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Fuereodi hervorbrechen, wihrend die iibrigen Creodontier ohne
Nachkommen erloschen, daB die Artiodactylen im Oligociin eine

plotzliche, fast uniibersehbare Aufspaltung ervleben usf. — eine
Vermehrung entsprechender Tatsachen liefle sich mnoch beliebig
anfithren — macht anch hier die zweite Moglichkeit einer explo-

siven Aufspaltung wahrscheinlicher, ganz abgesehen davon, dafl
andernfalls die DPlacentalier grundsitzlich andere Verhiiltnisse
zeigten, als das sonst iiberall festzustellen ist.

Anmerkungen

1) AuBer den im Literaturverzeichnis zum ersten Teil genannten Avbeiten wiiren
zu diesem Abschnitt in erster Linie nmoch folgende zu mnennen, wobei ausdriicklich be-
merkt sei, dal auch hier wieder eine bewuflite Beschrinkung auf wichtigere Arbeiten
erfolgt ist.
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%) Da den Chaetopoden die Fihigkeit, geringelte, geifelférmige Segmentanhinge
hervorzubringen, tatsichlich zukommt, so die fast antenunenihnlichen Cirren der Sylliden,
dic an jedem Segment auftreten, kann auch von dieser Seite aus keine innere Unwahr-
scheinlichkeit in dieser Anupahme liegen.

3) Die KEntfaltung der Crustaceen im einzelnen hier zu besprechen, fithrt zu
weit. Anf cinige bemerkenswerte Tatsachen sei jedoch hingewiesen: die Tatsache, daf
die kambrischen ,Phyllopoden® zum Teil noch keine echten BlattfiiBe besitzen, sondern
noch wohl gegliederte normale Spaltbeine — z. B. Burgessia WALCOTT —, bestitigt
es, daB der Spaltfu&tygus.auch innerhalb der Phyllopoden das urspriingliche ist. Formen
mit notostrakem Panzer und gestielten Augen — wie z. B. Naraoic WALCOTT —

diirften  fiir die Riehtigkeit der Annalime sprechen, daB auch die Anostraken mit ihren

gestielten Augen ein Karapax-tragendes Stadium durchlaufen haben, vgl auch Waptia,
eine Form, die zweifellos zu den ,Phyllopoden” (im weiteren Sinne) zu zihlen ist, aber
sicher keine Ubergangsform zwischen Entomostraken und Malacostraken darstellt, wie
WALCOTT anunimmt. Die Malacostraken treten ja gleiehzeitig auf, wnd zwar mit
typischen Archaeostraken (Hymenocaring), d. h. mit Formen, deren Karapax nach dem
conchostraken Bauplan (zweiklappig) gebaut ist, wihrend der Karapax von Waptia noto-
strak (Bauplan der Apediden) ist.  Der notostrake Cephalothorazpanzer der hdheren
Malacostraken ist nun nicht homolog dem notostraken der Apodiden und von Waptia,
sondern geht auf den zweiklappigen der Archaeostraken und Nebalia zuriick, wie selbst
die Dekapoden mnoch daran erkemnen lassen, daf wihrend der Hdutung der Karapax in
der dorsalen Medianlinie aufgelost wird, d. h. voriibergehend wieder zweiklappig wird.
AuBerdem zeigt das eindeutig der auch bei Dekapoden noch vorhandene Schalenschlie-

muskel der Nebalien, der nur bei einem primir zweiklappigen Karapax verstandlich ist.
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Besonderes Inferesse verdiemen die auf das Mittelkambrium besehrdnkten
Marrelliden WALCOTT; in dieser Familic wollte WALCOTT diec Ubergangsgruppe
zwischen Phyllopoden und Trilobiten sehen: die Trilobiten sollfen nimiich {iber die
Marrelliden aus Phyllopoden hervorgegangen sein. Das Unwahrscheinliche dieser An-
nahme, schon aus den oben erliuterten Gesichispunkien, wird dureh Abbildung und Be-
schreibung von WALCOTT in jeder Hinsicht bestitigt. Wenn der Rumpf von Marrella

!
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Fig, 5. Morrello WALC., Mittelkambrivm (pach d. Abbildungen WALCOTTs rekonstruiert).

mit seinen 24 Segmenten vollkommen homopom ist und an jedem Rumpfsegment ein
Paar normaler mit Epipoditen versehener Spaltbeine sitzt, so ist das ein wesentlich primi-
tiveres Verhalten als bei den Phyllopoden, die eine Differenzierung in Thorax und Ab-
domen erkennen lassen -—— und zwar ausnahmslos auch die kambrischen Formen. — Das
letzte extremititenlose Schwanzsegment -—— [ Abdomen® WALCOTTs — kann dem wuicht
widersprechen; es ist dem im allgemeinen extremititenlosen Telson homolog und hat
mit dem Abdomen der Phyllopoden mnichts zu tun. Wenn die Homonomie des Rumpfes
die Marrelliden sonach stark den Trilobiten nihert, so besteht in der Ausbiidung der
Mandibel- nnd der beiden Maxillenpaare, sowie in der Tatsache, daB das Extremititenpaar
des zweiten Kopfsegments schon zu einer Antenne umgebildet ist, eine Spezialisation, die
den Trilobiten noch abgeht, die aber die Phyllopoden schon besitzen. Man kénnte aus diesen
Verhilltnissen hochstens die Annahme ablesen, daf die Marrelliden Abkommlinge von

primitivsten Trilobiten sind, die sich in der Richtung auf Phyllopoden hin entwickeln.
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Dem steht jedoch der eigenartige Karapax entgegen, der, relativ kurz, fast similiche
Thoraxsegmente freildBt, sich dafiir aber in zwei Jangen Stacheln bis iiber das Hinter-
ende des Kaorpers fortsetzt und vorn zwei hornihnliche lange Stacheln — von WALCOTT
unter Vorbehalt als Antennulen gedeutet — nach den Seiten entsendet. Der mnotostrake
Karapax der Phyllopoden ist demgegeniiber stets als nur einfache Hautduplikatur gebildet.’
Die Karapaxbildung der Marrelliden steht somit vollkommen isoliert unter simtlichen
(irustaceem Das ldBt sich meines Erachtens nur in der Weise deuten: wie sich von
primitivsten, homonom gegliederten, benthonischen Trilobiten-ihnlichen Formen durch
Ubergang zu pelagischer Lebensweise der Archaeostraken-
Typus und der Phyllopoden-Typus gebildet haben, unter
Entwicklung eines Karapax und Hand in Hand damit
Differenzierung des Rumpfes in Thorax und Abdomen, so
stellen die Marrelliden einen weiteren, diesen beiden gleich-
wertigen Typus dar, der den Ubergang ins Pelagial durch
Bildung miichtiger Schwebestacheln von dem zu einem
kleinen Karapax umgebildeten Kopfschild aus bewerk-
stelligte; da infolgedessen eine Cephalothoraxbildung fehlt,
setzt auch keine Differenzierung des Rumpfes in Thorax und
Abdomen ein. Die Marrelliden bleiben in dieser Hinsicht
auf dem Trilobitenstadium stehen; sie erloschen als ,fehl-
geschlagene Anpassung® rtasch wieder; vgl. das analoge
Verhalten der Antiarchen bei den Vertebraten.

Die Marrelliden stellen keine Zwischen-
gruppe dar, sondern sind eine selbstindige
— als Marrellomorpha — den Phyllopoden und
Malacostraken gleich zu stellende Gruppe zu
betrachten.

Ahnlich verhilt es sich auch mit den beiden von

WALCOTT aufgestellten und zu den Merostomen gerechneten \
Unterordnungen der Aglasping und Leimulava. WALCOTT

R ) - . ig.76. 20 WALCOTT
wollte in diesen — von der Ansicht ansgehend, daf in den Fig.76. Molaria WALCOT1

(Lnamulova), Mittelkam-
brium (nach d. Abbildungen
WALCOTTS).

kambrischen Faunen vor allem {Ubergangsformen gefunden
werden miifiten — die Ubergangsformenzwischen den Crustaceen
und den Merostomen sehen. Dieser Deutung der Fuunde ist
schon verschiedentlich widersprochen worden, so VERSLUYS
1923; denn die Merostomen sind ja zweifellos Abkémmlinge von terrestrischen Formen,
im Gegensatz zu den Crustaceen (vgl. im folgenden Kapitel). Tatsichlich sind demn
auch -die Aglaspina und die Limuleva nach allem, was wir von ilmen wissen
echte Crustaceen; so fehlt ibnmen das fiir die Merostomen charakteristische Beta-
stoma, dagegen ist ein Epistom vorhanden. Der Kopf besitzt fiinf Paar von FExtre-
mititenanhingen, wic ausnahmslos bei simtlichen Crustaceen wund in scharfem
Gegensatz  zu den Merostomen und den Arachnoideen itberhaupt. Von diesen
fiinf Kopfextremititenpaaren ist das erste als Antenne, die folgenden sind nicht als
Gehbeine, sondern als Kieferbeine ausgebildet. Die 8—11 folgenden Thorakalsegmente
besitzen Spaltbeine — besonders deutlich bel den Aglasping, wihrend sie bel den Limac-
lava etwas stirker riickgebildet sind. Die Atmungsorgane sind — ebenfalls wie bei den
Crustaceen — XKiemen, die als Hautausstiilpungen an den Basalgliedern der Extremi-

titen gebildet sind. AuBlerdem hat die Dreiteilung der Thorakalsegmente der Aglaspina
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in Rhachis und Pleuren keinerlel Analogon bei den Merostomen; ebensowenig der
Sehwanzficher der Limulova, der, soweit ein Urtell mdglich ist, wie bei den hdoheren
Krebsen, unter Mitwirkung der zu Uropoden umgewandelten Spaltbeine des vorletaten
Segments gebildet ist.

Was bei beiden Gruppen an Merostomen erimnert, ist einzig die dubere Korper-
form, die aber nur besagt, daB eine Zhnliche Anpassungsrichtung vorliegt. Die Organi-
sation ist die fypischer Ciustaceen. s liegt sonach auch hier keine Ubergangs-
gruppe vor, sondern wiederum nur, wie bei Marrellomorplha ein selb-
stindiger Anpassungstyp des Crustaceenstamms, dem aber offensichtlich
keine eigene Euntwicklungsfihigkeit zukam.

Eine spezielle Durcharbeifung des kambrischen Crustaceenmaterials unter diesen
(tesichtspunkten diirfte eine Reihe wichtiger Erginzungen bieten. Hier konnte es sich
nur um einzelne Ifinweise handeln.

") Eine Zusammenstellung auch nur der wichtigeren Literatur iiber die Stammes-
geschichte der Vertebraten ist natiirlich ausgeschlossen. Eine solche kann hijer umso
eher enthehrt werden, als auf Einzelheiten in der kurzen Zusammenstellung ja sowieso
verzichtet werden muBte. Einzelheiten und weitere Literaturnachweise sind im iibrigen
jederzeit aus der hier angefiihrten Literatur zu ersehen. Es sind nur prinzipiell wichtige
Arbeiten, vor allem neueren Datums zusammengestellt, die als unmittelbare Grundlage
der oben gegebenen Darstelluug gelten konnen:

1. DOLLO, L., Sur la phylogénie des Dipneustes. Bull. de Ia soc. belge de Géol., d.
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usf.  Beil. Bd. 46. 1921.
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nach G. POTTER. Die Naturwissenschaften, Berlin, 1928, pag. 596.
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5. HUENE, F. V., Die Dinosaurier der europiiischen Triasformation, mit Beriicksichtigung
der auflereuropiischen Vorkommuisse. Geol. Pal. Abh. Supplementband I,
Jena, 1907—1908.

6. — DBeitrige zur Geschichte der Archosaurier. Ibidem, Bd. 17, (N, F., Bd. 13),
Jena, 1914,

7. — Die Ichthyosaurier des Lias und ihre Zusammenhiuge. Berlin, Borntraeger,
1922.

8. — Ein neuer Pelycosaurier aus der unteren Permformation Sachsens. Geol. Pal.
Abh, N. F., Bd. 14, Jena, 1925.

9.  — Die Bedeutung der Sphenssuchus-Gruppe fiir den Ursprung der Krokodile.
Zeitschr. f. indukt. Abstammungs- und Vererbungslehre, Bd. 38, Berlin, 1925.

10.  — Zur Frage der phylogenetischen Bedeutung des Wirbelbaues der Tetrapoden.
Paliontolog. Zeitschr., Bd. 7, Berlin, 1926.

11.  — Gondwana-Reptilien in Stdamerika. Paliontologia Hungarica. Bd. 2, Buda-

pest, 1926,

12. JAEKEL, O., Uber die Organisation und systematische Stellung der Asterolepiden.
Zeitschr, d. Deutsch. Geol. Ges., Bd. 55, 1903,

13. — Uber die Beurteilung der paarigen Exiremititen. Sitzungsber. d. PreuB. Akad.
d. Wissensch., Bd. 26, Berlin, 1909.

14 — Die Wirbeltiere. Berlin, 1911,
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Paliontol. Zeitschr. Bd. 2, Berlin, 1916

-— Die Mundbildung der Placodermen. Sitzungsber. d. Ges. naturforsch. Freunde
Berlin, Jahrg. 1919.

— Die Atemorgane der Wirbeltiere in phylogenetischer Beleuchtung. Zoolog.
Anzeiger, Bd. 70, 1927.

— Der Kopf der Wirbeltiere. -Ergeb. d. Anatomie und Entwicklungsgesch. Bd. 27,
Berlin, 1927.

KIAER, J., The Downtonian fauna of Norway, 1. Anaespide with a geological intro-
duction. Vidensk. Selsk. Skrifter, Math. nat. KL. Nr. 6. Oslo 1924.
NOPCSA, F. V., Die Familien der Reptilien. Fortschr. d. Geol. und Piliont,

Heft 2, Berlin, Borntraeger, 1923.

SCHAUINSLAND, H., Die Fntwicklung der Wirbelsdule nebst Rippen und Brustbein.
In HERTWIG, O., Handbuch der vergleichenden und experimentellen Xnt-
wicklungslehre der Wirbeltiere. Jena, 1901—1902.

SCHWARZ, 1., Uber die Wirbelsiule und die Rippen der holospondylen Stegocephalen.
Beitr. gur Paliont. und Geol. Osterr.-Ung. u. d. Orients. Bd, 21, 1906.

SIMPSON, G. G., Mesozoic Mammalia, I. American Triconodonts. Amer. journ. of
Science, 1925. II. Tinodon and its allies. Ibidem, 1925. 1II. Prelimivary
comparison of jurassic mammals. Ibidem, 1925, IV. The Multituberculates
as living animals. Ibidem, 1926.

— A catalogue of the mesozoi¢c Mammalia in the geological departement of the
British Museum. Tondon, 1928.

STENSJO, E., Uber zwel Coelacanthiden aus dem Oberdevon von Wildungen.
Paliontol. Zeitschr. Bd. 4, 1922,

— On the head of the Macrophialichtyids. Chicago, Field Museum of natur.
Hist. Geol. ser. Vol. 4, 1925.

— . The Downtonian and devonian Vertebrates of Spitsbergen Pt. I, Cephalaspida.
Det Norske Vidensk. Akﬁdemie in Osle, 1927.

SUSHKIN, P., On the modifications of the mandibular and hyoid arches and their
relations to the brain case in the early Tetrapoda. Palionfol. Zeitschr.
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WATSON, D. M. 8., The carbouiferous Amphibia of Scotland. Palaeontogr. Hunu-
garica, Bd. 1, Budapest, 1926. )

— The evolution and origin of the Amphibia. Philosoph. Transactions, Royal
society London, Ser. B., Bd. 214, 1926.

B. Vergleich der einzelnen Entwicklungsabldufe

1. Vergleich des Entwicklungsablaufs von Crustaceen und
Yertebraten

Die Gegeniiberstellung der Entwicklungsabliufe zweier in

sich abgeschlossener Tierstimme Im vorhergehenden zeigt auf-
tallende Parallelitit fast bis in Hinzelheiten. Wie die Trilobiten
unter den Crustaceen, so stellen die silurischen, gepanzerten Cyclo-
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stomen unter den Vertebrater eine ausgesprochen ancestrale Gruppe
dar, die aber in beiden Fillen nicht in generalisierten Stamm{ormen,
sondern mit einer Reihe typischer, wohl ausgeprigter Anpassungs- -
formen ecrscheint. In beiden Fillen treten die unmittelbaren Ab-
kommlinge der ancestralen Gruoppe rasch zuriick: die Trilobiten
crloschen mit dem Palfiozoikum, nachdem sie ihre Hauptentfaltung
schon im élteren Silur durchgemacht haben; die Cyclostomen leben
postdevonisch nur noch in wenigen, stark degenerativen Relikten
weiter. In beiden Fillen ist es ein grundsitzlicher Wechsel der
Liebenswelse, der den eigentlichen Anstoff zu einer Weiterbildung
und Differenzierung, zur HKnistehung newer Organisationsinerk-
male abgibt, wihrend das Verharren bei der arspranglichen Lebens-
weise den urspranglichen Bauplan ohne grundsitzliche Modi-
fikationen stabilisiert. Bei den Crnstaceen ist es der Ubergang
aus dem vagilen Benthos ins Pelagial, der zur Karapaxbilduong
und damit zur Heteronomie der Kdrpersegmente fithrt — dadurch
eine grundséitzliche Neuorientierung des Kérpers bedingend —,
sowie die Umbildung des zweiten Kopfextremitiitenpaares zu einer
Ruder-, sekundir ciner Sinnesantenne veranlafif. Bei den Verte-
braten ist es der Ubergzmg von aquatischer zu amphibischer, evtl.
terrestrischer Lebensweise, der die Bildung der beiden Fxtremi-
titenpaare und die Neugestaltung der Atmungsorgane, z. T. viel-
leicht auch die Herausbildung der Gnathostomic verursacht.

In beiden Féllen erfolgt die Umstellupg mnieht allmihlich;
Ubergangsformen fehlen vollkommen und ausnahmslos; es scheint
vielmehr ein rvascher, sprunghafter Vorgang vorzuliegen. 1In beiden
Fallen erfolgt die Umgestaltung auch nicht nach einem einheitlichen
Plan in ganz bestimmter Spezialisationsrichtung, soundern sie tritt
auf zahlreichen, grundsitzlich verschiedenen Wegen aul (Phyllopoda
anostraca, notostraca, conchostraca, Malacostraca, Cirripedia, Marrel-
lomorpha, Limulava- Aglaspina, baw. Antiarchi, Avthrodira, Selachier,
Jrossopterygier).  HKs  werden gewissermafien die verschiedenen
Moglichkeiten, auf denen die Umgestaltung des Grundtypus er-
folgen kann, verwirklicht.

Die Weiterentwicklung dieser primidr vollkommen gleich-
wertigen Bauplantypen, dieser verschiedenen Reaktionsmoglich-
keiten auf die neuen Lebensverhiltnissé erfolgt in allen Féllen
unter starrer Festhaltung des jeweiligen Bauplans. Ks gibt keine
Briicke, die von den Selachiern zu den Crossopterygiern fihrt, wie
ja schon lingst erkannt ist; und es gibt keinen Ubergang von
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dem Antiarchen-Typus zu irgend einer andern Vertebratengruppe.
Ebensowenig gibt es einen Ubergang vom phyllopoden zum malaco-
straken Crustaceentyp oder von den Marellomorpha zu den Phyllo-
poda. Der einmal vorhandcene Bauplan ist die einzige Basis, auf
der eine welitere Differenzierung statthaben kann.

Charakteristisch ist nun der Ablauf der weiteren Entwicklung
bei den verschiedenen Bauplantypen. Is zeigt sich nimlich, dal
nur wenige davon weitere Entwicklungsfihigkeit besitzen; so sind
es unter den Vertcbraten nur die Crossopterygier, die aufsteigende
und fortschreitende Differcnzierung erleben; unter den Crastaceen
sind es allein die Malacostraca und die Phyllopoda conchostiaca.
Alle andern scheiden frithzeitig aus, sel es, daBl sie nur eine ab-
steigend degenerative Entwicklung ohne reichere Fntfaltung durch-
machen, wie die Selachier oder die Phyllopoda anostraca und nolo-
straca — die Cirripedier, deren Entwicklung nicht zu iibersehen
ist, missen unberticksichtigt bleiben —, sei es, dab sie ghnzlich
erloschen, wie die Anfiarchi und Arthrodira oder die Marrello-
morpha und Lemulava-Aglaspina.

Was diesc erste Entfaltung des ganzen Stammes, das zeigt
in fast schematisch gleicher Weise wiederkehrend die Kntfaltung
der eine aufsteigende Kniwicklung besitzenden Bauplantypen. lis
geniigt, an die Entfaltung, der auf die Archaeostraken folgenden
Intwicklungsstufe der Pygocephalomorphen zu erinnern, von der
die Arthrostraken, Cumaceen, Schizopoden, Dichelopoden, Stomato-
poden und Dekapoden ausstrahlen, wihrend den Archaeostraken
hier die gleiche Rolle zufdllt, wie auf{ der vorhergehenden tieferen
Stufe den Trilobiten. Der gleiche Ablauf wiederholt sich inner-
halb der Dekapoden. Bei den Vertebraten gilt genau dasselbe,
vgl. die Kntfaltung der Tetrapoden, dic lntfaltung der Diapsiden
auf der nichst hoheren Stufe usf.

Wenn sonach rein dullerlich morphologisch der Entwicklungs-
ablauf auf jeder Kntwicklungsstufe wieder derselbe ist, so ist
naturgemiB auf der andern Seite auf jeder niichsthiheren Hnt-
wicklungsstufe die Differenzierungsmoglichkelt weiter eingeengt;
sie erfolgt aul jeder Entwicklungsstufe gewissermafien auf einer
anderen Kbene, betufft ein immer weniger grundsitzliches Organi-
sationsmerkmal. Wihrend dic Bauplanditferenzierung der ersten
Kntfaltung des Vertebratenstamms grundsitzlich nur die Umge-
staltung der Atmungsorgane, die Bildung der Gnathostomie und
der Extremititen betrifft — Organisationsmerkmale, die damit in
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den einzelnen Gruppen jeweils festgelegt sind —, so ist es auf
der zweiten Stufe der Kmbolomeri die Wirbelsiiule, die eine grund-
siitzliche Neuorganisation erlebt. Auf der Stufe der Reptilien ist
der Bauplan der Wirbelsiule als einer gastrozentralen festgelegt,
es sind nur noch Modifikationen derselben moglich, die grund-
sitzliche Differenzierung betrifft den Schidel usw. Gleiches zeigen
die Crustaceen.

Dieser Vergleich zeigt zuniichst, daB

alle Entwicklung zyvklisch abliuft,
and zwar in der Weise, daBl dem GroBizyklus des Stammes oder
der Klasse die Entwicklungen der Ordnungen, Familien usw. als
Zyklen mit gewissermaflen geringerer Wellenlinge eingeschachtelt
sind. Innerhalb jedes KEntwicklungszyklus sind deutlich zwel
Stadien unterscheidbar:

1. ein Stadium, in dem der Grundtypus eine explosive Auf-
spaltung in eine Reihe moglicher Baupline und An-
passungstypen erfihrt, Baupline natirlich jeweils im
Rahmen des zugrunde liegenden Grundtypus.

2. ein Stadium, in dem die einmal gebildeten Baunpline ihre
folgerichtige Ausgestaltung erfahren, in dem aber keine
grundsitzliche Neubildung, die iiber den Rahmen dieser
Baupline hinausgreift, mehr entsteht.

2. Diskussion der Miglichkeit einer Verallgemeinerung

Das Ergebnis im vorhergehenden ist gewonnen aus dem Ver-
gleich des lntwicklungsablaufs in zwel Tierstimmen. Kommt ihm
allgemeinere Bedeutung zu? Ist Verallgemeinerung auf dic Ge-
samtheit der Tierwelt moglich? Schon die Tatsache der grund-
sitzlichen und vollstindigen Ubereinstimmung bei zwei selbstindigen,
voneinander ganz unabhingigen Tierstimmen macht dies wahr-
scheinlich. Dariiber hinaus ist es die ausnahmslose Wiederkehr
des gleichen Kntwicklungsmodus bis in kleinste systematische Kin-
heiten herunter — auch der Entwicklungsablauf der Art, ja des
Individuums ist ja der gleiche —, die fiir die Moglichkeit einer
Verallgemeinerung spricht. Doch aber ist, ehe auf diese Ergeb-
nisse allgemeinere Folgerungen aufgebaut werden, eine Prifung
dieser Frage notwendig. Leider ist nun eine entsprechende Analyse
des Entwicklungsganges durch die ibrigen Tierstimme hindurch
mit der gleichen Sicherheit, wie bei den Crustacecen und Verte-
braten, vorliufig nicht moglich. I[mmerhin lassen sich gewisse
Grundziige erkennen, wenigstens bei den besser bekannten Gruppen.



1931 Vergieich der cinzelnen Entwicklungsabliufe 509

A. Die Enifaltung der Arthropoden?)

Von den drei Stimmen der Arthropoden — Crustacea, Tvache-
ata, (Protracheaten, Myriapoden, Insekten), Arachnoidea — sind
in den vorhergehenden Abschnitten die Crustaceen eingehend
“analysiert worden. Nicht beriithrt wurde bisher die Frage nach
den Beziehungen der Crustaceen zu den beiden anderen Arthro-
podenstimmen, dic 1m folgenden zunichst noch kurz diskutiert
werden sollen.

Es fehlt nicht an Versuchen, die drei Arthropodenstimme
aufeinander zurlickzuftthren. Die meisten gingen von der Vorstellung
aus, daf die Crustaceen die primitivsten Arthropoden seien und
den Ausgangspunkt auch fir die beiden anderen Gruppen dar-
stellten.  So sel nur an die Versuche WALcCOTTS erinnert, die
Merostomen von 'rilobiten abzuleiten, oder an die Hypothese
HANDLIRSCHS, die spiter auch von STEINMANN aufgegriffen wurde,
daBl die Insekten auf 'I'rilobiten zurtickgehen. Auch die vielen
Versuche, Zusammenhiinge zwischen Lzmufus und den Trilobiten
zu konstruieren, seien hier erwahnt. Aul der andern Seite irei-
lich wurde auch die Ansicht vertreten, dall die Tracheaten —
iber die Protracheaten — unmittelbar aul Anneliden zuriickgehen,
also keine direkten Bezichungen zu den Crustaceen bestiinden.

