ist prinzipiell méglich, daf heutige Arten die einzig erhalten
gebliebenen Glieder ehemaliger Rassenkreise darstellen. Besonders bei geolo-
gisch alten Arten kann gelegentlich eine geographische Variation evtl. auch da-
durch iiberfliissig geworden sein, daf Anpassungsmerkmale an wechselnde Um-
weltlagen erworben wurden, die eine modifikatorische Einstellung auf wech-
selnde Biotopsonderheiten gestattet. Viele kleine StiBwasserorganismen zeigen
z. B. mit der Ausprigung von Zysten, Statoblasten, Dauereiern usw. und mit
der modifikatorischen Ausprigungsmoglichkeit umweltentsprechender Wuchs-
formen solche plastischen Merkmale. Tm allgemeinen wird man aber trotzdem
sagen miissen, dafl zumindest dann, wenn ganze Tiergruppen heute keine geo-
graphische Variation erkennen lassen, auch fiir die Jingere geologische Vergan-
genheit der Gruppe kein solcher Ausbildungstyp vorauszusetzen ist. (Wie er-
wihnt, ist aber zu beachten, daB bisher fiir die meisten heute nur in Arten ge-
gliederten Gruppen eine entsprechende sorgfiltige Priifung noch aussteht.) —

Weiterhin ist nun die wichtige Frage zu stellen, welche Ausleseformen

bei der geographischen Rassenbildung vorwiegend wirksam sind.
Das 148t sich verhaltnismaBig weitgehend beantworten durch das Studium der
Parallelitat zwischen bestimmten Merkmalen und manchen Umweltfaktoren.
Es ergeben sich dabei drei evolutionistisch verschiedenartige Untergruppen von
geographischen Rassen: 1. solche, deren kennzeichnende Merkmale ohne Be-
ziehung zur Umwelt, richtungslos entstanden; 2. solche, deren Merkmale in
geographischer Folge abgestuft sind, ohne da8 eine Auslese durch Umwelt-
faktoren wahrscheinlich ist, und 3. solche, die bestimmten Umweltfaktoren
parallele und daher wahrscheinlich durch natiirliche Auslese verursachte Cha-
raktere aufweisen. Wir wollen diese 3 Fille kurz besprechen.

1. Richtungslose geographische Variation kommt vor allem dann
zustande, wenn die Wirkung der Isolation stirker ist als die Auslese und wenn
damit der ,,Mutationsdruck® den ,»Selektionsdruck® {iberdeckt und wenn
weiterhin durch starke Populationsschwankungen oder durch Begriundung
Deuer Populationen mit nur wenigen Individuen die Variationsbreite vermin-
dert wird. Es findet sich daher richtungslose Rassenbildung z. B. hiufig bei
Rassenkreisen, die iiber ein Inselgebiet mit dhnlichen Umweltbhedingungen
(etwa in den Tropenlindern) verteilt sind. Speziell bunte Végel wie Frucht-
tauben, Papageien, Pittas, Blittenpicker (= Dicaeiden) usw. zeigen hier oft-
mals auf jeder Insel oder Inselgruppe eine andere Ausdehnung und Anordnung
€inzelner Farbungsbezirke, ohne daB Beziehungen dieser Abweichungen zu
besonderen Umweltfaktoren erkennbar sind. Der Papageien-Rassenkreis Tri-
choglossus ornatus (= T'r. haematod bei J. L. Perrrs 1937 ) z. B., der von Cele-
bes und Bali an ostwirts iiber N euguinea und Nachbarinseln bis Neu-Kaledo-
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nien sowie Australien verbreitet ist (Abb. 4), hat .auf den Kleinen Sgldaltnselg
Bali und Lombok (Rasse mitchelli) einen dunkelvmletten Kopf, rot;, trus Iune1
violettschwarzen Bauch mit griinen Bauchselter.l, auf der b(f,nach Zr enB ncsh_
Sumbawa (forsteri) ist der Bauch nur in der Mitte dunkel'vmlett, Hle R?): b
seiten sind gelb, auf der anschlieBenden Insel Flores {weberi) fehlt alles P
Gefieder, und die Unterseite ist gelbgriin, auf dem b.enac}.llbarten Tlmor. ' dlﬁ -
stratus) ist die Brust orangegelb, der Bauch schwirzlichgriin, auf dem nordk

.

Abb. 4 Rassenverbreity s Pl e ageis Trichoglossus orna T. o. ornat 2. mitchelli
) natus. 1. natus, ’
citung des P nselzungenpapag g ; o

3. forsteri, 4. djampeanus, 5. stresemanni, 6. fortis, 7.u zljelbg.f% icropteryw, 16. aberrans, 17. flavicans, 18. neso-

L ) is, 13. brooki, 14. intermedi ? : vicans, 18. ne
H- ;Z?le&be;%t,”li:ggggggol‘a :Zz;lanchii, 91. rubritorquis, 22. septentrionalis, 23. moluccanus, 24. rubig

davon gelegenen Celebes (ornatus) ist die violettblaue Kopfféi,rbur.lg nach };ntetr:_
durch ein rotes, schwarz geschupptes Band begrenzt und auc}i die roten (rius
federn zeigen schwirzliche Siume, der Bauch ist dunkelgxrun, 80 dj;% d?ese
stirker abweichende Form auch als eigene Art betracht?t wu-d: usw. . 1}<=;se
Firbungen gewihren dem Vogel wahrscheinlich stet.s in annihernd Ii el(; ef
Weise Schutz, da all die genannten Kombinationen ein buntes Federklei elg
geben, das in Baumen mit roten Bliitenbiischeln (viel aufgegucht wer.den zh .
die derart blithenden Erythrina-Biume) einen guten Schutz bietet. Es ist mithin
wahrscheinlich, daf hier richtungslose Mutation ohne besonderg Ausl.e(sgvor-
gange fiir die Rassenentstehung ausschlaggebend war bzw, daf es sich bei diesen
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Farbwandlungen um pleiotrope Nebenwirkungen von Genen handelt, die da-
neben giinzlich andere, der Auslese unterliegende Merkmale kontrollieren. Von
Interesse ist dabei, daB nicht nur eine extreme Rasse ohne Zoonerythrin (s. o.:
webert), sondern auch eine Form entstand, bei der durch starke Zoonerythrin-
pigmentierung alle gelben und griinen Férbungen unterdriickt wurden. Es ist
versténdlich, wenn die Systematiker diesen insgesamt dunkelbraunlichrot aus-
sehenden Vogel nicht mehr als Rasse, sondern als besondere Art (7. rubigino-
sus) betrachten, zumal er ohnehin an der Peripherie des T'richoglossus-Areales,
némlich auf den Karolinen beheimatet ist (Grenzfall!). — Sehr lehrreich ist in
dieser Beziehung auch die von E. Mavr (1932, 1942) gegebene Ubersicht iiber
die Farbungscharaktere der Rassen des bunten Wiirgers Pachycephala pectoralis
im melanesischen Inselgebiete oder der Monarcha castaneoventris-Rassen auf
den Salomonen oder der Microscelis leucocephalus-Rassen in Siidasien. In all
diesen Fillen sind die Rassen durch jeweils verschiedene Kombination verschie-
dener alternativ variierender Merkmale zustande gekommen.

Ahnlich sind auch bei anderen Tiergruppen oftmals bestimmte, systematisch
kennzeichnende Merkmale von Rasse zu Rasse ohne erkennbare Beziehung zur
Umwelt abgewandelt. So stellen z. B. 4 in British Columbia auftretende Rassen
der Hirschmaus Peromyscus maniculatus nur die Kombinationsméglichkeiten
von 3 unterscheidenden Merkmalen dar, von denen jeweils 2 gekoppelt sind:
L. relativ kurzer Schwanz und relativ groBer Schidel und dunkle Farbung
= Rasse von Bowen-Island; 2. relativ kurzer Schwanz und relativ groBer Sch-
del und helle Firbung = Rasse von Satura-Island; 3. relativ langer Schwanz
und relativ kleiner Schidel und dunkle Firbung — Rasse des Festlandes;
4. relativ langer Schwanz und relativ kleiner Schidel und helle Firbung
= Rasse von Vancouver-Island (W. L. ExcrLs 1936). — Bei einer mono-
graphischen Darstellung des Glattechsen-Rassenkreises Ablepharus boutonis,
der in mehr als 40 Rassen von Hawaii und Australien bis Ostafrika und zu den
Bonininseln verbreitet ist, betont R. MERTENS (1931), daB auch hier iiber-
wiegend richtungslose und ,,bipolar* zu bestimmten Extremen fiihrende Muta-
tion das Erscheinungsbild der Rassen bestimmte: so gibt es Riesenformen von
47—b54 mm und Zwergformen von 35—38 mm Linge, melanistische, blasse,
derbgestreifte und punktstreifige (Abb. 5), hochképfige und flachkopfige For-
men, solche mit 30—834 und solche mit nur 20—22 Schuppenreihen, ohne daB
diese Merkmale Beziehungen zu den Umweltverhiltnissen erkennen lassen.

Auch den von E. STRESEMANN bearbeiteten Mutanten von Vogeln (vgl. z. B.
1926) liegen anscheinend oftmals zufillige, umweltunabhingige Firbungsinde-
fungen zugrunde. Das gilt z. B. gleichfalls fiir den Laufkifer-Rassenkreis Cara-
bus monilis, der in den zahlreichen, von Frankreich und England bis Siidruf3-
land und zum Balkan verbreiteten Rassen eine sehr heterogene Elytrenskulptur
aufweist. Diese ist fast glatt (Intervalle kaum erhoben) bei der Rasse preyssler:
in Bohmen, Schlesien und Nordungarn, durch Kettenstreifen (Primarintervalle)
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und unzerteilte Langsrippen (sekundére und tertidre Inte.rYa,lle.) kréftig aus-
gebildet (Rasse monilis), oder maBig zerteilt (z. B. Rassen zll.@gem von Bosmer"1,
semetrica von Serbien, Banat), oder die Skulptur variiert zwischen ﬂer Auspré-
gung von glatten sekundéren und tertisiren oder nur glatte.n tertidren Inter-
vallen bis zur Zerteilung aller drei Intervalle (kollari: Rumémnien), usw.
Wenn es sich in derartigen Fillen, die in fast allen Tiergruppen zu ﬁnd.efl sind,
Jumeist um evolutionistisch relativ belanglose Merkmale handelt, so sei ]edoc.h
auch betont, daB bei Insekten und auch den genannten Car'aber.l. gel.'ade‘dle
Genitalarmaturen, d. h. anatomische Differenzen, die sp.ez1ell f\‘1r die Dlﬁ(?-
renzierung von Arten und Rassenkreisen von Bedeutung sind, bel geographi-

Abb. 5 Geographische Rassen der
Glattechse Ablepharus boutonii mit
extremer Ausprigung von richtungs-
los aufgesprungenen Merkmalen. Von
links nach rechts: Riesenrasse von der
Insel Juan de Nova (caudatus), Zwerg-
rasse von Viti Levu (eximius), Rasse
von Lombok (cursor), Rasse quinquet-
aeniatus von unsicherem Fundort,
wahrscheinlich einer Insel der ostafri-
kanischen Kiiste (nach MERTENS).

\

schen Rassen oftmals , richtungslose’ Unterschiede von manchmal bedeuten-

dem Grade aufweisen. Bei der Schmetterlingsfamilie der Sphingiden sind solche

Differenzen sehr stark und, was fiir die Evolution wichtig ist, auch héufig. So

fand K. JorpAN (1905) von 276 untersuchten geographischen Rassen in 1?31 Fal-
len Unterschiede der Kopulationsorgane. In einigen Féllen, so beim. Kleffarn-
schwirmer (Hyloicus pinastri) 1auft diesen Genitalunterschieden keine Diffe-
renzierung der Férbung oder des Fliigelgesiders parallel (K. Jorpan 1931). Man
vergleiche hier auch die von G. pE LarTiN (1949) neuerdings gekl'a‘,rt(f,n, §ehr
ahnlichen Arten- und Rassenkreise der Hipparchia semele-Gruppe (die v1ellel(.3ht
in einem Artenkreise zusammengefaBt werden konnten). Sie unterscheiden s1ch.
deutlich in beiden Geschlechtern vor allem durch die Genitalarmaturen. Zwei
Formen, die nicht in den Zeichnungscharakteren, sondern nur in den Genitalien

differieren, H. semele danae und H. aristaeus senthes, fliegen im nordlichen und

zentralen Balkan unvermischt nebeneinander, —

¢
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Wenn wir uns nun die Frage vorlegen, wie hoch der Anteil dieser umwelt-
unabhingigen, richtungslosen Variation am Zustandekommen geographischer
Rassen in bestimmten Tiergruppen ist, so 148t sich darauf keine sichere Ant-
wort geben. Wir konnen nur vage abschiitzen, daf z. B. bei bunten Tropen-
vogeln diese richtungslose Rassenbildung anscheinend gegeniiber der umwelt-
abhingigen Rassenbildung stark iiberwiegt, wenigstens soweit wir die fiir die
Rassenunterscheidung benutzten Merkmale, d. h. die Férbung und zum Teil
auch die relative Lange einzelner Gefiederpartien oder die KorpergroBe beriick-
sichtigen, dal} aber bei Vogelrassenkreisen der gemiBigten Zonen und bei sol-
chen, die von den kiihleren Gebieten bis in die Tropen hinein verbreitet sind,
die umweltabhingigen Merkmale im allgemeinen vorwiegen. Bei den erwihn-
ten, schon relativ weitgehend nach dem Rassenkreisprinzip durchgearbeiteten
européischen Carabusformen sind die meisten Differenzen zwischen Rassen kli-
matisch verschiedener Gebiete im allgemeinen umweltabhiingig, d. h. zumin-
dest umweltparallel verindert (so z. B. GroBe und Proportionen von Beinen
und Fiihlern, relative Elytrenhthe, Firbung, zum Teil auch Skulptur, nicht
aber Genitalarmaturen), dagegen die Differenzen von Formen aus annéihernd
gleichen Umweltbedingungen, z. B. bei mediterranen Rassenkreisen, anschei-
nend ganz richtungslos unterschieden (vgl. B. REnscu 1943). Es hat den An-
schein, dal} ein solcher regionaler Unterschied auch hinsichtlich der geographi-
schen Variation von Sugetieren, Fischen, Schmetterlingen, weiteren Kifer-
gruppen und auch manchen anderen Tiergruppen gilt. In anderen Fillen ist
mehr der hier immer wieder in Erscheinung tretende Unterschied zwischen um-
weltabhingigen Merkmalen deutlich. So zeigen z. B. chilenische Eidechsen der
Gattung Liolaemus nach W. Herimicns Studien (1934 a, b) umweltabhéngige
geographische Variationen in den Proportionen von Schwanz und Beinen, in
der relativen Korperbreite, in der Schuppenzahl, in den Ernghrungsinstinkten
(Anteil der Pflanzennahrung), in der Viviparie und in den Fluchtreflexen, da-
gegen richtungslose geographische Rassenunterschiede hinsichtlich der speziel-
len Anordnung der Kopfschilder, speziellen Sexualdimorphismen usw.

Bei Besiedlung sehr kleiner Areale, z. B. kleinster Inseln, ist wegen
der geringen Zahl der Individuen, welche die Ausgangspopulation zusammen-
setzen, fast niemals der Genbestand vollstéindig. Es kommt daher bereits ohne
weitere Selektionsvorgéinge zur Bildung einer Sonderrasse mit entsprechend
reduzierter Variabilitat und starker Homozygotisierung. Solche Splitterrassen
zeigen dann oft eine sehr extreme Auspréigung bestimmter Merkmale,
die im groBeren Ausgangsareal wegen der steten Panmixie nicht zustande kom-
men konnte, wie dies schon der oben erwihnte Glattechsen-Rassenkreis 4ble-
Pharus boutonii zeigte. Ein anderes kennzeichnendes Beispiel bilden die Mauer-
eidechsen der Rassenkreise Lacerta lilfordi und L. pityusensis, welche die kleinen
Inselsplitter rings um die Balearen und Pityusen besiedeln. Sie sind zum Teil
extrem klein, extrem groB, besonders schnell, besonders langsam, besonders
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schlank oder besonders gedrungen und oft auch besonders du;;l;;l, dI. h.;l;;;
seits ganz schwarz gefirbt (Abb. 6) (vel. 'M. EISENTRAUT hi. MnEISEN_
schénen zusammenfassenden Darstellung dieser Inselformen geh ] (; o
TRAUT (1950) leider nicht auf die naheliegende Deutung durch ein

Abb. 6 Drei extreme Rassen der
Mauereidechse Lacerta pityusensis von
Inselsplittern der Pityusen. Links:
Rasse canensis von Cana ostl. I.blza}
(Grundfarbe griin, seitl. braun). Mitte:
Rasse grueni von Trocados bei Ibiza
(ganz Sandfarben), rechts: Rasse ma-
luguerorum von Bleda plana bei Ibiza
(schwarz, unten blau) (nach EISEN-
TRAUT) (%5 nat. Gr.).

bedingte Homozygotisierung einzelner Merkmale infolge der geringen Popula-
tionsgroBe (SEwiLL WricHT-Effekt) ein. ‘

Eil{fr Mela,(nismus tritt allerdings so hiufig bei Mauereidechs.en klejlnster Insel-
splitter auf (z. B. Faraglionifelsen und andere Inselsplitter b.EI .Capr}: TH. EIM‘.ER
1874, G. KraMER 1949, Felsinsel Kamik sowie Melisello bei Lissa in der Ac.lrla,
Filfolainsel bei Malta, Glenaninseln der Bretagne : R. MERTENS 1924, Insel.sPhtter
der Balearen und Pityusen: M. EisentravT 1925, 1930, 1950, Inselsp.htter an
der Kiiste Istriens: G. Kramer und R. MerTENS 1938, Isola Mad.re im Lago
Maggiore: R. MerTENS 1932), daBl es noch nicht si(.zher .1st, ob es sich .hler gm
polare Ausprigung eines Merkmals infolge der Kleinheit der Population o elr
um die Folge eines besonderen Selektionsvorganges (Strahlungsschutz, vgl.
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G. KraMER 1949) handelt. Das Letztere konnte unter anderem deshalb ver-
mutet werden, weil auch bei weiteren Tiergruppen, so z. B. bei Landschnecken
(Heliz cincta und Otala vermiculata) (vgl. B. RENscH 1928) solche Melanismen
auf kleinsten Inseln Istriens (La Figarola Grande bei Rovigno) auftreten
(Abb. 7). Weiterhin ist in derartigen Fillen aber auch zu bedenken, daB eine
Umweltabhéingigkeit dadurch vorgetauscht sein kann, da die Méglichkeiten
fiir die Merkmalsausprigung aus genetischen bzw. physiologischen Griinden
stark eingeschrankt sind (z. B. hiufige Dominanz des Melanismus, ferner paral-
lele Potenzen bei verwandten Formen). Mit etwas groBerer Wahrscheinlichkeit
scheint dies z. B. zuzutreffen fiir die Trockenschnecken des Rassenkreises
Murella muralis, die in Westsizilien an ver-
schiedenen Stellen (spittertisiren Inseln bzw.
Halbinseln, die heute zu einem einheitlichen
Landkomplex verschmolzen sind) anscheinend
unabhéngig voneinander Rassen gebildet hat,
die statt glatten, rundlichen Schalen flache
gekielte und gerippte Schalen ausbildeten.
Auch verwandte Rassenkreise, so Tyrrheni-
berus willica auf Sardinien, Rossmaessleria
subscabriuscula in Nordmarokko, Iberus gual-
terianus in Ostspanien und Eremina hassel- . _
quistiin der Libyschen Wiiste (weiterhin auch 411 7 oben: metiz einota cineta vom

. - PR : . dalmatinischen Festland (links) und H. e.
Le'va’nmna’formen) zeigen nathh die glelche melanotica von La Figarola grande (rechts).

- : : — Unten: Otala verm. vermiculate vom
Tendenz alternativer Rassenbildung mitrund- g, Unten: Otala verm. (links) und O .

lichen glatten oder mit flachen gekielten (und ~ #4rolae yon La Figarola grande (rechts)
meist auch gerippten) Schalen (vgl. B. RENscr

1937) (Abb. 68). Eine solche Einschréinkung der Maglichkeiten richtungsloser
Rassenbildung kann auch leicht orthogenetische Tendenzen vortiuschen (vel.
Kap. 6 BIII).

2. Geographisch abgestufte Variation kann ohne Einwirkung
einer Auslese zustande kommen, wenn bei der Ausbreitung einer Form durch
sehr kleine Populationen oder durch Einzelwanderung sukzessiv Allele ver-
loren gehen (vgl. das auf S. 10 iiber Populationsschwankungen Gesagte). Im
einfachsten Falle wird dadurch ganz allgemein die Variationsbreite verringert.
Ich konnte dies (B. Renscu 1939) z. B. fiir die Landschnecke Papuina wieg-
manny der Insel Neupommern (New Britain) im Bismarckarchipel wahrschein-
lich machen. Dieser Rassenkreis ist anscheinend von Neu-Guinea her ein-
gewandert, denn dort kommt eine Rasse P. w. kubaryi vor, und in diesem Gebiet
finden sich auch weitere nichstverwandte Rassenkreise und Arten. Nun ist das.
von Neu-Guinea am weitesten entfernte Drittel Neupommerns (noch) nicht von
diesem Schneckenrassenkreis besiedelt, obwohl die dortigen Biotope eine An-
siedlung erlauben wiirden. An der Neu-Guinea zugewandten Siidkiiste Neu-
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manmi in einer Rasse mit relativ groBer Variationsbreite

i hwarzen
1 bhen der Normalform mit 2 sc
SN bei denen diese Bénder auf

d oder bei denen umgekehrt
geflossen sind, das die

pommerns tritt P. wieg

uf (P. w. wiegmanns). . .
a]ééniiern (an Naht und Peripherie) auch Varl‘antefl,
9 keilfsrmige Flecke vor der Peripherie reduziert sin

;e Binder zu einem einzigen breiten Bande’ zusammengef _
. Bal(;’ber fiiche bedeckt oder bei denen bei normaler Banderung der Ml){ld
5 . Der bstlichste Abschnitt der Siid-

Quoy, d. h. der vermutlich

anze .

faum weiB, statt schwarzbraun ist (Abb. 8). e

1 iten Bucht bis Kap !

iiste, das Gebiet von der Wei ' ' . !

k::lsetzt besiedelte Arealabschnitt, wird aber nur noch von einer Variante nmu
z

- ihnlich liegen die Ver-
Béindern ( P. w. disjundta) bewohnt. Und dhnlich Lieg (bei der

alen wo .
flgj,rll':)xfismse an der Nordkiiste, wo eine einheitliche Rasse conjuncia lebt

i i lzen sind
die beiden Binder normalerweise mit dem Mundsaum verschmo ),

Abb. 9 Verbreitung von Papuina wiegmanni auf Neupommern.

A B o,  Obete Schwarze Punkte: P. wiegm. wiegmanni mit voller Variations-

i I . . B e :
gg%%- 3733111 exlgfgme%(g:ﬁteno 112:; breite. Kreiset milgl.)&len]éfi%n s:ta{;.k %egﬁﬁtﬁ&rt?;%?gﬁgﬁ .Igfl"flllik-

: % . 4 o a, bei ' i, :
f)kwigmwmgggﬁ?efé u;‘l:gfl‘ésll{f%e gerzge d}f?‘féjiléﬁgn: wahrscheinlich besiedeltes Gebiet. Pfeile: wahr
inks P. w. y W,

conjuncta. (Nach I. RENSCH 1934.) scheinliche Ausbreitungsrichtung (Nach B, RENSCH 1939.)

die im mittleren Abschnitt (Gebiet von Talassea) danebe'n (zu etvsia 15%,) nocczlh
eine reinweiBe Variante mit hyalinen Bindern enthiil‘?, weiter ostwirts, am Ende
des Verbreitungsareals aber gleichfalls einheitli?h wird (f&bb. 9). Coaen
Entsprechendes ist auch bei unserer européischen Bander§chnecke Cepae
hortensis festzustellen, die in den meisten Teilen ihres Verb?eltungsgebletes in
sehr verschiedenen Varianten auftritt (ungebéindert, gelb, fleischrot oder' braur.l,
mit 1, 2, 3, 4 oder 5 dunklen Béindern wechselnder Anordnung und Breite, mit
mehr oder minder verschmolzenen oder mit hyalinen Bindern), am Arealrande
aber, so z. B. im mittleren Schweden und Norwegen und in ‘hochgeleg.enen
Alpenfundorten oftmals nur in der 5béinderigen Form odezf ntlr.m der 5'ba11\11de-
rigen und der ungebénderten gelben Form auftritt. Da: es sich’ hier um dle. or-
malform handelt (die 5 Biinder entsprechen der gleichen Bandzahl .bel Ye}ll*-
wandten Arten), so liegt allerdings bereits der Verdacht nahe, da{ﬁ es sich n(;;c1 t
nur um zufilligen Genverlust der geographisch extremen Populgtlonen‘han E t,
sondern auch um Auslesevorgiinge, bei der nur eine Variante mit relativ %ro er
Vitalitét, ndmlich die Normalform, iiberblieb. Der Auslesewer? der Bgnder-
varianten ist zudem mehrfach erwiesen worden. Bei Papuina wiegmanni stell-
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ten wir ja ebenfalls fest, daB das Randgebiet von zweibinderigen , Normal-
formen‘ besiedelt ist. Auch bei der vorzugsweise balkanischen Cepaea vindobo-
nensis ist die Variabilitdt in den erst postglazial wieder besiedelten Gehieten
geringer. So fehlen in Sachsen, Polen und SiidruBland die dunklen Varianten,
bei denen alle 5 Binder miteinander verschmolzen sind, und auch die blaBbraun
gebinderten Varianten sind im Balkan viel héuafiger (37,1—41,49%) als in
Schlesien, WestpreuBen, Polen, Galizien (4,29,) oder in SiidruBland (6,3%)
(vel. H. KN1ppER 1939). Wir sehen also, daf es n6tig sein wird, bei der Beurtei-
lung des zufilligen Allelverlustes (ohne Selektion) sehr vorsichtig zu sein.

Soweit es sich nun um polygen und ganz speziell um polyallel bedingte Merk-
male handelt, kann durch sukzessiven Verlust von Allelen bei kontinuierlichen
Ausbreitungsvorgingen die Manifestation eines Merkmals eine geographisch
abgestufte Anderung erfahren. W. F. Rurni (1938) nannte eine derartige geno-
typische Abinderung ohne Selektion ,,Elimination®. Er stellte zahlreiche
Beispiele dafiir zusammen und versuchte dabei nachzuweisen, daB speziell bei
warmbliitigen Wirbeltieren auch die Regeln klimaparalleler Merkmalséinderung,
wie vor allem die BErRGMANNsche, ALLENsche und GLocERsche Regel (s. u.) auf
diese Weise zu deuten wiiren, da es sich nur um sukzessive Abnahme eines Merk-
mals, also z. B. der meist polygen bedingten KorpergroBe in der Ausbreitungs-
richtung der betreffenden Tierform handele. Da ich selbst aus vielerlei Griinden
von der Wirksamkeit klimatischer Auslese beim Zustandekommen der Regeln
iiberzeugt war, entspann sich eine Diskussion itber diese Fragen (REnscH 1938,
Rervie 1938, RenscH 1939), in der ich bemiiht war, nachzuweisen, daB einer-
seits verschiedene der Rernigschen Beispiele unzutreffend, viele andere nicht
beweisend sind, daB es Fille gibt, bei denen die groBiten Rassen gerade in den
Jiingst besiedelten Gebieten leben, und da$ andererseits Auslesevorginge un-
mittelbar wahrscheinlich gemacht werden kénnen (vgl. den niichsten Abschnitt).
Nach AbschluB dieser Diskussion bleiben meines Erachtens verhaltnismiBig
wenige Beispiele iiber, bei denen wenigstens einzelne Rassengruppierungen
nicht im Sinne der BEramaNNschen Regel, sondern zunichst besser mit REr-
~16s Eliminationshypothese verstindlich gemacht werden kénnen.

N. W. Timorterr-RESsovsKy (1940) empfahl, zur Priifung der Eliminations-
hypothese besonders solche Fille zu withlen, bei denen eine Ausbreitung erst
in jiingster historischer Zeit stattfand und deren Richtung genauer festgelegt
werden kann. Das von ihm untersuchte Beispiel, der Weidenammer (Emberiza
aureola), der in RuBland im letzten J ahrhundert westwirts vorgedrungen ist,
zeigt aber in den Jiingst besiedelten Arealen nicht die nach der Eliminations-
regel zu erwartende Verminderung, sondern eine merkliche Erhshung der MaBe
(die umgekehrt gerade der BrramaNNschen Regel entspricht, also durch klima-
tische Auslese gedeutet werden kann). Ich selbst (1941) untersuchte den Girlitz
{(Serinus canaria serinus), der Mitteleuropa im wesentlichen nach 1800 besiedelt
hat: auch hier ist in den Jingst besiedelten Gebieten keine GroBenabnahme
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Gegen die Annahme einer Elimination ohne Selektion bei geographischer Ab-
stufung scheint mir weiterhin zu sprechen, da Hochgebirgsrassen bei Warm-
bliitern meist groBer sind als dicht benachbarte Talrassen (man vergleiche etwa,
n Schmetterlingen E. Scuirers und R. MEYER DE ScHAUENSEES Angaben itber Vogel von West-
china und Osttibet, 1939): hier ist ja der vom Tal zur Hohe zuriickgelegte Weg
unverhéltnisméBig kurz, und es wire unverstindlich, da8 damit eine so merk-
liche Eliminationswirkung verbunden sein sollte. Es ist daher wahrscheinlicher,
daB in diesen Fillen eine GroBenauslese entsprechend der Beremanwschen
Regel stattfand. Und wenn auch bei Schmetterlingsrassen die Variabilitit der
Form, GroBe und Farbe der Fligel und der Genitalarmaturen (Form der Valve
und des Aedoeagus) im Hochgebirge verringert ist, wie K. ELLEr fiir Papilio
machaon sikkimensis, P. m. ladakensis u. a. angibt (1936, 1937), so kann auch
dies wegen der Kiirze der Ausbreitungsstrecke vom Tal zur Hohe eher als klima-
tische Auslese entsprechend praadaptierter Varianten angesehen oder, noch
wahrscheinlicher, auf Homozygotisierung durch Populationsverkleinerungen im
Hochgebirge zuriickgefiihrt werden.

Eine Elimination kénnte man auch vermuten bei europiischen Laufksfer-
rassen der Gattung Carabus. Vergleichen wir siideuropéische mit mitteleuropé-
ischen Rassen, so erweist es sich, daB ganz allgemein die Variabilititsbreite aller
Mafe nach Norden hin, d.h. zum postglazial neubesiedelten Gebiet hin ab-
nimmt (vgl. Tab. 1 und 2). Bei verschiedenen Arten, so besonders bei C. ullrichs,

und Siidostdeutschland) bzw. eine schwache Zunahme (Mittel-

(Mittel-’ e tatistische Realitiat aber nicht erweis-

rhein und Franken) festzustellen, deren s

bar ist (Abb. 10). .

ichfalls an fennoskandische .

B. Perersen (1947) konnte gleic alls i :

in 5 Fillen nachweisen, dafl bei relativ junger postglazialer {&usbrelll)ﬁu;lugfuljflzz
GroBenabnahme nachweisbar ist und daf andere geographische Abs g

gegen REINIGS Eliminationshypothese sprechen.

Tabelle 1

Variabilitéatsbreiten der absoluten MaBe von je 81 3 der Laufkifer Carabus coriaceus
coriaceus von Mitteleuropa und C. cor. cerisyi von Griechenland—XKleinasien in mm und
in Prozent des Durchschnittswertes der einzelnen MaBe. Die Abnahme der Variabilitits-
breite in Mitteleuropa ist durch ein — gekennzeichnet, die Zunahme durch ein +.

(Nach B. RENscu 1943.)

i irli i . Die Zahlen fassen zusammen: west- — - — .
Abb. 10 Durchsct_;nittlifzhe ,Fliilgﬁliléz?ﬁeez&ré Eggt%g?ggtlogggr_(a&ng ‘%ieﬁer%r;ygrp bis_Oberdsteg(elf:ck;E Varlabll}tatzbrelte Varlal;g;;:t?brelte
liche I‘mt?lnfeerxlzansiccrﬁse%‘t\t?&e’t;stpreul%en. Punktiert das vor 1800 besiedelte1 é}iefl' ‘Die Pfeile geben die coriaceus y
Bohmen bis Prov. mittelte Ausbreitungsrichtung an (nach RENSCH . | o o -
1 1 MM chnittswertes | ™ ™™ | schnittswertes
Auch die sukzessive Anderung der Melaninpigmentierung (GrocErsche B.ege )
kann nicht durch sukzessiven Allelverlust infolge der postglazialen Aus(’;)reltung , IE{IOI;fbr?te ................. o,g 26,2 B i’é 32’3
. w sndlich, daB die Farbanderungen ytrenldnge ............... 4, 194 — i i
zustande gekommen sein, denn es wére unverstf.z.ndhch," b e ac Blytrenlange . ........... i3 i ‘6 2
nach Nordosten hin zum Verlust der braunen Téne (Phiome an}ne . | Harsechatr a8 25 + 26 23
lich zur Aufhellung (Reduktion auch der Eumelanine) fithren, nach dem l.\Tor en gftlssch"ildbreite ............. 2,1 23,9 + 1,7 3(15’ 3
Westeuropas (England) hin aber zur Zunahme beider Melaninarten. El.ne Er- F:E)lsﬁ;ggg Vorgs ,;zg éz;g — ;’3 269
. . - 1)1 i , voraerpem ..... , s e X :
klarung durch klimatische Auslese ist wegen der weitgehenden Parallehta't z et Vorderbelu . ... L9 25 — 23 305
hieden wahrscheinlicher. Andere Klima- Tarsuslange, Vorderbein .. ... 1,6 25,8 — 15 25.9
Temperatur und Feuchtigkeit entschieden
e 51 ie z. B. die Eiregel, sind noch weniger mit der Eliminationsvorstellung fr‘ egnurlé,nge, Hinterbein ..... 24 23,8 — 3,1 gg,g
regeln, wie z. b. die luiregel, X . . - ibialinge, Hinterbein ...... 2,7 25,2 — 3,7 )
X n Vogelrassen der postglazial wieder neu besiedelten kiihleren Tage: Binterbein ....... 27 2 — 8.7 s
zu vereinen, den I p .

Zonen legen ganzgenerell mehr Eier pro Gelege als die stidlichen Ausgangsrassen.
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Tabelle 2
Variabilititsbreiten der absoluten MaBle von je 18 & der La,uttkﬁ,ffer Carabus _au{)omteni
auronitens von Mitteleuropa, und C. qur. festivus von Studfrankreich in mm ulrlld mb r%zep
des Durchschnittswertes der einzelnen Mafle. Die Abnahme der.Va,na.bl tatsbreite in
Mitteleuropa ist durch ein — gekennzeichnet, die Zunahme durch ein .
(Nach B. Renscr 1943.)

Variabilititsbreite Variabilitatsbreite
auronitens : festivus
in 9% des Durch-| . in 9/, des Durch-
in mm lsc}/l(;littswertes n mm scl/mittswertes
Kopfbreite . ....coovvenienns 0,6 28,6 -+ g,ti Zg,g
Elytrenlinge ............... 2,2 16,6 — , 24,4
Abdominalbreite ............ 1,5 18,1 — 1,9 ,5
Halsschildlange ........o.ovn 0,7 17,5 — 0,9 %2,2
Halsschildbreite ............ 0,8 138 — 1,0 12,0
Fithlerlinge .....cvoevveveens 1,9 15,2 — 2,2 27,1
Femurlinge, Vorderbein ..... _ 1,2 25,56 — 1,3 19,5
Tibialange, Vorderbein ...... 0,6 15,8 — 0,7 30,2
Tarsuslinge, Vorderbein ..... 0,6 13,6 — 1,3 23,9
Femurlange, Hinterbein ..... 1,2 17,9 — 1,6 28,2
Tibialange, Hinterbein....... 1,4 18,7 — 2,0 31,9
Tarsuslange, Hinterbein ..... 1,7 25,0 — 2,2 ,

C. auronitens und C. nemoralis, nimmt auch die Zahl der individuellen Farb-
varianten nach Norden zu stark ab. Es liegt aber kein Grund vor, diesen Aus-
fall von Varianten nur auf Genverlust ohne alle Auslesevorginge zuri:mk-
sufiihren, zumal ja z. B. die Reduktion der bunteren Férbungsvarianten einer
allgemeinen Regel klimatischer Merkmalsparallelitit folgt (s. u.). Von Intfsree:.s'e
ist in diesem Zusammenhang, daB P. Vorero (1950) eine Zunahme der Variabili-
téit, eine ,, Polymorphisation®, von Warmbliitern in Finnland umgekehrt gerao'!e
am Rande des Ausbreitungsgebietes im hohen Norden feststellte, was er mit
Recht auf die geringere PopulationsgréBen im Norden zuriickfiihlft. o

Insgesamt kénnen wir also bisher feststellen, da 3 eine ,,Elimina tlon. im
Sinne REINigs, d. h. eine sukzessive Merkmalsinderung ohne jede
Selektion durch Allelverlust bei der Ausbreitung gelegentlich
zur Rassenbildung fithrt, daB diese Félle aber erheblich seltener
sind, als REINIG annimmt. Am ehesten zu erwarten ist dieser Typ der
Rassenbildung in Fillen, bei denen die differenzierenden Merkmale nicht klima-
abhiingig sind und nicht mit umweltabhingigen Merkmalen 'gekoppelt sind.
Meist wird aber der ,,reine Eliminationsdruck® sehr viel schwicher sein als der
,»Selektionsdruck®. (Vgl. auch E. B. Forp 1949, p. 312.)

3. Haufiger als durch die bisher besprochenen Auswirkungen der richtungs-
losen Mutation und der Populationsschwankungen kommt nun eine Rassen-
bildung durch selektiv bedingte und daher umweltparallele {in—
derungen erblicher Merkmale zustande. Es ist ja selbstversténdlich,
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daB beim Vordringen einer Tierform in abweichende Umweltbedingungen die
praadaptierten Varianten stirker begiinstigt sind und daB weiterhin eine stete
Auslese auch neu auftretender Mutanten von seiten abweichender Umwelt-
faktoren stattfindet. Der Nachweis dieser selektiven Vorginge wird aber hiufig
schwer sein, da gewdhnlich nicht alle oder auch nur ganz wenige Umwelt-
faktoren geniigend bekannt sind, wie dies z. B. oft fiir die Wirksamkeit von
bestimmten Feinden, Krankheiten, Ernshrungsschwierigkeiten usw. gilt. Viel
besser lassen sich dabei die Faktoren der unbelebten Umwelt beurteilen, beson-
ders dann, wenn sie stufenweise Anderungen aufweisen. In solchen Fillen pfle-
gen bei geographischen Rassen entsprechende Merkmalsabstufungen aufzutre-
ten. Solche geographischen Gradationen wurden von J. Huxrey (1939) ,,clines
genannt, eine Bezeichnung, die heute ziemlich generell verwendet wird (vgl.
auch 8. G. Kiriakorr 1947, F. W. BrarsTRUP 1945).

Wenn man ganze Tiergruppen untersucht, so lassen sich solche Umwelt-
abhiingigkeiten in Regeln klimatischer Merkmalsparallelitat dar-
stellen, wobei natiirlich jeweils der Prozentsatz von Ausnahmen berechnet
werden mul (B. Renscn 1929, 1936). Bei warmblitigen Wirbeltieren liuft
z. B. dem Kiihlerwerden des Klimas parallel: eine Zunahme der KérpergroBe
(BErGmANNsche Regel), eine relative Verkiirzung von Schwanz, Ohren, Schni-
beln und Extremitaten (ALrLENsche Regel, zum Teil, nicht ausschlieBlich, durch
allometrische Wachstumsiéinderungen bedingt, also meist eine Folge der Berc-
mANNschen Regel), eine Verminderung der Phaeomelanine und schlieBlich auch
der Eumelanine (Grocersche Regel), eine Zunahme der relativen Haarlinge
und der Anzahl der Wollhaare (Haarregel), ein Spitzerwerden der Fliigelspitze
und eine relative Verkiirzung der Armschwingen (Fliigelschnittregel), eine Zu-
nahme des relativen Herzgewichtes und wahrscheinlich der relativen Magen-
und DarmgroBe, eine Zunahme der Eizahl pro Gelege bzw. der WurfgroBe, eine
Zunahme der Zuginstinkte usw. (vgl. besonders B. ReEnsch 1936). Alle diese
Regeln beherrschen das Bild der geographischen Variation aber natiirlich nur,
soweit es sich um Rassenkreise handelt, die durch klimatisch verschiedene Ge-
biete hindurch verbreitet sind, wie dies allerdings fiir recht viele Fille ganz
besonders in gemaBigten und kalten Zonen gilt. Wichtig ist, daB die klima-
parallele Merkmalsabstufung im allgemeinen Charaktere voraussetzt, denen
polymere Faktoren bzw. multiple Allele zugrunde liegen, wie dies fiir Korper-
und OrgangréBen und Farbstufen bereits vielfach erwiesen wurde.

Der spezielle Nachweis der selektiven Entstehung von GréBendiffe-
renzen kann natiirlich immer nur mehr oder minder indirekt gefithrt werden.
Es ist vor allem die manchmal ziemlich strenge Parallelitdt mit bestimmten
Temperaturverhaltnissen, welche diesen SchluB erhirtet. So konnte ich z. B.
nachweisen (B. REnscr 1939), daB bei der Weidenmeise ( Parus atricapillus)
in Mitteleuropa die GroBenvarianten so verteilt sind, daB die Grenzen der ein-
zelnen Kategorien annghernd den Januar-Isothermen (keineswegs den Jahres-
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isothermen) parallel laufen (Abb.11), d. h. anscheinend bei den k.éi,ltesten .Tempe-
raturen zuerst die jeweils kleinsten Varianten absterben. Es ist fiabel zu be-
denken, dafB nicht nur die relativ groBere Auskiihlungsfliche %(Iemer ?ormen
in Frage kommt, sondern da8 auch bei kleinen Varianten die Auskiihlung,

W

atricapillus. Durchschnittliche Flﬁge}-
58,9 mm, halbgefiillte Kreise 59,0 bis
t 2 Zacken 62,0—62,9 mm,
gestrichelt. Die Areale

Abb. 11 Verteilung der Groflenvarianten der Mattkppfmeise Parus

lingen: ungefiillber Krei$ 57,0—57,9 mm, Kreise mit P}lnkt 58,0— 8.8 ha

59,9 mm, ganz gefiillte Xreise 60,0—6;),?1 mm, %{hI'ClS mit ;Léz{gslfcergl’g;ua:risalﬁérmen
i 53,0—63,9 mm usw. Jahresisothermen s

it 8 Zacken 63,0—6 von 58, 60 und 62 mm punktiert. (Nach RENSCH 1939.)

die ja um absolut gleiche Betriige bei groBen wie kleinen Varianten fortschreltetf
schneller lebenswichtige, wirmeempfindliche Organe trifft. Auch kithlen bei
kleinen Varianten Extremititenteile und andere, die normale Bluttemperatjur
nicht erreichende, periphere Korperteile schneller zu einem physiologisch schad-

lichen Grade, z. B. zur Kiltelahmung hin aus. .
Fiir eine auslesende Wirkung der Winterminima spricht auch die '.[jatsache,
daB die europaischen Zugvégel, die den kalten Winter nicht erleben, in gerin-

4 Rens(:h, Abstammungslehre
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gerem Grade der Beramannschen Regel folgen als Standvogel. Vergleichen wir
dafiir jeweils die mitteleuropiischen Rassen mit nordwestafrikanischen
(B. RENscH 1939), so zeigt es sich, da$l von 21 in Frage kommenden Zugvigeln
nur 2 eine rassenmifBige GroBenzunahme in Mitteleuropa aufweisen, von 22
Standvogeln aber 12. Weiterhin zeigt sich die Wirksamkeit der Temperatur-
minima daran, daf8 Vogelrassen jeweils gleicher Rassenkreise in Marokko-Algier
in 12 von 16 vergleichbaren Fillen groBer sind als die kanarisch-madeirischen
Rassen (in 3 Fillen kein GroBenunterschied, in 1 Falle kanarische Rasse grofer,
aber in héheren Bergregionen lebend als in Algier): in beiden Gebieten sind aber
die Jahresdurchschnittstemperaturen annihernd gleich, und nur die mittleren

1 o000 [ 1slend
900
800
700 |
600
S00% Férinsel
400 |-
St.Hilda
300 Shetland
200 Abb. 12 Zunahme der Fliigellin-
3 Hebriden gen bei Zaunkénig (7Troglodytes
troglodytes) zur Verbreitungsperi-
100 pherie hin. Ordinate: Entfernung
von den Grampian-Mts. in Nord-
o Schottland Schottland in km; Abszisse: Flii-
A : ! 2 gellinge in mm.
45 50 53 60 65 (Nach SALOMONSEN 1933.)

Minima liegen in Nordwestafrika ganz wesentlich tiefer (z. B. Kiistengebiete
von Tunis-Algier —4,0° bis 44,20 ¢, Kanaren 49,1° bis 11,00 C).

Die Wirkung einer klimatischen Selektion wird auch in all den Fillen be-
sonders nahegelegt, in denen eine Zunahme der KorpergroBe in jiingst besiedel-
ten Randgebieten festzustellen ist — was der Eliminationshypothese wider-
spricht —, aber einer Temperaturerniedrigung parallel lauft. So zeigt z. B. der
Zaunkonig ( Troglodytes troglodytes) zunehmend grofere geographische Rassen
in den nordwiirts aufeinanderfolgenden Arealen von Schottland, Hebriden,
Shetlandinseln, Farsern und Tsland (Abb. 12). Die aus tropischen und subtropi-
schen Zonen in Europa postglazial eingewanderten Vogelformen wie Eisvogel
(Aloedo atthis), Pirol (Oriolus oriolus ) und Turteltaube (Streptopelia turtur)
weisen jeweils in Europa die groBeren Rassen auf. Desgleichen haben z. B. alle
6 Vogelrassenkreise der Kleinen Sundainseln, die wir mit Sicherheit als von
Java—Sumatra— Hinterindien eingewandert betrachten kénnen, am Rande
ihrer Areale, auf den Kleinen Sundainseln, groflere Rassen ausgebildet
(B. Renscm 1939).
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Ahnlich den bisher besprochenen Regeln fir Warml.)liiter gelten a,uch. Regeln
fiir Grofe, relative Organproportionen, Farbungen, Elzahlen, Sonderheﬂ:,en dfas
Individualzyklus usw. bei poikilothermen Tieren. Hier bedarf es a]lerdinngls 11n
vielen Fillen noch des Nachweises der Erblichkeit der 'betreffenden Merkma e.
Hinsichtlich der KérpergroBe kann als Regel vielle.lcht nur gelten, daﬁksm
allgemein nach pessimalen Gebieten hin abnimmt. Es gibt z. B. Landschnel:. 1(;1,
die von Norden nach Siiden in Europa an GroBe zunehmen u1'1‘d ander'e' (k& (;1
angepaBte), die entsprechend abnehmen (B. RenscH 1931). Fiir Reptﬂl;l, ﬁm _
Amphibien wiesen z. B. R. MeLL (1928) un('i 0. SCHUS’EER (1950) euc.1eé1 in
gigkeit von (anscheinend genotypisch bedmgten)' GroBenunter?cme en vg;n
Temperatur- und Feuchtigkeitsfaktoren nach. Belne' und Schwa.nze lvon I-
dechsen folgen der ArLeNschen Regel aber wohl nur infolge neg.?,tlv al lomf,tm-
schen Verhaltens zum Gesamtkorper (O. ScHusTER 1950). Die Fluge]lange
fennoskandischer Schmetterlinge verringert sich oftma?s nach "Norden hin

(B. PeTERSEN 1947). Bei europiischen Laufkéferrassen gljbt es Fille von 'Ver—
kieinerungen nach den Mediterranlindern hin (z. B. C. coriaceus, C. am;omtens)
und auch von VergroBerung (z. B. C. ullrichi). Allgemein sind in (%e.r.l wirmeren
Léindern bei verschiedenen Laufkifern die Fiihler und Extr.enuta,ten ljelatlv
linger (I. KruMBIEGEL 1936), was nicht nur auf den allometn'schen Beziehun-
gen zum Korper beruht (B. RenscH 1943). Die Farbung 'medlter{ane‘r Rflj,issen
ist gegeniiber mittel- und nordeuropéischen oftmals metalhs?her. Fix dleIiI ma-
abhangigkeit der Farbung von Schmetterlingsrassen verg%emh.e man H. OVA-
N1z 1941, 1950, B. PrursEN 1947 u. a., fiir die Abhéingigkeit der Ge?neratlo-
nenzahl R. MELL 1943 und B. Prrersen 1947. B. Prrrionis Nachweis (1941‘)
einer engen Parallelitdt zwischen den fiir geographiscl}e Hummelrassen ty;});
schen Farbungsvarianten und bestimmten mikroklimatischen Fa,kto'?en spric}
fiir eine klimatische Auslese. Weitere Regeln lassen sich aufstellen fiir d}e Wir-
bel- und Flossenstrahlzahl von Fischen, fiir Nachkommenzahlen verschiedener

Tiergruppen, fiir physiologisch bedingte Temperaturoptima (Vgl. J : A MO?RE

1949 fiir Rana pipiens sowie auch K. WiNgeL 1951 iibe:F physiologische Diffe-

renzen nahverwandter Vogelarten aus verschiedenen Klimazonen) usw.

C. Okologische Rassen

Eine Artbildung iiber die Vorstufe der dkologischen Basse 1sf: nach
unseren bisherigen Kenntnissen erheblich seltener als geograpm§che Artbﬂdun.g.
Wohl lassen sich in verschiedenen Tiergruppen nicht wenige Belspl.ele finden fiir
eine Ausprigung besonderer Rassen in engeren Biotopen, aber die Bedeutung
fiir das Evolutionsgeschehen ist anscheinend sehr beschrinkt. E. Mayr (1942,
1947) ist sogar der Ansicht, daf} es sich bei den ckologischen Rassen fasf: stets
entweder um mikrogeographische Rassen oder um gute Arten handelt', dle nur
morphologisch minimal unterschieden sind. Dieser Auffassung vermagich indes
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nicht ganz zu folgen, wenn auch alle Beispiele fiir Artbildung ohne Mitwirkung
geographischer Isolation stets besonders skeptisch gepriift werden miissen.
Zunichst ist zu beachten, dafl der Begriff der kologischen Rasse verschieden
weit gefaBt wird. Ich hatte vorgeschlagen (1934), die Bezeichnung nur fiir
solche Formen zu verwenden, die an bestimmte Biotope (selektiv) angepaBlt und
nicht geographisch umgrenzt sind und bei denen die Erblichkeit charakterisie-
render Merkmale nachgewiesen oder anzunehmen ist. Die rdumliche Trennung
der Biotope kann dabei dauernd sein (Waldform und Wiesenform, Bergform
und Talform, SiiBwasser- und Brackwasserform, Parasiten in verschiedenen
Tierarten oder Pflanzenarten usw.) oder sich nur in der Fortpflanzungsperiode
auswirken (z. B. Eiablage von 6kologischen Insektenrassen an verschiedenen
Futterpflanzen). Da solche Spezialbiotope zumeist mehrfach auftreten, sind die
Areale einer Gkologischen Rasse normalerweise iiber einen groBen Raum des
Artareals hinweg verteilt. Sehr kleine geographische Rassen, die zumeist
gleichfalls Skologische Einpassungen in ihre Biotope zeigen, sind an ihrer geo-
graphischen Umgrenzung zu erkennen, in Grenzfillen (etwa Auftreten nur
einer Bergform oder Kiistenform am Rande eines Verbreitungsareals) aller-
dings nicht zu trennen. Als Beispiel kénnen hierfiir die Haubenlerchenrassen
Agyptens angefithrt werden, deren Gefiederfarbe der jeweiligen Bodenfarbe
entspricht: auf dem dunklen Alluvialboden des zentralen Nildeltas die relativ
dunkle Galerida cristata nigricans, an den Deltarandern die hellere G. ¢r. macu-
lata, in den trockenen Kiistengebieten die sandfarbene Rasse brachyura (vgl.
E. SrrEsEMANN 1943). Weitere Beispiele fiir solche Farbungsanpassungen bei
Lerchen brachte G. NrzrHAMMER (1940), fiir den Singammer ( Passerella melo-
dia) J. T. MarRsHALL (1948). Nicht leicht ist auch die Abgrenzung okologischer
Rassen von Populationen, die durch bestimmte Sondermerkmale ausgezeichnet
sind, deren Gkologische Bedeutung unklar ist. Weiterhin ist die Erblichkeit ohne
Experiment schwer zu beurteilen im Gegensatz zur geographischen Rasse, die
wegen ihrer Verbreitung tiber mehrere Mikrobiotope hinweg besser die erbliche
Konstanz ihrer Merkmale erschliefien 1i8t. SchlieBlich ist es noch von Bedeu-
tung, daB skologische Rassen sich oft nur sehr schwach oder garnicht in mor-
Phologischen Charakteren und eindeutig nur in physiologischen Merkmalen
unterscheiden. So unterscheidet sich z. B. die autogene Rasse (besonders in
Stadtgebieten) der Stechmiicke Cules pipiens von der nichtautogenen Rasse
(vorherrschend auf dem offenen Lande) durch die Fahigkeit der Eientwicklung
ohne vorherige Blutaufnahme, durch kleinere Gelegezahl, stirkere Entwicklung
der Larven beim Schliipfen, andere Paarungs- und Uberwinterungsgewohn-
heiten (vgl. F. Weyrr 1937). Die Bienenmilbenrassen Acarapis woods woods und
4. w. externus sind morphologisch nicht sicher zu trennen (statistische Realitéit
von durchschnittlichen MaBdifferenzen nicht erweisbar), sie halten sich aber
stets nur an verschiedenen Stellen auf: die Nominatrasse im ersten. Paar der
Prothorakalen Tracheen, die Rasse externus auBen am Bienenkdorper.
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Klare, auch morphologisch gut kenntliche ckologische Rassen liegen z. B. vor
bei der Roten Waldameise, Formica rufa, bei der K. GosswaLp (1941, 1942)
neben einer grofen Rasse eine ,,Kleine Rote Waldameise®, eine ,,Fichtenameise®,
eine , Zwergwaldameise, eine ,,Sandwaldameise‘ usw. unterscheidet, die auch
in der Fertilitit und in den erblichen Raubinstinkten differieren. Deutlich
gekennzeichnet sind auch die kologischen Rassen des européischen Kuckucks,
die in Anpassung an verschiedene Wirtsvogel Eier von anderer Farbung legen.
So legen Kuckucksstimme, die vorwiegend beim Gartenrotschwanz schma-
rotzen (z. B. in Finnland in 859, der Fille: E. Rey 1892) blaue Eier; solche, die
Rohrsingernester bevorzugen, weile grobgefleckte Hier vom Rohrséngertyp
( Acrocephalus), solche, die Rotriickige Wiirger (Lanius collurio) bevorzugen,
Eier vom Wiirgertyp usw. (Abb. 13; vgl. B. REnson 1925). Die 8kologische Iso-
lation ist hier indes keine scharfe, da die Stdmme sich infolge der Ehelosigkeit
des Kuckucks vielfach durchmischen. (Weitere Beispiele bei B. RENscH 1934,
1945).

Ein anderes charakteristisches Beispiel ist der nordamerikanische Schlangen-
rassenkreis Thamnophis elegans, der in eine aquatile und eine terrestrische
Rassengruppe zerfallt, die beide jeweils im gleichen geographischen Raum vor-
kommen (W. Fox 1951). Fiir weitere Beispiele kologischer Rassenbildung ver-
gleiche man die von W. H. THorPE (1930, 1940) genannten Fille, weiterhin die
detaillierten Studien von M. J. Heurs (1947a, b) am Stichling (Gasterosteus
aculeatus), der morphologisch stark unterschiedene erbliche Brack- und Siil}-
wasserrassen ausbildet, H. STeiNERs Angaben (1948) fiber erbliche Coregonen-
formen in den Nordalpen, A. R. Tests Untersuchungen (1946) iiber dkologische
Rassen bei der marinen Napfschnecke 4cmaea u. a. Vor allem aber beachte man
die genetischen Studien iiber Skologische Drosophila-Formen, die eine Anpas-
sung an verschiedene Hohenstufen zeigen (TH. DopzHANSKY 1948, H. 8. StAL-
kER und H. L. Carson 1948) oder an verschiedene Wald- und Steppentypen
oder an stiadtische und lindliche Bereiche (N. P. DuBININ und G. G. Tiviakov
1947) usf.

DaB solchen &kologischen Rassen gelegentlich eine Bedeutung fiir die Art-
bildung zukommt, lehren Grenzfille, die verschiedene Zwischenstadien zu
jungqn Arten hin darstellen. Die umstrittenen &kologischen ,,Rassen® der
Stechmiicke Anopheles maculipennis konnen hier als bisher vielleicht am besten
analysiertes Beispiel gelten. Diese Formen kommen vielfach nebeneinander vor,
sind zum Teil in der Eistruktur etwas unterschieden (F. Weyzg 1937) und haben
jeweils abweichende Biotopanspriiche: die Form atroparvus bevorzugt gemaBig-
tes atlantisches Klima und ist in Siidruflland etwa durch die —7°C Januar-
Isotherme begrenzt, messeae ist eine kontinentale Form, die in Zentral- und

Ostsibirien vorherrscht usw. (Vgl. z. B. BexLEMIsHEV und ZHELOCHOVTSEV
1937). Experimentell erwies sich vor allem auch das Luftfeuchtigkeitsunter-
scheidungsvermégen als unterschiedlich. Die Nominatform maculipennis = ty-
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Abb. 13 Eier mitteleuropiischer Kuckucksrassen (j i i

\ 13 I 1 jeweils rechts) und ihrer vorherrschende i o)

’(]ewells links). Oben: links Gartengrasmiicke Sylvia borin, rechts: Drosselrohrsinger Acrocep;:axlr;:;zs%l

naceus; unten links: Gartenrotschwanz Phoenicurus phoenicurus (hellblau), rechts: WeiBe Bachstelze (Mota-
cilla alba) (nat. Gr.).

pious ist am widerstandsfihigsten gegen trockene Luft, atroparvus ist die lang-
lebigste, messeae die kurzlebigste Rasse usf. (vgl. A. HUNDERTMARK 1938). Von
M. Bares (1939) durchgefiihrte Kreuzungsversuche ergaben nun aber, da$ die
morphologisch als Imagines nicht unterscheidbaren ,,Rassen® einander zum
Teil physiologisch sehr fern stehen : Bastarde von atroparvus x messeae entwickel-
ten sich iiberhaupt nicht bis zur Imago. Bastarde von atroparvus x maculipennis
(= typicus) erwiesen sich simtlich als steril, bei Bastarden von atroparvus x la-
branchiae waren verschiedene 3 unnormal ausgebildet usw. Es ist deshalb wohl
richtiger, einige dieser Formen als Arten aufzufassen (vgl. A.DpE Buck,
E. ScnouTE und N. H. SWELLENGREBEL 1934, F. Zumer 1941, E. Mavr 1942),
d. h. insgesamt stellt diese Formengruppe wohl systematisch ein Beispiel dar,
welches uns lehrt, dafB vielleicht Skologische Rassen Vorstufen dieser Arten
waren.

Eindeutiger sind die Verhaltnisse bei Kopf- und Kleiderlaus des Menschen,
die morphologisch deutlich unterschieden sind, deren gelegentliche Bastarde
aber zum Teil Intersexe bilden. Sie werden von den meisten Autoren deshalb
»schon® als besondere Arten, von anderen aber ,,noch® als ékologische Rassen
aufgefalBt (z. B. FaAnRENHOLTZ 1936). Hier ist die Entstehung der beiden Arten
auf 6kologischer Grundlage deshalb besonders wahrscheinlich, weil sie bei vielen
Menschenrassen vorkommen und mit diesen zugleich auch, aber schwicher,
geographisch variieren. Auch Entoparasiten-,, Arten* wie die Cestoden Hymeno-
lepis nana (im Menschen) und H. fraterna (in Muriden) sind wohl als derartige
Grenzfille zu betrachten, desgleichen die einander auerordentlich nahestehen-
den Gallmilben-,, Arten‘ Eriophorus galii (auf Galium) und E. nudus (auf Geum :
vgl. A. NaLEra 1917), die Psylliden Psylla mali und Ps. peregrina (W. H. THORPE
1940), die Flagellaten der T'rypanosoma brucei-Gruppe, die Plasmodium-Arten
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von Mensch und Affen, Entamoeba histolytia und E. ranarum (C. A. HOARE
1943) usw.

Zusammenfassend konnen wir also sagen, da auch rein 6kologische
Isolation zur Artbildung fithren kann, daB diese Fille aber im
Tierreich anscheinend allgemein nicht sehr héufig sind, vor
allem wohl deshalb, weil die 6kologische Isolierung wegen des
geringeren Umfanges der fraglichen Populationen und wegen des
Eingefiigtseins in das geographische Areal anderer Rassen sich
nur in manchen Fillen (am ehesten bei Entoparasiten) evolutiv
auswirken kann. Hiufig ist aber die 6kologische Isolation mit der geographi-
schen verkniipft.

Im Pflanzenreich sind erbliche Gkologische Rassen viel genereller vorhan-
den als im Tierreich (vgl. G. Turesson 1926, 1929, G. E. pu Rierz 1930,
L. Consrance 1937, J. W. GREGor 1946, G. L. StEBBINS 1950 usw.). Wegen
der strengeren Standortgebundenheit all der Arten, die sich nicht mit leicht
verbreitbaren Samen oder Sporen vermehren, kommt es hier auch hiufiger zu
Grenzfillen zwischen 6kologischer Rasse und Art (z. B. Strandformen, Hoch-
gebirgsformen). Dabei besteht auch die Moglichkeit polyphyletischer Entste-
hung einer Art durch gleichgerichtete Auslese in mehr oder minder identischen
Biotopen.

D. Sexualphysiologische Rassen

Die sexualphysiologische Isolation ist anscheinend zumeist mit der
geographischen Sonderung verkniipft (man vergleiche z. B. das Unter-
bleiben einer Bastardierung von stirker differenzierten Rassen in manchen
Grenzfillen wie bei Parus major im Amurgebiet, Passer domesticus-hispantolen-
sis usw.: s. 8. 32—33). Nur selten wird sie schon fiir sich allein wirksam sein.
Im einfachsten Falle kommt eine derartige Isolation dadurch zustande, daB sich
rdumlich nebeneinander Varianten herausbilden, die sich in einer verschiedenen
Jahreszeit fortpflanzen. So gibt es z. B. bei dem Seeigel Paracentrotus lividus
in der Bucht von Neapel zwei Stdmme, von denen der eine zur Entwicklung der
Larven Temperaturen von 8 bis 23° C bedarf (Winterlaicher), wihrend der
andere dafiir Temperaturen zwischen 149 und 29° C benétigt (Sommerlaicher)
(vgl. 8. RunnsTrOM 1936). Auch existieren z. B. beim Tobiasfischchen ( Ammo-
dytes lancea) bei Helgoland zwei morphologisch unterschiedene Rassen, von
denen die eine im Friihling, die andere im Sommer laicht (8. JExNseN 1941). Im
Verein mit geographischer Isolation, die durch die verschiedene Ausbreitungs-
fahigkeit derartiger Rassen gegeben ist, kann diese verschiedene Fortpflanzungs-
zeit zur Artbildung beitragen, wie dies auch fiir Rana- und Bufo-Arten wahr-
scheinlich ist.

Eine geschlechtliche Isolation kann dann weiterhin dadurch zustande kom-
men, daB sich in den fiir das Zusammenfinden der Geschlechter oder fiir die un-
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mittelbare Paarungseinleitung ausgebildeten Anlockungsmitteln, z. B. Sexual-
diiften, in Balzbewegungen und in anderen Instinkten Differenzen herausbilden.
Das ist vor allem sorgfiltig bei Fruchtfliegen der Gattung Drosophila studiert
worden. H. T. SeieTu (1947, 1949) untersuchte in besonderen Beobachtungs-
kammern 6 Arten der Verwandtschaftsgruppe D. willistont aus tropischen und
subtropischen Gebieten Nord- und Siidamerikas, indem er die 30 méglichen
Paarbildungen mit 3 @ und 3—6 3 ansetzte. Nur in einem Falle kam es dabei
zur Kopulation. In allen anderen Fillen wurden die Werbehandlungen in irgend-
einer Phase von Seiten der & oder von Seiten der Q (z. B. durch AusstoBen des
weiblichen Genitalapparates) abgebrochen, obwohl vielfach ein Kopulations-
trieb sehr kenntlich war. Zwei Arten (nebulosa und fumipennis) wichen sehr
deutlich in den Paarungseinleitungen dadurch ab, da8 die & vor dem Q Balz-
handlungen ausfiihrten, wihrend die anderen Arten dies neben oder hinter dem
@ taten. Die feinen Differenzen, die zum Abbruch der Anniherungen fiihrten,
konnten im einzelnen nicht festgestellt werden. Es muB also wohl fiir moglich
gehalten werden, daf hier auch die Sexualdiifte eine Rolle spielen. Zu dieser
Auffassung fiihrten auch neuere Untersuchungen von B. Gtz (1951) mit Fang-
apparaten fiir mannliche Kleinschmetterlinge, die mit @ oder nur mit dem
extrahierten Sexualduft bekodert waren. Auch das Ausstrecken von Duft-
organen, der Duftabsonderung dienliche Pump- oder Fichelbewegungen usw.
sprechen fiir diese olfaktorische Isolierung von Insektenarten (vgl. z. B.
E. UrBanN 1913 u. a.).

Es ist von groBer Bedeutung, da$ die Abneigung zu interspezifischer Kopu-
lation bei Drosophila-Arten besonders dann entwickelt ist, wenn nahe verwandte
Arten nebeneinander leben. Stamme von Dr. pseudoobscura, die mit Dr. miranda
zusammenleben, sind strenger sexuell isoliert als Stamme beider Arten, die aus
Gebieten stammen, in denen je nur eine der Arten vorkommt (TH. DoBZHANSKY
und P. C. Korrer 1938). Entsprechendes gilt fiir die nahe verwandten D. gua-
rant und D. guaru (J. C. King 1947).

In einigen Fillen ist auch eine Anbahnung sexueller Isolation schon vor der
Auspriigung einer sexualphysiologischen Rasse festzustellen. Es handelt sich hier
um die Erscheinung der Homogamie, die Prarson (1903) zuerst fiir den Men-
schen feststellte (,,assortative mating*), die dann aber auch bei verschiedenen
Tierformen nachgewiesen wurde: gleiche oder #hnliche Partner werden bei der
Paarung bevorzugt. DaB individuelle Varianten mit shnlicher Kérpergrofe
einander bei der Kopulation bevorzugen, wiesen z. B. W. J. Crozier an der
Meeresnacktschnecke Chromodoris zebra (1918) und an den Amphipoden Gam-
marus locusta und Dikerogammarus fasciotus (1923), R. R. WiLLoveHBY und
Cr. M. PomeraT (1932) an Kroten nach. Eine Bevorzugung von Férbungs-
varianten fanden W. F. Bratr und W. E. HowarD (1944) bei dem Nager Pero-
myscus maniculatus blandus. Es ist aber zu beachten, dafl derartige Homogamie
nur erst in einzelnen Fillen beobachtet wurde, wihrend zumeist eine wahllose
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Pangamie stattfindet (W. W. AupaTov 1925, G. SPETT 1929). Bei Drosophila
melanogaster fand G. SPETT (1932) eine sexuelle Selektion nur bei wenigen Mu-
tanten (speziell wild-type und white-yellow).

Weiterhin kann nun eine Isolation von bestimmten Varianten auch dadurch
eintreten, daB eine Kopulation rein mechanisch unméglich wird. Da-
fiir geniigen oft schon starke GroBenunterschiede. So wie zwischen einem
schweren Kaltblutpferde und einem Shetlandpony, zwischen einem Bernhardi-
ner und einem kleinen Seidenpinscher eine Kopulation nicht zustande kommt,
so wiirde sie auch nicht moglich sein, wenn geographische oder dkologische
Rassen mit stirkeren GroBendifferenzen sekundéir wieder zusammenkédmen
(man denke z. B. an geographische Rassen, die in der KérpergréBe sich um das
Doppelte und mehr unterscheiden, z. B. die Rohrsinger Acrocephalus arundina-
ceus arundinaceus von Europa und 4. a. meyert vom Bismarckarchipel, die
Spitzmause Sorex obscurus malitiosus von Alaska und S. o. parvidens von Kali-
fornien—Neumexiko, die Apollorassen Parnassius mnemosyne nankings und
P. m. funkei von China usw.). DaB in solchen Féllen manchmal der physiolo-
gische Abstand der Rassen relativ gering ist und eine kiinstliche Befruchtung
fertile Nachkommen ergeben wiirde, ist dabei nicht wesentlich. In freier Na-
tur geniigt es, daB die Befruchtung praktisch nicht zustande
kommt und durch die geschlechtliche Isolation der Weg fiir die
Weiterdifferenzierung nicht mehr behindert ist. Im iibrigen ist auch
zu bedenken, da zumindest bei der Befruchtung kleiner @ durch sehr grofie 3
~ einer anderen Rasse infolge zu lebhafter Wachstumstendenz der Embryonen
oftmals der Tod der Muttertiere mitsamt den Embryonen die Folge sein wird.
Eine shnliche Kopulationsbehinderung bzw. -Erschwerung wie fiir die Korper-
differenzen gilt bei Landschnecken auch fiir die Rechts- und Linkswindung des
Korpers, wie sie bei manchen Familien (z. B. Partulidae, Achatinellidae der
Siidseeinseln) in gewissen Prozentsitzen bei der gleichen Art oder bei Popu-
lationen der gleichen geographischen Rasse auftritt.

Bei Tieren mit festen Kopulationsapparaten wie speziell bei den Insekten
kann aber auch eine abweichende Form des Penis oder der Vaginalapophysen
eine Kopula unméglich machen. Wie vor allem die schonen Untersuchungen
von K. Jorpan (1905, 1931) und weiterhin die Studien von K. ErLer (1936),
G. WarRNECKE (1938) u. a. an Schmetterlingen, von H. Franz (1929, 1949),
J. MEIXNER (1939) u. a. an Kifern gezeigt haben, kommen anscheinend aber
starke Differenzen im Kopulationsapparat immer nur in Verbindung mit geo-
graphischer Isolation vor. Eine Variabilitit dieser Organe im gleichen Verbrei-
tungsgebiet kann zwar auch recht kenntlich sein (vgl. z. B. J. DrostaN 1933),
doch sind meines Wissens bisher keine nebeneinander lebenden Insektenrassen
bekannt geworden, die nur dadurch voneinander isoliert wéiren. Im iibrigen wird
neuerdings wohl mit Recht gezweifelt, ob geringere Abweichungen im Kopu-
lationsapparat iiberhaupt eine erfolgreiche Begattung zu verhindern vermégen
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(D. BerEIM-ScEWARZBACH 1943, ST. BREUNING 1943, A. SENG N 1945, B. KUL.-
LENBERG 1948 u. a.). .

Insgesamt konnen wir also feststellen, da eine rein sexualphysiolo-
gisch bedingte Rassenbildung wahrscheinlich nur in relativ
wenigen Fillen vorliegt, daB aber eine geschlechtliche Isolation
bzw. eine Homogamie, die wenigstens einen gewissen Prozent-
satz extremer Varianten voneinander fernhilt, hiufig dazu bei-
tragt, die Differenzen zwischen geographisch oder dkologisch
isolierten Rassen zu vertiefen, so daB bei spiaterem sekundirem Uber-
einanderschieben der Areale eine Vermischung dann evtl. vollstindig unter-
bleibt.

Ahnliche Verhiltnisse liegen anscheinend auch bei Bliitenpflanzen vor,
unter denen die ausschlieBlich von bestimmten Insekten oder Végeln bestiub-
ten Formen in einem wesentlich hoheren Prozentsatz spezifische Bliittenanpas-
sungen erworben haben als die von vielen Arten bestdubten (V. GranT 1949).

E. Genetisch isolierte Rassen

Als Musterbeispiel einer rein genetisch bedingten Isolation galten frither die
Rassen A und B von Drosophila pseudoobscura, die morphologisch nicht unter-
schieden werden konnten und die im gleichen Raum nebeneinander leben
(D. E. LanceriELD 1929). Diese beiden ,,Rassen®, deren Bastarde im mann-
lichen Geschlechte infolge Storung der Spermiogenese steril sind, haben sich
aber indes als gute, durch die Penisform unterschiedene Arten erwiesen (Dr.
pseudoobscura und D. persimilis), deren Entstehung durch geographische Diffe-
renzierung (groBter Teil ihrer Areale getrennt) wahrscheinlich ist (Ta. Dos-
zaANSkY und C. EpLing 1944, M. T. Risk1 1951). Entgegen fritheren Vorstel-
lungen mancher Genetiker diirfen wir heute allgemein annehmen, da8 eine Art-
bildung lediglich durch genetische Isolierung in freier Natur kaum auftritt.
Wohl besitzen z. B. die so gut analysierten Drosophila-Arten eine Reihe rezessi-
ver Gene, die bei Homozygotie zur Sterilitit von & oder Q fiihren, aber eine
damit moglich werdende Sterilitit zwischen besonderen Rassen entwickelt sich
gewohnlich exst bei gleichzeitiger geographischer Isolation. Dann ist die sich her-
ausbildende Bastardsterilitit, wie wir sahen, allerdings von besonderer Wichtig-
keit, weil sie verwandte Arten in Grenzgebieten vor (nutzloser) Bastardierung
bewahrt (vgl. 8.55) und weil sie bei sekundiirem Zusammentreffen stirker
differenzierter geographischer Rassen zur Artbildung, d. h. zum Unterbleiben
von Panmixie fithrt (vgl. S. 32). Wahrscheinlich ist gerade bei morphologisch
sehr @hnlichen oder fast identischen Dipteren-Arten eine solche Kombination
geographischer und genetischer Isolierung fiir die erbliche Differenzierung ver-
antwortlich zu machen, da bei ihnen meist weitgehend homologe Genbesténde
nachgewiesen werden konnten, die aber durch Translokationen und Inversionen
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verschieden angeordnet sind (vgl. fiir Drosophila A. H. SrurTEVANT und TH.
DoszHANSKY 1936a, b, E. M. East 1936, J. H. HOrTON 1939, sowie vor allem
Tr. DoBzHANSKY 1951, fiir die sehr dhnlichen Miickenarten Seciara ocellaris und
Sc. reynoldsi C. W. MeTz und E. G. LawrENCE 1938; vgl. weiterhin Kap. 6 BIII).
Die Ergebnisse von G. Carran und H. Spurway (1951) bei der Untersuchung
der Meiose von geographischen Molchrassen deuten darauf hin, daB auch bei
Wirbeltieren geographische Differenzierung mit chromosomaler Umordnung
verkniipft sein kann.

DaB im iibrigen ganz allgemein bei der phylogenetischen Differenzierung
genetische Isolation zumindest zusétzlich wirksam ist, geht im iibrigen schon
daraus hervor, daB Artbastarde im Tierreich fast stets steril oder in der Ferti-
litét geschwiicht sind. Die physiologische Storung kann dabei schon bei der
somatischen Entwicklung des Bastardembryos deutlich werden, oder sie tritt
bei der Reifung der neuen Geschlechtszellen ein (vgl. P. HERTWIG 1936 und
Tr. DoBzHANSKY 1951).

In einigen Fillen wird wohl bei mutativer Poly ploidisierung eine mehr
oder weniger weitgehende Bastardsterilitét unmittelbar eintreten kénnen. Das
wird z. B. nahegelegt durch J. SerLErs Untersuchungen (1936) itber die Kreu-
zung tetraploid parthenogenetischer @ des Schmetterlings Solenobia triquetrella
mit bisexuell vermehrten Rassen der gleichen Art, wobei triploide Intersexe
auftreten. Leider wissen wir zu wenig iiber den Anteil nichtgenetischer isolie-
render Faktoren bei nahe verwandten Tierarten, die durch verschiedene Poly-
ploidisierungsstufen unterschieden sind (vgl. 8. 8).

F. Bastardrassen

‘SchlieBlich kénnen Rassen auch durch sekundédre Bastardierung zuvor
isolierter geographischer Rassen oder junger Arten zustandekommen. Als solche
Mischrassen sind im Vogelreich z. B. anzusehen: der Sperling Passer(domesticus)
italiae der Apenninhalbinsel (Bastardierung hier sogarmiteiner nahe verwandten
LATt“: P. hispaniolensis, vgl. W. MEIsE 1936), verschiedene Fasanenformen im
Gebiet des oberen Irawaddy in Hinterindien, die zwischen Gennaeus horsfields,
@. lineatus und @. nycthemerus vermitteln (W. MEise 1928), die sibirischen
Stieglitzrassen Carduelis caniceps subulata und C. ¢. polyakow: (Bastardierung
mit C. carduelis), die ostasiatische Gimpelrasse Pyrrhula pyrrhula grisewentris
(vgl. H. JomansEN 1944) usw. In Nordamerika sind Hybr'idpopulationen be-
sonders in der Singvogelgattung Junco durch A. H. MiLLer (1939, 1941, 1949)
studiert worden.

A. Gaier, der viele Vogelkreuzungen durchfiihrte, ist der Meinung, dafl auf
diesem Wege vielfach auch neue Arten entstinden. So erhielt er z. B. Bastarde
zwischen den Glanzhiihnern Lophura rufa (Malakka) und L. nobilis (Borneo),
die vollig der intermeditiren L. sumatrana (Sumatra) entsprachen (1931). Es ist
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hier, wie auch bei den von ihm durchgefiihrten Perlhuhnkreuzungen (Gattun
Guttera: A. Guicr 1938) aber zu bedenken, daB sowohl die zur Kreuzung ver{%
wendeten‘ »Arten® als auch die den Bastarden entsprechenden intermedisiren
.- Arten® jeweils als zum gleichen Rassenkreis gehorige geographische Rassen
angesprochen werden kénnen.

Nun sind neuerdings auch Bastarde von guten Arten und selbst von Gattun-
gfen.verschiedener Sullwasserfischgruppen aus freier Natur bekannt geworden
die in relativ hohen Prozentsitzen auftreten und die uns lehren, wie gelegenti
lich einmal dadurch vielleicht sogar Artinderungen zustande kommen kénnen
ﬁo bastardierte in einem kalifornischen FluBgebiet Pantosteus santa-annae mii:,
e.lner Catostomus-Art, wobei die letztere Art, die wahrscheinlich ihr urspriing-
liches Verbreitungsgebiet eingebiiBt hat, anscheinend kaum noch als reine Art
neben den Hybriden vorkommt (C. L. und L. C. Husss und R. E. Jounson
1943). Bei Bastarden zwischen Gila orcuttit und Siphateles mohavensis im Mo-
havefluBgebiet waren die Bastarde resistenter bei einer groBen Uberflutung
(1938) als reine Siphateles (C. L. Husss und R. MILLER 1943).

Im iibrigen konnte aber bei Drosophila melanogaster experimentell gezeigt
werden, dal neue Arten durch Bastardierung zustande kommen kénnen. Durch
Kombination von Mutanten (mit Translokationen im 2. und 3. Chromosom)
gelang es B. Tr. KozHEVNIKOV (1936) 4 reine Stamme zu ziichten, deren Kreu-
zung mit @ der Normalform keine lebensfihigen Bastarde ergab. Die Stimme
verhielten sich also wie eine neue Art ( Drosophila ,,arteficialis).

Im Pflanzenreich sind fruchtbare Artbastarde relativ hiaufig, und die evo-
lu.tive Bedeutung der Kreuzung ist bedeutend gréBer. Das gilt besonders fiir
die Genera, die ein ,,Netzwerk* von Formen bilden, die durch Bastardie-
rung verbunden sind (Saliz, Rosa, Rubus usw.). Daher konnten bei Pflanzen
auch neue Arten experimentell durch Kreuzung erzeugt werden (z. B.
N. HeriBERT-Ninsson 1930). In nicht wenigen Fillen entstanden neue Arten
auf)h aus zunichst unfruchtbaren, vegetativ vermehrten Artbastarden, nachdem
be1. d.lesen eine Polyploidisierung stattgefunden hatte. Durch solche Allopoly-
ploidie ging aus den zunichst unfruchtbar gekreuzten Primula verticillata und
Py. floribunda die polyploide Pr. kewensis hervor, die nun geschlechtlich weiter
vermehrt werden konnte, sich aber mit den beiden Stammarten nicht mehr
fruchtbar kreuzen lieB. Ahnliche Verhltnisse liegen vor beim Reisgras Spartina
townsendi, beim Kohl-Radieschen-Bastard Raphana-Brassica usw. (vgl. die
Zusammenstellungen von J. Huxtey 1942 sowie G. L. StBBINS 1950).

Zusammenfassend ist jedenfalls festzustellen, daB der Bastardierung im
Pﬂanzenreich eine bei weitem hohere Bedeutung zukommt als im Tierreich. Bei
Tlgren entstehen durch Bastardierung normalerweise nur intermedisre geogra-
phische Rassen, nicht neue Arten.
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G. Uberblick iiber alle Rassentypen

Fassen wir unsere Betrachtungen iiber die Rassenbildung in freier Natur zu-
sammen, 8o ist zunichst festzustellen, daB es sehr verschiedene Typen von
Rassenbildung gibt. Ein definitives Urteil iiber die evolutionistische Bedeutung
der Skologisch, sexualphysiologisch und rein genetisch isolierten Rassen ist
noch nicht méglich, da bislang zu wenig Untersuchungeh angestellt worden
sind. Im iibrigen ist es aber ganz eindeutig, daB die geographischen Ras-
sen als weitaus hdufigste Vorstufen der Arten betrachtet werden
diirfen und daB sich vor allem auch Ubergangsformen zwischen
Rasse und Art in sehr groBer Zahl finden. Bei derDifferenzierung
geographischer Rassen und daraus hervorgehender Arten wirken
aber in wohl den meisten Fillen 6kologische, sexualphysiologi-
sche und vor allem genetische Isolationsvorgdnge wesentlich
mit.

Nun hat R. GorpscamipT mehrfach (1935, 1940, 1952) mit groBer Ent-
schiedenheit behauptet, dal alle derartigen Rassen weder beginnende Arten
seien, noch als Modelle fiir die Artbildung gelten kénnten. Seine Skepsis griin-
det sich zunichst darauf, dal zwei Arten, die dem von ihm genetisch analysier-
ten Schwammspinner (Lymantria dispar) nahestehen, L. monache und L. ma-
thura, in zu zahlreichen Eigenschaften verschieden seien und daf sich ihnen keine
der dispar-Rassen anndhere. Nun ist aber meines Erachtens keineswegs zu er-
warten, daBl in jeder Verwandtschaftsgruppe auch in der Gegenwart Grenz-
fille erhalten blieben. Und ich vermag auch die weiteren Einwéinde gegen meine
1929 und 1934 vorgetragenen Ansichten iiber die Fortdifferenzierung geographi-
scher Rassen zu Arten nicht anzuerkennen (1935): ,,Wenn eine ringformig ge-
schlossene Rassenkette vorliegt und wenn, was durchaus nicht der Fall zu sein
braucht (s.o.), die Endglieder sich schlieflich wieder im gleichen Areal zu-
sammenfinden, und wenn unter ihren Unterscheidungsmerkmalen auch solche
sind, die aus irgendeinem Grunde eine Vermischung verhindern und wenn diese
Merkmale keinen Anpassungswert haben, da sie sonst im Ausgangsareal wieder
verschwinden, dann kann der Systematiker in der Tat die beiden Formen als
Arten beschreiben. Es fillt mir aber schwer, zu glauben, dafl diese Wenns alle
so hdufig zusammentreffen, daB es sich um ein wesentliches Vorkommnis
handelt.”“ All diese ,,Wenns* sind nun aber keineswegs notwendig fiir die An-
nahme einer Artbildung iiber die Vorstufe von geographischen'(oder ékologi-
schen) Rassen. Es ist, wie sir sahen, nicht notwendig, daB eine ringformig ge-
schlossene Rassenkette vorliegt, sondern es kann eine Differenzierung auch bei
mehr oder minder fortlaufenden Fortpflanzungsgemeinschaften stellenweise bis
zur Artstufe hin oder eine Differenzierung in Inselarchipelen stattfinden. Die
nicht seltene sekundére Uberdeckung der Areale beweist uns vielmehr nur,
daB geographisch stark differenzierte Formen sich wie Arten verhalten kénnen.
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Und es ist auch nicht nétig, daBl die Merkmale einmal sekundar wieder zusam-
mentreffender Formen , keinen Anpassungswert* haben: der Anpassungswert
kann doch fiir verschiedene Merkmale vorliegen, und es braucht auch bei ,, Riick-
wanderung® nicht der gleiche Selektionserfolg einzutreten. Ich vermag also die
Skepsis GoLDscEMIDTs in keiner Weise zu teilen. Das Auftreten der zahllosen
Zwischenstufen jeden Grades zwischen Rassen und Arten und zwischen schwach
und scharf differenzierten Arten sowie die Tatsache, daB die Merkmale, welche
diese Grenzfille und alle scharf differenzierten Rassen innerhalb eines Rassen-
kreises voneinander unterscheiden, prinzipiell keine anderen als die arttrennen-
den Charaktere sind, spricht vielmehr doch recht eindeutig fiir die Bildung von
Arten aus Rassen.

Auch die Tatsache, daB in manchen alten Seen, wie dem Baikalsee, Ochrida-
see, Tanganyikasee u. a. endemische Gattungen mit relativ hoher Artenzahl
auftreten, braucht keineswegs mit R. WorLrerEck (1931) durch nichtgeographi-
sche ,,schizotypische Artsplitterung® erklirt fu werden. Es 1Bt sich vielmehr
wahrscheinlich machen, dal auch hier geographische und Gkologische Isolation
fiir die Artbildung entscheidend war (vgl. J. L. Brooxks 1950, P. H. GRENN-
woop 1951).




4. Richtungslosigkeit transspezifischer Evolution
und Entwicklungszwang

A. Das Problem der Zielstrebigkeit in der Phylogenese

Wenn es nach den Ausfithrungen der beiden vorigen Kapitel nicht zweifel-
haft erscheinen kann, daB ungeachtet vieler noch notwendiger Analysen eine
befriedigende kausale Deutung der verschiedenen Wege der Rassen- und Art-
bildung méglich ist, so erhebt sich nun die Frage, ob auch die transspezifische
Evolution, die schlieBlich zur Differenzierung neuer Organe und neuer Bau-
pIéine, d. h. neuer Familien, Ordnungen, Klassen usw. fiihrte, nur eine Fort-
setzung des gleichen Vorganges darstellt oder ob hier zusitzlich oder gar aus-
schlieBlich andere Faktoren wirksam waren. CH. DARWIN war dieser letzteren
Meinung offensichtlich nicht, und er betitelte sein dem gesamten Evolutions-
problem gewidmetes Hauptwerk 1859 bekanntlich “On the origin of species”.
Auch bei der damit einsetzenden lebhaften Diskussion des Evolutionspro-
blems war von autonomen evolutiven Kréiften zundchst nicht die Rede.
E. HaroreL (1866) erkannte zwar bereits mit genialem Blick die 3 Haupt-
phasen des stammesgeschichtlichen Ablaufs (explosiver Zerfall — Speziali-
sierung — Degeneration und Aussterben: s. u.) sowie die Bedeutung der
unspezialisierten Formen (,,Generalisten®), aber dies war ihm kein Anla8,
eine unbekannte Entwicklungskraft vorauszusetzen. Und C. voN NigELr
(1884) sprach wohl von der ,,autonomen Versnderung des Idioplasmas® (p. 546),
aber er sah darin ,,nichts anderes als die der Substanz anhaftenden Molekular-
krafte”. Doch hatte andererseits schon K. E. von Bagr (1876, p. 49) eine ,,Ziel-
strebigkeit” der Phylogenie vorausgesetzt. Und mit der wachsenden Auf-
deckung orthogenetischer Entwicklungsreihen durch Paldontologen wie
GAUDRY, COPE u. a. wurden am Ausgange des vorigen Jahrhunderts Tatsachen
bekannt, die einer selektionistischen Erklirung in wachsendem MaBe Schwierig-
keiten bereiteten. So waren es denn auch vorzugsweise Paldontologen, die einer
Deutung der transspezifischen Evolution lediglich durch Mutation, Populations-
schwankungen, Selektion und Isolation widersprachen. Entsprechend betonte
E. Dacqus seit langem (vgl. 1935) die ,,autonome Entwicklung™ der ,,Typen®,
d. h. der einzelnen Baupline; R. WepERIND (1927) sprach von einem ,,gesetz-
méBigen Ablauf” der Stammesgeschichte, H. OsBorN (1934) von einem ,,schop-
ferischen Prinzip, das die Entwicklung auf ein bestimmtes Ziel hin bewirkt®,
von ihm ,,Aristogenesis” genannt; K. BEURLEN (1937) bezeichnete die ver-
muteten autonomen Entwicklungskrifte direkt als ,,Willen zu eigner und freier
Gestaltung®. F. Freiherr voxn HuenE (1940, p. 62) sagte, daB , die Gesamtent-
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wicklung des Lebens durch die Zeiten von einem allem weit iibergeordneten,
die Gesamtheit einheitlich ordnenden und richtunggebenden Prinzip durch-
drungen ist”. E. HEnN1G (1944) schrieb z. B. nach einer Diskussion kompli-
zierber Anpassungen (p. 306): ,,Es kann doch niemand im Ernste behaupten,
er konne alle derartigen Raffiniertheiten durch Zufallsmutationen und Aus-
sterben all derjenigen Mitbewerber im Daseinskampfe vorstellen, die dazu nicht
vorzudringen vermochten!* 0. ScHINDEWOLF (1936, 1939) sieht in der Phyloge-
nese ebenfalls einen ,,gesetzmiBig ablaufenden autonomen EntfaltungsprozeB*,
und er schreibt auch in seinen ,,Grundfragen der Paldontologie* (1950): ,,Die
Stammesentwicklung aber erfolgt nicht auf dem Wege der Rassenbildung und
erscheint uns damit nicht als ein Selektionsprodukt, sondern mehr als das Er-
gebnis einer Orthoevolution® (p. 429), und weiterhin: ,,Die Lebenserscheinung
der Entwicklungs- und Reaktionsfihigkeit aber mul vorldufig als ,Urphéno-
men’ gelten, als ein Rest, der einstweilen nicht weiter auflésbar und seinem
Wesen nach verstandesmafBig nicht voll zu erfassen ist (p. 430).

Aber auch manche Zoologen betonten den autonomen Charakter der evolu-
tiven Vorgéinge, die zur Herausbildung neuer Baupline oder neuer Organe
fiihrten. D. Rosa (1931) entwickelte eine Theorie der ,,Hologenesis*, derzufolge
dichotome Verzweigungen zwangsliufig in priideterminierte Entwicklungs-
richtungen fithren. L. 8. BErc (1926) bezeichnete diese immanenten Evolutions-
gesetze als ,,Nomogenesis®. J. PHILIPTSCHENKO (1927) hielt die Zunahme der
Komplikation im Laufe der Phylogenese fiir eine Grundeigenschaft der leben-
den Substanz, R. WorTErRECK (1931) sprach gleichfalls von einem ,,inneren
Zwang zur Vermannigfaltigung®, spéter (1934) von einem unanalysierbaren
»»Vermbgen“ zur ,,Selbstgestaltung’‘ und ,,Selbststeigerung®, und A. REMANE
(1939, 1950) hélt zumindest die phylogenetischen Umbildungen héherer Ord-
nung bisher nicht durch die Mutationstheorie fiir erklirbar, da die eigentlich
differenzierenden Mutationen (im Gegensatz zu den experimentell studierten
,»Realmutationen®) noch nicht bekannt geworden seien. Allerdings betont er
auch, daB eine ,,phyletische Triebkraft* nicht erweisbar und nicht anzunehmen
sel (1950, p. 342). Auch W. Lubpwie (1940) kam bei einer Diskussion der Selek-
tionstheorie noch zu der Auffassung, daB es ,zahlreiche Merkmale und Ein-
richtungen im Organischen® gibe, ,.fiir die eine selektionistische Erklirung
heute gezwungen klingt“. Immerhin sind solche skeptischen AuBerungen im
Rahmen zoologisch-phylogenetischer Diskussion nie vorherrschend gewesen,
und sie sind im letzten Jahrzehnt wieder stéirker zuriickgetreten.

Ist es nun tatsichlich notwendig, autonome Entwicklungskrafte neben der
Wirksamkeit der fiir die Rassen- und Arthildung ausreichenden Vorgénge der
Mutation, der Populationsschwankungen, der Selektion und Isolation voraus-
Zusetzen? Wie solche Krifte, die ja auch in jedem Individuum in irgendeiner
Form physiologisch verankert sein miiten, zu denken sind, ist bislang noch
vollig unklar. Wir werden deshalb von der Annahme solcher hypothetischer
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Krifte gern solange absehen, als die Deutung auch der transspezifischen Evo-
lution ohne diese moglich ist. Wie schon in der Einleitung ausgefithrt wurde, ist
es ja vornehmlich die Erkenntnis eines regelhaften Ablaufes vieler einzelner
Phylogenesen mit explosiver Formenbildung am Beginn, langsamer werdender
Fortdifferenzierung und degenerativer Formverdnderung vor dem Aussterben,
die fiir eine Autonomie der Evolution zu sprechen scheint. Dazu kommen die
guniichst durchaus ,,zielstrebig® wirkenden orthogenetischen Phylogenesen
vieler Organe und speziell die unverkennbare ,,Hoherentwicklung** der Orga-
nismen, nicht nur zum Menschen hin, sondern auch innerhalb anderer Stammes-
reihen. SchlieBlich darf aber auch nicht verkannt werden, da@ eine autonome
Entwicklung fiir viele Forscher deshalb eine so wichtige Voraussetzung dar-
stellt, weil dadurch die ,,unbefriedigende® Konsequenz vermieden wird, daB
die Entwicklung der Organismenwelt nur auf der ,,Zufilligkeit* der Mutation
und der jeweiligen Ausleseverhiltnisse beruht. Es spielen hier also bewufit oder
unbewuBt weltanschauliche Uberzeugungen und Maximen mit hinein (wobei
gum Teil auch die ,,Affenabstammung® des Menschen von Bedeutung ist), die
aber doch bei einer naturwissenschaftlichen Diskussion méglichst ausgeschaltet
bleiben sollten. Auch das kopernikanische Weltsystem erschien zunéichst den
meisten Menschen ,,unbefriedigend”, obwohl sich darauf ein geradezu erhabe-
nes universales Bild des Kosmos begriindete.

B. Richtungslosigkeit der Evolution

Fiir die Beurteilung immanenter Entwicklungstendenzen ist nun zunéichst die
Frage wichtig, ob bei der transspezifischen Evolution ebenfalls eine
Richtungslosigkeit zu erkennen ist, die eine Wirksamkeit der richtungs-
losen Mutationen auch noch bei der Differenzierung hoherer Kategorien anzeigt.
Eine solche richtungslose Evolution wird sich vor allem darin &uBemn, daf bei
manchen Differenzierungen alle biologisch tragbaren Entwicklungs-
richtungen eingeschlagen wurden. Natiirlich ist es in sehr vielen Féllen schwer
zu beurteilen, welche morphologischen oder physiologischen Strukturen ,,trag-
bar‘ sind, d. h. in welchem AusmaBe sie konstruktiv begrenzt sind und evtl.
Auslesenachteile mit sich bringen, die zum schnellen Verschwinden entsprechen-
der Mutanten fithren. Trotzdem ist es nicht schwer, eine Anzahl eindeutiger
Beispiele fiir. den ungerichteten Charakter transspezifischer Evolutionsvor-
ginge zusammenzustellen, Beispiele, die jeder Kenner einzelner Tiergruppen
leicht beliebig vermehren kann.

Wihlen wir zuniichst einige Fille, bei denen die Entwicklungsméglichkeiten
so stark beschrinkt sind, daB die Verhaltnisse leicht zu iibersehen sind. Bei den

Schmetterlingen gemiBigter und kalter Zonen bestehen wie bei allen Insek-
ten vier Moglichkeiten fiir die Einschaltung des Uberwinterungsstadiums
in den erblichen Jahreszyklus: die Uberwinterung kann als Ei, als Raupe, als
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Puppe und als Imago erfolgen. Alle diese Félle sind verwirklicht, und zwar
handelt es sich nach W. PacensTucHER (1909) bei deutschen Makrolepidopteren
zumeist um Uberwinterung als junge oder éltere Raupe [67 %, aller Arten, z. B,
Schillerfalter (Apatura), BaumweiBling (Aporia), Bisvogel ( Limenitis), Gras-
glucke (Cosmotriche) usw.] oder als Puppe [289, der Arten, z. B. die meisten
Schwirmer und viele Spinner], seltener als Ei [3,5%, z. B. Schwammspinner
( Lymantria)], oder als Imago [1,5%, der Arten, z. B. Fiichse, Pfauenauge usw.
(G.e}ttung Vanessa), Zitronenfalter (Gonepteryx), Gammaeule ( Plusia) usw.]. -

Ahnlich ibersichtlich liegen die Verhaltnisse hinsichtlich der Beteiligung
der Geschlechter am Nestbau und an der Bebriitung der Gelege
bei Végeln: es kann nur das @ briiten, wie z. B. bei Zaunkénig ( Troglodytes),
Dompfaff ( Pyrrhula), Buchfink (Fringilla), Krahen (Corvus), Schunepfe (Scolo-
pax) usw. oder nur das 3 wie bei Steihiithnern (Tinamidae), Kampfwachteln
( Turnicidae), Kasuar (Casuarius), Emu ( Dromaeus) usw., oder es kénnen beide
Geschlechter briiten wie bei Grasmiicken (Sylvia), Grimspecht ( Picus), Ringel-
taube (Columba), Straul} (Struthio) usw., oder keines der beiden Geschlechter
hat einen Bebriitungsinstinkt wie bei vielen Kuckucken (Cuculus, Clamator,
Budynamys) usw., manchen Stérlingen (Molothrus, Cassidiz), Webefinken
(Vidua, Tetranura) u. a. Es sind also auch hier alle denkbaren Entwicklungs-
wege beschritten, auch wenn sie der Norm nicht entsprechen, wie das ausschlieB-
liche Briiten der Ménnchen.

Rein morphologische Charaktere zeigen eine solche Richtungslosigkeit der
Entwicklung meist in noch vielgestaltigerer Form. Die Gehérne von Anti-
lopen z. B. erschépfen weitgehend die Formenmannigfaltigkeit, soweit sie
nicht biologisch vollig unvorteilhaft ist: sie sind 1. gerade und glatt, z. B. bei
Nilgau (Boselaphus) und Ducker (Cephalophus) oder 2. gerade und querskulp-
turiert,und zwar lang bei Beisa (Oryx), kurz bei Klippspringer (Oreotragus) und
Dik-Dik ( Madogua) oder 3. einfach gebogen und glatt beim Gnu (Connochaetus)
oder 4. einfach gebogen und quer gemustert, und zwar lang bei Sébelantilope
(Oryz), Rappenantilope ( Hippotragus) und Wasserbock (Cobus), kurz bei Ried-
bock (Redunca) und Halbmondantilope (Damaliscus) oder 5. spiralig gedreht
und glatt, und zwar mit lockeren Windungen beim Kudu (Sirepsiceros), eng
gedreht und daher insgesamt gerade bei der Elenantilope ( Taurotragus), kurz
spiralig gewunden bei der Sumpfantilope ( Limnoiragus) oder 6. spiralig gedreht
und quer gemustert, und zwar lang bei Hirschziegenantilope (Antilope), kurz
beim Springbock (Antidorcas), oder 7. gebogen, aber mit einem Wechsel der
Biegungsrichtung beim Hartebeest (Bubalis) oder 8. gabelig verzweigt beim
Gabelbock (Antilocapra). Alle diese Typen werden zudem noch durch mancher-
lei Ubergiinge und Nebenformen ergéinzt. Ziehen wir weiterhin auch noch die
fossilen Formen mit in unsere Betrachtung ein, so ergibt sich auch fiir diese
Hornbildung eine weitgehende Erschépfung der Entwicklungsméglichkeiten.
Natiirlich haben die Gehérne eine wichtige Funktion als Waffe und zum Teil

5 Rensch. Abstammunsgslehre
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als Arterkennungsmerkmal, aber der Herausbildung von Sonderausprigungen
iiberhaupt liegt doch jeweils kein selektiver Zwang zugrunde.

Bei der Familie der Paradiesvégel (Paradisaeidae) sind es z. B. die stark
verlingerten Schmuckfedern, die aus den verschiedensten Federpartien her-
vorgehen konnen. Es handelt sich hier um Kopffedern, z. B. bei Pteridophora,
Parotia und Lophorina, um Nackenfedern bei Diphyllodes, um Brustfedern und
Korperseitenfedern bei Paradisaca, Astrapia, Cicinnurus, Seleucides usw., bei
vielen Arten auch um Schwanzfedern (vgl. Abb. 14, bzw. Abb.7,bei RENscH 19435).

Eine sehr sorgféltige Analyse der Zeichnungen und Farbfelderungen der zahl-
reichen Wildentenarten durch G. KaceLMany (1951) lehrte, daf3 den einzelnen
Gattungen und Untergattungen zwar bestimmte Farbmuster eigen sind, dafl
aber unter dhnlichen AuBenbedingungen sehr verschieden gefirbte Arten leben
und ein selektiver Zwang fiir die Musterbildung nicht kenntlich ist. Es handelt
sich also auch hier um eine weitgehende Ausschépfung der richtungslos auf-
springenden Musterdnderungen wihrend der Phylogenese, wobei dann die je-
weiligen Sonderausprigungen fiir Art- und Geschlechtserkennung wichtig wur-
den und zum Teil in spezifische Balzreaktionen als Ausloser durch sexuelle Aus-
lese eingebaut wurden. Bei einer dhnlichen Studie iiber die Musterungen von
Wildtaubenarten konnte M. von Micuricz-RADECKI eine auBerordentliche
Mannigfaltigkeit der Felderung feststellen, wobei nur in manchen Fillen ein
Anpassungswert moglich erscheint. Nattirlich sind auch hier die Muster durch
die artliche Konstanz und bestimmte bei Tauben phylogenetisch heraus-
gebildete ,,Potenzen® eingeschriinkt.

Weitere Beispiele fiir eine weitgehende Ausschopfung biologisch tragbarer
Entwicklungsrichtungen bieten die Schalen der Gastropoden, die zahllose
Formen aufweisen konnen: napfférmig, miitzenformig, rohrenférmig, flach
spiralig, stumpf oder spitz kegelig, nadelférmig, bienenkorbférmig, kugelig,
mit teils oder ganz geldster Spirale, mit ungleichférmigen Windungen, mit ein-
ander iiberdeckenden Spiralwindungen (wie bei Cypraea, Conus), dabei zart
oder derbschalig, undurchsichtig oder glasig, mit Léngsrippen, Querrippen,
Buckeln, Stacheln, Blittchen, Haaren oder noch komplizierteren Auswiichsen
bedeckt oder schlieBlich mehr oder minder weit reduziert, so da$ nur ein kleiner
Teil des Ringeweidesackes oder iiberhaupt kein Organ mehr davon geschiitzt
wird. Auch hier wird der auBerordentliche Formenreichtum der Zehntausende
von rezenten Arten noch durch die fossilen Formen vermehrt.

Sehr lehrreich sind weiterhin auch die Stridulationsorgane bei den
Insekten, die sich an den verschiedenen Korperpartien gebildet haben, wenn
nur eine ,,Pars stridens® an einem ,,Plectrum* gerieben werden konnte. Allein
bei den Kifern unterscheidet J. Merxner (1933—1936) hier 15 Haupttypen.
Dabei wird bewegt: 1. der Scheitel (Vertex) gegen die Elytren bei manchen
Carabiden, Tenebrioniden, Chrysomeliden u. a., oder 2. die Kehle (Gula) gegen
das Prosternum bei Ipiden, Anobiiden u. a., oder 3. das Mesoscutellum gegen
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Abb. 14 I’amdlesvogelgattungen von Neu-Guinea und Nachbarinseln als Beispiele richtungsloser trans-

Spezifischer Evolution: 1
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Ptgndophom 2. Astrapia, 3. Lophorina, 4. Semioptera, 5. Paradisaea, 6. Parotia

us (aus BREHM, WALLACE, FRIEDMANN nach RENSCH 1939).
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das Pronotum bei Cerambyciden, Chrysomeliden u. a., oder 4. das Prosternum
gegen das Mesosternum bei Scarabaeiden, oder 5. der Riicken gegen die Elytren
bei Silphiden, Tenebrioniden, Scarabaeiden, Chrysomeliden, oder 6. der Bauch
gegen die Elytren bei Hydrophiliden, Buprestiden, Carabiden, oder 7. umgekehrt
die Elytren gegen den Riicken bei Carabiden, Ipiden, oder 8. die Elytren gegen
den Bauch bei Carabiden, oder 9. die Elytren gegen das Femur des Mittelbeins
bei Cerambycider, oder 10. die Hinterfliigel gegen den Riicken ber Dynastiden
und Passaliden, oder 11. die Coxa der Mittelbeine gegen den Bauch bei Scara-
baeiden, oder 12. der Bauch gegen die Metacoxa, oder 13. das Femur der Vorder-
_beine gegen das Pronotum bei Carabiden, oder 14. das Femur der Mittelbeine
gegen den Bauch bei Paussiden, oder 15. der Bauch gegen das Metafemur bei
Heteroceriden. Besonders kennzeichnend fiir die Richtungslosigkeit der Ent-
wicklung ist hierbei, daB oft in einer Familie mehrere dieser Haupttypen auf-
treten, so bei den Scarabaeiden z. B. fiinf ganz verschiedene Typen: a) Proster-
num gegen Mesosternum bei Serica, Maladera, b) Riicken gegen Elytren bei
Trox, Copris, Ochodaeus, c) Bauch gegen Elytren bei Anowia, Polyphylla,
d) Metacoxa gegen Bauch bei Geotrupes, Ceratophyes, Bolboderas, e) Bauch
gegen Metacoxa bei Taurocerastus, Trichius.

Betrachten wir nun auch einmal die gesamte Korpergestaltung inner-
halb einzelner Tiergruppen, so zeigt sich in vielen Fillen das gleiche: die For-
men der Abwandlung eines Bauplanes erweisen sich bei eingehenderem Studium
als so auBerordentlich vielgestaltig, daB man auch hier den Eindruck gewinnt,
daB ,richtungslose* Differenzierung von Gattungen und Familien mehr oder
minder alle lebensfahigen Formausprigungen erschopft hat. Es ist ganz gleich,
welche formenreicheren Klassen oder Ordnungen man daraufhin durchsieht, die
Fische oder die Kifer, die Copepoden, die Cladoceren oder die Cephalopoden,
stets wird emn Nichtspezialist, der doch zumeist nur die ,,normaleren® Typen
kennt, von der Formenfiille und ihren oft sehr exzessiven Sondertypen iiber-
rascht sein. Auf nebenstehender Abb. 15 stellte ich als Beispiel dafiir einige
Genera der Ordnung der Isopoden dar. Sie lehren eindringlich, wie allein schon
durch relative Lingen- und Breitenunterschiede der Korpersegmente, der Ex-
tremititen und ihrer einzelnen Glieder die heterogensten Typen zustande
kamen. (Noch extremere Abweichungen zeigen dann natiirlich die gliedmaBen-
losen, parasitiren Gattungen Portunion und Danalia.)

Im Pflanzenreich finden sich entsprechende Beispiele in nicht geringerer
Anzahl. Man denke etwa nur an die Heterogenitét in den Wuchsformen, Blatt-
formen und Bliitenformen bei Oleaceen (etwa Olea, Frazinus, Syrunga, Forsy-
thia, J asminum u. a.) oder bei Scrophulariaceen (Antirrhinum, Digitalis, Ped:-
cularis, Melampyrum, Impatiens, Verbascum, Veronica usw.), an die Bliiten-

formen der Orchidaceen, an die so heterogenen Thallusformen der Kalkalgen .

aus der Ordnung der Siphonocladiales, an die unendliche Formenmannigfaltig-
keit der Desmidiaceen und Diatomeen usw. '

Abb. 15 Richtungsloser Formwandel bei nichtparasitiren marinen Isopoden (Is. genuina). 1. Rocinela
daumoniensis 3, 2. Munopsis typica 3, 3. Idotea baltica 3, 4. Ischnosoma bispinosam &, 5. Munna palmata 3,
6. Leptanthum tenuis &, 7. Eurycope cornuta 3, 8. Jaera maring 3, 9. Dendrotion spinosum 2, 10. Gnathia mawil-
taris, 11. Macrostylis spinifera 3, 12. Nannoniscus oblongus 3, 13. Arcturella dilatata Q. Vergrofierung verschie-

. den (nach SARS 1899).
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Da nun vielleicht der Einwand naheliegen méchte, daB es sich bei den bisher
aufgefiihrten Beispielen um verhiltnismiBig belanglose Differenzierungen han-
delt, die fiir die groen Linien der Evolution wenig Bedeutung haben, so seien
auch noch einige Fille von physiologisch wesentlicheren Entwicklungstenden-
zen angefiihrt.

Recht charakteristisch ist z. B. die so heterogene Ausprigung von Kiemen-
bildungen an den verschiedensten Organsystemen. Man denke hier nur an die
verschiedenen Bildungen etwa bei Polychaeten (an den Parapodien), Isopoden
(an den Abdominalbeinen), Decapoden (an den Maxillar- und Thorakalbeinen),
Insektenlarven (Tracheenkiemen, echte Kiemen), Mollusken (am Mantel oder
rings um die Analéffnung bei Doriden), irreguliren Seeigeln (gefiederte Am-
bulacralanhinge), Holothurien (Wasserlungen), Tunicaten, Acraniern und
Fischen (Vorderdarmspalten) und Amphibien (duBere Kiemen an den Kopf-
seiten).

