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Die Methoden der phylogenetischen
(stammesgeschichtlichen) Forschung.

Von H. H. Karny, Buitenzorg (Java).
(Mit 40 Abbildungen.)

»La Phylogénie sera, évidemment,
toujours le but supréme de la Paléonto-
logie, commes de toutes les autres bran-
ches de la Biologie." L. Dollo 1910.

EINLEITUNG.

Seit den #ltesten Zeiten, seit der Mensch der Natur iiber-
haupt denkend gegeniibergetreten ist, fiihlte er auch das Bediirfnis,
die sich hier darbietende Formenmannigfaltigkeit irgendwie tiber-
sichtlich zu gruppieren und so in einem vom Menschengeiste ge-
schaffenen System anzuordnen. Man fand, daB viele Formen in
gewissen Merkmalen miteinander iibereinstimmen und sich eben
dadurch wiederum von anderen unterscheiden. Zunédchst lag es
natiiriich nahe, als Grundlage fiir ein solches System die a u f-
fallendsten Merkmale zu wihlen, z. B. bei den Tieren die
Zahl der Beine, das Vorhandensein oder Fehlen von Fliigeln usw.
Es zeigte sich aber bald, dafl aut diese Weise Lebewesen, die sich
in allen anderen Merkmalen voneinander auffallend unterscheiden,
zusammen in eine gemeinsame Gruppe gestellt werden miiliten
(z. B. nach dem letztgenannten Merkmale Fliegen und Végel)
und daB sie dadurch gleichzeitig von anderen losgerissen wiirden,
mit denen sie im iibrigen zweifellos mehr Ubereinstimmung er-
kennen lieBen. Man kam daher schon seit Linné allmahlich davon
ab, solche schematische Ubersichten auf Grund eines einzigen
oder weniger Merkmale herzustellen und sah bald die Aufgabe
der Systematik in einer Heranziehung der Gesamtorganisation
fiir die Zwecke der Einteilung. So stellte man den sogenannten
kinstlichen nunmehr die natiirlichen Systeme
gegeniiber.

Freilich blieb es zunichst noch ungekliart, wieso es iiberhaupt
moglich sei, ein ,,natiirliches System aufzustellen. Verdankte
nimlich, wie man damals annahm, jede einzelne Species von
Lebewesen ihr Dasein einem eigenen, besonderen Schopfungsakt,

so war von vornherein gar nicht einzusehen, warum so viele Formen
Abderhalden, Handbuch der biologischen Atrbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 15
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in den wesentlichen Punkten ihrer Organisation miteinander
iibereinstimmen und so viele gemeinsame Ziige aufweisen sollten.
Dieses Ritsel 1oste uns erst die Deszenden z- oder Abstam-
mungslehre, welche — schon Jahrzehnte vorher von ein-
zelnen, ihrer Zeit vorauseilenden Naturforschern geahnt — doch
erst durch Darwins Schriften zur allgemeinen Anerkennung ge-
langte. Diese Lehre, die besagt, daB alle Lebewesen von einer
einzigen oder wenigen primitiven Urformen abstammen, ist heute
keine Hypothese, keine Theorie mehr, sondern ein fest fundierter
Lehrsatz, eine Tatsache, welche gegenwirtig die Grundlage
aller biologischen Forschung bildet. Und damit ist auch die Syste-
matik in ein neues Stadium getreten. Heute wissen wir, daB die
Ubereinstimmung oder Verschiedenheit in der Gesamtorganisation
ein Ausdruck der niheren oder entfernteren Blutsverwandtschaft
der verschiedenen Species ist, und so wird durch diese Erkenntnis
auch die Systematik vor eine neue Aufgabe gestellt.

Wir konnen uns heute nicht mehr damit zufriedengeben,
durch das System eine iibersichtliche Gruppierung der Lebewesen
zu erhalten — eine Forderung, der schliefllich auch die kiinstlichen
Systeme der Vergangenheit mehr oder weniger entsprachen —
sondern wir verlangen heute vom System auch, daB es ein Aus-
druck der groBeren oder geringeren Blutsverwandtschaft sei und
somit die Lebewesen so anordne, dafl ihre stammesgeschichtliche
Entwicklung moglichst deutlich zum Ausdruck kommt. Es ist
klar, daBl nur ein einziges System dieser Forderung wirklich ent-
sprechen kann, daf es somit nur ein einziges natiirliches System
geben kann. Ebenso klar ist aber gleichzeitig, dal wir dieses natiir-
liche System noch keineswegs erreicht haben, sondern daf} es nur
das ideale Ziel darstellt, dem alle Systematik zustrebt, um sich
ihm allmihlich immer mehr und mehr zu ndhern — vielleicht
ohne es jemals zu erreichen. Denn der Erreichung dieses Zieles
stellen sich ganz gewaltige Hindernisse in den Weg. Ganz
abgesehen davon, daB wir auch bei genauester, bis ins einzelne
gehender Kenntnis des ganzen Stammbaumes der Lebewesen
immer nur unter gewissen Zugestdndnissen und nur bis zu einem
gewissen Grade den dreidimensionalen Stammbaum auch in einem
linearen System zum Ausdruck bringen konnten — ganz abgesehen
davon sind wir gegenwirtig auch noch von einer derartig genauen
Kenntnis der Phylogenie sehr weit entfernt. Es ist daher selbst-
verstindlich, daB unser gegenwirtiges System absolut mnichts
Bleibendes darstellen kann, daf es nicht eine Art von starren,
unverinderlichen Gesetzesparagraphen bildet, die fiir alle Zeiten
in Geltung bleiben miissen. Vielmehr wird jede Anderung unserer
phylogenetischen Kenntnisse auch eine Anderung des Systems
als notwendige Folge nach sich ziehen. Gerade diese Verdnderungen,
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die doch nur ein Zeichen des Fortschrittes unserer Erkenntnis
sind, haben die moderne Richtung bei gewissen Systematikern
der alten Schule in MiBkredit gebracht. Allerdings fiir Leute, die
nach starren, bleibenden Paragraphen ihre Species einordnen
und nichts Neues dazulernen wollen, ist das moderne System nichts.
Wie oft hort man von solcher Seite: Wozu das System &dndern, es
wird ja doch spidter immer wieder gedndert! Das ist vielleicht
richtig. Aber wenn die vorgenommene Anderung einer sicher be-
griindeten phylogenetischen Erkenntnis entspringt, so ist zwar
in Zukunft eine neue Anderung in anderen Einzelheiten freilich
nicht ausgeschlossen; aber nie wieder wird das System zu alten,
einmal widerlegten und abgetanen Anschauungen zuriickkehren.
Es gibt hier nur Verdnderungen im Sinn einer Weiterentwicklung,
niemals mehr eine Riickkehr zu fritheren, veralteten Anschauungen !
Es kann daher auch nicht genug betont und gefordert werden,
,,dal deszendenztheoretische Erfahrungen nur dann in der
Systematik Verwertung finden sollen, wenn sie als hinldnglich
begriindet angesehen werden koénnen. Bevor dies der Fall ist,
diese Verwertung vornehmen, heilt in ganz tiberfliissiger Weise
die Systematik zu einer schwankenden und die Zwecke der
Orientierung ganz auller acht lassenden machen‘‘ (Wettstein, 1898).

Bildet so die Kenntnis der Stammesgeschichte die Grund-
lage des natiirlichen Systems, so ist es auch klar, da jeder Syste-
matiker notwendigerweise auch Phylogenie treiben muf, um die
ihn beschiftigenden Formen in natiirlicher Weise gruppieren zu
konnen. Es ist verwunderlich, daB auch diese selbstverstdndliche
Tatsache noch gegenwirtig mitunter auf Widerspruch sto8t. So
kann man manchmal auch jetzt noch héren, ,,daB sich der richtige
Systematiker nicht um die Phylogenie zu kiimmern habe. Er
hat zu klassifizieren; erst sekundidr kann er eine phylogenetische
Spekulation einleiten** (Holdhaus in: Abel, 1909). In diesem Satze
spricht sich nur eine merkwiirdige Verkennung der Grundlagen des
modernen Systems aus. Wie die Systematik die Grundlage aller
biologischen Wissenschaften bildet, so muf auch ihre Voraussetzung,
die moglichst genaue Kenntnis der Phylogenie, als das hochste
Ziel aller Zweige der Erforschung der Lebewesen gelten. Wir haben
daher zahlreiche, diesen verschiedenen biologischen Disziplinen
entsprechende Methoden, welche uns erst alle zusammen allméhlich
immer niher und niher dem angestrebten Ziele zufithren kdnnen.

Hatte man einmal die Deszendenz als sicher fundierte Tat-
sache erkannt und so die Uberzeugung gewonnen, dafB die in der
Natur uns gegebenen Arten nicht als etwas dauernd und fiir alle
Zeit Konstantes zu betrachten seien, so beschiftigte sich die weitere
Naturforschung zunichst mit dem Problem, w ar u m die Formen
eigentlich abdndern und durch welche Ursachen sie allméhlich

15*
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in andere Typen umgeprigt werden. Es wurden zur Beantwortung
dieses Fragenkomplexes zundchst verschiedene Deszen den z-
hypothesen aufgestellt, wie die lamarckistische, selektionistische
und mutationistische, und spéter ging man auch daran, diesen
Problemen mit den Mitteln der experimentellen Forschung zu
leibe zu riicken. Auf diese Weise bildete sich in neuester Zeit die
Experimentalbiologie und Vererbungslehre heraus, die oft auch
mit einem ganz zutreffenden Namen als Genetik bezeichnet
wird. Bs ist kein Zweifel, dafl diese causale Erforschung der
Deszendenzprobleme von fundamentaler Bedeutung fiir das Ge-
samtgebiet der Biologie ist, und daB sie uns sehr wertvolle An-
haltspunkte und Einblicke in das Werden der Organismenwelt
gewahrt. Sie hat vor allem die Gesetze der Vererbung zu erforschen
und die Ursachen fiir eventuelle Verinderungen aufzuzeigen; sie
hat zu entscheiden, welche der angefiihrten Deszendenzhypo-
thesen die richtige ist, oder besser gesagt, welche von ihnen fiir
den jeweils studierten Fall zutrifft.

Die Phylogenetik (und mit ihr jede natiirliche Syste-
matik) stellt sich dagegen eine andere Frage. Sie sucht nicht das
», Warum‘, sondern das ,,Wie‘ der Deszendenz zu erforschen.
Sie fragt sich nicht so sehr, welche (4uleren oder inneren) Ursachen
fiir die Verdnderung der Arten mafligebend sind, sondern innerhalb
welcher Normen solche Veridnderungen im ILaufe der Phylogenie
tatséchlich erfolgten, welche RegelmiBigkeiten hierbei festzustellen
sind, kurz in welcher Weise der Stammbaum der Lebewelt sich
entwickelt hat. Fiir diese f o r m ale Betrachtung der Phylogenie
sind die wirkenden Ursachen zunichst mehr oder weniger gleich-
gultig, wenn auch nicht zu leugnen ist, dafl auch die Phylogenetik
der experimentellen Forschung sehr viel wertvolle Anregung ver-
dankt. Hier handelt es sich aber vor allem darum, den Stamm-
baum der Organismen richtig zu rekonstruieren und den Grad
ihrer niheren oder entfernteren Blutsverwandtschaft festzustellen.
Dies ist nur moglich durch Erforschung der Gesetze, welchen die
stammesgeschichtliche Entwicklung der Lebewesen folgt, da nur
gie uns ein Mittel an die Hand geben, den formalen Verlauf dieser
Entwicklung zu verfolgen.

Deszendenzgesetze.

In der Tat ist es der biologischen Forschung gelungen, gewisse
GesetzmiBigkeiten im phylogenetischen Werdegang der Lebe-
wesen festzustellen, die es uns ermdoglichen, auf den tatsédchlichen
Verlauf der Stammesgeschichte Riickschliisse zu ziehen.

1. Das biogenetische Gesetz (E. Haeokel). Es hat sich in
jenen Fillen, in denen wir iiber die Phylogenie einer Form
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Niheres wissen, gezeigt, daBl die wesentlichsten Etappen der-
selben in verkiirzier Form auch in der individuellen Entwicklung
des Einzelwesens wieder auftreten. Nur so wird es uns verstidndlich,
daB der Weg, den die Ontogenie von der Eizelle bis zum fertig
entwickelten Lebewesen zuriicklegt, durchaus nicht immer der
kiirzeste ist, sondern daf auf fritheren Entwicklungsstufen oft
Organe angelegt werden, die niemals in Funktion treten oder doch
vorher erst noch eine vollstindige Umwandlung erfahren: es sind
dies zweifellos Organe, die bei den einstigen Ahnenformen funktionell
und lebenswichtig gewesen sein miissen. Haeckel hat diese Er-
fahrungstatsache geradezu als das Grundgesetz aller biologischen
Entwicklung bezeichnet und kurz und prignant formuliert: ,,Die
Ontogenie ist eine verklirzte Wiederholung der Phylogenie.* Es
wird oft darauf hingewiesen, dall schon andere Naturforscher
v ot Haeckel dieses Gesetz ganz richtig erkannt hatten. Dabei ist
aber nicht auller acht zu lassen, daf dieses Gesetz iiberhaupt so
vollstindig unserem natiirlichen Denken entspricht, dall es eigent-
lich — mehr oder weniger unbewullt — schon in den &ltesten
Zeiten als richtig vorausgesetzt wurde. Berichtet uns doch schon
Herodot von einem dgyptischen Konig, der die Ursprache der Mensch-
heit feststellen wollte. Er bediente sich hierzu eines Experimentes,
das die Richtigkeit des biogenetischen Gesetzes als Grundlage
voraussetzte. Er lie namlich Siuglinge in einem abgeschlossenen
Raum von Ammen, denen die Zunge herausgeschnitten worden
war, aufziehen, so dafl sie nie ein menschliches Wort zu horen
bekamen. Dasg erste Wort, das sie dann lallten, war ,,bekkos‘* und
daraus wurde geschlossen, daBl das Phrygische die Ursprache sein
miisse, denn in dieser Sprache fand sich das angefithrte Wort (in
der Bedeutung ,,Brot‘‘). Wenn wir auch heute iiber die Naivitit
dieses Experimentes ldcheln mogen, so 146t es doch einen sehr
richtigen Grundgedanken erkennen, ndmlich die Voraussetzung
von der Giltigkeit des biogenetischen Gesetzes. Und dieses Gesetz
bildet ja auch heute noch die unentbehrliche Grundlage der onto-
genetischen Methode der phylogenetischen Forschung. Ein ebenso
unentbehrliches Fundament ist fiir die morphologische Methode

2. Das Irreversibilititsgesetz (L. Dollo) oder das Gesetz
von der Nichtumkehrbarkeit der stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung. Dubois- Reymond hat einmal in einem geistreichen
naturphilosophischen Vortrage darauf hingewiesen, daB eine
riickliufige Bewegung aller Atome des Weltalls unter anderem
auch dazu fithren miilte, dafl ein Erwachsener sich allmihlich in
ein Kind umwandeln und schlielich in den Mutterleib verschwinden
und sich dort zur Eizelle zuriickbilden miite. Dieser Gedanken-
gang zeigt uns zugleich klar und deutlich, wie sehr die Vorstellung
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von einer Umkehrung der ontogenetischen Entwicklung unserem
natiirlichen Denken widerspricht. Aber nicht nur in der Gesamt-
organisation, sondern auch in jedem einzelnen Merkmale gibt es
keine Riickkehr zu einem fritheren ontogenetischen Stadium. Es
ist zwar eine landliufige Redensart, daB man im Alter wieder ein
Kind werde, aber bei genauer Betrachtung entspricht diese Be-
hauptung durchaus nicht den Tatsachen. Die Riickbildung der
geistigen Fidhigkeiten im Altersblédsinn stellt keineswegs eine
Riickkehr zur kindlichen, entwicklungsfdhigen Psyche dar: das
Kind lernt mit der Zeit sprechen und denken, aber bei hochgradiger
Dementia senilis kann man zwar beides verlernen, lernt es aber
nie wieder, wenn man auch noch so alt wird! Auch ist der Verlust
der Zahne und die Riickbildung der Kieferknochen beim Greis
durchaus nicht eine Riickkehr zum Stadium des Sduglings, in
dessen entwicklungsfihigen Kiefern die Anlagen der kiinftigen
Zihne sich bilden. So zeigt uns die ontogenetische Entwicklung
klar und deutlich iiberall und ausnahmslos, dafl bei ihr jede riick-
ldufige Verdnderung, jede Riickkehr zu einem fritheren Stadium
vollkommen ausgeschlossen ist. Wir miissen daher schon auf Grund
des biogenetischen Gesetzes dasselbe auch fiir die Phylogenie
voraussetzen. Mit dem Irreversibilititsgesetz steht und fallt somit
auch das biogenetische Grundgesetz. Um so bedeutungsvoller und
beweisender erscheint mir die Tatsache, daB Dollo sein Gesetz
keineswegs auf Grund theoretischer Ableitung aus dem biogenetischen
‘Gesetz aufgestellt hat, sondern auf Grund von zahlreichen Beob-
achtungstatsachen auf induktivem Wege dahin gelangt ist. Und
tatsdchlich arbeitet ,,die Phylogenetik ja doch schon lange mit der
von Dollo so gliicklich préizisierten Arbeitshypothese und ich glaube
nicht, dal es je ein ernster Forscher gewagt hiitte, von einem blind
gewordenen Hohlenbewohner wieder ein Tier mit gut entwickelten
normalen Augen abzuleiten‘* (Handlirsch, 1910). Tatsdchlich wiirde
ohne das Dollosche Gesetz jede Richtschnur fiir die stammesgeschicht-
liche Forschung abhanden kommen und jeder Versuch einer phylo-
genetischen Untersuchung wire damit vollkommen illusorisch.. Merk-
wiirdigerweise gibt es aber auch heute noch einzelne Autoren, die
zwar auf dem Standpunkte der Deszendenzlehre stehen, aber doch
an der Richtigkeit des Irreversibilititsgesetzes zweifeln. Ich werde
darauf spiter noch im speziellen Teil zurtickkommen und will daher
hier sogleich in der Besprechung der Deszendenzgesetze fortfahren.

3. Das Gesetz der progressiven Reduktion der Variabilitit
(D. Rosa). Nach dem Dolloschen Gesetz kann ein Organ im
Laufe der Phylogenie niemals mehr zu einem seiner fritheren
phylogenetischen Stadien zuriickkehren und daher natiirlich auch
niemals mehr eine Ausbildung annehmen, die nur von jenem
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fritheren Stadium aus erreichbar wire, aber nicht mehr von
seinem gegenwirtigen. Somit werden die einem Organ offen
stehenden Entwicklungsmoglichkeiten im Laufe der Phylogenie
immer mehr und mehr eingeschrinkt und vermindert, und da
sich dies natiirlich auf alle Organsysteme der betreffenden Formen-
gruppe und ebenso auch auf ihre Gesamtorganisation bezieht,
folgt daraus, daBl die Moglichkeit von Verdnderungen in dieser
Formengruppe fortwihrend abnehmen mufl, daB der Bautypus
immer konstanter und die Variabilitdt immer geringer wird, wie
dies Rosa in seinem Gesetz ausgesprochen hat. Er betont dabei
ausdriicklich: ,,Unter Variabilitdt habe ich die (phylogenetische)
Umbildungsfahigkeit gemeint, wie sie blo durch die Konstitution
des Organismus bedingt ist. Eine Reduktion der Variabilitit
ist also eine durch innere Ursachen, d. h. durch die erreichte
Organisation bedingte Verminderung oder Einschrinkung der
Umbildungsfahigkeit. DaB fiir den Begriff der Reduktion, wie
ich ihn auffasse, nicht die Zahl, sondern die GroBe der (moglichen
oder reellen) Variationen maBgebend ist, ergibt sich aus diesen
Erérterungen‘‘. In vollstindiger Ubereinstimmung mit dem Rosa-
schen Gesetze konstatiert denn auch Williston (1908): ,,A crescent
phylum is more variable, more plastic than a long established
one; that is, time is always an element in the fixation of characters
and the limitation of variation‘‘. GemiB diesem Gesetz koénnen
wir ganz allgemein im Tier- und Pflanzenreich feststellen, daf
sehr oft Merkmale oder Zahlenverhiltnisse, welche bei einer
niedrigen Gruppe individuell variabel sein konnen, bei hdéher
stehenden fixiert werden und so mit der Zeit nicht nur einen
Species-, sondern oft sogar einen Genus- oder Familiencharakter
ausmachen koénnen. Beispiele hierfiir werde ich im speziellen Teile
geben. Ist schlieBlich die Variabilitdt so stark reduziert, dafl die
weitere Entwicklung iiberhaupt nur mehr in einer einzigen Richtung
erfolgen kann, so sprechen wir von Orthogenese (Eimer).
,»,Orthogenese liegt folglich immer vor, wenn die Entwicklung,
vorausgesetzt, daf sie sich realisieren muf}, stets mit Notwendigkeit
von einem indifferenten Zustand zu hoéherer Differenzierung fort-
schreitet, wenn die moglichen Variationsrichtungen durch die
sukzessive Ausmerzung der anderen immer bestimmter werden,
ohne daB ein Eingreifen der natiirlichen Zuchtwahl notwendig
wiirde.** (Rosa, 1903.)

4. Das Gesetz des Unspezialisierten (E. D. Cope). Aus dem
Rosaschen Gesetz ergibt sich, daB eine Formengruppe um so
weniger imstande sein wird, sich neuen Faktoren anzupassen und
sich unter ihrem Einfluf umzuprigen, je hoher sie schon entwickelt
und je extremer sie schon speziellen Lebensbedingungen angepalit
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ist; denn um so weiter ist jhre Reduktion der Variabilitit schon
vorgeschritten. Wird von einem derartig hoch entwickelten
Organismus eine neue Anpassung verlangt, so kann er sie nicht
mehr leisten; er bleibt entweder in seiner Entwicklung still stehen
oder er geht zugrunde. Er ist ein starrer Automat geworden, der
einen Endpunkt der Entwicklung darstellt. Niemals kénnen daher
hoch entwickelte, einseitig angepalite oder weitgehend spezialisierte
Formen den Ausgangspunkt fiir neue Typen bilden; vielmehr
leiten sich letztere stets von weniger weit spezialisierten Formen
ab. Auch dieses Gesetz wurde auf rein induktivem Wege (aus
den Tatsachen der palidontologischen Forschung) abgeleitet und
Cope konstatierte damit die Erfahrungstatsache, ,,that the highly
developed, or specialized types of one geological period have not
been the parents of the types of succeeding periods, but that the
descent has been derived from the less specialized of preceding
ages‘. Dieser Erfahrungstatsache gemidl prizisierte Williston
das allgemein giiltige Gesetz: ,,New phyla arise from -crescent
phyla, never from decadent or even dominant ones.‘“ Demgemi(
konnen wir sehr hiufig feststellen, dall gerade die dltesten Typen
schon ausgestorben oder im Aussterben begriffen und somit durch
eine verhéltnismiBig ganz geringe Artenzahl vertreten sind, wihrend
bedeutend jiingere, im Aufblithen begriffene an Formenzahl weitaus
dominieren. Diese Tatsache, die sich aus allen gréBeren Gruppen
des Tier- und Pflanzenreiches durch Beispiele belegen l48t, steht
in striktem Widerspruch mit der neuerlich aufgetauchten Theorie
von ,,Age and Area‘‘ (Willis), worauf ich bei Besprechung der
biogeographischen Methode noch zuriickkommen werde.

Ich muflite die kurze Darlegung dieser vier Deszendenz-
gesetze der speziellen Methodik vorausschicken, da sie die stammes-
geschichtliche Entwicklung aller Lebewesen beherrschen und daher
jede der im folgenden besprochenen Methoden diese Gesetze beriick-
sichtigen muf}, will sie nicht auf Irrwege und zu falschen SchluB-
folgerungen geraten.

SPEZIELLER TEIL.

Ich habe schon vorhin betont, daf all die verschiedenen
Forschungsrichtungen der biologischen Wissenschaften am Ausbau
unserer phylogenetischen Erkenntnisse Anteil haben und daB
daher zahlreiche, diesen verschiedenen Forschungsrichtungen ent-
sprechende Methoden fiir die Phylogenetik Verwendung finden
miissen. Dies soll aber ja nicht dahin aufgefallt werden, man
brauche nur ganz beliebig eine einzelne dieser Methoden herauszu-
greifen und kénne dann aus ihr allein schon weittragende Schliisse
iiber die stammesgeschichtliche Entwicklung und neue phylo-
genetische Theorien ableiten. Ein solches Vorgehen wiire im Gegen-



Die Methoden der phylogenctischen Forschung 219

teil von Grund aus verfehlt und gerade auf solche Einseitigkeit
waren oft die folgenschwersten Irrtiimer der phylogenetischen
Forschung zuriickzufithren. Vielmehr miissen in jedem Falle immer
alle zur Verfiigung stehenden Methoden, die uns iber das be-
treffende fragliche Problem Auskunft geben konnen, herangezogen
werden, und nur, was mit ihnen allen in Einklang steht, darf als
gesicherte phylogenetische Erkenntnis angesehen werden. Von
diesem Gesichtspunkt aus sind die verschiedenen Methoden stets
zu betrachten: sie alle sind Wege zu demselben Ziele, und es ist
somit nur dann das richtige Ziel erreicht, wenn wirklich alle Wege
zu ihm hinfiihren. So nétig es daher zum besseren Verstandnis
ist, jede dieser Methoden einzeln der Reihe nach zu besprechen,
so wenig wird es sich vermeiden lassen, immer wieder von dem
Gebiet der einen Methode auf das der anderen hinzuweisen, weil
eben alle zusammen beriicksichtigt werden miissen und daher fir
die Erreichung des angestrebten Zieles alle miteinander stets in
innigster, wechselseitiger Beziehung stehen.

1. Die paldontologische Methode.

Mit Recht sagt Abel (1914): ,,Nur historiseche Dok u-
m e n t e konnen uns iiber die Geschichte eines Volkes iiberzeugende
Beweisstiicke liefern, und das gleiche gilt fiir die Geschichte der
Tierwelt.‘* Diese historischen Dokumente sind fiir die Entwicklung
des Tier- und Pflanzenlebens die uns erhaltenen Versteinerungen
der Lebewesen fritherer Erdperioden, mit denen uns die Pali-
ontologie bekanntgemacht hat. Die Wichtigkeit dieser Forschungs-
richtung fiir die Klarstellung der Phylogenie erhellt aus der ein-
fachen Uberlegung, daB wir die tatsidchlichen Vorfahren der heute
lebenden Arten im allgemeinen natiirlich nicht unter den Lebe-
wesen der Gegenwart suchen diirfen, sondern unter den aus-
gestorbenen Typen der Vergangenheit. Er wire eine ganz falsche
Voraussetzung, zu glauben, ,,daBl der ganze Stammbaum in den
heute lebenden Arten sich ausdriicken lassen muB‘; vielmehr ist
es den Tatsachen weitaus entsprechender, ,,anzunehmen, dall der
grofite Teil der heute lebenden Arten die jiingsten Verzweigungen
des Stammes darstellen, deren Hauptiste wir nicht mehr
kennen‘* (Wettstein 1898). Eine Ausnahme werden vielleicht ganz
junge Arten bilden konnen, deren Entstehung in einen so spaten
Zeitabschnitt fiallt, dafl wir sehr wohl annehmen konnen, die
Stammform habe sich in dieser kurzen Zeit nicht mehr wesentlich
verdndert, sondern sei praktisch, d. h. fiir unsere Untersuchungs-
methoden, gleich geblieben. So bin ich (gegeniiber Puschnig, 1914)
dafiir eingetreten, dall nichts der Annahme im Wege steht,
das rezente Xiphidion fuscum als die Stammform von X. dorsale
zu betrachten. Aber immerhin mufll daran festgehalten werden,
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daB es sich in allen solchen Fillen nur um vereinzelte Ausnahmen
handelt. Im allgemeinen werden wir die Stammformen der heute
lebenden Tier- und Pflanzenwelt doch zumeist nur in dem von
der Paldontologie erschlossenen Material wiederfinden konnen.

Konnte uns die paldontologische Forschung eine wirklich
lickenlose Kenntnis aller ausgestorbenen Tier- und Pflanzen-
formen vermitteln, so wiirde sie allein klarerweise zu einer voll-
standigen Rekonstruktion des gesamten Stammbaumes der heutigen
Lebewelt vollstindig ausreichen. Aber leider ist die paldonto-
logische Uberlieferung durchaus nicht liickenlos, weder in quali-
tativer noch in quantitativer Hinsicht.

Qualitativ lassen die paldontologischen Funde viel zu wiinschen
iibrig, weil uns in weitaus den meisten Fillen natiirlich nur die
Hartteile der ausgestorbenen Formen erhalten sind und wir fiir
eine vollstindige, ins Detail gehende Vergleichung begreiflicher-
weise auch die Anatomie der Weichteile studieren miiliten. So
aber sind wir diesbeziiglich nur auf Riickschliisse aus dem Skelett-
bau angewiesen. Am schlimmsten steht es daher um unsere Kenntnis
bei Formen, die iiberhaupt kein Skelett besitzen, oder um solche,
bei denen die Hartteile weniger charakteristische Merkmale bieten
als die Anatomie der Weichteile. Am besten sind wir andrerseits
bei jenen Gruppen daran, die recht charakteristische Hartteile
aufweisen, unter den Pflanzen also namentlich bei den Holz-
gewichsen, unter den Tieren einerseits bei den Insekten, deren
Fligelgedder allein uns oft schon so viel iiber die verwandtschaft-
lichen Beziehungen aussagt, dafl wir auf die iibrigen Teile mit-
unter sogar verzichten konnen, und andrerseits bei den Wirbel-
tieren, deren wichtigste Organisationsmerkmale im Skelett zum
Ausdruck kommen. So ,,sind uns in den Knochen und Zihnen der
vorweltlichen Wirbeltiere so wertvolle und leicht lesbare historische
Dokumente erhalten geblieben, dafl wir einen tiefen Einblick in
den Entwicklungsgang dieses groflen Stammes gewinnen konnten,
der sich fast mit jedem neuen Funde noch vertieft und erweitert¢
(Abel, 1914).

Aber auch in quantitativer Hinsicht weist die paldontologische
Uberlieferung zahlreiche Liicken auf. Zunéichst sei daran erinnert,
daB grofle Teile der Erdrinde iiberhaupt noch nicht paliontologisch
erforscht sind und daf andrerseits in vielen Schichten die fossilen
Uberreste durch nachtrigliche tektonische Vorginge so vollstindig
zerstort wurden, dal3 wir sie iiberhaupt nicht mehr erkennen kénnen.
Da sich ferner die Sedimente mit ganz wenigen Ausnahmen aus
aquatilen Ablagerungen gebildet haben, diirfen wir zunichst nur
eine den anderen bisher genannten Umstdnden entsprechend mehr
oder weniger vollstindige Erhaltung der wasser bewohnenden
Lebewesen erwarten. Reste von Landbewohnern kdénnen wir nur
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in jenen ganz wenigen Féllen regelmifliig antreffen, in denen wir
es, wie z. B. im Lo8, mit #dolischen Ablagerungen oder mit Ein-
schliissen in den Eisblocken der Glacialperiode zu tun haben,
wihrend sich die Funde von landbewohnenden Lebewesen in
aquatilen Ablagerungen auf jene Zufille beschrinken, wo ein
solches entweder lebend ins Wasser geriet und dort unterging,
oder wo die Leichen nachtriglich durch groBe Fluten oder Uber-
schwemmungen ins Wasser beférdert wurden.

All die angefiihrten FEinschrinkungen zeigen uns deutlich,
wie liickenhaft die uns zur Verfiigung stehende paldontologische
Uberlieferung ist, und dafl wir es eigentlich immer mehr oder weniger
nur mit Zufallsfunden zu tun haben. Es sind uns also selbstverstand-
lich aus jeder Periode keineswegs alle in derselben lebenden Formen
erhalten, sondern nur ein verhiltnismidBig kleiner Bruchteil der-
selben. Schon die einfachsten Prinzipien der Wahrscheinlichkeits-
rechnung ergeben, daB es sich dabei natiirlich zumeist um die
hiufigsten der damals lebenden Arten handeln muB, wihrend uns
die selteneren wohl in den meisten Fillen verloren gegangen sind.
Die h#ufigsten Arten waren aber natiirlich immer jene, welche
an die Lebensbedingungen der damaligen Epoche am besten an-
gepalt waren, somit relativ hoch und einseitig spezialisierte Typen,
die auf einen Wechsel der Lebensbedingungen nicht mehr adaptiv
reagieren konnten, sondern dann aussterben muBten. Nach dem
Copeschen Gesetz konnen wir in ihmen nicht die Stammformen
der Lebewesen spiterer Perioden erwarten. Diese miiliten viel-
mehr damals noch verhiltnisméifBig wenig spezialisiert und daher
den damaligen Lebensbedingungen noch nicht so gut angepalt
gewesen sein; daher waren sie zweifellos auch relativ seltener und
werden sich deswegen also auch im allgemeinen nich t unter den
erschlossenen Versteinerungen vorfinden.

Diesem ganz konsequenten und logischen Gedankengang
stehen aber die phylogenetischen Ansichten Steinmanns diametral
gegeniiber, der den Versuch gemacht hat, die Formenkreise spiterer
Perioden von den hoch spezialisierten Typen der Vergangenheit,
die uns am hidufigsten fossil erhalten sind, abzuleiten. Was zu-
nichst die Pflanzen anlangt, so geht Steinmann bei seinen phylo-
genetischen Ableitungen von der Voraussetzung aus, dafl ,,Gestalt,
Stellung und Aderungsart der Blattorgane‘‘ ein beharrlicheres Merk-
mal darstellt als der Bau der Fortpflanzungsorgane. Demgemi
kommt er bei den Cormophyten zur Aufstellung von fiinf Hauptreihen
nach der Blattform, welche er fiir fiinf phylogenetische Stammes-
linien halt. Zu den ,,Spondylophylla‘ rechnet er die Calamarien und
Equisetaceen und leitet von diesen beiden Gruppen die Casuarina-
ceen und Gramineen ab. Seine zweite Hauptabteilung, die
,, Lepidophylla‘, teilt er weiter in ,,Rhaphidophylla‘‘ (Lepidodendren
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und Coniferen) und in ,,Sphragidophylla‘‘ (Sigillarien und ,,ihre
xerophytischen Nachkommen, die dicotylen Cactaceen‘!). Dann
folgt als dritte Hauptgruppe die der ,,Pteridophylla‘, welche die
Filices, Pteridospermen und Dicotyledonen (mit Ausnahme der
Cactaceen und Casuarinen) umfaflt. Die vierte Abteilung bilden die
,,Sclerophylla‘’, die eine einheitliche Stammeslinie von den
Cycadeen iiber die Bennettiten zu den monocotylen Palmen dar-
stellen sollen. Endlich hitten wir dann noch die ,,Desmophylla‘,
zu denen die Cordaiten und als deren Nachkommen die Pandanales,
Yuccaceen, Dracaeneen und Agavoideen gestellt werden.

Es mag psychologisch begreiflich sein, wenn ein Paldontologe,
dem fossil zumeist nur Blitter oder doch diese am besten und
zahlreichsten erhalten sind, der Blattform eine weittragende
Bedeutung beimift; und wenn man bedenkt, daBl in den ver-
schiedenen Formationen immer dieselben Typen der Blattform —
als Ausdruck von Anpassung an die gleichen Lebensbedingungen —
wiederkehren, so mag ja die Versuchung zu einer phylogenetischen
Verkniipfung nahe liegen. Aber Steinmann hiatte eben bedenken
miissen, dafl die Paldontologie eben nur die Tatsache iiefert, dafl
dieselben Blattformen sich immer wiederholen, aber keineswegs
auch die von ihm aufgestellte Behauptung, dafB die Blattform
darum auch phylogenetisch konstant sein miisse. Héitte er nicht
einseitig bloB8 aus paldontologischen Tatsachen unberechtigte
Schliisse gezogen, sondern auch die Erfahrungen der Ontogenie
und Biologie unserer heute lebenden Pflanzenwelt mit beriick-
sichtigt, so wire er zweifellos zu dem Resultate gelangt, daBl die
Blattform etwas durchaus Verdnderliches darstellt und oft nicht
einmal beim selben Individuum, geschweige denn innerhalb
groBerer phylogenetischer Reihen konstant ist. Ich verweise hier
nur auf die sehr héiufige, auffallende Verschiedenheit von Keim-
blittern, Primérblittern und spéiteren Laubblittern, die wir an
einem und demselben Individuum bei den verschiedensten Pflanzen-
arten feststellen konnen, auf die Verschiedenheit in der Ausbildung
der Blitter je nach den &duleren Lebensverhiltnissen, so z. B.
namentlich auffallend der Unterschied zwischen Land- und Wasser-
blittern bei amphibischen Pflanzen, auf den cacteenartigen Habitus
verschiedener Euphorbiaceen usw. Diese Beispiele lieflen sich noch
beliebig vermehren und zeigen deutlich, dal die Voraussetzung
von Steinmanns Pflanzenphylogenie durchaus unrichtig ist und
damit brechen zugleich natiirlich alle seine weiteren Ableitungen
als vollstindig haltlos in sich selbst zusammen.