Gemeinsam der Gesamtheit der Arthropoden ist

L. die metamere Korpergliederurg,

2. die Chitinpanzerung der Korperoberfliche (die allerdings

sekundér verloren gehen kann),

3. das Vorhandensein gegliederter lixtremititen,
4. das Vorhandensein von Respirationsorganen,
5. das Vorhandensein eines Augen tragenden Kopfes mit

der Mundoffnung,

6. die Ausbhildung des ersten Extremititenpaares als Fiihler.
Diese Merkmale kommen sonach der Stammform der Arthropoden
zu. Besondere Kauextremitiiten fehlten jedoch zweifellos noch.
Der Korper war anpelidenihnlich homonom gegliedert., Was eine
derartige Form von Anneliden unterscheidet, ist das Vorhanden-
sein gegliederter Extremititen und von Augen, sowie des Fiihler-
paares am Kopf, Merkniale, die in korrelativem Zusammenhang
zueinander stehen, indem sie Appassungsmerkmale an eine leb-
hattere Lebensweise sind.

Tortschritte der Geologie w. Palacontologic. Ieft 26 (Benrlen) 33
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Dieser Grundtypus der drei Arthropodenstimme ist nun je-
weils in grundsitzlich verschiedener Weise modifiziert, und zwar
1. hinsichtlich der Herausbildung der Heteronomie, indem
bei den Arachnoideen die Aufnahme flissiger Nahrung
beibehalten wurde, so daf eine Umbildung der vorderen
Extremititenpaare im Dienste der Nahrungsaufnahme nicht
erfolgte — die hinteren, dem Fthlerpaar folgenden Extremi-
tatenpaare, behalten ithre Funktion als Bewegungsorgane —,
wihrend bel den Iracheaten und Crustaceen ein
Ubergang zu fester Nahrung erfolgte, so daB bei den
Tracheaten die drei auf das Fihlerpaar folgenden, bei den
Crustaceen die vier nichstfolgenden HKExtremititenpaare
zu Mundwerkzeugen umgewandelt wurden, wihrend die
Gehfunktion auf die hinteren Paare beschrinkt wird; mit
andern Worten: Crustaceen und Tracheaten nehmen die
vordercn vier bzw. drei Korpersegmente in einen selb-
stindigen Kopf hercin, wilhrend bei Arachnoideen ein
selbstindiger Kopf sich nicht herausbildet.

2. hinsichtlich der Atmungsorgane. (Die Herausbildung der-
selben ist unmittelbare Folge der stirkeren Chitinisierung
der Korperoberfliche, so dall diffuse Hautatmung ausge-
schlossen ist.) Die Respirationsorgane der Crustaceen
sind entsprechend der primir aquatischen Lebensweise
als veréistelte Hautausstilpung (Kiemen), die der Trache-
aten und Arachnoideen entsprechend ihrer primir terre-
strischen Lebensweise als Hauteinstiilpungen (Tracheen,
bzw. Tracheenlungen) entstanden und gebildet.

3. hinsichtlich der Extremititen, die bel den aquatischen
Crustaceen als Spaltbeine, bei den terrestrischen Trache-
aten und Arachnoideen als eindistige Gehbeine angelegt
sind.

Daraus geht eindeutig hervor, daf die erste Differenzierung
der drel Arthropodenstimme durch eine primir ver-
schiedene Anpassungsrichtung bedingt war, dal mit
andern Worten ein Ubergang von einem zum andern
ausgeschlossen isf. ks sind drei verschiedene mogliche Bau-
plantypen des anneloiden Grundtypus. Uund das wird auch darch
das paliiontologische Matorial bestitigt: denn alle Versuche,
zwischen Trilobiten und den Arachunoideen iber Limulus eine
Briicke zu schlagen, konnen als nicht stichhaltig gelten; ebenso
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die Versuche WarncoTTs einen Ubergang zwischen Crustaceen und
Merostomen zu konstruieren (Lezmulava, vgl. oben) -— vgl. auch
VersLuys und POMPECKJ. Auch die Ableitung der Insekten un-
mittelbar von Trilobiten ist trotz den eingehenden Vergleichen
HANDLIRSCHs in keiner Welse haltbar, zudem da die Bildung
pleurenihnlicher Duplikaturen der Segmente, auf die HHANDTIRSCH
fiir die Erklarnmg der Fligel so groflen Wert legt, keineswegs
auf die 'I'rilobiten beschrinkt ist, sondern auch bei Myriapoden
vorkommt (Fuphoberia, ¢ Arthropleura).

Die Lntfaltung der Tracheata und Arachnoidea als primir
terrestrischer Gruppe ist leider nicht so klar verfolgbar an Hand
fossilen Materials, wie bei den aquatischen Crustaceen; immerhin
zeigen die Darlegungen VERSLUYS iber die Merostomen, die Dis-
kussion der Phylogenie der Insekten durch HANDLIRSCH und PRrU-
vost, daff der Entwicklungsablauf hier in ganz entsprechender
Weise anzunchmen ist.

B. Die Intfaltung der Mollusca?).

Von den grollen Hauptgruppen der Mollusken sind reichlich
durch fossiles Material belegt die Lamellibranchier, die Gastropoden
und die Cephalopoden. Relativ hiiufig, aber wenig bekannt sind
die ausgestorbenen Conularida, wihrend Admphineura und Scapho-
poda fossil nur selten sind. Von diesen sind die Conularida, Ce-
plalopode und Gastropoda, sowic — allerdings mit wenig sicheren
Formen — die Lamellibranchier schon im Kambrium vertreten;
Amphincura und Scaphopoda sctzen mit dem Untersilur ein.

Der Grundtypus der Mollusca ist charakterisiert durch einen
primér zweifellos metameren Kérperbau, ein Trochophora-Larven-
stadinm — was auf Anneliden-dhnliche Stammformen hinweist —,
einen vom Kérper deutlich getrennten muskulosen Kriechfuf3, einen
differenzierten Kopf mit Munddffnung und der Tendenz, tentakel-
dhnliche Anhinge zn bilden, einen ebenfalls relativ deutlich ge-
trennten HKingeweidesack, ein in drel Ganglienpaarc getrenntes
Nervensystem (Cerebral-, Visceral- und Pedalganglion). Dazu kommt
die T'#ahigkeit, eine Kalkschale zum Schutz des Korpers auszu-
scheiden und korrelativ damit verkniipft die Notwendigkeit, anstelle
der urspriinglich wohl diffusen Hautatmung ein besonderes Atmungs-
organ, die Kieme zu bilden, die in einer Hautfalte (Mantelhohle)
zwischen Kingeweldesack und Schale, bzw. dem die Schale aus-
sondernden Mantel lokalisiert ist.

33%
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Was gegeniiber den anneloiden Stammformen prinzipiell neu
ist, das ist zunichst die Differenzierung des KriechfuBes, bzw. die
Dreiglicderung des Korpers und die damit im Zusammenhang
stehende Konzentration des Nervensystems auf drei Ganglienpaare.
Da es sich hierbei nicht um unmittelbar formbestimmende Merk-
male handelt, sind diese Merkmale fir die verschiedenartige Diffe-
renzierung der Mollusken von uniergeordneter Bedeutung. lhre
Bedeutung in klassifikatorischer und stammesgeschichtlicher Hin-
sicht ist nur gering. Unbedingt formbestimmend fir den ganzen
Korper und fiir die Lebensweise von ausschlaggebender Bedeutung
ist vor allem die Ausbildung der Schale und der damit im Zu-
sammenhang stehenden Merkmale (Mantel, Mantelhohle, Kiemen).

Da eben infolpe davon in bezeichnender Weise die Schalen-
anlage in sehr f{rilhe ontogenctische Stadien riickverlegt wird
(Lrochophora-Stadium, vgl. spiiter), ist eine rasche und grundsitzliche
Umbildung der Organisation entsprechend den durch den Schalen-
bauplan vorgeschriebenen Notwendigkeiten moglich.

Jede Erorterung der Zusammenhiinge der einzelnen Mollusken-
gruppen hat daher auszugehen von dem Bauplan der Schale und
von der Frage, inwieweit die verschiedenen Schalenbaupline auf-
einander zuriickzufithren sind. Im Auge zu behalten ist dabei
stets, dafl der Grundtypus, entsprechend dem wohl entwickelten
Kriechful eine beunthonisch kricchende Liehensweise hatte und dafl
die erste Schalenanlage zweifellos einem Schutzbediirfnis entsprang.

Kinen ersten und sehr charakteristischen Schalentypus zeigen
die Amphineuren — die schalenlogsen Aplacophoren sind zweifel-
los nicht primitiv, sondern durch Schalenriickbildung entstanden,
wie auch der stark reduzierte Fufi zeigt; die Plakophoren sind
primitiver. — Dem Schutzbediirfnis ist hier dadurch gentigt, daf
auf der zu schiitzenden Dorsalseite eine Reihe einzelner Kalk-
platten gebildet wurde. Wenn dicser Schalenbauplan auf der einen
Seite dem Korper eine freie Beweglichkeit gestattet, so bleibt auf
der andern Seite der Kopf ganz ungeschiitzt, da naturgemiB ein
Zuriickzichen des Kopfes in die Schale nicht oder hdchstens ganz
ungeniigend moglich ist. Zur Ausgleichung dieses Mangels werden
die Kalkplatten nach vorn tiber den Kopf ausgedehnt; das fithrt
notwendig zur Reduktion der Augen, d. h. zur Aufgabe selbstindig
aktiven Herumkriechens. So resultiert das eigenartige Krgebnis,
dal3 die Formen, denen die Schale unter simtlichen Mollusken die
erobte Korperbeweglichkelt gestattet, an den Untergrund angesaugt,
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fast ganz sessil geworden sind. Dem entspricht es auch, daB bei
den vorwiegend paliiozoischen Ioplacophoren die Dorsalplatten
mehr linglich sind (grofere Beweglichkeit), wihrend die Form der
jungeren Plakophoren sich mehr und mehr einem breiten, kurzen
Oval n#hert. Vom Schalenbauplan der Amphincuren fithrt kein
Weg zu irgend einer andern Molluskengruppe.

tine vollstindige Umhillung des Korpers einerseits und
trolzdem die Moglichkeit einer Kommunikation mit der Aubenwelt
wird erreicht durch die Bildung einer zweiklappigen Schale. Diesen
Typus reprisentieren dic Lamellibranchier. Die in der ersten
Anlage als unpaares Schalenhiitchen auf der Dorsalseite sich bildende
Schale wird schon auf dem Tvochophora-Stadium in der Mediane
geknickt und in zwei seitlich den Korper ganz umwachsende
Schalenklappen zerlegt. Die vollstindige Umhullung fihrt anf einem
anderen Wege als bel den Amphineuren ebenfalls zu einer raschen
Reduktion des Kopfes mit den Augen und damit zu einer sehr
trigen mikrophagen Lebensweise, aber auf anpassungsfihigerer
GGrundlage als bel den Amphineuren. Denn dieser Bautypus der
Schale fahrt zu wesentlich reicherer Entwicklung.

Die Schalenanlage der Skaphopoden geht wie bel den
Lamellibranchiern von einer dorsalen Mantelduplikatur aus, die
beidseitig iiber die Kérperflanken herabwiichst, im Gegensatz zu
diesen aber auf der Ventralseite verwichst, dafiir weder das Vorder-
noch das Hinterende des Tieres umschlieBt, noch auch in der dor-
salen Mediane sich durchkniekt. Trotz Ahnlichkeit in der ersten
Anlage, also ein ganz anderes Prinzip, den Korper allgeitiy zun
schiitzen, ein Bauplantypus, bei dem zwar — wie bei den Lamelli-
branchiern die geschlosscne Kinheitlichkeit des gesamten Korpers
gewahrt bleibt, aber aul grundsitzlich anderem Wege. Unmittel-
bare Beziehungen zwischen beiden Gruppen sind daher aus-
geschlossen.

Im Gegensatz zu Lamellibranchiern und Scaphopoden be-
schrinkt sich bei den Gastropoden die Schale von vornherein
auf den Schutz der Dorsalseite, des Eingeweidesackes. Die Mantel-
duplikatur umwichst den Korper seitlich nicht, sondern legt sich
nur itber den Kingeweidesack nach hinten, so daf die diec Kiemen
bergende Mantelhohle hinten dorsal liegt. Kopf und FuBl bleiben
frei, so daB also die Beweglichkeit in keiner Weise behindert
wird. Um trotzdem einen vollstindigen Schutz fiir den Korper
zu erreichen, muf} die dorsale Schalenkappe so gerdumig sein, daf
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Kopf und Fufl in sic zuriickgezogen werden konnen; d.h. die
Schale wird kegelformig angelegt, nicht als flacher Deckel. Es
ist also genau das umgekehrte Prinzip wie bei den Lamelli-
branchiern und den Skaphopoden. Wit fortschreitendem GroBer-
werden muld auch die kegelformige Schale weiterwachsen. Der
Fingeweidesack wird mehr und mehr in die Lénge gezogen; un-
nmittelbare Folge ist:

1. die Trennung von Full, Kopf und Eingeweidesack, wic das
fiir die Gastropoden so charakteristisch ist,

2. ein immer Schwerer- und Lingerwerden der kegelformigen
Schale, so daf ein senkrechtes Tragen derselben nicht mehr
moglich ist.

Hinsichtlich des ersten Punktes ist zu bemerken, daf} die bel
den heutigen Gastropoden vollstindig durchgefiibrte Trennung des
Eingeweidesackes bei den altpaliozoischen primitiven Pleuroto-
mariiden und Kuomphaliden offensichtlich noch verhiltnismiiBig
wenig ausgeprigt war; denn die Anfangswindungen sind, trotzdem
relativ wenig Windungen vorhanden sind, vielfach abgekammert;
der Kingeweidesack wurde also mit fortschreitendem Wachstum
nach vorn gezogen. Hinsichtlich des zweiten Punktes war not-
wendige Folge, dafy die Schale umgelegt wurde; da ein Umlegen
nach vorn die Fortbewegung behindert, ein Umlegen nach hinfen
die Kiemenhohle zusammenpreft, war ein solches nur seitlich
moglich, woraus im Verlauf des Wachstums die Spiralform der
Schale, die Verschiebung der Kiemen nach vorn und die Verdrehung
der Ganglienpaare resulticrte.

Ebenfalls von einer dorsalen kegelidormigen Schale, die nur
den Hingeweidesack umgab, wihrend Kopf und FuB frei blieben,
so daBl die freie Kriechbewegung nicht behindert wurde, gehen
die Cephalopoden aus. Das Weiterwachsen der kegelformigen
Schale fithrt zu dem gleichen Problem, wic bei den Gastropoden,
daf diese Schale allmihlich zu schwer wird und an die Muskulatur
des Kingeweidesackes selir hohe Anforderungen stellt. Die Lisung
erfolgt hier jedoch auf grundsitzlich anderem Wege als bei den
Gastropoden: der Eingeweldesack verbleibt im gemeinsamen Kérper-
verband, wird mit dem Weiterwachsen aus den hinteren Schalen-
teilen herausgezogen, diese werden abgekammert, wobei der Mantel
die Iahigkeit entwickelt, (Gas auszuscheiden. Dadurch vermag
die Schale sich selber zu tragen, sic belastet den Korper nicht.
Damif ist hier die Moglichkeit gegeben, dal die Schale in gerader
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Richtung weiter wichst (Orthoceren, Endoceren). Diese Knt-
wicklung fiithrt notwendigerweise dazu, dal} schliellich der Schalen-
auftrieb so groff wird, daB das ganze Tier emporgehoben wird,
eine Tendenz, der durch Kalkausscheidungen vom Mantel im Sipho
{(Endoceren, Cyrtochoaniten), Schalenverdickungen (Phragmoceraten)
oder AbstoBung der Luftkammern (Ascoceraten) begegnet wird,
‘bzw. die durch Ubergang zu schwimmender Lebensweise ausgeniitzt
wird (Kinrollung der Schale, und dadurch Bildung einer zum
Schwimmen geeigneten Form und Umbildung des Fulles zu einem
Schwimmorgan, dem Trichter). Der Bauplan der Cephalopoden-
schale zeigt somach — trotz fhnlicher Grundlage — grundsiitzliche
Verschiedenheit von dem Bauplan der Gastropodenschale; ein Uber-
gang zwischen beiden Typen ist ausgeschiossen.

Die als Conularide zusammengefaliten Formen sind nur un-
geniigend bekannt. Die Bildung der hoch kegelformigen Schale
ist nur von einer #hnlichen Grundanlage aus zu verstehen, wie
bet den Gastropoden, niamlich als Dorsalschale, die den Kingeweide-
sack aufnimmt, wihrend Kopf und FubB frei bleiben, eventuell zu-
riickziehbar sind. Im Gegensatz zu den Gastropoden wird jedoch
mit fortschreitendem Wachstum der HKingeweidesack aus dem
hinteren Teil der Schale zuriickgezogen, bzw. dieser infolge davon
abgekammert. Damit ist ein Spiralwachstum der Schale von vorn-
herein unmoglich gemacht, die Schale kann nur konisch weiter-
wachsen. Da offenbar — entsprechend dem Fehlen eines Sipho —
auch die Féhigkeit einer Gasabscheidung mangelt, fehlt ein
Schalenauftrieb. Damit entfillt aul der einen Seite die Mog-
lichkeit ohne weiteres zu schwimmender Lebensweise iiberzugehen,
auf der andern Secite behindert die Schale die kriechende Fort-
bewegung. Die Folge ist, dab freie Bewegung vielfach iiberhaupt
aufgegeben wird und die Schalen festwachsen. Auch die Bildung
eines die Schalenmiindung ganz verschliellenden Deckels — még-
licherweise vom Fufi ausgeschieden? — deutet — nach Analogie
mit den Muscheln — auf sehr weitgehende Aufgabe eigener Be-
weglichkeit.

Dieser kurze Uberblick iiber die Bauplauntypen der
Molluskenschalen zeigt, dafl in den sechs Klassen der
Amphineuren, Lamellibranchier, Skaphopoden, Gastro-
poden, Cephalopoden und Conularida sechs grundsitzlich
verschiedene Typen vorliegen, die in keiner Weise, auf-
einander zuriickfithrbar sind, daB mit andern Worten eine
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seriale Anordnung der Molluskenklassen nicht moglich ist, daf
diese vielmehr volkommen gleichwertig nebeneinanderstehen. Die
Entfaltnng des Molluskenstamms ging in genau der gleichen Weise
vor sich, wie die Entfaltung der Arthropoden, -der Crustaceen, der
Vertebraten usw., indem der Grundtypus sich in eine Reihe mog-
licher, gleichzeitie und sprunghaft auftretender Bauplantypen auf-
I6ste, von denen nur ein Teil sich als weiterbildungsfihig erwies
(Lamellibranchier, Gastropoden und Cephalopoden), wihrend die
iibrigen als ,fehlgeschlagene Anpassungen® rasch erléschen oder
formenarm bleiben. '

C. Die Entwicklung der Lamelibranchier?)

Wie die erste Entfaltung des Molluskenstamms, so entspricht
auch die weitere Entwicklung der einzelnen Molluskengruppen
durchaus den Verhiiltnissen und dem Grundschema, wie es oben
dargesteilt wurde. Schon aus der Tatsache, dal die nicht ent-
wicklungsfihigen Bauplantypen nicht zur Bildung zweckmifliger
Schalentypen tbergehen, sondern starr innerhalb des einmal ge-
wihlten Schalentypus beharren, crhellt dies. Dariiber hinaus 148t
die IKntwicklung der einzeluen Gruppen — soweit diese heute er-
faBbar ist — gleiches Verhalten erkennen. Zum Beweise migen
einige Bemerkungen tiber Liamellibranchier und Cephalopoden dienen.

Die vollstindige Umhiillung des Korpers durch die Schale
macht eine reiche lntwicklung der Kiemen notwendig, da der
Mangel des danernd frischen, dic Kiemen umspiilenden Wasser-
stroms durch Vergriberung der Kiemenoberfliche ausgeglichen
werden mufl. Ausbildung und Entwicklung der Kiemen ist daher
von grundsitzlicher Bedeutung; und mit Recht konnte PELSENEER
scinem System der Lamellibranchier den Kiemenbau zugrunde
legen, indem er die Hauptgruppen der Protobranchier, Filibranchier,
Pseudolamellibranchier und Kulamellibranchier ausschied. Dal inner-
halb der gréfiten Gruppe der Kulamellibranchier nach dem Kiemen-
bau moch eine charakteristische Kinteilang moglich sei, deutet
N. ODEXNER an. Von ebenfalls grundsitzlicher Bedeutung fitr die
Entwicklung der Lamellibranchier ist das Problem, die beiden
Schalenklappen so aneinander zu befestigen, daff ein Offnen und
SchlieBen ohne weiteres moglich ist, dafl aber dabel die Schalen
nicht gegeneinander verschoben werden, d. h. das Problem der
Schlofbildung. Auf diesem, auch am fossilen Material der Unter-
suchung zuginglichen Merkmal basiert die Systematik NEUMAYRS.
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Daf} dieses System in der Weise, wie es dann spéifer durch BERNARD,
F'rECH und neuere Untersuchungen weitergefithrt und modifiziert
wurde, sich weitgehend mit den Gruppen PELSENEERs deckt, spricht
{tr die Richtigkeit der aul diesen Wegen unabhingig voneinander
erkannten Zusammenhinge. Die folgenden Betrachtungen sollen
daher von diesen Grundlagen ausgehen.

Eine erste, von NEUMAYR als primitivste Gruppe betrachtete
Abteilung der Palaeoconchae NEUM., die auf das Palacozoikum
beschrinkt ist, im allgemeinen diinnschalige, gleichklappige Formen
mit zahnlosem oder leicht gekerbtem SchloB, integripalliatem Mantel-
rand und zwei ungefihr gleich groffen SchlieBmuskeleindriickenumfaBt,
warde in der Folgezeit im allgemeinen nicht aufrecht erhalten, so
vereinigte sie (YROBBEN mit den Protobranchiern. Demgegeniiber
glaubte FrECH sie -— insbesondere unter
dem Hindruck der B&rnarDschen Aus-
fiihrungen —, wenn auch in anderem Umfang
als NEUMAYR, festhalten zu sollen. Grund-
typus dieser Gruppe ist die Familie der im
Obersilur und Devon verbreiteten Praccardi- Fig- 77 FPalacoconchae:
iden. Die Lunulicardiiden sind zu wenig be- Cordiola . alata BARI{';

X ) Obersilur (n. BARRANDE).
kannt, um iiber ihre Stellung etwas aussagenzu  pygstierende Embryonal-
konnen. Ob die gewdhnlich als integripalliate  zihue, vgl. ¥RECH a. a. O.
Desmodonten zusammgefaliten Familien (Sole-
nopsidae, Viastidae Grammysitdae und Solenomyidae) unmittelbar hier
cingereiht werden konnen, ist zweifelhaft. Sicher scheint mir, daB
diese Formen mit den sinupalliaten Desmodonten im engeren Sinne,
_die erst mit dem Mesozoikum beginnen, nichts zu tun haben. Mancheg
deutet aul engere Verwandtschalt mit den Praecardiiden. All diese
Formen, denen ein eigentliches Schlofi abgeht, erloschen mit dem
Palaeozoikum. Thre Hauptenfaltung fallt ins Obersilur, sofern die
integripalliaten ,Desmodonten® hierher gehdren, schon ins Unter-
silur. Keine der anderen Lamellibranchiereruppen laft sich hier
anschiieBen. Die Krage kann wnur die sein, ob sich alle genannten
Familien als Palaeoconchae zusammentassen lassen, oder ob nicht
richtiger verschiedene gleichwertige Gruppen nebeneinander aus-
zuscheiden sind.

DaB in den Palacoconchae tatsichlich sehr primitive Formen
vorliegen, geht aus der stets diinnen Schale hervor, die — wenig-
stens bei den primitiveren Iormen — morphologisch nur dem
Prodissoconch der iibrigen Lamellibranchier vergleichbar ist. Dies
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bestitigt das SchloB: SchloBzihne, die denen der iibrigen Lamelli-
branchiergruppen homolog sind, fehlen; dagegen entspricht die
Kerbung des SchioBrands in jeder Hinsicht dem fein gekerbten
BmbryonalschloB des Prodissoconchs der iibrigen Lamellibranchier.
Die Schalen der Palaeoconchen stellen somit gewissermafien nur
grofy gewordene Prodissoconche dar.

eV
D
T —

Tz E

Fig. 78. Beispiel der Schlofilentwicklung bei Taxodonten: dminea obovaic LAM.
Mitteloligozin (n. BERNARD). — L, primire Ligamentgrube, E epidermales (unelastisches)
Ligament, Ae¢ Zentralfeld. — Stad. A: Prodissoconch mit Embryonalzahnelung und
primirer Ligamentgrube. Stad. B: Neben der Embryonalzihnelung tritt die Anlage eines -
ersten definitiven SchloBzahns in Form einer Primitiviamelle auf. Stad. C: Dorsal vom
ersten erscheint ein zweiter definitiver Zahn in gleicher Form wie der erste. Stad. D: Alle
weiteren definitiven Zihne treten in Form von Primitivlamellen ventral vom ersten Zahn auf.
Daneben ist die Embryonalzihnelung noch vorhanden. Die primire Ligamentgrube ist
vergrofert., Stad. E: Durch Eutwicklung des endgiltigen Ligaments ist die Embryonal-
zihnelung berwuchiert. Die Primitiviamellen sind zu taxodonten Zihnen in der Weise

geworden, daf jeder Primitivlameile ein Zahn entspricht.

Kine zweite, sehr klar umgrenzte Gruppe wird durch die
Taxodonten reprisentiert. Die Primitivitiit derselben wird nicht
allein dureh ihr hohes geologisches Alter (mindestens Unfersilur),
sondern auch durch die primitiven Kiemen (,Protobranchier® PEL-
SENEERs) und die gleichartige Ausbildung der zahlreichen Sehlofi-
zihne dokumentiert. Am Prodissoconch ist eine feine Kerbung
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des Schlofirands vorhanden, die dem Schlofl der Palaeoconchen
homolog ist. Dieses primiire SchloB bestcht mitunter auch noch
in der ersten Zeit des Dissoconchs. Daneben erscheinen schon
die ersten endgiiltigen Zihne in Form der sogenannten Primitiv-
lamellen, die zunichst parallel zum SchloBrand stehen, im Lauf
des weiteren Wachstums aber mebr oder weniger vertikal gestellt
werden. Infolge des Wachstums des Ligaments wird das Primér-
schloB allméhlich -obliteriert, so dafl es der erwachsenen Schale
ganz fehit.

Die Anisomyarier scheinen sowohl nach den Untersuchungen
BERNARDS itber die SehloBentwicklung, wie auch nach ihrer inneren

Crenella decussata Mont

Fig. 79.  Crenella decussata MONT., (n. BERNARD). L linke, R rechte Schalenklappe.