Auch 148t die so verschiedene Art der Wasserinsekten, sich mit
Sauerstoff zu versorgen, recht deutlich die Richtungslosigkeit in der
Phylogenese der jeweiligen Mechanismen erkennen. Manche Formen schopfen
an der Oberfliche Luft, die unter den Elytren (Dytiscus) oder an der Bauch-
seite (z. B. Notonecta) aufbewahrt und zu den Stigmen geleitet wird, andere
Formen haben Atemrohren entwickelt, die an den verschiedensten Kérper-
stellen in das Tracheensystem miinden (Nepa, Stratiomyslarven, Culexlarven,
Culexpuppen), wieder andere Formen haben Tracheenkiemen ausgestiilpt
(Trichopteren, Ephemeropteren, Paraponyzraupe, manche Dytiscidenlarven
usw.). Odonatenlarven besitzen Darmkiemen, die Larven des Wasserkiifers
Hygrobia tarda echte duBere Kiemen, und schlieBlich findet sich in vielen Féllen
auch nur eine allgemeine Hautatmung ohne spezielle Ausprigung besonderer
Atemapparate (Ceratopogon, Corethra, Simulium) oder eine diffuse Haut-
tracheenatmung (manche Trichopterenlarven). Auch zeigt in manchen Féllen
eine Insektenordnung verschiedene phylogenetische Wege gleichzeitig. So gibt
es z. B. Wasserkiferlarven mit Atemrohrchen (Dytiscus), mit Tracheenkiemen
( Hydrophilus) und mit echten Kiemen (Hydrobia), Dipterenlarven mit Atem-
rohrchen am Hinterende (Stratiomys, Culexlarve) oder am Thorax (Culex-
puppe) oder mit Hautatmung (Corethra, Tendipes) (Abb. 16).

Ein weiteres Beispiel fiir richtungslose Entwicklung physiologisch wichtiger
Einrichtungen ist die Herausbildung der verschiedensten Blutfarbstoffe im
Tierreich. Das optimal wirksame rote Hiimoglobin hat sich bekanntlich mehrere
Male unabhiingig voneinander und deshalb mit jeweils verschiedener Globin-
komponente herausgebildet, so auBer bei den Vertebraten auch bei Nemertinen
und Anneliden, bei einigen Mollusken (wie Planorbis, Vivipara, Aplysia,
Arca, Tellina), bei Echiuriden ( Urechis), bei Phoroniden und Echinodermen
(Holothurien, Ophiuride Ophiactis). Bei Sipunculoiden bildete sich ein dhnlicher
Fe-haltiger Farbstoff, das rote Himerythrin, bei Nematoden (Ckloronema) und
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Polychaeten (Sabelliden, Serpuliden u.a.) das gleichfalls Fe-haltige griine
Chlorocruorin. Bei vielen Mollusken, Crustaceen, Skorpionen und Xiphosuren
wurde dagegen das Kupfer zum wirksamen metallischen Bestandteil im Haemo-
cyanin, das bei Oxydation blau wird. Die Ascidien aber bauen ihren Blutfarb-
stoff sogar mit einem nur in Spuren auftretenden Element, dem Vanadium auf,
Bei der Muschel Pinna wurde auch ein manganhaltiger Blutfarbstoff gefunden,
der allerdings noch weiterer Untersuchungen bedarf. Bedenken wir schlieBlich,
daB von Mollusken auch O,-bindende ,,Achroglobine’ ohne Metallatome be-
schrieben wurden (Chiton, Patella, Doris usw.), so erweist es sich wiederum, wie

Abb. 16 Vier Larvenformen mitteleuro-
piischer Miickengattungen mit sehr ver-
schiedener Korperform und sehr ver-
schiedenen Atemeinrichtungen. Von oben
nach unten: 1. Sayomyie plumicornis (mit
Hautatmung, schwachen Tracheen und
4 Tuftsicken), 2. Tendipes sp. (mit rotem
Blut und Hautatmung), 8. Culex annulatus
(mit Tracheensystem und Atemrohr),
4. Liponeura brevirostris, Ventralansicht
(mit Saugniipfen und Kiemen).
(Nach MEINERT, GRUNBERG und
: LINDNER.)

vielseitig und ungerichtet die Entwicklung der Blutfarbstoffe im Laufe der
Phylogenese vor sich ging und wie auch innerhalb einzelner Tiergruppen manch-
mal ganz verschiedene Wege eingeschlagen wurden (z. B. Mollusken: Haemo-
cyanin, Himoglobin, Pinnaglobin?, Achroglobine).

Von noch entscheidenderer Bedeutung fiir die Herausbildung der tierischen
Baupline ist der Ablauf der ersten Entwicklungsvorginge im Ei Mit
dqualer, indqualer, discoidaler und superficieller Furchung und ihren verschie-
denen Abwandlungen (radidre und leiotrope oder dexiotrope Spiralfurchung)
und mit der Blastomerenspaltung bei Polyembryonie sind mehr oder minder
alle praktisch moglichen Wege der Furchung eingeschlagen worden, und auch
hier ist zu beachten, daB sich die Typen zum Teil unabhéingig von verwandt-
schaftlichen Zusammenhiingen wiederholen, z. B. die discoidale Furchung bei
Skorpionen, Cephalopoden, Fischen, manchen Amphibien (wie Eleuthero-
dactylus), Reptilien, Végeln. Und die Gastrulation durch Invagination, polare
oder multipolare Einwucherung, Delamination oder Kombination dieser Typen -
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in den verschiedensten Abwandlungen, weiterhin die entodermale oder ekto-
dermale Mesodermbildung durch Wucherung oder durch Abfaltung lehrt wie-
derum, daf} die Ontogenese in nicht geringem Mafe einer richtungslosen Phylo-
genese unterlag.

Noch deutlicher wird dies bei Betrachtung der Gastrulationstypen innerhalb
einer engeren Tiergruppe. Bei den Scyphozoen zeigt die Gruppe der Coronatae
Invagination mit polarer Einwucherung, die Gruppe der Semaeostomae eine
reine Invagination. Die Cubomedusen dagegen grastulieren durch multipolare
Einwucherung und Delamination. Die Stauromedusen bilden keine Urdarm-
hohlung und bilden das Entoderm durch polare Kinwucherung (vgl. M. E. THiEL
1936—1938). Ahnlich starke Differenzen finden sich z. B. bei den ersten Em-
bryonalstadien der Polychaetengruppen (Vergl. Kap. 6 D).

Bei den Protozoen zeigen noch fast alle Lebensabliufe dieses gewisser-
mafBen richtungslose ,,Durchprobieren® der heterogensten Moglichkeiten. Die
Fortpflanzung z. B. kann ungeschlechtlich durch Zweiteilung, Schizogonie oder
Sporogonie erfolgen oder geschlechtlich durch Kopulation, Konjugation, Pae-
dogamie und Automixis oder durch Generationswechsel als Metagenese oder
Heterogonie verschiedenster Komplikationsgrade.

Wesentlich ist weiterhin, daf auch der Evolutionsablauf selbst bei Tieren
wie Pflanzen fast alle denkbaren phylogenetischen Abénderungsmoglichkeiten
erschopft. Es gibt definitive Abénderungen von den frithesten Embryonal-
stadien an (Archallaxis) oder nur auf frithen oder mittleren Entwicklungs-
stadien (frithontogenetische und intermediéire Deviation) oder definitiv von
mittleren Entwicklungsstadien an (definitive Deviation) oder auf den End-
stadien (Anabolie), es gibt Verlangsamungen und Beschleunigungen der ganzen
Ontogenese oder einzelner Stadien (Heterochronien). Es gibt auch eine allméh-
liche Verschiebung der phylogenetischen Abwandlung iiber andere Ontogenese-
stadien im Sinne einer Palingenese oder einer Proterogenese oder einer Neo-
tente (vgl. Kap. 6D). ,

Es ist wichtig sich klarzumachen, wie vielfiltig neben all den genannten Bei-
spielen weitere derartige Fille bei allen Tier- und Pflanzengruppen zu finden
sind, zumal wir sonst im allgemeinen gewshnt sind, bei den meisten biologi-
schen Erscheinungen unter dem Gesichtswinkel stammesgeschichtlicher Zu-
sammenhéinge gerade mehr auf Homologien als auf solche richtungslosen Viel-
faltigkeiten zu achten. Man denke z. B. noch an die Ausprigung aller praktisch
mdglichen Ernéihrungsspezialisationen oft jeweils in der gleichen Tiergruppe,
wie z. B. bei Insekten: Fleischfresser, Pflanzenfresser, Allesfresser, Kotfresser,
Blutsauger, Hornfresser, Wachsfresser, Holzfresser, Nektarsauger, Pollen-
fresser, ,,Nichtsfresser usw., an die Paarungsspiele und Balzgewohnheiten,
an die heterogenen Genitalarmaturen innerhalb der Hummeln, der Schmet-
terlinge etc., an die Herausbildung von gegenseitigen Bindungen der Tiere
in allen praktisch méglichen Abstufungen wie Symbiose, Karpose, Kommen-
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salismus, Parasitismus, Tierstaaten, Schlaf-, Fref-, Paarungs-, Brutgemein-
schaften, Familienverbénde usw., an die Bildung von Exkreten, die als Harn-
stoff, als Harnséure, Ammoniak, Adenin, Guanin oder Kreatinin auftreten,
wobei manchmal innerhalb einer Tiergruppe, wie der Mollusken, alle diese phy-
siologisch verschiedenen Ausprigungen nebeneinander auftreten usw.

Die Richtungslosigkeit transspezifischer Evolution wird weiterhin beleuchtet
durch das Auftreten von ,,Luxusbildungen®, die zum Teil wohl kaum anders
als tragbare Sinnlosigkeiten gedeutet werden konnen. Auch hier ist die Zahl der
Beispiele aulerordentlich grof, und es gilt bei ihrer Auffindung nur, sich an ver-
trauten Tiergestalten derartige unnétige Bildungen klarzumachen. Es ist dabei
nicht wesentlich, daf viele dieser Bildungen doch eine Funktion haben, sondern
daf} die GroBe und Art der Ausprigung in keinem Verhiltnis zur Funktion
steht. Wenn z B. die kreisférmigen und zum Wiihlen véllig unbrauchbaren
,,Hauer® des Babirussa als sekundire minnliche Geschlechtsmerkmale von Be-
deutung sein konnen oder die riesigen, aus lockerem spongiésem Knochen auf-
gebauten Schnébel von Nashornvigeln und Tukanen Zeichnungen aufweisen,
die zur Erkennung der Artgenossen untereinander dienen konnen, oder wenn
die langen Antennen der Bockkifer Sinnesorgane tragen, so sind dies deshalb
doch excessive »,Luxusbildungen®. Aber auch die uns so vertrauten, verzweig-
ten Geweihe von Hirschen, die Schraubengehérne mancher Schafe und Anti-
lopen kénnten funktionell viel besser durch einfache spitze Horner ersetzt sein.
Sie sind, wie im Kapitel 6C naher besprochen werden soll, zum Teil nur ,,un-
notige”, aber noch traghare Nebenauswirkungen phylogenetischer GroBen-
steigerung. Doch auch eine so wesentliche anatomische Konstruktionsanderung,
wie sie etwa der Descensus testiculorum darstellt, erweist sich bei einer der-
artigen Betrachtung als an sich unvorteilhafte, doch biologisch noch mégliche
Bildung, die erméglicht wurde, weil bei der Organkonkurrenz infolge zuneh-
mender relativer Darm- und LebervergroBerung die Hoden wegen ihrer gerin-
geren anatomischen Verankerung und wegen ihres Vermogens, stirkere Tem-
peraturerniedrigungen zu ertragen, unterlegen waren.

Wir gewinnen damit auch éin Verstéindnis fiir biologisch tragbare ,,Kon-
struktionsfehler der Natur, die nicht vorliegen kénnten, wenn die Evo-
lution zielgerichtet wiire. Erinnert sei hier nur an das inverse Blasenauge der
Wirbeltiere, an den unvollkommenen Blutkreislauf der Amphibien, an die dop-
Pelte Vagina der Beuteltiere, an die sekundéire Vernichtung sich entwickelnder
Embryonen (etwa bei Salamandra atra), an die unndtige Anlage von Genital-
organen bei Arbeiterinnen von Bienen und an die zahllosen anderen rudimen-
tdren Organe (wie funktionslosen Extremititenresten bei Python, Seps, Ba-
laena usw.) (vgl. auch @. Kramer 1949).

Hierher zu rechnen sind als mégliche, aber keineswegs notwendige Abliufe
auch viele Umwege der ontogenetischen Entwicklung. Wenn bei den aus-
schlieBlich landbewohnenden Gymnophionen im Ei ein Kaulquappenstadium
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mit Kiemen durchlaufen wird, so ist das z. B. ein solcher, aus der Stammes-
geschichte dieser Amphibiengruppe verstindlicher, aber nicht notwendiger Um-
weg. Und Entsprechendes gilt fiir den ,,Archaeopteryz-Schwanz® vieler Vogel-
embryonen, bei dem die Wirbel zunéichst getrennt und die Steuerfederanlagen
zweiteilig angelegt werden, fiir die Bildung rudimentérer Zahnanlagen vor der
Entwicklung des Milchgebisses (praelaktale Dentition) bei Beuteltieren, Igeln
und Robben und fiir andere Fille.

Alle in diesem Kapitel besprochenen Beispiele lassen erkennen, daf. rich-
tungslose Entwicklung auch bei transspezifischer Evolution und
auch bei Vorgingen, die fiir die Gestaltung neuer Bauplidne be-
deutungsvoll sind, weit verbreitet ist. Bs wire gar nicht moglich, die
Mannigfaltigkeit der Formbildungen zu begreifen, wenn wir dieses richtungs-
lose ,,Durchprobieren® konstruktiver Abwandlungsméglichkeiten in der Phy-
logenese nicht in Rechnung stellen wiirden. Zumindest fiir die besprochenen
Fille 1:iBt sich also die stammesgeschichtliche Entwicklung als ein Fortwirken
der bei der Rassen- und Artbildung wirksamen Faktoren der richtungslosen
Mutation und Selektion auffassen.

C. Entwicklungszwang in der Phylogenese

Um den tatsichlichen Ablauf der Phylogenese beurteilen zu konnen, bedarf
es nun weiterhin einer Priifung der Frage, in welchem Ausmaf@e die bisher be-
sprochene richtungslose stammesgeschichtliche Entwicklung durch die Orga-
nisation des Tier- oder Planzenkorpers und durch die Umweltverhéltnisse ein-
geschriinkt wird. Wie wir sehen werden, sind solche Beschrankungen héufig so
weitgehend, daB geradezu von einem Entwicklungszwang gesprochen wer-
den kann. Auf dieser Grundlage werden wir dann untersuchen konnen, ob auch
regelhaft ablaufende Phylogenesen, speziell orthogenetische Stammesreihen
durch primir richtungslose Differenzierung, aber gerichtete Auslese zustande
gekommen sein konnen.

Beispiele fiir Entwicklungszwang finden sich in jeder Tiergruppe. Es handelt
sich vor allem um viele analoge Organentwicklungen und Konvergenzen, von
denen es geniigen mag, einige charakteristische Félle anzufiihren. Gehen z. B.
Wassertiere zu planktontischem Leben iiber, so ist Voraussetzung, daf sie
Einschliisse besitzen, die ihr spezifisches Gewicht vermindern, z. B. Gase, Fette,
oder daf sie Schwebefortsitze ausgebildet haben, die den Reibungswiderstand
bedeutend erhohen. Solche Schwebefortsitze konnen an den verschiedensten
Korperregionen entstehen (z. B. bei marinen Copepoden durch Verlingerung
der 1. Antennen, der Abdominalsegmente oder durch diesen Organen ansitzende
Schwebeborsten der verschiedensten Ausprigung, bei Fischen durch Flossen
oder laterale Hautsdume usw.), d. h. der Entwicklungszwang dulBert sich im
Sinne einer Anpassung bzw. Priadaptation nur insofern, als die Auslese jede
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Art von richtungslos entstandenen Schwebeeinrichtungen, also etwa mutative
Verlingerungen beliebiger Borsten oder Korperanhinge, begiinstigt.

In entsprechender Weise leitet fast jeder Biotop die Entwick-
lung seiner Bewohner in bestimmte Bahnen. Nicht fliegende Baum-
kronenbewohner bilden parallel immer wieder Kletteranpassungen heraus, die
im einzelnen sehr verschieden gestaltet sein konnen (Krallen, Haftscheiben
Pulvillen, Greifhidnde, Greifschwinze usw.). Nektarsaugende Tiere entwickeh;
auf verschiedener anatomischer Grundlage Saugrohren, meist mit Auftupf-
pinsel am Vorderende, bei Lepidopteren, Hymenopteren, Végeln (hier unab-
héingig vonemander: Trochiliden, Nectariniiden, Melliphagiden, Coerebiden,
Drepanididen). Freibriitende Vogel haben immer wieder mit verschiedenen
Farbstoffen und sehr heterogenen Mustern gezeichnete Eier entwickelt, Hohlen-
briiter der verschiedensten Vogelfamilien reinweile Eier usw.

Wie beiden letztgenannten Fillen wirkt sich der Entwicklungszwang insofern
oft spezifisch aus, als nur jeweils bestimmte Organe in typischer Weise
umgestaltet werden. So haben sich bei Hohlentieren immer wieder lange An-
tennen entwickelt bei Heuschrecken, Kéifern, Amphipoden usw., wihrend die
Augen reduziert wurden. Blattfressende Siugetiere entwickelten unabhingig
voneinander Mahlzihne mit relativ flacher Krone und starker Schmelzfaltung so
z.B. Kanguruhs( Macropus), Hasen ( Lepus), Wiihlméuse ( Microtus), Unpaarhu-
fer wie Pferdeartige (Equus), Tapire ( Tapirus), Nashormer ( Rhinoceros), Wie-
derkauer ( Ruminantia) und Elefanten ( Proboscidier). Grabbeine von Insekten
entstanden parallel bei Carabiden wie Scarites, Scarabaeiden wie Ateuchus,
Geotrupes, Tenebrioniden wie Gonopus, bei dem Cerambyciden Hypocephaius
armatus und bei der Maulwurfsgrille (Gryliotalpa) hauptsichlich durch Ver-
breiterung und Zackenbildung an der Tibia. Bei Cicadenlarven (Cicada, Tibi-
cen) ist dagegen vor allem das Femur stark verbreitert und mit Zacken ver-
sehen, bei den Grabwespen (Pompiliden, Sphegiden) sind die Vordertarsen
etwas verbreitert oder stirker bewehrt und bei der im Boden lebenden Neuro-
pteren-Familie der Ithoniden sind Tibia und Tarsus zu einem als Grabschaufel
dienenden Glied verschmolzen.

Die Blitter von Biumen tropischer Regenwilder sind ganz iiberwiegend
el!iptisch mit Triufelspitze, dick und glinzend (im Gegensatz zur groBeren
Vlelgesta.ltigkeit von Baumbldttern geméBigter Zonen).

.Eln entsprechender Entwicklungszwang findet sich bei inneren Organen der
Tiere. 8o haben hlutsaugende Arthropoden anscheinend stets als Sonderorgane
Mycctome entwickelt, in denen symbiontische Bakterien oder Rickettsien
lfében, die zur Erginzung der einseitigen Kost Wuchsstoffe und Vitamine
liefern, aber die Lage der Mycetome und ihre Ontogenese ist jeweils verschie-
den, was wiederum auf die richtungslose Grundlage ihrer Entstehung hinweist.
Bei der Milbengruppe der Gamasinen liegen sie im Darm, bei Zecken (Ixodiden)
m den Vasa Malpighii, bei der Lausfliegengruppe der Hippobosciden wiederum
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am Darm, bei der Gruppe der Nycteribiiden dagegen vom Darm getrennt dorsal
am Abdomen, bei Tsetsefliegen (Glossinen) in der Mitteldarmwand, bei Bett-
wanzen (Cimiciden) im Fettgewebe, bei den & an den Vasa deferentia angehef-
tet, bei Liusen (Anopluren) schlieBlich am Magen (Magenscheibe). Entspre-
chend unterschieden ist auch die Form der Symbionten (stdbchenférmige oder
kugelige Bakterien oder Rickettsien) und die Art ihrer Ubertragung auf die
Nachkommen: bei Pupiparen und Glossinen gelangen die Symbionten iiber die
Nghrdriisen (,,Milchdriisen) zu den Larven im Uterus, bei Liusen werden mif
dem Blutstrom die Eirohren infiziert, bei der Schweinelaus ( Haematopinus sus)
" schlieBlich wird ein Teil der Symbionten von vornherein beim @ in Depot-
Mycetomen bereit gestellt; von hier gelangen die Bakterien durch die Haut
nach auBen und durch die Geschlechtséfinung wieder in den Kérper hinein und
mit Transportzellen zu den Ovarialampullen (vgl. P. Bucuxnes 1930).

Alle diese Beispiele lehren immer wieder das gleiche: die zunéchst rich-
tungslose Umbildung der Organismen wird zumeist durch die
speziellen Umweltverhdltnisse — soweit sich dies beurteilen lé8t: selek-
tiv infolge der Vorteile, die eine engere Einpassung bietet — in bestimmte
Bahnen gelenkt, wobei es zur Ausprigung fiir die Lebensweise
typischer Merkmale,Organformen oder neuer Organe kommen
kann. Dabei kann die Umweltwirkung so weit gehen, da3 auch der ganze Bau-
plan charakteristisch verdndert wird und damit ein neuer Bauplan entsteht.
So fithrte z. B. stationdrer Entoparasitismus konvergent fast stets zur mehr
oder minder vollstindigen Reduktion der Extremitédten bzw. des Bewegungs-
apparates [Trematoden und Cestoden ohne Wimperepithel, parasitdre Cope-
poden wie Lernaeiden, Penelliden, Calligiden usw., Rhizocephalen, der Isopode
Portunion, Pentastomiden und parasitéire Insekten wie Strepsipteren-Q@ oder
Larven von Dipteren, Hymenopteren, Dipteren ohne Extremitéten, parasitire
Schnecken ( Enteroconcha) und Muscheln ( Enterozenos) ohne funktionsfihigen
FuB]. Gleichzeitig hat sich der Kérper bei all diesen Formen wurmformig ent-
wickelt, die Korperpigmentierung ist reduziert, Nervensystem und Sinnes-
organe, speziell Augen, sind weitgehend oder véllig abgebaut (z. B. bei para-
sitdiren Hymenopterenlarven fast volliger Schwund des Nervensystems, bei
Pentastomiden Reduktion auf eine suboesophageale Ganglienmasse). Vielfach
ist der Darm reduziert (Cestoden, Acanthocephalen, Rhizocephalen, Nematoden
Allantonema und Sphaerularia, Sporocysten von Trematoden). Soweit es sich
um Darmparasiten handelt, wurde ein Schutz vor dem Verdautwerden durch
festere Korperdecke und durch Abscheidung von Antifermenten geschaffen, und
wegen der erschwerten Ausbreitung zu neuen Wirtstieren hin wurde die Fort-
pflanzungsquote auBerordentlich gesteigert (z. B. Trematode Pneumonoeces
350 000 Eier, Acanthocephale Gigantorhynchus viele Millionen, Taenia solium
etwa 42 Millionen, Ascaris lumbricoides 64 Millionen, Copepode Choniostoma
mehrere Eiballen mit iiber 1000, insgesamt bis 12 000 — statt bei freilebenden
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Formen unter 100 — Hiern). Trematoden, Cestoden, Acanthocephalen haben
derart Baupldne entwickelt, die zugleich auch taxonomisch als Klassenbau-
pline gelten.

Ahnliches gilt auch fiir die Ektoparasiten von Végeln und Saugetieren. Hier
entwickelte sich konvergent bei Liusen (Anopluren), Federlingen und Haar-
lingen (Mallophagen), Lausfliegen (Pupiparen) und der Dermaptere Arizenia
(an Flederméusen) ein dorsoventral, bei Flohen (Aphanipteren) seitlich, ab-
geplatteter Korper mit besonders fester Hiille, die Fliigel wurden reduziert,

;}bé)‘ 17 Kon_vergent entwickelte Lins_epaugen. 1. Seyphomeduse Charybdaea, 2. Polychaet Vanadis, 3. Echi-

6OI‘erm A.stemas,A 4. Copepode der Familie der Pontelliden, Dorsalauge, 5. Laufspinne dvicularia, Hauptauge,

- Lamellibranchiat Pecten (Mantelauge), 7. Gastropode Murez, 8. Cephalopode, 9. Teleostier (nach PLATE,
HESSE, GRENACHER, BUTSCHLI, SCHEWIAKOFF),
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Lichtsinnesorgane meist riickgebildet und die Klauen zum Festhalten an Haa-
ren oder Federn verstirkt. Und auch hier stellen die Gestaltungen von Ano-
pluren, Mallophagen und Aphanipteren zugleich Baupline von ganzen Ord-
nungen dar.

Sind die Entwicklungsméglichkeiten von Organen rein konstruktiv sehr
stark eingeschrinkt, sokénnen schlieBlich so weitgehende Konvergenzen auf-
treten, wie sie die Blasenaugen mit Retina, Pigmentepithel, Linse und Cornea dar-
stellen. Unabhiingig voneinander und mit zum Teil vollig verschiedener Onto-
genese hat sich dieses so wichtige Sinnesorgan in prinzipiell gleicher Weise ge-
bildet bei Coelenteraten (z. B. Charybdaea), Anneliden (z. B. Vanadis), Echino-
dermen (z. B. Asterias), Onychophoren ( Peripatus), Gastropoden, Cephalo-
poden und Vertebraten (Abb. 17, vgl. auch M. Novikorr 1929). Wie die Aus-
prigung primitiverer Flachaugen und Grubenaugen bei der Mehrzahl der glei-
chen Tiergruppen (Coelenteraten, Anneliden, Arthropoden, Mollusken, Echino-
dermen) lehrt, ist auch hier eine richtungslose Evolution von Sinnesorganen als
Grundlage anzunehmen, wobei sich dann so hiufig das Blasenauge als giinstig-
ste Konstruktion herausgebildet hat. Hs ist fiir diese Konvergenz bezeichnend,
daB auch unsere Photoapparate prinzipiell die gleichen Hauptbestandteile
(Linse, ,,Retina®, Pigmentschutz, ,,Akkomodationseinrichtung®, Irisblende)
enthalten. Ubrigens wurde auch die zweite vorteilhafte, wenn auch schon min-
der giinstige Konstruktion, das Komplexauge, mehrfach entwickelt, so auller
bei den Arthropoden auch bei Anneliden (z. B. Sabella, Branchiomma) und
Mollusken (Arca).

SchlieBlich kam eine Einschrénkung der Evolutionsméglichkeiten sowohl fiir
die Augen als auch fiir viele andere besonders lebenswichtige Organe dadurch
zustande, daB eine einmal im Laufe der Stammesgeschichte ,,ge-
gliickte Erfindung® weiterhin beibehalten wurde, weil sie einen viel
héheren Selektionswert besaB als andere Konstruktionen fiir die jeweils gleichen
Funktionen. Die Erfindung der Chromosomen z. B. war von Vorteil, weil bei
Vorhandensein von vielen Erbfaktoren eine Konstanz der gleichméBigen und
gleichzeitigen Verteilung der Gene eine Konstanz komplizierterer Lebewesen
erst erméglichte. Die ,,Erfindung® der Zelle als Elementarbaustein war giinstig,
weil bei vielzelligen Organismen nur eine N ahwirkung der Gene auf das benach-
barte Cytoplasma eine geniigende Konstanz der erblichen Struktur garantieren
konnte. Die ,,Erfindung® eines Nervensystems erméglichte eine 0enerell vorteil-
hafte Reizbeantwortung, die nicht an den Reizort gebunden ist (z. B. Kontrak-
tion von Bewegungsmuskeln fiir die Flucht, wenn optische Signale Gefahr an-
zeigen). Entsprechendes gilt fiir alle nach der ersten ,,Erfindung® generell bei-
behaltenen Organe und Organsysteme wie Gehirn, Blutgefifie, Nephridien,

Labyrinth usw. (vgl. Kap. 7B).

Uberblicken wir noch einmal unsere Feststellungen iiber Richtungslosigkeit
und Entwicklungszwang und machen wir uns einmal frei von der iiblichen Her-
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vorhebung des fiir die einzelnen Organismengruppen jeweils ,, Typischen®, d. h.
schenken wir gerade einmal auch den zahllosen Seitenwegen der Phylogenese
Beachtung, so kénnen wir feststellen: richtungslose Entwicklung und
,Durchprobieren” vieler Abdinderungsméglichkeiten schufen die
Grundlage der phylogenetischen Aufspaltungen, die dann in
ihrer Weiterbildung meist von einem gewissen Entwicklungs-
zwang beherrscht werden. Neben Differenzierungen von unter-
geordneter Bedeutung kénnen derart auch wichtige Organbil-
dungen und neue Baupline zustandekommen, die somit letztlich
auch auf ungerichteter transspezifischer Evolution basieren.

D. Stammesgeschichiliche Entwicklungsregeln

Damit stehen wir nun vor der wichtigen Frage, ob es sich wenigstens an-
nihernd abschétzen laBt, bis zu welchem Grade die Phylogenese der
Organismen als zwangslaufig anzusehen ist, d. h. wieweit sie durch
die spezifische Organisation alles Lebendigen und durch die spezifischen Ver-
héltnisse der Erdoberfliche bedingt ist, und in welchem AusmaB dies gerade
fir die Haupttendenzen der stammesgeschichtlichen Entwicklung
gilt (von den im vorigen Unterkapitel besonders beachteten Nebenwegen also
abgesehen).

Die zahlreichen Gkologischen Untersuchungen der letzten Jahrzehnte haben
gelehrt, daB die Gestaltung der Tiere vielfach derart mit der speziellen Lebens-
weise und dem speziellen Biotop verkniipft ist, daB diese Beziehungen in gene-
rellen Regeln zusammengefaBt werden kénnen, die oft fiir viele Tiergruppen
giiltig sind. Dazu kommen weitere Regeln, welche die funktionell-anatomischen
Zwangslaufigkeiten bei bestimmter Lebensweise erfassen. Diese Regeln
lassen sich nun aber im allgemeinen auch umkehren, so daB sie
die stammesgeschichtliche Zwangsliufigkeit der Phylogenese
umreiffen und entsprechende Vorhersagen fiir die kiinftige Entwicklung ge-
statten. Kinige Beispiele mégen dies erldutern.

Eine Regel besagt, daB groBe Landwirbeltiere ,,Saulenbeine‘* mlt unverhilt-
?nsmaBlg massigen Knochen entwickeln miissen, weil Knochen nur proportional
ihrem Querschnitt (bzw. mit ihren Oberflichen als Muskelinsertionsflichen),
d. b. zweidimensional wirksam sind, wihrend das Volumen des zu tragenden
Korpers bei GroBensteigerung dreidimensional anwéchst. Deshalb finden sich
Saulenbeine bei den grofen Sdugern verschiedener Ordnungen wie Elefanten,
Nashémmern, Einhufern, Paarhufern, den ausgestorbenen Titanotherien, Ambly-
Poden, Megatherien, bei den groBten Vogeln wie den Straufen und vor
allem den fossilen Dinornithiden, bei den riesigen Sauriern des Mesozoikums
wie Brachiosaurus, Brontosaurus, Iguanodon, Tricerotops usw. (vgl. Abb. 60).

Riesige Amphibien, wie Stegocephalen, haben das Prinzip der Reibungsver-
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minderung durch Verlegung stiitzender Extremitéten unter den Korper
,,noch® nicht entwickelt.

Eine andere Regel wiirde etwa lauten: Schnellere Bewegung im Wasser wie
in der Luft kann sich nur entwickeln, wenn der Rumpf eine Stromlinienform
besitzt. Daher zeigt der Korper speziell groBerer schneller Schwimmer mehr
oder minder schlanke Tropfenform bei groBen Fischen, besonders Haifischen,
vielen Amphibien, auch der fossilen Stegocephalen, Krokodilen, Pinguinen,
Walen und Robben (auch Schiffen, Torpedos), und Ahnliches giltin noch aus-
gesprochenerem MaBe fiir die guten Flieger wie Bienen, Schwirmer (Sphingi-
den), Vogel und Flederméuse (und Flugzeuge und Bomben).

Weiterhin kann gelten, da8 sessile Tierformen sich nur im Wasser entwickeln
konnen, weil Herbeistrudeln von Nahrung und speziell von Spermatozoen in
der Luft nicht moglich 1st.

- Die Zahl derartiger Regeln ist nun aulerordentlich grof. Lassen sich doch
alle ,,Anpassungstypen — und dazu gehért die Mehrzahl der Tiere — in ent-
sprechender Weise zu ihrer Aufstellung verwenden. Man denke an flache Kor-
perform und Hafteinrichtungen bei Bodenformen schnell flieBender Gewésser
oder der Brandungszone, an die parallele Beingestaltung bei Springtieren (Heu-
schrecken, Flohen, Kdnguruhs, Springméusen, Beutelspringméusen) oder bei
Grabtieren, an die Zahnformen bei Fischfressern, Blattfressern, an die konver-
gent entwickelte Schmalfliigeligkeit von Segelfliegern wie Schwalben, Seglern,
Mowen, Albatrossen, Flugsauriern der Gattung Pteranodon, an die zwangs-
ldufige Verlagerung von Schwimmbeinen in die hintere Kérperhilfte und die
Verbreiterung wirksamer Flichen (Schwimmhégute, Schwimmborsten, Flossen)

~usw. Aus der Fiille dieser Zwangsliufigkeiten der Phylogenesen, bei denen sich

auf verschiedener morphologischer Grundlage trotz richtungsloser Mutation
durch parallele Auslese Analoges herausbildete, seien hier nur einige Beispiele
herausgegriffen, die gerade wesentliche Ziige der Stammesentwicklung
betreffen. Sie sollen zur Beantwortung der Frage dienen, in welchem Ausmaf
denn sich Lebewesen in bestimmten Hauptrichtungen fortentwickeln mufBten.

1. Lebende Organismen konnten sich nur auf der Basis von Kohlenstoff-
verbindungen entwickeln, weil nur dieses Element die Fahigkeit hat, mit sich
selbst komplizierte Verbindungen einzugehen und Riesenmolekiile mit groBer
Oberfliche zu erzeugen, deren freie Nebenvalenzen die fiir viele Lebensprozesse,
speziell die Zellatmung kennzeichnenden Adsorptionserscheinungen ermdogli-
chen. (Auch auf Silicium-Grundlage kénnen Riesenmolekiile entstehen, die aber
viel weniger kompliziert und weniger formenreich und fiir atmungsartige Vor-
gidnge ungeeignet sind.)

2. Das Baumaterial der Organismen muBte einerseits chemisch triige (Kon-
stanz), andererseits aber doch leichter Zersetzung zuginglich sein (z. B. durch
Katalysatoren, Fermente), um die fiir die Lebenserscheinungen notwendigen
Energien freimachen zu kénnen.

L‘ ) 6 Rensch, Abstammungslehre
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3. Die Entwicklung lebender Organismen ist an (kolloidale) EiweiBlésungen
gebunden, die unter den Kohlenstoffverbindungen allein die Méglichkeit fiir
derart starke Wandelbarkeit bieten, wie sie der notwendige Wechsel von festem
und fliissigem Zustande, Osmose, Stoffwechsel, Zellatmung, Vermehrung not-
wendig macht. Leben konnte sich daher auch nur im Wasser oder allenfalls in
fenchter Umwelt auf dem Lande entwickeln.

4. Da Eiweiflstoffe oberhalb von 60° C gerinnen und einige Grade unter 0° C
die meisten Losungsfliissigkeiten gefrieren, konnten sich aktive Lebenserschei-

) nungen nur innerhalb dieser Temperaturgrade entwickeln.

5. Die Entwicklung lebender Organismen ist hinsichtlich ihrer Abhangigkeit
von bestimmten Aggregatzustinden chemischer Korper (Kolloide) von Wasser,
Licht und von einer relativ sehr engen Temperaturspanne an eine prinzipiell
ghnliche Umwelt gebunden, wie sie die Erdoberfliche in den letzten 1—2 Mil-
liarden Jahren bietet.

6. Tiere, d. h. heterotrophe Lebewesen, konnten sich erst entwickeln, als
autotrophe Organismen als Futterquelle zur Verfiigung standen.

7. Lebensleistungen wie Bewegung und Reizbeantwortung sind nur méglich
bei Ablauf von Stoffwechsel- bzw. Energiewechselprozessen.

8. Organische Nahrung kann nur Verwendung finden, wenn katalysatorartig
wirkende Stoffe (Fermente) fiir den Abbau von Eiweisstoffen, Kohlehydraten

_ oder Fetten gebildet werden (vgl. Satz 2), da andere rationelle Wege des Stoff-

wechsels fiir alle lebensnotwendigen Verbindungen nicht vorhanden sind.

9. Autotrophe Lebewesen, d. h. Pflanzen miissen sich wegen ihrer direkten
Aufnahme von Nahrung und strahlender Energie immer oberflichenreich ent-
wickeln, d. h. bei bedeutenderer KorpergroBe irgendwie verzweigte Gebilde dar-
stellen (wobei die Verzweigung zunéchst noch nicht den Typ von sproBartigen
Gebilden zu zeigen braucht: man vergleiche groBere Algenarten). Heterotrophe
Lebewesen, d. h. Tiere, miissen normalerweise kompakter sein, um innere Héh-
len zu entwickeln zum AufschluB der organischen Nahrung.

10. Da organische Nahrung nicht allgegenwirtig ist, muBten die Tiere be-
wegliche Teile oder Ortsbewegung entwickeln.

11. Ortsbewegung erfordert Rezeptoren fiir Reize, die zur Nahrung hin-
leiten. —

In dieser Art konnten nun noch viele Sitze abgefat werden, die ins-
gesamt zeigen, wie weitgehend gerade die grundlegenden Eigenhei-
ten von Tieren und Pflanzen trotz der vielen herausgebildeten
Sondertypen zwangsldufig entstanden. Da es uns hier nur auf die
grundsitzlichen Fragen ankommt, seien fiir die Prinzipien der Fortentwicklung
Zuhdheren Tieren (vgl. Kap. 7, A, B) nur noch wenige Satze angefithrt. Wir
Werden auf diese Probleme in einem spiteren Kapitel (ilber Hoherentwicklung)
noch einmal zuriickkommen. -

12. Bei nicht parasitiren Metazoen ist eine rationelle Nahrungsausniitzung
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nur méglich, wenn ein After einen kontinuierlichen Nahrungsstrom und ent-
sprechende Arbeitsteilung der Darmabschnitte gestattet.

13. Die Entwicklung von Metazoen mit bedeutenderer KérpergroBe ist nur
moglich, wenn ein System fiir Stoffumtrieb und fiir O,-Umtrieh entwickelt wird
(BlutgefiBe, Tracheen). Ohne derartige Systeme miissen die Gewebe so sauer-
stoff- und nihrstoffnah bleiben, da die Diffusionsstrecken und Nahrungstrans-
portstrecken relativ kurz sind (flache Form, Darmverzweigung und Gonadenzer-
lappung der Plathelminthen, diinner Kérper nichtparasitirer Nematoden).

14. Bei groferen Tieren ist ein zweckentsprechendes Verhalten gegeniiber ver-
schiedenen Umweltlagen nur moglich, wenn ein Reizleitungs- und Reizbeant-
wortungssystem entwickelt wird. Vorteilhafte bzw. kompliziertere Reaktionen
auf bestimmte Umweltlagen sind nur méglich durch Zunahme von Assoziations-
méglichkeiten zwischen verschiedenen Rezeptoren und Effektoren.

15. Bei Landtieren ist Erreichung grofer Kérperformen nicht mit einem
AuBenskelett, sondern nur mit einem Innenskelett vereinbar, da das Auflen-
skelett eher unproportional schwer und unrationell werden wiirde (Arthro-
poden konnten daher keine Riesenformen auf dem Lande ausbilden).

16. Landtierwerdung ist allgemein nur méglich, wenn festere Gewebe und
kriftigere Bewegungsorgane ausgebildet sind (Archimedisches Prinzip: Wasser
,,trigt’ soviel, wie der Kérper an Medium verdringt), wenn Organe fiir Luft-
atmung und ein Schutz vor Austrocknung (dicke Epidermis, Schalen) entwickelt
und feuchte Sinnesflichen entsprechend stédrker nach innen verlagert sind.

17. Homdothermie kann sich nur in einer Umwelt entwickeln, die zeitweilig
oder dauernd Temperaturen aufweist, die unter dem. durchschnittlichen Opti-
mum fiir physiologische Vorgénge liegen. Fiir rationelle Durchfithrung der
Homéothermie ist die Entwicklung schlecht wirmeleitender Hiillen (Haare, Ge-
fieder, Fettschichten) und physiologischer Regulationsmechanismen notwendig.

18. Beantwortung gestalteter Lichtreize (als psychischer Parallelprozef:
Bildsehen) ist nur méglich, wenn Sinneszellen durch Pigment optisch isoliert
werden. Ein rationelles Arbeiten eines derartigen Rezeptors erfordert Strahlen-
sammlung durch eine Linse und fiir geeignete Reaktionsfihigkeit auf wech-
selnde Umweltlagen Einrichtungen fiir Akkomodation, Adaptation und wech-
selnde Abblendung (vgl. Abb. 17 und 101).

19. Eine ,,Kopf“-Bildung ist im allgemeinen nur in Bezug auf die Hauptbe-
wegungsrichtung vorn méglich, da hier die Nahrung den Kérper zuerst erreicht
und hier vorteilhaft aufgenommen oder chemisch gepriift werflen kann und da
hier auch Rezeptoren fiir andere Reize (Licht, Schall usw.) vorteilhaft sind. Hier
ist daher auch die Assoziation von verschiedenen Rezeptoren und Effektoren,
d. h. die Bildung von Zentralnervensystemen konstruktiv am gimstigsten.

20. Sehr komplizierte und plastische Reaktionen eines Zentralnervensystems
konnen nur erreicht werden, wenn sich eine starke Differenzierung von sensori-
schen, assoziativen und motorischen Regionen herausbildet.
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Diese Sitze mogen geniigen, um aufzuzeigen, dall wesentliche Ziige der
Bauplanentwicklung und auch der Héherentwicklung weit-
gehend nezessitiert sind. Trotz der Vielfiltigkeit und der in nicht wenigen
Fiallen (s.o0.) nicht oder kaum eingeschrinkten Richtungslosigkeit der Ent-
wicklungsabléufe, wie sie uns die rezenten und fossilen Tierformen in fast un-
tibersehbarer Fiille bieten, muBiten also auf der Erde bestimmte Organbildun-
gen, die fiir einige progressive Tiergruppen besonders kennzeichnend sind, not-
wendigerweise entstehen, weil sie die konstruktiv giinstigsten oder die einzigen
Verwirklichungsméglichkeiten entsprechender Lebensfunktionen darstellen. Die
Differenzierung kann dabei im einzelnen durchaus auf der Grundlage richtungs-
loser Mutation durch die Einwirkung gerichteter Auslese (Orthoselektion) ge-
dacht werden, da die giinstigsten, selektiv geférderten Varianten bis zur Er-
reichung des konstruktiven Optimums immer in annéhernd gleicher oder #ihn-
licher Richtung liegen (vgl. Kap.6BIV). Eine autonome evolutive Kraft
fir diese Zwangsldufigkeit anzunehmen, liegt also zunichst kein
Anlaf vor.

E. Entwicklungsméglichkeiten von Lebewesen auf anderen Weltkorpern

Es liegt nun nahe, zu fragen, ob denn eine solche Zwangsliufigkeit vielleicht derart
genereller Natur ist, daBl sich auch auf anderen Weltkorpern, die iiberhaupt die
Mbglichkeit fiir eine Entwicklung von Lebewesen bieten, zumindest gewisse Hauptlinien
einer Evolution dhnlich herausbilden miiBten. Selbstverstindlich sind alle solche Erwi-
gungen sehr hypothetischer Natur, zumal auch die dafiir notwendigen okologischen und
physiologischen Kenntnisse noch ganz unvollkommen sind. Aber ein derartiger Versuch
scheint mir dennoch nicht iiberfliissig zu sein, da unser biologisches und philosophisches
Weltbild fraglos auch durch Erwigungen dieser Art mitbestimmt werden kann. (Der
Leser, dem es nur um unser ,,tatsichliches” Wissen iiber die Evolutionsvorginge zu tun
ist, mag diesen kleinen Exkurs unbeschadet des inneren Zusammenhanges der Kapitel
gern iiberschlagen.)

Als von Organismen (im irdischen Sinne) bewohnbare Weltenkorper kommen erkaltete
Sonnen, Planeten und groBe Monde in Frage, soweit sie an ihrer Oberfliche eine fiir vitale
Prozesse geeignete Temperaturspanne (—4 bis 4- 520 C), geniigend Licht, eine Sauerstoff-
atmosphire und Wasser besitzen. In unserem Planetensystem (vgl. z. B. das reizvolle Buch
von K. Lu~pmark 1930, sowie C. CH. BERINGER 1951 ; von der Besprechung der einschli-
gigen, zum Teil nicht sehr kritischen Spezialliteratur soll bei diesem Exkurs Abstand ge-
nommen werden) finden sich derartige Verhiltnisse vielleicht auf dem Mars, aufdem sich
a,.llerdings nur wenig Wasser und wegen seiner geringeren Schwere (0,38 der irdischen)
eine sehr diinne sauerstoffhaltige Atmosphire und eine meist zu niedrige Temperatur
befindet (Druck wie auf der Erde in 18 km Hohe, d. h. 1/, des Normaldrucks). Auf der
Veinus, die von sehr dichten Wolken, wahrscheinlich Nebeln (,,Hohenrauch®, Aldehyd-
krlsmﬂn&deh\?), verhiillt ist, wird die Oberflichentemperatur ,,tags® auf etwa 50°C,
»hachts* auf 00 C geschitzt. DaB bisher kein Sauerstoff in der Atmosphiire nachgewiesen
Wurde, ist wohl dadurch bedingt, daB die Sonnenstrahlen bereits in den oberen Wolken-
schichten zuriickgeworfen werden. Die groflen Jupitermonde haben wahrscheinlich eine
Viel zu dimne Atmosphiére und eine zu geringe Temperatur. So ist es denn nicht unwahr-
scheinlich, daB in unserem Sonnensystem die Erde das einzige belebte Gestirn ist. Nun
umfaft unser MilchstraBensystem aber etwa 10 000 000 000 Sterne, von denen viele von
Planeten umkreist sein konnen, wie dies denn auch tatsiachlich an Parallaxensternen wahr-
scheinlich gemacht werden konnte (vgl. J. LaviNk 1948, W. BipELER 1951). Und weiter-
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hin wird die Zahl der bekannten Spiralnebel, die als ferne Milchstrafensysteme ange-
schen werden konnen, bereits auf 80000000 geschitzt, wobei von noch ferneren, un-
bekannten Systemen ganz abgesehen ist. So ist gewiff auch die Zahl der Weltkorper, anf
denen sich Leben entwickeln kann, eine nicht geringe. Wird nun eine solche Evolution in
prinzipiell ahnlichen Bahnen verlaufen miissen wie auf der Erde? So wie wir annehmen
diirfen, daB die physikalischen und chemischen Geschehnisse auf ihnen nach den gleichen
Gesetzen ablaufen wie bei uns?

Wenn wir uns einer Losungsméglichkeit dieser Frage nahern wollen, die, wie erwihnt,
unsere Kompetenzen vorlaufig weit iibersteigt, so wird es am tunlichsten sein, zunéchst
die Lebensmoglichkeiten auf einem angenommenen Weltkorper zu skizzieren, der all-
gemein ahnliche Umweltverhiltnisse aufweist wie unsere Erde, der aber gréBer oder
kleiner ist. Nehmen wir zunichst das letztere an, so wird die damit verringerte Gra-
vitation sich natiirlich auch in anderen Faktoren auswirken: die Atmosphére wird diin-
ner sein, mithin absolut weniger Sauerstoff pro Rauminhalt enthalten, der Luftdruck
wird schwicher sein, die Bewolkung geringer, die Einstrahlung kurzwelligen Lichtes
(Ultraviolett) stirker, der Temperaturwechsel schroffer. Setzen wir voraus, daff diese
Unterschiede gegeniiber der Erde nur ein Ausmaf} erreicht haben, daff sich Leben iiber-
haupt noch entwickeln konnte und daf im iibrigen die Faktoren denen der Erde weit-
gehend gleichen wiirden (z. B. prozentualer Anteil der einzelnen Elemente usw.), so wiirde
eine Evolution von Tieren wahrscheinlich zumindest folgende Abweichungen zeigen: 1. Die
geringere Gravitation wiirde zunéchst theoretisch die Entwicklung gréferer Formen er-
mdoglichen, als sie auf der Erde vorliegen. Auf der Erde ist die obere Grenze der phylo-
genetischen Grofenzunahme in erster Linie durch die konstruktiven Schwierigkeiten be-
dingt, die sich dadurch ergeben, da§§ das Kérpervolumen in der 3. Potenz, die Wirksamkeit
stiitzender Skeletteile bei Auflen- und Innenskelett aber nur in der 2. Potenz anwichst
und damit bei groBen Formen schlieflich eine unproportionelle Massigkeit des Skelettbaus
erfordert, die physiologisch nicht mehr tragbar ist. Bei geringerem Gewicht der Korper-
substanz auf einem anderen Weltkorper wiirde die absolute Grofie mithin bedeutender
sein konnen. Entsprechendes gilt theoretisch auch fiir ,,Pflanzen® bzw. andere autotrophe
Organismen (mit Verzweigung oder sonstwie oberflichenreichem Kérperbau). Tiere wie
Pflanzen wiirden aber durch zu diinne Atmosphére und verstirkte Windbewegung wohl
doch sehr klein bleiben miissen. 2. Da die geringere Gravitation die Bewegung erleichtert,
wire vielleicht die Herausbildung absolut schnellerer Tiere moglich. Andererseits kon-
nen Tiere von absolut gleicher Bewegungsfahigkeit wie gleich groie Erdentiere schwéchere
Bewegungseinrichtungen, etwa schwichere Muskulatur, haben und damit einen relativen
Energieiiberschu8 fiir andere Lebensleistungen zur Verfiigung haben. 3. Wahrscheinlich
wire auch das Fliegen erleichtert, da die Verminderung der Gravitation sich hier vermut-
lich starker auswirken wiirde als die Verdiinnung der Atmosphére, d. h. die Verminderung
des Reibungswiderstandes. Hindernd wire aber die verstirkte Windbewegung. 4. Die
diinnere Atmosphire (absolut weniger 0, pro Rauminhalt) wiirde die Herausbildung im
Verhaltnis zum Kérper groBerer Atemorgane oder die Intensivierung der Atemvorginge
(etwa durch besonders giinstig wirkende Atemfermente) notwendig machen. Insgesamt
wiren die Lebensleistungen aber wahrscheinlich durch den Sauerstoffmangel vermindert
(man vergleiche das Leben im Hochgebirge). 5. Die klarere Atmosphére wiirde die Phylo-
genese von Photorezeptoren (etwa Augen) begiinstigen. 6. Eine stérkere Besonnung und
Ultraviolettstrahlung wiirde einen stirkeren Strahlungsschutz (etwa durch Pigmentierung)
erfordern. 7. Der schroffere Temperaturwechsel bzw. die niedrigen Nachttemperaturen
wiirden die Tatigkeit von Dammerungstieren weitgehend unterbinden, obwohl die tags zu
starke Ultraviolettstrahlung die Entwicklung nachtlichen Lebens andererseits begiinstigen
wiirde. Zudem wiirde ein morphologischer und physiologischer Schutz gegen die Tempe-
raturextreme notwendig sein (etwa wirmende Hiillen; Instinkte, die kalteste und die
heiBeste Zeit in Schlupfwinkeln zu verbringen, usw.).

_ Diese Uberlegungen liefien sich nun beliebig weiter ausspinnen. Uns kommt es hier
jedoch nur darauf an, zu sehen, in welcher Weise man entsprechende Vorstellungen ent-
}vickeln kénnte und wie die physikalisch-chemischen und die biologischen Anderungen
jeweils wieder indirekte Wirkungen auslésen wiirden. So wire schon nach den oben an-
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gefiihrten Punkten eine Zusammenfassung etwas erschwert. Etwa gleiche Evolutionsdauer
vorausgesetzt, konnte die Tier- und Pflanzenwelt auf dem angenommenen kleineren Welt-
korper wahrscheinlich nur wesentlich &rmer und beschrankter sein. Speziell die Erschwe-
rung der Sauerstoffbeschaffung, die Extreme von Temperatur und Besonnung in den
Mittagsstunden und nachts sowie stirkere Windbewegung wiirden der Entfaltung einer
Organismenwelt hinderlich ein.

Bedenken wir nun weiterhin, daf§ es den Tieren auf unserer Erde nicht gelang, warm-
bliitige Formen zu entwickeln, welche dauernd oberhalb 6000 m leben, und auch poikilo-
therme Tiere hier bereits relativ sehr spérlich vertreten sind, obwohl tagsiiber giinstige
Temperaturen vorliegen, so muf} es bereits einigermafien zweifelhaft erscheinen, ob ein
wesentlich kleinerer Weltkorper bzw. ein solcher mit sauerstoffarmer Atmosphire iiber-
haupt Organismen hervorgebracht haben kénnte.

Auf einem Weltkérper, der gré8er ist als die Erde, wiirde mit der Zunahme der Gra-
vitation die Atmosphére in Bodenndhe dichter, der Luftdruck stérker sein, und infolge
starkerer Bewolkung wiirden kurzwellige Lichtstrahlen starker absorbiert und der Tem-
peraturwechsel gemildert sein. Hier miifiten die Bewegungsorgane von Lebewesen also
kraftiger ausgebildet sein als auf der Erde, relativ grofie und fliegende Formen wiirden
moglicherweise fehlen. Zarthautige Landtiere miiiten einen gewissen Binnendruck (Turgor)
entwickeln. Die Atmung wire wegen des Sauerstoffreichtums erleichtert, die Stoffwechsel-
vorgiange waren moglicherweise intensiver. Die geringen Temperaturextreme wiirden die
Herausbildung vieler nackthdutiger bzw. feuchthdutiger und auch nichtlich lebender
Tiere ermoglichen. Insgesamt wiren die Entwicklungsbedingungen also etwas giinstiger
als auf Weltenkérpern, die wesentlich kleiner sind als die Erde. Aber bei bedeutenderer
GroBenzunahme des fraglichen Gestirns wire auch bald eine Grenze erreicht, bei der Be-
wegung organischer Strukturen aufierhalb des Wassers unmoglich wiirde. Es wird natiir-
lich nicht méglich sein, genauer anzugeben, um welchen Betrag die Gravitation anwachsen
miifte, um Kriech- und Gliedmafienbewegung beliebiger Tiere unmdoglich zu machen.
Jedenfalls wiirde schon jede stirkere Erschwerung aller Bewegungen eine Erhohung der
Nahrungszufithrung voraussetzen, so daf bereits durch die Stoffwechselerfordernisse eine
Grenze gesetzt wire. Auf groBen, noch besiedlungsfihigen Weltkérpern wiirden deshalb
auch aus diesem Grunde die Organismen relativ klein bleiben und sich vielleicht nur wenige
oder keine Landtiere ausbilden. Die Evolution von Wassertieren wére dagegen durch er-
hohte Gravitation weniger behindert, da sie keiner so festen Form bediirfen wie die Luft-
tiere und ihr spezifisches Gewicht auf verschiedenen Wegen stark verringern kénnen (vor
allem durch Gaskammern). Sie kénnen auch — wie das die Tiefseetiere lehren — stark
erhéhten Wasserdruck ertragen, da der Binnendruck auf jeweils entsprechender Héhe ge-
halten werden kann. Jedenfalls wiirde die Evolution auf grofieren Weltkorpern in andere
Bahnen gelenkt werden als auf der Erde, wenn sie auch dabei im einzelnen durch ghnliche
Zwangslaufigkeiten beherrsclit wiirde, wie sie oben (8. 74ff.) besprochen wurden.

In dhnlicher Weise, wie dies hier fiir die Grofe der Weltkérper skizziert wurde, konnte
man nun auch einmal durchdenken, in welcher Weise sich bei irdischer Grofienordnung
wesentliche Anderungen der Temperatur, der Belichtung, der Zusammensetzung der Atmo-
sphare, der Menge des vorhandenen Wassers, der Umdrehungszeit, der Ekliptikschiefe
usw. auswirken wiirden. Davon mag aber Abstand genommen werden.

Nur auf zwei Faktoren sei kurz verwiesen: das Auftreten von atmosphérischem Sauer-
stoff und die Einwirkung von Licht. Ohne Luft-Sauerstoff vermogen wir uns Leben im
irdischen Sinne vorzustellen, da er kein unerls8liches Element fiir Energiewechselvorgénge
ist, aber eine Evolution hoherorganisierter anoxybionter Tiere ist wenig wahrscheinlich.
Im Hinblick auf die Besiedlungsfahigkeit erkalteter Sonnen ist dann die Frage von
Interesse, ob die Evolution von Organismen ohne Licht (bzw. nur bei
Sternenlicht) denkbar wire. Auf der Erde haben sich als vollig lichtunab-
hangige Organismen nur bestimmte Bakterien entwickelt, die ihre Lebensenergie
durch” Oxydation anorganischer Verbindungen gewinnen, wie die Nitrat- und Nitrit-
bakterien, Eisenbakterien und Knallgasbakterien. Hohere Organismen und speziell Tiere,
die unabhangig vom Lichte sind, wie Entoparasiten, Hohlentiere und Tiefseetiere, sind
doch stets heterotroph und letztlich vom photosynthetischen Energiegewinn autotropher
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Pflanzen abhéngig. Haben sich nun génzlich lichtunabhingige Lebewesen nur deshalb
nicht iiber die Stufe der Bakterien hinaus entwickelt, weil die nicht-photosynthetische
Energiegewinnung zu unergiebig und nur bei ganz speziellen Umweltverhiltnissen durch-
fiithrbar ist, oder deshalb, weil die Konkurrenziiberlegenheit der direkt oder indirekt von
der Photosynthese abhiéingigen Organismen zu gro war? Eine klare Beantwortung dieser
Frage ist kaum méglich, weil die Umweltbedingungen zur Entwicklungszeit der oben
genannten Bakterien nicht beurteilt werden kénnen, doch kommt der ersteren Moglichkeit
eine wohl hohere Wahrscheinlichkeit zu. Trotzdem muf selbstverstandlich die Mog-
lichkeit der Bildung auch komplizierter Photosynthese-unabhingiger Lebewesen auf
anderen Gestirnen zugestanden werden. Eine darauf aufbauende Phylogenese bis zu einer
Entwicklungshohe etwa der Arthropoden- oder Vertebraten-Stufe darf aber wohl als kaum
moglich bezeichnet werden.

Wir sehen also, dafl die Wahrscheinlichkeit einer Evolution von Organis-
men auf anderen Gestirnen recht beschrankt ist. Weltenkorper, die wesentlich
kleiner sind als die Erde, vermogen keine Atmosphare festzuhalten. Auf viel grofleren
Sternen bietet die zu hohe Gravitation starke Entwicklungsschwierigkeiten. Mangel von
Kohlenstoff, Sauerstoff, Wasserstoff und Stickstoff macht die Bildung lebendiger Substanz
unmdglich. Mangel von Licht 148t zumindest wohl die Entwicklung komplizierterer Orga-
nismen nicht zu. Vor allem aber ist die Lebenstétigkeit von EiweiBkérpern an Temperatur-
grade von wenig unter 0° bis etwa + 60° C gebunden. Mit all diesen Beschrénkungen wird
die Anzahl der besiedlungsfihigen Weltkorper sehr vermindert: nur eine relativ kleine
Zeitspanne wihrend der Erkaltung eines Gestirns kommt in Frage, und erkaltete, lichtlose
Sonnen, kleine Weltkorper, wie Planetoide und kleine Monde, fallen ginzlich fort. Die
Entfernung zum jeweils nichsten besiedlungsfihigen Gestirn wird also durchschnittlich
eine auflerordentlich grofle sein. Fiir die Entwicklung des Lebendigen betrachtet, ist also
unsere Erde in relativ weitem Umkreis zunichst tatsichlich die ,,beste der moglichen
Welten®, wenn wir diesen LrreNizschen Begriff hier einmal ganz unphilosophisch ver-
wenden wollen. Angesichts der ungeheuren Zahl der Sonnen unseres MilchstraBensystems
(etwa 10000000000) und der schitzungsweise 80000000 astronomisch feststellbaren Spiral-
nebetl (vgl. auch O. HECKMANN 1943), d. h. fernen Weltsystemen von der GréBe der Milch-
straBe, ist aber durchaus anzunehmen, daf ,,insgesamt‘ doch bewohnte Welten in grofer
Zahl vorliegen. Thre Organismenwelt kann jeweils verschiedene Stadien der Evolution er-
reicht haben, und sie wird gewil3 vielfach einen anderen Charakter haben als die der Erde.
Da aber nach astronomischen Erfahrungen die chemische Zusammensetzung der ganzen Welt
prinzipiell gleich ist und alle Evolution trotz aller Richtungslosigkeit von zahllosen Zwangs-
laufigkeiten beherrscht wird, ist das Auftreten von Lebewesen mit komplizierten nervosen
Zentralorganen (nach Art der Cephalopoden, Arthropoden oder Vertebraten) durchaus
nicht unméglich, und die Grundlagen fiir den menschlichen vergleichbare geistige Fihig-
keiten oder auch iibermenschliche Fiihigkeiten konnen damit ebenfalls gegeben sein.
Wesentlich ist bei solchen Betrachtungen, da sich die phylogenetische Entwicklung der
psychischen Komponenten (Parallelkomponenten) stets in Anpassung an die physikalische
Welt (erkenntnistheoretisch: Reduktionsbestandteile, vgl. Kap. 10B) volizogen hat, daf
sich also ein Denken in Anpassung an die ,, Tatsachen® mit steter Ausmerzung falscher
Abstraktionen herausgebildet hat, wie dies schon E. MacH betonte. Im Hinblick auf unsere
Fragestellung sei deshalb auch der grofle Physiologe M. VERWORN (1920) zitiert, der ent-
sprechend schrieb: ,,Unser logisches Denken ist eine geistige Reproduktion der Gesetz-
méiBigkeit, die in der AuBenwelt herrscht . . . Wenn auf dem Mars oder irgendeinem ande-
ren Weltkorper denkende Wesen sich finden, dann ist ihr Denken von'derselben Art wie
unser Denken.** Diese Feststellungen sind zugleich fiir die gerade unter Naturforschern so
verbreitete, schon von THALES von Milet, HErARLIT, SPIN0oZA, PARACELSUS, FECHNER,
Wounpr, Mach, Harcker, ZigreN und anderen bedeutenden Forschern und Denkern
(allerdings in verschiedenem Sinne) vertretene hylopsychistische und panpsychistische
We-ltanscha,uung sehr wesentlich. Die Einordnung des menschlichen Daseins in die allge-
meine Weltgesetzlichkeit gewinnt damit eine besondere Perspektive, deren grofie Bedeu-
tung die Einschaltung dieses kleinen, vollig hypothetischen Exkurses entschuldigen mag.

5. Die absolute Geschwindigkeit der Evolution.

Wie wir im 2. und 3. Kapitel sahen, kann die Geschwindigkeit der Rassen-
und Artbildung abhéingig sein von der GroBe der Mutationsrate fiir die einzel-
nen Merkmale, von dem Ausmaf der Mutationsspriinge, von der Gr6Be der Po-
pulation (als genetischer Einheit) und von ihren Schwankungen, von der Wirk-
samkeit der Isolationsmittel und vor allem von der Wirksamkeit der Auslese-
bedingungen. Alle diese Faktoren sind bei den einzelnen Tiergruppen sehr ver-
schiedenartig, und sie kénnen in sehr wechselnder Weise kombiniert sein. Es ist
also zu erwarten, daf} die Geschwindigkeit der Evolution in den einzelnen Tier-
gruppen sehr unterschiedlich ist. Es wird deshalb wichtig sein, einmal an Tier-
gruppen, die durch fossiles Material einigermafBen reich belegt sind, die Zeit-
riume zu priifen, die fiir die verschiedenen Grade der Differenzierung, d. h. die
Herausbildung der verschiedenen systematischen Kategorien, im Minimum und
im Durchschnitt, notwendig waren. Durch solche rein paliontologischen Fest-
stellungen wird zugleich eine Grundlage dafiir geschaffen, die Verursachung des
verschiedenen Evolutionstempos in den einzelnen Tiergruppen zu beurteilen
und dabei die wichtige Frage zu priifen, ob Veranlassung vorliegt, auler den
genannten Faktoren noch einen zusitzlichen, wie etwa einen besonderen ,,auto-
nomen Entfaltungstrieb* oder Ahnliches anzunehmen.

Schon Cu. Darwin diskutierte das Problem der Entwicklungsgeschwindig-
keit im 11. Kapitel seiner , Entstehung der Arten® (1859), und er erkannte
bereits die starken Verschiedenheiten des Tempos. So wies er bereits auf die
Brachiopoden-Gattung Lingula hin als Musterbeispiel eines im Gegensatz zu
den meisten anderen Tiergruppen vom Paldozoikum bis heute kaum Veriinde_r—
ten Bautyps. Auch war es DARWIN schon bekannt, daB Meerestiere allgemfam
eine langsamere Umwandlung zeigen als Landtiere, niedrigere Gruppen eine
langsamere Evolution als hoher stehende. ‘

Bei der Feststellung der durchschnittlichen Dauer, die fiir die Herausblldun.g
von Gattungen, Familien, Ordnungen usw. notwendig war, koénnen wir nun d%e
geologischen Zeitriume auch in absoluten Jahreszahlen a,ngejt)en, da'dle
neueren Altersbestimmungen der Gesteine trotz noch recht beachtlichen Diffe-
renzen eine wenigstens groBenordnungsméfig zureichende Schitzung gef.tattejn
[zeitproportionale Bildung von Bleiisotopen und Abspaltung von Hehun‘l in
radioaktiven Elementen, wie Uran (U 238), Thorium (Th 232) und Ka&hum
(K 90), entsprechende Ausdehnung von Verfirbungshéfen, vgl. z. B, L. RUcEr
1943, F. E. ZeuNer 1946]. In den folgenden Abschnitten ist die Berechnung
dabei in der Weise erfolgt, daB die Formationen, in der eine Tiergruppe zuerst
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und zuletzt auftrat, falls keine genaueren Zeitbestimmungen méglich waren,
mit ihrer ganzen Dauer eingesetzt wurden (Zahlen nach ReEr 1943, p. 193).
Die gewonnenen Werte stellen also im allgemeinen maximale Werte dar, die bei
einer spéter anzustrebenden genaueren Berechnung, fiir die heute eine exakte
Chronologie noch nicht méglich ist, noch rektifiziert werden miissen. Hier mag
die durch einheitliche Berechnung verbiirgte Gleichartigkeit der Schitzungen
fiir unsere allgemeine Fragestellung geniigen.

A. Das absolute Alter der verschiedenen Kategorien

Es ist bekannt, daB im Kambrium bereits alle Tierstimme (Phyla) ver-
treten waren bis auf die Vertebraten (bzw. Chordaten), deren Entstehung hier
zu vermuten ist, da im Silur bereits reiche Fischfunde (im Kambrium noch un-
sichere Fossilien) vorliegen. Fiir diesen Tierstamm ist also ein Alter von etwa
500 Millionen Jahren, fiir die iibrigen Stémme ein noch wesentlich hoheres
Alter anzunehmen. Da die Mehrzahl der Vertebraten zumindest eine Generation
pro Jahr produziert, kénnen wir auch sagen, daBl fiir das Zustandekommen der
heutigen Wirbeltierfauna etwa 500 Millionen Generationen notig waren.

Auch die Mehrzahl der rezenten Tierklassen ist aullerordentlich alt. Die
meisten gehen zuriick bis zum Praekambrium (Rhizopoden, Poriferen, Ony-
chophoren), Kambrium (Scyphozoen, Chaetopoden, Chaetognathen, Crusta-
ceen, Arachnoideen, Xiphosuren, Gastropoden, Lamellibranchiaten, Scapho-
poden, Cephalopoden, Brachiopoden, Crinoideen, Asteroideen, Holothuroi-
deen), Silur (Hydrozoen, Anthozoen, Progoneaten, Amphineuren, Ophiuroideen,
Echinoideen, Bryozoen, Agnathen), Devon (Pantopoden, Insekten, Pisces, Am-
phibien) und Karbon (Chilopoden, Reptilien). Diese Klassen sind also etwa
540 Millionen (seit Unter-Kambrium), 450 Millionen (Silur), 350 Millionen
(Devon) oder 310 Millionen (seit Unter-Karbon) alt. Jiinger sind nur die beiden
Warmbliiterklassen der Vogel (seit Jura: etwa 170 Millionen Jahre) und der
Saugetiere (seit Ober-Trias: etwa 190 Millionen Jahre). Von anderen rezenten
Tierklassen fehlen ausreichende Belege zur Beurteilung des Alters (Flagellaten,
Ciliaten, Turbellarien, Trematoden, Cestoden, Nematoden, Linguatuliden, Tar-
digraden u. a.). Berechnen wir das Durchschnittsalter der 33 fossil einigermafBen
gut bekannten rezenten Tierklassen, so ergibt sich ein Wert von durchschnitt-
lich 460 Millionen Jahren.

. Die volle durchschnittliche Lebensdauer kénnen wir natiirlich nur bei solchen
Klassen feststellen, die nach dem Unter-Kambrium begannen und bereits wie-
der ausgestorben sind. Nun ist es allerdings strittig, ob die hier in Frage kom-
menden Tiergruppen als Klassen anzusprechen sind oder nur als Unterklassen
oder gar Ordnungen. Nehmen wir das erstere an, so konnten genannt werden
(Angaben vor allem nach Q. AserL 1920, E. Hennie 1932, O. Kuay 1938 bis
1939): die Trilobiten (U.-Kambrium—Perm, etwa 340 Millionen Jahre), die
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Cystoideen und Carpoideen (U.-Kambrium—U.-Devon, je etwa 210 Millionen
Jahre), die Thecoideen (M.-Kambrium—U.-Karbon etwa 220 Millionen J: ahre),
die Auluroideen (Silur—Devon, etwa 170 Millionen Jahre), die Tabulaten
(U.-Silur—KTreide, etwa 390 Millionen Jahre) und die Graptolithiden (0.-Kam-
brium—U.-Karbon, etwa 210 Millionen Jahre). Diese 8 ,,Klassen“ haben ein
durchschnittliches Alter von 236 Millionen Jahren. Der Wert ist naturgemi
geringer als der der rezenten Tierklassen, da diese ja durch ihr Fortbestehen
anzeigen, daB sie besonders stabile, d. h. im Daseinskampf sich gut behaup-
tende Baupline darstellen.

Damit haben wir nun schon die Frage der Verursachung der verschiedenen
Entwicklungsgeschwindigkeit angeschnitten. Wir kénnen hier zunichst die
schon DArwIN bekannte Tatsache feststellen, daB hohere Tierklassen ein
durchschnittlich geringeres absolutes Alter aufweisen als niedere, und Land-
tiere ein geringeres als Meerestiere. So existieren unter den Arthropoden die
niederen Klassen der Crustaceen und Xiphosuren seit dem Kambrium, die
hoheren Landtierklassen der Arachnoideen gleichfalls seit Kambrium, die Dip-
lopoden seit O.-Silur, die Pantopoden und die Insekten seit Devon und die
Chilopoden seit O.-Karbon. Die niederen Klassen, die vorwiegend Meerestiere
waren, haben also ein Durchschnittsalter von etwa 540 Millionen Jahre, die
hoberen Landtierklassen von etwa 380 Millionen Jahren. Dabei kann gerechnet
werden, daBl in beiden Gruppen die Jahreszahlen etwa den Generationszahlen
entsprechen, daBl diese bei den niederen Krebsen aber wahrscheinlich noch
hoher waren. Die Entwicklungsgeschwindigkeit 146t sich nun aber erst genauer
beurteilen, wenn wir abschétzen, welcher Formenreichtum in der zur Verfiigung
stehenden Zeit entwickelt wurde. Ein Mafistab dafiir ist uns mit der Zahl der
jeweils in der Gegenwart entwickelten Ordnungen gegeben. Nach K §CKENTHAL-
Krumesacus Handbuch der Zoologie umfassen nun die Crustaceen 15 Ordnun-
gen, die Xiphosuren 1, die Arachnoideen 9, die Pantopoden 4, die Diplopoden 7,
die Chilopoden 4 und die Insekten 29. Die 4 jiingeren Landtierklassen (wenige
Wassertiergruppen umfassend) haben also mit durchschnittlich 12 Ordnungen
in kiirzerer Zeit einen erheblich groBeren Formenreichtum entwickelt als die
drei dlteren, vorwiegend marinen Klassen (durchschnittlich 7 Ordnungen).

Entsprechendes gilt fiir die Vertebraten. Hier umfassen die Agnathen 5 meist
ausgestorbene Ordnungen (bzw. Unterklassen), die Pisces 8 Ordnungen, die
Amphibien 7, die Reptilien 17, die Vogel 24 und die Siuger 23 (ausgestorbene
Ordnungen mitberechnet). Die 2 primitiveren Klassen im Wasser lebender
Vertebraten haben also durchschnittlich 8 Ordnungen entwickelt, die hoheren,
vornehmlich auf dem Lande lebenden Klassen deren durchschnittlich 21. Es
zeigen also die jiingeren Landtierklassen allgemein eine hohere
Entwicklungsgeschwindigkeit.

Ganz dhnliche Resultate ergeben sich bei einer Priifung der Ordnungen
9 rezente Crustaceen-Ordnungen, deren Vorgeschichte einigermaBen gut be-
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kannt ist, reichen samtlich in das Altertum der Erde zuriick. Thr Alter betréigt
etwa jeweils 240—540, durchschnittlich 410 Millionen Jahre. Die auf Devon und
Karbon beschrankte Ordnung der Pygocephalomorphen lebte etwa (maximal)
110 Millionen Jahre lang. Demgegeniiber sind die Ordnungen der jingeren
Landtierklasse der Insekten viel jilnger und formenreicher: 25 rezente, fossil
gut belegte Ordnungen (vgl. auch A. Hanvrrscr und H. WEBER 1933) existieren
seit 60—350, durchschnittlich 180 Millionen Jahrer, 13 fossile Ordnungen
lebten je etwa 20—100, durchschnittlich 45 Millionen Jahre. Unter den Arthro-
poden lassen also die jiingeren Landtierordnungen eine gréfiere Entwicklungs-
geschwindigkeit erkennen als die dlteren Wassertiergruppen. Unter den Mollus-

ken lassen sich 3 rezente Cephalopodenordnungen (Nautiloidea, Decapoda,

Octopoda) etwa 540, 200 und 110, durchschnittlich 285 Millionen Jahre zuriick-
verfolgen, 2 fossile Ordnungen (Ammonoidea und Belemnoidea) lebten 350 bzw.
140, durchschnittlich 245 Millionen Jahre lang. Die so sehr viel formenreicheren
Landschneckenordnungen (bzw. ,,Familiengruppen®) existieren meist erst seit
Kreide und Alttertidr, d. h. seit etwa 140 bzw. 60 Millionen Jahren.

Nicht weniger deutlich sind die Unterschiede bei den Wirbeltieren. 9 Ord-
nungen rezenter echter Fische (Pisces) entstanden vor 175—350, durchschnitt-
lich 270 Millionen Jahren, 2 fossile Ordnungen (Pleuropterygier, Ichthyotomi)
lebten je etwa 110 Millionen Jahre. Unter den viel formenreicheren Landtieren
sind diese Zahlen im allgemeinen kleiner. 4 rezente Reptilienordnungen be-
stehen seit 160—200, durchschnittlich 185 Millionen Jahren, 13 fossile Ord-
nungen lebten je etwa 25—140, durchschnittlich 85 Millionen Jahre (berechnet
nach O. Kunn 1937). 20 heutige Vogelordnungen entstanden vor etwa 20—140,
durchschnittlich 656 Millionen Jahren, wihrend 4 fossile Ordnungen sich iiber
je etwa 15—120, durchschnittlich 75 Millionen Jahre erstreckten. 15 rezente
Saugerordnungen bildeten sich vor etwa 35—150, durchschnittlich 65 Millionen
Jahren heraus, und 8 ausgestorbene Ordnungen lebten etwa 15—70, durch-
schnittlich 35 Millionen Jahre lang (Saugetiersystem nach M. WeBEs 1927 bis
1928). Auch wenn man beriicksichtigt, daB der Begriff einer Ordnung gewiB
nicht in allen Tiergruppen der gleiche ist und manchen &lteren, aber formen-
drmeren Typen zum Teil ein hoherer systematischer Rang zugesprochen werden
konnte, bleibt es doch deutlich, daB die Wirbeltierordnungen wiederum die
schon oben fiir die Klassen festgestellte Regel erkennen lassen: die Landtier-
ordnungen und unter diesen speziell die hochstentwickelten lassen ein schnelle-
res Entwicklungstempo erkennen als die Fische. '

Auch fiir die Kategorie der Familie sei das gleiche noch einmal aufgezeigt.
40 rezente Lamellibranchiaten-Familien bestehen seit etwa 60—500, durch-
schnittlich 2256 Millionen Jahren, 16 ausgestorbene Familien sind aus Zeit-
rdumen von je 45—390, durchschnittlich 195 Millionen Jahren bekannt (Glie-
derung und Alter der Familien nach W. Wenz 1938). 98 heute lebende marine
Prosobranchierfamilien entstanden vor 15—450, durchschnittlich 125 Millionen
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Jahren, 46 ausgestorbene marine Prosobranchierfamilien dauerten iiber je 30
bis 480, durchschnittlich 190 Millionen Jahre aus. 4 rezente Land-Prosobran-
chierfamilien existieren seit etwa 60—280, durchschnittlich 130 Millionen J ah-
ren, 2 fossile Land-Prosobranchierfamilien lebten etwa 10 bzw. 40, durch-
schnittlich 25 Millionen Jahre. 35 rezente Land-Pulmonatenfamilien bildeten
sich dagegen erst vor je etwa 20—310, durchschnittlich 65 Millionen Jahren,
1 fossile Land-Pulmonatenfamilie (Filholiidae) lebte etwa 85 Millionen J ahre
lang. Die Land-Pulmonaten zeigen also eine schnellere Evolution als die Land-
Prosobranchier.

Weiterhin ergibt sich fiir 24 fossile Trilobitenfamilien ein Durchschnittsalter
von etwa 110 (40—230) Millionen Jahren, fiir 18 fossile Brachiopodenfamilien
von etwa 160 (30—310) Millionen Jahren, fiir 8 noch lebende Brachiopoden-
familien von durchschnittlich etwa 340 (200—450) Millionen Jahren. Dagegen
betrug die Dauer fiir 53 fossile Huftierfamilien nur etwa 10—60, durchschnitt-
lich 25 Millionen Jahre, fiir 12 rezente Huftierfamilien etwa 15—-35, durch-
schnittlich 30 Millionen Jahre, fiir 6 fossile Raubtierfamilien etwa 15—40,
durchschnittlich 25 Millionen Jahre, fiir 7 rezente Raubtierfamilien etwa 20 bis
35, durchschnittlich 30 Millionen Jahre. Ahnliche Berechnungen fiir Saugetier-
familien fithrte iibrigens schon 8. Ekman (1940) durch, der damit exakte Grund-
lagen fiir statistische tiergeographische Untersuchungen gewinnen wollte. Er
fand als mittleres Familienalter rund 25 Millionen Jahre.

Die Differenzierung von Familien und Unterfamilien 148t nun aber auch
schon eine Erscheinung erkennen, die (in entsprechender Beschriinkung) auch
fir Gattungen und Arten kennzeichnend ist: bei der Entstehung véllig
neuer Baupline setzt zum Teil anfanglich eine schnelle Ent-
wicklung neuer Familien und Unterfamilien ein, die relativ
kurzlebig sind, wiahrend andere, die sich im Konkurrenzkampf
bewdhren, sehr lange bestehen bleiben (man vergleiche z. B. die Ver-
haltnisse bei den Unpaarhufern auf Abb. 23). Wir werden auf diese anfinglich
»explosive Entwicklung im folgenden Kapitel (6 A) ausfiihrlicher zu sprechen
kommen.

Fiir Gattungen kann prinzipiell das gleiche gesagt werden. Hier sind Be-
rechnungen des Durchschnittsalters zum Teil aber exschwert, weil die Dauer der
hier relativ kurzen Zeitrdume viel weniger genau abgeschitzt werden kann,
denn die durch das Studium des Zerfalls radioaktiver Elemente gewonnenen
Werte sind im allgemeinen nur fiir gréflere Zeitabschnitte zu brauchen, und eine
Chronologie auf anderen Grundlagen ist nur fiir das Pleistocin und wenige
andere Zeitabschnitte moglich. Doch liaBt sich auch an Gattungen deutlich
Machen, daB niedere marine Tiergruppen eine langsamere Evolution zeigen als
hGhere Landtiergruppen. So ergibt sich fiir Foraminiferen nach E. HENNIGS
tl‘&belle der wichtigeren Genera (1932) bei 30 rezenten Gattungen ein Alter von
Je etwa 26—540, durchschnittlich 200 Millionen Jahren, fiir 9 fossile Genera 25
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bis 135, durchschnittlich 90 Millionen Jahre. (O. H. ScHINDEWOLF 1950, er-
rechnete neuerdings fiir Foraminiferen ein durchschnittliches Gattungsalter auf
71 Millionen Jahre.) Die 16 bekannten paliozoischen Gigantostraken-Genera
lebten je 30—250, durchschnittlich 90 Millionen Jahre, die 15 bekannten Xipho-
suren-Genera 15—110, durchschnittlich 40 Millionen Jahre, wahrend die rezente
Reliktgattung Limulus seit etwa 200—240 Millionen Jahren (d. b. seit 0. Perm,
mit Sicherheit aber seit der unteren Trias) existiert. Fiir 26 rezente marine
Gattungen primitiver Prosobranchierfamilien (der Hahotidae, Scissurellidae,
Fissurellidae, Patellidae, Acmaeidae und Lepetidae) ergaben sich je etwa 15 bis
200, durchschnittlich 75 Millionen Jahre, fiir 78 ausgestorbene marine Proso-
branchiergattungen (der primitiven marinen Familien der Fissurellidae, Patelli-
dae, Acmaeidae, Trochonematidae, Macluritidae, Poleumitidae, Oriostomati-
dae, Cirridae, Platyacridae, Omphalocirridae und Euomphalidae, unter Fort-
lassung der auf Einzelarten gegriindeten Gattungen) 15—300, durchschnittlich
80 Millionen Jahre (System nach W. Wenz 1938, vgl. auch die Tabelle 1 bei
0. H. ScurnpEwoLr 1950).

Die rezenten Landpulmonaten-Gattungen entstanden dagegen ganz iiber-
wiegend erst im Tertiar, d. h. vor weniger als 60 Millionen Jahren, und die fossil
relativ gut bekannten Heliciden-Genera beginnen sogar meist erst im Oligocéin
(so z. B. Heliz, Cepaea, Fruticicola, Helicodonta, Leucochroa), im Miocén (so
z. B. Helicella, Helicigona, Euparypha, Otala) oder gar im Pliocin (so z. B.
Isognomostoma, Evomphalia, Theba, Cochlicella) (vgl. H. StmroTH und H. HoFr-
MANN).

Primitivere rezente Vogelgattungen entstanden vielfach im Eozan, d. h. vor
etwa 50—60 Millionen Jahren (so Milvus, dquila, Haliaétus, Phoenicopterus,
Charadrius, Totanus, Numenius . a.), im Oligocén, d. h. vor etwa 25—35 Mil-
lionen Jahren (so z. B. Sula, Pelecanus, Puffinus, Podiceps, Colymbus, Lepto-
ptilus, Anas, aber auch schon die Singvogelgenera Lanius und Motacilla), im
Miocén, d. h. vor etwa 25 Millionen Jahren (so Otus, Tringa, Uria, Ardea, Mi-
cropus u. a.) und zum Teil auch erst im Pliocin, d. h. vor etwa 1—8 Millionen
Jahren (so z. B. die Singvogelgenera dlauda, Sttta, Anthus, Corvus u. a.). —
Ganz Entsprechendes gilt auch fiir die rezenten Séugetiergattungen, die sogar
itberwiegend erst im Pliocén, d. h. vor etwa 7—8 Millionen Jahren beginnen (so
z. B. Tragyulus, Capreolus, Bos, Bison, Capra, Gazella, Girafa, Elaphus, Came-
lus, Equus, Dicerorhinus, Rhinoceros, Elephas, Hyaena, Mustela, Meles, Ursus,
Felus, Castor, Simia, Pithecus, Semnopithecus, Macacus, Papio u. a.) (vgl. auch
S. Exmax 1940). Im Miocén, d. h. vor 20—25 Millionen Jahren bildeten sich
heraus: Sus, Tapirus, Canis, Putorius, Lutra, Geomys, Elyomys u. a., im Oligo-
cin z. B. Sorex, Crocidura, Talpa. Manche Glenera entstanden aber auch erst
im Pleistocén, d. h. in weniger als 800 000 Jahren, so wahrscheinlich Alces,
Saiga, Dicrostonyx, Lemmus u. a., vor allem aber Pithecanthropus (einschlieBlich
Africanthropus) sowie Homo.
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In der fossil sehr genau bekannten Hauptreihe der Pferde im Tertisir ent-
wickelten sich 8 Gattungen in einem Zeitraum von etwa 60 Millionen Jahren
d. h. das durchschnittliche Gattungsalter betrug 7,5 Millionen Jahre. Praktisc};
das gleiche Entwicklungstempo hatten die Chalicotheriidae. Die primitiveren
und geologisch élteren Opossums (Didelphys) entwickelten sich dagegen sehr
viel langsamer (G. G. Smupson 1944).

Heutige Arten- und Rassenkreise von Landtieren lassen sich fossil
meist nur bis in das Pleistocin oder in das Pliocdn zuriickverfolgen. Zur Beur-
teilung geeignet sind natiirlich wieder in erster Linie nur Formen, die fossil von
mehreren Horizonten bekannt sind. So kamn z. B. vom Rothirsch (Cervus
elaphus) angegeben werden, daf} er mit seiner heutigen Nominatrasse C. e. ela-
phus nur bis in das ITL. Interglazial zuriickreicht, also nur rund 130 000 Jahre
alt ist. Im IT. Interglazial, also vor etwa 350 000 Jahren, lebte eine andere
Rasse C. elaphus angulatus und im 1. Interglazial, d. h. vor rund 500 000 Jahren
die Ausgangsform C. e. priscus, unmittelbar vor dem schon der etwas dltere
C. acoronatus auftritt, der moglicherweise in die Ascendenzreihe gehort (vgl.
J. Benmwpe 1937). Der Rothirsch hat also insgesamt ein Alter von etwa
500 000 Jahren. Das Rentier reicht in der Form Rangifer arcticus bis zum
Mindel-RiB-Interglazial, also rund 350 000 Jahre zuriick (vgl. A. Jacost 1931).
Der Hohlenbir beginnt mit dem deningeri-Stadium in der Rileiszeit, hatte
seine Bliite im RiB-Wirm-Interglazial und starb wihrend der Wiirmvereisung
aus, lebte also rund 250 000 Jahre lang. Der Braunbér (Ursus arctos) begann
im II. oder III. Interglazial, d. h. vor 140 000—300 000 Jahren. Das Mammut
(Elephas primigenius) und das Wollhaarnashorn ( Rhinoceros antiquitatis) 1506t
sich nur von der Wiirm- bis zur RiBzeit, d. h. etwa 200 000 Jahre zuriickver-
folgen. Noch schneller hat sich der heutige Menschenrassenkreis Homo sapiens
differenziert, der einschlieBlich fossiler Rassen (Grimaldi, Aurignac usw.) erst
seit rund 100 000 Jahren (bei Einbeziehung des Swanscombe-Fundes 250 000
Jahren) die Exde bevilkert. Und der Homo neandertalensts ist nur fiir die Zeit-
spanne von der Mitte der letzten Zwischeneiszeit bis etwa zur Mitte der Wiirm-
vereisung, d. h. durch 40 000—50 000 Jahre nachgewiesen worden. Bei Ein-
beziehung der Palistinafunde (Karmel) wiirde das Alter bis zum Rif-Wiirm-
Interglazial zuriickreichen und mithin rund 200 000 Jahre betragen.

Etwas groBere Werte ergeben sich fiir fossile Séugetiere, die 0. ABEL (1929)
fiir Angehérige einer Ahnenreihe hilt: die Mastodonten Bunotophodon angusti-
dens (M.- und O.-Miocin), B. longwrostris (U.-Pliocin) und B. arvernensis
(M.-Pliocéin bis unteres O.-Pliocéin) haben je etwa 5—8 Millionen Jahre gelebt.
(Miocéin und Pliocén = 25 Millionen Jahre), wobei allerdings zu bedenken ist,
daB auch die fossilen Elefanten so wie 1hre heute lebenden Verwandten eine
Generationsdauer von jeweils mehreren Jahren haben. Zu einer Artendauer
von gleicher GréBenordnung kommen wir, wenn wir etwa die aufeinanderfolgen-

den ,,Spezialisationsstufen von den Pferden Hohippus borealis (U.-Eocin),
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E. venticolus (oberes U.-Eoziin), Orohippus atavus (unteres M.-Eocén) und
0. progressus (oberes M.-Eociin) als mogliche Ahnenreihe betrachten. 8. Exman
(1940) nahm fiir rezente Siugetiere insgesamt ein mittleres Artenalter von
1,4 Millionen Jahren an.

Auf Grund tiergeographischer Erwigungen 1408t sich auch die Entstehungs-
zeit anderer rezenter Landtiere abschitzen, die fossil nur sehr unvollkommen
oder gar nicht belegt sind. So finden sich z. B. besonders in den dstlichen, siid-
lichen und westlichen Randketten der Alpen, die wihrend der Eiszeit unver-
gletschert geblieben waren, zahlreiche endemische Arten mit jeweils auf einzelne
Berge oder Berggruppen beschréinkten Arealen, die sich offenbar erst in diesen
Refugialgebieten herausgebildet haben. Als Beispiele mogen genannt sein die
Laufkifer Amara lantoscana (Ligurische Alpen, 6stl. Meeralpen), 4. frigida
(westl. Meeralpen), 4. doderoi (Penninische Alpen), 4. whligi (Venetianer Alpen),
A. alpicola (Tauern, Gurktaler, Seetaler Alpen, Stubalpe), 4. cuniculina (stl.
Nordl. Kalkalpen), oder die Artengruppe Amara psyllocephala-graja-cardui-
alpestris-beldensis-spectabilis-nobilis. R. F. HEBERDEY (1933) nimmt in diesem
Falle sogar eine Entstehung erst nach der Wiirmvereisung, d. h. ein Artenalter
von rund 100 000 Jahren an. Dazu ist allerdings zu sagen, dal} zuvor schon
rassische Differenzierungen vorgelegen haben kénnen, und daB} die Formen zum
Teil auch heute noch als Grenzfille von Rasse und Art angesprochen werden
konnen. Andererseits ist zu beachten, daB viele andere Arten, wie z. B. alle
Hohlentiere, die in den Hohlen ehemals vergletscherter Alpengebiete die letzte
Vereisung iiberdauerten, keinerlei Anzeichen einer Artneubildung zeigen
(K. HoLpuAUS 1933). .

Unter Fischen kénnten als eiszeitlich differenzierte und heute disjunkt ver-
breitete Artenpaare genannt werden: die Anchovisarten Engraulis encrasicholus
(noérdl. Atlantik) und E. capensis (Siidafrika) oder E. japonicus (NW.-Pazifik)
und E. antipodum (australisches Gebiet) oder E. mordaz (Kalifornische Kiisten)
und E. ringens (Peru-Chile) (L. S. Bera 1933). ,,Amphiboreale’* Artenpaare,
d. h. solche, die disjunkt im N.-Atlantik und N.-Pazifik auftreten, wie z. B. die
Aale Anguilla anguilla (Europa)und 4. japonica (O.-Asien) oder die Flundern
Pleuronectes flesus (N.-Atlantik) und Pl. stellatus (N.-Pazifik) sind nach L. S.
Bere (1935) durch Arealausweitung gelegentlich einer pliocinen Meeresver-
bindung und nachfolgende Isolation entstanden, also etwa 2;7 Millionen Jahre
alt. Gleichen Alters sind auch die ,,Zwillingsarten®, die sich 6stlich und westlich
der Meerenge von Panama seit der Absperrung der interozeanischen Verbin-
dung im Pliocéin herausgebildet haben, wie z. B, die Fische Epinephelus adscen-
sionis (Atlantik) und E. analogus (Pazifik), Lutianus apodus (Atlantik) und
L. argentiventris usw. Auch hier ist aber zu beachten, da$ die Disjunktion in

einigen anderen Fillen nur rassische oder gar keine Differenzen hervorgebracht
hat.

Noch héher ist das Artenalter bei vielen marinen Mollusken. Aus der Fiille
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der hier fossil belegten Formen seien nur einige Beispiele aus den Familien der
Cancellariidae und Fasciolariidae genannt (Angaben bei R. Siesrr 1936, 1937 ).
Es gibt hier verschiedene Arten, die auf mehrere Stufen des Miocéins beschrinkt
sind (meist Torton—Pont, d. h. mittleres und oberes Miocén), also etwa 6 bis
12 Millionen Jahre existierten (so Cancellaria contorta, C. purchi, C. smbricata,
C. spinifera, C. lyrata, C. gradate . a., Lathyrus lynchi, L. crassus, L. rothi,
Fasciolaria tarbelliana, Fusus rostratys u. a.). Andere Arten finden sich in vielen
Stufen des Miocén und Pliocéin, d. h. iiber etwa 15—25 Millionen Jahre hin-
weg (so Cancellaria ampullacea, C. scabra, C. mitraeformis, C. paroula u. a.,
Admete fusiformas, Fasciolaria fimbriata) oder des Oligocin und Miocin (wie
Cancellaria evulsa und Euthriofusus burdigalensis), und Cancellaria cancellata
existiert vom Miocédn bis heute, d. h. seit 20—25 Millionen Jahren.

Zu erheblich niedrigeren Schitzungen kommen wir aber bei Ammoniten, die
ja vielfach einer schnelleren Evolution unterlagen. So verfolgte R. BRINgMAN
(1929) z. B. im Callovien (mittl. Jura) den Formwandel von Ammoniten der
Gattung Kosmoceras durch vier zeitlich aufeinander folgende Arten hindurch.
Da das Callovien eine von 12 Hauptstufen des Jura darstellt, dessen Ablage-
rungen sich i{iber insgesamt etwa 35 Millionen Jahren erstrecken, so muf} das
durchschnittliche Artenalter eine Zeit von weniger als 1 000 000 (nach BRINK-
MANs Schitzung etwa 250 000—350 000 Jahre) betragen. Bei Manticoceras des
oberen Devon berechnete O. H. ScuinpEwoLF (1950) ein durchschnittliches
Artenalter von etwa 1 Million Jahre, doch gilt dies nicht fiir die Basis der ent-
sprechenden Stufe, an der wiederum eine ,,stirmische” Formenbildung statt-
gefunden hat (vgl. Kap. 6A). Wenn also auch marine Arten und besonders
solche ,,niederer” Tiergruppen generell alter als Landtierarten werden, so liegen
die Verhéltnisse bei den einzelnen Gruppen und in ihren verschiedenen phylo-
genetischen Epochen doch auBerordentlich verschieden.

Die Bildung geographischer Rassen schlieBlich erfolgte zumeist in Zeit-
rdumen, die nach Zehntausenden oder Hunderttausenden von Jahren zu be-
messen sind. Im 3. Kapitel waren bereits einige Félle besprochen worden (Bir-
kenspanner Pachys [ Amphidasis] betularia, Fliegenschnéipper Rhipidura flabelli-
fera u. a.), bei denen ein Rassenwandel in noch kiirzeren Epochen, nimlich
schon in historischer Zeit erfolgte. Hier handelte es sich aber um die Ausbrei-
tung bestimmter Mutanten, die wahrscheinlich nur durch ein Gen unterschieden
sind. Die ,,normalen* geographischen Rassen, die meist Zehntausende von Ge-
nerationen hindurch einer natiirlichen Auslese unterlegen haben, pflegen in
einer ganzen Reihe von Erbfaktoren voneinander abzuweichen. Die Schitzung
des Rassenalters ist in vielen Féllen moglich.

Wie bereits erwéhnt wurde, sind die Areale vieler européischer Tierformen
durch die Eiszeiten in zwei oder mehrere Refugien zerteilt worden. Isolation
und abweichende Selektionsbedingungen haben nun wihrend der Eiszeit viel-
fach zur Ausprdgung neuer geographischer Rassen gefithrt. So sind in den ge-
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nannten , Massifs de refuge am Ost-, Siid- und Westrand der Alpen auller
neuen Arten auch zahlreiche geographische Rassen entstanden, so z. B. bei
Landschnecken der Gattungen Orcula (vgl. ST. ZIMMERMANN 1932) und Pago-
duling (W. KuEmm 1939). Vagilere Tierformen erlitten groBraumigere Areal-
verschiebungen, bei denen sich eiszeitliche Refugien hauptsichlich in Siidost-
und andererseits in West- und Siidwesteuropa herausbildeten. Bei der post-
glazialen Wiederbesiedlung Mitteleuropas kam dann oftmals eine Arealiiber-
schiebung der neugebildeten Ost- und Westformen zustande, wobei in vielen
Fillen keine Bastardierungen auftraten, sich also bereits gute Arten gebildet
hatten (so z. B. bei Nachtigall, Luscinia megarhynchos, und Sprosser, L. lus-
cimia, Blassem Spotter, Hypolais pallida, und Gartenspotter, H. icterina usw.),
wibrend in anderen Fillen intermedisire Mischrassen oder jedenfalls Bastard-
zonen zustandekamen, so bei den Gimpeln (Pyrrhule pyrrhula), Schwanz-
meisen (Adegithalos caudatus) (vgl. E. STRESEMANN 1919 und F. SALOMONSEN
1931), den Igeln Erinaceus e. europaeus und E. e. roumanicus (vgl. K. HERTER
1934), den Unken Bombina variegata und B. bombina (vgl. R. MERTENS 1928)
u. a. Wenn vielleicht in all diesen Fillen ein Rassenalter von etwa 300 000 bis
500 000 Jahren angenommen werden kann, so ist aber zu bedenken, daf eine
gewisse rassische Differenzierung auch vor der Kiszeit schon vorhanden ge-
wesen sein kann.

Andere geographische Rassen erweisen sich als wesentlich jiinger. Die zahl-
reichen Rassen (42) und Unterrassen der felchenartigen Fische des Rassen-
kreises Coregonus lavaretus (vgl. L. 8. BEre 1933) sind iiberwiegend auf Seen
Nordeuropas und der Alpen beschréinkt, die sich erst postglazial, d. h. vor etwa
10 000—30 000 Jahren herausgebildet haben. Die auf den Oernsee in Schweden
beschrinkte Fischrasse Cottus quadricornis oernensis kann nicht ilter sein als
dieser See, d. h. nicht élter als 8500 Jahre (vgl. E. LonNBERG 1939). Gleichfalls
postglazialen Alters sind wahrscheinlich manche disjunkt itber Nordatlantik
und Nordpazifik verteilten Fischrassen wie z. B. die Heringe Clupea harengus
harengus (Biskaya—WeiBes Meer) und Cl. h. pallasi (BeringstraBe—Hondo)
oder die Kabeljaurassen Gadus morhua morhua (Nordatlantik) und G. m. macro-
cephalus (Nordpazifik) u. a. Das von CH. DARWIN fiir eine eigene, schnell ent-
standene Art gehaltene Porto-Santo-Kaninchen ist nur als besondere, und zwar
die kleinste und ,,wildeste” Rasse von Oryctolagus cumiculus anzusehen. Es
stammt von gezihmten Vorfahren, die vor 500 Jahren ausgesetzt worden
waren. Die Erblichkeit der Rassenmerkmale hatte H. NacuTsHEIM (1941) nach-
gewiesen. —

Manche auf Nord- und Osteuropa beschrinkten Vogelrassen sind wahr-
scheinlich noch keine 10 000 Jahre alt. So hat sich der GroBe Gimpel ( Pyrr-
hula pyrrh. pyrrhula) wahrscheinlich erst mit der Einwanderung der Fichte vor
6000—8000 Jahren herausgebildet (G. und J. STEiNBACHER 1943). Relativ
schwach differenzierte Mauereidechsenrassen der Inselsplitter an der westlichen
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Kiste Istriens sind mit der Abtrennung dieser Inseln vor etwa 9000 Jahren
entstanden (G. Kramer und R. MErTENS 1938). Ein dhnliches Alter haben
wahrscheinlich die zahlreichen Mauereidechsenrassen der Inselsplitter, die sich
im Bereich der Balearen und Pityusen finden. Die dunkle Haubenlerchenrasse
Galerida cristata nigricans am Unterlauf des Nils kann nicht élter als 10000 Jahre
sein (R. E. MoreaU 1930). Eine Aaskéferart, Choleva holsatica, die sich nur in
einer postglazialen Hohle bei Segeberg in Holstein findet, kann sich erst vor
16 000—20 000 Jahren gebildet haben (L. Benick 1939). Endemische Sauge-
tierrassen auf jung gebildeten Inseln des GroBen Salzsees in Utah sind jiinger
als 20 000 Jahre (W. H. MarsHALL 1940). Eine in einem StBwassersee Kanadas
isoliert vorkommende Rasse des Seehunds Phoca vitulina kann nicht &lter als
3—8000 Jahre sein (J. K. DouTt 1942).

Die heutige Steinbockrasse Capra tbex ibex ist nach F. E. ZEUNERs Berech-
nungen durch etwa 230 000 Jahre von der eiszeitlichen Stammform C. 4. cam-
burgensis getrennt. Zeitrdume dhnlicher GréB8enordnung sind wohl auch fiir die
eiszeitlichen Vorldufer unseres Rothirsches (Cervus elaphus angulatus und C. e.
priscus) anzunehmen. Andererseits fand sich noch zur mittleren Steinzeit in
Mitteleuropa eine Wildschweinrasse, die W. HERRE (1948) mit dem nacheiszeit-
lichen Sus scrofa antiquus identifiziert. In diesem Falle ist also eine Rassen-
differenzierung wihrend der letzten 3000—8000 Jahre anzunehmen. Auch die
derzeitigen Menschenrassen sind wahrscheinlich nur erst 10 000—20 000 Jahre
alt, und nicht alter kénnen auch die geographischen Liuserassen sein, die bei
Européern, Mongolen und Negern ausgeprigt sind (vgl. H. FAHRENHOLTZ 1936).

SchlieBlich sei aber auch erwihnt, daBl z. B. die wahrscheinlich vor dem
Wiirm-Maximum von Skandinavien her auf den Britischen Inseln eingewander-
ten Tierformen, wie z. B. die Kifer Nebria nivalvs, Elaphrus lapponicus, Amara
alping usw., bisher keine britischen Sonderrassen ausgebildet haben (vgl.
H. C. Linprota 1935). Die 1850 im Osten und 1871—1873 im Westen von
Nordamerika eingefiihrte Haussperlingsrasse Passer domesticus domesticus hat
in diesem Kontinent ebenfalls bisher noch keine neue Rasse ausgebildet. Die
auf den Hawaiinseln spiter eingefithrten Haussperlinge zeigen dagegen eine
schwache rassische Verinderung, die moglicherweise aber nur modifikatorisch
ist (D. Lack 1940).

B. Faktoren, welche die Entwicklungsgeschwindigkeit bestimmen

Uberblicken wir noch einmal all die errechneten Angaben iiber das Durch-
schnittsalter der verschiedenen hoheren Kategorien, so ergibt sich fiir die hete-
rogensten Tiergruppen eine prinzipiell dhnliche Abstufung, wie dies die fol-
gende Tabelle 3 fiir einige noch heute lebende Gruppen veranschaulicht
(Werte, die oben noch nicht besprochen waren, nach K. A. Z1TTEL, O. ABEL
u. a., erginzt). Im allgemeinen sind die Klassen 1'/,—3mal, durchschnittlich
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Tabelle 3
Durchschnittsalter hoherer Kategorien bei verschieden hochentwickelten Land- und
Meerestieren in Millionen Jahren. (Aus unvollstandigen Angaben errechnete, bzw. ge-
schitzte Durchschnittswerte eingeklammert.) Crustaceen-Familien: = Durchschnittsalter
der sogenannten ,,Tribus‘* bei BEURLEN.

Klassen Ordnungen Familien Gattungen

SHUZET «.vvvvnrneeranreenns 190 65 25 (15)
Reptilien.......c.ooovvenn.. 310 185 85 (50)
Fische o vovvinnnnnnennn. 450 270 80 (50)
Insekten «.oovvvnuiiinennenn 350 180 160 (12)
Crustaceen ......ooeeeveenns 540 410 (160) —

Pulmonaten ................ 540 100 65 (40)
Meeres-Prosobranchier ...... (400) 125 75

etwa doppelt so alt wie Ordnungen, diese etwa doppelt so alt wie die Familien,
welche ihrerseits durchschnittlich 13/,;mal so alt wie die Gattungen sind (natiir-
lich jeweils mit Ausnahmen). Die Gattungen sind nun im Durchschnitt sogar
wenigstens 10mal &lter als die Arten, fiir die wir zumeist ein Alter von 100 000
bis zu wenigen Millionen Jahren festgestellt hatten, und das gleiche Verhiltnis
besteht fiir die Arten gegeniiber den geographischen Rassen, deren Alter ge-
wohnlich nur nach Zehntausenden bis Hunderttausenden von Jahren zu be-
messen ist. Das bedeutet also, daB bei einer Stammbaumskizze
heutiger Tiergruppen, welche die Zeitverhiltnisse richtig wie-
dergeben soll, die Gabelpunkte zur nachsthéheren Kategorie in
geometrischer (nicht arithmetischer) Progression folgen miissen.
Die nebenstehende schematische Skizze (Abb. 18) mag diese zunehmende phylo-
genetische Wertigkeit der hoheren Kategorien auch bildlich verdeutlichen.
Natiirlich sind hier in den freien Réumen auch noch Zweige ausgestorbener
Ordnungen, Familien usw. zu denken.

Wie bereits mehrfach erwihnt wurde, sind aber alle diese Berechnungen
einer durchschnittlichen Dauer von Kategorien nicht wenig eingeschrankt
durch die Tatsache, daBl beim Auftreten vollig neuer Baupline vielfach eine
explosive’ Entwicklungsphase (Tachytelie) vorliegt und daB andererseits auch
Verlangsamungen (Bradytelie) und Dauertypen auftreten kénnen. Es sind also
weniger die absoluten als die relativen Differenzen von Interesse.

Aus der Tabelle 3 ergibt sich auch noch einmal die schén bei den einzelnen
Kategorien besprochene Tatsache, daB die Kategorien der primitiveren
Tiergruppen im allgemeinen ein hoheres Alter aufweisen. Das zei-
gen die Fische gegeniiber den Reptilien und diese gegeniiber den Siugetieren,
die Crustaceen gegeniiber den Insekten und die marinen Prosobranchier gegen-
iiber den Landpulmonaten. Da hier aber auch die verschiedenen Umweltver-
haltnisse einen EinfluB haben (s. u.), ist es wichtig, auch einmal nur Landtiere
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untereinander zu vergleichen. Aber auch dann zeigen z. B. die Reptilien gegen-
iiber den Sdugern ein hoheres Alter sowohl fiir die Klassen als auch fiir die Ord-
nungen, Familien und Gattungen. Vergleichen lassen sich weiterhin etwa die
Familien der Landprosobranchier, die ein Durchschnittsalter von etwa 130 Mil-
lionen Jahren aufweisen, mit den Fa-

milien der im ganzen jiingeren Land- Arten
pulmonaten, die durchschnittlich nur Galturigen
65 Millionen Jahre alt sind. Unter den -
Siugern gehen die primitiveren Ord- Familien
nungen bis in das Mesozoikum zuriick

(Marsupialia bis O.-Jura = etwa 150 Mil-

lionen Jahre), die hoheren Ordnungen Ordnungen

beginnen dagegen erst mit dem Ter-
tidr. Ca. Darwin (1859) und mit ihm
A. Gaupry (1869), welche diese Tat-
sache bereits erkannten, folgerten dar-
aus, daB niedere Tiere allgemein einer
langsameren Evolution unterliegen, und
Cu. DEpERET (1909) meintesogar (p.153),
,»daB die Geschwindigkeit der Entwick-
lung einer Gruppe im umgekehrten Ver-
héltnis zu ihrer Langlebigkeit steht.
Diese Ansichten kénnen allerdings mit
Riicksicht auf die schnelle Formauf-
spaltung so vieler Gruppen ,,niederer*
Typen in besonderen ,,Virenzperioden‘
kaum als generelle Regel zur Exklirung
herangezogen werden (man denke an
die im Eocin so schnell aufblithenden
Gruppen der Nummuliten und Orbitoi-
den unter den phylogenetisch so alten
F(?raminiferen, an viele Ammoniten- Abb. 18 Schema der Kategorien-Differenzierung.
reihen, an das Aufblithen der seit der Dle Lingenz‘;?tbrg!?ecge&ieégl?g&?;rcellls.%nmmhen
oberen Trias existierenden Siugetiere
am Beginn des Tertidrs usw.). Doch wird die kompliziertere Organisation
h_Oherer Tiergruppen natiirlich oftmals tatsiichlich zu einer schnelleren Speziali-
Slerung und Einpassung in die jeweiligen Umweltverhéltnisse gefiihrt haben.
Wichtiger scheint mir aber zu sein, daff die niederen, historisch &lteren: Tier-
gruppen lingere Zeit Gelegenheit hatten, Formen zu entwickeln, die an ver-
schiedene Umweltlagen angepaBt sind und bei einem Wechsel der Milieubedin-
gungen nicht zugrunde gingen. So haben z. B. die schon im Perm entstandenen

Klassen

{ Schildkroten einen Bauplan, der trotz mancher Mingel (Erschwerung schneller
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Bewegung, Erschwerung der Atembewegung usw.) allen Feinden gegeniiber
einen so vollendeten Schutz bot, dafl er vom Perm bis heute erhalten blieb. Es
ist ja auffillig, daB solche Dauerformen zumeist nicht etwa unwandelbare Arten
darstellen, sondern nur Dauer-Gattungen sind, die bei artlichem Wandel
einen bestimmten Anpassungstyp beibehalten. Das wird besonders deutlich bei
der von W.QUENSTEDT (1930) studierten Muschelgattung Nucula, die im Silur
einsetzt und zumindest bis zur Kreide hin immer wieder andere Abwandlungen
in Anpassung an die grabende Lebensweise zeigt. Die aus gleichem Stamm ent-
sprossene und dhnlich lebende Gattung Solenomya erreichte dagegen eine ideale
Anpassungshéhe mit einigen in gleicher Richtung liegenden Anpassungs-
schritten schon im Karbon und blieb seitdem im wesentlichen konstant. Die
Umweltabhingigkeit der Dauertypen wird gleich noch zu besprechen sein.