Ich tibergehe Steinmanns Anschauungen iiber die Stammes-
geschichte der niederen Tiere und wende mich sogleich seiner
Phylogenie der Wirbeltiere zu. Ich werde spiter (bei Besprechung
der ontogenetischen Methode) zeigen, dafl wir allen Grund haben,
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die Wirbeltiere mit den Manteltieren (Tunicaten) in nidhere ver-
wandtschaftliche Beziehung zu bringen. Steinmann ist aber da
ganz anderer Ansicht. Der Besitz einer Chorda bei den Jugend-
formen der Manteltiere scheint ihm ganz belanglos. Vielmehr
bringt er diese Gruppe mit den Weichtieren in Beziehung, blof}
weil beide im erwachsenen Zustand eine Bildung aufweisen, die
die Zoologie in beiden Fillen ,,Mantel‘‘ nennt, obwohl wir heute
wissen, daBl dies in beiden Féllen etwas ganz Verschiedenes ist.
DemgemafB erkldrt er die Ascidien (eine Tunicatengruppe) direkt
als Nachkommen der Rudisten oder Ammonoideen.

Aus welcher Wurzel sollen aber dann die Wirbeltiere ab-
geleitet werden ? Steinmann meint: von Trilobiten, also echten,
wenn auch primitiven Gliederfiilern (Arthropoden). So wire also
das alte Wort von Geoffroy de St. Hilaire, dal die Wirbeltiere auf
den Riicken gelegte Arthropoden seien, wortwortlich im phylo-
genetischen Sinne wieder zur Geltung gebracht! Ist es doch all-
gemein bekannt, daf bei den Arthropoden das Herz dorsal, das
zentrale Nervensystem (,,Bauchmark‘) ventral liegt, wihrend bei
den Wirbeltieren gerade umgekehrt das Herz auf der Bauchseite,
das Zentralnervensystem (,,Riickenmark‘‘) dagegen dorsal gelegen
ist. Aber noch nicht genug damit! Die Arthropoden gehdren be-
kanntlich zu den Protostomiern, von denen wir aus der Embryologie
wissen, dafl bei ihnen der primdre Mund der Gastrula, der so-
genannte Urmund, zur definitiven Mundéffnung wird. Die Wirbel-
tiere dagegen sind Deuterostomier, bei denen im Laufe der Ontogenie
der Urmund zum After wird. Es entspricht also die Afteréffnung
der Wirbeltiere dem Mund der Arthropoden und wir miilten dem-
gemd B nach der Steinmannschen Ableitung annehmen, daBl der
Kopf der Trilobiten sich zum Afterende der Panzerfische um-
gebildet habe, wihrend das Hinterleibsende der Gliederfiiler zum
Kopf der Wirbeltiere wurde!!

Unter den Fischen betrachtet Steinmann die Panzerwelse
als die direkten Abkémmlinge der Arthrodiren (siehe spéter),
freilich ohne jeden anatomischen Beweisgrund und ohne das
Vorhandensein irgendwelcher Zwischenformen, lediglich deswegen,
weil beide Formengruppen einen Panzer haben — infolge Anpassung
an #ahnliche Lebensbedingungen. Steinmann betont dabei aus-
driicklich: ,,Es gibt bei dieser Art der Verkniipfung kaum eine
umfangreichere Gruppe unter den Fischen, die im Laufe der Zeit
erloschen wire*. Diese Behauptung ist allerdings richtig; aber
gerade dieser Umstand mul uns — wenn wir nur einmal die Be-
deutung und Tragweite des Copeschen Gesetzes richtig erkannt
haben — gegen derartige Ableitungen von vornherein &duBerst
skeptisch machen.
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Unter den Vogeln werden die Laufvogel als getrennter Stamm
betrachtet, der mit den tibrigen nicht verwandt sein soll, sondern
sich von hoch entwickelten Dinosauriern herleite. Dafl diese An-
schauung absolut unhaltbar ist, werde ich spater im morphologischen
Teile noch ausfithrlicher darlegen.

Am merkwiirdigsten sieht es aber um die Steinmannsche
Phylogenie der Siugetiere aus. Steinmann geht von der Tatsache
aus, daB uns die heutigen Siugetierstimme in ihren Anfingen
schon im Alttertidr vorliegen und behauptet, daB sie schon in dieser
Zeit ,,nahezu ebenso selbstindig und scharf voneinander getrennt
dastehen, wie heute‘‘ und ,,daf auch kein Fund aus dem Mesozoicum
auf ein Zusammenfliefen der Stimme nach einem oder auch nur
einigen wenigen Ausgangsgruppen hinweist‘‘. Daraus schlie3t er, da
die verschiedenen Siugetiergruppen auf ganz verschiedene Reptil-
stimme zuriickzufiihren seien, mit denen sie gewisse oberflichliche
Ahnlichkeiten zeigen, nidmlich die Delphine auf Ichthyosaurier,
die Pottwale auf Plesiosaurier, die Bartenwale auf Pythonomorphen,
die Flederméduse auf Pterosaurier, die Giirteltiere auf Schildkroten,
die Rinder auf Triceratops und seine Verwandten. Tatsdchlich
handelt es sich in allen diesen Féllen um Formengruppen, die an
ahnliche oder gleiche Lebensbedingungen angepafit waren und
daher infolge dieser Anpassung gewisse gemeinsame Ziige auf-
weisen. Von einer niheren anatomischen Ubereinstimmung kann
aber keine Rede sein, und selbst in den Anpassungsmerkmalen
allein zeigen sich schon so viele wesentliche Unterschiede, daf3 wir
diese bei gleicher Lebensweise gerade nur durch verschiedene
Abstammung erkldren koénnen. Ich will dies fiir die angefiihrten
Beispiele kurz darlegen, wobei ich es allerdings fiir iiberfliissig
halte, detaillierter auf eine Widerlegung der eigenartigen Stein-
mannschen Anschauungen einzugehen. Das im folgenden Angefiihrte
wird allein schon geniigen, um ihre vol'ige Unhaltbarkeit zu zeigen.

Die drei Gruppen der Wale sollen also aus ganz verschiedenen
Stammen herzuleiten sein. Wie stimmt es damit aber iiberein,
daB Steinmann selber die Archaeoceti (Urwale), die ja gerade die
altesten Vertreter der Wale sind, als eine ,,abweichende Gruppe‘‘
bezeichnet, ,,die den Pottwalen am nichsten stehen diirften®,
und daB er andrerseits gleichzeitig auf ihre weitgehende Ahnlich-
keit mit Squalodon hinweist, den er einen primitiven Delphin
nennt. Wenn Delphine und Pottwale ganz verschiedenen Stamm-
reihen angehoren, in welche der beiden sind denn dann eigentlich
die Archaeoceten zu stellen ? Freilich ist vielleicht die Stammes-
geschichte der Delphine noch nicht vollstindig aufgehellt; aber
wenn man sie — wie Steinmann — mit Squalodon in Beziehung
setzt, dann mufBl man auch ihre Verwandtschaft mit den iibrigen
Walen unbedingt zugeben.
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Alle Wale haben eine horizontale, skelettlose Schwanz-
flosse und die Hinterextremititen sind bei ihnen funktionslos
geworden und im Laufe der Phylogenie durch Riickbildung ver-
loren gegangen. Dadurch unterscheiden die Wale sich wesentlich
von allen drei Reptilgruppen, die Steinmann als ihre Ahnen geltend
machen will. Bei den Plesiosauriern waren die Hinterflossen michtig
entwickelt und stellten zweifellos ein wichtiges Lokomotionsorgan
dar. Wie hitte dieses Organ bei Beibehaltung derselben frei-
schwimmenden Lebensweise im Laufe der Weiterentwicklung ver-
loren gehen konnen? Und wo sind die vermittelnden Zwischen-
formen, die doch Steinmann in erster Linie vorzubringen ver-
pilichtet wéare, da er doch gerade wegen des angeblichen Mangels
von Zwischenformen zwischen den verschiedenen Sdugergruppen
dazu gelangt ist, sie von ganz verschiedenen Reptilien herzuleiten.
Wie konnte es kommen, daBl der auffallend lange Hals der Plesio-
saurier, der mehr als zehn Halswirbel besitzt, zu dem extrem
kurzen, duBerlich gar nicht mehr erkennbaren Hals der Wale mit
seinen weitgehenden Wirbelverwachsungen umgebildet worden
wiare — und das noch dazu bei Beibehaltung derselben Lebensweise !

Die Ichthyosaurier sind durch kleinere, aber doch als Steuer-
organe funktionelle Hinterflossen ausgezeichnet und durch eine
groBe, vertikale Schwanzflosse, deren Unterrand durch die ab-
geknickte Schwanzwirbelsdule gestiitzt war. Wie hitte sich aus
dieser, die doch zweifellos das wichtigste Fortbewegungsorgan
sowohl bei den Ichthyosauriern wie auch bei den Walen bildet,
eine wagrechte Flosse mit reduzierter Wirbelsiule herausbilden
konnen ? Hat sie sich vielleicht im Laufe der Phylogenie allméhlich
um ihre Achse gedreht ? Oder ist sie vielleicht erst riickgebildet
und dann nachtriaglich durch eine neue, wagrechte Flosse ersetzt
worden ? Und wo sind hier die Zwischenformen ?

Die Pythonomorphen verdanken ihren Namen ihrem auf-
fallend langgestreckten, fast schlangenihnlichen Korper. Bei ihrer
Fortbewegung spielten zweifellos seitlich ausbiegende, schlingelnde
Bewegungen des Korpers und namentlich des Schwanzes eine sehr
wichtige Rolle. Und von diesen Tieren sollen die plumpen, massigen
Kolosse der Bartenwale abstammen! Bei den Pythonomorphen
hatten die Schwanzwirbel michtige mediane Fortsitze nach oben
und unten und der Schwanz war sicherlich von einem medianen
Flossensaum umgeben und bildete ein wichtiges Fortbewegungs-
organ. Wie hitte es hier jemals zu der total anderen, wagrechten
Schwanzflosse der Wale kommen kénnen? Und wie hitten die
Hinterextremititen reduziert werden koénnen, wo sie doch bei
Pythonomorphen ungefahr ebensogut ausgebildet waren wie die
Vorderflossen und sicher eine wichtige Funktion bei der Bewegung
hatten.
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Wenn man die zeitliche Aufeinanderfolge der Pterosaurier-
stdimme einer naheren Betrachtung unterzieht, so fragt man sich
wirklich, wie jemand auf die Idee kommen kann, von ihnen die
Fledermiuse abzuleiten. Die idltesten Formen haben einen ver-
haltnisméBig kurzen Kopf mit bezahnten Kiefern und breite,
kurze Fliigel; die jiingsten einen aufBlerordentlich langen Kopf mit
schnabelférmigen, zahnlosen Kiefern, und sehr lange und schmale,
auBerordentlich hoch entwickelte Fliigel. Wie kann man da von
ihnen die Fledermiuse mit ihrem verhiltnismidBig kurzen Kopf,
vollstdndigem Gebif und ihren Flatterfliigeln ableiten ?
Aber ganz abgesehen davon, wie ist es auch nur denkbar, da von
einem hochspezialisierten Pterosaurierfliigel, der in seinem Extrem
schon einen vollkommenen Anpassungstypus darstellt, bei dem
aber nur der letzte (vierte) Finger verlingert ist und die Flug-
haut trigt, wiahrend die iibrigen frei waren und Krallen besaBen,
dafl von einem solchen Typus der Fledermausfliigel abgeleitet
werden konnte, bei dem auch die anderen Finger verlingert und
in die Flughaut einbezogen sind ? SchlieBlich sei von vielen anderen
Bedenken nur noch eines hervorgehoben, nimlich die Art und
Weise der Stiitzung des Uropatagiums, das ist der Teil der Flug-
haut zwischen Hinterbeinen und Schwanz. Dieser Teil bedarf auch
einer Stiitze und hat sie auch bei beiden Formen; aber bei den
Pterosauriern wird diese Stiitze durch die letzte Zehe gebildet, bei
den Fledermidusen durch den Calcar calcanei, also einen FuB-
wurzelknochen. Wie wére es denkbar, daf plotzlich ein FuBwurzel-
knochen als Stiitze herangezogen wird, wenn bei den angeblichen
Vorfahren ohnehin schon eine vollstindig ausreichende Stiitze
durch die fiinfte Zehe gebildet war ?

Bei den Schildkroten wird der Knochenpanzer des Riickens
durch die verbreiterten Rippen gebildet. Wohl besitzen auch die
Girteltiere einen Knochenpanzer, aber unter demselben liegen
normale Rippen. Wenn wir also hier eine Abstammung annehmen
wollten, so hitte das zur Voraussetzung, daB die den Panzer
bildenden Knochen der Schildkréten sich wieder zu ihrer normalen
Form zuriickgebildet hidtten und dariiber ein neuer Panzer durch
Hautverkndcherungen enfstanden wére. Dann fillt aber damit
auch die einzige, oberflichliche Ahnlichkeit zwischen den beiden
Gruppen und eine derartige Ableitung ist dadurch ad adsurdum
gefiihrt. Und wie kénnen wir von den vollstdndig zahnlosen Schild-
kroten, deren Kiefer mit einer Hornscheide versehen sind, die
bezahnten Giirteltiere ableiten, um so mehr, da doch auch bei
letzteren die Zadhne deutlich in Riickbildung begriffen, also
wenigstens teilweise funktionslos sind (besonders bei Stegotherium).

Ebenso wird die Ableitung der Boviden von Triceratops
einzig und allein nur durch den Besitz von Hornfortsitzen am
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Kopfe nahegelegt. Diese Fortsitze waren aber bei der genannten
Dinosauriergattung michtige Knochenzapfen und miiBten daher
beim Ubergang zu den Rindern zu viel kiirzeren Zapfen, die die
aus Hornmasse bestehenden Horner tragen, riickgebildet worden
sein. Warum aber, wo sie doch bei beiden Formen gewiB nicht
funktionslos sind 2! Und was ist aus dem michtigen Nackenschild
von Triceratops geworden, der doch auch den Rindern sicherlich
einen willkommenen Schutz gegen so furchtbare Raubtiere wie
Machairodus und Smilodon geboten hitte ? Ich werde im morpho-
logischen Teil noch auf die ganz eigentiimliche und einzig da-
stehende Beckenform von Triceratops zu sprechen kommen, aus
der uns Dollo den Beweis erbracht hat, daf diese Gattung von
bipeden Formen abstammen mufl. Was ist aus diesem Becken bei
einer angeblichen Weiterentwicklung geworden und wie kommen
die Boviden wieder zu einem normalen Becken %%

Ich habe hier nur einige besonders auffillige Punkte heraus-
gegriffen; aber damit ist wohl schon zur Geniige dargetan, daB
die Steinmannschen Anschauungen vollstindig unhaltbar sind
und jeder Begriindung entbehren. Sein Hauptfehler war, daB er
das Copesche Gesetz ganz auBer acht gelagsen hat und auf Grund
oberflichlicher, rein #uBerlicher Ahnlichkeiten im Kérperbau
Riickschliisse auf Stammesverwandtschaft gezogen hat, wo nur
eine Anpassung an dhnliche Lebensverhéltnisse vorliegt und ge-
wichtige anatomische Griinde gegen eine solche Verkniipfung
sprechen. Hier vermissen wir tatsidchlich jedwede Zwischenform,
wahrend Steinmann behauptet, dal dies bei der Verkniipfung der
Siugetiere untereinander der Fall wire. Und wie kann man sich
ohne jeden triftigen Beweisgrund zu solchen gezwungenen Theorien
versteigen, wo doch sicherlich auch Steinmann zugeben wird, dall
die angefithrten aberranten Reptilformen aus ganz normalen,
landbewohnenden Formen durch Anpassung an bestimmte Lebens-
verhiltnisse entstanden sind. Selbstverstdndlich war dann auch
eine gleichartige Anpassung den Siugetierstimmen moglich, was
uns die einfachste und natiirlichste Erklirung fiir all diese Tat-
sachen gibt.

Wir haben eben in den meisten fossil erhaltenen Tier- und
Pflanzenstdmmen fritherer Erdperioden, namentlich in den arten-
und individuenreichen, nicht die direkten Vorldufer unserer heutigen
Fauna und Flora zu suchen. Wenn wir uns das Copesche Gesetz
und die groBe Zufalligkeit der Erhaltung fossiler Reste vor Augen
halten, so ist es eigentlich zu verwundern, daB uns trotzdem die
Paldontologie schon sehr wertvolle Einblicke in die Stammes-
geschichte gewihrt hat. Tatsdchlich sind wir iiber die Phylogenie
einer ganzen Anzahl gréBerer Gruppen in groben Umrissen schon

ziemlich gut auf. Grund des fossilen Materials orientiert.
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 16
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Die Palidobotanik hat uns einige heute ginzlich erloschene
Formenreihen kennen gelehrt, die den vermittelnden Ubergang
zwischen verschiedenen, gegenwirtig durch eine weite Kluft von-
einander getrennten Gruppen bilden. Wiahrend unter den heute
lebenden Pflanzen beispielsweise die Farne (Pteridophyten) von
den primitiveren Bliitenpflanzen (Gymnospermen) so scharf ge-
sondert und durch keinerlei Uberginge mit ihnen verbunden sind,
50 daB hier die alte Botanik die Trennungslinie zwischen ihren
beiden Hauptgruppen des Pflanzenreiches, den Cryptogamen und
Phanerogamen, gezogen hat, wissen wir jetzt aus dem Studium
der fossilen Reste, dafl im Paldozoicum eine Pflanzengruppe reich-
lich vertreten war, die gewissen Farnen noch so nahe stand, daB
die meisten hierhergehérigen Formen in fritherer Zeit direkt in
die rezente Farngruppe der Marattiaceen eingereiht wurden. Sie
stimmen tatséchlich mit den eusporangiaten Farnen im Bau und
in der Gestalt der Trophophylle, im Bau der Mikrosporangien und
Mikrosporophylle noch sehr gut iiberein, widhrend sie sich im
sekundéren Dickenwachstum des Stammes und in den samen-
dhnlichen Makrosporangien schon auffallend stark den relativ
urspriinglichsten Gymnospermen, den Cycadinen, nahern. So
zeigen sie uns zweifellos den Weg, auf dem sich die Gymnospermen
aus den Pteridophyten herausgebildet haben, und wurden daher
mit dem recht treffenden Namen Cycadofilicinae bezeichnet.

Aber auch im Mesozoicum haben wir eine interessante Pflanzen-
gruppe kennen gelernt, die zwischen verschiedenen rezenten
Gruppen ein vermittelndes Bindeglied darstellt: die Bennettitinae
weisen einerseits noch manche auffallende Ubereinstimmung mit
den Cycadofilicinen auf, so namentlich im Bau der wedeléhnlichen
Staubblitter (d') und im Besitz vollkommen farnartiger Spreu-
schuppen — ein Merkmal, durch das sie sich sogar als primitiver
erweisen als die Cycadinae. Andrerseits unterscheiden sie sich von
letzteren durch die weitgehende Reduktion der fertilen Frucht-
blatter (@), welche einen ein einziges Ovulyd® :fragenden Stiel
darstellen. In dieser Hinsicht nihern sie sich den iibrigen Gymno-
spermen. Endlich sind bei ihnen die Fortpflanzungsorgane schon
in einer Art und Weise gebaut und angeordnet, dall wir sehr an
die Bliiten der Angiospermen erinnert werden (Fig. 12).

Im Tierreich haben wir schon fiir die verschiedefisten Gruppen
wichtige stammesgeschichtliche Aufschliisse dureh die Paldonto-
logie erhalten. Namentlich die Cephalopoden sihid hier eingehend
studiert worden und haben interessante Ergebnisse iiber die Phylo-
genie dieser einst so artenreichen und gegenwirtig schon sehr im
Niedergang begriffenen Gruppe geliefert. Von einzelnen Formen-
kreisen hat man hier schon die stammesgeschichtliche Entwicklung
ziemlich ins Detail verfolgen kénnen (vgl. z. B. Diirken und Salfeld,
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S. 53 ff.); die Entstehung eingerollter und dann spéater aufgerollter
Formen im Laufe der Phylogenie bei ganz verschiedenen Familien
wurde besonders durch Dollo studiert und biologisch erklirt.
Darauf werde ich im morphologischen Teile noch zuriickkommen.

Da es sich mir hier nur um die Anfithrung einzelner Beispiele
handelt, nicht um eine zusammenfassende Darstellung aller unserer
aus der Paldontologie gewonnenen phylogenetischen Erkenntnisse,
will ich nun sogleich zur Besprechung der Insekten {iibergehen,
deren paldontologische Erforschung durch Handlirsch uns so weit
gebracht hat, daf wir heute den Stammbaum der groBeren Gruppen

Fig. 12. Langsschnitt durch eine ,,Blute‘* von Bennettites.
(Nach Wieland aus Arber & Parkin.)

schon recht gut verfolgen konnen. Die iltesten Arthropoden ge-
horen durchwegs der vom Cambrium bis ins Devon reich ent-
wickelten Gruppe der Trilobiten - (Iig. 20 @) an, die gegen Ende
des Paldozoicums vollstindig erloschen. Es liegt darum die Ver-
mutung nahe, dafl alle {ibrigen Arthropodengruppen, die spiter
nach und nach auftreten, von Trilobiten abstammen, und tat-
sichlich lagsen sich alle ihre Organisationsmerkmale zwanglos
von denen der genannten Stammgruppe ableiten; dies gilt auch
fiir die altesten Insekten, die Urfliigler oder Palaeodictyoptera,
die zuerst im Carbon auftreten und mit Ende der Permperiode
vollstéindig erloschen. Sie waren durch ein sehr primitives Fliigel-
gedder, michtig entwickelten Hinterleib mit vielgliedrigen Cerci
16*
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und durch wasserbewohnende Larven ausgezeichnet; viele von
ihnen hatten auch kurze, lappenférmige Fliigelanhinge am Pro-
thorax (TFig. 17a). Von diesen Urfliiglern sind direkt oder indirekt
alle iibrigen Insektengruppen herzuleiten.

Zunichst finden wir im Paldozoicum Insekten, die das Binde-
glied zwischen den Paliodictyopteren und den heutigen Gerad-
fliglern (Orthoptera) darstellen, ndmlich die Protorthoptera und
Protoblattoidea. Ich habe (1921) gezeigt, daBl die Wurzeln der
heute lebenden Orthopterenfamilien schon im Paldozoicum deut-
lich unterschieden werden koénnen und habe dort (S. 206) auch
versucht, den Stammbaum zu rekonstruieren. Ich weise hier
ausdriicklich darauf hin, weil ich es fiir wichtig halte, bei solchen
Stammbaumrekonstruktionen immer auch die Perioden einzu-
tragen. Denn es ist klar, daf eine Stammgruppe stets #lter sein
muf als ihre Deszendenten und daf andrerseits eine g a n z junge
Gruppe nicht direkt von einer s e h r alten und friihzeitig erloschenen
abstammen kann — eine selbstverstdndliche Tatsache, die von den
Paldontologen ja voll und ganz in ihrer Bedeutung gewiirdigt wird,
wahrend sich die Zoologen oftmals dariiber hinwegsetzen. Da-
durch kommen aber dann sehr oft Stammbiume zustande, die
jeder realen Basis entbehren und uns iiber die tatsichlichen Ver-
wandtschaftsverhéltnisse so gut wie gar nichts aussagen. Ich habe
schon (1922) betont, daB dies einer der grofiten Fehler der Stamm-
biume Cramptons ist, der in seinen Diagrammen stets alle Stammes-
linien wie die Finger einer Hand nebeneinander abgehen 148t.
Einerseits sagen uns derartige Stammbédume iiber die Verwandt-
schaftsverhéltnisse der einzelnen Gruppen iiberhaupt nichts, da
bei dieser Methode nicht zum Ausdruck kommt, welche Gruppen
frither, welche spéter sich von gemeinsamen Stammeslinien getrennt
haben, und andrerseits wiirde uns eine Eintragung der geologischen
Horizonte in einen derartigen Stammbaum sofort seine Unhaltbar-
keit klar beweisen, weil es dann zutage kime, daB alle rezenten
Gruppen nach einem derartigen Schema bis in dieselbe Periode
zuriickreichen miifiten, also im vorliegenden Falle bis ins Carbon,
was natiirlich mit den Tatsachen in vollstdndigem Widerspruch steht.

Im Paldozoicum finden wir auch schon die Stammformen der
Plecopteren, Agnathen und Odonaten, welche den Ubergang von
den Paldodictyopteren zu den genannten rezenten Gruppen ver-
mitteln. Die Adenopoden sind mit den Urfliiglern durch die ober-
carbonischen Hadentomoidea verbunden, wihrend alle anderen
Corrodentier zweifellos aus dem Protoblattoidenstamm herzuleiten
sind. Namentlich gehen auch die Termiten auf Formen mit ent-
wickeltem Analfécher zuriick, wie uns die heute noch in Australien
lebende Gattung Mastotermes deutlich zeigt. Enderlein hat gemeint,
daB Mastotermes hinsichtlich der fiinfgliedrigen Tarsen zwar als
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primitiv, hinsichtlich der Ausbildung des Analfichers jedoch als
abgeleitete Form zu betrachten sei. Doch hat uns hier — abgesehen
von morphologischen Erwigungen — auch wieder die Paldontologie
den Beweis erbracht, daBl die Mastotermitiden zweifellos die ur-
spriinglichsten Termiten sind, da sie im Tertiir noch reichlich
vertreten waren, wahrend sie heute nur mehr durch eine einzige
Reliktform repridsentiert und somit schon deutlich im Niedergang
begriffen sind. — Aus dem Protoblattoidenstamm sind zweifellos
auch die Kifer herzuleiten. Endlich hat die Paldontologie auch die

Fig. 13. a = Eugereon bockingi; b = Vorderfligel von Aisoblatta oren-
burgensis; ¢ = Vorderfligel von Hotinus.
- (Nach Handlirsch.)

gemeinsame Stammgruppe der Mecapteren, Trichopteren, Lepido-
pteren und Dipteren zutage gefordert, namlich die paldozoischen
Megasecopteren, welche die genannten Gruppen mit den Paléiodi ctyo
pteren verbinden.

Eine der interessantesten Zwischenformen aus der Gruppe
der Insekten haben wir aber in dem permischen Eugereon (Fig.13 a)
kennengelernt. Die rezente Gruppe der Schnabelkerfe oder Rhyn-
choten steht unter allen heutigen Insekten recht isoliert da und
148t keine nidheren Beziehungen zu irgendeiner anderen Ordnung
erkennen. Um so wichtiger ist daher die Tatsache, dal Eugereon
ein vollstindiges Bindeglied zwischen den Palidodictyopteren und



232 H. H. Karny

den Rhynchoten bildet, sowohl was den Bau der Mundteile, wie
auch was das Fliigelgedder anlangt. Der Gesamthabitus erinnert
noch sehr an gewisse Paldodictyopteren, in mancher Hinsicht
sogar auch an Protoblattoiden, namentlich was Kopf- und Pro-
thoraxform anlangt. Ich betone hier ausdriicklich, daB von
Eugereon sicher nicht nur die Wanzen, sondern auch die Zikaden
abzuleiten sind, weil Orampion hier ganz anderer Ansicht ist; er
sagt ndmlich: ,,In fact, it would be quite impossible to derive
such a type as the Homopterous wing shown in‘ Fig. 13¢ ,,from
that of Kugereon'‘. Dagegen meint er, ,,such a Homopterous
wing approaches quite closely that of the descendant of
the common Protorthopteron-Protoblattoid stem shown in‘
Fig. 13b. Hitte Crampion diese seine Anschauung widerlegen
wollen, so hitte er dafiir kaum beweiskriftigere Beispiele aus-
wiahlen konnen. Tatsichlich zeigt die Gegentiberstellung der an-
gefithrten Vorderfliigel klar und deutlich, dafl zwischen Blattoiden
und Homopteren keinerlei ndhere Verwandtschaftsbeziehungen be-
stehen. Die Ahnlichkeit ist eine rein duBerliche und wo es sich
um Ubereinstimmungen handelt, sind dieselben lediglich auf die
gemeinsame Abstammung von Paldodictyopteren zuriickzufiihren,
da sie auch diesen und ihren Deszendenten zukommen. Daf tat-
sichlich die Blattoiden einer total anderen Spezialisationsrichtung
angehéren als die Homopteren, zeigt ihre weit vom Rande ab-
geriickte Subcosta (Sc) im Gegensatz zu der ganz knapp neben
dem Rande verlaufenden Sc der Zikaden, ferner die ganz anders
vor sich gehende Reduktion des Analfeldes, das bei den Blattoiden
kurz und breit, bei den Homopteren lang und schmal geworden
ist. Auch ist zu den Aderverschmelzungen der Homopteren (R +~ M
aus gemeinsamem Stamm; M -+ Cu,) keinerlei vorbereitende An-
niherung bei den Blattoiden vorhanden. Dagegen lassen sich alle
die angefiihrten Charaktere der Zikaden ganz zwanglos aus denen
von Eugereon ableiten. Hier ist die S¢ dem Rande schon recht
nahe, das grofle Analfeld macht sehr gut eine Reduktion in der
bei den Homopteren eingeschlagenen Richtung méglich und die
kiinftigen Aderverschmelzungen sind schon dadurch angedeutet,
daB sich der Media-(M)Stamm dem des Radius (R) basal auffallend
stark n#ahert, wihrend vor der Fliigelmitte eine auffallend starke
Anndherung des vorderen Cubitus-(Cu)Astes an die M zu kon-
statieren ist. Auch zeigt sich bei Eugerecon sehr deutlich die Tendenz
zur Lingsstreckung der Hauptadern, wie sie ihr Extrem dann bei
den Homopteren findet, wihrend bei den Blattoiden M und Cu
gerade in einer fiir diese Gruppe sehr charakteristischen Weise
auffallend stark geschwungen sind.

Am besten kennen wir auf Grund des palidontologischen
Materials die Stammesgeschichte der Wirbeltiere und von manchen
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jiingeren Formen derselben konnen wir geradezu die Entwicklung
von Gattung zu Gattung und von Art zu Art verfolgen. Die dltesten
bekannt gewordenen Wirbeltiere (Placodermen?), Fig. 20¢) waren
Meeresbewohner, die noch keine paarigen Extremititen?) und noch
keine Kiefer besaflen. Ihnen standen dann die Arthrodiren nahe,
die ebenfalls keine Brustflossen, wohl aber schon Kiefer und Bauch-
flossen hatten, welch erstere oft — in Zusammenhang mit con-
chifrager Erndhrung — sehr kriftig -entwickelt waren. Aus der
Verwandtschaft der Arthrodiren sind dann vermutlich einerseits
die Stammformen der Fische, andrerseits die Stegocephalen und
damit alle jiingeren Landwirbeltiere abzuleiten.

Unter den Fischen treffen wir da die Crossopterygier, die
schon paarige Flossen besitzen und sich in einigen Formen bis auf
die Gegenwart erhalten haben. Es waren urspriinglich frei-
schwimmende, spindelférmige (fusiforme) Typen, die aber spiter
in Anpassung an die bodenbewohnende Lebensweise allmihlich
zum aalférmigen (anguilliformen) Korperbau iibergehen. Der
rezente Polypterus zeigt uns deutlich eine Annidherung an diesen
Typus, wihrend Cadlamoichthys schon ausgesprochen aalférmig
geworden ist.

Eine eigentiimliche Fischgruppe sind die Dipneusten (Doppel-
atmer), die zur Zeit ihrer Entdeckung zunichst zu den Molchen
gestellt wurden, weil sie manche auffallende Ubereinstimmung mit
primitiven Landwirbeltieren aufweisen. Doch beruht diese Ahn-
lichkeit nicht auf ndherer Verwandtschaft, sondern nur auf paralleler
Entwicklung; denn Dollo hat uns gezeigt, dafl die Dipneusten mit
den Crossopterygiern nahe verwandt sind und daf8 sie durch eine
vollstindige Stufenreihe unter einander verbunden sind, die iber
Dipterus valenciennesi und D. macropterus zum altmesozoischen
Ceratodus und endlich zu den rezenten Formen (Neoceratodus usw.)
fithrt. Auch die Dipneusten sind — ebenso wie die Crossoptery-
gier — im Laufe der Phylogenie anguilliform geworden.

Die daltesten Landwirbeltiere sind die Stegocephalen, die
wahrseheinlich auch von den Crossopterygiern ahnlichen Vorfahren
herzuleiten sind. Doch konnen sie nicht direkt von den uns er-
haltenen Crossopterygiern abstammen, denn bei der genannten
Fischgruppe haben schon die primitivsten Formen (Holoptychiden)
einen sehr komplizierten, dendrodonten Zahnbau, wie er dhnlich
bei den Stegocephalen erst viel spiter in der hochspezialisierten
Gruppe der Labyrinthodonten auftritt. Es handelt sich also hier
um parallele Entwicklung.

1) Unler dicsem Namen sind die drei neuestens als selbstandige Unter-
klassen gellenden Gruppen der Anaspida, Osteostraci und Antiarchi zu-
sammengcfaft.

2) Die ,,Scitenorgane‘‘ der Asterolepiden sind den paarigen Extremitaten
der spateren Wirbeltiere nic ht homolog!
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Von den Stegocephalen leiten sich die Amphibien und Rep-
tilien ab. Die letztgenannte Klasse ist durch die Cotylosaurier
liickenlos mit den Stegocephalen verbunden und gegenwértig schon
sehr im Niedergang begriffen und nur noch durch wenige Gruppen
vertreten, wiahrend sie im Mesozoicum dominierte und an alle
moglichen Lebensbedingungen angepafit war, wie uns die voll-
stindig erloschenen Gruppen der Thalattosuchier, Ichthyosaurier,
Plesiosaurier, Pythonomorphen, Dinosaurier und Pterosaurier
zeigen. Von manchen dieser Gruppen kénnen wir den Stammbaum
an der Hand des fossilen Materials schon recht gut verfolgen. Eine
recht aberrante und einseitig spezialisierte Reptilgruppe hat sich
bis heute noch in den Schildkroten erhalten. IThre Stammformen
kennen wir in den permischen Cotylosauriern (wie Diadectes), mit
denen sie durch Eunotosaurus verbunden sind. Die weitere Phylo-
genie der Schildkréten bietet noch einige sehr interessante Details
in bezug auf die Ausbildung des Panzers, worauf ich spiter im
morphologischen Teil noch zuriickkomme.

Die Vogel sind von baumbewohnenden Hiipfreptilien aus der
Verwandtschaft der Pseudosuchier (Ornithosuchier) abzuleiten,
von denen uns einige Formen aus der Trias (Scleromochlus usw.)
erhalten sind. Das &lteste befiederte Wirbeltier, das uns bekannt
geworden ist, ist die beriithmt gewordene Archaeopteryx, der so-
genannte Urvogel von Solenhofen. Dieses Tier ist noch nicht als
echter Vogel zu betrachten, sondern erweist sich durch zahlreiche
Merkmale — so durch die bezahnten Kiefer, den primitiven Hand-
bau, den Mangel von Beziehungen zwischen Fingerphalangen und
Schwungfedern, die lange Schwanzwirbelsdule usw. — als ein
ausgesprochenes Zwischenglied zwischen Reptilien und Végeln.
Im jiingeren Mesozoicum sind uns dann schon echte Vigel er-
halten, die aber zunichst gleichfalls noch bezahnte Kiefer be-
saBen (Odontornithes).

Die iltesten Sdugetiere treten bereits in der Trias auf. Sie
gehoren zu den Beuteltieren, und zwar zum Teil zu den Poly-
protodonten, zum Teil zu den Multituberculaten (Allotherien).
Die ersteren zeigen einen recht primitiven Gebiflbau, der die
Ableitung der iibrigen Beuteltiertypen ohne weiteres zulift; im
ibrigen sind die Reste allerdings bisher zu diirftig, um sonst noch
irgendwelche weitergehenden Schliisse zu ziehen. Moglicherweise
handelt es sich hier um Ubergangsformen zwischen Reptilien und
Siugetieren. Dafiir wiirde wenigstens die Tatsache sprechen, daf
die nahe verwandten, aber im Zahnbau einseitig hoch spezialisierten
Allotherien noch in vielen Punkten deutliche Beziehungen zu den
Reptilien aufweisen.

Den Ubergang von den Beuteltieren zu den hdéheren (pla-
zentalen) Sdugetieren bilden die mesozoischen Pantotherien (oder
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Trituberculaten). Von ihnen sind zunfchst die Insektenfresser
abzuleiten, aus diesen gingen wahrscheinlich in der Kreideformation
die Fledermiuse und die Nagetiere hervor. Mit den primitivsten
Insektenfressern sind die Ahnen der Raubtiere, die Creodontier,
und die der Huftiere, die Condylarthren (oder Protungulaten)
noch so nahe verwandt, dal es in manchen Féllen oft schwer fallt,
hier eine sichere Grenze zu ziehen. Auch bei den Creodontiern
wurden — wie bei den Beuteltieren — die Jungen noch in einem
sehr primitiven und unentwickelten Zustande geboren, wie aus
der Enge des Beckenausganges mit Sicherheit erschlossen werden
kann.