Bei Crenella werden die vorderen Embryonalzihne zu funktionierenden, persistierenden

Zahnen, da sie durch das epidermale Ligament nicht iiberwuchert werden.

Anatomie ziemlich nahe Bezichungen zu den Taxodonten zu zeigen.
Ihre Schloflosigkeit ist nicht primir. Am Prodissoconch wird das
dem Schlofi der Palaeoconchen homologe Kmbryonalschlof angelegt,
wie bei den Taxodonten. In manchen Fillen persistiert dieses bis
ins Alter, wird aber meist spiter reduziert. Das endgitltige Schlof
wird in genau der gleichen Weise in Form der langgestreckten
Primitiviamellen angelegt, wie bei den Taxodonten. Wihrend die
Bildung der endgiiltigen Zihne aber bei den letzteren relativ rasch
erfolgt — insbesondere bei den Nuculiden — tritt sie hier stark
verzogert ein und wird schon frithzeitiy gehemmt, so daB nur
wenige Primitivlamellen entstehen. Die Anisomyarier reprisentieren
somit eine Gruppe, die tber das Embryonalstadium der Palaeo-
conchen zwar hinausschreiten, indem ein endgiiltiges Schlof vom
Taxodontentypus angelegt wird. Im Gegensatz zu der hinsichtlich
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des Schlosses aunfstcigenden KEntwicklung der Taxodonten erfolgt
hier jedoch eine frithzeitige Entwicklungshemmung des Schlosses
infolge der Ligamententwicklung.

Aaf Grund dieser Tatsachen eine KEntstehung der Anisomyarier
aus Taxodonten anzunehmen, wie das BERNARD miochte, scheint
mir nicht moglich; denn die Anisomyarier erscheinen gleichzeitig
mit den Taxodonten, und zwar ebenfalls in grofler Formentille.
Der Grundtypus des endgiiltigen Lamellibranchierschlosses, der
auch bei den Heterodonten wiederkehrt, ist eben der, daB die
LPrimitivlamellen® entstehen. Dieser Grundtypus liegt beiden
Gruppen zugrunde, aber er erleidet bei beiden Gruppen eine grund-
sitzlich verschicdene Weiterbildung. s ist ja nicht das Stadium
des taxodonten Schlosses, das die Anisomyarier durchmachen,
sondern beiden Gruppen ist das Stadium der Primitivlamellen ge-
meinsan.

Bei den Heterodonten zeigt das Prodissoconchstadium die
gleichen Verhiltnisse wie bei den vorhergehenden Gruppen. Die
erste Anlage des endgiilticen Schlosses erfolgt ebenfalls wieder
in der Form der typischen Primitivlamellen. Grundsitzlich ver-
schieden ist die Art und Weise, wie die Weiterentwicklung von
diesem Stadium aus erfolgt: Wihrend die Taxodonten durch fort-
schreitende Vermehrung der Primitivlamellen das eine und die
Anisomyarier durch Entwicklungshemmung nach Bildung der ersten
Primitiviamellen das anderc Extrem einer moglichen Weiterbildung
darstellen, zeigen die Heterodonten gewissermalen einen Mittelweg,
indem nur eiue bestimmte Anzahl von Primitiviamellen sich bildet,
diese aber in der weiteren Entwicklung durch Verschmelzungen,
Teilungen und Reduktionen sich zu den endgiiltigen verschieden-
artig differenzierten Kardinal- und Lateralzihnen umbilden. Die
Art und Weise, in der diese Umschmelzung uud Differenzierung
der Primitiviamellen erfolgt, ist offensichtlich nicht bei allen
Heterodonten den gleichen Weg gegangen, sondern in etwas ver-
schiedener Weise, so daBl eine Zusammenfassung der zahleichen
Heterodontenfamilien zu wenigen Hauptgruppen moglich scheint;
die Grundlagen hierfiir sind vorlinfig noch zu gering.

Die Desmodonten — exklusive der oben schon angefiithrten
integripalliaten, palacozoischen Formen — schlieBen an den Hetero-
dontentyp an; das heterodonte Schloff hat bei ihnen eine mehr
oder weniger starke Reduktion erfahren. Polyphyletische HEntstehung
der Desmodonten ist nicht unwahrscheinlich.
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Zusammenfassend erkennen wir innerhalb der Gesamtheit
der Lamellibranchier auf Grund der SchloBentwicklung vier Haupt-
typen, die sich grundsiitzlich verschieden verhalten. Alle vier
erscheinen gleichzeitiy mit .dem Untersilur in typischen Formen
— die wenigen kambrischen Lamellibranchier sind vorliaufig praktisch

»

Fig. 80. ‘Beispiel der SchloBentwicklung bei den Anisomyariern: Mytilus edulis L.,
rezent (n. BENARD). Stadien A, C, D, E rechte, Stadium B linke Schalenklappe
L, primire Ligamentgrube, T, sekundire Ligamentgrube, L elastisches, I epidermales
(unelastisches) Ligament. — Stad. A: Prodissokouch mit Embryonalzihnelung und
primirer Ligamentgrube. Stad. B: Die Embryonalzihne haben sich nach hinten ver-
mehrt.  Die ersten definitiven Zdhne treten in Form von Primitivlamellen — homolog
denen der 'Taxodonten — auf. Eine sekundire Ligamentgrube hat sich neben der
primédren entwickelt. Stad. C: Starkes Wachstum von L,= L fihrt zu teilweiser
Uberwucherung der Embryonalzihne und der definitiven Zihne. AuBerdem haben sich
die hinteren Primitiviamellen ventralwirts vermehrt, und verzigert treten solche auch
vorn anf. Stad. D: Weiteres Wachstum des Ligaments fihrt zu eiper vollstindigen
Uberwucherung der Embryonalzihne und der hinteren Primitivlamellen, so daB nur noch
die vorderen Primitivlamellen vorhanden sind. Stad. E: Weiteres Wachstum des Ligaments.
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unbestimmbar ——, Ubergangsformen fehlen vollkommen. Der an-
cestrale Typus (bzw. in der Entwicklung stehen gebliebene Nach-
kommen desselben), wird durch die Palaeoconchen représentiert.
Durch die Bildung eines cndgiiltigen Schlosses am Dissoconch
stehen die drei itbrigen Gruppen auf einer hdberen Entwicklungs-
stufe. Die erste Anlage der Primitiviamellen erfolgt bei allen drei

Fig. 81. Beispiel der Schloflentwicklung bei Heterodonten: Cytherea Deshayesiana,
Miozin von Dax (o. BERNARD). — Linke Reihe = linke, rechte Reihe = rechte Schalen-
klappe. L Ligament, N Nymphealleiste. — GréBen: Die Cyth. Deshayesiana ist im
1. Stad. 0,5 mm, im 2. Stad. 0,8 mm, im 3. Stad. 1,2 mm und im 4. Stad. 1,5 mm groB. —
Linke Klappe: 1.S8tad.: In Form von Primitivlamellen sind die Zihne II und IV
vorhanden. 2.Stad.: Primitivlamelie 11 teilt sich in Kardinalzahn 2 und Lateralzakn 1L,ATI.
3. Stad.: Kardinalzabn 2 beginnt sich zu teilen, Primitiviamelle TV breitet sich auf den
Ventralrand des Ligaments aus. 4. Stad.: Kardinalzahn 2 ist in die beiden Kardinalzihne
2a und 2b geteilt, aus der Primitiviamelle 1V ist der Kardinalzahn 4 b hervorgegangen. —
Rechte Klappe: 1.Stad.: In Form von Primitiviamellen sind die beiden Zihne T
nnd 111 vorhanden. 2. Stad.: Von Primitivlamelle 111 beginnt sich der Kardinalzahn 3b
abzutrenmen. 3. Stad.: Der Kardinalzahn 3b ist deotlich abgetrennt, auBerdem bildet
sich ebenfalls aus I1T der zweite Kardinalzahn 3a. 4. Stad.: Kardinalzahn 34 und 3b
stnd deutlich, dazn kommt, gleichfalls aus TI1 hervorgehend, der Tateralzahn LATIIL
Die Primitivlamelle I hat sieh in Kardinalzahn | und Lateralzahn LAT geteilt,

in der gleichen Weise: sie sind somit Reprisentanten eines neuen,
den embryonalen Palacoconchen folgenden Grundtyps. Die Aus-
cestaltung dieses Grundtyps erfolgt aber auf drei grundsidtzlich
verschiedenen Wegen (da die Heterodonten vermutlich selber noch
aufzuteilen sind, in Wirklichkeit wobl anf mehr als drei Wegen).
Rine Zuriickfihrung der drei Gruppen aufeinander ist sonach aus-
geschlossen.  Wir erkennen auch hier wieder am Anfang der Knt-
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wicklung das typische Bild einer explosiven Kntfaltung in ver-
schiedene Baupline, die in der weiteren Entwicklung starr bei-
behalten werden.

Das gleiche gilt fiiv die Entfaltung der einzelnen Gruppen,
so um eine, verhiiltnismiBig gut bekannte herauszugreifen, bei den

, Apisomyariern. Schon mit dem ersten Auftreten im Untersilur

erscheint der Grundtypus in zwei Auspriigungen, die verschiedene
kntwicklungstendenz haben und nicht unmittelbar aufeinander
zuriickfthrbar sind, in den Aviculiden und den Mytiliden, an die
vermutlich die Myaliniden und Modiolopsiden anzuschlieBen sind.
Der Aviculidenstamm macht im Silur, insbesondere im Devon eine
reiche Entfaltung durch, die zur Differenzierung des Stammes in
Pinniden, Limiden und Pectiniden fihrt, Gruppen, die alle gleich-
zeitig nebeneinander auftreten. Kin dritter, vollkommen isolierter
Anisomyarierstamm, der vorlinfig weder an Aviculiden noch an
Mytiliden angeschlossen werden kann, sind die unvermittelt im
Jitngeren Palaeozoikum auftretenden Ostreiden. Trotz mannigfacher
Konvergenzbildungen gibt es keinerlei Ubergangsglieder zwischen-
den einzelnen Anisomyarierstimmen.

D. Pie Entwicklung der Cephalopodent)

Im Gegensatz zu der allgemein fiblichen Annahme, dal} die
Cephalopodenschale mit ihrer typischen Kammerung als Schwimm-
apparat entstanden sei, wird hier, wie schon kurz angedeutet, die
Ansicht vertreten, dafl die Cephalopodenschale erst sekundiir zu
dem hydrostatischen Apparat geworden ist, als welcher sie bel
den Ammoniten zweifellos funktionicrt, daf vielmehr die Cephalo-
poden primir, und zwar auch die primitiven Gehinsecephalopoden,
benthonische Kriechformen gewesen sind. Da diese Auffassung
grundlegend fiir das Verstindnis der Cephalopodenentwicklung ist,
ist eine kurze Begriindung notwendig.

Dafi die Vorfahren der Cephalopoden benthonische Kriech-
formen waren, ergibt sich aus ihrer Anatomie und Ontogenie. Denn
der Trichter, sowohl wie die Arme sind dem Full der itbrigen
Mollusken homolog und werden als Full in der Ontogenie noch
apgelegt; erst im Verlauf der Ontogenie bilden sich diese typischen
Jephalopodenmerkmale heraus. Noch bei dem primitiven Nawfilus
ist der Trichter nicht einheitlich, sondern besteht aus zwel zu
einer Rohre zusammengelegten Lappen des urspriinglichen Fufles.
Die erste Schalenanlage bei den Vorfahren war zweifellos — eine
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andere Vorstellung ist unmoglich — als Schutz fir den Weich-
korper entstanden. Weder biologisch noch physiologisch ist es
nun denkbar, daly dieses langsam kriechende Tier zu schwimmender
Lebensweise iibergegangen ist, den Kriechfull zu einem hochdiffe-
renzierten Schwimmorgan umgebildet hat und dann durch die ge-
kammerte Schale sekundir noch einen besonderen Schwimmapparat
geschaffen hat, wo wir doch umgekehrt erkennen, daB wohl aus-
gebildete Schwimmformen unter den Cephalopoden ihre Schale
riickbilden (Belemnoidea — Sepioidea), wihrend der nur mangel-
haft an nektonische Lebensweise angepalbte Nawufzlus diesen hydro-
statischen Apparat behilt. Gerade dieser (Gegensatz von Belem-
noideen und Neutilus 1aBt nur die Annahme zu, daB die Schale
das primire war, daB} der Schalenauftrieb das Tier zu schwimmender
Lebensweise zwang und erst sekundir sich der Korper aunf die
neuen Lebensverbiiltnisse umstellte, sich an die durch die Schale
erzwungene Lebensweise ,anpaBte“ und daB dann, sobald der
Korper angepaBt war, die Beschidigungen ausgesetzte Schale als
-iberflissig riickgebildet wurde. Die Bildung der Luftkammern in
der Schale bei den Ausgangsformen ist unmittelbar verstindlich
darch das Bediirfnis, der Schutzschale cinen gewissen Aufltrieb zun
erteilen, so daf sie den HKingeweidesack nicht eindriickte; es ist
eine andere Losung des gleichen Problems, das bel den Gastro-
poden zur spiraligen Aufrollung der Schale fithrte.

Weunn der hydrostatische Apparat der Cephalopoden eben als
soleher entstanden wire, dann bliebe es unverstindlich, dafl dieser
in der denkbar unzweckmifBigsten Form entstanden ist. Denn
die primire und primitive Form des Cephalopodengehiiuses ist die
gerade gestreckte Schale der Orthoceren und Endoceren. Infolge
des Auftriebs durch die Luftkammern kann die Lage im Wasser

nur eine senkrechte gewesen sein — Schale ohen, Wohnkammer
nach unten. — Vorhandensein eines Trichters vorausgesetzt, konnte

Jeder Versuch, durch Wasserausstofien aus dem Trichterzu schwimmen,
nur zu vertikaler Bewegung im Wasser fithren. Diese [formen
wiiren demnach in der Ortsbewegung fast vollkommen von Stromungen
abhiingig gewesen. Planktonische Formen dieser Grofle gibt es
nicht. Die Orthoceren besallen zweifellos noch einen normalen
Krieehful und waren benthonische Formen. Eine im Dienste
nektonischer Lebensweise stehende Schale war aus dem gekammerten
Orthocerengehiiuse erst geworden, nachdem dasselbe eingerollt war
oder die Luftkammern so stark beschwert waren, dall ein hori-
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zontales Liegen im Wasser moglich war. Beide Umbildungstypen
der Cephalopodenschale ftreten aber erst sekundir auf. Die Ce-
phalopodenschale ist somit erst im Lauf der Entwicklung zu einem
Sehwimmapparat geworden. ;

SchiieBlich wire noch anzufithren, dafh es sich positiv erweisen
1aBt, dall die primitiven Cephalopoden benthonische Kriechformen
waren: PRELL konnte dies eindeutig fir die Phragmoceraten zeigen;
KESSLER machte durch Untersuchungen der Haftmuskeleindriicke
und des Annulus, sowie der Art der Septenbildung fiur zahlreiche
Orthoceratiden und Nautiliden wahrscheinlich, dafl es sich meist
um Bodenbewohner mit nur geringem Schwimmvermogen handelt.
Auch der rezente Noutidus ist ja eine vorwiegend benthonisch
lebende Form *). .

Daraus flolgt: die Cephalopodenschale ist nieht als
hydrostatischer Apparat entstanden, sondern als Schutz-
schale, in der Weise, wie es oben schon kurz angedeutet
wurde. Die primitiven Cephalopoden besaBlen einen nor-
malen KriechfubB.

Kin zweiter Punkt, der fiir die Kntwicklung der vorliegenden
Gruppe von grundsitzlicher Bedeutung ist, ist die I'rage nach der
Anzahl der Kiemen. Man hat sich daran gewthnt, den dibranchi-
aten die tetrabranchiaten Cephalopoden gegeniiberzustellen; die
letzteren sind in der Gegenwart durch Nauwiilus vertreten, doch
werden die gesamten Nautiloideen und Ammonoideen mit in diese
Gruppe eingeschlossen und damit wird ein scharfer Gegensatz ge-
schaffen zwischen den Gehiusecephalopoden und den iibrigen Formen.
Dieser Gegensatz besteht zweifellos nicht zu Recht; denn, wie

#) In diesem Zusammenhang sei auch noch auf die Schalenfirbung bei Orthoceren,
Phragmoceren und Cyrtoceren hingewiesen (Zusammenstellung der Daten bei A, F. FOERSTE,
The color patterns of fossil Cephalopods and Brachiopods, with notes on Gasteropods and
Pelecypods, Contrib. from the Mus. of Pal. Univ. of Michigan, Vol. III, 1930). Die
Schalenfiarbung bei diesen primitiven Gehiusecephalopoden zeigt pamlich den gleichen
Typus, wie er charakteristisch fiir benthonisch lebende Schalentriger ist und bei solchen
immer wiederkehrt (Nawtilus, Conus, Mitra usf.), wihrend bei pelagisch lebenden Schalen-
trigern gar keine oder hichstens eine einfache, schwache, diffuse Firbung vorhanden ist.
Auch die pelagisch gewordenen Ammoniten zeigen ja keine Schalenfirbung mehr. Der
von SCHINDEWOLF (Palaeont. Zeitschr. Bd. 10, 1928) beschriebene Amaltheus costatus
ist ja, wie POMPECKJ richtig betonte, nicht als gefirbt zu betrachten. Aber selbst wenn
man die Deutung von SCHINDEWOLF als zutreffend anerkennen und Fédrbung annehmen
wollte, so wire es doch ein Farbtypus, der mit dem der Orthoceren in keiner Weise
vergleichbar ist.

Fortschritte der Geologie u. Palacontologie, Heft 26 (Beurlen) 34
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schon V. JEERING und GROBBEN betonten, ist die Zweikiemigkeit
fiir die Cephalopoden das normale und urspriingliche, wie bei simt-
lichen andern Mollusken. Die Vierkiemigkeit des Naufilus ist ein
sekundires, aberrantes Verhalten, das vermutlich auf den engeren
Verwandtschaftskreis von Naufilus beschrinkt ist, aber nicht ohne
weiteres auf die primitiveren Gehiusecephalopoden fibertragen
werden darf.

Fine Diskussion der Verwandtschaftsverhiltnisse bei den
Cephalopoden auf dieser Basis ergibt ein wesentlich klareres Bild.

Mit zwei grofien Gruppen treten die Cephalopoden im ilteren
Paliozoikum nebeneinander auf, den Holochoaniten (Kndoceren)
und den Orthochoaniten (Orthoceren). Die zahlreichen Ver-
suche, Orthochoaniten von Holochoaniten abzuleiten (z. B. Powm-
PECKI) oder umgekehrt (z. B. SCHINDEWOLF) lassen vorliufig
alle unbefriedigt. Der Vergleich des (Gehdusetypus in den beiden
Gruppen zeigt grundlegende Unterschiede von Anfapg an. Wihrend
bei den Holochoaniten eine vollstindige Losung des Bingeweide-
sacks aus der kegelférmigen Anfangsschale nicht erfolgt, vielmehr
Luftkammern nur seitlich abgeschieden werden. zieht sich bei den
Orthochoaniten der Eingeweidesack vollkommen aus den Anfangs-
teilen der Schale zuriick, die abgekammert werden. Wenn die
Holochoaniten so gewissermafien dem Gastropodentypus entsprechen,
so entsprechen die Orthochoaniten dem Hyolithentypus. Gemeinsam
‘beiden — im Gegensatz zu den anderen Mollusken — ist einzig
die Fahigkeit Luftkammern abzugliedern. Im Verlauf des GrioBlen-
wachstums zieht sich bei den Holochoaniten der Eingeweidesack
aus dem mehr and mehr sich in, die Linge streckenden Sipho zu-
riick, und zwar unter gleichzeitiger Kalkabsonderung vom Mantel-
epithel aus, so daB der Sipho funktionslos wird und eine Regu-
lierung des Gasgehalts der idlteren Luftkammern unmoglich ist.
Der holochoanide Bautypus ist infolgedessen nicht weiter umbildungs-
fahig. Die Holochoaniten erloschen nach einer raschen Entfaltung
im Ordovicium vollkommen. Die vollstindige Loslisung des Kin-
geweidesacks von den Luftkammern bei den Orthochoaniten fiihrt
korrelativ zu der Bildung des Siphonalstrangs zur Regulierung
des Gasgehalts in den Luftkammern. Auch bei fortschreitendem
Wachstum werden hier daher die &dlteren Luftkammern npicht
funktionslos, sondern stehen immer noch in unmittelbarer Ver-
bindung mit dem Weichkorper. Der Sipho der Holochoaniten
entspricht somit dem Kingeweidesack der Gastropoden
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und ist nicht homolog dem Sipho der Orthochoaniten,
der nie dem Kingeweidesack selber entsprach, sondern
nur eine Organbildung vom Mantel aus darstellt. Kine
unmittelbare Zuriickfithrung aufeinander ist demnach ausgeschlossen.
Beide stehen selbstdndig nebeneinander. Die von SCHINDEWOLF
und TEICHERT gleichzeitig ausgesprochene Annahme, dall man
" mit einer polyphyletischen Entstehung der Cephalopoden rechnen
miifte, kann unter diesen Gesichispunkten nur bestitigt werden.
. Da sémtliche @brigen Cephalopoden den gleichen Schalenbauplan
wie die Orthochoaniten zeigen, sind die Holochoaniten als selb-
stiindige Gruppe den gesamten iibrigen Cephalopoden gegeniiber-
zustellen, bzw. aus der Klasse der Cephalopoden auszuscheiden.

Holochoaniten und Orthochoaniten waren zweifellos bentho-
nische Kriechformen mit noch wohl entwickeltem, wahrscheinlich
 gastropodeniihnlichem Kriechfufl, d. h. ohne 'I'richfer und Tentakeln
(vgl. KESSLER). Wihrend die Holochoaniten als fehlgeschlagene
Anpassung rasch verschwinden, machen die Orthochoaniten eine
reiche Kntwicklung durch, die in ihren ersten Phasen durchaus
von dem Widerstreit beherrscht wird, der darin liegt, daB einer-
seits der Schalenauftrieb eine schwimmende Liebensweise vor-
schreibt, andererseits weder der Weichkorper noch die Schalen-
form eine schwimmende Liebensweise zulafit.

Schon innerhalb der Orthochoaniten selber zeigt sich .die
Tendenz, durch Kalkausscheidungen im Sipho die Schale zu be-
schweren und damit dem Auftrieb zu begegnen. Sehr eigenartig
ist der Weg, den die Ascoceraten einschlagen: mit fortschreiten-
dem Wachstum wird infolge Vermehrung der Luftkammern der
Auftrieb immer stirker; diese werden daher abgestoBen und es
bilden sich sekundir in der Wohnkammer wenige, neue ILuft-
kammern aus. Dieser Anpassungsversuch fithrt nicht weiter; die
Ascoceraten erloschen rasch. Innerhalb der Phragmoceraten
wird dem Auftrieb dadurch begegnet, dafi die Kammerwinde sebr
dicht aufeinander folgen, die Kammern also nur klein werden und
dall — wie PRELL wahrscheinlich machen konnte — analog wie
unter den Gastropoden bei den Cypraeen die Schale durch sekun-
dires Umwachsenwerden durch den Mantel von aufien, durch Kalk-
ablagerung verdickt und beschwert wurde. Phragmoceren- und
Ascocerentypus stehen vermutlich der Organisation des Weich-
korpers zufolge auf der gleichen Entwicklungsstufe wie die Ortho-
ceren, d. h. es bestand noch ein normaler KriechfuBl. Fir die mit

34%
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stark verengter Miindung versehenen Phragmoceren ist eine audere
Annahme gar nicht moglich.

Die Umbildungstendenz der besprochenen Formen ist bedingt
dadurch, daB entgegen dem Schalenauftrieb ein Festhalten der
benthonischen Lebensweise versucht wird. Dieser Versuch erfolgt
auf drei Wegen: Cyrtochoaniten (Kalkablagerung im Sipho), Asco-
ceraten, Phragmoceraten. Diese drei Gruppen stehen selbstiindig
nebeneinander; mit den hoheren und eigentlichen Cephalopoden
i.e. 8. ist wohl nur die gekammerte Schale und deren Aufbau
gemeinsam. FRine Umbildung des Weichkorpers zum 'Typus der
Cephalopoden konnte erst bei den Formen erfolgen, bei denen in-
folge des Schalenauftriebs Anpassung an schwimmende Lebens-
weise erfolgte, so daB der Kriechfuld als solcher funktionslos wurde
und zum Trichter und den Armen umgewandelt werden konnte.

Kine Anpassung an schwimmende Lebensweise konnte von
der Orthocerenschale prinzipiell auf zwel Wegen erfolgen: entweder
durch Beschwerung der Schale am apikalen Fnde, so dafl hori-

zontales Liegen im Wasser moglich wurde — das ist nur moglich
durch Kalkanlagerung an die Schale von auflen, bzw. durch Um-
wachsen der Schale durch den Mantel — oder aber durch KEin-

rollung der Schale und damit Bildung einer Schwimmform.

Beide Wege werden eingeschlagen und erweisen sich als gangbar.

Die Nautiliden unterscheiden sich von der Orthoceren im
Prinzip nur durch die Schaleneinrollung; der Bau der nach vorn
konkaven Septenwinde und die Lage der Siphos bleiben dieselbe.
Die Nautiliden stellen damit die einfachste Moglichkeit dar, das
Orthocerengehiinse zu einer Schwimmform umzungestalten. Das
Festhalten der orthoceroiden Septenwinde bedingt es jedoch —
wie M. SCHMIDT iberzeugend darlegtc —, daBl, wenn das Gewicht
fiir schwebende Stellung vollkommen ausgeglichen ist, ein Empor-
steigen nur durch Kontraktion des hinteren Muskelbandes im
Mantel erreicht werden kann. Wéhrend Erschlaffung dieses
Muskelbandes zum Absinken fiihrt. Der Nautilidenbauplan fiihrt
damit trotz dem Schalenauftrieb zu einer nur bedingt nektonischen
Lebensweise, wie ja auch KESSLER fiir zahlreiche Nautiliden nur
geringe Schwimmfihigkeit nachweisen konnte. Dem entspricht es
auch, daBl die Trichterbildung auf relativ primitivem Entwicklungs-
stadium stehen blieb.