DaB hohere Tierformen sich nicht etwa generell schneller entwickeln als
niedere, 146t sich tibrigens auch daran erkennen, dafl die Kategorien heute
lebender Tiere im allgemeinen von ldngerer Dauer sind als ent-
sprechende Kategorien ausgestorbener Gruppen. 25 rezente Insek-
tenordnungen existieren seit durchschnittlich 180 Millionen Jahren, 13 fossile
Ordnungen lebten nur durchschnittlich 45 Millionen Jahre lang. 4 rezente
Reptilienordnungen existieren seit durchschnittlich 185 Millionen Jahren, 17
fossile Ordnungen lebten durchschnittlich nur je 70 Millionen Jahre, 15 rezente
Saugerordnungen sind seit durchschnittlich 65 Millionen Jahren vorhanden,
8 ausgestorbene Ordnungen lebten durchschmittlich nur 35 Millionen Jahre.
8 rezente Brachiopodenfamilien existieren seit durchschnittlich 340 Millionen
Jahren, 18 fossile Familien lebten je nur durchschnittlich 160 Millionen Jahre,
usw. Es stellen also die #lteren ausgestorbenen Tiergruppen Entwicklungs-
zweige dar, die schneller zu einem Stadium gelangten, das bei Umweltdnderun-
gen nicht mehr anpassungsfihig war und ausstarb, wihrend umgekehrt die bis
heute fortbestehenden Zweige gewohnlich lange Zeit hindurch verhéltnismaBig
unspezialisiert blieben (Copes “law of the unspecialized”, vgl. Kap. 6C), d. h.
sich relativ langsam entwickelten.

Von erheblich groBerer Bedeutung ist aber nun der Einflufl der Umwelt
auf die Geschwindigkeit der Evolution. Wie die Tabelle 3 noch einmal
erweist, ist das Durchschnittsalter der Kategorien bei Meerestieren im all-
gemeinen erheblich hoher als bei Landtieren. Das ist, wie wir sahen, mitbedingt
vom hoheren phylogenetischen Alter der marinen Gruppen, hingt aber nicht
nur davon ab, denn auch fast alle Dauergattungen sind ja Meerestiere, so
die Foraminiferen-Genera Spirillina (seit Kambrium), Lagena, Ammodiscus,
Placopsilina (seit Silur), Dentalina, Agathammina, Saccamina, Trochammina,
Lituola (seit Karbon), die Crinoideen-Gattung Antedon (seit Jura), die Brachio-
poden-Genera Lingula (allerdings wohl besser anfinglich als Gattung Glottidia
zu unterscheiden), Discina (seit Silur), Terebratula (seit Devon), die Lamelli-
branchier Avicula, Nucula, Leda, Arca (Silur), Pinna, Modiole (seit Devon),

Faktoren, welche die Entwicklungsgeschwindigkeit bestimmen 101

Lima, Pecten, Astarte (Karbon), die Prosobranchier-Genera Pleurotomaria,
Emarginula, Scurria, Acmaea, Delphinula, Natica, Scalaria (seit Trias), die
Cephalopoden-Gattung Nautilus (seit Karbon), das Xiphosurengenus Limulus
(seit Trias) und viele andere. Demgegeniiber ist die Anzahl persistenter Land-
tiergattungen unverhiltnismiBig gering, und es handelt sich dabei um durch-
schnittlich jiingere Typen wie etwa die Landschnecken-Genera Glandina und
Megaspira (seit oberer Kreide), Wanzengenera wie Belostomum und Naucoris
(seit Jura), die Libellengenera Anaz und Aeschna (seit Jura) und die Reptilien-
genera Crocodilus und T'rionyz (seit oberer Kreide). Andere Dauertypen wie die
Briickenechse Sphenodon und der Koboldmaki Tarsius sind Reliktgattungen,
die fossil nicht bekannt sind, aber zu lange (seit Jura bzw. Eocin) ausgestor-
benen Gattungsgruppen gehéren.

Wenn also die Meeresformen in so viel stirkerem MaBe zur Bildung von
Dauertypen neigen, so ist dies anscheinend durch die Verschiedenheit der Um-
welt bedingt. Fiir die meisten Meerestiere unterliegen alle wichtigeren ckologi-
schen Faktoren wie Temperatur, Belichtung, O,-Gehalt, Stromung usw. erheb-
lich geringeren tages- und jahresrhythmischen wie auch viel weniger unperio-
dischen Schwankungen als fiir Landtiere. Weiterhin sind fiir freischwimmende
und plaktontische Tiere und fiir die Fortpflanzungsprodukte sessiler Arten nur
in geringem MaBe schirfere Populationsgrenzen ausgeprigt. Damit sind
stirkere Populationswellen ausgeschaltet, und die Auswirkung
der natiirlichen Auslese ist relativ konstant: so erklirt sich leicht
die langsamere Evolution, ohne daf eine geringere Mutation als bei Landtieren
oder irgend ein besonderes, langsames, ,,immanentes Entwicklungstempo® an-
genommen zu werden braucht (vgl. auch G. G. Simpson 1944). Bereits CH. DAR-
WIN (1859) wies.bei der Besprechung dieses Problems auf die komplizierteren
Umweltverhiltnisse der Landtiere hin, und Cu. DpEriT (1909, S. 151) brachte
ausdriicklich das Auftreten von Dauertypen mit der weitgehenden Unverénder-
lichkeit des marinen Milieus in Zusammenhang. O. ABEL zeigte 1918 (vgl.
auch 1929) an der Phylogenese der Lungenfische, der Sirenen und der Wale in
besonders eindrucksvoller Weise auf, daB Perioden langsamer Evolution mit
stabilen Umweltverhéltnissen einherliefen, wihrend Umweltwechsel bzw. Nah-
rungswechsel zu schneller, fast sprunghafter Fortentwicklung fiithrte. So wurde
diestetige Entwicklung der Wale seit dem Eocén dreimal durch,,stiirmische” Um-
bildungsperioden unterbrochen: als die urspriinglichen GroBtierfresser ( Proto-
cetus, M.-Eocén) im Eocéin zur Fischnahrung iibergingen und so die miocénen
Squalodontiden mit haiihnlichen Zihnen entstanden, als durch Ubergang zur
Cephalopodennahrung bei Physeteriden und Ziphiiden die Zihne reduziert
wurden und sich iiber Patriocetus relativ sehr schnell die Bartenwale heraus-
bildeten. AL folgerte daher ganz allgemein (1929, p. 298): ,,Nur der Wechsel
der Lebensweise beeinfluBt das Tempo der phylogenetischen Entwicklung®.

‘ Auch R. Ruepemany (1918) und J. F. Pomprck1 (1925) betonten die Abhén-
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gigkeit der Persistenz der Typen vom Gleichbleiben der Umweltsbedingungen.

Die Abhingigkeit der Entwicklungsgeschwindigkeit von den Auslesebedin-
gungen geht schlieBlich auch daraus hervor, dafl stirker bewegliche, d. h.
zum Umweltwechsel leichter befihigte Tiergruppen eine schnellere Evo-
lution zeigen. Wie schon R. RUEDEMANN nachwies, finden sich unter den per-
sistenten Typen besonders viele sessile und grabende Formen, und es sind ja
auch all die Dauergattungen unter den Muscheln und Schnecken nur wenig
beweglich. Dagegen unterlagen schnell bewegliche Mollusken wie die Ammoniten
einer raschen Evolution.

SchlieBlich ist das Entwicklungstempo anscheinend auch noch von den
Temperaturverhiltnissen abhingig. In warmen Zonen ist bei poikilother-
men, zum Teil auch bei homoiothermen Tieren die Generationenzahlerhéht,
und damit sind die Ausleseeffekte pro Individualzyklus entsprechend vermehrt.
In der rezenten Fauna sind deshalb die Artenzahlen innerhalb einzelner Tier-
gruppen in warmen Landern wesentlich grofler als in gemifigten und kalten
Zonen. Nun sind aber auch frithere Erdepochen, zumindest von der oberen
Trias bis zum Alttertidr einschliefllich (vgl. M. ScEWARZBACH 1946, 1949, 1950),
in allen Klimazonen wesentlich wirmer gewesen als heute. Es kann also viel-
leicht fiir diese Periode (und vielleicht auch fiir das Paldozoikum vor dem Perm)
eine relativ beschleunigte Phylogenese in vielen Tiergruppen vorausgesetzt

werden, die heute ausschlieBlich in gemaBigten und kalten Zonen leben (vgl. -

B. Rexsca 1952). (Natiirlich darf man bei der Beurteilung der Bedeutung ver-
schiedener Generationszahlen nicht etwa auch verschiedene Tiergruppen mit-
einander vergleichen. Wenn z. B. Elefanten trotz sehr geringer Generationen-
zahl relativ schnelle phylogenetische Verinderungen durchgemacht haben,
wihrend manche Kleinsiugetiere wie etwa Nager mit 40—100fach hoherer
Generationenzahl sich nur wenig weiter entwickelten, so ist hier wohl die bei
weitem groflere Konstanz der Auslesebedingungen sowie die bedeutendere
Grofle der Paarungsgemeinschaften fiir die letztere Tiergruppe entscheidend
gewesen.) —

Zusammenfassend kénnen wir also feststellen, dafl die paldon-
tologisch ermittelten Evolutionsgeschwindigkeiten hoherer ta-
xonomischer Einheiten auf Grund der bei infraspezifischer Evo-
lution wirksamen Faktoren (Mutation, Populationsschwankun-
gen, Selektion, Isolation) verstanden werden koénnen. Ein Anlaf,
besondere autonome Evolutionsfaktoren fiir Geschwindigkeitswechsel anzu-
nehmen, liegt bisher nicht vor. In erster Linie wird das Entwicklungstempo
offenbar durch Auslesebedingungen bestimmt, was im niichsten Kapitel
weiterhin erhéirtet werden wird. Zudem kann aber auch der Bauplan

pridisponierend wirken, insofern vielseitig angepaBte Formen der Aus-
lese weniger zuginglich sind.

6. Regelhaftigkeiten der Kladogenese
(Stammverzweigung).

Bei der kausalen Analyse der transspezifischen Evolution haben wir es mit
zwel wesentlich verschiedenen Problemgruppen zu tun. Einmal ist die Ursache
der Verzweigung in den Stammesreihen sowie ihre Regelhaftigkeit zu unter-
suchen, zum anderen das Problem der Hoherentwicklung im Gesamtstamm-
baum und in seinen Hauptisten. Bildlich gesprochen: es handelt sich nicht nur
darum festzustellen, nach welchen Prinzipien ein Stammbaum entstand, son-
dern auch warum der Stammbaum ,,aufrecht steht, so daB viele Aste nach
,,oben‘ streben. Da es mir wiinschenswert erscheint, diese beiden heterogenen
Exrscheinungsreihen klar zu trennen, habe ich sie durch zwei verschiedene Ter-
mini gekennzeichnet: die Stammverzweigung als Kladogenese, die Hoherent-
wicklung als Anagenese?).

Wie wir im 4. Kapitel gesehen hatten, erfolgt die Kladogenese in der
Weise, daB sich zunichst ganz richtungslos neue Zweige bilden, daf} diese aber
von der Umwelt scharf beschnitten und in geeignete Richtung gelenkt werden.
Neben den speziellen Regeln, die wir dort besprachen, existieren nun aber auch
generelle Regeln, von denen der Ablauf jeder Phylogenese insgesamt beherrscht
wird. Sie wurden zumeist schon am Ende des vorigen Jahrhunderts entdeckt,
sind aber gerade in letzter Zeit wieder besonders lebhaft diskutiert worden. Es
handelt sich dabei um die Tatsache, daB die Stammesreihen an ihrem Beginn
meist eine lebhafte Formenradiation, eine ,,explosive Entwicklung zeigen und
sich dann in einer beschrinkten Zahl von Asten langsamer weiterentwickeln.
Dabei erwerben sie viele Anpassungen, behalten zumeist lange Zeiten hindurch
eine gerichtete Entwicklung bei (Orthogenesis), wobei auch Parallelbildungen
in verwandten Stammesreihen oder in zeitlicher Folge (Iterationen) auftreten
kénnen, um schlieBlich in einer phylogenetischen Phase des Alterns oftmals
exzessive oder ,,degenerative” Ausprigungen durchzumachen und darauf aus-
zusterben. Die einzelnen Entwicklungsvorginge sind im allgemeinen nicht um-
kehrbar (Irreversibilitatsregel). Die Stammesgeschichte hat also einen regel-
haften Ablauf, der schon viele Autoren veranlaBte, in Analogie zur individu-
ellen Entwicklung von Jugend, Bliitezeit und Altern der phylogenetischen
Reihen zu sprechen und diesem Ablauf eine autonome, von immanenten Ent-
wicklungsfaktoren beherrschte Gestaltung zuzuschreiben. Die letztere Ansicht
vertraten vor allem, wie schon p. erwihnt wurde, K. E. von Baer (1876),

' ] 1y xAddog = Zweig, dvd = hinauf, yéveors = Entstehung.
: " . a
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D. Rosa (1931), E. Dacqut: (vgl. 1935), K. BEURLEN (1937), O. SCHINDEWOLF
(1931, 1936, 1950), F. Freiherr voN HUENE (1940) u. a. Es gilt nun also, die Giil-
tigkeit dieser Regeln der transspezifischen Evolution nachzupriifen und dabei
in jedem Falle zu untersuchen, ob eine Erklirung durch die fiir die Rassen- und
Artbildung bereits einigermaflen befriedigend analysierten Faktoren (Mutation,
Populationsschwankungen, Selektion) moglich ist oder ob die Annahme auto-
nomer Entwicklungstendenzen vorzuziehen ist. Das letztere wiirde allerdings
dem Verzicht auf eine Exklirung gleichkommen, solange solche Entwicklungs-
faktoren nur ein Wort fiir einen physiologisch in keiner Weise faibaren Vorgang
darstellen.

A. Explosive Entwicklungsphasen und Virenzperioden
Historisches

Es war den Paliontologen schon am Anfang des vorigen Jahrhunderts auf-
gefallen, daB viele Tiergruppen mit bestimmten geologischen Epochen bzw.
Horizonten plétzlich in reicher Formenfiille einsetzen, und G. CuviER hatte
bekanntlich mit seiner Katastrophentheorie diesen Befunden (wie vor allem
auch dem plotzlichen Erscheinen ganzer Faunen) Rechnung getragen. CH. Dar-
wiIN (1859) bestritt ein solches unvermitteltes Entstehen. Kr wies darauf hin,

daB die fossilen Urkunden noch viel zu liickenhaft seien und dal — was CUVIER

selbst bereits angenommen hatte — in vielen Fillen horizontale Faunenver-
schiebungen als Ursache fiir solche ,Entwicklungsspriinge’ in der Schichten-
folge eines Fundortes anzusehen sind. Er schlieft deshalb (6. Aufl. 1876, p. 403):
,» - - - nach der allgemeinen Regel wéichst die Artenzahl jeder Gruppe allmahlich
zu ihrem Maximum an und nimmt dann frither oder spater wieder langsam ab*’.
E. HarckrL (1866) erkannte das Vorhandensein einer besonderen ,,Aufbliih-
zeit (Epacme)** in den einzelnen Stammesreihen bereits etwas klarer. Erschreibt
(8. 321): ,,Die epacmastische Crescenz der Arten und Stimme besteht ebenso
wie das anaplastische Wachstum der Bionten, in ihrer Ausdehnung und GroBen-
zunahme. Bei den Arten wichst die Anzahl der subordinierten Kategorien
(Klassen, Ordnungen usw.), welche dieselben zusammensetzen.® Aber eine
nihere Charakterisierung dieser Aufbliihperiode wurde nicht versucht.

So war es denn erst O. JarckeL (1902), der an konkreten Beispielen (Crinoi-
deen, Cystoideen) nachwies, daB in der Stammesgeschichte von Zeit zu Zeit
eine ,,Umschiittelung®, eine ,,Metakinese®, stattfindet, die schnell zu vielfalti-
gen und sehr abweichenden Gestaltungen fiihrt: ,,Die groBten Divergenzen
treten so in der Jugendzeit eines Stammes auf und sind fir dieses Stadium
geradezu charakteristisch . . . Auf gegebener Basis sind aber meist nur wenige
Pline durchfiihrbar, deshalb sind die groBen Gruppen gegeniiber den ersten
Versuchsformen meist arm an Zahl . . . Die ersten Versuchsformen eines Typus
laufen so weit auseinander und weisen meist neben der ausgeprigten Tendenz
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des Typus noch so fremdartige, atavistische Charaktere auf, daB sie sich als
eine Abteilung fiir sich von dem Ganzen abheben.” J. Wartaer (1908) nannte
solche Phasen rascher Forminderung Anastrophen. Er wies darauf hin, daB
sie bei allen Tiergruppen und sowohl bei Gattungen als auch bei Familien, Ord-
nungen und Klassen auftreten. WaLTHER betont, daBl solche Anastrophen oft
erst nach langen Perioden auftreten, in denen die Tiergruppen ,,lange Zeit mit
indifferenten, wenig charakteristischen Urformen leben, geringe Umbildungen
erkennen lassen . . .“ (p. 551). Und Entsprechendes konstatierte auch R. WeDg-
KIND (1920), der die ,,explosive” Phase etwas treffender als Virenz periode
bezeichnete. K. HENNIG (1929, 1932) stellte unter Hinweis auf Teleostier und
Sauger gleichfalls fest, daB es ,,verspitete Bliiten‘‘ sein kénnen, die ein Stamm-
baumast treibt. Weitere Beispiele fiir explosive Entwicklung fithrte dann vor
allem K. BEURLEN (1932, 1937) an, wobei er diese ,,plastische Frithphase‘ nun
ausdriicklich als notwendiges Glied in den typischen ,, Gestaltungsablauf* ein-
bezieht, der ,,das gesamte Geschehen der hoheren und der niedrigeren Katego-
rien beherrscht™ (1937, p. 101). Ich selbst hatte dann zuerst 1939 und 1943 ver-
sucht, diese explosiven Entwicklungsphasen unter Ausschaltung autonomer
Faktoren auf Beschleunigung der Selektion, nicht auf Makromutation zuriick-
zufithren. (Man vergleiche auch G. HEBERERs Kritik der ,,Zweiphasentheorie*
und der vorausgesetzten Makromutation: 1943). G. G. Simpson (1944) gab (an-
scheinend ohne Kenntnis dieser Darstellungen) eine ganz entsprechende Deu-
tung, wobei er fiir diese ,,quantum evolution eine Reihe paliontologisch gut
belegter Beispiele besprach. Und ohne Kenntnis von Smmpsons Buch hatte ich
dann am Ende des Krieges das Problem noch einmal ausfiihrlicher in der 1. Auf-
lage dieses Buches dargestellt (1947). Auch O. H. ScuiNDEWoLF (1950) stellte
neuerdings noch treffende Beispiele fiir solche explosive Entwicklung (,, Typo-
genese®) zusammen, die er aber auf frithontogenetisch einsetzende GroBmuta-
tionen zuriickfiihren méchte.

Nachwers von explosiven Phasen und Virenzperioden

Fiir die Beurteilung von phylogenetischen Phasen mit gehiufter Neubildung
von Formen und Bauplantypen ist es zuniichst wichtig, einmal an einer Anzahl
einigermafien gut bekannter Tiergruppen zu priifen, wie sich die Formaufsplitte-
rung zahlenmiBig darstellt, wann sie einsetzt und welche Kategorien betroffen
Werden. In den Tabellen 4—7 habe ich dafiir die Anzahl von Gattungen, Fami-
lien, Ordnungen und Klassen aus fossilreichen Gruppen zusammengestellt. Die
Zahlen griinden sich auf die gleichen Werke, die bei den Untersuchungen iiber
Geschwindigkeit der Evolution genannt waren (W. Wenz 1938 fiir Gastropoden,
M. Wgrgr 1928 fiir Saugetiere, K. LamsrecHT 1933 fiir Vogel usw.). Das Silur
wurde, wie jetzt allgemein Brauch ist, in Unter-Silur = Ordovicium und Ober-
Silur == Gotlandium getrennt, d. h. in 2 Perioden von jeweils ohnehin sehr langer

/
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Tabelle 4

Anzahl der in den einzelnen geologischen Epochen jeweils neu aufgetretenen Gattungen.
Maxima fett gedrucks.
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Tabelle 5

Anzahl der in den einzelnen geologischen Epochen jeweils neu aufgetretenen Familien.
Maxima fett gedrucks.
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Perissodactylen.
Tabelle 6

Anzahl der in den einzelnen geologischen Epochen jeweils neu aufgetretenen Ordnungen.
Maxima fett gedruckt.
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Tabelle 7

Anzahl der in den einzelnen geologischen Epochen jeweils neu aufgetretenen Klassen der
fossil einigermaBen gut bekannten Stdmme. — Maxima fett gedruckt
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1) Evtl. mehr.

Dauer (von etwa 70 und 30 Millionen Jahren). Die Tabellen 4—7 lassen folgende
Tatsachen erschlieBen.

1. Perioden starker Formaufspaltung zeigen alle héheren Kate-
gorien, d. h. Gattungen, Familien, Ordnungen und Klassen. Da sich nun neue
Familien erst bilden konnen, nachdem neue Gattungen differenziert waren,
neue Ordnungen eine entsprechende Familiendifferenzierung voraussetzen, so
bedeutet dies speziell, daB die explosiven Phasen bzw. die Virenzperioden nicht
nur eine Erhéhung der Formenmannigfaltigkeit bewirken, sondern auch der
Bauplantypen, daB es sich also jeweils um eine auBerordentliche Be-
schleunigung des Evolutionsvorganges handelt. Im Paleocin und
Eocén entstehen z. B. nicht nur zahllose Gattungen von Siugetieren neu, son-
dern es bilden sich auch neue Familien und dariiber hinaus treten 17 Siugetier-
ordnungen neu in die Erscheinung.

Da es sich bei den untersuchten Tiergruppen nicht um ausgelesene Beispiele
handelt, ist es wichtig festzustellen, daB kaum Fille ohne Virenzperioden vor-
liegen. Undeutlich ist dies nur bei der Gattungsdifferenzierung der Prosobran-
chierfamilie der Pleurotomariiden, bei der vom Ordovicium bis zur Triasperiode
hin die Neubildung nur wenig vermindert ist. Wir kénnen also das Auf-
treten von Virenzperioden oder explosiven Phasen in den Ent-
wicklungsreihen mit gutem Recht als evolutionistische Regel
bezeichnen.

2. Bei der Aufspaltung in neue Gattungen und neue Familien fillt fast bei
der Hilfte der angefiihrten Gruppen die Bliitezeit zeitlich mit dem Beginn der
betreffenden Gruppe zusammen. Im Ordovicium waren z. B. die hier zuerst auf-
tretenden Pleurotomariiden schon mit 21, die Trochonematiden mit 7, die
Gigantostraken mit 8 Gattungen vertreten, die Crinoideen bildeten hier schnell
12 Familien aus. Bei den iibrigen Gruppen setzte die explosive Phase aber erst
nach einer ,,Anlaufzeit ein, die sich gewthnlich iiber die vorhergehende geo-
logische Epoche oder einen Teil davon erstreckte. Die gepriiften Ordnungen der
Wirbeltiere entstanden erst nach lingerer Anlaufzeit. So existierten die Sauge-
tiere seit der Trias, die Vogel seit der Juraperiode, eine starke Aufspaltung in




108 Regelhaftigkeiten der Kladogenese (Stammverzweigung)

neue Ordnungen begann aber erst im frithen Tertisir (Entsprechendes gilt auch
fiir die Familien der Knochenfische). Und die im Karbon entstandenen Rep-
tilien zeigten eine besonders starke Aufspaltung erst in der Triasperiode. Es
gind das die von HEnxNIG, WEDEKIND u. a. hervorgehobenen ,,verspéteten
Bliitezeiten®, die uns lehren, daB nicht etwa die Entwicklung jeder
hoheren Kategorie die gleiche ,zyklische Gliederung® mit einer
explosiven Phase am Beginn aufweist.

3. Die Differenzierung von verschiedenen Kategorien, besonders die Auf-
spaltung der Ordnungen in neue Familien zeigt deutlich zwei weit getrennte
explosive Phasen, so fiir die Lamellibranchier im Untersilur und in Trias und
Jura, fiir die marinen Prosobranchier in Kambrium-Silur und von der Trias
bis Eocén, fiir die Crinoideen im Silur und im Jura. Und bei der Bildung neuer
Genera in der ausgestorbenen Prosobranchierfamilie der Euomphaliden sind
zumindest 2 Bliitezeiten im Silur-Devon und in der Trias zu konstatieren.
Auch alle diese Fille einer doppelten explosiven Phase sprechen
gegen eine gesetzmiBige , Gestalt® bei der Phylogenese einer
Kategorie.

4. Die explosiven Phasen sind nur in wenigen Fillen auf relativ kurze geolo-
gische Epochen beschrinkt, so etwa bei der Aufspaltung der Sdugetiere in Ord-

“nungen und der Huftiere, Raubtiere und Landpulmonaten in Familien im
Paleocéin und Eocén. In anderen Gruppen dauert die Virenz durch 2 geolo-
gische Hauptepochen und in weiteren Féllen noch erheblich linger, so bei den
Meeresprosobranchierfamilien die 1. Bliiteperiode durch Kambrium, Unter-

- und Obersilur (d. h. etwa 150—190 Millionen Jahre), die 2. Bliiteperiode durch
Trias, Jura, Kreide und frithes Tertidr (d. h. etwa 150—170 Millionen Jahre)
und bei der schon erwihnten Gattungsaufspaltung der Pleurotomariiden mit
Ausnahme des Perm durch Untersilur bis Trias (mit Unterbrechung im Perm?).
Auch diese Feststellungen zeigen uns also, daB kein fester, Gestaltungs-
plan® die Phylogenese beherrscht, sondern daB statt eigentlich
explosiver Phasen auch relativ sehr lange Virenzperioden auf-
treten konnen (vgl. auch E. STRoMER 1944).

Aus den Tabellen, in denen die geologischen Epochen nicht weiter unter-
geteilt sind, ist natiirlich nicht ersichtlich, wie kurz eine Virenzperiode auch
s2in kann. Es sei deshalb auch ein Beispiel dafiir genannt, wie eine explosive
Phase auf wenige Jahrmillionen beschriinkt sein kann. Bei der Entwicklung der
Pferde zerfillt der européische Hyracotherium-Stamm des unteren Eocén in
eine ganze Reihe von Typen, die bereits im mittleren Eocén als Pachnyolophus,
Lophiotherium, Propalaeotherium, Plagiolophus, Palacotherium und Anchilo-
phus in Erscheinung treten (vgl. 0. ABEL 1929). Und unter den amerikanischen
Stammesreihen spalten sich nach langer gleichméBiger Entwicklung seit dem
Untereociin im mittleren und oberen Miocéin aus Merychippus dann die Gattun-
gen Hipparion, Neohipparion, Pliohippus, Protohippus u. a. relativ schnell ,,in
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geradezu explosiver Form® (0. ABrL 1929, p. 294) heraus. (Man vergleiche
weitere Beispiele bei H. F. OsBorn 1942, G. G. Sivpson 1944, O. H. ScHINDE-
woLF 1950a, b.)

5. Wenn sich die explosiven Phasen bzw. Virenzperioden auch in den ver-
schiedensten geologischen Epochen finden, liegen doch in manchen Zeiten un-
verkennbare Hiufungen vor. So stellt das Untersilur fiir alle unter-
suchten Tiergruppen eine Periode lebhaftester Aufspaltung, d. h.
groBer Evolutionsbeschleunigung dar. Bei Meerestieren folgt dann
vielfach eine neue stirkere Radiation in Trias und Jura, wihrend Karbon und
Perm auffillig wenig neue Typen liefern. Die Insekten als Landtiere zei-
gen dagegen eine explosive Entwicklungsphase gerade im Kar-
bon und Perm, die Landpulmonaten, Sduger und Végel im frithen
Tertisr. Wir wollen hier zunichst nur diesen unverkennbaren Befund fest-
stellen. Er legt den Gedanken nahe, daB es besondere Umweltverhéltnisse
waren, die eine solche Formentfaltung hervorriefen, was weiter unten ein-
gehender besprochen werden soll.

Deutung der Befunde

Besteht nun die Moglichkeit, das Auftreten von explosiven Entwicklungs-
phasen und Virenzperioden auf die gleichen Faktoren zuriickzufiihren, die bei
der Rassen- und Artbildung wirksam sind? Von vielen Paldontologen wird dies
bezweifelt, wie schon p. 62 besprochen wurde. Es wird vielmehr ein autonomer
Entfaltungstrieb vorausgesetzt (,,Formbildungstendenz bei WEDEKIND, Ari-
stogenesis als ein ,,creative principle’* bei OsBorN, stammesgeschichtliche Ge-
stalt als iibergeordnetes ... Prinzip‘ bei Freiherrn voN HueNE, ,,Wille zu freier
und eigener Gestaltung® bei BEURLEN usw.), womit allerdings der Vorgang nur
eine Benennung erfihrt, ohne daB eine kausale Erklirung angebahnt wiirde.
Nun bieten sich aber sehr wohl Deutungsméoglichkeiten, die mit den bekannten
Erscheinungen der Mutation und Selektion auskommen.

Zuniichst konnte es naheliegen, die Virenzphasen auf zeitweilig erhohte Mu-
tation oder vergroBerte Mutationsschritte (Makromutation) zuriick-
zufiithren. Die Mutationsrate kann ja durch hghere Temperaturen (im biologisch
tragbaren Bereich) und auch durch kurzwellige Strahlung erhéht werden, und
so ist es durchaus denkbar, daB in manchen geologischen Epochen generell oder
wenigstens in bestimmten Gebieten relativ hohere Temperaturen herrschten
oder daB harte Strahlen, z. B. die kiirzesten ultravioletten Strahlen, in stérke-
rem Mafle als heute die Organismen trafen.

Nun 4Bt es sich tatsichlich auf Grund der héheren Artenzahlen in feucht-
warmen Gebieten wahrscheinlich machen, daB8 auch in der Gegenwart in war-
men Zonen das Tempo der Artbildung schneller ist als in kiihleren Gebieten.
Das ist aber offenbar in erster Linie darauf zuriickzufithren, dal wegen des
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Mangels kalter Jahreszeiten bei den meisten Tieren, speziell bei Poikilothermen,
die Generationenzahl erh6ht ist und damit die Ausleseeffekte vervielfacht sind.
Dieser Effekt wird noch dadurch verstirkt, dal infolge der groBeren Formen-
mannigfaltigkeit besonders der Flora eine groBere Zahl von Spezialbiotopen
vorhanden ist und daB die Fortpflanzungsgemeinschaften relativ individuen-
arm sind, so daf} die Anlaufzeiten fiir das Durchsetzen vorteilhafter Mutanten
abgekiirzt sind (vgl. B. RENsca 1952). Da nun aber frithere Erdepochen, speziell
von der oberen Trias bis zum mittleren Tertidr, vielleicht auch vom Kambrium
bis zum Karbon, generell wesentlich wirmer waren als heute (vgl. H. ScrwaRz-
BACH 1950), so kénnen damit keine Virenzperioden erklirt werden, die ja in fast
allen geologischen Epochen fiir einzelne Tier- und Pflanzengruppen auftreten.
‘Wohl aber kénnte damit z. B. umgekehrt vielleicht die Verzdgerung der Virenz-
periode, d. h. die lange Anlaufszeit der Siugetiere von der oberen Trias bis zum
Aufblithen im frithen Tertidr erklirt werden, denn ihre Konkurrenziiberlegen-
heit gegeniiber den in den warmen mesozoischen Klimaperioden gleichfalls
relativ ,,homoiothermen‘ Reptilien war wahrscheinlich zunichst noch nicht
sehr groB3.

Wie wir bereits im 2. Kapitel sahen, liefert nun aber auch die normale spon-
tane Mutation eine derartige Fiille von Varianten, da8 bei explosiven Entwick-
lungsphasen keine weitere Mutationssteigerung, sondern nur eine Selektions-
steigerung vorausgesetzt zu werden braucht. Umgekehrt ist daher auch zu be-
achten, daB persistente Gattungen keineswegs phylogenetisch starr sind, son-
dern ganz normale Rassen- und Artbildung zeigen konnen, also normaler Muta-
tion, aber verringerter Selektion unterlagen. So zeigen z. B. die Angehdrigen
der bekannten, seit der Kreideperiode existierenden Prosobranchier-Sammel-
gattung Cypraea starke geographische Variation (F. A. und M. ScHILDER 1939:
Familie Cypraeidae mit 279 geographischen Rassen) und in der seit Mittel- (oder
Unter-)Devon bestehenden Muschelgattung Nucula hat durch das ganze Meso-
zotkum hindurch eine Bildung von neuen Untergattungen und Arten statt-
gefunden, und auch die tertiéiren und rezenten Arten lassen unter ihren Merk-
malen noch phylogenetische Neuerwerbungen erkennen (vgl. W. QUENSTEDT
1930).

Eine zweite Erklarungsmoglichkeit fiir explosive Entwicklungsphasen ist mit
der Annahme von groBen Mutationsschritten gegeben. Besonders O. H.
ScHINDEWOLF (1936, 19504, b) vertritt die Auffassung, daB auf frithontogene-
tischen Stadien einsetzende GroBmutationen fiir das plétzliche Auftreten vieler
neuer Formen und neuer Bauplantypen von entscheidender Bedeutung sind.
Nun sind im Pflanzenreich tatséichlich Mutationsschritte beobachtet worden,
die einzelne Merkmale abwandeln, die fiir Familien oder Ordnungen typisch sein
konnen (man vergleiche die interessanten Ergebnisse von H. BurcEFr 1941 am
Lebermoos Marchantia und von H. Stusse und F. von Wrrrstemy 1941 an
Antirrhinum). Solche stirkeren Differenzen von einzelnen Merkmalen sind ge-
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legentlich tragbar, weil der pflanzliche Organismus von Art zu Art physiolo-
gisch nicht so stark unterschieden ist wie der tierische. Insgesamt sind aber die
groBen Ziige der pflanzlichen Phylogenese wahrscheinlich auf normale Mutatio-
nen und Selektionsvorginge zuriickzufiihren, wie dies- G. L. STEBBINS jr. in
seiner ausgezeichneten Darstellung der Evolution der Pflanzen (1950) ausfiihrte.

Nun sind GroBmutationen auch im Tierreich in nicht geringer Zahl fest-
gestellt und genetisch analysiert worden, aber sie erwiesen sich fast stets als
homozygot letal oder in Fertilitdt und Vitalitdt so stark geschwicht, daB sie
nicht konkurrenzfihig sind. Dahin gehdren z. B. die extremen Drosophila-
Mutanten wie die 4fliigeligen tetraptera, glass und bithorax, Mutanten mit ver-
kiilmmerten Fliigeln wie curled und vestigial usw. Man konnte vielleicht auch
an GroBmutation denken bei dem von H. NacutsaEmM (1936) untersuchten,
interessanten Fall des mutativen Wegfalls der zweiten kleinen Schneidezihne
im Oberkiefer von Kaninchen (dominant oder unvollstindig dominant vererbt),

Abb. 19 Abb. 20

Zwei Proglottiden des Bandwurms Monstrose Proglottiden einer Z'aenia-Art aus
Diplogonoporus grandis (aus Homo). einem Reiher mit Verdopplung des Genital-
(Nach FUHRMANN.) apparates. (Nach FUHRMANN.)

. denn es handelt sich ja hier um ein Merkmal, das eine ganze Unterordnung cha-

rakterisiert (U.-O. der Duplicidentaten). Aber es ist zu bedenken, daB es sich
nur um den Ausfall eines biologisch und embryogenetisch nicht sehr wesent-
lichen Merkmals handelt, das nur aus Bequemlichkeitsgriinden zur Charakteri-
sierung der in vielen Merkmalen (Kiefergelenkung, Foramina optica, Calcaneus-
artikulation, Spiralfalte des Caecum usw.) unterschiedenen Unterordnungen
herangezogen wird. Am ehesten kénnte man eine makromutative Artbildung
noch in den sehr seltenen Fillen annehmen, wie sie etwa mit der Cestoden-
Gattung Diplogonoporus (Abb. 19) gegeben sind, bei der die anatomische Struk-
tur weitgehend der des bekannten Diphyllobothrius (= Bothriocephalus) gleicht,
aber die Proglottiden gewissermaBen lateralwirts verdoppelt sind und je zwei
Genitalsysteme nebeneinander aufweisen. Eine solche Auffassung wird beson-
ders dadurch nahegelegt, daB gelegentlich auch eine solche Verdopplung als
Monstrositdt auftritt, wie dies O. Funrmany (1931) fiir die hinteren Glieder
einer Taenia-Art zeigte (Abb. 20). Dieser Autor wies dabel mit Recht darauf
hin, da wahrscheinlich die Selbstbefruchtungsfihigkeit der einzelnen Proglot-
tiden eines mutierten Individuums sehr zur Erhaltung derartiger Makro-
mutanten beitragen kann, und er machte in diesem Zusammenhang auch auf
das anscheinend sprunghafte Verschwinden der Vaginal6ffnung bei einigen
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Gattungen (Acoleus, Gyrocoelia, Diplophallus u. a.) aufmerksam. — Auch die
zweikernige, hinsichtlich der Begeillelung bilateral-symmetrische Flagellaten-
Gattung Lamblia kénnte durch eine solche GroBmutation entstanden gedacht
werden. :

Wenn solche Beispiele generellere Bedeutung fiir den Evolutionsvorgang haben
sollten, miiBten sie aber hiufiger beobachtet werden kénnen und dirften nicht
nur Verdoppelungen betreffen. Die neuerdings bei naheverwandten Drosophila-
Arten genauer festgestellten Genanordnungen zeigen zwar zum Teil weit-
gehende Ubereinstimmungen, die hauptsichlich nur durch eine Reihe von In-
versionen unterbrochen sind, aber es ist doch sehr wahrscheinlich, daf nicht
Makromutationen die Umgestaltung hervorriefen, sondern daf} jede Inversion
und Translokation durch einen anderen Mutationsschritt zustande kam und
daf gleichzeitig stetige normale Genmutationen in den Anderungsproze ein-
griffen. Die zoologischerseits besonders von L. PLare (1933), A. REMANE (1939)
und R. GonpscuMipT (1940) geforderte Annahme einer die transspezifische
Evolution einleitenden Makromutation entbehrt also bislang noch einer aus-
reichenden Fundierung. Daf entsprechende Entdeckungen noch méglich sind,
soll damit keineswegs geleugnet werden. Zumindest lehren die Heteromor-
phosen, daB ein Gen durch Verschiebung einer ,,Weichenstellung® eine ganz
neue Organisation, d. das Auftreten eines Organs an Stelle eines anderen
hervorrufen kann. In seltenen Fillen mogen solche ,hopeful monsters®
(GoLpscuMIDT) einmal Anlal zur Artbildung sein (vgl. auch R. GoLpscrMIDT
1951). Die normale transspezifische Evolution ist aber offenbar durch normale
Mutation bedingt (vgl. auch Kap. 6 E). Schlieflich darf auch nicht vergessen
werden, dal durch Einwirkung von Temperatur und kurzwelligen Strahlen
lediglich die Mutationsrate erhéht werden kann, ohne daf deshalb grofBere
Mutationsschritte zustande kdmen.

Fiir den Paldontologen liegt die Annahme von Makromutationen oft schon
deshalb nahe, weil die in einer Schichtfolge vorliegenden Stammesreihen oft
derartige sprunghafte Abweichungen — die WaaceNschen Mutationen —
zeigen. Wie wir aber schon im 3. Kapitel (p. 19) sahen, ist auch dann, wenn
keine Sedimentationsliicken vorliegen, der Entwicklungssprung nur scheinbar
und wahrscheinlich nur auf horizontale Arealverschiebungen geographischer
Rassen und naheverwandter, urspriinglich vicariierender Formen zuriickzu-
fithren.

Nun ist aber zum Verstindnis der explosiven Entwicklungsphasen die An-
nahme einer Hiufung von GroBmutationen bzw. die Steigerung der Mutations-
rate iiberhaupt gar nicht nétig, denn wir besprachen schon im 2. Kapitel, daf3
die normale Mutation jederzeit geniigend differierende Varianten schafft. s
geniigt die Annahme einer zeitweilig intensiveren Selektion, firr deren
Wirksamkeit in den explosiven Phasen und Virenzperioden meist viele Jahr-
millionen zur Verfiigung standen. Es bestehen nun verschiedene Moglichkeiten

‘ 8 Rensch, Abstammungslehre
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einer Selektionsbeschleunigung, denen eine nicht geringe Wahrscheinlichkeit
zugesprochen werden mulf. ‘

Die natiirliche Auslese wird sich besonders dann stark auswirken, wenn eine
Tierform ihr Areal stark erweitert und damit unter neue Selektionsbedingungen
gerit. Bei einer Tiergruppe wird deshalb die Besiedlung eines Gebietes, das ver-
schiedenartige neue und von konkurrierenden Tierformen noch
nicht besetzte Biotope enthilt, zu einer schnellen Formenaufspaltung
fithren. Der Vorgang wird besonders schon verdeutlicht bei der Besiedlung
ozeanischer Inseln tiber das Meer hinweg. Es leitet sich z. B. die Fauna der
Hawalinseln von solchen zufilligen Zuwanderern ab. Die heute hier formen-
reichste endemische Kleinvogelfamilie der Drepanididae (Kleidervégel) hat sich
wahrscheinlich aus Arten einer amerikanischen Singvogelfamilie entwickelt, die
vor einem wohl nach Jahrmillionen zu rechnenden Zeitraum hierher verschlagen
wurden. Manche der auf 9 Gattungen verteilten 22 Arten sind relativ undiffe-
renziert, andere haben sich aber, wie dies zuerst A. MorDVILKO (1937) iiber-
zeugend ausgefithrt hat und wie dies neuerdings in einer schénen Monographie
von D. Amapon (1950) dargestellt wurde, in Anpassung an die verschiedensten
Ernahrungsmoglichkeiten, die fast konkurrenzlos gegeben waren, sehr stark ab-
gewandelt, so daBl die Familie speziell hinsichtlich der Schnabel- und Zungen-
form einen sehr heterogenen Eindruck macht (Abb. 21). Psittacirostris-Arten
mit derbem Schnabel wie auch Ciridops nana sind z. B. vorwiegend Samen- und
Fruchtfresser, Lozops-Arten und Hemignathus procerus mit spitzerem und zum
Teil lingerem und gebogenem Schnabel erniihren sich vorzugsweise von Insek-
ten, Hemignathus mit langem, gebogenem Oberschnabel und kurzem Unter-
schnabel wurde Spezialist fiir die Erlangung von Insekten aus Rindenspalten,
Drepanis, Vestiaria, Himatione, Palmeria (aber auch Hemignathus) haben auller
einem langen Schnabel auch eine réhrenférmige Zunge mit Tupfpinsel am Vor-
derende entwickelt und ernihren sich dementsprechend tuberwiegend von
Blittennektar und kleinen Insekten. Als Konkurrenten beim Bliitenbesuch
haben die letzteren Arten auf jeder Insel lediglich einen Melliphagiden der Gat-
tung Moho, der méglicherweise auch erst nach Ausbildung der Drepanididen-
Genera von Westen her zugewandert ist, sowie auf Hawai eine seltene Chaeto-
phila-Art. Auch die iibrigen Drepanididen hatten wenig Konkurrenz, da an
Kleinvégeln neben ihnen sonst nur 2 Drosseln (Phaeornis, davon eine nur auf
Kauai) und 3 Fliegenschnipper (Chasiempis) vorkommen. So fiihrte also das
Vorhandensein sehr verschiedenartiger Biotope und Erniahrungsweisen zu
einem ,explosiven‘ Zerfall der Coerebiden-ihnlichen Vorfahren, denen eine
solche heterogene Entwicklung in ihrem amerikanischen Herkunftsgebiet mit
seinen mehr oder minder ausgefiillten Biotopen wahrscheinlich nicht beschieden
gewesen wire.

Eine ganz shnliche Formaufspaltung erfuhren auf den Hawa,iinséln auch die
meisten Insektengruppen, von denen insgesamt 829, der Arten endemisch sind
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(Gesamtzahl der Arten 4620). Unter den Kéfern haben z. B. die Carabiden 204
endemische (neben 6 nichtendemischen) Arten in 34 endemischen neben 5
nichtendemischen Gattungen ausgebildet. P. A. Buxton (1938), der diese Zah-
len berechnete, betonte dabei auch ganz in dem von uns soeben besprochenen
Sinne, daf} die hohe Zahl endemischer Formengruppen dadurch entstanden sei,

Abb. 21 Képfe von Drepanididen der Hawai-Inseln. 1. Drepanis pacifica, 2. Drepanorhamphus funereus,
4. Himatione sanguinea, 5. Chlorodrepanis virens, 6. Lozops coccinea, 7. Hemignathus obscurus, 8. Hetero-
rhynchus lucidus, 9. Psittacirostra psittacea (etwa */; nat. Gr.) (mach PORSCH aus MORDVILKO 1937).

daB viele ,,opportunities of evolving® bestanden, weil ,;many unoccupied
niches* noch ausgefiillt werden konnten. Entsprechendes gilt auch fiir die auf
diese Inseln beschrinkten, auBerordentlich formenreichen Sthneckenfamilien
der Achatinelliden und Amastriden.

Auf den Galapagosinseln haben sich die dort endemischen Finkenarten
(Geospiza, Calamarhynchus, Certhidea und Pinarolozias) gleichfalls unter dem
EinfluB der anféinglich konkurrenzfreien Biotope in ziemlich heterogene Typen
aufgespalten, wenn auch die Zuwanderung vom amerikanischen Festlande
jiingeren Datums ist als bei den Drepanididen auf Hawai. Auch in diesem Falle
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ist es kennzeichnend, daf3 alle Arten voneinander durch Futteranspriiche oder
Biotop dkologisch isoliert sind (vgl. die schéne Darstellung von D. Lack 1947).

Neuentstehende Tiergruppen bieten mit ihrem Korper nun aber auch selbst
wieder neue Biotope fiir Parasiten. Und so zieht denn eine explosive Forment-
wicklung oftmals auch eine schnelle Vermannigfaltigung von parasitéiren For-
men nach sich. Als sich in der Kreide und im frithen Tertiéir viele Vogel- und
Ssugetierordnungen und -familien schnell differenzierten, boten sich auch den
Darmschmarotzern zahllose neue, voneinander isolierte Lebensstitten mit je-
weils spezifischen Umweltsbedingungen. So bildeten sich unter den Cestoden
neue Familien wie die Dilepididae mit 48 Gattungen und die Hymenolepididae
mit 12 Gattungen, die ausschlieBlich in Warmbliitern leben, und auch aus ande-
ren Familien spezialisierten sich viele Genera fir die Warmbliitergruppen, so
daf heute z. B. bei Végeln 135 Cestodengattungen unterschieden werden, von
denen weitaus die meisten auf einzelne Vogelordnungen beschrinkt sind, und
in jeder Gattung fand eine entsprechende Aufspaltung in Arten statt (Zahlen
nach O. FuarMaNN 1932). Wie weitgehend diese Arten durch die Sonderheiten
der Biotope, d. h. die spezifischen Auslese- und Isolationsbedingungen geprigt
wurden, geht daraus hervor, daB z. B. 15 Arten ausschlieBlich bei Regenpfeifer-
artigen (Charadriiformes) vorkommen, 5 nur bei Reiherartigen (Ardeiformes),
5 nur bei Raubvogeln (Accipitriformes), 15 nur bei Sperlingsvigeln (Passeri-
formes) usw. Nachdem sich Arten und Gattungen unter dem Einflusse der Iso-
lation herausgebildet hatten, war natiirlich auch ein Uberwandern von einer -
Vogelgruppe auf die andere mdglich, so daB heute manche Végel bereits viele
Cestodenformen beherbergen (die Bekassine Gallinago gallinago z. B. 15 Arten
in 5 Gattungen: 5 Anomotaenia, 1 Echinocotyle, 3 Haploparazis, 2 Hymenole-
pis, 4 Paricterotaenia).

Eine nicht weniger starke Formaufspaltung wurde mit den schnell auf-
blithenden Vogelgruppen auch anderen Parasiten ermoglicht. Unter den Trema-
toden war es z. B. besonders die Familie der Echinostomatiden, die eine Fiille
neuer Gattungen erstehen lie, von denen viele nur in Végeln vorkommen
(vgl. H. MenNDHEIM 1943). Und auch hier zeigt die Verteilung der Arten einer
Gattung jeweils noch an, wie Isolation und spezifische Auslese zusammen-
gewirkt haben. So kommen z. B. in der Gattung Petasiger eine Art (evaeratus)
nur bei Schlangenhalsvogeln (Ankinga) vor, eine andere nur bei Kormoranen
( Phalacrocoraz), 3 weitere nur bei Tauchern (Podiceps), eine wurde nur im
Seetaucher ( Colymbus) und der Hausente gefunden (coronatus) und eine nur
beim Kanarienvogel (nitidus).

Und das gleiche Bild einer starken Aufspaltung bei Warmbliitern zeigen uns
dann noch einmal die Acanthocephalen, von denen 14 Gattungen ausschlieBlich
in Végeln, 12 ausschlieBlich in Sdugetieren auftreten (vgl. A. MEYER 1933), und
schlieBlich auch die Nematoden. Es sind mithin alle Wiirmergruppen, die in
Wirbeltieren leben und vermutlich mit dem Entstehen der Fische im Silur

)
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schon parasitidr wurden, mit dem explosiven Zerfall der Warmbliiter in Kreide
und frithem Tertidr ihrerseits in zahlreiche neue Familien und Gattungen auf-
gespalten worden, so daf3 heute speziell jeder Wasservogeldarm (Zwischenwirte
fast stets an Wasser gebunden) von einer ganzen Anzahl spezifischer Parasiten
erfillt ist.

Die Tatsache, daB neu entstehende Tierformen selbst wieder mehr oder
minder neuartige Biotope fiir Parasiten bieten konnen und jede Virenzperiode
von Wirtstieren eine vervielfachte Virenzperiode der Parasiten nach sich ziehen
kann — weil jedes Wirtstier viele Schmarotzer, auch gleicher Gruppe, beher-
bergen kann —, zeigt sich schlieBlich auch darin, daf3 die Zooparasiten in
der Zahl der vorhandenen Tierarten einen auBerordentlich hohen
Prozentsatz ausmachen, so bei deutschen Tieren nach W. ArnpT (1940)
rund 10 000 von 40 300 Arten, d. h. etwa 259, (dhnliche Prozentsitze diirften
fiir die Tierwelt im ganzen gelten).

Lassen sich nun auch manche der von uns besprochenen und in den Tabellen
4—7 dargestellten explosiven Entwicklungsphasen und Virenzperioden auf eine
derartige Auswirkung freier Biotope zuriickfiithren? In einigen kennzeichnenden
Fillen ist dies durchaus moglich, und es wurde schon von verschiedenen Palédon-
tologen darauf hingewiesen (z. B. von A. GAUDRY 1896, p. 49). So ist es unver-
kennbar, daB die erste Landtierfauna sich erst herausbildete, nachdem im
Oberdevon eine Land-Kryptogamenflora entstanden war. Der Ubergang vom
Wasser- zum Luftleben, der so vielerlei Neuanpassungen erfordert (vgl. 8. 82),

und die mit den neuen Wohn- und Ernihrungsverhéltnissen im Bereich der .

Landflora gegebenen weiteren andersartigen Auslesebedingungen fithrten des-
halb in vielen Tiergruppen gleichzeitig zu schneller Transformation und explo-
siver Aufspaltung in zahlreiche Gruppen. Daher sehen wir im Karbon die
Klasse der Insekten gleich mit 12 heterogenen Ordnungen in Erscheinung
treten. Daneben entsteht eine Fiille von Myriapoden, Skorpionen und Spinnen,
die ersten Landschnecken bilden sich heraus, und zwar sowohl als basommato-
phore Pulmonaten (Ellobiiden) als auch als Land-Prosobranchier (Cyclopho-
riden), und zugleich entwickeln sich verschiedene amphibisch oder auf dem
Lande lebende Stegocephalenfamilien und die ersten Reptilien (Cotylosaurier
wie Pelycosaurier).

Eine dhnliche Neuentwicklung vieler Zweige der Landfauna setzte dann am
Ausgang des Mesozoikums ein, nachdem sich vor allem in der Kreide die Bliiten-
pflanzen mit ihren eng korrelierten neuen Befruchtungs- und Samenverbrei-
tungsmethoden herausbildeten und so iiberraschend schnell vorherrschend wur-
den. Auch dabei entstanden viele neue Biotope mit weitgehend verinderten
Ernahrungsverhéltnissen (Friichte, Samen, weichere Blatter, Blitennektar
usw.), anderen Wohn- und Versteckméglichkeiten (ausgeprigtere Kraut- und
Strauchstufe) usw. Und so zeigen denn besonders die blattfressenden Land-
pulmonaten noch in der oberen Kreide und besonders dannim frithesten
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Tertiédr eine explosive Aufspaltung in viele (frithes Tertidr iiber 20) Familien,
die Insekten nehmen weiterhin stark zu und die von Pflanzen- wie Insekten-
nahrung abhingigen Warmbliiter entfalten sich in auBerordentlicher Ge-
schwindigkeit, wobei in der Kreide 6 Vogel- und 2 Siugerordnungen, im frithen
Tertifir dann weitere 16 Vogel- und 17 Siugetierordnungen mit vielen Familien
und Gattungen neu entstehen. (Vgl. auch J. WartraER 1908, p. 475, W. B.
Scorr 1930, sowie E. SToMER 1944.)

Nicht eindeutig 148t sich dagegen bisher die Verursachung der so auBBerordent-
lich lebbaften Entfaltung tierischer Formengruppen im Untersilur erkliren
(vgl. auch Tabellen 4—7). J. WarTHER (1908) wies auf die Zunahme der Fli-
chenausdehnung des Meeres hin. Wichtiger ist aber wohl die Zunahme des
Kalkreichtums, denn die neu entstehenden Tiergruppen sind gerade durch
starkere Kalkgeriiste ausgezeichnet, wie die silurischen Korallen, Bryozoen,
Muscheln, Cephalopoden, Echinodermen und Fische lehren, was schon
E. Hennie (1932) betonte. Demgegeniiber zeichneten sich viele kambrische
Tiergruppen durch kalkarme, mehr oder minder ,,hornige** Stiitzelemente aus
(vgl. E. Dacqug 1935). Die Moglichkeit, den Korper durch kalkhaltige Skelett-
elemente zu stiitzen, konnte natiirlich zu einer starken Ausweitung und Ab-
dnderung der Baupline und auch zur VergréBerung der Formen fithren. Viel-
leicht war aber auch die Zunahme réduberischer Formen von Bedeutung, denn
es ist ja bezeichnend, daB die ersten Wirbeltiere durch Panzerfische vertreten
sind. Es bestehen also auch fiir die generelle untersilurische Virenzperiode ver-
schiedene Moglichkeiten einer Erklirung durch Umweltfaktoren, unter denen
jedoch erst eine kiinftige sorgfiltige Analyse der Paliontologen eine Entschei-
dung treffen kann.

In rdumlich erheblich beschrinkterem MaBe 148t sich aber die beschleunigte
Herausbildung einer neuen Fauna durch Umweltwechsel an der Geschichte
des Sarmatischen Meeres verfolgen, das sich im Miocin vom Wiener
Becken iiber das Kaspische Meer bis nach Asien hinein erstreckte. Dieses Meer
war im oberen Miocin vom Mittelmeer abgeschniirt und damit allméhlich zu
einem brackigen Gewisser geworden, in dem die eigentlichen Meerestiere wie
Korallen, Echinodermen, Cephalopoden und Brachiopoden verschwanden,
wihrend gleichzeitig in dem neuentstehenden Brackwassermilieu eine schnelle
Entfaltung von wenigen, aber artenreichen Brackwassergattungen einsetzte, o
daB hier im unteren Pliocéin (pontische Stufe) eine ganz neuartige Fauna vor
allem von Schnecken ( Valenciennesia, Melanopsis) und Muscheln (Monodacna,
Adacna, Dreissenomya, Congeria) vorliegt.

In shnlicher Weise hat im Laufe der Erdgeschichte mancherorts auch die
Herausbildung neuer Wiistengebiete, die Entstehung neuer montaner und
alpiner Zonen bei Auffaltungen, die Bildung von neuen Seen (z. B. Kraterseen,
Gletscherseen) und von neuen Meeresbecken bei Transgressionen usw. zur Ent-
stehung neuer Biotope gefithrt, deren Besiedlung wegen abweichender Vege-
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tationsverhiltnisse zu beschleunigter Evolution fithrte (vgl. z. B. W.QuUEN-
sTEDT 1929, K. EHRENBERG 1939). Aber es kann keine Rede davon sein, dafl
etwa prinzipiell den orogenen Phasen der Erdgeschichte explosive Phasen der
tierischen Phylogenese parallel liefen, wie dies ScHUCHERT, KOBER, MATHEW
(1915), Szaray (1936) u. a. annahmen (vgl. die Kritiken von W.QUENSTEDT
1929 und O. H. ScuinpewoLF 1937). Entscheidend ist nicht der Wechsel der
Oberflichenverhiltnisse, bei dem weitaus die Mehrheit der Tierwelt durch ent-
sprechende sukzessive Verschiebung ihres Verbreitungsareals ausweicht, son-
dern das Entstehen neuartiger, mehr oder minder konkurrenzfreier Biotope. Es
ist deshalb auch kennzeichnend, daf das oben schon erwidhnte, von den Vege-
tationsverhiltnissen abhéngige, explosive Aufblithen vieler Tierklassen jeweils
erst lingere Zeit nach dem Beginn der pflanzlichen Virenzperiode einsetzt (oft
fast eine ganze geologische Periode spéter), so besonders die starke Tetrapoden-
aufspaltung im Oberkarbon nach der Herausbildung der wichtigsten Land-
pflanzengruppen im Unterkarbon, das Aufblithen von Sidugetieren in der Trias
nach der Entwicklung der Farne, Cycadeen und Coniferen im Perm, die explo-
sible Entwicklung vieler Sauger- und Vogelordnungen im frithen Tertidr nach
der Hauptentwicklung der Angiospermenin der Kreide (vgl. F. voN HUENE 1943).

Aber auch dann, wenn die Biotope schon besetzt waren, konnten sie noch
einmal neu erobert werden von Tierformen, die stark konkurrenziiber-
legen waren. In solchen Féllen lagen die Verhiltnisse nicht viel anders, als
wenn freie Biotope besiedelt wurden, und es kam zu explosiven Entwicklungs-
phasen bzw. Virenzperioden. So tauchen als Baumbewohner des europaischen
Gebietes zuerst im Paleociin ,,explosiv‘‘ Halbaffen (Lemuroidea) in einer ganzen
Anzahl von Gattungen und Arten auf, um nach einer lebhaften Virenzperiode,
die durch das ganze Eociin andauert (seit Mitteleocdn auch Tarsioidea), mit dem
Ausgang des Eocin grofienteils wieder zu verschwinden. Sie werden zeitlich
unmittelbar abgelost von echten Affen (Catarrhinen), die im Unteroligocan
Agyptens bereits als Anthropomorphen in einer Anzahl von Typen entwickelt
sind und dann auch im Miocan Europas auftreten. Die Halbaffen wurden also
von héherentwickelten Formen verdringt, die vor allem im Bau ihres Zentral-
nervensystems bedeutend leistungsfihiger waren. Und heute bewohnen ja
Halbaffen bekanntlich in groBerer Anzahl nur Madagaskar, wo sie keine echten
Affen als Konkurrenten haben, wihrend einzelne Halbaffenarten im afrikani-
schen und indomalayischen Gebiete nur noch als typische Relikte (Galago,
Perodictius, Nycticebus, Tarsius) angesprochen werden konnen, welche sich der
Konkurrenz mit héheren Affen durch vorwiegend néchtliche Lebensweise ent-
zogen haben. Aber auch das Aufblithen der Halbaffen im Paleocin war wahr-
scheinlich bereits durch ihre Konkurrenziiberlegenheit itber die mesozoischen
baumbewohnenden Siugetiere gegeben, die zu den speziell hinsichtlich des
Zentralnervensystems primitiveren Insectivoren und Marsupialiern gehorten.

Auch die explosive Entfaltung der placentalen Siugetiere (Monodelphia) im
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Alttertidr ganz allgemein ist wahrscheinlich dadurch erfolgt, dal an sich schon
besetzte Biotope noch einmal neu besetzt werden konnten. Die zuvor wihrend
der Jura- und Kreideperiode lebenden Multituberculaten, Triconodonten, Pan-
totheria und Marsupialia waren von verschiedenem Korperbau und hatten
ihrer Bezahnung nach zu urteilen verschiedene Lebensweise (Rauber, Insekten-
fresser, Nager), d. h. sie bewohnten schon sehr verschiedenartige Lebensstatten.
Aber die neu auftretenden Monodelphier waren im Hirn und wahrscheinlich
auch in der Brutpflege so deutlich iiberlegen, daf sie die Biotope leicht erobern
konnten. Auch die heutige Fauna des australischen Gebietes zeigt ja unter den
Beuteltieren noch Anpassungen an die verschiedenste Lebensweise (Kletterer,
Springer, Laufer, Griber, Pflanzenfresser, Insektenfresser, Réuber usw.). Aber
alle Formen wurden schnell verdringt, wo durch den Menschen héhere Placenta-
tiere eingefithrt wurden. Entsprechend wurden die primitiven Insektenordnun-
gen des Karbon und Perm besonders in der Trias und im Jura von den schnell
aufbliuhenden, heute noch lebenden Ordnungen verdringt, die durch flugmecha-
nisch ginstigen Bau (z. B. fester Thoraxabschnitt, wirksamere Flugelform)
konkurrenziiberlegen waren.

Eine Periode schneller Umgestaltung und Formenaufspaltung kann schlieBlich
auch dadurch ausgelost werden,daf sichin einem konstanten Biotop nur einzelne
lebenswichtige Faktoren dndern, also sich etwa neue Erndhrungsmoglichkeiten
bieten. Es sei hier nur verwiesen auf O. ABeLs schon im 5. Kapitel (p. 101) er-
wihnte Angaben iiber die Phylogenese der Wale, bei denen der Ubergang von
GroBtier- zur Fischnahrung, zur Cephalopodennahrung und zur Planktontennah-
rung jeweils eine relativ kurze Phase stirmischer Entwicklung zur Folge hatte.

Uberblicken wir noch einmal unsere Betrachtungen, so kénnen wir fest-
stellen, daB die Entwicklung neuer Tiergruppen zwar oftmals von
einer ,explosiven” Phase eingeleitet wird, daB in vielen anderen
Fillen aber nach einer langen Phylogenese durch viele geologi-
sche Epochen hindurch eine Periode schneller Entfaltung auf-
tritt und daB es auch auBerordentlich lang andauernde und auch
mehrfache Virenzperioden gibt. Von einem festen ,,Gestaltungsplan®
bei der Differenzierung einer hoheren Kategorie kann also nicht die Rede sein.
Und dementsprechend liegt auch kein AnlaB vor, unbekannte autonome Evo-
lutionsfaktoren dafiir anzunehmen. Das Entscheidende an solchen
Bluteperioden ist nicht eine Steigerung der Mutationsrate oder
ein gehduftes Auftreten von GroBmutanten, sondern eine Be-
schleunigung der Differenzierung infolge zeitweiliger Verschér-
fung der Selektion durch Anderung der Umweltfaktoren in der
Zeitfolge, z. B. Auftreten neuer Vegetationsverhiltnisse, neuer
Ernshrungsméglichkeiten usw., oder durch Besiedlung von Ge-

; bieten mit neuen Biotopen, die noch frei sind oder nur mit stark
konkurrenzunterlegenen Typen besetzt sind.
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B. Die Phase der Spezialisiernng
I. Sukzessive Abnahme der Entfaltung

Auf eine Virenzperiode folgt regelmiBig eine meist relativ lange Entwick-
lungsphase, in der einige der anfangs mehr oder minder ,,richtungslos* gebil-
deten Formenreihen wieder erloschen, wihrend die iibrigen sich langsamer und
meist in zunehmender Anpassung an die Umweltverhiltnisse weiterentwickeln.
E. HarckeL hatte bereits 1866 das Wesen dieser Entwicklungsperiode, die er
,,Blithezeit‘‘ (Acme) nannte, klar erkannt (nicht zu verwechseln mit der Bliite-
zeit = Virenzperiode in der von uns iibernommenen Terminologie WEDEKINDS).
Er betonte (11, p. 322), daB sie ,,weniger in einer quantitativen als in einer qua-
litativen Vervollkommnung, und vorzugsweise in der vielseitigen Anpassung
an die verschiedenartigen Existenzbedingungen besteht. ,,Das Genus, die
Familie, Ordnung, Klasse usw., ebenso der ganze Stamm, welcher sich in der
Blittezeit, auf der Hohe seiner Entwicklung befindet, nimmt nicht mehr oder
doch nicht wesentlich an Umfang, wohl aber an Vollkommenheit zu‘ (p. 368).
D. Rosa (1899) hat dann die Abnahme der Entwicklungsbreite und des Ent-
wicklungstempos in einem ,,Gesetz der zunehmenden Verminderung der Varia-

bilitét* formuliert und dabei eine in den Organismen wirkende Ursache voraus- -

gesetzt. L. PLATE (1904) betonte demgegeniiber, daB} eine derartige Minderung
der Variabilitat nicht festgestellt werden kénne, und daf es sich nur um eine
zunehmend geringere evolutive Wirksamkeit der Variation handele. O. ABEL
(1929, p. 372) trat zwar fiir die Giltigkeit des Rosaschen Gesetzes ein, fiihrte
es aber auf eine bei der zunehmenden Spezialisierung unausbleibliche ,,Ein-
engung der dem Organismus verbleibenden Ab#nderungsméglichkeiten zu-
riick, wihrend K. BEURLEN (1937) die Spezialisierungsphase als Teil eines auto-
nomen phylogenetischen Gestaltungsplans ansieht.

Wenn wir nun selbst zu dieser Phase der Spezialisierung kritisch Stellung
nehmen wollen, so ist es zunichst wieder wesentlich, die Phylogenese ver-
schiedener hoherer Kategorien daraufhin zu priifen. Betrachten wir noch ein-
mal die Tabellen 4—7, so ist es sowohl fiir die Aufspaltung der Gattungen als
auch der Familien, Ordnungen und Klassen deutlich, da nach den Virenz-
perioden eine Phase auftritt, in der die Neuproduktion der betreffenden Kate-
gorien nicht nur relativ gering ist, sondern auch zumeist sukzessive ab-
nimmt. Das lassen auch die schematischen Darstellungen der Abb. 22 erken-
nen, bei denen jeweils die obere Zeichnung fiir jede Kategorie die Anzahl der in
jeder geologischen Epoche neu gebildeten Unterkategorien durch eine Saule
verschiedener Hohe deutlich macht. Man gewinnt bei Vergleich dieser oberen
(jeweils nicht punktierten) Schemata geradezu den Eindruck, daB es sich in
diesen Phasen der Spezialisierung um eine relativ schnelle Verarmung der be-

.
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Abb. 22  Schematische Darstellung der Anzahl der in jeder geologischen Epoche neugebildeten (weiBl) und

der aus friitheren Epochen fortlebenden (punktiert) Kategorien verschiedener Tiergruppen. O = Ordovicium,

= Gotlandium, D = Devon, K = Karbon, P = Perm, Tr = Trias, J = Jura, Kr = Kreide, Pal = Pa-

laeogen, Neo = Neogen. 1. Siugetierordnungen, 2. Landpulmonaten-Familien, 3. Meeresprosobranchier-

Familien, 4. Brachiopoden-Familien, 5. Crinoideen-Familien, 6. Gigantostraken-Familien, 7. Lamellibranchier-
Familien, 8. Fissurelliden-Gattungen, 9. Pleurotomariiden-Gattungen.




122 Regelhaftigkeiten der Kladogenese (Stammverzweigung)

treffenden Tiergruppen handele. Das ist indes nicht der Fall. Zeichnen wir fiir
jede Erdepoche alle vorhandenen Unterkategorien ein, dabei die jeweils neu
auftretenden wei, die aus fritheren Epochen fortlebenden punktiert (jeweils
untere Schemata), so sehen wir, daf} trotz zunehmend schwicherer Neuproduk-
tion die Tiergruppe im ganzen doch an Formenfiille zunimmt, also eine ,,Acme*,
eine ,,Blitteperiode im Sinne Harckers durchmacht. Fiir Gruppen, die dann
aussterben (wie bei den dargestellten Gligantostraken-Gattungen) oder nur mit
sehr wenigen Typen bis zur Gegenwart fortdauern (wie bei den Crinoideen- und
Brachiopoden-Familien), ist diese nach der explosiven Phase bzw. der Virenz-
periode auftretende Zunahme des Formenreichtums natiirlich begrenzt und
geht schlieBlich auch in eine generelle Verarmung iiber.

Wenn wir nun versuchen wollen, auch die Eigenheiten der Spezialisierungs-
phase auf zoologisch bekannte und einigermaBen ausreichend analysierte Er-
scheinungen zuriickzufiihren, so miissen wir sowohl fiir die sukzessive Abnahme
der Formaufspaltung als auch fiir die zunehmende Spezialisierung eine Kr-
Kklirung finden. Uber die mehr oder weniger lang anhaltende Zunahme der Ein-

passungen in die jeweilige Umwelt herrscht im allgemeinen kein Zweifel. Es

bedarf normalerweise einer grofen Anzahl von Mutationsschritten und Aus-
leseprozessen (speziell auch von Modifikationsgenen), bis eine optimale An-
passung von Korperbau und Lebensweise erreicht ist. Und bei dem mehrfachen
Wechsel von Klima, Oberflichengestalt und Vegetationsverhiltnissen, dem
viele Landgebiete im Laufe der Erdgeschichte unterlagen, kann die Speziali-
sierung bei manchen Tiergruppen nie einen Stillstand erreichen. Die Paldonto-
logie hat ja schon in zahlreichen Fillen solche ,,Anpassungsreihen in der
Phylogenese festgestellt. Es sei dafiir nur erinnert an die sukzessive Heraus-
bildung der schmelzfaltenreichen Mahlzihne beim Ubergang zu reiner Pflanzen-
kost und speziell Grasnahrung bei Huftieren der verschiedensten Ordnungen,
besonders bei den Pferdereihen und den Elefanten, an die damit einhergehende
Reduktion der Eckzihne und Molarisierung der Praemolaren, an die allméh-
liche Reduktion der vierstrahligen Extremititen zu einstrahligen in Anpassung
an das Steppenleben, an die stufenweise Reduktion der Hiiftbeine bei den See-
kithen (Sirenia) von Eotherium des Mitteleocin bis zur rezenten Halicore,
an das Verschmelzen der Bauchflosse und der beiden Riickenflossen mit der
Schwanzflosse bei Dipnoern von Dipterus (Unterdevon) bis Uronemus (Unter-
karbon) usw. Sehr eingehend hat auch W.QuENsTEDT (1930) sukzessive Grab-
anpassungen an den schon erwihnten Muschelgattungen Solenomya und Nucula
studiert. Es zeigte sich dabei, daB Solenomya mit einer Reihe von Abénderun-
gen in etwa gleicher Richtung eine relativ optimale und daher dann phylogene-
tisch seit Karbon stabil bleibende Walzengestalt erreicht, wihrend Nucula erst
den Schalenumrif umgestaltet, den Wirbel nach hinten einkriimmt und dann
die Schale durch Rippen versteift, und so bis zur Gegenwart hin einen steten,
wenn auch im ganzen sehr langsamen Wandel durchmacht. Gerade das letztere
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Beispiel lehrt, dall es sehr verschieden lange dauern kann, bis ein
giunstiger Bauplan erreicht wurde.

Nun fihren aber die in der explosiven Entwicklungsphase eingeschlagenen
Wege der Einpassung in die speziellen Biotope in vielen Fillen auch nur zu ver-
héltnismaBig wenig vorteilhaften anatomischen Konstruktionen, die dann bej
Konkurrenz mit giinstiger gestalteten Formen leicht unterliegen. Es sind das
die von O. ABEL treffend bezeichneten ,,fehlgeschlagenen Anpassungen®.
Ein bekanntes Beispiel dafiir ist die Konstruktion eines ,,Brechscherengebisses*
bei den Raubtieren. Bei primitiven eocsinen Raubtieren (Creodonta) wurden
zunichst verschiedene Wege der Anpassung beschritten. Bei Sinopa und aus-
gesprochener dann bei Hyaenodon wurde der 2. obere und der 3. untere Molar
vergroBert und durch Ausprigung einer Schneidekante zur Brechschere ge-
staltet. Bei Ozyaena wurde oben der 1., unten der 2. Molar vergroBert. In beiden
Fillen liegen diese spezialisierten Zéhne aber so weit hinten, daB sie wenig
Raum zur VergroBerung haben. Diese Typen verschwanden daher bald wieder
in der Phylogenese, und es entwickelten sich nur Gruppen weiter, bei denen der
4. obere Praemolar und der 1. untere Molar die Brechschere bildeten, d. h.
Zahne, die weiter vorn liegen und starker VergréBerung fihig waren, wie dies
die rezenten Raubtiere zeigen. — Ein anderer, schon von H. F. OsBorx (1906)
diskutierter Fall betrifft die Backenzihne der friihtertiziren Titanotheriiden. In
Anpassung an pflanzliche Nahrung hatten die Backenzihne auBen zickzack-
formige Schmelzleisten ausgebildet, wahrend innen stumpfe Hocker erhalten
blieben. Diese Hocker lagen aber viel niedriger als die Schmelzleisten und konn-
ten daher erst gut in Wirksamkeit treten, nachdem die letzteren bis auf ihre
Héhe abgekaut waren. Bei den anderen Huftierordnungen hatten sich dagegen
Backenzihne entwickelt, die innen etwa gleich hoch wie auBen und daher kon-
kurrenziiberlegen waren. Dies war wahrscheinlich einer der Griinde dafiir, daB
die im GebiB so wenig vorteilhaft, konstruierten Titanotheriiden im Oligocin
schon wieder ausstarben.

Durch ghnliche Griinde fallen in der Phylogenese fast jeder Tiergruppe all-
mihlich viele der anfinglich gebildeten Untergruppen aus und nur wenige ge-
stalten sich weiter, wie das die Abb. 23 fiir die Unpaarhufer (Mesaxonia) zeigt:
Nur 2 Rhinoceros-Unterfamilien, Tapire und Pferde blieben bis zur Gegenwart
erhalten, alle anderen Familien und Unterfamilien starben wieder aus. Diese
Verhiltnisse waren schon von 0. Jarckst klar erkannt worden, der in seiner so
anregenden Studie ,,Uber verschiedene Wege phylogenetischer Entwicklung*
(1902, p. 58) schrieb: ,,Die groBten Divergenzen treten so in der Jugendzeit
eines Stammes auf und sind fiir dieses Stadium geradezu charakteristisch. Aus
vielen Versuchen erhalten sich dann die Formen, die zu harmonischer Korre-
lation ihrer Teile gelangten. Auf gegebener Basis sind aber meist nur wenige
Pline durchfithrbar, deshalb sind die groBen Gruppen gegeniiber den ersten
Versuchsformen meist arm an Zahl.
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Es gibt aber noch eine weitere Ursache fiir die sukzessive Abnahme der Form-
aufspaltung. Unsere Abb. 22 zeigte ja, daB diese Abnahme von neuen Unter-
kategorien in vielen Féllen mit der gleichzeitigen Zunahme des Formenreich-
tums insgesamt zusammenfallt. Das besagt also, daB mit der Zunahme
von Typen die Konkurrenz anwichst und sich deshalb immer
weniger Gelegenheit fiir die Herausbildung neuer Konstruk-
tionsformen bietet. Es sind die Biotope in zunehmendem MaBle besetzt,
}lnd damit wird ein Ubergang in neue Auslesebedingungen immer seltener. Nun
1st diese Erfilllung der Lebensrsume mit Tierformen im einzelnen
allerdings schwer zu beurteilen. Konkurrieren doch nicht nur die @hnlich ge-
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stalteten Formen einer Gruppe miteinander, sondern oft auch ganz fernstehende
Typen, sofern sie nur die gleichen Nahrungs- oder Wohnraumanspriiche stellen.
So verdréi:ngen sich z. B. die verschiedenen Vogel- und Saugetierarten wechsel-
seitig von den Baumhéhlen, die als Nistplatze in Frage kommen, oder es kon-
kurrieren alle Nektarsauger hinsichtlich ihrer Nahrung miteinander, was in
Biotopen mit relativ wenigen Nektarbliiten (Steppen) fiir die Existenz ent-
scheidend sein kann. Es sind das biozoenotische Zusammenhinge, die vielfach
noch einer exakten okologischen Analyse harren. Trotzdem konnen wir auch
jetzt schon verschiedene Tatsachen anfiihren, welche die Bedeutung dieser Er-
fillung des Raumes fiir die transspezifische Evolution erkennen lassen.

DaB die meisten heutigen Biotope im Laufe der Zeit einigermafBlen voll-
stindig hesetzt wurden, so daB sie nur noch in geringem MaBe fiir neu ein-
dringende Formen Anpassungsmoglichkeiten bieten, wird verdeutlicht durch
die Tatsache, daB sie vielerorts in dhnlichen Prozentsidtzen von
groBen, mittelgroBen und kleinen Arten einer Tierklasse oder
Tierordnung erfiillt sind, obwohl die Arten jeweils zu ganz verschiedenen
Familien oder Gattungen gehdren.

Die folgenden Listen geben als Beispiele dafiir summarisch die Hochwald-
vogel ohne Raubvogel an, die mitteleuropéischen Wald (nach C. Zimmer und
B. Renscn 1928), nordwestbrasilianischen Regenwald (nach H. SNETHLAGE

1. Mitteleuropiischer Hochwald

klein mittelgroB grof3

6 Fringilliden 2 Corviden 1 Picide

2 Certhiiden 1 Oriolide 2 Columbiden

1 Sittide 3 Turdiden 2 Tetraoniden

9 Pariden 4 Piciden 1 Ciconiide

2 Turdiden 1 Cuculide

2 Sylviiden 1 Charadriide

5 Muscicapiden 1 Tetraonide

1 Troglodytide

1 Picide
29 Arten (609%) 13 Arten (27%,) 6 Arten (13%,)

II. Nordostbrasilianischer Regenwald
klein mittelgroB grof3

9 Tanagriden 1 Icteride 3 Tinamiden

1 Coerebide 4 Cotingiden 4 Craciden

1 Vireonide 13 Dendrocolaptiden 1 Psophiide

2 Sylviiden 5 Piciden 3 Columbiden
15 Tyranniden 1 Galbulide 3 Psittaciden

5 Pipriden 1 Cuculide - 2 Rhamphastiden
16 Formicariiden 2 Trogoniden

9 Trochiliden 1 Caprimulgide

1 Momotide

1 Alcedinide
2 Psittaciden

; 58 Arten (559) 32 Arten (309) 16 Arten (15%)
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IIT. Regenwald-Inneres in Kenya, Ostafrika

klein mittelgroB3 grof3
5 Muscicapiden 1 Campephagide 2 Turaciden
1 Sylviide 3 Sturniden 4 Columbiden

6 Timeliiden 1 Oriolide 1 Psittacide
2 Laniiden 1 Capitonide 1 Bucerotide
1 Zosteropide 2 Piciden

1 Campephagide 1 Trogonide

5 Pycnonotiden 2 Upupiden

1 Ploceide

2 Capitoniden
2 Cuculiden

26 Arten (58%)

11 Arten (249%) 8 Arten (189)

IV. Regenwald in West-Flores, Kleine Sundainseln

klein mittelgroB groB}
6 Muscicapiden 1 Sturnide 1 Phasianide
2 Timeliiden 1 Oriolide 3 Columbiden
3 Sylviiden 1 Dicruride 2 Psittaciden
2 Laniiden 2 Turdiden
1 Paride 2 Campephagiden
1 Ploceide 1 Pittide
2 Melliphagiden 1 Picide
1 Nectariniide 2 Cuculiden
3 Dicaeiden 1 Alcedinide
5 Zosteropiden 1 Loriide

26 Arten (589) 13 Arten (299%) 6 Arten (139%)

'1928), ostafrikanischen Regenwald in Kenya (nach H. Granvik 1923) sowie

Regenwald auf der Kleinen Sundainsel Flores (nach B. Renscu 1931) be-
wohnen. Als klein wurden dabei Formen bezeichnet, die von SingvogelgrofBe
(Finken, Meisen z. B.) sind, als mittelgrol solche von Staren- oder Drossel-
grofle, als gro solche von bedeutenderer GroBe.

Trotz der Heterogenitét der Vogelfamilien in den verschiedenen geographi-
schen Gebieten schwanken die Prozentsitze bei kleinen Arten hier nur zwischen
55 und 609, der angefiihrten Arten, bei mittelgroBen Vogeln zwischen 24 und
30%, bei groBen zwischen 13 und 18 %. Das bedeutet also, dal Wilder jeweils
fiir einen gréBenordnungsmiBig bestimmten Prozentsatz von Arten verschiede-
ner KorpergroBe Lebensméglichkeiten bieten. Es gehort dabei von den Klein-
vogeln in Mitteleuropa die Mehrzahl zu Fringilliden (Finkenartigen), Pariden
(Meisen) und Muscicapiden (Fliegenschnéppern), in Brasilien m Tanagriden
(T?Jngaren), Tyranniden (Tyrannen), Formicariiden (Ameisenvogeln) und Tro-
c‘hlliden (Kolibris), in Ostafrika zu Muscicapiden (Fliegenschnappern), Time-
liiden (Timalien) und Pycnonotiden (Biilbiils), auf Flores zu Muscicapiden
(Fliegenschnégppern) und Zosteropiden (Brillenvigeln). Das allméahliche

Err'eichen derartiger Prozentsdtze schrinkt also die Evolutions-
breite sukzessive ein.
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Zu shnlichen Ergebnissen gelangt man bei der Analyse anderer Tiergruppen.
Qo bildet z B. der Mulm des Laubwaldes, der durch Vermodern von
Blatterschichten und Holz zustande kommt, wegen einer gewissen Feuchtig-
keitskonstanz einen geeigneten Biotop fiir ganz kleine Landschnecken
von 1—3 mm Schalenlénge. Aber in Mitteleuropa werden diese so hiufigen
Zwergschnecken besonders gebildet von den Familien der Pupilliden (Vertigo)
und Zonitiden (Vitrea, Euconulus, Retinella), in Brasilien von Endodontiden
( Endodonta) und Systrophiiden (Systrophia, Microhappia), in Zentralafrika vor
allem von Enneiden (Gulelle) und Stenogyriden (Opeas, Pseudopeas) und auf
der Kleinen Sundainsel Flores vorzugsweise von Ariophantiden (Kaliella,
Microcystina, Durgellina u. a.) und den zu den Prosobranchiern gehdrenden
Cyclophoriden ( Diplommatina, Palaina, Arinia). Daneben gibt es auch in allen
diesen Wildern mittelgroBe und grofile Schnecken jeweils ganz verschiedener
Familien. Nur schwanken hier die Prozentsétze der GréBenkategorien erheblich
stirker, da die einzelnen Schnecken, die iiberwiegend herbivor sind und jeweils
relativ sehr kleine Areale bewohnen, nur in geringem Mafle untercinander oder
mit anderen Tieren konkurrieren (wohl aber vielen Tieren selbst zur Nahrung
dienen). Es besteht daher fiir die Landschnecken vielleicht die Moglichkeit,
ihren ohnehin nach Zehntausenden zu bemessenden derzeitigen Artenreichtum
in Zukunft noch etwas weiter zu erhdhen, wie dies auch die schematische Dar-
stellung auf Seite 121 (im Neogen noch neue Familien gebildet) vermuten 1463t.
Speziell kénnte man sich etwa vorstellen, da$8 die Baumkronen in vielen tropi-
schen Léndern noch von verschiedenen Landschneckenfamilien erobert werden.
Denn da, wo sich Baumbewohner herausgebildet haben, ist jeweils eine un-
gewohnlich reiche Artenbildung erfolgt, wie dies etwa die Cochlostylen auf den
Philippinen, die Amphidromus-, Xesta- und Asperitas-Arten im Malayischen
Archipel, die Papuinen im neuguineisch-melanesischen Gebiete, die Achatinelli-
den und Amastriden auf Hawai, die Bulimuliden Siidamerikas u. a. zeigen.
Aber es werden dabei kaum noch prinzipiell neue Baupléne entstehen, denn
insgesamt befinden sich die Landschnecken nicht mehr in einer explosiven Ent-
wicklungsphase, sondern in der Periode der Spezialisierung. Insekten, die emne
durchschnittlich schnellere Generationsfolge zeigen und allgemein sich stérker
vermehren, haben demgegeniiber den besiedlungsfihigen Raum anscheinend
schon vollstindiger erfiillt.

Diese sukzessive Erfiillung der Biotope a8t sich auch in der geologischen
Vergangenheit verfolgen. So gab es z. B. seit Bestehen von Landfaunen neben
den vielen kleinen und mittelgroBen Arten auch stets GroBtiere (von Béren-
bis RiesensauriergroBe). Diese waren zunichst Amphibien (Devon: Thinopus
u. a., Karbon: Anthracosaurus u. a., Perm: Eryops u. a., Trias: Anaschisma
u. a.), im Mesozoikum in zunehmendem MaBe Reptilien (z. B. Dinosaurier in
Trias, Jura, Kreide mit weit iiber 100 Gattungen). Die Stellen der Riesensaurier

' nahmen unmittelbar nach deren Untergang die Siugetiere ein, die schon im
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Focéan die gewaltigen Titanotheriiden (mit mehr als 20 Gattungen), die Ambly-
poden (wie Usntatherium, Loxolophodon usw.), Notoungulaten (Albertogaudrya,
Scabellia u. a.), Pyrotherien und Proboscidier (Barytheriiden, Moeritheriiden)
hervorbrachten. Sie wurden im jiingeren Tertisir dann abgelést von den heute
noch lebenden héheren GroBsiugern aus den Ordnungen der Paarhufer, Pferde-
artigen, Nashorner, Tapire, FluBpferde, Elefanten und Riesenfaultiere (Gravi-
graden mit vielen Gattungen). Hier haben also immer wieder konkurrenziiber-
legene Tiergruppen die geeignetsten Biotope mit GroBtieren neu besetzt und
damit eine Periode zunehmender Spezialisierung begonnen.

Ebenso gab es zu allen Zeiten neben zahlreichen Pflanzenfressern auch aus-
gesprochene Raubtiere, d. h. die Pflanzenfresserbiotope waren zugleich be-
siedlungsfahig durch eine beschrinkte Anzahl von Fleischfressern. Unter den
Reptilien z. B. existierten schon im Perm spezialisierte Pflanzenfresser wie
Pareiasaurus, Casea u. a. und typische Fleischfresser wie Dimetrodon, Edapho-
saurus u. a. Beide Anpassungsrichtungen sind auch im ganzen Mesozoikum zu
finden. Es ist dabei kennzeichnend, da8 sich den riesigen pflanzenfressenden
Dinosauriern der Kreidezeit wie Brachiosaurus, Diplodocus, Iguanodon, Plateo-
saurus, Apatiosaurus, Triceratops (mit Hornern und Halskrause als Schutz)
usw. parallel auch der gewaltigste Raubertyp aller Zeiten, der T'yrannosaurus,
herausgebildet hat (vgl. H. F. Osporn 1930). Und in der Tertisirzeit entwickel-
ten sich entsprechend neben den herbivoren Gruppen die verschiedensten Raub-
tierfamilien, wie Katzen, Hunde, Béren, Marder usw. Auch dabei ist kenn-
zeichnend, daf sich bei den groften Pflanzenfressern wie Antilopen, Rindern,
Hirschen, Nashornern, Schweinen und Elefanten Hérner, Geweihe und ver-
groBerte Zahne als Abwehrwaffen in Anpassung an die Bedrohung durch GroB-
réuber, wie Lowen, Tiger, Panther, Irbisse, Pumas, Béren und Wélfe, heraus-
gebildet haben. Ebenfalls stehen den obengenannten Waldvégeln aller Konti-
nente jeweils auch 2—4 Raubvogelformen im gleichen Biotop gegeniiber: so in
Mitteleuropa Habicht (Accipiter gentilis), Sperber (Accipiter nisus), Baumfalke
(Falco subbuteo) und evtl. noch der kleine Adler Aquila pomarina, in den nord-
ostbrasilianischen Wildern vor allem Leucopternis albicollis, Harpagus diodon,
Urubitinga urubitinga, in den ostafrikanischen Wildern besonders Accipiter
tachiro und Buteo augur, auf der Kleinen Sundainsel Flores Accipiter fasciatus
und evtl. Hieraétus fasciatus. So zeigt sich also auch in der Einschaltung eines
gewissen Prozentsatzes von Raubtieren die Erfiillung der Lebensstitten mit
Tiertypen. , ’

Cu. DARWIN war der Ansicht, daB die Organismen der meisten Lebensrdume
sich in einem labilen Gleichgewichtsverhaltnis befinden, und davon sind
auch heute noch viele Autoren iiberzeugt, die sich mit quantitativen Studien
ilber Bioctnosen befaBten. So sagt z. B. K. FriepricHs (1930): ,,Viele Arten
der Lebensgemeinschaft kénnen wirklich ein labiles Gleichgewicht erreichen
und so lange aufrechterhalten, als sich die Verhaltnisse nicht stark &ndern,
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andere aber sind oft so weit von der mittleren Haufigkeit entfernt, da8 bei ihnen
nur von einer Tendenz, das Gleichgewicht zu erreichen, gesprochen werden
kann.” Und A. THIENEMANN (1940) duBerte sich dhnlich (p. 31): ,,Solch ein
Lebensbezirk ist also besiedelt von lauter bestimmten Einzelwesen, die aber
nicht, isoliert voneinander, nebeneinander leben, vielmehr durch lebenswich-
tige Beziehungen fest aneinander gebunden sind und so eine Lebensgemein-
schaft bilden, innerhalb derer die Einzelglieder in einem relativ konstanten
Mengenverhéltnis zueinander stehen.” Doch handelt es sich dabei um einen
,,stets erstrebten — nie erreichten — Ausgleich®, eine »bewegte Harmonie
(THIENEMANN 1939, p. 14). Dem entsprechen ebenfalls die experimentellen Fest-
stellungen von GAUSE und seinen Mitarbeitern (z. B. 1934, 1935, 1936) an ge-
mischten Kulturen verschiedener Ciliaten oder Milben.

SchlieBlich sprechen auch die relativ hohen Individuenzahlen, die bei Aus-
zéhlungen von Probeflichen erhalten wurden, dafiir, dal die Biotope bis zum
gewissen Grade als ausgefiillt gelten kénnen. So stellte z. B. G. ScHIERMANN
(1930, 1934) bei Auszéhlungen von Brutvégeln im Sumpf- und Laubwald des
Unter-Spreewaldes auf einem Quadratkilometer durchschnittlich 117,5 Brut-
paare fest (an Stellen hoher Dichte sogar 284 Brutpaare), wobei vorherrschen
der Buchfink (Fringilla coelebs) mit 9,2 Paaren, die Dorngrasmiicke (Sylvia
communsis) mit 9,0 Paaren, die Kohlmeise ( Parus major) mit 4,2 Paaren und das
Rotkehlchen ( Erithacus rubecula) mit 4,0 Paaren. Im mirkischen Kiefernwald
siidlich Berlin (Kunersdorf) wurden dagegen durchschnittlich nur 106,38 Paare
aufeinem Quadratkilometer (bei hoher Dichte 236 Paare) festgestellt, darunter
der Buchfink mit 36,1 Paaren, die Haubenmeise ( Parus cristatus) mit 7,2 Paa-
ren, der Baumpieper (Anthus trivialis) mit 7,0 Paaren, die Kohlmeise mit
6,6 Paaren, der Fitis ( Phylloscopus trochilus) mit 5,6 und die Wacholderdrossel
( Turdus pilaris) mit 5,5 Paaren. Zu beachten ist hier die Ahnlichkeit der Besied-
lungszahlen insgesamt trotz vorherrschend jeweils anderen Formen: es deutet
dies darauf hin, da8 der Erfillung der Biotope Grenzen gesetzt sind durch
Nahrungsmenge, Brutgelegenheit usw. Es ist deshalb von besonderem Interesse,
dafl auch in klimatisch schon stirker abweichenden Gebieten noch grofenord-
nungsméfig dhnliche Zahlenwerte gewonnen wurden. So stellte z. B. J. SovERI
(1940) in finnischen Fichtenwaldgebieten (M yrtallus-Typ) [1934] 122 bzw. 150
BI_'utPaare pro Quadratkilometer fest (vgl. p. 150), wobei auch der Buchfink
mit 28 bzw. 32 Paaren vorherrschte, in Laubwéldern (M yrtillus-Typ) 236 bzw.
266 Paare, in trockenen Kieferheidewsldern (Calluna-Typ) 34 bzw. 42 Paare.
Insgesamt handelt es sich hier also um gréBenordnungsméaBig dhnliche Werte.
Entscheidend wird fiir die Beurteilung natiirlich erst die Beobachtung solcher
Zahlen im Laufe langerer Zeitrdume sein. Leider gibt es aber nur erst Unter-
Suchungen iiber den Massenwechsel einzelner Arten und nicht ganzer Faunen.

Doch lehren auch einzelne Arten bereits, daB ihre Individuenzah! jeweils
begrenzt ist. So geht z. B. aus den schénen Untersuchungen von 8. Cx. KEN-

9 Rensch, Abstammungslehre
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puicH (1934) am Haus-Zaunkénig ( Troglodytes aédon) hervor, daB auf einer
13 Jahre lang beobachteten Kontrollfiiche (14 acres im Staate Ohio) der Be-
stand an Brutpaaren sich im allgemeinen zwischen 9 und 11 hielt. Eine Bestands-
minderung auf 6 Paare im Jahre 1926, die durch den vorherrschend kalten
Winter verursacht war, wurde bis 1929 wieder kompensiert, und dann blieb
die Zahl der Brutpaare wieder einigermaBen konstant, wie die folgende Zu-
sammenstellung zeigt:

1921: 9 Brutpaare 1928: 8 Brutpaare
1922: 9 Brutpaare 1929: 11 Brutpaare
1923: 11 Brutpaare 1930: 11 Brutpaare
1924: 9 Brutpaare 1931: 9 Brutpaare
1925: 9 Brutpaare 1932: 10 Brutpaare
1926: 6 Brutpaare 1933: 14 Brutpaare

1927: 7 Brutpaare

Einer Biotopsittigung entsprechen auch die Zahlen, welche die Dichte der
Besiedlung im Erdboden angeben. Auf einer Mihwiese an der Enns in 620 m
Hohe auf Schwemmsandboden stellte z. B. H. Franz (1941) in den obersten
3 cm eines Quadratmeters Boden im August an Metazoen fest: 1 560 000 Nema-
toden, 140 000 Rotatorien, 1400 Enchytraeiden, 16 Lumbriciden, 880 Schnek-
ken, 56 TausendfiiBler, 8920 Milben, 1280 Ameisen, 168 Kifer, 72 Kéferlarven
und 192 Fliegenlarven. Eine Mahwiese der Moorwirtschaft Admont in 650 m
Hohe enthielt auf der gleichen Fliche 1 800 000 Nematoden, eine Magerwiese
(Nardetum) oberhalb Admont (710 m) 600 000, eine andere Magerwiese (Kaiser-
au, 1160 m), 500 000 Nematoden usw. Auch hier sind die Zahlen vergleichbarer
Biotope so hnlich, daB man wohl eine mehr oder minder vollstindige Erfiil-
lung annehmen darf. Fiir den Evolutionsvorgang bedeutet all dies, daB viele
Biotope in der freien Natur im allgemeinen mit Tierformen ge-
sdttigt sind und daher hier nur noch eine verhiltnismifBig geringe Differen-
zlerung neuer Arten und Gattungen stattfindet.

Es ist nun aber zu beachten, daB verschiedene kritische Forscher gerade in
neuerer Zeit das Bestehen eines solchen Gleichgewichtszustandes leugnen. So
schreibt z. B. Cu. Erron (1930): ,,‘The balance of Nature’ does not exist, and
perhaps never has existed. The numbers of wild animals are constantly varying
to a greater or less extent, and the variations are usually irregular in period and
always irregular in amplitude”. Ahnlich &uBerte sich z. B.F. 8. BODENHEIMER
(1930). Auch die Einfiihrung und oft schnelle Ausbreitung fremder Tierarten
wie der Bisamratte oder der Fasanen in Mitteleuropa oder der européischen
Sperlinge, Stare usw. in Nordamerika 148t erkennen, daB die Biotope keines-
wegs Immer gesattigt sind. Allerdings sind mit solchen Ausbreitungsvorgingen
doch auch oftmals erhebliche Anderungen der urspriinglichen Bioconosen ver-
bunden. So hat z. B. die Wollhandkrabbe im Hamburger Hafen den Bestand
der kleinen Muschel Sphaerium cornewm weitgehend reduziert (M. E. THIEL
1930), und in Neuseeland und Australien sind durch die Einfithrung zahlreicher
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europédischer Tierformen bekanntlich die endemischen Biocénosen stellenweise
fast vollig vernichtet.

Es gibt also allenthalben sowohl relativ gesittigte als auch
ungesittigte Bioconosen und dementsprechend sind verschiedene
Moglichkeiten gegeben fiir verlangsamte oder lebhafte phylo-
genetische Spezialisierung. Da in den Landbiotopen die &kologischen
Faktoren, besonders Temperatur, Feuchtigkeit und Vegetationsverhsltnisse,
rdumlich und zeitlich erheblich stirkeren Schwankungen ausgesetzt sind als in
den Wasserbiotopen, so sind die ersteren seltener konsolidiert und vollstandig
werfiillt” als die letzteren, und der EvolutionsprozeB ist im ganzen lebhafter.
Das driickt sich auch darin aus, daB es in Landbiotopen ganz erheblich mehr
Arten, Gattungen und Familien gibt als in Gewissern. Nach W. ARNDTs Be-
rechnungen (1940) kannte man bis 1939 in Deutschland einschlieBlich der siid-
lichen Ostsee und des siidostlichen Viertels der Nordsee rund 40 300 Tierarten,
von denen nur knapp 109, im Meere leben. —

Zusammenfassend sei noch einmal festgestellt, daB auch die sukzessive Ab-
nahme der Formaufspaltung in der Phase der Spezialisierung auf der Grund-
lage der zunehmenden Biotoperfiillung und Konkurrenzzunahme mit Mutation
und Selektion ausreichend verstéindlich gemacht werden kann und wir nicht
zu der Annahme gezwungen sind, noch unbekannte autonome Entwicklungs-
faktoren fiir die Phylogenese-Verlangsamung vorauszusetzen.

II. Irreversibilit:it

In der Phase der Spezialisierung ist nun nicht selten eine Erscheinung fest-
zustellen, die von L. Dorro (1893) zuerst in ihrer Bedeutung erkannt und als
»Gesetz der Nichtumkehrbarkeit der Entwicklung seither sehr viel
diskutiert wurde. Die Irreversibilitdt bedeutet nach diesem Forscher »qu’un
organisme ne peut retourner, méme partiellement, & un état antérieur, déja
realisé dans la série de ses ancétres‘’. Wie vor allem O. ABEL spéter (1911, vgl.
1929, p. 310) ausfithrte, handelt es sich um die generelle Feststellung, da$ ein
im Laufe der Phylogenese reduziertes Organ niemals wieder seine friihere Stiirke
erlangt und ein verschwundenes Organ nicht wiederkehrt, sondern bei sekun-
dérer Riickkehr zur ehemaligen Lebensweise hochstens durch andere anato-
mische Konstruktionen ersetzt wird. O. ABEL, E. Dacqu# (1935), K. BEURLEN

~ (1937) u. a. vertraten die Ansicht, daB es sich hier tatsichlich um ein ,,Gesetz*

handele — BEURLEN nennt es die Grundkategorie des geschichtlichen Ablaufs
—, withrend von anderen Autoren nicht wenige Ausnahmen angefiihrt werden,
die es angezeigt erscheinen lassen, nur von einer ,,Regel zu sprechen. Das ein-
drucksvollste Beispiel ist der schon von DoLLo mitgeteilte Befund der zweimal
verschiedenartig ausgebildeten Panzerung bei manchen Schildkréten. Der Pan-
zer dieser Reptiliengruppe wird normalerweise durch Knochenplatten gebildet.
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Ein Entwicklungszweig ging zum Hochseeleben iiber, wobei der nun storende
schwere Panzer bis auf ein diinnes Knochengeriist abgebaut wurde (in Jura-
und Kreideperiode). Bei sekundirer Riickkehr zum Kiistenleben wurde dann
aber erneut eine Panzerung entwickelt, doch diesmal in der Haut oberhalb des
alten Panzers. Fiir viele andere charakteristische Beispiele sei vor allem auf die
sehr lesenswerten ausfithrlichen Besprechungen des Problems bei O. ABEL
(1929) und E. Dacqu# (1935) sowie die dort genannte Literatur verwiesen.
Nun existieren aber fraglos auch Ausnahmen. So stammen z. B. die Zahn-
wale mit ihrem vielzihnigen isodonten Gebill von Urwalen (Archaeoceti) wie
Protocetus und Zeuglodon ab, deren Gebill aber noch typisch heterodont war mit
dreieckigen Molaren und Praemolaren (Abb. 24). Die heutigen Zahnwale haben
also sekundir wieder ein gleichférmiges Gebill erworben, wie es die Reptilien-
vorfahren der Sdugetiere, zumindest die Cotylosaurier hatten. Ein anderer Fall

Abb. 24 Schidel des obereocinen Urwals Zeugl]gz]lﬂola‘m vo?? )Alabama (nach REMINGTON-KELLOGG aus
A 1939).

betrifft die Auspriagung der Wirbelséule. Diese wurde im Verlaufe der Entwick-
lung von Crossopterygiern itber Amphibien zu Reptilien durch Sonderung von
Hals-, Brust-, Lenden- und Schwanzregion zunehmend differenziert, doch
wurde die Unterschiedlichkeit der Abschnitte wieder aufgehoben, als sich durch
Verlust der GliedmafBen Schlangen und Schleichen (Anguidae, Amphisbaenidae
u. a.) herausbildeten. '

Welche biologischen Tatsachen liegen nun der Regel der Nichtumkehrbarkeit
zugrunde, und wodurch sind die Ausnahmen zu erklédren? Entscheidend fur
diese Frage ist die Feststellung der Genetik, daB die ersten Schritte der phylo-
genetischen Abénderung, die Mutationen, prinzipiell reversibel sind.
Eine Mutante kann zuriickmutieren und ist dann hinsichtlich des von dem
betreffenden Gen kontrollierten Merkmalskomplexes nicht von der Ausgangs-

form zu unterscheiden. Allerdings diirfte gelegentlich durch das Eingreifen von -

Nebengenen, die nach Mutation eines Hauptgens dessen Funktion iibernommen
haben kénnen, die Wiederherstellung des urspriinglichen Zustandes durch
Riickmutation erschwert sein (vgl. die zusammenfassende Darstellung von
H. J. MuLLEr 1939). So besteht also jederzeit die Moglichkeit, daB zumindest
kurze stammesgeschichtliche Entwicklungsschritte vollig umkehrbar sind. Es
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ist denkbar, dafl manche Ausnahmen der Irreversibilititsregel durch derartiges
Ricckmutieren zustande gekommen sind. Wenn z. B. bei heutigen Pferden
gelegentlich statt der Griffelbeine wohlentwickelte kleine Zehen mit Hufen auf-
treten, also ein echter Atavismus vorliegt (Abb. 25) (nicht etwa nur Spaltung
einer Zehenanlage), so konnte dies versuchsweise so erklart werden, daB gene-
tisch die Potenz fiir die Ausbildung von 3 Zehen vorliegt, normalerweise aber
durch ein Gen oder deren mehrere der mittlere Strahl (II1.) in seinem Wachs-
tum so geférdert wird, dafl er den Seitenzehen in der Wachstumsphase kompen-
satorisch zuviel Néhrstoffe entzieht und die Differenzie-
rung der distalen Abschnitte damit unterbindet. Fallen
diese verstdrkenden Gene aus oder werden sie durch Riick-
mutation in ihrer Wirksamkeit beschrinkt, so unterbleibt
die Wachstumshemmung fiir die Seitenzehen. Tatséichlich
ist ja auch das Metacarpale bzw. Metatarsale ITI bei poly-
dactylen Pferden zumeist schwicher als normal ausgebildet
(vgl. auch F. WerpenrEIcH 1931). Eine entsprechende Er-
kldrung wire auch fiir manche anderen derartigen ,,Spon-
tanatavismen® (L. PraTe) moglich, wie z. B. fir das ata-
vistische (normalerweise gehemmte) Auftreten einer 4. Zehe
bei Meerschweinchen (F. WemENrEICH 1931), Hinter-
extremititen-Rudimenten bei Walen und Delphinen (R. Ca.
Axprews 1921, M. M. SLEPTSOV 1939), itberzihligen Zitzen
bel Siugetieren usw.

Aber auch die von L. Prate (1910) davon unterschie-
denen , Hybrid-Atavismen sind genetisch verstind-
liche Umkehrungen der Phylogenese. Hier handelt es sich
darum, daf ein Merkmal oder Merkmalskomplex polygen
bedingt ist und deshalb nicht mehr ausgebildet wurde, Abb-25 Rechter ¥or.
weil eins oder mehrere dieser Gene bei einer Stammesreihe et v uges o
verloren gingen. Kommen nun durch Rassenkreuzung wie- WOQDR MASON: aus
der alle Gene zusammen, so kann auch das Ausgangs-
merkmal wieder erscheinen. L. Prar fithrte als Beispiel den Riickschlag auf
die Wildfarbe bei Kreuzung silbergrauer mit weiBen Méusen an. Einen pa-
rallelen Fall bildet das Auftreten von urspriinglichen, einer ganzen Verwandt-
schaftsgruppe eigentiimlichen, aber bei den Kreuzungspartnern nicht vorhan-
denen Farbungssonderheiten bei Bastarden von Kanarienvégeln mit Girlitz
(Serinus canaria serinus), Stieglitz (Carduelis carduelis), Hanfling (C'. canna-
bina ) und Griinling ( Chloris chloris) (vgl. G. Ta. KrarT 1901 u. R. Mark 1930).

Wenn nun auch diese Spontan- und Hybridatavismen mit Recht als Aus-
nahmen von der Irreversibilitétsregel angesprochen werden konnen, so sind fiir
die groBeren Schritte der transspezifischen Evolution derartige Umkehrungen
anscheinend sehr selten. Und auch bei unseren oben genannten Beispielen einer
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sekundaren Isodontie bei Zahnwalen und einer weitgehenden sekundsren Auf-
hebung der Wirbelséulendifferenzierung bei Schlangen und Schleichen handelt
es sich wohl nur um den Wiedererwerb eines generellen Merkmals,
eben der Gleichférmigkeit, aber nicht um die Wiederkehr des speziellen, vollig
gleichen, anatomischen Zustandes, denn das WalgebiB ist so wenig identisch
mit einem Reptilgebil wie die Schlangenwirbelsiule mit einer Fischwirbel-
sdule (vgl. auch W. K. GrEGorY 1936). Und Entsprechendes gilt fiir die Ent-
wicklung einer sekundéren Schalenlosigkeit von Schnecken, fiir die sekundiire
Entwicklung einer miitzenformigen, nichtspiraligen Schale bei Schnecken
(Ancylus u. a.), die sekundére Fliigellosigkeit von Insekten, die sekundére Aus-
bildung von Kiemen (nicht Tracheenkiemen) bei Insektenlarven (z. B. im
Hinterdarm der Plecoptere Nemura, ,,Blutkiemen bei 4 panteles- und Pelobius-
Larven usw.).

Wir konnen also zusammenfassend feststellen, daB fiir alle gréBeren
Entwicklungsschritte die Irreversibilititsregel durchaus giiltig
ist und daf} thr deshalb auch eine sehr grofe Bedeutung bei der Eingliederung
fossiler Formen in Stammesreihen zukommt. Dieses praktische Zutreffen der
Regel trotz der theoretisch prinzipiell méglichen Umkehrméglichkeit der Ent-
wicklung durch Riickmutationen und Wiederzusammentreffen rassisch oder
artlich getrennt gewesener Gene ist nun aber auch ohne weiteres verstindlich.
Wir sahen ja im 2. Kapitel, daf} die Mutation ein stetiger Vorgang ist und daf
auch die natiirliche Auslese stets am Werk ist, daB also die Organismen in
stetiger, wenn auch manchmal sehr langsamer Umwandlung begriffen sind.
Werden nun im Verlauf einer Phylogenese die Umweltsbedingungen einmal
derart verdndert, daB sie fritheren Verhaltnissen entsprechen, und sind fiir den
Organismus entsprechende anatomische Konstruktionen wie ehedem von Vor-
teil, so werden sie sich doch nicht wieder in identischer Weise herausbilden
konnen, weil die Tiere sich ja insgesamt inzwischen gewandelt haben. Die
sekundédr wieder gleiche Milieusituation trifft also nicht mehr
die gleiche Gestalt des Organismus und kann deshalb zumeist
auch nur Ahnliches, nicht Identisches hervorbringen. Man kann
daher K. BEURLEN zustimmen, wenn er die Irreversibilitit (1937, p.44) als
»»die formale Bedingung des geschichtlichen Geschehens® bezeichnet, aber es
besteht keinerlei Notwendigkeit, mit diesem Autor zu folgern (p. 37), daB ,,die
Kategorie der Irreversibilitit besagt, daB der stammesgeschichtliche Ablauf
eigengesetzlich, nicht mechanisch ist. Wie wir sahen, laBt 'sich die Nicht-
umkehrbarkeit vielmehr durchaus auf der Basis der schon so weitgehend analy-
sierten Vorginge der Mutation und Selektion und der damit gegebenen steten
Wandlung im Laufe der Zeit erkliren.
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III. Regeln der transspezifischen Konstruktionsinderungen
Transspezifische Anderungen als Wandlungen eines konstruktiven Systems

Bei der Diskussion des phylogenetischen Formwandels ist schon mehrfach
darauf hingewiesen worden, dafl die Organismen auf allen Stufen harmonische
Gebilde bleiben, d. h. daB stirkere Abwandlungen eines Organs auch mit den
dadurch erforderlichen Verinderungen des iibrigen Korpers einhergehen. So
wurden z. B. bei der parallelen Herausbildung von Lauftieren der verschiedenen
Wirbeltierordnungen (Perissodactylen, Artiodactylen, Rodentier, Carnivoren,
Marsupialier) nicht nur die Beine verlingert und die bewegenden Muskeln
kriftiger, sondern es wurde auch die Zehenzahl stets reduziert, der Aufhéinge-
mechanismus der Beine, wie das Becken, verstirkt, die Sohle wurde stirker
gefestigt und gepolstert, Herz und Lungen auf stirkere Beanspruchung um-
gestellt, Augen meist relativ vergroBert und auch andere Instinkte im Verhalten
gegeniiber Feinden (z. B. Verstéirkung der Fluchtinstinkte) oder zu Artgenossen
ausgebildet. Wie kommen nun solche Koadaptationen, solche ,,Synorgani-
sierungen‘ (A. REMANE 1952) zustande? Wird nur durch richtungslose Muta-
tion und natiirliche Auslese ein derartiges Merkmal nach dem anderen hinzu-
erworben oder bleibt tatsichlich auf jeder Stufe eine gewisse harmonische Kon-
struktion des ganzen Tieres erhalten? Nicht wenige Tatsachen machen die
letztere Moglichkeit wahrscheinlicher, und es ist deshalb verstéindlich, wenn in
den letzten Jahrzehnten die ,,Ganzheitlichkeit” alles Formwandels betont
wird und wenn dabei — oft unter Ablehnung der Annahme einer summenhaften
Hinzufiigung von einzelnen neuen Merkmalen — nach spezifischen Gesetz-
miBigkeiten solcher ganzheitlichen Veréinderungen gesucht wird.