Dreimal haben sich Sidugetierstimme an das Leben im Meere
angepalit: nimlich die Wale (Cetacea), die Robben (Pinnipedia)
und die Seekiihe (Sirenia). Uber die Stammesgeschichte dieser
interessanten Gruppen sind wir durch das fossile Material recht
gut unterrichtet. Die éltesten Wale (Urwale, Archaeoceti) ,,schliefSen
sich im Bau des Skelettes, Schidels und Gebisses eng an die
Creodontier an, und zwar kommen unter diesen als néchst ver-
wandte Formen die Hyaenodontiden in erster Linie in Betracht.
Daf die Hyaenodontiden Formen enthalten, welche an das Wasser-
leben angepafBt waren, beweist die oligozine Gattung Apterodon‘
(Abel, 1914). Allerdings reichen die &ltesten Wale noch weiter
zuriick; denn die erste Form (Protocetus atavus), die im Gesamt-
baue des Schidels noch unverkennbare Raubtiermerkmale auf-
weist, ist aus dem Fozién von Agypten bekannt geworden. Wir
konnen dann weiterhin von den Archaeoceten aus die Entwicklung
zweler Stidmme verfolgen, nadmlich der Zahnwale (Odontoceti)
und der Bartenwale (Mystacoceti). Den Ubergang von den Ur-
walen zu den Zahnwalen bildet die oberoligozine Gattung Agoro-
phius und von den Agorophiiden sind zunéchst die Squalodontiden
abzuleiten, die im Miocin ihre Bliite erreichten und seit dem
Pliocin im Niedergang begriffen sind. Von Squalodon aus kénnen
wir einzelne Stammlinien bis auf die rezenten Gattungen verfolgen,
so z. B.:

Squalodon —> Scaldicetus —> Physeterula —> Prophyseter —-
—> Placoziphius — Physeter
und
Squalodon — Palidoziphius — Anoplonassa —> Mioziphius —>
—> Berardius.

Wihrend die Zahnwale mit den Urwalen noch im Besitz der
Zahne ibereinstimmen, stehen in anderer Beziehung wieder die
zahnlosen Bartenwale den Urwalen viel ndher, von denen sie itber
die Patriocetiden abzuleiten sind. Sie haben sich schon ,,friihzeitig
in verschiedene Stimme gespalten. Die Furchenwale (Balaeno-
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pteridae) verhalten sich in zahlreichen Merkmalen primitiver als
die aus ihnen hervorgegangenen Glattwale (Balaenidae); eine
Zwischenstellung nimmt die lebende Gattung Rhachianectes,
der californische Grauwal, ein. Andrerseits verhalten sich aber
die lebenden Furchenwale im Bau der Hand spezialisierter als die
lebenden Glattwale* (Abel, 1914). Im Zusammenhang mit der
Anpassung an das Leben im Meere haben die Tiere im Laufe der
Phylogenie allméhlich die spindelférmige (fusiforme) Xorper-
gestalt angenommen, die wir auch bei vielen Fischen antreffen.
Gleichzeitig wurden die hinteren Extremititen und weiterhin
dann auch die Hiiftbeine immer mehr riickgebildet. Wir kénnen
diese Hiiftbeinreduktion namentlich bei den Bartenwalen sehr
schén verfolgen, wo uns eine Stufenreihe von Balaena iiber
Balaenoptera physalus und borealis schlielich bis zu Balaenoptera
rostrata fiihrt.

Die Robben gehéren demselben Verwandtschaftskreise an,
sind aber nicht aus primitiven Creodontiern, sondern schon aus
echten Raubtieren (Carnivoren) hervorgegangen, und zwar bereits
aus schwanzlosen Formen. Der riickgebildete Schwanz wurde hier
funktionell durch die nach riickwirts gedrehten Hinterextremititen
ersetzt, die hier zusammen gewissermallen eine Schwanzflosse
bilden.

Obwohl die Seekiihe in der duBeren Korpergestalt den Walen
viel dhnlicher sind als die Robben, sind sie doch mit ihnen durchaus
nicht niher verwandt. Wir wissen heute, daf sie als ein an das
Meeresleben angepaliter Zweig der Huftiere betrachtet werden
miissen. Unter diesen stehen sie den Elefanten am nichsten und
haben jedenfalls mit ihnen gemeinsame Vorfahren besessen. Auch
hier konnen wir wieder, wie bei den Walen, die allmahliche Um-
bildung des Korpers zu einem fischférmigen Typus beobachten.
Die damit Hand in Hand gehende Riickbildung der Hiiftbeine
wird uns auch wieder durch vollstindige Ahnenreihe klargelegt,
namlich:

Eotherium —> Eosiren — Prototherium —> Halitherium —-
—> Metaxytherium —> Felsinotherium.

Auch die Huftiere selbst bieten in ihrer Phylogenie sehr viel
Interessantes. Hier sei nur auf einige Punkte hingewiesen. Be-
sonders genau kennen wir gegenwirtig den Stammbaum der
Elefanten. Die dlteste Stammform dieser Gruppe (Moeritherium,
Fig. 14 ¢) wurde im Obereocin von Agypten gefunden und schlieBt
sich den primitiven Huftieren an. Sie erreichte die GrofBe eines
Tapirs. Das obere und untere zweite Schneidezahnpaar war schon
deutlich vergréflert und hauerdhnlich entwickelt. An Moeritherium
schliefen sich zwei andere Agyptische Formen an, namlich Bary-
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therium und Palaeomastodon. Die erstgenannte Gattung ist bisher
nur durch wenige Reste bekannt, besitzt fast horizontal vorstehende
StoBzahne und zwei kriftige, nach unten abstehende Hécker am
Unterkiefer. In der Verwandtschaft von Barytherium ist vermut-
lich die Wurzel der Dinotheriiden zu suchen, die durch Mangel
der oberen Schneide- und Eckzidhne und nach unten gerichtete
StoBzéahne des Unterkiefers ausgezeichnet sind. Man hat Reste
von Dinotheriumarten im Tertidr von Europa und Asien gefunden;
gegen Ende des Pliocdn stirbt diese Gruppe aus.
Palaeomastodon (Fig. 140) zeigt gegeniiber Moeritherium
einen hoheren und kiirzeren Schédel; doch ist der die StoBzihne

Fig. 14. Schéadel fossiler Risseltiere.

a = Moeritherium lyonsi; b = Palacomastodon beadnelli; ¢ = Tetrabelodon
angustidens; d = Tetrabelodon longirostris; e = Tetrabelodon arvernensis.
' (Aus Abel.)

tragende Teil der Kiefer stark nach vorn vorgezogen. Diese Gattung
zeigt uns schon die Entwicklungsriclitung, die dann weiterhin von
den Mastodonten eingeschlagen wurde. In Nordafrika und Europa
finden wir zunichst Tetrabelodon!) pygmaeus und von diesem
fithrt dann eine direkte Linie iiber T. (Bunolophodon, Trilophodon)
angustidens und T. (Bunolophodon, Tetralophodon) longirostris
zu T. (Bunolophodon, Tetralophodon) arvernensis. Bei angustidens

1) In allerneuester Zeit werden die beiden Gattungen Telrabelodon
und Mastodon wieder unter dem gemeinsamen Genusnamen Mastodon ver-
einigt, wovon man dann. weiter wiederum verschiedene Subgenera nach der

Form der Backenzahnjoche (Zygolophodon und Bunolophodon) oder nach
ihrer Zahl (Trilophodon und Tetralophodon) unterscheidet.
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haben die unteren StofBzdhne zweifellos noch eine wichtige Rolle
als Werkzeuge bei der Nahrungsaufnahme gespielt. Im Laufe der
weiteren phylogenetischen Entwicklung nahm der Riissel immer
mehr an Linge zu, wie sich aus der VergroBerung der Ansatz-
flichen seiner Muskulatur erkennen la8t. Damit zugleich wurden
die unteren Stofziéhne und der sie tragende Unterkieferfortsatz
riickgebildet (Fig. 14¢ bis e), wiahrend gleichzeitig die oberen
StofBzdhne sich immer weiter verldngerten.

Aus der Verwandtschaft von Tetrabelodon pygmaeus und
angustidens gingen in Europa Mastodon tapiroides (turicensis)
und aus ihm M. (Trilophodon) borsoni hervor, dessen Nachkommen
iber die damals zwischen Eurasien und Nordamerika bestehende
Landverbindung nach dem letzteren Kontinent auswanderten und
dort in der Eiszeit mit Mastodon (Trilophodon) americanum
erldschen.

Alg direkte, gleichfalls nach Amerika ausgewanderte Nach-
kommen von Tetrabelodon angustidens ist T. (Trilophodon) pro-
ductus zu betrachten, von dem der pliocine T. dinotheroides
abzuleiten ist. Dieser Stamm wanderte dann auf der im mittleren
Pliocin entstandenen Landbriicke nach Siidamerika und hatte
dort seine letzten Nachkommen in den plistocinen Formen T.
andium und humboldti.

Eine Deszendentenreihe des Tetrabelodon angustidens ist
nach Ostindien ausgewandert und ist hier zunichst durch Tetra-
belodon latidens vertreten. Dieser Reihe gehOren unsere heute
lebenden Elefanten an und in ihr koénnen wir die zunehmende
Komplikation der Molaren und gleichzeitig im Zusammenhang
mit der weiter fortschreitenden Kieferverkiirzung die Beeinflussung
des Zahnwechsels sehr schon verfolgen. ,,Der Zahnwechsel ist bei
den dltesten Elefanten noch normal, aber im Laufe der stammes-
geschichtlichen Entwicklung werden die Primolaren des Ersatz-
gebisses unterdrickt, so dafl nur die Milchbackenzihne zur Ent-
wicklung kommen. Bei den &ltesten Gattungen stehen die Backen-
zihne noch gleichzeitig, d. h. nebeneinander in Funktion;
die Verkiirzung der Kiefer und VergroBerung der Zihne fiithrt
jedoch dazu, dal die Zahne schliefllich erst nacheinander
in Funktion treten, indem die Backenzihne zuerst am Vorderende
abgenutzt werden und die nachriickenden Zihne langsam vor-
dringen, bis auch der letzte Rest des vorhergehenden Zahnes aus
dem Kiefer verschwunden ist und der néchstfolgende seinen Platz
eingenommen hat. Dieser Ersatz der Backenzdhne nimmt viele
Jahre in Anspruch, so dafBl der letzte Molar des Elefanten erst
ungefihr im 30. Lebensjahr in die Kaufliche einriickt‘‘ (A4bel, 1914).

Von Tetrabelodon haben wir nun zunichst die Gattung
Stegodon abzuleiten, die durch mehrere Arten im Pliocdn von
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Ostindien und im Plistocin von Java vertreten ist. Aus Stegodon
ist in Indien der erste echte Elefant im engeren Sinne (Elephas
planifrons) hervorgegangen. Von ihm leitet sich der plistocine
Elephas hysudricus und von diesem der rezente indische Elefant
(E. maximus) ab.

Elephas planifrons ist aber noch im Pliocin nach Europa
zuriickgewandert und von ihm stammt der oberpliocine Elephas
(Archidiscodon) meridionalis ab, das grofite Landsdugetier, das
jemals lebte. Von Elephas meridionalis leitet sich der plistocéne
E. trogontherii ab, dessen bekanntester Deszendent dér woll-
haarige Elefant der Eiszeit, das Mammut (E. primigenius) ist,
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Fig. 15. Stammbaum der Elefanten (zusammengestellt nach den Angaben
bei Abel, 1914, und Schlesinger).

der iiber Europa, Nordasien und das noérdlichste Nordamerika ver-
breitet war; auch zwei andere Nachkommen des E. trogontherii
sind nach Nordamerika ausgewandert, ndmlich E. imperator und
E. columbi. A

Andrerseits haben sich in Europa aus Elephas meridionalis
die Loxodonten entwickelt, zunédchst L. antiquus und aus ihm
L. priscus, von dem der heutige afrikanische Elefant (L. africanus)
abstammt. Andrerseits sind auf L. antiquus auch die plistocinen
Zwergelefanten (L. melitensis) des Mittelmeergebietes zuriickzu-
fihren.

Ich habe versucht, in dem beigegebenen Stammbaum (Fig.15)
die hier geschilderten Verwandtschaftsverhiltnisse zum Ausdruck
zu bringen. Ich habe in dieses Schema die Dinotheriiden, die ja
einen alten Seitenzweig bilden und fiir die Phylogenie der rezenten
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Formen daher nicht in Betracht kommen, nicht mit aufgenommen.
Aber doch ist deutlich ersichtlich, iiber wie viele fossile Formen
wir genau orientiert sein miissen, um die Phylogenie von nur zwei
lebenden Species zu verfolgen. Dies zeigt uns deutlich, daf nur
eine ziemlich liickenlose paliontologische Uberlieferung uns den
genauen Verlauf des Stammbaumes klar machen kann. Wiren
uns z. B. nur Palaecomastodon, Tetrabelodon productus, Mastodon
borsoni und Elephas primigenius bekannt, so wiilten wir iiber den
tatsdchlichen Verlauf der Stammeslinien bis zu unseren heutigen
Arten tiberhaupt nichts.

Aber auch noch eine zweite wichtige Tatsache geht aus der
vorstehenden Besprechung und der Stammtafel deutlich hervor.
Wir haben ndmlich gesehen, daf wiederholt Uberwanderungen
einer Stammeslinie von einem Kontinent nach einem anderen
erfolgten. Dies kann im Stammbaum natiirlich nur dann zum
Ausdruck gebracht werden, wenn wir hier nicht nur — wie ich
dies bereits oben beim Orthopterenstammbaum betonte — die
Perioden, sondern auch noch die Weltteile eintragen. Bei einem
Gruppenstammbaum (z. B. Orthopteren) wird dies im allgemeinen
nicht notig sein (da die hoheren Kategorien in der Regel ja eine
weite Verbreitung haben) und wiirde auch die Darstellung wegen
der zahlreichen sich iiberkreuzenden Linien zu sehr komplizieren.
Bei der genealogischen Darstellung von Species halte ich aber
auch die Eintragung der Verbreitungsgebiete fiir sehr wichtig.
Denn einerseits kénnen wir erst dann auch die Wanderungen aus
dem Stammbaum ersehen, was oft von grofler Bedeutung ist, und
andrerseits haben wir damit zugleich eine Kontrolle fiir die Richtig-
keit der von uns angenommenen verwandtschaftlichen Beziehungen.
Denn es ist klar, daB eine Art von einer anderen nur dann ab-
stammen kann, wenn sie entweder in demselben Gebiete lebte,
oder doch in einem, das zu der damaligen Zeit damit in Verbindung
stand. Im Tertidr erfolgte die Uberwanderung von Kuropa nach
Nordamerika auf der zwischen diesen beiden Weltteilen im Gebiete
des nordlichen atlantischen Ozeans gelegenen Landbriicke, also
nicht itber Asien. Da ich aber in meinem Schema Asien neben
Europa haben muflite und Amerika dadurch getrennt wurde, habe
ich diese Uberwanderungslinien zwar durch ,,Asien‘* ziehen miissen,
sie aber zum Zeichen, dafl die Verbreitung nicht tiber Asien, sondern
auf der anderen Seite erfolgte, strichliert eingetragen, um damit
jedes MiBverstindnis auszuschliefen.

Auch iiber die Geschichte der anderen Huftiergruppen sind
wir heute schon recht gut orientiert. Ich will hier aber nur noch
auf den Pferdestammbaum zu sprechen kommen. Dieser Stamm
geht auf ganz kleine, fiinfzehige Tiere zurlick, die in die Verwandt-
schaft der Condylarthren (Urhufer) gehéren. Im Laufe der Phylo-
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genie nimmt dann die GroBe der Tiere progressiv zu, die Zahn-
kropen werden immer hoher und héher und gleichzeitig wird die
Zehenzahl reduziert, und zwar zuerst die duBeren Seitenzehen.
So gelangen wir zunéchst zu einem dreizehigen Stadium, bei dem
die mittlere (dritte) Zehe stark entwickelt ist, wihrend die zweite
und vierte ihr schon deutlich an GroBe nachstehen (Fig. 29a).
SchlieBllich werden auch diese beiden noch riickgebildet und wir
kommen so zu der typischen Einhuferform der heutigen Equiden.

Die Stammtafel der Equiden, die Abel (1914, neben S. 248)
gegeben hat, und die ich deswegen hier nicht zu reproduzieren
brauche, zeigt uns wiederum deutlich, daB wiederholt Uber-
wanderungen von Nordamerika nach Europa und umgekehrt
stattgefunden haben. Die Einwanderung nordamerikanischer
Formen nach Stidamerika setzt dagegen erst im jingsten Pliocdn
ein, weil frither eine Landverbindung zwischen diesen beiden
Kontinenten nicht bestand. Aber auch noch eine andere inter-
essante Tatsache ist aus der Phylogenie der Pferde zu ersehen.
Es sind nimlich zweimal Formen, die wir nach ihren morpho-
logischen Charakteren zur rezenten Gattung Equus rechnen
miifiten, als Endpunkte der stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung entstanden, und zwar das eine Mal in Europa aus
Hipparion, das andere Mal in Nordamerika aus Protohippus iiber
Pliohippus. Wir hétten daher in Equus eine Gattung, die Formen
ganz verschiedener Herkunft umfaft, was wir allerdings nach der
rein morphologischen Untersuchung nicht feststellen konnten,
sondern nur durch die Verfolgung der Stammeslinien an der Hand
des paldontologischen Materials. Hier hat uns also die Paldontologie
die systematisch sehr bedeutsame FErkenntnis vermittelt, dafl wir
es in in diesem Falle gar nicht mit einer einheitlichen systematischen
Kategorie zu tun haben und Abel hat daraus (1914) die einzig
mogliche Konsequenz gezogen und fir die in Amerika entstandenen
,Bquus‘‘~-Arten die neue Gattung Neohippus aufgestellt. Die
Gattung Equus im eigentlichen Sinne ist dagegen eurasiatischen
Ursprunges und erst nachtriglich wieder in Nordamerika ein-
gewandert.

II. Die biogeographische Methode.

Schon aus den letzten im vorigen Abschnitte gebrachten
Beispielen ist deutlich ersichtlich, von wie grofler Bedeutung das
Studium der geographischen Verbreitung fiir die stammesgeschicht-
liche Forschung ist. Wir kénnen somit aus der Verbreitung phylo-
genetische Schliisse von ziemlicher Tragweite ziehen, besonders
wenn wir dabei auch die Verteilung der Land- und Wassermassen
in fritheren Erdperioden in unsere Betrachtung mit einbeziehen.
Es ist den Zoologen und Botanikern schon seit langer Zeit auf-
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gefallen, daB die verschiedenen Erdteile in ihrer Lebewelt groBe
Verschiedenheiten aufweisen, die sich nicht durch abweichende
klimatische Verhiltnisse allein erkliren lassen. Ich will hier diese
Tatsache durch Besprechung der Siugetierfaunen etwas niher
erortern.

Australien und die benachbarten Inseln beherbergen sehr
altertitmliche Siugetierformen. AuBer Fledermiusen, fiir die ja
das inselreiche Meer zwischen Indien und Awustralien kein Ver-
breitungshindernis bildet, finden sich von plazentalen Siuge-
tieren nur Miuse, die teils mit Treibholz, teils mit dem Menschen
hierher gekommen sein diirften, ferner ein Wildhund (Dingo) und
das Papuaschwein, die wohl auch beide zweifellos durch den
Menschen eingefithrt wurden. In jingster Zeit wurde iibrigens
auch noch das Kaninchen und andere Haustiere in grofer Menge
durch den Menschen nach Australien gebracht. Von diesen wenigen,
spater hierher gelangten Formen abgesehen, weist aber die Siuge-
tierwelt einen durchaus urspriinglichen Charakter auf und besteht
ausschlieBlich aus Monotremen und Beuteltieren. Uber die Stammes-
geschichte der ersteren sind wir durch fossiles Material noch nicht
aufgeklirt, doch zeigt ihre ganze Organisation klar und deutlich,
daB sie einen Stamm bilden, der sich schon in sehr frither Zeit
von dem der iibrigen Siugetiere getrennt haben muB. Daf die
Beuteltiere eine sehr alte Gruppe darstellen, wissen wir. Haben
wir ihre Ahnen doch schon im Altmegozoicum (Trias und Jura)
angetroffen. Ihr Eindringen war zu jener Zeit ohne weiteres moglich,
da Australien damals noch mit Stidasien in breiter Landverbindung
stand. Aber noch im Mesozoicum wurde diese Landverbindung
unterbrochen und spiter erfolgte keine Einwanderung jiingerer
Landsduger mehr (mit Ausnahme der oben angefiihrten Formen).
So hat sich die Tierwelt Australiens in vollstindiger Isolation
selbstdndig weiter entwickelt und wir koénnen ihre Phylogenie
daher nur dann richtig erfassen, wenn wir uns diese Tatsache immer
vor Augen halten.

Auch die Sdugetierwelt Siidamerikas hat eine sehr interessante
Geschichte. Dieser Kontinent ist ,,seit der dltesten Einwanderung
der Siugetiere von Norden her, die im unteren Eocin erfolgte,
nach allen Seiten hin abgeschlossen gewesen. Bei dieser ersten
Einwanderung sind sehr primitive Huftiere aus der Stammgruppe
der Protungulata, dann die Vorfahren der Giirteltiere und Faul-
tiere, die zusammen die Gruppe der Xenarthra bilden, ferner Affen
und Nagetiere eingewandert, merkwiirdigerweise aber keine pla-
centalen Raubtiere. So konnten sich die pflanzenfressenden Siuge-
tiere in Siidamerika, unbehelligt von den Angriffen gefihrlicher
Raubtiere, zu einer Bliite und einem Formenreichtum entwickeln,
wie er in der Geschichte der Sidugetiere ohne Beispiel dasteht.
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Erst an der Wende zwischen dem unteren und mittleren Pliocin
wird die Verbindung zwischen Siidamerika und Nordamerika
auf der Landenge von Panama wieder hergestellt, und nun bricht
ein Heer von Raubtieren ... mit verschiedenen nordamerika-
nischen Huftieren in Siidamerika ein. Die einheimische Huftier-
fauna Siidamerikas verarmt nun rasch; am ldngsten erhalten sich
die durch michtige Knochenpanzer geschiitzten Xenarthra und
die riesigen Gravigraden; die Eiszeit hat jedoch kein einheimisches
siidamerikanisches Huftier iiberlebt. So bietet die Geschichte der
Siaugetiere Stidamerikas das Bild von einer in vélliger Abgeschlossen-
heit vom Untereocin bis zum Unterpliocin sich entwickelnden
Fauna‘‘ (Abel, 1914). Diese Tatsachen miissen wir alle in Betracht
ziehen, um die Phylogenie der neotropischen Tierwelt zu verstehen.
Es wire ja ganz falsch, die alten stidamerikanischen Huftiere als
die Vorfahren der spiter aus Nordamerika eingedrungenen Huf-
tierformen anzusehen und andrerseits konnen wir naturgemilB
auch Abkoémmlinge der Xenarthren in Nordamerika erst nach
Entstehung der pliocinen Landverbindung antreffen. Ebenso be-
greifen wir nun auch, warum die siidamerikanischen Affen einer
ganz anderen Entwicklungslinie angehéren als die Affen der alten
Welt.

Wihrend sich so die australische Sdugetierwelt vom Mesozoicum
an und die neotropische vom Eocin bis Pliocin in vollstdndiger
Isolation weiterbildete, schritt inzwischen in anderer Richtung
auch die stammesgeschichtliche Entwicklung auf den damals
zusammenhéingenden Landmassen von Afrika, Asien, Europa
und Nordamerika fort, wobei die genannten Gebiete naturgeméf
in stdndigem, regem Faunenaustausch miteinander standen. Von
diesen Landmassen trennte sich zuerst Madagaskar ab und ent-
wickelte daher die Oligocinfauna jenes grofen Kontinentes
selbstéindig weiter. Darum treffen wir auch hier noch eine relativ
urspriingliche Sdugetierwelt an. Mehr als die Halfte aller Sduger
der Insel gehoren zu der primitiven Primatengruppe der Halb-
affen (Lemuren), wihrend groBlere Raubtiere und Huftiere voll-
standig fehlen.

Im Miocin hatte noch der ganze arktogiische Kontinent bis
in die Breiten von Gronland sehr giinstige Klimaverhiltnisse, was
auch in der Fauna und Flora zum Ausdruck kommt. Im Pliocin
trat allmihlich eine Klimaverschlechterung ein und damit wurden
immer groBere Strecken des urspriinglichen Urwaldes durch Savanne
und Steppe ersetzt. Daher muBten sich die miocdnen Urwaldtiere
entweder gegen den Aquator hin zuriickziehen oder den neuen
Verhiltnissen anpassen und sich ‘somit zu neuen Formen umbilden.
So finden wir heute in der indischen und afrikanischen Lebewelt

die direkten Nachkommen der europidischen Miocdn- und Unter-
Abderhalden, Handbuch der biologischien Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 17
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pliocinfauna, die sich freilich in diesen beiden Gebieten selbstindig
und unabhingig weiterentwickelte. Denn wenn auch die beiden
Regionen durch Land miteinander verbunden blieben, so stellt
doch der vorderasiatisch-nordafrikanische Wiisten- und Steppen-
giirtel eine uniiberschreitbare Barriere fiir die tropischen Urwald-
tiere dar. In Europa und Nordamerika ging indessen durch die
eingetretene Klimaverschlechterung eine deutliche Umprigung
der Fauna und Flora vor sich, die zuerst ausgesprochenen Steppen-
charakter annahm und schlieflich in der Eiszeit zu extrem an
die Kilte angepaBten Formen fithrte. Das hier Gesagte konnen
wir an dem im vorigen Kapitel besprochenen Elefantenstammbaum
— ebenso natiirlich auch an den iibrigen Tiergruppen — sehr schén
verfolgen: die letzten Reste des Elefantenstammes leben heute
noch in den Tropen im indischen und afrikanischen RElefanten
weiter, wihrend sich in den noérdlicher gelegenen Gebieten die
Umprigung zu der extremen Kiiteform des eiszeitlichen Mammut
vollzog, das durch seinen dichten, langhaarigen Pelz und durch
ausgedehnte Fettmassen sehr gut gegen die niedrigen Temperaturen
geschiitzt war.

Die Eiszeit hat somit der Fauna und Flora von Eurasien und
Nordamerika einen ganz spezifischen Charakter aufgeprigt und
wir konnen die Verbreitung und Phylogenie der Formen dieser
Gebiete iiberhaupt nicht verstehen, wenn wir uns nicht diesen
wichtigen Faktor stets vor Augen halten. Nach der Eiszeit waren
die extrem an die Kilte angepalten Formen genoétigt, sich einer-
seits nach dem Norden, andrerseits nach den Gipfeln der Hoch-
gebirge zuriickzuziehen, um die entsprechenden Lebensbedingungen
zu finden. So erkliart sich die auffallende diskontinuierliche Ver-
breitung zahlreicher Arten, die wir in allen mdglichen Gruppen
antreffen.

Es sei hier beispielsweise nur auf die Heuschrecke Melanoplus
(s. Podisma) frigidus hingewiesen, die sich in Sibirien, Lappland,
Norwegen und Alaska findet und auBerdem auch in der Hoch-
gebirgszone der Alpen vorkommt. Ganz éhnlich wurde Anaphothrips
secticornis von Trybom zuerst aus dem nordwestlichen Nordamerika
(Oregon) und von der Halbinsel Kola beschrieben und jiingst von
Priesner auch in den europiischen Hochalpen nachgewiesen. In
anderen Fillen haben sich derartige Formen spéter in ihren ab-
getrennten Verbreitungsgebieten selbstdndig weiter entwickelt
und so zur Entstehung verschiedener, einander nahe verwandter
Arten gefiihrt.

Aber nicht nur die Lebewelt des Festlandes wurde durch die
Eiszeit wesentlich beeinflulit, sondern ebenso auch die des Meeres
und besonders der Tiefsee. Abel hat (1912) darauf aufmerksam
gemacht, dal unsere heutigen Tiefseefische durchweg ganz jungen
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Familien angehoéren. Dies erkliart sich damit, daB in der Eiszeit
durch die Abkiihlung des Wassers in den grofBlen Meerestiefen die
iltere Tiefseefauna vollstdndig vernichtet wurde. Erst seit der
Liszeit hat die Einwanderung in die Tiefen wieder begonnen und
diese wurden demgemifl durchaus mit jungen Formen bevolkert.

Wir haben im bisherigen gesehen, wie sehr die Stammes-
geschichte und die gegenwirtige Verbreitung der Tier- und Pflanzen-
arten einerseits von den klimatischen Verinderungen der Vorzeit
und andrerseits von dem Vorhandensein oder Fehlen alter Ver-
bindungswege abhingig ist. Trotzdem wéire es unrichtig, tiberall
dort, wo heute getrennte Gebiete gemeinsame Formen aufweisen,
gleich eine direkte Verbindung in fritherer Zeit anzunehmen, wie
dies oft geschehen ist, z. B. eine junge Landverbindung zwischen
Afrika und Indien iiber Madagaskar. Ich habe schon vorhin dar-
gelegt, daB die Annahme einer derartigen jungen Landbriicke hier
ganz unnétig ist, weil die miocéinen Klimaverhéltnisse einer Ver-
breitung iber Nordafrika und Vorderasien keinerlei Hindernis
entgegensetzten und wir ja gesehen haben, daf beispielsweise die
Elefanten nach diesen beiden Gebieten von Europa her eingewandert
sind. Es kann nicht genug davor gewarnt werden, ohne hinreichende
Grinde direkte Landverbindungen anzunehmen und darauf weit-
gehende phylogenetische Schliisse aufzubauen. Handlirsch hat (1913)
in drastischer Weise gezeigt, wohin ein solches Theoretisieren
fithrt. Er hat (S. 476) die von mehreren Autoren fiir die Kreide-
und Tertidrzeit angenommenen Landbriicken in ein e Weltkarte
eingetragen und das Resultat war, dall vom Meer so gut wie iiber-
haupt nichts mehr {ibrig blieb; wodurch natiirlich diese extremen
Landbriickentheorien von selbst ad absurdum gefiihrt sind.

Immerhin ist es von groBter phylogenetischer Wichtigkeit,
wenn wir feststellen konnen, daBl zu einer gewissen Zeit irgend-
welche Gebiete einen zusammenhingenden, kontinuierlichen Kom-
plex bildeten, oder daB ein solcher Komplex durch neu auftretende
Verbreitungshindernisse geteilt oder vorhandene Verbreitungs-
hindernisse wieder beseitigt wurden. Die Geschichte der Fauna
Siidamerikas gibt dafiir ein sehr anschauliches Beispiel. Welcher
Art solche Verbreitungshindernisse sind, hingt natiirlich ganz und
gar von der Biologie der in Betracht gezogenen Formen ab. Fir
die meisten Landtiere bilden Meeresteile eine uniiberschreitbare
Barriere, aber ebenso auch Iochgebirgsketten, weit ausgedehnte
Wiistengebiete usw. Umgekehrt finden Gebirgstiere uniiberwind-
liche Verbreitungshindernisse in ausgedehnten KEbenen, Wiisten-
tiere in Gebieten mit reicher Vegetation usw. Fiir Meerestiere
bilden nicht nur ausgedehnte Landmassen eine uniibersteigliche
Schranke, sondern fiir Tiefseebewohner auch flache Meeresteile,
fiir Kiistenformen inselarme Meere von groferer Tiefe.

17*
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Bei SiiBwasserbewohnern wiirden wir zundchst erwarten,
daf sowohl das Festland wie auch die Meere ein absolutes Ver-
breitungshindernis fiir sie bilden soliten. Die Folge davon wire,
daf} die einzelnen Landseen und Stromgebiete jeweils eine ganz
besondere und eigentiimliche Lebewelt besitzen miifiten. Dies ist
aber durchaus nicht der Fall, vielmehr sind sehr viele SiiBwasser-
bewohner sehr weit verbreitet. Zur Erklarung dieser merkwiirdigen
Tatsache diirfte vor allem der Umstand ,,von Bedeutung sein,
daf} die SiiBwasserbewohner. ... ihrem Ursprunge nach auf Meeres-
tiere zuriickzufiihren sind, vom Meere aus in die Fliisse und von
da in die Landseen eingewandert sind. Sodann wird der Einfluf
von Niveauveranderungen sowie die Verschiebung der Wasser-
scheiden, endlich die Wirkung aupferordentlicher Transportmittel
in Betracht kommen. Zu den letzteren gehoren weite Uber-
schwemmungen und Fluten, Wirbelwinde, welche Fische und Pflanzen
und deren Keime von einem FluBgebiete in das andere iibertragen.
Hiermit steht die Tatsache im Einklang, dafl auf entgegengesetzten
Seiten von Gebirgsketten, welche schon seit frither Zeit die Wasser-
scheide gebildet haben, verschiedene Fische angetroffen werden‘
(Claus-Grobben). Dazu kommt endlich noch, dal manche Wasser-
tiere auch zu aktiven Wanderungen iiber Land befdhigt sind, und
fiir die Verbreitung der StiBwasserinsekten kommt vor allem in
Betracht, daB die meisten von ihnen im geschlechtsreifen Zustande
Flugtahigkeit besitzen.

Von besonderem phylogenetischen und biogeographischen Inter-
esse ist das Studium der Fauna und Flora von Inselgebieten; denn
die Isolation auf einer Insel kann unter Umstidnden in verhéltnis-
miBig kurzer Zeit zur Entstehung neuer Formen fithren. ,,Ein
Beispiel hierfiir ist das Porto-Santo-Kaninchen, welches sich aus
auf Porto Santo, einer Insel bei Madeira, ausgesetzten Kaninchen
zu einer von der Stammart artlich verschiedenen, mit ihr sich
nicht einmal mehr kreuzenden Form umgebildet hat.* (Puschnig,
1910.)

Fiir die Zusammensetzung und Herkunft einer Inselbevélke-
rung wird es vor allem von grofter Bedeutung sein, ob das be-
treffende Eiland schon als abgetrennte Insel entstanden ist (so-
genannte ozeanische Inseln, besonders Koralleninseln) oder friiher
in Verbindung mit dem Festlande stand (kontinentale Inseln).
Die ersteren werden nur Formen aufweisen koénnen, fiir die das
Meer kein absolutes Verbreitungshindernis darstellt. Die kon-
tinentalen Inseln dagegen haben naturgemif das Gros ihrer Lebe-
welt von jenem Festlande bezogen, mit dem sie frither in Ver-
bindung standen. Fiir die Geschichte ihrer Fauna und Flora wird
es von allergroflter Bedeutung sein, wann jene Landverbindung
bestand und wann sie unterbrochen wurde. So zeigen beispiels-
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weise England und Japan im Verhdltnis zu ihrer groBen Ent-
fernung doch relativ geringe Unterschiede in der Zusammen-
setzung ihrer Lebewelt, weil sie bis in die jiingste geologische
Vergangenheit mit dem groflen eurasiatischen Kontinent ver-
bunden waren. Dagegen weichen Madagaskar und Neuseeland
von der ihnen zunéichst liegenden Festlandkiiste viel stédrker ab,
weil hier die Verbindung schon in viel dlterer Zeit unterbrochen
wurde. Ein besonders lehrreiches Beispiel bietet uns in dieser
Hinsicht der zwischen Indien und Australien gelegene Archipel.
Nach der gegenwirtigen geographischen Gliederung sollten wir
erwarten, hier einen allméihlichen Ubergang von Insel zu Insel
von der indischen zur australischen Lebewelt vorzufinden, um
so mehr, da ja die klimatischen Verhiltnisse hier iiberall ziemlich
dieselben sind. Diese Erwartung bestdtigt sich aber keineswegs.
Vielmehr finden wir hier eine ziemlich scharfe Grenze in der so-
genannten Wallaceschen Linie. Westlich derselben hat die Fauna
indischen, o6stlich australischen Charakter. Diese Tatsache wird
uns aber sofort verstindlich, wenn wir bedenken, daB jedenfalls
entlang dieser Linie zuerst die Trennung zwischen Indien und
Australien erfolgte und erst viel spiter dann auch die einzelnen
Inseln sich voneinander sonderten.