Gegenitber den Nautiliden zeigen die Ammonoideen eine
wesentlich stirkere Umstellung, indem die Septenwinde nach vorn
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konvex sind. Wenn schon die erste Anlage dieser anderen
Kriimmung der Septenwand nur die Folge einer intensiveren Um-
stellung aul nektonische Lebensweise sein kann — stirkere (Gas-
entwickiung und damit Ausbuchtung der hinteren Mantelwand
nach vorn —, so bedingt eben diese Konvexitit, wie gleichfalls
M. SCHMIDT zeigte, daB umgekchrt wie bei den Nautiliden, Aul-
steigen durch Erschlaffen und Absinken durch Kontraktion des
hinteren Muskelbandes veranlaBt wird, also wesentlich ginstigere
Verhéltnisse fiir nektonische Lebensweise vorliegen. Die Ent-
wicklung der Ammonoideen ist dementsprechend eine wesentlich

a b

Fig. 82. Wirkung der Septalmuskulatur bei Nautiloideen und Ammonoideen (n. SCHMIDT).
a Nautiloid; b Ammonoid. — Schraffiert: praeseptaler Gashohlraum im Zustand der

erschlafften Septalmuskulatur, s Septum, sz Sipho, sk Septalbaut im Zustand der erschiafften,

7

sh’ im Zustand der kontrahierten Septalmuskeln.

reichere als bei den Nautiliden. Bei der rein nektounischen
Lebensweise ist damit zu rechnen, dafl die Umbildung des Fufles
eine wesentlich durchgreifendere war, als bei den Nautiliden. Vor
allem diirfte der Trichter zu einer einheitlichen Rohre verwachsen
gewesen sein. Uber die Ausbildung der Arme ist nichts bekannt.
Eine Ubertragung der Befunde an Naufilus auf die Ammonoideen
ist unzulissig.

Nautiliden und Ammonoideen stehen, ohne durch Ubergangs-
formen miteinander verbunden zu sein, selbstindig und von Anfang
an getrennt nebeneinander. Es ist wahrscheinlich, daf beide Gruppen
unabhiingig voneinander sich aus Orthoceren entwickelt haben.

Die dritte Gruppe hoherer Cephalopoden, die Decapoden,
haben die Anpassung an schwimmende Liebensweise auf dem zweiten
Weg erreicht, ndmlich durch Umwachsung des gerade gestreckten
Orthocerengehiuses. Die Aulacoceratiden und Belemnoideen zeigen
deutlich den Weg. Die endgiiltige Folge war die, daB die.Schale
schlieBlich mebr und mehr reduziert wurde.
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Sehr umstritten, aber von grundsitzlicher Bedeutung ist die
Stellung der Octopoden. Kine Reihe tiefgreifender Organisations-
unterschiede gegeniiber den Dekapoden 1iBt einen unmittelbaren
Vergleich nicht zu. Wichtig ist die ¥rage der Schale. Wenn
vielfach das Vorhandensein von Rudimenten einer inneren Schale
angegeben wird, so z. B. von NAEF, so mifite man einen den
Decapoden entsprechenden Entwicklungsgang annehmen, ohne daf
damit unmittelbare Verwandtschaft mit diesen behauptet werden
soll. Auf der andern Seite wird das Vorhandensein einer inneren
Schale auch von zoologischer Seite aus vielfach bestritten und
die Einwinde dagegen, die STEINMANN auffilhrte, sind durchaus
stichhaltig. In diesem Xalle bliebe nur die Annahme, dafl die
Octopoden primir schalenlos waren oder aber, dafi sie, den Nauti-
liden und Ammonoideen dhnlich, eine duBlere Schale besaBlen, die
abgeworfen wurde. Primire Schalenlosigkeit ist von vornherein
auszuschliefen; schon aus dem Grunde, weil die F#higkeit eine
Schale hervorzubringen eine sidmtlichen Mollusken zukommende
Grundeigenschaft ist, von der auch die Octopoden keine Ausnahme
machen, wie das Vorhandensein eines Mantels und einer die
Kiemen umschlieffenden Mantelhohle eindentig beweist. Die Bil-
dung dieser Merkmaie steht ja in innerer Korrelation mit der
Bildung der Schale und ist unmittelbare Folge davon. AuBerdem
deutet die Umbildung des Kriechfulles zu einem Trichter und zu
Fangarmen bei den in der Gegenwart hauptsidchlich benthonisch
lebenden Octopoden darauf hin, dafi bei ihren Vorfahren eine
Schwebeschale vorhanden war. Da in der Aushildung des Weich-
korpers grundlegende Unterschiede gegeniiber den Nautiloideen
vorliegen, hat die STEINMANNsche Annahme von Beziehungen zu
den Ammonoideen manches fir sich. Bemerkenswert in diesem
Zusammenhang ist es, dall den Nautiloiden und den Decapoden —
also den beiden Gruppen, deren Schalenbau unmittelbar an die
Orthocerenschale anschliefft -—— eine Trichterklappe zukommt,
wihrend sie den Octopoden abgeht. Das bedeutet, daBl bei Nauti-
loideen und Decapoden der Ausweg des Wassers aus der Mantel-
hohle durch den Trichter verschlossen werden kann, wihrend bel
den Octopoden automatisch nur dieser Weg moglich ist, mit andern
Worten war bei den Vorfahren der Octopoden der Trichferriick-
sto von viel mehr grundsitzlicher Bedeutung; die nektonische
Lebensweise war hier viel ausgeprigter und einseitiger. Auch
das spricht eher fir Verwandtschaft mit Ammonoideen als fiir eine
solche mit Decapoden. Khe eine endgiiltige Entscheidung miglich
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ist, bleiben jedoch noch diesbeziigliche Untersuchungen iiber die
rezenten Octopoden und fiber die Ammonoideen abzuwarten.

Wir erkennen somit: |

1. Der Grundtypus der Cephalopoden tritt von vornherein
mit zwei prinzipiell verschiedenen Schalenbauplinen auf, dem
holochoaniden und dem orthochoaniden, die keine unmittelbaren
Beziehungen zueinander besitzen.

2. Entwicklungsfihigkeit besitzen nur die Orthochoaniten,
wihrend die Holochoaniten als fehlgeschlagenc Anpassung rasch
erloschen.

3. Die primir benthonischen Orthochoaniten zeigen schon
im Obersilur eine explosive Aufspaltung in zahlreiche, spronghaft
nebeneinander auftretende Anpassungstypen, némlich die Cyrtocho-
aniten, die Phragmoceraten, die Ascoceraten, die Nautiliden, die
Aminonoideen und die orthogenetische zu den Belemnoideen-Deca-
poden fithrende Weiterbildung.

4. Diese sechs Gruppen stehen somit als vollkommen gleich-
wertig nebeneinander und der ancestralen primitiven Gruppe der
Orthoceren gegeniiber. Die Unterschiede liegen vor allem in der
verschiedenen Enfwicklungsfahigkeit.

5. Die an der benthonischen Anpassung festhaltenden
Gruppen erloschen rasch, als wenig anpassungsfihig, wihrend die
dem Schalenauftrieb folgenden nektonischen Anpassungstypen sich
reich entfalten.

6. Je weiler die Anpassung des Weichkorpers an schwimmende
Lebensweise fortgeschritten ist, desto mehr wird die vorher den
Korper tragende Schwimmschale iiberfliissig und unterliegt daher
der Riickbildung (Orthoceren---Belemnoideen—Decapoden, Ammo-
noideen—Qctopoden?). Bei den im Weichkorper nur wenig ange-
pafiten Nautiloideen bleibt die Schale erhalten.

7. Die Selbstindigkeit der drei Gruppen Nautiliden, Deca-
poden und Oectopoden wird auch dareh die Organisation des
Weichkorpers und vor allem durch die jeweils in verschiedener
Weise durchgefithrte Umbildung des urspriinglichen KriechfuBles
bestitigt.

e) Zusammenfassung

Sidmtliche vier, im vorhergehenden kurz skizzierten Beispiele
zeigen deu gleichen Moduns des Entwicklungsablaufs, wie er oben
festgestellt wurde. Klar und eindeutig zeigt sich der Cyclus mit
seinen beiden Phasen, einer ersten explosiven Aufspaltung in ver-
schiedene, nebeneinander auftretende Bauplantypen und einer



Ot

32 Vergleichend stammesgeschichtliche Analyse 1216

zweiten, in der diese — entsprechend ihrer Anpassungsfihigkeit —
sich weiterbilden.

Dieses Krgebnis erlaubt uns, diesem Modus des Entwicklungs-
ablaufs Allgemeingiiltigkeit fiir die gesamte Entwicklung innerhalb
des Tierreichs zuzuerkennen.
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11 Teil ,
Theoretische Diskussion der Ergebnisse
A. Explosive Entwicklung
1. Sprunghafte Typenneubildung

Zoologie und Botanik arbeiten mit lebenden Organismen
innerhalb der kurzen Zeitspanne der Gegenwart. Iintwicklung,
Stammesgeschichte ist von hier aus naturgemif nicht zu erkennen;
das System, bzw. richtiger die demselben zugrunde liegenden mor-
phologisch-anatomischen Ahnlichkeiten, aus denen durch Abstraktion
die systematischen Kategorien gewonnen werden, sind die cinzigen
Grundlagen zu einer Konstruktion der Verwandtschaftsverhiltnisse:
Stammesgeschichte ist hier sonach einzig Projektion eines augen-
blicklichen Znstands zuriick in die Vergangenheit. An dieser Fest-
stellung wird auch dadurch nichts geindert, daB die Ahnlichkeiten
nicht allein das adulte [lebensstadium, sondern den gesamten In-
dividnalzyklus vom Ki bis zum Tode umfassen. Neben der Art-
konstanz lassen die einzelnen Organismen individuelle Abdinderungen
beobachten, die Variabilitit, teils durch HuBlere Kinfliisse, teils
durch Eigengesetzlichkeit und die Zweigeschlechtigkeit bedingt.
Die Variabilitit ist normalerweise fluktuierend und zeigt nur
kleinste Abweichungen. line Descendenzlebre aunf dieser Basis
konnte nur mit Summierung kleinster Abdnderungen in langen
Zeitrdumen rechnen; jede weitere Annahme wiirde iiber die Be-
obachtungsgrundlagen hinausgreifen. Dd die Descendenztheorie
von der Biologie ausging, zu einer Zeit, da eine Paliontologie
noch nicht bestand, muBite diese Art der Anschauung ihr Grund-
prinzip darstellen. Dal} jedoch in Wirklichkeit eine Stammesgeschichte
auf dieser Basis vollkommen unmoglich ist, so gut, wie cine
Staatengeschichte durch Riulckwirtsprojektion aus einem augen-
blicklichen Stadium ausgeschlossen ist, wurde lange nicht erkannt.

In glicklicherer Lage ist die Paldonfologie; ihr steht das
historische Material geologischer Zeitrdume zur Verfiigung. Sie
kann den Ablauf der Entwicklung unmittelbar ablesen. Zahlreiche
Stammreilen sind denn auch bekannt geworden und wurden ein-
gehend diskutiert und beschrieben. NEUMAYR und WAAGEN und
KowaLEWSKY stehen am Anfang dieser Entwicklung. Was all
diese Stammreiben zeigten, war eine scheinbare Bestitigung der
theoretischen Vorstellungen aus der Biologie: eine ganz allméhliche
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Anderung, eine Summierung kleinster Einzelwerte. Nur verstindlich
ist es, wenn diese ,Krfahrungstatsache® der Paliontologie zu einer
Festigung der theoretischen Annahme fiuhrte, daf alle organische
Entwicklung langsam wund allmdhlich vor sich gehe, daf diese
Annahme zum Dogma erbirtet wurde, gleichgiiltig ob man mit
DARWIN Summicrung kleinster Selcktionswerte oder mit TLAMARCK
— wie vor allem in der Paliontologic — Umbildung durch all-
mihliche Anpassung annahm.

Die Bestitigung der Theorie durch die Paliontologie war
aber nur eine scheinbare. Ks darf nicht vergessen werden, da
die Paliiontologie nicht als selbstindige Wissenschaft grofl geworden
ist, sondern nur als Anhiingsel an die Geologie und Biologie. Die
Finfuhrung der Descendenzlehre in die Palidontologie geschah in
unmittelbarer Abhiingigkeit von der Biologie. NEUMAYR und
KOwALEWSKY waren begeisterte Anhinger der DARWINschen
Lehre. Die Paliontologie sah in ihr Material hinein, was die
Biologie vorschrieb; und eventuelle Unstimmigkeiten wurden durch
die ,Liicken der Uberlieferung® beseitigt.

Auch heute noch wird — in enger Anlehnung an die An-
schanungen der Biologie — in der Paliontologie vielfach die Tat-
sache einer explosiven Aufspaltung, einer sprunghaften Typenneu-
bildung abgelehnt. So schreibt — um nur einige Beispiele heraus-
zugreifen — PoMprrEcky iiber das explosive Aufspalten der
Holochoaniten, Orthochoaniten und Cyrtochoaniten im Untersilur:
»Explosiv wird es darum gehciflen, weil man, wie in vielen ana-
logen Fillen, sich nicht bemiiht, eine natirliche ungezwungene
Erklirung fiir das scheinbar sehr unvermittelte, plotzliche Auf-
treten zu suchen®. Denn ,nicht in den vom terrigenen Detritus
ausgefiilllen kambrischen Meeresriumen in S und SO des alten
Pleilerstiicks Fennoskandia, auch nicht im kambrischen Westmeere
Nordamerikas . . . . hat sich die kambrische Vorgeschichte der
silurischen Nautiloideen abgespielt. Sehr viel wahrscheinlicher ist
es, dal Meere in der nordlichen bis westlichen Umrahmung des
alten mnordatlantischen Landes die eigentlichen Wohu-
gebiete der kambrischen Nautiloideen waren® — diese aber kennen
wir charakteristischerweise, wie iberall in solchen Iillen, nicht.
So baut auch in #hnlicher Weise PFEFFER seine Untersuchung
iiber die Kreide-Tertiirgrenze auf der Vorstellung auf, dafi dem
Fehlen von Ubergangsformen am Anfang der Plazentalier eine
zeitliche Liicke in der Uberlieferung zugrunde liege: der in Frage



536 Theoretische Diskussion der Ergebnisse {220

stehende Zeitabschnitt war eben eine allgemeine Festlandsperiode,
so daB die Fossilisationsmoglichkeiten fiir die primitiven Plazentalier
dieser Zeit denkbar ungiinstiz waren. Aber sollte micht trotzdem
der Zufall wenigstens einmal Plazentalierreste aus dieser hypo-
thetischen Zeitspanne iiberliefert haben? Auch die tertifiren Siuger
sind doch gréfitenteils Landbewohner und stammen aus terrestri-
schen Ablagerungen, ohne dafl in der Entwicklung dieser Stamm-
reihen so riesige Lilcken beobachtbar sind. Von im Prinzip -
dhnlichen Voraussetzungen ausgehend, faBt STRINMANN seine Auf-
fassung dahin zusammen, daB eine ,solch explosive Entwicklung,
die durch Reichtum und Mannigfaltigkeit neuer Merkmale und
Formen aus dem Rahmen der sonst angenommenen langsamen und
schrittweisen Umbildung herausfillt, wirklich in einer Kkleineren
oder griofieren Stammreihe mit Sicherheit festgestellt® sei, sei seines
., Wissens nicht der Fall“.

Demgegeniiber spricht HENNIG ausdriicklich von der  jugend-

lichen Plastizitit eines neu aufstrebenden Zweiges®, die ,fast jedes
Individumin zur eigenen Art, wenn nicht Gattung stempelt.
Nahe der Wurzel streben die Einzelstimme stiirmisch anseinander,
um dann ohne einen zentralen Hauptstamm nebeneinander her
durch die Zeiten sich weiter zu bilden. . . Fast stets, wenn ein
neues Prinzip des Korperbaues gefunden ist, sehen wir die gleichen
Erscheinungen wicderkehren, der wir ja als explosive Kntfaltung
schon in anderem Zusammenhang gedachten®.

Wie verhalten sich dazu die paldontologischen Befunde? Kr-
lauben sie tatsiichlich, die Annabme einer plotzlich explosiven
Entfaltung, die aus dem Rahmen der langsamen Weiterbildung
herausfillt, wie das in den vorhergehenden Kapiteln an zahlreichen
Beispielen anfgezeigt ist und wie das auch HENNIG charakterisiert?
Oder handelt es sich pur um eine Ifilschung des wirklichen Ab-
laufs infolge der Iiickenhaftigkeit der Uberlieferung?

Bei aller Anerkennung der Liickenhattigkeit der Uberlieferung
scheint es mir doch, als ob wir heute lingst nicht mebr die gleiche
Berechtigung wie DARWIN haben, alle Unstimmigkeiten durch
dieses Prinzip zu erkliren, als ob die Hypothese einer gleichmifiig
langsamen Kntwicklung zur unbedingten Voraussetzung geworden
sel, die im Notfall eben durch die Hilfshypothese von der Liicken-
haftigkeit gestiitzi wird. Weshalb sollte die Uberlieferung iiberall
da von einer auffallenden Vollstindigkeit sein, wo die vorhandenen
Bauplantypen sich weiterbilden? wiihrend iiberall da, wo dic Wurzeln
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sind, wo die verschiedenen Typen auseinander hervorgehen, die
Uberlieferung so liickenhaft ist, daB keine einzige von den vielen
postulierten Zwischenformen fossil geworden ist? Es ist mehr als
bloB Zufall, wenn die allmihliche Weiterbildung der einzelnen
Dekapodengruppen klar verfolgbar ist, aber keine einzige Form
j¢ gefunden wurde, die zwischen ihnen vermittelt. Wenn die durch
die  verschiedenen Wirbeltypen charakierisierten Stegocephalen-
gruppen und Reptilien bis zu ihrem ersten Auftreten in zwar primi-
tiven Formen, aber doch deutlich getrennt verfolgbar sind, aber
trotz der nunmehr recht gut bekannten Tetrapodenfauna des Karbon
und des Unterperm kein einziges Bindeglied bekannt geworden
ist. Die Beispiele lieBen sich beliebig vermehren; es geniigt der
Hinweis auf die vorhergehenden Kapitel. Jedem unvoreingenommenen
Blick fallt der scharfe Gegensatz auf, der ausnahmslos und iiberall
zwischen der explosiven Aufspaltung auf der einen Seite und der
allméhlichen Weiterbildung auf der andern Seite besteht.

Der paliontologische Befund 148t eine andere An-
nahme, als die der explosiven Aufspaltung, nur unter
Zuhilfenahme von Hilfshypothesen zu. Kr zeigt eindeutig,
dafB diese sprunghaft erfoigt ist.

Dieser Tatsachenbestand wird in positiver Weise bestitigt
durch die logische Unmoglichkeit einer anderen Annahme. Die
verschiedenen Stammreihen innerhalb einer Klasse oder jeder
sonstigen systematischen Kategorie konvergieren nach der Wurzel
zu; dieses Konvergieren ist aber nur dadurch bedingt, daB dic
Vertreter der einzelnen Stammreihen nach der Wurzel zu immer
primitiver werden, d. h. also dem idealen, konstruierten Grund-
typus dhnlicher werden; auf der anderen Seite ist der Anpassungs-
typus in jeder Stammreihe bis zu ihren ersten Anfingen unver-
dnderlich, so dafl in dieser Hinsicht ein Konvergieren nicht statt-
fand. Man hat sich daran gewohnt, dieses Konvergieren in den
Vordergrund zu stellen und dementsprechend die Stammreihen
hypothetisch nach rickwirts zu verlingern bis zum Schnittpunkt.
Dieser bedeutet dann die gedachte Stammform. Diese darf jedoch
nach dem Gesetz der Spezialisationskrenzungen nach keiner Richtung
angepalit sein, in der eine der spiteren Stammreihen angepalfit ist,
ja, sie darf tberhaupt nicht angepafit sein; d. h. mit anderen
Worten, sie hat niemals existiert. Jede groflere Gruppe hat
stets nur in ihren verschiedemen Anpassungstypen exi-
stiert, zwischen denen Ubergangsformen undenkbar sind.
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Zur Illustration nur wenige Beispiele. Die verschiedenen Molluskengrappen sind
unterschieden durch den verschiedenen Bautypus der Schale. Alle Versehiedenheiten in
der Anatomie des Weichkorpers sind letzten Endes in korrelativer Abhingigkeit von dem
Schalentypus entstanden. Vorhandensein des Mantels und der Mantelhghle, sowie der
in diese eingeschlossenen Kiemen, eines vom Kirper getrennten muskuldsen Kufes, die
Konzentration des metameren Strickleiternervensystems aunf die drei charakferistischen
Ganglienpaare — all diese Charaktermerkmale des Molluskenkérpers haben erst Sinn,
wenn die Schale vorhanden ist, kounten sonach bei dem anneloiden schalenlosen Vor-
fahrentypus nicht vorhanden sein (ygl. die Amphineuren, bei denen der charakteristische
Schalentypus den metameren Grundtypus nur wenig modifizierte und infolgedessen eine
Konzentration des Nervensystems nicht erfolgt ist). Ausbildung dieser Merkmale erfolgte
vielmehr erst, nachdem die Schale vorhanden war. Die Schale selber konnte aber nur
sprunghaft entstehen — entweder als ganze Schale oder gar nicht. Da aber eine anne-
loid metamere Organisation des Weichkirpers gleichzeitig mit der Schale eine zweifellos
nicht lebensfihige Kombination darstellt, folgt, daB auch die Umbildung des WeichkGrpers
eine sprunghafte war — wenngleich natiirlich die Molluskenorganisation nicht von vorn-
herein in ihrer heutigen Vollstindigkeit vorhanden war. Die Mollusken sind sonach
sprunghaft entstanden. Das gleiche gilt fiir die einzelnen Molluskengruppen selber:
denn es besteht keine Moglichkeit eines Ubergangs zwischen dem Lamellibranchiertypus,
bei dem die Schale seitlich um die Korperflanken herumwichst, dem Gastropodentypus
bei dem die Schale als dorsale Kappe angelegt wird, in die sich der Korper zuriickzieht,
und dem Amphineurentypus, der die Dorsalseite dureh eine Reihe einzelner Kalkplatten
schiitzt. Diese Typen miissen von allem Anfang an getrennt nebeneinander bestanden
haben. Der Molluskentypus ist sprunghaft aus dem Annelidentypus entstanden als Folge
der Schalenbildung; aber nicht mit einer generalisierten gemeinsamen Urform, sondern

sofort mit den verschiedenen Schalentypen.

So innerhalb der Plazentalier: die gedachte Stawmmform der verschiedenen her-
bivoren, carnivoren, iusectivoren, omnivoren, arboricolen usw., Plazentalierreihen konunte
in keiner dieser verschiedenen Richtungen angepaBt sein; dann aber fehlte auch jegliche
Anpassungs- und Entwicklnngs-, ja Lebensfihigkeit. Der Plazentalierbauplan konnte
entweder gar nicht oder nur in diesen verschiedenen Anpassungstypen erscheinen. So
innerhalb der Arthropeden, der Crustaceen, der Stegocephalen und Amphibien usw. Der
Hinweis auf die vorhergehenden Kapitel geniigt. Die Typenneubildung in einer
Periode der explosiven Entfaltung ging unter allen Umstinden sprunghaft
vor sich

Das Befremdliche, das diese Feststellung auf den ersten Blick
an sich hat, besteht nur solange, als man sich einzig die Verhiltnisse
des erwachsenen Tieres vor Augen hilt. Hs verschwindet, sobald
man den gesamten Individualzyklus betrachtet. Der ausgewachsene
Organismus ist fertig, d. h. die Fihigkeit zur Organneubildung,
zu einer Umgestaltung des Korpers geht ihm mehr oder weniger
vollkommen ab. Er ist entweder lebensfihig und pflanzt sich dann
fort, oder er ist nicht lebensfihig und stirbt ab. Anders der erst
im Aufbau begriffene, jugendliche Organismus: die Organe und
Organsysteme sind noch gar nicht oder nur teilweise vorhanden.
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lhre Ausgestaltung Im einzelnen ist noch der Umbildung fihig.
Umgestaltung oder auch nur beschleunigte oder verzigerte Anlage
eines einzigen Organs withrend der Entwicklung kann aber unter
Umstinden zu einer grundsitzlichen Umprigung des gesamten
Organismus fihren, so daB schlieBlich ein vollkommen neuartiger
Typus ,sprunghaft® resultiert. Der Ontogenie kommt so zweifellos
grundsiitzliche Bedentung zu fir die Vorginge der Entwicklung.
Vgl. spiter Ontogenic und Phylogenie.