Nun ist aber fraglos der Gegensatz von ,,summenhafter und ganzheitlicher
Betrachtungsweise nicht selten iiberspitzt worden. Es wird wohl kein Biologe
je ernstlich bestreiten wollen, daB nicht durch die Einwirkung verschiedener
Merkmale eines Organismus aufeinander neue Eigenschaften, ,»Systemeigen-
schaften®, zustande kommen. Wird dies doch bereits durch die Eigenheiten
aller histologischer Strukturen demonstriert. Im Explantat wachsen manche
embryonalen Gewebe zu Zellhaufen heran, die eine spezifische Diﬁ'erenzieru.ng
zumindest morphologisch ganz oder teilweise vermissen lassen und bereits
differenzierte Gewebe erwachsener Tiere konnen sich im Explantat weitgehend
dedifferenzieren. Erst bei gegenseitiger Einwirkung verschiedener Gewel?e-
kulturen aufeinander setzt in solchen Fallen die typische Differenzierung ein.
DaB dabei vor allem gegenseitige chemische (daneben natiirlich auch mor-
phologische) Beeinflussungen der Gewebe untereinander wirksam sind, geht
z. B. daraus hervor, dal durch hiufiges Umsetzen und Waschen von Gewebs-
kulturen, d. h. durch die Ausschaltung der spezifischen Hormone und Trephone,
eine besonders weitgehende Entdifferenzierung einsetzt, so daf selbst Epithelien
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schleierartig auswachsen (vgl. W. GawriLow 1941) (Abb. 26). Nicht wenige
charakteristische morphologische Eigenschaften von Zell- und Gewebetypen
sind also trotz einer unverkennbaren Autonomie ihrer Differenzierung ,,Sy-
stemeigenschaften®, die sich nur durch ,,ganzheitliche” Betrachtungsweise der
Ontogenese von Geweben verstehen lassen. Und dhnlich ist es mit der Formung
von Organen. Explantiertes Wirbeltier-Nervengewebe wuchert allseitig, wobei
die Zellen peripher dichter gelagert sind und ihre Fasern nach innen schicken.
Rings von Mesenchymgewebe umgeben, schlieft sich das Nervengewebe zu
einem ,,Neuralrohr*, in dem die Ganglienzellen nun zentral angeordnet sind und
die Fasern mehr zentrifugal verlaufen. Einseitig daneben liegendes Chorda-
gewebe induziert eine Spalthildung im Nervengewebe (Abb. 27, vgl. J. Hovr-
FRETER 1934). Derartige Induktionswirkungen sind bekanntlich schon in groBer
Zahl festgestellt worden. Da nun die Gestalt keines Gewebes und vor allem
keines Organes ohne solche wechselseitigen Beeinflussungen zustandekommt, so
wird damit deutlich, dafl die Systemmerkmale im allgemeinen bei
den Organismen uberwiegen.

Auch bei der Manifestation der Gene kommen durch Koppelungserscheinun-
gen, Positionseffekt und vor allem durch Pleiotropie, d. h. durch das wechsel-
seitige Reagieren der von den einzelnen Genen in Gang gesetzten physiologi-
schen Abliufe miteinander, sowie schlieBlich durch die modifikatorischen Ab-
wandlungen bei der ontogenetischen Ausprigung der Merkmale usw. System-
merkmale in weitestem MaBe zustande. Die moderne ganzheitliche Betrach-
tungsweise wird sich deshalb lange Zeit fruchtbar erweisen, denn die wesent-
lichen Regelhaftigkeiten, denen die Biologie heute nachspiirt, sind solche
,»Gefiigegesetzlichkeiten‘’. Aber wir diirfen natiirlich nicht vergessen, daB die
Gesetzlichkeiten hoherer Ordnung nicht erforscht werden kénnen, bevor nicht
das Stadium der isolierten Komponenten jeweils einen gewissen Abschluf} er-
reicht hat.

Wenn somit kein Zweifel sein kann, daB auch beim phylogenetischen Form-
wandel eine ganzheitliche Betrachtungsweise unentbehrlich ist, so soll aber auch
betont werden, daB damit in keiner Weise die Annahme besonderer, véllig un-
bekannter oder unanalysierbarer Systemkrifte etwa im Sinne eines Vitalismus
verbunden zu sein braucht. Da bisher auch im Bereich des Organischen — von
den parallelgesetzlich zugeordneten BewuBtseinstatsachen abgesehen — nur
kausale Abliufe bekannt wurden, liegt kein Anlafl vor, daran zu zweifeln, dafl
es sich nicht auch bei den Gefiigegesetalichkeiten um kausale Zusammenhéinge
handelt (iiber die drei bei Lebewesen wirksamen Gesetzlichkeiten vergleiche
auch B. RENscH 1949). Es ist lediglich wahrscheinlich, daB es sich zum Teil um
verhiltnismiBig komplexe und daher meist nur schwer analysierbare Einwir-
kungen handelt, wie dies z. B. auch H. A. SroLte (1937) und H. WesER (1939)
betonten und wie es ebenfalls L. von Brrraranrry (1932, 1942, 1949) trotz
schéirferer Betonung der organismischen Sondergesetzlichkeiten annimms.
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Es ist nun zu fragen, wie weit derartige Gefiigewirkungen und wieweit die
harmonische Ganzheitlichkeit bei der transspezifischen Evolution bereits analy-
sierbar ist und ob noch Anlaf besteht, autonome Faktoren im Sinne einer phy-
logenetischen Selbststeuerung oder eines ,,aktiven Reaktionsvermogens® im

Abb. 26 Entdifferenzierung durch mehrfaches Waschen und Umsetzen von Explantaten. Oben: Leber-
gewebe eines Hamsters. Links: 6 Tage alt. Rand des noch nicht entdifferenzierten Wachstums. Rechts:
gleiches Explantat nach 14 Tagen (Wachstum in Form von Schleiern). Unten: embryonales Irisgewebe der
Henne (8 Tage). Links Explantat von 3 Tagen: Beginn des stiethaften Wachstums. Rechts: gleiches Explan-
tat nach der 15, Umsetzung. Entdifferenziert. (Wachstum in Form von Schleiern). (Nach GAWRILOW 1941).
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Abb. 27 Schema des formenden Einflusses benachbarter explanticrter Gewebe aufeinander. Links: reines

Nervengewcbe, Mitte: Neuralrohrbildung im Mesenchym- Gewebe, rechts: Spaltbildung im Nervengewebe
durch anliegendes Chorda-Gewebe (nach HOLTFRETER 1934).

Sinne H. BOkERS (s. u.) anzunehmen. Bei der speziellen Analyse ganzheitlicher
Formwandlungen ist dann weiterhin zu fragen, in welchem AusmaB bereits
bestimmte Gene komplexe und konstruktive Auswirkungen haben und wieweit
Auslesefaktoren die korrelativen Bindungen im Gefiige der Organismen be-
stimmt haben. Wir werden dabei sehen, da mit pleiotroper Genwirkung, mit
den Korrelationserscheinungen besonders hinsichtlich der Wachstumsallome-
trien und der Kompensationswirkungen ausreichende Grundlagen fiir die Deu-
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tung der Forménderungen gegeben sind und dafB neben richtungsloser Mutation
und Selektion bislang keine weiteren evolutiven Grundfaktoren vorausgesetzt

su werden brauchen.
Konstruktive Gene

Zunichst ist festzustellen, daB sich viele, vermutlich die meisten Gen? trotz
einer meist enger begrenzten Hauptwirkung pleiotrop auswirken, da .dle ent-
entwicklungsphysiologischen Prozesse, die sie in Gang setzen, in mannigfacher
Weise miteinander interferieren. Ein kennzeichnendes Beispiel ist etwa das Gen
polyphaen bei Drosophila funebris (Abb. 28), das allein fiin.f verschiedene %rQb-
morphologische Abweichungen vom Normaltyp hervorbrlngtf unregelma&ge
Verteilung und Beborstung der Ommatidien, abnorm pigmentiertes und meist

inks el males, rechts ein polyphaen-Weibchen von Drosophila funebris
AP 28 Tinks el achH, TIMOFEEFFRESSOVSKY 1931).

an den hinteren Tergitenréindern verdicktes Abdomen, gespreizte Fliigelhaltung,
unvollsténdige Fliigeladerung, Reduktionen und zahlenméfige Verdnderung
der Beborstung von Kopf und Thorax (vgl. H. TIMOFEEFF—REssovng 1931).
Dieses Gen ist aber homozygot letal und damit ohne evolutionistische Be-
deutung. ‘

Bei einem anderen Falle, auf den ich schon 1925 aufmerksam machte, kénnen
wir das Zustandekommen der pleiotropen Auswirkung auch phénogenetisch
verfolgen. Bekanntlich kommt der lebhafte metallische Schiller von Vogel-
federn dadurch zustande, daB die Federradien, die aus einer einfachen Kette
verhornter Zellen bestehen, in ihrem distalen Abschnitt verbreitert sind, wo-
durch die zur Verankerung innerhalb der Federfliche notwendigen Hikchen
zum Teil kompensatorisch reduziert sind. Nun haben albinotische Exemplare
von Schillervogeln, die meist, so z. B. beim Pfau, nur durch ein rezessives Gen
unterschieden sind, das die Melaninpigmentierung, bzw. die Ausfillung des
Melanins aus seinen Vorstufen hervorruft, ,,normale“ Federstruktur. Diesen
Albinos fehlt also nicht nur das Pigment, sondern auch die Schillerstruktur
(Abb. 29), d. h. die distalen Radiusenden bestehen aus schmalen, langgestreck-
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ten Zellen, an denen Borsten und Hakchen normal ausgebildet sind. Wie nun
durch die allgemeine Proportionalitit von Radiusbreite zur Stirke der Pig-
mentierung und zur Stérke des Schillers und durch experimentelle Hervor-
rufung von Schillerradien durch Erhéhung der Melaninpigmentierung (z. B.
durch Aufenthalt in relativ feuchter Luft oder relativ dunkler Umgebung)
deutlich wird, bringt starke Melanineinwanderung in die Radiuszellen die
Schillerstruktur sekundir hervor, da diese nach neueren Untersuchungen
W. J. ScemipTs (1952) an die Oberfliche der flachen Melaninkoérmchen' ge-
bunden ist. Ein stérkerer Schillereffekt kommt dadurch zustande, daB die
Radiuszellen, die in der Federanlage dicht parallel
hintereinander liegen, sich bei starker Melaninzufuhr
nur seitlich ausdehnen konnen, d. h. abflachen. Sie
werden damit bandartig und ihre oberste Schicht von
Melaninkdrnchen ergibt insgesamt eine starke Schiller-
wirkung (Interferenzerscheinungen). Das Baumaterial
fir die Hakchen, die sonst zur Verankerung in der
Rinne der gegeniiberliegenden Bogenradien dienen,
wird bei der Verbreiterung mit verbraucht. Es entsteht
also durch ein Gen, das unmittelbar nur die Ausfallung
von viel Melanin in den Federanlagen bewirkt, pleio-
trop auch eine andersartige Federstruktur, die z.B.
fiir die flugmechanisch wichtigen Schwungfedern wegen
des nun mangelnden Zusammenhalts der Federfahne
ungeeignet ist. Deshalb greift — anscheinend durch
natiirliche Auslese ausgeschaltet — die Schillerstruk-
tur bei stark metallischen Vogeln wie Kolibris, Nek-
tarvogeln, Glanzfasanen usw. auch nie auf die Hand-
schwingen iiber (vgl. B. RENscH 1927).
Mit dhnlichen konstruktiven Abwandlungen haben ‘

wir es auch bei den Genen zu tun, welche die Differen- %Eﬁ;siiwiﬁ‘iﬁiﬁ‘iﬁ%é’_ Biaus
zierung der einzelnen Abschnitte der Wirbelsiule be- gﬁ‘fﬁf cﬁﬁiﬁ?&igngisﬂesng{;
stimmen. Wie E. Fiscuer (1933) und K. KtmNE glc'iggllzghﬁgdu‘(soiiﬁes ;‘lf)illllfzﬁ
(1934) an reichem Zwillingsmaterial darlegten, werden D SO Ygff)ls (nac
die kaudalen Grenzen von Brust-, Lenden-, Kreuz-

und Steiwirbeln durch Gene bestimmt, welche die Reaktionsgeschwindig-
keiten bei der Ausdifferenzierung ganzer Wirbelsdulenabschnitte beeinflussen.
Da ein von kranial nach kaudal fortschreitendes Differenzierungsgefille vor-
liegt, so wirkt sich eine Entwicklungsbeschleunigung in einer kopfwiirts gerich-
teten Tendenz der Verschiebung von Wirbeltypengrenzen aus. Beim Menschen
verwichst deshalb z. B. eine in der Ontogenese angelegte 13. Rippe beschleu-
nigt mit dem 20. Wirbel und verschwindet. Da die Wirbelauspragung mit der
Bildung der zugehorigen Muskeln und Nerven korreliert ist, handelt es sich also
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um harmonisch auf die Richtung von ganzen anatomischen Koun-
struktionen wirkende Gene, welche vielleicht, wie E. F1scHER schon be-
tonte (1933, p. 216), fiir einen Teil der von H. BokER erkannten ,,Umkonstruk-
tionen Erklarungsmoglichkeiten bieten. Zum Teil ist auch die im einzelnen
verschiedenartig bedingte Reduktion der Schwanzwirbelsiule, die in den ver-
schiedensten Sdugetierordnungen auftritt, auf solche konstruktiven Gene
zuriickzafithren. F. STEINIGER (1938) wies in seiner zusammenfassenden Studie
itber die Verhiltnisse mit Recht darauf hin, daB die hier quantitativ oft so
weitgehende Reduktion dadurch erleichtert ist, daB es sich um ein wenig diffe-
renziertes und deshalb stark beeinfluBbares Material handelt, und daB in diesem
letzten Abschnitt der Wirbelssule keine wesentlichen Teile des Riickenmarks
mehr gelegen sind, weshalb eine gegen die Reduktion wirkende Selektion fort-
f4llt oder von geringer Bedeutung ist.

In besonderem MaBe diirfen auch viele Erbfaktoren als solche konstruk-
tiven Gene aufgefaBt werden, welche die Produktion von Hormondriisen
abindern. Beim hypophysiren Zwergwuchs von Hausméausen, bei dem
durch ein rezessives Gen die eosinophilen Zellen im Hypophysenvorderlappen
ausgefallen sind, entstehen gleichzeitig Defekte bzw. Unterentwicklung an
Thymus, Thyreoidea, Pancreas, Gonaden, die Tiere bleiben im ganzen klein,
und es findet kein Descensus testiculorum statt (vgl. G. D. SNELL 1929, H. GRU-
NEBERG.1943). Die rezessive Schwanzlosigkeit von Haushiithnern duBert sich in
einer Rudimentation von Pygostyl, freien Schwanzrippen, Biirzeldriise,
Schwanzfedern, Deformation der Beckenknochen, die verringerten Kalkgehalt
aufweisen. W. LANDAUER, der diese Mutation beschrieb (1945), stellte nun fest,
daB der gleiche Merkmalskomplex durch Insulinzufuhr in das Dottermaterial
von normalen Eiern hervorgerufen werden kann (vgl. 1946, 1947), daB} die
rezessive Mutation also wohl auf einer Verinderung der Insulinproduktion
beruht.

In welchem AusmaB Hormone und damit evtl. Mutationen, welche die Grofe
und Produktion von Hormondriisen veridndern, bei der Gestaltung eines Bau-
plans wirksam werden kénnen, mag auch an der vielseitigen Beeinflussung
durch Prolaktin und durch Thyroxin verdeutlicht werden.

1. Prolaktin des Hypophysenvorderlappens steigert bei Tauben die Grofie
von Leber, Pancreas und Darm, die GroBe des Kropfes, in dem es die Absonde-
rung eines késigen Sekrets auslost, es erhoht den Blutzuckerspiegel, steigert die
Glykogenbildung in der Leber, steigert die Wirkung thyreotropen Vorder-
lappenhormons (vgl. O. RippLe 1937, 1938) und 16st schlieBlich die Brutpflege-
instinkte aus (vgl. Abb. 30).

2. Thyroxin der Schilddriise steigert das Wachstum von Herz, Leber und
Niere, steigert allgemein den Stoffwechsel (hemmt aber in groferen Dosen),
vermindert Leberglykogen und Korperfett, erhoht Atem- und Pulsfrequenz,
erhoht die Erythrocytenzahl, beschleunigt Haar- und Federwachstum, ruft
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Mauserung hervor, hemmt die Genitalentwicklung und verhindert das Ein-
setzen des Winterschlafs.

W. J. Harms (1934) hat nun den interessanten Versuch gemacht, die bei
Ebbe in der Mangrovezone auBerhalb des Wassers lebenden Fischchen der Gag-
tung Periophthalmus mit Thyroxingaben zu behandeln. Dadurch wurden sehr
viele Organe abgewandelt, und zwar nicht nur in harmonischer Weise, sondern
auch insofern in gleicher Richtung, als
verschiedene Anderungen eine zuneh-
mende Anpassung an das Landleben
darstellten. So wurden erzielt: 1. leichte
Verldngerung der Vorderflossen, 2. Ver-
dickung der Epidermis, 3. freiwillig lin-
gerer Aufenthalt im Trockenen, 4. Ver-
kleinerung der Mundoffnung, 5. Riick- Kropf--- (4
bildung der Hautlappen an Lippen
und Mundwinkeln, 6. Gedrungener-
und Kleinerwerden der Kiemendeckel,
7. Kiemenreduktion bis zur halben
Strahlenlédnge, 8. Zunahme der Luft-
atemfrequenzen, 9. lebhaftere Firbung,
10. gedrungenere Gestalt der Schwanz-
flosse, 11. stdrkere Verkalkung der Flos-
senstrahlen, 12. VergroBerung der Hy-
pophyse, 13. dichtere Struktur der Ur-
niere, Verkleinerung der Kanilchen,
stirkere Durchblutung, 14. kompak-
tere Eingeweide, festere Mesenterien,
15. kriftigere Enddarmmuskulatur,
16. Lebervergroferung und 17. Verklei-
nerung der ,,Horsteine* im Labyrinth.  siner Prolakiimuicing. aui dic Tathe.  Linke

Ahnlich vielseitig wirken sich auch Halffieclfi(tbgcoﬁaﬁiﬂI)))i}EI}%%Ig: Kombinierty
alle anderen Stoffwechselhormone und
auch die Sexualhormone aus, die gleichfalls in den Stoffwechsel eingreifen. Alle
Mutationen, die Hormonquantitéten dndern, haben also eine ,,konstruktive*
Wirkung.

Bei Pleiotropiewirkungen kénnen schlieBlich auch ganz indirekt, eigentlich
modifikatorisch betroffene Merkmalskomplexe angeschaltet sein. Durch eine
unvollstindig dominante Mutation entstand bei Haushiihnern das Lockenhuhn
(frizzle-fowl), bei dem die Federn unvollsténdig verhornt und gelockt sind.
Dadurch tritt nun ein erhohter Warmeverlust an der Haut auf, der seinerseits
zur Abénderung einer Reihe von Merkmalen fithrt: Herzschlagbeschleunigung,
Ventrikelhypertrophie, erhohte Blutmenge, vergroBerte Milz, erhohtes Pan-

-} Hypophysen-
Vorderlappen

Leber---

Pancreas----

Darm.--\---
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creas- und Nierengewicht, erhohte Darmkapazitit, Blindarmverlingerung, Ab-
gnderung der Leukocyten, Stoffwechselbeschleunigung, Stérung der Schild-
driise, verspitete Eireifung, Stérungen der Hodenstruktur und damit verrin-
gerte Fertilitit und Vitalitédt (W. LANDAUER 1946D).

Allometrisches Wachstum und seine Bedeutung fir die Evolution

Neuere Untersuchungen haben es nun wahrscheinlich gemacht, daf bei allen
Organismen konstruktive Gene in groBer Zahl vorhanden sind, weil die Aus-
pragung der einzelnen Organe, Gewebe und Strukturen durch Korrelationen
bestimmt ist. Vor allem sind alle Faktoren durch oft komplexe Korrelationen
miteinander verkniipft, die auf die Ausprigung der Korpergré8e einwirken
oder die umgekehrt von dieser abhidngen. Da nun die KorpergroBe bei den
meisten stammesgeschichtlichen Wandlungen eine Verdnderung erfihrt und da
die meisten Stammesreihen zudem eine sukzessive KorpervergroBerung zeigen
(CopEsche Regel, vgl. Kap. 6 BIV), so sind fast alle phylogenetischen Anderun-
gen von sehr komplexen und oft gerichteten Proportionsverschiebungen im
ganzen Organismus und von entsprechenden physiologischen Folgeerscheinun-
gen begleitet.

Ontogenetische Studien an zahlreichen Tieren und Pflanzen haben gezeigt,
daB einzelne Organe und Strukturen derart wachsen, daB ihre Zuwachsrate im
Verhiltnis zum Gesamtkorper iiber kiirzere oder lingere Perioden hinweg kon-
stant bleibt. Die Gene bestimmen also Wachstumsgradienten, die durch
die jeweilige Grofe des Gesamtkorpers bedingt sind (vgl. besonders J. HuxLey
1924, 1926, 1932, J. SOHMALHAUSEN 1927a, b, 1930, 1949, G. Trissier 1931,
1934, J. 8. Huxiey und G. TErssier 1936, L. voN BErTALANFFY 1942). Ein
Organ oder eine Struktur kann derart periodenweise unter Beibehaltung einer
bestimmten Wachstumsgeschwindigkeit relativ schneller als der Gesamtkorper,
positiv allometrisch, oder relativ langsamer, negativ allometrisch wachsen, oder
das Wachstum von Organ und Gesamtkérper kann gleich, isometrisch, sein.
Entsprechend koénnen auch Wachstumsallometrien eines Organteils im Ver-
hiltnis zum Gesamtorgan festgestellt werden. In manchen Féllen bleibt eine
solche allometrische Tendenz iiber groBe ontogenetische Perioden hinweg er-
halten. In anderen Fillen folgen einander verschiedene Allometrieperioden,
wobel auch ein Umschlag von positiver zu negativer Allometrie oder zu Iso-
metrie oder umgekehrt eintreten kann. Solcher Wechsel $etzt oft mit der
Geburt, mit dem AbschluB einer Larvenphase, mit dem Eintritt der Geschlechts-
reife, nicht selten aber auch in anderen Zeitpunkten ein. Der Kopf vieler Séuge-
tiere und Vogel wichst z. B. etwa bis zur Geburt positiv, anschlieBend negativ
allometrisch. Beim Teichmolch ( Triturus vulgaris) wichst die Area dorsalis
pallii, in Prozent des Lobus hemisphaericus berechnet, bis zu 25 mm Kérper-
linge negativ allometrisch, dann bis zu 30 mm (Metamorphose) stark positiv
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allometrisch, anschlieBend schwach positiv allometrisch, von 60 mm Lénge ab
(Geschlechtsreife) etwa isometrisch (Abb. 31). :

Wird nun ein Tier modifikatorisch oder mutativ groBer, was durch Verlinge-
rung oder Beschleunigung der Wachstumsperiode oder durch beides zustande
kommt, so kénnen sich die allometrischen Tendenzen lidnger auswirken, d. h.
Organe, die in ihrer Hauptentwicklungsphase stark positiv allometrisch wach-
sen, kénnen relativ groBer und evtl. exzessiv werden, wihrend negativ allome-
trisch wachsende relativ kleiner und im Extrem rudimentér werden kénnen.
Daher sind normalerweise weder grofe und kleine Individuen einer Art, noch
nahe verwandte, verschieden groBe Arten oder Gattungen gleich proportioniert,
und bei starken GroBendifferenzen, wie sie oftmals durch sukzessive Steigerung

A 1 A 1 4 A 1 1

10 20 30 “0 50 60 0 somm

Abb. 81  Allometriewechsel beim Wachstum der drea dorsalis pallii von Triturus vulgaris. Abszisse: Linge
der Larven, Keile: Metamorphose und Geschlechtsreife. Ordinate: Volumenwerte der Area dorsalis pallii in
Prozent des Lobus hemisphaericus. Ausgezogen: rechte, gestrichelt: linke Hemisphiire. (Nach B. HOMEYER).

der KorpergroBe in den Stammesreihen (Copesche Regel) zustande kommen
kénnen (z. B. Pferdereihen, Elefantenreihen), wurden schlieBlich die Baupline
schon lediglich durch diese korrelativen Beziehungen ziemlich stark ab-
gewandelt.

Diese wichtige Tatsache der unterschiedlichen Proportionierung verschieden
groBer verwandter Organismen ist merkwiirdigerweise schon seit Jahrhunderten
bekannt und wird doch erst in den letzten Jahrzehnten beachtet und bei der de-
skriptiven Systematik leider meist noch immer iibersehen. Bereits G. GALILEI
(1718, p. 559) hatte darauf hingewiesen, daB groBe und kleine Tiere &hnlichen
Typs aus statischen Griinden nicht die gleichen Proportionen aufweisen konnen.
B. RoBinson (1748) hatte dann festgestellt, daB groBe Tiere relativ kleinere
Herzen haben als kleine, und A. voxn HALLER (1762) hatte eine entsprechende
Regel fiir Hirn und Augen erkannt. Im 19. Jahrhundert wurden diese Beziehun-
gen nun auch an anderen Organen von Wirbeltieren eingehender analysiert.
C. BErGMANN (1847, 1855) zeigte, daBl groBere Tiere anders proportioniert sein
miissen, weil generell ihre flichenhaft wirksamen Organe (Haut, Darm, Atem-
organe) in der 2. Potenz, die versorgte Kérpermasse aber dreidimensional an-
gewachsen ist. Diese Erkenntnisse fithrten dann durch die Studien von
H. WeLckER und A. BRANDT (erwihnt schon 1867, publ. erst 1903), Ca. RIcHET
(1891), 0. SNELL (1891), E. Dusois (1897), L. LaPIQuE (1898, 1903, 1907, 1908),
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E. MaureL (1902, 1903), A. Maenan (1911, 1912), B. KratT (1913, 1919, 1923),
W. D’Arcy THoMPsON (1917), R. HEsse (1921), J. 8. Huxury (1932) u. a. zur
Aufstellung einer Reihe von Proportionierungsregeln, die ich selbst mit meinen
Schiilern an groBerem Materiale erginzen und stark vermehren konnte.

Um nun beurteilen zu konnen, in welchem AusmaBe konstruktive Wand-
lungen im Laufe der Phylogenese auf die Auswirkung von Wachstumsallome-
trien zuriickzufithren sind und wieweit Proportionsregeln fiir verschieden grofle
Tiere auf einer parallelen Selektion beruhen, bedarf es einer klaren Unter-
suchungsmethodik. Zunichst miissen ontogenetische Untersuchungen die
Wachstumsgradienten und ihren zeitlichen Wechsel fiir moglichst viele Organe
und Strukturen kldren. Sodann muB durch Studium der Stammesreihen ver-
sucht werden, Regeln zu ermitteln, welche die Abhéngigkeit der phylogeneti-
schen Proportionierungsidnderungen von der Korpergrofe beherrschen. Danach
erst kann versucht werden, diese Regeln auf eine Auswirkung der ontogeneti-
schen Gradienten in der Phylogenese mehr oder weniger weitgehend zuriick-
zufiihren, indem das phylogenetische Wachstum mit einer Fortsetzung des
ontogenetischen Wachstums gleichgesetzt wird. Sehr hiufig wird es sich dabei
erweisen, daf} spezielle Selektionseinfliisse modifizierend eingewirkt haben, so
daB zwar die generelle ontogenetische Tendenz geblieben, aber der Grad der
positiven oder negativen Allometrie erhoht oder abgeschwicht ist. Haufig
werden dabei auch ontogenetische Heterochronien im Laufe der Phylogenese
festzustellen sein, insofern einzelne Phasen gleichbleibender Allometrie ver-
lingert oder verkiirzt sind. In nicht wenigen Fillen wird sich aber auch er-
weisen, dafl die phylogenetischen Proportionierungsregeln verschieden groBer
Tierformen der ontogenetischen Tendenz in den Hauptwachstumsphasen ent-
gegenlaufen und mithin lediglich auf parallele Selektionseinfliisse zuriickzufiih-
ren sind.

Nun liegen oftmals keine ausreichend gesicherten Stammesreihen vor. In
solchen Fillen ist es auch méglich, die phylogenetischen Proportionierungs-
tendenzen dadurch zu ermitteln, daB man in moglichst groBer Zahl verschieden
groBe rezente Formen verschiedener KorpergroBe vergleicht, d. h. Rassen eines
Rassenkreises, Arten einer Gattung oder einer Familie, und derart Regeln der
KérpergroBenabhingigkeit von konstruktiven Wandlungen ermittelt. Man er-
setzt dann also phylogenetische Reihen modellméBig durch anatomische
Reihen rezenter Tiere. Eine solche Methodik ist unbedenklich, weil Regeln,
welche die Beziehungen der Proportionen zur KorpergroBe bei'rezenten Tieren
umreiBlen, auch fiir die Vorfahren und die gemeinsamen Ahnformen heutiger
Arten und Gattungen gegolten haben miissen, d. h. auch fiir den ausgestorbe-
nen Teil des Stammbaumzweiges, dem die rezenten Formen angehéren.

Derartige Untersuchungen kénnen rechnerisch ganz exakt durchgefiihrt
werden. Da der Zuwachs von Zellen, Geweben oder Organen sowie auch der des
Gesamtkorpers dreidimensional erfolgt, so 1aBt sich das allometrische Wachs-
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tum durch eine Funktionsformel umschreiben y=Db-x% d. h. Organ =
b - Kérper®. Der Exponent o gibt dabei das Ma$ der korrelativen Beziehung
an, d. h. wir kénnen mit seiner Hilfe ermitteln, wie groB ein Organ bei bestimm-
ter KorpergréBe sein muB, bzw. auch — was fiir die Paliontologen wichtig
ist — wie gro es sein wird, wenn die KérpergroBe iiber oder unter ein bisher
bekanntes MaB verédndert ist. Man kann daher z. B. ebenfalls aus einem Organ
(Schidel, Extremititen, Knochen) die KérpergroBe berechnen, wenn aus
anderen Formen der Verwandtschaftsgruppe das o berechnet werden konnte,
Der Wert b stellt eine Integrationskonstante dar, die den Wert des Organs bei
der KérpergroBe 1 angibt und die durch Sonderheiten der verglichenen Form
hinsichtlich Geschlecht, Alter, Ernihrungszustand und systematischer Stellung
bestimmt ist. Die Allometrieformel kann auch geschrieben werden log der
Organgrofle = log b + « log KorpergroBe. Das bedeutet, daB bei logarith-
mischer Auftragung der OrgangroBen und der KérpergroBen in einem Koordi-
natensystem die Werte eine Gerade bilden, der Neigungswinkel aber zugleich
den Grad der Allometrie angibt.

Wenn der Zuwachs eines Organs ganz iiberwiegend in einer Dimension erfolgt,
so kann dies oft als einfache lineare Regression dargestellt werden (vgl. R. H.
SHEPHERD, D. A. SHOLL und A. V1zoso 1949). Es handelt sich dann jedoch nur
um einen Grenzfall allometrischen Wachstums. Komplikationen entstehen aber
dadurch, da$8 ein wachsendes Organ seinerseits wieder aus Komponenten zu-
sammengesetzt ist, die verschiedene Wachstumsgeschwindigkeit und einen ver-
schiedenartigen zeitlichen Wechsel der Wachstumsgradienten im Verhaltnis
zum ganzen Organ aufweisen konnen, und daB es auch ein unregelmiBiges oder
ein thythmisches Wachstum gibt. Insgesamt erwies sich die Allometrieformel
aber als eine fiir das Verstindnis vieler Erscheinungen sehr brauchbare Simpli-
fikation (vgl. auch E. C. R. ReevE und J. 8. HuxLey 1945, O. W RicHARDS
und A. J. KavanacH 1945, S. ZUCKERMAN usw. 1950).

Der Allometrieexponent o 148t sich berechnen, wenn 2 oder mehr verschieden
grofe Tiere hinsichtlich absoluter KérpergroBe und absoluter OrgangroBe be-
kannt sind. Handelt es sich dabei um Formen der gleichen Art und um gleiches
Geschlecht und gleichen physiologischen Zustand, so kann der Faktor b ver-
nachlissigt werden. Es ist dann Organ,: KorpergroBe, ® = Organ,: Korper-
i—————————Zi I% — :2212 (vgl. L. Larique 1898,
E. Dusors 1898, B. Krarr 1919, 1923). Die Berechnungen von o ergeben nun
bei verschiedenen GroBenpaaren der gleichen Tiergruppe meist recht heterogene
Werte, aber der Durchschnittswert aller dieser ,,somatischen Exponenten*
(Kzarr) oder Allometrieexponenten liefert doch fiir jedes Organ iiber-
raschend dhnliche Zahlen. Das gilt auch noch fiir Vergleich von Arten einer
Tiergruppe, wobei der Durchschnittswert aber ein anderer ist als fiir den Ver-
gleich von Individuen der gleichen Art. Fiir den Herzexponenten bei verschiede-

groBe,®. Daraus 148t sich o berechnen:

10 _Rensch. Abstammungslehre
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nen Saugetierarten errechnete z. B. B. Kuatr (1919) einen Wert von 0,83,
D. P.Qurring (1939) fiir afrikanische Huftiere 0,85, ich selbst (1948) fiir mittel-
européische Kleinsiuger (5 GroBenpaare) 0,83, fiir mitteleuropéische Vogel
(8 GroBenpaare) 0,82. Dieser Wert besagt, daB das relative Herzgewicht nicht
nur von der Oberfliche, d. h. der Auskiihlungsfliche des Korpers abhéngig ist
(der Exponent miiBte dann 0,66 sein), sondern daB hier andere Faktoren mit-
sprechen (bei kleinen Tieren Steigerung der Stoffwechselintensitit, schnellerer
Blutumlauf mit geringerer Reibung usw.).
.~ Als somatischen Nierenexponenten er-
50 " rechnete QuiriNg fiir grBere afrikani-
sche Huftiere einen Exponenten von 0,87,

,
’

40y ich selbst fiir européische Kleinsduger nur

30t 4 von 0,76, E. ScrrLLing (1951) fir Kanin-

25¢ chen von 0,84, fiir Schafe von 0,73.

20t Wenn wir nun feststellen wollen, ob

151 solche phylogenetische Allometrie auf
eine  Auswirkung der ontogenetischen

101 Allometrie zuriickzufiithren ist, so miissen

gl wir jeweils ermitteln, ob die Allometrie-

ol exponenten («) in beiden Fillen die glei-

. chen sind.
,‘.E"' Eine solche Berechnung fithrte z. B.

R. C. Ross (1935) fiir die Zunahme der
15 90 25 30 40 50607080  relativen Lénge des Gesichtsschidels bei

Abb. 32 Ubereinstimmung des Anwachsens der
Gesichtsschiidelliinge (Ordinate) im Verhiltnis
zur Gesamtschiidelliinge (Abszisse) withrend der
Ontogenese des Hauspferdes Equus caballus (ge-
strichelte Linie) und wiihrend der Phylogenese
von Hyracotherium bis Equus (ausgezogene
Linie). Doppelt logarithmische Auftragung.
Punktiert: entsprechende Gerade der Allometrie-

Pferden durch. Hier erwies es sich, dall
der ontogenetische Gradient beim heu-
tigen Hauspferd (Equus caballus) dem
phylogenetischen Gradienten weitgehend
entspricht, wie er in der von Hyraco-

formel y = 0,25 . x 122 (nach G. G. SIMPSON).

thertum (= Eohippus) iiber Mesohippus,
Miohippus, Merychippus zu Equus fiihrenden Stammesreihe ermittelt werden
konnte (Abb. 32). Man kann also sagen, daB die Formveréinderung des Pferde-
schidels in dieser Stammesreihe im wesentlichen schon durch Wachstums-
gradienten bestimmt war, die bel der Stammform H yracotherium vorlagen und
die nur erst durch die sukzessive GroBenzunahme iiber das bei Hyracotherium
erreichte adulte Stadium hinaus in Erscheinung treten konnten. Wir werden
sehen (Kap. 6 B. IV), daB derartige Befunde sehr wichtig sind fiir das Ver-
stindnis sonst unerklirlicher gerichteter Entwicklungen einzelner Organe
(Orthogenesen) sowie fiir Exzessivbildungen und Rudimentationen.

Zuniichst aber mag erst einmal dargestellt sein, wie weitgehend heute schon
durch Beriicksichtigung des allometrischen Wachstums eine Analyse der so
komplexen ,,ganzheitlichen (und oft harmonischen) Formwandlungen mog-
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lich geworden ist und in welchem Ausmal dabei die Wachstumsgradienten ein-
zelner Organe und Strukturen differieren. An erster Stelle seien dafiir mor-
phologische und anatomische Merkmale beriicksichtigt.

Bei vielen Tiergruppen, besonders deutlich bei Siugetieren, Vogeln und Rep-
tilien erfolgt das Wachstum des Kopfes in der prénatalen Phase iiberwiegend
positiv, in der postnatalen Phase negativ allometrisch (vgl. Abb. 34). Das gleiche
gilt fiir viele heterometabole, speziell pleurometabole Insekten, die infolge-
dessen 1m 1. Larvenstadium relativ viel groBere Kopfe haben als im Imaginal-
stadium (vgl. dazu z. B. H. WeBER 1933, Abb. 516, J. AcrELL 1948, Fig. 1),
Diese negative postnatale Allometrie wirkt sich nun in den gleichen Tiergruppen
auch aus, wenn eine erbliche Zunahme der KérpergroBe stattfindet. Es haben
daher fast stets auch groBere Individuen der gleichen Art (Tab. 8), groBere geo-
graphische Rassen des gleichen Rassenkreises (Tab. 9) und groBere Arten der
gleichen Gattung oder groBere, niher verwandte Gattungen der gleichen
Familie (Tab. 10) relativ kleinere K6pfe als die vergleichbaren kleineren Formen.

Tabelle 8

Berechnung relativer Schédellangen bei Individuengruppen bzw. Populationen durch-

schnittlich verschiedener Korpergrofie von gleicher geographischer Rasse. (Absolute Masse

nach Mc TagearT CowaN, BENsON und Hintow, fiir Peromyscus maniculatus nach

L. R. Dice 1939: homogenes Zuchtmaterial, 1 Jahr alt; Sciurus- und Talpa-Masse nach
Material des Landesmuseums fiir Naturkunde in Miinster, Westf.)

- Kopf-Rumpf-| Schidel-Liange
Indi N P P g
Name ndividuen Lénge in 9 der
zahl ; o
in mm K. R.-Lénge

Peromyscus sitk. sitkensis Baranof-Isl. . . 10 ad. 108 27,8
Peromyscus sitk. sitkensis Chichagof-Isl. 9 ad. 99,4 34,1 +
Peromyscus maniculatus,

Palouse Falls (Zucht) .............. 96 ad. 96,71 25,5
Peromyscus maniculatus

Pullman (Zucht) ......oovvvnennnn.. 34 ad. 90,00 27,3 +
Neotoma lepida devia Colorado River .. 12 ad. 113 24,2 -
Neotoma lepida devia Yuma County . .. 6 ad. 80 26,2 +
Evotomys ruf. rufocanus

GroBtes Drittel ... ..oovvrvunenen... 43 118,3 23,3
Evotomys ruf. rufocanus ‘

Kleinstes Drittel ... ..ovvenrennnnn. 43 101,5 25,56 4
Sciurus vulgaris vulgaris

Miinsterland, groBtes Drittel ........ 43 228 22,8
Sciurus vulgaris vulgaris .

Miinsterland, kleinstes Drittel ....... 43 215 23,8 +
Talpa eur. europaea
Miinsterland, groftes Drittel .......... 43 150 28,7
Talpa eur. europaea ‘

Minsterland, kleinstes Drittel ....... 43 135 25,8 +
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Tabelle 9
Berechnung relativer Schiidellingen bei verschieden grofen geographischen Rassen des
jeweils gleichen Rassenkreises. (Absolute Werte nach G. S. MiLLEr 1912, J. G. PALMER
1937, J. Mc TaccarT Cowan 1935, E.T. Hoorer 1936, S.B. Bensox 1935, M. A. C.
Hinron 1926.) Bei Neotoma und Scapanus groBte Schidellingen, bei Peromyscus sit-
kensis occipito-nasale Linge, sonst condylo-basale Lénge.

Individuen- Kopf-“Rumpf- Scl'léidoel—Lé,nge
Name zahl Linge in 9, der
in mm K. R.-Liinge

Scapanus latimanus caurinus .......... 103 144,8 25,2
Sc.lat.occultus ......coviieiiiienn, 73 118,2 27,2 +
Sorex araneus araneus ............... 20 ad. 77,5 24,1
S, ar. granarius ......ooeiiniiiiiiiaaa. 2 ad. 64 27,4 +
Peromyscus sitkensis isolatus .......... 3 ad. 116 24,9
P. sitk. oceanicus .........o0eeanenan, 8 ad. 108,3 28,1 +
Neotoma fuscipes bullatior ............ 43 237 18,3
N. fusc. martirensis ........covveennnen 8 g 194 19,3 4
Neotoma lepida lepida ............... 17 ad. 163 23,9
Nolep.flava .oovvinn i, 2 ad. 146 25,8 +
Evotomys glareolus reinwaldti ........ 13 105 22,4
E. glar. helveticus ................... 18 95 24,9 +
Evotomys rufocanus regulus .......... 13 116 22,9
E.ruf. smithi ...............00i0h, 1138 110,5 24,2 4

Die prénatale, stark positive Allometrie des Kopfes hat sich wohl in diesen
Tiergruppen entwickelt, weil es vorteilhaft war, unmittelbar nach der Geburt
schon alle wichtigen nervésen Schaltungen im Zentralnervensystem vornehmen
zukoénnen, wofiir dieses dann schon unverhéltnisméBig gro sein muBte. Daherist
die allometrische Tendenz auch beibehalten worden, wenn sich in der Phylogenese
die erbliche Korpergrofe sinderte. Dabei ist aber nur die generelle Tendenz
geblieben, wihrend der Allometrieexponent o und vor allem die Konstante b
in der ‘Allometrieformel meist abgesindert wurden. Wenn wir die Korrelation
des Kopfes zur KérpergroBe von zwei nahe verwandten Gattungen in einem
Koordinatensystem darstellen (Abb. 33), so setzt deshalb die groBere Art nicht
einfach die Korrelationsgerade (punktiert) der kleineren Art fort, wie dies bei
groBen und kleinen Individuen der gleichen Art der Fall ist (Abb. 34), sondern
sie liegt annihernd parallel dazu. '

Auch am Kopf selbst sind nun einzelne Wachstumsgradienten in verschie-
dener Richtung wirksam, welche die Proportionen im Laufe der Ontogenese
abindern. Bei Sdugetieren und vielen Vogeln wichst meist postnatal der
Gesichtsteil im Verhiltnis zum ganzen Kopf schneller, so dal sich der
Schédel mit zunehmendem Alter immer mehr streckt, wobei aber auch gleich-
zeitig die Cristae und die iibrigen Knochenfortsitze des Hirnschidels relativ
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Tabelle 10

Berechnung prozentualer Schidellinge bei verschieden groflen, nahe verwandten Arten
westeuropiischer Siugetiergattungen (absolute Werte nach MiLrEr 1912).

Kopf- Condylo- | Cond. bas.
Individuen- | Rumpf- basale Schidel-L.
Name N g .
zahl Linge Schidellinge| in 9%, der
in mm in mm K. R.-Linge
Epimys norvegicus .......... 33 243 50,2 20,7
Micromys minutus .......... 7 ad. 68,3 17,2 25,2 +
Arvicola a. amphibius ....... 23 195 42,3 21,7
Pitymys s. subterraneus ..... 5 ad. 97 22,3 23,0 +
Cricetus cricetus canescens .. . 243 215 44.6 20,8
Cricetulus atticus ........... 1Q 87 25,2 29,0 +
Glisg.glis cooovvnnnann.. 33 172 37,2 21,6
Muscardinus avellanarius .... 43 ) 77,8 21,7 27,9 +
Marmota marmota .......... 43 538 92,9 17,3
Citellus citellus ............. 6 ad. 209,1 43,7 20,9 +
Lepus eu. europaeus ........ 243 670 105,61) 15,3
Oryctolagus c. cuniculus ..... 243 414 81,0) 19,6 4
Sorex araneus bergensis ..... 11 ad. 78,7 19,4 24,7
Sorex m. minutus ........... 5 ad. 55,8 16,4 29,4 +
Mustela erminea aestiva, ..... 83 271 48,8 18,0
Mustela n. nivalis ........... 4 ad. 212 39,8 18,8 +
Canis lupus signatus ........ 243 1230 227,5 18,5
Canis vulpes crucigera ....... 33 626 141,7 22,6 +
1) Occipito-nasale Schidellange.
%
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Abb. 33 Verschiedenartigkeit der negativen Allometrie bei der Wiihlmaus Evotomys rufocanus smithit und
der Mollmaus Arvicola amph. amphibius (einschl. 4. a. reta). Abszisse: Kopf-Rumpf-Lange. ordinate: con-
dylobasale Schidellinge in Prozent der K. R.-Linge.
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stirker wachsen. Auch diese positive Wachstumsallometrie des Gesichtsteiles
bleibt bei erblichen Anderungen in der Phylogenese erhalten, wie wir dies schon
bei der Besprechung des Pferdeschidels sahen (8. 146, Abb. 32). Aber hier-
bei bleiben meist im Gegensatz zur Pferdereihe der Allometrieexponent o und
vor allem die Konstante b nicht identisch, sondern es bleibt nur die generelle
Tendenz erhalten. Vergleichen wir verwandte groBe und kleine Arten der glei-
chen Gattung oder auch verwandte Gattungen verschiedener KorpergroBe, so

2

2l

26/ T +

%y juvenil Pt TN +

adult
ul

der transspezifischen Evolution abgewan-

-allometrische Tendenz bestehen bleibt. Bei

Abb. 34 Negative Korrelation zwischen relativer Schidellinge und Kopf-Rumpf-Linge bei jungen und

alten japanischen Waldwithlmiiusen (Evotomys rufocanus smithii) 3 und @ . Je 3 Exemplare zu einem Durch-

schnittswert zusammengefaBt. Bis 95 mm K. R.-Linge juvenil, oberhalb 105 mm erwachsen. Abszisse:
Kopf-Rumpf-Linge. Ordinate: Condylobasale Schidellinge in Prozent der K. R.-Linge.

zeigen fast generell die groBen Arten relativ kleinere Hirnschéidel mit krifti-
geren Cristae, aber relativ lange Schnauzenteile, die oft auch relativ lingere
Eckzihne oder Schneidezihne besitzen. Die gegeniiber der Hauskatze mehr
canidenartigen Proportionen des Lowen- und Tigerschédels sind also schon in
den Wachstumsgradienten kleiner Katzenarten (wie der Hauskatze) implicite
enthalten. Und dhnliches gilt fiir den Vergleich von Wiesel ( Mustela nivalis) und
Marder (Martes), von Ziesel (Citellus ) und Murmeltier ( Marmota), von Maus
(Mus) und Ratte (. Epimys) usw. (Abb. 35). (Da die Gattungsdifferenzen meist
hauptséchlich auf diesen allometrischen Verschiebungen basieren, so ist sogar
zu priifen, ob dieGattungen immer zu Recht aufgestellt worden sind.) Zu den
zitamlich seltenen Ausnahmen gehért z. B. das Zweizehenfaultier (Choloepus),
wie die von K. M. ScHNEIDER publizierten Schéidelbilder lehren. —

g w o w 1o 20 mm
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Die SchidelgroBe wird meist wesentlich bestimmt durch die HirngréBe, die
in ganz entsprechender Weise postnatal negativ anwichst. Dementsprechend
gilt fast generell die schon von A. voxn HALLER (1762) entdeckte Regel, daf}
grofe Arten relativ kleinere Gehirne haben als verwandte kleinere Arten.
Diese HaLLERsche Regel wurde spiiter von J. Cuvier (1801), A. BrRaNDT (1867)
u. a. bestétigt. Sie gilt auch fiir Insekten
(vgl. z. B. H. GoossEN1949). Von O. SNELL
(1891), E. Dusots (1897,1930), L. LAPIQUE
(1898), R. BRUMMELKAMP (1946) u. a. wurde
dann fiir verwandte Siugetierarten der
Allometrieexponent mit durchschnittlich
0,56 (= %/y), fiir Individuen der gleichen
Art mit durchschnittlich 0,26 bzw. 0,22 be-
stimmt. Diese Werte wurden von D. SHOLL
(1947) in Zweifel gezogen, aber es ist doch.
wohl unverkennbar, daBl jedenfalls beim
infraspezifischen Vergleich im all-
gemeinen ein niedrigerer Exponent
vorliegt als beim transspezifischen
Vergleich. Das bedeutet wiederum, dal
der ontogenetische Wachstumsgradient bei

delt wird, da aber die generelle, negativ

6 Haushuhnrassen sehr verschiedener Kor-
pergréfle erwies sich interessanterweise der
postnatale Wachstumsgradient des Ge-
hirnes als vollig gleich, d. h. erwachsene
Zwerghiihner besitzen das gleiche relative _
Hirngewicht wie junge mittelschwere 1 a5 schidel von Katze und Lowe (oben),

i ] 3 . Mauswiesel und Edelmarder (Mitte), Ziesel und
Hithner oder junge Riesenformen von glel- Murmeltier (unten), je auf gleiche GroSe ge-

chem Korpergewicht (E. ScHLABRITzKy —Pracht su Veranschaulichung dor allometri
1953). Trigt man in einem Koordinaten-

system die Korpergewichte (Abscisse) und die relativen Hirngewichte (Ordi-
nate) aller 6 Rassen ein, so fiigen sich séimtliche Werte zu einer einheitlichen
Kurve zusammen (Abb. 36).

Bei artlichen und gattungsméBigen Differenzen ist nun festzustellen, dafl in
nicht wenigen Stammeslinien eine sukzessive Zunahme der relativen Hirngrofe
vorliegt, die wohl dadurch bedingt ist, daf eine HirnvergréBerung normaler-
weise einen selektiven Vorteil bedeutet. Dadurch sndert sich die Konstante b
der Allometrieformel. E. Dusors (1930) war der Meinung, da8 hier sprungweise
HirnvergroBerungen infolge Verdopplungen der Neuronenzahl am Ende der
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Embryonalentwicklung vorlédgen. Da nun aber der Vergleich einer gréBeren
Anzahl verwandter Arten lehrte, dafl auch intermedisire Werte auftreten, nahm
R. BruMMELKAMP (1939) an, dafl es sich um kleinere Cephalisierungsspriinge
handele, bei der die Konstante b einer geometrischen Reihe mit dem Modulus}/ 2
entspricht. Aber auch hier sind offenbar intermediére Typen nicht geniigend
beriicksichtigt worden. Zudem sind alle derartigen Reihen unwahrscheinlich,
weil, wie wir sehen werden (Kap. 7CIII), die einzelnen Rindenfelder im Hirn
jeweils eine verschiedene Wachstumsallometrie haben und zum Teil unabhén-
gig voneinander transspezifisch verindert werden. Auch D. SHowLr (1947) kriti-
sierte diese Cephalisierungshypothesen von DuBois und BRUMMELKAMP.

Innerhalb des Gehirns zeigen auch die einzelnen Abschnitte verschiedene
Wachstumsgradienten und entsprechend ist die Proportionierung bei verschie-
den groBen Arten eine andere: der Hirnstamm (d. h. das Gehirn ohne Pallium
und Cerebellum) und auch das Cerebellum ist bei groBen Arten relativ kleiner
als bei ndher verwandten kleineren Arten (vgl. Abb. 37 sowie B. RENscu 1953).
Die Cerebellumregel erfihrt allerdings mancherlei Ausnahmen.

Es wiirde nun zu weit fithren, die Wachstumsallometrien aller iibrigen Organe
und ihre Auswirkung in der Phylogenese, speziell bei sukzessiver gesteigerter
KorpergroBe (CopEsche Regel), genauer zu besprechen (vgl. z. B. L. VAvucieN
1949 fiir Vogel). Es mag geniigen, hier zusammenfassend festzustellen, welche
Merkmale bei Sédugetieren und Vogeln insgesamt oder bei einer Anzahl von
Ordnungen die gleichen Tendenzen zeigen, so daB allgemeinere Proportionie-
rungsregeln aufgestellt werden konnen. Vergleichen wir verwandte Arten oder
Gattungen verschiedener KorpergroBe miteinander, so zeigen die groBeren zu-
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Abb. 36 Kor;'elation zwischen absolutem Korpergewicht (Abszisse) und Hirngewicht in Prozent des Korper-

gewlchts (Ordinate) bei fiinf verschieden groflen Haushuhnrassen. + Werte der Zwergrasse, O Werte der

Mittelrassen, ® Werte der groBen Rassen. Die Keile bezeichnen den Wachstumsabschlu3 der 38 Rassen-
gruppen: Wachstumsgradient bleibt unverindert. (Nach B. SCHLABRITZKY.)
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Abb. 37 ‘Veranschaulichung der relativ bedeutenderen Grofe des Vorderhirns bei groSen gegeniiber ver-

wandten kleineren Siugetieren. Hirne jeweils auf gleiche Grofie gebracht. Jeweils linke Hirnhilfte. Hirn-

stamm punktiert. Oben: links Schaf, rechts Kuh; Mitte: links Katze, rechts Berberlwe; unten: links Schim-
panse, rechts Mensch,

meist relativ kiirzere Ohren, Schwénze und Beine, Fliigel und Schniébel,
sofern es sich um Formengruppen handelt, bei denen diese Organe ,,normal‘
groB bzw. ziemlich klein sind. Es handelt sich hier um die ArLeNsche Regel
(vgl. 8. 47), soweit diese bereits durch Koppelung mit der BergMANNschen
Regel zustande kommt (vgl. B. Rexsor 1938, K. Meunier 1951). In diesen
Fallen entspricht die phylogenetische Regel wiederum der Wachstumsallo-
metrie. Bei Arten mit besonders langen Hélsen, Beinen oder Schnébeln liegt
dagegen in der postnatalen Wachstumsphase im allgemeinen ein positiv allo-
metrisches Wachstum dieser Organe vor und entsprechend zeigen bei Vergleich
verwandter Arten oder Gattungen verschiedener KorpergroBe die groBeren
diese Organe relativ linger und zum Teil exzessiv. Das ist z. B. deutlich bei
langschnibeligen und langbeinigen Vogeln (vgl. Abb. 38), bei den langhalsigen
Giraffen (Okapi bzw. die fossilen Giraffenformen gegen heutige Giraffen), bei
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den langhalsigen Schwiénen (gegeniiber Génsen und noch mehr gegeniiber Enten)
usw. Bei manchen Vogelgruppen sind auch exzessive Federpartien korper-
grofenabhingig. So wichst z. B. die Haube im Drongo-Rassenkreis Dicrurus
paradiseus positiv allometrisch, und entsprechend haben die grofiten Rassen
(D. p. grandis, D. p. johni u. a.) sehr starke, die kleinen Rassen (D. p. brachy-
phorus, D. p. microlophus, D. p. platurus) sehr kleine Hauben (vgl. C. VAurie
1949, E. Mayr und C. Vavrie 1948). Normale Federn und auch normale Haare
bei S#ugetieren wachsen dagegen positiv allometrisch, und trotzdem sind diese
Hautgebilde bei grolen gegeniiber kleinen verwandten Arten relativ kurz. Hier
liegt also ein Fall vor, bei dem die ontogenetische und die phylogenetische Ten-
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Abb. 38 Exzessive Schnabelbildung durch positiv allometrisches Wachstum bei der Pfuhlschnepfe (Limosa
limosa. Stadien von 2,8 und 52 Tagen) im Vergleich zu dem darunter dargestellten kurzschnébligeren Kiebitz
( Vanellus cristatus) Stadien von 3,21 und 52 Tagen (nach Bilgen und HEINROTHS photogr. Aufnahmen).

denz einander entgegengesetzt sind. Bei Eidechsen wachsen die Extremitéiten
postnatal allgemein negativ allometrisch, und entsprechend haben auch gréBere
Arten meist relativ kiirzere Extremititen (vgl. O. ScausTER 1950). Bei der
Heuschreckengruppe der Ensifera wichst der Ovopositor positiv allometrisch,
und dementsprechend ist dieses Organ auch bei grolen Arten einer Gattung
relativ linger (K. ANDER 1948).

Was die inneren Organe sanlangt, so kann zusammenfassend festgestellt
werden, dall auch hier die allometrische Tendenz wéahrend der Haupt-
wachstumsphase zumeist bei phylogenetischen KérpergroBenverinderungen
bestehen bleibt, obwohl gewshnlich die speziellen Konstanten abgeindert wer-
den. Bei verwandten Arten oder Gattungen verschiedener KorpergroBe von
Séugetieren und Vogeln zeigen daher entsprechend den ontogenetischen Gra-
dienten jeweils die groBeren Formen relativ kleinere Herzen, Lebern, Nie-
ren (Tab.11,12), Lungen, Schilddriisen, Nebennieren, Bauchspeichel-

i& -
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Tabelle 11

Vergleich relativer Organgewichte bei groBen und kleinen Siugetierarten jeweils gleicher

Verwandtschaftsgruppe aus gleichen Jahreszeiten. (Nettogewicht = Korpergewicht ab.

ziiglich Fett und Magen- und Blaseninhalt; Zutreffen der Korrelationsregel durch +- ge-
kennzeichnet.) (Auswahl; vgl. B. RExscr 1948.)

- B R Lebergew. | Nierengew. H, ewW,
Art (Monat) Indl;g%luen gl\is:itcoht in % des | in°qdes in(?’r/l:cg E‘(:s
Nettogew. | Nettogew. | Nettogew.
Erinaceus europaeus VIIL, X..... 29 685,6 6,42 10,00 4,30
Sorex araneus VIII. ........... 2Q 9,3 7,774+ | 18,13 +- 9,18 4-
Epimys norvegicus VIIL. ....... 29 263,2 5,48 8,15 4,17
Mus musculus VIIL IX. ........ 49 19,6 7,42 4 | 17,18 4- 6,21 4-
Oryctolagus cuniculus X., XIIL. .. 23 1391,0 3,49 6,74 3,564
Mus musculus XII, ............ 23 16,7 6,68 - | 17,24 + 6,06 4-
Arvicola amphibius VI. ......... 13 49,9 6,35 10,01 5,27
Clethrionomys glareolus VIIIL. ... 23 18,1 7,97 + | 13,97 4 9,91
Putorius putorius IIT., IX. ...... 23 1159,2 5,09 9,88 7,42
Mustela nivalis ITI., X. ......... 243 75,0 5304 [ 13,39 + | 11,53 +
Tabelle 12

Vergleich relativer Organgewichte bei groflen und kleinen Vogelarten jeweils gleicher

Verwandtschaftsgruppe und aus gleicher Jahreszeit. (Nettogewicht = Korpergewicht

abziiglich Mageninhalt und Fett. Zutreffen der Korrelationsregel durch -+ gekennzeichnet.)
(Auswahl; vgl. B. RExsca 1948.)

. - Lebergew. |Nierengew. | Herzgew.
Art (Monat) Ind1: ;ﬁ}len' I;s:i?l;t in %des | in°godes [ in o/, des
& Nettogew. | Nettogew. | Nettogew.
Corvus frugilegus XL, L. ........ 13,19 4675 2,87 9,34 10,13
Coloeus monedula IX., X. ...... 18,19 260,2 3,29 + 9,56 4+ | 11,03 +
Corvus frugilegus XI., I......... 13,19 | 4675 2,87 9,3¢ | 10,13
Pica pica X. .vvverrrrninnnnn. 390 205,5 | 8,70+ | 12,37+ | 10,84+
Passer domesticus ITL.—IV. ..... 33,39 28,3 | 3,67 9,65 14,89
Serinus c. serinus ITI., .......... 13,19 10,8 3,31— | 12,424 | 15354
Sitta europaea caesia XI. ....... 13,192 22,8 2,69 11,55 12,37
Aegithalos caud. europaeus IX. .. 192 9,4 4,404+ | 15104+ | 11,70—
Turdus merula IIL. ............ 13,2¢ 98,0 3,06 11,77 12,32
Phylloscopus trochilus IX., X. .. 29Q 7,5 5,304+ | 19,46+ | 13,59+
Turdus merula IIL. ............ 14,29 98,0 3,08 11,77 12,32
Sylvia curruca VI. ............. 19 11,1 4,884 | 22,50+ | 13,814
Buteo buteo zimmermannae X. .. 13 642,9 2,33 7,80 7,48
Falco subbuteo V. ............. 18 212,9 2,64+ | 814+ | 13,49+
Cygnusolor IIT. ............... 19 6579 1,85 — 10,3
Anas platyrhyncha IX. ......... 13 1094 2,54 + — 7,9 —
Vanellus vanellus IV. .......... 13 209,5 2,91 11,31 15,07
Charadrius hiaticula IX. ........ 19 45,0 4,67+ | 21,50+ | 18,89+
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driisen und Hypophysen [vgl. auBBer den bereits erwahnten élteren Arbeiten
von B. RoBinson, A. voN Harrer, C. BEreMANN, H. WELCKER und A. BRANDT,
Cu. RicuEer, 0. SveLL, L. Larique, E. MaureL, A. MAeNAN besonders Manga
1894 (Niere), C. M. Jackson (1913) (Nebennieren und Schilddriisen), R. Hrsse
1921 (Herz), B. Kratrr und H. VorstenEr 1923 (Darm, Herz, Muskulatur),
M. MeissNER (1924) und Cr. R. Stockarp (1934) sowie O. RippLE (1927) fiir
die Schilddriise, H. Denzer 1935 (Niere), D. P.Quiring 1939 (Herz, Niere,
Leber), B. Rexscr 1948 (Herz, Niere, Leber, Darm u. a.), H. Ooussizr 1948
%
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Abb. 39 Korrelation zwischen absolutem Korpergewicht (Abszisse) und Herzgewicht in Prozent des Korper-
gewichts (Ordinate) bei 5 verschieden groSen Haushuhnrassen. + Werte der Zwergrasse, O Werte der Mittel-
rassen, ® Werte der grofien Rasse. (Nach E. SCHLABRITZKY.)

(Hypophyse), L. Papour 1950 (endokrine Driisen), E. ScmraBrIrzry 1953
(viele Organe) u. a.] Daf} diese phylogenetischen Verdnderungen nicht unmittel-
bar als Auswirkung der vollig gleichen Wachstumsgradienten bei Korper-
groBenverinderung anzusehen sind, geht besonders aus K. ScHLABRITZKYS
Untersuchungen an Haushuhnrassen verschiedener KorpergroBe hervor. Wie
die Abb. 39 lehrt, sind z. B. beim Herzen die Wachstumskurven fiir die einzel-
nen Rassengruppen verschieden: das relative Herzgewicht sinkt postnatal zu-
néchst bei allen Rassen ab, um dann wieder anzusteigen, was aber jeweils mit
ganz verschiedener Intensitdt erfolgt. Ahnliches gilt fiir Leber, Niere, Lunge
und Schilddriise. In diesen Fillen zeigt also ein erwachsenes Zwerghuhn eine
andere Organproportionierung als ein halbwiichsiges, mittelschweres Huhn oder
ein junges Riesenhuhn gleichen Korpergewichts. Dieser Unterschied gegentiber
Gehirn und Augen (Abb. 36), bei denen die Wachstumsgradienten bei allen

£
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Rassen identisch sind, ist wohl dadurch bedingt, daB ein halbwiichsiges Riesen-
huhn noch einen Baustoffwechsel hat, wihrend ein gleich groBes, erwachsenegs
Zwerghuhn schon auf Betriebsstoffwechsel umgestellt ist. Die nervése Ver-
sorgung und damit die Beanspruchung des Gehirns ist dagegen in beiden Fillen
mehr oder minder gleich. Als Allometrieexponenten fiir die Leber errechnete ich
(1948) bei mitteleuropédischen Kleinsdugern 0,98, D. P. Quirine (1938) fiir
afrikanische Huftiere 0,92, fiir verschieden groBe Hunderassen dagegen B. Kratt
(1923) nur 0,50, wodurch gleichfalls deutlich wird, daB die Tendenz bei der
rassischen Differenzierung eine andere ist als bei der artlichen.

Entgegen den ontogenetischen Gradienten wihrend der Wachstumsphase
sind die Darme grofer Rassen oder Arten im Vergleich mit verwandten kleine-
ren Rassen dagegen relativ linger. Da der Darm ein flichenhaft wirksames
Organ ist, das mit Néhrstoffen zu versorgende Korpervolumen aber in der
3. Potenz anwichst, sind hier offenbar wihrend der Phylogenese Varianten
selektiv begiinstigt gewesen, die durch relative Darmverlingerung eine relative
VergroBerung der Resorptionsflichen ermdoglichen. Fiir die relative Darmlénge

(in Prozent von Kopf-Rumpf-Lénge bzw. bei Végeln von \VW) er-
rechnete ich einen somatischen Exponenten bei Vogeln von 0,52, bei Sduge-
tieren von 0,49 (B. KraTT 1923 fand bei Hunden einen Exponenten von 0,45
fir die Diinndarmlinge und von 0,53 fir die Dickdarmlinge). Es wichst der
Darm als im wesentlichen flichenhaft wirksames Organ also etwa proportional
den Stoffwechselanspriichen des dreidimensional anwachsenden Korpers, denn
z. B. fiir den Sauerstoffverbrauch errechnete ich fiir die von O. KEsTNER und
R. Pravur (1924, S. 1109) angegebenen Zahlen (O,-Verbrauch in cem pro min.
bei Kaninchen, Ratte, Maus) einen sehr #hnlichen Exponenten von 0,54. Nun
handelt es sich bei dieser positiven Korrelation zwischen Darm- und Kérper-
grofe aber nicht um eine Auswirkung einer ontogenetischen Wachstumsallo-
metrie, denn diese ist zum Schlusse negativ. So wird bei Ratten das relative
Darmgewicht von der 6. Lebenswoche an stetig geringer (C. M. Jackson 1913),
bei Tauben beginnt die negative Allometrie mit dem 11. Tage nach der Geburt
(L. Kaurmann 1927), und bei Hithnern liegen die Verhiltnisse dhnlich (H. B.
Larmmer 1925). Entsprechend verhalten sich die Knochen, die auch nur
flichenhaft (proportional ihrem Querschnitt) wirksam sind, die aber einen drei-
dimensional anwachsenden Korper stiitzen und tragen miissen (vgl. auch
C. Dosse 1937 iiber das Skelettgewicht von Vogeln, sowie E. SCHLABRITZKY
1953 iiber Hithnerrassen).

Soweit bei einem Organismus Organe und Organteile in groBerer Zahl
auftreten, ohne daB ihre Anzahl bauplanmiBig genau fixiert ist, haben groBe
Arten (und oft auch groBe Individuen der gleichen Art) nicht oder wenig ver-
gréBerte, wohl aber mehr Organe. Wie F. A. ScuILDER (1950) durch Zahlungen
an Ommatidien, Federradien, AmbulakralfiiBchen, Radulazihnen, Fiedern und
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Zacken von Blittern, Farn-Sori u. a. Strukturen feststellen konnte, wichst mit
Zunahme der Korpergroe die Anzahl derartiger Strukturen in stetig langsamer
werdendem Tempo an. Rechnerisch entspricht dem eine Potenzkurve der
Formel Z° = a - L, wobei Z die Organzahl, L die Korpergrofe angibt, und ¢
und a Werte sind, von denen der erstere vom Umfang der untersuchten taxono-
mischen Einheit, der letztere auch von der absoluten GroBe der untersuchten
Organismen abhéngt. Meist ist ¢ groBer als 1 (Gesamtdurchschnitt fiir 62 Bei-
spiele 1,72). —-

Allometrien und die selektiv bedingten Proportionsverschiebungen bei
KorpergroBeninderungen sind nun auch im Bereich der histologischen und
cytologischen Strukturen von groBer Bedeutung, wie wir in den letzten
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Abb. 40 TUnterschiede in der negativen Korrelation zwischen absoluter Kopf-Rumpi-Liinge (Abszisse) und
relativem Augendurchmesser (Ordinate) bei Hausmaus (links) und Wanderratte (rechts).

Jahren am Zoologischen Institut in Miinster an zahlreichen Objekten feststellen
konnten. Es sei dies zunichst an den Augen der Wirbeltiere dargestellt. All-
gemein haben groBe Siugetiere, Vigel, Amphibien und Fische relativ kleinere
Augen als jeweils verwandte kleinere Arten, eine Regel, die schon A. von HaL-
LER (1762) aufstellte, die spiter bestitigt werden konnte (vgl. B. RENscH 1948)
und die auch an fossilen Stammesreihen aus der relativen GréBe der Orbital-
héhlen erschlossen werden kann (man vgl. z. B. die Pferdereihen). Es entspricht
dies dem postnatalen, negativ allometrischen Wachstum, das z. B. bei der
Differenzierung von Haushuhnrassen verschiedener KiirpergrﬁBt'a 80 wie beim
Hirn noch véllig unverandert bleibt (vgl. E. ScHLABRITZKY). Beim Vergleich
der relativen AugengréBe von Wanderratte und Hausmaus sind dagegen die
allometrischen Korrelationen schon verschiedenartig (Abb. 40). Zugleich sind
nun auch die Proportionen der einzelnen Augenteile unterschieden. GroBe
Stiugetiere haben fast allgemein eine relativ kleinere und oft linglichere Cornea
und eine relativ kleinere und meist flachere Linse als verwandte kleinere Arten
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(Tab. 13, 14 und Abb. 41, 42, vgl. B. REnscu 1948). Bei Urodelen gilt eine
solche Regel nicht (A.MorLEr 1950). Derartige Unterschiede beeinflussen
natiirlich auch die Funktion des Auges, denn relativ kugelige und relativ sehr
grofle, den Bulbus groBenteils erfiillende Linsen gestatten nur eine geringe
Akkomodation.

Noch stérker wird die Funktion aber beeintrichtigt durch die Verinderungen
der Retina. Bei Sdugetieren, Vogeln und Amphibien haben allgemein groBere
Arten eine relativ (und zum Teil sogar absolut) dinnere Retina als je-
weils verwandte kleinere Arten (L. Burckmarpr 1931, B. RENscH 1948,

Abb. 41  Sagittalschnitt durch die Augen von Rind, Hauskaninchen und Roételmaus auf gleiche GroBe ge-
bracht zur Veranschaulichung der relativen Linsen- und Corneagrofie (schematisiert).

Abb. 42 Auge von Pferd, Wildkaninchen und Waldmaus auf gleiche GroBe gebracht zur Veranschaulichung
der Zunahme der relativen Corneagréfie bei kleinen Arten (Cornea punktiert, Pupille schwarz).

A. MorLeEr 1950, vgl. Abb. 43, Abb. 44). Bei groBeren Arten sind dabei die
Neuronen sowohl der Ganglienzellschicht, als auch der inneren und &uBeren
Kornerschicht weniger dicht gelagert. Zellzihlungen A. MOLLERS bei T'riturus-
und Salamandra-Arten verschiedener KorpergroBe ergaben nun, dafl dabei
die Gesamtzahl der Ganglienzellen der multipolaren wie der bipolaren
Schicht bei groBen und kleinen Arten etwa die gleiche geblieben ist, daf3 aber
die Zahl der Sehzellen bei groBeren Arten erheblich grofer ist (Tab. 15). Da-
bei ist das Verhiltnis von Stidbchen zu Zapfen stark verschoben: kleine
Arten haben relativ mehr Zapfen und mehr Doppelzapfen als jeweils verwandte
groBe Arten (Tab. 16). Die Abnahme der Retinadicke bei grofleren Arten ent-
spricht den normalen Wachstumsgradienten: Jungtiere haben allgemein-eine
dichtere Lagerung der Retinazellen als erwachsene. Die Verdnderung des Ver-
hiltnisses von Stibchen zu Zapfen diirfte dagegen auf selektive EKinfliisse zu-
riickzufiihren sein (s. u.: Konstruktionsinderungen an der unteren Kleinheits-




160 Regelhaftigkeiten der Kladogenese

Tabelle 13
Relative CorneagroBe von verschieden groBen Sdugetieren. (Kleiner Corneadurchmesser,
soweit deutlich vom groBten Durchmesser unterschieden, in Prozenten des kleinen
Augendurchmessers in Klammern beigefiigt.)

Zahl der Durchschnittlich grofter
Art untersuchten| Cornea-Durchm. in %, des
Augen groBten Augen-Durchm,
Pferd ............... 2 70,8 (46,5)
Rind ..........co.. 4 69,0 (55,9)
Schaf ........ooont 2 68,4 (52,8)
Schwein ............. 4 64,7 (56,0)
Wildkaninchen ....... 2 75,2 (75,0)
Eichhornchen ........ 2 78,5 (77,0)
Waldmaus ........... 2 92,7
Rotelmaus ........... 2 86,1
Tgel covnvivniiinaant, 2 93,8
Tabelle 14
Relative Linsenvolumina und Linsendicken von 5 Grofengruppen von Sidugetieren.
Anzahl Durchschnittliches | Durchschnittliche
niza. Linsenvolumen Linsendicke
Art untersuchter in 9 des in 9, des
Augen Augenvolumens Linsendurchmessers
Pferd (Sex. ?) vovvvvvevinnnn 2 4,2 62,5
Rind (Sex. ?) .covvviinnnnnn 5 6,8 67,3
Schaf (Sex. ?) ..ovvvvniienn 2 7,0 69,9
Schwein (Sex. ?) ........v.. 4 6,3 77,4
Wasserschwein (Hydrochoerus) 1 11,1 —
Wildkaninchen (23,1 9) .... 5 14,6 69,6
Hauskaninchen (Sex. ?) ..... 3 21,1 74,0
Wanderratte (4 3,1 Q) ...... 9 31,9 84,8
Wasserratte (1 3) ...ovvvn... 1 26,7 80,0
Hausmaus (19Q) ............ 1 40,0 78,3
Waldmaus (33,6 Q) ........ 16 47,7 84,9
Feldmaus 39Q) ............. 5 30,6 81,2
Rotelmaus (3 3) ............ 6 38,5 | 81,8

grenze). Interessanterweise liegen bei Zahnkarpfen anscheinend ganz ent-
sprechende Verhiltnisse vor. Wie H. MtLLER (1952) neuerdings nachweisen
konnte, haben kleine Individuen von Lebistes reticulatus relativ dickere Retinae
mit dichterer Zellagerung und mit einem héheren Prozentsatz von Zapfen als
groBere Arten. Beim Vergleich der Augen von Rind und Hausmaus fanden da-
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gegen L. BuccianTe und E. pE Lorenzr (1929, 1930) die gleiche Anzahl von
Sehzellen in einem p.2. Es werden jedoch beim Rinde die Erregungen von durch-
schnittlich 466 Sehzellen in einer multipolaren Ganglienzelle zusammengefaBt,
bei der Maus dagegen nur von durchschnittlich 92 Sehzellen.

Von besonderer Bedeutung ist auch die Auswirkung der histologischen

Abb. 43 Horizontaler Retinaquerschnitt in der Mitte des Augenhintergrundes. Links Hausmaus. Mitte
‘Wanderratte (Albino), rechts Hauskaninchen.

Abb. 44 Homolpge Ausschnitte aus der zentralen Retina von 3 verschieden groBen Molchen und 2 ver-
schieden grofien Salamandern (bei gleicher VergroBerung). (Nach A. MOLLER.)

Wachstumsgradienten im Bereich des Gehirns. Bei der weiBen Maus konnte
K. W. HarpE (1949) feststellen, daff die Hirnrinde postnatal nicht isometrisch
wichst, sondern dafl einzelne Regionen und Areae positiv oder negativ allo-
metrisch im Verhiltnis zum gesamten Vorderhirn zunehmen, wobei die allo-
metrische Tendenz meist mehrfach wechselt, besonders in der Zeit der Augen-
offnung (13. Tag) und bei Beginn der Geschlechtsreife. Zumeist wachsen die phy-
logenetisch dlteren Hirnteile isometrisch (z. B. Semicortex) oder bis zum 13. Tage
negativ, dann schwach positiv bis zur Geschlechtsreife, dann schwach negativ
(Abb. 45) oder zunichst negativ allometrisch (bis zur Geschlechtsreife) und

11 Rensch, Abstammungslehre
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Tabelle 15

Gesamtzahlen von Neuronen und Sehzellen in der Retina von je 2 verschieden groBen
Triturus- und Salamandra-Arten. (Nach A. MOLLER.)

Gesamtzahl Gesamtzahl Gesamtzahl
Art der der inneren der Sehz.ellen-
Ganglienzellen | Kornerzellen aullenglieder
i i 511 000 171 300
Trit. vulgaris 10 @ ............. 193 600
Trit. cristatus 8 @ «....c.vvn.tn 207 500 566 000 224 300
' 57 000 386 300
Sal. atra 4Q i, 316 500 9
Sal. maculosa 4 @ .........on.n 308 300 995 000 533 000
Tabelle 16

Anzahl der Zapfen, Doppelzapfen und Stébchen auf maximalen Sagittalschnitten
durch die Retina von je 2 verschieden grofien Triturus- und Salqmndm—Aﬂ;en.
Durchschnittswerte aus je 15 bzw..8 Schnitten. (Nach A. MOLLER.)

Art Einfache Zapfen| Doppelzapfen Stabchen
i i 107 67

e OOl I 5 203
Sal. atra 49 i, 181 78 308
Sal. maculosa 4 @ ...... eeeaen 192 54 390

151

141

131 . .

73 ha A S .

111 )

% (Taged0 20 30 4 50 60 70 & S

QPN D©

%

ragesfo' 20 30 40 50 60 70 & 90

i ‘ i -5- ificatus in Prozent

Abb. 45 Oben Oberflichenwerte des Holocortex-2-stratificatus, unten des_H.‘5 stratlﬁp%.m b

der garzen Hemisphire (Ordinate) Lei der weiflen Maus. Abszisse: Tebensalter in Tagen. Keil: Tag der Augen
offnung; senkrechte Striche: Geschlechtsreife (nach K. W. HARDE).
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dann isometrisch (z. B. Schizocortex). Die gro8te und zugleich die progressivste
Region, der Holocortex 7-stratificatus, wichst bis zur Geschlechtsreife iiber-
wiegend positiv allometrisch. Wieweit sich diese ontogenetischen Tendenzen
auch phylogenetisch ausgewirkt haben, konnte bis zum gewissen Grade da-
durch geklart werden, da adulte Nagetiere von bedeutenderer KérpergrofBe
verglichen wurden (Cu. ScruLz 1951). In der Reihe Maus—Ratte—Kaninchen
(letzteres als Lagomorph allerdings nur provisorisch vergleichbar) nimmt der
Holocortex 7-stratificatus zu von 37,29, zu 39,89, und 42,09, der Hirnrinde
(Werte statistisch real). Der schwach negativ allometrisch bis isometrisch
wachsende Semicortex zeigtin der erwihnten Serie aber bereits eine bedeutende
Verstirkung dieser negativen Tendenz: Maus 18,7 %, — Ratte 13,99, — Kanin-
chen 9,0%,. Und der Holocortex 5-stratificatus 4Bt sogar eine véllige Umkehr
der Tendenz erkennen. Er wichst ontogenetisch positiv allometrisch nur bis
zum 13. Tage nach der Geburt (Augendffnung), dann aber negativ allometrisch.
In der Serie Maus—Ratte—Kaninchen nimmt diese Hirnregion dagegen stetig
an prozentualer GréBe zu: 12,2%, — 13,8% — 17,09, (Differenzen statistisch
real). Dieser ebenfalls progressive und relativ ausgedehnte Rindenteil wurde
also wobl selektiv gefordert. Auch andere Hirnfelder folgen in der Phylogenese
bald der ontogenetischen Tendenz wihrend der postnatalen Hauptwachstums-
periode, bald nicht. Das Hirn der Zwergmaus ( Micromys) entspricht den onto-
genetischen Allometrien der weissen Hausmaus sehr wenig.

Solche KorpergroBen-abhiingigen Differenzen sind nun auch im c¢ytologi-
schen Bereich nachweisbar. Die Anzahl der Cortexzellen erwies sich bei Nagern
verschiedener KorpergroBe als annihernd proportional der Riickenmarkslinge
der adulten Tiere (R. BRumMELKAMP 1940). Die Dichte der Cortexzellen nimmt
mit zunehmender KorpergroBe ab, aber die Zellzahl in homologen Rindenaus-
schnitten bleibt wegen verschiedener ZellgriBe etwa die gleiche (S. T. Box und
M. J.van Erp Taarman Krip 1939). GroBe Arten mit groBeren Ganglienzellen
zeigen aber mehr dendritische Verzweigungen (8. T. Box 1936, B. RENsCH
1949, 1953). Das wird besonders deutlich bei Vergleich von verwandten Arten
mit stark unterschiedener KorpergroBe, wie dies an Hydrochoerus capybara
gegeniiber Cavia cobaya (Verhiltnis der Kéorpergewichte 107:1) in Abb. 46 dar-
gestellt ist (nach A. Spina Franca NerTo 1951). Solche stirkeren Verzweigun-
gen gestatten natiirlich kompliziertere Schaltungen, und es ist zu erwarten, daf
bei KérpergroBenzunahme zusammen mit der relativen Vergroflerung progres-
siver Hirnteile und der absoluten VergroBerung des Gehirns auch die Funktion
dieses so wichtigen zentralen Organs verandert wird.

Es ist nun nicht méglich, hier auch noch auf alle die anderen von uns gefun-
denen histologischen Differenzen zwischen verwandten Tierarten verschiedener
KérpergroBe niher einzugehen. Es seien deshalb einige Befunde nur kurz an-
gedeutet. Bei dauernd teilungsfihigen Zellen, wie Blutkérperchen, Knochen-
und Bindegewebszellen, Epithelien usw., haben groBe Arten mehr Zellen als
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Kkleine und meist auch ein wenig (aber wohl nie kérpergroBenproportional) ver-
groBerte Zellen. Fiir den gewundenen Teil der Nierenkanélchen fand ich beider
Wanderratte KerngroBen von durchschnittlich 5,8x5,1 w (n = 52), bei der

%ﬁ%u

Abb. 46 Pyramidenzellen mittlerer GroBe (II. Schicht) von homologen Teilen des Cortex von 2 verschifzde_n
grofien Nagetieren. Links vom Wasserschwein, Hydrochoerus capybara; rechts vom Meerschweinchen, Cavia
cobaya. Gleiche VergroBerung. (Nach A. SPINA FRANCA NETTO.)

. Abb. 47 Ganglienzellen des Grenzstranges des Sympathicus von Teleostiern verschiedener Korpergroe.
Linksg von Orthagoriscus mola (50 kg), rechts von Trigla coraz (340 g) (nach LEVI 1925).

Hausmaus von 5,6 X 4,8 u (n = 64). Bei Zellzahlungen auf homologen Knochen-
querschnitten aus der Mitte des Jugale-Metajugale fand ich bei der europii-
schen Kohlmeise ( Parus m. major) durchschnittlich 137 Kerne (Schnittdicke
8 ), bei der Kleineren Sundarasse P. m. cinereus nur 115 Kerne. Die Flichen
dieser Knochenquerschnitte verhalten sich wie 100:86, die der Zellzahlen wie
100:84, d. h. die ZellgroBe ist bei beiden Rassen fast gleich. Fiir weitere Zahlen
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von Vertebraten vergleiche man besonders G. Levi 1914, 1925, G. TEISSIER
1939, fir Evertebraten E. G. Conkrin 1912, H. LoweNTHAL 1923, W. Part-
MANN 1948 u. a. Die Zellen von Dauergeweben wie Nervengewebe, Muskel-
fasern, Linsenfasern usw. sind da-
gegen bei verwandten Arten meist
an Zahl gleich, aber in der Grofle
starker, oft korpergroBenpropor-
tional unterschieden (vgl. Abb. 47)
(vgl. auch A. J. LinzBacu 1950
itber Herzmuskelfasern).

Infolge dieser Differenzen von
Zellzahl und ZellgroBe zeigen viele
Organe eine histologische Struk-
turdnderung in Abhingigkeit von
der Korpergrofie. Kleine Siuge-
tierarten haben z. B. in den
LanceruANSschen Inseln groflere
Zellen und einen relativ hoheren
Anteil des Inselgewebes am Pan- . 45 mpithetsetten homologer Mitteldarmpartien bei

= Miicken verschiedener Korpergrofie. Oben links: Ctenophora
kreas als verwandte gIOBere Arten atra, rechts: Theobaldia annulata. Unten links ZLycoria

(L. PapOUR 1950). Ahnhch ver-  Spec. rechts: C’ont‘%irgx ﬁ%eﬁAl\%IaNﬁ)s'tab: je 0,02 mm (nach
halten sich verschieden grofle

Haushuhnrassen (E. ScHLABRITZKY 1953). Die Glomeruli der Niere sind bei
groBeren verwandten Formen vermehrt (bei Wanderratten zihlte ich auf
medianen Langsschnitten 279—347, durchschnittlich 308, bei Hausméausen 132
bis 159, durchschnittlich 146) und aus mehr Zellen zusammengesetzt (auf maxi-
malen Schnitten, Schnittdicke 10 : bei Wanderratten 63—107, durchschnitt-
lich 83 Kerne, bei der Hausmaus 45—69, durchschnittlich 54 Kerne). Eine
KérpervergroBerung hat bei Schafrassen mehr eine VergroBerung der Nieren-
korperchen, bei Kaninchenrassen mehr eine Erhohung ihrer Zahl zur Folge
(E. SoutiuiNg 1951). Auch die Papillentypen der Nieren-erwiesen sich als ab-
hiingig von der KorpergroBe der Arten (J. SPERBER 1944).

Bei Insekten zeigen groBe Arten eine andere Mitteldarmstruktur als ver-
wandte kleine Formen. Wahrend letztere hier ein kubisches oder ein Platten-
epithel aufweisen, besitzen groBe Formen ein Zylinderepithel (W. PARTMANN
1948, B. REnscu 1948, Abb. 48). Diese phylogenetische Differenz entspricht
den ontogenetischen Wachstumsgradienten. Die indirekte Flugmuskulatur von
sehr kleinen Dipteren ist kompakt gelagert. Bei groBen Arten sind die Muskel-
fasergruppen dagegen stark aufgeteilt (W. ParTmaNN). Vor allem aber ist das
Gehirn unterschieden. Bei groBen Arten sind besonders die Corpora pedunculata
viel starker differenziert als bei verwandten kleinen Arten (Abb. 49, H. GoossEN
1949). Der damit erhghten relativen Ausdehnung der Oberflichen der Neuropil-
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massen entspricht auch eine absolut stark erhéhte Zahl von Globulizellen. Auf
maximalen Schnittebenen etwa lings durch die Corpora pedunculata ergeben
sich z. B. pro Schnitt bei dem Schwimmksfer Dytiscus marginalis (Korper-
linge 27 mm) 615 Globulizellkerne, bei dem verwandten kleinen Ilybius fene-
stratus (Korperldnge 12 mm) nur 188; beim Maikéfer (Kérperlinge 20,6 mm)
1176, bei der verwandten kleinen Phylloperiha nur 624; bei der Hornisse,
Vespa crabro (Korperlinge 22,2 mm), etwa 1000, bei der kleinen Faltenwespe
Ancristoceros parietinus (Korperlinge 7,9 mm) nur etwa 500. Dieser stirkeren
Differenzierung lauft meist ein komplizierteres Instinktleben parallel: kleine
europaische Bienen und kleine europiische Faltenwespen zeigen keine sozialen
Instinkte. Die Differenzierung der Corpora pedunculata ist also nicht nur, wie
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Abb. 49 Homologe Schnitte durch das Protocerebrum (mit Zentralkérper und Corpora pedunculata) bei

3 Paaren von verwandten Insekten jeweils verschiedener KoérpergroBe. Die obere kleinere Art jeweils viel

stiirker vergroBert. Links Blattidae: oben Ectobius sylvestris, unten Blatia orientalis; Mitte Scarabaeidae:

oben Phyllopertha horticola, unten Melolontha vulgaris; rechts Vespidae: oben Ancnstocerus parietinus,
unten Vespa crabro. (Naoh H. GOOSSEN.)

man frither annahm, der Ausdruck der phylogenetischen Entwicklungshohe
einer Insektengruppe. Natiirlich gelten alle solchen Regeln nicht generell. Bei
der australischen Riesenschabe Macropanesthia rhinocerus fand z. B. M. F. Day
(1950) keine besondere Steigerung in der Ausprigung der Corpora pedunculata
oder anderer Organssysteme gegeniiber mittelgroBen Schabenarten.

Von besonderer Bedeutung ist bei vielen poikilothermen Tieren schlieBlich
auch die absolute Zunahme der Eizahl bei KorpergroBensteige-
rung, weil den Vermehrungsziffern natiirlich eine hohe Bedeutung fiir die Selek-
tionsvorginge zukommt. Eine (unter Mitwirkung von Friulein J. ScHEMANN)
auf Grund der Angaben in Brenums Tierleben (4. Aufl.), R. STerNFELD (1913),
E. Warter (1913), C. Voot und B. Horrr 1909) sowie in der Darstellung der
Aquarienfische von HorLy, MemwkeN und RAcHOw zusammengestellte Liste
der Eizahlen (Tab. 17) verdeutlicht dies recht eindringlich. Es sind dabei die
stédrker brutpflegenden Arten fortgelassen (die generell eine viel niedrigere

L

Die Phase der Spezialisierung

167

Tabelle 17

Eizahlen grofer und kleiner poikilothermer Vertebratenarten jeweils gleicher
Ordnung oder Familie (nach Horry, MenkEN und Racmow, VogT und
HorEeR, WALTER, STERNFELD und BreuMms Tierleben).

A. 1. Kleine Lacertilier

Lacerta agilis (18—23cm) .ovvvvvnivineennnn. 4—14 Eier
Lacerta viridis (30—40cm) .....ooviiiiiiinna, 4—13 Eier
Psammodromus algirus L 1) Ot 8 Eier
Eremias guttulata (I6em) covveeeennnieinennnnn 2—4 Eier
Agama stellio (28em) vvvvin i 9 Eier
Draco volans (Ilem) coveenvinneiinnnnnnns 3—4 Eier
Uromastix acanthinurus (bisb0em) .oovvvvnveininnna, 8 Eier
Anolis carolinensis (14—22cm) ...vvvieeinnnnnnnns 2 Eier
Tropidurus torquatus (@5em) voveiiiiiiii e, 4 Eier

A. 2. GroBe Lacertilier und Krokodile

Varanus niloticus (I70em) covennviinininiennnnes 24 Eier
Varanus griseus (I30em) v.ovvvvviii i 10—20 Eier
Varanus flavescens (iber 100cm) ....vovuiinunn.. 24 Eier
Iguana tuberculata (140—160cm) ...ovvvnneennnn, 10—35 Eier
Tubinambis teyuixin (1000 cm) vovnnvvneviinninennns 50—60 Eier
Crocodilus niloticus (bis600cm) .....oovvivnnn... 90—100 Eier
Crocodilus americanus (bis 600 cm) ...ovvvvnnnnereenns 100 Eier
Gavialis gangeticus (bis 500 cm) ....vvveeiiiiinn.. 40 Eier
Caiman niger (bis400cm) cvvverunirnnnernnns 30—40 Eier
Alligator mississipensis (

bis400cm) .......oviieaiiin, 30—60 Eier

B. 1. Kleine Chelonier

Emys orbicularis (30—35cm) ...viiiiiiiiiienan 9—11 Eier
Testudo graeca (20em) +ovveiiiii i 8—15 Eier
Terrupene carolina (I3—17cm) .. ovvvevvnnnnvnnnn, 5—6 Eier
B. 2. GroBe Chelonier
Chelonia mydas (F10em) vvvenvnrennnnnennns 300—400 Eier
Dermochelys coriacea (I80em) cvvvuvieinnninnennnns 1000 Eier
Testudo elephantopus (150 c¢m) ovvnvniiiiiiiiieeen 10—14 Eier
C. 1. Kleine Ophidier
Thyphlops vermicularis (B3cem) vvvveriierinieriiiinnns 6 Eier
Tropidonotus natrix (120—150cm) v vovnvvvnneennnns 15—35 Eier
Tropidonotus tesselatus (70—80cCm) +vovvvvuvinnnvennns 5—13 Eier
Zamenis gemonensis (180 cm) vevvnnneienvinunnenan 8—15 Eier
Coluber longissimus (100—150cm) . .ocvvnnnnnnnnnnn 5—38 Eier
C. 2. GrofBle Ophidier
Python molurus (bis 400 cm) v oovvvvviininnenn 45 Eier
Python reticulatus (bis 1000 em) . .vvvvivvrnnnnnns 96 Eier
Python sebae (8300—500cm) ...ovvnnnnnnn etwa 100 Eier
Eunectes murinus (B00cCm) vovvv it 30—80 Eier

Barbus oligolepis (G 1) P 300 Eier
Barbus semifasciatus (10eEm) covnvniviiiinnnennnnn 150—300 Eier
Brachydunio nigrofasciatus (4,5 cm) ......covvvuiieiinnnnn. 300 Eier
Brachydunio rerio (5—6cm) ..o 400—500 Eier
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D. 2. Grofle Cypriniden

Cyprinus carpio (60—100cm) .............. bis 300 000 Eier

Barbus fluviatilis (bis80em) ............. 3000 bis 8000 Eier

Tinea vulgaris (bis70cem) ....ovvvvieennnns, 300 000 Eier

Abramis brama (50—70cm) .....ovvveininnen 140 000 Eier

Aspius rapax (60—70cm) ...ovvneiiiinnnn, 100 000 Eier

E. 1. Kleine Salmoniden
Salmo fontinalis (20—45cem) oo, 7000 Eier
Salmo trutta (256—40cm) ..ovvvininn. .., 1500—2000 Eier
E. 2. GroBe Salmoniden
Salmo salar (50—150cm) .......... 10 000—40 000 Eier
Salmo hucho (60—100 cm) ...ovvvnnn. 10 000—40 000 Eier
F. 1. Kleine Osphromeniden

Macropodus opercularis 8—I10cm) ...oovvunninnn.n, 300—400 Eier

Betta pugnax (I0em) covvvivnvnnnennen, 100 Eier
F. 2. Grofle Osphromeniden

Osphromenus gourami (bis 100cm) ....cvvuvennnnnn 800—1000 Eier
G. 1. Kleine Cichliden

Haplochromis multicolor (7em) ..............covun. 30—100 Eier

Apistogramma pleurotaenia (7,5 cm) .......... ... ..., . 40—150 Eier

Etroplus maculatus Bem) covvviiiiiiiiiie, 100—300 Eier
G. 2. Grofle Cichliden

Herichtys cyanoguttatus (30 em) ............ bis 500 Eier

Cichlasoma facetum (B0cCm) vovverruriniannnnn 300—1000 Eier

Hemichromis fasciatus B0cem) vovrvereneiiinn 1000 Eier
H. 1. Kleine Siluriden

Corydoras punctatus (7,5cem) .ovvvvvinnnnnnnn., 60—250 Eier
H. 2. Grofle Siluriden

Silurus glanis (bis 220cm) ..o 60 000 Eier

Nachkommenziffer haben als nicht brutpflegende Arten), und es sind auch
speziell nur in der KorpergroBe deutlicher unterschiedene Gruppen dafiir aus-
gewihlt. Eine entsprechende Regel gilt wahrscheinlich auch fiir viele Arthro-
podengruppen. So konnte z. B. B. PETErsEN (1950) nachweisen, daB bei der
Spinnenfamilie der Lycosiden die Nachkommenzahl von der Groe des Mutter-
tieres abhingt, und auch W. GorrscH (1948) fand eine 8- bis 10fache Steigerung
der Nachkommenzahl bei Drosophila, wenn diese durch Fiitterur'lg mit Vitamin T
um 239, ihrer NormalmaBe vergroBert waren.

Da die sekundiren Geschlechtsmerkmale vieler Tiere, soweit sie in GroBen-
differenzen des ganzen Korpers oder einzelner Organe bestehen, erst in der
spiteren Ontogenese deutlich werden (bei Wirbeltieren unter dem Einflufl der
dann stérker wirksam werdenden Geschlechtshormone), gehéren sie meist zu
den positiv allometrisch wachsenden Strukturen. Infolgedessen gilt in ver-
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schiedenen Tiergruppen die Regel, daf} die relative Sexualdifferenz mit
steigender Korpergrofe zunimmt (B. Renscr 1950). Diese Regel gilt
allerdings nur bei Vergleich von Rassen eines Rassenkreises von einigermaBen
dhnlichen Arten einer Gattung oder &hnlichen Gattungen einer Familie. Bei
Vogeln wichst z. B. die relative sexuelle GroBendifferenz zwischen den Ge-
schlechtern mit steigender KérpergroBe an, soweit die Ménnchen groBer sind
als die Weibchen. Sind ausnahmsweise die Weibchen groBer, wie dies bei vielen
Raubvogeln der Fall ist, so zeigt umgekehrt die kleinere Art die groBere Sexual-
differenz. Es ist dies wohl darauf zuriickzufithren, daB hier die sexuell be-
dingte negativere Wachstumsallometrie des

Ménnchens entscheidend ist. (B. Renscu

1953). Besonders eindrucksvoll zeigt sich

die Sexualdifferenzregel bei manchen K-

fergruppen, bei denen im ménnlichen Ge- M
schlecht die Fiihler exzessiver ausgebildet i

sind (so bei vielen Lamellicorniern: Abb. 50)
oder die Haftapparate der Beine (Dytis-
ciden), oder bei Siugetieren die Waffen N N g
(groBe gegeniiber kleinen Hirscharten,
Schweinearten, Pavianarten usw.). Diese difforens it dor ‘iﬁﬁfﬁiﬁé}‘éﬁ’éﬂﬁ’}e?g}‘;ﬁ’éi
Differenz hat zum Teil auch Auswirkungen 3?‘%"3"_"523?;‘5, Sgtee?fniﬁ?%%gnﬁﬁamflgmg
im Verhalten bei der Fortpflanzung. Eine ¢ U il 5 nd Qre(cslisfz T Terthe
GroBe Trappe (Otis tarda) zeigt kompli-
ziertere Balzbewegungen als eine Zwerg-Trappe (O. tetrax), ein Auerhahn
( Tetrao) oder ein Birkhahn (Lyrurus) mehr als ein Haselhahn ( Tetrastes) usw.

Physiologische Auswirkungen der Wachstumsallometrien

Bei der Besprechung der relativen Sexualdifferenz, der Augen- und Hirn-
struktur war schon darauf hingewiesen worden, da der durch die Korper-
gréBeninderungen bedingte Strukturwandel auch wichtige physiologische Aus-
wirkungen hat. Dies ist nun in weitem Umfange festzustellen. Zunéchst ist
schon die Stoffwechselintensitdét unmittelbar von der Korper-
groBe abhangig. Wie bereits C. BEromany (1847, 1855), M. RuBNER (1883)
und CH. RicHET (1885) erkannt hatten, ist bei homdothermen Tieren die Stoff-
Wechselintensitdt und damit der O,-Verbrauch der Oberfliche eines Tieres pro-
portional. Da die Oberfliche bei Kérpervergréferung nur zweidimensional an-
wichst, das Kérpervolumen aber dreidimensional, so ist der Wérmeverlust
groBerer Tiere relativ geringer, d. h. es werden weniger Kalorien zur Auf-
rechterhaltung der Kérperwiirme verbraucht werden. O. KesTnER (1934) und
H. Brank (1934) sind dagegen der Meinung, daB bei groBeren Wirbeltieren

I die relativ geringere Grofe der Organe mit hohem Sauerstoffverbrauch, wie
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Leber und Niere, einen schwéicheren Stoffwechsel bedingen. Die unverkennbar
enge Bindung von Warmbliitern an bestimmte Umwelttemperaturspannen,
wie sie sich in der klimatischen GroBenstaffelung geographischer Rassen aus-
driickt (BErReMANNsche Regel), spricht meines Erachtens doch wohl mehr fiir
eine Oberflichenabhiingigkeit. Jedenfalls ist unbestritten, daB kleine homdo-
therme Tiere einen intensiveren Stoffwechsel haben als grofBere, und Entspre-
chendes gilt auch fiir die meisten poikilothermen Tiere und auch fiir Pflanzen
(vgl. z. B. A. M. HemmineseN 1950, L. voN BERTALANFFY 1951 u. a.). Fiir sehr
groBe Warmbliiter ist diese Regel allerdings 9.inzuschréinken. Wie W.vonN
BuppeENBROCK (1934) zeigen konnte, steigt bei Uberschreitung eines gewissen
GroBenmalBes die Stoffwechselintensitit (pro Gewichtseinheit) wieder stark an.
Es liegt dies daran, da bei groBen Tieren die Muskelarbeit relativ stirker ist
und damit einen hoheren Anteil am Gesamtstoffwechsel hat, so daBl dem Wirme-
verlust nicht mehr die vorherrschende Bedeutung zukommt.

Die Abhingigkeit der Stoffwechselintensitat von der KorpergroBe hat zur
Folge, daBl groBere Tierformen einen relativ geringeren O,-Verbrauchin der Zeit-
einheit haben, daB die Atemfrequenz und die Herzschlagfrequenz ver-
ringert ist (z. B. Maus 520—780 Schlige pro Minute, Schwein 60—80, Pferd
34—36, Elefant 256—28; Sperling 745—850, Nebelkrahe 378, Truthahn 93;
vgl. Ubersichten bei W.von Buppensrock 1924, E. STrRESEMANN 1927 bis
1934 u. a.). Damit ist auch der Blutzuckerspiegel und zum Teil auch die
Koérpertemperatur bei groBen Formen relativ niedriger (F. ErRLENBACH
1938), und es ist die Umlaufzeit des Blutes verringert, der Blutdruck
aber erhoht, die Kérperbewegung relativ verlangsamt.

Die verminderte Stoffwechselintensitidt gréBerer Tiere wirkt sich nun auch
in der Weise aus, daf} diese Formen eine lingere Ontogenesedauer haben,
was sich sowohl in langerer Triachtigkeitsdauer (Tab. 18) oder Brutdauer
(Tab. 19) auswirkt als auch im langsameren postnatalen Heranwachsen. So
wird eine Hausmaus nach 5—6 Wochen geschlechtsreif, ein Kaninchen
nach 5—8 Monaten, ein Biber nach 1 Jahre; ein Edelhirsch nach 1Y/, Jahren,
ein Elch nach 21/, Jahren; ein Wolf nach 2/, Jahren, ein Braunbér nach 3 bis
4 Jahren; ein Wildschwein nach 1!/, Jahren, ein Nilpferd nach 5—6 Jahren,
usw. Diese verschiedenen Entwicklungszeiten deuten schon an, daB auch das
Zeitmall des Lebensablaufes und damit das Lebensalter von der Kérper-
groBe abhingig ist. Ganz allgemein werden gréBere Warmbliiter élter als ver-
wandte kleinere, wie das durch die Tabelle 20 aufgezeigt wird. Die Beziehungen
zwischen Wachstumsdauer und Lebensablauf konnte G.Backman (1943) so-
gar derart mathematisch fassen, daB er die groBen biologischen Etappen des
Lebenszyklus wie Geburt, Geschlechtsreife, Altern und Lebensende unter Zu-
grundelegung der ,,Eigenzeit jedes Organismus vorausberechnen konnte. Der
Ablanf der ,,organischen Zeit‘ hat also bei allen Tieren eine prinzipiell shnliche
Gestalt, die von der fiir jedes Lebewesen verschiedenen physikalischen Zeit-
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Tabelle 18
Dauer der Trachtigkeit bei verschieden groBien Siugetieren jeweils
gleicher Ordnung (nach I. Krumpieser und A. Bremm, L. Hrck,
M. HirzeeiMER 1930 und O. HErxroTa 1930).

Trachtigkeitsdauer
Art in Wochen

Igel (Erinaceus) ........c......... 6
Mauvlwurf (Talpa) ................ 4—6
Spitzméuse (Sorex) ............... 3—4
Braunbéir (Ursus) ................ 28—30
Waschbar (Procyon) .............. 9
Marder (Martes) .........ooovvnne. 9
Mauswiesel (Mustela) ............. 5
Tiger (Felis tigris) ................ 14—16
Leopard (Felis pardalis) ........... 12—14
Hauskatze (Felis ocreata dom.) ... .. 8
Elch (Alces) ............ e 36
Edelhirsch (Cervus) ............... 33—34
Dambhirsch (Dama) ............... 32
Elen-Antilope (Taurotragus) ....... 34—36
Hirschziegenantilope (Antilope) . . ... 6
Rind (Bos) ............ .00 ... 41
Ziege (Capra) ......ccovvveeuenn. 21—22
Biber (Castor) ..............o..... 6
Kaninchen (Oryctolagus) ........... 4
Hausmaus (Mus) ................. 3
Schweinsaffe (Nemertinus) ......... 33
Pinselaffchen (Callithriz) .......... 13
Nilpferd (Hippopotamus) .......... 34
ZwergfluBpferd (Choeropus) ........ 26
Wildschwein (Sus) ................ 17

dauer weitgehend unabhingig ist. (Auf die damit verkniipfte, schon von
E. Macn 1865 aufgeworfene, interessante Frage eines moglicherweise verschie-
denen Zeitsinnes sei hier nur kurz hingewiesen).

Fiir die Frage eventueller Selektionsvorteile groBerer gegeniiber kleineren
Tierformen und fiir das Problem der Hoherentwicklung sind nun weiterhin die
Verdnderungen in den Leistungen von Hirn und Sinnesorganen von
wesentlicher Bedeutung, die aus einer KorpergroBenzunahme resultieren. Augen
groBer Wirbeltiere haben anscheinend meist absolut mehr Sehzellen als Augen
verwandter kleinerer Arten (exakte Zahlungen bei Urodelen: A. MOLLER 1950).
Entsprechend haben groBe Insektenarten mehr Ommatidien als verwandte
kleinere, so z. B. die SchmeiBfliege Calliphora vomitoria 4585, die Fruchtfliege
Drosophila melanogaster 668 (W. PARTMANN 1948); der groBe Lederlaufkéfer
Carabus coriaceus 4250, der mittelgroBe C. violaceus 3200, das kleine Bembidium
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Tabelle 19

Brutdauer bei verschieden grofien Vogeln gleicher Ordnung
(nach O. HEinroTH 1922).

Korpergewicht Brutdauer in
Art .

des Qin g Tagen
Haubentaucher Podiceps cristatus ......... 1000 25
Zwergtaucher Podiceps ruficollis .......... 150—200 20
Fischreiher Ardea cinerea ................ 1500 25—26
Zwergrohrdommel Ardetta minuta ... ...... 150 16—17
Hockerschwan Cygnusolor ............... 9000 35
Krickente Anas crecca ................... 330 22
Seeadler Haliaétus albicilla ............... 5000 35
Turmfalke Falco tinunculus .............. 220 28
Truthuhn Meleagris gallopavo ............ 3500 28
Wachtel Coturniz coturniz ............... 100 18
Blifhuhn Fulica atra ................... 650 22—23
Tupfelsumpfhuhn Porzana porzana ... ..... 80 18
Brachvogel Numenius arquatus ........... 900 291/,
Bekassine Gallinago gallinago ............. 100 19/,
Mantelmove Larus marinus .............. 1500 26
Zwergseeschwalbe Sterna minuta .......... 40 21Y/,
Krontaube Goura coronata ............... 2000 28
Turteltaube Streptopelia turtur ............ 160 14/,
Graupapagei Psittacus erithacus .......... 400 30
Wellensittich Melopsittacus undulatus . . . .. 30 18
Uhu Bubo bubo ........ccovvvivinnn... 2750 33—36
Steinkauz Athene noctua ................. 175 28
Kolkrabe Corvus coraz .................. 1300 20—21
Zebrafink Taeniopygia castanotis .. ........ 12 11—12

rupestre 400 (K. LEINEMANN 1904). Die erhohte Anzahl von einzelnen Seh-
elementen gestattet aber eine bessere Bildauflosung und damit die Moglichkeit
einer Beantwortung kleinerer Details der optischen Reizgestalten.

Ein absolut gréBeres Hirn weist oft absolut mehr Ganglienzellen auf (speziell
bei Insekten), und die meist, speziell bei Vertebraten, etwa korperproportional
vergroerten Ganglienzellen besitzen mehr dendritische Verzweigungen (s. o.,
Abb. 46) und damit kompliziertere Schaltmoglichkeiten. AuBlerdem nehmen
bei phylogenetischer KérpergroBenzunahme die progressiven Hirnteile, speziell
das Vorderhirn und darin wieder, wie wir sahen, die progressivsten bzw. kom-
pliziertesten Regionen (bei Insekten die Corpora pedunculata) gew6hnlich an
relativer GroBe zu. Es besteht also die Mbéglichkeit, daB mit einer Kérper-
grofenzunahme evtl. auch eine Komplikation von Instinkten und plastischere
zentralnervose Leistungen verbunden sind. Ich lieB deshalb verschieden

‘)\
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. Tabelle 20

Abhéngigkeit der durchschnittlichen Lebensdauer von der Korper-
groBe. Verglichen wurden jeweils Saugetier-Arten gleicher Ordnung
(Zahlenangaben nach E.Korscuerr 1924, H. Przieram 1927,
G. SrEIN 1938).