Kontinentale Ingeln kénnen aber unter Umstéinden auch
nachtriglich den biologischen Charakter ozeanischer Inseln an-
nehmen, wenn n#dmlich durch besondere geologische Vorginge
die Fauna und Flora ginzlich zerstort wurde. Wenn wir auch in
solchen Féllen wohl nie mit absoluter Sicherheit annehmen kénnen,
daB wirklich alle Lebewesen der alten Bevdlkerung zugrunde
gegangen sind, so wird doch jedenfalls das Grofiteil der gegen-
wirtigen Lebewelt auf Neubesiedlung von auswirts zuriickzu-
fithren sein. Dags faunistische und floristische Studium einer solchen
Insel ist daher von groBtem phylogenetischem und biogeographi-
schem Interesse. Ein besonders lehrreiches Beispiel liefert uns
hierfiir die Neubesiedlung von Krakatau (Docters van Leeuwen,
Dammerman).

Um die Phylogenese der einzelnen heute lebenden Species zu
erschlieBen, ist es von grofiter Wichtigkeit, dafl wir uns klar machen,
welchen Veridnderungen die rezente Lebewelt unterworfen ist.
Alle die kleinen und kleinsten Anderungen am Pflanzen- und Tier-
bilde einer Gegend sind die kleinen und Kkleinsten Schritte eines
Wanderprozesses. Diese miissen wir verstehen und deuten lernen,
wenn wir umfassend das Wanderproblem, das Werden der Lebe-
welt eines Gebietes verstehen wollen. So setzen wir heute der
bisherigen statischen Biogeographie eine dynamische zur Seite,
deren Aufgabe es ist, die Ursachen und das Wesen der Zusammen-
setzung unserer heutigen Lebewelt zu erforschen (Handschin).
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Die Vorginge, die fiir die Verdnderung einer Fauna — und
dieselben Gesetze gelten natiirlich auch fiir die Flora — maB-
gebend sind, hat in {iibersichtlicher und klarer Weise Holdhaus
(1908) zusammengestellt. Ich folge hier seinen Darlegungen. Die
Verdnderungen konnen in zwei einander entgegengesetzten Rich-
tungen erfolgen. Entweder zerfillt ein Gebiet mit einheitlicher
Fauna im Laufe der Zeit in zwei oder mehrere Areale mit von-
einander abweichender Lebewelt (Differenzierung) oder zwei Ge-
biete mit verschiedener Fauna schlieen sich zu einem einzigen
Areal mit einheitlicher Fauna zusammen (Egalisierung). Diffe-
renzierung kann natiirlich nur eintreten, wenn Bedingungen ent-
standen sind, welche den Bewobnern des einen Teilgebietes die
Einwanderung in das andere Areal unmoglich machen (Separation).
Diese Separation wird herbeigefithrt entweder durch das Vor-
handensein einer uniiberschreitbaren Verbreitungsschranke (geo-
graphische Isolation), wie solche bereits im vorausgehenden be-
sprochen wurden; oder durch Verschiedenheiten in den biologischen
Verhiltnissen, ,,also beispielsweise durch Klimadifferenzen, Ge-
steinsunterschiede, Vegetationsdifferenzen usw. Die Grenzlinie
zwischen den beiden in abweichende Facies gekleideten oder ein
differentes Klima besitzenden Arealen (Faciesgrenze, Klimagrenze)
iibernimmt die topographische Rolle einer Barriere‘‘. Tritt in der
einen oder anderen Weise Separation innerhalb eines bis dahin
zusammenhingenden und biologisch einheitlichen Gebietes auf, so
kann auf eine der folgenden Arten Faunendifferenzierung entstehen:

a) Die urspriinglich beiden Teilgebieten gemeinsamen Arten
werden sich in jedem derselben in anderer Richtung weiter ent-
wickeln und fithren so zur Entstehung verschiedener, einander
ganz nahe verwandter, sich gegenseitig vertretender und geo-
graphisch ausschlieBender Formen, die wir dann je nach dem
Grade ihrer Verschiedenheit als Lokalrassen oder Subspecies
eines Formenkreises oder als vikariierende Arten bezeichnen
(Entstehung durch Allogenese, Holdhaus). Handelt es sich hierbei
um Isolation (z. B. bei Inselgebieten), so werden die Formen
scharf gegeneinander abgetrennt sein. Ist aber die Allogenese in
einem geographisch zusammenhidngenden Gebiete lediglich auf
Grund verschiedener biologischer Verhiltnisse eingetreten, so
kann wohl auch eine solche scharfe Grenze bestehen, oft aber
werden wir sehen, dall die Verdnderung der Lebensbedingungen
allmahlich und kontinuierlich von dem einen Teilgebiete zum
anderen iibergeht, und dann werden wir in dieser Zwischenregion
naturgemaB auch morphologische Uberginge zwischen den beiden
Lokalformen finden. Dies trifft nicht blof bei horizontaler, sondern
auch bei vertikaler Aufeinanderfolge der Areale zu und wird bei
letzterer besonders deutlich.
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b) Von der urspriinglich einheitlichen Lebewelt konnen in dem
einen der beiden Teilgebiete die einen, im anderen die anderen
Formen aussterben, wodurch eine Verarmung und gleichzeitig
damit eine Differenzierung der Fauna und Flora entsteht (durch
Allothanie, Holdhaus). Dabei kénnen natiirlich einzelne gemeinsame
Arten am Leben bleiben, so daf3 die Differenzierung dann nur eine
partielle ist. Als Beispiel hierfiir fithrt Holdhaus die Pselaphiden-
fauna von Elba und Korsika an. Der genannte Autor hat mit Recht
nachdriicklich darauf hingewiesen, dafl die Bedeutung der Allo-
thanie vielfach unterschdtzt wird und daB durch sie unter Um-
standen in Kkiirzester Zeit ein Grad der Faunendifferenzierung
hervorgerufen werden kann, an dessen Hervorbringung Allogenese
durch sehr lange Zeitrdume arbeiten miiGte.

¢) Endlich kann in das eine oder in beide Teilgebiete nach
ihrer Trennung eine Einwanderung fremder Formen von auswirts
erfolgen und so die Differenzierung durch ,,Allembanie‘‘ entstehen.
,Bin sehr klares Beispiel liefert die Fauna des Aspromonte in
Calabrien und der Mti Peloritani in Sizilien. . beides alt-
kristallinische Schollen, die bis in postmiocine Zeit, d. i. bis zum
Einbruch der StraBe von Messina in Landverbindung standen. In
postpliociner Zeit (also nach Einbruch der Strafle von Messina . .)
wurde der Aspromonte an den librigen Apennin angegliedert, von
dem er bisher durch einen Arm des Neogenmeeres getrennt war.
Gleichfalls erst in postpliocéiner Zeit nahm Sizilien seine heutige
Konfiguration an, indem die Gebirge am Nordrand der Insel und
die Miociantafel Siidostsiziliens sich an einander schlossen. Zur
Diluvialzeit scheint auch zeitweise eine Verbindung Siziliens mit
Nordafrika bestanden zu haben. Es kam also nach Einbruch der
StraBe von Messina zu einer Faunendifferenzierung zwischen
Aspromonte und Mti Peloritani, indem in das Aspromonte-Massiv
zahlreiche alpin-apenninische Arten einwanderten, wihrend die
Mti Peloritani der Immigration aus dem westlichen und siidlichen
Sizilien (und zeitweise vermutlich aus Nordafrika) offen standen.‘

In den meisten Fillen von Faunendifferenzierung wird natiir-
lich nicht nur ein einziger der aufgezdhlten Faktoren am Werke
sein, sondern man wird ein Zusammenwirken von zweien oder allen
dreien nachweisen konnen, in der Regel wohl mit Pridvalenz des
einen oder anderen dieser Faktoren.

Das direkte Gegenteil der Differenzierung bildet die Egali-
sierung, die natiirlich nur dann eintreten kann, wenn beiderseits
gleiche Lebensbedingungen herrschen. Sie kann auch bei geo-
graphisch getrennten Gebieten durch Verarmung (Dezimierung)
erfolgen, wenn die in beiden Gebieten bis dahin vorhandenen
verschiedenen Arten aussterben und nur die gemeinsamen Arten
iibrigbleiben. ,,Die- monotone Fauna der mitteleuropéischen Ge-
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birge — im Gegensatz zu der faunistischen Mannigfaltigkeit der
siideuropiischen Montanfauna — ist auf weitgehende Faunen-
dezimierung durch die Kiszeit zuriickzufiihren.“ Wenn zwischen
den beiden Arealen kein Verbreitungshindernis besteht bzw. ein
bis dahin bestehendes beseitigt wurde, so kann auch durch Wande-
rung (Migration) eine Igalisierung eintreten, wobei die beiden
bis dahin verschiedenen wund voneinander getrennten Faunen
entweder miteinander verschmelzen (Fusion) oder die eine von der
anderen zum Aussterben gebracht wird (Verdringung). In der
Geschichte der Sdugetierwelt Stidamerikas haben wir bereits ein
gutes Beispiel fiir eine derartige Egalisierung durch Entstehung
der pliocinen Landverbindung mit Nordamerika kennengelernt.

Halten wir uns all die bisherigen Erwigungen stets vor Augen,
so kénnen wir aus der gegenwirtigen geographischen Verbreitung
weitgehende Riickschliisse auf die Phylogenie der rezenten Arten
machen. Dies hat allerdings zur Voraussetzung, dall wir auch die
geologische Vergangenheit des betreffenden Gebietes genau kennen,
wie dies beispielsweise fiir Europa und Nordamerika gutrifft, deren
tertidre Lebewelt recht gut bekannt ist, und fiir welche die Phéno-
mene der posttertidren Hiszeit eine biologisch wichtige Abgrenzung
der jingsten Entwicklungsepoche bilden. Wir wissen, in welchen
Gegenden die Lebewelt der Tertidrzeit sich wahrend der Eiszeit
erhalten konnte, wir wissen, welche klimatischen Verh#ltnisse
wihrend der einzelnen Abschnitte der Eiszeit und nach derselben
eintraten. Es 148t sich daher fast in jedem Falle mit einem hohen
Grad von Wahrscheinlichkeit angeben, ob eine Form als ein iiber-
lebender Rest (Relikt) der tertidren Lebewelt desselben Gebietes
anzusehen ist oder woher und zu welcher Zeit ihre Einwanderung
erfolgt sein kann oder ob sie endlich an Ort und Stelle neu ent-
stand (Wettstein, 1898.)

Wenn wir uns die Verbreitungsgebiete der Arten eines Genus
oder einer Speciesgruppe in eine Karte eintragen, so gelangen wir
zunéichst meist zu einem chaotischen Bilde, in welchem sich die
Grenzlinien der einzelnen Verbreitungsbezirke in wirrem Durch-
einander vielfach iiberkreuzen. Wetistein hat uns aber gezeigt,
in welcher Weise eine sorgfiltig durchgefiihrte Analyse eines solchen
Kartenbildes zu sehr wichtigen Aufschliissen liber die Phylogenie
der Arten Verwendung finden kann. Als Beispiel wihlte er die
endotrichen Gentianen und die Arten der Gattung Euphrasia,
Sectio Eneuphrasia, Subsectio Semicalcaratae. Weltstein hat nun
zunichst die Verbreitungsgebiete einer Formengruppe in der
Weise auf mehrere Karten verteilt, dafl er in jede Karte nur solche
Artgebiete eintrug, welche aneinander grenzen, sich aber nicht
teilweise decken. Auf diese Weise muBten naturgemé vikariierende
Arten (oder Formen) auf dieselbe Karte kommen, da wir ja oben
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gesehen haben, dafl deren Verbreitungsgebiete.den eben angefiihrten
Bedingungen entsprechen. Und tatsichlich zeigte sich nun auch,
daB die auf diese Weise auf einer Karte vereinigten Arten mit-
einander auch morphologisch nidher verwandt waren, als mit den
Arten der iibrigen Karten. So zeigte sich, daB gewisse Formen der
Gattung Gentiana einander noch so nahe stehen, daB Wetistein
sich genotigt sah, sie unter dem Namen G. polymorpha zu ver-
einigen (G. calycina, pilosa, Sturmiana s. 1., Wettsteinii s. 1.,
Rhaetica s. 1., Austriaca s. 1., praecox s. 1., Murbeckii, Bulgarica).
,,Bei der hier angenommenen Art der Ausgliederung der Formen
erscheint G. Wettsteinii s. 1. einerseits als mordwestliches,
G. praecox s. 1. als nordostliches Endglied der ganzen Ent-
wicklungsreibe, sie sind in bezug auf die verwandtschaftlichen
Beziehungen sich am entferntesten. Sie verhalten sich nun in einer
Hinsicht auBerordentlich instruktiv. Dall in Anpassung an be-
nachbarte, klimatisch verschiedene Gebiete aus derselben Grund-
form entstandene Formen sich geographisch ausschlieBen, ist uns
bekannt; ebenso, dal sich phylogenetisch weniger nahestehende
Formen ganz oder teilweise im gleichen Gebiete vorkommen
konnen. Und so sehen wir denn auch bei den hier in Rede stehenden
Sippen die zunichst verwandten sich geographisch streng aus-
schlieen, nur bei den verwandtschaftlich am weitesten voneinander
entfernten Sippen G. Wettsteinii und G. praecox ein
teilweises Ubereinandergreifen der Areale. G. Wettsteinii
bei ihrer Wanderung von West nach Ost, G. praeco x bei ihrer
Wanderung von Ost nach West haben im noérdlichen Béhmen und
in den angrenzenden Lindern zum Teil dasselbe Areal okkupiert.‘
(Wetistein, 1898.)

Ahnlich interessante Aufschliisse iiber die Phylogenie der
Species hat die biogeographische Methode auch bei der Gattung
Euphrasia geliefert. Ich fiihre hier nur eine Artengruppe davon
als Beispiel an. ,,Hierher zihlen E. pectinata, E. Tatarica,
E.stricta, E. borealis und E. pumila; fiinf Sippen, die
durch graduelle Merkmale voneinander geschieden sind, zwischen
denen nichthybride Zwischenformen existieren. Spricht schon
dieser Umstand fiir sehr nahe genetische Beziehungeu zwischen
den Sippen, so werden letztere evident bei Betrachtung der sich
streng ausschlieBenden Areale. Wenn letzteres beziiglich der
E.pumilaund E. stricta aus der Karte nicht zu entnehmen
ist, so liegt die Ursache darin, daf hier das AusschlieBen in ver-
tikaler Richtung erfolgt. Wir koénnen hier nicht daran zweifeln,
dafl wir es hier mit Arten zu tun haben, die aus gemeinsamer
Stammart in jingster Zeit in Anpassung an klimatisch verschiedene
Gebiete entstanden sind. Sogar die Ursachen der Artbildung sind
dem Verstdndnis niher geriickt, wenn wir in Betracht ziehen, daf
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E.pectinata dem mediterranen, E.Tatairica dem
pontischen, E.stricta dem baltischen, E. pumila
dem alpinen Florengebiete angehért, wihrend E. borealis
sich unter den eigentiimlichen klimatischen Verhiltnissen des
Nordens von Grofibritannien ausbildete.’‘ (Wettstein 1898.)

Natiirlich hat sich die biogeographische Methode auch fiir die
Speciesphylogenie der Tiere als ebenso fruchtbar erwiesen. Ich
will hier der Kiirze wegen nur auf ein einziges Beispiel verweisen,
das uns zeigen mag, wie viele wertvolle Aufschliisse wir von dieser
Forschungsrichtung noch erwarten diirfen. Kolbe hat (1917) die
Arten der Laufkéfergattung Carabus in dieser Hinsicht einer ein-
gehenden Untersuchung unterzogen. Er gelangt auf Grund der
gegenwirtigen geographischen Verbreitung unter Beriicksichtigung
der geologisch-klimatologischen Vorgeschichte der Invasionsgebiete
zu dem Resultat, dal die Urheimat der Gattung Carabus in Zentral-
und Ostasien gelegen war. Von hier wanderten in der Juraperiode
Angehorige dieses Verwandtschaftskreises bis nach Australien,
wo sie heute noch durch die abweichende Gattung Pamborus
vertreten sind. Wéihrend der Kreidezeit muBl eine Wanderung
von Zentralasien bis nach Kleinasien und der Balkanhalbinsel
stattgefunden haben und ungetibr um dieselbe Zeit verbreiteten
sich auch ostasiatische Formen bis nach Nordamerika, denn die
westchinesische Untergattung Archaeocarabus ist mit dem nord-
amerikanischen Tanaocarabus sehr nahe verwandt. Auch spiter
wurde diese Landbriicke noch des ofteren benutzt; denn nur so
ist es zu erkliren, daBl Nordamerika und Sibirien eine Anzahl
gemeinsamer Arten aufweisen, ndmlich Carabus vietinghovi, hum-
meli, truncaticollis und maeander. Inzwischen haben sich die
Formen auch in den einzelnen Teilen von Asien selbstindig weiter-
entwickelt und wir konnen hier deutlich verschiedene Entstehungs-
herde von Artengruppen erkennen. ,,Schon die groBen Unterschiede
zwischendemturkestanischenunddemchinesischen
Bezirk zeigen uns, dal wir es hier mit zwei voneinander recht
verschiedenen Verbreitungsbezirken zu tun haben, die hauptsich-
lich auf zwei getrennte sekundéire Entstehungszentren zuriickzu-
fithren sind. Ein besonderes Zentrum ist auch der ostsibirische
Bezirk mit der Amurfauna. Und wie gro8 sind die Unterschiede
zwischen dem turkestanischen Bezirk und der K au-
kasusfauna!.... Ferner bemerken wir den groflen Gegensatz
zwischen den Carabus-Formen Kleinasiens und denjenigen
der Kaukasuslidnder.* (Kolbe.)

Waihrend der Tertifirzeit breiteten sich dann die aus Westasien
eindringenden Formen iiber die Balkanhalbinsel bis nach Mittel-
und Siideuropa weiter aus und gelangten so schlieflich bis nach
Stidfrankreich und Spanien. Dies ist noch heute aus der Ver-
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breitung einzelner Arten deutlich ersichtlich. Carabus caelatus,
der in mehreren Rassen Dalmatien, Kroatien, Krain, Bosnien, die
Herzegowina und Montenegro bewohnt, ist nach Kolbe ein Ab-
kommling des nordpersischen C. stroganovi. Ahnlich ist procerus
von Nordpersien und den siidlichen Abhidngen des Kaukasus bis
Krain und Istrien, von der Krim bis zum Libanon und nach Morea
verbreitet. ,,Auch Carabus Ullrichi Germ. (Goniocarabus) Mittel-
und Sideuropas (¢lalicus Dej. und vagans Oliv.) steckt mit seiner
vurzel im Kaukasus (cumanus Fisch.-W.). Ebenso ist die Arten-
gruppe Xystrocarabus mit catenatus Panz. und Parreyssi Pallrd.
des nordwestlichen Teiles der Balkanhalbinsel und der Illyrischen
Provinz aus dem ferneren Osten (C. Stscheglovi Mnnh., Ural und
SiidruBland) herzuleiten. Platycarabus des Alpengebietes und der
Karpathen ist auf Tribazx und Plectes mit ihren vielen den Kaukasus
bewohnenden Arten zuriickzufiihren; denn die Gruppen mit
plurisetosen Labialpalpen sind von solchen mit bisetosen Labial-
palpen abzuleiten.** (Kolbe.) Dasselbe zeigt uns auch die Cechenus-
gruppe, welche im Kaukasus durch boeberi und fischeri, im nord-
westlichen Balkan, Ungarn und den Berglindern Mitteleuropas
durch irregularis, in den Pyrenden und Asturien endlich durch
pyrenaeus und auriculatus vertreten ist.

Im Sidwesten des ganzen Verbreitungsgebietes, d. h. also
auf dem damals Nordwestafrika, Spanien, Siidfrankreich und die
atlantischen Inseln umfassenden Kontinent bildeten sich dann
die Caraben selbstindig weiter. Hier entstanden zahlreiche neue
Artengruppen, die zum groflen Teil in diesem Gebiete verblieben,
wihrend einige von ihnen spiter wieder nach Norden und Osten
zuriickwanderten und sich iiber einen groBeren oder kleineren
Teil Europas ausbreiteten. ,,Sie machten halt in den o&stlichen
Grenzlandern Mitteleuropas (catenulatus, auronitens) oder reichten
noch bis WestruBland (¢ntricatus) oder erreichten nicht- die Ost-
grenzen Deutschlands und Osterreichs (auratus).* (Kolbe.) C. intri-
catus besiedelte zunichst die Alpenlinder, verbreitete sich dann
iiber Deutschland, erreichte aber nicht mehr England, da dieses
im Plistocin vom Festland bereits abgetrennt wurde. Weiterhin
gelangte die Species nach Jitland, hat aber Skandinavien und
die dinischen Inseln nicht mehr erreicht, wohl aber Bornholm,
da diese Ingsel noch nach der Eiszeit mit der Siidkiiste der Ostsee
verbunden war. Wiahrend intricatus wihrend der Eiszeit in den
Alpenlindern wahrscheinlich durch die Gletscherbedeckung groBen-
teils verdrangt wurde, besiedelte die Art die Siidalpen und einen
groBen Teil der nordlich und o6stlich von den Alpen gelegenen
Niederungen, wo sich zahlreiche Lokalrassen ausbildeten. Weiter
drang die Art iiber Jugoslawien bis nach Morea vor. Nach einander
folgen hier die Rassen: liburnicus, montenegrinus, kriiperi, borni,
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adonis und merlini. Griechenland wurde sicher zuletzt besiedelt,
,,denn auf den Jonischen Inseln, welche erst wihrend der Glacial-
zeit vom Festland abgetrennt wurden, fehlt ein Angehdériger
der Intricatus-Gruppe.“ Auch auf der Ostseite der Balkanhalb-
insel fehlt diese Gruppe vollstdndig, was deutlich fiir ihren west-
europédischen Ursprung spricht. In diesem Gebiete macht sich
vielmehr ein kriftiges kleinasiatisches KElement anderer Arten
geltend. Endlich wurde Italien auch von der Balkanhalbinsel her
besiedelt. ,,Daraus erklirt sich die Tatsache, daBl die Intricatus-
Formen Siiditaliens nebst Bizilien (Bayardi, Leonii, silaensis,
Lefebures) sich an die thessalisch-griechische Rasse anlehnen und
von den norditalienischen Intricatus-Rassen der Siidalpen sich
erheblich unterscheiden.‘

Nach dem Dargelegten erkliart sich die weitgehende phylo-
genetische Verschiedenheit der européischen Carabus-Arten, da sie
zum Teil einer ostwestlichen Einwanderung aus Asien, zum Teil
einer westostlichen Riickwanderung aus Siidfrankreich ihren Ur-
sprung verdanken. ,,Zentralasien nebst dem Altaigebiet bis zum
Amur sandte uns die Arten .... granulatus, clathratus, arvensis
(durch conciliator), nitens. Dazu kommt die Silvestris-Gruppe
nebst Verwandten. Aus Artengruppen des Kaukasus sind abzu-
leiten drregularis (von Cechenus-Arten), conveaus, Ullrichi (von
cumanus) und Platycarabus (von Tribawx, Plectes). Kleinasien gab
die Ausldufer der Coriaceus- und der Graecus-hungaricus-Gruppe.
Von dem OC. Stroganovi Nordpersiens ist die Caelatus-Gruppe
abzuleiten. Dazu treten dann die Ausliufer aus dem siidwest-
europiischen Verbreitungszentrum: Carabus catenulatus, nemoralis,
auronitens, intricatus, auratus. Uralte Elemente Mitteleuropas aus
dem mesozoischen Zeitalter scheinen C. glabratus, nodulosus und
marginalis zu sein, die recht isoliert stehen.‘* (Kolbe.)

So hat uns die biogeographische Forschung sehr wichtige
Aufschliisse iiber die stammesgeschichtliche Herkunft verschiedener
Arten und Artengruppen im Tier- und Pflanzenreiche geliefert und
durch Anwendung dieser Methode hat die Phylogenie auch von der
Zukunft noch sehr wertvolle Ergebnisse zu erwarten. Freilich
darf dabei niemals auller acht gelassen werden, dafl die Benutzung
der biogeographischen Methode niemals zur Schablone ausarten
darf, sondern stets jeder Einzelfall mit groBter Objektivitit und
unter Beachtung aller Faktoren beurteilt werden mull, wie dies
Wettstein (1898) mit ganz besonderem Nachdruck hervorhebt.

Ich konnte nun die Besprechung dieser Methode, soweit sie
uns fiir die phylogenetische Forschung positive Resultate zu liefern
vermag, fiiglich abschlieen, miifite ich nicht noch zweier Theorien
gedenken, die auf diesem Gebiete in der jiingsten Zeit aufgestellt
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worden sind und eine Zeitlang die Aufmerksamkeit der Gelehrten
in Anspruch nahmen.

Was zunéchst die Simrothsche Pendulationstheorie
anlangt, so brauche ich auf dieselbe hier wohl nur ganz kurz hinzu-
weisen, da sie einerseits gegenwirtig wohl schon in allen wissen-
schaftlichen Kreisen als endgiiltig abgetan gilt und andrerseits
auch keine direkten phylogenetischen Aufschliisse zu geben ver-
sprach, sondern nur gewisse Auffilligkeiten in der geographischen
Verbreitung und Verteilung der Arten zu erkliren versuchte. Eine
ausfiithrliche Kritik dieser Theorie hat Holdhaus (1909) gegeben,
wo auch die ndtige einschligige Literatur angegeben ist.

Etwas austithrlicher mufl ich dagegen auf die ,,Age-and
Area“-Theorie von Willis eingehen, einerseits weil dieselbe
gegenwirtig noch im Mittelpunkt der Diskussion steht und andrer-
seits weil sie versucht, direkte Schliisse von groBter phylogenetischer
Bedeutung zu ziehen. Willis ging bei seinen Betrachtungen von
der Flora von Ceylon aus und hat spiter auch die Flora von Neu-
seeland auf dieselben Gesichtspunkte hin untersucht. Er weist
zunidchst auf die Erfahrungstatsache hin, daB viele Arten mit
beschrankter Verbreitung Gebiete bewohnen, die nicht knapp
aneinander grenzen und sich gegenseitig ausschlieBen, sondern
die einander teilweise iiberdecken. Daraus schlieft er, dall es
sich hierbei nicht um Formen handeln kann, die an ganz bestimmte
lokale Bedingungen angepaflit sind, noch auch um ,,aussterbende‘
Formen, da sich diese hierbei nicht auf so regelmiBig begrenzte,
kleine Areale zuriickziehen wiirden. Vielmehr glaubt er die einzig
mogliche Erklarung fiir diese Art der Verbreitung darin zu finden,
daf} es sich dabei um neu entstandene Formen handelt, die bisher
noch nicht Zeit gehabt haben, sich weiter auszubreiten. Diese
Erkldrung stiitzt er weiterhin durch die Beobachtung, daf8 Arten,
die auf die betreffende Insel beschrankt sind, auf dieser auch das
kleinste Areal inne haben, Arten, die auch auf dem nichst ge-
legenen Festland noch verkommen, auf der Insel schon weiter
verbreitet sind, und endlich Arten, die auch sonst eine weitere
Verbreitung haben, auch auf der Insel das gr63te Areal einnehmen.
Erstere wiren somit nach seiner Ansicht die jingsten, letztere die
dltesten Arten, so daB das phylogenetische Alter einer Species
der GroBe des von ihr bewohnten Areals direkt proportional wire
(daher der Name der Theorie). Es ist klar, daB wir es hier mit einer
SchluBfolgerung zu tun haben, die die allerweitgehendste stammes-
geschichtliche Bedeutung hitte, vorausgesetzt, dafl sie richtig wire.

Seine Ableitung geht aber noch weiter. Je dlter eine Gattung
oder Gruppe ist, ein desto groBeres Verbreitungsgebiet konnte
sie — immer nach Willis — Dbisher schon besiedeln, aber nicht
nur das: um so linger hatte sie auch schon Zeit, sich in zahlreiche
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neue Formen und Arten zu spalten, um so artenreicher wird sie
also sein. Wir koénnten darnach also rein mechanisch-statistisch
das relative Alter jeder beliebigen systematischen Kategorie
einfach nach ihrer Artenzahl feststellen. Es ist wohl selten in der
Literatur eine Theorie von solcher Tragweite aufgestellt worden.
Wir miissen sie daher samt ihren Voraussetzungen einer eingehen-
den kritischen Betrachtung wiirdigen.

Der Hauptfehler von Willis ist, daB er von Anfang an rein
mechanische, schablonenhafte Verbreitungsstatistik treibt, ohne
die einzelnen Félle kritisch zu sondern, wie dies Wetistein doch
schon 1898 in den oben zitierten Fillen in klassischer Weise getan
hat. Freilich hitte eine solche Sonderung fir die von Willis
studierten Gebiete auch auf sehr grofle, vielleicht uniiberwindliche
Schwierigkeiten stoBen miissen, weil wir {iiber die geologisch-
klimatologische Vorgeschichte dieser Gebiete nur recht mangel-
haft orientiert sind, waéhrend ja — wie oben dargelegt — gerade
eine solche moglichst eingehende Kenntnis die erste Voraussetzung
fur eine stammesgeschichtliche Verwertung der biogeographischen
Resultate bildet. Immerhin 146t sich aber schon theoretisch fest-
stellen, dafl die Erklirung der von Willis angefithrten Ver-
breitungsphénomene durchaus nicht so einfach und eindeutig jst,
wie der Autor sie sich vorstellt. Solche Fille, in denen sich die
Verbreitungsgebiete verschiedener Arten desselben Genus teil-
weise decken, konnen in jedem einzelnen Falle eine sehr verschiedene
Ursache haben. Zunichst ist es moglich, daBArten, die urspriinglich
als Vikarianten desselben Formenkreises entstanden sind, sich
biologisch so weit voneinander entfernen, dall sie sekundir in
dasselbe gemeinsame Grenzgebiet einwandern und dort neben-
einander vorkommen konnen. (Vgl. den oben angefiihrten Fall von
Gentiana Wettsteinii und praecox.) Oder es kann die Gliederung
vikariierender Formen eine vertikale sein, was dann natiirlich in
der Karte nicht zum Ausdruck kommt, sondern ein gemeinsames
Verbreitungsgebiet vortduscht. (Vgl. den oben angefiihrten Fall
von Euphrasia stricta und pumila.) Oder zwei vikariierende Formen
bewohnen z. B. verschiedenes Gestein, oder die eine nur trockene,
die andere nur feuchte Stellen; dann kann natiirlich unter Um-
stdnden ein Grenzgebiet vorhanden sein, in welchem beiderlei
Lebensbedingungen gemischt nebeneinander vorkommen, was dann
auch wieder zu einer teilweisen Deckung der Verbreitungsareale
fihrt. SchlieBlich ist es auch moglich, daf die Gebiete allmihlich
ineinander iibergehen und sich in den Grenzgebieten nichthybride
Zwischenformen vorfinden, die dann vielleicht in der Literatur
bald als die eine, bald als die andere Species angegeben wurden,
so daB auch hier wieder ein teilweise gemeinsames Verbreitungs-
gebiet vorgetduscht wird. SchlieBlich kann es sich in sehr vielen
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Fillen zwar um Arten derselben Gattung, aber um nichtvikariierende
Arten handeln, wodurch dann natiirlich alle weiteren, darauf auf-
gebauten Schlisse hinfillig werden. Wetlslein hat gezeigt, daBl die
Verbreitungskarte der Arten eines Genus zunidchst ein ganz
chaotisches Bild liefert und dafl erst eine Analyse in die einzelnen
Vikariantengruppen weitere Schliisse ermdoglicht. Willis hat diese
Analyse aber nirgends vorgenommen, sondern geht stets von jenem
chaotischen Kartenbild aus, um seine Schliisse daraus zu ziehen.
Ja er hat dies sogar spiter geradezu zur notwendigen Voraus-
setzung seiner Ableitungen gemacht, indem er ausdriicklich betont,
seine Theorie ,,must never be applied to single species, but only
to groups of at least ten allied forms, in order to cancel out the
effects of differences among them in degree of local adaption,
of luck in transportation in the earlier rarer stages, and other
more or less chance effects‘“. Damit ist aber gerade eine kritische
Verwertung der biogeographischen Resultate unméglich gemacht,
denn es wird wohl nirgends in einem begrenzten Gebiet zehn
Vikarianten desselben Formenkreises geben; im Moment, wo man
die Betrachtung aber auch auf nichtvikariierende Arten ausdehnt,
ist jedwede logische SchluBlfolgerung unméglich gemacht. Nur
nebenbei sei hier {ibrigens auch bemerkt, dal3 die eben angefiihrte,
von Willis gemachte Einschrdnkung logisch ganz widersinnig ist;
denn sie wiirde besagen, dall die Theorie, wenn man nur neun
Arten in Betracht zieht, nicht zutrifft, daf also dann beispiels-
weise die mit dem grofBten Verbreitungsareal auch die jiingste sein
konnte; sie wird aber dann plotzlich automatisch zur é&ltesten,
wenn man nun auch noch die zehnte Species dazu nimmt, denn
nun muB die Theorie ja stimmen!

Tatsédchlich stimmt sie aber auch bei mehr als zehn Arten
nicht. Weitstetn hat in dem frither angefiihrten Fall 14 Arten der
Gattung Gentiana studiert. Unter ihnen hat G. Wettsteinii ein
verhéltnisméalig recht groBes Areal inne (das grofSte der Poly-
morpha-Grupype), sie ist aber doch die jiingste Species dieser
Gruppe, auf jeden Fall bedeutend jiinger als G. calycina, die ein
verhaltnismaBig kleines Gebiet besiedelt. Wetistein sagt auf Grund
seiner eingehenden monographischen Studien iiber diese Arten-
gruppe ausdriicklich, ,,daBl diejenige Art der ganzen Gruppe,
welche morphologisch am ehesten intermedidr zwischen allen
anderen genannt werden kann und infolgedessen der mutmaBlichen
Stammart am dhnlichsten sein konnte ... calycina ... ist‘. DaB
calycina sehr alt ist, geht deutlich auch aus ihrer diskontinuier-
lichenVerbreitung hervor; sie hat zweifellos in friiherer Zeit einmal ein
viel gréBeres, zusammenhingendes Verbreitungsgebiet bewohnt, ist
aber in den zwischenliegenden Gebieten seither ausgestorben und er-
weist sich somit klar und deutlich als ein typischer Reliktendemismus.
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Und damit kommen wir zu einem anderen, schwerwiegenden
Einwand gegen die Willissche Theorie. Die Hauptstiitze findet diese
ndmlich in dem Studium der Verbreitung von Arten, die nur ein
kleines Areal bewohnen, also sogenannte endemische Arten sind.
Willis sagt nun ausdriicklich: ,,endemic species usually occupy
continuous areas‘‘. Das ist aber einfach unrichtig; es sind sehr
zahlreiche Fille bekannt, nédmlich fast alle Reliktendemiten,
welche durch eine diskontinuierliche Verbreitung ausgezeichnet
sind. Dies gilt namentlich fiir die europiischen und nordamerika-
nischen Fiszeitrelikte. Von den von Wetlsiein studierten Arten
haben beispielsweise folgende eine diskontinuierliche Verbreitung:
Gentiana campestris (Alpen und Norden), G. Rhaetica, G. calycina,
G. Carpathica (Karpathen und dinarische Alpen); Euphrasia picta
(6stliche Sudeten und Nordkarpathen; nérdliche und siidliche
Kalkalpen, dagegen n i ¢ h t in den Zentralalpen). Einer der griften
Fehler von Willis war, daBl er zwischen Reliktendemismen und
jungen Adaptationsformen nicht unterschieden hat. Denn es ist
klar, daB seine Theorie fiir die ersteren niemals zutreffen kann.
Haben dieselben doch in fritherer Zeit ein grofleres Areal bewohnt
als gegenwirtig, miilten also nach der Willisschen Theorie im
Laufe der Zeit jlinger geworden sein! Ganz mit Unrecht bezeichnet
Willis die Reliktendemiten stets als ,,moribund species‘‘. Eine
Species kann sehr wohl in einem Gebiete aus irgendwelchen Ur-
sachen ausgestorben sein und trotzdem in einem anderen sich noch
dauernd erhalten (z. B. die Glacialrelikte).

Ein weiteres, schlagend gegen Willis sprechendes Beispiel
fithrt auch Arber an, obwohl sie trotzdem ausdriicklich seiner
Theorie zustimmt. Ich meine die Verdringung von Primula elatior
durch vulgaris; hierdurch wird das Verbreitungsgebiet von elatior
im Laufe der Zeit sichtlich immer mehr und mehr eingeengt, was
nach Willis die widersinnige Folgerung ergibe, daBl diese Art immer
jiinger und jiinger wird — denn das Alter ist doch der GroBe des
Verbreitungsgebietes angeblich proportional! Ganz mit Recht hat
Berry (nach einem Zitat bei Arber) gegen Willis darauf hingewiesen,
,,that the genus Nelumbo, which is now represented by two species
only, occurring respectively in Asia and America, had formerly
a cosmopolitan range, including Greenland, Europe and Africa‘.
Auch diese Tatsache steht in schroffem Widerspruch mit ,,Age
and Area‘‘ — aus denselben Griinden wie in den frither angefiihiten
Fillen. So steht die Willissche Ansicht iiber das Aussterben von
Species in vollstindigem Gegensatz zu den tatséchlichen Beob-
achtungen. Freilich meint dazu Arber, ,,that Willis’s position, in
regard to the extinction of Angiospermic plants, was untenable. . ..
they may be discarded without in any way affecting the truth
of the law‘. Ich kann dieser letzteren Behauptung durchaus nicht
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zustimmen. Ich finde im Gegenteil, mit seinem Standpunkt in
bezug auf das Aussterben der Arten steht und fillt auch seine
Age and Area-Theorie.