2. Inadaptive Typenneubildung

Wenn wir im vorhergehenden in der Hauptsache von An-
passungstypen sprachen, die in einer Periode der explosiven Ent-
faltung durch sprunghafte Typenneuprigung aus einem Grundtypus
entstehen, so konnte dadurch der Eindruck erweckt werden, als
ob die Typenneubildnng eine gerichtete, als ob eine bestimmt ge-
richtete Anpassung unmittelbare Ursache sei. Wenn schon die
Tatsache der Sprunghaftigkeit des Vorganges im Widerspruch zu
einer solchen Annahme steht — Anpassung kann ja nur zu einer
allmihlichen und langsamen Stirkung oder Reduktion einzelner
Organe fithren —, so zeigt das eindeutig der tatsdchliche Befund.
Denn neben anpassungsfiihigen Typen treten bei jeder explosiven
Entfaltung auch Typen auf, dic nicht anpassungsfihig sind, daher
rasch wieder erléschen und mit wenigen Formen persistieren oder
degenerativ werden. Kin Riickblick auf die in den fritheren
Kapiteln angefithrten Beispiele zeigt dies klar. Hier geniigt es
an die Gruppen der Marrellomorphen, Limulava, Aglaspina, Conu-
larida, Scaphopoda, Ascoceratidae, Antiarchi usw. zu erinneru,

Diese Tatsachen hat ABEL unter der Bezeichnung der ,fehl-
geschlagenen Anpassungen® zusammengefalit, ohne aber die
Bedeutung derselben in ihrer vollen Tragweite zu erfassen. Bei
einer fehlgeschlagenen Anpassung handelt es sich nach den Worten
ABELS um ,eine Anpassung oder Reaktion des Organismus, die
durch die Lebensweise oder Bewegungsart bedingt und provoziert
ist, aber es ist keine gute und anpassungsfihige Anpassung®. Die
Bezeichnungsweise ABELS — sie ist in den vorhergehenden Ab-
schnitten der Einfachheit halber vorldufig festgehalten worden —
geht von dem naehtriglichen Krgebnis aus und greift durch die
Einfiigung des Begriffes , Anpassung“ der Erklirung der Tatsachen’
vor, was durch die Definition noch besonders unterstrichen wird.
Spiter hat denn auch ABEL sich vorsichtiger ausgedriickt, wenn
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er betont, daB die Bezeichnungsweise ,unvorteilhafte Reaktion auf
die Umwelisreize* den Tatsachenkomplex gliicklicher umschreiben
wiirde. Mit dieser nicht so ausgesprochen teleologischen Formu-
lierung, die aber immer noch gleich stark — wenn auch in etwas
weniger einseitig lamarckistischer Richtung — mit dem Versuch
ciner Tatsachenerklirung belastet ist, hat sich AREL der etwas
neutraleren Ausdrucksweise KOWALEWSKYS genihert.
KOWALEWSKY — wohl der erste, der auf derartige Tatsachen
iiberhaupt hingewiesen hat —— ging von der Art und Weise der
Umbildung und Reduktion der Seitenzehen bei den Artiodactylen
aus. Von den Anthracotheriiden ausgehend und diese mit anderen
Artiodactylengruppen vergleichend, fand er, daB diese Reduktion
auf zwel verschiedenen Wegen vor sich gegangen sei: in einen
Fall wurden die seitlichen Metacarpalia zwar stark verkleinert,
behielten aber ihre urspriingliche Stellung in der Artikulation mit
dem Carpus; im andern Fall ging mit der Verkleinerung der seit-
lichen Metacarpalia ein nach der Seite dringen derselben Hand in
Hand, so daf} sie¢ von der Artikulation mit dem Carpus aus-
geschlossen wurden. Wihrend bei dem ersten Modus der Um-
bildung die Kntwicklung und Vergroflerung der mittleren Meta-
carpalia eingeengt blieb, war im zweiten Fall die Maglichkeit einer
VergrioBernng derselben gegeben. Der Umbildungsmodus ist daher
im ersten Fall nur bis zu einem gewissen Punkte steigerbar,
wihrend im zweiten Fall der Entwicklung theoretisch keine Grenzen
gesetzt sind. Wohl ausgepriigte Zweizehigkeit ist daher nur auf
dem Wege der zweiten Gruppe erreichbar: nur diese Gruppe ist
vom Gesichtspunkt des Artiodactylenschemas aus anpassungsfihig,
wihrend die erste Gruppe die reinc Artiodactylenextremitiit nie
erreichen kann, sie ist nicht anpassungsfihig. KOWALEWSKY

unterschied daher einen adaptiven -— anpassungsfihigen —
Modus und einen inadaptiven — nicht anpassungsiihigen —

Modus der Zehenreduktion. Das ist eine vollkommen neutrale Be-
zejchnungsweise, die die Tatsachen in jeder Hinsicht voll umschreibt,
ohne eine Krklarung dafliir zu geben. Im folgenden sei daher diese
Bezeichnungsweise festgehalten.

Wir stellen demnach fest: die in der Phase der explo-
siven HKntfaltung statthabende sprunghafte Typenneu-
bildung ist eine ausgesprochen richtungslose, zufillige:
adaptive und inadaptive Typen treten vollkommen gleich-
wertig nebeneinander auf. Uber ihre Entwicklungs- und An-
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passungsfihigkeit entscheidet erst die Zukunft, die weitere Ent-
wicklung; der Typus selber ist aber ein fiir alle Mal festgelegt;
denn — und das ist das wesentliche — die inadaptiven Typen
verharren ausnahmslos in ihrem Typus, genau, wie die adaptiven.

3. Funktion, Form, Anpassung

Durch die gesamte Deszendenzlehre der modernen Natur-
wissenschaft zieht sich der Streit um die beiden mit den Namen
DARWIN und LAMARCK verkniipften Grundanschauungen, d.h. letzten

indes um die Frage nach dem Primat von Form, bzw. Funktion.
Wenn bei Darwin -— und diese Grundidee ist vor allem von
WEISMANN ausgebaut und nach allen Richtungen durchdacht
worden — die letzte Ursache der Weiterbildung im Organischen,
in zufilligen Abdnderungen des Organismus selber liegt, Abinde-
rungen, die erst sekundir durch Selektion teils ausgetilgt, teils
gesteigert, ,geziichtet* werden, so ist damit der Form eindeutig
das Primat vor der Funktion zuerkannt. Denn Selektion, Auswahl
des Niitzlichen, ZweckmiiBigen, d. h. Anpassungsfihigen kann erst
dann einsetzen, wenn durch Vorhandensein verschiedener Formen
nehenecinander eine Auswahlmoglichkeit geschaffen ist, wie das vor
allem durch GOEBEL betont wurde; die Frage kann nur mehr die
sein, wodurch das zufillige Abindern bedingt ist. Umgekehrt
verkniipft sich mit dem Namen LaMARrRCKs die Vorstellung, dal
die #Hunktion das primire ist und dic Form erst als sekundire
Folge erscheint: Anpassung durch Gebrauch, bzw. Nichtgebrauch,
d. h. Starkung, bzw. Riickbildung von Organen ist die Grundidee.
Wenn die DARWINsche Erklirungsart vorwiegend von der Biologie
vertreten wird, so sind die bAMARCKschen Anschauungen in der
Hauptsache in der Paliontologie verbreitet.

Als roter Kaden zieht sich durch die ganze Paldobiologie
ABELs die Auffassung, daf3 Funktion die primére Ursache sei und
die Form als angepalBt erst sekundire Folge. Und erst neuerdings
hat ABEL dieser Auffassung scharfen, unmifiverstindlichen Awus-
druck gegeben: ,Nur die Weise zu leben, bestimmt die Gestaltung
des Tieres. Nahrung, Bewegung und Ort formen den Korper
allein“. Und in tibereinstimmender Weise hat sich JAEKEL, von
theoretischen Uberlegungen und Voraussetzungen ausgehend, aus-
gesprochen, daB es nimlich undenkbar sei, daf ,in der phyletischen
Morphogenie . .. .. Organe sozusagen auf Vorschufi geliefert

werden“, dall ,jede Kigenschaft einmal funktionell erworben sein
Fortschritte der Geologie u. Palaeontologie. Heft 26 (Beurlen) 35
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muf“, daB fir das ,Problem, ob die Form oder die Kunktion das
primdre sei, nur die Moglichkeit bleibt, die [funktion als das form-
bildende Moment zu betrachten®. Wenn diese Auffassung bei der
Befrachtung und Verfolgnng der einzelnen Stammreibhen selber
tatsdchlich zunfichst als die einzig mogliche erscheint, so ist sie
doch schon dureh POMPECKJS wesentlich eingeschrinkt worden,
wenn ,in der Umformung der Organe durch Gebrauch oder Nicht-
gebrauch, LAMARCKS Hauptgedanke, nur ein Kingehen der Orga-
nismen auf von auben her durch die Umwelt ausgeiibfe Reize
zwingender Art zu sechen® sein soll. Und wenn HENNIG schlieBlich
betont, dafi ,die Fihigkeit des Lebens zur Anpassung viel weniger

darin besteht, aus irgend einem . .. . Bediirfnis heraus neue
Korperteile hervorzuzaubern, als in dem . . . . Vermdgen, die vor-
handenen Organe und Kigenschaften . . . . neuen . . . . Aufgaben

sich dienstbar zu machen®, so ist damit in Wirklichkeit das Primat
der Form vor der Funktion ausgesprochen. Das gleiche hat
neuerdings R. RICHTER eindeutiz an dem Beispiel der Calceola
aufgezeigt: Ks ist nicht ,formerzwungene Funktion“, sondern
yfunktion-erzwingende TForm“, die hier den Fntwicklungsgang
beherrscht.

Ks zeigt sich, daB trotz unbedingter Vorherrschaft lamarcki-
stischer Ideen in der Paldontologie gewichtige Stimmen und Kin-
winde gegen diese bestehen, daBl das Problem Funktion und Form
in keiner Weise als gelost betrachtet werden kann. Die vorliegenden
Krgebnisse der explosiven Kntwicklung und der inadaptiven Typen-
neubildung erlauben es nun, das Problem dahin zu losen, daB
— wenigstens in der Phase der explosiven Kntwicklung — der
Form das Primat zukommt, daff die vorhandene Form
eine bestimmte Funktion vorschreibt, jerzwingt®.

Zunichst die Tatsache der sprunghaften Typenneubildung.
Wenn sich der Typus nicht allméhlich, sondern sprunghaft herauns-
bildet, so ist damit ein Herausbilden desselben durch allméhliche
Anpassung, durch Gebranch oder Nichigebrauch von Organen von
vornherein ausgeschlossen. Die Form tritt plotzlich auf und ist
vorhanden; Anpassung kann, wenn iiberhaupt, erst erfolgen, wenn
ein anzupassender Formtypus gegeben ist. Wenn dariiber hinaus
die Typenneubildung in der Phase der explosiven Enfwicklung
durch unmittelbare Anpassung bedingt wire, so militen die neu
auftretenden Typen durchweg adaptiv sein; inadaptive, nicht an-
passungsfihige Typen kénnten iitberhanpt nicht entstehen.
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Abgesehen von diesen theoretischen Uberlegungen sind es
unmittelbar die Tatsachen, die zur Annahme eipes Primats der
Form flihren. So sei an den Amphineurentypus nnter den Mollusken-
erinnert. Der aus verschiedenen dorsalen Platten bestehende Panzer
erscheint auf den ersten Blick als die gliicklichste Lisung des
Problems, einerseits Schutz fiir die Dorsalseite zu bieten und
anderseits freie Beweglichkeit zu gewihrleisten. In Wirklichkeit
jedoch ist, wie oben gezeigt wurde, bei diesem Schalentypus ein
Schutz des lebenswichtigsten Korperteils, des Kopfes, nur unter
der Voraussetzung moglich, daBl auch der Kopf von einer festen
Kalkplatte bedeckt wird, dafl dieser mithin seine eigentliche Funktion
aufgeben mufl, was eine Aufgabe der freien Beweglichkeit zur
Folge hat. Auf der andern Seite ist aber die Schale, eben da sie
nicht einheitlich ist, auch kein unbedingt zweckmiifiger Schutz bei
stillsitzender Liebensweise. Die Schale kann somit weder als An-
passung an kriechende, noch als Anpassung an stillsitzende Lebens-
weise enistanden sein. Vielmehr hat der einmal und primir vor-
handene Schalentypus sekundir die charakteristische, stillsitzende
Lebensweise erzwungen. Die Aunpassung ist die Folge des Schalen-
typus. Die Funktion folgt ans der Korm.

Oder die Cephalopoden! Die primire Ausgangsform war
benthonisech und besaf einen normalen KriechfuB. Der Typus der
gekammerten Schale erzwang erst sekundir den Ubergang zn nek-
tonischer Liebensweise, die Funktion des urspriinglichen Kriech-
fufies als Schwimmorgan. KEbenso wie der Schalentypus der zwei-
klappigen Lamellibranchier Umbildung und Anpassung zu limno-
benthonischer Lebensweise zur notwendigen Folge hatte, wihrend
der umgekehrte Weg in jeder Hinsicht undenkbar ist. — Die
Weichhiutigkeit der von weichhiutigen Natantiern abstammenden
Thalassiniden und Paguriden ist die Voraussetzung, auf der allein
die Anpassung und Lebensweise dieser Gruppen verstindlich ist,
wihrend der umgekehrte Weg, daBl ein kriftiger Panzer vorhanden
war, der verloren ging, nachdem die Paguriden sich in fremden
Schalen verkrochen haben usw., undenkbar ist, wie oben gezeigt
wurde. — Das Vorhandensein von Pleuren-ihnlichen Aunsstiilpungen
an den Segmenten, die 'als Tragschirme gewissermafen verwandt
werden konnten, ist, wie HANDLIRSCH und STEINMANN richtig
betonten, die Voraussetzung fir die fliegende Lebensweise und
die Flitgel der Insekten; unmdoglich ist es, daB die Insekten-
fliigel allmiihlich entstapden sind aus Versuchen zu fliegen. Uber-

35%
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all ist, genau so cindeutig wie bel dem von R. RICHTER analy-
sierten Beispiel von Calceole, der Formtypus das Primére, die
Funktion das Sekundire.

Oder die verschiedenen Umbildungsmodi der Wirbelsiiule von
dem embolomeren Stadium aus. Nur der gastrozentrale und der
notozentrale Wirbeltypus schaffen die Moglichkeit einer Wirbel-
siule, die den Rumpf zu tragen vermag und damit sekundiir zur
IEmporhebung des Korpers tber den Boden fithrt, d. h. eine reiche
Entwicklung der Extremititen und eine vielseitige Anpassung zur
Folge bat: der rhachitom-stereospondyle und der pseudozentrale
Wirbeltypus dagegen halten im Prinzip an der Grundgliederung
der embolomeren Wirbelséiule fest, geben somit diese Moglichkeit
nicht; dieser Formtypus erzwingt daher unbedingte Festhaltung
der amphibischen liebensweise. -—— | Kin sehr geringes Gewicht
war Yorbedingung zum Erwerb des Flugvermogens. Hohlknochen
und Dinnwandigkeit des Skeletts konnten nicht erst von Flug-
sauriern und Vogeln erworben werden. Sie waren in einer Saurier-
gruppe der Trias entstanden und damit erst bot sich der Ent-
wicklung itiberhaupt eine Moglichkeit dar, sich das Luftmeer
als Bewegungsraum nutzbar zu machen® (HENNIG). Auch hier
-— die Beispiele lieflen sich leicht vermehren — ist der Formtypus
das Primire, die Funktion die Ifolge.

Hier mag bemerkt sein, dafl auch GOEBEL auf Grund seiner
reichen experimentellen und morphologischen Krfahrung in der
Botanik hinsichtlich der Pflanzen zu dem gleichen Krgebnis ge-
langte: es ist das Prinzip der Ausniitzung oder der indirekten
Anpassung. Zur [lustration sei eine charakteristische Stelle be-
treffend die kleistogamen Blitten angeflithrt: ,Wir haben stets zu
unterscheiden zwischen den &dulleren Bedingungen, welche eine be-
stimmte Reaktion der Pflanzen auslosen, und zwischen dem Nutzen,
welchen diese Reaktion gewihrt. Die kleistogamen Bliiten stellen
einen weiteren Beleg fiir den Satz auf, daf eine Reaktion auf
duBBere Kinflisse fiir die Pflanze vorteilhaft sein kann auch da,
wo zwischen diesen Kinfliissen und Faktoren, welchen diese Re-
aktionen ,angepafit® sind, keine direkte Beziehung besteht. Auch
solche Pflanzen bringen kleistogame Bliiten hervor, welche diese
durchaus nicht notwendig haben. Fiir manche Pflanzen aber ist
die Fihigkeit, kleistogame Bliten zu bilden, deshalb von so groBer
Bedeutung geworden, weil die chasmogamen bel ibhnen nicht regel-
miBig Samen ansetzen. Das Verhiltnis ist aber hier umgekehrt
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als es gewohnlich betrachtet wird: die kleistogamen Bliiten freten
nicht auf weil die chasmogamen keine Bliiten ansetzen, sondern
die Samenbildung in diesen kann unterbleiben, weil kleistogame
Bliiten vorhanden sind“.

Zusammenfassend erkennen wir, daf in der Phase der
explosiven Entwicklung die Typenneubildung sprunghaft er-
folgt, daB adaptive und inadaptive Typenneubildung gleichwertig
nebeneinander stehen, dafl schlieBlich die Typenneunbildung
nicht Folge einer bestimmten Anpassung, nicht Folge
der Funktion ist, sondern daB die Korm die gegebene
und primire Grundlage weiterer KEntwicklung und An-
passung darstellt. Das Problem liegt in der ¥rage nach den
Ursachen der Formbildung.
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B. Orthogenese
1. Begriff und Bedeuntung der Orthogenese. Historisches

Der durch TH. KiMER (1897) ausfiibrlich begriindete Begriff
der Orthogenese, des Gesetzes ,der bestimmt gerichteten KEnt-
wicklung®, der ,Tatsache, daBl das Abidndern der Lebewesen ganz
gesetzmidBig nach wenigen, bestimmten Richtungen geschieht®, ist
Ausdruck dessen, ,daf die Artbildung in letzter Linie unabhingig
vom Nutzen geschieht, daf sie auf gesetzmiBigen . .. .. Um-
inderungen beruht, deren Ursache in der physiologischen Arbeit
des Korpers auf Grumd von dessen Konstitution und in deren Be-
einflussung durch die physikalischen Mittel der AunBenwelt gelegen
ist“.  ,Jede Entwicklungsrichtung ist nichts als Ausdruck or-
ganischen Wachsens, welches ich als die Ursache der allmihlichen
Umgestaltung der Lebewelt bezeichne, als die Ursache alles Ab-
dnderns und als die letzte Ursache aller Artentfaltung®. , Uberlege
ich zasammenfassend alle Tatsachen, welche sich iiber die Be-

deutung bestimmter Kntwicklungsrichtungen . . . . . ergeben, so
dringt sich mir der SchluBl auf, daB alle . . . . . Lebewesen als
Bildungen aunfgefalit werden miissen, welche . . . . . . . nichts sind

als der Ausdruck von Summen von bestimmten Entwicklungs-
richtupgen®. ., KEs ist seclbstverstindlich, dafl der Kampf ums Da-

sein . . .. die verschiedenen Kntwicklungsrichtungen . . . . be-
einflussen kann, . . . . indem die Zuchtzahl nur die zweckmiBig

gebildeten, bzw. die nicht unbedingt schidlichen Formen bestehen
1aBt«. Aus diesen Zitaten ergibt sich, dafl ErMEr der Orthogenese
eine ganz unbedingt zentrale Stellung in der organischen KEnt-
wicklung zuerkannte, daB sféimbliche Tatsachen auf dieses cine
Grundprinzip zuriickgefithrt wurden, dafi aber letzten KEndes die
Gritnde der Orthogenese in physiologischen Beziehungen gesucht
werden. Wie hoch Emvmr gerade die physiologische Seite seiner
Hypothese einschitzt, geht am besten aus der Wichtigkeit hervor,
die er den Temperaturversuchen iiber Firbung von Schmetterlingen
zuschreibt.
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Diesen von EiMER klar formulierten, vor allem an Farbmustern
von Schmetterlingen gewonnenen HFeststellungen Kntsprechendes
ist auch schon vorher gelegentlich ausgesprochen und erkannt,
freilich nicht so grundsitzlich in den Mittelpunkt des gesamten
Entwicklungsgeschehens geriickt worden. So spricht schon 1894

. NAEGELI von einem ,Progressionsprinzip“, das das ,Beharrungs-

gesetz im Gebiet der organischen Entwicklung® darstellt. ,Sowie
die Entwicklungsbewegung einmal im Gange ist, so kann sie nicht
5 B D ’

stille stehen und sie muf in ihrer Richtung beharren“. Und schon

1888 hat DODERLEIN auf Grund von Kntwicklungsreihen fossiler
Singer klar das gleiche Prinzip ausgesprochen, dafll ndmlich die
organische Kntwicklung charakterisiert sei durch ein auffilliges
Beharrungsvermogen bei einer einmal eingeschlagenen Kntwicklungs-
richtung. Ja, DODERLEIN wies sogar schon daraul hin, daB diese
biologische Triagheit, dieses Beharrungsvermigen so weit gehe,
dall Spezialisationsrichtungen sich weit tber das MaB des Zweck-
mifigen hinausentwickeln, so z. B. bei dem Gebil von Smilodon
und vom Mammut. Die nur kurz gefaBie Mitteilung DODERLEINS
ist — das sel schon hier bemerkt, e¢s wird darauf zuriickzokommen
sein — von ganz besonderer Bedeutung hinsichtlich der Erkiarung
und des Wesens dieser Krscheinung.

Diese (Gedankengiinge — zwar vielfach angezweifelt — kehren
doch immer wieder, insbesondere in der mehr historisch einge-
stellten Palaeontologie. So kann POMPECKJI von dem ,konservativen
Prinzip der Beharrung® sprechen, das sich darin ausprigt, daf
der ,einmal eingeschlagene Weg einer Kntwicklung oder Um-
formung so lange als moglich beibehalten wird“. Und HENNIG
erkennt in dem ,Gesetz der Wachstumssteigerung® eine einseitig
gerichtete, zwangsmillig ablaufende Steigerung . . . ., ohne daf
dabei ein irgendwie in Betracht kommender Vorteil fiir die be-
treffende Tier- oder Pflanzengattung ersichtlich wire“. Das gleiche
Prinzip letzten Endes ist es, wenn ROSA ,eine progressive Re-
duktion der Variabilitit® mit der Artbildung in Zusammenhang
bringt oder wenn KOKEN von einer ;eingeschrinkten Variations-
fihigkeit“ spricht.

Wihrend in all diesen IPallen die Orthogenese zwar als
wesentlicher Faktor der Entwicklung erkannt wurde, aber doch
nicht in der extremen Form wie bei KAMER in den Mittelpunkt
alles KEntwicklungsgeschehens gestellt war, hat neuerdings ABrL
- ansgehend von der ausgesprochen orthogenetisch ablaufenden
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Entwicklung der Pferde — diesem Tatsachenkomplex wieder eine
ganz zentrale Stellung zuerkannt und sich damit im Prinzip wieder
ganz auf den Standpunkt Eimurs gestellt, allerdings auf rein
lamarckistischer Grundlage. Trotzdem glaubt ABEL den E1MERschen
Begriff aufgeben zu sollen; es wird fir die in Krage stehenden
Tatsachen der Begriff des .biologischen Trigheitsgesetzes®
aufgestellt unter Berufung auf die Prioritit NAGELIs und unter
Umgehung des DODERrRLEINschen Prinzips des organischen Be-
harrungsvermdgens. Durch Einfiithrung dieses Begriffes sollen die
Tatsachen ,erklirt® werden, indem die organische Kntwicklung
gewissermafBen anf das Prinzip des Triigheitsgesetzes in der Physik
zurilckgefithrt wird. Wenn ABEL auch die Krscheinungen des ,bio-
genetischen Grundgesetzes® durch sein Trigheitsgesetz erkliren
will, so greift er hierin sogar noch iber die iMERsche Orthogenese
hinaus; in Wirklichkeit dirfte damit allerdings Ursache und Wirkung
verwechselt sein (vgl. Kap. Ontogenie und Phylogenie). Berechti-
gung, den Aunsdruck Orthogenese dorch einen neuen zu ersetzen,
besteht demnach in keiner Weise. Im vorliegenden Fall ist ein
solches Vorgehen auflerdem unzweckmiiBig: denn wihrend Ortho-
genese ein vollkommen neutraler Ausdruck ist, der cine Tatsache
bezeichnet, ist der Begriff ,biologisches Trigheitsgesetz® ein Er-
klirungsversuch; eine Tatsache durch einen solchen zu bezeichnen,
ist aber ein giinzlich unzulissiges Vorgehen.

Ks ist daher unbedingt an der alten KInmMERschen Bezeichnurig
festzuhalten. Der Begriff der Orthogenese als bestimmt gerichteter
Entwicklung geht aus diesen historischen Bemerkungen eindeutig
und klar hervor.

DaB orthogenetische Entwicklung eine hinfig vorkommende
Form der Weiterbildung darstellt, ist unbestreitbar; es sei an das
ABkLsche Beispiel der Pferde erinnert, an die Umbildung des
Elefantengebisses, an die Kntwicklung der Palinwra—Brachyura
unter den Dekapoden, an die Entwicklungsreihe Orthoceratiden—
Belemnoideen—-Sepioideen, an die Kntwicklung der Proherpocheliden
und der Herpocheliden usw. Die vorhergehenden Kapitel zeigen die
immer wiederkehrende Tatsache klar. Weniger eindeuntig ist die
Bedeutung der Orthogenese fiir das gesamte Entwicklungsgeschehen.

Nach EIMER und ABEL ist Orthogenese die einzige Form
der Entwicklung, unter die sich simtliche anderen Krscheinungen
unterordnen lassen. Diese Appahme ist nicht richtig. Ortho-
genese — auch in der ABELschen Fassung — bedeutet ja einzig
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und allein bestimmt gerichtete Weiterbildung eines vorhandenen
Anpassungstyps. Auch ABEL setzt den Grundtypus der Pferde
ja schon voraus. HKs ist keine Moglichkeit, aul dieser Basis ver-
schiedenartige, divergierende Anpassungstypen aufeinander zuriick-
zufithren. Die einzig mogliche Konsequenz ist die Auffassung, die
STEINMANN entwickelt hat. Wiahrend ABEL diesen inneren Wider-
spruch nicht erkannt hat, sah sich EIMER gendtigt, um ihm zu
entgeben, verschiedene Hilfshypothesen einzufiihren (Epistase,
Genepistase, Halmatogenese). Auch die Tatsache der Orthogenese
fithrt damit wieder auf die im vorhergehenden Kapitel besprochene
»explosive Kutwicklung® zuriick.

Das Wesen der Orthogenese erhellt am besten aus den Ge-
setzmiBigkeiten der Entwicklung, die damit verkniipft sind.

2. Der Zwangsablauf orthogenetischer Entwicklung

DaBl jede orthogenetische Stammreihe in sich zwangsmilBig
ablauft, dal mit andern Worten ein einmal vorhandener Formtypus
als unabinderliche Tatsache gegeben ist, zeigt zuniichst die Tat-
sache der auf-, bzw. abstcigenden Kntwicklung. Solange
man die Entwicklung nur unter dem Gesichtswinkel der Biologie
sah, glaubte man freilich nur aufsteigende Reihen feststellen zu
konnen, ohne den Widerspruch zu merken, der zwischen diesem
» vervollkommnungsprinzip® mit dem Menschen als Krone der Ent-
wicklung und der ,mechanischen“ Deutung der organischen Hnut-
wicklung besteht. Hs war das Verdienst JAEKELs, daB auch die
Tatsache absteigender Entwicklung in den Bereich der Diskussion
gezogen wurde. Das Grundbeispiel JAEKELS, das Knorpeligwerden
des urspriinglich knéchernen Innenskeletts primitiver Vertebraten
(Cyclostomen, Selachier, Crossopterygier), ist durch STENSJO ein-
deutlg bestiitigt worden. Die fritheren Kapitel erweitern das Tat-
sachenmaterial in dieser Hinsicht betrichtlich: wir konnten zeigen,
daB die Stegocephalen und Amphibien gegeniiber den gastrozentralen
Tetrapoden ecine absteigende Entwicklung durchmachen. Wir er-
kannten, daf die auf dem Mysisstadium stehenden Kucyphiden und
Penaeiden (mit Exopodit im adulten Stadium) nicht primitiv sind,
sondern dafl sie durch absteigende Entwicklung zustande gekommen
sind. Ebenso zeigte sich, dall der Blattfulb der Phyllopoden nicht
aus den Parapodien der Anneliden hervorgegangen ist, sondern
durch Riickbildung, also absteigende Entwicklung aus dem -nor-
malen vielgliedrigen Spaltfull der Trilobiten und Malacostraken.
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Das Teblen eines Karapax bei den Arthrostraken erwies sich als
sekundiire Reduktion. Die rezente Nebalie ist in vicler Hinsicht
primitiver geworden als ihre palidozoischen Vorliufer (Nahecarida).
Die aplacopboren Amphineuren haben mit der Schale auch die
Kiemen und den Kriechfuf fast ganz verloren, auch dies eine deut-
lich absteigende Entwickiung; letzten Endes stellen die Amphi-
neuren in jhrer Gesamtheit und die Lamellibranchier dadurch, dafi
sie trotz Vorbandensein eines Kriechfulles eine frei kriechende
Lebensweise aufgeben, gegeniiber den iibrigen Mollusken eine ab-
steigende Entwicklungsgruppe dar, vom Gesichtspunkt der Mollusken-
organisation aus betrachtet, wie auch die Fische in ihrer Gesamt-
heit wie JAEREIL betonte, darch die weitgehende Reduktion der
Extremititen und die Reduktion der Lunge zur Schwimmblase.
s zeigt sich, dafl absteigende Entwicklung in der organischen
(ntwicklung von ausschlaggebender Bedeutung ist.