Art Durchschnittliche
d Lebensdauer in Jahren

Biber (Castor) .................... 20—25
Murmeltier (Arctomys) ............ 14

Hase (Lepus) ........cccoovuno... 7—8
Meerschweinchen (Cavia) .......... 435
Hausmaus (Mus) ................. 11/,

Rind (Bos) ..., 20—25
Ziege (Capra) .........ocvvnunn... 12—15
Elch (Alces) .......covviiinnie... 20

Reh (Capreolus) .................. 15—16
Kamel (Camelus) ............. P 25—45
Lama (Auchenia) ................. 15
Braunbéar (Ursus) ................. 40—50
Wolf (Canis) «.......oooovivinni.. 12—15
Lowe (Felisleo) .............o.... 20—25
Leopard (Felis pardalis) ........... 14
Hauskatze (Felis ocreata dom. ) 9—10

groBe Arten einer Verwandtschaftsgruppe auf Lernvermégen und Dauer des
Behaltens priifen. Bei Haushiithnern konnte R. Aurevoar (1951) feststellen,
daB die grofen Rassen mehr visuelle Aufgaben nebeneinander zu beherrschen
lernen (bis 7 Aufgaben) als Zwergrassen (bis 5 Aufgaben). Die kleinen Rassen
lernen die einfachen Aufgaben, die groien Rassen die komplizierteren Aufgaben
schneller. AuBerdem behalten die groBen Rassen das Erlernte linger. Weille
Méuse lernen visuelle Aufgaben ebenfalls schneller als die groBeren weillen
Ratten (allerdings anfangs langsamer), aber sie vermogen gleichviel Aufgaben
nebeneinander zu behalten wie die Ratten, und sie zeigen dabei im Mehrfachtest
die besseren Leistungen. Dagegen behalten die Ratten wieder linger als die
kleineren Mause (F. von BoxBERGER 1953). Bei Vergleich von zwei verschieden
groBen Zahnkarpfenarten lernten die kleinen Lebistes mehr visuelle Aufgaben
(4) als die groBeren Xephophorus (3), aber bei Transponierversuchen waren die
Leistungen beider Arten etwa gleich und in allen Fillen behielt die groBe Art
linger als die kleine (vgl. B. Renscu 1953). Weiterhin konnte gezeigt werden,
daB ein Sgugetier mit einem absolut grofen Gehirn, ein Indischer Elefant, be-
sonders viele visuelle Aufgaben nebeneinander zu beherrschen lernt (bis zu 12),
daB er relativ lange Zeit behilt (z. B. nach 3 Monaten alle Aufgaben statistisch
real beherrscht) und ziemlich schnell zu transponieren bzw. zu abstrahieren
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lernt (B. REnscH und R. ArtevoeT 1953). Schliefllich ergab es sich auch bei
den Versuchen von O. KoEHLER und seiner Schule, da§ Anzahlen von gréBeren
Vogelarten besser erlernt und transponiert werden konnten als von verwandten
Kkleineren Arten. Ein Kolkrabe leistete im ganzen mehr als Dohlen, grole Papa-
geien lernten mehr als kleinere Wellensittiche (vgl. O. Kornier 1939, 1943,
K. Scuremany 1939, H. Braun 1952).

Zusammenfassend kann also bisher festgestellt werden, da zwischen ver-
wandten Rassen oder Arten unterschiedlicher KérpergrofBe deut-
liche Differenzen hinsichtlich der Lernleistungen bestehen, die
beziiglich des Lerntempos vielleicht zum Teil von der Stoffwechselintensitit
abhingen (kleine Formen schneller), und da groBe Formen linger be-
halten.

Zusammenfassung viber die komplexen Differenzen bei arilichen
Unterschieden der Kdrpergrofe

Die durch die Wachstumsallometrie der einzelnen Organe und histologischen
Strukturen bedingten Proportionsverschiebungen und ihre physiologischen Aus-
wirkungen sind eingehender besprochen worden, weil sie lehren, daf jede phy-
logenetische Anderung der KorpergroBe auBerordentlich kom-
plexe Auswirkungen haben kann und daf mit ihrer Analyse ein
kausales Verstindnis der Ganzheitlichkeit bzw. ,,Harmonie®“ des
Formenwandels erméglicht wird. Wenn der CopEschen Regel ent-
sprechend eine sukzessive Korpergrofensteigerung in einer Stammesreihe statt-

findet, so konnen sich diese zunsichst quantitativen Proportionsverschiebungen -

zu Anderungen des Bauplanes steigern, die auch qualitative neue Eigen-
schaften bedingen. Dies wird besonders deutlich etwa bei Arthropodenaugen,
die ein Bildsehen nur gestatten, wenn wenigstens einige hundert Ommatidien
vorhanden sind, oder bei den Zentralnervensystemen, bei denen infolge zu-
nehmender Neuronenzahl eine stirkere Arbeitsteilung und damit der Einbau
neuer und komplizierterer Instinktabliufe oder Wahlhandlungen méglich
wird, oder bei Zihnen, die neue Funktionen erhalten kénnen, wenn sie exzessiv
groBl werden (z. B. Proboscidier) usw.

Es ist dabei nun auch von Wichtigkeit, da8 ebenfalls die Hormondriisen,
die ohnehin schon meist eine sehr komplexe Auswirkung auf die Entwicklung
vieler Organe haben (vgl. den Abschnitt iiber konstruktive Gene, p.138)
gleichfalls ein allometrisches Wachstum zeigen, das sich auch, wie wir sahen,
phylogenetisch auswirken kann.

Im einzelnen sind nun schon so viele Merkmale bekannt, deren Proportionen
sich bei stammesgeschichtlicher KorpergréBenzunahme verschieben, daB wir
damit bereits tatsiichlich die Ganzheitlichkeit des groBenbedingten Arten-
wandels weitgehend beurteilen kénnen. Die Regelhaftigkeit der Verschiebungen
wird dabei am eindrucksvollsten durch die Tatsache verdeutlicht, da wir fiir
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manche Tiergruppen mit durchschnittlich 70—909%, Wahrscheinlichkeit vor-
aussagen konnen, welche Eigenschaften eine Art bestimmter GroBenordnung
haben wiirde. Fiir eine Ratte von bisher noch nicht bekannter exzessiver, z. B.
Bibergrofie kénnten wir z. B. voraussagen, daB sich eine solche Art von ihren
bekannten kleineren Verwandten in folgenden Merkmalen unterscheiden wiirde.
Relativ verkleinert wiren Kopf, Gehirn, Hirnschidel im Verhiltnis zum
Gesichtsschiddel, Hirnstamm im Verhéltnis zum Gesamthirn, Augen, Cornea
und Linse (im Verhiltnis zum Bulbus), Ohren, Fiie, Schwanz, Haare, Hersz,
Leber, Nieren, Pankreas, Thyreoidea, Nebennieren, Hypophyse. Relativ
groBer wiren das Knochengewicht, relativ linger der Gesichtsschidel im Ver-
héltnis zum Gesamtschidel, das Vorderhirn im Verhiltnis zum Gesamthirn.
Weiterhin wire die Retina relativ (und wahrscheinlich absolut) diinner, die
Ganglienzellschicht und die beiden Kérnerschichten wiren lockerer, die Zahl
der Stibchen und Zapfen relativ vermindert, im Vorderhirn wire der Cortex
T-stratificatus relativ ausgedehnter, der Semicortex wiire relativ viel weniger
ausgedehnt, die Hirnneuronen wiren absolut groer, aber lockerer gelagert und
viel Dentriten-reicher, Blutzellen, Knochenzellen und Bindegewebszellen wiren
kaum vergrofert, aber an Zahl stark vermehrt, das Inselgewebe wire im Ver-
hiltnis zum iibrigen Pankreas vermindert. SchlieBlich wiren Stoffwechsel-
intensitit, speziell O,-Verbrauch, Atemfrequenz, Herzschlagfrequenz und Blut-
umlaufszeit vermindert, der Blutzuckerspiegel niedriger, die relative Geschwin-
digkeit bei der Ortsbewegung vermindert, die Geschlechtsreife setate spiter ein,
die Trichtigkeitsdauer und die Lebensdauer wiren verlingert, das Lernver-
mégen wiire erhdht, die Dauer des Behaltens erlernter Handlungen wiire ver-
langert.

Solche Voraussagen, wie sie hier fiir viele morphologische, anatomische,
histologische, physiologische und entwicklungsphysiologische Merkmale an-
gegeben wurden, sind nun natiirlich auch von besonderer Bedeutung fiir die
Beurteilung fossiler Tiere, denn viele der genannten Korrelationen kénnen
dazu beitragen, aus fossilen Bruchstiicken oder gar Einzelteilen das ganze Tier
zu rekonstruieren und dariiber hinaus sogar etwas iiber seine histologischen,
physiologischen und entwicklungsphysiologischen Eigenheiten auszusagen.

Fiir das Verstédndnis des Evolutionsgeschehens sind durch die spezi-
fische Analyse der Allometrieverhiltnisse und ihrer physiologischen Wirkungen
aber zugleich auch wichtige Zusammenhinge geklirt worden. Wir wissen heute,
daB sich die ontogenetischen allometrischen Korrelationen auch bei phylogene-
tischer KérpergréBenverinderung auswirken kénnen, was besonders bei suk-
zessiver GroBensteigerung entsprechend der CorEschen Regel von Bedeutung
ist (vgl. das Kap. 6 BIV iiber Orthogenese), daB aber in vielen Fillen die
speziellen Allometriekonstanten dabei abgewandelt sind, so daB nur die allo-
metrische Gesamttendenz erhalten bleibt. Das letztere ergab sich besonders
aus der Differenz des Allometrieexponenten fiir verwandte Arten und fiir Rassen
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der gleichen Art, wie dies speziell fiir Kopf, Gehirn und Leber gezeigt worden
war. Es hat sich aber auch ergeben, daf} in eimgen Fillen von Korpergrofien-
steigerung eine Proportionsverschiebung entgegen der allometrischen Tendenz
der Hauptwachstumsphase erfolgt ist (z. B. relative Haar- und Federlange,
relatives Knochengewicht, relative Darmlénge, relative Ausdehnung des Holo-
cortex D-stratificatus usw.). Diese Fille lehren uns, dal bei dem gewohnlich
mehrfachen Wechsel der einzelnen ontogenetischen Allometriephasen bald die
eine, bald die andere Phase einmal verlangert oder verkiirzt, intensiviert oder
abgeschwiicht sein kann, wenn dies mit Selektionsvorteilen verkniipft ist. Hs
sind also offenbar diese einzelnen Phasen jeweils von anderen Genen gesteuert
bzw. bei der meist polygenen Bedingtheit jeder Phase durch andere Gene modi-
fiziert.

SchlieBlich ist es aber auch wichtig, daf} bei der besprochenen Analyse der
transspezifischen Wandlungen mit den in den obigen Kapiteln besprochenen
Untersuchungen das Studium der Merkmale abgel6st wird durch das Studium
von Entwicklungs-Gradienten. Durch Mutationen werden nicht nur defi-
nitive Merkmale verindert, sondern einzelne Gradienten verldngert oder ver-
kiirzt, intensiviert oder abgeschwiicht. Alle derartigen Anderungen kénnen zu-
niichst lediglich quantitativer Natur sein. Die besondere Bedeutung quan-
titativer Gendifferenzen hatte ja bereits R. GorLpscumIipT (1927) richtig er-
kannt, wenn die damalige Fassung seiner physiologischen Theorie der Ver-
erbung die qualitativen Differenzen auch etwas unterschitzte. Und GoLp-
SCHMIDT war es auch, der zuerst in klarer Weise entwickelte, wie durch quan-
titative Differenzen Beschleunigungen und Verzégerungen in den einzelnen von
den Genen in Gang gesetzten Reaktionsablidufen zustande kommen konnen, so
daB sich die Punkte der gegenseitigen Beeinflussung beim ganzheitlichen Zu-
sammenwirken im Laufe der Phaenogenese jeweils zeitlich verschieben und so
auch zu morphologischen Differenzen fithren miissen. Auch die ganzheitlichen
Wandlungen, die ,,Koadaptationen®, oder ,,Synorganisationen‘ (REMANE) sind
so also schlieBlich prinzipiell begreiflich auf der Grundlage von Mutation und
Selektion.

Damit erhebt sich nun die Frage, wieweit das Zustandekommen der Kérper-
grofe genetisch analysiert ist, wieweit speziell Einzelgene und wieweit das
Zusammenwirken mehrerer Gene entscheidend ist. Zumeist ist offenbar das
letztere der Fall. Kommt doch die GesamtgroBe weitgehend durch eine Addition
der einzelnen Organe und Strukturen zusammen. Aus den Kreuzungsversuchen
von C. O. Greex (1930, 1931, 1934) mit, verschieden groBen Mauserassen ( Mus
musc. musculus, M. musc. bactrianus) geht hervor, daB bei der Grossenauspragung
mehrere Gene zusammenwirken, doch wird auch ein Faktor genannt (1934), der
speziell Korperlinge und Kérpergewicht, ein anderer, der die Femur- und die
Tibialinge beeinfluBt. Damit stimmen auch die Ergebnisse von F. H. CLARK
(1941) tiberein, der bei Peromyscus-Formen keine bzw. nur schwache Korrela-
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tionen zwischen den Léngen von Schwanz, FuB, Femur, Schidel und Mandibel
fand. W. E. CastiE, der selbst Kaninchen verschiedener GréBe kreuzte (1931,
1934), wandte sich gegen die Annahme polymerer Faktoren (1936, 1941), weil
es sich um Gene handelt, die nicht in gleicher Richtung wirken. So beeinflussen
Wuchsgene die Entwicklungsrate des Embryos unmittelbar, wihrend sich Pig-
mentierungsgene verschieden verhalten: braune Fellfarbe steigert, Bleifarbe
hemmt das Wachstum. M. A. JuiL und P. J.Quiny (1931) und H. Lavry
(1935) kreuzten Hiithnerrassen verschiedener GroBe, wobei aber gleichfalls
eine additive Wirkung mehrerer gleichsinniger Faktoren festgestellt wurde.
Jedenfalls lagen keine klar analysierbaren Mendelverhiltnisse vor.

In anderen Fillen erwies sich die KérpergréBe als von nur einem Gen ab-
héingtg. Das ist z. B. der Fall bei dem hypophysiren Zwergwuchs von Méusen,
bei dem ein fiir das Wachstum entscheidendes Hypophysen-Vorderlappen-
Hormon ausfillt (vgl. G. O. SxeLn 1929, H. Gri/NEBERG 1943, PH. E. SMITH:
und E. C. McDowELL u. a.). Bei Zwergkaninchen fanden Ch. ScHNECKE (1941)
und H. NacuTsHEIM (1943) je ein besonderes verursachendes Gen. Rezessive,
geschlechtsgebundene Gene fiir Zwergwuchs bei Hithnern (dw.) stellte auch
F. B. Hutr (1949) zusammen.

Entwicklungsgeschichtlich ist das Wachstum bei Warmbliitern in
erster Linie durch die Geschwindigkeit des postnatalen Wachstums bedingt.
Bet der Geburt sind die GroBendifferenzen im allgemeinen noch gering (W. E.
CastLE und P. W. Grecory 1929, O. RippiE, D. E. Cuaries und G. E. Cavu-
THEN 1932; vgl. Abb. 51). Es ist bei homoothermen Tieren daneben aber auch
die Wachstumsdauer wesentlich fiir die Bestimmung der KérpergroBe. So
konnte N. J. KanaBuchov feststellen, da Mause bei 21° C 60—80 Tage wach-
sen, bei 9—13°C dagegen bis zu 150—180 Tagen. Diese langsamer, aber so
erheblich linger wachsenden Miuse werden gréBer und spiter geschlechtsreif.
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Abb. 51 Koérperwachstum von 4 verschieden groBen Taubenrassen. Abszisse: Lebensalter in Tagen. Ordinate:
Korpergewicht in Grammen. (Nach RIDDLE, CHARLES und CAUTHEN 1932.)
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Fiir die weitere Analyse der Wachstumsvorginge ist die Feststellung von
P. W. GrEcory und H. Goss (1933) von Interesse, daB bei verschieden groBlen
Kaninchenrassen der Glutathiongehalt frisch geborener Exemplare verschieden
und der KorpergroBe erwachsener Tiere proportional ist. Glutathion ist ein
Tripeptid, das als Regulator von Stoffwechselvorgingen im Gewebe bekannt ist
und wahrscheinlich auf die Zellteilungsrate einwirkt.

Insgesamt konnen wir also feststellen, dafl die KérpergroBe bald durch ein-
zelne, bald durch mehrere Gene bedingt ist, die verschiedene Wachstums-
gradienten in Gang setzen, wobei ein kompliziertes Zusammenspiel der Wirkun-
gen (,,genic balance®) in bestimmten ontogenetischen Stadien auftreten kann,
wie dies auch E. W. Sinvort und L. C. Duxx (1935) betonten.

Tir die Selektion ist im Gegensatz dazu die Korpergrofe stets ein Einzel-
merkmal, mit dessen Férderung sich stets eine groBe Zahl von morphologischen,
anatomischen, histologischen, physiologischen und entwicklungsphysiologischen
Relationen verschiebt.

Das Differenzierungsgefdlle

Die behandelten allometrischen Wachstumsverschiebungen und ihre viel-
faltigen Auswirkungen.erfahren nun noch eine weitere Komplikation dadurch,
daB am Korper insgesamt sowie an einzelnen Organen, besonders kenntlich an
den Extremitéiten, ein Differenzierungsgefille vorliegt, das sich nicht nur im
Zusammenhang mit Anderungen der gesamten KorpergroBe eines Tieres, son-
dern jeweils auch fiir einzelne Korperabschnitte transspezifisch wandeln kann.
J. 8. Huxiey (1932, Kap. IV, § 6) wies bereits auf das ,,Gesetz der anterio-
posterioren Entwicklung hin, das besagt, daB vordere und proximale Kérper-
partien sich allgemein eher differenzieren als hintere und distale Abschnitte.
Wir haben bei dieser Regel eine besondere Form der Wachstumsallometrie vor
uns, insofern sich die zeitliche Folge der Wachstumskorrelationen auch schon
im raumlichen Hintereinander ausprigt. Mutativ entstehende Abwandlungen
der betreffenden Wachstumsgradienten konnen sich auch hier wieder bei der
transspezifischen Evolution auswirken, da z. B. eine Beschleunigung des Diffe-
renzierungsgefilles zu stirkerer Reduktion hinterer bzw. distaler Abschnitte
fithren kann. Auch die oben erwihnte Verschiebung der Grenzen von Brust-,
Lenden- und Schwanzwirbelabschnitten werden durch diese Regel verstind-
lich, deren evolutive Seite meines Wissens zuerst von TH. ExMER und C. FICKERT
(1899) beim Studium der Zeichnung von Schwimmvégeln erkannt worden war.

Das Differenzierungsgefille kann sich aber auch in einer komplizierteren Ver-
schiebung von Wachstumsgradienten auswirken, so da} sich etwa Proportions-
differenzen ergeben, wie sie W. p’Arcy THOMPsON (1917) durch cartesiani-
sche Transformation erhielt. Derartige Verschiebungen eines Koordinaten-
systems machen z. B. wichtige transspezifische Bauplaninderungen verstind-
lich, wie dies in den nebenstehenden Abbildungen 52 und 53 an der Entstehung
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einer Sonnenfischgestalt (Orthagoriscus) aus dem Diodon-Typ und an der Her-
ausbildung verschiedener Carapaxformen von Brachyuren gezeigt wird. Durch
ghnliche Transformationen hatte auch bereits ALBrRECHT DURER (1622, bzw.
1527) Proportionsdifferenzen des menschlichen Korpers konstruiert, die be-
stimmten Konstitutionstypen entsprechen.

Derartige Wuchsformtypen wurden von B. Krarr besonders an extremen
Hunderassen, speziell Bulldoggen und Windhunden studiert. Er konnte es

Abb. 52 Cartesianische Transfor-
mation der UmriBlinie des Xno-
chenfisches Diodon (links) in den
Umri des Sonnenfisches Ortha-
goriscus (rechts) (Nach D’ARCY
THOMPSONausHUXLEY1932.)
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A‘bb. 53 UmriBlinien verschiedener Krebspanzer zur Veranschaulichung der Uberfithrung vorkommender
Typen ineinander durch cartesianische Transformationen. (Nach D’ARCY THOMPSON aus HUXLEY 1932.)

wahrscheinlich machen (vgl. besonders B. KruarT 1948, B. KrarT und H. OBOUS-
SIER 1951), daB bei Bulldoggen am Vorderende des Keims insgesamt ein ver-
starkter Wachstumsantrieb vorliegt, so dafl Schidel, Hirn, Augen und Kopf-
muskulatur von vornherein stirker angelegt werden als bei Windhunden. Von
dieser relativen VergroBerung werden deshalb auch so wichtige Hormondriisen
wie Hypophyse und Schilddriise betroffen, wihrend etwa die Nebennieren bel
beiden Wuchsformtypen etwa gleich groB bleiben.

Wie wir bei der Besprechung der Orthogenese sehen werden, kann das Diffe-
renzierungsgefille auch zum Verstindnis vieler Rudimentationen beitragen,
die oft distal stiarker ausgeprigt sind als proximal oder im vorderen Kéorper-
abschnitt stirker als im hinteren.
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Phylogenetische Groflengrenzen

und dadurch bedingte Konstruktionsinderungen

Wie wir in den Abschnitten 1—4 dieses Kapitels sahen, fithren sukzessive
KorpergroBendnderungen infolge von Wachstumsallometrien und korper-
groBenabhingigen Selektionswirkungen oftmals zu weitgehenden morphologi-
schen und physiologischen Abwandlungen eines Bauplanes. Derartige Korper-
gréfensteigerungen oder -minderungen kénnen aber nur fortgesetzt werden, bis
ein Maximum oder Minimum erreicht ist, bei dem die korrelierten Proportions-
verschiebungen, Reduktionen oder Exzessivbildungen einzelner Organe biolo-
gisch nicht mehr tragbar sind. Solche phylogenetischen GroBengrenzen miissen
sich vor allem dann einstellen, wenn die Proportionsverschiebung einzelner Teile
eine verschiedene Progression zeigt, weil z. B. flichenhaft wirksame Teile in
der 2., andere Partien aber in der 3. Potenz anwachsen, oder wenn die Funktion
der Gewebe eine weitere Verminderung oder Vermehrung der Zellzahl nicht
zulaft. Weil die Grenzgrofen meist schon Benachteiligungen im Konkurrenz-
kampf mit sich bringen, sterben Stammesreihen nicht selten mit derartigen
Formen, speziell mit Riesenformen aus, oder sie unterliegen einer selektiv be-
dingten Konstruktionséinderung, die eine Fortsetzung der KorpergroBenzu-
nahme oder -abnahme erméglicht. Einige derartige Grenzsituationen seien im
folgenden besprochen.

Die untere GroBengrenze ist bei vielen Tiergruppen schon durch den
zelluldren Aufbau bedingt. Bekanntlich kénnen Zellen nicht beliebig vergroflert
oder verkleinert werden, weil Kern und Cytoplasma in einer funktionell durch
Stoffwechsel und Genwirkung bestimmten Korrelation stehen und weil der
Kern bis zum gewissen Grade durch die Grofle der Chromosomen und daher
auch durch die Zahl und die GroBe der Gene bestimmt wird. Diese letztlich
molekular bedingte Begrenzung der ZellgréB8e bestimmt auch die
GroBe einzelner Organe, die ein Minimum an Zellzahl nicht unterschreiten
kénnen, und damit die Kérpergrofe. Bei der Annéherung an die phylogenetisch
erreichbare untere GroBengrenze fallen meist auch mancherlei Sonderstruk-
turen und Sonderorgane fort, d. h. es findet eine Reduktion auf die uner-
liBlichen Strukturen statt.

Ein gutes Beispiel dafiir bietet der winzige Meeres-Prosobranchier Caecum
glabrum von 1 mm Lénge und 0,2 mm Breite, den E. GoTzE (1938) anatomisch
untersuchte. Diese Art hat etwa gleiche ZellgroBen wie groBe Prosobranchier,
wie z. B. ein Vergleich von Kopf- und Darmepithel mit der Strandschnecke
Littorina littorea lehrt. Infolgedessen besteht die Mitteldarmdriise nicht wie bei
anderen Schnecken aus einem massigen Geflecht von Driisenschliuchen, son-
dern nur aus zwei tubulosen Schlduchen, und auch die Gonaden sind nur durch
einen einfachen, gefalteten, tubulésen Schlauch reprisentiert. Eine weitere Re-
duktion dieser Organe wire nicht moglich. Die wohl ausgebildeten Ganglien,
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speziell die Cerebralganglien, sind fiir den Kérper gerechnet relativ sehr groB
und stark massiert. Eine Kieme fehlt, da die zarte, bei einem derart kleinen
Korper relativ sehr groBe Korperoberfléiche eine ausreichende Hautatmung ge-
wihrleistet und die Diffusionsstrecken zu den Korpergeweben hin nur kurz
sind.

Bei kleinsten Insekten fallen z. B. meist einige Tarsalglieder fort. Wahrend
die groBeren Orthopteren, Coleopteren, Dipteren und Hymenopteren deren fimnf
aufweisen, zeigen die Zwergkifer, die Ptiliidae (0,25—1,4 mm lang) und die
ebenso kleinen Sphaeriidae nur drei, von denen eines auch undeutlich ab-
gegrenzt ist, die winzigen Thysanopteren und die Mallophagen haben nur 1 bis
2 Glieder, die Siphunculaten nur eines. In der Landprosobranchierfamilie der
Cyclophoridae besitzen alle groBeren Formen (ein bis mehrere Zentimeter
Schalendurchmesser) einen Penis, wihrend dieses Organ bei den kleinen indo-
australischen Moulinsia-Formen (4—8 mm Schalenlinge) und den noch kleine-
ren Diplommatina-Arten fehlt oder rudimentir ist (H. TieLeckE 1939). Kleinste
Turbellarien (Rhabdocoele) zeigen keine Darmverzweigungen, kleinste Cestoden
keine Uterusverzweigungen.

Die untere Begrenzung der KérpergroBe ist auch damit gegeben, daB bei
kleinsten Formen einzelne Organe relativ zum Gesamtkérper ein
Grollenmaximum erreichen, das schon aus Raummangel nicht mehr iiber-
boten werden kann. Im Gegensatz zu grofBeren Insektenarten erfiillt z. B. das
Gehirn bei kleinsten Arten die ganze Kapsel des ohnehin relativ sehr groBen
Kopfes, so bei kleinsten Gallmiicken, Fliegen, Blattliusen (vgl. H. GoossEN
1949, B. Renscr 1948). Bei kleinsten Gallmiicken, Fliegen und Blattliusen ist
auch der Thorax maximal von Flugmuskulatur erfiillt, wihrend bei grofen

- Insekten weite Gewebeliicken und Hohlriume vorhanden sind (W. PaRTMANN

1948, B. RenscH 1948). Der Mitteldarm solcher Arten hat oft nur noch Platten-
epithel und vermag wahrscheinlich nicht mehr derart zu arbeiten wie bei
groBeren Arten. Vor allem konnen auch die Eier kleinster Arten eine bestimmte
GroBe nicht unterschreiten. Deshalb weisen die kleinsten Gastrotrichen und
Rotatorien, der winzige Prosobranchier Caecum glabrum, anscheinend auch der
Kleinste Frosch Phyllobates limbatus jeweils nur ein reifes Ei auf. Kleinste
Landschnecken, wie Punctum pygmaeum, Vallonia-Arten, Vertigo-Arten und
Pyramidula rupestris, lassen jeweils nur 1—2 Eier heranreifen, der kleinste
Zahnkarpfen, Heterandria dispar, gebiert jeweils wenige Junge in relativ gerin-
gen zeitlichen Abstinden.

Beihomoothermen Tieren ist die untere GroBengrenze vor allem auch durch
die relativ starke Wirmeabgabe, d. h. durch Stoffwechselschwierigkeiten, be-
dingt. Wird fiir kleine Méuse, Spitzmiuse und Vogel in einem Koordinaten-
System das Kérpergewicht auf der Abscisse, der Sauerstoffverbrauch pro Gramm
Kérpergewicht auf der Ordinate aufgetragen, so zeigt es sich, daB mit abneh-
mender KorpergroBe der O,-Verbrauch immer mehr anwiéchst, wobei die sich
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fiir die Spitzmiuse und Vogel ergebende Kurve asymptotisch wird und
damit erkennen 146t, da bei Warmbliitern eine untere Grenze von etwa 3,5 g
Korpergewicht fur Saugetiere und 2,0 g fiir Kolibris nicht unterschritten werden
kann (vgl. Abb. 54, O. H. Prarson 1950). Trigt man entsprechend in einem
Koordinatensystem die relative Grofle einzelner Organe kleinster Vogel oder
Saugetiere ein, so ergeben sich iibrigens dhnliche asymptotisch werdende Kur-
ven, welche die erreichbare maximale GroBe einzelner, bei kleinen Organen
unverhaltnismiBig groBl werdender Organe anzeigen (z. B. Herz, Gehirn, Vogel-
eier, vgl. auch U. WELLENSICKs Angaben iiber den kleinsten SiiBwasserfisch
Heterandria dispar).

Die durch die genannten Faktoren bestimmte untere Groengrenze kann nun
aber noch unterschritten werden, wenn phylogenetische Anderungen des Bau-
planes eintreten, die eine weitere Verkleinerung zulassen. Derartige Konstruk-
tionsinderungen an der unteren GréBengrenze sind recht verbreitet.
Bei kleinsten Sdugetieren wird z. B. eine Umkonstruktion durch die relativ
bedeutende prinatale Kopfgrole fir die Beckenform erzwungen. Wie wir
oben sahen (8. 147), haben kleine Sdugerarten relativ grofere Kopfe als groBe
(erweiterte HarneErsche Regel). Weiterhin ist auch das Geburtsgewicht bei
kleinen Arten (wohl allgemein) relativ bedeutender als bei vergleichbaren
groBeren Arten. So wiegt z. B. eine weile Hausmaus nach G. Backman (1943)
bei der Geburt 1,47 g, d. h. 8,669, des nach 10 Wochen, d. h. bei einsetzender
Geschlechtsreife erreichten Gewichts (16,98 g) und 69, des nach 18 Wochen
erreichten Gewichts (24,51 g). Eine weille Ratte wiegt nach H. H. DoNaLDSON
(1924) dagegen bei der Geburt 5,4 g (netto), d. h. nur 3,89, des nach 10 Wochen
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Abb. 54 Sauerstoffverbrauch in cem pro g Korpergewicht und Stunde (Ordinate) bei Miusen (unten),
Spitzmiusen (Mitte) und kleinen Végeln (oben). Abszisse: Korpergewicht in g. (Nach O. P. PEARSON 1950.)

Die Phase der Spezialisierung 183

Abb. 55 Schwund der Schambeinsymphyse bei kleinsten Sidugetieren. Becken auf &hnliche GroBe gebracht.
Von links nach rechts: Pampashase (Dolichotis) mit langer Symphyse, Mollmaus (Arvicola amphibius); Igel
(Erinaceus), Maulwwrf (Talpa), Waldspitzmaus (Sorex).

erreichten Gewichts (190,7 g). Da nun die Képfe postnatal negativ allometrisch
wachsen, haben die kleinsten Arten gerade bei der Geburt auch noch besonders
grofle Kopfe. Damit kénnen nun aber Schwierigkeiten beim Durchtritt des
Jungtieres durch das Becken auftreten, falls letzteres nicht besonders weit
gebaut ist. .

Nun zeigen kleinste Sdugetiere in der Tat eine in diesem Zusammenhange
wohl noch nicht beachtete Umkonstruktion, insofern ihre Schambein-
symphyse nicht mehr geschlossen ist, durch ein Band oder durch
Knorpel ersetzt oder auf eine fast punktférmige Beriihrung der beiden Pubes
reduziert ist, so da der knocherne Geburtskanal leicht erweitert werden kann.
Vergleichen wir dafiir einmal die Becken verschiedener Nagetiere. Bei groen
Formen wie Wasserschwein (H ydrochoerus), Stachelschwein (Hystriz, Erethi-
zom), Hasen (Lepus), Pampashasen ( Dolichotis) und auch noch bei Eichhém-
chen (Sciurus) und Springméusen (Jaculus) ist die Schambeinsymphyse relativ
lang. Kleine Formen dagegen zeigen generell eine nur punktformige Berithrung
ohne knécherne Verbindung, so dafl die beiden Pubes bei Durchtritt des Fetus
auseinandertreten konnen, so bei Ratten (Epimys) und noch ausgesprochener
bei Mausen ( Mus), Waldméusen (4 podemus), Feldmiusen ( Microtus) (Abb. 55),
Hirschmausen ( Peromyscus) usw. Bei den kleinen Taschenratten (Geomys) sind
die beiden Schambeine im minnlichen Geschlecht noch durch eine schmale
knocherne Briicke verbunden, wihrend beim geschlechtsreifen Weibchen ein
breiter ventraler Spalt die beiden Knochen trennt. Wie F. L. Hisaw (1925)
feststellte, findet diese Spaltbildung aber erst sekundir unter dem Einflul von
Follikelhormon statt und kann durch entsprechende Injektionen auch beim
Minnchen erzielt werden. Entsprechendes gilt auch, wie bereits R. OWEN fest-
stellte, fiir die Meerschweinchen (Cavia), die zunichst eine relativ lange Scham-
beinsymphyse aufweisen, die aber bei der Geburt weit auseinandertreten kann,
da der Kopf des Fetus erheblich groBer ist als der knocherne Geburtskanal
(man vergleiche die Réntgenbilder 76 und 77 bei K. De Snoo, 1942, p. 96—97).

Parallele Verhiltnisse finden sich bei den Insectivoren. Bei den Wasser-
ratten- bis Igel-groBen Elefantenspitzméusen ( Macroscelides) und bei den Eich-
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hérnchen-groBen Tupaia ist in beiden Geschlechtern eine normale knocherne
Schambeinsymphyse ausgebildet. Der Igel ( Erinaceus) zeigt bereits einen nur
durch Bander verbundenen Spalt, und &hnlich sind auch die relativ groBen
Tanreks (Centetes), Otterspitzmiuse ( Potamogale ) und Desmans (Myogale) ge-
baut. Bei unserem Maulwurf (Talpa) und in noch ausgesprochenerem MafBe
bei den kleinen Spitzméusen (‘Sorex) stehen die Pubes dagegen in beiden Ge-
schlechtern weit auseinander (Abb. 55). Schliefilich ist auch erwéhnenswert,
daB die meisten Fledermiuse (Vespertilionidae) statt einer Symphyse ein
Knorpelband zeigen, das bei dlteren Ménnchen verkalken kann: kommen doch
auch hier die Jungtiere, deren jeweils nur ein oder zwei geboren werden, ver-
hiltnismiBig groB zur Welt. Unter den Halbaffen sind z. B. bei dem kleinen
Schlanklori (Loris tardigradus) die Pubes nur bis auf 1—2 mm genishert und
durch ein Band verbunden.

Bei kleinsten Insekten geniigt die ThoraxgroBe nicht mehr fiir die Aus-
bildung von Muskulatur, die einen lingeren Schwirrflug zuldBt. Es hat sich
hier deshalb gleichfalls eine neue Konstruktion herausgebildet durch lange
Bewimperung der Fliigel, die durch Ausniitzung der Zahigkeit der Luft einen
Schwebemechanismus darstellt. Solche Fliigelfransen haben sich konver-
gent entwickelt bei sehr heterogenen Gruppen: an Vorder- und Hinterfliigeln
von Thysanopteren, bei den kleinsten Hymenopteren Alaptus und Prestwichia
(nur 0,2 mm lang), bei kleinsten Zorapteren und Corrodentiern, an den Hintex-
fliigeln der 0,3—1,6 mm groBen Zwergkafer ( Piilsidae), Punktkéfer (Clambidae)
und Sphaeriidae, bei kleinsten Motten, wie Lyonetta usw.

Der nur 1 mm groBle Meeresprosobranchier Caecum glabrum bewegt sich

nicht mehr wie andere Schnecken durch Kontraktion der FuBmuskulatur (die
hier stark reduziert ist), sondern durch Wimperschlag (E. Gorze, 1938).

Das GefaBsystem der kleinsten Archianneliden besteht nicht wie
bei groferen (etwa Protodrilus) aus einem System verzweigter Gefifle, sondern
aus einem einheitlichen, den Magen dorsal und lateral umgebenden Blutsinus,
0 z. B. bei dem nur 0,3 mm langen Diurodrilus und bei dem 0,7—1,3 mm

langen Dinophilus gyrociliatus (der daneben noch ein VentralgefaB der Ovarial- .

region besitzt).

Sehr kleine freischwimmende Meerestiere, wie z. B. Fischlarven, Crustaceen,
deren aktive Forthewegung nicht gentigt, um ein Absinken und um Meeres-
stromungen zu iiberwinden, zeigen eine Umkonstruktion durch Ausbildung
von Schwebeeinrichtungen, die in Verlingerungen und Auswucherungen
der verschiedensten Korperpartien bestehen.

Die Augen kleiner Molche, wie Triturus vulgaris, zeigen nicht nur, wie
oben (8.159) erwihnt, eine unverhéltnismiBig dicke Retina mit sehr enger
Zellagerung, sondern auch eine starke relative Minderung der Stibchen zu-
gunsten der Zapfen, die offenbar fiir die optische Orientierung wichtiger sind
(vgl. H. MoLLER 1950). Die gleiche Anderung zeigt der kleinste Zahnkarpfen
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Heterandria dispar im Vergleich mit gréBeren Formen wie Lebistes und Xipho-
phorus (U. WELLENSIECK 1953).

Es ist weiterhin kennzeichnend, dal lungenlose Urodelen, die ihren Sauer-
stoffbedarf also nur durch Hautatmung decken, zu Gattungen von geringer
KoérpergroBe gehoren, wie Manculus, Hemidactylium, Plethodon, Desmognathus,
Spelerpes und Oedepus, welcher Gattung der winzigste Schwanzlurch Oe. town-
sends von 3,8—4,2 cm Linge (nach R. MerTENS 1933) angehort, ist doch nur
bei derart kleinen Formen die Oberfliche im Verhéltnis zur Kérpermasse grof
genug, dafl die Hautatmung zur Gewinnung des notwendigen Sauerstoffs aus-
reicht. '

Derartige ,,Konstruktionsinderungen® finden sich schliefilich auch bei den
(leider im einzelnen noch unbekannten) histologischen Grundlagen der erblich
verankerten Instinkte. Da infolge der absolut geringen Zahl von Eiern der
in ihrer Verwandtschaftsgruppe kleinsten Tierarten die Fortpflanzung oftmals
nicht ausreichend gesichert ist, hat sich vorzugsweise bei solchen relativ kleinen
Formen vielfach eine stirkere Brutfiirsorge oder eine Brutpflege bzw.
ein Lebendgebaren entwickelt. Die européische Bergeidechse Lacerta vivipara,
die 8—10 Junge zur Welt bringt (oder Eier legt, aus denen die Jungen in -
kurzer Zeit schliipfen), ist z. B. die kleinste der mitteleuropiischen Echsen
(15—18 cm lang). Auch die lebendgebérende Kreuzotter (Pelias berus, 60 bis
80 cm lang) und die glatte Natter (Coronella austriaca, bis 75 cm lang) gehoren
zu den kleinen Schlangenarten. Bei den Amphibien legen allgemein die gro-
Ben Arten viele Eier, ohne daB sich die Weibchen oder Ménnchen um die aus-
schliipfenden Jungen kiimmern, wihrend sich unter den kleinsten Formen
viele brutpflegende finden, so die kleine europiische Geburtshelferkrote (Alytes
obstetricans), das bekannte, winzige Fréschchen Rhinoderma darwini sowie die
kleinen Arten der Gattungen Nototrema, Dendrobates u. a. Die kleine Necto-
phryne ist lebendgebdrend. Die kleinen mitteleuropéischen Molche der Gattung
Triturus treiben verstarkte Brutfiirsorge, indem sie ihre Eier einzeln an Blattern
anheften. Unter den Fischen sind gerade die winzigen Zahnkarpfen lebend-
gebérend. Brutpflege treiben die kleinen Seepferdechen (Hippocampus) und
Seenadeln (Sygnathus), die kleinen Stichlinge (Gasterosteus), die kleinen Bitter-
linge (Rhodeus), die kleinen Makropoden (Macropodus) und Kampffische
( Betta). Auch unter den Maulbriitern sind viele Arten relativ klein (Haplo-
chromis T cm, Etroplus 8 cm). Natiirlich hat sich die vorteilhafte Eigenschaft
der Brutpflege gelegentlich auch bei groBeren Arten entwickelt (die Waben-
krste Pipa ist z. B. relativ groB, @ bis gegen 20 cm lang), hier insgesamt aber
doch selten. Wir konnen also die phylogenetische Entwicklung
der verstarkten Brutfiirsorge und der Brutpflegeinstinkte sowie
das Lebendgebédren als Konstruktionsinderungen betrachten,
die speziell durch das Anndhern an die fiir die Gruppen jeweils
typische untere GroBengrenze ausgelést wurden.
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Eine Anpassung der Instinkte an die untere phylogenetische GréBengrenze
bei kleinen Vogeln gemiBigter und kiihlerer Zonen, die infolge relativ grofer
Oberfliche einen starken Wirmeverlust kompensieren miissen, ist auch im
Nesthau zu erkennen, der entweder in Baumhghlen erfolgt (Blaumeise, Parus
caeruleus, Tannenmeise, P. ater, Haubenmeise, P. cristatus, Baumliufer, Certhia
usw.) oder zur Konstruktion allseitig geschiitzter Kugelnester gefithrt hat
(Zaunkénig, Troglodytes troglodytes, Schwanzmeise, Aegithalos caudatus, Laub-
vogel, Phylloscopus, usw.) oder wie bei Goldhdhnchen ( Regulus) zu emem oben
offenen, aber ungewdhnlich dicken Nest, in dem der briitende Vogel tief ver-
senkt sitzt. Eine Sonderanpassung ist es wohl auch, daB die genannten Klein-
vogel im Gegensatz zu ihren etwas groBeren Verwandten in steter Bewe-
gung sind (typisch hier auch das Schwanzklappen vieler Arten), wodurch die
Stoffwechselintensitit, die ohnehin bei kleinen Arten hoch ist, gesteigert wird.
Ahnlich verhalten sich Zwergméuse und Spitzméiuse.

Bei kleinsten Insekten ist die Ommatidienzahl oft so gering, daB ein Bild-
sehen stark reduziert oder unméglich ist. Solche Arten reagieren deshalb
im allgemeinen nicht auf gestaltete Auslosemechanismen. Unter den Arbeite-
rinnen der Ameise Atta sexzdens haben die kleinsten (0,6 mm lang) jederseits
nur 2—3 Ommatidien: die Zwergformen schleppen nicht, wie grofere Arbeite-
rinnen (0,9—3,3 mm groB), Baumaterial heran, sondern betitigen sich fast
nur im dunkeln Inneren des Nestes (W. GoerscH 1940).

Solche Proportionsinderungen der Organe und zwangslaufigen Konstruk-
tionséinderungen an der unteren GroBengrenze haben nun aber auch eine wich-
tige taxonomische Bedeutung. Es gibt ndmlich in einigen Fillen ganze
Gruppen von derartigen Organismen, die als besondere Kategorien aufgefaft
wurden oder noch werden, weil nicht geniigend beachtet wurde, wie weit die
Sondermerkmale nur durch die Kleinheit bedingt sind. Am kennzeichnendsten
sind hier die Archianneliden. Diese Tiergruppe, die Arten von 0,25 bis
15 mm, ausnahmsweise ( Polygordius) bis 10 cm Lénge umfaBt, wurde als be-
sondere Ordnung betrachtet (vgl. z. B. das Lehrbuch von Cravs, GROBBEN
und KON 1932), weil im Gegensatz zu den Polychaeten die Parapodien fehlen
oder stark reduziert sind, das GefiBsystem einfacher ist (zum Teil nur Darm-
blutsinus und Ventralgefil), Klebeeinrichtungen, besonders am hinteren
Kérperende, vorhanden sind und Kopulationsorgane fehlen (bei Polychaeten
vielfach vorhanden). Bei allen diesen Reduktionen und Konstruktionsinderun-
gen (Wimperbewegung, stirkere Klebeeinrichtungen) handelt és sich aber offen-
bar nur um Folgeerscheinungen der starken Verkleinerung, und die Archianne-
liden stellen keine echte Kategorie dar. A. Remang (1932) hat denn auch wahr-
scheinlich machen kénnen, daB 3 oder 4 Stammeslinien parallel aus Poly-
chaeten heraus entstanden sind.

Derartige Betrachtungen werfen auch ein Licht auf die Klasse der Gastro-
" trichen, die nur 0,06—1,5 mm lang sind und entsprechend noch stirkere
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Reduktionserscheinungen zeigen (ohne Coelom, meist ohne Protonephridien).
DaB hier die unterste Grenze einer méglichen Verkleinerung erreicht ist, geht
auch daraus hervor, daf die kleinsten Formen, wie Ichthydium und Lepido-
derma, ein Ei entwickeln, dessen Linge mehr als die Hélfte der Korperlange
erreicht ( Lepidoderma concinnum ist 92 u lang, das Ei 54 p). Es ist nun kenn-
zeichnend, daf A. ReMANE beim Abwigen der Verwandtschaftsbeziehungen
der Gastrotrichen schreibt: ,,Die Anneliden dagegen sind im Durchschnitts-
typus weit entfernt, zeigen jedoch in Formen, die in ihren GréBenverhiltnissen
sich den Gastrotrichen néhern, eine auffallende Anniherung an diese . . . Eine
dhnliche Beachtung der mit stark verminderter Korpergrofe erzwungenen
Proportionsverschiebungen und Umkonstruktionen ~— wobei besonders die
Verringerung der Zellzahl zu beriicksichtigen ist — wird auch fiir die taxo-
nomische Beurteillung der Mesozoen wesentlich sein.

Die innerhalb eines Bauplanes erreichbare obere Gréfengrenze wird in
vielen Fiéllen wieder durch das MiBlverhiltnis bestimmt, das beim Anwachsen
von zweidimensional gegeniiber dreidimensional wachsenden Organen oder
Strukturen zustande kommt. Der flichenhaft wirkende Darm, der das drei-
dimensional anwachsende Kérpervolumen zu versorgen hat, mufl deshalb bei
groBen Tieren unverhiltnismiaBig lang und aufgewunden (oder verzweigt)
werden.

Die Entwicklung eines riesigen Korpers erfordert meist auch eine Umstellung
der Erndhrung. So waren die kleinen Ahnen der Huftiere ursprimglich, ihrem
GebiB nach zu urteilen, vorzugsweise Insektenfresser, Kleintierfresser oder
Allesfresser. Insekten oder andere Kleintiere stehen auf dem Lande im all-
gemeinen aber nicht in dem Ausmaf zur Verfiigung, wie sie ein Riesentier
benétigen wiirde. Deshalb sind die gr6Bten Sduger allgemein Pflanzen-
fresser, so Elefanten, Nashorner, Titanotherien, Pyrotherien, Einhufer, Paar-
hufer, Amblypoden (Riesenfaultiere) usw., oder es sind Raubtiere, die dann
freilich stets erheblich geringere GroBenmaxima aufweisen, weil sie beweglicher
sein miissen, wie GroBkatzen, Biren (die meist omnivor sind) und Wélfe. Und
Entsprechendes gilt fiir die Vogel und Reptilien: alle groBen StraufBe,
Emus, Kasuare und Nandus sind Pflanzenfresser (bzw. Allesfresser
mit iiberwiegender Pflanzennahrung), und die gréBten Raubvogel, wie
Adler, Harpyien und Geier, sind merklich kleiner, und die massigsten unter
den Riesensauriern sind auch Pflanzenfresser (mit Ausnahme des
gewaltigen Réubers Tyrannosaurus). Diese Umstellung auf iiberwiegende
Pflanzennahrung hat dann natiirlich auch wieder viele weitere anatomische
Konstruktionsinderungen zur Folge (Mahlzihne, Kaumagen, relativ noch lin-
gere Dirme, andere Sinnesorgane und Instinkte usw.).

Da auch die Tragkraft von Fliigeln flichenhaft, der zu tragende Korper
aber dreidimensional anwichst, sind auch fiir alle Flugtiere obere Grenzen
gegeben, die weiterhin jeweils durch die konstruktive Fihigkeit bestimmt wer-
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den, die Fliigelteile der Belastung entsprechend zu versteifen (vgl. K. MEUNIER
1951). Bei Wirbeltierfliigeln ist dabei wiederum von Bedeutung, da auch die
Knochen als Stiitzorgane bei GréBenzunahme nur im Verhiltnis ihres Quer-
schnittes, also zweidimensional, die zu tragende Korperlast aber dreidimen-
sional anwéchst.

Dieses Mifiverhiltnis erzwingt auch eine Konstruktionsinderung der Beine
von Riesenwirbeltieren. Die groBen Tiere miissen ,,unproportional® groBe
Knochen haben, woraus sich eine gewisse Schwerfalligkeit der anatomischen
Konstruktionen ergibt. Vor allem ist eine fiir elastische Bewegungen vorteil-
hafte Knickung der Extremititen im Hiift-, Knie- und Tarsal- bzw. Inter-

Abb. 56 ' Abb. 57

Abb. 56 Rekonstruktion des groBten Sauriers, Brachiosaurus, zur Veranschaulichung der Siulenbeine
(nach ABEL).

Abb. 57 Rekonstruktion des groBten Siugetiers, des oligozénen hornlosen Nashorns Baluchitherium grangeri.

(Riickenhdhe etwa 5,30 m) zur Veranschaulichuni ]‘ai%rL )Séiulenbeine (nach GRANGER und GREGORY
aus .

tarsalgelenk unvorteilhaft, und es findet deshalb bei Riesentieren allgemein
eine Umkonstruktion in mehr oder minder starke senkrechte Siulenbeine
statt, wie sie bei allen groBen Huftieren, besonders Elefanten, Pferden, Rin-
dern, Nashérnern, Titanotherien, strauBartigen Vogeln (Ratiten), vor allem
den ausgestorbenen Riesenformen Dinornis und Aepyornis, den 2m hohen
eocéinen Riesenvogeln der Gattung Diatryma, aber auch den Riesensauriern,
wie Brachiosaurus, Brontosaurus, Diplodocus usw., ausgeprigt sind (Abb. 56
und 57). Solche groBen Formen kénnen zudem nicht mehr als Grabtiere,
Klettertiere oder Flugtiere leben und sind deshalb zumeist Lauftiere. Bei den
Vogeln bedingt das wiederum einen Abbau der Flugmuskulatur und der
Carina des Brustbeins und eine GroBenreduktion der Fliigel, wie sie alle
zu massigen und damit flugunfihigen Vogel zeigen: StrauBe, Kasuare, Emus,
Nandus, Moas, Diatryma, Alca impennis, Didunculus usw.
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Auch die Fortbewegung durch Wimperleisten im Wasser ist nicht pro-
portional dem anwachsenden Kérpervolumen, weil die Wimperelemente Zell-
organelle darstellen und mithin nur in schwachem MaBe phylogenetisch an-
wachsen konnen. Deshalb haben groBe Kchinodermenlarven unverhiltnis-
méBig komplizierte und oft gewundene Wimperbinder entwickelt, wie sie etwa
eine Bipinnaria oder ein Pluteus im Gegensatz zur kleinen Dipleurula‘zeigt
und wie sie die ganz exzessive Auricularia nudibranchiata zeigt (vgl. R. Hessg
1935, Abb. 146, p. 202).

Histologische Anderungen sind im allgemeinen bei Riesentieren von
geringerer Bedeutung, da vorzugsweise die Zellzahl vermehrt ist und die
ZellgroBen gegeniiber kleinen Tieren nur verhiltnisméiBig unwesentlich erhéht
sind. Aber die zellkonstanten Gewebe, wie speziell die Nervenzellen, zeigen
doch auch recht erhebliche Strukturinderungen. So besitzen die riesigen
Ganglienzellen grofler Teleostier und grofler Siugetiere neben den Dendriten
und Neuriten noch einen gefensterten Zellteil mit lappigen Fortsitzen, so-
genannten Paraphyten, deren Entwicklung von G. Levr (1908, 1925) auf-
gehellt wurde (Abb. 47.).

Weitere Korrelationen. Materialkompensation

Neben den bisher besprochenen Korrelationen mehr genereller Art, wie sie
mit der pleiotropen Auswirkung von Genen und den Wachstumsallometrien
gegeben sind, wird nun die Gestaltung jedes Tierkérpers noch von vielen wei-
teren Korrelationen bestimmt, bei denen es sich um spezielle Beeinflussungen
der Organe untereinander wihrend ihrer Morphogenese (Pleiotropien im weite-
ren Sinne) handelt. Hier gilt vor allem die von K. Pearson (vgl. M. A. WHITELEY
und K. Prarson 1900) entdeckte Regel, da benachbarte Kérperteile im
allgemeinen engere Korrelationen zeigen als fernerliegende.
Besonders deutlich wird das an serial an-

geordneten Teilen. So geht z. B. aus den s

Untersuchungen von W. W, ALpaTov und —077—
A. M. BosCHK0-STEPANENKO (1928) her- E o 050

vor, daB bei den Fiihlergliedern der

Feuerwanze Pyrrhocoris apterus (Abb. 58) W
die Korrelationskoéffizienten von benach- Logs—
barten Gliedern héher sind (untere Figur: 58—
0,63—0,78%) als von Gliedern, die durch : a%0
ein oder zwei andere getrennt sind (obere

und mittlere Figur: 0,50—0,68%,). Wei- e ——

77— 78— 63—

terhin wird auch deutlich, dafB die Korre-
Abb. 58 Verteilung der Korrelationskoéffizienten

la’tlon zw1schen dem proxunalen 1 und zwischen den Fithlergliedern der Feuerwanze

1 Pyrrhocoris apterus (nach ALPATOV und
dem 3. (0,68) und zwischen dem 1. und B O CH G S EPANENKO 1028),
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2. (0,77) Gliede enger ist als zwischen dem 3. und 4. (0,63), d. h. es nimmt
die Korrelation distalwérts ab. Dieser auch an anderen Beispielen er-
hirtete Befund ist wohl durch das oben hesprochene anterio-posteriore hzw.
distalwirts gerichtete Differenzierungsgefiille bedingt: die zuletzt ausdifferen-
zierten distalen Abschnitte stehen nicht mehr in so engen korrelativen, speziell
auch kompensatorischen (s. u.) Beziehungen zum Gesamtkérper und damit zur
Ernihrungsbasis, so daf sie variabler sind.

Derartige Nachbarschaftswirkungen liegen nun zum Teil auch bei einer wei-
teren Gruppé korrelativer Beziehungen vor, die bei phylogenetischen Kon-
struktionsinderungen bedeutungsvoll sein kénnen, aber in neuerer Zeit un-
beachtet blieben: die Materialkompensationen. Von Andeutungen bei
ARr1STOTELES und einigen alten chinesischen und indischen Schriftstellern ab-
gesehen (vgl. I. KrumBIEGEL 1931), finden wir zuerst bei E. GeorFroy Sr.
HivarE (vgl. 1822) die klare Erkenntnis eines ,,loi de balancement®, demzu-
folge bei phylogenetischen VergroBerungen einzelner Koérperteile anderen Tei-
len Material entzogen wird, so dal} diese verkiimmern. Und dadurch angeregt,
schreibt auch W.voN GoETHE in der Einleitung zu seiner ,,Vergleichenden
Anatomie® (1807) diesem Gesetz eine gewisse Bedeutung zu. Ca. DArwin (1859)
meint, dall manche Fille anscheinender Kompensation nur dadurch zustande
kommen, daf} durch natiirliche Auslese alles unniitze Gewebe eingespart werde.
Er fithrt aber auch einige neue Beispiele fiir Materialausgleichung an, wie z. B.
daB Hiihner mit groBen Federhauben gewohnlich sehr kleine Kimme und solche
mit grofem Federbart sehr kleine Kehllappen haben. In gréBerem Umfange
findet die Materialkompensation dann in G. H. Ta. Etmers Werk iiber die
Entstehung der Arten (1888—1901) Beriicksichtigung und speziell in dessen
3. Teil, der Studien iiber das Skelett der Wirbeltiere enthilt (1901). Vor allem
wird hier darauf hingewiesen, daB3 bei der Ausbildung stirkerer Hinterextremi-
taten die Rippen im Lendengebiet schwinden und andererseits auch hiufig die
Schwinze reduziert werden (Frosche gegeniiber Salamandern, Paviane gegen-
iiber Meerkatzen, Mensch), wie denn itberhaupt ,,mit dem Grade der Aus-
bildung der GliedmaBen die Wirbelsdule im ganzen verkiirzt worden ist . . .
(1888, p. 174). Weiterhin haben auch W. Roux in seiner Hypothese der Intral-
bzw. Histonalselektion sowie A. WEIsMANN in seiner Hypothese der Germinal-
selektion (Kampf der Determinanten um die Nahrung) Materialkompensatio-
nen bei ontogenetischen und phylogenetischen Wandlungen angenommen. Da.
eine unmittelbare kausale Beziehung zwischen der Reduktion eines Organs und
der VergroBerung eines anderen nun aber schwer nachweisbar und gelegentlich
auch nicht sehr wahrscheinlich ist, wurde diesen Beziehungen in den letzten
Jahrzehnten dann kaum noch Beachtung geschenkt, und I. KRUMBIEGEL (1931)
sprach wohl ein sehr verbreitetes Urteil aus, wenn er schrieb (p- 202), daB
»vom modernen Standpunkt aus die Beibehaltung einer GesetzmaBigkeit im
GorTrEschen Sinne nicht mehr méglich* sei. Meines Erachtens fiihrt aber nun
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eine ganzheitliche Betrachtungsweise doch in zahlreic]_len Fillen zu der Not-
wendigkeit, kompensatorische Beziehungen zwischen den Teilen eines Organis-
mus vorauszusetzen, und ich habe auch bereits seit 1939 eine groBere Anzahl
von Beispielen besprochen (REnscm 1939, p. 202—210; 1943a, p. 80; 1943 D,
p- 144—149; 1944, p. 19).

Fiir die Beurteilung der Kompensationserscheinungen bei der transspezifi-
schen Evolution ist es von Vorteil, zundchst einmal entsprechende modifika-
torische Vorgéinge nach experimentellen Eingriffen zu vergleichen, weil hier
die kausalen Beziehungen leichter zu iiberblicken sind. Es m6ge geniigen, aus
der Fiille der Beispiele einige charakteristische Fille anzufithren. G. PASEwALDT
(1888) und P. HackenBRUCH (1888) hatten festgestellt, daBl bei jungen Kanin-
chen und Meerschweinchen die Exstirpation eines Hodens oder eines Ovars zur
VergroBlerung der anderen Gonade fithrt, und H. RiBBErT (1894) fand eine
Hypertrophie der Milchdriisen, wenn er bei zwei Monate alten Kaninchen
5 von den 8 Mammaranlagen entfernte. W. Kocrs (1897) konstatierte bei er-
wachsenen Salamandern nach Amputation der Vorderextremititen eine kom-
pensatorische Hypertrophie von Hinterextremitdten und Schwanz, bevor die
Regeneration der VordergliedmafBen deutlich wurde. Wird bei heranwachsen-
den dekapoden Krebsen, wie z. B. dlpheus, Carcinus usw., die rechts und links
verschieden grofe Scheren aufweisen, die stirkere ,,Knackschere* abgeschnit-
ten, so regeneriert hier nur eine schwichere ,,Zwickschere”, wihrend im Laufe
der folgenden Hautungen die andere, nicht operierte Schere zur Knackschere
statt zur Zwickschere wird, so daB also eine ,,Scherenumkehr stattfindet
(E. B. Wison 1903, Cu. ZrLeNy 1905, H. PrziBram 1907). Wurde der Larve
des Schwimmkifers Hydrous caraboides ein Kiefer abgeschnitten, so verlor
wihrend der Regeneration der nichtoperierte andere Kiefer bei den nichsten
Hiutungen ein oder zwei Zihne. Hier fithrt also die Materialbeanspruchung
wiihrend der Regeneration zu einem Materialentzug bei einem anderen Kiefer.
Und Ahnliches ergab sich bei Exstirpation eines Hinterbeins eines Mehlwurms:
es kam durch den Materialentzug bei der Regeneration zur Reduktion des
Fliigels der gleichen Korperseite beim fertigen Kifer (F. Mecusar 1907). Nach
Beinamputation bei Mantis stellte H. Przisram (1917) fest, daB in der aktiv-
sten Regenerationsphase das normale Wachstum der Nachbarbeine vermindert
war.

Bei all diesen Experimenten handelte es sich nun aber um Einzelfille, es
fehlte an einer variationsstatistischen Erhirtung, und vor allem waren andere
Ursachen fiir die angenommene Materialkompensation, so etwa Wundreize,
hormonale und nervise Wachstumsreize usw., nicht ausgeschlossen worden.
Ich habe deshalb entsprechende Experimente an Insektenbeinen noch einmal
von meinem Schiller H. WiLBERT (1953) an sehr umfangreichem Material
durchfithren lassen. Vor allem an der Stabheuschrecke Carausius morosus
wurde dabei gepriift, ob das verstirkte Wachstum eines regenerierenden Beines
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anderen Organen Material entzieht und ob sich der Ausfall eines Organs durch
verstarktes Wachstum anderer Organe auswirkt. Solche Effekte waren nicht
unwahrscheinlich, weil schon G. Tuisstar (1934) festgestellt hatte, dall die
Wachstumsgeschwindigkeit eines Organs proportional ist der Menge der vor-
handenen Néhrstoffe.

WiLBerT hatte bei 50 jungen, frischgeschliipften Larven von Carausius
Autotomie eines Hinterbeins veranlafit und dann auf allen folgenden Hiutungs-

stadien die relative Linge von Femur, Tibia und Tarsus aller Beine ermittelt.

Es stellte sich dabei heraus, da unter dem Einflu des regenerierenden Beines
speziell das kontralaterale Bein etwas verkiirzt wurde. Es handelte sich nur
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Abb. 59 GroBenreduktion eines normalen Hinterbeins der Stabheuschrecke Carausius morosus unter dem
EinfluB eines regenerierenden Hinterbeins (o), bzw. je eines regenerierenden Hinterbeins und pontralatgralen
Mittelbeins (e). Obere Kurve (x): relatives Wachstum des Hinterbeins eines normalen Kontrolitieres. Ordinate:
Linge des Hinterbeins in Prozent der Linge des Vorderbeins (je ohne Tarsen). Jeder Punkt = Dl}rchschmtt
von 50 Exemplaren. Punktiert jeweils Bereicﬁx (vi‘?s m%tlere)n Fehlers. I—VII: Hiutungsstadien. (Nach
. WILBERT.

um eine Verminderung von 1—1,59%, die sich aber als statistisch real erwies.
Am stiirksten war die Wirkung beim 3. Hiutungsstadium. Die Verkiirzung
wurde verstirkt, wenn zusétzlich auch noch ein Mittelbein autotomiert wurde,
wie dies die nebenstehende Abb. 59 lehrt, bei der die Proportionen bei intakten
Kontrolltieren zum Vergleich dargestellt wurden. Wurden auf jungen Stadien
nun aber die Beine einschlieBlich der Coxa amputiert, so daBl keine Rege-
neration eintrat, so machte sich diese Material-, Einsparung® nicht durch ver-
stirktes Wachstum anderer Reize bemerkbar. Es erfolgte aber auch keine
Verkiirzung, d. h. auch die bei Regeneration erzielte Verkiirzung des kontra-
lateralen Beines kann nicht etwa auf Wundreiz oder nervosen Reiz, sondern
darf wohl mit recht groBer Wahrscheinlichkeit auf Materialkompensation zu-
riickgefithrt werden. Wurden nun beide Hinterbeine amputiert (ohne nach-
folgende Regeneration), so konnte eine Zunahme des relativen Ovariengewich-
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tes festgestellt werden (bei Berechnung wurde dem Kérpergewicht das Gewicht
der fehlenden Beine hinzuaddiert). Es zeigt sich also, dafl auch benachbarte
Organe ganz anderer Art von der Materialkompensation betroffen sein kénnen.
Eine entsprechende Kompensation ist deshalb auch anzunehmen zur Deutung
der Befunde von W. Ramm® (1931) an der Heuschrecke Metrioptera roeselii.
Bei dieser normalerweise kurzfliigeligen, flugunfihigen Art treten gelegentlich
langgefliigelte Exemplare auf, bei denen aber die Ovarien und Hoden weit-
gehend reduziert sind.

Ein verhiltnisméBig eindeutiger Fall von Materialkompensation liegt auch
bei den sorgfiltigen Studien von H. BrrTscrrr und P. Tscrumi (1951) an
Amphibien-Extremitdten vor. Diese Autoren konnten feststellen, daB durch
Materialmangel (chemisch erzielte o
Hemmung) eine oder mehrere Zehen 49
wegfielen, dal aber nicht eine har- ~ .
monische Reduktion des ganzen UfF e,
FuBes eintrat, weil der Ausfall je- ¢ )

weils zu klar definierbaren Reali- *
sationsstufen fithrt, die fiir die ein- T,
zelnen Zehen verschieden sind. In (3} ¥,

diesem Zusammenhange ist auch die
Tatsache von Interesse, daB ein in
eine junge hungernde Amphibien-
larve implantiertes Regenerations-
blastem wegen seines stéirkeren
Wachstumsimpulses Néahrstoffe an
sich reiit und weiterwichst, obwohl die wirtseigenen Organe infolge des
Hungerns ihr Wachstum eingestellt haben.

Derartige experimentelle Beispiele lehren, daf Materialkompensation még-
lich ist und damit auch bei phylogenetisch gesteigertem Wachstum einzel-
ner Organe oder Korperteile angenommen werden kann. Aber man muf sich
natiirlich stets bewuBt bleiben, daB es sich bei Beurteilung aller phylogeneti-
schen Formwandlungen stets um Extrapolationen handelt, die mit der not-
wendigen Vorsicht und Skepsis durchgefiihrt werden miissen. Als derartige
Beispiele seien hier auBer den bereits erwihnten Féllen noch die folgenden auf
Materialkompensation hinweisenden Differenzen’ zwischen verwandten Arten
und Gattungen besprochen. Ist bei individuellen Varianten des ménnlichen
Mondhornkéfers (Copris lunaris) das Kopfhorn verldngert, so ist gleichzeitig
die relative Kopfbreite verringert (Abb.60): Die Korrelationskurve macht
dabei ein Anwachsen des Horns auf Kosten des iibrigen Kopfpanzers wahr-
scheinlich. Sind bei individuellen Varianten von Prosobranchiern die Schalen-
stacheln verldngert, so ist im allgemeinen ihre Zahl vermindert (Abb. 61). Bei
der indoaustralischen Siilwasserschnecke Melania scabra zeigten von 156

345 6 7T 8 9mm
Abb. 60 Negative Korrelation zwischen absoluter Hohe
des Hornes (Abszisse) und Kopfbreite in Prozent
der Halsschildbreite (Ordinate) beim Mondhornkiifer

Copris lunaris 3 (nach RENSCH 1943). Jedes Kreuz
= Durchschnitt von 4—5 Werten.

13 Rensch, Abstammungslehre
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Abb. 61 Kompensatorische Bezichungen zwischen Stachelzahl und Stachellinge bei Prosqbranph_ier-
Schalen: 1. Reihe Murex (Phyllonotus) radiz, 2. Turbo cornutus, 3. Semifusus tuba, 4. Angaria laciniata
(nach RENSCH 1939).
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untersuchten Schalen die 58 langstacheligen Exemplare auf dem letzten Um-
gange 4—10 Stacheln, 54 kurzstachelige dagegen 7—16 Stacheln und 44
stachellose Exemplare 10—24 Léngsrippen. Geographische Rassen unserer
Singvégel unterliegen zumeist einer klimaparallelen Differenzierung in der
Weise, dal} die Formen in kiihleren Gebieten relativ spitzfliigeliger sind als in
wirmeren Zonen (Fliigelschnittregel: B. Rexscx 1938). Es handelt sich dabei
vor allem um eine relative Verlingerung der 2. bis 4. Handschwinge. Diese
Vergrolerung wird erkauft durch stirkere relative Verkleinerung der 1. und
5. bis 7. Schwinge (Abb. 62). Daher ist auch beim Sprosser (Luscinia luscinia),

Abb. 62 Abb. 63

Abb, 62 Anderung der Fliigelspitze bei zwei Rassen des Drosselrohrsingers. Links: Acrocephalus ar. arun-
dinaceus (Mitteleuropa); rechts: A. ar. meyeri (Bismarckarchipel), Zugleich zur Veranschaulichung der
BERGMANNSschen und ALLENschen Regel (nach RENSCH 1939).

Abb. 63 Fliigelspitze von unten bei Nachtigall (links) und Sprosser (rechts) zur Veranschaulichung der
kompensatorischen Reduktion der 1. Schwinge (nach RENSCH 1943).

der gegeniiber der mehr siidlich und westlich beheimateten Nachtigall (L. mega-
rhynchos) einen spitzeren Fliigel, d. h. eine relativ lange 2. und 3. Schwinge
hat, die ohnehin rudimentire 1. Schwinge relativ viel kiirzer als bei der Nach-
tigall (Abb. 63).

Beziehungen zwischen Fliigel und Gonaden, wie sie oben fiir Metrioptera
besprochen wurden, liegen auch bei Schmetterlingen vor. Bei den im weiblichen
Geschlecht fliigellosen Arten der Familie der Psychiden und Heterogyniden
sind die Weibchen durch vergroBerte Ovarien ausgezeichnet, und gleiches gilt
auch fiir fliigelreduzierte Lasiocampiden, Lymantriiden und Arctiiden. Auch
gefliigelte Arten der drei letzteren Familien haben schon etwas vergroerte
Ovarien, soweit die Weibchen ,,flugunlustig® sind, d.h. inr Vergleich zur
Korperlast relativ kleine Fliigel aufweisen. Bei all diesen fliigelreduzierten
Arten sind auch fast immer Saugriissel und Tympanalorgane der Weibchen
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verkleinert, oder sie fehlen. Diese Ovarialvergrofierung sah F. Ecoers (1939),
der diese Verhiltnisse mit seinen Schiilern bearbeitete, als eine Folge des durch
Flugmuskelschwund im Rumpfe frei werdenden Raumes und damit als
,,phylogenetische, endogen geleitete Korrelation® an, wihrend meines Erach-
tens die Annahme einer unmittelbaren Materialkompensation niherliegend ist.

Besonders deutlich ist die Materialkompensation bei manchen Sdugetier-
gebissen. Das im Verhiltnis zum Gesamtkorper schuelle, d. h. positiv allo-
metrische Wachstum der Zihne (speziell bei der 2. Dentition) fiihrte beim
stammesgeschichtlichen Anwachsen der Korpergrofe bei einigen Gattungen
aus ganz verschiedenen Ordnungen zu exzessiv verlingerten Eckzéihnen
(Canini) oder Schneidezihnen (Incisivi). Extrem vergroferte Eckzihne hatten
z B. die Sabelkatzen, wie Smilodon und Machairodus, doch fehlten diesen
Gattungen dafiic im Gegensatz zu den verwandten Katzen (Felidae) die

Abb. 64 Schidel von Adapis parisiensis (Obereocin Frankreichs) und Megaladapis edwardii (Jungquartir
von Madagaskar) ohne Schneidezihne, Adapis Y/», Megaladapis etwa /, nat. Gr. (nach STEHLIN, v. LORENZ
und WEBER, veriindert).

1. Priimolaren, obwohl zwischen C und P, eine Zahnliicke vorhanden ist. Des-
gleichen wurde bei den Walrossen (Odobenidae == T'richechidae) von den riesi-
gen Canini das Material fiir die 1. Primolaren mitverbraucht, die bei den ver-
wandten, mit normalen Canini ausgestatteten Robben (z. B. Phoca) erhalten
geblieben sind. Das Warzenschwein Phacochoerus verliert im Gegensatz zu
verwandten Gattungen bei der Ausbildung seiner unverhéltnismiBig grofen
Hauer die oberen Schneidezihne und die beiden vorderen Primolaren. Unter
den ausgestorbenen Amblypoden findet sich in Uintatherium ein Genus mit
riesigen Fangziihnen, doch fand hier die Kompensation durch véllige Reduk-
tion der Schneidezihne statt, so daB fiir den Oberkiefer die Zahnformel lautet:
10. C'1. P3. M3, wihrend andere Gattungen der gleichen Ordnung mit
kleineren Fangzihnen, wie Pantolambda, jederseits 3 Incisivi besitzen; For-
mel: 3. 1.4.3.. Und Entsprechendes findet sich noch einmal bei den Halb-
affen. Die jungquartiren Riesenlemuren der Gattung Megaladapis besitzen
im Oberkiefer riesige Canini und dafiir keine Incisivi; Formel: 0. 1. 3. 3.. die
urspriinglichere Gattung Adapss mit normalen Canini hat dagegen obere
Schneidezihne; Formel: 2. 1.4.3 (vgl. Abb. 64). Bei den Proboscidiern sind
dagegé_n 2 Schneidezihne zu riesigen StoBzihnen geworden. Dafiir sind
hier die Eckzahne und die restlichen Schneidezihne im Oberkiefer fortgefallen;
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TFormel: 1.0.3. Die wenig spezialisierte eocdne Gattung Moerithertum mit
nur erst sehr wenig verlingerten 2. Incisivi hat insgesamt jederseits noch
3 Schneidezihne und zudem die Eckzihne; Formel: 3. 1. 3. 3. Auch bei den
Nagetieren sind die Schneidezihne stark verlédngert, und zwar in den Kiefer
hinein. Sie wachsen sténdig nach und verbrauchen mithin viel Baumaterial.
Dafiir sind auch hier die Eckzdhne trotz vorhandener groBer Zahnliicke nicht
entwickelt und die Schneidezihne jederseits auf einen reduziert (Formel z. B.
fiir den Biber, Castor: 1.0.1.3). (Fiir Carnivora und Insectivora vgl. auch
E. R. HaLz 1940.)

Bei der bekannten Gattungsreihe der Pferde laft sich eine zunehmende
Materialkompensation an den Fingern und Zehen auch stufenweise verfolgen.
Mit der Massenzunahme der III. Metacarpalia bzw. Metatarsalia und der III.-
Phalangen werden die IL. und IV. Strahlen zunehmend reduziert, so dafB sie
von Orohippus (mittleres Eocidn) iiber Mesohippus (unteres Oligocén) und
Merychippus (mittleres und oberes Miocéin) schlieBlich bei Equus (Pleistocin)
unter Fortfall der Phalangen zu den bekannten Griffelbeinen (Metacarpus
bzw. Metatarsus-Resten) reduziert werden. Embryonal werden auch bei Equus
noch die Nebenmetapodien IT und IV mit zehenartiger Gliederung angelegt,
dann aber wihrend des kriftigen Wachstums des III. Metapodiums reduziert.
Gelangen ausnahmsweise einmal die Nebenmetapodien zur Entwicklung (Ata-
vismen und Scheinatavismen), so ist meist der Hauptzeh schwicher entwickelt.
Gerade dieser Befund macht die Annahme einer Materialkompensation wahr-
scheinlich (vgl. O. ABEL 1928 und O. KroLLING 1934),

Kompensationserscheinungen liegen ferner bei solchen Wirbeltieren vor,
deren Schwanzregion in besonderem Mafe verstirkt und zum wichtigsten
Fortbewegungsorgan geworden ist wie bei Walen, Schleichen und Schlangen.
In diesen Fillen sind die Hinterextremitdten mehr oder minder stark reduziert
worden. Die Reihenfolge des phylogenetischen Abbaus der einzelnen Glied-
maBenabschnitte ist dabei umgekehrt wie ihre ontogenetische Ausprigung,
d. h. die distalen Abschnitte fallen im allgemeinen zuerst fort, wéhrend Becken-
und Femurreste sich am lingsten erhalten. Gerade diese Tatsache spricht fiir
die Kompensation, denn bei der Ausprigung der distalen Abschnitte ist der
Gesamtkorper schon relativ groB und der Materialentzug durch die Bildung
der kriftigen Schwanzregion ist absolut gréBer als bei der Anlage der proxi-
malen Abschnitte. (Wir werden auf diese Reduktionserscheinungen noch ein-
mal bei der Behandlung der orthogenetischen Entwicklungsreihen zu sprechen
kommen.)

All die genannten Beispiele mégen zeigen, wie verbreitet wahrscheinlich die
Materialkompensationen bei transspezifischen Konstruktionswandlungen sind.
Dabei darf natiirlich nicht iibersehen werden, daB nur erst wenige Beispiele
einigermaBen ausreichend geklirt worden sind und daB iiberhaupt der exakte
Beweis fiir eine Materialkompensation meist sehr schwer zu erbringen ist, be-




198 Regelhaftigkeiten der Kladogenese (Stammverzweigung)

sonders dann, wenn es sich um eine Auswirkung des Materialentzuges an nicht
unmittelbar benachbarten Organen handelt. Wir miissen aber jedenfalls mit
kompensatorischen Beziehungen rechnen, die oft auch die entwicklungsphysio-
logische Basis fiir manche pleiotropen Genwirkungen darstellen. Von besonde-
rer Bedeutung ist die Materialkompensation auch firr das Verstindnis der
phylogenetischen Reduktion von Organen, die bekanntlich durch eine
am Merkmal ansetzende Selektion meist nicht geklirt werden kann, die aber
durch Materialentzug infolge relativer Vergroferung anderer Organe verstind-
lich wird. Bei der Diskussion der Orthogenesen wird hierauf noch einmal ein-
gegangen werden.

Insgesamt kann jedenfalls die Ganzheitlichkeit phylogenetischer
Wandlungen auch durch das Studium der Materialkompensation
einer exakten Analyse zugédnglich gemacht und trotz dem hohen
Komplikationsgrade der so mannigfaltigen Korrelationen dem
kausalen Verstindnis nihergebracht werden.

Die Frage der somatogenen Induktion

Die weitgehende Ubereinstimmung erblicher Konstruktionswandlungen mit
nichterblichen Anderungen, die durch entsprechende Umwelteinfliisse oder
durch Gebrauch oder Nichtgebrauch entstanden, hat einzelne Forscher bis in
die neueste Zeit hinein dazu gefithrt, eine ,,Vererbung erworbener Eigen-
schaften®, korrekter ausgedriickt, eine somatogene Induktion anzuneh-
men. Es ist wohl vorauszusetzen, dafl die meisten von ihnen sich der rein
logischen Schwierigkeiten, die dieser Hypothese entgegenstehen, durchaus be-
wullt sind. Wir kénnen.sie mit V. HaArckeR kurz auf die Formel bringen: eine
Ursachenkette a—b—c—d, welche die Einwirkung von AuBenfaktoren (a) auf
das Soma (b) und hier iiber irgendwelche Stoff- oder Energiewechselvorginge
(c) auf die Keimzellen kennzeichnet und dabei eine Abinderung im Keim-
plasma (d) hervorruft, kann nicht die Wirkung haben, daf} eine ganz anders
geartete Ursachenkette m—n—o—p, welche die ontogenetische Differenzie-
rung eines Nachkommen vom Keimplasma iiber die Embryonalstadien zum
erwachsenen Tier hin kennzeichnen mag, schlieBlich dieselbe Eigenschaft her-
vorbringt (p = b), die durch die Einwirkung von AuBenfaktoren auf das
Elterntier zustande kam. Dementsprechend haben auch kritisch durchgefiihrte
Experimente immer wieder erwiesen, daB eine somatogene Induktion nicht
nachweisbar ist.

Wenn trotzdem immer noch lamarckistische Auffassungen geduBert werden,
so ist dies wohl auf die oft so verbliiffenden {Jbereinstimmungen von Modifika-
tion und Mutation zuriickzufiihren. Bei diesen Phinokopien handelt es sich
ja nicht nur um eine phanotypische Gleichheit, sondern auch darum, da die
Auflenfaktoren, an die eine derartige Erbsnderung angepaBt ist, die gleichen
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sind wie die, welche die Modifikation erzeugen. So sind z. B. erbliche grofere
Warmbliiterrassen an kiihlere Temperaturen angepaflt (BERGMANNsche Regel),
und durch Temperaturerniedrigung lassen sich auch experimentell griBere
Modifikanten hervorbringen. Entsprechendes gilt fiir die Parallelitét zwischen
Wirme, Luftfeuchtigkeit und Melaninpigmentierung, zwischen Temperatur
und Geschlechtsreife usw. und vor allem fiir so viele anatomische Konstruk-
tionen, wie z. B. die Verstirkung von Muskeln und Skeletteilen durch die
gleiche Funktion, zu denen eine erbliche Verstirkung speziell befahigt.

Die Schwierigkeiten, die sich einer befriedigenden Deutung dieser so zahl-
reich nachweisbaren Phinokopien entgegenstellten, hatten auch mich selbst
einmal vor 25 Jahren zu einer lamarckistischen Auffassung gefiihrt (B. Renscn
1929). Ich hatte dabei nicht beachtet, daf bereits von C.Lroyp Morgan
(1900, Kap. XIV) und von J. M. Batpwin (1902) eine Méglichkeit aufgezeigt
worden ist, wie Modifikationen durch bestimmte Umwelteinfliisse auch eine
erbliche Abwandlung einleiten konnen, die in gleicher Richtung liegt. Wird
z. B. das Verbreitungsareal einer Art erweitert und dabei ein Gebiet besiedelt,
das infolge bestimmter klimatischer Abweichungen zu besonderen Modifika-
tionen fiithrt (z. B. ein kilteres Gebiet, das zu einer modifikatorischen Ver-
groferung einer Warmbliiterform fithrt), so werden in diesem Raume spéaterhin
dann auch Mutationen begiinstigt, welche eine entsprechende VergréBerung
zeigen. Die Reaktionsnorm eines Tiers fithrt also zunéchst nur zur Besiedlung
eines Gebietes durch priadaptierte Modifikanten, die dann durch adaptierte,
d. h. selektiv begiinstigte Mutanten ersetzt werden konnen. Diese ,,organische
Evolution®, die auch durch Gebrauch oder Nichtgebrauch eines Organs modi-
fikatorisch eingeleitet werden kann, entspricht also im Effekt recht weitgehend
dem, was Lamarckisten richtig gesehen, aber durch die Annahme einer soma-
togenen Induktion falsch gedeutet hatten. Exst in neuerer Zeit ist durch die
Untersuchungen E. T. Lukins (1936) und die Biicher von J. 8. Huxtey (1942)
und I. I. ScEMALHAUSEN (1949) wieder auf diese Leitung der Richtung erb-
licher Umwandlung durch anfingliche Modifikation hingewiesen worden.

Eine Vererbung modifikatorischer Abinderungen kommt weiterhin auch in
Frage bei Merkmalen, die nicht durch Chromosomen, sondern durch Plasma-
gene fibertragen werden. Das gilt speziell fiir Protozoen und Bakterien,
bei denen das Soma zugleich Keimzelle, bei denen also jede induzierte Ande-
rung einer cytoplasmatischen Komponente, soweit sie zur identischen Redu-
plikation befshigt ist, zur dauernden, erblichen Veréinderung fithren kann.
Vielleicht sind manche stabilen Anderungen von Protozoen- und Bakterien-
stdmmen, die durch mehrfache Passagen von nichtnormalen Wirtsorganismen
zustande kommen, auf solche Plasmagenénderungen zuriickzufithren, bei denen
dann eine klare Trennung zwischen Modifikation und Mutation erschwert ist
(man vergleiche z. B. die Ergebnisse von T.M. SONNEBORN und seinen Mit-
arbeitern).
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Bei hoheren Tieren wissen wir noch sehr wenig von Plasmagenen, soweit es
sich nicht um Félle matrokliner Vererbung handelt. Auf jeden Fall haben wir
keinen AnlaB, etwa bei Gebrauch oder Nichtgebrauch von Organen ein ,,all-
méhliches Erblichwerden® im lamarckistischen Sinne auf diesem Wege anzu-
nehmen. Solche lamarckistisch gedeuteten Beispiele lassen sich vielmehr zu-
treffender durch richtungslose Mu-
tation und Selektion erkliren.

Es mag dies an einem Beispiel aus-
gefiihrt werden, dasich denim iibrigen
auBerordentlich wertvollen und anre-
genden Schriften H. BokErsentnehme.
Es handelt sich um die Sonderanpas-
sungen des siidamerikanischen Zigeu-
nervogels oder Schopfhuhns (Opistho-
comus) (Abb. 65). Boker (1927, 1936,
; 1937) setzt voraus, daf dieser relativ
Goracoid grofifliigelige und langschwinzige,

Kropf nach.

Intrathorak. Osophagus, gerades
rechts verdreh] Stiick

Clavicula

e c
Scapula blattfressende Vogel von insektenfres-
1. intrathorak. Kropf - b crins
o of Lunge senden Vogeln mit durchschnittlichen
”[,”,,%‘3,,’,,@,, ~ - i Fliigel- und Schwanzproportionen ab-
Herz 4 i '”{r,a”’m e :op f stammt und iiber weiche Pflanzen-
Leber Drisenmagen nahrung zur Hartblatternihrung iiber-

Niere ging. Diese hypothetische Herleitung
Muskelmagen ist durchaus wahrscheinlich, und wir
wollen sie einmal als gegeben betrach-
ten. Die phylogenetische Wandlung
wurde nun nach Boker durch 5 Ur-

anatomische Umkonstruktion ausloste,
wie dies durch folgende Ubersicht
veranschaulicht wurde (1936, p. 274):

»Typus: Primédrer Hubflug, Insek-
tennahrung.

1. Ursache: weiche Pflanzennahrung.

1. Folge: echter Kropf.

2. Ursache: harte Pflanzennahrung.

2. Folge: Kropf S-férmig und sehr
groB, ... sehr muskulés und mit
Nebenkropfen. Epithel verhornt.

3. Ursache: Vordergewicht dadurch zu groB. 3.Folge:a) groBerer Tragfliigel,

b) langerer Schwanz,
¢) Verlagerung des Kropfes in den
Schwerpunkt:

4. Ursache: dadurch Raumbeengung im Ei. 4. Folge: Stérung des Wachstums von
Brustbeinkamm und Brustbeinmuskula-
tur, fortschreitender Flugverlust.

5.Folge: Kletteranpassung der Nestjungen.*

Abb. 65 GroBenverhiltnisse und Lagebezeichnung der
Organe des Schopfhuhns (Opisthocomus cristatus) (nach
BOKER 1936).

5. Ursache: dadurch Gefihrdung der Art.

Borer nimmt an, daB sich die ,,Betriebsreize* dabei als ,,Gestaltungsreize auswirken,
die unmittelbar anatomische Umkonstruktionen als ,,ganzheitshezogene, sinnvolle, aktive
Reaktionen® auslésen, und daB ,,nicht passives Zufallsgeschehen durch Mutation und
Selektion‘ die Umkonstruktionen geschaffen haben kann. Nun kann man sich aber doch

sachen beherrscht, von denen jede eine

—_— e S

-
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eine solche Konstruktionsinderung lediglich auf der Grundlage richtungsloser Mutation
und natiirlicher Auslese denken, wobei aber die 5 Stufen B6xERrs gar nicht auftraten, da.
es nicht wahrscheinlich ist, dal} sich etwa erst ein zu grofles Vordergewicht herausbildet und
dieses dann durch Kropfverlagerung und Fliigel- und SchwanzvergréBerung kompensiert
wird. Es wird sich vielmehr die Umwandlung so vollzogen haben, daf} eine gewisse harmo-
nische Ausgeglichenheit auf allen Stufen vorlag, da doch die Umweltauslese stetg
gleichzeitig an allen zur Umwelt in Beziehung stehenden Merkmalen an-
greift. Die phylogenetischen Wandlungen setzen dann ein mit gemischter Insekten-
Pflanzen-Nahrung, wie sie so viele Vogel aufweisen. Nehmen wir an, dafl die Stammesreihe
dann keine Ausnahme von der Cormschen Regel (s. u.) darstellte, die KorpergréBe also im
Laufe der Entwicklung anwuchs, so ist es méglich, daf die Insektennahrung nicht mehr
ausreichte oder Pflanzennahrung fiir den Vogel leichter zugénglich wurde (sind doch grofie
Vogel, wie wir sahen, meist Pflanzenfresser oder Rauber). Damit waren unter den richtungs-
los mutativ entstandenen individuellen Varianten solche im Vorteil, die durch Schlund-
erweiterungen in der Lage waren, mehr Blatter aufzunehmen, als der Magen faite. Da die
natiirliche Auslese immer in gleicher Richtung verlief (Orthoselektion), wurden so allmih-
lich Kropfe geziichtet. Dal hier keine ,,Vererbung erworbener Eigenschaften vorliegt,
geht auch daraus hervor, dafl die Kropfe schon beim Embryo im Ei angelegt sind. Aber
bei der Herausbildung des Kropfes mufite das Gleichgewicht natiirlich jederzeit erhalten
bleiben, und auf jeder Entwicklungsstufe blieb Fliigel- und SchwanzgréBe dem wachsen-
den Gewicht des Vorderkorpers entsprechend proportioniert, weil eben die Auslese alle
Merkmale des Korpers gleichzeitig unter Kontrolle hat. Die Entwicklung gréBerer Extremi-
taten behinderte aber gleichzeitig die Brustbeinentwicklung im Ei. Eine Verschlechterung
des Flugvermogens war jedoch tragbar, da zur Erlangung der Blattnahrung keine beson-
deren Flugleistungen mehr erforderlich waren. Ob die Kletteranpassung der Jungvogel
eine Folge dieser Umkonstruktion ist (BokEers 5. Folge), darf schlieBlich als durchaus
fraglich angesehen werden. Die gelaufigere Annahme, dafl es sich bei dieser Auspragung
von zwei bekrallten und zum Klettern tauglichen Fingern um ein Uberbleibsel von Repti-
lienahnen handelt, liegt jedenfalls fiir eine solche primitivere Vogelgruppe, wie sie die
Schopfhiihner darstellen, ndher. Wie man sieht, sind also auch solche komplizier-
ten Umkonstruktionen deutbar, ohne neben den bisher analysierten Evo-
lutionsfaktoren (Mutation und Selektion) noch ein ,,aktives anatomisches
Reagieren® vorauszusetzen, das in vollig unerkennbarer Weise zum Erblichwerden
der Konstruktion fiihren soll.

Zusammenjassung tber transspezifische Konstruktionsinderungen

Bei all den in diesem Kapitel besprochenen Faktoren der Konstruktions-
dnderung — pleiotroper Genwirkung, allometrischer Verschiebung der Pro-
portionen, durch Proportionsverschiebung bedingter Sonderauslese, Mate-
rialkompensation und anderen korrelativen Beziehungen, Umkonstruktions-
zwang bei Anniherung an die obere und untere mégliche Kérpergrofle — han-
delt es sich um ,,Systemeigenschaften‘ der organismischen Ganzheit,
d. h. um Relationen, die nur mit steter Riickbeziehung auf den ganzheitlichen
Zusammenhang geklirt werden kénnen. Das Zusammenspiel all derartiger
Faktoren (deren noch verschiedene weitere genannt werden konnten) ist im
einzelnen sehr kompliziert, und wir stehen noch am Anfang der Analyse. Aber
wir kénnen doch bereits feststellen, daB jedenfalls eine Analyse durch-
aus moglich ist und daB wir in keiner Weise gezwungen sind,
unbekannte evolutive Krifte vorauszusetzen. Wohl gibt es an-
scheinend bestimmte ,,konstruktive Mutationen®, die sich pleiotrop im
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Sinne einer mehr oder minder harmonischen Verschiebung eines ganzen Bau-
planes oder eines Organkomplexes auswirken, aber auch hier liegt kein Anlaf}
zu der Annahme vor, da8 es sich nicht um richtungslose Mutanten handelt, die
durch natiirliche Auslese kontrolliert werden. Es soll nun jedoch keineswegs
als wahrscheinlich bezeichnet werden, dafl nur solche konstruktiven Gene fiir
die transspezifische Evolution von Bedeutung sind. Es kann sich ebenfalls um
ein sukzessives Hinzuselektionieren bestimmter miteinander harmonierender
Kleinerer Einzelmutanten handeln, wofiir in manchen Fillen der Mangel von
Korrelationen spricht. Es gibt also auch konstruktive (z. B. harmonisie-
rende) Selektionswirkungen. So fiihrte z. B. H. F. CLark (1941) den inter-
essanten Nachweis, daf Korper und Skelettproportionen bei Peromyscus-
Zuchtstammen (Hirschmiusen) untereinander eine nur geringe Korrelation
zeigen. Fiir die Unterschiede der Korperlinge insgesamt sowie der Schwanz-,
Femur-, FuB-, Schidel- und Mandibel-Linge sind jeweils spezifische Wachs-
tums- (und Umwelts-) Faktoren anzunehmen.

III. Parallelbildungen

Durch paldontologische wie zoologische Untersuchungen sind zahlreiche
TFille bekannt geworden, in denen sich einzelne Merkmale, Organe oder ganze
Baupline bei verschiedenen Tierformen in paralleler Weise herausgebildet
haben. Es handelt sich dabei zum Teil um Entwicklungslinien untereinander

nahe verwandter Formen, zum Teil aber auch um systematisch fernstehende

Gruppen, die erst sekundédr wieder dhnlich geworden sind (Konvergenz). In
manchen Fillen haben sich auch periodisch parallele Formen aus einer per-
sistenten Stammesreihe abgespalten (Iteration). Insgesamt sind Parallel-
bildungen so hiufig, da K. BEURLEN (1937, p. 87) sie als kennzeichnend fiir
die Phase der Spezialisierung ansieht. Er ist der Auffassung, daf sie der Aus-
druck einer ,,typischen Gestaltgesetzlichkeit” (8. 66) sind, die ja seiner Mei-
nung nach eine autonome evolutive Kraft darstellt, welche durch Mutation
und Selektion nicht ausreichend geklirt werden konne. E. Dacqui (1935)
stellte weiterhin fest, daB vielfach die Parallelbildungen auch von heterogenen
Formengruppen jeweils in der gleichen geologischen Epoche auftreten, und
spricht deshalb von ,,Zeitsignaturen®. Er versucht damit, die phylogenetischen
Ubergangsgruppen, wie z. B. die zwischen Reptilien und Saugern vermitteln-
den Theromorphen, auf bloBe Ahnlichkeit zuriickzufithren und stellt daraufhin
die stammbaumartige Ableitung der stérker differierenden Baupline vonein-
ander in Zweifel.

Wenn sich nun manche dieser Parallelbildungen auch auf iiberraschend viele
Einzelheiten der Kérpergestalt und Organausprigung erstrecken und wenn
eine Analyse des Zustandekommens noch nicht immer méglich ist, so kénnen
die Erscheinungen meines Erachtens doch prinzipiell durch richtungslose

. zeichen eingeschlossenen Abschnitte (?2—?) konnte
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Mutation und natiirliche Auslese gedeutet werden, wobei allerdings
die so komplizierten ganzheitlichen Beziehungen (Wachstumsallometrie, Kom-
pensationen, pleiotrope Genwirkung usw.) gepriift werden miissen, die im vori-
gen Kapitel besprochen wurden.

Es ist nun zu beachten, daB phylogenetische Pa-
rallelbildungen sehr verschieden verursacht sein kon-
nen. Zumindest sind die folgenden 3 Gruppen zu
unterscheiden: 1. Parallelbildungen, die auf dem
Gleichbleiben von Erbfaktoren beruhen, wobei es sich
auch um parallele Mutation handeln kann; 2. solche,
die durch parallele Selektion an homologen Struk-
turen oder Organen, und 3. solche, die durch parallele
Selektion an analogen Strukturen oder Organen
zustande gekommen sind. Hiufig sind schlieBlich auch
Fille, die zugleich zu 2 oder allen 3 genannten Grup-
pen zu zdhlen sind.
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1. Parallelbildungen durch Gleichheit der Erbfaktoren

I

Da neue Rassen und Arten durch Mutation einer
begrenzten Zahl von Genen entstehen, so bleibt der
weitaus iiberwiegende Teil des Exbgutes zunsichst der
gleiche. Speziell bei Drosophila-Arten ist der Nach-
weis einer solchen Homologie vieler Gene mehr-
fach erbracht worden durch Bastardierung und gleich-
zeitiges cytologisches Studium der Loci einzelner
Gene an den Riesenchromosomen der Speicheldriisen
oder bei fernerstehenden Formen nur durch Paralleli-
sierung der Genanordnungen in den Chromosomen
mit den phénotypisch ausgebildeten Merkmalen (vel.
z. B. H. P. DoNaLp 1936 und A. H. STURTEVANT und
C. C. Tax 1937). Die Abb. 66 zeigt als Beispiel bei
dem 4. Chromosom von Dr. pseudoobscura und Dr.
miranda  die weitgehende Ubereinstimmung der
Chromomeren (markiert durch die gleichen Zahlen),
die mehrfache Inversionen zeigen (Begrenzung durch
die schwarzen Keile). Nur fiir die zwischen Frage-
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ginnen jeweils Verinderungen in der linearen Anordnun
? eingeschlossen. (Nach DOBZHANSKY und TAN 1936.)

Abb. 66 Vergleich des 4. Riesenchromosoms von Droso
Nicht homologisicrte Abschnitte sind zwischen

Ubereinstimmungen der Gen-Loci. An den Dreiecken be

eine Homologisierung noch nicht durchgefiihrt wer-
den (TH. DoBzrANsKY und C. C. Tan 1936). Abb. 67
veranschaulicht die ganzen Chromosomensitze von
Dr. pseudoobscura und Dr. miranda, wobei alle punk-

4 pseudoobscura

4 miranda
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tierten Teile homologe Gene enthalten (zum Teil in invertierter oder trans-
locierter Anordnung), wihrend die nicht homologisierten Abschnitte schwarz
dargestellt sind. Da bei nicht kreuzbaren Arten Schwierigkeiten der Aus-
deutung entstehen, weil gelegentlich verschiedene Gene die gleiche oder &hn-
liche Wirkung bei der Ausprigung des Phanotyps haben, so fihrten G. Gott-
sogrwsky und C.C. Tan (1938) Transplantationen von Organanlagen aus:
erwies sich nach Austausch der Anlage zwischen zwei Arten die Genwirkung
noch als die gleiche, so handelt es sich um homologe Gene. Derart konnte die
Homologie von Augenfarbgenen bei zwei genetisch stark unterschiedenen

Abb. 67 Vergleich der Gen-Anordnungen von Drosophila pseudoobscura (ps) und Dr. miranda (mi). Strecken
gleicher Genanordnung weiB, invertierte Strecken gestreift, Translokationen punktiert, Strecken, deren
Homologie nicht festgestellt werden konnte, schwarz. (Nach DOBZHANSKY 1937.)

Arten, Drosophila melanogaster und Dr. pseudoobscura, ermittelt werden. Fiir
Dr. hydei und Dr. melanogaster konnte W. P. SPENCER (1949) eine Anzahl ho-
mologer Gene nachweisen, fiir Dr. prosaltans und Dr. melanogaster B. Spassky,
8. ZimverinG und TH. DopzrANSKY (1950). Die Homologie der Haarfirbungs-
gene bei Sdugetieren sowie verschiedener Gene bei Zahnkarpfen diskutierte
neuerdings C. Kosswic (1948).

Dieser gleiche Genbestand kann natiirlich auch AnlaB geben zu paralleler
Mutation homologer Gene. Speziell die in mehreren Drosophila-Arten verbrei-
teten Mutanten white, yellow, miniature, notch, scute, facet u. a. sind deshalb
als homolog anzusehen. Homologe Variationsreihen, wiesie N. J. VaviLov
(1922) zuerst an Getreidearten festgestellt hat, entsprechen solcher Gemein-
samkeit der Gene und bestimmter Mutationen. Das gilt auch z. B. fur das
parallele Auftreten von ungebénderten, 1-, 2-, 3-, 4- und 5-gebénderten, hyalin-

béndrigen, getrennt- und verschmolzen-béndrigen individuellen Varianten der
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européischen Bénderschnecken Cepaea hortensis, C. nemoralis und C. vindobo-
nensis.

Das Auftreten derartiger gleicher Merkmale, das auch bei fernerer Verwandt-
schaft noch vorkommt, hat V. Haroker (1925) als Paripotenz bezeichnet
und eine Reihe von Beispielen dafiir angefithrt. Am bekanntesten sind Er-
scheinungen wie Albinismus, Melanismus, hypophysérer Zwergwuchs usw., die
bei den verschiedensten Wirbeltieren in dhnlicher Weise ausgeprigt sein kon-
nen, allerdings nicht immer auf homologen Genen beruhen. Als homolog ist
z. B. anscheinend die dreiteilige Holldinderscheckung bei Séugetieren zu be-
trachten, bei der die vordere und die hintere Korperpartie stark mit Melanin
pigmentiert, die Kérpermitte dagegen mehr oder weniger ausgedehnt weil3 ist.
Sie ist beim Hauskaninchen in gleicher Weise rezessiv erblich wie bei wilden
Taschenratten der Gattung Thomomys (T.I. SrorEr und P. W. GrREGORY
1934). -
Von den genetisch nicht eingehender analysierten Féllen von Parallel-
bildung durch wahrscheinliche Gleichheit bestimmter Gene seien nur einige
Beispiele angefithrt, die besonderes Interesse fiir die Evolutionsforschung
haben. Andern sich bei der Rassen- und Artbildung mehrere Merkmale infolge
korrelativer Verkniipfungen gleichzeitig ab und handelt es sich bei einem sol-
chen Merkmalskomplex um einen bei verschiedenen verwandten Arten wenig-
stens zum Teil homologen Genbestand, so konnen Parallelbildungen die phylo-
genetische (d. h. die systematische) Zusammengehorigkeit sehr stark ver-
schleiern und zu Fehldeutungen fithren. So gibt es z. B. unter den xerophilen
Schnecken des Mediterrangebietes aus der Familie der Heliciden in verschiede-
nen, im Bau der Genitalien gut unterschiedenen Gattungen einzelne Formen,
deren Schalen fast identisch ausgeprigt sind. Von besonderem Interesse ist
nun dabei, daB hier die Bildung geographischer Rassen zu ungewdohnlich star-
ken, aber ganz parallelen Anderungen gefiihrt hat. Die zahlreichen Rassen der
in Suditalien und Sizilien beheimateten Felsenschnecke Murella muralis
haben iiberwiegend die stumpfkegelig-rundliche Normalform mit relativ glatter
Oberfliche, wie sie auch die mitteleuropaischen Bénderschnecken zeigen
(Abb. 68). In Westsizilien treten nun aber auch in eng umschriebenen Gebieten
ganz flache, scharf gekielte und gerippte Formen auf, die man frither als be-
sondere Arten benannte, die sich indes mit Ubergangsformen als geographische
Rassen anschlieBen (W.Kosrrr 1881, B. RenscE 1937). Die genannten
Schalenmerkmale erwiesen sich als erblich (B. Renscy 1937). Zumindest in
zwei (vielleicht drei) voneinander durch Areale mit rundschaligen Rassen ge-
trennten Gebieten sind diese gekielten Formen anscheinend unabhéngig von-
einander parallel ausgebildet worden: im Nordwesten der Insel von Trapani
bis Calatafimi (isoliert auch am Kap San Vito) und an der Sidwestkiiste bei
Caltabelotta (bei Marsala). Auf Sardinien lebt nun ein verwandter Rassenkreis,
der in fast identischer Weise die extreme Ausprigung rundlicher, glatter und
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flacher, gekielter und gerippter Rassen wiederholt: T'yrrhentberus villicus (z. B.
rundlich bei Oliena, gekielt bei Dorgali). Und die gleiche Parallelitit zeigt sich
noch einmal bei Rossmaessleria subscabriuscula in den Bergen bei Tetuan in
Marokko (R.s.boettgeri rundlich, glatt, R.s. subscabriuscula flach, gekielt,
rippig). Wiirde man die systematischen Beziehungen ohne Kenntnis der ana-
tomischen Verhéltnisse beurteilen — ldge also das Material nur fossil vor —,
so wiire auch nach Priifung der Feinstruktur der Schalenoberfliche kein Zweifel
dariiber, daf die glatten, rundschaligen Formen einerseits und die flachen,

Abb. 68 Paralleles Auftreten von flachen, gekielten und gerippten Rassen bzw. Arten in verschiedenen
normalerweise rundschaligen Trockenschnecken. Gattungen des Mittelmeergebietes. Obere Doppelreihe:
links: Murella muralis muralis (Girgenti, Sizilien), darunter M. m. segestana (Alcamo, Sizilien), Mitte: Tyr-
rheniberus (v.) villica (Oliena, Sardinien), darunter: 7. (v.) sardonia (Dorgali, Sardinien), rechts: Rossmaess-
leria (s.) boettgeri (bei Tetuan Marokko). — Untere Doppelreihe links: 1berus gualt. alonensis (Murcia, Spanien).
darunter: J.g. gualterianus (Sierra Elvira, Spanien); rechts: Levantina gyrostema (Tripolis), darunter: L.
leachi (Tripolis). — Rechte Seite: Eremina hass. hasselquisti (Libysche Wiiste), darunter: E. k. zitteli (nordl,
Oase Siwah). (Nach RENSCH 1937.)

gekielten und gerippten Schalen aus Sizilien, Sardinien und Nordmarokko
andererseits (irrtiimlich) je zu einer Art bzw. zu einem Rassenkreis zusammen-
zufassen wiren. Eine Mahnung fiir alle Paldontologen, die ihre taxonomischen
Urteile auf Schalenmaterial zu griinden gezwungen sind! Nun wiederholt sich
diese Ausprigung runder und gekielter und gerippter geographischer Rassen
aber sogar auch in der weiteren Verwandtschaft der genannten Felsenschnecken
noch mehrfach, so bei Iberus gualterianus an der spanischen Ostkiiste (die
gekielte und gerippte Rasse I. g. gualterianus hier auch noch durch vertiefte
Spirallinien skulpturiert), bei Levantina gyrostoma — L. leachs in Tripolis, im
Levantina-hierosolyma-Rassenkreis in Palastina und bei der Wiistenschnecke
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Eremina hasselquisti (Abb. 68) in der Libyschen Wiiste (Rippung bei der scharf
gekielten Rasse E. h. zitteli nordlich der Oase Siwah nur schwach angedeutet).
Beider mediterranen Trockenschnecke Leucochroa candidissima tritt ein stump-
fer Kiel als haufige individuelle Variante in vielen Populationen auf, und bei
den Trockenschnecken der Verwandtschaftsgruppe Helicella ist die Kielung
und damit meist verbundene Rippung ein Art- bzw. Gattungscharakter (Gat-
tungen Jacosta, Xeroleuca, Sphincterockila). Insgesamt erweist sich also eine
groBe Verwandtschaftsgruppe von mediterranen Heliciden von solchen alter-
nativen Parallelbildungen der Schalenausprigung beherrscht.

Unter fossilen Formen ist die Kiel- und Furchenbildung der Ammonoideen
ein besonders kennzeichnendes Beispiel. So gibt es bei den Psiloceraten, Aego--
ceraten, Macrocephalen und Parahopliten jeweils Formengruppen mit Auflen-
furche oder mit Kiel. Aus Psiloceras entstehen einerseits Schlotheimia-Formen
mit AulBenfurche, andererseits gekielte Arietites. Aus Aegoceras entstehen die
gefurchten Phricoderoceras wie auch die gekielte Asteroceras obtusum-Gruppe
und das gekielte Ophioceras raricostatum. Dafl es sich hier um vielen Ammo-
noideen gemeinsames Erbgut handelt, geht unter anderem daraus hervor, da3
H. Sarrerp (1921) unter Tausenden von normal gekielten Hecticoceras punctum.
ein Exemplar von der gleichen Lokalitdt mit einer peripheren Furche fand.
Auch bei all diesen Ammonoideen hat die Uberschitzung des taxonomischen
Wertes dieser immer wieder parallel aufspringenden Merkmale zu falschen
Zusammenfassungen Anlafl gegeben (Familie der Cosmoceratiden, Gattung
Hoplites usw.). — In dhnlicher Weise ist auch die parallele Herausbildung eng-
gelochter Terebrateln der Gattungen Pygope, Pygites und Antinomia aus tief-
geschlitzten Formen auf Formtendenzen zuriickzufithren, die einer Verwandt-
schaftsgruppe eigen sind (8. S. Buckmany 1906, E. Dacqu# 1935, 8. 136—137).

Zahlreiche Parallelititen der Fliigelzeichnung sind bei Schmetterlingen der
verschiedensten Familien zu finden. Wie aus den sorgfiltigen Analysen von
K. Henke (1935, 1936), H. Lemcue (1937), K. HENkE und G. Kruse (1941)
u. a. hervorgeht, sind die Zeichnungsmuster dieser formenreichen Ordnung auf
eine beschrinkte Zahl von Einzelsystemen zuriickzufiithren, die in wechselnder
Weise kombiniert sind. Als wichtigste Einheiten wurden bestimmte ,,Feld-
gliederungen®, die sich gegenseitig {iberdecken, und ,,Musterorter festgestellt,
fiir die bereits in mehreren Fillen eine gleiche ontogenetische Entstehung
erwiesen wurde (,,Plastologie‘), wodurch es wahrscheinlich wird, daf homologe
Gene zugrunde liegen.Daneben treten auch ,,abhingige Musterbildungen auf,
wie z. B. Lingsaderzeichnungen, bei denen zumindest der zugrunde liegende.
Aderverlauf zum Teil homolog ist. Der Ausfall einzelner Teile all dieser Zeich-
nungselemente folgt bestimmten Regeln. Besonders héufig tritt bei verschiede-
nen Familien ein dreizoniger Bindentypus mit einer hellen Kernzone und zwei.
dunklen Begleitzonen auf (Abb. 69). Innerhalb der hellen Kernzone kommen
oftmals weitere Musterbildungen zustande. So wurde es denn auch méglich, ein
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allgemeines Grundschema der Schmetterlingszeichnung aufzustellen (Abb. 70).
Nach H. LEmMcHEs Studien (1935) kommt sogar allen Insekten ein gemeinsames
,,archaisches® Fliigelmuster zu, das aus mehr oder minder parallelen Quer-
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Abb. 69 Parallelititen in den Feldgliederungsmustern verschiedener Schmettgrlingsgruppgen._ a primitive
Gruppen, besonders Tineiden und Tortriciden, b Ephestia und Pyraliden, ¢ Arctiiden, d Sphingiden, ¢ Noc-
tuiden, f Saturniden, g und h Geometriden, i und k Nymphalodeen (nach HENKE 1941).

béndern besteht, die jeweils distalwiirts an den Adergabelungen ansetzen und
diese kreuzen.

Bei der so groBen Zahl von Schmetterlingsarten wird es infolge dieser ,,Pla~
stologien® (wahrscheinlich = Homologien infolge teilweise gleicher Gene)
méglich, daB gelegentlich weitgehend iibereinstimmende Zeichnungstypen in
verschiedenen Familien auftreten. Leben nun einmal derart parallel gezeich-
nete Formen im gleichen Gebiete, und ist eine davon durch Ekelgeschmack vor
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Feinden geschiitzt, so kénnen Mimikriefdlle zustande kommen, wobei natiir-
liche Auslese die Ahnlichkeiten noch weiter zu steigern vermag. Derartige
Fille sind ja speziell unter Papilioniden, Danaiden, Heliconiden, Pieriden und
Satyriden seit langem bekannt (man vergleiche z. B. die Farbtafeln bei
A. WEeIsmannN 1913).