Willis hat offenbar anfangs die lingst bekannte Tatsache
der Reliktendemismen {iberhaupt iibersehen oder als unrichtig
betrachtet; spater gibt er freilich ihre Existenz zu und verweist
dabei z. B. auch sehr richtig auf die Gingkoaceen. Er sagt sogar
ausdriicklich: ,,I have been working at the endemic genera of
N. temperate America, and I find, as I shall show in a later paper,
that the misunderstanding between Prof. Sinnott and myself is
due to the fact that there are many relics there.* Freilich glaubt
er dadurch anscheinend seine Theorie nicht entkriftet. Aber ich
habe schon gezeigt, dafl die Reliktendemismen in absolutem Wider-
spruch mit der Willisschen Theorie stehen und daher wiirde schon
die sicher erwiesene Existenz auch nur eines einzigen Reliktes
hinreichen, um die Allgemeingiiltigkeit der Theorie endgiiltig zu
widerlegen. Damit ist sie aber gleichzeitig auch als Arbeitshypothese
unbrauchbar gemacht; denn selbst wenn wir mit W<llés annehmen
wollten, dafB die Theorie sonst im allgemeinen gilt, wiiBten wir
doch nie, ob sie auch gerade auf einen speziellen, eben dem Studium
unterzogenen Fall Anwendung finden darf, konnten daher also
auch niemals aus ihr sichere Schliisse ziehen.

Namentlich Sinnott hat sich das Verdienst erworben, die
Willissche Theorie einer eingehenden Kritik zu unterziehen. Er
gelangt dabei auf Grund scharfer Analysen der gegebenen Tat-
sachen zu den folgenden Resultaten: ,,a) Many effective factors
other than age determine the area occupied by a species, notably
physical and climatic barriers, the adaptibility of species under
different environments, the rapidity with which they may become
dispersed, and the growth form to which they belong. ) An ana-
lysis of various floras shows that the hypothesis necessarily implies
that trees and shrubs are producing new species much faster than
are herbs, a conclusion against which there is much evidence.
¢) The fact that herbaceous species have a much wider average
range than woody ones necessarily implies that the herbaceous
element in the vegetation of the world is more ancient than the
woody element, a conclusion against which there is also much
evidence. d) ,Dying out’ of species is apparently taking place in
many cages, both by actual extermination, which causes the last
survivors to appear as ,relict’ endemics; and by the ,swamping*
of isolated members of old species by crossing with newly developed
forms.¢

Tatséchlich scheinen mir diese Einwinde ganz unwiderleglich.
Willis hat auf Grund der Einwiirfe seiner Gegner sein Gesetz

spater folgendermafllen formuliert: ,,The area occupied at any
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 18
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given time, in any given country, by any group of allied species
at least ten in number, depends chiefly, so long as conditions
remain reasonably constant, upon the ages of the species of that
group in that country, but may be enormously modified by the
presence of barriers such as seas, rivers, mountains, changes of
climate from one region to the next or other ecological boundaries,
and the like, also by the action of man, and by other causes.‘

Eine solche Gleichartigkeit der Bedingungen, wie sie Willis
hier zur Voraussetzung der Richtigkeit seiner Theorie macht,
diirfte aber vermutlich niemals vorhanden sein und wir haben
Grund anzunehmen, dal es — wenn sie tatsidchlich vorhanden
widre — iiberhaupt zu keiner Speciesdifferenzierung kommen
konnte. Aber wollen wir selbst die letztere Moglichkeit von dem
extrem mutationistischen Standpunkte aus, auf dem Willis steht,
zugeben, so ist es doch klar, dafl mit dem Auftreten einer neuen
Species — gleichgtliltig, ob sie an Ort und Stelle entstanden oder
von aullen her neu eingedrungen ist — durchgreifende Verinde-
rungen in den Lebensbedingungen aller anderen in diesem Gebiete
vorhandenen Arten eintreten, weil sie ja eben jetzt auch mit dieser
neuen Species in Konkurrenzkampf treten miissen, was frither
nicht der Fall war. Die Geschichte der Fauna Stidamerikas gibt
uns hierfiir ein klassisches Beispiel, ebenso auch die vielen Fille,
wo durch den Menschen nach einem fernen Gebiet verpflanzte
Lebewesen die dort herrschende Fauna oder Flora in weitgehendem
MaBe verdrangten. Willis hat aber iiberhaupt nicht den Versuch
gemacht, zu beweisen, daB die Voraussetzung seiner Theorie —
das vollstdndige Gleichbleiben der Lebensbedingungen — auch
nur irgendwo zutrifft, obwohl doch schon Sinnott ausdriicklich
betont, daB sicherlich ,,no region of any considerable area‘ von
verschiedenen, die Ausbreitung beschrinkenden Faktoren frei ist.
Wenn dem aber so ist — und Wqlilis hat diese Behauptung nicht
widerlegt — so sagt das nach der letzten Formulierung des ,,Ge-
setzes‘* durch Willis, dal die Theorie eben nirgends gilt.

Willis verspottete die Erklirung zahlreicher Endemismen
als Reliktformen oder, wie er sagt, ,,moribund species*‘ mit den
Worten: ,,Had one perhaps arrived in Ceylon just in time to see
the dying out of a considerable flora ?‘ Man miifite darnach er-
warten, daB er im Gegensatz hierzu fiir seine Theorie den empirischen
Beweis erbringt, dal die Endemismen noch in Ausbreitung be-
griffen sind. Denn wie uns zahlreiche Fille gezeigt haben, so z. B.
die Verbreitung der durch den Menschen importierten Kaninchen
in Australien oder die rapide Ausbreitung von eingefithrten Un-
kriutern in Ceylon oder Neuseeland, gibt es zumindest viele Arten,
bei denen die Ausbreitung so rasch vor sich geht, dafl wir sie sozu-
sagen von Jahr zu Jahr verfolgen kénnten. Es miilite sich dies
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also wenigstens bei einem Teil der Endemismen gleichfalls erweisen
lassen, falls die Age and Area-Theorie richtig wire. Aber nichts
von alledem. Vielmehr betont Willis in seiner Polemik gegen
Ridley ausdriicklich: ,,But with all the additions since Thwaites’s
time, the range in Ceylon of the various species has been com-
paratively little extended.” Und: ,,I have already shown how little
difference Trimen’s work made in Thwaites’s results. My own
made still less in Trimen’s, and the differences will decrease as
time goes on.‘ Freilich hat Willis diese Behauptungen vorgebracht,
um die Ansicht Ridleys zu widerlegen, dafl seine Theorie auf unzu-
reichendem Material aufgebaut ist und sich daher mit Bekannt-
werden weiteren Materials nicht wird halten koénnen. So ist bei
Willis auch deutlich der Gedanke zu merken, dafl die Verdnderung
im Areal nicht auf tatsdchliche Ausbreitung der betreffenden
Species zuriickzufithren ist, sondern auf vorherige unzulingliche
Kenntnis. Er hitte aber bedenken miissen, dal — wenn seine
Theorie richtig wire — gerade das Umgekehrte der Fall sein
miiBte, daB nimlich mit immer weiter fortschreitender Zeit die
GroBe der Areale immer mehr zunehmen miifite, da er ja doch die
Species als in progressiver Ausbreitung begriffen voraussetzt.
Kurz gesagt, wiirde die Willissche Theorie einer Bevolkerungs-
statistik entsprechen, die das Alter der Bewohner nach der Grofle
des von ihnen eingenommenen Wohnraumes berechnen wollte
oder aus der Zahl der Mitglieder einer Familie das Alter des Haus-
vaters! Tatsdchlich hat Willés nirgends — vielleicht mit einziger
Ausnahme des von ihm angefiihrten Falles der Trichostichaceen
und Podostemaceen — ernstlich den Versuch unternommen, auch
wirklich zu beweisen, daBl die am weitesten verbreiteten und durch
die grofite Artenzahl vertretenen Kategorien auch tatsdchlich die
altesten sind. Er beruft sich vielmehr immer wieder auf seine
zahlreichen Listen und Diagramme, die aber nichts weiter zeigen,
als daB Endemiten ein kleineres Gebiet bewohnen als Arten, die
auch auBerhalb des untersuchten Gebietes noch verbreitet sind.
DaBl aber die Ursache hierfiir ihr Alter ist, ist damit noch nicht
erwiesen. Hs konnen ebenso gut ganz andere Faktoren dabei in
Betracht kommen, so z. B. besonders rasche Ausbreitungsmoglich-
keit, oder eine Anpassungsfihigkeit, die dem Organismus er-
moglicht, unter verschiedenen Lebensbedingungen unverindert
weiter zu existieren, wihrend andere Formen vielleicht durch den
Wechsel der Bedingungen weitgehende Uminderungen erfahren
und dadurch zu neuen Species werden usw. Ganz mit Recht sagte
schon Ridley: ,,The obvious reason why wide range.... involves
greater commonness is that for some reason the plant has ad-
vantages which enable it to spread.‘ Der Grund hierfiir ist eben
in jedem einzelnen Falle durch gewissenhaftes Studium zu er-
18%*
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forschen, und da ist mit Tabellen, die Hunderte oder Tausende
von Arten in sich schliefen, nicht das mindeste getan. Insofern
hat Willis allerdings recht, dafl mit Ridleys Einwand noch nichts
erklirt ist, solange der Grund fiir die Ausbreitungsmoglichkeit
nicht eruiert ist. Héitte sich Willis nun der Miihe unterzogen, diesen
durch gewissenhafte Analyse in einigen Einzelfillen festzustellen,
so hitte er durch solche Detailarbeit die Wissenschaft zweifellos
weit mehr gefoérdert als durch Aufstellung seiner Theorie, die alle
Fille unter sich subsumieren will, aber in Wirklichkeit iiber keinen
einzigen etwas positiv Erwiesenes aussagt. Vielmehr sucht er seine
Theorie hauptsdchlich nur dadurch zu verteidigen, dafB er ihre
Umkehrung widerlegt, nimlich die Annahme, daB die jiingsten
Formen die am weitesten verbreiteten sein kénnten. Er iibersieht
dabei aber, daBl die meisten der von ihm gegen ,,Youth and Area‘
gemachten Einwinde sich ebensogut gegen ,,Age and Area‘* ins
Treffen fiithren lassen, und bedenkt gar nicht die Moglichkeit, da3
eben das Alter fiir die Verbreitung iiberhaupt keine ausschlag-
gebende Rolle spielen konne, sondern dafl in dieser Hinsicht ganz
andere Faktoren von viel groferer Bedeutung sind.

Ich glaube hier gezeigt zu haben, dafl die Voraussetzungen
der Willisschen Theorie ganz unzureichend und seine SchluB-
folgerungen voll logischer Fehler sind. Es ist daher nur zu erwarten,
dafl auch seine Ergebnisse mit den Tatsachen in vollstem Wider-
spruch stehen. Miilten doch nach ,,Age and Area‘‘ beispielsweise
die Gingkoaceen die allerjiingste Pflanzenfamilie sein, da sie doch
nur durch eine einzige Species vertreten sind, wihrend andrerseits
die Compositen, Orchideen usw. auf Grund ihres Artenreichtums
uralte Formen darstellen miilten. Das gleiche 148t sich natiirlich
auch im Tierreich beobachten. So hitten wir da in den Dipneusten
eine ganz junge Formengruppe, in den Equiden die #ltesten
Mesaxonier, in den Ruminantiern uralte Typen vor uns. Diese
Beispiele allein gentigen meiner Ansicht nach, ,,Age and Area‘
vollstdndig ad absurdum zu fiithren.

In einzelnen Fillen mag die Theorie ja vielleicht zutreffen,
aber das sind und bleiben stets Ausnahmen; irgendwelche auch
nur einigermafen verliflliche Anhaltspunkte fiir phylogenetische
Erkenntnisse bietet uns die Willissche Theorie nirgends. Ihre
Anwendung wire daher einer der schwersten methodischen Fehler,
der die stammesgeschichtliche Forschung nur auf Irrwege fiithren
wiirde.

III. Die ontogenetische Methode.

Wenn das biogenetische Gesetz Haeckels absolut und ohne
jede Einschrinkung Geltung hitte, so ist es klar, daB wir durch
Verfolgung der Entwicklung des Individuums (der Ontogenie)
allein schon alle phylogenetischen Vorstadien der betreffenden
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Species feststellen konnten. Tatsichlich hat uns auch die Ontogenie
(namentlich die Embryologie) in dieser Hinsicht sehr wichtige
Anhaltspunkte geliefert; wo sie aber fiir sich allein ganz ohne jede
Beriicksichtigung der anderen Methoden angewandt wurde, hat
sie vielfach in die Irre geleitet. Dies hat seinen Grund darin, daB
das genannte Gesetz eben nicht uneingeschrinkt gilt, sondern daB
wir vielmehr zahlreiche Ausnahmen in Betracht ziehen miissen,
deren Existenz uns biologisch leicht verstdndlich ist.

Es ist klar, dafl die Merkmale der Ahnen sich nur dann bei der
Jugendform erhalten konnten, wenn sie nicht eine Gefahr fiir
ihre Existenz bilden. Nur in solchen Fillen, wo ein bestimmtes
Merkmal den Lebensbedingungen der Jugendform entspricht oder
unter diesen Bedingungen mindestens nicht schidlich wirkt,
konnen wir das Vorhandensein von Merkmalen der Ahnen — ich
vermeide hier absichtlich aus den im folgenden Abschnitt zu er-
liuternden Griinden den vielfach gebrauchten Ausdruck: ata-
vistische Merkmale — bei dem jugendlichen Individuum erwarten.
Solche Merkmale hat Haeckel als ,,palingenetische‘* bezeichnet.
Aber iiberall dort, wo an den Bau der Jugendform vom Leben
weite gehende Anspriiche gestellt werdén, muBte sich dieselbe
ihren tatsdchlichen Lebensbedingungen natiirlich anpassen und
zeigt in Zusammenhang damit auch zahlreiche Merkmale, welche
Ausdruck dieser Anpassung sind und den Ahnen nicht zukamen.
Diese bei der Jugendform neu auftretenden Merkmale nennt
Haeckel canogenetisch (er schreibt zwar meist cenogenetisch,
was ebenso unrichtig ist wie Puschnigs Schreibung koénogenetisch;
denn das Wort kommt von xawos = neu, nicht von xevos = leer,
noch auch von xswveg = gemeinsam). Die wichtigste Aufgabe der
ontogenetischen Methode ist daher, immer eine scharfe Unter-
scheidung zwischen palingenetischen und cidnogenetischen Merk-
malen durchzufithren, was oft sehr schwierig und mitunter ohne
Beriicksichtigung der iibrigen Methoden iiberhaupt unmoglich ist.
Ich muB daher im folgenden diese Unterscheidung etwas ausfiihr-
licher besprechen.

1. Palingenetische Merkmale. Wie erwidhnt, finden wir
solche Merkmale am besten und deutlichsten erhalten bei Formen,
bei denen an den jugendlichen Organismus vom Leben nicht schon
Anspriiche gestellt werden, denen diese alt ererbten Merkmale nicht
Geniige leisten konnen. Dies wird daher vor allem bei Typen zu-
treffen, bei denen das Junge nicht in direktem Kontakt mit der
AuBenwelt steht, sondern eine lange Spanne seiner Entwicklung
im Mutterleibe durchmacht und erst in einem verhidltnisméifBig
hoch organisierten Zustand geboren wird — also besonders bei
den Siugetieren. Hier 148t sich tatsdchlich eine sehr weitgehende
Ubereinstimmung zwischen Ontogonie und Phylogenie feststellen.
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Die einzige sekundire Anpassung des Embryo, die also keine
Wiederholung fritherer phyletischer Stadien bedeutet, ist in jenem
Organkomplex zu suchen, der der Ernidhrung vom Muttertier
her dient.

Schon die Eizelle weist uns deutlich auf das urspriinglichste
stammesgeschichtliche Stadium aller Tiere und Pflanzen hin, wie
wir es heute noch in den einzelligen Lebewesen (z. B. Protozoen)
vertreten sehen. Die Entwicklung zur Blastula (einer Hohlkugel,
die von einer einzigen Zellenschicht gebildet wird) hat auch wieder
bei niederen Organismen ihre Parallele, z. B. bei gewissen in Zell-
verbinden lebenden Protozoen oder unter den Algen bei Volvox.
Sodann wird durch Einstiilpung die Hohlkugel zweischichtig und
ihr innerer Hohlraum steht nunmehr an der Einstiilpungsstelle
durch den ,,Urmund‘‘ mit der Auflenwelt in Verbindung (Gastrula).
Auf dieses Stadium, das bei allen vielzelligen Tieren wiederkehrt,
hat Haeckel mit Recht seine Gastraeatheorie begrindet,
nach welcher alle diese Tierformen von einem primitiven Typus
(Gastraea) abstammen sollen, der dhnlich wie die Gastrula gebaut
war. Tatsichlich sehen wir auch heute noch in den Coelenteraten
einen Formenkreis vor uns, der in seinem anatomischen Aufbau
im wesentlichen der Gastrula entspricht, wenn auch die duBere
Form durch Ausbildung der Tentakel, Septen usw. stark modifiziert
erscheint. Der Urmund der Gastrula, der also der Ein- und Aus-
fuhroffnung der Coelenteraten entspricht, wird im Laufe der
Weiterentwicklung bei den Wirbeltieren zur Afterdffnung, wihrend
die definitiveMundoffnung sich sekundér neubildet (Deuterostomier).
Die Stiitzachse des Korpers wird zuerst von Chordagewebe ge-
bildet, das dann durch Knorpel und schliefilich durch Knochen
ersetzt wird. Wir sehen hier deutlich die drei Hauptetappen der
stammesgeschichtlichen Entwicklung wiederholt: erst Formen mit
persistierender Chorda, sodann mit Knorpel- und schlieBlich mit
Knochenskelett. Bei allen Sidugerembryonen bilden sich ferner
auch Kiemenspalten aus (Fig. 16), die hier niemals funktionell
werden, aber bereits den dltesten uns bekannten Wirbeltieren, den
Placodermen und Arthrodiren (s. paldontologische Methode),
zukamen. Auch die weitere Entwicklung zeigt bei den verschiedenen
Formen gewisse Kinzelheiten, denen phylogenetische Bedeutung
zukommt. So weisen die Embryonen der Bartenwale, Schuppen-
tiere und Schnabeltiere (Monotremen) in den Kiefern deutliche
Zahnanlagen auf, die niemals funktionell werden und lediglich
als Wiederholung eines fritheren phyletischen Stadiums erkliart
werden konnen. Speziell bei den Monotremen verdient die Ahn-
lichkeit der Zahne mit denen der Multituberkulaten (s. paldonto-
logische Methode) besondere Beachtung, weil sie uns die begriindete
Vermutung nahelegt, dafl die in vieler Hinsicht primitiven, aber
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einseitig spezialisierten Schnabeltiere aus der Verwandtschaft jener
alten, mesozoischen Gruppe abzuleiten sind. Bei den Bartenwal-
embryonen erinnert die Schidelform ganz auffallend an Pro-
tocetus — ein deutlicher Beweis fiir die Abstammung der Mysta-
coceten von Archaeoceten. Bei den Embryonen der Zahnwale wird
noch als Erinnerung an ein fritheres vierbeiniges Stadium eine
Hinterflosse angelegt, die aber niemals funktionell, sondern spiter
abgeschniirt und abgestoBen wird. Von der Sirenengattung Manatus
hat Kiikenthal einen Embryo mit deutlichem Riissel beschrieben
(M. kollikeri); es handelt sich hier um eine aberrante Variation,
die uns klar beweist, dal die Seekiihe mit den Riisseltieren nahe

Fig. 16. 8 mm langer menschlicher Embryo.
(Nach Keibel-Elze aus Broman.)

verwandt sind. Dermenschliche Embryo (Fig.16) zeigt noch deutlich
einen langen Schwanz und ist vom fiinften Monat an auf der ganzen
Oberfliche mit Ausnahme der Handfldchen und FuBsohlen von
wolligen, feinen Hidrchen bedeckt (Lanugo), wodurch uns deutlich
gezeigt wird, dafl der Mensch von geschwinzten und am ganzen
Korper behaarten Siugetieren abstammt.

AuBer den Wirbeltieren sind nach den Ergebnissen der onto-
genetischen Forschung auch noch die Echinodermen und Tunicaten
zu den Deuterostomiern zu zéhlen. Bei beiden Gruppen finden wir
freilebende Jugendformen (Larven), die manche interessante Eigen-
heiten bewahrt haben. Bei den Manteltieren zeigt die Embryonal-
entwicklung groBfe Ubereinstimmung mit der der Wirbeltiere.
Immer ist eine Chorda vorhanden, die dem Hinterkorper angehort
und spéter riickgebildet wird. Sicherlich stammen also auch die
Tunicaten von Formen mit persistierender Chorda ab. Die im
erwachsenen Zustand fiinfstrahlig gebauten Echinodermen zeigen



266 H. H. Karny

uns durch ihre bilateral-symmetrischen Larven (Auricularia, Bi-
pinnaria usw.) deutlich, daB ihr radidrer Bau nichts Primitives
ist, sondern sie vielmehr von bilateral-symmetrischen Ahnenformen
abstammen.

Im Gegensatz zu den bisher besprochenen Gruppen gehoren
viele andere zu den Protostomiern, d. h. bei ihnen wird der Urmund
zur definitiven Mundéffnung. Hierher gehoren beispielsweise die
Gliederwiirmer, die in ihrer Entwicklung simtlich das bekannte
Trochophorastadium durchmachen, welches uns zeigt, daB sie alle von
einer gemeinsamen, der Trochophora &hnlichen Ahnenform her-
zuleiten sind (Trochophoratheorie, Hatschek). Tatsachlich
wiederholen die Rédertiere im wesentlichen die Organisations-
verhiltnisse der Trochophoralarve, mit welcher die philippinische
Trochosphaera aequatorialis auch in der Gestaltung des Korpers
nahezu iibereinstimmt.

Bei den gleichfalls zu den Protostomiern gehérigen Insekten
zeigen die Larven zwar im allgemeinen weitgehende caenogenetische
Anpassungen. Immerhin lassen sich aber auch hier zahlreiche
Beispiele fiir palingenetische Merkmale feststellen. Wir sind auf
Grund der paldontologischen Methode zu dem Ergebnis gekommen,
daBl die Insekten von trilobitendhnlichen Vorfahren abzuleiten
sind. Bei den Trilobiten trugen die Hinterleibssegmente Beine,
die einen Xiemenfortsatz hatten. Solche KExtremitdtenkiemen
waren nun nicht nur den Larven der Palaeodictyopteren eigen,
sondern finden sich auch in einigen relativ urspriinglichen rezenten
Gruppen wieder, so z. B. bei den Larven der Eintagsfliegen
(Agnatha) und gewisser Netzfliigler (Sialidae, Sisyra usw.). Auch
finden wir noch bei manchen anderen Formen die Ausbildung
embryonaler Extremititenhocker an Segmenten, die im reifen
Zustand keine Gliedmafen besitzen.

Auch auf die Entwicklung der Flugorgane hat die Ontogenie
neues Licht geworfen. Bugnion hat darauf aufmerksam gemacht,
daB bei ganz jungen Termitenlarven (Fig.17 b, ¢) kleine fliigelformige
Anhinge am Prothorax vorhanden sind, die deutlich zeigen, daB
die Ahnenform der Insekten solche Prothorakalfliigel besessen
haben muB. Tatsichlich haben wir schon frither (im paldonto-
logischen Teil) gesehen, dafl viele Arten der carbonischen Palaeo-
dictyopteren durch solche Anhénge ausgezeichnet waren (Fig.17 a).
Ferner haben Comstock und Needham durch Untersuchung des Tra-
cheenverlaufes in den Fliigelscheiden bei Nymphen und Puppen be-
wiesen, daf3 das Fliigelgedder bei allen Insekten auf einen und den-
selben Typus zuriickzufiihren ist, und haben auf Grund ihrer onto-
genetischen Studien das Fliigelgedder der mutmallichen Stamm-
form rekonstruiert; dieses stimmt tatsdchlich in allen wesent-
lichen Merkmalen mit dem der Palaeodictyopteren iiberein.
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In jiingster Zeit hat Gennerich die Putzsporne an den Beinen
der Hautfliigler einem eingehenden Studium unterzogen. Es hat sich
gezeigt, dal solche an den Vorder- und Hinterbeinen vieler Arten
su finden sind. Bei der Honigbiene fehlen die Hinterbeinsporne
durchwegs, sind dagegen bei der Puppe noch deutlich ausgebildet
(Buttel- Reepen, Gennerich, S. 58). Dies beweist klar, daB auch die
Honigbiene von Formen abstammen muf}, bei denen die Hinter-
beinsporne vorhanden waren; bei der Puppe sind diese Sporne

. Fig. 17. a =-die carbonische Palaeodictyoptere Homoioptera woodwardi

(nach Handlirsch); b = 1'5 mm lange Larve von Calotermes dilatatus, von

oben; ¢ = 26 mm lange Larve von Arrhinotermes flavus, von der Seite.
(b und ¢ nach Bugnion.)

natiirlich niemals funktionell und miissen daher unbedingt als
palingenetisches Merkmal aufgefaf3t werden.

Anders als bei den Tieren liegt die Sache zumeist bei den
Pflanzen. Das pflanzliche Individuum tritt im allgemeinen schon
sehr frith in den Kampf ums Dasein ein und mufl demgemil den
Lebensbedingungen schon in der ersten Jugend weitgehend an-
gepalit sein. Aus diesem Grunde iiberwiegen hier meist die caeno-
genetischen Merkmale gegeniiber den palingenetischen. Aber doch
lagsen sich auch fiir letztere zahlreiche Beispiele aus dem Pflanzen-
reich anfithren. Bei den Laubmoosen entwickeln sich aus der un-
geschlechtlichen Fortpflanzungszelle (Spore) zunichst chlorophyll-
haltige Fiden, die aus je einer einzigen Zellreihe bestehen (,,Proto-
nema‘‘); erst spiater kommt auch die beblitterte griine Moospflanze
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(geschlechtliche Generation) zur Entwicklung. Ahnlich entsteht
auch bei vielen Farnen aus der Spore erst ein derartiger Faden
(z. B. bei Aspidium filix mas), der sich dann weiterhin distalwirts
zu einem flachen griinen Plidttchen (,,Prothallium‘) verbreitert,
welches die Geschlechtsorgane (Antheridien und Archegonien)
tragt. Bei gewissen Farnen (Trichomanes) besteht iiberhaupt die
ganze Geschlechtsgeneration nur aus solchen Faden, welche ganz
kleine Archegonientriger ausbilden. Uberall erinnert uns hier dieses
erste ontogenetische Stadium deutlich an den Bau der Fadenalgen
(Chlorophyceen), und wir haben ja allen Grund, anzunehmen, dafl
die Moose und Farne phylogenetisch von derartigen Algen herzu-
leiten sind,

Bei der Moosgattung Fissidens ist die Geschlechtsgeneration
(Gametophyt) durch ihre charakteristischen Blatter ausgezeichnet,
die dorsal einen Fliigelfortsatz besitzen. Die ersten an der jungen
Pflanze entstehenden Bldtter (Primérblatter) haben dagegen die
Form gewdohnlicher Moosblatter und weisen keinen Fliigel auf
(Goebel), was uns deutlich zeigt, daB Fissidens von Moosen mit
gewohnlicher Blattform abstammt. Auch bei den Bliitenpflanzen
bietet uns das Studium der Jugendblitter vielfach phylogenetisch
interessante Aufschliisse. Bei Cupressaceen mit riickgebildeten,
schuppenférmigen Laubblittern (z. B. Callitris, Chamaecyparis)
hat die Jugendform nadelférmige Blitter, die uns ganz und gar
an die Nadeln der iibrigen Coniferen erinnern. Bei gewissen Legu-
minosen sind die Blitter bei der erwachsenen Pflanze durch Re-
duktion vollstindig verloren gegangen und die fldchig verbreiterten
Stengel (Phyllocladien, z. B. bei Carmichaelia) oder Blattstiele
(Phyllodien, z. B. bei verschiedenen Acaciaarten) haben die Assi-
milationsfunktion iibernommen. Trotzdem zeigt uns die junge
Pflanze als palingenetischen Charakter Priméirblitter von der
typischen, gefiederten Form, wie sie fiir die Leguminosen tiberhaupt
charakteristisch ist. Bei der Leguminosengattung Lathyrus sind
die gefiederten Blatter der anderen Genera durch Riickbildung
verloren gegangen und werden funktionell durch die Nebenblitter
vertreten; auch hier zeigt die Jugendform wieder die typischen,
palingenetischen Primérblatter. Ebenso finden wir schlieBlich
auch bei Berberis Jugendblitter von ganz normaler, flichig ver-
breiterter Laubblattform, wihrend die Blitter der erwachsenen
Pflanze zum Schutze gegen Tierfrall in Dornen umgewandelt sind.
(Vgl. Wettstein, 1901, S. 27, Abb. 5.) Bei der australischen Prote-
aceengattung Hakea ist das Jugendblatt ungeteilt, ,langlich
spatelig, umgekehrt eiférmig, am Rande stachelspitzig und bilateral
gebaut. Es zeigt in diesen Merkmalen einen Bautypus, der einen
bei anderen Gattungen der Familie, wie bei Banksia, Dryandra usw.,
dauernd erhaltenen Normalzustand darstellt. Die flachige Aus-
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preitung der Blattspreite hat beim Ubertritt in heiBere, trockenere
Lebensbedingungen einem Blattbau weichen miissen, der bei
entsprechender Assimilationsfliche weniger transpirierte als jener
des Jugendblattes. Die Pflanze erreichte, wie das spéatere
Laubblatt zeigt, dieses Ziel dadurch, dall sie die frither un-
geteilte Blattfliche in mehrere zylindrische, nadelformige, fiederige
Abschnitte aufloste, die bei ihrem radidren, walzlichen Bau auch
einer gesteigerten Transpirationsgefahr gewachsen waren‘* (Porsch,
1905). Demgemil konnte Schdffer geradezu folgende Regel formu-
lieren: ,,Wenn die Priméirblitter von den Normalblittern ab-
weichen, dann gibt die Blattreihe des Hauptsprosses bis zur Er-
zeugung des Normalblattes ein Abbild der phyletischen Ent-
wicklung der betreffenden Laubblattform. Hierbei sind aus-
genommen diejenigen Fille, in denen die Priméirblitter besonderen
Funktionen angepalt, resp. durch dullere Einfliisse in ihrer Ent-
wicklung auf einem ganz unausgebildeten Stadium zuriickgehalten
sind.* (Porsch: 1. c., S. 91.)

Aber nicht nur die grob-morphologische Untersuchung hat bei
Pflanzen derartige palingenetische Charaktere ans Licht gebracht,
sondern sogar durch das mikroskopisch-anatomische und histo-
logische Studium einzelner Organe wurden verschiedene phylo-
genetisch wichtige Merkmale entdeckt. Porsch hat in seiner glinzen-
den Monographie den Spaltéffnungsapparat verschiedener Bliiten-
pflanzen vergleichend untersucht und auf die dabei zutage treten-
den stammesgeschichtlich bedeutsamen Tatsachen hingewiesen.
Ich will hier aus seinem Buche einige Beispiele anfiihren. Es hat
sich gezeigt, dafl die Keimblidtter von Casuarina (Fig.18b) und
der meisten anderen Angiospermen Spaltéffnungen haben, wie
wir sie bei den Vorldufern der Gymnospermen, namlich bei gewissen
Moosen und den Pteridophyten, annehmen miissen, von denen
ja eben auch alle Anigospermen abzuleiten sind. Freilich betont
Porsch dabei mit Recht, dal dieser Spaltéffnungstypus sich nur
darum finden kann, weil er eben den gegenwirtigen biologischen
Bedingungen des Keimblattes gentige leistet. Die spéter zur Ent-
wicklung kommenden Spaltéffnungen sind dagegen oft schon in
weitgehendem MaBe spezialisiert und besonderen Bedingungen
angepalit (namentlich an Trockenheit), wie z. B. der Vergleich
der Keimblattspaltoffnungen mit denen des Stammes von Casuarina
(Fig. 18¢) zeigt.

Interessant ist auch das Verhalten der Liliaceengattung
Dagylirion (Fig. 18 d), bei welcher die Laubblatter der entwickelten
Pflanze durch Bildung einer durch eine vorspringende Leiste in
zwei Etagen geteilten #uBeren Atemhohle und durch Reduktion
der Hinterhofleiste weitgehend gegen Austrocknung geschiitzt
sind, also eine extrem xerophytische Anpassung darstellen. Ich
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werde auf das Wesen dieser Anpassungen noch im morphologischen
Teile zuriickkommen miissen. Hier sei nur darauf hingewiesen,
daB auch die in dem Samen eingeschlossene Keimblattspreite als
Erbstiick einer einstigen assimilatorischen Téatigkeit noch ver-
einzelte Spaltoffnungen besitzt. Diese Keimblattspaltoffnungen
zeigen uns aber deutlich durch ihre Einsenkung und die Riick-
bildung der Hinterhofleiste ein Stadium, das auch der so hoch
komplizierte Apparat des Laubblattes der entwickelten Pflanze
phylogenetisch durchlaufen hat, bévor er die Organisationsstufe
erreichte, die er gegenwirtig einnimmt (Porsoh, S. 96).

Etwas Ahnliches zeigt uns auch der Spaltoffnungsapparat der
schon vorhin erwahnten Gattung Hakea (Fig. 18 f). Die zylindrische
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Fig. 18. Medianer Querschnitlt durch Spaltofinungen.

a = Sphagnum; b = Casuarina Keimblatt; ¢ = Casuarina Stamm; ¢ = Da-
sylirion; e = Juncus Stamm [ = Hakea.

(a, b, ¢, e aus Porsch; d, f aus Haberlandi.)

radidr gebaute Iieder des spiteren Blattes besitzt ebenso wie
Dasylirion Spaltéffnungen, die extrem <xerophytisch angepaft
gind. Die frither beschriebenen Jugendblitter hitten hier natur-
gemdB infolge ihrer flichigen Blattspreite noch in viel héherem
Grade einen derartigen Transpirationssechutz noétig. Trotzdem
bleibt bei ihnen der Spaltotfnungsapparat auf einer viel primitiveren
Anpassungsstufe stehen, offenbar weil es sich hier eben um die
Wiederholung eines fritheren phylogenetischen Stadiums handelt.
,,E8 offenbart sich hier in dem unscheinbaren Schlieflzellenquer-
schnitt der Ausdruck eines Naturgesetzes, das, wenn auch nicht
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in demselben Umfang, so doch in derselben Richtung, Tier- und
Ppflanzenreich beherrscht. (Porsch, S. 128.)

Die Leguminose Cytisus scoparius zeigt im Spaltéffnungs-
apparat ihres Stammes (Fig. 19 d) gleichfalls wieder eine ausgeprigte
Anpassung an Trockenheit. Bei dieser Pflanze wiederholt uns das
Laubblatt ein primitiveres phylogenetisches Stadium, das zwar
auch schon in dieser Richtung — aber noch bei weitem nicht so
hoch — spezialisiert ist. Darum verstehen wir auch, daf3 die Pflanze
unter exquisit sonnigen und trockenen Verhiltnissen die Ausbildung
von Laubblittern iiberhaupt aufgibt, und dann stellt der Stamm
jenes Organ dar, in welches die Assimilationstitigkeit ausschlief-
lich verlegt ist. Bei ihrem Ubergang aus den feuchteren Lebens-
bedingungen fritherer Perioden in die trockeneren und heiBeren einer
spiteren Zeit hat die Pflanze offenbar eine weitergehende An-
passung gebraucht, die das in seiner Organisation diesen friiheren
Epochen angehérige Laubblatt nicht mehr hat leisten konnen.
Hier war der Bau des Spaltéfinungsapparates offenbar durch
Vererbung schon so weit fixiert, daf3 das Blatt iiber dieses Stadium
nicht mehr hinaus konnte. ,,Es erscheint daher begreiflich, dal
die Pflanze die Anpassung in ein anderes Organ, die Achse, verlegt
hat, die, der Hauptsache nach ganz anderen Funktionen dienend,
gerade in puncto Spaltoffnungen noch keine Vorgeschichte hinter sich
hatte, die auf die Richtungsqualitit und -quantitit dieses Appa-
rates so hochgradig bestimmend hétte einwirken konnen.‘* (Porsch,
S. 104.) Und so verstehen wir auch, warum uns hier das Laubblatt
ein palingenetisches Merkmal erhalten hat, das zweifellos als der
phylogenetische Vorliufer des am Stamme ausgebildeten Spalt-
offnungstypus betrachtet werden mub.