Diese Tatsache entspricht der adaptiven, bzw. inadaptiven
Typenneubildung in der Phase der explosiven kintwicklung. Adap-
tive T'ypen machen durchweg eine aufsteigende HEntwicklung duarch,
wahrend naturgemif die inadaptiven Typen nur degenerativ werden
konnen, d. h. eine absteigende Entwicklung durchmachen oder aus-
sterben miissen, sofern nicht der Ubergang zu einem adaptiven
Formtypus moglich ist. Diese Moglichkeit isf aber in keinem der
zahlreichen Fille verwirklicht — denn die Tatsache, dafl ein in-
adaptiver Typus trotz oder wegen seiner absteigenden Entwicklung,
die ihn auf eine tiefere Organisationsstufe fithrt, eine reiche Int-
wicklung durchmacht, wie die Fische oder die Lamellibranchier,
kann in keiner Weise in dieser Richtung umgedeutet werden. Es
folgt daraus, dafl die orthogenetische Hntwicklung unbe-
dingt zwangsmifig abliuft und unter allen Umstinden
an den gegcbenen Formtypus gebunden ist, daB sie den-
selben nie verlassen kann.

Dies wird weilterhin noch bestitigt durch die vielfach ge-
machte und beschrichene Beobachtung der Uberspezialisierung.
Kine einmal eingeschlagene Entwicklungsrichtung wird starr bei-
behalten und entwickelt sich geradlinig weiter, selbst wenn duarch
diese Weiterbildung die Anpassung in ihr Gegenteil umschligt
und unzweckmiBig wird. So sei an den Canin von Smilodon, an
den Stofizahn bei den Klefanten, an das Geweth der Cerviden usw.
erinnert. In diesemn Zusammenhang ist auch dafl Gesetz der
Wachstumssteigerung zu nennen: auch hier i{ibersteigert sich
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die Entwicklung, wie aus zahlreichen, viel genannten Beispielen
bekannt ist, bis zur ausgesprochenen Unzweckmifigkeit.

Noch klarer ergibt sich diesc Tatsache aus der Beobachtung
der Parallelentwicklung. KEine ganze Reihe von Beispielen hat
peuerdings SCHINDEWOLF zusammengestellt. Das Beispiel der
Pferde ist bekannt, bel demen sich der einzehige Typus auf min-
destens drel verschiedenen Stammreihen herausgebildet hat. Das
gleiche zeigen auch die brachyuren Dekapoden: denn der hihere
Brachyurentypus hat sich anf verschiedenen Linien nebencinander
herausgebildet; so ist der catametope Typus sowohli von den
Dromiaceen aus (Ocypodiden), wie auch von den Xanthiden aus
(Grapsiden) entstanden. Der Typus der Xanthiden wird innerhalb
der Oxystomen von den Callapiden, innerhalb der Dromiaceen von
den Dromiiden erreicht. Auf verschiedenen Wegen, unabhingig
voneinander kommen die natanten Dekapoden, die Dichelopoden
und die Schizopoden zu einem so weit gehend tbereinstimmenden
Typus, daf man diese Gruppen unmittelbar aneinander anschlof.
Jeder Formtypus hat eben nur bestimmte Umbildungs-
moglichkeiten; die Umbildung ist zwangsliufig auf ein -
durch den zugrunde liegenden Typus bestimmtes End-
stadium gerichtet.

Die Tatsache des Zwangsablaufes in der orthoge-
netischen Umbildung ist der grundsitzlichste Unter-
schied der Orthogenese gegeniiber der cxplosiven KEnt-
faltung, der mehr oder weniger unbeschrinkte Form-
bildungsmoglichkeit zukommt.

3. Progressive Reduktion der Variabilitit

Das von D. Rosa aufgestellte Prinzip der progressiven Re-
duktion der Variabilitdt ist in dieser Formulierung nicht sehr
gliicklich umschrieben; denn in Wirklichkeit erkennen wir bei-
Verfolgung aussterbender Stammreihen, dafl kurz vor dem end-
gliltigen Erloschen die Variabilitit gesteigert wird, wie das
O. ABEL am Beispiel der Mixnitzer Hohlenbéiren und der Gattung
Furkinodelphis aus dem Obermiozin klar zeigen konnte, wie das
auch durch das Verhalten der Mammute in der spiteren Diluvial-
zeit nach den Untersuchungen SOERGELS bewiesen wird und wie
sich das ganz &hnlich in zahlreichen analogen Fillen ergibt, so
sei an die durch KOKEN .aufgezeigte enorme Variabilitit wvon
Worthenia in der Trias erinnert, mit der die Gattung erlischt, oder
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an die in der Kreide so enorm gesteigerte Formenfiille der Lyto-
ceratiden. PLATE hat daher die Rosasche Formulierung durch ein
sesetz derfortschreitend verminderten Kvolutionsbreite®
ersetzt, einen Ausdruck, den ABEL als ,Gesetz der fortschreitend
verminderten Evolutionsmoglichkeit® modifiziert sehen mochte.

In dieser Formulierung — und zwar diirfte die PraTesche
die richtigere sein — (rifft das RosAsche Prinzip fir sdmtliche
orthogenetische Stammreihen zu. So 1Bt der Entwicklungsgang
der Dromiaceen erkennen, dafl die Homolodromiiden des Jura noch
eine recht grofie Kvolutionsbreite besitzen, indem von hier aus die
Prosoponiden, Homoliden, Dynomeniden und die Ocypodiden aus-
strahlen, wihrend im Verlauf der weiteren Fntwicklung eine
immer stirkere Kinengung der Kvolutionsbreite statthat, so daf
in der Oberkreide nur noch die Familie der Dromiiden neu aus
den Homolodromiiden entsteht. Die Evolutionsbreite der silurisch-
devonischen Aviculiden ist eine ungleich groflere als im Mesozoikum,
und im Tertidir und der Gegenwart hat eine wesentlich fort-
schreitende inengung stattgefunden. Wihrend bel den primitiven
Pectiniden Anpassung an festgewachsene Lebensweisc den Spondy-
lidentypus hervorbringt, fuhrt eine solche Anpassung bei héher
differenzierten Pectiniden nar noch zum Velopecten- nund Hinwites-
Typus. Kbenso bei dem pachyodonten Heterodontentypus, der mit
den Isocardiiden in der Trias einsetzend, im Jura und der Kreide
(Chamiden, Capriniden, Rudisten) noch eine gewaltige Evolutions-
breite besitzt, die von der Oberkreide an rasch eingeengt wird.
Das gleiche zeigt die vom Untersilur an konstant abnehmende
Formenfiille, der Trilobiten. In fast schematischer Deutlichkeit
ergeben die Zusammenstellungen v. HUENEs iiber die Ichthyo-
saurier fiir diese Gruppe dasselbe Bild einer sich von der Trias
an konstant vermindernden FKvolutionsbreite. So kehrt dieses
Prinzip auch innerhalb der Entwicklung der diapsiden Reptilien
ausnahmslos wieder. Und wenn bei den canociden Carnivoren die
omnivore Anpassungsrichtung in den fritheren Entwicklungsstadien
noch zur Herausbildung des Ursidentyps fihrt, so bleiben die omni-
voren Vertreter der spiteren Entwicklungsstadien durchaus im
Rahmen des Canidentypus.

Am deutlichsten aber erhellt dieses Rosasche Prinzip aus
der Tatsache der Iterativbildungen. Schon KOKEN, der ja
auf Grund seiner Erfahrungen an Gastropoden diese Tatsache
-erstmals feststellen konnte, erkannfe, daf sich in dem ,Prinzip
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der iterativen Entwickelung gleichzeitig® auch das ,der eingecengten
Variations-Moglichkeit® ausspreche. Und tatsiichlich bedeutet ja
auch Tteration, d. h. die Tatsache, daBl gleiche Formen immer
wiederkehren, im Grunde genommen nichts anderes, als dafi die
Evolutionsbreite auf ein ganz bestimmtes MaB cingeschrinkt ist.
Dem entspricht es, daBl in den orthogenetischen Stammreihen
Iterationen nicht von Anfang an auftreten, sondern erst von einem
bestimmten [ntwicklungsstadium an. So zeigt der Worthenia-Typus,
das Grundbeispiel KOKENs Iterationen erst vom Karbon ab, und
innerhalb der Gattung Pleurotomaria treten solche erst vom Perm an
auf (iterative Wiederkehr des anglica-Typus und des reficulata-
Typus), wihrend beide Gattungen bis ins Silar zuriickreichen. Bei
den Pectiniden scheinen eigentliche Tterativbildungen erst mif dem
Jura zu beginnen. Bel den devonisch-permischen Ammoniten spielen
solche lange nicht die gleiche Rolle, wie bel den jurassisch-kre-
tazischen. Tnnerhalb der Brachyuren treten lterationen — ent-
sprechend der Jugendlichkeit der Gruppe — sehr stark zuriick
und sind bezeichnenderweise mit Sicherheit allein bei der dltesten
Abteilung, bei den Dromiaceen in der iterativen Wiederholung des
Dynomeniden-Typs durch die Dromiiden, erkennbar, wihrend bei
den viel ilteren Tricheliden die Proherpocheliden und die Herpo-
cheliden eine eindeutige Iteration darstellen. Innerhalb der jugend-
lichen Plazentalier fehlen Iterationen noch vollkommen.

Daraus ergibt sich, dal} neben dem Zwangsablauf der Hnt-
wicklung die Orthogenese durch die Tatsache charakterisiert wird,
dal mit fortschreitender Kntwicklung der einer ortho-
genetischen Reihe =zugrunde liegende Typus immer
weniger plastisch wird, um schlieBlich mehr oder weniger
starr, determiniert zu werden.

4. Irreversibiltiit

»Liévolution est irreversible®; dieses von DoOLLO 1893 aus-
gesprochene und durch zahlreiche Kinzelfille belegte Gesetz ist
vor allem durch ABEL verschiedentlich besprochen und insofern
priziser gefafit worden, als ABEL betont, dal ,ein ginzlich ver-
schwundenes Organ niemals wiederkehrt“. ,Gehen bei einer An-
passung an eine neue L.ebensweise Organe verloren, die bei der
fritheren Lebensweise einen hohen Gebrauchswert besafllen, so ent-
stehen bei der neuerlichen Riickkehr zur alten L.ebensweise diese
Organe niemals wieder; an ihrer Stelle wird ein Ersatz durch
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andere Organe geschaffen“. In gleicher Richtung geht die An-
sicht von HENNIG, der die Irreversibilitit zu einer , Unwieder-
bringlichkeit der Organe® abschwiichen mochte, da eine Riickkehr
zu einer fritheren, spiter verlassenen Lebensweise hiufig statt-
habe, nur dafB eine solche Riickkehr stets aul anderem Wege er-
folge. ABEL brachte dann 1924 die Irreversibilitit mit seinem
Trigheitsgesetz in Beziehung und fiihrte dies 1928 im einzelnen
aus, indem er die lrreversibilitit ebem durch das ,biologische
Trigheitsgesetz“ dadurch zu erkliren suchte, daf jede Neuan-
passung analog den Prinzipien der Mechanik ,auf dem Wege des
kleinsten Widerstandes“, d. h. anter moglichster Festhaltung der
vorhandenen Organisation erfolgen soll. Kine dhnliche Auffassung
duBerte 1925 auch POMPECKJ: ,,Und es ist im wesentlichen auch
dasselbe“ -— wie das ,konservative Prinzip der Beharrung® -—
,was DOLLO als sein Gesetz von der Nichtumkehrbarkeit der KEnt-
wicklung ausgesprochen hat«.

(Grundsitzlich andere Wege ging R. RICHATER, dem ,die Zu-
fallsregeln bereits eine geniigende Krklirung® fir die Irreversibili-
tit bieten. ,DOLLOs Gesetz bedeutet fiir uns nur die Verneinung
einer von vornherein micht wahrscheinlichen Hrwartung, namlich
dieses: Im Formenspiel der organischen Natur ist ein die Zufalls-
regeln durchbrechendes Ausnahmegesetz notwendiger Rickliufig-
keit nicht bekannt®. Unabhingig davon kam MEz zu der iber-
einstimmenden Auffassung: Angenommen, ,daf auch nur 100....
kleinste Teilchen das Fiweifmolekill ausmachen sollen und daB
dieselben . ... In irgend ecine andere Anordnung gekommen seien,
so lehrt uns die Wahrscheinlichkeitsrechnung, daff wir, angesichts
der Zahl der vorhandenen Moglichkeiten von 35!, dieses System
von nur 100 Einzelteilen jede Sekunde einmal schiittelnd, nicht in
10 Frillionen Jahren wieder zu der urspriinglichen Lagerung zu-
riickkommen. Die Wahrscheinlichkeit der Reversibilitit ist also
schon hier, noch viel weniger beim Chromatinmolekit], fiberhaupt
nicht gegeben®.

Demgegeniiber wollte FEJERVARY das Gesetz der Irrever-
sibilitdt soweit einschrinmken, daf volle Irreversibilitit nur dann
gelte, wenn die betreffenden Organe ,auch im Lauf der biogenetischen
Rekapitulation nicht mehr erscheinen“. Die verschiedenen KEin-
winde und Tatsachen, die gegen die Irreversibilitit sprechen, sind
von FEJERAVRY zusammengestellt worden, so daf hieranf nicht
eingegangen werden muf.
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Welche Bedeutung kommt diesen IKinwidnden zu? Sie lieflen
sich leicht vermehren: so zeigt die Ausbildung der Augenstiele
bei Cocloma eine ausgesprochcene Kntwicklungsumkehr, indem bei
Cocloma eine starke Verlingerung derselben in ocypodidenihnlicher
Weise statthat, bei den Abkommlingen von Coeloma (Paracoeloma
und Geryon) wird der urspriingliche Zustand eines nur kurzen
Augenstiels wieder herausgebildet und sekundir folgt schliefilich
auf das Paracoeloma-Stadium in Pseudocoeloma wieder ein Stadium
mit verlingerten Augenstielen: also sogar eine doppelte Ent-
wicklungsumkehr. So bedeutet Baculites eine Riickkehr zum
Orthocerasstadium; die Kreideceratiten stellen eine Riickkehr zum
Ceratitenstadium dar. Tm orthoneuren Nervensystem der opistho-
branchiaten Gastropoden werden nach einem chiastoneuren Durch-
gangsstadium die urspriinglichen Symmetrieverhiltnisse wieder-
hergestellt, das gleiche gilt fiir die Kiemenlage der Opisthobranchier.
Fir all diese Fille, die sich 'leicht vermehren lieBen, gilt das
gleiche, was in der Diskussion zu dem Vortrag von FEJERVARY
durch JAEKEL und VERSLUYS zum Ausdruck gebracht wurde: es
ist nie eine vollstindige und unbedingte Reversion (VERSLUYS)
und es ist vor allem stets nur eine Reversion der dufleren Korper-
form (JAEKEL). Das zeigen besonders deutlich die Cephalopoden,
das trifft aber auch fiir simtliche anderen Fille zu: so, wm nur
einen Fall zu nenunen, bedeutet die Orthoneurie der Opisthobranchier
nicht eine Riickkehr zu primitiven, urspriinglichen Verhiltnissen,
sondern ist bedingt durch eine stirkere Konzentration der einzelnen
Ganglien, also durch eine Hoherentwicklung! Da aber hinsichtlich
der Liebensweise und der dufleren Korperform tatsichlich eine Knt-
wicklungsumkehr statthaben kann (vgl. aulber den angefilhrten
Beispielen auch die Entwicklung der Schildkroten und der Lage
der Bauchflossen bei den Fischen), so kann das Gesetz der Irre-
versibilitit nur in der eingeschrinkten Formulierung HENNIGS, mib
der inhaltlich auch Apgl iibereinstimmt, gelten. In diesem Umfang
gilt es aber unbedingt, wie ja schon so vielfach gezeigt wurde, daf
eine nihere Beweisfithrung an dieser Stelle unterbleiben kann.
Von Bedeutung in unserm Zusammenhang sind aber die Kr-
klirungsversuche, vor allem die von R. RICHTER und ME7Z. Die
Erklirung, die von R. RICHTER gegeben wurde, steht und filit
mit der Annahme der Orthogenese. Denn mit der bestimmt ge-
richteten Entwicklung, der Orthogenesis, steht die Zufallserklirung
in scharfem Widerspruch. In einer bestimmt gerichteten Ent-
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wicklung — daBl an einer solchen kein Zweifel sein kann, geht
aus dem vorhergehenden zur Geniige hervor — kann der Zufall
hichstens eine ganz untergeordnete Rolle spielen, kann zum
mindesten in keiner Weise maBgebend sein. Das gleiche gilt fir
die Beweisfithrung MEz. AuBerdem kommt hier noch zu, daff die
Beweisfithrung auf einer unbekannten Grofle aufgebaut ist: wir
wissen noch kaum etwas iiber die Konstitution des lebenden Ki-
weiles. Immerbin kann man wohl heate schon sagen, daf} far
die Umwandlungsmoglichikeiten der Kiweifimolekile die Gesetze
der \Wahrscheinlichkeitsrechnung nicht in Anwendung gebracht

werden konnen, daf vielmehr auch hier — wie in der gesamten
Chemie — bestimmte Gesetzmifiigkeiten die Neubildung von Ver-

bindungen beherrschen und einschrinken.

Die lrreversibilitit ist somit eine typische Charaktereigen-
schait orthogenetischer Entwicklung, die unmittelbare Folge des
Zwangsablaufes der Orthogenese. Dariiber binaus aber erlaubt
dieses Gesetz die Feststellung, daBl die Orthogenese nicht nur
zwangsliufig innerhalb des bestimmten Grundtypus ver-
harrt, sondern daB die Entwicklung orthogenetischer
Reihen unbedingt vorwirts schreitet, dafi keine riickliufige
Entwicklung moglich ist. ,Die Orthogenesis ist der Ausdruck des
organischen Wachsens, der Organophysis“ (KIMER); sie ist eben
als solche irreversibel, wie ,die individuelle {(ontogenetische) Hvo-
lution irreversibel ist* (FEJERVARY).

Zusammenfassung. Bestimmt gerichtete, orthoge-
netische Entwicklung setzt ausnahmslios ein nach der
Phase der explosiven T'ypenneubildung. Die Orthogenese
verlduft stets zwangsmifBig innerhalb des durch den —
adaptiven oder inadaptiven — Grundtypus gegebenen Rahmens
(auf- und absteigende Entwicklung, Uberspezialisierung, Parallel-
entwicklung)., Die Plastizitit des Grundtypus nimmt im
Verlauf der Orthogenese konstant ab (Iterativbildungen).
Orthogenese ist stets eine Weiterbildung des Grundtypus,
Organophysis Emaurs (Irreversibilitit).
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C. Ontogenie und Phylogenie

1. Historiseh-kritische Vorbemerkungen

Die Phylogenie, die Stammesgeschichte, besteht nicht aus
einer liickenlosen Abfolge fertiger Individuen, sondern ist dadurch
unterbrochen, dafl jedes Individuum als Fi auf dem KEinzellen-
stadium beginnt. Die Phylogenie ist eine Abfolge von Ontogenesen.
Nicht die Untersuchung der Stammesreilien, wie sie durch die
adulten Art- und Gattungsvertreter dargestelit werden, kann so-
nach zu einem Verstindnis der Stammesentwicklung fithren, sondern
einzig die Untersuchung der Stammreihen unter eingehender Beriick-
sichtigung der Ontogenesen. KEnge Beziehungen zwischen Onto-
genie und Phylogenie gehen eben aus der Tatsache, dafl jede
Stammesreihe nur aus Ontogenesen besteht, mit solch absoluter
Sicherheit hervor, dafl hicran eigentlich nie gezweifelt wurde.
Verschieden ist einzig die Art und Weise, in der die Beziehungen
gesucht wurden. .

Ks sind zwei Richtungen, die sich vor allem scharf heraus-
heben. Die eine, iltere, grofitenteils noch vordarwinische Richtung
(K. E. v. Basr und Fr. MULLER) sah das primfre in der Onto-
genie; die Phylogenie war nur eine Folge der einander ablgsenden
Ontogenien. Phylogenetische Abdinderung folgt aus Modifikationen
und Abdnderangen der Ontogenie. Bel I&. HARCKEL dagegen riickt
die Phylogenie absolut in den Mittelpankt. Sie wird beherrschend
und maBgebend auch fiir die Ontogenie, die keine Eigenbedeutung
mehr besitzt, sondern nur noch ecine ,Rekapitulation der Phylo-
genie“ darstellt (= Palingenese) und in ihrem Ablanf durch die
Phylogenie bedingt ist. Phylogenetische Ab#inderung ist nicht die
Folge einer abweichenden Ontogenese, da sie vollstindig durch
das Selektionsprinzip erklirt wird. Eben die Selektion greift je-
doch vielfach auch filschend in die Ontogenie ein durch Bildung
von Larvenorganen usw., die im adulten Stadium wieder ver-
schwinden (Cédnogenese). Die historische Entwicklung der Aui-
fassungen ist vor wenigen Jahren durch V. Franz in klarer Weise
aufgezeigt worden, so dafl sich ein niheres Eingehen hierauf an
dieser Stelle eritbrigt. In der weiteren Iirdrterung des , biogene-
tischen Grundgesetzes® HARCKELscher Auffassung nihert sich dann
Franz wieder der urspritnglichen Ansicht K. E. v. BAERs and
FR. MULLERs, daB der Ontogenie das Primat zukomme und die
phyletischen Anderungen aus Anderungen der Ontogenie hervor-
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gehen. Das Verhiilltnis Ontogenie zu Phylogenie wird durch
folgende vier ,biometabolischen Modi“ charakterisiert:

1. Prolongation der Ontogenie fiber das adulte Vorfahren-
stadium hinaus. ‘
Abbreviation der Ontogenie gegeniiber dem adulten Vor-
fahrenstadium (Neotenie, Kpistase).

3. Ontogenetisch zunehmende Deviation (Abweichung) der
Ontogenese gegeniiber den entsprechenden Vorfahren-
stadicn (Auffassung K. E. v. BAERS).

4. Ontogenetisch (auf bestimmten Stadien) kulminierende
Deviation der Ontogenese (Cinogenese-Fille).

Aus rein theoretischen Griinden und von der Tatsache aus-
gehend, daBl die Stamwmreihe nicht aus einer Aneinanderreihung
aduiter Individuen bestehe, sondern aus aufeinanderfolgenden Einzel-
ontogenesen, hat auch NAEF schon frither (1917 und 1919) die
gleiche Auffassung ausgesprochen, dall das biogenetische Grund-
gesetz in der HagckEeLschen Fassung die Tatsachen nicht richtig
erfasse. Ahnliche Anschauungen sind es schlieBlich auch, wenn GOLD-
SCEMIDT als Ergebnis seiner langjihrigen Vererbungsforschungen
feststellt, daB Verschiebungen in der Anlagefolge und Entwicklungs-
geschwindigkeit der einzelnen Organe wihrend der Ontogenie die
Ursache der Arvtenbildung und der Entwicklung iberhaupt dar-
stellten. Klarste und eindeutigste Konsequenz aus einer solchen
Jrundauffassupg stellt das von J. W. HarMs aufgestellte Arbeits-
programm dar, das sich die Erforschung des gesamten Individual-
zyklus — vom FEi bis zum Tode — zum Ziel setzt. ,Das Indi-
viduum als Ganzheit ist eben der Individualzyklus. Diesen Gesamt-
zyklus fassen wir als elementare Kinheit der tierischen wund
pflanzlichen LebenstiuBerung, um zu erschliefien, welche prospektiven
Potenzen in ihnen bei verdinderten Umwelt- und Innenwelteinfliissen
liegen.“

Schon diese kurzen Andeutungen lassen erkennen, daB sich
die Biologie in der Frage Ontogenie—Phylogenie mehr und mehr
wieder der Iirkenntnis zuwendet, daBl primire Grandlage alles
organischen Geschehens die Ontogenie ist und dafl Phylogenie,
wenn {iberhaupt, dann nur von hier aus und als Folge der Onto-
genie erfaBbar ist. Gleiche Erkenntnis liegt ja letzten Endes auch
der experimentellen Entwicklungs- und Vererbungslehre der modernen
Zoologie zugrunde, wenn auch nicht so klar erkannt, wie in den
angefithrten Fillen.

DO

36%
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Ganz anders in der Paliontologie. Hier wo naturgemifi —
genau wie in der Zeit HAECKELs — die morphologische Krforschung
der Phylogenie weitgebend noch Hauptziel ist, wo zudem die Onto-
genie in vielen Fillen itberhaupt nicht erfafibar ist, ist das bio-
genetische Grundgesetz HAECKELs im wesentlichen ohne Diskussion
hingenommen worden und auch heute noch im wesentlichen voll
anerkannt. So werden — um ein ganz modernes Beispiel anzu-
fithren — nach O. ABEL ,vielleicht ... .. auch die Erscheinungen
des sogenannten biogenetischen Grundgesetzes auf diesem Wege“
— es handelt sich um das biologische Trigheitsgesetz — ,leichter
verstindlich werden“. Oder die Untersuchungen WEDERINDs iiber
die devonischen Korallen, die im Prinzip auf der Voraussetzung
des biogenetischen Grundgesetzes bernhen. Die Krorterungen
H. ScaminTs iiber Bradymorphie und Tachymorphie in der onto-
genetischen Entwicklung bei Goniatiten nehmen das biogenetische
Grundgesetz als gegebene feste Tatsache zur Voraussetzung.
JAEKEL und SCHINDEWOLF waren wohl die einzigen, die von
paldontologischer Seite aus und auf paldontologischer Grundlage
versuchten, zar Klirung der Fragestellung Ontogenie—Phylogenie
beizutragen.