Wenn sich nun die Parallelbildungen auf Merkmale erstrecken, die in
starker korrelativer Verkniipfung mit vielen anderen Merkmalen stehen,
wenn also z. B. die K6rpergrofle sich parallel erhoht oder verringert und sich
so infolge der Wachstumsallometrien die meisten Korperproportionen korrela-
tiv verdndern, so konnen in einer Verwandt-
schaftsgruppe Tierformen entstehen, die in sehr
vielen Einzelcharakteren gleich oder dhnlich sind.
Wir lernten ja bereits derartige Beispiele bei der
Besprechung der Konstruktionsinderungen ken-
nen (Kap. 6 BII). Erinnert sei hier nur an die Ver-
kleinerung von 4 Polychaeten-Stammesreihen,
deren weitgehende parallele Abwandlungen zur
Aufstellung der systematischen Scheinkategorie
der Archianneliden gefiithrt haben. Bei der Be-
sprechung der orthogenetischen Erscheinungen
im néchsten Kapitel werden weitere einschligige
Beispiele besprochen werden (man vergleiche
besonders die Verdnderungen am Siugetierschi-
del bei GroBenzunahme, Abb. 76). Gerade diese
Falle lehren, dafl auch komplizierte Parallel- 414 70 Angemeier Bauplan fir die

: . bligelzeichnung von Schmctterlingen.
bildungen auf der Grundlage von richtungsloser 3'{gnodomagammsior 1 S

Mutation und Selektion zustande kommen kén- et Musigrort bel Makrolopidopteren
nen, wobei es sich allerdings bei vielen der par-

allelen Merkmale um ,,Systemeigenschaften, d. h. um typisch ganzheitliche
Struktureigenheiten handelt.

Solche korrelativen Zusammenhinge sind zum Teil auch der AnlaB fiir die
sogenannten Iterationen, d. h. fiir Wiederholungen dhnlicher Ausprigungen
in zeitlicher Folge als mehrfache Abzweigungen von einem Konservativstamme.
So konnte R. KAUFMANN (1934) in den oberkambrischen Alaunschiefern von
Andrarum in Schonen (Siidschweden) in zeitlicher Folge 6 Trilobiten-Arten der
Gattung Olenus feststellen, die er als iterative Abspaltungen eines in dem
untersuchten Profile nicht auftretenden Konservativstammes ansieht. Bei jeder
der Arten kénnen noch Frith-, Mittel- und Spétformen unterschieden werden,
welche die gleichen Entwicklungstendenzen erkennen lassen: innerhalb der Art
werden jeweils Kopf- und Schwanzschild sukzessive schmiler (Abb. 71), die
Stirnsaumhohe verringert sich, die Augen verbreitern sich, und die Schwanz-
stacheln werden, soweit vorhanden, relativ linger. Da auch wihrend der Onto-

' 14 Rensch, Abstammungslehre
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anterior transversus anterior antertor
O.gibbosus  O.transversus-wahlenb. Oattenualus — O.denatus

7 i richtete Artabwandlung der Pygidien (von breit zu schmal) der T{ilobitenga&uug
ADb. 71 Item(t)ll\;{u‘se\’on unten nach oben in zeitlicher Folge (nach KAUFMANN 1933, 1934).

Abb. 72 Zwei parallele proterogene- un [e]"ste
tische Stammesreihen der oberdevo-

nischen Ammonocideen - Sammeigat- BanK

tung Clymenia aus einem Schicht-

komplex von knapp 2 m Michtigkeit.

Von unten nach oben: links Pachy-

clymenia abeli— W ocklumeria sphaeroi- A
des — Epiwocklumeria applanata;

rechts Kamptoclymenia endogena — K.

trivaricata — Parawocklumeria para-

doza (nach SCHINDEWOLF 1936).
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genese gleiche Proportionsverschiebungen auftreten, so kann angenommen
werden, daB die iterative Wiederholung in der Phylogenese auf den gleichen
korrelativen Zusammenhéingen beruht.

Da Parallelbildungen meist nicht nur in ihrem Endstadium, sondern wegen
der korrelativen Merkmalszusammenhénge (z. B. Wachstumsallometrien) auch
wahrend ihrer phylogenetischen Differenzierung shnlich sind, kommt es nicht
selten zur Ausprigung von sogenannten ,,Zeitsignaturen, die E.Dacqus
(1935) eingehend besprochen hat. Ein charakteristisches Beispiel dafiir ist die
zeitlich parallele Ausbildung der dreieckigen Ammonoideen-Gattungen Solicly-
menia und Kamptoclymenia im Oberdevon aus runden Formen ( Pachyclymenia
und Kamptoclymenia endogena), die weiter aufwirts im gleichen Profil in bei-
den Linien dann gleichzeitig zu dreilappigen Formen (Epiwocklumeria bzw.
Parawocklumeria paradoxa) fithren (vgl. Abb. 72). O. ScHINDEWOLF (1936), der
diese Formen studierte, spricht dabei (p. 44) wohl mit Recht bei der Dreiecks-
form von ,,dem daran gekoppelten Merkmal der Dreilappung®. Bei anderen
Féllen von sogenannten Zeitsignaturen, die E. DacQui besprach, so vor allem
bei den Theromorphen, handelt es sich nicht um Parallelbildungen, sondern
um phylogenetische Ubergangsformen, die dieser Forscher ja bekanntlich zwi-
schen den groBeren Bauplinen nicht annehmen mochte.

Parallelbildungen durch parallele Selektion

Die durch genetische Homologie verursachten Parallelbildungen sind phylo-
genetisch ganz anders zu werten als solche, die nur durch parallele Auslese-
wirkungen entstanden. Die eindeutigsten Beispiele dafiir stellen Konvergenz-
entwicklungen dar, die an nicht homologen, d. h. an analogen Strukturen
oder Organen abliefen. Es sind die Fille, die M. Nowikorr (1929, 1930, 1938)
unter dem Begriff der Homomorphie zusammenfaBte. Wenn sich z. B. ver-
zweigte Schwebefortsitze bei planktontischen Crustaceen an den heterogen-
sten Korperstellen, an Cephalothorax, Beinen, Abdomen oder Furca heraus-
bildeten oder wenn sich federartige Kiemen bei Mollusken an verschiedenen
Hauptpartien bildeten (z. B. auch Analkiemen wie bei Doris), so haben wir es
hier mit echten Konvergenzen zu tun, d. h. mit Entwicklungen, die, von einer
heterogenen Anlage ausgehend, im Laufe der Phylogenese immer &hniicher
geworden sind.

Auch bei den oben bereits kurz erwihnten Schutzfirbungen und Schutz-
formen gibt es Fille, bei denen sich auch ohne homologe Grundlagen oder mit
nur zum Teil homologen Merkmalen Parallelititen herausbildeten. So hat sich
z. B. in der ungeheuren Formenfiille der Insekten eine Stabform, wie sie etwa
die Stabheuschrecke Dizippus, die Hemiptefen Neides und Limnotrochus sowie
viele Wasserlaufer (Gerriden) aufweisen, nur durch eine zunschst rein zufillige
Kembination bestimmter Merkmale unabhéngig voneinander parallel heraus-
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gebildet. Hierbei wie auch bei den blattformigen Korperbildungen 18t sich
zeigen, dafl sich alle charakteristischen Merkmale einzeln, d. h. unkombiniert
auch sonst in den betreffenden Familien vorfinden (G. Just 1934 a, b, 1936
a, b). Natiirlich ist dann bei Annéherung an die Stab- oder Blattform wegen
der Niitzlichkeit derartiger Schutztrachten auch eine parallele Auslese anzu-
nehmen, was ebenfalls firr die hiaufig dabei zu beobachtende Verbindung mit
schiitzenden Reflexen und Instinkten gilt (z. B. kataleptische Starrezusténde
bei stabformigen Insekten mit Anlegen der Beine in der Léingsachse des Kor-
pers). Entsprechendes gilt fiir die so itberraschend blattahnliche Musterung
auf den Fliigelunterseiten der bekannten Schmetterlinge Kallima und Dole-
schallia, die in schwicherer Auspriagung der verschiedensten Abstufungen bei
vielen verwandten Gattungen in der Familie der Nymphaliden zu finden ist
(Discophora, Precis, Junonia, Euthalia, Amathusia, Stichophthalma, Zeuzidia,
Lethe).

Wir pflegen nun aber auch von Konvergenzerscheinungen zu sprechen, wenn
solche Parallelbildungen an homologen Organen oder Strukturen entstanden,
falls dabei aber zuvor schon einmal eine grofere Unédhnlichkeit bestanden
hat, die sukzessive zu immer dhnlicheren Strukturen verringert wurde. In die-
sen Fillen liegen zwar noch gemeinsame genetische Komponenten zugrunde,
aber fiir die Parallelbildungen sind daneben die parallelen Selektionseinfliisse
entscheidend gewesen. Dabei ist bekanntlich die Feststellung der beteiligten
Homologien oft recht erschwert (A. REMANE 1952 nennt als Kriterien Gleich-
heit der Lage im Organismus, Gleichheit oder Ahnlichkeit der ontogenetischen

Entwicklung und das Auftreten von phylogenetischen Ubergangsformen; vgl.

auch F. BavtzEr 1950 iiber entwicklungsphysiologische Probleme der Homo-
logie). Hierher gehéren viele der Erscheinungen von ,,Entwicklungszwang®, wie
sie bereits im 4. Kapitel besprochen wurden.

Als charakteristisches Beispiel sei ferner die Fliigelform von Singvégeln
genannt. Wie ich 1934 (B. REnscH 1938) nachweisen konnte, sind die Rassen
kithlerer Gebiete durch spitzere und daher flugmechanisch gimstigere Fliigel-
form (relative Verlingerung der 2. bis 4. Handschwinge) vor den Rassen aus
wirmeren Zonen ausgezeichnet (Abb.62,63). Da dieser Unterschied anscheinend
bei allen in Frage kommenden Rassenkreisen ausgebildet ist und einen deut-
lichen Vorteil darstellt (Rassen kiihlerer Zonen wandern oder streichen, solche
aus warmen Léandern sind Standvégel), so kann hier mit groer Wahrschein-
lichkeit eine parallele Selektion vorausgesetzt werden. Der gleiche Unter-
schied tritt aber auch bei wandernden gegeniiber nicht wandernden Arten bzw.
Rassenkreisen einer Gattung auf (F. Krer 1936), wie dies die drei nebenstehend
abgebildeten Fliigel der mitteleuropiischen Grasmiicken Sylvia atricapilla,
S. communis und S. borin gegenitber den mediterranen Standvégeln Sylvia
undata und S. melanocephala deutlich erkennen lassen (Abb. 73). Fiir Stein-
schmétzer-, Rotschwanz-, Pirol-Arten usw. gilt das gleiche. Es ist hier also
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auch bel der transspezifischen Evolution eine Entstehung der Parallelbildung
durch parallele Auslese vorauszusetzen. ,

Nicht weniger deutlich ist die parallele Selektionswirkung bei der Um-
gestaltung der Exkretionsorgane von Crustaceen, die aus dem Meere
in SiiBwasser eingewandert sind. Da in diesem Medium die Korpersifte eine
hohere Salzkonzentration aufweisen und deshalb Wasser durch Osmose in den
Korper eindringt, mufiten die Exkretionsorgane mehr Wasser entfernen, und
es sind deshalb die Nierenkanilchen relativ linger geworden als bei Salz-
wassertieren. Dieser Unterschied findet sich parallel bei den verschiedensten
(Gattungen der SiiBwasser- und Meeres-Ostracoden, -Isopoden, -Amphipoden
und -Dekapoden. Und ganz entsprechend sind die Glomeruli von Siilwasser-
fischen allgemein gréfer als ber Meeresfischen (vgl. R. HEssE und F. DoFLEIN
Bd. II, 1943, S. 159—160).

/[

Abb. 73 Rundliche Fliigel bei Standvigeln, spitze bei Zugvigeln. Von links nach rechts: 2 Standvogel,
Provencegrasmiicke (Sylvia undata)und Schwarzkopigrasmiicke (S. melanocephale), und 2 Zugvogel, Monchs-
grasmiicke (8. atricapilla) und Gartengrasmiicke (S. borin). (Nach KIPP 1942.)

Fiir die Nagetierfamilien der Heteromyiden und Geomyiden konnte A. E.
Woop (1937) nachweisen, dafl in 4 Stammesreihen parallel schmelzfaltige,
hypselodonte Backenzihne ausgebildet wurden. Auch bei anderen Nagetier-
gruppen (Leporiden, Castoriden, Microtinen u. a.) trat in Anpassung an feste
Pflanzennahrung eine parallele Backenzahnentwicklung auf, und Entsprechen-
des gilt dann auch fiir manche Huftiergruppen (Boviden, Equiden). — Bildeten
sich bei Vertebraten die oberen Eckzihne in exzessiver Weise aus, so entwickelte
sich mehrfach am distalen Ende der Unterkiefer jederseits eine starke Ver-
breiterung, die eine Art Widerlager fiir die oberen Canini bildet. Dadurch er-
hielten die Schidel von verwandtschaftlich fernstehenden Tierformen einen
dhnlichen Habitus, wie das die nebenstehenden Abbildungen eines Reptils, des
Theriodontiers Inostranzewia, des Amblypoden Bathyopsis, des Marsupialiers
Thylacosmilus und der Sibelkatzen zweier verschiedener Unterfamilien der
Machairodontinae und der Felinae (Eusmilus) zeigen (Abb. 74). Verwiesen sei
hier auch auf die vielerlei Parallelentwicklungen am Vogelschidel, wie sie in
der Verknécherung des Septum interorbitale bei hémmernden Formen (Spechte,
manche Meisen), Verliangerung des Processus orbitalis anterior am Prifrontale
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Abb. 74 Konvergente Entwicklung exzessiver oberer Eckziihne und eines Fortsatzes al i

Pnl:erkilgfer". Obesn_' llaili‘és ?Iaurieafhllnostmnfewia alexandri, rechts Amblypode Uintat}zeriunsb Zlvtli(}szrzlg g%}n?ég

inks pliozéiner Sédbelbeutler ylacosmilus, rechts GroBkatze Eusmilus sicarius. (Nach H SHI
SCOTT, RIGGS und ABEL.) ( ULCHINSOR,

bei starker Schnabelbeanspruchung (Papageien, KernbeiBer usw.) ausgeprigt
sind (B. Rexscu 1924, A. MULLER 1925—1926).

Bei all den bisher genannten Beispielen, deren Zahl beliebig vermehrt werden
konnte, handelt es sich um eine mehr oder minder weitgehende parallele Um-
bildung von genetisch gleichen oder shnlichen Konstruktionen. Es ist das ein
Vorgang, den E. Ravy Lankuster (1870) als Homoplasie, O. ABEL (1929) als
;,homodyname Funktion homologer Organe** bezeichnete.

Parallele Ausleseverhiltnisse konnen nun weiterhin auch in der Zeitfolge
mehrfach wiederkehren und dann Wiederholungen shnlicher Formbildungen
zur Folge haben, die seit E. Kokex (1896) als Tterationen bezeichnet wer-
den. So haben sich z. B. in der Familie der Pectiniden (Pilgermuscheln) im
Li?Js (Weyla), in der Kreide ( Neithea) und im Tertisir (Vola) parallel Formen
mit gewdlbter Unterschale und flacher Oberschale herausgebildet (,,Vola‘-
Typ), was O. ABEL (1929, S. 307) mit Recht als eine Anpassung an den Auf-
enthalt auf sandigem Untergrund ansieht. Entsprechend haben sich bei ver-
schiedenen Ammonoideen-Stammesreihen gekielte Schalen herausgebildet, was
wahrscheinlich auch auf Auslese (Verringerung des Wasserwiderstandes beim
Schwimmen) zuriickzufithren ist. Selbst bei relativ schnellen und starken
stammesgeschichtlichen Abwandlungen eines Bauplanes kénnen gelegentlich
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noch relativ weitgehende iterative Wiederholungen eines Typs zustande kom-
men. Das wird am besten verdeutlicht durch die ilbereinstimmenden An-
passungsmerkmale von Ichthyosauriern und Delphmen (Torpedoform, Ver-
kiirzung des Halses, Schwanzflossenbildung, Stabilisierungsflosse des Riickens,
flossenartige Gestaltung der Vorderextremitéit, Vermehrung der Fingerglied-
zahl, Kieferverlingerung, Ausbildung spitzer isodonter Zahne, Lebendgebéren),
die urspriinglich sogar zu der Vermutung Anlafl gaben, daB sich die Delphine
bzw. Wale allgemein unmittelbar aus Ichthyosauriern entwickelt hitten. —
Ahnliches gilt fiir die so weitgehenden Ubereinstimmungen des Beutelmaulwurfs
( Notoryctes) mit den echten Maulwiirfen ( Talpa) und den unabhingig davon
entwickelten Goldmullen (Chrysochloris).

Uberblicken wir noch einmal alle besprochenen Fille, so konnen wir jeden-
falls feststellen, daB auch die mannigfachen Parallelbildungen in keiner Weise
AnlaB geben, besondere autonome Entwicklungskrifte vorauszusetzen. Wohl
wird trotz prinzipiell richtungslosen Mutierens vielfach eine Entwicklungs-
richtung festgelegt, aber diese Einengung kommt teils durch parallele Selek-
tion, teils durch gemeinsames Erbgut bzw. homologe Gene zustande, die sich
dann vielfach noch in weitgehenden korrelativen Verkniipfungen bei der Merk-
malsbildung auswirken. Viele dieser Parallelerscheinungen sind noch nicht aus-
reichend analysiert, aber es liegen keine Anzeichen dafiir vor, dal} sie durch
eine bisher noch unbekannte GesetzmiBigkeit verursacht seien.

IV. Orthogenese
Fille gerichteter Phylogenese und ihre Problematik

Im Hinblick auf die auBerordentlich hohe Zahl der erblichen Variations-
méglichkeiten, wie sie mit der richtungslosen Mutation aller morphologischen
und physiologischen Merkmale einer Tierform gegeben sind, und im Hinblick
aufdie vielseitigen Umweltbedingungen und ihren hiufigen Wechsel durch Klima-
schwankungen, Ausbreitungsinderungen usw. wire eigentlich zu erwarten, daB
der EvolutionsprozeB verhiltnisméBigregellos,gewissermafenin einem Zickzack-
kurs ablauft, indem vorteilhafte Anderungen bald bei diesem, bald bei jenem
Organ gefordert und ungiinstig wirkende Merkmale ausgemerzt werden oder
zum Exlgschen der Form fithren. DaB diesindes nicht generell der Fall ist, son-
dern daB bei vielen Stammesreihen fiir kiirzere oder lingere Perioden bestimmte
Entwicklungsrichtungen eingehalten werden, gehort vielleicht zu den wichtig-
sten paliontologischen Erkenntnissen seit der Begriindung der Evolutions-
lehre. Schon K. E. vox Bagr (1876) hatte bei seinen kritischen Auseinander-
setzungen ‘mit DarwINs Ansichten, besonders mit Riicksicht auf die unver-
kennbare Hoherentwicklung, den Begriff der ,,Zielstrebigkeit gebraucht (weil
seines Erachtens eine ,,ZweckmiBigkeit* ein BewuBtsein voraussetzt). C.von
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NAEGELI (1884) sprach von einem ,,Beharrungsgesetz’* der organischen Ent-
wicklung, das dem physikalischen Beharrungsgesetz entsprechen sollte und
selbst ,,mechanischer Natur sei. E. Corr (1884) und L. DopErLEIN (1887)
waren dann die ersten, die an speziellen Stammesreihen nachzuweisen ver-
suchten, daB die Auslese vorteilhafter Formen gelegentlich in einer immer
gleichen Richtung erfolgt, die, wie speziell DGDERLEIN betonte, dann auch
noch eingehalten wird, wenn eine Steigerung der ZweckméBigkeit nicht mehr
moglich ist. Damit war ein Vorgang erfalit worden, fur den W. Haacke (1893)
die Bezeichnung der Orthogenesis schuf. Durch G.H. Tu. Exmers Unter-
suchungen iiber die gerichtete phylogenetische Entwicklung der Schmetter-
lingszeichnung (1897) wurde der Begriff dann geldufig und nun auch von den
Paliontologen tibernommen. Zu gleicher Zeit hatte A. GAUDRY (1896) erkannt,
daBl sowohl bei Wirbellosen als speziell auch bei Sdugern eine generelle Grofen-
steigerung in den Stammesreihen festzustellen ist, und E. Corr (1896) hatte
unabhingig davon bei der Aufstellung seines noch zu besprechenden ,Jaw of
the unspecialized eine Grofensteigerung als generelle Regel fiir die einzelnen
Entwicklungsreihen erkannt. Cu. DEpgrET (1909) begriindete dann diese Regel
spdter noch einmal ausfithrlicher, und seitdem wird ihr Bestehen nicht mehr
in Zweifel gezogen. '

Lange Zeit ratselhaft blieb dagegen die Verursachung der Orthogenese. H. F.
OsBorN hatte 1905 den Begriff der Rectigradation eingefithrt, der gerichtete Ent-
wicklungsschritte umschreiben sollte, den er spéterhin in etwas verschiedener
Weise verwendete (vgl. O. ABEL 1927, p. 6—10), aber eine kausale Analyse war
damit so wenig angebahnt wie mit seiner spiteren Hypothese der Aristogenesis
(1934), derzufolge kontinuierlich Mutationen in adaptiver Richtung auftreten.
EmvER hatte zwar bereits eine kausale Erklirung mit der Annahme einer somato-
genenInduktion(,,Vererbungerworbener Eigenschaften‘‘) versucht,und L. PLaTE
(1913) und andere waren ihm darin gefolgt, aber wie wir sahen, ist diese Theo-
rie heute véllig unhaltbar geworden. L. Prare (1933) hatte jedoch zugleich
auch darauf hingewiesen, daB bei gerichteter Entwicklung zwei prinzipiell ver-
schiedene Typen zu unterscheiden seien: namlich solche Fille, bei denen trotz
Mutierens in vielen Richtungen eine immer gleichgerichtete Auslese (Ortho-
seleltion) ein Fortschreiten der Entwicklung nur in einer Richtung zuliBt, und
andererseits solche Fille — eigentliche Orthogenese —, bei denen ,,eine bestimmt
gerichtete Stammesentwicklung ohne Mitwirkung der Selektion® (p. 508) vor-
liegt. Die ersteren Fille fiigen sich also zwanglos in unser bisher entwickeltes
Bild transspezifischer Evolution ein, und es gilt hauptséichlich nur, die letzteren
zu erkliren. Es handelt sich dabei nur um die entscheidende Frage: liegt
hier keine gerichtete Auslese vor, oder kénnen wir sie nur
nicht ohne weiteres erkennen?

Viele Paldontologen und auch manche Zoologen sind der Ansicht, daB spe-
ziell bei der Uberspezialisierung, d. h. der gerichteten Weiterentwicklung iiber
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das ZweckmiBigkeitsmaximum hinaus bzw. bis zu offensichtlich unvorteil-
haften Konstruktionen hin, von einer Auslese nicht die Rede sein kénne, und
sie sehen deshalb gerade in derartigen orthogenetischen Vorgéngen einen Be-
weis fiir autonome Evolutionsgesetze. So schreibt z. B. E. HENNTG (1932, p. 24)
itber den Ablauf des Formwandels: ,,Kein neuer Fund kann die feste Erkennt-
nis beeintrichtigen, dafl dieser Wandel eine Richtung innehilt im Gegen-
satz etwa zur Verianderung des Erdoberflichenbildes, die natiirlich nicht
gesetzlos, aber doch gewissermallen wahllos, unberechenbar erfolgt. Es kann
also nicht die AuBenwelt sein, die den Gang der Entwicklung in seiner Rich-
tung bestimmt, sondern innere Gesetze des Lebens selber lenken ihn.* Und
E. ScawEcLER (1941) meint bei der Besprechung der mehrfach bei Belemniten
konvergent entwickelten exzessiven Rostrum-Verlingerung, daf ,,die Ent-
wicklungsrichtung offenkundig ohne Zutun von Umweltseinfliissen zum Aus-
sterben der betreffenden Zweige fuhrt“. F.vox Humne (1940) spricht von
einem ,,iibergeordneten, die Gesamtheit einheitlich ordnenden und richtung-
gebenden Prinzip*, das die Evolution beherrscht. H. WenrLI (1938, 1940}
stellt beim Studium der miocinen Pferde der Gattung Anchitherium fest: ,,Die
Umwandlung scheint gerichtet, auf keinen Fall ungerichtet durch -zufillige
Mutanten und durch Auslese bedingt.” Und iiber die Murmeltier-Evolution
schreibt er: ,,Die phylogenetische Umwandlung des Alpenmurmeltieres 143t
sich ebenfalls nicht mit richtungslosen Mutationen und Auslese erkliren, viel-
mehr ist man geneigt, innere Kréfte anzunehmen, die dieses Tier in der einmal
eingeschlagenen Richtung umgestalten.” Ahnlich skeptisch duBert sich O. H.
SCHINDEWOLF, so z. B. in einer seiner Arbeiten iiber die Stammesentwicklung
der Cephalopoden (1942, p. 379): ,,Die Orthogenese, das Beharren und gesetz-
mifige Fortschreiten in den einmal eingeschlagenen Entwicklungsbahnen, ist
eine Tatsache und nicht etwa eine unbegriindete Fiktion, die beiseite geschoben
werden kann. Mit Hilfe der Selektion kann sie nicht erklirt werden.” Und
K. BEURLEN (1937, p. 72) urteilt iiber die Uberspezialisierung: ,,DaB hier keine
Zweckanpassung oder Zuchtwahl als eigentliche Kraft der Phylogenese wirk-
sam ist, wo die Entwicklung vom ZweckméBigen ins Unzweckmilige, vom
Niitzlichen ins Schidliche vorschreitet, ist absolut eindeutig, nur autonome
Eigengesetzlichkeit kann hier angenommen werden, welche unabhéingig von
AuBeneinfliissen den stammesgeschichtlichen Formwandel aus der einmal ge-
gebenen Gestaltgesetzlichkeit bestimmt.” BEURLEN fafit dementsprechend die
»gerichtete Ausgestaltung der einzelnen Formtypen‘ als das Hauptmerkmal
der im iibrigen auch durch Parallelbildungen gekennzeichneten Phase der
Spezialisierung auf, die sich im ,,stammesgeschichtlichen Zyklus an die Frith-
phase der explosiven Formaufspaltung anschlieBt und in einer ,,Spitphase der
Riesenformenbildung und Uberspezialisierung’* ausklingt.

Bei allen derartigen Folgerungen wurde nun aber die ganzheitliche Aus-
wirkung der Selektion nicht geniigend beachtet, d. h. es wurde tibersehen, daBl
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nicht Merkmale ausgelesen werden (an denen die Selektion nur angreift),
sondern Gene, die sich vielfach pleiotrop auswirken in dem Sinne, wie wir dies
bei der Besprechung von Korrelationen, besonders von Wachstumsallometrien
und komplizierten Konstruktionsinderungen gesehen haben. Das wird am
besten deutlich, wenn wir noch einmal die mit sukzessiver Korpergrofensteige-
Tung verkniipften Merkmalséinderungen in dieser Beziehung betrachten. Dazu
bedarf es aber erst einmal einer Diskussion der CorEschen Regel selbst.

Die Coresche Regel

Die bereits im vorigen Abschnitt kurz besprochene, im wesentlichen von
E. Core (1896) und Cu. Dirfrir (1907) begriindete Regel einer sukzessiven
KorpergroBensteigerung in den einzelnen Stammesreihen gibt die verbreitetste
Form einer orthogenetischen Entwicklung wieder. Beispiele fiir diese Regel
sind in groBer Zahl aus praktisch allen groBeren Tiergruppen und fiir alle geo-
logischen Epochen beigebracht worden (man vergleiche aufler E. D. Core und
Cu. DiptrET auch K. DienEr 1917, E. DacquE 1935). Es hat sich dabei er-
geben, daB die phylogenetische GroBenzunahme sowoh! fiir kurze Entwick-
Iungsreihen als auch fiir viele groBe Kategorien insgesamt gilt. Allerdings kon-
nen auch Gegenbeispiele angefiihrt werden.

Deshalb wird es zunéichst wichtig sein, einmal nicht nur Beispiele zusammen-
zustellen, sondern wenigstens in groBen Ziigen eine ganze Tiergruppe darauf
zu priiffen, ob alle zugehérigen und einigermafen eindeutig beurteilbaren
Stammesreihen der Coprschen Regel folgen bzw. wie hoch etwa der Prozent-
satz von Ausnahmen ist. Als besonders geeignet erweisen sich die Sdugetiere,
bei denen die GroBensnderungen besonders kenntlich zu sein pflegen. Nur von
verhiltnismiBig wenigen formenarmen Ordnungen, wie den Monotrematen,
Dermopteren, Tubulidentaten und Pholidoten, kann die Phylogenie noch nicht
beurteilt werden. In allen iibrigen Fillen gibt es Formenreihen oder wenigstens
einzelne Formen, die ein Urteil iiber die GroBendnderungen gestatten.

Die Marsupialier sind in der oberen Kreide und im Eocén iiberwiegend
durch kleinere, meist ratten- bis hasengroe Formen vertreten. Riesenformen
treten dagegen erst im Pleistocéin auf, wobei die Wombat-verwandten Gattun-
gen Diprotodon und Nototherium Nashorngrofe erreichen. Sehr grofl waren in
dieser Epoche auch weiterhin Koalemus, Phascolonus und Sceparnodon (die
mit Phascolomys verwandt sind) sowie die Riesenkénguruhs Sthenurus und
Palorchestes. Die rezenten Formen sind wieder durchschnittlich kleiner. — Von
den Insectivorensindschonausder OberkreiderattengroBe Formen (Deltathe-
riiden) bekannt. Die Pantolestiden des Eocéin erreichen bereits Stachelschwein-
groBle. Klare GroBensteigerung einzelner Stammesreihen ist aber bisher nicht zu
erkennen. Das gleiche gilt fiir die Chiropteren. — Von den Xenarthra la8t
sich die Phylogenese der heutelebenden Faultiere und Ameisenbéren nochschlecht

beurteilen. Dagegen sind unter den ausgestorbenen Gravigraden die miocénen
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Gattungen noch ganz erheblich kleiner als die pleistocénen Riesenfaultiere, die
mit Megatherium und Mylodon fast Elefantengrofle, mit Megalonyzx jeffersons
RindergréBe erreichen. Auch unter den Giirteltieren tritt C’hlamydotheriﬂm von
RhinocerosgrofBe erst im Pliocdn und Pleistociin auf, wihrend der miociine Vor-
fahr Hapalops ganz erheblich kleiner ist. Eine eindeutige GroBensteigerung
zeigen auch die Glyptodontiden, deren miocine Genera viel kleiner sind als
die pliocinen und pleistocinen Doedicurus (4 m lang) und Glyptodon (2 m
lang). — Die Rodentia weisen bisher keine klaren GroBenste1gerungen auf,
doch tritt das fluBpferdgroBe Megamys (Chinchillidae) erst im Pliocin und
Pleistocén auf, und das ist auch bei den westindischen Riesenbibern Amblyrhiza,
Elasmodontomys sowie bei den nordamerikanischen Castoroides von BirengroBe
der Fall. — Die Carnivoren lassen dagegen zahlreiche fossil gut belegte
Stammesreihen mit sukzessiver GroBensteigerung erkennen. Das gilt besonders
fir die Familie der Béren (Ursidae), Hyénen (Hyaenidae), Hunde (Canidae:
hier schon einmal ein Seitenzweig, die obermiocine Gattung Dinocyon von
Birengrofle), Katzen (Felidae) und Schleichkatzen (Viverridae). Zudem stam-
men héchstwahrscheinlich alle diese Familien von eocinen Miaciden ab, die
simtlich relativ klein waren. Andere bereits im Eocéin erloschene Zweige der
Urraubtiere (Creodonta) haben es dagegen schon in dieser Epoche zu Béren-
groBe gebracht, wie Pachyaena, Mesonyz und Arctocyon. — Eine deutliche
Grofensteigerung zeigen auch die Cetaceen, deren Entwicklung mit dem
Urwal Protocetus von nur etwa 60 cm Schidellinge im Mitteleocén einsetzt,
allerdings.in der obereocéinen Gattung Basilosaurus (Alabama) schon einmal
18 m Korperlinge erreicht. — Fiir alle Huftierordnungen gilt generell, daB sie
sich aus den relativ kleinen (bis hochstens wolfsgroBen) eocsinen Protungulaten
(so speziell bei Perissodactylen und Litopterna) oder unmittelbar aus den eben-
falls kleinen bis mittelgroBen eocinen Creodonta bzw. gemeinsamen cretace-
ischen Vorfahren beider Gruppen entwickelten. In allen Huftierordnungen sind
also parallel groBe Formen erst spiter entwickelt worden. Am besten belegt ist
die sukzessive GréBenzunahme unter den Perissodactylen in den bekannten
Pferdereihen, die mit fuchs- bis wolfsgroBen Formen im &ltesten Tertisir be-
ginnen. Eindeutige GroBensteigerungen wurden ferner nachgewiesen fiir
Stammesreihen der Titanotheriiden und Rhinocerotiden. Auch innerhalb der
eocinen Lophiodontiden zeigte Cu. Dfirfiri (1907) in 4 Reihen eine parallele
GroBensteigerung von Tapir- bis iiber NashorngroBe auf. Die Artiodactylen
folgen der CopEschen Regel besonders klar in der Familie der Cameliden, die
von hasengrofien eocsinen Formen, wie Catodontherium, im Oligocin zum nas-
horngroBen Anthracotherium fithren und in anderen Reihen zu den heutigen
Lamas und Kamelen. Unter den Hirschen (Cervidae) sind generell die miocénen
Formen noch relativ klein ( Merycodus im Obermiocén etwa rehgrof}), und die
Riesenformen, wie Megaceros und Alces latifrons, erscheinen im Pleistocén.
Desgleichen sind die spittertisren Giraffiden (wie Palacotragus des Unter-
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pliocén) noch relativ klein. Unter den Notoungulaten fand z. B. eine Gré8en-
zunahme vom oligocinen Propyrotherium zu den miocéinen Pyrotherien statt.
Dagegen wurde mit einer Sonderform Carolozitielia schon im Untereocin Pata-
goniens Tapirgrofe erreicht. — Ein starkes Anwachsen in mehreren Stammes-
reihen zeigen weiterhin die fossil so gut belegten Proboscidier, die mit dem
kaum tapirgroBen Moeritherium im Eocén beginnen (aber wohl nur Verwandte
der unmittelbaren Ausgangsformen darstellen). Das gilt sowohl fiir die Masto-
dontiden ( Palacomastodon des Oligocin viel kleiner als Bunolophodon arver-
nenses im Pliocén), fir die Dinotheriiden (oligocéne Arten viel kleiner als Dino-
thertum gigontewm und D. gigantissimum des unteren Pliocdns) und schlieBlich
auch fiir die verschiedenen Reihen der Elephantiden, die ithre Maxima mit
Elephas primigenius in Eurasien und E. tmperator in Nordamerika erreichen
(vgl. H. F. OsBorN 1922, 1935). — Die heutigen Hyracoiden miissen als relativ
klein angesprochen werden. Megalohyrax eocaenus war dagegen schon so grofl
wie ein Lowe. — Die Sirenia begannen im Eocén mit dem nur 1,5 m langen
Eothertum, erreichen in dem pliocinen Felsinotherium 3,5 m Lénge, um
dann allerdings nicht weiter anzuwachsen (der rezente Manatus auch etwa
3,6 m lang). — Die Amblypoden setzten im unteren Eocén mit relativ
kleinen Formen ein und wuchsen im mittleren und oberen Eocin mit Lozolo-
phodon auf etwa 4 m Linge heran. — Die Primaten schlieBlich, die von
kleinen cretaceischen Insectivoren herzuleiten sind, lassen eine Grofensteige-
rung sowohl bei den Lemuroiden erkennen, die erst im Pleistocdn Riesenformen

hervorgebracht zu haben scheinen (so Palacopropithecus von etwa 20 cm,

Megaladapis von 31,6 cm Schidellinge; Vorfahr: Adapis von etwa 8cm
Schédellinge), als auch unter den Catarrhinen, die im Oligocén noch in kleinen
Formen vertreten sind und erst im Unterpliocin mit Dryopithecus giganteus
die GroBe heutiger Menschenaffen erreichen. Auch fiir die spezielle menschliche
Ascendenz gilt die Coprsche Regel, da von den tarsioiden eocéinen Vorfahren
an iiber die oligocinen Catarrhinen und weiter iiber spattertidre Anthropoiden
und iber die Pithecanthropus-Stufe bis Homo die KorpergroBe stetig gesteigert
ist. Die relative Massivitit der Knochen lief dem vielleicht nicht immer
parallel, worauf W. WeipenreicH (1948) hinwies. — SchlieBlich kann auch
noch festgestellt werden, daf sich alle Saugetierordnungen letztlich von den
insgesamt kleinen mesozoischen Saugetieren herleiten.

Wir kénnen also zusammenfassend sagen, daf} in fast allen Fillen, in
denen stammesgeschichtliche Reihen von Siugetieren bekannt
geworden sind, eine sukzessive GroBenzunahme unverkennbar
ist und daB im iibrigen zumindest die generelle Herleitung
aller Riesenformen von kleinen Vorfahren sehr wahrscheinlich
ist. Soweit Riesenformen schon friihzeitig bei einzelnen Tiergruppen auf-
treten, handelt es sich anscheinend um Endformen von Seitenlinien. Zumindest.
ist nicht das Gegenteil, d. h. die sichere Herleitung spéterer kleinerer Formen
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von solchen Riesenarten nachweisbar. Dagegen sind bisher nur vereinzelte
Falle von stufenweiser Grofenabnahme bekannt geworden, so z. B. in
der zu Nannippus fithrenden Pferdereihe oder bei den Zwergelefanten von
Malta. Auch sind vielfach eiszeitliche Formen grofler als die heutigen, aber sie
sind meist nicht deren Vorfahren (wie dies bei Elaphus, Bison u. a. méglich
ist), sondern gehoren Seitenisten der Entwicklung an, wie das ja von Mammut,
Riesenhirschen, Riesenfaultieren usw. bekannt ist.

Es wiirde zu weit fiihren, auch andere Tiergruppen in gleicher Vollstéindig-
keit durchzusprechen. Es sei nur verwiesen auf die bekanntesten Beispiele
unter den Mollusken. Die Cephalopoden beginnen im Unterkambrium mit der
winzigen Volborthella von 5 mm Schalenldnge und fithren im Silur zum ersten
Male zu Riesenformen von 1—2 m Schalenlinge (Endoceras, Orthoceras). An-
dere Stémme enden mit Riesenformen im Lias (Arietites von 1 m Schalen-
durchmesser) und in der oberen Kreide ( Pachydiscus seppenradensis mit 2,56 m
Schalendurchmesser). Die Gastropoden beginnen gleichfalls im Kambrium mit
relativ kleinen Arten und bringen gréfere Arten erst im jiingeren Paléozoikum
hervor (z. B. im Unterkarbon Pithodea von 15 cm Hohe, Tropidostropha und
Schizostoma von je 11 cm Durchmesser), wihrend die riesigen Cassis, Strombus,
Semifusus usw. erst im Tertiir auftreten. Die vom Kambrium bis heute per-
sistierende Familie der Pleurotomariiden begann mit relativ kleinen Arten,
wihrend die groBten heute leben. Auch die Nominat-Gattung Pleurotomaria
selbst begann in der Trias mit kleinen Arten und fithrte bis zu der rezenten
Pl. adamsoniana von 17 cm Héhe. Unter den gleichfalls mit kleinen Arten im
Kambrium beginnenden Lamellibranchiaten treten eigentliche Riesenformen
erst mit den fast !/, m langen Inoceramen der Kreide auf. Die heute lebende
Tridacna gigas von 1Y/, m Schalenlinge und mehreren Zentnern Schalen-
gewicht ist die grofite Art ihrer im Eocéin beginnenden Familie (Tridacnidae)
und zugleich die groBte Muschel iiberhaupt. Fiir die Sauriergruppen vergleiche
man iiber die Grofenzunahme auch E. A. CoLerT (1948, Fig. 3).

Eine groie Anzahl weiterer Beispiele aus den Gruppen der Foraminiferen,
Korallen, Brachiopoden, Bryozoen, Echinodermen, Mollusken und Arthropoden
besprach N. D. NEweLL (1949), der zusammenfassend feststellt, daf auch
bei Evertebraten eine KorpergroBenzunahme in den Stammes-
reihen als der am generellsten verbreitete Typ gerichteter Ent-
wicklung gelten darf.

Natiirlich ist es auch hier wieder notwendig, zu priifen, wie hiufig Aus-
nahmefille sind. Es scheint zunschst der Copeschen Regel zu widersprechen,
wenn in der Prosobranchier-Gattung Cerithium schon im Eocéin Arten bis zu
!/, m Linge auftreten (C. giganteum ), wihrend die groBten Formen der Gegen-
wart kaum ein Drittel dieser Mafe erreichen, oder wenn bei der Schnecken-
gattung Natica eine Riesenform, N. leviathan, schon in der unteren Kreide auf-
tritt, wenn es tertiire Riesenaustern gibt (Ostrea gigantea, O. crassissima usw.),
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riesige Orthoceren im Untersilur usw. Es ist aber wahrscheinlich, daf alle diese
Riesenformen doch jeweils Endglieder kiirzerer Seitenzweige darstellen, wobei
die Entwicklung von kleineren Formen ihren Ausgang nahm. Jedenfalls ist
zumindest nicht umgekehrt die Abstammung kleiner Formen von diesen
Riesenformen erwiesen. Eine tatsichliche sukzessive Verkleinerung zeigt aber
z. B. die im Lias « auftretende Ammoniten-Artenreihe Scamnoceras angulosum
(Zone o 2¢)—Sc. angulatum («x 2a -+ b)—Saxoceras praecursor (« 1£)—S. costa-
tum (o« 1£)—S. angersbachense (o 1e}—S. schroederi (x 1d) (vgl. W. LANGE 1941).

Eine Entwicklung zu kleineren Formen hin ist aber weiterhin vorauszu-
setzen bei der Mehrzahl der jeweils kleinsten Arten innerhalb eines Bauplans,
weil bei ihnen ja, wie wir sahen, die Organe zum Teil gerade noch tragbare
exzessive Proportionen erreichen und mancherlei Konstruktionsinderungen
vorliegen. Solche extremen Konstruktionen kénnen aber nicht den Beginn von
Entwicklungsreihen reprisentieren. Dies wird z. B. deutlich, wenn wir die
Fligeladerung kleinster flugfihiger Insekten mit der groBerer Formen ver-
gleichen (Abb. 75): die Adern zeigen hier unverkennbare Reduktionserschei-
nungen, was vor allem auch aus dem verschiedenen Reduktionsmodus in den
einzelnen Gruppen kleinster Insekten hervorgeht. Ahnliches gilt z. B. fiir die
Archianneliden, die offenbar nicht, wie der Name andeutet, lediglich Ausgangs-
formen, sondern zum Teil sekundire Verkleinerungsformen von Polychaeten
darstellen (s. 0., 8. 186). Als sekundér verkleinert anzusehen sind offenbar-auch
Zwergspitzmiuse, Kolibris (mit spezialisiertem Schwirrflug, vgl. M. StoLpE
und K. Zimmer 1939), Bliitenpicker (Dicaeidae), kleine Meisen, kleinste Frosche,
Schnecken von 1-—2 mm Schalenléinge, Crustaceen usw. Insgesamt handelt es
sich aber offenbar doch um Ausnahmen, d.h. die stammesgeschichtliche
Groflenzunahme ist anscheinend der hiufigere Fall. Diese Ausnahmen finden
sich vor allem bei Tiergruppen, bei denen eine GroBenzunahme unvorteilhaft
ist: bei Bewohnern von Kleinstbiotopen (Polychaeten, Gastrotrichen, Insekten
des Mulms, Haarparasiten, intracelluliren Parasiten usw.) und bei vielen flug-
fahigen Tieren, stammen doch Vogel und flugfihige Insekten anscheinend von
mittelgroBen Typen ab (Archaeopteryx, Insekten des Karbons).

Wenn die Copesche Regel im ganzen also als gut begriindet betrachtet wer-
den kann und fiir die heterogensten Tiergruppen gilt, so ist nun zu unter-
suchen, ob sich dafiir auch eine generelle Erklirung finden 148t, die nicht nur
ein ,,Jgnoramus® mit der Bezeichnung ,,autonome Entfaltungskraft ver-
schleiert, sondern die mit den weitgehend analysierten Vorgingen der richtungs-
losen Mutation, der natiirlichen Auslese und der ganzheitlichen konstruktiven
Verkniipfung von Merkmalen auskommt, wie wir sie im Kapitel 6 B IT und ITT
besprachen. Da bei jeder Tierform groflere und kleinere erbliche Varianten
auftreten, handelt es sich also praktisch um die Frage: ist die GroBen-
zunahme bei den meisten Tieren und in der Mehrzahl der Aus-
lesesituationen von Vorteil, so daB automatisch eine sukzessive
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GroBensteigerung in den Stammesreihen eintreten mufB3? Wenn
eine solche Frage in derart (unvermeidlich) summarischer Weise natiirlich auch
nur mit verschiedenen Vorbehalten beantwortet werden darf, ist sie insgesamt
doch wohl zu bejahen. Ich mochte dafiir die folgenden Selektionsvorteile ins
Feld fithren:

1. GroBere Formen sind im allgemeinen kréaftiger und widerstands-
fihiger, so daf sie hiufig den kleineren individuellen Varianten im Daseins-
kampf iiberlegen sind. Eine derartige Konkurrenz setzt vielfach schon vor der
Geburt ein. So entwickeln sich
z. B. bei manchen Schnecken
( Buccinum, Purpura u. a.) in-
nerhalb jeder Eikapsel nur
wenige kriftigere Eier, wih-
rend die iibrigen Eier als Nah-
rung verbraucht werden. Ent-
sprechendes gilt fiir manche
Haie (wie z. B. Lamna) und fiir
den Alpensalamander (Sala-
mandra atra). Bei Sdugetieren,
die mehrere Junge zur Welt
bringen, pflegen die schwiéch-
sten Exemplare am ehesten

. .....\..‘»-uww_%r

gl
(Rt
e %,

tot geboren zu werden. Nach % o
der Geburt setzt dann schon

ein aktiver Daseinskampf um
die Nahrung ein. Schwichliche
Tiere sind auch einer Gefihr- puli. Darunter des sehr kleinen Chrysomeliden Haltica atra mit

Abb. 75 Hinterfliigel des groBen Chrysomeliden Melasoma po-

reduzierten Adern. Darunter der gleiche Fliigel auf die GroBe
des Melasoma-Flugels gebracht.

dung durch Auskithlung stér-
ker ausgesetzt, da ihre Tem-
peraturregulation spater einsetzt. Nach B. LercareNTrITTS Feststellungen (1919)
konnen z. B. kriftige Katzchen schon am 1. Lebenstage die Temperatur gut.
regulieren, wihrend schwichliche Varianten zunichst noch stark auskiihlen
und erst am 2. Tage einigermafen regulieren konnen.

Bei Siugern werden weiterhin beim Saugen, bei Vogeln beim Betteln schwache.
Varianten von kréftigeren zur Seite gedringt, so da sie nicht selten zugrunde
gehen. Auch die erwachsenen Tiere konkurrieren bei der Futtersuche. Bei der-
Flucht vor Feinden oder vor Witterungsunbilden wie auch beim eigenen
Beutefang sind gleichfalls die kriiftigeren und darum absolut schnelleren
und ausdauernden Individuen im Vorteil (exakte Geschwindigkeitsangaben
groBer und kleiner Tiere bei W. voN BupDENBROCK 1934). Unmittelbar deut-
lich wird die GroBenauslese dann auch bei den Brunftkimpfen, wie sie von
Wiederkiuern, wie etwa von Hirschen und Rindern, von Auer- und Birkhéhnen,
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TLachsen, Kampffischen, Hirschkifern usw., bekannt sind, wie sie aber auch
sonst im Tierreich allenthalben vorkommen. Hier haben meist nur die krifti-
geren Mannchen die Méglichkeit, Nachkommen zu erzeugen, wihrend schwache
Minnchen gelegentlich sogar getotet werden. — W. E. CastLE (1932) war der
erste, der solche prae- und postnatalen Auslesevorginge unter individuellen
Varianten der gleichen Art zur Erklarung der Corrschen Regel heranzog.

Derartige Konkurrenzkimpfe spielen sich aber nicht nur infraspezifisch,
sondern auch transspezifisch ab zwischen verschieden groBen Arten beim
Kampf um Nahrung und Raum, wie man dies etwa jahrlich am Kampf ver-
schiedener Vogelarten um eine Bruth6hle beobachten kann. Auch die klima-
tische Selektion kann sich derart auswirken, daf kleine Arten ausgemerzt
-werden und grofere den frei gewordenen Biotop iibernehmen. Da Arten sich
in der GréBe vielfach stirker unterscheiden als individuelle Varianten, so ist
der Selektionsvorteil hier relativ grof und wire in den Selektionsformeln meist
mit wesentlich mehr als 19, einzusetzen. (Bei der Diskussion der mathemati-
schen Grundlagen der phylogenetischen Entwicklungsgeschwindigkeit wird
dieser erhohte Selektionsvorteil bei transspezifischer Selektion oft ibersehen.)

2. Wie wir schon bei der Besprechung der phylogenetischen Bedeutung der
KorpergroBe im Kapitel 6, IT sahen, haben groBere Formen infolge von posi-
tiven und negativen Wachstumsallometrien und von durch die Kérpergrofen-
Steigerung erzwungenen Ausleseprozessen im allgemeinen andere Korper-
und Organproportionen als kleine Formen. Auch damit sind nun oftmals
Selektionsvorteile gegeben, die sich bei infraspezifischer Auslese auswirken
konnen. Einige Beispiele mogen zur Exliuterung geniigen.

Bei vielen Tieren gehéren gerade die Angriffs- und Abwehrwaffen zu den
positiv allometrisch wachsenden Gebilden, d. h. groBe Varianten zeigen diese
Organe nicht nur absolut, sondern auch relativ vergréBert. Das gilt fiir die
Scheren vieler Krebse, die Mandibeln vieler Insekten, besonders der Hirsch-
kéfer (Lucanus) und Ameisen, aber auch die Hérner und Geweihe von Wieder-
kauern, die Fangzihne (Canini) von Siugetieren, besonders Raubtieren, Affen
usw. Damit ist der Auslesevorteil der groflen Varianten noch einmal besonders
verstirkt (solange es nicht zu exzessiven und dann schlieflich ungiinstig wir-
kenden Ausprigungen kommt, wie z. B. beim Riesenhirsch).

Bei Wirbeltieren ist auch die relative GroBenverringerung von Leber, Herz,
Niere bei groflen Tieren insofern von Vorteil, als dadurch in der Leibeshohle
~verhiltnisméBig mehr Platz bleibt fiir eine relative Vergréferung des Darms
und fir das Heranwachsen von Embryonen, wodurch eine verlingerte Trag-
zeit, d. h. erhbhte Brutpflege erméglicht wird. Bei Insekten gestattet die mit
phylogenetischer KérpergroBenzunahme verbundene relative Verringerung von
Flugmuskulatur (und Bauchmark) den Einbau von Tracheenblasen, d. h. von
Organen, die fiir Warmeisolation und Sauerstoffspeicherung von Vorteil sind.

Wie in Kap. 6 B IT weiterhin ausgefithrt wurde, ist bei groBeren Séugetieren
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der Hirnstamm relativ kleiner, das Pallium also relativ groBer als bei kleineren
Arten. [Es ist dies anscheinend eine selektiv bedingte Regel, denn zumindest
beim Menschen entspricht sie der Ontogenese nicht. So errechnete ich nach den
Angaben von MicHAELIS (in St. A. Stwe 1938) Werte fiir das Vorderhirn in
Prozenten des Gesamthimns, die mit zunehmendem Alter keinen Anstieg er-
kennen lassen: ménnliches Kind von 2 Jahren: 86,1%, von 3 Jahren: 87,4 %s
von 4: 87,2%, von 5: 88,09, von 6: 87,5%, von 8: 89,49, von 9: 87,09,
Und die gleichen Berechnungen fiir die rechte Hemisphire von Knaben
nach PFISTER aus SIWE entsprechen dem: 1. Jahr: 43,29, 21/, Jahre: 43,1 %5
4/, Jahre: 43,0%, 6'/, Jahre: 44,1%,.] Die relativ gréBeren Vorderhirne groBer
Formen erméglichen nun, wie wir wahrscheinlich machen konnten, komplizier-
tere assoziative Leistungen, d. h. vielgestaltigere und plastischere Beantwor-
tungen von Umweltreizen, vor allem aber ein eindeutig lingeres Behalten des
Erlernten. Dazu kommen dann noch die weiter unten zu besprechenden Vor-
teile in der histologischen Struktur der Hirnganglienzellen.

3. Weiterhin sind es verschiedene histologische Unterschiede, die mit
der KérpergréBle verkniipft sind und biologische Vorteile bedingen. Wir hatten
schon im vorigen Kapitel, speziell bei der Besprechung des winzigen Proso-
branchiers Caecum glabrum gesehen, daB éine phylogenetische Steigerung der
KérpergréBe im wesentlichen durch eine Vermehrung der Zellzahl, nicht der
ZellgroBe zustande kommt. Die ZellgréBe wichst zwar auch gewdhnlich etwas
an, aber bei weitem nicht im Verhéltnis der KérpergréBe. Dies gilt allerdings
nur fiir die die KérpergroBen weitgehend mitbestimmenden Knochenzellen
sowie fiir die Epithelien, manche Driisengewebe und Bindegewebe, nicht aber
fir die ,,Dauergewebe‘, wie Nervenzellen, Linsenzellen, Muskelfasern, Feder-
radien usw., die aus einer mehr oder minder streng fixierten Zahl von Zellen
zusammengesetzt sind. Das geht vor allem aus G.Luvis Zellmessungen an
Wirbeltieren hervor (1914, 1925, teilweise Nachdruck bei G. TErssier 1939).
(Fiir Evertebraten vergleiche man z. B. E. G. Coxgrin 1912, H. LOWENTHAL
1923 u. a.) Es messen z. B. Leberzellen beim Rind (Bos taurus) 19,6 X19,6 .,
beim nur 45 cm langen Kantschil (Tragulus canchil) 15,1 X 15,1 1; beim
Kaninchen (Oryctolagus cuniculus) 23,7 X 23,7 i, bet der Wanderratte (Epimys
norvegicus) 19,2 19,2 ; beim Igel ( Erinaceus europaeus) 20,4 X 20,4y, bei der
Waldspitzmaus (Sorex aranaeus) 13,7x13 p. Die Kerndifferenzen sind noch
geringer, oder es haben die kleineren Arten sogar gelegentlich gréfere Kerne:
Rind 6,1x6,1 n, Kantschil 6,3x6,3 t.; Kaninchen 8,03x8,03 1, Ratte
8,7x8,6 u; Igel 7,7X17,7 ., Spitzmaus 5,8%5,8 . Tiefe Zellen des Oeso-
phagus-Epithels messen beim Kaninchen 7,1 X 12,2 y, bei der Ratte 7,3 X 6,5 s,
bei der Feldmaus ( Microtus arvalis) 5,8 8,5 11; beim Igel 8,6 X 15,1 p, bei der
Spitzmaus Sorex vulgaris 5,1 10,6 . Fiir den gewundenen Teil der Nieren-
kanilchen fand ich selbst bei der Wanderratte als KernmaBe 5,8x5,1 ®
(n = 52), bei der Hausmaus Q5,6 x4,8 11 (n = 64). Der Lingsdurchmesser

15 Rensch, Abstammungslehre




226 Regelhaftigkeiten der Kladogenese (Stammverzweigung)

der Kerne betriigt also bei der Maus 95,8%, der Querdurchmesser 94,39, von
dem der Ratte. Die Kopf-Rumpf-Linge der untersuchten Mause betrug aber
nur 39,5% von der der Ratten. Die Konstanz der ZellgroBe bei Knochen-
korperchen und Epithelzellen menschlicher Riesen und Zwerge hatte bereits
Tu. Bover (1904) nachgewiesen. Bei Zell zihlungen auf homologen Knochen-
querschnitten aus der Mitte des Jugale-Metajugale fand ich (bei Schnittdicke
von 8 p) bei der mitteleuropsischen Kohlmeise (Parus major major) durch-
schnittlich 137 Kerne, bei der kleineren Sunda-Rasse P.m. cinereus nur 115
Kerne. Die Flichen dieser Knochenquerschnitte verhalten sich wie 100 : 86,
die der Zellzahlen wie 100 : 84, d. h. praktisch ist die ZellgroBe bei den ver-
schiedenen Rassen gleich.

Es sind also allgemein groBere Tierformen aus mehr Zellen
zusammengesetzt als verwandte kleine Formen, und diese Tat-
sache wirkt sich in mancherlei Beziehungen als Vorteil gegen-
iiber den kleinen Tieren aus. Relativ leicht 148t sich dies fiir die Ery-
throcyten iiberblicken, die bei groBeren Arten nicht oder nur wenig, jeden-
falls keineswegs korpergroBenproportional groBer sind als bei kleineren Arten
gleicher Verwandtschaft, wie dies aus Tab. 21 hervorgeht, der ich tabellarische
Zusammenstellungen iiber Végel von F. GRoEBBELs (1932, p. 112—114) zu-
grunde legte (vgl. auch E. Scuraerrrzky, 1953, fiiv Hithnerrassen). (Da fir
Vogel wegen der unterschiedlichen Hals- und Schnabellingen Gesamtldngen-
angaben keine geeigneten Vergleichswerte darstellen, berechnete ich ene theo-

3,
retische ,,Gewichtslinge® als vV Kérpergewicht.) GroBe Arten haben also
relativ viel mehr Erythrocyten als kleine Arten, d. h. es steht relativ mehr
adsorbierende Oberfliche zur Verfiigung, als wenn die Zahl der Blutkorperchen
gleich geblieben wire und diese nur korperproportional angewachsen wiren.
Hat doch ein groBer Korper relativ weniger Oberfléiche als ein kleiner, da die
Oberfliche im Quadrat, das Volumen aber in der 3. Potenz zunimmt. Eine
rationellere Erythrocytenfunktion ist aber ein positiver Selektionswert, der
sich bei infra- wie transspezifischer Auslese auswirken muB. Die relative Klein-
heit der Erythrocyten groBer Arten ist auch insofern von Vorteil, als die Kapil-
laren relativ feiner und damit relativ komplizierter sein konnen als bei klei-
nen Arten. Nun wird sich zwar in der Phylogenese die Atmung bei groBen Tie-
ren nicht wesentlich intensiver herausgebildet haben, als dies physiologisch
erforderlich ist, es konnen aber dafiir Uberbeanspruchungen leichter ertragen
werden, und es konnten andererseits Einsparungen vorgenommen werden: die
Atembewegungen groBer Tiere sind bekanntlich — entsprechend auch der all-
gemein relativ geringeren Intensitit des Stoffwechsels — viel langsamer
(nach E. Barak 1921 Atemfrequenz pro Minute: Lowe 12, Leopard 15, Katze
24; Kaninchen 55, Meerschweinchen 80—85, Miuse bis iiber 200—300; Kamel
10—11, Lama 19—22, usw.).
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Tabelle 21

Erythrocytengrofie verschieden grofier, jeweils verwandter Vogelarten
(nach Zahlenangaben von VENzZLAFF bei F. GROEBBELS 1932).

Erythrocyten- | Erythrocytenlinge
Art Gewichtslinge grofe in in 9% der
® Gewichtslinge
Larus marinus ............. 11,45 15:7,5 0,0013
Larus ridibundus ........... 6,54 15:7,5 0,0022
Cygnusolor .......coovuen.. 20,41 16:7,5 0,0008
Anascrecca ................ 6,13 14,5 : 7 * 0,0023
Ardea cocoi ..., 12,60 16:7,5 0,0013
Ixobrychus minutus ........ 5,25 145:7 0,0028
Porphyrio poliocephalus ..... 7,75 16:7,5 0,0021
Por;a,na; PorZana ........... 4,40 14,7 0,0032
Pavo cristatus .. ............ 15,87 16 : 7,56 0,0010
Coturnix coturnix .......... 4,56 11,3 : 6,3 0,0025
Aquila chrysagtos ........... 16,63 15,5 : 7,56 0,0009
Falco tinunculus ............ 6,564 13:7,5 0,0020
Bubobubo ................ 14,09 16:7,5 0,0011
Otusscops coovvnvvennnnn.., 5,37 14,5 . 7 0,0027
Corvus corax ............... 11,45 15:6,3 0,0013
Passer montanus ........... 3,11 12,5 :6,3 0,0040

Wie wir bei der Besprechung der Retina von verwandten Vertebraten
verschiedener KorpergroBe sahen (vgl. p. 162), ist die Zahl der Sehzellen bei
den groBen Arten absolut grofer. Ein groBes Auge vermag also das auf die
Retina geworfene Bild der Umwelt besser aufzulésen, und das Tier kann des-
halb auch auf kleinere Details von Reizgestalten reagieren. Damit ist wiederum
ein Selektionsvorteil gegeben, der sich bei der Konkurrenz verschieden groBer
Varianten einer Art und natiirlich noch viel stirker bei der transspezifischen
Konkurrenz zwischen Arten von noch bedeutenderer GroBendifferenz aus-
wirken muB. Weiterhin sind groBe Formen auch durch die besprochene
Linsenregel bevorteilt: die relativ kleinere und relativ flachere Linse der
groeren Formen gestattet eine weitgehendere Akkomodation als die sehr
rundliche Linse kleiner Formen, die eine Fernakkomodation erschwert oder
unmdglich macht.

Ganz Entsprechendes gilt fiir die Komplexaugen der Arthropoden. Da die
Zellen der Ommatidien keine beliebige VergroBerung zulassen, so haben
groBe Arten allgemein auch mehr Ommatidien, was man bei allen
Insektengruppen beobachten kann. Bei der SchmeiBfliege Calliphora vomitoria
(1 ®) wurden von W. ParrMany (1948) 4585 Ommatidien pro Auge gezéhlt,
bei Drosophila melanogaster (2 @, Wildform) 663 und 672, bei der Stechmiicke
Culez pipiens (2 3) 480 und 498, bei einer kleinen Trauermiicke (Lycoriine)
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(4 3) von 3mm Kérperlinge 224—268 Ommatidien (weitere Zahlen bei
K. LEINEMANN 1904, F. A. ScHiLDER 1950). Die groBere Ommatidienzahl gré-
Berer Formen gestattet eine entsprechend feinere Auflosung, wihrend um-
gekehrt bei kleinen oftmals ein Bildsehen mit wenigen nach verschiedenen
Richtungen weisenden Ommatidien gar nicht méglich ist (vgl. W. vox BuppEN-
BROCK 1924, p. 59).

Auch in der Struktur der Niere ergeben sich bei der phylogenetischen
Grofenzunahme Anderungen, die einen Selektionsvorteil bedeuten kénnen.
Auf exakten Medianschnitten durch die Niere einer Wanderratte zahlte ich fiir
jeden Glomerulus in 10 y dicken Schnitten 63—107, durchschnittlich 83 Zell-
kerne, bei der Hausmaus 45—69, durchschnittlich 54 Kerne. Gleichzeitig ist
bei der Ratte auch die Zahl der Glomeruli erh6ht. Ich zéhlte auf medianen
Liangsschnitten deren 279—347, durchschnittlich 308, bei der Ratte und
132—159, durchschnittlich 146, bei Hausméausen. Die Zunahme der Glomeruli-
zahl und der Zellzahl, aus denen sie sich zusammensetzen, diirfte vielleicht ein
rationelleres Arbeiten erméglichen, als wenn die Glomerulizahl und Zellzahl
konstant, aber die Zellen korperproportional vergroBert wiren, weil dann die
abscheidende Fliche relativ kleiner wire. Ahnliche Vorteile ergeben sich wahr-
scheinlich auch bei anderen Geweben, wie z. B. Darmepithelien usw., aber eine
exakte Beurteilung der Verhiltnisse ist hier wie beim Nierengewebe leider
bislang noch nicht moglich.

SchlieBlich ist auch die histologische wie cytologische Struktur der Hirn-
rinde von Siugetieren, wie wir in Kap. 6 B II sahen, bei grofen im Vergleich
mit verwandten kleineren Arten zum Teil als vorteilhafter anzusehen, weil die
komplizierteren Regionen relativ ausgedehnter sind und weil die als ,,Dauer-
elemente* absolut groferen Neuronen absolut mehr Dendriten besitzen und
somit komplexere Schaltungen erméglicht werden.

Es sind insgesamt also mancherlei Vorteile, die fiir groBere Tiere schon allein
durch die histologischen Differenzen zustande kommen. Am schwerwiegend-
sten sind dabei wohl die Verbesserungen durch die erhohten Anzahlen von
Sinneszellen.

4. In Kap. 6 B IT hatten wir weiterhin festgestellt, daB bei poikilothermen
Tieren ziemlich generell die groBen Arten erheblich mehr Eier legen bzw.
mehr Junge zur Welt bringen. Auch bei Ovarien handelt es sich also um Ge-
webe, die bei phylogenetischer KorpergroBenzunahme hauptsachhch durch die
Zahl der Zellen, weniger durch deren Gréfe zunehmen. Eine erhohte Zahl von
Nachkommen ist aber wieder ein wohl unbestreitbarer selektiver Vorteil.
(Bei sehr starker Ausprigung der Brutpflege ist es dagegen offenbar meist
vorteilhafter, weniger Junge zur Welt zu bringen, weshalb groBe Siugetiere
gewohnlich weniger Junge haben als kleine Arten.)

5. Wir hatten weiterhin bereits besprochen, daB auch der Stoffwechsel grofier
Séugetiere rationeller ist als bei kleinen Arten, weil die der Korperoberfliche
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etwa proportionale Wéarmeabgabe relativ geringer ist (vgl. auch
I. KruMBIEGEL 1933). Die BEReMANNsche Regel der GroBenzunahme der Ras-
sen eines Rassenkreises (zum Teil auch verwandter Arten)in kithleren Gebieten
ist, wie wir sahen (8. 47), der Ausdruck der damit bedingten Ausleseverhilt-
nisse (und zwar wohl durch die Winterminima: B. Renscr 1939). Ich hatte
nun schon vor lingerer Zeit (B. REnscH 1924, 1952) darauf aufmerksam ge-
macht, dal gerade die eindrucksvollsten und geldufigsten Beispiele der Corr-
schen Regel, die Grofensteigerungen bei Saugetieren, zum Teil auch durch
klimatische Selektion gedeutet werden kénnten. Finden sich doch die ent-
sprechenden Stammesreihen der Pferde, Elefanten, Nashomer, Raubtiere usw.
zumeist in Gebieten, die im Laufe -des Tertidrs eine sukzessive Temperatur-
abnahme aufweisen. Es handelt sich hier also gewissermafen um die Aus-
wirkung der BErReMaANNschen Regel im zeitlichen Ablauf. Wie die
Titanotheriiden lehren, die schon im Kocén eine gewaltige Groensteigerung
zeigen, ist diese klimatische Auslese gewil nicht die alleinige Ursache, sie kann
aber jedenfalls in entscheidender Weise' zum Zustandekommen der Korper-
groBenzunahme beitragen.

Das wird besonders deutlich durch die so allgemeine Ausprigung von
Riesenformen wéihrend der Eiszeit, die in fast allen Gebieten entspre-
chend der generellen Temperaturerniedrigung auf der Erde kennzeichnend
sind. So finden wir auf den Nordkontinenten die gewaltigen Elephas primigenius
(Mammut) und E. imperator, Rhinoceros tichorhinus (Wollhaarnashorn), Hippo-
potamus major (RiesenfluBpferd), Bison priscus (Wisent), Alces latifrons
(Riesenelch), Megaceros-Arten (Riesenhirsche), die zu den Litopterna gehdri-
gen, mehr als kamelgroBen Macrauchenia, birengroie Castoroides (Riesenbiber),
Héhlenléwen, Felis spelacus, und Hohlenbaren, Ursus spelaeus, die etwa ein
Drittel groBer als rezente Lowen bzw. Braunbéren sind, den rindergrofien
Gravigraden (Riesenfaultier) Megalonyxz feffersoni in Nordamerika und in
Europa selbst unter den Maulwiirfen die Talpa magna. — In Siidamerika leb-
ten zu gleicher Zeit all die groBen Xenarthra, wie das nashorngroe Giirteltier
Chlamydotherium, die Giirteltiere Glyptodon von 2 m und Doedicurus von 4 m
Linge, die bis elefantengroBen Gravigraden (Riesenfaultiere) der Gattungen
Megatherium, Mylodon, Grypotherium und Scelidotherium, ferner der nashorn-
groBe Notoungulat Toxzodon sowie der fluBpferdgrofe Nager Megamys (ein
Chinchillide). Auf den Westindischen Inseln traten die Riesenbiber Amblyrhiza
und Elasmodontomys auf und der biarengroBe Gravigrade Megalocnus. — Im
australischen Gebiete brachte das Pleistocin die nashorngroen Riesenwombats
(Phascolarctidae) der Gattungen Diprotodon, Nototherium und Koalemus her-
vor, die gleichfalls relativ sehr groBen Phascolonus und Sceparnodon sowie die
Riesenkanguruhs der Genera Sthenurus und Palorchestes. Unter den Vogeln
erreichte ein Riesenemu von 30 cm Schidellinge, Genyornis, wahrscheinlich
gewaltige KorpermaBe. Auf Neuseeland brachte es zugleich ein Moa, Dinorns
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maxzimus, auf 3,6 m Hohe. — Und auch auf Madagaskar entstanden relativ
sehr groBe Halbaffen (Lemuroiden), wie Palacopropithecus und Megaladapis
von Menschenaffengrofie. Im gleichen Raume lebten auch die Riesenstraufle
der Gattung Aepyornis. — Wenn nun auch, wie dies bereits am Anfang des
Kapitels besprochen wurde, Riesenformen in allen geologischen Epochen (mit
Ausnahme des Kambriums) auftreten, so ist die Hiufung derartiger Formen
und ihr gewaltiges Ausmal wihrend der Eiszeit doch gewil kein Zufall, zumal
die meisten der genannten Gattungen jeweils die groBten ihrer Familie itber-
haupt sind und in der wirmeren Jetztzeit gewShnlich nur noch minder grofie
verwandte Formen existieren. Die mit bedeutender Korpergrofe verbundene
relative Oberflichenverringerung war eben gerade in einer Periode extremer
Abkiihlung fiur Warmbliiter ein Auslesevorteil von entscheidender Bedeutung.

6. Wie die Tab. 20 (8. 173) zeigt, haben groBere Warmbliiter allgemein auch
eine groBere Lebensdauer als verwandte kleinere Formen. Diese Regel gilt
anscheinend auch fiir manche poikilothermen Tiergruppen. So leben unter den
Reptilien z. B. die Krokodile und die Riesenschildkréten erheblich langer als
kleine Arten. Das Weibchen des winzigen Archianneliden Denophilus gyrocilia-
tus (von 0,7 bis 1,3 mm Linge) lebt 2—3 Monate, das Mannchen 8—10 Tage,
der groBere Polychaet Pectinaria koreni ist dagegen einjdhrig, P. auricoma,
P . belgica, Spirorbis-Arten u. a. sind mehrjahrig (vgl. A. REmane 1932). Auch
dieses erhohte Lebensalter kann sich als Selektionsvorteil auswirken, da den
betreffenden Tieren mehr Zeit zur Verfiigung steht, verschiedene
Antigene zu erwerben und auch mehr Erfahrungen zu sammeln
und dadurch im Daseinskampf plastischer zu reagieren. Ganz
besonders gilt das natilich fiir die hoheren Tiergruppen.

7. SchlieBlich kann zur Erklirung der sukzessiven Groflenzunahme in den
Stammesreihen vielleicht auch noch ein Faktor herangezogen werden, der in
gleicher Weise bei sdmtlichen Tiergruppen (und auch bei Pflanzengruppen,
soweit hier die CopEsche Regel gilt) wirksam sein kann: das Luxurieren
von Bastarden. Bei der Entwicklung von Arten nimmt ja infolge zeit-
proportionaler Mutation und steter Auslese im allgemeinen die individuelle
Variabilitit und die Bildung 6kologischer und geographischer Rassen zu. Da-
mit wichst auch die Heterozygotie an, und es hiuft sich so die Moglichkeit
einer Entstehung von Heterosis-Effekten (vgl. Tu. Doszransky 1951, p. 121),
die sich zum Teil in einer Steigerung der KorpergroBe dokumentieren. Eine
Deutung der CopEschen Regel auf dieser Basis wird besonders nahegelegt in
Fillen, bei denen die unter 1—6 genannten Auslesevorteile nicht wahrschein-
lich sind. So kann z. B. die in so vielen gesicherten Stammesreihen von Fora-
miniferen beobachtete GroBenzunahme (vgl. HinTErMANN, NEwELL) kaum
durch Konkurrenzvorteile der jeweils groBeren Varianten erklirt werden, falls
man nicht Bastardiiberlegenheit durch Heterosis mit in Rechnung stellt.

Zusammenfassend konnen wir also feststellen, daB die phylo-
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genetische Korpergrofensteigerung eine ganze Reihe eindeuti-
ger und mehr oder minder genereller Selektionsvorteile mit sich
bringt und dall daher die Copesche Regel wohl durch infra-
und transspezifische Auslese ,richtungslos® entstandener gré-
Berer Varianten bzw. Arten erkldrt werden kann. In besonderem
MaBe gilt das fiir die Séugetiere, welche die zahlreichsten und eindrucksvollsten
Beispiele fiir die Regel liefern. Damit soll nun aber nicht etwa behauptet wer-
den, daB nicht auch in manchen Fillen eine Verringerung der KorpergroBe
von Vorteil sein konne. Wenn es z. B. gilt, noch freie Klein-Biotope im dichten
Laub, im Mulm des Bodens, zwischen den Sandkornern der seichten Meeres-
ufer usw. zu besiedeln, so wird eine jeweils entsprechende geringe Kérpergrofie
gegeniiber konkurrierenden gréBeren Formen einen hohen positiven Auslese-
wert haben. Eine Bevorteilung kleinerer Varianten kommt auch bei vielen
fliegenden Tierarten in Frage, weil sie ein giinstigeres Verhdltnis von Fliigel-
fliche (in der 2. Potenz anwachsend) zum zu tragenden Kérpervolumen haben
(in der 3. Potenz anwachsend).

Auch darf natiirlich nicht verkannt werden, daf} der intensivere Stoffwechsel
kleiner Tiere ebenso einen Vorteil bieten kann wie die Kiirze der Lebensdauer
und die schnellere Generationsfolge. Deshalb gilt ja auch die CopEsche Regel
im allgemeinen nicht bei den so unendlich formenreichen Insekten. Soweit aber
in den iibrigen Tiergruppen eine stammesgeschichtliche Grofenzunahme vor-
liegt, darf wohl unsere summative Frkldrung durch die genannten Faktoren
als ausreichend betrachtet werden. Zumindest sind wir keineswegs gezwungen,
aus dem Bestehen der CopEschen Regel auf eine unbekannte, autonome, evo-
lutive Kraft zu schliefen. Richtungslose Mutation und natiirliche Auslese ge-
niigen vielmehr bislang zur Deutung dieser Orthogeneseform.

Orthogenese von Organen

Mit der Deutung der Coreschen Regel durch generelle Selektion gréBerer
Formen werden nun auch viele spezielle Orthogenesen einzelner Or-
gane verstindlich. Wir hatten ja im Kap. 6, II gesehen, daf viele Korperteile
insofern in einer bestimmten Korrelation zum Gesamtkorper stehen, als sie
relativ schneller, d. h. positiv allometrisch, oder relativ langsamer als dieser,
negativ allometrisch wachsen. Derart positiv allometrisch vergrofern sich z. B.
die meisten Zihne, die nach Verlust des Milchgebisses natiirlich in einem
schnelleren Tempo als der Gesamtkorper wachsen miissen. Wird nun eine Tier-
form im Laufe der Phylogenese groBer, so werden damit auch die Zéhne nicht
nur proportionell zum Kérper absolut gréBer, sondern wegen ihres beschleunig-
ten Wachstums unverhéltnismiBig groBer und bei ganz grofen Formen schlief3-
lich sogar exzessiv. Zghne sind also pridisponiert fiir eine spezielle orthogene-
tische Uberentwicklung, und wir finden deshalb bei Riesenformen in zahlreichen
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Fillen ganz extreme Ausprigungen, wie sie uns von Elefanten, Walrossen,
Nilpferden, groBen Schweinearten usw. geldufig sind. Nun sind Zihne aber
zugleich funktionell sehr gebundene Organe, die sich nicht beliebig verindern
diirfen. Es wird deshalb auch noch zumeist eine spezielle Gegenauslese ein-
setzen, die zu exzessive Varianten ausmerzt. Das gilt besonders fiir die Prae-
molaren und Molaren, deren GroéBe und Form wegen des Zusammenwirkens
von Ober- und Unterkiefer sich nur in bestimmten Grenzen verindern darf.
Die Schneide- und Fangzihne dagegen haben einen groBeren Spielraum fiir
ihre Ausprigung, und hier bringt das positiv allometrische Wachstum denn
auch mit wachsender KorpergroBe oft extreme Ausprigungen hervor.

In Abb. 76—77 sind derartige Orthogenesen veranschaulicht. Die Elefanten-
artigen (Proboscidier) stammen z. B. von Formen ab, die den Moeritherien des
oberen Eocén dhnlich waren, die nur erst Schweine- bis Tapirgrofe erreichten,
ein vollstdndiges Gebif hatten, bei dem aber die 2. Schneidezihne in Ober-
und Unterkiefer bereits vergroBert waren. Mit dem Anwachsen der Korper-
grofe in den Stammesreihen wurden diese J, relativ immer grofler und so all-
mihlich zu 4 StoBzéhnen, wie sie Palaeomastodon und Phiomia des Oligocin
zeigen, die bereits die Grofe kleiner Elefanten hatten. Daraus entwickelten
sich dann die gréBeren Mastodonten des Miocéin und Pleistocin, die zum Teil
im Unterkiefer keine StoBzihne mehr hatten. Aus einem derartigen Typ bilde-
ten sich weiterhin im Pliocin auch die Elefanten heraus, deren groBte Typen,
wie Elephas primigenius (Mammut) in Europa und Asien und E. smperator in
Nordamerika, auch die relativ lingsten StoBzihne aufweisen. In einer anderen
Entwicklungsreihe gingen schon im Oligocéin umgekehrt die oberen J, verloren,
und es entwickelten sich die bis mammutgro8en Dinotherien, die nur im Unter-
kiefer nach unten gerichtete StoBzihne besitzen (vgl. H. F. OsBorN 1922,
1935). — In der Familie der Katzen entwickelten sich aus dem etwa luchs-
groflen Hoplophoneus des mittleren Oligocin, der bereits verhiltnismiBig sehr
lange obere Fangzihne besaB, iiber Machairodus des Miocin schlieBlich im
Pleistocén die 16wengroBen Smilodon mit ganz exzessiven oberen Fangzihnen
(Abb. 77). Eine kleinere Gattung, die vielleicht einem Seitenast der Entwick-
lung angehort, Busmilus, hat schon im frithen Oligocéin exzessive Canini aus-
gebildet. — Auch unter den Halbaffen (Lemuroidea) bildeten sich aus kleinen,
etwa katzengroBen Adapiden des Eocéin im Pleistocéin eine menschenaffengroBe
Riesenform Megaladapis (Abb. 65), bei der die oberen Fangzihne ungewohnlich
stark ausgeprigt und die oberen Schneidezihne dafiir, wahrscheinlich kom-
pensatorisch, in Fortfall gekommen sind. (Weitere Beispiele im nichsten Ka-
pitel: Abb. 83, 84.)

In shnlicher Weise pridisponiert fiir orthogenetische Exzessiventwicklung
bei phyletischer GréBensteigerung sind die Schnéibel der Végel. Jungvigel
zeigen bekanntlich generell relativ kurze Schnébel. Das Wachstum dieses Or-
gans ist also gleichfalls positiv allometrisch (Abb. 38). So sind denn auch bei
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Abb. 76 Den Stammformen verwandte und exzessive Proboscidier. Von oben nach unten: Moeritherium,
Phiomia, Trilophodon, Dinotherium, Wollhaarmammut. (Nach ROMER 1933.)
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den groBen Arten verschiedener Verwandtschaftsgruppen jeweils extrem
groBe Schnabeltypen zu finden, so bei den groften Nashornvigeln (wie be-
sonders Ceratogymna, Dichoceros u. a.), Tukanen (besonders Rhamphastus),
Eisvogeln ( Dacelo), Papageien (Ara), Pelikanen, Schnepfenvogeln ( Numenius,
Lumosa, Abb. 38, Recurvirostra), Reihern ( Balaeniceps) usw.

Auch positiv allometrisch wachsende knocherne Auswiichse des Schadels,
vor allem Geweihe und Nasenhorner zeigen oftmals eine unverhéltnisméfige
orthogenetische GroBensteigerung wéhrend der phylogenetischen Korper-
groBenzunahme. Die sehr kleinen miocénen Hirsche (wie z. B. Merycodus)
haben noch Geweihe, welche nur wenig langer sind als der Schadel. Mit der
wachsenden Korpergrofe entstehen
daraus dann aber schlieflich die
Riesenhirsche (Megaceros) des Plei-
stocdn mit einem Geweih, dessen
Aste ein Mehrfaches der Kopflinge
erreichen. — Unter den Titanothe-
rien fithrt eine in der Korpergrofle

(mittleres Eocén) iiber Protitanothe-
rium (oberes Eocén) zu dem riesigen
Brontotherium (unteres Oligocén):
hier wichst das doppelte Nashorn in

vergleiche auch T'riceratops, Pterano-

Dhoviens primsesys. it Ogootn Kordumertiasy, dom, Stegosaurus, Dimetrodon bei der

Oben Sl oo et o erkas)  Besprechung  der ,,Uberspezialisie-
rung“ im néchsten Kapitel.)

Die Proportionen des Schidels dndern sich ebenfalls mit der wachsenden
KorpergroBe in charakteristischer Weise. Wir hatten ja bei der Besprechung
der Wachstumsallometrie im Kap. 6 B II festgestellt, daB der Kopf bei gréfle-
ren Tieren relativ kleiner wird, daf aber der Gesichtsteil dagegen meist
positiv allometrisch wichst: junge Saugetiere haben allgemein einen gedrun-
generen oder rundlicheren Schidel als alte, und entsprechend haben groSie
Arten lingere Gesichtsschidel als verwandte kleine, wie dies die Abb. 35 fiir
Hauskatze und Lowe, Mauswiesel und Edelmarder, Ziesel und Murmeltier
zeigt. Sehr deutlich ist diese Versinderung und Kriftigung des Gesichtsschédels,
wie wir sahen, auch bei der Pferdereihe (Abb. 32). Automatisch damit ver-
bunden ist wiederum auch eine relative Verstirkung der Zahne, was sich im
Vordergebif} als relative ZahnvergroBerung, bei den Mahlzihnen aber mehr als
Verbreiterung auswirken kann und damit eine Molarisierung der Primolaren
einleitet. Das hat dann weiterhin eine (wahrscheinlich kompensatorische) starke
Reduktion des 1. Priamolaren und eine schwichere des letzten (3.) Molaren zur

zunehmende Reihe von Manteoceras

exzessiver Weise an (Abb. 82). (Man
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Folge. Die so viel besprochenen Orthogenesen am Pferdeschidel sind wenig-
stens in ihrer Grundlage also schon durch die korrelativen Zusammenhinge mit
der KorpergroBenzunahme bedingt, die, wie wir sahen, wohlinfolge genereller
Organisationsvorteile der grofleren Formen selektiv zustande kommt. Daneben
findet nun aber natiitlich auf jedem phylogenetischen Stadium auch noch eine
Sonderselektion durch spezielle Umweltfaktoren, besonders durch die Art des
zur Verfiigung stehenden Futters, statt (vgl. z. B. R. A. StirTons Untersuchun-
gen, 1947, itber die Entwicklung der Hypsodontie).

Es ist begreiflich, daBl Paldontologen, die bisher die Allometrie noch nicht
beriicksichtigten, immer wieder solche Orthogenesen am Schidel als Muster-
beispiel fiir noch unerklérte (bzw. autonome) Entwicklungstendenzen bezeich-
nen, zumal diese auch schon an verhiltnisméaBig kurzen Abschnitten der Phylo-
genese deutlich werden. Leider kann der Paliontologe nun aber die ontogene-
tischen Allometrien, d. h. korrelativen Beziehungen zum Gesamtwachstum
nur in seltenen Fillen beurteilen. Er kann infolgedessen lediglich zuriickhal-
tend sein in der Beurteilung einer Organorthogenese, und er kann zumeist
ohne Kenntnis der korrelativen Zusammenhénge gar nicht behaupten, da8
sich ein Organ ohne Auslese orthogenetisch entwickelt habe.

Natiirlich soll damit in keiner Weise verkannt werden, dafl viele Auslese-
prozesse auch nur die Wachstumsgradienten einzelner Organe selbst treffen. Wir
hatten dies ja in Kap. 6 B IT an verschiedenen Fillen ausfithrlich besprochen.
Ein letztes Beispiel moge dies noch einmal erldutern. Das Leben in der Steppe
wird bei einem Huftier stets bewirken, dal vorzugsweise Varianten ausgemerzt
werden, die nicht schnell genug beweglich, also zum Teil nicht langbeinig ge-
nug sind, deren Sinnesorgane den nahenden Feind nicht schnell genug anzeigen,
deren Wasserhaushalt Trockenperioden nicht standhélt usw. Da alle Stadien der
phylogenetischen Umwandlung in immer wieder gleicher Richtung ausgelesen
werden, wird auch auf diese Weise eine orthogenetische Entwicklung eintreten.
Die Abdnderung kann dabei der Wachstumsallometrie entgegengesetzt sein.
Alle Huftiere leiten sich z. B. von insektenfresserdhnlichen kleinen Vorfahren
her, deren Beine urspriinglich sehr wahrscheinlich (so wie bei den heutigen
Insektenfressern und Raubtieren) ein positiv allometrisches Langenwachs-
tum aufwiesen (Jungtiere relativ kurzbeinig). Da es nun aber bei den werden-
den Huftieren in der Steppe notwendig wurde, daB auch die Jungtiere moglichst
bald nach der Geburt schnell zu laufen imstande sind, wurden entsprechende
Wachstumsgradienten selektiv gefordert, und es bildete sich so eine negative
Wachstumsallometrie der Beine, d. h. eine relative Langbeinigkeit der Jung-
tiere heraus, wie sie uns von Einhufern wie Paarhufern geldufig ist. Auch die
relative Verlingerung des Darmes bei diesen groBeren Formen entwickelte sich
wohl phylogenetisch, wie wir sahen (8. 157), entgegen der Wachstumsallometrie.
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Reduktion von Organen

In ganz analoger Weise, wie durch KorpergroBenzunahme bei positiver
Wachstumsallometrie exzessive Organe entstehen, kann bei negativer Allome-
trie eine Reduktion und eventuell auch eine Rudimentation eintreten. Beson-
ders treffende Beispiele dafiir sind die Rudimentationen der Extremitédten bet
Echsen und Schleichen. Wie O. ScHUSTER (1950) feststellte, wachsen generell
die Beine der Echsen negativ allometrisch im Verhaltnis zum Rumpf. Diese
Tendenz muB also bei allgemeiner KorpergroBenzunahme oder bei einer spe-
zellen Streckung des Rumpfes dazu fithren, daB die Beine relativ kiirzer und
damit gelegentlich zu kurz werden, um die Fortbewegung der Tiere noch
wesentlich mit zu tibernehmen. Es iiberwiegt dadurch mehr und mehr die
Schlingelbewegung des Rumpfes als Bewegungskomponente, und es kann dazu
kommen, da die Extremitdten so bedeutungslos werden, daB sie durch keine
Sonderauslese mehr vor der Rudimentation bewahrt werden.

Es gibt nun eine ganze Anzahl von Arten, welche diesen Reduktionsprozefs
bis zu verschiedenen Endstadien hin erkennen lassen. Man kann daher anato-
mische Artenreihen bilden, deren Anfangsglieder (bei Scinciden z. B. Lygosoma,
Scincus, Eumeces usw.) noch normal funktionierende Beine, deren Kndglieder
aber nur mehr oder minder groBe Rudimente besitzen (Seps, Ophiodes, Ophi-
saurus, Anguis). N. N. SEweRTzOFF (1931), der solche Reihen studierte, konnte
feststellen, daB dabei die Zahl der prisakralen Wirbel sukzessive erh6ht wurde,
so daB der Korper immer gestreckter, schleichenhafter wurde. So entstanden
zuniichst eigenartige Mittelformen, wie sie z. B. durch die mediterrane Walzen-
echse (Chalcides ocellatus, Abb. 78) reprisentiert werden. Die Beine sind hier
noch von normaler Gestalt, aber relativ schon so kurz, da sie nur noch sehr
unvollkommen zum Laufen ‘beitragen konnen und der Bauplan geradezu un-
organisch anmutet. Die Fortbewegungsweise wurde dadurch stirker schlén-
gelnd, was sich nun seinerseits im Sinne einer Orthoselektion auswirken und
zur weiteren Reduktion der Beine beitragen konnte. Das nichste Stadium
wird dann durch Formen bezeichnet, die nur noch ganz kurze, funktionell un-
brauchbare Extremititen besaBen, wie dies die Erzschleiche (Seps tridactylus)
zeigt. SchlieBlich verschwanden die Vorderbeine ganz, wie bei Ophiodes striatus,
weil das anterio-posteriore ontogenetische Differenzierungsgefille ja zuerst und
am lingsten andauernd den VordergliedmaBen kompensatorisch das Baumate-
rial entzog und keine Sonderselektion der Beine dem mehr entgegenarbeitete.
Der mediterrane Scheltopusik (Ophisaurus apus) besitzt schlieBlich nur noch
winzige, vollig funktionslose Hinterbeinreste, und bei der Blindschleiche (A4n-
guis fragilis) ist &uBerlich iiberhaupt kein Rudiment mehr zu sehen. Erhalten
blieb hier nur ein Becken mit einem winzigen Femurrest (Abb.79). In einzelnen
Fillen verlief dabei die Rudimentation aber noch insofern verschieden, als die
zum Laufen nicht mehr geeigneten Beine wenigstens noch zum Graben be-
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nutzt wurden, wodurch eine entsprechende Selektion wirksam blieb, wie djés
H. STEINER und G. ANDERs (1946) sehr schdn an verschiedenen Echsenarten
nachwiesen. Auch bei den Schlangen wurden die Hinterextremititen zuletzt
reduziert, wie dies die Rudimente bei Python und Ilysia lehren.

Zumeist verschwanden bei der Rudimentation der Extremititen, und zwar
sowohl bei Reptilien als auch ber Walen, die distalen Partien, d. h. die Pha-
langen zuerst, wihrend Becken und Femur am lingsten erhalten blieben. Es
‘war dies schon von M. FUrBRINGER (1870) erkannt worden. Auch bei rudi-

_Abb. 78 Stadien sukzessiver Extremititenreduktion bei Echsen. Von oben nach unten: Eumeces algeriensis,
Chalcides ocellatus, Ophiomorus tridactylus.

‘mentéiren Insektenﬂiiéeln fehlen vorzugsweise die distalen Adern und Fligel-
partien (Abb. 80). Es sind dies also die Teile, die zuletzt differenziert werden

-und denen daher am leichtesten von vorher ausgebildeten Kérperabschnitten
Material entzogen werden kann, zumal — speziell bei Wirbeltieren — der

Kérper wihrend dieser Entwicklungszeit sehr stark anwéchst. Dem entspricht

-es auch, daB nach W.Lanpaurrs Untersuchungen (1931, 1934) eine kurz-

beinige Hiihnerrasse (creeper) dadurch zustande kommt, daB eine generelle
‘Wachstumsverzdgerung in dem Zeitraum zwischen der 36. und 72. Bebriitungs-

stunde gerade das in dieser Zeit bei normalen Hithnern besonders aktive Bein-

wachstum hemmt und dabei einerseits die groBten Beinknochen (Femur) und

.andererseits die am sp#testen angelegten distalen Teile am meisten (vgl. 8.197).
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In einigen Fillen treten die Rudimente bzw. noch normal entwickelte An-
lagen nur in der Ontogenese auf, um dann in einem bestimmten Stadium
wieder vollig abgebaut zu werden. A. N. SEwerTzOFF (1931) bezeichnete diesen
Vorgang als Aphanisie. So wird beim Scheltopusik (Ophisaurus apus) z. B.
zunichst auch eine vordere Extremitit angelegt, die aber keine knorpeligen
Skelettvorstufen entwickelt und wieder véllig schwindet (bis auf Scapula und
Coracoid). Offenbar ist in solchen Fillen die Konkurrenz der Rumpfgewebe zu
stark, so daf das Gewebematerial der Beinanlage wieder kompensatorisch ver-
braucht wird. Auch bei den Hinterextremitéiten von Pferden werden ja an den
Nebenmetapodien IT und IV distalwiirts zundchst zehenartige Gliederungen

/.pb

Abb. 79 Abb. 80
Abb. 79 Becken der Blindschleiche (Anguis fragilis) mit Femurrest (Fe). (Nach SEWERTZOFTF 1931.)

Abb. 80 TEin unreduzierter und vier reduzierte Hinterfliigel bei 5 Arten der Laufkifer-Gattung Poecilus
Oben: P. cupreus. Mitte links: P. gebleri, rechts P. marginalis. Unten links: P. expansus, rechts: P. lepidus
(Nach MARAN 1927.)

angelegt, die wieder vollig verschwinden, wihrend die Metatarsalia als Griffel-
beine erhalten bleiben (0. KroLLING 1934). Aphanisie und Rudimentation im
engeren Sinne sind also wohl nur dadurch unterschieden, dal im ersteren Falle
auch die vorhandene Anlage noch aufgebraucht wird, im letzteren Falle da-
gegen allméhlicher erfolgt, so da ein Rudiment ‘erhalten bleibt.

Die Erkléirung der Rudimentation durch negative Wachstumsallometrie und
Materialkompensation macht es nun auch verstindlich, dafl in so zahllosen
Fillen Rudimente, d. h. doch an sich ,,unniitze” Gebilde, dur¢h derart lange
Epochen der Stammesgeschichte bei einem Tiertypus erhalten bleiben kénnen
(man denke etwa an die Hinterextremititenreste von Walen, die durch die
ganze Tertiarperiode bis zur Gegenwart hin bestehen bleiben): die erbliche
Anlage ist nicht ausgefallen, und die ontogenetische Entwicklung des rudimen-
tiren Organs wurde nur so weit eingeschriinkt, als der Materialentzug durch
kraftiger wachsende Korperpartien dies bedingte. Eine unmittelbare Auslese
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Phase der Spezialisierung 239

am Organ selbst findet nicht statt oder ist ohne wesentliche Bedeutung, denn
sonst wiirde es ja jeweils vollstindig verschwinden.

Die erhohte Variabilitit, die von vielen rudimentéiren Organen bekannt ist
(man vergleiche z. B. die Darstellung der Hinterextremitéiten von Ophisaurus
bei SewerTzOoFF 1931, Textfig. 18 A—D; ferner die Abbildung der Hinter-
fliigelrudimente des Laufkifers Carabus nemoralis bei J. KRUMBIEGEL 1936),
spricht im iibrigen auch dafiir, da8 hier die Organ-Ontogenese durch kompen-
satorischen Materialentzug unterbrochen bzw. gemindert wurde. Es handelt
sich eben um einen sekundiren, unkonstruktiven Vorgang, der ein
zuvor ausgeglichenes Korrelationssystem stort. Das zeigt sich weiterhin auch
an den Reduktionstypen der Augen von Héhlenasseln (rechts und links oft
ungleich) und Hohlenfischen (vgl. C. Kosswie 1937, 1949, C. und L. Kosswic
1940 und G. pE LaTTIN 1939).

- Dieses parallele Schwinden der Augen von Hohlentieren ist meines Er-
achtens den iibrigen Rudimentationen entsprechend vielleicht am leichtesten
durch Materialentzug zu erkliren. Eine entsprechende Ernihrungskonkurrenz
gilt ja, wie wir sahen (vgl. 8.191), fiir alle wachsenden Gewebe. Erbliche
Varianten, bei denen durch die Wachstumsgradienten anderer Organe den sich
differenzierenden Augen Material entzogen wird, wiirden oberirdisch durch
Auslese ausgemerzt werden, wihrend sie in Héhlen erhalten bleiben kénnen,
weil andere fiir das Hohlenleben wichtige Organe (wie z. B. verlingerte Fiihler
und Beine zum Tasten) derart kompensatorisch wegen ihrer verdnderten
Wachstumsgradienten gefordert werden. Im iibrigen kann die progressive Aus-
bildung der typischen Héhlentiermerkmale aber auch durch andere Faktoren
geférdert werden, so vor allem durch ein Homozygotwerden entsprechender
Varianten infolge Kleinheit der Population (vgl. C. und L. Kosswic 1936, 1937,
G.pE LarriN 1939), durch Koppelung von Reduktionserscheinungen mit
Lichtscheuheit (W. Lupwic 1942), die neuerdings auch von W. Janzer (1950)
experimentell wahrscheinlich gemacht werden konnte, und schlieBlich auch
durch Orthoselektion (z. B. immer gleichgerichtete Auslese von Varianten mit
langeren Beinen und Fithlern oder zarterer, fiir Tastreize zugénglicherer Korper-
bedeckung). Doch soll auf die Fragen in diesem Zusammenhang nicht naher
eingegangen werden.

So konnen alle orthogenetischen Entwicklungen doch immer wieder auf
richtungslose Mutation, Selektion und Allelverlust durch Schwankungen der
Populationsgrofe zuriickgefithrt werden. Dazu kommt dann noch die schon
einmal erwéihnte (8. 66) Einschrinkung der phylogenetischen Moglichkeiten
infolge des speziellen Korperbaus, die sich z. B. an pradeterminierten Mustern
erkennen 148t, wie sie die von der O. VoaTschen Schule bearbeiteten Eunomien
zeigen. Ein Anlaf zur Annahme autonomer Entwicklungskrifte auf physiolo-
gisch unbekannter Grundlage liegt nicht vor. Wie wir sahen, sind zur Beurtei-
lung der Orthogenese aber stets die komplexen ganzheitlichen Zusammenhénge:
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im Organismus zu beachten, wie sie sich besonders in den Wachstumsallome-
trien und Kompensationserscheinungen, aber auch in vielen anderen Korrela-
tionen #uBern. Solange wir gerichtete Organumbildungen isoliert betrachten,
besteht immer die Gefahr, dal wir das Zustandekommen falsch beurteilen,
weil die Auslese oft gar nicht an dem Organ selbst, sondern an einer irgendwie
korrelierten Struktur ansetzt.

Es eriibrigt sich fiir uns nun deshalb auch, ein biologisches , Trigheits-
gesetz‘ anzunehmen, wie es O. ABEL (1928) aufstellte, um die Erscheinungen
der Nichtumkehrbarkeit der Entwicklung, der Orthogenesen und der progres-
siven Reduktion der Variabilitit auf einen gemeinsamen Nenner zu bringen.
K. EerENBERG (1932) fugte auch das ,,biogenetische Grundgesetz® einem sol-
chen Beharrungsgesetz ein. Alle diese Regeln der Evolution kommen durch
Mutation, Selektion und korrelative Bindungen der Merkmale zur Ganzheit
eines Individuums zustande, und der an sich richtig erkannte gemeinsame
Faktor ist die Beharrung des Erbgutes.

C. Uberspezialisierung, Degenerieren und Aussterben

1. Exzessivhildungen und ,,Uberspezialisierung*

Die positive, manchmal auch die negative Wachstumsallometrie macht nun
auch das Auftreten von Exzessivbildungen verstindlich, die teils als

Luxusbildungen ohne erkennbare oder ohne dem Materialaufwande ent--

sprechende Funktion oder als sogenannte Uberspezialisierungen in Er-
scheinung treten. Positiv allometrisch wachsende Organe, wie etwa StoB-
zihne, Fangzihne, Geweihe, Schwanzfedern mancher Végel usw., werden, wie
wir sahen, mit der in den Stammesreihen meist zunehmenden Korpergrofe
automatisch immer exzessiver. Es zeigen deshalb jeweils die Endglieder der
Entwicklung die extremste Ausprigung. Unter den heute lebenden
Formen sind es infolgedessen jeweils meist die groBten Arten,
die durch exzessive Organausprigungen ausgezeichnet sind. Auf
Abb. 81 sind z. B. einige der exzessivsten Kiferformen aus 7 verschiedenen
Familien dargestellt: es handelt sich dabei ausnahmslos um Riesenformen, wie
der Vergleich mit einer jeweils daneben gezeichneten mittelgroBen Art der
gleichen Familie lehrt. Die unproportionierte VergroBerung betrifft dabei vor-
zugsweise Mandibeln, Thoraxfortsitze und Vorderbeine, doch sind bei Cara-
biden und Curculioniden auch die Kopfe und bei Mormolyce auch Fiihler,

-be._ 81 Exzessivformen verschiedener Kiiferfamilien, Kleinere nichtexzessive Arten der jeweils gleichen
Familien zum Vergleich. 1. Deliathus incana (Cerambycide), 2. Macropuslongimanus (Cerambycide), 3. Carabus
sermtus.(Carablde), 4. Mormolyce phyllodes (Carabide), 5. Dynastes tityus (Dynastide), 6. Strategus titanus
(Dynastxde)_, 7. Dynastes herculesd (Dynastide), 8. Chalcosoma atlas (Dynastide), 9. Mecynodera cozalgica
(Chrysomelide), 10. Sagra buquetid (Chrysomelide), 11. Rhynchophorus jerrugineus (Curculionide), 12. Cyrto-
trachelus dyx (Curculionide), 18. Butrachelus temmincki (Curculionide), 14. Kuchirus longimanus (Cetoniide
b;w. Euchiride), 15. Pelidnota aeruginosa (Cetoniide), 16. Chiasognathus grantid (Lucanide), 17. Cladognathus
giraffa & (Lucanide), 18. Lissapterus howittanus (Lucanide). (Nach HEYNE und TASCHENBERG 1908.)

16 Rensch, Abstammungslehre

Abb. 81 Beschreibung nef)enstehend.
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Beine und Elytren, bei Sagra auch die Hinterbeine abnorm verandert. Natiir-
lich gibt es auch einige kleinere Arten mit extremer Organausprigung (z. B.
der Lucanide Macrocrates femoratus oder der Curculionide Ludoviz aftenuatus:
vgl. die Tafeln von A. HevNE und O. TascHENBERG 1908), aber solche Fille
sind viel seltener, und fast nie handelt es sich um die kleinsten Arten einer
Familie. Es besteht also selbst in diesen Fillen noch die Moglichkeit, daf} es
sich um groBe Endglieder der jeweiligen Stammesreihen handelt. Daneben
kann natiirlich auch eine Sonderauslese stattgefunden haben, die an dem frag-
lichen Organ angriff, weil es von groferer funktioneller Bedeutung war. Bei
den beiden erwihnten Ausnahmen ist es z. B. wahrscheinlich, dafl die Man-
dibeln des Lucaniden so wie bei unserem heimischen Hirschkifer zugleich Waf-
fen bei Paarungskimpfen sind und daB die extrem verlingerte Kopfform des
Riisselkéfers fiir die Nahrungserlangung wichtig ist.

In anderen Tiergruppen liegen die Verhéltnisse ganz entsprechend. In dem
auf S. 154 erwiahnten Drongo-Rassenkreis Dicrurus paradiseus (vgl. CH. VAURIE
1949) haben die groften Rassen exzessive Hauben und z.T. Schwinze. Unter
den auf 8. 232 erwihnten Dinotherien, Mastodonten und Elefanten haben je-
weils die grof3ten Arten die relativ ldngsten StoBzihne entwickelt. Beim Mam.-
mut schlieBlich fithrte diese Verlingerung wegen der vorhandenen Kriimmungs-
tendenz zu einer ,sinnwidrigen* Auspragung, indem die Zahnspitzen in er-
wachsenem Zustande nach oben und hinten zeigen. Bei dem pleistocéinen
Elephas columbi Nordamerikas fithrte die spiralige Kritmmung sogar zu einer

Drehung der Zahnspitze nach innen und hinten bzw. unten. Die Geweihe der.

groBten Hirsche, wie der eiszeitlichen Riesenhirsche ( Megaceros) oder des heute
lebenden Wapiti (Cervus canadensis), zeigen die relativ gewaltigste Auspri-
gung. Die gréBten Titanotherien (Bromtotherium) haben die relativ lingsten
Nasenhérner (Abb. 82). Unter den zu den Notoungulaten gehérigen Astrapo-
therien sind die Canini am gewaltigsten bei der groBten (mehr als nashorn-
groBen) Art A. giganteum ausgebildet (Abb. 83). Die rezenten Walrosse haben
gleichfalls riesige Canini, die bei den kleinen obermiocéinen Vorfahren der Gat-
tung Prorosmarus relativ viel kleiner sind. Die Schweinegattung Babirussa von
Celebes und Buru mit ringformig gebogenen und nach oben gerichteten Hauern
(Abb. 84) kann diese Zahne zam Wiihlen und zur Abwehr kaum gebrauchen. Es
ist nicht die groBte lebende Schweineart, aber wahrscheinlich die groBte ihrer
speziellen Stammesreihe. — Die heutige Giraffe ist die grofte und relativ lang-
halsigste Art. Das kleinere Okapi zeigt einen noch relativ kurzen Hals wie die
pliocinen Giraffen. — Unter den Sauriern sind gleichfalls die Extremformen
jeweils die groBten ihrer Verwandtschaft. So war der mit 2 Reihen riesiger
vertikaler Knochenplatten lings des Riickens versehene Stegosaurus der Unter-
kreide bis 9 m lang, Triceratops der Oberkreide mit riesigen Stirnzapfen und
Nackenschild wurde 8 m lang, und auch unter den Flugsauriern entwickelten
sich die exzessiv langen, zugespitzten, zahnlosen Kiefer und der kaum weniger
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lange Supraoccipitalkamm bei Peranodon der Oberkreide, der mit ausgebrei-
teten Schwingen 6—7 m klafterte. (Man vergleiche auch das S. 153 iiber ex-
zessive Vogelschnibel Gesagte.)

In allen diesen Fillen kann angenommen werden, da8 sich die hypertelen
Bildungen als allometrisch bedingte Nebenerscheinungen der
KorpergroBensteigerung entwickelten. Sie wurden in Kauf genommen,
solange sie biologisch noch tragbar waren. Die Auslese setzte eben in
erster Linie an dem Merkmal Korper-
grofle an, deren Steigerung ja, wie wir
im vorigen Kapitel sahen, so vielerlei
Vorteile mit sich brachte. H. Krirc
(1937) definiert dementsprechend das
Luxurieren als ,,eine Eigenschaft, wel-
che den funktionell zweckméGigen (nicht
nur den notwendigen) Ausbildungsgrad
iiberschritten, einen schiadlichen Aus-
bildungsgrad aber noch nicht erreicht
hat*. Er sieht in der Ausprigung ex-
zessiver Bildungen allerdings nicht eine
allometrisch bedingte Zwangsliufigkeit,
sondern ein ,,Abreagieren von Uber-
schiissen in der Emihrungsbilanz®, und
er macht dafiir geltend, daf es ja die
durch die Fortpflanzung physiologisch
weniger belasteten Méinnchen sind, die
luxurierende Organe oder ein ,,motori-
sches Luxurieren zeigen (z. B. ,,Brill-
orgien der Briillaffen, Schreitumulte dex
Papageien, Kuckucksvogel u. a. auch
auBlerhalb der Fortpflanzungszeit). Mei-
nes Erachtens lassen sich die beiden Ansichten aber durchaus vereinen, wenn
man die allometrische Zwangsliufigkeit der hypertelen Bildungen als das Pri-
mire ansieht (der auch kastrierte Weibchen unterliegen) und umgekehrt eine
kompensatorische Reduktion der exzessiven Korperteile beim Weibchen in-
folge der stéirkeren physiologischen Beanspruchung bei der Fortpflanzung als
das Sekundire. :

Bisher haben wir hauptsichlich einzelne exzessive Merkmale besprochen, die
durch allometrische Beziehungen zur KérpergroBe zustande kamen. Es ist nun
weiterhin zu bedenken, da§} es auch sehr viele weitere Kérperpartien gibt, die
in schwidcherem Grade positiv oder negativ allometrisch zum Gesamtkorper
wachsen, die deshalb nicht zu Exzessivbildungen, aber doch beim GroBer-
werden der Formen schlieBlich zu wesentlichen Proportionsverschiebungen

Abb. 82 Orthogenetische Entwickiung exzessiver
Nasenhorner in einer Stammesreihe von Titano-
therien. Unten Manteoceras manteoceras (mittl.
Eociin), Mitte Protitanotherium emarginatum (ob.
Eociin), oben Bronfotherium platyceras (unteres
Oligociin). (Nach OSBORN.)
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fithren. Die verinderten Proportionen geben aber dann zum Teil auch Anla
zu neuen speziellen Auslesevorgingen, und so fithrt die GroBensteige-
rung oftmals zu einer Ldosung vorhandener Korrelationen und
zu einer weitgehenden Wandlung des Bauplanes, die sich als
,Degenerieren®, aber auch als progressive konstruktive Ande-
rung auswirken kann. Bei den Proboscidiern (Elefantenartigen) z. B. hat

Aﬁb. 83 Schidel von Astrapotherium mit exzessiven Zahnbildungen.
(Nach WEBER 1927.)

Abb. 8¢ Schiidel des Hirschcbers Babirussa alifurus mit exzessiven Eckzithnen.
(Nach PLATE.)

das positiv allometrische Wachstum des Gesichtsschédels und der 2. Schneide-
zéhne nicht nur zum kompensatorischen Ausfall der anderen Schneidezihne,
Eckzihne und schlieBlich auch der Primolaren gefiihrt, sondern hat auch eine
Sonderselektion eines Riissels als Greiforgan beférdert, wohl nachdem die Lippen
infolge zu bedeutender StoBzahnlinge zum Ergreifen der Nahrung nicht mehr
in der Lage waren. Weiterhin fithrte die negative Wachstumsallometrie des
Hirns und damit des Hirnschédels zu einer disproportionierten Schidelform,
die in normaler Ausprigung nicht genug Ansatzfldche fiir die Nackenmuskeln
und Riisselmuskeln geboten hiitte — Knochen als zweidimensional wirksame
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Gebilde bediirfen einer iiberproportionalen Steigerung: vgl. das S.188 (e-
sagte —, wenn nicht auch hier eine fiir Siugetiere ganz ungewohnliche lamellsse
Verdickung der Schidelknochen als Sonderentwicklung geférdert worden
wére. Der Zwang zu dem unverhdltnismiBig massigen Knochenbau und die
damit bedingte Korperschwere machte dann weiterhin die Ausprigung eines
besonderen elastischen Sohlenpolsters notwendig. Weitere durch die wach-
sende Korpergroe erzwungene Konstruktionsinderungen sind mit der ver-
dnderten Richtung des Nasenkanals, der Ausbildung von Hirnzentren fiir die
Riisselinnervierung (Pyramidenbahn), der relativen Breite der Darmbeine usw.
gegeben. Primérer AnlaB fiir alle diese Anderungen war aber die KorpergroBen-
steigerung. Verglichen mit den kleinen oligocinen Moeritherien, die zwar nicht
als unmittelbare Elefantenvorfahren betrachtet werden, diesen aber in vielen
prinzipiellen Baueigentiimlichkeiten (speziell Schidelproportionen) entsprechen
diirften, handelt es sich also um eine weitgehende Wandlung des gesamten
Bauplanes, der nun zahlreiche Exzessivbildungen zeigt. Gébe es keine rezenten
und fossilen groBen Proboscidier, so wiirde man einen solchen Bauplan mit
Nasengreiforgan und derart extrem langen Schneidezihnen usw. vielleicht fiir
biologisch undenkbar halten! In dhnlicher Weise fiihrte die KérpervergroBe-
rung auch beim FluBpferd (Schidel) und manchen anderen rezenten oder
fossilen Riesenformen zur Losung normaler Proportionen, zur exzessiven ,,Ent-
artung® des Zahnbaues.