Ich werde spater im morphologischen Teil noch darauf zuriick-
kommen, daB der sogenannte Gramineentypus (Fig. 18e) der
Spaltéffnungen eine wiederum in anderer Richtung erfolgte xero-
phytische Anpassung darstellt und phylogenetisch zweifellos auf
den primitiveren Liliaceentypus zuriickzufithren ist. Hier sei jetzt
nur darauf hingewiesen, daB Porsch den Nachweis erbracht hat,
daB die Spaltoffnungen der Keimblattscheide von Zea Mays uns
diese stammesgeschichtliche Ableitung deutlich vor Augen fiihren.
Das Lumen der SchlieBzellen, das schon am ersten Laubblatt so
deutlich reduziert ist (wie dies fiir den Gramineentypus charakte-
ristisch ist), ist an der Keimblattscheide noch verhaltnismaBig gut
ausgebildet und steht in dieser Hinsicht dem Liliaceentypus noch
niher als dem Gramineentypus. Letzterer ist ferner noch durch die
Heranziehung der Nebenzellen zur Dienstleistung der SchlieBzellen
besonders ausgezeichnet, und auch in dieser Richtung ist bei der
Keimblattscheide erst der allererste Entwicklungsschritt getan.
,,Wir haben also im Spaltéffnungsapparat der Keimblattscheide
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ganz zweifellos einen phylogenetischen Vorldufer des schon am
ersten Laubblatt vollendet vorliegenden Gramineen-Typus vor
uns, ein urspriingliches Stadium, das fiir uns um so wertvoller
ist, als es uns gerade einen der ersten Schritte der Abzweigung
vom Ausgangspunkte und des Uberganges zum Endstadium
dauvernd erhalten hat.‘“ (Porsch, S. 126.)

Ich diirfte den Abschnitt iiber die palingenetischen Merkmale
nicht schlieBen, ohne auch noch auf die groBle phylogenetische
Bedeutung der Zellteilungsvorginge in den Fortpflanzungszellen
der hoheren Pflanzen hinzuweisen, durch die uns ihre Ableitung
aus dem Generationswechsel der Moose und Farne klar gemacht
wird. Ich muB diese Besprechung aber fiir den Abschnitt reservieren,
in welchem iiber Generationswechsel iiberhaupt ausfiihrlicher zu

B

Fig. 19. Medianer Querschnitt durch Spaltéffnungen.

« bis ¢ = Opuntia lasiacantha: g = Keimblatt, 6 = Epicotyl, ¢ = reduziertes
Blatt; d = Cytisus Stamm.

(Nach Porsch.)

sprechen sein wird, da mir andernfalls hier die nétigen Voraus-
setzungen fiir die Ableitung fehlen wiirden.

2. Caenogenetische Merkmale. Ich habe schon vorhin betont,
-daf das junge Individuum der Anpassung an die Lebensbedingungen
seines Milieus natiirlich keineswegs entzogen ist und daher sehr
oft Adaptationsmerkmale zeigen muB, die keineswegs als Wieder-
holung fritherer phylogenetischer Stadien gedeutet werden diirfen.
Ein ganz besonders lehrreiches Beispiel bietet uns der von Porsch
studierte Spaltéffnungsapparat der Cactuspflanze Opuntia lasia-
cantha. Die verkiimmerten Laubblitter zeigen hier zahlreiche
Spaltoffnungen (Fig. 19¢), die durch die michtige Forderung der
Vorhofleisten und die starke Riickbildung der Hinterhofleisten
.an  den von Haberlandt beschriebenen ,,Schwimmblattypus‘
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(Fig. 21 b) erinnern, der sich nicht nur bei Schwimmpflanzen,
sondern auch bei den dem ewig nassen Klima des tropischen
Regenwaldes angepaften Formen der verschiedensten Gruppen
findet. Diese Ube1e1nst1mmun<f erscheint uns zunfchst um so
merkwiirdiger, als doch die Cactaceen gerade extremer Trocken-
heit weitgehend angepaBit sind. Von einer solchen Anpassung ist
aber beim reduzierten Laubblatt nichts zu bemerken. Betrachten
wir dagegen den Spaltoffnungsapparat des Keimblattes, so zeigt
er uns schon deutlich eine xerophytische Anpassung. Im Gegensatz
gur Spaltéffnung des Laubblattes geschieht hier der VerschlufB
nicht durch die Vorhofleiste, sondern durch die Zentralspalte,
wie aus Vergleich der beiden Fig.19a und 19¢ deutlich ersichtlich
ist. Den stark verdickten und vortretenden Vorhofleisten fallt hier
jetzt die Funktion zu, den Vorhof zu einem ,,windstillen Hohl-
raum‘ zu machen, der die Transpiration herabsetzt. Da der Hinter-
hof durch Riickbildung der Hinterhofleisten kaum mehr angedeutet
ist, wird seine Funktion durch einen darunter gelegenen Luft-
raum tiibernommen, der durch die sehr starke Vorwdolbung der
Nebenzellen gebildet wird. Alle diese Eigentiimlichkeiten der
Keimblattspaltotfnung sind deutlich xerophytische Anpassungen.
Untersuchen wir nun den Spaltéffnungsapparat des Epicotyls
(Fig. 19b), so sehen wir hier die Anpassung an Trockenheit noch
viel weiter gediehen. Der Apparat erinnert in seinem ganzen Auf-
bau ziemlich stark an die ausgesprochen =xerophytische Spalt-
6ffnung von Cytisus (Fig.19d). Die Vorhofleisten sind wie bei
dieser Leguminose sehr stark verdickt und vorspringend, noch
stiarker als beim Keimblatt von Opuntia, die Nebenzellen springen
noch weiter nach innen vor. AuBlerdem ist die ganze Spaltéffnung
wie bei Cytisus deutlich eingesenkt, wodurch noch vor dem Vorhof
eine gleichfalls als ,,windstiller Raum*‘ funktionierende &ulere
Atemhohle gebildet wird.

Wollten wir in dem Falle von Opuntia das biogenetische
Gesetz rein mechanisch in Anwendung bringen, so wire das einer
der grobsten methodischen Fehler, den wir begehen konnten. Wir
kimen dann ndmlich zu dem widersinnigen Resultat, daf die erste
(dem Keimblatt entsprechende) phylogenetische Etappe sich deut-
lich in der Richtung einer xerophytischen Anpassung bewegte,
dafl diese Anpassung im nichsten Stadium (entsprechend dem
Epicotyl) noch weiter gegangen ist, und daB dann schlielich das
Laubblatt der entwickelten Pflanze als letztes Stadium plotzlich
eine Anpassung des Spaltéffnungsapparates an extrem feuchte
Lebensbedingungen darstellt, obwohl wir doch wissen, dal die
Pflanzen nur in sehr trockenem, heiBem XKlima gedeihen. Wie
haben wir uns nun diesen scheinbaren Widerspruch zu erkliren ?
Die Pflanzen sind zweifellos von Formen des tropischen Regen-
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waldes, die also extremer Feuchtigkeit angepallt waren, abzu-
leiten. Dem entspricht auch heute noch der Bau des Spaltétfnungs-
apparates im Laubblatt, und er konnte hier beibehalten werden,
weil hier eine Reduktion zu winzigen, spitzen, rasch abfallenden
Kegelchen eingetreten ist, die deutlich den Charakter weitgehend
riickgebildeter, nur mehr mitvererbter Organe an sich tragen, in
der Gegenwart aber fiir das Leben der Pflanze jede Bedeutung
verloren haben. Dem gegeniiber mulBiten sich Keimblatt und
Epicotyl den tatsidchlichen heutigen Lebensverhiltnissen an-
passen und diese Anpassung ist gemadfl dem biogenetischen Gesetze
im Epicotyl weiter gediehen als im Keimblatt. Wir verstehen also
jetzt, warum uns hier die aufeinanderfolgenden stammesgeschicht-
lichen Stadien in der Reihenfolge: Laubblatt = Keimblatt —>
—~ Epicotyl entgegentreten, und nicht, wie wir eigentlich nach
dem biogenetischen Gesetz zunichst erwarten wiirden, in der
Reihenfolge: Keimblatt — Epicotyl — Laubblatt. Es handelt sich
hier eben beim Keimblatt und Epicotyl um caenogenetische An-
passungen gegeniiber dem stammesgeschichtlich viel dlteren Bau
beim Laubblatt.

Auch im Tierreich finden wir eine grofle Zahl derartiger
Neuanpassungen der Jugendform an ihre Lebensbedingungen.
Ich habe schon bei Besprechung der palingenetischen Merkmale
auf einige solche caenogenetische Charaktere bei den Embryonen
der Wirbeltiere hingewiesen. Es wire zwecklos, hier alle solchen
Merkmale aus dem ganzen Tierreiche anzufiihren; vielmehr muB
ich mich darauf beschrinken, nur auf jene hinzuweisen, denen eine
besondere methodische Bedeutung zukommt. Spezielles Interesse
verdienen in dieser Hinsicht namentlich die Jugendformen der
Insekten (vgl. hierzu Karny, 1921). Hier sind die Larven bei den
primitivsten Gruppen dem ausgebildeten Tier (Imago) im all-
gemeinen sehr d4hnlich, werden aber durch sekundéireNeuanpassungen
ihm immer undhnlicher, je hoher die betreffende Form in stammes-
geschichtlicher Hinsicht steht. So haben gewisse Netzfligler, die
meisten Schmetterlinge und auch die relativ urspriinglichsten
Hautfliigler (Tenthredinidae) wurmférmige Larven mit zahlreichen
Beinen am Hinterleib, die sich schon dadurch als Neuerwerbungen
darstellen, daf sie warzen- oder wulstiérmige Vorspriinge der
Bauchringe bilden und keinerlei Gliederung nach Art der Brust-
beine erkennen lassen. In derselben Gruppe der Hautfliigler wurde
dagegen bei gewissen schmarotzenden Formen ein erstes Larven-
stadium nachgewiesen, das in der Korperform an gewisse niedrige
Krebstiere (Cyclops usw.) erinnert und deswegen ,Jlarva ciclopi-
forme‘* genannt wurde. Berlese war der Meinung, in diesen cyclopi-
formen Larven ein besonders primitives Stadium wiederholt zu
sehen. Dem gegeniiber hat Degeener mit Recht betont, daB dieser
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Erscheinung keine stammesgeschichtliche Bedeutung zukommt
und es falsch wire, aus der Ahnlichkeit dieser Larven mit Krebs-
tieren auf die Verwandtschaft der beiden Gruppen zu schlieflen
,,oder aus der Ahnlichkeit der Tenthredinidenlarven mit Polypoden
auf ihre ndhere Verwandtschaft mit diesen, woraus sich dann der
Nonsens ergeben wiirde, daB die Hymenopteren zum Teil von
Krebsen, zum Teil von den Myriopoden dhnlichen Vorfahren ab-
stammen‘‘. Im Gegenteil haben wir es in allen diesen Larvenformen
der holometabolen Insekten (Raupen, Maden usw.) mit spiteren
Neuerwerbungen zu tun, die demgemé&f} viel hoher (wenn auch oft
im Sinne einer Riickbildung) spezialisiert sind als die der Imago
schon recht &dhnlichen Jugendformen der primitiven Insekten,
bei denen diese Ahnlichkeit noch im Laufe der ganzen post-
embryonalen Entwicklung erhalten ist. Bei den Holometabolen
ist sie dagegen durch sekundire Neuanpassungen verloren gegangen
und tritt erst im letzten Stadium (Puppe) auf. Es entsprechen also
diese hoch spezialisierten Larven den Jugendformen der primitiven
Insekten, nur stellen sie ihnen gegeniiber ein hoheres Anpassungs-
stadium dar. Es war darum ein grober methodischer Fehler, wenn
Berlese die gesamten postembryonalen Stadien der urspriinglichen
Insekten erst mit der sich verpuppenden Larve der hoéheren In-
sekten gleichsetzen will, wihrend er filschlich meint, daf Raupe
oder Made den embryonalen Entwicklungsstadien der urspriing-
lichen Insekten entsprichen. Abgesehen von den hier angefiihrten
logischen Griinden spricht dagegen schon ganz deutlich die
Hiutungszahl.

Es wire also ganz verfehlt, caenogenetische Jugendformen
als Reprisentanten eines fritheren phyletischen Stadiums anzu-
sprechen. Aber trotzdem kommt auch ihnen eine weitgehende
phylogenetische Bedeutung zu. Wurde nidmlich eine solche caeno-
genetische Jugendform einmal erworben, so zeigt sich, daB sie
dann oft bei allen Deszendenten mit grofer Zahigkeit weiterhin
beibehalten wird. Sie kann darum zumeist als ein deutliches Zeichen
stammesgeschichtlicher Zusammengehorigkeit betrachtet werden.
So spricht beispielsweise alles dafiir, dafl das Naupliusstadium der
Crustaceen keineswegs als Wiederholung eines fritheren phyletischen
Zustandes angesehen werden kann, sondern als caenogenetische
Larvenform betrachtet werden mufl. Dieses Stadium ermoglicht
uns aber, alle Formen, in deren Entwicklung es sich findet, als
Angehorige des Crustaceenstammes zu erkennen. Etwas dhnliches
gilt fiir die Zoéa, fiir die Amnion- und Serosabildung der Amnioten,
fiir die Anlage einer einfachen Placenta bei gewissen Beuteltieren
(Perameles, Phascolarctos). Von diesem Gesichtspunkte aus wiirde
auch das Afterraupenstadium der Blattwespen fiir die Stammes-

verwandtschaft der Hautfiigller mit Netzfliiglern und Schmetter-
Abderhal den, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 19
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lingen sprechen; wenn Handlirsch trotzdem die erstgenannte
Gruppe mit dem Blattoidenstamm in Verbindung setzt, so sagt
er damit, dafl seiner Ansicht nach die erwihnte Larvenform als
gleichsinnige Anpassung an #hnliche Lebensbedingungen bei ver-
schiedenen Gruppen unabhidngig entstanden sei.

Wir haben also gemidfl dem biogenetischen Gesetze die
individuelle Entwicklung — von den caenogenetischen Neu-
erwerbungen abgesehen — als eine verkiirzte Wiederholung
der stammesgeschichtlichen Entwicklung zu betrachten. Dem-
gemill erscheinen in der Ontogenie eines Tieres nur wenige
Stadien mit groferer Konstanz im Vergleich mit der voraussetzen-
den gro B en Vorfahrenreihe. Eine Erklirung dafiir gibt uns die
Tatsache, die sowohl durch Beobachtungen an rezenten Formen
wie auch durch paldontologisches Material belegt ist, daB in der
Entwicklung der Arten Perioden relativer Konstanz mit solchen
rascherer Variation gewechselt haben. ,,Die Formzustinde, in
denen die Stammformen lange Zeit hindurch als geschlechtsreife
Formen bestanden haben, spiegeln sich gemidlB der Vererbung
noch in der Ontogenie ab, wihrend die phylogenetischen Form-
zustinde aus der Zeit rascherer Variation sich in der Ontogenie
nicht ausgeprigt finden und abgekiirzt durchlaufen werden.*
(Claus-Grobben.)

Es ist ferner klar, da die Verkiirzung der stammesgeschicht-
lichen Rekapitulation um so weiter getrieben sein muf, je hoher
die betreffende Form entwickelt ist. Reduktionen in der onto-
genetischen Entwicklung sind also Anzeichen héherer Spezialisation.
Damit steht freilich die oben widerlegte Auffassung der Jugend-
formen der holometabolen Insekten durch Berlese in direktem
Widerspruch. Denn bei primitiven Insekten ist die Héutungszahl
eine relativ grofe und bei Eintagsfliegenartigen (Agnathen) hiutet
sich sogar das gefliigelte Insekt (Subimago) nochmals (zur Imago).
Im Laufe der phylogenetischen Weiterentwicklung wird die
Hiutungszahl immer mehr und mehr reduziert. Zunichst kommt
die Hautung des gefliigelten Insektes in Wegfall. Das Subimaginal-
stadium ist demgemaf etwas sehr urspriingliches, was im Laufe
der stammesgeschichtlichen Entwicklung sehr bald verloren ging;
die Imago aller iibrigen Insekten entspricht somit der Subimago
+ Imago der Eintagsfliegenartigen. Die Puppe der Holometabolen
entspricht dem letzten Larvenstadium der Hemimetabolen und
keineswegs der Subimago, wie Heymons meint.

Eine 4dhnliche Erscheinung sehen wir auch in der Reduktion
des Zahnwechsels bei Wirbeltieren. Bei Fischen vollzieht sich der
Zahnersatz noch sehr hiufig. Bei den Haifischen geschieht die
Erneuerung des Gebisses in der Weise, ,,daf} sich die hintereinander
stehenden Zihne aus dem Racheninnern langsam in die Fangreihe
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einschieben, und wir konnten also von einer sehr grofien Zahl von
Dentitionen‘‘ (Zahnsystemen) ,,sprechen, die zwar n a ¢ h einander
in Funktion treten, aber neben einander angelegt werden‘
(Abel, 1912). Bei Fischen mit Pflasterzidhnen entsteht dagegen nach
Zahnausfall an derselben Stelle ein neuer Zahn. Auch
bei Reptilien sehen wir noch eine groBle Anzahl von Dentitionen,
deren Zidhne nacheinander in die Kaufliche einriicken. Zweifellos
ist auch bei den Vorfahren der Siugetiere ,,ein wiederholter Zahn-

ersatz eingetreten und die heutigen Zustinde des Zahnwechsels
bei den Sdugetieren entsprechen einer hoheren Stufe derSpezialisation
des Gebisses. .  Neuere Untersuchungen haben ... in

klarer Weise ergeben, dall bei den Siugetieren urspriinglich min-
destens vier Dentitionen vorhanden waren, da bei verschiedenen
Gruppen Zahnanlagen sowohl vor dem Milchgebil als nach dem
Dauergebifl auftreten, so daf wir z. B. beim Igel vier Dentitionen
zu unterscheiden haben, die aufeinanderfolgen, und zwar sind
dies I. die pralakteale, II. die lakteale, ITI. die permanente und
IV die postpermanente Dentition* (Abel, 1912). So liegen also
die Verhiltnisse noch bei den relativ urspriinglichsten Placental-
sdugern, den Insektenfressern. Bei den rezenten Beuteltieren ist
die Reduktion des Zahnwechsels unvergleichlich weiter vor-
geschritten — ein deutlicher Beweis dafiir, daf die Placentalier
nicht von den heute lebenden Beuteltieren abgeleitet werden
koénnen, sondern mit ihnen bloB auf gemeinsame Ahnen-
formen, die viel primitiveren mesozoischen S#duger (die freilich
auch meist zu den DBeuteltieren gerechnet werden) zuriickgehen.
Im Laufe der phylogenetischen Weiterentwicklung wird aber die
Dentitionszahl auch bei den Placentaliern — ganz dhnlich wie die
Hiutungszahl der Insekten — immer mehr reduziert. Gleichzeitig
tritt ein Unterschied gegeniiber den Reptilien dadurch zutage,
daB die Dentitionen der Séugetiere verschieden hohe Spezialisations-
grade aufweisen. Das Milchgebil ist hier fast immer vom Ersatz-
gebill total verschieden. Bei den meisten Siugetieren findet nur
ein einmaliger Zahnwechsel statt, ,,wobei die drei letzten Zihne
des Milchgebisses (die Mahlzdhne oder Molaren) mit den Zihnen
des Ersatzgebisses zusammen das bleibende GebiB reprisentieren‘’,
so z. B. auch beim Menschen. Bei den Riisseltieren geht die Re-
duktion des Zahnwechsels noch weiter, wie ich bereits im paldonto-
logischen Teil besprochen habe.

IV. Die morphologische Methode.

Wir haben schon in der Einleitung gesehen, daB die Ver-
gleichung des Korperbaues verschiedener Lebewesen seit jeher
schon die Grundlage des Systems gebildet hat und dall speziell
der im ,,natiirlichen* System gelegene Fortschritt im wesentlichen

19*
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darin bestand, dafl man sich bei dieser Vergleichung nicht mehr
auf einzelne Organe beschrinkte, sondern die Gesamtorganisation
heranzog. Ich habe ferner dargelegt, daB die Ubereinstimmung in
der Organisation zwischen verschiedenen Formen nur durch ge-
meinsame Abstammung entsprechend der Deszendenzlehre eine
vernunftgemife Erklirung finden kann. Derartige morphologische
Ubereinstimmungen geben uns also die Moglichkeit an die Hand,
die nidhere oder entferntere Verwandtschaft verschiedener Formen
festzustellen. Natiirlich darf sich die morphologische Vergleichung
nicht nur auf die erwachsenen Lebewesen erstrecken, sondern auch
auf ihre Jugendformen, nicht nur auf die gegenwirtig lebenden,
sondern auch auf die fossilen. Schon aus diesem Grunde muf
speziell die paldontologische Methode mit der morphologischen
stindig Hand in Hand gehen und so wird die letztere zu einer der
wichtigsten Methoden der stammesgeschichtlichen Forschung
iiberhaupt.

1. Homologie und Analogie. Wenn wir die morphologische
Ahnlichkeit in der Korperform oder im Bau einzelner Organe als
Ausdruck verwandtschaftlicher Beziehungen betrachten, miissen
wir dabei allerdings sofort eine Einschrankung machen. Ein Beispiel
wird dies ohne weiteres klarmachen. Vergleichen wir den Fliigel
einer Fledermaus etwa mit der Hand des Menschen oder mit dem
Fliigel einer Fliege. In beiden Fillen kénnen wir gewisse Ahnlich-
keiten konstatieren. Sowohl der IFledermausfliigel wie der der
Fliege ist ein grofer, flichenférmiger Anhang des Korpers, der
im oberen Teil der Korperseiten entspringt; beide bestehen aus
einer verh#ltnismiBig diinnen Haut oder Membran, die durch feste
Spreizen gestiitzt und ausgebreitet erhalten wird. Beide dienen
zur Fortbewegung durch die Luft. Eine ganz andere Funktion hat
die Greifhand des Menschen. Und doch weist auch sie sehr weit-
gehende Ubereinstimmungen mit dem Fledermausfliigel auf. Der
gewebliche Aufbau (Haut, Muskeln, Knochen usw.) ist in beiden
Fillen der gleiche. Die Form und Anordnung der Knochen ist
ganz ahnlich, ebenso auch ihre histologische Beschaffenheit. Der
einzige auffallende Unterschied besteht im wesentlichen nur darin,
daB die Fingerknochen bei der Fledermaus bedeutend verlingert
und bis zu ihren Enden durch die ¥Flughaut miteinander und mit
dem Korper verbunden sind, wahrend sich eine solche Zwischen-
fingerhaut beim Menschen nur an der dulersten Basis der Finger
vorfindet. Als Resultat unserer Vergleichung ergibt sich also,
daB Fledermaus- und Fliegenfliigel die gleiche Funktion haben
und miteinander nur in solchen Merkmalen iibereinstimmen, die
mit dieser Funktion zusammenhingen, im feineren anatomischen
Bau dagegen durchaus verschieden sind. Menschenhand und Fleder-
mausfliigel weisen dagegen trotz ganz verschiedener Funktion
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und der damit zusammenhingenden #duBeren Form in ihrem
anatomischen Aufbau sehr weitgehende Ubereinstimmungen auf.
Diese Ubereinstimmungen kénnen wir uns nur erkldren, wenn wir
annehmen, daB Mensch und Fledermaus von gemeinsamen Vor-
fahren abstammen, wie dies das natiirliche System durch die Ein-
reihung beider unter den Sdugetieren zum Ausdruck bringt. Eine
andere Erklirung 148t sich nicht geben, da ja gerade die hier
konstatierten Ubereinstimmungen von der Flugfunktion ganz
unabhéngig sind, wie der anatomisch ganz anders gebaute Fliegen-
fliigel deutlich zeigt, der trotzdem sehr wohl dieselbe Funktion
ausiiben kann. Wir miissen also annehmen, daB sowohl Menschen-
hand wie Fledermausfliigel aus einem und demselben Organ ihrer
gemeinsamen Stammformen durch Anpassung an verschiedene
Funktionen hervorgegangen sind, wihrend der Fliegenfliigel phylo-
genetisch ein ganz andersartiges Organ ist. Menschenhand und
Fledermausfliigel entsprechen zweifellos dem Vorderbein ihrer
gemeinsamen Siugetierahnen. Der Fliegenfliigel kann aber iiber-
haupt keinem Bein entsprechen, denn die Fliege hat noch auBer
ihren Fliigeln genau so viel Beine, nimlich 6, wie alle anderen, auch
die fliigellosen Insekten.

Organe, die stammesgeschichtlich aus demselben Organ
hervorgegangen sind, wie z. B. Menschenhand und Fledermaus-
fliigel, nennen wir homologe Organe; solche haben sehr oft in
Anpassung an verschiedene Funktion eine ganz verschiedene
duBere Gestalt angenommen. Demgegeniiber stehen Organe, die
trotz phylogenetisch verschiedener Herkunft in Anpassung an
dieselbe Lebensweise in ihrer dulleren Form bis zu einem gewissen
Grade dhnlich geworden sind, wie z. B. Fledermausfliigel und
Fliegenfliigel ; in solchen Fiéllen sprechen wir von analogen Organen.
Wir sehen gleichzeitig, daf3 bei oberflichlicher Betrachtung analoge
Organe einander oft viel dhnlicher sein konnen als homologe,
wihrend letztere oft nur im feineren anatomischen Aufbau mit-
einander iibereinstimmen. Da uns nur die Homologie iiber phylo-
genetische Beziehungen etwas aussagt, die Analogie dagegen nicht,
ist es eine der Grundforderungen der phylogenetischen Methodik,
zwischen diesen beiden Begriffen immer scharf zu unterscheiden.
Aus diesem Grunde kénnen daher auffillige Ahnlichkeiten, die
nur auf Analogie beruhen, phylogenetisch ganz belanglos sein,
wihrend unscheinbare Merkmale als Zeichen einer Homologie oft
die allergroBte stammesgeschichtliche Bedeutung haben.

Ich will zur Erliuterung dieser wichtigen Unterscheidung
noch einige weitere Beispiele kurz anfiithren. So sind im Pflanzen-
reich miteinander homolog (phylogenetisch gleichwertig): Laub-
blatter, Nadeln (der Nadelhdlzer), zu Schiippchen u.dgl. riickgebildete
Blatter (z. B. bei gewissen Cupressaceen), Klimmblatter, Blatt-
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ranken, Blattdornen (z. B. bei Berberis), die kannenférmigen
Fangapparate von Nepenthes usw. Iiir viele solcher Organe wird
uns schon durch die Ontogenie die stammesgeschichtliche Gleich-
wertigkeit erwiesen, wie wir im vorigen Abschnitt beispielsweise
bei Cupressaceen und Berberis gesehen haben.

Homolog sind ferner trotz recht verschiedener dulBerer Form:
Fledermausfliigel, Menschenhand, Brustflosse der Wale, Vorder-
pfote (von Raubtieren, Nagetieren usw.), Grabbein (Maulwurf,
Beutelmaulwurf, Giirteltiere), Vorderbein von Pferd, Rind usw. usw.
Sie alle sind nur in Anpassung an verschiedene Lebensbedingungen
umgeformte Vorderextremititen der Sdugetiere. Dagegen sind
ihnen die Insektenbeine keineswegs homolog, sondern analog,
d. h. lediglich infolge Anpassung an dieselbe Funktion bis zu einem
gewissen Grad duBerlich dhnlich. Ebenso ist auch der Insekten-
kopf mit allen seinen Organen dem der Wirbeltiere analog, nicht
homolog; denn wir haben im ontogenetischen Teil gesehen, daf
der Kopf der Insekten (als Protostomier) dem Hinterende der
Wirbeltiere entwicklungsgeschichtlich entspricht. So haben wir
also auch hier nur Ahnlichkeit infolge gleicher Funktionen. Das-
selbe finden wir natiirlich auch im Pflanzenreiche vielfach wieder.
Dem Schutz gegen Tierfra dienen mannigfache, duBerlich recht
ghnliche Bildungen, die aber stammesgeschichtlich durchaus nicht
gleichwertig sind, wie die Stacheln, die reine Epidermisgebilde
darstellen, und Dornen, die durch Umbildung ganzer Organe
(z. B. Blatter usw.) entstanden sind. Auch die Funktion der
Nahrungsaufnahme fiihrt zu Bildungen, die in der Form #hnlich,
entwicklungsgeschichtlich aber ganz heterogener Herkunft sind,
wie Rhizoide, Wurzeln, wurzeldhnliche Wasserblitter (z. B. bei
Salvinia) usw.

Oftmals sind gleich gebaute und aus dhnlicher Anlage ent-
standene Organe in groBerer Zahl am Xorper vorhanden; wir
sprechen dann von meristischen Organen. Sind sie zueinander
symmetrisch gelegen, so nennen wir sie antimer (z. B. rechte und
linke Hand); liegen sie — in der Richtung der Korperachse —
hintereinander, so heiflen sie metamer (z. B. Hand und FuB).
Urspriinglich koénnen wir natiirlich solche Organe direkt mit-
einander homologisieren. Im Laufe der Phylogenie kdénnen sie
aber durch Anpassung an verschiedene Funktionen einander sehr
unshnlich werden, wie z. B. Keimblitter, Primirblitter, Laub-
blitter, Nebenbliatter, Hochblatter, Kelchbldtter, Blumenkron-
blatter, Staubblitter (Antheren) und Fruchtblatter. In Fillen
soweit gehender Spezialisation hat natiirlich eine phylogenetische
Vergleichung keinen Sinn mehr. Wenn wir iiber die Verwandtschaft
zweier Pflanzen niheres wissen wollen, so werden wir gewiBl nicht
die Anthere der einen mit dem Laubblatt der anderen vergleichen,
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sondern Antheren mit Antheren, Laubblitter mit Laubblittern.
So selbstverstindlich dieses methodische Prinzip scheinen mag, so
ist es doch von Wichtigkeit, darauf ausdriicklich hinzuweisen.
Derartige Vergleiche sind nimlich tatsichlich schon gemacht
worden. Bei den Kéfern sind beispielsweise schon seit den altesten
Zeiten die Vorderfliigel zu Decken umgewandelt; sie haben die
Schutzfunktion fir die Hinterfliigel iibernommen und dienen
meist nicht mehr dem Flug; bei Neuropteren sind noch sowohl
Vorder- wie Hinterfliigel im Dienste der Flugfunktion geblieben
und demgemiB sind die Vorderfliigel bei Neuropteren und Kifern
ganz verschieden ausgebildet. Dies spricht schon recht deutlich
dafiir, daBl die phylogenetische Trennung dieser beiden Gruppen
recht weit zuriickliegen mufl. Es ist daher ein grober methodischer
Fehler von Crampton, wenn er einen Kiferhinterfliigel mit dem
Vorderfliigel eines Neuropteren vergleicht und daraus auf ihre
nahere Verwandtschaft schliet; denn die beiden hier verglichenen
Organe sind zwar urspriinglich metamer, aber infolge ganz ver-
schiedener Ausbildung einander lingst nicht mehr gleichwertig.
Und nur die Vergleichung gleichwertiger Organe kann uns iiber
nihere stammesgeschichtliche Beziehungen Aufschlufl geben.
Konvergenz und Divergenz Nach dem bisher
Gesagten ist es also von allergroBter Wichtigkeit fiir jedwede
phylogenetische Untersuchung, sich stets den Unterschied zwischen
homologen und analogen Organen vor Augen zu halten. Den
Schliissel fiir diese Unterscheidung bildet die Uberlegung, dafB
die homologen Organe sehr oft durch Anpassung an verschiedene
Funktionen einander sehr undhnlich werden kénnen, wihrend
analoge, also stammesgeschichtlich ungleichwertige oder heterogene
Organe infolge gleicher Funktion oft sehr weitgehende Ahnlich-
keiten miteinander aufweisen. Im letzteren Falle sprechen wir
von Konvergenzerscheinungen oder von konvergenter Anpassung.
Was bisher von einzelnen Organen ausgesagt wurde, gilt natiir-
lich in derselben Weise auch von der Gesamtorganisation. So
konnen bei gleicher Lebensweise ganz verschiedene Organismen
eine #hnliche Korperform annehmen. Wir sehen beispielsweise
bei den bodenbewohnenden Wassertieren der verschiedensten
Gruppen, daBl ihr Korper auffallend flach geworden ist — bedeutend
flacher als bei verwandten Formen, die eine andere Lebensweise
fithren. Fig. 20 zeigt eine Auswahl derartiger Fille. Wir sehen
da einen Vertreter der Trilobiten (Fig. 20a), der niederen Krebse
(Fig. 20 b), per Schwertschwinze (Xiphosura; 20¢), eine Insekten-
larve (d); ferner von Wirbeltieren einen Placodermen (¢), einen
Knorpelfisch (f) und einen Knochenfisch (g). SchlieBlich koénnte
man auch noch gewisse flache Stachelhduter (Echinodermen) hier
anfithren, so besonders die flach-fiinfeckigen Seesterne aus den
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Familien der Pentagonasteriden, Asteriniden und Pterasteriden. »
Bei den in a bis f dargestellten Fiallen ist stets die Riickenfliche
nach oben, die Bauchseite nach unten gekehrt, der Korper also
depref (flachgedriickt). Dabei ist allerdings zu beachten, dafB wir
schon von frither her wissen, dafl bei den Protostomiern (a bis d)
die Riickenseite der Bauchseite der Wirbeltiere (e, ) entspricht. Schon
dies allein zeigt uns deutlich, daf es sich hier nicht um Homologien
handeln kann (wie Steinmann meint), sondern um typische Fille

Fig. 20. Konvergente Umformung des Korpers bei bodenbewohnenden
Wassertieren.
a = Dalmanites; b = Lepidurus; c¢ = Bunodes; d = Prosopistoma-Larve;
e = Drepanaspis; f = Benthobatis; g = Pleuronectes.
(a, ¢, e, f aus Dollo; b nach Keilhack; d nach Vayssiére; g aus Abel. ¢, e, f auf

die Halfte des Originales verkleinert. Bei ¢, d, f die Schattierung des Originals
weggelassen.)

konvergenter Anpassung. Besonders instruktiv ist in dieser Hinsicht s
der Fall g. Die Anatomie zeigt uns nimlich, daB es sich hier nicht
um einen depressen Korperbau handelt, sondern daB das Tier auf
der linken Seite liegt und die rechte Seite nach oben kehrt; der
Korper ist also hier seitlich zusammengedriickt und auch das linke
Auge auf die rechte Seite hiniibergeriickt (kompressiform-asym-
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metrischer Typus). So wird hier funktionell ganz dasselbe erreicht
wie bei den depressen Formen, morphologisch handelt es sich aber
um etwas total anderes.

Ich habe bisher immer davon gesprochen, da Konvergenz-
erscheinungen bei stammesgeschichtlich ungleichwertigen Organen
durch Anpassung an die gleiche TFunktion zustande kommen.
Das Resultat ist dabei stets ein duBerlich dhnlicher Bau des be-
treffenden Organs, wiahrend durch die heterogene Herkunft natur-
gemif bedingt ist, dal der genauere morphologisch-anatomische
Aufbau verschieden ist und ebenso auch die bis zur Erreichung
dieser Anpassung. durchlaufenen Entwicklungsstufen verschieden
sein miissen. Dies ist fiir alle Konvergenzerscheinungen das Wesent-
liche und stets zu konstatieren. Abel, dem wir eine genaue Analyse
des in Rede stehenden Begriffes verdanken, formuliert das fol-
gendermaflen: Umformungsresultat dhnlich, morphologischer Bau
verschieden, durchlaufene Entwicklungsstufen verschieden.

Zunichst werden wir nach dem bisher Gesagten konvergente
Entwicklung natiirlich am héufigsten bei gleicher Lebensweise
antreffen, z. B. bei der Anpassung an das aktive Schwimmen
(viele Fische, Ichthyosaurier, Wale). Hier ist natiirlich die Funktion
der umgeformten Organe dieselbe, desgleichen die Umformungs-
ursache (Reiz). Es kann aber auch die Funktion (und somit die
Umformungsursache) bei verschiedener Lebensweise die gleiche
sein. So finden wir beispielsweise Stridulationsorgane bei den
verschiedensten Tieren mit ganz verschiedener Lebensweise
(z. B. Heuschrecken, Cicaden, Wanzen, Kifer und Schildkroten).
Ebenso kann auch eine konvergente Riickbildung eines Organs
infolge von Nichtgebrauch bei ganz verschiedener Lebensweise
eintreten. So werden die Augen bei Tiefseetieren, grabenden Formen,
Hohlentieren und Schlammbewohnern reduziert.