JAEKEL ging dabei von dem DBegriff der Caenogenese aus,
der ein ,Sammelbegriff ganz heterogener lirscheinungen sein soll.
So werden zunichst die Krscheinungen von der Caenogenese ab-
gegliedert, die JAECKEL als Parachronismen zusammenfaft;
diese sollen dadurch charakterisiert sein, dab die Anlage und Aus-
bildung einzelner Organe in der Ontogenie zeitliche Verschiebung
erfahren hat, und zwar kanp es sich dabei um eine Beschleuni-
gung der Anlage handeln, in welchem Fall wir eine ,Proteronie®,
oder um eine Verzogerung, in welchem Fall wir eine ,Hysteronie
vor uns hiitten. In beiden Fillen ist die phyletische Rekapitu-
lation der Ontogenie naturgemiB stark gestort. Ahnliche Beob-
achtungen sind auch schon frither (1898) in klarer Weise und
systematisch durch reiches Tatsachenmaterial belegt, durch MEHNERT
zusammengestellt worden, und zwar werden bei der Anlage der
einzelnen Organe einerseits eine Abbreviation und Retardation
(also Abkiirzung und Verzoégerung in der Organausbildung; der
Ausdruck Abbreviation bedeutet somit hier etwas ganz anderes
als oben bei FraNZ, wo eine Abkiirzung der Gesamtontogenie da-
durch bezeichnet war) und andererseits eine Acceleration und
Prolongation (d. h. also Entwicklangsbeschleunigung und Wachs-



245) Ontogenie und Phylogenie 561

tumssteigerung bei der Ausbildung des betreffenden Organs) unter-
schieden. Dabel erkennt MEANERT die sehr bedeutungsvolle Gesetz-
miBigkeit, dic JAECREL nur ganz nebenbel und nur andeutungs-
weise erwihnt, daff Abbreviation und Retardation stets
auftreten bei Organen, die in phyletischer Rilckbildung
.begriffen sind, wihrend Acceleration und Prolongation
ebenso charakteristisch sind fiir Organe, die eine auf-
steigende Kntwicklung duarchmachen. Auf Grund dieser
Tatsachen formuliert MEENERT sein ,Grundgesetz der Organo-
genese“: [ Die Schnelligkeit des ontogenetischen Entfaltungs-
(Wachstums-)Prozesses eines Organs ist proportional seiner zur
Zeit eingehaltenen lntwicklungshohe“. Daraus resultiert, daf ,ein
KEmbryo aus nebeneinander gelagerten phyletisch jungen und phy-
letisch #lteren Organstufen besteht, je nachdem ob die einzelne
Organogenese mehr oder weniger acceleriert oder mehr oder weniger
retardiert ist“. Und in diesem Zusammenhang ist auch an die
schon {rither zitierte, inhaltsreiche Mitteilung DODERLEINS von
1888 zu erinnern, worin das biologische Beharrungsvermogen darauf
zariickgefiihrt wird, daB die grundsitzlichen und wichtigen An-
passungsmerkmale in jeder nichstfolgenden Ontogenie mit ihrer
ersten Anlage weiter zuriickverlegt werden und infolgedessen im
Ablau{ der Ontogenie eine lingere Kntwicklung durchmachen, so
daBl zwangslinfig durch fortschreitendes Wachstum des betreffenden
Anpassungsmerkmals das Optimum der ZweckmiBigkeit iber-
schritten wird, — im Prinzip das gleiche, was MEHNERT als
Acceleration und Prolongation, und was JAECKEL als Proteronie
bezeichnet.

Daraus ergibt sich, daf die von JARCKEL als Parachronis-
men zusammengefaBiten Krscheinungen in Wirklichkeit
in den Bereich des Palingenetischen gehdren, uicht,
wie es nach JAECKEL scheint, als Sonderfall der Caenogenese zu
betrachten sind.  Obwohl die Tatsachen als solche schon wesent-
lich frither bekannt waren, seien sie doch unter dem Begriff der
Parachronismen zusammengefaBt, wobel aber innerhalb der Para-
chronismen zweckmifBigerweise nach dem Schema MEHNERTS die
Kinzelfille unterschieden werden.

Von ebenfalls sehr grundsiitzlicher Bedeutung sind Vorginge,
dic JAEGKEL von der Caenogenese i.e.S. unterscheidet and als
Metakinese bezeichnet. Organe von lebenswichtiger Bedentung,
die bei den Vorfahren in voller Funktion standen und keinerlei
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Anzeichen irgendwelcher Iunktionsverminderung zeigen, ver-
schwinden und an deren Stelle treten andere Organe, dic die voll-
kommen gleiche Funktion ausiitben. In klarer Weise zeigt sich
dieses Verhiltnis bei dem Hrsatz des Urmundes durch den end-
giiltigen Mund, wie er bei simtlichen Deuterostomiern statthat.
Ks ist offensichtlich, daf} die Bildung des endgiiltigen Mundes ein
Vorgang frith ontogenetischer Stadien sein muf}, dal ein Verlust
des Urmundes und sein Krsatz im adulten Lebensstadium nie ein-
setzen konnte. Ahnliches liegt zweifellos — wie schon oben kurz
angedeutet — bei der Umstellung des wurspriinglich metameren
Molluskenkorpers entsprechend der Schale vor. Is sind also Um-
gestaltungen wihrend der Ontogenie, die von ausschlag-
gebender Bedeutung f{ir die weitere Phylogenie sind.
Man konnte solche metakinetische Vorginge natiirlich auch unter
die Caenogenese einreihen, wie es tatsidchlich z. B. auch K. HEmgr
binsichtlich der Urmundfrage tul. Aber es scheint mir doch eine
solche Erweiterung des Caenogenese-Begriffes, der nur auf larvale
Neubildungen "geprigt ist, nicht statthaft zu sein.

Weitere von JAECKEL eingelithrte Begriffe, wie Hypogenis-
mus fallen unter den Begriff der Caenogenese i e. S. oder Myo-
genie unter den Begriff der Parachronismen.

Wenn somit JAECKEL — vorwiegend von Fchinodermen und
Vertebraten ausgehend — das biogenetische Grundgesetz in seinen

wesentlichen Ziigen anerkennt, wenngleich er vor einer allzu for-
malen Anwendung desselben warnt, so wird doch der Erscheinungs-
komplex der Palingenese durch diec scharfe Formulierung der
Parachronismen - zwar nicht gekldrt, aber doch begrifflich
schirfer gefaft und schlieBlich wird in beschrinktem MaBe durch
die Metakinese eine unmittelbare Beeinflussung der Phylogenie
durch die Ontogenie festgestellt. Wesentlich weiter geht SCHINDE-
WOLF. In sebr enger Anlchnung an Franz wird die Palingenese
besprochen, von der Vorstellung aus, ,dai das Primire und Konkrete
die Ontogenie ist und alle phylogenetischen Abdnderungen onto-
genetisch entstehen. Also: nicht die Phylogenie bedingt die Onto-
genie, sondern umgekehrt, die Ontogenie schafft die Phylogenie®.
Diese Auffassung wird danu noch weiterhin bestitigt und bekriftigt

durch die ,Proterogenese“ — die Caenogenese wird als Spezial-
fall der Palingencse untergeordunet —. Die Proterogenese soll darin

bestehen, ,dafl bereits anf sechr frithen ontogenetischen Stadien
Bildungen und Merkmale in den individuellen Entwicklungsgang
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einer Form eingefithrt werden, die in der ihr voraufgehenden
Stammesentwicklung noch nicht vorlagen, sondern etwas vollkommen
Nenes darstellen . . . . . In der Folge . . . greifen alsdann die
neuen Merkmale . . . . immer weiter aul die Altersstadien iiber.

Die frithen Jugendstadien einer am Beginn dieses knt-
wicklungsganges stehenden Form . . . . antezipieren die zukiinftige
Stammesentwicklung“.

Dieser von SCHINDEWOTLW® neu cingefithrte Begriff der
Proterogenese deckt sich -— wie ohne weiteres ersichtlich ist —
inhaltlich weitgehend, nicht ganz, mit dem, was JAECKEL als
Metakinese bezeichnet hat. Ich mdchte nicht allein aus Prioritéits-,
sondern auch aus sachlichen Griinden, die spiter zu erortern sein

werden — Proterogenese verhilt sich zu Metakinese ganz 4hnlich
wie der Begriff der ,fehlgeschlagenen Anpassungen® zu dem Be-
oriff der ,inadaptiven Typenbildung® — an dem JAECKELschen

Ausdruck festhalten, der dann den gesamten Tatsachenkomplex
umschreiben wiirde, dal neue Organisationsmerkmale zuerst nicht
im adualten, sondern auf frith ontogenetischen Stadien erscheinen.
Proterogenese mag als Spezialfall der Metakinese fiir solche Hille
beibehalten werden, wie sie SCHINDEWOLF im Auge hatte, bei
denen das neue Merkmal zunichst auf die Jugendstadien beschrinkt
bleibt und erst allmhlich sich auf die adulten Stadien ausbreitet.
Wir erkennen, daB auch in der Paliontologie — wie schon
Iinger in der Biologie — eine Strémung einsetzt, die der Onto-
genie das Primat vor der Phylogenie zuerkennt; dal in der Bio-
logie, wie In der Paliontologie letzten Kndes zwei grundsitzlich
verschiedene Krscheinungsformen der Ontogenie festgestellt wurden:
1. die palingenetische, der auch die Cacnogenese unter-
geordnet ist,
2. die metakinetische, die in der Biologie begrifflich mit
der Caenogenese zusammengeworfen wurde.
Im folgenden seien diese beiden Krscheinungsformen in ihren Be-
zichungen 7zu den Hrscheinungsformen der Phylogenie betrachtet.

2. Metakinese nnd das Problem der sprunghaften Typenneu-
bildung wihrend der Phase der explosiven Entwicklung

Metakinetisch verliuft die Umbildung des Orthoceras-Typus
in den Naufidus-Typ; denn die Kinrollung erfolgt bei Lefuites im
Untersilur zuerst in den Jugendstadien der Schale, ohne zunéchst
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die ilteren Entwicklungsstadien zu betreffen. Bei Ophidioceras
greift der eingerollte Schalenteil schon wesentlich weiter auf die
Altersstadien itber, aber die zuletzt gebildeten Schalenteile bleiben
auch hier noch gestreckf. Krst bei Naufelus ist die Entwicklung
abgeschlossen, indem die ganze Schale eingerollt ist. Der umge-
kehrte Weg, daB die Umgestaltung der Schale erst in spiteren
Stadien erfolgt, wéihrend die ersten Schalenteile noch gestreckt
bleiben, wirde zu Formen fithren, die nicht lebensfihig sind, wie
sie tatsichlich auch nicht vorhanden sind; allenfalls kénnte man
den Cyrtoceras- oder den T'rochoceras-Typus hier erwilinen. Die
Innenwindungen aber — und das ist das Wesentliche — sind in
diesen Fillen nicht eingerollt. Dieser auf den ersten Blick be-
fremdliche Kntwicklungsgang ist ohne weiteres versténdlich, wenn
in Befracht gezogen wird, dafl das adualte Orthoceras eine bentho-
nische Kriechform mit wohl entwickeltem KriechfuB war, wihrend
seine ersten Entwicklungsstadien als Trochophora- bzw. Veliger-
larve pelagisch lebten. Die Umstellung zum nektonischen Nautilus-
oder Ammonoideen-T'ypus konnte nur von diesen pelagischen Larven-
stadien aus erfolgen. Nur eine Umstellung der Ontogenese, der
Organentfaltung vom 'lrochophora-Stadium aus, konnte zur Um-
bildung des KriechfuBes zu Tentakeln und zum Trichter fiihren;
nicht aber kann das benthonische Orthoceras secinen Kriechfuf
unter Funktionswechsel iiber ein Stadium hinweg, in dem natur-
gemif der FuB weder als Kriechorgan noch als Schwimmorgan
funktionsfahig war, umbilden; und ein solches Stadium wire in
diesem Fall notwendig vorauszusetzen.

Metakinetisch ist die Asymmetrie und die Chiastoneurie, so-
wie die Verschiebung der Kiemen nach vorne bei den primitiven
Gastropoden eingetreten; denn nur auf frith ontogenetischen Stadien,
in denen diese Organe angelegt und entfalfet wurden, konnten
solche grundsiitzlichen Umstellungen erfolgen, nie aber am er-
wachsenen Tier. Ebenso konnte die sekundir durch Konzentration
der Ganglien bedingte Orthoneurie der Opistobranchier nur durch
eine auf {rith ontogenetischen Stadien cinsetzende Umstellung in
der Entfaltung des Nervensystems entstehen.

Metakinetisch, von frith ontogenetischen Stadien ausgehend,
setzte die Heteronomie des Eucrustaceenkorpers ein: denn nicht
der anneloid homonome, benthonisehe Trilobitenkdrper konnte durch
Bildung eines Karapax, durch Reduktion der Abdominalextremi-
titen und Umgestaltung des zweiten Kopfextremititenpaares zu
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einer Ruderantenne eine allmidhliche Aupassung an pelagische
Lebensweise und damit auf den Kucrustaceen-Typus hin, hervor-
bringen: diese Umgestaltung ist nur vorstellbar in der Weise, dafl
frithe, pelagische Larvenstadien durch Beibehaltung der pelagisch
nektonischen Lebensweise die einzelnen Organe in grundsitzlich
, anderer Weise entlalteten. Wie dann auch spiter auf dem KEnt-
wicklungsstadium der Dekapoden die Itucyphiden aus den Palinuren
nicht durch allmiihliche Anpassung der benthonischen Palinuren
an pelagische Lebensweise entstanden sein konnen, sondern nur
dadurch, daB von einem pelagischen Mysis- oder Vormysis-Stadium
aus die Onfogenie abgewandelt wurde; und wie die karapaxlosen
Arthrostraken aus den Malakostraken nur in der Weise entstanden
sein konnen, dafl die Karapaxbildung wihrend der Ontogenie auf
einem bestimmten Stadium gehemmt blieb.

Nur durch eine grundsitzliche Umstellung auf frith onto-
genetischen Stadien — also durch metakinetische Abwandiung der
Ontogenie — konnen die deuterostomen Vertebraten aus protostomen
Anneliden hervorgegangen sein, wie schon JARCKEL zeigte. Das
gleiche gilt m. m. fir die deuterostomen Echinodermen. Nicht
eine allmihliche Umstellung der Wirbelsiule von den adulten
Lebensstadien ausgehend, konnte aus der embolomeren Wirbelsiule
die statisch sich so grundsétzlich verschieden verhaltende gastro-
zentrale Wirbelsiule hervorbringen, sondern nur eine auf friih
ontogenetischen Stadien, — aul denen vermutlich die spéteren
statischen Bediirfnisse noch gar nicht gegeben waren — einsetzende,
der ontogenetischen lntwicklung der Wirbelsidule parallel gehende
Umstellung konnte zu der andersartigen Verteilung der Ver-
knicherungszentren fithren, wie auch die notozentrale, die rhachitom-
stereospondyle und die pseudozentrale Wirbelsiule nur metakinetisch
entstanden sein kann.

Nur eine von {rith ontogenetischen Stadien an einsetzende
Verschiebung der Anlagezeiten und Kntwicklungsgeschwindigkeiten
der einzeinen Knochenzentren konnte die Umbildung des Dentale
und des Kieferstiels vom reptiloiden zum mammaloiden Typus be-
dingen — schon GOLDSCHMIDT hat hierauf einmal hingewiesen —;
unverstindlich wire die grundsitzliche Funktionsinderung des
Kieferstiels, wenn diese Entwicklung von adulten Tebensstadien
durch allmiihliche Anpassung erfolgt sein sollte. Ahnlich kann
auch die Umbildung des Beckens vom reptiloiden zum ornithoiden
Stadium nicht durch allméihliche Umbildung des ausgebildeten
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fertigen Beckens, sondern nur durch Verschiebungen innerhalb
der ontogenetischen Kntfaltung desselben bedingt sein: das Becken
des ausgewachsenen Ticres ist ausnahmslos entweder reptiloid —

wie z. B. bel den Saurischiern — oder ornithoid — wie bei den
Ornithischiern, Pterosauriern usw. —. Deshalb kann es auch in

keiner Weise verwunderlich sein, daf nirgends und nie hinsichtlich
der Beckenentwicklung Ubergangsformen zwischen Saurischiern und
Ornithischiern gefunden worden sind. Auch der in jeder Hinsicht
noch primitiv pseudosuchoide Zige tragende Erythrochampsa, be-
sitzt ein wohl ausgebildetes ornithoides Becken.

Schon auns diesen wenigen Beispielen — sie lieflen sich leicht
beliebig  vermehren — 148t sich erkennen, dafi die metaki-
netische Form der ontogenetischen Kntwicklung die
typische Entwicklungsform wihrend der Phase der ex-
plosiven Kntfaltung darstellt; simtliche Beispiele gehoren ja
dieser Phase phylogenetischer Entfaltung an; auf der andern Seite
ist es unmoglich, Fille metakinetischer Umstellung in orthoge-
netischen Reihen nachzuweisen. Aus diesem Befund erklirt sich
die schon oben festgestellte Tatsache, daB in der Phase explosiver
Entfaltung die Typenbildung sprunghaft erfolgt. D. h. wir er-
kennen nunmehr, daBl die Sprunghaftigkeit in Wirklichkeit nur
“vorgetiuscht wird dadurch, daB wir jeweils nur die adulten, wesent-
lich differierenden Entwicklungsstadien kennen, aber fast nie die
vollstindige Ontogenie, durch die ein fluktuierender Ubergang ge-
schatfen wiirde.

Welche Ursachen liegen einer metakinetischen Umstellung
der Ontogenie zngrunde? Zunichst ist als Veraussetzung festzu-
stellen, dafi in all den Fillen, in denen metakinetische Vorgéinge
statthaben, die Ontogenie nicht determiniert abliuft, dab diese
vielmehr noch plastisch, noch labil ist. D. h. in all den Punkfen,
hinsichtlich deren die Ontogenie nicht determiniert abliuft, ist sie
reaktionsfihig auf HKinflisse der Umwelt. Sie kann in diesen
Punkten in der Ausgestaltung der Organe von der Ontogenie der
Elternindividuen abweichen, andere Wege -einschlagen.

Die Frage ist also letzten Hndes die: was kann AnlalB
dazu geben, dafl eine nicht determinierte Ontogenie
gegebenenfalls neue und abweichende Wege in der Organ-
entfaltung einschliigt?

Schon oben bel der Erorterung der sprunghaften Typeunneu-
bildung wurden lamarckistische Vorstellungen abgelehnt, da es sich
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zeigte, daf der Form durchaus das Primat vor der Funktion zu-
komme. Die vorliegenden Beispiele metakinetischer Umformung
machen auf den erster Blick aber doch, wenigstens teilweise, eine
lamarckistische Krklirung wahrscheinlich. Denn es ist doch An-
passung an bipede Gangart oder richtiger Reaktion auf die sta-

Jtischen Verhiltuisse, die durch eine solche gegeben sind, wenn

die Jugendstadien der Ornithischier ihr Pubis nach hinten ver-
lagern, eine Verlagerung, wie sie bekanntlich die Vogel in frithen
Jugendstadien auch heute noch durchmachen. Aber weshalb haben
dann die Jugendformen der nahe verwandten und ebenso cinseitig
— und im Lauf der Entwicklung sogar konsequenter — biped
angepafiten Saurischier auf die gleichen statischen Verhditnisse
nicht ebenso reagiert? Die Saurischier und die als Vorfahren der-
selben und der Ornithischier zu betrachtenden, ebenfalls grofien-
teils bipeden Pseudosuchier waren doch auch ,angepalt®, ohne
daB aber so grundsidtzliche Abwandlungen in der Ontogenie des
Beckens auftraten. Und auf der andern Seite ist bel Erythro-
champsa und den Krokodiliern die genan gleiche Abwandlung des
Beckens wie bei dem Ornithischiern erfolgt: die bipede Gangart
kann aber hier nur eine ganz kurz voriibergehende Kpisode in der
Entwmklung, gewesen sein; in diesem letateren Kall also eine so-
fortige Abwandlung, die trotz spiterhin fehlender entsprechender
Reize festgehalten wurde, bei den Saurischiern eine Ifortdauer
derselben Reize von der Trias bis in die obere Kreide, ohne daB
eine enfsprechende Abwandlung bervorgerufen wurde. Mit dem
Begriff der Anpassung sind solche Befunde nicht vereinbar: denn
da es sich durchweg um Abkommlinge derselben Gruppe, der
Pseudosuchier, handelt, wire die einzig mogliche Folge die, daB
gleiche Reize sich auch in gleicher Weise answirken.

Die Einrollung der Orthocerasschale wirkt im- Endeffekt als
»Anpassung® an nektonische Liebensweise, aber weshalb erfolgte sie
dann zuerst aufl {rithen Jugendstadien, wo infolge der noch in ge-
ringer Anzahl vorhandenen Luftkammern der Schalenauftrieb noch
relativ gering war, wihrend die spiteren ontogenetischen Stadien
von Lituites wieder den vom Standpunkt nektonischer Lebensweise
aus gesehen ,unzweckmiBigen® Orthoceras-Typus zeigen? Welche
»2Anpassung® veranlaBt die Kucrustaceen den normalen Gang der
Ontogenle durch Beibehaltung der larvalen pelagischen Lebens-
weise abzuwandeln, wihrend die Trilobiten daran festhalfen, die
doch auch angepafit sind? Ist es eine befriedigende Irl\ arung,
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wenn wir Vorhandensein eines ,Schutzbediirfnisses® fiir geniigend
erachten dafiir, dafi eine Molluskenschale gebildet wird? Weshalb
wirkte nur bei den anneloiden Typen, die zu den Molusken fihrten,
dieses Schutzbediirfnis, nicht aber bei den Anneliden, die Anneliden
blieben?

TUnd schlieBlich vollends die proterogenetische Form der Meta-
kinese, wie sie durch SCHINDEWOLT geschildert wurde. Wenn
tatsiichlich Anpassung der bewirkende Faktor wire, so milite doch
ein als Anpassung in frithen Jugendstadien auftretendes Merkmal
notwendigerweise in den Altersstadien stirker ausgeprigt sein,
anstatt zu verschwinden und erst im Verlaufe weiterer phyloge-
netischer Entwicklung allméhlich auf die Altersstadien sich auszu-
dehnen. - Ebenso offensichtlich scheidet jeder lamarckistische
Krklirungsversuch einer metakinetischen Umbildung in all den
Fiallen aus, wo die Ontogenie in einer Kihille geschiitzt oder im
Mutterleib verliuft, wo die einzelnen Organe als solche noch gar
nicht in Funktion treten konnen.

Auch unter Beriicksichtigung der metakinetischen
Vorgénge, die die sprunghafte Typenneubildung in der
Phase der explosiven Entwicklung bedingen, ist eine Er-
klirungsweise derselben im Sinne LAMARCKs durch di-
rekte Anpassung auszuschlieBen. Die Ursachen konnen ent-
weder einzig im Organismus selbst liegen oder aber in den Ein-
fliissen der Umwelt. Vollstindige Kigengesetzlichkeit des Organismus
ist auszuschliefen, da sich ausnahmslos cine enge Beziehung
zwischen Umwelt, Lebensweise und Organisation beobachten 1afit,
so daBl unmittelbare gegenseitige Beeinflussung eine notwendige
Annahme ist. HKs sind daher nur die Kinflitssse der Umwelt in
ihrer Bedentung fir die Abwandlung der Ontogenie in Betracht
zu zieben. (Dall daneben auch eine gewisse Higengesetzlichkeit
des Organismus wirksam ist, wird sich spiter noch ergeben.)

Dafl nun tatsdchlich reine Umweltseinfliisse die Ontogenie
wesentlich beeinflussen und modifizieren konnen, ist bekannt, ins-
besondere seit es gelungen ist, den Axolotl als persistierende,
neotenische Larve zu erkennen. Jodgehalt bzw. Jodmangel in der
Nahrung hat einen starken und ausschlaggebenden KEinflufl auf
die Metamorphose bei den Amphibien, wie eben durch den Axolotl
und weitere Versuche an Anuren bekannt ist. Bel Siugetieren
kann Jodmangel zu Ossifikationshemmungen fithren. Zum gleichen
Ergebnis kann die Lebensweise im Wasser fithren, wie NOPCsA
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gezeigt hat, da infolge der Wasserdurchlissigkeit der Haut bei
wasserlebenden  Formen der Wasserhaushalt des Korpers
Storungen unterliegt. Das sind alles zunichst abnorme, patho-
logische Krscheinungen, aber es ist leicht vorstellbar, dall auf
dem .Wege einer derartig erzwungenen Ossifikationsverzogerung
das Skelett grundsiitziiche Umstellungen im Lauf der Ontogenie
erfahrt, daf z. B. Deckknochen, die von derartigen Ossifikations-
hemmungen nicht betroffen werden, im Gegensatz zu den Knorpel-
knochen, neue Kunktionen iibernechmen, die vorher bestimmten
Knorpelknochen zakamen, so dall letzten Kndes eine grundsitzliche
Verschiebung der Anlagezeiten resultiert. So, um nur ein Bei-
spiel anzufithren: die vorherrschende Bedeutung des Dentale als
Unterkieferknochen bei theromorphen Reptilien und bei den Siuge-
tieren und die Ausschaltung des Kieferstiels ans dem Unterkiefer
kann nur so zustande gekommen sein, dal die Knorpelknochen
des Kieferstiels in der Entwicklung gehemmt blieben, und damit
auch die zugehdrigen Decklknochen, wihrend das Dentale sich
normal entwickelte, also eine Versehiebung der Anlagezeit und
Entwicklungsgeschwindigkeit zuunguunsten der Knorpelknochen,
wie das ja bei den durch Stoffwechselstorungen bedingten Ossi-
fikationshemmungen der Fall ist. Die Theromorphen, bei denen
diese zu den Siugetieren fithrende Entwicklung einsetzt, sind aber
ausgesprochene Pflanzenfresser. Sollte diese Verschiebung auf
eine durch die Pflanzennahrung bedingte Verinderung des Stoff-
wechsels zuriickgehen? DBemerkenswerterweise zeigen die Orni-
thischier, die ja ebenfalls Pflanzenfresser sind, eine dhnliche, wenn
auch weniger extreme Umbildung des Unterkiefers. Kine Ver-
zogerung der endgiiltigen Verknocherung koénnte auch die Ursache
sein, daB bei den pflanzenfressenden Ornithischiern das Becken
sich umbildete, wiahrend es bei den carnivoren Saurischiern den
urspriinglichen Typus behielt.

s sind zwar offene Fragen, aber was wir heute von der
Umstimmungsmoglichkeit der ontogenetischen Entwicklung bei
Vertebraten wissen, was NopPcsa in verschiedenen anregenden
Untersuchungen an Einzelbeispielen gezeigt hat, erlaubt doch die
Feststellung, daB dubere Kinflisse, vollkommen unabhingig
von Anpassung und dhnlichen Vorgingen, wihrend der
Ontogenie grundsitzliche UmstellungenundNeunbildungen
hervorrufen konnen, die sekundir Anpassungswert: er-
halten kdnnen, aber nicht miissen (inadaptive Typenneu-
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bildung!). So hat auch GOEBEL in vollstindiger Ubereinstimmung
mit diesen Ergebnissen schon frither nachgewiesen, daf kleisto-
game Blitten nicht als Anpassung entstehen, sondern durch be-
stimmte Reizwirkung hervorgerufen werden, die aber in keinerlei
Zusammenhang zu der Funktion der kleistogamen Blifen steht.
So mufl man auch die Moglichkeit ins Auge fassen, dal eine
Steigerung des Kalkgehalts des Meerwassers zu Beginn des Silur
(plotzliches Auftreten weit verbreiteter Kalksedimente) den Stoff-
wechisel der Wirbellosen dahin beeinfluite, daf der Korper Kalk
auszuscheiden gezwungen war — man denke an die Beziehungen
von Atmungsvorgang und Kalziumkarbonat, wie sie die Unter-
suchungen SCHLIEPERS andeuten —, so daB sich Kalkschalen
bildeten, die sekundir dann Anpassungswert bekamen. Es sel an
die auffallende Tatsache erinnert, dafh in der reichen kambrischen
Fauna, gerade die Formen, die durch Kalkskelette am besten fossil
erhaltungsfihig sind, stark zuriicktreten, dafl mit dem Silur plotzlich
in den verschiedeusten Gruppen sich kriftice Kalkskelette bildeten,
so bei den Korallen; bei den Brachiopoden werden vom Silur an
Kalkschalen vorherrschend, wihrend im Kambrium fast nur Horn-
schalen auftreten. Die Mollusken werden erst vom Silur an be-
deutungsvoll und die kambrische Volborthella besall noch keine
Kalkschale usw.