SchlieBlich diirfen wir nicht vergessen, dal Exzessivbildungen stets auch Ent-
wicklungsméglichkeiten sind, die unabhdngig von gesteigerter Korper-
groBe und von anderen korrelativen Zusammenhingen richtungslos mutativ
entstehen konnen und die erhalten bleiben, wenn sie nicht schadlich sind.
Solche Bildungen erscheinen uns nur jeweils im Vergleich mit verwandten
Formen als exzessiv. Dahin gehort z. B. die exzessive Ausprigung komplizier-
ter chitinisierter Genitalarmaturen bei manchen Inscktengruppen (es ist ja hier
alles stammesgeschichtlich entwicklungsfihig, was im Sinne von Schliissel und
Schlof zusammenpaBt) oder die Ausbildung von extrem langen Penes bei den
Nacktschnecken Limax redvi und L. gerhardti, die mit 256—50 cm ein 3—8-
faches der Korperlinge erreichen (vgl. B. PEYER und E. Kunn 1928, U. GERr-
HARDT 1944). Auch extreme Verdrehungen von Korper- und Gefiederpartien,
wie sie bei der Balz mancher Tiere, speziell bei Viogeln auftreten (Trappe Otis
tarda, StrauB Struthio camelus, Paradiesvogelarten usw.), sind derartige Aus-
prigungsmoglichkeiten, die prinzipiell nichts anderes erzielen als die weni-
ger exzessiven Balzhandlungen jeweils verwandter Arten. Die phylogenetische
Steigerungsméglichkeit von Balzhandlungen und manchen anderen Instinkt-
handlungen ist meines Erachtens schon deshalb gegeben, weil in verschiedenen
Fillen experimentell erwiesen werden konnte, dafl ,,supranormale® Attrappen
konstruiert werden kénnen, die stirker wirken als die normalen Ausloser
(vgl. z. B. N. TinBERGEN und A. C. PERDECK 1950).
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II. Altern von Stammesreihen und phylogenetisches ,,Entarten‘®

Diese Exzessivausbildungen gelten nun vielfach auch als Kennzeichen
alternder Stammesreihen. E. HAeckeL (1866), der wohl als erster die
,,verblithzeit” (Peracme) der Stammesreihen als besondere Phase erkannte,
sah das Kennzeichen der Degeneration einer Gruppe zunichst nur ,,in einer
Beschrinkung und Verminderung ihres physiologischen Bestandes und Ver-
mogens* (p. 322). Spiterhin wurde aber vielfach auch von einem morpholo-
gischen Degenerieren oder von seniler Entartung bzw. Gerontismus
gesprochen. A. Hyatr (1894) hielt die maximale Einrollung von Ammonoi-
deen, ihre starke Skulptierung und Komplikation der Lobenlinien fiir der-
artige Alterserscheinungen. Cu. WacrsmMuTe und F. Serincer (1897) schrie-
ben bei der Diskussion der Crinoideen-Entwicklung: ,,extravagance of form
and rank development in any group is the signal for its speedy extinction.*
Und C. E. BEECHER (1898, 1901) stellte fest, daB bei Rhizopoden, Korallen,
Brachiopoden, Trilobiten, Ammonoideen und Vertebraten vor allem das Auf-
treten von bestachelten Formen kennzeichnend fiir das Altern von Stammes-
reihen sei. R. S. LuLr (1925) erkannte bereits, daB eine solche ,,Spinescence’‘
bei Mollusken, Brachiopoden und Krebsen durch Losung der normalen kor-
relativen Zusammenhinge zustande kommt: ,,In general, such excrescences
seem like growth force ran riot, as though with the lessening vitality incident
to racial old age, it is no longer adequately controlled.” In noch schirferer
Weise wurde dann in neuerer Zeit das Wesen der phylogenetischen morpholo-
gischen Degeneration als die von uns oben besprochene ,,Loslésung vom
Gestalttypischen® (K. BEURLEN 1937, p. 86) charakterisiert. So schrieb auch
E. Hennte (1932, p. 33): ,,Ein gewisser Auflosungsvorgang, ein Verlust der
durch allen Formwandel hin so lange aufrechterhaltenen Gesamtkonstitution
ist unleugbar, er geht dem Absterben voraus.” Man vergleiche dazu die weiter
oben schon genannten Exzessivformen, wie Brontotherium, T'riceratops, Stego-
saurus, Pteranodon usw., die jeweils das Ende von Entwicklungsreihen be-
zeichnen. Auch T. GisLin (1938) betonte bei der Besprechung der Echino-
dermen-Entwicklung, daB Formen mit exzessiven und stark verkalkten Fort-
sétzen schnell ausstarben.

Manche dafiir in der Literatur angefiihrten Beispiele sind allerdings wenig
zutreffend. So wurden z. B. hiufig die ,, Nebenformen* der Ammonoideen-
familie der Lytoceratiden zitiert, bei denen die normale Spiralform des Ge-
hiuses ,,entartet ist, in dem der letzte Umgang abgelst ist, eine vollig offene
Spirale oder eine Hakenform, eine sekundiire Stabform oder turmférmige Auf-
windung vorliegt. Aber diese exzessiven Bildungen treten nun nicht etwa nur
am Ende der vom unteren Jura bis zur obersten Kreide lebenden Familie auf, son-
dern die stabformige Baculina findet sich schon im oberen Dogger (mittl. Jura),
Prcletia mit offener Spirale schon im unteren und mittleren Lias, M. acroscaphites
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mit abgelostem letztem Umgang und die hakenfrmige Hamites in der unteren
Kreide, die schraubenformige Turrilites in Gault und Cenoman (Abb. 85). Es
handelt sich mithin um eine Ammonoideenfamilie, bet der von vornherein eine
genetische Labilitét der Aufrollung vorliegt. Auch kann die Familie der Lyto-
ceratiden kaum insgesamt als degenerative Endgruppe der Ammonoideen auf-
gefalt werden, da sie ja rund 115 Millionen Jahre, d. h. mehr als ein Drittel der
Lebensdauer der Ammonoideen (Unteres Devon bis oberste Kreide = rund
300 Millionen Jahre) existierte und andere Familien mit normaler Spirale zu-
dem jinger sind (z. B. Desmoceratiden und Pulchelliiden: untere bis obere
Kreide; Engenoceratiden: nur obere Kreide; Prionotropiden: Gault-Senon).
Und ganz Entsprechendes gilt; fiir die Nebenformen der Kosmoceratiden, einer

Abb. 85 TExzessive ,Nebenformen“ der Ammonoideen-Familie der Lytoceratiden. Von links nach rechts:
Turrilites catenatus (Gault), Macroscaphites iranii (Neocom), Hamites rotundatus (Gault) und die normal
gestaltete Lytoceras liebigi (Tithon), (Nach ZITTEL.)

Familie, die vom Dogger bis zur oberen Kreide (Senon) auftrat, und schon im
Braunen Jura Spiroceras mit offener Spirale und in der Unteren Kreide Crio-
ceras mit offener Spirale und vollig abgelostem, hakenférmig umgebogenem
letzten Umgang entwickelte (Abb. 86).

In einigen Fillen wurde aber auch nachgewiesen, daB zumindest unmittel-
bar vor dem Aussterben von Stammesreihen eine pathologische Degene-
ration auftritt. So konnte z. B. an den so reichen Hghlenbérenresten der
Mixnitzer Drachenhohle in Steiermark von O. ABEL festgestellt werden, dal
bei der Béirenform der obersten, eiszeitlich spiten Schichten ein hoher Prozent-
satz von Knochenabnormititen und von degenerierten Zwergtypen wie iiber-
haupt eine anomale Breite der Variabilitit auftrat. O. AsEr (1929) erklirte
diese Erscheinung damit, daB gerade optimale Lebensbedingungen die Auslese
verringert hiitten und damit viele degenerative Varianten erhalten geblieben
wiren, und er ist geneigt, ahnliche Ursachen auch fiir das Aussterben anderer
pleistociner GroBsiuger und auch der groBen Saurier verantwortlich zu machen.
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Spaterhin hat dann auch C. L. FENTON (1931) in einer sehr umfassenden Studie
iiber Formen der Brachiopoden-Gattung Spirifer aus den Hackberryschichten
des oberen Devon den Nachweis zu erbringen versucht, dal manche &lteren
Glieder von Stammesreihen, die er innerhalb der einzelnen Arten bzw. Rassen-
komplexe unterscheidet, durch zunehmende Runzel- und Querfaltenbildung
ausgezeichnet sind oder daf} sie Schalenverletzungen nicht mehr so gut ausge-
heilt haben wie frithere Stadien. Der sorgfiltigen Bearbeitung lagen mehr als
10000 Individuen zugrunde, doch laufen die verschiedenen phyletischen Reihen
leider groBenteils parallel nebeneinander durch mehrere Horizonte durch, sodaB
gerade der Nachweis des phyletischen Alterns nicht sonderlich zwingend ist.
FenToN beruft sich dabei auf C. M. CHILD (1915), der auf Grund seiner zoolo-

Abb. 86 Exzessive ,Nebenformen“ der Ammonoideen-Familie der
Kosmoceratiden. Links Spiroceras bifurcatum (Dogger), rechts Crioceras
(Ancyloceras) matheronianum (Neocom). (Nach ZITTEL.)

gischen Regenerationsstudien zu der Ansicht gelangt, daB ein phylogenetisches
Altern durch progressive Verschlechterung der Stoffwechselbedingungen des
Plasmas auftreten kénnte, womit eine unmittelbare Parallele zum individuellen
Altern gegeben sei.

Es bleibt abzuwarten, ob sich derartige physiologische Alterserscheinungen
noch mehrfach bei alternden Stammesreihen nachweisen lassen (vgl. auch
B. Otrow 1950, s. u.). Bislang halte ich es fiir wahrscheinlicher, daB es sich
dabei nur um einen der Wege des phyletischen Alterns handelt. Ein rein mor-
phologisches Degenerieren im eigentlichen Sinne des Wortes, d. h. ein Ent-
arten, ein Entfernen vom Gestalttypischen einer Gruppe scheint mir der weit-
aus hiufigere Typ zu sein. Denn dhnlich wie es viele verschiedene Wege der
Artbildung und auch der transspezifischen Evolution gibt, existieren wohl auch
verschiedene Wege des phyletischen Alterns.

Vor allem aber ist festzustellen, daB in unzihligen Fillen
Stammesreihen zugrunde gehen, ohne daB an den letzten For-
men irgendwelche morphologischen oder pathologischen Degene-
rationserscheinungen erkennbar sind. Das gilt z. B. fiir alle die aus-
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gestorbenen Gruppen, die keine Riesen- und Exzessivformen ausbildeten wie
unter den Primaten die Tarsioidea, Adapiden, Archaeolemuriden, unter den
Protungulaten die Phenacodontiden, Meniscotheriiden, Mioclaeniden, unter
den Creodonta die Miaciden usw. (vgl. auch A. REMANE 1951).

III. Aussterben von Stammesreihen

DaB nicht immer ein Zusammenhang zwischen Bauplanentartung und dem
Aussterben der betreffenden Stammeslinie besteht, wird noch deutlicher, wenn
wir die verschiedenen Ursachen des Aussterbens betrachten (vgl. auch
H. F. OsBorn 1906). Hier lassen sich folgende Fille unterscheiden: 1. Stam-
mesreihen kénnen zugrunde gehen, weil sie von konkurrenziiberlegenen Formen
verdrangt werden. 2. Zwangsldufige Exzessivbildungen, darunter auch Riesen-
wuchs allein, oder zu einseitige Spezialisierung an bestimmte Umweltbedin-
gungen kénnen die Formen ungeeignet machen, sich gegeniiber neuen Kon-
kurrenten zu halten oder sich Umweltinderungen durch Konstruktionsinde-
rung (selektiv) anzupassen. 3. Stérkere Umweltdnderungen allein (Klima-
dnderungen, neue Feinde, usw.) konnen geniigen, auch nicht-exzessive Formen
auszurotten. Einzelne Arten kénnen auch durch Krankheiten oder Seuchen
aussterben. 4. Die Formen kénnen infolge infraspezifischer Konkurrenz, d. h.
infolge ihrer eigenen Weiterentwicklung, verschwinden. — Schliefilich kénnen
die Formen auch mehr oder minder unveréndert persistieren d.h. bis zur Gegen-
wart fortleben. Betrachten wir nun einmal diese Moglichkeiten etwas genauer.

1. Wir hatten schon bei der Besprechung der explosiven Formenaufspaltung
(8. 113) festgestellt, daB Tiergruppen durch neuentstandene bzw. neu
zugewanderte, konkurrenziiberlegene Gruppen schnell verdréngt
werden konnen. So erloschen z. B. die Urraubtiere (Creodonta) im oberen
Eocén mit dem Beginn der Feliden und Caniden (speziell Cynodictinen). Die im
oberen Eocan fast vollig aussterbenden Tarsioidea werden von den im Oligocén
beginnenden Catarrhinen abgel6st. Die Paliodictyopteren verschwinden im
Oberkarbon mit dem Aufblithen hoherer Insektenordnungen. Am Ende der
Trias werden die Mesoammonoideen von den Neoammonoideen abgeldst usw.
Degenerationserscheinungen der aussterbenden Tiergruppen sind dabei meist
nicht nachzuweisen. Wohl aber konnte in vielen Féllen wahrscheinlich gemacht
werden, daB die konkurrenzunterlegenen Formen ungeniigende oder ,fehl-
geschlagene‘’ Anpassungsrichtungen zeigen, wie dies etwa das Gebifl der Ti-
tanotherien lehrt (vgl. S.123). Bei Vertebraten war die Konkurrenzunter-
legenheit oft auch mit der relativen Kleinheit des Hirns gegeben (Amblypoden,
Titanotheriiden, Creodonta usw.).

Eine solche transspezifische Konkurrenz wirkte sich z. B. auch auf die siid-
amerikanische Fauna, speziell auf die dort lebenden Xenarthra und Toxodonten
dezimierend aus, als eine pliocine Landverbindung die Einwanderung von
Artiodactylen, Perissodactylen, Carnivoren usw. vom nordamerikanischen
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Kontinent erméglichte. Die weitgehende Vernichtung der bodenstéindigen
Fauna in Australien und Neuseeland durch die Einfithrung holarktischer Tiere
(z. B. die Verdréingung des Beutelwolfs, Thylacinus, und des ,,Teufels, Sarco-
philus, auf dem australischen Festlande durch den Dingo) ist ein weiteres
bekanntes Beispiel (vgl. auch T. S. PaLmEr 1898). Auch hier zeigen die aus-
sterbenden Formen im allgemeinen keine Degenerationserscheinungen. HEs
eriibrigt sich wohl, diese bekannten Tatsachen niher auszufiihren.

2. Von groBerem theoretischem Interesse sind aber die Fille, bei denen die
Ursache des Aussterbens weniger oder gar nicht durch Konkurrenten,
sondern durch die eigene Entwicklungsrichtung bedingt ist. Hier
handelt es sich also um Gruppen oder Einzelformen, bei denen eine zwangs-
laufige Phylogenese zum Aussterben fiithrt und die Annahme autonomer Ent-
wicklungstendenzen besonders naheliegt.

Das Studium fast aller formenreichen Stammesreihen 148t erkennen, daB
die Spezialisierung im allgemeinen anwichst. Die so viel diskutierte
Entwicklung der Pferde z.B. fithrte von kleinen omnivoren, mehrzehigen
Protungulaten zu spezialisierten, einzehigen Lauftieren mit Mahlzéhnen, die
auf harte Pflanzennahrung eingestellt sind. Aus mehr oder minder omnivoren,
kleinen Urraubtieren (Creodonta) entwickelten sich die spezialisierten Feliden,
Caniden, Musteliden mit Brechscherengebifl und besseren Sinnesorganen. Aus
einem frithen Seitenzweig entstanden fiber relativ kleine Urwale (Archaeoceti)
mit raubtierhaftem Gebi, flossenartigen Vorderextremitiaten und Schwimm-
schwanz schlieBlich die riesigen Bartenwale, die ganz auf Planktonnahrung
eingestellt sind, usw. Die Wandlungen waren weitgehend zwangsliufig, da die
Varianten mit besseren Anpassungen im Daseinskampf, besonders im infra-
spezifischen, bevorteilt waren. Oftmals kam es damit auch zu ener immer
engeren Stenckie. Diese jeweils in der Gegenwart bestehenden Vor-
teile schlossen aber Gefahren fiir die Zukunft ein: bei starken Um-
weltinderungen vermochten sich viele dieser Spezialisten nicht mehr umzu-
stellen, zumal verloren gegangene Korperteile (z. B. Zehen, Eckzihne) sich in
gleicher Form nicht wieder bilden konnten (vgl. das auf 8. 131ff. iiber Irre-
versibilitit Gesagte). So gingen bei der Umwandlung des Yoldiameeres in den
Amncylus-See alle stenohalinen Meerestiere zugrunde. Bei der eiszeitlichen Ver-
nichtung der priglazialen Waldgebiete in Innerasien wurde die Waldfauna fast
vollig vernichtet. In Ostafrika zogen sich bei der postglazialen Versteppung
die Waldbewohner zunichst auf die inselhaften Waldrelikte zurtick, um schlieB3-
lich mit diesen groBenteils zu verschwinden. Nur unverhiltnismifBig wenige
Formen vermochten sich auf das Steppenleben umzustellen wie z. B. die Eich-
hérnchen der Gattung Xerus, die Grabtiere wurden (vgl. E. LonNBERG 1929).
Die selektiv zwangsliufige Spezialisierung fiihrt also oftmals in eine Sackgasse,
aus der es keinen Ausweg mehr gibt (vgl. auch H.F. OsBorN 1906 und
H. Drcuats 1941).
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Aus einer solchen Sackgasse kann gelegentlich die Phylogenese wieder
herausfiihren, wenn dann die Differenzierung gewissermaBen noch einmal um-
kehrt, indem die Spezialisierungen dadurch verringert werden, daB sich der
Bauplan ,,verjugendlicht®, d. h. daB die noch weniger spezialisierte J ugend-
phase relativ verlingert wird und spezialisierte Endstadien ausfallen. Wir
werden solche Fille bei der Diskussion der Neubildung von Bauplinen be-
sprechen (vgl. Kap. 6E). Aber insgesamt sind anscheinend Selektionslagen
selten, die eine derartige Umkehr begiinstigen. Oft spielt dabei auch ein Funk-
tionswechsel von Organen und Strukturen eine Rolle.

Als besonders ungeeignet fiir eine Umstellung bei Umweltéinderungen, wo-
zu auch der Wechsel von konkurrierenden Tierformen, Feinden, Krankheits-
erregern usw. zu rechnen ist, erwiesen sich natiirlich stets die Exzessivformen,
die ja, wie wir sahen, oft auch gleichzeitig Riesenformen sind. Aus riesigen
Huftieren oder aus den im Kérperbau noch am ehesten dazu geeigneten tapir-
bis elefantengrofien Gravigraden (Riesenfaultieren bzw. Riesenameisenbsren)
konnten sich nicht Klettertiere, Grabtiere oder Flugtiere entwickeln, worauf
schon A. R. Warrack (1891, S. 607) hinwies. Gut geeignet fiir derartige Kon-
struktionséinderungen waren dagegen stets kleine, wenig spezialisierte, z. B. om-
nivore Tierformen, die wegen der mangelnden Spezialisierung zumeist keine groBe
Formenfiille entwickelt haben. Es handelt sich hier um die schon von Ernst
HArOKEL (1866) erkannten ,,Generalisten®. In ihrer vollen Tragweite waren
diese Tatsachen zuerst von E. D. Cork diskutiert und in seinem “law of the
unspecialized” festgelegt worden. CorE schrieb (p. 172): “The validity of
this law is due to the fact that the specialized types of all periods have been
generally incapable of adaptation to the changed conditions which characterized
the advent of new periods . .. Such changes have been often specially severe
in their effects on species of large size . .. On the other hand plants and ani-
mals of unspecialized habits have survived ... Animals of omnivorous food
habits would survive where those with required special food would die. Species
of small size would survive a scarcity of food, while large ones would perish . . .””.
Diese hochst bedeutsame Entwicklungsregel hat sich immer wieder bestétigt,
und sie kann auch umgekehrt als heuristisches Prinzip zur Aufdeckung von
Ahnenformen Anwendung finden.

Das Aussterben von Riesenformen wird dann, wie wir sahen, noch weiterhin
dadurch gefordert, daf hiufig auch infolge positiver Wachstumsallometrien
als Nebenerscheinung der GréBenauslese Exzessivorgane entstanden sind, deren
relative GroBe bereits die Grenze des biologisch Tragbaren darstellt. Fiir der-
artige Formen kann ein verhdltnismifig minimaler Umweltwechsel und vor
allem jede neu auftretende transspezifische Konkurrenz zu schneller Aus-
rottung fithren. Viele Riesentypen existierten deshalb nicht nur als Art, die ja
meist relativ kurzfristig auftritt, sondern als Konstruktionstyp nur relativ
kurze geologische Epochen hindurch.
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A. R. WarLAce (1891, p. 607) und spéter vor allem E. Devaux (1928) hatten
angenommen, daB auch die bel Riesentieren allgemein festzustellende Ver-
zogerung der Geschlechtsreife und die damit verbundene Verminde-
rung der Nachkommenzahl sowie die lingere Gefihrdung der Jungtiere
infolge verlingerter Wachstumsperiode zur Ausrottung beigetragen haben.
Hier ist indessen zu bedenken, daf} die Verringerung der Nachkommenzahl
der grofen Sdugetiere durch eine erhohte Brutpflege wahrscheinlich vollig
kompensiert wird, denn auch poikilotherme Tiere mit Brutpflege zeigen eine
sehr weitgehende Verminderung der Nachkommenzah! und sind trotzdem nicht
selten geworden. Und ejerlegende GroBtiere haben, wie wir bereits besprachen,
sogar eine besonders grole Nachkommenschaft.

3. In einer Anzahl von Fillen mag das Aussterben auch durch eine un-
mittelbare Vernichtung von Arten zustande gekommen sein. Exakte
Unterlagen dafiir haben wir wenig, doch sind manche der diskutierten Ver-
mutungen nicht von der Hand zu weisen. So hat die erwéhnte pliocéine Ein-
wanderung von Caniden, Feliden und speziell von Machairodontinen (Sébel-
zahnkatzen) in Siidamerika sehr wahrscheinlich zum Untergang vieler der
wenig wehrhaften Zahnarmen (Xenarthra) gefithrt. Durch die Einfithrung von
neun indischen Mungos (Herpestes mungo) auf Jamaika im Jahre 1872, die
sich auBerordentlich schnell vermehrten, wurden in kurzer Zeit vernichtet:
fast alle Ratten, der Nager Capromys, viele Arten von Schlangen, Eidechsen,
Landkrabben, Schildkréten, die bodenbrittenden Tauben Columbigalling
passerina und Geotrygon montana sowie der Sturmvogel Aestrelata caribboea
(T. S. Parmer 1898).

Auch Krankheiten und Epidemien haben vielleicht gelegentlich Arten von
beschrinkterer Verbreitung ausgeloscht. So konnte z. B. B. OrTow (1950)
durch Untersuchung sehr umfangreichen Knochenmaterials der in historischer
Zeit ausgestorbenen, flugunfihigen Riesentaube Pezophaps solitaria nach-
weisen, daB diese Art in fast allen Individuen an einer offenbar erblichen
Knochenerkrankung litt, die in den Bereich der Osteogenesis dysplastico-
exostotica zu rechnen ist. Eine solche Erkrankung hitte moglicherweise auch
ohne Zutun des Menschen zum Aussterben der Art fithren kénnen. Auch von
Hohlenbiren ist ja bekannt, daf sie relativ haufig an Knochentuberkulose und
an Arthritis deformans litten (G. Tavanr 1951).

Das Erloschen von iiber mehrere Kontinente hinweg oder in mehreren
Ozeanen verbreiteten Tiergruppen ist aber derart nicht zu erkléren. Vor allem
ist es der generelle scharfe Faunenwechsel zwischen der obersten Kreide und
dem untersten Tertiir, der die Moglichkeit einer unmittelbaren Ausrottung
immer wieder nahelegte, denn hier verschwinden die bis dahin so formenreichen
Dinosaurier, Plesiosaurier (M), Mesosaurier (M), Ichthyosaurier (M), Ptero-
saurier, die Ammoniten (M) und Belemniten (M) (bis auf ganz vereinzelte
Nachzigler), die Rudisten (M), Inoceramen (M), Nerineen (M) und andere
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Gruppen. Es sind also gerade weit verbreitete Meerestiergruppen (M), die unter-
gehen, Vielleicht ist auch hierbei die Konkurrenziiberlegenheit hoherer Grup-
pen entscheidend gewesen, denn diese wichtige geologische Zeitenwende fallt
ja zusammen mit dem Aufbliihen der Siugetiere und Vogel und im Meere der
Knochenfische und gréBerer Haie. Dafl sich dabei die schon seit der oberen
Trias existierenden Saugetiere nicht schneller gegeniiber den groflen Sauriern
durchgesetzt hatten, liegt moglicherweise daran, dall die Homdéothermie zu-
nichst eine relativ geringe Konkurrenziiberlegenheit darstellte. War doch in
der Juraperiode und im Paleocéin das Klima auf der Erde generell anscheinend
sehr ausgeglichen warm (M. ScawarzracH 1950), so dall auch die poikilo-
thermen Tiere praktisch relativ homéotherm, zumindest aber ,,warmblitig*
waren (vgl. auch B. RExscu 1952).

Es kann schlieBlich auch noch mit der Moglichkeit gerechnet werden, daf
kosmische Ursachen fiir das Aussterben der Riesensaurier verantwortlich
waren. Es besteht vor allem die Moglichkeit, daB voriibergehend zu wenig
ultraviolettes Licht einstrahlte, denn die in 40 bis 50 km Hohe befindliche
ozonreiche Schicht, welche die kurzwelligen Strahlen absorbiert, weist auch heut-
zutage wenigstens an den Polen eine starke Schwankung auf (P. Gorz 1931).
Da Vitamin D meist unter dem Einflufl ultravioletter Strahlung im Tierkorper
gebildet wird, konnte also zeitweilig eine Avitaminose eingetreten sein, die viel-
leicht gerade bei groBen Wasserwirbeltieren, die ohnehin weniger bestrahlt
werden als Landtiere, zur Rachitis der Jungtiere gefiihrt hat. An konkreten
Belegen fiir diese Annahme fehlt es jedoch.

Wenig wahrscheinlich ist wohl die von A. Aupova (1929) ausgesprochene
Hypothese, daB zeitweilig die Temperatur fiir das Erbriiten der Eier von
Riesensauriern nicht ausreichte, denn einmal ist nicht sicher, ob die Riesen-
saurier Bier legten, zum anderen miiBten davon doch all die iibrigen Saurier,
welche diese Zeitenwende iiberlebten, darunter die groBen Krokodile, genau
s0 betroffen worden sein, und vor allem war das Klima an der Wende zum
Tertisir sehr wahrscheinlich ausgesprochen warm.

Wohl aber konnen manche wirmeangepaten Formengruppen im Pliocén
und Pleistocin infolge der generellen Abkiithlung der Erdoberfliche zugrunde
gegangen sein. So starben z. B. in dieser Zeit sehr viele charakteristische Tier-
gruppen im dstlichen Atlantischen Ozean aus, wie S. Exman (1935) nachwies.

4. Auf das Verschwinden vieler Tierformen durch infraspezifische Kon-
kurrenz, d. h. durch Uberlegenheit einzelner erblicher Varianten, brauchen
wir nicht einzugehen, denn hier handelt es sich ja um den normalen Ablauf der
Phylogenese, bei dem eine Art sukzessive durch eine andere ersetzt wird.

Wir kénnen uns aber noch die Frage vorlegen, welche der drei besprochenen
Moglichkeiten des Aussterbens wohl die verbreitetste war. Uberblicken wir
dazu moglichst viele Stammesreihen mit einigermaBen gesicherter Stufenfolge,
so ergibt sich ein deutliches Vorherrschen des Aussterbens infolge
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transspezifischer Konkurrenzunterlegenheit. Das Aussterben infolge
der zunehmenden Spezialisierung, deren Gefahren nicht vermieden werden
konnen, weil sie in der Zukunft liegen, wihrend die Auslese aber von den Fak-
toren der jeweiligen Gegenwart beherrscht wird, tritt dagegen etwas zurtick,
so auffillig auch gerade der Untergang der Riesen- und Exzessivformen ist.
Und es ist auch dabei der letzte AnstoB, der zum Untergange fiihrt, nicht not-
wendig ein ,,innerer, sondern zumeist wohl eine Konkurrenzunterlegenheit
gegeniiber weniger exzessiven Gruppen, denn man darf sich wohl all diese
exzessiven Formen, von Menschen in geeigneten Biotopen gehegt, als durch-
aus lebensfihig denken.

Jedenfalls bleibt stets zu beachten, daB es verschiedene Typen des Aus-
sterbens gibt, die allein oder kombiniert wirksam gewesen sein kénnen, und
da auch das Aussterben infolge zwangsléufigen Riesenwuchses (Coresche
Regel) und damit oft automatisch verkniipfter Exzessivbildungen durch Aus-
lesevorginge zustande kommt und keinen Anlafl fiir die Annahme einer un-
bekannten Entwicklungsautonomie bietet. Und dann sei auch nicht vergessen,
daB das Aussterben von Tiergruppen keine gesetzmiBige Phase
eines Entwicklungscyklus darstellt, denn alle Ascendenten der
heutigen Tierformen haben sie ja nie durchgemacht, und auch die.
Ascendenten der meisten in den jiingeren Erdepochen ausgestorbenen Gruppen
haben einen langen und sehr mannigfachen Wandel erfahren, bis es schlieBlich
einmal zum Aussterben kam.

D. Auswirkung der Evolution auf verschiedenen Stadien
des Individualcyclus

I. Verursachung und Klassifizierung phylogenetischer Abwandlungen
der Ontogenese

Alle Evolution beruht letztlich auf Mutation von Genen, Chromosomen, des.
ganzen Genoms oder des Cytoplasmas der Keimzellen. Damit ist materiell der
ganze Individualcyklus zumindest in der Struktur der Chromosomen abge-
wandelt. Die morphologisch oder physiologisch kenntliche Auswirkung der
Mutation kann dementsprechend in der ganzen Ontogenese von den Furchungs-
teillungen an deutlich werden. Zumeist ist sie aber, wie wir dies schon im 2. Ka-
pitel kurz besprachen, erst in spiteren Stadien sichtbar. Die mutativ abgeén-
derten Merkmale kénnen nun weiterhin insofern einen sehr verschiedenen Ein-
flull auf die Ontogenese ausiiben, als sie manchmal durch Steuerung vornehm-
lich nur einer einzigen Reaktion (vgl. die Ausprigung der Augenpigmente bei
Insekten oder die Argininsynthese bei Neurospora) wirksam werden, wihrend sie
in anderen Fiillen lingere Ontogeneseperioden oder gar die gesamte Ontogenese
abéndern. Neben qualitativen Abwandlungen treten dabei besonders hiufig:
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quantitative Anderungen auf, die durch Beschleunigungen (Accelera-
tionen) oder Verlangsamungen (Retardationen) der Ontogenese, einzelner
Ontogenesephasen oder der Ontogenese nur einzelner Organe oder Strukturen,
d. h. durch Heterochronien, zustande kommen. H. ScaMipT (1925) hatte
bei Studien an Ammonoideen festgestellt, dal Entwicklungsbeschleunigung
(Tachymorphie) und Entwicklungsverlangsamung (Bradymorphie) zu den nor-
malen Formen der Variation gehdren. Bei dem oberkarbonischen Bumorphoceras
reticulatum erreichen z. B. manche Formen das sogenannte ,,dorsalis““-Stadium,
frith und sind dann in erwachsenem Zustande enggenabelt, wihrend andere
Individuen aus der gleichen Bank (Fundort Gevelsberg) infolge langsamer
Entwicklung auch in erwachsenem Zustande noch relativ weitgenabelt bleiben.
Da Beschleunigungen und Verlangsamungen das Gefiige der normalen Re-
aktionsabliufe bei der Differenzierung gelegentlich stark verschieben, ver-
mogen sie manchmal sehr weitgehende Anderungen, auch solche von aus-
gesprochen konstruktiver Natur, hervorzubringen, wie wir dies schon im Ka-
pitel 6 B II besprachen. Weiterhin kann die individuelle Entwicklung durch
Ausfall einzelner Phasen eine Abkiirzung (Abbreviation) oder durch Hinzu-
fiigung zu den Endstadien eine Verldngerung (Prolongation) erfahren.

Gerade durch solche Anderungen im Entwicklungstempo einzelner Phasen
oder einzelner Organe und Strukturen, durch die sich das ganze Gefiige der
ontogenetischen Reaktionsketten verdndert und die Proportionierung der Or-
gane und Gewebe abgewandelt wird (vgl. Kap. 6 B II), konnen sich nun auch
manche Erbfaktoren, die selbst unveréindert bleiben, nicht mehr in der nor-
malen Weise oder eventuell auch gar nicht mehr auswirken. Dadurch kénnen
gewissermaBen viele Merkmale potentiell bleiben oder nur bei seltenen Gen-
kombinationen oder speziellen Modifikationen wieder manifest werden (wie
z. B. manche gelegentlichen ,,Atavismen®). Die fast stets so weite Reak-
tionsnorm wird dadurch zum Teil verstindlich (Extrem: Heteromor-
phosen).

Mit der Weite der Reaktionsnorm steht es andererseits auch wieder in Zu-
sammenhang, daB manche Strukturen sich iiberhaupt erst mit dem Einsetzen
der Funktion, also letztlich modifikatorisch ausprigen. Die Struktur der
Lunge von Amphibien wird z. B. autonom vorgebildet, doch unterbleibt die
normale Auspriigung der Gewebe, wenn die Tiere kiinstlich an der Lungen-
atmung gehindert werden (vgl. A. A. MascukowzErr 1937). Bei hoheren
Wirbeltieren treten die endgiiltigen Strukturen dagegen schon im vorfunktio-
nellen Stadium auf. Die mangelnde Auspragung der Sehsphire im Vorderhirn
bei Hunden, deren Augen durch Vernihen der Lider nach der Geburt nicht in
Funktion treten (H. BErER 1901), erldutert diese Beziehungen zwischen Erb-
anlagen und Umwelt in dhnlicher Weise.

Wir sehen also, dafl insgesamt auBerordentlich vielseitige Wandlungen mit
jeder Verinderung einzelner Ontogenesephasen verkniipft sein konnen. Um
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nun zu ermitteln, welche Anderungen der Ontogenese im tatsichlichen Ablauf
der Phylogenese die hiufigeren oder vorherrschenden sind, muBl man zunichst
natiirlich die fossilen Urkunden vergleichen. Leider sind diese nun im ganzen
ziemlich diirftig. Nur in wenigen Fillen ist uns die ontogenetische Entwicklung
einzelner Merkmale bei den Arten einer Stammesreihe bekannt. Am giinstig-
sten sind die Schalenstrukturen von Mollusken, weil hier nicht selten die Suk-
zession der ontogenetischen Anderungen auch an erwachsenen Schalen noch
deutlich ist, so z. B. die Zunahme der Skulpturen von Schneckengehéusen oder
die Wandlung der Lobenlinien, d. h. der Anwachslinien der einzelnen Kammern
bei Ammonoideen. Auch sind von manchen Wirbeltieren Skelettproportionen
verschiedener Jugendstadien bekannt. Stets fehlt es aber an einer Kenntnis
der frithen Ontogenese fossiler Tiere.

s ist deshalb notwendig, verwandte Arten oder Arten verwandter Gattun-
gen oder Familien rezenter Tiere zu vergleichen, soweit wir von ihnen an-
nehmen diirfen, daf sie von einer gemeinsamen Ahnform abstammen. In
solchen Fillen kénnen wir die gesamte Ontogenese daraufhin priifen, wieweit
sie bei zwei Arten morphologisch identisch ist und wann sich Gabelpunkte der
Entwicklung finden. Derartige phanogenetische Studien, wie sie schon
von V. HAECKER (1918, 1925) in klarer Erkenntnis ihrer Bedeutung propagiert
wurden, sind besonders von J. SEWERTZOFF und seiner Schule (vgl. 1931), aber
auch von anderen Autoren durchgefiihrt worden. Uberblicken wir die bis heute
vorliegenden Resultate, so kénnen wir feststellen, daf die phylogenetischen
Abanderungen der Ontogenese auf den verschiedensten Entwicklungsstadien
deutlich werden koénnen. In manchen Fillen weichen die beiden Ontogenesen
schon von den Furchungsstadien oder von der ersten Anlage der Organe an
voneinander ab: es liegt eine Archallaxis im Sinne von SEWERTZOFF vor.
In anderen Fillen liegt der sichtbare Gabelpunkt der verglichenen Entwick-
lungszeiten spiter: es handelt sich um Deviationen verschiedener Art.
Manchmal betrifft die Abweichung auch nur frithere oder mittlere Stadien,
um dann beim Heranwachsen des Tieres wieder sukzessive geringer zu werden.
Es kann aber auch eine Hinzufiigung zu den Endstadien, eine Anabolie im
Sinne SEWERTZOFFs vorliegen. Weiterhin kénnen auch Zwischenstadien unter-
driickt werden (Abbreviationen), und auch durch Accelerationen und Retarda-
tionen kann die Differenz der verglichenen Reihen kompliziert werden. Beim
Vergleich fossiler Ontogenesen ganzer Stammesreihen liBt sich schlieflich
manchmal auch feststellen, daB Merkmale, die urspriinglich in spéteren Stadien
auftreten, im Laufe der Phylogenese sukzessive immer frither erscheinen oder
dafl Jugendmerkmale sukzessive auf immer spitere Stadien ibergreifen, daf
Proterogenesen vorliegen.

Wir wollen nun firr alle diese Fille einzelne charakteristische Beispiele
besprechen, um daran die Regelhaftigkeiten der phylogenetischen
Ontogeneseinderung aufzuzeigen und um zu priifen, welche Entwicklungs-
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wandlungen vorherrschen bzw. welchen davon eine besondere Bedeutung
fir die Entstehung neuer Organe und Strukturen sowie neuer
Baupldne zukommt.

II. Archallaxis

W. Garsranc (1922) hatte eine Evolution durch Abinderung frither Stadien
der Ontogenese als Neogenese bezeichnet. A. N. SEWERTZOFF (1931) sprach
von Archallaxis, wenn ,,schon die erste embryonale Anlage des Organs bei
dc%n Nachkommen von Anfang an in einer bestimmten Richtung verindert
wird®. In solchen Fillen findet eine Rekapitulation im Sinne der biogenetischen
Regel (s. u.) also nur von solchen Stadien statt, die vor der Anlage des be-
treffende.n Organs auftreten. Von einer solchen Organ-Archallaxis muB
man meines Erachtens nun auch noch eine totale Archallaxis unter-
scheiden, bei der auch schon die fritheste Ontogenese Abweichungen gegentiber
der phylogenetischen Ausgangsform zeigt.

Die‘fiir eine vollstindige kausale Analyse wiinschenswerte genetische Grund-
1ag_e. einer archallaktischen Absnderung 148t sich natiirlich im allgemeinen nur
bel infraspezifischen Differenzen ermitteln. So zeigt z. B. die Mutante minute 1
von Drosophila melanogaster schon am Ei Form- und Farbunterschiede (Y.C. Lt
1927). Bei transspezifischen Abéanderungen lassen sich die genetischen Grund-
lagen zunichst nicht ausreichend kliren, da Kreuzungsexperimente von Arten
und Gattungen zumeist zu letalen Bastardbildungen oder zu Unfruchtbarkeit
der Nachkommen fithren. Wir bleiben also auf vergleichende Ontogenese-
studlgn angewiesen, die nun aber durch Transplantations- und Explantations-
experimente eine derartige Vertiefung erfahren konnen, daB mit der Beurtai-
lung der Entwicklungspotenzen, Affinititen und Induktionswirkungen von ein-
zelnen Furchungszellen und Organanlagen auch Riickschliisse auf die geneti-
schen Ursachen eine festere Grundlage erhalten.

Eine totale Archallaxis ist morphologisch am leichtesten bei Onto-
ggnesetypen kenntlich, bei denen schon Ei und erste Furchungsstadien eine
Dlﬂ'erenzierung zeigen, d. h. bei Tierformen mit Mosaikeiern. Als Beispiel sei
die Entwicklung des Oligochaeten Pachydrilus lineatus (Familie der Enchy-
traeidae) genannt, die nach A. PENNERS’ Untersuchungen (1930) von der des
verwandten ZTubifex: rivulorum schon von der Eizelle an Abweichungen zeigt.
Es fehlen hier die Polplasmen, die fitr Tubifex kennzeichnend sind (Abb. 87),
und es ist infolgedessen mehr Dottermaterial vorhanden. Bei der einsetzenden
Entwicklung wird damit eine ungewshnliche VergréBerung der beiden Somato-
blasten bedingt, die den groBten Teil des Keimes ausmachen, so daf die
Entodermzellen an Masse zuriicktreten, wihrend diese bei Tubifez die Haupt-
masse des Keimes bilden. Das hat zur Folge, daB sich der Keimstreif relativ
wenig ventralwirts kriimmt und nicht wie bei Tubifex spiralig aufrollt und
daB weiterhin die paarige Anlage des Zentralnervensystems sich verhéltnis-
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miBig spit vereinigt und im Gegensatz zu T'ubifex die Auspragung des Darmes
cher beendet ist als die des Bauchmarks. Auch schlieBt sich der Urmund zu-
letzt am Vorderende, bei Tubifex dagegen zuerst am Hinterende. So haben
also die miteinander verwandten Oligochaeten Pachydrilus und Tubifex eine
in allen Stadien vom Ei an
recht stark unterschiedene
Embryogenese.

Bei Echinodermen ist die
frithontogenetische ~ Sonde-
rung vieler artlicher und
gattungsméBiger Merkmale
durch Bastardierung, durch
Aufzucht isolierter Blasto-
meren und Blastomerengrup-
pen sowie vor allem auch
durch die Keimblattchi-
méren festgestellt worden.
Es sei dafiic verwiesen auf
L. von UsiscHs schone Stu-
dien, wie sie z. B. 1933 ein-
mal zusammengefat wur-
den. Die 4 Mikromeren des
16-Zellen-Stadiums von See-
igeln wandern normalerweise
in das Blastocoel ein und bil-
den hier nach weiteren Tei-
lungen zwei Anhdufungen,
welche die skelettbildenden
Elemente liefern. In solche
Blastulae wurden nun 4 frem-
de Mikromeren einer ande-
ren Seeigelart transplantiert,
oder es wurde die animale
Hilfte des 8-Zellen-Stadiums
isoliert, die dann nur noch Ektoderm zu bilden vermag, aber auch zur Blastula
heranwichst, in die 4 fremde Mikromeren implantiert werden konnten. Wurden
in eine solche Halbblastula von Eckinocyamus pusillus Mikromeren von Pare-
chinus miliaris transplantiert, so entwickelten sich daraus herkunftsge méi B
Parechinus-Skelettstibe, und entsprechend verhielten sich reziproke Chiméren.
Wurden in Ganzblastulae von Parechinus microtuberculatus Mikromeren von
Echinocardium cordatum, . h. von einer Form mit stark abweichendem Larven-
skelett, implantiert, so entstand eine Mischung aus beiden Skelettypen, d. h.

Abb. 87 Unterschiede zweier Oligochaetenarten in den ersten
Furchungsstadien. 1-, 4- und 17-Zellenstadium von Tubifex
rivolorum (inks) und Pachydrilus lineatus (rechts). Polplasma
punktiert. Homologe Blastomeren gleich gekennzeichnet.
(Nach PENNERS 1922 und 1930.)

.
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die Mikromeren beider Formen zeigten gleichfalls ihre arteigenen Gestaltungs-
tendenzen (Abb. 88). Ein Bastard beider Arten bildete ein prinzipiell hnliches
Larvenskelett. Nur wenn die beiden vereinten Arten ohnehin Skelette vom
gleichen Typ aufwiesen, wie z. B. Parechinus miliaris und Paracentrotus lividus
entstanden bei den Keimblattchiméiren normale Skelette, wobei aber in etwa;
25 Prozent der Félle die zusitzlichen Mikromeren zur Ausprigung iiberzihliger
Skelettstiicke Veranlassung gaben. Es zeigt sich also auch bei Seeigelformen
eine frithontogenetische Differenzierung von Gattungsmerkmalen. Ein Ver-
gleich der normalen Entwicklung der fraglichen Formen wiirde die friihzeitige
Differenziertheit der Mikromeren noch nicht erkennen lassen, da es sich ja um
Regulationseier handelt, die z. B. noch auf dem 64-Zellen-Stadium durch Iso-
lation der 12 oberen animalen Zellen einschlieBlich der Mikromeren eine ganze
Larve entstehen lassen ( Paracentrotus).

Abb. 88 Frithontogenetische Sonderung der Artmerkmale bei Echinodermen. V i
k che | r 5. . Von links h :
Pluteus von Parechinus miliaris, Echinocyamus pusillus und Keimblattchimire von Par. milia;];?Keirgxc I:Iﬁslt
zusitzlichen Echinocyamus-Mikromeren, (Nach v. UBISCH 1933.)

Auch zwischen den Molchen T'riturus alpestris und T'r. palmatus, deren
Kreuzung keine lebensfihigen Bastarde liefert, wurden Chimiren hergestellt,
indem nach der Gastrulation zwei Keimhilften zu einem Ganzkeim vereinigt
wurden (H. Rurz 1948). Solche aus artlich verschiedenen Vorder- und Hinter-
hilften bestehenden Exemplare lieflen gleichfalls eine arttypische Entwicklung
erkennen, wihrend bei Kombination von praesumptiver Riicken- und Bauch-
hilfte die erstere fir die GréBe, Zeichnung und den Zeitpunkt der Metamor-
phose ausschlaggebend wird.

Eine totale Archallaxis liegt auch in solchen Féllen vor, in denen vorzugs-
weise das Entwicklungstempo zweier verwandter Tierformen von den
Furchungsteilungen an ein verschiedenes ist. Bei vier verschieden groBen
Ringtauben-Zuchtrassen, die 0. Rippie, D. E. CuarLes und G. E. CAUTHEN
(1932) untersuchten, ist es z. B. deutlich (Abb. 51), da} die Differenzen nach
der Geburt zunichst minimal sind, um dann etwa vom 20. bis zum 45. Tage
durch das verschiedene Wachstumstempo schnell zu starken Unterschieden zu
fithren. Ahnliches stellte E. G. CongLiN (1912) an vier verschieden groBen
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Schneckenarten der Gattung Crepidula fest, wobei zwar auch schon die Ei-
groBe differiert, aber keineswegs im Verhéltnis der erwachsenen Tiere. Auch
verschieden grole geographische Rassen des Schwammspinners (Lymaniria
dispar) beginnen mit gleicher KigroBe, um dann erst in den Raupenstadien in
GroBe und Zeichnung Differenzen herauszubilden (R. GorpscamipT 1933). Die
beiden Plattfische Pleuronectes platessa und Pl. flesus, deren Embryonalent-
‘wicklung L. vox Usiscs (1950) verglich, unterschieden sich schon in der Eigroe
und der Chromosomengréfle, zugleich aber auch in den Entwicklungsraten, ob-
wohl die entsprechenden Embryonalstadien sonst auerordentlich hnlich sind.
Bei drei verschieden groBen Zahnkarpfenarten der Gattungen Xiphophorus,
Lebistes und Heterandrio stellte U. WELLENSIER (1953) fest, daB hier die
GeburtsgroBe noch wenig differiert und daB dann die artlichen GréBendiffe-
renzen durch verschiedenes Wachstumstempo bedingt sind. Es sind die Wachs-
tumskurven fiir & und Q@ bis zur ménnlichen Geschlechtsreife praktisch iden-
tisch, dann erst gabeln sich die Kurven, indem die 33 langsam nur noch wenig,
die @9 aber weiterhin relativ schnell gréBer werden. Wir sehen also, da} eine
archallaktische Differenzierung durch Anderung des Wachs-
tumstempos sehr verbreitet ist.

Ahnlich verhilt es sich mit der Organ-Archallaxis, bei der entweder
schon die erste Organanlage zweier verwandter Formen differiert oder bei der
das Wachstumstempo oder die Differenzierungsrichtung schnell zu einer Diver-
genz der Ontogenese fithren. Als besonders charakteristisch sei hier zunéichst
die von A. SEwrrTzorr (1931) angefithrte Herausbildung der verschiedenen
Anzahl von Korpersegmenten bei Echsen und Schlangen genannt, die mit der
verschiedenen Differenzierungsgeschwindigkeit der mesodermalen Ursegmente
gegeben ist. Bei Insekten mit wenig ausgeprégten Larvensonderheiten, d. h.
bei den Heterometabolen, 1a8t sich hiufig eine frithzeitige Differenzierung fest-
stellen, die durch die einzelnen Stadien hindurch allméhlich zu den endgiltigen
Unterschieden der Imagines hinfithrt. Das wurde z. B. fiir zwei Arten der
Orthopteren-Gattung Chortippus durch G. SpETT (1931) nachgewiesen (Ch.
albomarginatus und Ch. parallelus). Schon in der ersten postembryonalen
Altersstufe, d. h. unmittelbar nach dem Schliipfen, zeigen die kleinen Larven
Artunterschiede in starker Ausprigung, so daf also die Auspridgung der spezi-
fischen Differenzierung schon bei der embryonalen Anlage der Organe ein-
getreten sein muf}. Es handelt sich dabei sowohl um quantitative Unterschiede
als auch um Differenzen der Wachstumsgeschwindigkeit. Ahnliche Verhiltnisse
diirften nicht nur bei den meisten heterometabolen, sondern auch bei holo-
metabolen Insekten vorliegen, denn, von den coenogenetischen Sonderbildun-
gen der letzteren abgesehen, zeigen ziemlich allgemein die frith geschliipften
Larven schon artliche und gattungsmiBige Differenzen, die mithin prénatal
angelegt wurden. Da die Entwicklungsgeschwindigkeit von Organen zumeist
tiber lingere Ontogeneseperioden hinweg konstant zu sein pflegt und da
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R. GoLpscuMIDT (1924—1933) sogar infraspezifische Differenzen bei Schwamm-
spinnerrassen (Lymantria dispar) auf sehr frithen Entwicklungsstadien fest-
stellte (vor allem Entwicklungsgeschwindigkeit, auch Zellgrée, nicht Eigrofe),
so ist es sogar wahrscheinlich, dal wir es in allen diesen Fillen mit Abweichun-
gen in frithen Ontogenesestadien zu tun haben.

Auch bei der Organ-Archallaxis sind wieder Transplantations- und Ex-
plantationsversuche besonders aufschluBreich. Heteroplastische Transplanta-
tionen zwischen den Molcharten T'riturus taeniatus, Tr. alpestris und Tr. crista-
tus haben ergeben, dafl viele Organanlagen schon auf frithen Stadien deter-
miniert sind und sich herkunftsgemiB in spezifischer Ausprégung entwickeln.
Bei Transplantation von Epidermis auf frithen Gastrulastadien verwischte sich

Abb. 89 Flachschnitt durch den Kopf einer Larve von Triton cristatus, in den Linsen- und Cornea-Anlage
der klcincren Art 7'r. taeniatus implantiert wurden (10 Tage nach der Operation). Die Linse entwickelt sich
herkunftsgeméifl, d. h. fiir den Augenbecher zu klein. (Nach ROTMANN 1939.)

zundchst die Artspezifitit etwas, wurde dann aber wieder deutlich und blieb
auch nach der Metamorphose erhalten. Auch die Hautdriisen scheinen art-
spezifisch zu bleiben (E. Rormany und T. J. Macpouearp 1936). Heteroplasti-
sche Transplantationen von entsprechendem Material frither Gastrulastadien
fithrten auch zu herkunftsgeméBen bzw. chimarischen Ausbildungen von Haft-
fiden (E. Rormann 1935). Auf dem Schwanzknospenstadium heteroplastisch
ausgetauschte Beinanlagen entwickeln sich herkunftsgemi8, und bei Austausch
prasumptiven epidermalen oder mesodermalen Materials der Beinanlagen bil-
den sich chimérische Extremititen (E. Rormany 1933). Auch die bei Triturus
cristatus und T'r. taeniatus verschiedene LinsengroBe erwies sich nicht als durch
den Augenbecher determiniert, sondern kommt durch eine spezifische Ge-
staltungstendenz zustande, was besonders dadurch deutlich wird, daf die in
einen cristatus-Augenbecher transplantierte faeniatus-Linsenanlage beim Weiter-
wachsen relativ zu klein wird (E. RoTmann 1939) (Abb. 89). Bastarde von 7'ri-
turus taendatus und I'r. cristatus zeigen dementsprechend auch schon in frithesten
Entwicklungsstadien Sondereigenschaften (W. W. Pororr 1935). Andererseits
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erwies sich Entoderm im spéten Gastrula- und auch noch im Neurulastadium
als nicht spezifisch determiniert und wurde bei heteroplastischer Transplanta-
tion harmonisch beim Aufbau des Wirtsdarmes und seiner Derivate einge-
gliedert (B. J. BALINSKY 1938).

Eine frithe Differenzierung zeigen auch viele Organanlagen der beiden Axolot]-
Arten Ambystoma punctatumund A. tigrinum, bei denen gleichfalls Beinanlagen,
Herzanlage, Ohrbldschen, Linsenanlage usw. experimentell ausgetauscht wur-
den. Die Transplantate wuchsen im wesentlichen herkunftsgemif heran, zeig-
ten meist aber auch eine gewisse Modifikation in Richtung auf die Organ-
auspragung im Wirtstier. So wuchsen z. B. die kleineren Ohrblischen von
A. punctatum in A.tigrinum zu etwas groBeren Organen heran, als sie punctatum
zukommen (D. Ricuarpson 1931, 1932), die Beinanlagen des gréBeren A. t4-
grinum verursachten eine Hypertrophie des kleineren Wirts- (punctatum-)
Schultergiirtels (J. L. Scawinp 1932). Ein Ersatz des 6.—8. Somiten von
A. punctatum durch die gleiche Region des grofleren A.tigrinum fiihrte zu
einer Krhéhung des daraus gebildeten Muskelvolumens (S. R. DETwiLER 1938).
Andererseits fiihrte eine Substitution des Brachialgebiets der Riickenmarks-
anlage zu einer wirtsspezifischen Ausprigung des Neuralrohrs (S. R. DETWILER
1931).

Eine frithe Differenzierung der Organanlagen wurde weiterhin auch durch
heteroplastische Transplantationen bei Frosch- und Krotenarten erwiesen.
Hier zeigt sich aber auch der interessante Fall, daB die Linsenbildung bei ein-
zelnen Arten in verschiedener Weise bedingt ist. Beim Grasfrosch, Rana
temporaria, bildet sich die Linse nur unter dem EinfluB des Augenbechers, so
daB bei autoplastischer und homoplastischer Transplantation an beliebiger
Stelle der Kérperhaut Linsen induziert werden kénnen. Beim Springfrosch,
R. arvalis, entsteht die Linse dagegen auch unabhingig vom Augenbecher,
und vom Schwanzknospenstadium an ist die nicht pradeterminierte Korper-
haut zur Linsenbildung nicht befihigt. Bastarde von R. arvalis und R. tempo-
ralis verhalten sich im Transplantationsexperiment wie arvalis (W. W. Pororr
1935). Bei der Wechselkrste (Bufo viridis) ist die ITnduktionskraft des Augen-
bechers schwicher als bei der Grauen Kréte (B. vulgaris). Wird ein viridis-
Augenbecher unter das Rumpfepithel von wulgaris-Larven transplantiert, so
induziert er keine Linse, wiihrend dies bei der reziproken Transplantation der
Fall ist (N. J. Lasarerr 1938). Man vergleiche weiterhin auch die schonen
Resultate, die F. Barrzer (1950 a, b) mit xenoplastischen Transplantationen
zwischen T'riturus- und Rana-Arten und zwischen Triturus und Salamandra
sowie Triturus und Bombinator erzielte.

Die entwicklungsmechanisch genauer analysierten Amphibien
und Echinodermen lassen also auch fiir die Organe einen weit-
gehend archallaktischen Evolutionstyp erkennen. Offenbar ist
dieser Evolutionstyp also sehr verbreitet.
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I11. Definitive Deviationen und Heterochronien

Als Deviation bezeichnete A. N. SewgrTzoFF (1931) mit V. Franz (1924)
ein ,,Abirren” der Entwicklungsrichtung auf mittleren Stadien der Onto-
genese, wie es schon von F. MULLER und spiter von A. NAEF gekennzeichnet
worden war. Eine genauere Definition, was unter frithen, mittleren und spéte-
ren Stadien zu verstehen ist, wurde nicht gegeben, doch lehren die Beispiele,
daB dabei nicht die ganze Ontogenese, sondern nur die spezielle Morphogenese
der einzelnen Organe in drei Abschnitte gegliedert werden soll. Das Wesen der
Deviation besteht nun darin, daB die Abéinderung nicht nur in einer mittleren
Entwicklungsphase einsetzt, sondern daf sie in einer Richtung liegt, die nicht
als ,,Addition“ zu den vorhergehenden Stadien (s. u.) aufgefaBt werden kann,
sondern als ein Abirren vom Gruppentypischen. Da nun nach SEwERTzOFF
ein entsprechendes Abirren auf spiteren Stadien zu den Anabolien gerechnet
wird, so ist der Unterschied der beiden Entwicklungstypen kein sehr scharfer.
Es 1st deshalb zu empfehlen, die Anabolien auf die Fille einer Verlingerung
der Morphogenese (als Vermehrung der Stadien, nicht als zeitliche Verlinge-
rung) zu beschrinken und alles phylogenetische Abweichen von der phylo-
genetischen Entwicklung auf mittleren wie auf spiaten Stadien als Deviation
zu bezeichnen. Natiirlich sind hier die Grenzen nicht scharf, da auch Addition
und Deviation einzelner Komponenten wohl zumeist gemischt sind.

Dieses Abweichen im Laufe der individuellen Entwicklung kann nun ein
definitives sein, d. h. die Morphogenese kann von einem bestimmten Sta-
dium an von dem der Stammform abweichen und bis zum adulten Stadium
hin zunehmend differieren, oder es kann sich auch auf friihontogenetische oder
mittlere Stadien beschrinken (frithontogenetische bzw. intermediére Deviation
bzw. Coenogenese) und spater mehr oder minder weitgehend zur Entwicklungs-
richtung der Stammform zuriickfithren. In diesem Abschnitt soll nun zunéchst
nur von den definitiven Deviationen die Rede sein. Sie sind offenbar in der
Stammesgeschichte der Tiere und Pflanzen sehr hiufig.

Fir Wirbeltiere fiihrte A. N. SEwerTZOFF als Beispiel die Ausbildung der
Nasengruben von Fischen an. Sie legen sich zunichst stets als paarige Gruben
an, auf deren Boden sich Falten bilden, die nun entweder eine radiire Anord-
nung haben (z. B. Salmoniden) oder auf eine pilzformige Falte beschrinkt blei-
ben ( Belone, Scombresox u. a.). Im. ersteren Falle wird die Nasengrube zudem
durch eine Briicke iiberdeckt, im letzteren nicht.

Ein #hnliches Beispiel ist mit der Differenzierung der Glandulae mucosae
und des Pfeilsacks bei unseren mitteleuropiischen Binderschnecken gegeben.
Bekanntlich unterscheiden sich Cepaca nemoralis und C. hortensis auler durch
die braunschwarze bzw. weile Farbung der Schalenmiindung und zum Teil
etwas abweichende Bindervarianten auch dadurch, da8 der Pfeilsack bei hor-
tensvs relativ viel kleiner ist, die Glandulae mucosae aber relativ linger und
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mehr spindel- oder keulenférmig (statt zylindrisch) sind (Abb. 90). Die Zahl
der Schlduche schwankt bei nemoralis jederseits zwischen 3 und 5, bei hortensis
zwischen 2 und 4. Auch sind die Liebespfeile erheblich kleiner und etwas mehr
gekriimmt und die 4 Léngsleisten noch einmal in 2 Schneiden geteilt. Diese

Abb, 90 Pfeilsack und Glandulae mucosae der Bianderschnecken Cepaea nemoralis (links) und C. I_zortemis
(Mitte). Rechts anschlieBend zwei viel stirker vergroSerte Jugendstadien, bei denen die Unterschiede der
beiden Arten noch nicht kenntlich sind.

Differenzen sind auf mittleren Entwicklungsstadien der Organe schon kennt-
lich. Aber bei der ersten Anlage der Organe ist noch kein deutlicher Unterschied
in der Form der auswachsenden (landulae mucosae zu sehen (Abb. 90, rechts),
und auch die spiteren GroBendifferenzen der Pfeilsicke sind noch nicht zu
beurteilen. Ahnliches gilt fiir die Entwicklung der Kieferunterschiede. Da auch
die Ausprigung der ersten Umginge bei beiden Arten ofters die gleiche ist, so
sind jugendliche Individuen meist noch nicht zu identifizieren. (Womit nicht
gesagt sein soll, daB durch ein noch eingehenderes Studium doch noch Diffe-
renzen aufgedeckt werden kénnten.) Ein gutes Beispiel fir eine Deviation ist
auch die relativ spite Differenzierung von Sehzellen in Stibchen und Zapfen
" aus zunéchst mehr zapfenartigen Vorstufen bei Amphibien (vgl. G. BIRuKow
1949). Weitere Beispiele lieen sich in groBer Zahl zusammenstellen.

Bei allen diesen Beispielen ist natiirlich stets zu bedenken, daf es sich bei
dieser Betrachtung um die morphologische Differenzierung handelt. Dabei
miissen wir uns aber vor Augen halten, dafl generell die embryonale Gestalt
vieler Organe mit rundlichen und eiférmig gestalteten Gebilden beginnt, die
ohnehin nicht viel Moglichkeiten fiir spezifische morphologische Abweichungen
bieten. Die noch zu besprechende allgemeine Ahnlichkeit frither Embryonal-
stadien verwandter Gruppen ist wohl weitgehend dadurch bedingt. Vergleicht
man aber solche Stadien genauer miteinander, so sind doch oft noch Unter-
schiede zu finden, besonders natiirlich bei verwandtschaftlich etwas ferner-
stehenden Gruppen. Auf Abb. 91 sind z. B. vergleichbare frithe Stadien der
Hirnentwicklung bei drei mit einander verwandten Saugetierordnungen (Insec-
tivora, Chiroptera, Dermoptera) nach den sorgfiltigen Untersuchungen von
K. H. KrasBe (1942) dargestellt: die Differenzen der verschiedenen Ord-
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nungen sind in den GroBenverhiltnissen und der Gestaltung der einzelnen
Hirnabschnitte so bedeutend, wie man sie zunichst wohl nicht erwarten
wiirde. :

Soweit nun morphologische Unterschiede fritherer Stadien in keiner Weise
kenntlich sind, wie es bei manchen Fillen von Deviation der Fall sein mag,
bleibt nun natiirlich auch immer noch zu fragen, ob nicht der vorauszusetzende
abweichende Chemismus einiger Gewebe, speziell ihre gegenseitige Einwirkungs-
moéglichkeit (z. B. Induktionsfihigkeit und Affinitdt), firberisch oder experi-
mentell (z. B. durch Transplantation oder Explantation) nachgewiesen werden
kann (vgl. die oben genannten Arbeiten von Barrzer, RuTz, voN UBIscH usw.).
Eine genauere entwicklungsphysiologische Analyse wird also wohl nicht selten
Zwischentypen zwischen Deviation und Archallaxis erkennen lassen. Unsere
Gliederung der Abianderungstypen der Phylogenese soll ja auch nur ein ge-
wisses Schema fiir die Diskussion der einzelnen Fille bieten.

Zu den Deviationen sind nun schlieflich auch die zahllosen Fille zu rechnen,
in denen die Entwicklungsgradienten nur einzelner Organe oder Strukturen
beschleunigt oder verlangsamt sind. Es handelt sich hier um Heterochronien,
wie sie ganz dhnlich auch durch Abdnderung der gesamten KorpergroBe zu-
stande kommen (vgl. die ausfithrlichen Darstellungen in Kap. 6 B II und
6 B IV), denn die Relationen verschieben sich ganz entsprechend, wenn die
KorpergroBe erblich konstant bleibt und nur einzelne Organe ihre Proportionen
dndern. Auch die in diesem Kapitel besprochenen Beispiele fiir Deviation be-
ruhen zumindest zum Teil auf solchen Heterochronien. Es moge deshalb hier
geniigen, auf die weite Verbreitung dieses Typs hinzuweisen. Fiir die Analyse

Abb. 91 3 vergleichbare frithe Stadien der Hirnentwicklung. Von links nach rechts: Talpa europaea von
2 mm Embryonenlinge, Vespertilio sp. von 2,2 mm, Galeopithecus von 4 mm, Hirne von oben.
(Nach KRABBE 1942.)

der Deviationen konnen auch Experimente mit Modifikationen aufschluBreich
sein, wenn die entwicklungsphysiologischen Vorginge denen entsprechen, die
bei erblichen Differenzen auftreten: vgl. dazu z. B. K. HEnkEs Studien iiber
die Entstehung von Zelldichten in Drosophila-Fliigeln (1950, 1951).
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Soweit die Phylogenese nur durch Deviationen, nicht durch Archallaxis ab-
gesndert wird, muB} es dazu kommen, daB die ersten Abschnitte der Morpho-
genesen verwandter Arten, Gattungen oder noch gréBerer systematischer Ein-
heiten mehr oder minder gleichbleiben. Darauf beruht also im wesentlichen
das von K. E.vox Bagr (1828) aufgestellte ,,Gesetz der individuellen Ent-
wicklung®, demzufolge sich in der Ontogenese die allgemeinen Merkmale vor
den speziellen entwickeln, also die Merkmale der Klasse vor denen der Ord-
nung, die der Ordnung vor denen der Familie usf. CH. DARWIN (1859) erklérte
dieses ,,Gesetz der embryonalen Ahnlichkeit* damit, daB die Ande-
rungen der Phylogenese im allgemeinen in spéterem Alter einsetzen. Er wies
dabei auch auf Ausnahmen hin, wie sie z. B. mit der Bildung von Larven-
anpassungen gegeben sind oder dadurch zustande kommen, daf ,,die aufein-
anderfolgenden Ab#nderungsstufen schon in sehr frither Lebenszeit erfolgen®
oder ,,in einer fritheren Lebensperiode vererbt werden, als worin sie entstanden®
sind (p. 531). Leider begniigte er sich mit kurzen Andeutungen, und es ist
daraus zu entnehmen, daf ihm das Problem noch fernlag, wie denn die Diffe-
renzierung der groBen Baupléne zustande kam, d. h. wie bei dem ganz iiber-
wiegend ontogenetisch spiten Eintritt der Absnderungen schlieflich doch bei
der Ausbildung von hoheren Kategorien wie z. B. der Klassen auch die friihen
Embryonalstadien schon weitgehend verindert wurden. Im iibrigent trifft aber
die Baersche Regel fiir die hoheren Kategorien im allgemeinen zu. So ent-
wickeln sich z. B. die typischen Merkmale der Familie der Lerchen (Alaudidae),
die mit der besonderen Laufbeschilderung, Ausprégung von Gaumenknochen
usw. gegeben sind, spiter als die Merkmale der Ordnung der Singvogel (Passe-
res) und diese wieder spiter als die Klassenmerkmale der Végel. Und bei nie-
deren Kategorien bzw. bei infraspezifischer Differenzierung gilt die BarRrsche
Regel meist zumindest in ihrer Umkehrung: daf namlich Gene, die bei vielen
Formen auftreten, als relativ alt angesehen werden kénnen. Wenn z. B. der

dominante Faktor ,,bobbed* bei sechs Drosophila-Arten nachgewiesen wurde, -

so ist ihm ein relativ hohes phylogenetisches Alter zuzuerkennen. Dem ent-
spricht es auch, daf3 der Faktor bereits den Ablauf der Reifeteilung beeinfluflt
(H. Lurrs 1937).

IV. Frithontogenetische und intermediire Deviationen (Coenogenesen)

In vielen Fillen treten im Laufe der Phylogenese in friihen oder mittleren
Ontogenesestadien stirkere Abwandlungen ein, die aber nicht entsprechend
starke Differenzen der erwachsenen Tiere zur Folge haben, sondern allmihlich
wieder abklingen und zur Norm zuriickfiihren. Es handelt sich hier um Coeno-
genesen (,,Storentwicklungen*‘) im Sinne E. HArCKELs, die meines Erachtens
noch einmal in frithontogenetische und intermedisre Deviationen untergeteilt
werden kénnen. Die frithontogenetischen Deviationen konnen dabei
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verschieden bedingt sein. Es kann sich entweder darum handeln, daB anfing-
lich verschiedene Entwicklungswege, speziell hinsichtlich des Furchungs- und
d.es Gatrulationstyps, moglich sind, wobei bald der eine, bald der andere Weg
eingeschlagen wird (zum Teil auch rein modifikatorisch bedingt), oder darum
dafl eine erbliche Anpassung an verschiedene Umweltbedingungen fiir djesc;
ersten Entwicklungsstadien vorliegt. Bei intermedisiren Deviationen ist ge-
wohnlich das letztere der Fall, so z. B. bei der Anpassung von Larvenformen
an verschiedene Biotope. (M. L. VERRIER, 1950, sprach dabei von , konver-
genter Poecilogonie®.)

Das eklatanteste Beispiel fiir solche frithontogenetische Deviation wurde
kiirzlich von O. SteINBGCK und B. AUSSERHOFER (1950) beschrieben. Das
Turbellar  Prorhynchus stagnatilis zeigt zwei grundverschiedene Typen der
Furchung (vielleicht in Abhéngigkeit von den jeweiligen Temperaturverhilt-

Abb. 92 Zwei verschiedene 8-Zellenstadien des Turbellars Prorhn il4. i !
ens yehus, stagnatilis. Links f
radidr gefurcht, rechts stark infiqual und spiralig. (Nach STEINB@CKgun& kUSlSnEls{E?SbF]?}%l?l und

nissen). Es kann eine radidre Furchung stattfinden, die zu einem 8-Zellen-

S’oajdjum mit fast gleich grofen Blastomeren fithrt. Es kann aber auch eine
Spiralfurchung stattfinden, bei der sich je 4 stark unterschiedene Makromeren
und Mikromeren bilden (Abb. 92). Der junge Embryo kann sich weiterhin als
Vollkeim (Pleroblast) innerhalb des Dottermaterials entwickeln, oder er kann
als Hohlkeim (Koiloblast) die Dottermasse umwachsen. Mit diesen beiden
Wegen der frilhen Ontogenese verschiebt sich dann auch die Reihenfolge der
Organanlagen. Der Bau des erwachsenen Turbellars wird aber in beiden Fillen
identisch.

.Bei artlicher, gattungs-, familien- oder ordnungsmiBiger Differenzierung
sind starke frithontogenetische Abweichungen, denen die viel geringere Diffe-
renz der erwachsenen Stadien nicht entspricht, natiirlich viel hiufiger. Be-
kanntlich bildet z. B. der Kalkschwamm Sycon eine Amphiblastula, bei der
si.eh dann die schlanken begeiBelten Mikromeren in die Makromerenkalotte
einwdlben. Bei dem Kalkschwamm Clathring entsteht die definitive Anordnung
der beiden Zelltypen dagegen in der Weise, dal Komplexe begeiBielter Zellen
an mehreren Stellen durch die grofien, anfinglich im Innern der Larve gelege-
nen Zellen durchbrechen, um sich im Innern zu einer GeiBelkammer zu ver-
einigen. — Bei durelia aurita kann die Gastrulation nur durch Invagination
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oder zugleich auch durch polare Einwucherung vor sich gehen. Allgemein ga-
strulieren die Semacostomae durch Invagination. Bei den Stauromedusen ent-
steht das Entoderm dagegen durch polare Einwucherung, und es entsteht keine
Urdarmhdhle. Die Cubomedusen gastrulieren durch multipolare Einwucherung
und anschlieBende Delamination, und die Coronatae vereinen Invagination mit
polarer Einwucherung (vgl. M. E. Tarer 1936—1938 und Abb. 2 bei B. RENsoH
1953). Die Unterschiede der erwachsenen Quallen entsprechen diesen prinzi-
piellen Differenzen in der Gastrulation nicht.

Entsprechendes gilt fiir Polychaeten, bei denen z. B. Eupomatus durch Inva-
gination gastruliert, wihrend Nereis (mit Sterroblastula) das Entoderm durch
Epibolie und Ctenodrilus durch polare Einwucherung bildet. Auch bei Proso-
branchiern tritt bei dotterarmen Eiern eine Coeloblastula und eine Invagina-
tionsgastrula auf ( Vivipara, Planorbis, Limax, usw.), bei dotterreichen, daher
stark indqual sich furchenden Eiern eine Sterroblastula und entsprechend
Gastrulation durch Epibolie (Crepidula, Purpura usw.), bei Patella bildet sich
das Entoderm durch polare Einwucherung.

Auch Anuren, die normalerweise durch Epibolie und Invagination gastru-
lieren, zeigen manchmal eine sehr abweichende frithe Ontogenese. Nach den
Untersuchungen von W. G. Lyxy (1942) und W. G. Ly~y und B. Lutz (1946)
hat die brasilianische Gattung Eleutherodactylus, bei der freilebende Larven
nicht auftreten, sehr dotterreiche Eier, so daf die (noch nicht bekannte) Fur-
chung wahrscheinlich mehr oder minder discoidal ist. Der junge Embryo liegt
anfinglich dhnlich wie bei Reptilien auf einer Dotterkugel, die mit Gefiflen
umsponnen ist. AuBere Kiemen entwickeln sich nicht. Die erwachsenen Tiere
weichen aber nicht vom Habitus verwandter Gattungen mit normaler Ent-
wicklung ab (Abb. 3 bei B. REnscr 1953).

SchlieBlich ist es ebenfalls bei Formen mit Metagenesis, die als verldngerter
Individualcyclus aufgefaBt werden kann (s. u.), nicht selten so, daBl die erste
Generation, z. B. die Polypengeneration von Hydrozoen, sich wesentlich stér-
ker unterscheidet als die spitere Geschlechtsgeneration, die Meduse. Infolge-
dessen existiert ja auch fiir diese Tiergruppe noch eine doppelte systematische
Gliederung, eine fiir die Polypen und eine fiir die Medusen, und es gehdren
darin bislang manchmal die Angehorigen einer Medusenfamilie in ihrer unge-
schlechtlichen Generation zu mehreren Polypenfamilien (und umgekehrt, vgl.
H. Brocr 1924).

Noch viel hiufiger sind intermedifire Deviationen, d.h. Falle, bei denen
die frithe Ontogenese wenig Differenzen zeigt, die Larvenstadien weitgehend An-
passungen an die jeweils entsprechenden Umweltverhiltnisse entwickelt haben,
die erwachsenen Tiere aber wieder morphologisch sehr viel dhnlicher sind. So
kénnen z. B. bei Prosobranchiern vollentwickelte Veligerlarven ausgebildet
sein, oder es konnen diese ganz fehlen (z. B. Vivipara), ohne dafl deshalb die
erwachsenen Tiere in ihrer Organisation einen wesentlichen bzw. einen dadurch
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bedingten Unterschied aufweisen. Oder es kénnen die Larven sehr abweichende
Sonderbildungen zeigen, ohne daf der Bauplan des adulten Tieres betroffen
wird, wofiir besonders die in Kérperform und Atmungseinrichtungen so weit-
gehend verschiedenen Muckenlarven (Abb. 16) zu nennen sind (Culex mit
Tracheenatmung), Corethra (mit Hautatmung), Tendipes (mit Hautatmung

Abb. 93 Links planktogene, rechts nereid’ogene Larve des Polychacten Nerei ile.
(Nach WILSON, HEMPELMANN und FRIE%RICHI,]) eress dumerddi

Abb. 94 Frithe Differenzierung einer Mutante von Drosophi i i
. srung phila melanogaster. Von links nach rechts: frisch
ieborer(lie Larve der Normalform, ebensolche Larve der Mutante chubby, (MaBstab: je 0,1 mm); erwachsenc
arve der Normalform und von chubby (Mafistab: je 1 mm). (Nach DOBZHANSKY und DUNCAN 1933.)

und Blutkiemen) usw. Ja es kénnen sogar bei der gleichen Art ganz verschie-
d.ene Larvenformen auftreten. So erzeugt der Polychaet Nereis dumerili bei
emtretender Geschlechtsreife bestimmter Segmente (Epitokie) planktogene
Larven, bei ausbleibender Epitokie nereidogene, nicht schwimmfihige Larven
(Abb. 93). Als genetisch geklirtes Beispiel fiir eine intermediére Deviation im
infraspezifischen Bereich sei schlieBlich noch auf das bei Drosophila melano-
gaster von TH. DoBzHANSKY und F. N. Duncan (1933) im II. Chromosom lokali-
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sierte, rezessive Gen ,,chubby® verwiesen, das eine erheblich gedrungenere
Gestalt der Larven und Puppen, aber nur eine relativ schwache, entsprechende
Differenz der Imagines bedingt (Abb. 94). Da schon die frischgeschliipften
Larven die Abweichung zeigen, muf die Ausprigung schon embryonal vor sich
gehen. :

Insgesamt kénnen wir also feststellen, daf frithontogenetische
wie intermediire Deviationen sehr verbreitet sind und dafl solche
frithen und oft sehr weitreichenden morphologischen Abande-
rungen der Ontogenese keinen Einflufl auf die Ausprigung des
adulten Habitus zu haben brauchen.

V. Addition zu den Endstadien (Anakolien)

Die Abanderung der spaten Ontogenese durch Hinzufiigung weiterer Stadien,
die A. N. Sewerrzorr (1931) als Anabolie, C. R. de Beer (1940) als Hyper-
morphosis bezeichnet hat, ist anscheinend gleichfalls ein relativ haufiger Weg
phylogenetischer Wandlung. Es liegt das wohl daran, dafl unter den durch
Mutation richtungslos auftretenden Wandlungen die Verinderungen friiher
und mittlerer Stadien der Embryogenese eher zum Absterben oder zur Vitali-
tatsminderung fithren, weil damit viel mehr Reaktionsabldufe bis zum Er-
reichen des erwachsenen Stadiums betroffen werden. So werden solche Mutan-
ten also in viel stirkerem MaBle durch Selektion ausgemerzt werden, als wenn
es sich um eine Verlingerung der Morphogenese, um eine Anfiigung neuer
Stadien am Ende der Entwicklung handelt. Als charakteristisches Beispiel
fithrt SEwerTZOFF die Kieferausprigung des Fischchens Belone acus an, dessen
Larven bei 10 mm Lénge in der Kopfform noch verwandten Percesoces, wie
z. B. Atherina hepsetus, dhnlich sind, um in der folgenden Wachstumsphase
infolge exzessiven Wachstums erst des Unterkiefers, dann auch des Oberkiefers
zu der Exzessivform mit Pinzettenschnabel zu fithren (Abb. 95). Als ent-
sprechende weitere Beispiele werden genannt die Auspriégung der horizontal
gedrehten Brustflosse und der dorsoventralen Abplattung des Korpers beim
Angler (Lophius) sowie der Kopfform beim Seepferdchen (Héppocampus) und
der drei freien Randstrahlen an der Brustflosse der T'rigla-Arten. Wie wir sehen,
handelt es sich um Fille, bei denen Wachstumsallometrien wesentlich sind, wie
wir sie im Kapitel 6 BII, IV besprochen haben. Man kénnte als weitere Fille
also etwa die Auspragung der langen Vogelschnibel nennen, deren Wachstum
im wesentlichen nur durch das postnatale Wachstum bestimmt wird (Abb. 79),
oder die Entwicklung des Gesichtsschidels oder einzelner exzessiver Zihne,
Horner, Geweihe usw. bei Siugetieren.

Unter diesen letzteren Beispielen finden sich vor allem auch solche, die sich
auf fossile Tiere beziehen. SEwERTZOFF hatte zwar mit Recht darauf hinge-
wiesen, daf paldontologische Studien von Ahnenreihen wegen der Méglichkeit
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falscher Einordnung von Seitenlinien einen kaum weniger hypothetischen
Charakter haben als die Untersuchung rezenter Formenreihen, welche die
Richtung einer phylogenetischen Wandlung verdeutlichen, aber deshalb wird
es natiirlich doch stets wichtig sein, die Verhiltnisse bei fossilen Stammes-
reihen zu beriicksichtigen. Die Geweihbildung miociner Hirsche fithrte z. B.
nur bis zum Sechsender, wihrend pliocine und quartire Formen iiber die in
den ersten Jahren angelegten wenigsprossigen Geweihbildungen hinaus zu

:

Abb. 95 Kieferwachstum von Belone acus als Addition zu den Endstadien. Von oben nach unten: Fische
von 10 mm, 21 mm, 91 mm Linge und erwachsen. Darunter zum Vergleich die verwandte Atherina hepsetus
von 12 mm Linge und erwachsen, ohne exzessive Kiefer. (Nach SEWERTZOFF 1927.)

Acht-, Zehn-, Vierzehnendern usw. fithren. Der Hohlenbér (Ursus spelaeus)
durchléuft in seiner Ontogenese Stadien, die nach K. EmrEnBErGs Unter- -
suchungen (1932) durchaus der hier gut zu beurteilenden Vorfahrenreihe ent-
spricht (wobei einzelne spezielle Abweichungen, z. B. der Mangel eines Pri-
molaren beim Hghlenbéren, allerdings keineswegs iibersehen werden sollen).
So wird unterschieden ein dem braunbérenartigen Ursus etruscus vergleich-
bares U. arctos-Stadium, weiterhin ein U. deningeri-Stadium, das dann erst
mit dem AbschluB des Wachstums durch das U. spelaeus-Stadium ersetzt wird.
Diese Parallelitst zwischen Ontogenese und Phylogenese ist vor allem an den
GliedmaBenproportionen und noch eindeutiger am Schéidel zu erkennen, der
bei einem etwa einjahrigen H¢hlenbiren dem eines etwa dreijshrigen Braun-
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baren entspricht, beim zwei- bis dreijdhrigen Hohlenbdren so wie beim er-
wachsenen U. deningert gestaltet ist, dann schlieBlich dariiber hinauswichst
und nun durch bedeutendere GréBe und vor allem durch steilere Stirnpartie
sowie Mangel der ersten Pramolaren (infolge Materialkompensation?) die Kenn-
zeichen des erwachsenen U. spelaeus erhilt (Abb. 96). Bei derartigen Beispielen
einer phylogenetischen GroBensteigerung ist nun allerdings zu bedenken, daf}

Abb. 96 TLinks Oberschiidel eines etwa 3jihrigen Braunbiren (Ursus arctos), da,ru_gtelj eines erw;mchgnen

Ursus deningeri. Rechts Oberschidel des Hohlenbiiren (U. spelaeus), oben etwa 1jihrig (arctos-Stadium),

darunter 2—3jihrig (deningeri-Stadium). Ganz unten eines erwachsenen Hohlenbiiren (spelaeus-Stadium).
(Nach EHRENBERG.)

wahrscheinlich das Wachstum der groBen Formen nicht nur verlingert, sondern
auch stark beschleunigt ist, so wie dies grofe und kleine Rassen rezenter Tiere
und meist auch verwandte groBe und kleine Arten zeigen. Diese Wachstums-
beschleunigung ist aber eine oft relativ frith einsetzende Anderung. DaB eine
Wachstumsbeschleunigung auch beim Héhlenbiren wahrscHeinlich ist, geht
meines Erachtens z. B. auch daraus hervor, daB bei ausgewachsenen Exempla-
ren die Weite des Beckenausganges kaum groBer war als beim lebenden Braun-
biren und daB mithin die GeburtsgroBe des Hohlenbiren wohl etwa der des
Braunbéren entsprach (K. EErRENBERG 1925).

Als Beispiel einer infraspezifischen Differenzierung durch Addition zu den
Endstadien kann die Herausbildung der relativen GehirngroBe bei grofen
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Haushuhnrassen genannt werden, wie wir sie auf S. 151 besprachen. Hier ent-
spricht die relative HirngréBe junger Riesenhithner exakt der gleichgroBer,
erwachsener Zwerghithner (die der GroBe der wilden Stammform entsprechen).
Bei der Ausbildung der Augen von Wirbeltieren liegen die gleichen Beziehungen
vor, und hier ist auch noch mit der zunehmend weniger gedriingten Lagerung der
Retinazellen und der zunehmend geringeren Kérnerschichtdicke bei der phyloge-
netischen GréBenzunahme ein solches Weiterschreiten der ontogenetischen Ten-
denzen iiber die bei kleinen adulten Arten erreichte Endstrukturhinaus gegeben.

SEWERTZOFF (1931, p. 274) machte nun bereits darauf aufmerksam, daf es
sich nicht in allen Fillen bei dieser Addition um ein Weiterschreiten (im Sinne
F. MULLERS) (,,0verstepping” Dr BrErs) handelt, sondern z. T. auch um das
Einschlagen einer neuen Entwicklungsrichtung am Ende der Morphogenese.

- Wir sahen dies ja z. B. am Verlust eines Primolaren beim Hohlenbiren.

Man kénnte nun natiirlich auch hier, wie bei der Deviation, den berechtigten
Einwand erheben, daB in manchen der genannten Fille eine stéirkere Ausdiffe-
renzierung der Abweichung zwar erst in der letzten Phase der Entwicklung
stattfindet, daB aber frithe Embryonalstadien nicht daraufhin gepriift wurden,
ob denn hier nicht doch auch die Sonderheiten der Endphase schon irgendwie
kenntlich angebahnt sind. Leider feblt es nun sehr an derartigen embryologi- -
schen Untersuchungen, die bei niher verwandten Formen den exakten ,,Gabel-
punkt® der Divergenz wihrend der Ontogenese — im Sinne der von V. Hark-
KER (1918, 1925) geforderten phiinogenetischen Analyse — festzustellen ge-
statten. Die, technische Schwierigkeit ist dabei vor allem auch damit gegeben,
daB die Beschreibungen verschiedener Autoren meist nicht ausreichend ver-
gleichbar sind. Als Beispiel einer derartigen Untersuchung kénnte aber wohl
der von A. PENNERS (1922, 1923, 1929) durchgefithrte Vergleich der Entwick-
lung zweier zur gleichen Familie (Tubificidae) gehérenden Oligochaeten, T'ubi-
Jex rwulorum und Peloscolex benedens, angesprochen werden. Hier ergab sich
eine fast vollige Gleichheit der ersten Furchungsteilungen, der GréBenverhalt-
nisse zwischen Makromeren und Mikromeren, der Lagebeziehungen der einzel-
nen Zellen, der Keimblitterbildung und der Differenzierung der Urkeimzellen
und des Darms. Die Charakteristika der Gattung Peloscolex gegeniiber Tubifex,
die cuticularen Hiilsenpapillen, die undeutliche Gabelspitzigkeit der ventralen
Borsten usw., sind also in den frithen und mittleren Entwicklungsstadien noch
nicht durch kenntliche Differenzen vorbereitet.

Soweit es sich um echte Additionen zu den Endstadien handelt, gilt natiirlich
die Bakrsche Regel, daB sich die artlichen oder gattungsmaBigen Merkmale
nach den Familien- und Ordnungsmerkmalen entwickeln, und es ist auch eine
Rekapitulation der phylogenetischen Vorfahrenreihen damit ver-
kniipft. Es handelt sich dabei, wie wir am Beispiele des Hohlenbiren oder der
Hirschgeweihe sahen, tatsdchlich einmal um ontogenetische Wiederholung
von Merkmalen erwachsener Vorfahren (Ursus etruscus- und U. denin-

18 Rensch, Abstammungslehre
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geri-Merkmale), eine Moglichkeit, die lange Zeit bestritten worden war. Nun
gibt es, wie besonders S. LEBEDKIN (1937) hervorgehoben hat, neben den Ana-
bolien im engeren Sinne, d. h. den verhéltnism&8ig kurzen und auf engere Ver-
wandtschaftsgruppen beschrédnkten Hinzufiigungen auch ,,Typus-Rekapi-
tulationen, bel denen generell Struktureigentiimlichkeiten gro8er taxono-

~ mischer Gruppen in der Reihenfolge ihrer phylogenetischen Entstehung wieder-

holt werden. Hier setzt die Wiederholung schon auf fritheren ontogenetischen
Stadien ein, auf denen die betreffenden Organe wohl denen der erwachsenen
Vorfahren im Bauplan entsprechen, aber natiirlich noch nicht den histologi-
schen Differenzierungsgrad des adulten Tieres besitzen. In solchen Féllen ent-
sprechen also embryonale Strukturen der Nachfahren solchen embryonalen
Strukturen der Vorfahren, die bei diesen zugleich auch als adulte ausgebildet
werden, d. h. also schon ,,definitive Merkmale sind (vgl. J. J. JEsHiKOV
1933, 1937). So wird z. B. bei der Ontogenese der Siugetiercochlea zunéchst ein
Stadium erreicht, bei dem die Basilarpapille noch nicht spiralig aufgerollt ist,
sondern nur erst einen gebogenen Schlauch darstellt wie bei den Reptilien,
aber sie ist auf dieser Stufe bei Sdugern noch nicht funktionsfihig. Und noch
deutlicher ist dies bei regressiver Entwicklung. Bei den Bartenwalen werden
embryonal viele Zihne angelegt, sie verkalken auch noch, werden dann aber
noch vor der Geburt wieder resorbiert. Ahnlich entwickeln sich bei den Larven
der Stére (Acipenser) normale Zahne, die auch eine Zeitlang funktionieren, um
dann aber wieder resorbiert zu werden, so da8 Jungfische bereits zahnlos sind.

Die Anabolien, die nur eine mehr oder minder kurze SchluBphase der Onto-
genese, abindern, machen also den Vorgang einer Wiederholung stammesge-
schichtlicher Merkmale in der Ontogenese, die viel diskutierte Rekapitulation,
verstandlich, sie sind untrennbar damit verbunden, wie besonders SEWERTZOFF
betont hat. Es kénnen also umgekehrt alle Félle von Rekapitulation, soweit sie
sich auf die letzten Embryonalstadien beziehen, als Beispiele fiir Anabolien
(im weiteren Sinne, bzw. Sukzessionen von Anabolien gelten, und dadurch
wird es erleichtert, die Haufigkeit und die Bedeutung dieses Evolutionstyps
abzuschétzen. Nun finden allerdings im allgemeinen nur solche Rekapitulatio-
nen Beachtung, bei denen es sich um Entwicklungs-Umwege handelt,
d. h. um Ontogenesen, die rein konstruktiv betrachtet viel direkter erfolgen
konnten. Aus der auBerordentlich groBen Zahl der einschligigen Beispiele sei
noch einmal hingewiesen auf die Zahnanlagen, die wieder resorbiert werden,
ehe sich Zéhne aushilden, wie bei Végeln und bei Ameisenbérén (Myrmecopha-
giden), oder ehe die mehr oder minder ausgebildeten Zéihne in Funktion treten,
wie bei Bartenwalen (Mystacoceti s. 0.) und im vorderen Kieferabschnitt bei
Erdferkeln (Tubulidentaten) sowie bei Giirteltieren ( Dasypus: vor 7T—9 perma-
nenten Zihnen des Unterkiefers 5 kleine verkalkte Zahne, die im Zahnfleisch
verborgen bleiben und hier wieder resorbiert werden). Ahnliche Entwicklungs-
umwege sind gegeben mit der embryonal getrennten Anlage spéter zu einer

Auswirkung auf verschiedenen Stadien des Individualcyclus 275

Einheit verschmolzener Knochen (z. B. Anlage der Metacarpalia IT und IV bei
Rindern, wobei IT spater mit dem Canon verschmilzt, oder der getrennten An-
lage des Os centrale im Carpus des Elefanten, das spiter mit dem Scaphoid
verschmilzt usw.), mit der embryonalen Ausbildung einer Chorda dorsalis oder
von Kiementaschen bei Landwirbeltieren, mit der Anlage von Vornieren und
Urnieren bei den Amnioten, von Kiemen bei Amphibien, die sich auf dem
Lande entwickeln (Gymnophionen) bzw. vivipar sind, mit der bipolaren em-
bryonalen Vorstufe unipolarer Ganglienzellen bei héheren Vertebraten usw.
DaBl diesen Entwicklungsvorstufen oft besondere Funktionen zukommen, so
etwa den Kiemen eine Ernihrungs-, den Vor- und Urnieren eine Exkretions-
funktion, der Chorda eine induzierende Wirkung (iiber die morphogenetische
Bedeutung der Primitivanlagen vgl. z. B. F. E. LEamann 1938), ist in diesem
“Zusammenhange ohne wesentliche Bedeutung: es sind doch Umwege der Ent-
wicklung, die durch direkte, zum endgiiltigen Bauplan fithrende Konstruktio-
nen ersetzt sein miilten, wenn sie nicht einmal durch Additionen zu den End-
stadien zustandegekommen wiren. ‘

Nun gibt es daneben aber noch viel zahlreichere Fille, bei denen die artlichen,
gattungs- oder familienméfligen Sondermerkmale durch Abwandlungen zu-
standekommen, die eine umweglose Weiterentwicklung in nur abweichender
Richtung darstellen. Auch in diesen Féllen wird ja der frithe und mittlere
Abschnitt der Ontogenese rekapituliert. Beispiele sind z. B. die Ausprigung
von Hornern bei Paarhufern, die auf &hnlicher Grundlage beginnend verschie-
dene Lange, Kriimmung oder Skulpturierung erreichen kénnen, oder die Ver-
‘dnderung von Zahl, Gro8e und Form von Héckern oder Schmelzleisten auf
Backenzihnen oder auch die Aushildung von Federn auf einer histologischen
Grundlage, die zunéchst den Schuppenanlagen entspricht (vgl. B. S. MATVEIEV
1932) usw. Alle diese Flle sind also mit einzurechnen, wenn es gilt, die Haufig-
keit phylogenetischer Wandlungen durch Anabolie abzuschitzen. Fiir eine
generellere Bedeutung der Anabolien im weiteren Sinne spricht schlieflich auch
die Tatsache, daf viele bekannte und fiir ganze Tierstimme oder Klassen
charakteristische Larvenformen wie besonders Cysticerci, Trochophorae,

. Nauplien oder die Pantopodenlarven im wesentlichen nur den Kopf-

teilen der erwachsenen Tiere entsprechen. Die 3 Beinpaare der Nau-
plien werden zur 1. und 2. Antenne und zu den Mandibeln, bei den Protonym-
phon-Larven der Pantopoden werden daraus Cheliceren, Palpen und das 3.,
noch nicht zu den Gangbeinen gehérige Extremitétenpaar, und bei Trocho-
phora-Larven wéchst der Wurmkérper erst im Metatrochophora-Stadium
heraus. Die eigentliche Korperbildung stellt also hier eine sehr auffsllige Addi-
tion zu den phylogenetischen, den Larven &hnlichen Vorstadien dar. Wenn
auch die Zahl exakter phinogenetischer Vergleiche ganzer Ontogenesen noch
viel zu gering ist, kénnen wir also doch wohl schon soviel sagen, daf} eine Evo-
lution durch Anabolie zumindest als sehr verbreitet gelten darf.
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VI. Palingenesen, Proterogenesen und Neotenie

Bei den bisher in diesem Kapitel besprochenen Abwandlungen der Onto-
genese hatten wir zunichst noch auBer acht gelassen, ob die Anderungen bei
jeder Art einer Stammesreihe beliebig waren oder ob die Richtung der Um-
bildung in der Kette des Descendenten gleichblieb. Solchen gerichteten
‘Wandlungen der Morphogenese kommt nun eine besondere Bedeutung
zu, weil die Hypothesen iiber die Entstehung neuer Baupline sich zum Teil auf
diese Erscheinungen griinden. Orthogenetische Anderungen der individuellen
Entwicklung kénnen auf verschiedene Weise zustande kommen. Es kann die
Dauer der Ontogenese sukzessive verlingert oder verkiirzt werden, und es
konnen dadurch am Ende der Differenzierung neue Stadien sukzessive ange-
fiigt werden oder fortfallen, oder es kann bei etwa gleichbleibender Entwick-
lungsdauer die Entwicklung des ganzen Korpers oder einzelner Organe be-
schleunigt oder verlangsamt sein, was ebenfalls zur Hinzufiigung oder zum
Fortfall von Endstadien fithren kann, oder es kénnen sowohl Entwicklungs-
geschwindigkeit als auch Entwicklungsdauer sukzessive verindert sein. Es
kénnen aber auch durch selektive Prozesse in verschiedenen Phasen der Onto-
genese einzelne Stadien, z. B. Entwicklungsumwege ausfallen, was sich gleich-
falls insgesamt als Abkiirzung in rein morphologischer Beziehung auswirken
kann (z. B. der Ausfall von Veliger-Stadien bei Siiwasserprosobranchiem).
SchlieBlich kann sich auch ohne Anderung des Entwicklungstempos eine Merk-
malsontogenese oder die Gesamtontogenese in der Weise verschieben, dal
Merkmale, die zunéchst nur fiir frithe Ontogenesestadien typisch sind, sich im
Verlauf der Phylogenese auf immer spiteren Stadien manifestieren. Da nun
die Einfliisse von Anderungen der Entwicklungsdauer und der Entwicklungs-
geschwindigkeit oft nicht klar zu trennen sind, wollen wir aus der Fiille der
Moglichkeiten zusammenfassend nur die Abkiirzungen und dann die Verschie-
bungen von Merkmalen auf spitere Embryogenese-Stadien (Proterogenese)
besprechen.

A. Die sukzessive Abkiirzung der Ontogenese durch Fortfall ein-
zelner Stadien ist mit verschiedenen Ausdriicken belegt worden, von denen
die neutrale Bezeichnung Abbreviation wohl die umfassendste ist. Sie ent-
spricht zum Teil der Palingenese (Auszugsentwicklung) im Sinne von
E. Harcker, genauer der Lipopalingenese S.S. Buokmans (1900) sowie der
Tachygenesis T. Nevirr Grorces (1933) und begreift das ,,Gesetz der J ugend-
priponderanz‘ R. WepekiNDs (1927), d. h. die Verschiebung von Altersmerk-
malen auf Jugendstadien mit ein (vgl. auch O. H. ScExnpEwoLr 1946). Der
darauf aufbauende Begriff der ,,Neomorphose (K. BEUrLEN 1937) wird bei
der Besprechung der Entstehung neuer Baupline im néchsten Kapitel zu be-
handeln sein.

Als Beispiel fiir Abkiirzungen durch sukzessiven Wegfall von Endstadien sei
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etwa der Fortfall der II. und IV. Phalangen in der Entwicklungsreihe der
Pferde genannt. Bei den frithtertiiren Formen bis zum miocinen Merychippus
hin sind hier noch alle 3 Phalangen-Glieder entwickelt. Beim unterpliocinen
Pliohippus lullianus wird dann bei den II. und I'V. Phalangen nur noch ein ein-
heitlicher Knochen angelegt, der aber ohne besondere Priparation nicht sich-
bar ist, und bei rezenten Pferden ist die getrennte Anlage der Phalangenrudi-
mente nur noch an Jugendstadien kenntlich (0. AsrL 1928).

Ahnlich verhalten sich viele andere Rudimentationen, zu denen auch solche
physiologischer Art gehoren. So wiesen G. Hinscnr (1932) und I. KruMBIEGEL
(1938, 1941) z. B. nach, daB manche Amphibien kémpferische Haltungsreak-
tionen zeigen, die von unbekannten Vorfahren, vielleicht von Stegocephalen-
artigen Ahnen zurlickgeblieben sind, daB weiterhin flugunfihige Insekten und

- Vogel noch Flugbewegungsreflexe zeigen, wenn sie in bestimmter Weise frei

in der Luft bewegt werden, daB schlieBlich stummelschwinzige Affen und
Katzenformen den Schwanzstummel noch nach Art einer Balancierstange,
d. h. wie einen normal fungierenden Schwanz benutzen usw.

Abkiirzungen des Entwicklungsverlaufs treten auch sonst bei regressiver
Entwicklung haufig auf, so speziell bei allen Parasiten, die fast stets von For-
men abstammen, welche mehr oder kompliziertere Organe, vor allem Sinnes-
organe und Bewegungsorgane, besalen.

Wenn es sich nun nicht nur um einen Fortfall der Endstadien handelt, sondern
mittlere Stadien, also z. B. Entwicklungsumwege, ausgefallen oder abgekiirzt
sind, so kann auch der Fall eintreten, daB Merkmale, die urspriinglich in spéte-
ren Stadien ausgebildet werden, im Laufe der Phylogenese schlieBlich schon in
fritheren Stadien auftreten. Das Vorderhirn von Equus zeigt z. B. schon eine
Faltung auf Stadien, die in der GréBe dem fossilen Eohippus entsprechen,
einem Pferdevorfahren, der auch im erwachsenen Stadium noch keine Vorder-
hirnfaltung aufweist (T. Epinerr 1948). Komplizierte Lobenlinien treten bei
mesozoischen Ammonoideen schon in Jugendstadien auf, bei denen die stam-
mesgeschichtlichen Vorfahren noch sehr einfache Lobenlinien besitzen. Es ist
aber kennzeichnend, wie selten es doch im ganzen zu solchen Riickverschie-
bungen von Organ- und Merkmalsausprigungen kommt, d.h. in welch
hohem Prozentsatz im Tierreich die regressiven Entwicklungen
nur auf einem Abbau der Endstadien (und gleichzeitigen Devia-
tionen) beruhen.

B. Es ist das Verdienst O. H. ScuinpEwoLFs (1925, 1936), nachdriicklich
darauf aufmerksam gemacht zu haben, daB manche Stammesreihen sich in der
Weise orthogenetisch fortentwickeln, daB kennzeichnende Merkmale sich zu-
niichst nur auf frithontogenetischen Stadien anlegen, um dann im Laufe des
phylogenetischen Formenwandels auf immer spétere iiberzugreifen und schlief3-
lich auch das adulte Stadium zu erreichen. Diese als Proterogenese bezeich-
nete Erscheinung war schon am Ende des vorigen Jahrhunderts von M. Nru-
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Mmavr bei Kreide-Ammoniten festgestellt und dann von A. P. Pavrov bei den
Simbirskiten der unteren Kreide durch die Bezeichnung des Jugendstadiums
als ,,phase prophétique* gekennzeichnet worden, ohne indes spéter die gebiih-
rende Wirdigung zu finden (vgl. O.H. ScmiNDEWoLF 1940, p. 377). Auch
R. WEDEKIND wies schon 1914 an oberkarbonischen Gomniatiten nach, ,,dafl
neue Charaktere auch in der Jugend erworben werden und dann allméhlich auf
die Altersstadien iibergreifen‘‘. Die Proterogenese steht also im Gegensatz zum
palingenetischen Ablauf, da bei derartigen Entwicklungsreihen gerade die
Altersstadien die Stammesgeschichte rekapitulieren. Dieser proterogenetische
Evolutionstyp kann im einfachsten Falle dadurch zustande kommen, daf} die
Entwicklung des gesamten Organismus verlangsamt wird und beim Wachs-
tumsabschluBl, der oftmals mit dem Eintritt der Geschlechtsreife hormonal
bedingt ist, dann eine noch relativ jugendliche Ausprigung vorliegt. Eine solche
Retardation wird immer dann geférdert werden, wenn sie von Vorteil ist, wie
dies z. B. bei den Primaten, aber auch bei anderen grofien Siugetieren der Fall
ist, bei denen mit einer Verldngerung der Wachstumsperiode die Zeit der Brut-
pflege und auch die Zeit der Ausprigung komplizierter Assoziationen im
Zentralnervensystem erhoht wurde. Eine derartige Verjugendlichung bezeich-
nete L. Bork (1926) als Fetalisation, C. R. DE Beer (1930) als Pddomorphose,
A. W. Mussere (1931) als Diametagenese, R. WEDEKIND (1927) sprach von
einem ,,Gesetz der Alterspriponderanz‘‘. (Auch G. H. Tu. Emmer, 1897, hatte
schon einen fritheren oder spateren Stillstand der Entwicklung von Farbungs-
oder Formausprigungen beachtet und dafir den Begriff der Epistase bzw.
Genepistase geschaffen. Er dachte dabei aber nicht an Hemmungserscheinungen
im Sinne einer Verjugendlichung, sondern wollte nur die verschiedenen Stufen
der phylogenetischen Weiterentwicklung kennzeichnen, also eher Fille von
Additionen zu den Endstadien damit deutlich machen.)

In manchen Fillen kann die Fetalisation auch zur Geschlechtsreife in einem
ausgesprochenen Jugend- oder Larvenstadium fithren, wie dies bei Axolotln
(Ambystoma) bekannt ist und wie es fiir andere Urodelen mit persistenten
Kiemen vielleicht auch vorausgesetzt werden kann. Hier wiirde es sich also um
eine phylogenetische Neotenie handeln. Sie bildet sich heraus, wenn die
neotenen Merkmale von Vorteil sind, wie dies z. B. R. MARGALEF (1949) an
SiiBwasser-Crustaceen erweisen konnte (bessere Verteidigung gegen Rauber,
kiirzere Entwicklungscyclen usw.).

Nun kann eine Proterogenese aber auch ohne zeitliche Verzogerung der
Morphogenese zustande kommen, wenn ein Merkmal, daf} zunichst nur in
frithen Ontogenesestadien auftritt, sein Wachstum im Verhiltnis zum Gesamt-
kérper in zunehmendem MaBe beschleunigt, also mehr und mehr positiv allo-
metrisch wird. Dieser Fall scheint z. B. bei einem der Musterbeispiele SCHINDE-
woLFs, der Lituites-Reihe vorzuliegen. Hier handelt es sich um unterordo-
vicische Nautiloideen (Endoceraceen), die in tieferen Horizonten (Vaginaten-
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kalk Horizont B 3 b) nur als Formen mit gestrecktem Anfangsabschnitt( Rhynch-
orthoceras) auftreten, in etwas héheren Schichten (Platyurus-Kalk, Horizont
C1a)in gleicher Form und daneben mit nur im Anfangsabschnitt eingerollten
Gehdusen (dncistroceras, Lituites), wihrend in spiteren Schichten (Chiron-
Kalk, C1b) daneben auch noch aufgerollte Typen (Cyclolituites) auftreten
(Abb. 97). Sehen wir einmal von eventuell moglichen Bedenken gegen die
damit vorausgesetzte Stammesentwicklung ab, so kénnte hier eine Orthoselek-
tion angenommen werden, weil eine stirkere Einrollung einen Vorteil fiir die
Fortbewegung bedeutet. Es hitten sich dann also die Asymmetrien der Ge-
héusebildung, die zur Einrollung fiihrten, in wachsendem MaBe eher ausgeprigt

Abb. 97 Proterogenetisch fortschreitende Einrollung der Schale bei einer mutmaBlichen Stammesreihe
unterordovizischer Nautiloideen. Von links nach rechts: Rhynchorthoceras, Ancisorthoceras, Lituites, Cyclo-
lotuites. (Nach SCHINDEWOLF 1936.)

als die symmetrischen Bildungen, die:zum geraden Weiterwachsen des End-
abschnittes des Gehéuses fithrten. SCHINDEWOLF unterscheidet zwar nicht
zwischen diesen Fillen einer zunehmenden Acceleration einer Merkmalsent-
wicklung und der Retardation der Gesamtentwicklung, doch wird es vielleicht
angebracht sein, die beiden Moglichkeiten als Proterogenese im engeren Sinne
und Pidomorphose bzw. Fetalisation auseinanderzuhalten. Natiirlich kénnen
auch beide Fille gemischt sein. Ein gutes Beispiel ist auch gegeben mit dem
Ubergang von einem breitnierenférmigen zu einem hochmiindig-herzformigen
Windungsquerschnitt bei zwei parallelen Ammoniten-Stammesreihen des Brau-
nen Jura( Macrocephalites— Cadoceras— Quenstedticeras und Macrocephalites—
Kepplerites—Kosmoceras), und auch hier kénnte man die Umwandlung wegen
der Bevorteilung schmélerer, gekielter Gehiuse beim Schwimmen durch Ortho-
selektion gut verstehen. Imnerhalb der Kosmoceras-Reihen fand ebenfalls
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R. BrinemaNN (1929), daB an den jugendlichen Schalen der phylogenetische
Fortschritt jeweils am groBten ist.

C. R. D Berr und O. H. ScainpDEWOLF (1936) mochten den proterogene-
tischen Entwicklungsablaufen (s. lat.) eine besondere Bedeutung bei der Ent-
wicklung neuer Baupline zuerkennen. Wir werden darauf im néichsten Kapitel
(6 E) zu sprechen kommen. Hier mag es geniigen festzustellen, dafl es sich um
eine Abwandlungsform der Ontogenese handelt, die in nicht wenigen Fillen
nachweisbar ist, insgesamt allerdings wohl erheblich seltener auftritt als die
bisher besprochenen Typen der Archallaxis, Deviation und Addition zu den
Endstadien.

VII. Generationswechsel

Die Ontogenese kann schlieBlich noch dadurch abgewandelt werden, daB auf-
einanderfolgende Individualcyclen nicht identisch sind, dal ein Generations-
wechsel eintritt. Im einfachsten Falle handelt es sich um eine Metagenesis, bei
der voneinander abweichende, ungeschlechtlich und geschlechtlich entstehende
Generationen miteinander abwechseln. Es konnen aber auch alle Generationen
aus Geschlechtszellen hervorgehen, dabei aber parthenogenetisch und zwei-
geschlechtlich vermehrte in verschiedener Weise miteinander abwechseln. Es
ist nun in diesem Zusammenhange nicht notwendig, alle diese Fille im einzelnen
genauer zu erliutern. Wichtig ist hier nur, die Problematik solcher Kompli-
kationen in ihrer Bedeutung fiir den Evolutionsvorgang kurz zu diskutieren.