Abel hat aber auch darauf aufmerksam gemacht, dafl nicht
nur die Lebensweise des Tieres, sondern mitunter sogar auch die
Funktion des umgeformten Organs verschieden sein und doch zu
konvergenter Anpassung filhren kann. So kann ein fester Panzer
entweder dem Schutz gegen Wellenschlag (bei Litoralformen)
oder gegen Raubtiere usw. dienen und findet sich in den ver-
schiedensten Gruppen bei ganz verschiedener Lebensweise
(z. B. Weichtiere, Krebse, Insekten, Stachelhduter, Placodermen,
Arthrodiren, Kofferfisch, Schildkréten, Krokodile, Archaeoceti,
Giirteltiere, Schuppentiere).

Demgemaf sieht Abel das Wesen der konvergenten Anpassung
in einer homodynamen Funktion heterogener
Organe. Diese Definition trifft auch auf das letzte Beispiel zu.
Denn wenn hier auch die Funktion des Panzers eine verschiedene
sein kann, so haben wir es doch stets mit einer mechanisch gleich-
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wertigen Funktion zu tun — hier speziell mit Ausbildung eines
harten Schutzpanzers, wenn es sich dabei auch in den einzelnen
Fillen um Schutz gegen verschiedene #dullere Faktoren handelt
und somit auch die Umformungsursachen verschiedene waren.

Den Féllen von konvergenter Anpassung steht als voll-
stdndiges Gegenteil die Spezialisierung homologer Organe nach
verschiedenen Richtungen gegeniiber, durch die es eben kommt,
daB solche Organe trotz ihrer stammesgeschichtlichen Gleichwertig-
keit ein ganz verschiedenes Aussehen bekommen kénnen. In
diesen Féllen sprechen wir von Divergenz Es ist klar, daB
divergente Entwicklung vor allem dann eintreten wird, wenn es
sich um Anpassung an ganz verschiedene Lebensbedingungen
handelt. Ich habe oben als Beispiel fiir homologe Organe die sehr
verschieden ausgebildeten Vorderextremititen der Sdugetiere an-
gefiihrt. Ihre so verschiedene Awusbildung verdanken sie eben
divergenter Anpassung an ganz verschiedene Funktionen (Fliegen,
Greifen, Schwimmen, Lauten, Graben).

Nun ist aber besonders zu betonen, daf es auch bei Anpassung
an dieselbe Lebensweise zu divergenter Entwicklung kommen
kann. Wir haben frither gesehen, daf bodenbewohnende (ben-
thonische) Wassertiere sehr hdufig durch ihre depresse Korperform
ausgezeichnet sind. Dies mull aber nicht immer der Fall sein.
Denn es gibt auch andere Anpassungstypen an die benthonische
Lebensweise. So fithrt Abel (1912) auler dem schon erwidhnten
depressen und kompressiform-asymmetrischen Typus auch noch
den macruriformen (mit grofem Kopf und nach hinten verjiingtem,
spitz zulaufenden Korper), den anguilliformen (aalférmigen) und
den asterolepiformen Typus (mit erhdhtem, gepanzertem Vorder-
korper, abgeflachtem Bauch und kraftiger Schwanzflosse) als
Anpassungen an die benthonische Lebensweise an. Unter den
Fischen finden wir nun tatsdchlich alle diese verschiedenen Typen
wieder und hier handelt es sich somit um divergente Anpassung
bei gleicher Lebensweise.

Ahnlich haben wir auch schon frither (im palaeontologischen
Teile) gesehen, dafB die freischwimmenden (nektonischen) Meeres-
reptilien sich in recht verschiedener Weise fortbewegten, in Zu-
sammenhang damit eine verschiedene Korperform aufwiesen und
somit auch wieder einen typischen Fall divergenter Anpassung
darstellen. So gehéren die Ichthyosaurier dem spindelférmigen
(fusiformen) Typus an, die Plesiosaurier dem cheloniformen (schild-
krotenformigen), die Pythonomorphen dem mosasauriformen und
die (oben noch nicht erwidhnten) Thalattosuchier dem tritoni-
formen (molchférmigen) Typus an. Dazu kimen dann unter den
Fischen noch der Band-, Pfeil- und Segeltypus (taenioform, sagitti-
form, veliform). So bilden Ichthyosaurier und Wale ein Beispiel
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fiir konvergente, Ichthyosaurier, Plesiosaurier und Pythonomorphen
ein Beispiel fiir divergente Anpassung. Im letzteren Falle haben
wir also trotz phylogenetischer Verwandtschaft und gleicher
Lebensweise ein verschiedenes Umformungsresultat.

Zusammenfassend konnen wir also sagen, daB es sich bei
divergenten Anpassungen um einen im wesentlichen #hnlichen
morphologisch-anatomischen Aufbau des betreffenden Organs
handeln muf (da wir es ja mit homologen Organen zu tun haben);
die Funktion und damit die Umformungsursache ist aber stets —
picht nur bei verschiedener, sondern auch bei gleicher Lebensweise
— verschieden und fithrt demgeméif iiber verschiedenartige durch-
laufene Entwicklungsstadien auch zu einem verschiedenen Um-
formungsresultat. Wir koénnen somit das Wesen der divergenten
EntwicklungineinerheterodynamenFunktion homo-
loger Organe erblicken.

Nun kann es aber auch bei verwandten Formen eintreten,
daB sie sich an die gleichen Lebensbedingungen in gleicher Weise
anpassen. Wir haben dann mehrere Stammesreihen, die auf ver-
wandte Ahnenformen zuriickgehen und sich gleichsinnig an die
gleichen Lebensverhiltnisse adaptieren. In solchen Féllen sprechen
wirvonparalleler Entwicklung. Wir werden also dann
in mehreren homologen Abstammungslinien infolge gleicher Um-
formungsursache das gleiche Umformungsresultat erhalten, wobei
natiirlich auch der morphologische Bau und die durchlaufenen
Entwicklungsstufen gleich sein miissen. Als sehr gutes Beispiel
gibt Abel hier die Spezialisation des FuBskelettes bei Equus und
Thoatherium (Fig. 29 b). Beide Formen sind Huftiere, stammen also
von gemeinsamen fiinfzehigen Ahnen ab. Im Laufe der Weiter-
entwicklung haben sich in Anpassung an den schnellen Lauf die
Seitenzehen riickgebildet (Fig. 29 a), bis schlielich nur mehr die
miéchtig verstirkte Mittelzehe iibrig blieb. Diese beiden Anpassungs-
reihen fithrten somit zu ganz demselben Resultat, waren aber von-
einander ganz unabhingig, denn die Equiden bildeten sich auf
dem européisch-nordamerikanischen Kontinent aus, wihrend Thoa-
therium der Fauna Siidamerikas angehdrte, das — wie wir schon
wissen — zu jener Zeit von Nordamerika vollstindig abgetrennt
war. Ubrigens ist etwas Ahnliches auch die parallele Entwicklung
von Equus (in Europa) und Neohippus (in Nordamerika), von der
schon oben (im palaeontologischen Teile) die Rede war. Natiirlich
braucht die Verwandtschaft der sich parallel entwickelnden Formen
durchaus nicht immer eine so weitgehende zu sein wie in diesen
Fillen, Voraussetzung ist nur, dal die umgeformten Organe noch
homolog sind. So kénnen wir beispielsweise auch die Riickbildung
des Beckens bei den Walen (z. B. Balaenoptera) und den Seekiihen
(z. B. Halitherium) mit Abel als parallele Entwicklung betrachten.
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Wie bei der Konvergenz braucht aber auch bei der parallelen
Entwicklung die Lebensweise nicht die gleiche zu sein. Wir finden
beispielsweise eine VergroBerung der Zwischenfingerhaut bei
schwimmenden (Rana, Chironectes), fliegenden (Racophorus,
Galeopithecus) und grabenden Formen (Palmatogecko). Hier ist
die Lebensweise ganz verschieden, auch der Reiz verschieden
(Widerstand des Wassers oder der Luft oder des Erdbodens), aber
in mechanischer Hinsicht doch gleich. Demgemal sieht Abel das
Wesen der parallelen Entwicklung in der homodynamen
Funktionhomologer Organe.

Es ist vielleicht nicht iiberfliissig, nochmals zu betonen, daB
die Lebensweise fiir die Unterscheidung von konvergenter, paralleler
und divergenter Entwicklung keinen prinzipiellen Unterschied
ausmacht. Wenn wir auch gesehen haben, dall konvergente und
parallele Entwicklung im allgemeinen bei gleicher, divergente bei
verschiedener Lebensweise eintritt, so haben wir doch auch eine
ganze Anzahl Ausnahmen von dieser Regel kennen gelernt. Darauf
kommt es also nicht an. Das Wesentliche ist — um es nochmals
zu betonen — dafl wir es bei paralleler und divergenter
Entwicklung mit homologen, bei konvergenter mit heterogenen
(analogen) Organen zu tun haben und daB ferner bei konvergenter
und paralleler Entwicklung eine homodyname Funktion derselben,
bei divergenter eine heterodyname Funktion vorliegt.

Weitere Beispiele. Bei der grundlegenden Wichtig-
keit, die der Unterscheidung von konvergenter, paralleler und
divergenter Entwicklung fiir die morphologische Methode zukommt,
mull ich diesen Unterschied hier noch durch Anfiihrung einiger
weiterer Beispiele klar machen. Zunichst sei ein Fall aus dem
Pflanzenreiche angefiihrt, wo wir es mit konvergenter Entwicklung
bei verschiedener Lebensweise zu tun haben. Bei Pflanzen heiBer,
trockener Standorte wird die ungestorte Funktion der Assimilations-
organe durch die Ausbildung eines wasserspeichernden Gewebes
sichergestellt, des sogenannten Wassergewebes. Ein solches finden
wir vor allem bei Bromeliaceen, Peperomien, Begonien, Trades-
cantien, manchen Orchideen usw. Es verleiht den Pflanzen eine
eigentiimlich fleischige, sogenannte succulente Beschaffenheit. Aber
auch bei Tropenpflanzen, welche feuchtere Standorte bevorzugen,
stellt sich oft das Bediirfnis nach Ausbildung eines Wassergewebes
ein, wenn sie grofe, diinne Laubflichen besitzen, die unter dem
EinfluB der Tropensonne stark transpirieren. ,,Hierher sind beispiels-
weise die Gattung Canna, Maranta und andere Scitamineen, Ficus
elastica, Conocephalus ovatus, Euphorbia thymifolia und viele
Palmen zu rechnen. Bei vielen Bewohnern des Meeresstrandes, ja
selbst Mangrovepflanzen, die eine halb aquatische Lebensweise
fithren, kommt es gleichfalls zu reichlicher Ausbildung von Wasser-
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gewebe“ (Haberlandt). Hier kann nicht die Trockenheit die Ursache
dafiir sein, sondern der vorhandene hohe Salzgehalt, der offenbar
in gleicher Weise einen weitgehenden Transpirationsschutz not-
wendig macht. Besonders bemerkenswert ist hier die Familie der
Chenopodiaceen, die zahlreiche Steppen- und Wiistenbewohner
mit xerophilen Anpassungen (Behaarung, Succulenz, Reduktion
der Blatter usw.) umfaft. Viele Arten dieser Familie haben aber
auch eine ausgesprochene Vorliebe fiir salzreichen Boden wund
manche, wie z. B. Suaeda maritima, sind geradezu Bewohner von
Meereskiisten und Salzsteppen. So sehen wir deutlich, wie dieselbe
Anpassungseinrichtung das Leben unter zweierlei ganz verschiedenen
Verhéltnissen in gleicher Weise ermoglicht.

Bei Beurteilung derartiger Fille darf man freilich nie wvor-
eilig generalisieren, sondern mufl jeden LEinzelfall genau studieren.
Die Untersuchungen von v. Faber haben beispielsweise gezeigt,
daB die Einrichtungen der Mangrovepflanzen keineswegs im Sinne
einer xerophytischen Anpassung gedeutet werden diirfen. Es
handelt sich hier um fakultative Halophyten, die eine starke
Transpiration aufweisen. Viele Arten haben durch die Ausbildung
salzspeichernder und salzsezernierender Organe die Moglichkeit,
sich des tiberfliissigen Salzgehaltes zu entledigen. Jene Merkmale,
die bei ihnen als xerophytische Anpassungen aufgefalit werden
konnten, haben sie mit vielen Pflanzen der Regenwilder gemein.
Diese Charaktere sind 4lso nicht als direkte Anpassung an das
Leben auf einem extremen Standort anzusehen, sondern miissen
,,wie die der nahen Verwandten der Regenwilder .... als eine
alte Anpassung (phylogenetische Induktion) an das eigentiimliche
Klima der Tropen (plotzliche starke Schwankungen im Sattigungs-
defizit der XLuft, starke Insolation etc.) gelten. Diese Struktur
wird auch bei den dauernd in siilem Wasser stehenden Mangroven
wiedergefunden.... Die stdrkere ,Sukkulenz‘, also die Zunahme
des Hypoderms, die ,halophile Paravariante‘ Dettos, stellt eine
Erscheinung dar, die zu den ,Osmomorphosen‘ (Kiister) gerechnet
werden kann..... Die Beobachtungen....machen es wahrschein-
lich, daB die ,Sukkulenz‘ der in Salzwasser stehenden Mangroven
eine durch den hohen Turgordruck der Zellen bedingte, hyper-
trophische Wachstumserscheinung darstellt. Die jeweilige starke
osmotische Leistung der Wurzeln bei Flut fiithrt, besonders bei
etwas gehemmter Transpiration, zu einer stets wiederkehrenden
Uberbilanz der Blitter wund zur Bildung hyperhydrischer
Gewebe.... Bezeichnend ist es, dafl die starke Bildung hyper-
hydrischer Gewebe, also stirkere ,Sukkulenz‘, nur bei den nicht-
sezernierenden Mangroven gefunden wird. Die Sekretion bei den
salzspeichernden Arten verhiitet den Wasseriiberschuf3 und infolge
dessen auch die stdrkere Ausbildung des Hypoderms zu einem
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hyperhydrischen Gewebe. Bei starken Konzentrationséinderungen
der AuBenlosung infolge nicht gentigend schnell eintretender
Regulation der Wurzeln bei den nicht salzspeichernden Arten kann
in den stark transpirierenden Assimilationsblattern zeitweilig
eine geringe Unterbilanz eintreten, die durch die Lieferung von
Wasser durch die Speicherblédtter bald behoben wird. Diese Tat-
sache 148t uns das hyperhydrische Gewebe der Mangroven zwar
als ,kataplastische Hypertrophien‘, aber gleichzeitig als eine zweck-
maBige Variante der urspriinglichen, typischen Struktur be-
trachten* (v. Faber).

Nach diesem kleinen Exkurs kehre ich nun zur Besprechung
der Xerophyten zuriick. Im allgemeinen ist das charakteristische
Merkmal der =xerophytischen Anpassung Reduktion der Blatt-
spreite und Umbildung des Spaltéfinungsapparates. Erstere finden
wir in verschiedener Weise bei Gymnospermen, Leguminosen
(Carmichaelia, Acacia, Genisteen), Gramineen usw. durchgefiihrt.
Es wire methodisch ganz verfehlt, hier nihere verwandtschaftliche
Beziehungen zu vermuten, da es sich lediglich um konvergente
Anpassungen an die gleichen Lebensbedingungen handelt. Die
phylogenetische Stufenfolge liegt hier besonders bei den Gymno-
spermen sehr klar. ,,Wenn wir die Metamorphose des Blattes von
den Cyoadeen nach aufwirts vergleichend iiberblicken, so finden
wir als herrschenden Grundzug eine moglichst weitgehende Ver-
kleinerung, Konzentration der transpirierenden Fliche‘ (Porsch,
1905), die bei den hoher stehenden Formen immer mehr zunimmt
und iber die Coniferennadeln schlieflich bis zu den schuppen-
formigen reduzierten Blittern gewisser Cupressaceen fithrt (vgl.
ontogenetische Methode).

DaB es sich bei den verschiedenen Gruppen hier tatséchlich
nur um konvergente Anpassungen handelt, zeigt uns sehr deutlich
der feinere Bau des Spaltéffnungsapparates, der bei ihnen allen
in weitgehendem Mafe der Trockenheit angepaflt ist, aber bei den
einzelnen Familien in sehr verschiedener Weise, mithin ein typisches
Beispiel divergenter Anpassung bei gleichen Lebensbedingungen
zeigt. Um dies darzulegen, mufB ich hier Aufgabe und Bau des
Spaltoffnungsapparates niher besprechen, wobei wir dann gleich-
zeitig auch noch Gelegenheit haben werden, auf andere Fille
konvergenter oder divergenter Entwicklung dabei hinzuweisen.
Die Spaltéffnungen dienen dem Gasaustausch, vor allem der
Abgabe von Wasserdampf, seitens der Pflanzen; um diesen zu
regulieren, haben sie die Fihigkeit, sich zu erweitern, zu ver-
engern oder ganz zu schlieen. Dieser Verschlufl wird durch An-
einanderlegen der sogenannten SchlieBzellen zustande gebracht,
oft sind aber auBlerdem auch noch die an die SchlieBzellen seitlich
angrenzenden Epidermiszellen, die ,,Nebenzellen‘’, in den Dienst
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des Spaltoffnungsmechanismus gestellt, wie z. B. bei den Gramineen
(vgl. ontogenetische Methode). Der Spaltoffnungsapparat gehort
bei den Moosen und Farnen ausschlieflich der ungeschlechtlichen
Generation, dem Sporophyten, an (Fig. 18a). Aber naturgemal
hatte auch die Geschlechtsgeneration, der Gametophyt, das Be-
diirfnis, Organe fiir die gleiche Funktion zur Ausbildung zu bringen.
Da die beiden Generationen einander morphologisch durchaus
nicht gleichwertig sind, so konnen wir es dabei natiirlich nur mit
Ausbildung analoger Organe zu tun haben. DemgemiB zeigt auch
die Atemoffnung der Geschlechtsgeneration bei Lebermoosen
(Fig. 21 @) einen durchaus anderen morphologischen Bau als eine
Spaltéffnung und ist derselben nur bei ganz oberflichlicher Be-
trachtung bis zu einem gewissen Grade dufBlerlich #hnlich, wie es
ihrer gléichen Funktion entspricht. Wir haben es also hier mit
konvergenter Bildung ganz verschiedener Organe zu tun. Ebenso
wie der Gametophyt ist auch die Wurzel niemals imstande, echte
Spaltoffnungen zu bilden, und wo sie (als Assimilationswurzel)
solcher zur Transpirationsregulation bediirfte, muB sie auch wieder
zur Ausbildung eines anderen, derselben Funktion dienenden, aber
morphologisch verschiedenen Organs schreiten, némlich der
Pneumathoden.

Das Offnen des Spaltoffnungsapparates geschieht (beim
gewohnlichen Typus, Fig. 180) dadurch, daB sich die Schliefzellen
kriitmmen, das SchlieBen durch ihre Streckung. Ausgelost werden
diese Formverdnderungen durch Turgorschwankungen. Die der
Spalte zugekehrte ,,Bauchwand‘ der Schlieizelle ist in der Mitte
am meisten vorgewdélbt und bildet hier beim Schliefen an der
,Zentralspalte‘* den VerschluB. Der aullen von der Zentralspalte
gelegene Raum heifit Vorhof und wird gegen die duBlere Luft durch
die mehr oder weniger vorspringenden ,,Vorhofleisten‘‘ abgegrenzt;
der innen befindliche Raum ist der Hinterhof und reicht bis zu
den ,,Hinterhofleisten‘, wo er mit einem gréferen, unter dem
Spaltéffnungsapparat gelegenen Intercellularraum, der inneren
Atemhoéhle kommuniziert.

Das Wesen der Anpassung an trockene, heile Lebens-
bedingungen liegt nun darin, daB das Offnen der Spaltéffnungen
bedeutend erschwert wird; dies ist immer wieder bei xerophytischen
Pflanzen zu konstatieren, wird aber bei den einzelnen Gruppen
in sehr verschiedener Weise durchgefiihrt, so daf wir hier von
divergenter Anpassung unter gleichen Lebensbedingungen sprechen
kénnen. Wir haben da zunéchst eine so starke Membranverdickung
im mittleren Teile der Schlielzellen, dafll dieser iiberhaupt nicht
mehr aktiv beweglich ist, sondern nur noch durch die Volum-
verdnderungen der Enden der SchlieBzellen passiv mitgenommen
wird, wodurch natiirlich die Beweglichkeit des Apparates auf ein
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Minimum reduziert ist. Die dadurch mechanisch iiberflissig ge-
wordene Hinterhofleiste wird Hand in Hand damit allmihlich
riickgebildet (Gramineentypus, Fig. 18 ¢). Eine Erschwerung des
Gasaustausches kann auch dadurch erzielt werden, dafl die Bauch-
wand der Schliefizellen (z. B. bei Nipa fruticans) mit einer ganzen
Anzahl groBerer und kleinerer Leistchen versehen ist, die so in-
einandergreifen, daf auf dem Querschnitt eine sehr genaue Ver-
zahnung zu sehen ist. Hier ist die Membranverdickung in erster
Linie an den Bauchwinden lokalisiert. Sie kann sich aber auch
hauptsidchlich auf die Vorhofleisten erstrecken (Fig.19d), was
zur Folge hat, dafl der Vorhof mehr oder weniger vergroflert und
nach auBen besser abgeschlossen wird; auf diese Weise wird er
zu einem vor der Zentralspalte gelegenen, mit Wagserdampf er-
fiilllten Hohlraum, in dem sozusagen Windstille herrscht, wenn
iiber die Blattoberfliche ein Luftstrom hinstreicht. Auch hierdurch
wird natirlich die Transpiration bedeutend herabgesetzt. Ein
solcher windstiller Raum kann aber auch dadurch zustande kommen,
.dafl die ganze Spaltéffnung in die Oberhaut eingesenkt wird,
wodurch dann die sogenannte ,,dullere Atemhohle‘‘ entsteht, die
hier dieselbe Funktion hat wie im vorigen Falle der Vorhof. Wir
sehen dies beispielsweise schon bei Cytisus (Fig.19d) und Opuntia
(Fig. 19b) bis zu einem gewissen Grade durchgefiihrt, noch starker
beim Gymnospermentypus (und Casuarina, Fig. 18 ¢). Besonders
auffallend ist die Bildung einer dulleren Atemhoéhle bei Hakea
sueveolens (Fig. 18 f), wo sie sehr grof ist und durch eine ver-
hiltnismaBig kleine Offnung mit der AuBenwelt kommuniziert.
Noch extremer ist die Bildung bei Dasylirion (Fig. 18d), wo die
duBere Atemhohle zum Zwecke besseren Transpirationsschutzes
durch beiderseits vorspringende Leisten sogar in zwei HEtagen
geteilt ist. Dagegen ist bei Euphorbia Tirukalli die Spaltéffnung
nur ganz schwach eingesenkt; die dullere Atemhohle kommt aber
hier durch Ausbildung eines breiten Wachsringes zustande.

Zusammenfassend sehen wir also, daf der Transpirations-
schutz bei Xerophyten zu divergenten Anpassungen fiihrt, die
sich zundchst in zwei Hauptrichtungen bewegen: entweder in
-der Richtung der Ausbildung eng aneinanderschlieBender, schwer
beweglicher Schliefzellen (Gramineen, Nipa) oder durch Schaffung
eines windstillen Raumes, der entweder durch den vergroBerten und
gut abgeschlossenen Vorhof gebildet wird oder durch Einsenkung
des ganzen Apparates zustande kommt oder endlich von einem
Wachsring abgegrenzt wird.

Haben wir schon bei Anpassung an dieselben Lebens-
bedingungen divergente Entwicklung des Spaltéffnungsapparates
konstatieren koénnen, so wird es uns nicht Wunder nehmen, solche
.auch bei verschiedener Funktion zu finden. Hier ist als extremer
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Gegensatz zu den xerophytischen Typen vor allem der Schwimm-
plattypus (Fig.21b) zu nennen. Haberlandt hat darauf hingewiesen,
daB bei diesem nur die Vorhofleisten michtig entwickelt sind,
wihrend die Ausbildung von Zentralspalte und Hinterhofleiste
unterbleibt. Dieser Typus findet sich einerseits bei den auf der
Wasseroberfliche schwimmenden Blédttern vieler Wasserpflanzen
und auBerdem bei verschiedenen Pflanzen des tropischen Regen-
waldes. Eg ist klar, daB unter solchen ILebengverhiltnissen ein
Transpirationsschutz kaum notig ist, wiahrend andrerseits die
Gefahr capillarer Verstopfung der Spalten durch Wasser besteht,
der durch die hier beschriebene Ausbildung vorgebeugt wird.

W G

Fig. 21. a = Atemoffnung der Geschlechtsgeneration eines Lebermooses
(Fegatella); b = Spaltoffnung von Triaena (Schwimmblattypus); ¢ = Spalt-
offnung von Potamogeton am submersen Schwimmblattstiel (rickgebildet);
d = Wasserspalte von der Spitze des Scheidenblattes von Secale.

(a, b, d nach. Haberlandl, ¢ nach Porsch.)

.,Zwischen den scharfen Kanten der die Spalte begrenzenden
Cuticularleisten kann nidmlich das Wasser blo8 in Form eines
sehr wenig widerstandstahigen Héutchens festgehalten werden.
Dieses wird sehr leicht platzen oder auch bald durch Verdunstung
verschwinden. (Haberlandt.)

Bei vielen Pflanzen finden sich auch aus Spaltéffnungen
entstandene Gebilde, die nicht mehr der Transpiration, sondern
der Abgabe fliissigen Wassers dienen, die sogenannten Wasser-
spalten (Fig. 21d). Diese zeigen noch deutlich den wesentlichen
Bau von Spaltoffnungen, haben sich aber in Zusammenhang mit
der geinderten Funktion auch morphologisch umgestaltet. Es ist

Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 20
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hier nur noch eine mehr oder weniger deutlich ausgepriagte Vorhof-
leiste erhalten geblieben, wihrend Zentralspalte und Hinterhof-
leisten vollstdndig riickgebildet wurden. In dieser Hinsicht erinnern
die Wasserspalten vor allem an den Schwimmblattypus, unter-
scheiden sich von demselben aber wesentlich durch ihre unbeweg-
lichen ,,SchlieBzellen‘’, die stets weit geéffnet stehen und die
Fihigkeit des Verschlusses vollstindig verloren haben.

Ein weiterer Fall von Anpassung an eine gleiche Funktion
findet sich in der Ausbildung von Nektarien, die bei entomophilen
Pflanzen zuckerhiltige Fliissigkeiten zum Zweck der Anlockung
von Insekten ausscheiden. Wie Porsch gezeigt hat, wird bei Ephedra
der Bestiubungstropfen der iibrigen Gymnospermen zu einem
Insekten anlockenden Nektartropfen. Bei der Hauptmasse der
Dicotylen finden wir typische Achsennektarien, wihrend bei vielen
Polycarpicae, einigen ihnen nahe stehenden Dicotylengruppen und
den vermutlich von ihnen abzuleitenden Monocotylen Blatt-
nektarien (an Staubblittern, Hillblittern und TFruchtblittern)
ausgebildet sind. Bei Gentianaarten wurden sowohl Achsen- wie
auch Blattnektarien nachgewiesen (Porsch 1914).

Wenden wir uns nun noch einigen Féllen aus dem Tierreiche
zu. In der Phylogenie der Arthropoden haben eine Zeit lang die
Peripatiden eine grofie Rolle gespielt, da man sie als ,,eine inter-
essante, die Anneliden und Arthropoden verbindende Ubergangs-
gruppe‘’ (Claus-Grobben) betrachtete. In der allgemeinen Korper-
form nehmen sie tatsdehlich eine Zwischenstellung zwischen
Gliederwiirmern und Tausendfiillern ein. Wie die letzteren haben
sie auch ein Tracheensystem ausgebildet. Doch ist man durch
genauere Untersuchung zu der Uberzeugung gekommen, daB die
zahllosen winzigen, iiber die Haut verteilten Luftlocher mit ihren
cigentiimlichen Luftrohren eine selbstédndige Bildung sind, von
der sich das Tracheensystem der Tausendfiifler, Insekten wusw.
nicht ableiten 148t. Man drickt dies jetzt auch in der Systematik
aus, indem man die Peripatiden als ,,Protracheata‘‘ den ,,Eutra-
cheaten‘‘ gegeniiberstellt. Handlirsch hat jiingst sogar gezeigt, daB
die Gesamtorganisation der Peripatiden ausschlieflich zu den
Anneliden hinweist und da8 alle Ahnlichkeiten mit hoheren Arthro-
poden lediglich auf konvergente Entwicklung zuriickzufiihren
sind. Also auch hier hat sich wieder die Unterlassung der Unter-
scheidung zwischen konvergenten und homologen Bildungen als
ein methodischer Fehler erwiesen, der zu den weiltragendsten
Konsequenzen gefiihrt hat.

Der gleiche Fehler egegnet uns in den phylogenetischen
Darlegungen Cramptons immer wieder und wieder. Er spricht
immer nur von ,relationships®, sagt aber in keinem Kalle, ob er
Homologien oder Konvergenzerscheinungen meint. Durch den
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Mangel dieser Unterscheidung verlieren seine stammesgeschicht-
lichen Darlegungen Jede reale Basis. So kommt er dazu, auf Grund
ganz oberflichlicher Ahnlichkeit in der Form des deelfluoelum-
umrisses zu behaupten, ,,the Thysanoptera were apparently des-
cended from ancestors.... descendant of the Protorthoptera‘,
stellt aber gleich darnach fest, ,,the relationship between Psocids
and Thysanoptera is more direct than through the mediation of
their mutual relationship to the Protorthoptera‘* und ferner
,the Thysanoptera are more closely related to the Hemipteroid
insects than to the Psocids‘* — lauter Behauptungen, die sich mit
einander iiberhaupt nicht in Einklang bringen lassen, wollte man
nicht bei konsequenter Durchfiihrung der ausgesprochenen Ge-
danken zu dem Schlufl kommen, die Hemipteren von Thysanopteren,
diese von Psociden und diese wieder von Protorthopteren abzu-
leiten, eine Ansicht, die sowohl durch die Palaeontologie wie auch
durch die vergleichende Morphologie aufs schlagendste widerlegt
wird. Wir haben hier eben in all den von Crampton konstatierten
,,relationships‘* lediglich Konvergenzerscheinungen vor uns, die
uns tiiber die stammesgeschichtliche Verwandtschaft nicht das
mindeste aussagen. Ferner konstatiert er eine Ubereinstimmung
zwischen Mallophagen, Pediculiden, Hemimeriden und Platy-
psylliden und meint, diese durch gemeinsame Abstammung erkliren
zu konnen, oder ,,if this view is inadmissible, the resemblance. ...
must be regarded as a result of convergent development‘‘. Beide
Alternativen sind aber unrichtig; denn tatsichlich gehéren alle
genannten Formen in einen Verwandtschaftskreis (Orthopteroidea
s. 1), aber trotzdem ist ihre weitgehende Ahnlichkeit nur die Folge
von Anpassung an dieselben Lebensbedingungen, wihrend
Crampton das letztere nur dann zugestehen will, wenn sie nicht
miteinander verwandt wéiren. Es wird demgemif nicht Wunder
nehmen, dafl Crampion auch Beziehungen der Psociden zu den
Homopteren, Hymenopteren und Neuropteren oder der Cole-
opteren zu den Dermapteren, Orthopteren, Neuropteren wund
Hymenopteren herausfindet. Uberall handelt es sich aber nur
um ganz oberflichliche Ahnlichkeiten, die unter AuBerachtlassung
der Grundforderungen phylogenetischer Methodik als wichtige
Homologien gedeutet werden. Uber die Unmoglichkeit, mit
Crampton die Cicaden mit den Blattoiden in Zusammenhang zu
bringen, war bereits im palaeontologischen Teile die Rede. Des-
gleichen habe ich auch schon darauf hingewiesen, daB8 die Uber-
einstimmung vonColeopteren und Neuropteren durch die methodisch
ganz unmogliche Vergleichung des Hinterfliigels der ersteren mit
dem Vorderfliigel der letzteren bewerkstelligt wird. Zusammen-
fassend kann man sagen, daf Crampion lberhaupt zwischen allen
Insektengruppen gegenseitige Beziehungen feststellt, was freilich
20*
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nicht Wunder nehmen darf, da er eben zwischen Konvergenz und
Homologie nicht unterscheidet.

Gennerich hat gezeigt, daBl auch der Form und Ausbildung
der Putzapparate bei Hymenopteren keine weitergehende phylo-
genetisch-systematische Bedeutung zukommt, wie Canesirini und
Berlese gemeint haben, da es sich auch hier vielfach um konvergente
und parallele Anpassungen handelt, die in verschiedenen Gruppen
in ganz #dhnlicher Weise wiederkehren.

Ich habe (1922) auf Grund der in der Literatur vorliegenden
Angaben das Femoralorgan der Thysanopteren mit dem der
Pediculiden und mit den Gehoérorganen der Orthopteren ver-
glichen, wie letzteres auch schon frither durch Trybom geschehen
war. Nun machte mich Priesner brieflich darauf aufmerksam,
dafl nach seiner (seither auch schon verdffentlichten) Meinung
das Trybomsche Organ bei Thysanopteren ein Driisenaggregat
zu sein scheint, dessen ,,Sekret mutmaBlich zur Verminderung
der Reibung zwischen Schenkel und Thorax dient‘. Hier haben
wir einen Fall, wo die eingehendere vergleichende Nachuntersuchung
des fraglichen Organs bei verschiedenen Gruppen noch wertvolle
phylogenetische Aufschliisse bieten kann. Wenn Priesner mit seiner
Deutung gegeniiber T'rybom recht behilt, so ist jeder Vergleich
mit Tympanalorganen sinnlos. Es wire aber moglich, da8 dann
auch die Grabersche Deutung bei Pediculiden hinfillig wiirde und
dies wiirde uns dann die nihere Verwandtschaft der letzteren mit den
Thysanopteren auf Grund gemeinsamer Vorfahren wahrscheinlich
machen. Zu diesem Zwecke miilten daher notwendigerweise auch
die Zorapteren auf Anwesenheit oder Mangel des ZI'rybomschen
Organs untersucht werden. Wir sehen hier deutlich, wie viele un-
geloste Probleme sich uns noch bieten, die bisher noch gar nicht
methodisch in Angriff genommen worden sind.

Eine der auffallendsten Konvergenzerscheinungen bei In-
sekten liegt in der schiitzenden Ahnlichkeit. Ich habe schon (1914)
darauf hingewiesen, daBl grasbewohmnende Orthopteren im all-
gemeinen eine Tendenz zur Streckung in der Richtung der Kérper-
achse zeigen, wodurch sie eine gewisse Ahnlichkeit mit Grashalmen
erlangen. Die Streckung erfolgt bei verschiedenen Gattungen in
ganz verschiedener Weise, was uns deutlich zeigt, daf es sich hier
nicht um nihere Verwandtschaft, sondern lediglich um konvergente
Anpassung handelt. Ahnlich finden wir auch Blattnachahmer in
den verschiedensten Gruppen. So wird das frische, griine Blatt
nachgeahmt durch die Gattungen: Phyllium, Rhombodera, Hexa-
centrus, Systella, sowie verschiedene Pseudophyllinen, Phanero-
pterinen und Phyllophorinen. Das trockene Blatt finden wir
imitiert durch Phyllium, Deroplatys, Eumegalodon, Callima,
Systella und Hymenotus. Die Pseudophyllinengattung Ptero-
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chroza zeigt sogar in ihren einzelnen Arten alle moglichen Uber-
ginge vom grinen bis zum vergilbten Blatt. Besonders interessant
gind aber jene Iille, wo es sich um ,,transformative‘* Schutz-
anpassung handelt, d. h. wo die Jugendstadien ganz ein anderes
Vorbild nachahmen als die erwachsenen Tiere, so z. B. bei den
Gattungen Eurycorypha und Leptoderes, die beide im erwachsenen
Zustande Blattnachahmer sind, wihrend die Larven der einen
ameisenihnlich gestaltet sind und die der anderen dem riube-
rischen Kifer Collyris gleichen. In allen diesen und #hnlichen Fillen
handelt es sich natiirlich lediglich um Konvergenzerscheinungen
und es wire daher methodisch ganz verfehlt, alle Blattnachahmer
miteinander in nihere stammesgeschichtliche Beziehungen bringen
zu wollen. Das gleiche gilt natiirlich auch fir die Zweignachahmer
wie die Phasmoiden und die Mantoidengattung Toxodera. Auch
die Flechtennachahmer sind Angehorige ganz verschiedener Gruppen
(z. B. die Raupe von Suana concolor, ferner Sathrophyllia eine
Pseudophylline, Trachyzulpha eine Phaneropterine, Lithinus nigro-
cristatus ein Kifer).