Einflisse der Umwelt sind es, die vermutlich iiber
den Weg von Stoffwechseldnderangen, im Falle nicht
determinierter Ontogenie, diese grundsitzlich amstimmen
kénnen und dadurch zu sprunghafter Typenneubildung
und zu explosiver Kntwicklung fithren kénnen. Ob die
Art, wie der Organismus in seiner Organentfaltung auf
solche Umweltseintliisse reagiert, zu lebensfihigen und
anpassungsfihigen Typen fithrt und welcher Art die An-
passungsrichtung ist, die durch eine solche Reaktion
notwendig gemacht wird, entscheidet erst die weitere
Futwicklung. Die gekammerte Schale der Cephalopoden entstand
nicht, damit diese sich zu Schwimmtieren entwickeln konnen,
sondern dieser Schalentypus entstand entsprechend den Anlagen
der Stammform und den Reizen, die eine Schalenbildung tiberhaupt
veranlafBten; alles weitere ist sekundir.

Hieraus erhellt nun auch, weshalb oben der Ausdruck Meta-
kinese dem Ausdruck Proterogenese vorgezogen wurde: es handelt
sich ja nicht um eine Abwandlung der Ontogenie im Hinblick auf
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eine weitere Entwicklung und Anpassung, sondern es handelt sich
um eine ,zuofillige® — der Ausdruck zufillig ist nicht korrekt, er
entspricht nur dem derzeitigen Kenntnisstand, der es noch nicht
erlaubt, die GesetzmiaBigkeit festzulegen, nach der die Organismen
auf bestimmte Reize reagieren — Umstellung der Ontogenie, die
moglicherweise zu einer weiteren KEntwicklung fithrt. Dabei
miissen wir aber zweifellos damit rechnen, dall solche Fille in

- Wirklichkeit relativ gering sind, daB viele Metakinesen nicht allein

keine adaptive, sondern sogar eine auch nicht lebensfihige Typen-
neubildung hervorbringen.

3. Palingenese und das Problem der orthogenetischen
Weiterbildung

Palingenese bedeutet, dafl das Individuum die Ontogenese
des Klterntieres wiederholt, d. h. daB in jeder nichstfolgenden
Generation auf dem gleichen Wege jeweils das gleiche Endstadium
erreicht wird. Kin neuer Anpassungstypus kann somit nicht palin-
genetisch, sondern nur metakinetisch entstehen. Die Ontogenie
verliuft bei der Palingenese in festen Bahnen. Wenn bei Am-
phibienextremititen in frithen Entwicklungsstadien die Nerven ab-
getotet werden, so dafl die Extremitdten ihire Funktion nicht aus-
zuitben vermogen, so entwickeln sie sich trotzdem in Muskulatur,
Knochengeriist nsw. normal, nur daf sie wegen ungeniigender
— unmittelbar ans der Funktionslosigkeit folgender — Ernihrung
in der Grobe etwas zuriickbleiben (V. HAMBURGER). Dieser Be-
fund — zahlreiche dbnliche lieflen sich wohl leicht anfithren —
besagt, dafl die ontogenetische Kntlaltung unbedingt und unabhingig
vom spéteren Gebrauch abliuft in der gleichen Weise, wie sie bel
dem Klternindividuum abgelaufen ist. Das gleiche gilt fir die
Uterusentwicklung des Siugetieres, die Fientwicklung des Vogels
und Reptils; eine Beeinflussung der Ontogenie ist in diesem Fall
nur moglich durch eine Stolfwechselstorung beim Muttertier wihrend
der Embryonal-, bzw. der Eientwicklung, wihrend die Ontogenie
normalerweise absolut rekapitulierend verlaufen muf. Individuelie
Ziige treten daher erst vom Moment des Ausschliipfens, bzw. der
Geburt an auf. )

Palingenese — unbedingte und unverinderte Wiederholung
der Ontogenie durch die Generationenfolge durch — findet damit
unter allen Umstinden dann statt, wenn die Ontogenie vollkommen
determiniert abléuft, d. h. wenn keine Beeinflussung der Ontogenie
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durch dufiere Kinflisse mehr moglich ist. Derartige Formen sind
experimentell nachgewiesen, es sind die als zellkonstant fest-
gestellten Formengruppen, z. B. Rotatorien, Nematoden, Cteno-
phoren u. a.

Palingenese findet aber auch bei nicht unbedingter Determi-
nierung der Ontogenie statt und zwar als deren mnormale Korm.
So zeigt der menschliche Calcaneus eine normal palingenetische
Entwicklung in all den Fillen, wo die normal menschliche Gangart

statthat; ist das nicht der Fall — die speziellen Griinde hierfir
sind gleichgiltig — und liegt infolge andersartiger Gangart keine

entsprechende Funktionsbeansprnchung vor, so entwickelt sich der
Calcaneus in #dhnlicher Weise, wie bei den Menschenaffen. ,Das
Artspezifische . . . liegt in der ethologischen HKinstellung des Ge-
samtorganismus, die offenbar nur eine ganz allgemeine Reaktion
bedingt und ein einzelnes Merkmal erst in korrelativer Gebundenheit
zur Ausbildung gelangen liBt* (WEIDENREICH). In #hnlicher
Weise verlduft dic Entwicklung des Axolotl normalerweise palin-
genetisch, durch bestimmte Kinflissse kann aber dieselbe tiber das
Axolotistadium hinaus verlingert werden; umgekehrt wire denk-
bar, dali durch bestimmte Reize die normal palingenetische Wieder-
holung des Individualzykius bei Anuren durch Hemmung auf einem
Axolotl-dhnlichen Stadium abgewandelt werden kénnte. Durch
bestimmte DBeeinflussung gelang es HaArMs, die unter normalen
Umstinden absolut palingenetisch verlaufende BEntwicklung von
Periophthalmus dahin abzuwandeln, daB eine stiirkere Anpassung
an terrestrische Liebensweise erreicht wurde.

Das alles entspricht durchaus der allgemeinen vererbungs-
theoretischen Gegebenheit, daB jede Onfogenie unfer normalen
Umstiinden das hervorbringt, was die Hitern waren, auch wenn
keine unbedingte Determinierung besteht, eine GesetzmidBigkeit,
die sich vorldufig nicht beweisen, sondern nur feststellen 1dft. Ab-
weichungen von dem normalen Gang treten bel nicht determi-
nierter Ontogenie nur in den besonderen Kéllen auf, in denen
eine Verinderung der Umweltsverhiltnisse Reize und Stoffwechsel-
storungen hervorruft, die zu ciner metakinetischen Umstellung
der Ontogenie fithren. Daher fallen denn auch die Phasen der
explosiven IEntwicklung jeweils zusammen mit gro3en geologischen
Ereignissen, wie das an anderer Stelle vom Verfasser schon fir
die Dekapoden gezeigt wurde (Parallelitit der Transgressionsphasen
mit den Entfaltungsphasen), wie auch die Tetrapoden gleichzeitig
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mit der Regressionsphase an der Wende Silur-Devon entstehen
und ihre Hauptenfaltung in die variszische Gebirgsbildung filit;
die gleiche Parallelitit mit den Transgressionsphasen besteht bei
der KEntfaltung der Gebiiusecephalopoden usw.

Sofern nun die Einflisse, die in bestimmten Fillen zu einer
metakinetischen Umstellang fiithrten — iiberfliissig, zu bemerken,
dall eine Umstellung stets nur im Rahmen des Gegebenen, d. h.
des vorliegenden Ausgangstypus erfolgen kann —, bestehen bleiben,
und sie werden das normalerweisc, da ja die Metakinese schon
einén den necuen Kinflissen — eventuell der andern dadurch be-
dingten Lebensweise — entsprechenden Organismus hervorgebracht
hat, der ecine ihm adiquate Umwelt sucht, so wird die neue Form
der Ontogenie weiterhin palingenetisch wicederholt werden. D, h.
nachdem durch die Metakinese ein Typus hervorgebracht ist, ist
gleichzeitig dadurch der T'ypus im allgemeinsten Rahmen festgelegt;
seine Weiterbildung erfolgt orthogenetisch. Grundtypus der
Orthogenese ist somit die palingenctische Form der
Ontogenie.

AuBer der Festhaltung des Typus selber wihrend der ortho-
genetischen Kntwicklung konnten wir oben fiir die Orthogenese
als charakteristisch feststellen:

1. eine Weiterbildung des Typus, indem derselbe nicht stehen
bleibt, sondern sich in der durch die Form gegebenen
Anpassungsrichtung weiterentwickelt,

2. eine fortschreitende Einengung der Kvolutionsbreite, eine
kontinuierlich sich steigernde Formgebundenheit.

Zum ersten Punktfe ist zu bemerken: Jeder metakinetisch
entstandene neue Formtypus schreibt eine bestimmte Lebensweise
vor, wie aus den vorhergehenden Kapiteln zur Geniige hervorgeht.
All die Merkmale nun, die sich als far die neue Lebensweise be-
deutungsvoll erweisen, werden naturgemif im Verlauf des Lebens
eine Stirkung erfahren, wie aus so zahlreichen Beispiclen bekannt
ist, dab die Erwihnung geniigt. Auf der andern Seite werden
solche Organe atrophiert werden, die sich als bedeuntungslos er-
weisen. Diese Verstirkung einer- und Atrophierung anderseits
wird sich bei jedem folgenden TIndividualzyklus in der gleichen

Weise wiederholen —- _ethologische Hinstellung des Gesamtor-
ganismus® — und mufl so zu einer allméihlichen charakteristischen

Verschiebung in den Anlagezeiten und Entwicklungsgeschwindig-
keiten withrend der Ontogenie fithren, wie das schon DODERLEIN
Fortschritte der Geologie u. Palacontologie. Heft 26 (Beurlen) 37
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vermutete (Parachronismen JAEKELs, Acceleration und Retardation
MEHNERTS, auch GOLDSCHMIDTs , Physiologische Theorie der Ver-
erbung“ ist in diesem Zusammenhang von Bedeutung)*®). Da
notwendigerweise derartige Verschiebungen, die ja letzten Eades
einzig auf Hypertrophierung, bzw. Atrophierung bestimmter Or-
gane beruhen, sich im inneren Stoffwechsel ausdriicken miissen,
dieser also eine entsprechende Verschiebung erfihrt, mufl die ein-
geschlagene Richtung im Lauf der Zeit sich im Stoffwechsel
stabilisieren, d. h. sie wird vom unmittelbaren Nutzen (als An-
passung) unabhiingic und kann zur Uberspezialisierung fiihren.
Durch diese Zusammenhinge wird im Prinzip das gleiche aus-
gedriickt, was KIMER unter seiner Organophysis verstanden wissen
wollte. Auflerdem erhellt hieraus, daf der palingenetische Ablauf
der Ontogenie letzten lindes Ursache der Irreversibilitit ist, diese
daher nur aus den Vorgingen der Ontogenie erfaBbar ist. Schliel-
lich folgt hieraus, dafi das ,biologische Trigheitsgesetz“ ABELS,
das sogar Ursache des biogenetischen Girundgesetzes sein soll, nur
die Formulierung einer grundstzlichen Verwechslung von Ursache
und Wirkung ist (nicht die Orthogenese ist Ursache der Palinge-
nese, sondern umgekehrt!).

Zum zweiten Punkt ist zu bemerken: Bel einem neu ent-
standenen Formtypus wird zwar unter gleichbleibenden Verhilt-
nissen eine palingenetische Wiederholung der Ontogenie statthaben,
die Ontogenie ist aber durch die Metakinese in keiner Weise deter-
miniert geworden. Im Gegenteil, es darf angenommen werden,

#) DaBl es sich dabel jeweils nur um Organe handeln kann, die fiir den be-
freffenden Anpassungstypus von grundsifzlicher Bedeutung sind, ist an sich klar, sei
aber trotzdem ausdriicklich betont, da so vielfach das Beispiel der Muskelverstirkung
am rechten Arm des Schmieds und #hnliches als Beweis gegen eine Vererbung erworbener
Eigenschaften — um welches Problem es sich hierbei letzten Endes handelt — angefiihrt
wird und auch gegen den vorliegenden Gedankengang ins Feld gefithrt werden konnte.
Es ist aber natiirlich ein grundsiizlicher Unterschied, ob es sich um eine gewissermaBen
nur zufillige, rein individuelle Eigenschaft handelt, wie in diesem Fall, die mit dem An-
passungstypus als solchen gar nichts zu tun hat, oder um eine Eigenschaft, die fir der
Anpassungstypus charakteristisch ist, wie =z B. die Extremititenentwicklung bei dem
Ungulaten, die GebiBentwicklung der Feliden. Bei dem Beispiel des Schmiedes liegt
der prinzipielle Denkfehler darin, daB man gewihnlich in Uberspannung des Bogens auch
die erste Herausbildung eines neuen Anpassungstyps durch aktive Anpassung erkliren
will, was nach dem vorhergehenden nicht angingig ist. Diese Beweisfihrung kanun
— wie simfliche Widerlegungsversuche der Annahme einer Vererbung erworbener Eigen-
schaffen — nur eine zu einseitige lamarckistische Auffassung in diesen Einseitigkeiten
treffen, aber nicht die Tatsichlichkeit einer solchen Vererbung.
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dafl zunichst eine Umstimmung des Typus noch ebenso wohl mog-
lich ist, wie vor der Metakinese. Das wird positiv sogar dadurch
erwiesen, daB nach einer Phase der explosiven Aufspaltung eine
ungeheuer plastische und formenreiche Periode folgt, die die eigent-
liche Orthogenese einleitet, in der stets zahlreiche ,,Spezialisations-
. kreuzungen“ auftreten, z. B. wihrend der Intfaltung der diapsiden
Reptilicn von den Thecodontiern aus, wihrend der Entfaltung der
hoheren Carnivoren aus den Creodontiern, wihrend der Entfaltung
der Artiodactylen, ebenso bei den Wirbellosen wihrend der Knt-
faltung der Ammonoideen aus dem Phylloceras-Stamm im unteren
Lias, wihrend der Entfaltung der Dekapoden in der Trias usw.
Eine stammesgeschichtliche Wertung der Spezialisationskreuzungen
im Sinne ABELS wihrend solcher Entwicklungsperioden ist daher
nicht angéingig und muf zu einem vollkommen schiefen Bilde fithren.
Wenn aber ein solcher neugebildeter Typus sich als wirklich
lebens- und anpassungsfihig erweist, so muf} sich durch eine dem
Typus adiquate Anpassung aus den verschiedenartigen Speziali-
sationskrenzungen allmihlich die zweckmiBigste Form — teils
durch metakinetische Umstellung, teils durch Selektion --— heraus-
kristallisieren, z. B. der Typus der hoheren Caniden und Ursiden aus
den zahlreichen, sich iiberkreuzenden Formen am Anfang dieser
Formengruppe (vgl. SCHLOSSER, Paliontogr. Bd. 46), der Typus der
Siugetiere aus den sich mannigfach iiberkreuzenden Formen der Thero-
morphen usw. Dieser Vorgang mufl zu einer allmihlichen Festigung
der urspriinglich noch sehr labilen Ontogenie fithren; und es ist
ohne weiteres vorstellbar, dall der sich immer wiederholende Ab-
lauf der Ontogenie diese mehr und mehr determinieren muB. Aus
der nicht determinierten muf allméhlich die determinierte Ontogenie
werden, mit andern Worten die Evolutionsbreite mufi sich im Lauf
der orthogenetischen Umbildung fortschreitend verringern.

Unter den hier entwickelten Gesichtspunkten wire auch die
so viel umstrittene Frage der Vererbung erworbener Eigenschaften
zu verfolgen. Dall eine solche fiir die orthogenetischen Reihen
tatsichlich besteht, geht aus dem vorhergehenden eindeutig hervor.
Kine eingehende Diskussion wiirde in diesem Zusammenhang zu
weit fithren. Nur nebenbei sei bemerkt, daf alle Kinwinde aunf”
Grund vererbungstheoretischer Kxperimente daran scheitern, daB
der Zeitfaktor, der eine so grofe Bedeutung in dieser Frage hat,
in allen einschligigen zoologischen Experimenten von vornherein

unberiicksichtigt bleibt. Sodann wiren die Experimente an Tier-
37*
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formen auszufthren, bei denen die Ontogenie moglichst wenig
determiniert ist; denn tiberall wo die Ontogenie determinjert ist,
konnen keine neunen erblichen, sondern nur noch individuelle zu-
fillige Merkmale auftreten. Weiterhin wiren nicht beliebig heraus-
gegriffene Merkmale, wie z. B. die Farbmuster der Schmetterlinge,
die sich einer relativ grof3en Beliebtheit erfreuen, bei solchen Ver-
suchen, zu priifen, sondern Merkmale, die fiir den Anpassungstypus
als solehen in einer solchen Weise charakteristisch und bedeutungs-
voll sind, dafl ihre Bedcutung biologisch und physiologisch er-
faBbar sind®).

SchlieBlich noch einige Worte zu dem schwierigen Problem
der Caenogenese. HaARCKEL stellfe sie, die larvale Neubildungen
umfaBt, die eine phyletische Rekapitulation der Ontogenie filschen,
in scharfen Gegensatz zur Palingenese. Das ist natiirlich nur
solange moglich, als man in der Phylogenie die Ursache der Palin-
genese erblickt. rANZ hat daher diesen Gegensatz wesentlich
gemildert und SCHINDEWOLF stellte die Caenogenese sogar unfer
den Begriff der Palingenese, da er zeigen konnte, das auch caeno-
penetische Erscheinungen palingenetische Wiederkehr zeigen. Das
gleiche 1Bt sich bei den Dekapoden nachweisen: die Phyllosoma- -
Larve ist so alt wie die Abteilung der Seyllaridea. Die Hryo-
netcus-Liarve reicht, wie wir oben wahrscheinlich machen konnten,
bis in den Jura zurlick. Diese Larvenstadien werden seither
palingenetisch rekapituliert. Wetterhin zeigt sich, daf caeno-
genetische Erscheinnngen in erster Linie bei relativ starr gewordenen
Gruppen auftreten und umgekehrt den mehr plastischen, umbildungs-
fihigen noch fehlen: so gehen sie den sehr plastischen Encyphiden
und Thalassiniden {ast vollkommen ab. Caenogenesen sind somit ein
Zeichen fir fehlende Umbildungsfihigkeit eines Typus.

Bedeutung und Wesen der Caenogenese ist daher nur er-
fafbar von der Palingenese aus und bel einer Beriicksichtigung
des gesamten vollstindigen Individualzyklus. Da zeigt sich nun
eine bemerkeuswerte Korrelation zwischen den einzelnen Knt-
wicklungsstadien, worauf schon im ersten Teil gelegentlich hin-
gewiesen werden konnte: ausgesprochen pelagisch caenogenetische
Neubildungen treten vor allem bei den im adulten Stadium nur

# ,Die he\xt{ge Vererbungslehre . . . = . kann natiirlich keine Antwort auf die
Frage geben, wie erworbene Higenschaften vererbt oder ob sie iiberhaupt vererbt werden
konnen. Sie analysiert feste Merkmale bei relativ stabilen Tieren, Insekten, Siugern
usw.“ (HARMS, 1929)
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eine sehr geringe Vagilitit besitzenden Scyllariden und Eryoniden
auf (das gleiche gilt fir die Stomatopoden), wihrend die im Alfer
relativ vagilen Brachyuren das pelagische durch Spaltbein charakteri-
sierte Mysisstadium verloren haben (auch den pelagischen Schizo-
poden und Dichelopoden fehlen caenogenetische Anpassungs-
erscheinungen an pelagische Lebensweise im Larvenstadium).
DOFLEIN zeigte, dafi die wenig vagilen, blinden Tiefseebrachyuren
ein lang dauerndes pelagisches Larvenstadium, die vagilen gut
sehenden Formen nur ein kurzes pelagisches Stadium durchmachen.
Es scheint demnach, als ob wir neben einer Korrelation der Teile
im Koérper aueh mit einer Korrelation der einzelnen Stadien des
Individualzyklus rechnen miiten: Ausdruck hierfiir ist die Tr-
scheinung der Caenogenese.

Diese Uberlegungen bestiitigen, daf die Caenogenese tat-
siichlich nur ein Sonderfall der Palingenese ist, die beide in gleicher
Weise fiir die orthogenetische Phase der Entwicklung charakte-
ristisch sind, wie die Metakinese fiir die Phase der explosiven
Entfaltung.

4. Zusammenfassung

1. Der Zyklus der phyletischen KEntfaltung, beginnend mit
explosiv sprunghafter Entfaltung und Typenbildung und in ortho-
genetischer Welterbildung wunter konstanter Hinschriinkung der
Evolutionsbreite -durch Uberspezialisierung zum allmihlichen Aus-
sterben fiihrend, geht parallel einer allmihlichen Umbildung von
einem plastisch labilen, in der Ontogenie nicht determinierten,
weitgehend regenerationsfihigen, und daher grundsitzlich umstimm-
baren zu einem vollstiindig determinierten, zellkonstanten und nicht
mehr regenerationsfihigen und daher in keiner Weise mehr um-
bildungsfihigen Typus.

2. Die Unstimmung in der labilen Entwicklungsphase erfolgt
nicht als direkte Anpassung, sondern als Reaktion auf Umwelt-
reize und Umweltseinfliisse — vermutlich auf dem Wege iiber die
endokrinen Driisen — als Reaktion, die nicht zweckmifig zu sein
braueht (inadaptive Typenbildung) und nicht ein unmittelbares
Eingehen auf die betreffenden Umweltseinfliisse zur Folge haben
muf}, gegebenenfalls aber eine andersartige, ganz bestimmte An-
passungsrichtung hervorruft und einleitet (besonders instruktiv
zeigen das die Cephalopoden). Krst von diesem Moment an kann
direkte Anpassung wirksam werden.
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3. Diese Krgebnisse, unmittelbar abgelesen aus einer ver-
gleichend stammesgeschichtlichen Analyse verschiedener Tier-
gruppen, deuten den Weg an, auf dem das Problem der , Anpassung*
seiner Liosung niher gefithrt werden kann. Versuche, bei labilen
Tierformen die Ontogenie zu beeinflussen und umzustimmen, in der
Weise, wie das durch HArMs und GOLDSCHMIDT angeregt und
z T. auch schon begonnen ist, haben erginzend einzugreifen.
Anderseits aber kann nur der palaeontologische Befund die richtige
Fragestellung fir die Art und Weise eventueller Versuche abgeben,
wie das aus den oben gegebenen Kinzelbeispielen ja schon hervor-
geht. FEnge Zusammenarbeit von Biologie und Palaeontologie
— wie sie leider heute in Deutschland noch nicht iiblich ist —
kann allein weiterfiihren. Die - morphologisch-anatomische Be-
trachtungsweise geniigt nicht, wie schon NopcsA betont hat.

4. Wenn zu erwarten ist, daff auf diesem Wege eine Klirung
fiir bestimmte Kinzelfille der Entwicklung méglieh ist, so erheben
sich anderseits aus der vergleichend stammesgeschichtlichen Ana-
lyse Fragen, von grundsitzlicher Bedeutung, die vorliufig keinen
Weg einer Krklirungsmoglichkeit zulassen: Weshalb fihrt fort-
schreitende Spezialisierung zu allmihlicher Stabilitdt und Deter-
minierung der Ontogenie? Weshalb auf der andern Seite bleiben
Tiergruppen auch bei hohem geologischen Alter unter Umstinden
durch lange Zeitriume hindurch relativ labil, wie die Amphibien,
wihrend doch z. B. die nahe verwandten Stegocephalen so rasch
absolut stabil geworden sind, und zwar unter den genau gleichen
juBeren Verhiltnissen? Was ist mit andern Worten die tiefere
Ursache der Stabilitit und der Labilitit?

Vielleicht, daf} eine im einzelnen systematisch durchgefiihrte
vergleichend stammesgeschichtliche Analyse hierauf einmal Antwort
geben wird. Sicher jedenfalls scheint es mir — wenigstens zeigt
das meines Krachtens die vorliegende Arbeit eindeutig: FErkenntnis
der GesetzmiBigkeiten des organischen Geschehens — und das
ist doch letzten lndes das Ziel und miilite Voraussetzung sein
fir alle Versuche ciner kausalen Krklirung desselben — ist nar
mdglich durch eine vergleichend morphologische Analyse der
Stammesgeschichte auf Grund einer vorurteilsfreien Erforschung
stammesgeschichtlicher Zusammenhinge.
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