Die Metagenesis bietet keine theoretischen Schwierigkeiten. Wir konnen
sie auffassen als einen normalen Individualeyclus, bei dem nur auf einem be-
stimmten Stadium, z. B. einem Larvenstadium, eine ungeschlechtliche Ver-
mehrung eingeschaltet ist. Diese Vermehrung zwingt uns, von einer neuen
Generation zu sprechen, aber auBer der Einschaltung dieses Vermehrungs-
schrittes braucht zunichst keine prinzipielle Anderung des nun in zwei oder
mehr Generationen weiterhin normal ablaufenden ,,ontogenetischen® Gesamt-
cyclus aufzutreten. Ein charakteristisches Beispiel ist mit Echinococcus granu-
losus gegeben, dessen Cysticercus sich einige Male durch Knospung vermehrt,
ohne daB die Gesamtentwicklung vom Ei bis zum geschlechtsreifen Wurm
wesentlich von der der verwandten Taenta-Arten abweicht. Bei anderen Tier-
gruppen wie etwa den Hydrozoen und Scyphozoen ist eine solche Metagenesis
allgemeine Norm geworden und ihr Unterbleiben, wie bei Hydra, wohl sekundér
durch die Anpassung an das Leben im Siilwasser bedingt (Schwierigkeiten der
Osmoregulation bei den Medusen).

Weniger leicht zu verstehen sind die verschiedenen Typen der Heterogonie,
bei denen jede Generation aus Keimzellen entsteht. Hier erhebt sich die Frage,
wie es denn méglich ist, daB das gleiche Genom die Herausbildung von oft weit-
gehend abweichenden Individuen in rhythmischem Wechsel veranlassen kann.
Da das Eintreten des Generationswechsels nur bestimmten Arten eigentiimlich
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ist, konnte man zundchst vermuten, daB hier ein autonomer Ablauf von ver-
schiedenen Generationsausprigungen vorliegt. Wenn der Generationswechsel
mit dem Wechsel von Diplophase und Haplophase zusammenfillt, so kann die
verschiedene Ausprigung der Generationen dadurch ganz oder zum Teil be-
dingt sein. Wie aber in anderen Fillen ein solcher reversibler Wechsel des
Genoms (der Chromosomen oder des Cytoplasmas der Gameten) zustande
kommen konnte, ist bisher nicht bekannt. Wahrscheinlich ist deshalb, daf} ein
Wechsel von AuBBenfaktoren die Ontogenese in labilen Phasen derart beein-
fluBt, daB eine anders geartete Generation auftritt. Das ist besonders nahe-
liegend in den zahlreichen Fillen, bei denen der Generationswechsel mit einem
Biotopwechsel (bei Parasiten z. B. Wirtswechsel) verbunden ist oder bei denen
parthenogenetische Generationen unter optimalen, geschlechtliche unter ver-
schlechterten Umweltbedingungen (speziell durch nicht mehr optimale Tempe-
ratur) zustande kommen. Cladoceren, Rotatorien und Blattliuse (Aphiden) z. B.
vermehren sich im Sommer parthenogenetisch und erst im Herbst geschlecht-
lich. Bei vielen Blattliusen und Gallwespen (Cynipiden) ist auch der Genera-
tionswechsel mit einem Wechsel der Wirtspflanzen verbunden. Wie komplex
die Bedingungen sein konnen, welche den Generationswechsel hervorrufen,
geht z. B. aus den von A. Luntz (1926) an dem Rotator Pterodina elliptica
durchgefiihrten Untersuchungen hervor. Bei Kultivierung in Nihrlosung von
0,01 % und bei einem Py von 6,8—7,6 sowie konstanter Fiitterung mit dem
gleichen Flagellat (z. B. Chlamydomonas) ist die Vermehrung rein partheno-
genetisch. Futterwechsel fithrt zur Entstehung von Ménncheneiern und Dauer-
eiern, aber erst in der darauf folgenden Generation, und auch nur bei den
angegebenen Py-Werten. Bei anderen Py -Werten ist der Futterwechsel wir-
kungslos. Bei Ubertragung der Kultur in eine héhere Konzentration (0,19%,)
entstehen miktische Weibchen, allerdings erst aus dem letzten (= 5.) ent-
wickelten Ei. Aber auch hier ist die Konzentrationsinderung wirkungslos, wenn
nicht der genannte Py -Bereich vorliegt. Die genetische Komponente ist also
bei dieser Art nur mit der Fahigkeit gegeben, parthenogenetische oder Mann-
chen- oder Weibcheneier hervorzubringen, zur Auslésung des Generations-
wechsels bedarf es dagegen stets bestimmter AuBenfaktoren. Diese verschie-
denen inneren und duBeren Bedingungen sind nun jedoch in zahlreichen anderen
Fillen von Heterogonie, speziell bei Insekten noch nicht bekannt und von einer
ausreichenden Klirung der Evolution derartiger Generationswechsel kann noch
nicht die Rede sein (man vgl. auch die Zusammenfassung bei M. HARTMANN 1947).

VIII. Hiufigkeit der Typen ontogenetischer Abwandlung und
ihre evolutionistische Bedeutung

Uberblicken wir noch einmal all die verschiedenen Typen der Ontogenese-

Abwandlung wihrend der Phylogenese, so miissen wir zunéchst feststellen, da
die primére Richtungslosigkeit aller Evolution, die letztlich durch
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die Richtungslosigkeit der spontanen Mutation bedingt ist,auch
bei der transspezifischen Differenzierung der ontogenetischen
Abldufe noch unverkennbar ist, da alle biologisch tragbaren
Abwandlungen jeweils in einer Reihe von Fillen realisiert sind
(vgl. Kap. 4). Damit ist zugleich gesagt, daB} auch in diesem Falle kein Anlaf3
vorliegt, besondere autonome KEvolutionsfaktoren vorauszusetzen,
welche iber die Wirkung von Mutation und Selektion hinaus eine bestimmte
Richtung der Ontogenese-Abwandlung bedingen. Auch die palingenetischen
und proterogenetischen Abwandlungen, die sich tiber ganze Stammesreihen
erstrecken konnen, lassen meist einen selektiven Vorteil im Sinne einer fort-
schreitenden Anpassungsrichtung vermuten. Damit soll natiirlich nicht be-
hauptet werden, dal es nicht noch unbekannte richtende Faktoren geben
konnte. Bisher sind wir nur meines Erachtens nicht gezwungen sie anzu-
nehmen, und wir miissen uns hiiten, vorschnell unbekannte und unanalysierte
Faktoren einzusetzen, die allzu leicht die Erkenntnis des realen Evolutions-
geschehens verschleiern wiirden.

Die relative Haufigkeit der einzelnen Typen phylogenetischer Abwand-
lung der Ontogenese 148t sich allerdings bisher noch kaum abschétzen, weil
es dafiir noch zahlloser phinogenetischer Detailuntersuchungen bedarf. Wir
konnen heute nur sagen, dal Archallaxis und frithe Deviation in vielen Fillen
nachweisbar sind, daf} aber insgesamt wohl doch die Félle von spéter Deviation
und Addition zu den Endstadien iiberwiegen, durch welche die Ontogenese
weniger Storungen erleidet, weil das Reaktionsgefiige bei der Differenzierung
von Organen und Strukturen weniger gestort wird.

Im iibrigen aber miissen wir uns auch dariiber klar sein, da8 die in den vorigen
Unterkapiteln durchgefiihrte Systematisierung der verschiedenen Typen nur
den Sinn haben soll, die verschiedenen Wege der Phylogenese zu analysieren.
In Wirklichkeit liegen fast bei jeder transspezifischen Wandlung, die doch mit
vielen Merkmalsinderungen verbunden ist, gemischte Typen vor, bei denen
hochstens der eine oder andere Typ vorherrschend oder fiir einige wichtige
Strukturen besonders sinnféllig ist.

Vor allem aber ist auch zu fragen, ob wir iiberhaupt ein zuverldssiges
Urteil iiber die Evolutionstypen gewinnen kénnen, wenn wir nur
die Divergenz der ,,Merkmale* feststellen und nicht die Diver-
genz der unmittelbaren Genwirkung, die doch haufig pleiotrop
zu denken ist. Vergleichen wir dafiir z. B. einmal die Wirkungsweise des
rezessiven Allels a, das bei der normal schwarzdugigen Mehlmotte Ephestia
kiihniella Rotaugigkeit bedingt (E. Becker 1938). Die Rotiugigkeit der Ima-
gines bildet sich erst in der Puppe heraus, weil ein bestimmter Wirkstoff fehlt,
der bei der Wildform, d. h. bei Anwesenheit des Allels a+-, von Aungenimaginal-
scheiben, Hirn und Gonaden gebildet wird. Die Rotéiugigkeit kénnte demnach
als Abéinderung eines spéten Stadiums, d. h. als Beispiel einer Addition zu den
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Endstadien angesprochen werden. Der Mangel dieses Wirkstoffs bei der rot-
dugigen Rasse macht sich aber auch schon in allen Larvenstadien, vom Schliip-
fen an, bemerkbar, insofern die Haut farblos (statt rotlich), die Raupenaugen
nur schwach pigmentiert (statt stark pigmentiert) und die Hoden farblos (statt
rotbraun) sind. Im Hinblick auf diese Merkmale kénnte die Mutante a auch als
Abweichung auf mittleren Stadien, d. h. als Deviation aufgefallt werden. Nun
wird durch das Allel a aber schlieflich auch die Entwicklungsgeschwindigkeit
herabgesetzt und damit eine noch zeitiger einsetzende Abéinderung verursacht,
die auch als Archallaxis bezeichnet werden kénnte. Bei den Drosophila-
Mutanten vermilion und cinnabar liegen dhnliche Verhiltnisse vor, nur ist die
Ausfarbung der Imaginalaugen hier ein noch klareres Beispiel fiir Addition zu
den Endstadien, weil der Wirkstoff, der auch schon frith bei den Larven nach-
welsbar ist, erst 1—3 Stunden nach der Verpuppung in héherer und wirksamer
Konzentration gebildet wird.

Zu beachten sind in diesem Zusammenhang auch die Versuche O. Kvnns an
Salamanderlarven (1933), die erkenrien lieBen, daf wihrend der Ontogenese
die Reaktionsbereitschaft fiir Schilddriisenhormonreize von den einzelnen Or-
ganen zu verschiedenen Zeiten erworben wird. Schon bei Larven mit deutlich
sichtbarem Dotterbauch und Fadenkiemen enthalten die Schilddriisen einige
Follikel mit geringer Kolloidbildung, die dann schnell zunimmt. Nun reagieren
z. B. Kiemen, Epidermisverhornung und Leypiesche Zellen schon auf dem
Dottersackstadium auf Thyroxin, wéhrend die mesodermale Pigmentierung
erst auf einem spéten, geburtshereiten Stadium oder erst nach lingerem Frei-
leben im Wasser anspricht. Hautdriisen reagieren nur in ihrer Entwicklungs-
phase, die Epidermisverhornung kann dagegen stéindig durch den Hormonreiz
zustande kommen. Da es viele Hormone und viele Gene gibt, die sich in ver-
schiedenen Stadien der Entwicklung auswirken, so darf also die Bedeutung
einer Binteilung von Evolutionsinderungen nach dem Zeitpunkt ihres Ein-
setzens in der Ontogenese nicht iiberschétzt werden. Ungeachtet dessen kommt
aber natiirlich den Begriffen der Addition zu den Endstadien, Deviation und
Archallaxis doch eine praktische Bedeutung zu.

Man kénnte annehmen, daB die wesentlichen transspezifischen Evolutions-
vorgénge, speziell soweit sie die Heraushildung neuer Konstruktionstypen und
neuer Organe bewirken, durch Archallaxis zustande kommen, durch welche die
gesamte Ontogenese morphologisch kenntlich abgewandelt wird. Es ist deshalb
wichtig, festzustellen, daf} es, wie wir sahen, auch viele weitgehende frithonto-
genetische Deviationen gibt, die im Laufe der Ontogenese allmahlich wieder
zur Norm zuriickfithren und die praktisch ohne EinfluBf auf die Gestaltung des
erwachsenen Stadiums sind. Andererseits sind nicht wenige ent-
scheidende Abwandlungen der Baupline und Neubildungen von
komplizierten Organen vorzugsweise durch spite Deviationen
und Additionen zu den Endstadien zustande gekommen. Die
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Blasenaugen von Mollusken mit Cornea, Linse, Retina und Pigment-
isolierung der Sehzellen z. B. verdanken ihre Entstehung offenbar schrittweise
durch Selektionsvorginge geférderten Mutationen, die zunichst nur zur Ver-
mehrung lichtempfindlicher Zellen, zur Einfaltung als Grubenauge und dann
als Blasenauge und schliefllich zur Linsen- und Corneabildung fithrten, wie
dies anatomische Reihen wahrscheinlich machen, die wir unter rezenten Arten
aufstellen kénnen (vgl. das in Kap. 6 E Gesagte sowie Abb. 101). Alle diese Ab-
anderungen gehen auf spiten Ontogenesestadien vor sich, und die Augen sind
deshalb z. B. bei Heliciden noch bei erwachsenen Tieren nach Fiihlerverlust
regenerierbar. Auch die Federn, die hochgradig differenziert sind und zur
Herausbildung des Flugvermdgens und der gesamten Organisation der Vogel
von entscheidender Bedeutung waren, sind Bildungen, die als spite Deviatio-
nen und Additionen zu den Endstadien iiber eine zunichst den Reptilien-
schuppen homologe Anlage hinausfithren. Auch setzt die fiir die Hoherentwick-
lung der Vertebraten so entscheidende relative VorderhirnvergréBerung erst
auf mittleren Embryonalstadien ein.

Die erwihnten frithontogenetischen Anderungen, die wieder zur Norm zu-
riickfiihren, und viele archallaktische Abwandlungen der Phylogenese lehren
auch, dafl die von K. E. von Baer (1928) aufgestellte Regel viele
Einschrinkungen erleidet. In der Mehrzahl der Fille sind allerdings die
friihontogenetischen Stadien bei verwandten Tierformen und Tiergruppen
dhnlicher als spiitere Stadien, aber es konnen auch Merkmale hoherer Kate-
gorien erst nach den Merkmalen niederer Kategorien in der Ontogenese deut-
lich werden. Das ist z. B. der Fall bei der Entwicklung des Anuren Eleuthero-
dactylus nasutus, bei dem die Embryonalentwicklung in mancher Beziehung
(Dottersack) fiir Amphibien untypisch beginnt, oder auch bei den soeben er-
wihnten Vogeln, bei denen das Klassenmerkmal der Federbildung einsetzt,
nachdem schon viele Ordnungs-, Familien- und zum Teil auch Gattungsmerk-
male (z. B. Halswirbelzahlen oder die Konstellation von Gaumenknochen)
differenziert wurden.

Auch die viel diskutierte biogenetische Regel hat natiirlich eine be-
schrinkte, wenn auch keineswegs zu unterschitzende Giiltigkeit. Sie beruht
ja zum Teil auf der Barrschen Regel, soweit, diese als ,,Gesetz der konserva-
tiven Vorstadien (A. Narr 1917) zutrifft. Eine echte Rekapitulation der
Phylogenese (nicht nur ein Beibehalten von bestimmten ontogenetischen Vor-
stadien) liegt wahrscheinlich nur in wenigen Fillen von Addition zu den End-
stadien, wie etwa bei der Ausbildung einiger Merkmale des Hohlenbirenschi-
dels, vor. Bei archallaktischen Anderungen gilt die biogenetische Regel nicht.
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E. Evolution neuer Konstruktionstypen und neuer Organe
I. Die Entstehung neuer Konstruktionstypen

In den letzten Kapiteln war, besonders bei der Besprechung der Konstruk-
tionsénderungen, der Orthogenese und der ﬁberspezialisiermxg (Kap. 6 C), an
zahlreichen Beispielen wahrscheinlich gemacht worden, da$ auch Gattungen,
Familien und eventuell noch héhere Kategorien durch Fortwirken von Muta-
tion und Selektion entstehen koénnen, ohne dall zusiitzliche autonome Ent-
wicklungskréfte vorausgesetzt zu werden brauchen. Damit ist nun aber natiir-
lich noch nicht bewiesen, dafl die transspezifische Evolution generell nach dem
Muster der infraspezifischen Differenzierung ablduft. Es bleibt vielmehr noch
zu fragen, ob denn die auf den ,,Zufilligkeiten der jeweiligen Umweltsituatio-
nen basierende Auslese geniigen kann, um aus einer primér richtungslosen,
mutativen Formwandlung zur Herausbildung vollig neuer Organe und zur
Differenzierung ganz neuer Baupldne zu fithren. Diese Frage ist in neuerer Zeit
besonders von seiten der Paldontologie immer wieder gestellt worden, und diese
Disziplin war hier zu einer Skepsis auch besonders berechtigt, weil die in
prikambrischen Zeiten zu suchenden Ubergangsformen zwischen den Tier-
stdémmen (Phyla) nicht bekannt sind und auch fiir verschiedene Klassen und
Ordnungen die historische Verkniipfung noch fehlt oder hypothetisch ist, und
weil auch die rezente Tierwelt trotz der auBlerordentlich hohen Zahl der vor-
handenen Formen und Formengruppen rein morphologisch Liicken zwischen
den héheren Kategorien aufweist, die nicht durch Zwischenformen ‘ausgefiillt
sind. Dazu kommt noch, daB sich die an zahlreichen fossilen Funden kontrollier-
bare Neubildung von Konstruktionstypen in spéteren Epochen oftmals mehr
oder minder sprunghaft oder jedenfalls unverhiltnismiBig schnell vollzieht
(vgl. Kap. 6 A). So liegt also die Ansicht nahe, dafl die Entstehung neuer Bau-
pline, wie etwa der Siugetiere, der Insekten oder der Gastropoden, oder auch
kleinerer Gruppen, wie der Fledermiuse, der Kifer oder der Muscheln, durch
prinzipiell andere Faktoren geleitet sein kénnte als die Ausgestaltung dieser
Baupline durch Einpassung in die verschiedensten Biotope. Man unter-
schied deshalb auch terminologisch die Bauplaninderung als Aromorphose
(A. N. SewerTzorr 1931) oder eigentliche Phylogenese (A. E. PArr 1926) oder
als Typostrophismus (O. H. ScuinpEworr 1950) von der Idioadaptation
{SEwERTZOFF) oder Adaptiogenese (PARR), also von der Anpassungsentwick-
lung, bzw. in genetischer Beziehung den ,,Erbstock” von den mendelnden
Genen (L. PLATE 1913) oder bauplanindernde Mutationen von den experimen-
tell studierten ,,Realmutationen (A. REmMANE 1939), bzw. ,,Systemmutatio-
nen‘ von Genmutationen (R. GorpscuminT 1940, 1948).

Bei einer Diskussion dieser Fragen ist es natiirlich zunichst wichtig, festzu-

stellen, was man unter ,,Bauplinen oder ,,Typen* verstehen will (vgl. die
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Kritik von W. Gross 1943). Wir wollen hier ganz allgemein die Merkmale
einer hoheren systematischen Einheit damit bezeichnen und das hier
zu behandelnde Problem prézisieren, indem wir speziell die Frage zu beant-
worten suchen, ob die Phylogenese der Merkmalsgruppen, welche
Ordnungen, Klassen und Stdmme (einschlieflich ihrer Zwischenkate-
gorien) charakterisieren, durch einen prinzipiell anderen Prozef
zustande gekommen sind, als er fitr die infraspezifische Evo-
lution typisch ist, und ob dabei besondere autonome evolutive Krifte
vorauszusetzen sind.

Die Paldontologen und Zoologen, welche die Ansicht vertreten, daf die Ent-
stehung neuer Bauplane und neuer Organe nicht ausreichend durch richtungs-
lose Mutation und natiirliche Auslese zu kliren ist, neigen zumeist dazu, be-
sondere grofe Mutationsspriinge anzunehmen, die einander eventuell in glei-
cher Richtung folgten. Wie wir nun bereits in Kapitel 6 A besprachen, sind
solche GroBmutationen im Tierreich fast stets letal. Soweit sie erfolgreich
waren, treten sie meist nur als Verdopplungen von Strukturen in Erscheinung.
Bei der Diskussion der Konstruktionsinderungen (Kap. 6 B II) hatten wir
aber andererseits auch festgestellt, dafl es bestimmte ,konstruktive Gene‘
gibt, die eine vielseitige bzw. ,,ganzheitliche* und mehr oder minder harmoni-
sche Auswirkung haben. Und es hat sich weiterhin, wie wir im letzten Kapitel
sahen, die Ontogenese nicht selten schon von frithesten Stadien an abgewandelt.
Diese Tatsachenreihen kénnen in ihrem Zusammenwirken gewif relativ schnell
dahin fithren, daB ein Bauplan weitgehend verdndert wird. Aber es handelt
sich dann’doch dabei nicht um einen groBen mutativen Sprung.

Wir kénnen auch nicht einmal behaupten, da solche konstruktiven Gene.
etwa gerade fir Bauplandnderungen typisch sein miiiten, denn sie tragen ja.
in gleichem MaBe gerade auch zur Ausgestaltung vorhandener Baupline
bei, wie besonders die Verschiebungen durch Wachstumsallometrien lehren.
Und es sind auch die frithontogenetischen Anderungen des Individualcyclus
nicht nur bei durchgreifenden Bauplaninderungen zu finden, denn sie sind ja
auch schon zwischen den Arten einer Gattung, etwa zwischen Triturus- oder
Rana-Arten, verbreitet. Wir sahen zudem, daB manche wesentlichen Bauplan-
dnderungen auch durch spite Deviationen und Addition zu den Endstadien
zustande gekommen sind. Trotzdem wird insgesamt aber archallaktischen
Anderungen und konstruktiven Genen méglicherweise doch eine besondere
Wirksamkeit bei der Entstehung neuer Konstruktionstypen zuzusprechen sein..

Fiir Paldontologen lag und liegt es natiirlich immer wieder nahe, aus den
Liicken in fossil sonst gut belegten Stammesreihen auf groBe Entwicklungs-
spriinge zu schlieBen. Es ist wohl nicht notwendig, dieses so viel diskutierte
Thema hier noch einmal in extenso zu behandeln (vgl. z. B. J. WriGELT 1943).
Bislang sind noch Jahr fiir Jahr die Liicken der Uberlieferung in vielen Tier-
gruppen verengert oder geschlossen worden, wie die Durchmusterung der pald-
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ontologischen Zeitschriften lehrt. Es sei darum auch nur noch einmal verwiesen
auf die 1938 erfolgte, so auBlerordentlich wichtige Entdeckung des 11/, m langen
lebenden Crossopterygiers Latimeria chalumnae (vgl. W. Gross 1939), die uns
zeigt, daB diese Fischordnung nicht, wie man bis dahin annahm, seit der Kreide
ausgestorben ist, sondern die ganze Tertidrzeit hindurch bis zur Gegenwart
fortbestand, ohne daB dies bislang durch fossile Funde bekannt geworden wiire.
Auch eine derart gewaltige Fundliicke, wie sie z. B. zwischen den rezenten
Cyclostomen und ihren paldozoischen Verwandten, den Ostracodermen klafft,
sollte stets zur Vorsicht hinsichtlich des Schlusses von

Uberlieferungsliicken auf Entwicklungsspriinge mahnen. i
Andererseits diirfen wir nicht verkennen, daB gerade beim M1"'-.‘ ..-". M2

ersten Auftreten neuer Konstruktionstypen solche Liicken HIY

besonders hiufig sind, so daB der phylogenetische Anschlufl L1

an éltere Stammesreihen nur durch vergleichend-anatomi- K 1 Kz

sche Erwégungen gegeberll_ ist. Man denke an den Beginn "'-':"6

der sonst mit so vielen Ubergingen belegten Reihen der

Equiden, an das erste Auftreten der Proboscidier, der C

Cetaceen, der Amphibien usw. G. G. Smvpson (1944) hat

diese Tatsache auch zahlenmiBig belegt, indem er nachwies, B

daB bei fast allen bekannten Sdugetierordnungen die zeit-

liche Linge der bekannten Stammesreihen erheblich linger A

ist als die der noch unbekannten Ursprungsreihen. Wie bei {

der Besprechung der ,,explosiven‘ Entwicklungsphase am  svb. 98 schema der

. . . Spalt ier Stam-
Anfang der Stammesreihen aber bereits ausgefithrt wurde —maereihen sur Erlinte-

(Kap. 6 A), sind diese Liicken vor allem durch die viel 2‘:5‘,%5}&2?3&2236 e
schnellere Phylogenese gegeben, der beginnende neue Kon- o oamanion £
struktionstypen unterliegen. Handelt es sich doch hier meist

entweder um den Ubergang zu véllig neuen Biotopen (Cetaceen, Amphibien),
durch welche die Selektion stark beschleunigt wird oder um das Auftreten
konkurrenziiberlegener Neukonstruktionen, die ein schnelles Verdringen der
primitiveren Formen gestattet, die zuvor die in Frage kommenden Biotope be-
siedelten. G. G. SiMpson (1944) macht auch mit Recht darauf aufmerksam,
daB die neuen Konstruktionstypen anscheinend zunichst in kleinen Popula-
tionen auftraten, wodurch eine schnellere Evolution gegeben ist, zugleich aber
auch eine Spirlichkeit fossiler Funde resultiert.

Es kommt weiterhin noch hinzu, daB Zwischenformen zwischen den ver-
schiedenen Baupléinen, die wirklich morphologisch intermediar sind, stets auch
deshalb auBlerordentlich selten sein miissen, weil am Stammbaum die Periode
der Zweispaltung ja nur eine ganz kurze Phase, und wenn wir es schematisch
darstellen (Abb. 98), nur einen Punkt bedeutet. Es ist also stets viel wahr-
scheinlicher, daB ein Fossilfund aus der Zeit vor der Spaltung (A, B, C) oder
nach der Spaltung (K;, L;, M,, oder K,, L,, M,) oder von einer benachbarten
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Seitenkette (S, T, U) stammt, als daB er gerade dem Gabelpunkt (G) entspricht.
Im itbrigen kann die Deutung von Liicken der fossilen Uberlieferung als groBe
Entwicklungsspriinge, der stets die MiBlichkeit einer negativen Beweisfithrung
anhaftet, ohnehin nur fiir Gruppen versucht werden, fiir die besonders giinstige.
Erhaltungsbedingungen vorliegen wie etwa Mollusken, Siugetiere usw. Und
hier ist nun zu beachten, daB gerade in den formenreichen Gruppen die morpho-
Jogischen Liicken zwar deutlich, aber vielfach nicht sonderlich grof§ sind, so daB
etwa fiir bestimmte Stammeslinien der Ammonoideen oder der Huftiere (z. B.
Differenzierung des pferdeartigen Typs aus kleinen, omnivoren vielzehigen
Protungulaten dhnlich Hyopsodus) oder der Raubtiere (z. B. Gabelung der
Creodonta in Felidae, Viverridae, Mustelidae, Procyonidae, Ursidae, Canidae
usw.) keineswegs eine plotzliche, grundlegende Bauplanénderung angenommen
zu werden braucht. Fiir so skeptische Hypothesen wie die Apogenesis Prz1-
pRrAMS, die Stammstrauch-Vorstellung WESTENHOFERS oder die noch weiter-
gehende Skepsis Dacqus liegt also kein Anla8l vor.

Vor allem aber darf doch nun auch andererseits nicht unterschitzt werden,
wie grofl die Zahl der bekannten Ubergangsformen von einem
Bauplan zum anderen ist. Wenn wir nicht verlangen, dall eine solche
Zwischenform genau den Gabelpunkt der Stammesreihen darstellt (s. 0.), son-
dern uns damit zufriedengeben, daBl sie morphologisch vermittelt, histo-
risch etwa in der zu erwartenden Ubergangsepoche aufgetreten ist und einer
konvergierenden Ascendenzreihe angehért, so lassen sich doch nicht wenige
Beispiele angeben. Fiir die Tierstdmme ist zwar kein Nachweis zu erwarten,
da die vermittelnden Formen in prakambrischen Zeiten gelebt haben miissen,
aus denen nicht viele durch sekundiire Deformationen unverénderte Fossilien
vorliegen, aber zwischen vielen Tierklassen und -ordnungen sind fossile
Zwischenformen bekannt geworden. Wir wollen uns hier auf die am besten
bekannten Konstruktionstypen der Wirbeltiere beschrinken. Unter den Séuge-
tierordnungen sind die bauplanmiBig scharf umrissenen Raubtiere iiber die
friihtertisren Creodonta, die Unpaarhufer iiber die Protungulaten, die Primaten
iiber die Tarsioidea und Lemuroidea mit den Insectivoren der Kreidezeit so eng
verbunden, daB die Zuordnung paleociner und fritheocéner Formen zur einen
oder anderen Ordnung gelegentlich Schwierigkeiten bereitet. Die Wale schlieflen
sich durch die eocéinen Urwale (Archaeoceti, z. B. Protocetus) mit noch normal-
zéihnigem GebiB, freien Halswirbeln, weit nach vorn gelegenen N asenoffnungen
usw. gleichfalls relativ eng an die Creodonta an. Die Sirenen sind durch Eothe-
rium aus dem Eocéin in Bezahnung und Beckenform den primitiven Huftieren
angenihert. Ahnliches gilt fiir die Proboscidier im Hinblick auf die oligocéinen
Moeritherien. Insgesamt ist die Klasse der Saugetiere durch die in vieler Be-
ziehung intermedisren obertriassischen Theromorphen (mit saugerihnlich dif-
ferenziertem GebiB, reduziertem Quadratum, langem &uBerem Gehdrgang,
doppeltem Condylus occipitalis, z. T. driisenreicher Haut und Haaren usw.)
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so eng mit den Reptilien verbunden, daf es z. B. gerade bei der ltesten Sauge-
tiergattung T'ritylodon aus der oberen Trias, besonders mit Riicksicht auf dag
noch am Unterkiefer ansitzende Os articulare nicht sicher ist, ob sie nicht noch
zu den Reptilien gerechnet werden kann (vgl. W. G. Ktrne 1943 sowie
E. HEn~te 1947). Andererseits verbinden die Archaeopterygiformes die Vogel
verhéltnismaBig gut mit den Reptilien. Die so scharf umrissene Ordnung dger
Schi_ldkréten wird durch den permischen Eunotosawrus mit primitiven Cotylo-
sauriern verkniipft. Diese Stammgruppe der Reptilien selbst bietet wiederum
in fast allen Merkmalen Ubergiinge zu den Ampbhibien, d. h. zu Stegocephalen

Hier klaffte nun lange Zeit eine bedeutende Liicke zu der néichstverwandten.
Fischordnung der Crossopterygier. Aber der vor einigen Jahren entdeckte, zu
den Ichthyostegalia zu rechnende Stegocephale Elpistostege watsons vermit’telt
nun so gut (Abb. 99), daB man I. St. WesrtoLL (1938) durchaus zustimmen

Abb. 99 Zwischenformen zwischen Crosso i i
; 9 T ; pterygiern und Stegocephalen. Von links nach : -
sg;:r szw;logtemx (mittleres Devon), ZWlscheuform Stegocephale Elpistotege untersteascokl;gxc‘-h]gsé‘vg;?sslocgfg%-
gopsis (oberes Ober-Devon oder fruhe§ Karbon), Actinodon (unteres Perm). Homologe Knochen durch
punktierte Linien verbunden. (Nach WESTOLL 1938.)

kann, der von einer ,perfect transition between the Crossopterygian and
Ichthyostegid patterns of dermal bones‘ spricht. Die Tetrapoden scheinen sich
also sehr schnell im Oberen Devon herausgebildet zu haben, weil der Ubergang
zum Landleben eine intensive Selektionswirkung mit sich brachte. Auch der
Nachweis E. Jarviks (1942), daB die Anuren und die Stegocephalen im Schidel-
bau den osteolepiformen, die Urodelen den porolepiformen Crossopterygiern
a.uBerordentlich nahekommer, iiberbriickt schon in rein morphologischer Be-
ziehung die Kluft zwischen den beiden Tierklassen. SchlieBlich ist auch nicht
zu verkennen, daB die kieferlosen, extremititenlosen Agnathen des Silur mit
Kiemendarm, unpaarer Nasensffnung, unvollstindigem Labyrinth usw. vom
ISt.B:mm (oder Unterstamm) der Vertebraten insgesamt zu den Acraniern iiber-
eiten.

Apdererseits ist die Kluft zwischen sehr vielen Tierstimmen und -klassen
wenigstens rein morphologisch durch eine groBe Zahl von iiberleitenden
rezenten Typen iiberbriickt. So vermitteln die Cnidosporidier mit ihrem
mehrzelligen Sporenstadium, in mancher Beziehung auch die Mycetozoen
(= Myxomyceten) mit ihren vielkernigen Plasmodienstadien und andererseits

19 Rensch, Abstammungslehre
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die Mesozoen mit nur einer Kérperzellschicht (Somatoderm) und Gonaden
zwischen Protozoen und Metazoen. Die kriechenden flachen Ctenophoren (wie
Coeloplana, Ctenoplana) mit bewimperter Sohle, bauchsténdiger Mundéffnung,
faltigem, ektodermalem Schlunde, Exkretionsorganen und Wimperflammen,
Mikromerenbildung und Andeutung von Spiralfurchung verkniipfen die sonst
so heterogenen Baupline der Coelenteraten und der Turbellarien. Unter
letzterer Tiergruppe weisen Formen wie Lepfoteredra mit echtem After auf
hohere Witrmer hin. Parasitire Turbellarien und ektoparasitire Trematoden
vermindern den Abstand zwischen diesen beiden Tierklassen. Cestoden mit
netzartigem Exkretionssystem und terminalem Porus und mit fehlender
Differenzierung von Scolex und Proglottiden (Nesolecithus, Amphilina u. a.)
verkniipfen diese Klasse mit den Trematoden. Nemertinen vermitteln rein
morphologisch in verschiedenen Merkmalen (z. B. Coelom, Gefiilsystem,
Larvenform) zwischen Scoleciden und Anneliden. Die Onychophoren (Peri-
patus) wiederum stellen Zwischenformen dar zwischen Anneliden (ungegliederte
Beine, Hautmuskelschlauch ohne Chitinbildungen, Nephridien, dquale Fur-
chung) und Arthropoden (Beinkrallen, Riickengefé 3 mit Ostien, Tracheen ohne
Spiralversteifung), wihrend durch die wurmférmigen, schalenlosen Soleno-
gastres und die Placophoren (mit zunéchst etwas segmentierter, Trochophora-
dhnlicher Larve und segmentaler Anordnung der Kiemen in der MantelhShle)
der AnschluBl der Mollusken an die Anneliden hergestellt wird.

Diese Beispiele mogen geniigen, um zu erweisen, dafl trotz allen noch klaf-
fenden Liicken doch bereits der Ableitung vieler grofier Stimme und Klassen
wenigstens in rein morphologischer Beziehung keine derartigen Schwierigkeiten
entgegenstehen, daB skeptische Ansichten iiber die Unmoglichkeit gegenseitiger
phylogenetischer Beziehungen berechtigt wiren.

Bei der Diskussion derartiger Ubergangs- und Stammformen scheint mir der
nicht selten vorgebrachte Einwand unwesentlich zu sein, da8 eine als Vorstufe
in Frage kommende Gruppe ,allcemein‘’ zu spezialisiert sei (man vgl. z. B.
FurrmanNs Besprechung der Cestoden-Herleitung und vor allem BrEssLaus
Darstellung der Turbellarien-Abstammung in KtkeNTHAL-KRUMBACHS Hand-
buch fiir Zoologie 1928—1933). Es geniigt, da eine Gattung oder eine Art
den AnschluB herstellt, d. h. einer hypothetischen Stammform éhnlich geblieben
ist, denn alle itbrigen Formen miissen ja ohnehin Spezialisierungen darstellen
und Seitenzweigen angehéren. Die AnschluBlformen sind natiilich besonders
unter kleinen und wenig differenzierten Formen zu suchen. Wenn z. B. die
Genitalien der meisten grofleren Turbellarien relativ kompliziert erscheinen,
so sind dies z. T. nur Auswirkungen der Schwierigkeiten, die eine Erndhrung
groferer Korper ohne BlutgefiBsystem mit sich bringt. Die kleinen Rhabdo-
coelen bieten daher viel leichtere systematische Ableitungsméglichkeiten.

Fassen wir unsere bisherigen Feststellungen zusammen, so diirfen wir also
als wahrscheinlich annehmen, dafl auch in all den Fillen, in denen konkrete
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paldontologische Belege fiir den allmihlichen Ubergang von einem Konstruk-
tionstyp zum anderen, d. h. etwa zwischen zwei Ordnungen, zwei Klassen oder
zwel Stémmen, fehlen, doch solche Zwischenformen einmal vorlagen und da -
die Liicken in der Ascendenz nur auf mangelnde Fossilisation,
beschleunigte Entwicklung beim Auftreten neuer Konstruktions-
typen und z. T. auch Kleinheit der betreffenden Populationen
zuriickzufithren sind.

Demgegeniiber sieht nun O. H. ScarNpewoLr (1936, 1950) diese Liicken als
Beweise fiir sprunghafte Entstehung neuer Konstruktionstypen an. Und auch
R. GorpscamIDT (1940, 1948) ist der Meinung, dafl GroBmutationen dabei ent-
scheidend waren. Solche GroBmutationen sind zwar normalerweise letal, ge-
legentlich sollen aber derartige ,,hopeful monsters® einmal geeignete Biotope
gefunden haben, in denen der neue Bauplan dann sofort ein adiquates Milieu
fand.

0. H. ScuinpEwoLF hat speziell die Hypothese aufgestellt, daf neue Bau-
pline (wie z. B. der des Archaeopteryx) deshalb ,plotzlich und sprunghaft*
aufgetreten seien, weil die Umprigung von einem Typus zum anderen durch
Proterogenese erfolgt, d. h. sich zunichst nur an Embryonalstadien manifestiert
und mit seinen Abénderungen sukzessive auf spitere Jugendstadien und schlie3-
lich auch auf das Altersstadium iibergreift. Vergleicht man nur Altersstadien,
so miisse daher ein Sprung von einem Typ zum anderen vorliegen. ,,Die Suche
nach einer Reihe allmahlicher Ubergangsformen zwischen zwei Typen, die uns
schrittweise die Herausgestaltung des neuen Typenplanes veranschaulichen,
bleibt damit vergeblich; denn diese haben niemals existiert” (p. 22). Eine
solche Auffassung mag zunéchst méglich erscheinen. Es ist aber zu bedenken,
daf} sich auf dem Wege der Proterogenese zunichst nur einzelne Merkmale oder
Merkmalsgruppen abindern und daf es sich bei ScuinpEWoLFs Beispielen auch
nur um Art- oder Gattungsunterschiede handelt. Ein véllig neuer Bauplan
erfordert aber so weitgehende Umgestaltungen, daB die vorauszusetzende
gleichzeitige proterogenetische Bildung vieler neuer Merkmale als extrem un-
wahrscheinlich angesehen werden muf}. Der von SCHINDEWOLF zitierte und als
»treffend® bezeichnete Satz (p. 59) ,,Der erste Vogel kroch aus einem Rep-
tilienei* wird deshalb wohl von keinem Zoologen gutgeheiBen werden konnen.
Zudem sahen wir ja im vorigen Kapitel, daB ein proterogenetischer Ablauf der
Phylogenese ohnehin nicht allzu hiufig zu sein scheint.

Noch etwas spekulativer, aber letztlich doch vielleicht diskutabler sind die
von K. BEURLEN (1937) z. T. in Anlehnung an G. R.Dr Berr (1930) ent-
wickelten Vorstellungen iiber die Neubildung von Bauplinen durch die soge-
nannte ,,Neomorphose“. Es wird hier vorausgesetzt, da} gelegentlich eine
Verjugendlichung einer Stammesreihe einsetzt, indem der Individualcyclus
mehr und mehr abgekiirzt wird: ,,Die ganze vorhergehende somatische Diffe-
renzierungsentwicklung wird also zuriickgenommen und der jugendliche,
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plastische, noch nicht ausdifferenzierte, daher noch umbildungsféhige Organis-
mus kann sich infolgedessen neu ausdifferenzieren (p. 204). Es werden hier
also die beiden bekannten und von uns in fritheren Kapiteln besprochenen
Erscheinungen, daf grundlegende Neubildungen speziell von wenig differen-
zierten Formen ihren Ausgang nehmen (CopEs ,law of the unspecialized) und
daB die Phylogenese oftmals eine Abbreviation durch Abkiirzung einzelner
ontogenetischer Phasen zeigt, vereint, um eine Bauplaninderung verstindlich
zu machen. Es wird dabei allerdings iibersehen, dafl normalerweise die Abbre-
viation mit gleichzeitigen Hinzufligungen und Weiterdifferenzierungen einher-
geht, da ja die Phylogenese infolge steter Selektion immer wieder zu Anpas-
sungen fiihrt. Eine sukzessive weitgehende Verjugendlichung bereits speziali-
sierter Baupline und eine dann wieder einsetzende Neugestaltung eines nun
ganz abweichenden Bauplanes miiBite aber vor allem erst einmal an eindeutigen,
fossil belegten Stammesreihen nachgewiesen werden, was bisher meines Wissens
noch nicht geschah. Ungeachtet dessen ist jedoch darauf hinzuweisen, dal bei
vielen Tieren eine phylogenetische Verkleinerung, die doch trotz der Wirksam-
keit der CorEschen Regel in vielen Féllen eintrat, sehr haufig eine gewisse Ver-
jugendlichung zur Folge hat. Wie wir im Kapitel 6 B II sahen, haben z. B.
kleine Siugetiere einen relativ groBeren Hirnschidel mit geringer entwickel-
ten Cristae und relativ kiirzerem Gesichtsschidel, andere relative Bein- und
Ohrléingen, einen intensiveren Stoffwechsel, eventuell auch relativ geringere
Sexualdifferenzen usw. Nach solchen phylogenetischen KorpergréBenreduk-
tionen konnte dann sehr wohl eine neue Entwicklungsrichtung begonnen wer-
den, zumal kleine Tiere ohnehin fiir eine Umstellung der Lebensweise (etwa zum
Grabtier oder Klettertier hin) besser priadaptiert sind als groBe. In einem be-
schrinkten Umfange ist eine ,,Neomorphose® theoretisch durchaus moglich.
(Man vergleiche aber auch fiir die Annahmen BrurLENs die kritische Bespre-
chung von W. Gross 1943).

Den Hypothesen von SCHINDEWOLF, BEURLEN und GoLDSCHMIDT iiber
Typenbildung liegt nun die Vorstellung zugrunde, daB Spezialisierung und
Bildung neuer Baupline zwei prinzipiell verschiedene Vorginge seien und daf
deshalb zur Erklirung der Typenbildung nach einem grundlegend anderen Vor-
gange gesucht werden miisse, als ihn die normale Evolution darstellt. Wenn an
dieser Voraussetzung auch richtig ist, daB neue Konstruktionstypen oftmals
relativ schnell entstanden und dann meist lange Zeit verhéltnismiBig zéh bei-
behalten und nur ,,ausgestaltet’ wurden (vgl. Kap. 6 A, B), so ist demgegen-
iiber aber noch einmal zu betonen, daB manche Baupléne sich andererseits
relativ langsam herausdifferenziert haben und dabei keinem anderen Evolu-
tionsmodus gefolgt sind, als er von normaler Rassen-, Art- und Gattungs-
differenzierung bekannt ist.

Wenn wir z. B. nur Eokippus (= Hyracotherium) aus dem Eocén und die
rezenten Pferdeartigen (Wildpferde, Wildesel, Zebras) kennen wiirden, so wiir-

.
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den wir gewill schon von zwei verschiedenen Konstruktionstypen sprechen,
denn die eocéinen Arten sind noch mehrzehig, besitzen andere Schidelformen,
hintereinanderliegende Hirnabschnitte mit noch relativ kleinem, kaum gefal-
tetem Vorderhirn und ein durchaus anderes Gebill mit mehrwurzeligen Hocker-
zéhnen. Nur, weil wir viele sukzessive Ubergangsstadien kennen, rechnen wir
Eohippus und Equus zur gleichen Familie, d. h. es entscheiden hier stirker
historische als morphologische Tatsachen fiir die Zusammenfassung. Die Kon-
struktionséinderung ist dabei aber so allméhlich erfolgt, daB W. D. Maruew
(1914) sogar vermeinte, den Grad der morphologischen Umbildung als Zeitmaf
verwenden zu konnen. Wenn letzteres nun auch nicht ganz den Tatsachen ge-
recht wird, wie schon O. ABEL (1918) betonte, so liegt hier doch jedenfalls kein
vollig abweichender Evolutionstyp, etwa im Sinne einer Neomorphose vor.

Zu einer ganz entsprechenden SchluBifolgerung wiirden wir gelangen, wenn
wir ebwa nur eocéine und oligocsine Moeritherien und die heutigen Elefanten
kennen wiirden. Auch hier weichen die letzteren mit ihren einzigartigen StoB-
zéhnen, mit ihren in der Einzahl vorhandenen, zusammengesetzten Mahlzihnen
mit Schmelzleisten, mit den eigenartigen Knochenhéhlen des Schidels, dem
Greifriissel usw. so entscheidend von den friihtertiiren Moeritherien mit dem
so vollstindigen hockerzihnigem Gebiff ab, daB wieder nur die sukzessiven
Zwischenformen Anlal gaben, auch schon die Moeritherien den Proboscidiern
zuzurechnen.

Auch lassen z. B. viele Vogelordnungen keinerlei vom normalen abweichen-
den Evolutionsmechanismus vermuten. Sie sind vielmehr oftmals nur durch
ausgesprochene Anpassungsmerkmale und durch wechselnde Kombination von
bestimmten Charakteren gekennzeichnet. So haben die Taubenartigen (Colum-
bae) rohrenférmige Nasenoffnungen mit weicher Wachshaut, keine Nasen-
driisen, Konturfedern ohne Afterschaft, 10 Handschwingen, einen Kropf, der
oft zur Fitterung der Jungen ein bestimmtes Sekret absondert, keine Gallen-
blase. Die Hiihnerartigen (Galli) haben derbere FiiBe, eine hoher eingelenkte
Hinterzehe, Konturfedern mit Afterschaft, 10 Handschwingen, tiefere Aus-
schnitte am Hinterende des Sternums, Kropf ohne Sekretabsonderung fiir
Jungenfiitterung, eine Gallenblase. Die Seetaucher (Colymbi) sind langzehig,
haben als Wassertiere Schwimmlappen an den Zehen, kurze Fliigel mit 11 Hand-
schwingen, sehr kurzen Schwanz, Federn wieder mit Afterschaft, Nasendriisen
und auch eine Gallenblase usw.

SchlieBlich sei in diesem Zusammenhange auch noch einmal darauf hin-
gewiesen, daB doch alle rezenten und fossilen Tierstimme, -klassen und -ord-
nungen zunichst das Bild weitgehenden Ausschépfens der biologisch iiber-
haupt tragbaren Méglichkeiten bieten und nicht etwa autonom erscheinende,
gerichtete Umbildungsvorginge erkennen lassen. Fiir alle Baupline sind ja
die Grundfunktionen die gleichen: Nahrungs- und Sauerstoffaufnahme, Re-
sorption und Energiegewinnung, Speicherung, Abscheidung und Exkretion,
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Reizaufnahme und Reizbeantwortung sowie Fortpflanzung und Formwandel.

Aber in der Ausfiihrung der Funktionen sind phylogenetisch alle erdenklichen

Wege beschritten worden. Alle genannten Funktionen kénnen in einer einzigen
Zelle ablaufen (Protozoen) oder mit mehr oder minder weitgehender Arbeits-
teilung von verschiedenen differenzierten Zellgruppen iibernommen sein (Meta-
zoen). Die Nahrung wird bald durch die ganze Kérperoberfliche aufgenommen
(Sporozoen, Trematoden, Cestoden usw.), bald durch eine Mundéffnung, bald
wird die Nahrung aktiv ergriffen, bald herbeigestrudeli;, wie bei Ciliaten,
Korallen oder Tentaculaten. Die Aufschlieung der Nahrung erfolgt bald
intracelluldr, wie bei Protozoen und Coelenteraten, bald extracellulir, bald
intraintestinal, bald extraintestinal, wie bei Spinnen, in einem Sackdarm, wie
bei Turbellarien und Trematoden, oder in einem kontinuierlichen Nahrungs-
strom eines mit After versehenen Darmes. Die Energiegewinnung kann anoxy-
biont oder oxybiont erfolgen, die Sauerstoffaufnahme durch die Kérperober-
fliche, durch Kiemen, Lungen oder Tracheen, mit Einschaltung des Blut-
gefisystems oder ohne dieses zustande kommen. Gespeichert werden konnen
Eiweill oder Fett oder Kohlenhydrate in den verschiedenartigsten Zusammen-
setzungen. AuBerst vielgestaltig sind weiterhin die Fortpflanzungserscheinun-
gen bei den einzelnen Bauplinen ausgebildet: ungeschlechtliche oder ge-
schlechtliche Vermehrung, Metagenese oder Heterogonie bis zu komplizierte-
sten Individualzyklen, Automixis, Konjugation, Kopulation mit den hetero-
gensten Ubertragungsmechanismen der Fortpflanzungszellen. Und nicht weni-
ger sind zur Ausfithrung der Funktionen in der Korperform alle erdenklichen
Gestalten verwirklicht, von der Kugelform der Seeigel bis zur Fadenform der
Nematoden, von der radisren Form der Coelenteraten und Echinodermen bis
zur mehr oder minder bilateralen Symmetrie der Wirbeltiere, von gegliederten
bis zu ungegliederten Korpern, von extremititenlosen bis zu solchen, die fast
nur aus. Extremitéiten zu bestehen scheinen, wie die Pantopoden (mit Teilen
von Darm, Gonaden und Exkretionsorganen in den Beinen), von sessilen iiber
kriechende, grabende, schwimmende, schwebende, kletternde, laufende und
springende bis zu fliegenden Typen. Gerade diese Mannigfaltigkeit aller mor-
phologischen und physiologischen Sonderheiten der tierischen Baupline 148t
doch eine Richtungslosigkeit ihrer Entstehung erkennen, die durchaus zur
Richtungslosigkeit der Mutation und der ,,Zufalligkeit* der Auslesebedingun-
gen in Beziehung gesetzt werden kann. Mit dieser Richtungslosigkeit hingt es
auch zusammen, daB die kennzeichnenden Merkmale von hohéren Kategorien
vor allem von Familien und Ordnungen keineswegs die fiir die Morphogenese
wichtigsten Merkmale zu sein brauchen, sondern nicht selten verhaltnismiBig

gleichgiiltige (d. h. nur fiir eine bestimmte Lebensweise wichtige) Merkmale
darstellen.
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II. Die Entstehung neuer Organe

Von den Verfechtern autonomer evolutiver Gestaltungskrifte wird meist in
folgender Weise argumentiert. Mutationen stellen zunichst Storungen in der
Merkmalsentwicklung dar, die sich daher im allgemeinen als schédlich, d. h.
groBenteils letal oder vitalitéts- oder fertilitdtsmindernd auswirken. Die jeweils
verhéltnismaBig wenigen Erbabweichungen, die keinerlei Schidigung bedingen
oder sogar einen positiven Selektionswert aufweisen, kénnen alle morphologi-
schen und physiologischen Merkmale betreffen. Es erscheint nun ganz aus-
geschlossen, daf} lediglich durch natiirliche Auslese, die doch durch die ,,zu-
falligen® jeweiligen Umweltfaktoren bedingt ist, solche richtungslosen, ,,zu-
falligen® Mutanten derart angehsuft werden, daB es zur Bildung eines sinn-
vollen, vollig neuen Organs, etwa einer Niere, eines Auges oder gar eines Ge-
hirns, kommen kann, weil dafiir doch die verschiedensten histologischen
Sonderdifferenzierungen (z. B. beim Auge Linse, Glaskorper, Cornea, Retina
mit Sinnes-, Pigmentzellen usw.) und vor allem auch eine harmonische Zu-
sammenfiigung ganz heterogener Organsysteme (z. B. BlutgefiBe, Trinen-
driisen, schiitzende Bindegewebs- oder Knochensubstanz der Nachbarschaft,
Neuronen einschlieBlich ihrer zentralen Verkniipfungen fiir die auf Lichtreize
hin erfolgenden Reflexe, Instinkte und Handlungen) notwendig sind. Diese
Argumentation verkennt nun aber, daf sich neue Organe zumeist nicht
als etwas so absolut Neues herausbilden, sondern da8 sie auf bereits
vorhandenen histologischen Differenzierungen und auf vorhandenen Organ-
systemen aufbauen, die eine sehr lange phylogenetische Entwicklung hinter
sich haben kénnen (wie z. B. die Neuronen, das GefiBsystem, Struktur-indu-
zierende Stoffe usw.), und daB die Entstehung neuer Organe keines-
wegs immer zielstrebig erfolgte, sondern daB mancherlei Umwege
gemacht wurden und hiufig auch ein mehr oder minder weitgehender und
manchmal mehrfacher Funktionswechsel dabei eintrat.

Betrachten wir dafiir zunéichst einmal die bekannte Phylogenese der
drei Horknochelchen der Siugetiere, wie sie heute ziemlich allgemein
angenommen wird. Der Hammer (Malleus) hat sich aus dem Articulare ent-
wickelt, d. h. einem Knochen, der von den Fischen bis zu den Reptilien das
proximale Ende des Unterkiefers bildet und diesen gelenkig mit dem Ober-
kiefer verbindet. (Eingeschlossen ist bei Sdugetieren noch das Goniale, das
aber ebenso wie der Hammer selbst embryonal aus Meckelschem Knorpel hez-
vorgeht.) Der Ambof (Incus) ging aus dem Quadratum hervor, an dem von
den Fischen bis zu den Reptilien der Unterkiefer gelenkig ansetzt. Der Steig-
biigel (Stapes) schlieBlich stammt von proximalen Teilen des Hyoidbogens ab,
der bei Knochenfischen zunsichst als Hyomandibulare (Kieferstiel) die Funk-
tion hat, den Kieferapparat mit dem Hirnschiidel zu verbinden, aber schon bei
der Entwicklung der Amphibien zur winzigen stabférmigen Columella reduziert
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wurde und nun schon als Hérknochelchen, d. h. schalleitendes Verbindungs- ‘

stiick zwischen Trommelfell und innerem Ohr, dient, um dann bei der spiteren
Umbildung der Reptilien in Saugetiere noch tiefer in den Schidel hereinzu-
ritcken und nun als Stapes nur noch das innere Glied in der Kette der Hor-
knochelchen darzustellen. Alle drei Horknochelchen, die bei Saugern die
Schwingungen des Trommelfells auf die Perilymphe des inneren Ohres iiber-
tragen, hatten also urspriinglich eine andere und jeweils voneinander ver-
schiedene Funktion, und der Funktionswechsel hat sich auf ganz ver-
schiedenen Epochen einer langen Phylogenese vollzogen. Es war dabei von
Bedeutung, daB es sich um zum Gesamtschidel negativ allometrisch wach-
sende Knochen handelt, wie dies die unverhiltnismaBig starke Ausprigung
bei neugeborenen Sdugetieren lehrt (Abb. 100). Die Paukenhdohle, in der
diese Knéchelchen liegen, geht auf das sogenannte Spritzloch der Elasmo-

Abb. 100 Unterkieferanlage eines Kinguruh-Fetus (Macropus) zur Veranschaulichung der noch relativ
bedeutenden GroBe von Hammer (M), AmboB (J) und Steigbiigel (8). D = Dentale, Ty = Tympanicum,
MK = Meckelscher Knorpel. (Nach BROOM aus HILZHEIMER und HAEMPEL 1913.)

branchier bzw. allgemein auf eine Kiemenspalte zuriick, der zunéchst respira-
torische Funktion zukam. All diese phylogenetischen Wandlungen der Hilfs-
apparate des Ohres verliefen also nicht von vornherein zielstrebig, und es liegt
kein AnlaB zu der Annahme vor, daf} sie nicht einer gréBeren Anzahl von
mutativen Anderungen und Ausleseprozessen ihre Entstehung verdanken, dafl
also z. B. bei der zunehmenden Vereinigung von Visceral- und Neurocranium
und der zunehmenden Festigung des Schédels von entbehrlich werdenden und
ohnehin negativ allometrisch wachsenden Knochen, wie Hyomandibulare,
Quadratum und Articulare, jeweils kleinere Knochenvarianten von Vorteil
waren, sobald diese wegen ihrer unmittelbaren Nachbarschaft zum Ohr, das
sich beim Ubergange zum Landleben stirker herausbildete, fiir eine isolierte
Schalliibertragung vom Trommelfell her Bedeutung gewannen.

Entsprechend 148t sich auch bei vielen anderen Organphylogenesen fest-
stellen, daB die ersten Entwicklungsstufen zunichst eine ganz andere Funktion
hatten oder daB sie verhaltnismaBig unwichtige Sonderbildungen darstellten,
um dann erst spéter bei einem Wechsel von Biotop und Lebensweise eine ent-
scheidende Bedeutung zu erlangen. Als die paarige Schwimmblase bei eini-
gen Fischen auch als Lunge benutzt wurde, war damit zunichst nur ein zu-
séitzlicher Atemmechanismus gegeben, der es einigen abseitigen Fischtypen er-
moglichte, auch in sauerstoffarmen Gewissern zu leben oder, wie beim heute
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lebenden Protopterus, Trockenperioden im Schlamme vergraben zu iiberstehen.
Erst beim Ubergang zum Landleben gewann dieses neue Atemorgan seine
hohe Bedeutung und wurde dann allméhlich bei héheren Reptilien zu dem
schwammigen Gebilde weiterentwickelt, dessen auBerordentlich groBe Gesamt-
oberfliche schlieBlich eine so intensive Sauerstoffaufnahme gestattete, daf da-
mit eine der wichtigsten Voraussetzungen fiir die Herausbildung der Homéo-
thermie gegeben war. Auch hier ist die ganze Organphylogenese durchaus
unter der Voraussetzung richtungsloser Mutation und natiirlicher Auslese je-
weils oberflichenreicherer Varianten begreiflich.

Die Benutzung der Brustflossen von Fischen als elastisches Stiitzorgan
war zunédchst nur eine belanglose Nebenfunktion fiir solche Formen, die mit
ihrem Kérper dem Untergrund auflagen. Erst als bestimmte Crossopterygier-
Gruppen zu Stegocephalen und damit zu Landtieren wurden, erhielten diese
Vorderextremitdten eine wichtige Bedeutung, die bis zu den Primaten hin
bestehen blieb. Und die zum Schwimmen so gut eingerichteten ,,Flossen“ der
Pinguine haben sich aus Fliigeln entwickelt, die zundchst wahrscheinlich dhn-
lich wie bei manchen Lummen und Alken (Alcidae) als Flugorgane kaum noch
brauchbar waren und nur nebenbei zum Rudern unter Wasser benutzt wurden.
Die Fliigel der Vogel, die fiir den Bauplan dieser Tierklasse eine entschei-
dende Voraussetzung bildeten, konnen gleichfalls anfinglich ihre T#tigkeit
auch nur als Nebenfunktion neben dem Klettern ausgeiibt haben, wie dies der
Bau der Archaeopterygiformes wahrscheinlich macht.

Bei all den angefiihrten Beispielen konnen wir nicht mit Sicherheit angeben,
auf welchem Stadium der Ontogenese die einzelnen Schritte der Organ-
umwandlungen einsetzten, aber es liegt in vielen Féllen die Annahme nahe,
daf es sich nicht etwa nur um archallaktische Anderungen, sondern oft auch
um abweichende Entwicklung in den Endstadien der Morphogenese handelt.
Das gilt in besonderem MaBe fiir die Phylogenese der Blasenaugen. Wie wir
schon im 4. Kapitel sahen, sind diese hochdifferenzierten Organe mehrere Male
im Tierreich véllig unabhéngig voneinander konvergent entwickelt worden.
Bei den Coelenteraten, Anneliden, Gastropoden und Echinodermen gibt es nun
aber auch Grubenaugen und Augenflecke, die sich im Sinne von ,,anatomischen
Reihen jeweils derart nebeneinanderstellen lassen, daf} sie die vermutliche
Phylogenese von einer einfachen Anhdufung von Sehzellen (Augenflecken) bis
zu den mit Linsen versehenen Blasenaugen verdeutlichen (vgl. R. Hesse und
L. PraTe 1924). So hat unter den Polychaeten FKunice flache Scheibenaugen,
die nur eine Anhiufung von wenigen Sehzellen darstellen, zwischen denen hohe
pigmenthaltige Epidermiszellen stehen, die auch ringsum den Sehzellen-
komplex abschirmen. Die Cuticula ist itber dem Augenfleck ganz schwach
linsenartig erhoben. Bei Ranzania sind die Augenflecke schon etwas becher-
artig eingestillpt, wobei ein Cuticularzapfen in den Becher hineinragt. Die Seh-
zellen enthalten zugleich das Pigment. Bei Scyllis und noch vollkommener bei
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Abb. 101 Parallele anatomische Reihen der Augenentstehung. 1. Reihe Coelenteraten: Catablema, Sarsm

und Charybdaea, 2. Reihe Polychaeten: Ranzania, Seyllis undVanadis, 3. Reihe Gastropoden: Patella, Hali-

otis und Murew, 4. Reihe Echinodermen: Astropecten muelleri, Astropecten aurantiacus und Asterias glacialis
(nach HESSE, SCHEWIAKOFF, PFEFFER und PLATE).

Nereis sind Sehzellen und besondere Pigmentzellen um einen blasigen Hohl-
raum angeordnet, der von einem Glaskorper erfiillt ist. Bei Vanadis schlieBlich
ist auch noch eine kugelige, strahlensammelnde Linse unter einer vorgewdlb-
ten Cornea ausgebildet, und die Zahl der Retinazellen ist bedeutend groBer
(Abb. 101). Ganz entsprechende anatomische Reihen lassen sich fiir die Gastro-
poden aufstellen. So hat z. B. Patella schwach vertiefte Grubenaugen, Haliotts,
Trochus u. a. haben blasig vertiefte Grubenaugen, die von einem Glaskorper
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erfiillt sind, Murex und viele andere Prosobranchier und Pulmonaten haben
dann weiterhin auch eine Linse entwickelt. Und wiederum dhnliche Entwick-
lungsreihen sind bei den Coelenteraten z. B. mit den Gattungen Cotablema—
Sarsia—Charybdaea oder bei den Echinodermen mit Astropecten miilleri—A
aurantiacus—dsterias glacialis gegeben. Nun entwickeln sich aber bei allen vier
genannten Tiergruppen die Augen erst gegen das Ende der Morphogenese hin.
Die Larvenformen haben keine oder andersartige Photorezeptoren. Die Bil-
dung so vollendeter Organe, wie sie die Blasenaugen darstellen, kann also mit
grofier Wahrscheinlichkeit auf Additionen zu den Endstadien bzw. spite De-
viationen zuriickgefithrt werden.

Und daB derartige Organe iiberhaupt in so zahlreichen Fillen konvergent,
aber im einzelnen mit jeweils verschiedener ,,Spezialkonstruktion® entstanden

~{vgl. das 8. 78 Geagte) — wobei die gemeinsame Grundlage nur die Fahigkeit

darstellt, nervise Zellen an der Oberfliche als Photorezeptoren auszubilden —,
spricht weiterhin dafiir, dafl die Organbildung nicht durch autonome Krifte,
sondern unter dem Einflu von Auslésebedingungen, unter einem Entwick-
lungszwang, zustande kam. Die mutative Vermehrung von Sehzellen ist eine
auf vielen phylogenetischen Stufen gegebene Moglichkeit, die meist einen posi-
tiven Selektionswert hat. Die Einwolbung zum Grubenauge kann manchmal
schon eine Folge dieser lokalen Sehzellenvermehrung sein. Sie hat die wichtige
Folge, ein Richtungssehen zu erméglichen, was seinerseits wieder einen Aus-
lesevorteil bedeuten kann. Und auch die mutativ durchaus gegebene Moglich-
keit einer Vorschaltung stérkerer lichtbrechender Substanz kann durch Selek-
tion zur Linsenbildung fithren. Mutation und Selektion geniigen also, um die
Bildung von Blasenaugen wenigstens theoretisch verstédndlich zu machen.

In diesem Zusammenhange sei auch noch einmal auf das 4. Kapitel ver-
wiesen, in dem auseinandergesetzt wurde, wie bestimmte Umweltverhiltnisse
einen Entwicklungszwang ausiiben, der nicht nur eine konvergente Unm-
bildung, sondern auch eine Neubildung von Organen, wie z. B. von Myze-
tomen, Stridulationsorganen, Schwimmbeinen usw., zur Folge hat. Daher kén-
nen ja gleiche Organe auch auf ganz verschiedenartiger ontogenetischer Grund-
lage entstehen. Die Vasa Malpighii z. B. entstehen bei Insekten aus dem Ekto-
derm, bei Spinnen aus dem Entoderm. Schrilleisten und Schrillzéhne kénnen
sich bei Insekten aus Abschnitten von Beinen, Fliigeln, Thorax oder Abdomen
bilden, wenn nur das Zirpen iiberhaupt erst einmal von Vorteil ist, weil Schall-
sinnesorgane vorhanden sind. Und andererseits kann bei nichstverwandten
Formen ein Organ gebildet sein oder fehlen: der Haifisch Mustelus laevis z. B.
besitzt eine durch den Dottersack gebildete Placenta, bei den zur gleichen
Gattung gehorigen ovoviviparen Arten M. vulgaris und M. antarcticus stehen
die Embryonen morphologisch in keiner Beziehung zur Uteruswand.
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II. Zusammenfassung

Insgesamt konnen wir also feststellen, daB fiir die Herausbildung neuer Or-
gane und neuer Bauplidne kein prinzipiell anderer Vorgang als fiir Rassen-,
Art- und Gattungsdifferenzierung vorausgesetzt zu werden braucht, d. h. daBl
Mutation und Selektion auch hier die wesentlichen Evolutionsfaktoren dar-
stellen. Mutationen, die harmonische Abénderungen schon von frithontogene-
tischen Stadien an bedingen, haben dabei manchmal vielleicht eine besondere
Bedeutung, doch konnen auch spéite Deviationen und Additionen zu den End-
stadien zur Bildung v6llig neuer Organe fithren. Eine gewisse Richtungslosig-
keit auch der Bauplanbildung ist unverkennbar. Sie wird durch eine Begren-
zung der konstruktiven Moglichkeiten selektiv oft eingeengt, doch zeigen
Organphylogenesen trotzdem mancherlei Umwege der Phylogenese, da die
ersten Stadien oft nur erst eine nebensdchliche Bedeutung haben und nicht
selten ein grundlegender Funktionswechsel eintritt. Wenn nach der Erfindung
des Explosionsmotors in unverhdltnismiBig kurzer Zeit neue Baupldne von
Maschinen unter Einpassung in die verschiedensten ,,Biotope‘ entstanden, wie
Automobile, Traktoren, Motorboote, Dreschmaschinen und Flugzeuge, so ist
dies ein prinzipiell entsprechender Vorgang, wie wenn sich nach ,,Erfindung*
der Warmbliitigkeit (infolge zunehmender Intensivierung der Stoffwechsel-
tétigkeit) und des komplizierten Zentralnervensystems die verschiedenen Bau-
pldne der Siugetiere bildeten, wie Flederméiuse, Paarhufer, Raubtiere, Wale
usw. Entscheidend fiir den Zerfall in viele Baupldne ist in beiden Fallen nicht
nur die primére Erfindung einer iiberlegenen Konstruktion, sondern das Vor-
handensein von vielen Biotopen, die eine sehr verschiedenartige Einpassung
erfordern, wobei wiederum in beiden Féllen auf dem Wege natiirlicher Auslese
jede fortschrittliche Anderung die alten Konstruktionen verdringt. Die Neu-
bildung von Organen und Baupldnen ist andererseits aber auch auBerhalb der
s,explosiven® Phasen der Phylogenese moglich.

Organ- und Bauplan-Neubildungen treten vorzugsweise in der explosiven
Phase mit beschleunigter Stammesentwicklung auf. Eine ,,Neomorphose, d. h.
eine Verjugendlichung mit anschlieBender phylogenetischer Umbildung in
neuer Richtung, kann gelegentlich wirksam sein. Notwendig ist sie nicht fiir
die Entstehung von neuen Konstruktionstypen und neuen Organen. Und auch
fiir die Annahme bisher noch unanalysierter autonomer Evolutionskrifte liegt
keine Notwendigkeit vor, zumal die Liicken zwischen den Bauplénen zumindest
In morphologischer Beziehung wohl hiufiger iiberbriickt sind, als dies nach
manchen stammesgeschichtlichen Diskussionen der Fall zu sein scheint.

Mit diesen prinzipiellen Feststellungen soll nun aber andererseits ganz und
gar nicht der Eindruck erweckt werden, dal etwa alle Organ- und Bauplan-
bildungen bereits ausreichend ,,geklirt” oder ,,erklirt’ werden konnten. Sie
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sind vielmehr im einzelnen vielfach noch recht dunkel. Nur erscheint es bis-
lang unnétig, dafiir vom iibrigen Evolutionsgeschehen vollig abweichende Fak-
toren vorauszusetzen. Notwendig ist bei der Klirung der Phylogenesen eine
detaillierte vergleichende Ontogeneseforschung, d.h. eine Phéinogenetik und
eine immer eingehendere Analyse der so auBerordentlich komplexen, d. h.
s»ganzheitlichen Auswirkungen aller Mutations- und Selektionsvorgénge, wie
wir sie im Kapitel 6 B II doch vorzugsweise erst an relativ iibersichtlichen
Beispielen kennenlernten.




7. Die Anagenese (Hoherentwicklung)

A. Entwicklung der Fragestellung

Wenn wir darauf verzichtet haben, fiir alle bisher besprochenen Vorginge
infra- und transspezifischer Evolution besondere richtende bzw. autonome
Evolutionskrifte vorauszusetzen, und auch die Bildung der groen Hauptiste
des tierischen Stammbaumes nur auf richtungslose Mutation und Selektion
und die damit gegebenen Systemfaktoren bei der Umkonstruktion von Bau-
planganzheiten zuriickfithren, so bleibt doch immer noch zu fragen, ob nicht
die Tatsache der Hoherentwicklung — das ,,Aufrechtstehen des Stamm-
baumes, wie wir am Anfange dieses Buches einmal sagten — besondere auto-
nome Entwicklungskrifte erschlieen 148t. Unterscheiden wir doch in allen
langeren, fossil belegten Stammesreihen primitivere und fortgeschrittene For-
men, und auch den gesamten Stammbaum lassen wir mit ,niederen‘ Tier-
gruppen beginnen und in verschiedenen Asten zu ,,héheren® fithren. GewiB ist
mit Recht mehrfach eingewendet worden, daB auch niedere Tierarten in ihrer
Art ,,vollkommen‘‘ sein kénnen, daB sie in ihren Platz im bewohnbaren Raume
nicht schlechter eingepafit sind als hohere Tiere, aber an dem Vorhandensein
eines Hoher und Niederer ist damit noch nicht gezweifelt. Den kleinen Siuger-
formen der Jura- und Kreidezeit gegeniiber sind fraglos die meisten heutigen
Sdugetiere hoher organisiert, so wie Insekten als hoher organisiert angespro-
chen werden als Anneliden, aus denen sie hervorgingen, oder als einfachste
Protozoen, von denen vermutlich alle tierische Phylogenese ihren Ausgang
nahm. Worauf auch immer die Hoherentwicklung zuriickgefithrt werden mag,
auf gesteigerte Komplizierung, zunehmende Rationalisierung, Erweiterung der
Umwelt usw., was dann im einzelnen zu priifen sein wird: es umfaBt jedenfalls
diese in vielen verschiedenen Zweigen feststellbare Hoherentwicklung einen
Problemkreis, der neben den bisher behandelten Fragen der kleinen und gro-
Ben Stammbaumverzweigungen, der Kladogenese, besteht und den ich deshalb
vorschlug, mit einem besonderen Terminus als Anagenese zu charakterisieren.

(P. C. SYLvEsTER-BrADLEY 1951 wies mich zwar darauf hin, daB schon W. Hyarr 1875
den Terminus »»-Anagenesis‘‘ in einem anderen Sinne verwendet habe, und er schligt vor,
»Phylogenesis® fiir den stetigen Vorgang der Fortentwicklung und ,,Pinylogenie“ fiir die
spezielle Stammesgeschichte zu verwenden. Ich fiirchte aber, daB dies Verwirrung schaffen
kénnte, da man bisher diese beiden Termini in allen Sprachen als Synonyma behandelt
und da mit ,,Phylogenesis* gerade das Wesentliche der Hoherentwicklung nicht erfaft
wird. Ich méchte es deshalb doch bei dem nun schon von nicht wenigen Autoren iiber-
nommenen Begriff der Anagenesis belassen, da kein anderer Terminus die Hoherentwick-
lung so eindeutig kennzeichnet.)

Die fir die Fragen der Hoéherentwicklung grundlegende Erkenntnis der tierischen
Stufenfolge ist uralt. Sie ist schon angedeutet in der &ltesten ,,Evolutionsdarstellung‘*
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ANAXIMANDERs (610—547 v. Chr.), der aus dem Urschlamm erst fischartige Lebewesen,
dann Landtiere und zuletzt den Menschen hervorgehen lieB, und spricht sich in voller
Klarheit in Ar1sToTELES’ Reihenfolge der neun von ihm aufgestellten Tiergruppen aus. In
der modernen Naturforschung war G.CuoviEr der erste, der die Hoherentwicklung der
Faunen in den aufeinanderfolgenden Erdzeitaltern erkannte. Zugleich hatte Erasmus
DarwIN in seiner ,,Zoonomia** (1794—1798) eine ,,Vorstellung der stufenweisen Bildung
und Veredlung der tierischen Welt* in freilich noch ziemlich spekulativer Form entwickelt,
J. pE Lamarck (1819) baute dann seine, nun viel umfassender begriindete Theorie der
Artbildung und der Héherentwicklung von den ,,unvollkommensten bis zu den ,,voll-
kommensten® Tieren und weiter zum Menschen gleichfalls auf die natiirliche Abstufung
der Organismen auf, und er charakterisierte die Hoherentwicklung auch bereits genauer
als zunehmende Komplizierung der Organisation und entsprechende Vermehrung der
Fahigkeiten, die durch ein ,,konstantes Naturgesetz** hervorgebracht werde. Dieses Gesetz
wird nicht naher analysiert, und es ist anzunehmen, daf LamarRck dabei an besondere,
autonome Entwicklungskrifte dachte. Zuvor hatte aber auch GoETHE schon bei seinen
noch nicht klar phylogenetisch gedachten Ableitungen zur Morphologie die Idee einer

- Vervollkommnung entwickelt (Einleitung 1807), die er charakterisierte als zunehmendes

»Unéhnlicherwerden® der Teile eines Organismus, d. h. als zunehmende Differenzierung
und zugleich als zunehmende ,,Subordination der Teile*, d. h. zunehmende Zentralisation.
Damit waren bereits die beiden wesentlichen Momente der Hoherentwicklung erkannt, die
von spéteren Bearbeitern dann immer wieder hervorgehoben wurden, so von H. MiLNz-
Epwarps (1851) und von H. E. Browy (1853), der auBerdem auch Arbeitsteilung, Kon-
zentrierung, Verminderung der Zahl von Einzelteilen und Verlagerung von Teilen nach
innen als wichtig ansieht (iiber die Geschichte des Vervollkommnungsgedankens vergleiche
man V. Franz 1920, 1924 und G. UscEmMaNN 1939). Auch Cu. DARWIN beschiftigte sich
im 4. Kapitel seines Werkes iiber die Entstehung der Arten (1859) mit dem Problem der
Héherentwicklung. Unter Hinweis auf K. E. vox Barrs Ausfithrungen hilt auch er zu-
nehmende Differenzierung und zunehmende Teilung der physiologischen Arbeit fiir die
wesentlichsten Merkmale, weist aber auch auf die steigende geistige Entwicklung und fiir
den Wirbeltierstamm auf die wachsende Annéherung an den Menschen hin. Er setzt jedoch
keinerlei autonome Krifte dabei voraus, sondern hilt die Vervollkommnung fiir eine un-
mittelbare Folge der natiirlichen Auslese, die stindig Niitzliches ziichtet. DaB es heute
trotzdem auch noch niedere Tierformen gibt, fithrt er darauf zuriick, daB diese Formen
nicht mit hoher differenzierten in Konkurrenz traten (wie Fische und Sdugetiere; Beutel-
tiere, Zahnarme, Nager und Affen in Stidamerika). Und im 11. Kapitel stellt DARWIN noch
einmal fest, daB einige Formen ,,fiir einfachere Lebensbedingungen passend erhalten wer-
den‘‘ muBten. Auch E. Harcker (1879, p. 253—254) fiihrte als Kennzeichen des phylo-
genetischen Fortschrittes Arbeitsteilung, Zahlverminderung gleichartiger Teile und Zen-
tralisation an und unterschied davon bereits fortsclireitende Anpassung, die nicht zur
Héherentwicklung fiihrt.

Spaterhin ist diese zutreffende Beurteilung vielfach aber wieder iibersehen und die
Riickfithrung der Hoéherentwicklung auf natiirliche Auslese in Zweifel gezogen worden.
C. von NamcELI (1864) hatte bei der Diskussion der Artbildung von einem ,,Vervollkomm-
nungstrieb** gesprochen, den er allerdings letztlich auf ,,Molekularkrifte* zuriickfithren
wollte. A. Gaupry (1896), der besonders die Zunahme der Sinnes- und Nervenleistungen
in den Stammesreihen nachzuweisen bemiiht war, schrieb (p.209): ,,il me semble que
Pactivité divine s’est manifestée d’une maniére continue®, und S. KorscHINsKY (1899) sah
in der ,,Tendenz zum Fortschritt** eine ,,fundamentale innere, von duBeren Bedingungen
unabhéingige Eigenschaft.

In neuerer Zeit hat sich dann vor allem V. Franz (1920, 1924, 1935) und durch ihn
angeregt L. PLATE (1925, 1928) mit dem Problem beschiiftigt. Der letztere wies darauf hin,
daB es sich bei der Vervollkommnung, auBer um zunehmende Arbeitsteilung, um Ver-
mehrung von GréBe und Zahl der Elemente, Entstehung neuer Elemente, ontogenetische
Verbesserungen, Steigerung der Fruchtbarkeit und der Ausbreitung handele, obwohl hoch-
differenzierte Formen nicht immer artenreicher und weiter verbreitet sein miissen als
niedere (z. B. Anthropoiden gegeniiber den iibrigen Affen). Er definierte (1928, p. 757):
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,,Biologische Vervollkommnung besteht in harmonischer Zunahme der Zahl, der Kompli-
kation und der Leistungsfahigkeit der Anpassungen.® ,,Vervollkommnung ist daher iden-
tisch mit ZweckmaBigerwerden* (p. 758). Dieser Satz fithrt also die Vervollkommnung
auf natiirliche Auslese zuriick. Aber er kann nicht befriedigen, denn es wire danach ja
jede fortschreitende Anpassung, jede Spezialisierung bereits eine Vervollkommnung. Wir
sehen daraus, daB durch die Identifizierung von Héherentwicklung mit Vervollkomm-
nung das Problem noch nicht ganz zur Losung gebracht ist. Und Entsprechendes gilt
auch fiir die noch ausfithrlicheren Darlegungen von V. Franz, der 1935 vor allem nach-
weist: ,,Der Vollkommenheitsgrad eines Organismentypus (Art, Gattung, Ordnung usw.)
ist um so héher, je mehr von seinen Funktionen in bezug auf Daseinserhaltung durch-
schnittlich von positivem und hohem Ertrag sind*“ (p. 36). Es handele sich dabei um Ver-
mehrung, Verstarkung und Beschleunigung aller Funktionen. Der erhohte Nutzeffekt
wiirde wiederum eine Entstehung der Vervollkommnung durch natiirliche Auslese ver-
stdndlich machen. A. N. SEwerTZOFF (1931, Kap. VIII) nannte dagegen als wichtigstes
Kennzeichen der ,,morphologisch-physiologischen progressiven Evolution oder Aromor-
phose* die Erwerbung neuer Eigenschaften, welche ,,die Energie ihrer Lebenstétigkeit
steigern®’ und ,,bei vielen verschiedenen, schidlichen Veranderungen durch die Umgebung
fiir die Tiere vorteilhaft sind*.

Trotz diesen vielen zutreffenden Feststellungen fehlt es indes auch in neuester Zeit
nicht an skeptischen Stimmen. So schrieb der Paldontologe E. Hexnia (1929, p. 27): ,,All
das Fortschreiten von der einfachsten Zelle bis zum Wirbeltiere und zur hochsten Pflanze
ist nur bei einseitiger Aufgabenstellung als reiner Fortschritt, gewi3 nicht als biologische
Vervollkommnung zu bewerten.* ,,Die Richtung des Aufstiegs: unermeBliche Komplizie-
rung, ein Sinn, biologisch gesprochen, nicht mit GewiBheit aufweisbar.” E. DacQus (1935)
leugnet nicht die Vervollkommnung, sieht darin aber nicht die Wirkung natiirlicher Aus-
lese, sondern autonomer Entwicklungskrafte. K. BEURLEN (1937) sieht die ,,Typusvervoll-
kommnung‘ auch in einer ,,Umwelterweiterung** und ,,erweiterten Autonomie der Eigen-
gestaltung, d. h. einer Stdrkung des autonomen organischen Strukturprinzips (p. 221),
das ja seines Erachtens auf einen ,,Willen zur Eigengestaltung® (p. 222) zuriickzufithren
ist. Auch W. ZimMERMANN (1938, p. 141) meint, daB ,,noch niemand gezeigt hat, wie man
in objektiver Weise zwischen heutigen ,hoheren‘ und ,niederen‘ Lebewesen unterscheiden
kann‘. Und so lieBen sich noch weitere skeptische Zitate aus jiingerer Zeit anfithren.

Eine befriedigendere Stellungnahme zur Frage der Hoherentwicklung (die mir bei der
Abfassung der 1. Auflage dieses Buches am Kriegsende noch nicht zugénglich gewesen
war) finden wir dann erst wieder in dem hervorragenden Werke ,,Evolution, the modern
synthesis** von J.Huxiey (1942). Ohne Diskussion der oben genannten historischen
Grundlagen werden hier als Kriterien genannt: Zunahme der Komplikation, Entwicklung
dominanter Typen, die befshigt sind, in viele Formen aufzuspalten, die eine groBere Herr-
schaft iiber die Umwelt und eine gréBere Unabhingigkeit von der Umwelt besitzen, und
generelle Verbesserung in der Wirksamkeit der Lebensprozesse. HuXLEY halt es nicht fiir
notwendig, zur Erklarung der Hoherentwicklung unbekannte autonome Evolutionskrifte
anzunehmen, und ist iiberzeugt, daf nur natiirliche Auslese dafiir maBgebend war.

Es wird nun notwendig sein, zu untersuchen, wieweit alle bisher von verschiedenen
Autoren genannten Faktoren zutreffend sind und ob sie ausreichen, das wichtige Problem
der Hoherentwicklung zu erkliren. (Eine briefliche Diskussion mit J. HUXLEY zeigte, daB
auch dieser Forscher noch nicht voll befriedigt ist von der bisherigen Analyse.) Eine ein-
gehendere Priifung der Verhiltnisse scheint mir auch deshalb notwendig zu sein, weil zwei
Faktoren, die Erweiterung der Umwelterkenntnis und die Zunahme der Plastizitat von
Strukturen und Funktionen, bisher noch nicht ausreichend beriicksichtigt worden sind.
Bei unserer Darstellung wird dann auch die neueste Besprechung des Problems durch
G. G. Smvesox (1949) Beriicksichtigung finden.
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B. Nachweis der Anagenese

Wird die Stoffwechselintensitdt von Tierformen durch Feststellung des
Sauerstoffverbrauches pro Kilogramm Ké6rpermasse und Stunde berechnet, so
ergibt sich fir das einzellige Paramaecium ein Wert von 2310 cem, fiir den
Regenwurm von 51 cem, fiir die Ackerschnecke Deroceras agrestis von 319 com,
fiir den Barsch von 78 cem, fiir die Maus von 4130 cem und fiir das Pferd von
220 cem (vgl. W. voN BUDDENBROCK 1924—1928). Wir sehen daraus, daf3 der
Stoffwechsel eines Protozoons unverhiltnism#Big intensiv sein kann und daB
er bei Wirbeltieren nicht prinzipiell hoher ist als bei Wirbellosen. Niedere und
héhere Tiere zeigen also in dieser Beziehung keine Unterschiede in der ,,Voll-
kommenheit”. Und wenn wir mit Darwin (1859, Kap. 11) sagen, daB doch

-alle heutigen Arten ihren ausgestorbenen Vorldufern iiberlegen sein miissen,

weil sie diese im Daseinskampfe iiberwanden, so ist auch dieses Uberlegensein
nicht ohne weiteres mit einer Hoherentwicklung gleichzusetzen, denn wir sahen
ja bei der Besprechung der Spezialisierung (8. 250), daf es sich zunsichst meist
nur um den einseitigen Vorteil einer zunehmenden Anpassung an spezielle
Umweltbedingungen handelt und dafl damit durchaus ein Nachteil fiir die
zukiinftige Entwicklung gegeben sein kann: nimlich ein Mangel an Umn-
stellungsfihigkeit bei stirkeren Umweltéinderungen. Daher sind solche Reihen
mit zunehmender Spezialisierung trotz des ,,Uberlegenseins® jeder Stufe so oft
zum Aussterben verurteilt. Die groien Linien der Stammesgeschichte, welche
die eigentliche Hoherentwicklung kennzeichnen, gehen infolgedessen gerade
von den lange unspezialisiert bleibenden Typen aus (,,law of the unspecialized‘‘).
Trotzdem ist es iiblich, auch bei lingeren Stammesreihen mit zunehmender
Spezialisierung von primitiveren und fortgeschritteneren Formen zu sprechen.

Derartige Erwigungen zeigen uns, daf3 der Sprachgebrauch nicht einheitlich
ist und daB es niitzlich sein wird, Vervollkommnung und Hoherent-
wicklung im engeren Sinne zunichst nicht zu identifizieren und
letztere als Anagenese genauer zu charakterisieren. Das wird aber am besten
nicht durch Vorwegnahme einer Definition geschehen, sondern durch eine
Priifung des Tatsachenbestandes und eine Analyse der dabei erkannten Merk-
male der Hoherentwicklung. Mit Riicksicht auf die ausfihrliche Besprechung
des Problems durch Franz, Prate und HuxiLey koénnen wir uns dabei aller-
dings auf die wichtigsten Punkte beschrénken.

Zunéchst wird es wichtig sein, sich noch einmal kurz vor Augen zu halten,
welche generellen ,,Vervollkommnungen den tierischen Stammbaum ins-
gesamt kennzeichnen. Wir wollen dabei nur die Kette von Anderungen in den
Konstruktionstypen beriicksichtigen, die ihre besondere Bedeutung damit
dokumentieren, daB sie nach geschehener ,,Erfindung® in der Kette aller dar-
auffolgenden Formen beibehalten wurden.

Als erste derartige ,,Erfindung® ist wohl die Entstehung von Nucleo-

20 Rensch, Abstammungslehre
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proteidmolekiilen anzunehmen, die der identischen Vermehrung
fihig waren, die sich also kontinuierlich fortpflanzen konnten und damit die
Voraussetzung schufen, Belebtes zu entwickeln (vgl. Kap. 8). Wenn sich solche
,Jlebende Materie* zu Lebewesen entwickeln sollte, mufite sie weiterhin eine
zunehmende Komplikation ihrer Zusammensetzung entwickeln, und sie muBte
Varianten entstehen lassen, die sich in die variablen Umweltbedingungen durch
Auslese so einpassen konnten, daB sie erhalten blieben. Dafiir waren aber stets
auch Molekiile bzw. Molekiilgruppen notwendig, welche innerhalb des sich nur
in dynamischem Gleichgewicht befindlichen Komplexes des Lebendigen kon-
stant blieben. Derartige Gene finden sich deshalb bei sémtlichen Lebewesen.
Bei weiter erhohter Komplikation war fernerhin das Zusammentreten von
Genen zu Chromosomen eine wichtige und deshalb generell beibehaltene
Erfindung, weil damit eine Konstanz hinsichtlich der gleichzeitigen und gleich-
méBigen Verteilung der Gene bei Vermehrung primitivster Lebewesen garan-
tiert war. Die Chromosomen gewannen dabei an Bedeutung in dem Male, als
die Auflockerung der absoluten Konstanz durch Genmutation zu Varanten
fithrte, die eine Anpassung an den Wechsel der Umweltbedingungen garantier-
ten. Die Erleichterung der Kombinationsbildung durch geschlechtliche Fort-
pflanzung war dabei offenbar einer der Faktoren, der zur Herausbildung der
Sexualitit fithrte, die deshalb ebenfalls generell beibehalten wurde. Die Er-
findung der Zelle als Elementarbaustein war giinstig, weil bei groferen Orga-
nismen nur eine Nahwirkung der Gene auf das benachbarte Cytoplasma
und damit also auch eine schirfere Abgrenzung dieses Wirkungsbereiches eine
erbliche Strukturkonstanz sicherte. Das Beibehalten der zelligen Struktur er-
méglichte dann weiterhin eine Spezialisierung und Arbeitsteilung im Zellen-
gefiige. Die Erfindung von Nervenzellen z. B. war eine Neukonstruktion,
die nicht wieder aufgegeben wurde, weil eine damit vermittelte Erregungs-
leitung eine Reizbeantwortung fern vom Reizort ermdglichte (z. B. Kontrak-
tion von Extremititenmuskeln, wenn optische Signale Gefahr anzeigen). Die
Zusammenfiigung von solchen Neuronen zu einem Zentralnervensystem
war von Vorteil und wurde deshalb nach seiner jeweiligen Erfindung generell
beibehalten, weil damit die Koordinierung vieler Erregungen die erbliche Her-
ausbildung von Reflexen und Instinkten und durch Residuenbildung (,,Ge-
déchtnis*) die Verwertung von Erfahrungen ermaoglichte.

In entsprechender Weise ist die Entstehung der Stoffwechselorgane und
ihre wachsende rationellere Wirksamkeit durch eine solche Kette gegliickter
Erfindungen zustande gekommen, die dann jeweils beibehalten wurden (vgl.
auch R. Hesse 1929).

Im Gegensatz zu den Pflanzen, welche die Nihrstoffe direkt von der Umwelt
aufnehmen konnten und deshalb oberflichenreiche, d. h. irgendwie verzweigte
Aufnahmegebilde entwickeln muBten, bestand fiir vielzellige Tiere die Not-
wendigkeit, innere Hohlen zu entwickeln, in denen die aufgenommene Nahrung
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lingere Zeit verweilen kann, um hier chemisch aufgeschlossen zu werden. So
entstand die Darmhéhle, die bei Coelenteraten und Plathelminthen zunsichst
sackférmig war. Es bedeutete nun einen wichtigen Fortschritt, als ein After
erfunden wurde, der ein kontinuierliches Durchlaufen der Nahrung durch den
Kérper ermoglichte. Dieser Darmtyp wurde daher bei allen weiteren Um-
gestaltungen der Baupline bis zu den heutigen Vertebraten, Arthropoden
Mollusken usw. beibehalten. Bei den Nermertinen, deren Darm in K('jrperz
parenchym eingebettet ist, wurde die Nahrung zunéchst durch die Tétigkeit
der Kérpermuskulatur bei der Ortshewegung im Darm weiterbefordert. Es be-
deutete eine weitere Verbesserung, als nun bei den Anneliden ein Coelom ent-
stand, innerhalb dessen der Darm selbsténdiger und durch eigene Muskulatur
zu peristaltischen Bewegungen befihigt wurde. Mit dem Fortfall der
metameren Unterteilung des Coeloms wurde der Darm schlieBlich auch zur
Schlingenbildung, d. h. zu wesentlicher Ausdehnung iiber die Kérperlinge hin-
aus befihigt, wodurch die Méglichkeit der Nahrungsresorption wesentlich er-
héht wurde (so bei Sipunculoiden, Mollusken, Arthropoden; bei Vertebraten
wahrscheinlich von anderen wurmartigen Vorfahren her). Alle diese baulichen
Vervollkommnungen blieben nach ihrer Entstehung jeweils erhalten.

Parallel damit entwickelte sich eine funktionelle Unterteilung des
Darmtraktes: im vorderen Abschnitt bildeten sich vielfach Kauapparate
zur Zerkleinerung der Nahrung (Mandibeln der Insekten, Radula der Mollus-
ken, Zahne der Wirbeltiere, Kaumagen der Vogel usw.), die Fermentabsonde-
rung beschréinkte sich auf den vorderen und mittleren Darmabschnitt, die
Resorption wurde vorzugsweise auf den mittleren und hinteren Abschnitt ver-
legt, wihrend der Endabschnitt die Vorbereitung der Defikation iitbernahm.
Es eriibrigt sich, diese bekannten Verhéltnisse im einzelnen darzustellen. Es
kann wohl auch davon abgesehen werden, die parallelen generellen Fortschritte
der chemisch-physiologischen Vorgéinge zu besprechen, wie etwa die Zunahme
der Zahl und die funktionelle Hintereinanderschaltung der Verdauungs-
fermente, die zunehmend vermehrte und rationellere Wirksamkeit von Blut-
farbstoffen usw.

Alle diese Beispiele, die sich durch Besprechung noch weiterer Organsysteme
oder durch Kennzeichnung der zunehmenden Verbesserung auch der histologi-
schen Struktur beliebig vermehren lieBen, mogen geniigen, um die Tatsache
zu erhérten, daB gerade die groBen Linien der Phylogenese einen Struktur-
und Funktionswandel zeigen, der als generelle Vervollkommnung bezeich-
net werden kann. Wenn wir einleitend feststellten, daB nicht alle
Weiterbildung von ,,primitiveren‘ zu fortgeschritteneren For-
men eine ,Vervollkommnung* bedeuten muB, so gilt diese Ein-
schrinkung also nicht fiir die generelle Vervollkommnung bei
der Stufenfolge der Konstruktionstypen, wie sie unseren ver-
gleichend morphologisch, embryologisch, physiologisch und pa-
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liontologisch fundierten Stammbaumvorstellungen entspricht.

Da jede der besprochenen , Erfindungen®, jeder Schritt zur
generellen Vervollkommnung

~ positiven Selektionswert hat,
so ist eine zun#dchst in diesem
Sinne verstandene ,,Hoherent-
wicklung* also prinzipiell auch
durch natirliche Auslese er-
klarbar.

Ehe wir nun die Merkmale der Ver-
vollkommnung niher untersuchen,
wird es wichtig sein, ausdriicklich
festzustellen, daB eine generelle
Vervollkommnung in allen gro-
Ben Tierstimmen und vielen
Tierklassenvorliegt, deren Phylo-
genese wir einigermaflen klar iiber-
schauen konnen. Hier kénnen relativ
kurze Hinweise geniigen.

Der Darmtraktus zeigt, wie wir
sahen, eine zunehmende Komplika-
tion und fortschreitende funktionelle
Verbesserung unter Beibehaltung je-
weils ,,gegliickter Exfindungen® in den
verschiedensten Gruppen. Uber die
generelleVervollkommnung des Darm-
baues bei Wiirmern und Arthropoden
sprachen wir bereits. Viele Stufen des
funktionellen Fortschrittes zeigen wei-
terhin vor allem die Wirbeltiere. Bei
den Agnathen ist die Differenzierung
des Darmrohres gering, die Oberfliche
ist nur durch eine Lingsfalte vergro-
Bert. Bei hoheren Fischen und Am-
phibien nimmt die Unterteilung und

Abb. 102 Hirnausgiisse von Schiideln der Pf.erdereihe die relative Lénge deS Darmes zu. Bei
{in " gleicher VergroBerung). (Nach T. EDINGER.) Reptilien wird die innere Darmober-
fliche durch Falten vergroBert, bei

Séugetieren durch die noch viel wirksameren Zotten.
Augen entwickelten sich offenbar aus einfachen Grubenaugen heraus zu
"Blasenaugen mit Linse parallel bei Coelenteraten, Polychaeten, Gastropoden,
Lamellibranchiern. Bei den Vertebraten ist die stufenweise generelle Vervoll-

EQUUS
OCCIDENTALIS

PLIOHIPPUS

MERYCHIPPUS

MESOHIPPUS

EOHIPPUS

Analyse der Anagenese 309

kommnung wieder ganz eindeutig. Agnathen zeigen noch keine morphologische
Differenz von Stibchen und Zapfen und keine Akkomodation. Bei hoheren,
Fischen ist die Akkomodation durch Linsenbewegung sehr beschrinkt, bej
Reptilien und noch mehr bei Saugetieren sehr vollendet durch Ausnutzung der
Elastizitdt der Linse.

Ein Zentralnervensystem wird zunehmend relativ groBer und differen-
zierter innerhalb der Anthropoden (Phyllopoden bis Insekten), innerhalb der
Mollusken (Amphineuren bis Cephalopoden) und innerhalb der Vertebraten
(Agnathen bis Séugetiere). Dabei wurden generelle Fortschritte parallel auch in
den verschiedensten Klassen und Ordnungen entwickelt, was schon E. LARTET
(1868) und vor allem O. C. Marsu (1874) feststellten. Das Hirn von Archae-
opteryx war relativ klein und zeigte eine reptilienhafte Proportionierung mit
verhaltnisméfig kleinem Vorderhirn gegeniiber spiter entstandenen Vogel-
ordnungen (T. EpineER 1929). Das Gehirn von Siugetieren war relativ klein
und fast reptilienhaft bei Eohippus gegeniiber Equus (vgl. T. EpINGER 1948),
ghnlich bei Creodonten gegeniiber spéteren Carnivoren (T. Epincer 1950), bei
Halbaffen gegentiber Affen und speziell den zuletzt entstandenen Anthropoiden
und Hominiden. Dabei ist z. B. in der Pferdereihe eine ganz allm#hliche rela-
tive VergroBerung insgesamt und eine relative VergroBerung und zunehmende
Faltung des Vorderhirns festzustellen, wie dies durch Schidelausgiisse belegt
werden konnte (Abb. 102).

Diese Beispiele mogen geniigen, um die Tatsache einer parallelen
Anagenese in vielen Stimmen, Klassen und Ordnungen des
Tierreiches zu erhirten und um andererseits zu kennzeichnen, welcher Art
die damit erzielten generellen Vervollkommnungen sind. Es sei indes betont,
da} wir in manchen Féllen auch dann phylogenetisch spiter entwickelte For-
men als hohere bezeichnen, wenn die Umwandlungen nicht ohne weiteres als
Verbesserungen angesprochen werden konnen. Die ersten Landtiere unter den
Arthropoden oder unter den Vertebraten waren ihren Vorfahren zunichst nur
hinsichtlich der Anpassung an den neueroberten Biotop auBerhalb des Wassers
tiberlegen, aber gewil} nicht den hochst entwickelten Wasserformen ihrer Kate-
gorie allgemein.

C. Analyse der Anagenese

Bei der einleitenden historischen Darstellung hatten wir gesehen, daf die
Faktoren, welche zur Hoherentwicklung beitragen, im einzelnen noch ver-
schieden bewertet werden. Meines Erachtens diirfen wir wohl die folgenden
Kennzeichen der Anagenese als wesentlich betrachten: 1. Zunahme der Kom-
plikation, 2. Rationalisierung der Strukturen und Funktionen (wobei die oft
festzustellende Zentralisierung einbegriffen ist), 3. spezielle Komplikation und
Rationalisierung von Zentralnervensystemen (mit eventuell vorauszusetzender
paralleler psychischer Progression), 4. Zunahme der Plastizitit von Strukturen
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und Funktionen, 5. Zunahme der Unabhingigkeit von der Umwelt und zu-
nehmende Beherrschung der Umwelt (= Progression der Autonomie). Diese
Faktoren, die auch noch weitere, von manchen Autoren genannte Merkmale
der Hoherentwicklung einbegreifen, mégen nun im einzelnen besprochen
werden.

L. Zunahme der Komplikation

Aus dem kurzen historischen Uberblick in der Einleitung zu diesem Kapitel
geht hervor, daBl alle Autoren seit Lamarck, die sich mit dem Problem der
Hoherentwicklung und der Vervollkommnung beschaftigt haben, zumindest
darin iibereinstimmen, daB sie die zunehmende Differenzierung als ein
Hauptkennzeichen betrachten. Wie wird nun diese Differenzierung erreicht,
und worauf beruht ihr Wert?

Protozoen konnen, wie wir sahen, wegen des begrenzten Wirkungsbereiches
der Zellkerne eine bestimmte ZellgréBe nicht iiberschreiten, falls sie nicht
mehrkernig, polyenergid werden. Eine VergréB8erung von Individuen
als erste Voraussetzung gesteigerter Komplikation wird aber in rationeller
Weise nur erreicht, wenn die Kernwirkungsbereiche durch Zellwinde getrennt
werden, wenn also Metazoen entstehen. Da nun bei Zellkomplexen die Umwelt
der einzelnen Zellen, z. B. der duBeren und der inneren, eine verschiedene ist,
so 1st mit der Bildung von vielzelligen Organismen auch eine Differenzie-
rung der Strukturen und Funktionen verbunden. Diese Differen-
zierang mulB fortschreiten in dem MaBe, wie die zunehmende Gewebedifferen-
zierung und damit gegebene erste Organbildung (man denke etwa an das ekto-
dermale und das entodermale Keimblatt der Coelenteraten) nun auch fiir die
einzelnen Gewebe innere Umweltdifferenzen mit besonderer selektiver Aus-
wirkungsmoglichkeit auf die verursachenden Gene schafft. Derart ist mit
rein quantitativ, auf die Teilungsrate einwirkenden Mutationen
auch schon der Keim fiir eine Differenzierung gebildet.

Mit der weiteren Zunahme der KorpergroBe, die auf jedem phylogenetisch
erreichten Stadium eine mogliche Variationsrichtung darstellt, wichst dann
allgemein auch die Méglichkeit an, die vorhandenen Organe weiter zu differen-
© zleren, neue Organe zu bilden und so den Tierkérper insgesamt immer mehr zu
komplizieren.

Von Bedeutung sind dabei jeweils besonders solche Mutanten,
die ein positiv allometrisches Wachstum einzelner Gewebe-
partien einleiten, weil dies ja die Voraussetzung fiir die Mehr-
zahl der Organneubildungen ist. Man denke dabei an das Hervor-
wuchern der Cirren und Parapodien bei Polychaeten, der Insektenfliigel, der
ersten Extremititenanlagen bei Fischen, der Federn und Haare, der Neural-
rinne, der Augenbecher, der Labyrinthbogen, der Basilarpapille oder des Neo-
palliums bei Vertebraten usw. Wir haben es hier also mit einem bei der Phylo-
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genese vieler Tiergruppen feststellbaren, bisher viel zu wenig beachteten Prin-
zip zu tun, daB Neubildungen durch rein quantitative VergroBerung einzelner
Gewebepartien vor allem deshalb eine besondere Bedeutung haben, weil sie
zunéichst nicht normal in Anspruch genommen sind und infolgedessen sekun-
dir mit neuen Funktionen ,,gefiillt werden konnen®. Auf diese
Weise fiihrte z. B. auch eine positive Wachstumsallometrie des Vorderhirns im
Verhiltnis zum Gesamthirn zur Ubernahme vieler Assoziationsleistungen durch
diesen bei Amphibien-Reptilien vorherrschend werdenden Hirnabschnitt, und
das positiv allometrische Wachstum der Pars dorsalis medialis bei Amphibien
war moglicherweise der Anlaf fiir die Entstehung der Hirnrinde der héheren
Wirbeltiere (vgl. A. NoLTE 1953). In der Hirnrinde konnten dann lokale Gewebe-
vermehrungen (als jederzeit mogliche Plusvarianten) als zusitzliche, besondere
Assoziationsgebiete mit Funktionen gefiillt werden, wie dies vor allem fiir
Stirn- und Schlifenlappen bei Primaten gilt, wo dann bekanntlich die Broca-
sche Region durch Inanspruchnahme als motorische Sprachregion entscheidend
zur Menschwerdung beitrug (vgl. Kap. 7D sowie B. REnscH 1953).

Natiirlich kann nun die Zunahme der Komplikation zeitweilig auch durch
sekundire Vereinfachungen abgeldst werden, ohne dafl deshalb der anageneti-
sche Fortschritt unterbrochen wird. Wir werden im néchsten Unterkapitel
sehen, daB dies sogar die Regel ist, weil sekundire Vereinfachungen hiufig
eine rationellere Funktion ermdéglichen.

Die morphologische Komplizierung wird oft auch noch von einer chemi-
schen Differenzierung begleitet, die durch die ungeheure Mannigfaltigkeit
der moglichen EiweiBverbindungen und der nicht weniger vielgestaltigen
Kombinationsméglichkeiten der im Korper iiberhaupt vorhandenen Verbin-
dungen gegeben ist. Diese Vielheit des Moglichen ist hier so groB, daf an-
scheinend bei jeder Art- und Rassenbildung entsprechende Anderungen er-
folgen, wie dies besonders die Pricipitinreaktionen sowie die Papierchromato-
graphie zeigen. Wie TH. MoLLison (1938) nachweisen konnte, ist dabei die
Evolution (besonders bei Siugetieren) anscheinend allgemein in viel stérkerem
MaBe durch eine Zunahme an neuen Einheiten der EiweiBstruktur, soge-
nannten Protealen, als durch das Verschwinden fritherer Einheiten charakteri-
siert. Auch in diesem Falle tragen also rein quantitative Veréinderungen
zum Fortschritt der Differenzierung bei. Das gilt auch z. B. fiir die sukzessive
Steigerung der relativen Blutmenge in der Phylogenese der Wirbeltiere oder
fiir das Ansteigen des fiir die Intensivierung der Funktionen so wichtigen Ha-
moglobingehaltes, der durchschnittlich folgende Werte erreicht: bei Fischen
5,7 g auf 100 ccm Blut, bei Amphibien 6,3 g, bei Reptilien 6,9 g, bei Vogeln
12,4 g, bei Siugetieren 15 g (vgl. W. voN BupDENBROCK 1924—1928, p. 304).
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IL Fortschreitende Rationalisierung

Ein zweites Merkmal der Hoherentwicklung, das gleichfalls von fast allen
erwahnten Autoren als wichtig erkannt wurde, ist mit etwas verschiedenen
Bezeichnungen umschrieben worden. GorTHE sprach von zunehmender Sub-
ordination der Teile, LamarRck von abnehmender Verwicklung der Organe,
BroNN von Arbeitsteilung, Konzentrierung, Zentralisierung und Verlagerung
von Organen nach innen (Internierung), von Barr, Minxe-EpwarDs und
DarwiN vor allem von der Teilung der Funktion, HArcKEL, FRANZ und PLATE
wieder vorzugsweise von Zentralisierung und Leistungsverbesserung, FrRanz
schlieBlich 1935 auch von der Steigerung des Nutzeffektes. Ich glaube, alle
diese Bezeichnungen als Rationalisierung der Strukturen und der
Funktionen zusammenfassen zu konnen. Das Wesentliche dabei ist einer-
seits die Tendenz zur Arbeitsteilung, die eine Intensivierung der Leistung
erméglicht und die bei serial vorhandenen Organen oder Strukturen vom meist
priméren Polyisomerismus zum Anisomerismus fiihrt, wie dies besonders
in der Ausprigung der Heterodontie bei Vertebraten, speziell Fischen, Thero-
morphen und Sdugern, und in wachsender Arbeitsteilung der Extremitéten
von Crustaceen oder der MundgliedmaBen von Insekten zum Ausdruck kommt
(vgl. auch W. K. Grecory 1935). Andererseits ist mit der Rationalisierung
hiufig, aber keineswegs immer, eine Vereinfachung verbunden, nicht im
Sinne einer regressiven Entwicklung, sondern im Sinne einer Verbesserung der
Leistung durch Einsparung und Zusammenfassung unnétiger Einzelteile (Zahl-
verminderung gleichartiger Teile: HarckEL 1879), deren Entstehung durch
die Zufélligkeiten der in der Grundlage meist zunichst ungerichteten Phylo-
genese gegeben sind. Musterbeispiel dafiir ist die zunehmende Verminderung
der Zahl der Schidelknochen in der Phylogenese von Fischen zu Siugetieren
hin, die sogenannte WiLLisTonsche Regel. So haben Crossopterygier noch
etwa 150 Schadelknochen, der Mensch dagegen nur 28 (vgl. Abb. 103). In vielen
Fillen ist diese Vereinfachung mit einer zunehmenden Zentralisierung ge-
geben, wie dies schon an der eben erwihnten Vereinheitlichung der Schidel-
kapsel, besonders auch an der Aushildung von Herzen statt vieler pulsierender
BlutgeféiBabschnitte bei Anneliden und bei Chordaten (Fortschritt von Acra-
niern zu Agnathen) sowie an der Entwicklung von speziellen Atemorganen
oder von zentralen Nervensystemen zu erkennen ist. Diese Vereinfachung und
Zentralisierung steht dabei vollig in Parallele zur Rationalisiérung unserer
menschlichen Werkzeuge und Maschinen. Man vergleiche dafiir etwa die kom-
plizierten Schldsser des Mittelalters mit der einfachen Struktur eines modernen
Patentschlosses, die komplizierten Verstrebungen an den Fliigeln der ersten
Fl}lgzeuge mit modernen Typen, die mit vielen Rudern angetriebenen Galeeren
mit einem durch eine Schraube angetriebenen Schiff.

Es ist nun von Bedeutung, daB auch hier bereits quantitative
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Abb 103 Verringerung der Kopfknochenzahl im Laufe der Stammesgeschichte: links Schédel des Crosso-
pterygiers Osteolepis (Devon), rechts eines Hundes. Punktiert: N = Nasale, ¥ = Frontale, P = Parietale,
J = Jugale, I, = Lacrymale bzw. Prifrontale. (Nach WATSON und WIEDERSHEIM, verindert.)

Mutation, die zunichst nur die Zellzahl erh6ht, unmittelbar
rationalisierend wirken kann. Eine Vermehrung der Sehzellen in der
Retina z. B. erhoht die Auflésungsmoglichkeit der Reize in einer Weise, daf}
damit eine Beantwortung immer feinerer. Einzelheiten von Reizgestalten,
psychologisch ausgedriickt ein Ubergang vom Richtungssehen zum Bildsehen,
moglich wird. Eine Vermehrung der Ommatidienzahl bei Arthropoden hat eine
entsprechende Wirkung. Auch erméglicht die zunehmende Verléngerung eines
Zahntyps, etwa des Eckzahnes, unmittelbar die Verwendung &ls Fangzahn,
d. h. es wird éine Arbeitsteilung schon durch relativ geringfiigige quantitative
Verinderungen bedingt. Entsprechendes gilt fiir die zunehmende Teilung der
Herzkammer bei Reptilien, die schlieBlich zur Versorgung der Korperarterien
mit unvermischtem, sauerstoffangereichertem Blut fiihrt. Es bedarf also nicht
etwa immer eines komplizierteren Zusammenspiels von Selektionsvorgéingen,
um eine Rationalisierung zu bewirken. Im iibrigen ist auch fiir die Rationali-
sierung natiirlich kennzeichnend, daB sie vorteilhafte Eigenschaften umfa@t,
daB sie also von der natiirlichen Auslese jederzeit geférdert wird.

Diese Rationalisierung fithrt damit auch hiufig 