2. Monophylie und Polyphylie. Wir haben bei Besprechung
der parallelen Entwicklung (und schon frither im palaeontologischen
Teile) an dem Beispiel von Equus gesehen, dafll Formen, die wir
auf Grund ihrer morphologischen Merkmale zu einer einheitlichen
systematischen Kategorie zusammenfassen wiirden, phylogenetisch
aus ganz verschiedenen Entwicklungslinien entstanden sein kénnen.
Die alte Systematik trug dieser Tatsache in der Weise Rechnung,
daB sie dann solche auf verschiedenen Wegen entstandene Kate-
gorien, wie z. B. das Genus Equus (im alten Sinne, also + Neo-
hippus) als ,,polyphyletisch*‘ bezeichnete, im Gegensatz zu ,,mono-
phyletischen‘ Kategorien, die ihre Entstehung nur einer einzigen
stammesgeschichtlichen Linie verdanken. Es ist klar, dafl einer
derartigen Unterscheidung die allergréfite methodische Wichtig-
keit fiir die phylogenetische Forschung zukommt. Wir miissen
daher zunichst versuchen, die beiden Begriffe ,,polyphyletisch*
und ,,monophyletisch‘‘ gegeneinander abzugrenzen, was sich bei
genauerem Eingehen auf diesen Problemenkomplex als durchaus
nicht so einfach erweist, wie es im ersten Augenblicke scheinen
mochte.

Beim Falle Equus (s. 1.) liegt die Sache ganz klar: hier sind,
wie bereits erwidhnt, die echten Equusarten einerseits und die
Neohippusarten andrerseits phylogenetisch aus ganz verschiedenen
Gattungen hervorgegangen. Somit war Equus (im alten Sinne)
zweifellos polyphyletisch. In der in der zoologisch-botanischen Ge-
sellschaft zu Wien veranstalteten Diskussion iiber monophyletische
und polyphyletische Abstammung (Abel, 1909) wurden aber noch
einige andere sehr instruktive Beispiele gebracht, die sich in dieser
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Hinsicht anders verhalten. Auch die Arten der Gattung Cervus
sind auf verschiedenen Wegen aus ihren Vorfahren entstanden und
Abel brachte als Beleg dafiir folgende zwei Reihen:

Palaeomeryx annectens —> Dicroceros elegans —> Cervavus
owenii —> Cervus nestii
und

Palaeomeryx spec. —> Dicroceros furcatus — Cervavus spec. —
— Cervus australis.

Auch hier haben wir es, wie bei Equus (s. 1.), mit parallelen
Reihen zu tun, die unabhidngig voneinander mehrere Entwick-
lungsstufen durchlaufen und zu einem ganz dhnlichen Endresultat
fithren. Der Unterschied gegeniiber dem Falle von Equus besteht
aber hier darin, daf die von beiden Reihen durchlaufenen Stadien
auf Grund ihrer morphologischen Merkmale jeweils als generisch
gleich zu bezeichnen sind, was bei Equus nicht der Fall war.

Ein anderes sehr lehrreiches Beispiel hat in derselben Dis-
kussion Wettstein vorgebracht: ,, Buphrasia stricta und E. brevipila
sind zwei scharf geschiedene Arten. Wie auch sonst bei Euphrasien
sind durch Saisondimorphismus bei beiden Arten Friihjahrsformen
entstanden; aus K. stricta ging E. borealis, aus E. brevipila ging
E. Suecica hervor. Diese Frithjahrsformen sind zwar einander sehr
dhnlich, aber durch dieselben Merkmale wie die Stammformen zu
unterscheiden. Aus E. Suecica sind nun zwel Rassen hervorgegangen,
eine normal behaarte und eine unbehaarte, fiir welche ich die neue
Bezeichnung glabra vorschlage. — In morphologischer Hinsicht ist
E. glabra von E. borealis absolut nicht zu unterscheiden und doch
sind es zwei Formen von zweifellos verschiedener Herkunft. Syste-
matisch wurden die beiden Formen aus praktischen Griinden unter
einem Namen zusammengefalBt, obwohl sie von verschiedenen
Eltern stammen; wenn wir diese Formen als eine Art bezeichnen
wiirden, so wire diese Art polyphyletisch.‘

Ein weiteres Beigpiel fiihrte noch Abel aus der Gruppe der
Seekithe an. Aus der im Oligocin Mitteleuropas weit verbreiteten
Art Halitherium schinzi gingen in verschiedenen Gebieten ver-
schiedene hoher spezialisierte Formen hervor, die wir als scharf
getrennte Arten auffassen und auf Grund gemeinsamer morpho-
logischer Charaktere in der Gattung Metaxytherium vereinigen.
Die einzelnen Metaxytherium-Arten gehen also keineswegs auf eine
gemeinsame Vorfahrenspecies derselben Gattung zuriick, sondern
haben sich parallel und unabhéingig voneinander an verschiedenen
Orten aus der Gattung Halitherium entwickelt. Abel vertrat daher
frither den Standpunkt, Metaxytherium als eine polyphyletische
Gattung aufzufassen, hat ihn aber 1909 ausdriicklich aufgegeben,
indem er sich dabei an den Grundsatz hielt: ,,Artengruppen, die
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zu einer Gattung zusammengefallt werden konnen und die nach-
weisbar von einer einzigen Stammart, wenngleich an verschiedenen
Stellen des Verbreitungsgebietes und aus verschiedenen Eltern-
paaren entstanden sind, diirfen nicht als polyphyletisch, sondern
miissen als monophyletisch bezeichnet werden.‘

Eine #hnliche Entwicklung wie bei Metaxytherium diirfte
sich in der Stammesgeschichte sehr vieler Gattungen und Arten
abgespielt haben. Es ist klar, daB im Laufe der Erdgeschichte
durch geologische oder klimatologische Verinderungen in sehr
weit ausgedehnten Gebieten die Lebensbedingungen sich oft ganz
gleichsinnig haben 4dndern kénnen. Man denke nur an die Eiszeit,
die 8hnliche Wirkungen auf alle Linder der nérdiichen geméBigten
Zone ausgeiibt hat. Wenn nunin dieser Zeit eine Art A iiber ein sehr
weites Areal, z. B. iiber den ganzen nordamerikanisch-eurasiatischen
Kontinent, verbreitet war und diese Art zufolge ihrer Organisation
auf die Klimaverschlechterung so reagierte, dafl sie sich unter dem
EinfluB8 derselben in die Art B umwandelte, so muBl diese Um-
wandlung natiirlich in ihrem ganzen Verbreitungsgebiete erfolgt
sein. Wir diirfen aber dann keinesfalls B als polyphyletische Art
bezeichnen, denn sie stammt ja von derselben Ahnenform (A)
ab, wenn auch ihre Entstehung an ganz verschiedenen Punkten
der Erdoberfliche unabhéngig von einander vor sich gegangen ist.
Natiirlich konnten statt einer einheitlichen Art B auch mehrere
verschiedene Arten B’, B’ usw. auf diese Weise entstanden sein,
wie dies bei Metaxytherium der Fall war. Hajek hat (in der zitierten
Diskussion) darauf hingewiesen, ,,dafl in der Botanik die Ent-
stehung verschiedener Arten aus einer Stammart an verschiedenen
Orten als ,,polytope‘* Entstehung bezeichnet wird. Die Entstehung
der verschiedenen Metaxytherium-Arten aus Halitherium Schinzi
wire somit auch ein Fall polytoper Entstehun g.*

Was hier fiir die Entstehung bei rdumlicher Trennung gesagt
wurde, mufl analog auch fiir die Entstehung bei zeitlicher Trennung
Giiltigkeit haben. Nehmen wir z. B. theoretisch den Fall an, daB
in einem bestimmten Teile des Verbreitungsgebietes der Art A
zu einer bestimmten Zeit gednderte Lebensbedingungen eintreten,
welche die Umbildung der Art A in die Art B zur Folge haben.
So wird im iibrigen Verbreitungsgebiet die Species A nnverdndert
weiter bestehen. Nun kénnten aber in einer spiteren Epoche auch
in einem anderen. Teile des Verbreitungsgebietes von A, in der-
selben Weise wie frither, neue' Lebensbedingungen geschatfen
werden, die zur Entstehung von B fiihren. Oder nehmen wir an,
A wire ein. benthonischer Meeresbewohner und ein Teil seiner
Nachkommenschaft hidtte sich in einer bestimmten Periode an
die nektonische Lebensweise angepalit und wire dadurch zu B
geworden. Die iibrigen Nachkommen von A wiirden unverdndert
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weiterbestehen. In einer viel spiteren Xpoche wiirden sich dann
aber wieder Nachkommen der unverindert gebliebenen Species A
an das nektonische Lieben anpassen und dadurch wiederum zu B
werden. Tiir solche IFélle mehrmaliger, in zeitlich getrennten
Zwischenraumen erfolgter Entstehung derselben neuen Art aus
derselben Stammart wurde der Terminus ,ijterative Art-
bildun g*“ in Vorschlag gebracht!). Es ist klar, daB diese
eine vollstindige Parallele zur polytopen Entstehung darstellt
und somit nicht als polyphyletische Abstammung aufgefaBt
werden diirfte. Eine andere Irage ist freilich die, ob iterative
Artbildung!) iiberhaupt vorkommt. Zundchst ist es duBerst
unwahrscheinlich, dal derartige vollstdndig gleiche Verdnde-
rungen der Lebensbedingungen in getrennten Zeitrdumen mehr-
mals zustande kommen wiirden. Dann ist aber eine zweite
Frage, ob in dieser Zwischenzeit tatséchlich die Stammart A
sich morphologisch unveréndert erhalten hat; denn wenn sie sich
inzwischen verdndert héitte, so miiiten diese Verdnderungen dann
natiirlich auch in den Nachkommen B’, B usw. zum Ausdruck
kommen und somit zu verschiedenen neuen Arten fithren. Eine

dritte Frage ist aber endlich noch, ob A — auch vorausgesetzt,
dafl es in der Zwischenzeit morphologisch unveridndert geblieben
sei — auf die verdnderten Bedingungen in den beiden ganz ver-

schiedenen Zeitpunkten auch gleich reagieren wiirde. Nach dem
Rosaschen Gesetze diirfen wir vielmehr annehmen, daf dies nicht
der Fall wire. Denn selbst wenn A die ganze Zeit hindurch morpho-
logisch gleich geblieben wire, so miilte doch nach dem angefithrten
Gesetz seine Variabilitit abgenommen haben. Darnach ist es klar,
daB A in dem ersten Fall der angenommenen Verdnderung noch
variabler war und daher viel lebhafter und deutlicher auf diese
Verdnderung hat reagieren miissen, als spéter in dem zweiten Zeit-
punkt die inzwischen schon viel konstanter gewordene Species A
dies vermochte. Tatséichlich haben sich auch alle Fille, die man
zuerst als Beispiele fiir iterative Artbildung anfiihren zu kénnen
glaubte, spiter bei eingehenderem Studium als unhaltbar erwiesen.
Wir haben somit keinen Beweis dafiir, daB iterative Artbildung
tatsdchlich vorkommt; nach den vorstehenden Uberlegungen
muB es uns sogar unwahrscheinlich erscheinen. Sollte aber iterative
Artbildung tatsédchlich einmal in irgendeinem Falle mit Sicherheit
nachgewiesen werden konnen, so diirfen wir auch sie — ganz so
wie die polytope Entstehung -— nicht als polyphyletische Ab-
stammung auffassen.

Wir sind also jetzt so weit, dal wir die Entstehung von
Equus (+ Neohippus) als polyphyletisch, die polytope und iterative

1) Der Begriff der iterativen Artbildunz wurde von mir hicr enger gefafit
als urspringlich von Koken.
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Artbildung als monophyletisch ansehen miissen. Wie sollen wir
uns aber in den anderen Féllen (Cervus usw.) verhalten und wo ist
iiberhaupt die scharfe Grenze zwischen Monophylie und Polyphylie
zu ziehen ? Den Schliissel zur Losung dieses Problems hat (in der
angefiithrten Diskussion) Handlirsch gefunden. Er betont, daB die
systematischen Einheiten aus vielen, ,,durch gleiche dufBere oder
innere Ursachen umgeformten Individuen in einem einzelnen oder
in mehreren geographisch getrennten Bezirken entstanden sind.
Daher ist eine systematische Kinheit (z. B. Species), die aus
einer anderen systematischen Einheit gleichen Ranges
(Species) hervorgegangen ist, als monophyletisch anzusehen (ohne
Riicksicht auf die Zahl der umgewandelten Individuen). Logischer-
weise ist dieser Vorgang auch bei systematischen Kategorien
héheren Ranges anzuwenden; ein Genus, das durch
parallele Umformung verschiedener Arten
eines Genus hervorging, ist auch als mono-
phyletischzubezeichnen (z. B. Cervus). Der Ausdruck
,,polyphyletisch‘ ist auf jene Fille zu beschrdnken, in denen aus
zwel oder mehreren differenzierten systematischen Einheiten durch
konvergente Entwicklung wieder ein e Einheit hoheren Ranges
hervorging. Beispiel: Entstehung einer Species aus zwei
verschiedenen (Euphrasia borealis s. glabra) oder ein er Gattung
aus zwei verschiedenen (FEquus)‘.

Es entsteht nun sofort die Frage: Wie hat sich die Wissen-
schaft zu erwiesenermaflen polyphyletischen Kategorien zu stellen ?
Ich muf dies wieder erst durch ein Beispiel erldutern. Wir finden
unter den Feldheuschrecken viele Formen, die die gleiche An-
passungsrichtung eingeschlagen haben, z. B. Lingsstreckung und
Verldngerung des Kopfes oder sekundire Flugunfdhigkeit. Die
alte, kiinstliche Systematik hat solche Formen in einheitliche
Genera zusammengefalt, z. B. die ersteren unter dem Namen
Truxalis, die letzteren als Podisma. Aber schon lange, noch bevor
deszendenztheoretische Erwagungen in der Systematik ihre heutige
Bedeutung erlangt hatten, sah man ein, dafl derartige Zusammen-
fassungen dem natiirlichen System durchaus nicht entsprechen,
und hat demgemif die angefiihrten Genera in zahlreiche ver-
schiedene aufgeldst, die heute sogar teilweise in ganz verschiedenen
Subfamilien stehen. Ebenso macht natiirlich auch die Erkenntnis,
daB sich die flugunfihigen Végel von ganz verschiedenen Stamm-
formen herleiten, heute die Auflésung der kiinstlichen Gruppe der
,,Ratiten‘‘ zur unabweisbaren Notwendigkeit.

Bei Gattungen und hoheren Kategorien stot eine solche
Auflosung meist auf keine besonderen Schwierigkeiten, da sich
hier wohl immer morphologische Merkmale finden lassen, durch
welche sich die durch die Aufteilung geschaffenen Kategorien
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charakterisieren lassen. Es kommt hier nur darauf an, zu erkennen,
daB die Bedeutung des friiher verwendeten Merkmals iiberschitzt
wurde und daB man eben andere Merkmale fiir die Zwecke der
Einteilung heranziehen miisse — eine Erkenntnis, die ja eben den
Fortschritt der ,,natiirlichen* Systematik gegeniiber der friiheren
kiinstlichen ausmachte.

Bei polyphyletischen ,,Arten‘‘ konnen aber die Schwierig-
keiten schon viel erheblichere sein. Wir haben in dem Fall von
Euphrasia borealis und suecica glabra gesehen, dafl auf erwiesener-
mafBen polyphyletischem Wege Formen entstehen kdnnen, die wir
morphologisch tiberhaupt nicht mehr unterscheiden konnen. Fiir
solche Fialle hat nun Schiffner vorgeschlagen, jene morphologisch
vollstindig gleichen Formen =zu einheitlichen ,,systematischen
Arten‘* zu vereinigen, bei denen ja bemerkt werden konne, daf
es sich um polyphyletische Arten, also nicht um einheitliche ,,des-
zendenztheoretische Arten‘‘ handle. Dieser Vorschlag widerspricht
aber der Forderung, die wir an das natiirliche System stellen,
dafl es nimlich so weit als méglich alle einwandfrei sichergestellten
stammesgeschichtlichen Erkenntnisse zum Ausdruck bringen soll,
und wiirde dazu fithren, ,,dafl sich Botanik und Zoolog1e ... ein
neues System schaffen, das von der phylogenetischen Grundlage
absieht und nur dem Z wec ke der Ordnung in der Masse der
Einzelerscheinungen dient und die Deszendenzwissenschaft sich
ihr eigenes System weiter ausbaut‘‘. Schiffner gibt allerdings selbst

u: ,,Ersteres hiefle aber die Systematik auf den Linnéschen Stand-
punkt zuriickdringen. Das ist aber weder erspriefilich noch auch
moglich. Keine Wissenschait kann einen fritheren, iiberlebten
Standpunkt wieder einnehmen, denn der Fortschr itt ist ein
wesentliches Merkmal jeder Wissenschaft.

Trotzdem hilt aber Schiffrer an seinem Vorschlage der Bei-
behaltung polyphyletischer Kategorien (oder wenigstens Arten)
in der Systematik fest. Er begriindet dies einerseits damit, dafB
die systematischen Einheiten (und somit auch die Arten) lediglich
,,Abstraktionen sind von Individuengruppen, die in bestimmter
Weise untereinander iibereinstimmen und die im Verhéltnisse der
natiirlichen Verwandtschaft stehen (resp. von denen letzteres aus
triftigen Griinden angenommen werden kann)®, und andrerseits
durch seine These: ,,Jedes systematische Unterscheidungsmerkmal
muf ein morphologisches sein‘‘. Diese beiden Primissen sind aber
meiner Ansicht nach unhaltbar. Gegeniiber der erst angefithrten Vor-
aussetzung hat schon Hatschek (in der zitierten Diskussion) betont:
»»Man behauptet vielfach, dal eine ,Art‘ nur als eine Abstraktion
anzusehen ist; die ,Art‘ wire nach dieser Auffassung nur eine
kiinstlich zusammengefaBte Summe von Individuen. Das ist
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durchaus falsch; eine Art ist ebenso ein physio-
logischer Begriff wie das Individuum. Durch
den physiologischen Vorgang der geschlechtlichen Vermischung
verflieBen die Individuen fortwihrend miteinander und bilden auf
diese Weise einen gemeinsamen Zeugungskreis, eine ,Art¢.‘

Was nun die zweite Pramisse Schiffners anlangt, so mochte ich
hier nur darauf hinweisen, daf sich der Begriff eines ,,morpho-
logischen Merkmals‘* durchaus nicht scharf abgrenzen 148t.
Schiffner sagt selbst: ,,Bei den chemischen Flechtenarten liegt
allerdings kein morphologischer Unterschied vor, aber doch ein
solcher, der sich durch Anwendung von Reagenzien in einen solchen
verwandeln (sichtbar machen) 148t. Die Beantwortung der Frage,
ob wir es hier mit Arten (oder niederen Gruppen) im systematischen
Sinne zu tun haben, bleibt also unentschieden, denn sie hingt ab
von der Ansicht, ob die Reaktion ein morphologisches
Merkmal ist oder nicht‘. Ebenso sei nach Schiffner auch die Unter-
scheidung der Bakterien nach ihrem tinktoriellen Verhalten zu
betrachten. Dagegen sagt er von ,,Bacteriaceen, welche nur durch
biologische Experimente (Verhalten in der Kultur) unterschieden
werden konnen‘, dafl sie ,,fiir ein Handbuch der Botanik nicht
als Arten (oder niedere Einheiten) existieren‘* diirfen. Demgegen-
iiber ist aber zu bemerken, dafl eben das biologische Experiment
genau so wie die Firbungsmethoden auch nur dazu dient, um
gewisse Eigenschaften sichtbar zu machen. Wihrend wir an ein-
zelnen Bakterien vielleicht auch mit den schirfsten Mikroskopen
keine morphologischen Unterschiede wahrnehmen konnen, gelingt
uns dies bei Kolonien in Reinkultur sehr oft schon mit dem bloBen
Auge. Es ist gar nicht einzusehen, warum solche Unterschiede —
die doch auch morphologisch sind — fiir die Systematik nicht
verwertet werden diirften. Derartige Merkmale fiir das System
zu verwerten, gesteht Schiffner nun der Bakteriologie ausdriicklich
zu, wie er ebenso auch der Ethnographie das Recht einrdumt, ihr
System nach anderen als rein morphologischen Gesichtspunkten
auszuarbeiten. Warum soll aber dann gerade nur die Botanik und
Zoologie auf ein solches Recht verzichten? Ich finde: Auch wo
iiberhaupt keine morphologischen Charaktere mit unseren Mitteln
nachweisbar sind, ist die zoologische und botanische Systematik
verpflichtet, den Artbegriff gemidf der Hatschekschen Definition
physiologisch zu fassen und demgemiB auch ,,biologische Rassen‘
oder ,,Arten‘* als solche zu unterscheiden und verschieden zu
benennen. Nur so ist ein Fortschritt unserer Erkenntnis auf stammes-
geschichtlichem und systematischem Gebiete moglich. Die Syste-
matik darf eben nicht reine Morphologie sein, sondern muf} als
echte Naturwissenschaft vor allem den Lebensdullerungen ihrer
Studienobjekte ihre Aufmerksamkeit zuwenden.
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Ich gebe zu, dafl diese Forderung die Systematik oft vor
grofle Schwierigkeiten stellt. Der Systematiker ist eben sehr oft
gezwungen, seine Studien lediglich an totem und noch dazu oftmals
nicht einmal entsprechend gut konserviertem Material anzustellen.
Solange nur solches Material vorliegt, wird es sehr haufig geschehen
koénnen, daB man heterogene Dinge in einheitliche Arten (oder
sonstige Kategorien) zusammenfaflt. Im Moment aber, wo uns
durch irgendwelche Forschungen einwandfrei bewiesen ist, daB
es sich dabei um einen polyphyletischen Formenkreis handelt, mufl
derselbe eben in seine einheitlichen Bestandteile aufgelost werden.
Es schadet gar nichts, wenn dann der Systematiker an totem
Material die Unterschiede nicht mehr feststellen kann. Es darf
doch nicht als hochste Aufgabe der Systematik betrachtet werden,
jedem vorgelegten Objekt stets einen bindren Namen beizulegen;
ihre Aufgabe ist es vielmehr, Heterogenes stets zu unterscheiden,
wo es moglich ist, im Falle der Unmdoglichkeit aber einfach ehrlich
(eventuell unter Angabe der Griinde) einzugestehen, dafl die Unter-
scheidung in diesem Falle nicht durchgefiihrt werden kann. So
wenig auch der erfahrenste Systematiker imstande sein wird, nach
irgendeinem Bruchstiick, z. B. einem Blattfragment oder einem
Fiihlerglied usw., die Species zu determinieren, so wenig kann es
ihm auch zum Vorwurf gemacht werden, wenn er nicht in allen
Fillen auch nach dem toten Objekt — das ja gewissermafen auch
nur ein Fragment darstellt — eine sichere Unterscheidung durchzu-
fithren vermag. Auch der Systematiker mufl eben als echter Natur-
forscher stets mit der Natur in innigstem Kontakt bleiben und
daher auch jene Merkmale beriicksichtigen, die ihm lediglich das
lebende Objekt bieten kann.

So wenig man aber nach dem bisher Gesagten erwiesener-
maBen polyphyletische Kategorien als systematische Einheiten
beibehalten darf, so mufl doch andrerseits stets der Wetisteinsche
Grundsatz voll und ganz beriicksichtigt werden, ,,dal descendenz-
theoretische Erfahrungennur d a n nin der Systematik Verwertung
finden sollen, wenn sie als hinlénglich begriindet angesehen werden
konnen*. Dieser Grundsatz mufl namentlich in bezug auf die Auf-
16sung vermutlich polyphyletischer Kategorien Anwendung finden.
Wie oft wurden doch schon derartige Vermutungen ganz irrtiimlich
aufgestellt! Wir haben schon im paldontologischen Teil das eigen-
artige System Steinmanns kennen gelernt und wissen, daf} seine
phylogenetischen Verkniipfungen lediglich darauf beruhen, daB er
Konvergenzerscheinungen als stammesgeschichtlich bedeutsame
Merkmale wertet und auf diese Weise auch zur Auflésung seiner
Meinung nach polyphyletischen Gruppen schreitet, z. B. bei der
Trennung der Casuarinen und Cacteen von den iibrigen Dicotylen
oder bei der Auflosung der Siugetiere. Ein solches Vorgehen wiirde
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patiwlich nur den Fortschritt der Wissenschaft hemmen und hat
darum auch bei keinem Fachmann Beachtung gefunden.

Ahnlich ist auch Crampton (1915) zu der Anschaunung einer
triphyletischen Entstehung der pterygoten Insekten gekommen,
einfach weil er konvergenten Anpassungsmerkmalen stammes-
geschichtliche Bedeutung beigemessen hat, so z. B. der Ausbildung
dreier Analfiden oder zangenférmiger Cerci. Wie er mir brieflich
mitteilt (und wie dies iibrigens auch aus seinen spiteren Publi-
kationen hervorgeht), ist er von dieser Anschauung lingst ab-
gekommen und teilt gegenwirtig die Uberzeugung der iibrigen
Forscher von der monophyletischen Abstammung der Pterygoten.
Wire seine Anschauung damals von der Wissenschaft angenommen
und im System zum Ausdruck gebracht worden, so wiren wir
damit nicht vorwirts, sondern rickwirts gekommen und hétten
spiter wieder zur frither herrschenden Ansicht von der Monophylie
des Insektenstammes zuriickkehren miissen. Es kann also vor
derartigen, nicht hinreichend begriindeten Spekulationen und
ihrer Verwertung fiir die stammesgeschichtlich-systematische
Forschung nicht genug gewarnt werden. Wo aber Polyphylie sicher
erwiesen ist, mufl daraus auch die letzte Konsequenz gezogen
werden, wie Abel im Falle von Equus getan hat.

3. Zeichen hoherer Spezialisation. Wenn wir auf Grund mor-
phologischen Vergleiches die stammesgeschichtliche Entwicklung
einer Gruppe von Lebewesen verfolgen wollen, so ist die erste Vor-
bedingung dazu die Moglichkeit der Unterscheidung von relativ
urspriinglichen und héher spezialisierten Formen. Es ist klar,
dafl eine solche Unterscheidung die Giiltigkeit des Dolloschen
Gesetzes zur unbedingt notwendigen Voraussetzung haben muB;
denn wenn es entgegen dem Irreversibilitdtsgesetz moglich wire,
dafB eine hoher spezialisierte Form im Laufe ihrer Weiterentwick-
lung wieder zu einem fritheren phyletischen Stadium zuriickkehrt
und diesem morphologisch vollstindig gleich wird, so wire jede
Unterscheidung zwischen niedrigeren (urspriinglicheren) und weiter
entwickelten (abgeleiteten) Wesen vollkommen illusorisch. Damit
wiirde aber dann auch jeder phylogenetischen Betrachtung der
Boden entzogen und jedwede stammesgeschichtliche Forschung
zur logischen Unmoglichkeit gemacht. Es haben daher auch jeder-
zeit alle Phylogenetiker, die sich die Erforschung positiver Ent-
wicklungstatsachen zum Ziele setzten, die Unterscheidung zwischen
hoher und niedriger entwickelten Wesen zu ihrer Grundvoraus-
setzung gemacht. Damit ist aber implicite auch schon die Giiltigkeit
des Dolloschen Gesetzes anerkannt.

Welches sind nun die Zeichen hoherer Spezialisation? Sehr
mit Recht bemerkt hierzu Handlirsch (1921): ,,Die Beantwortung
dieser Frage gehort wohl zu den allerschwierigsten Aufgaben
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phylogenetischer Forschung, denn es gibt hier keine allgemein
giiltige Regel. Die Entscheidung mufl von Fall zu Fall selbstindig
und nach sorgfiltiger Erwigung aller in Betracht kommenden
Umstinde erfolgen, erfordert vor allem groBe Erfahrung, aus-
gebreitete Formenkenntnis und vorhergegangene ehrliche syste-
matische Aufarbeitung des betreffenden Materials. Trotzdem wird
gerade in diesem Punkte am meisten gesiindigt, und jeder griine
Anfinger oder selbst Dilettant glaubt nach Betrachtung einiger
weniger aus einer eng begrenzten Tiergruppe und aus einem be-
schrinkten Faunengebiete stammender Tiere, sofort das Urspriing-
liche von dem Abgeleiteten unterscheiden zu konnen. Diesem
Umstand verdanken wir die zahllosen rotal verfehlten Stamm-
bdume und Systeme, welche unsere Literatur unniitz beschweren.
Der eine geht von der Meinung aus, das Kleine miisse urspriing-
licher sein als das Grofle, der andere will die gréfere Zahl — sagen
wir von Gliedern bei einem Organ, von Fliigelrippen oder dergl. —
unbedingt aus seiner geringeren Zahl ableiten, der dritte meint,
irgendein gekriimmter oder bewehrter Korperteil miisse unbedingt
von einem geraden oder unbewehrten abstammen, usw. In vielen
Fillen fithrte der falsch verstandene Evolutions- oder Selektions-
gedanke dazu, das nach menschlichen Begriffen ,Vollkommenere*
-oder ,Kompliziertere‘ als das Hohere oder Abgeleitete zu betrachten,
im Vergleiche mit ,Unvollkommenem‘ oder ,Einfachem‘. Manche
Forscher vertreten zudem die Meinung, das ,Hiufigere‘ sei das
Typische bzw. Normale, also auch Urspriinglichere, das ,Seltene’
-dagegen das Abgeleitete. Manche suchen gar das Urspriingliche
gerade in der Fauna ihrer engeren Heimat oder unter den Lieblings-
-objekten ihrer Untersuchung. Am allerhdufigsten jedoch finden
wir eine vollkommene Verwechslung von urspriinglich einfach und
sekundir vereinfacht.‘

Immerhin fehlt es doch nicht an Versuchen, gewisse allgemein
glltige Gesichtspunkte herauszuarbeiten. So sagt Williston: ,,The
members of a dominant group are, ceteris paribus, more
closely adapted to their environment, their characters less variable,
their geographical distribution more restricted. That is, species
0of dominant groups may be safely based wupon less distinctive
characters than those of a crescent phylum.* Da der zweite Satz
hier deutlich nur eine zusammenfassende und verkiirzte Wieder-
holung des ersten darstellt, sind uns hier drei Punkte angegeben,
durch die ein hoéher entwickelter (,,dominant‘‘) Formenkreis sich
von einem relativ urspriinglicheren (,,crescent‘) unterscheidet:
die bessere Anpassung, geringere Variabilitit und enger begrenzte
geographische Verbreitung. Was gerade den letzten Punkt an-
betrifft, so geht dabei — nach dem Zusammenhang mit den voraus-
.gehenden Worten zu schlieen — Williston zweifellos von der ganz
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richtigen Uberlegung aus, daB primitivere Formen infolge ihrer
roBeren Variabilitit im allgemeinen auch leichter anpassungsfihig
gind und sich daher leichter iiber gréBere Gebiete verbreiten konnen
als spezialisiertere Formen, die nur an ganz bestimmte Lebens-
bedingungen adaptiert sind, die sie dann gew6hnlich nur in einem
eng begrenzten Gebiete finden werden. Der Satz von Williston
steht hier in absolutem Gegensatz zu der Age-and-Area-Theorie
von Willis und ich habe schon bei Besprechung dieser (im bio-
geographischen Teile) gezeigt, dall jene gegenteilige Behauptung
gehr héufig zutrifft. Aber als immer und allgemein giiltige Regel
konnen wir freilich auch sie nicht betrachten und als solche war
sie wohl auch von Williston gar nicht gemeint.

Gehen wir nun zu dem zweiten Punkte iiber, daf nidmlich
primitivere Formenkreise meist viel variabler sind als
hoher spezialisierte. Diese These ergibt sich als eine direkte Folgerung
aus dem Rosaschen Gesetze. Tatsidchlich finden wir auch Belege
fiir die Richtigkeit dieses Gesichtspunktes in allen Gruppen von
Lebewesen. So hat Wettstein ausdriicklich darauf hingewiesen,
daBl im Pflanzenreich eine erhéhte GesetzméifBigkeit in der Aus-
gestaltung der einzelnen Organe ein Kennzeichen héherer Organi-
sation bildet. ,,Speziell bei den Fortpflanzungsvorgingen finden
wir als den Ausdruck hoherer Organisation sehr hiufig den all-
méahlichen Verlust der Féhigkeit, Fortpflanzungsorgane in wun-
bestimmter Zahl und verschiedener Form zu bilden und die Tendenz,
gsolche Organe in beschrdnkter Zahl und bestimmter Form zu
entwickeln.* ,,Grofe Konstanz in den Stellungs- und Zahlen-
verhiltnissen der Bliitenorgane charakterisiert in der Regel ab-
geleitete Formen, wihrend geringere Fixierung des Baues bei
relativ urspriinglichen Formen gich findet.‘

Ein besonders instruktives Beispiel liefert uns hier das ver-
gleichende Studium des Fliigelgedders der Insekten. Ich habe
(1921 und schon frither) darauf hingewiesen, dafl die bis dahin zu
den Tettigoniiden gestellten Stenopelmatinen und Gryllacrinen
nach ihrem Fliigelgedder zweifellos viel primitiver sind als alle
iibrigen Saltatorier und daher als eine selbstindige Familie
(Gryllacridae) betrachtet werden miissen, die iibrigens mit den
Grillen viel niher verwandt ist als mit den Laubheuschrecken.
Der primitive Charakter des Gryllacridengedders driickt sich unter
anderem namentlich dadurch aus, daf hier die Zahl und der Ver-
lauf der Hauptaderstdimme noch keineswegs fixiert, sondern inner-
halb ziemlich weiter Grenzen individuell variabel ist, was bei
anderen Saltatoriern nirgends mehr vorkommt. Immerhin ist
bei den iibrigen Orthopteren doch auch noch oft eine gewisse
Variabilitdt in der Ausbildung der Nebendste und namentlich des
Zwischengedders zu konstatieren. Das letztere bildet zumeist ein
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mehr oder weniger dichtes, recht unregelmifiges Netzwerk. Da
kann es aber dann freilich bei hoher spezialisierten Formen dazu
kommen, daB gewisse Aderchen dieses Netzwerkes eine ganz
bestimmte Anordnung erlangen und auf diese Weise eine scheinbar
neu entstandene Léngsader vortduschen. Der Systematik sind
solche ,,Nebenadern‘‘ (Venae spuriae oder intercalatae) langst
bekannt und werden auch niemals mit den urspriinglichen Langs-
adern homologisiert, sondern stets als eine Neubildung betrachtet;
wir finden sie beispielsweise bei gewissen Meconeminen, bei Meco-
stethus, Aiolopus usw. Auch bei den Odonaten ist eine solche
Vena spuria zur Ausbildung gekommen, und zwar hier zugleich
mit einer anderen héheren Spezialisation, ndmlich der von Comstock
nachgewiesenen Aderniiberkreuzung von Radii Sektor und Media,
die sich in keiner anderen Gruppe wiederfindet.

Bei hoherstehenden Insekten wird das Zwischengeider
immer mehr und mehr reduziert und es werden schliefllich nur
mehr ganz bestimmte Queradern ausgebildet, deren Vorhandensein
zur Bildung von polygonalen ,,Zellen‘ fithrt. Ich habe schon 1907
gezeigt, daB solche Zellenbildung als Abnormitit auch schon bei
Orthopteren auftreten kann. Besonders findet sich diese Speziali-
sierung aber bei den hoheren Gruppen, namentlich bei den Holo-
metabolen. Hier sehen wir in jeder einzelnen Gruppe vom nied-
rigeren zum hoheren aufsteigend — also beispielsweise unter den
Hymenopteren von den Tenthrediniden zu den Aculeaten, unter
den Dipteren von Nematoceren, Stratiomyiden, Tabaniden usw.
bis zu den Musciden und Hippobosciden, unter den Schmetterlingen
von den Hepialiden und Micropterygiden bis zu den Papilioniden
— eine Fixierung und Verringerung der Zahl aller Queradern und
Liangsaderidste; Hand in Hand damit wird auch der Verlauf aller
dieser Bestandteile des Geiders immer konstanter — eine Konstanz,
die sich schlieBlich auf die minutidsesten Details erstreckt. Dem-
gemiB sind die einzelnen Zellen hier schon von solcher Bestdndigkeit
und systematischer Wichtigkeit, dafBl jede von ihnen ihren eigenen
Namen erhalten hat und der Verlauf und die Zahl der Queradern
ist schon so charakteristisch, daB sie meist nicht nur zur Abgrenzung
von Spezies, sondern sogar von Gattungen und Familien verwendet
werden kénnen.

Hier wire jetzt wohl auch wieder auf das am Ende des onto-
genetischen Teiles iiber die Dentitionen der Wirbeltiere Gesagte
hinzuweisen. — Rosa hat mit besonderem Nachdruck darauf hin-
gewiesen, daB die Anzahl meristischer Organe im Laufe der Phylo-
genie fixiert wird und von einem gewissen Punkte ab wohl eine
Reduktion, aber keine Vermehrung mehr erfahren kann. Besonders
lehrreich sind hier solche Tfélle, wo doch eine scheinbare Vermehrung
wieder stattfindet. Es hat sich ndmlich gezeigt, daf es sich hier
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nirgends um eine tatsichliche Vermehrung der Organanlagen
handelt, sondern daB diese sekundire Vermehrung entweder mit
weitgehendem Regenerationsvermogen oder mit Spaltung der
vorhandenen Organe oder endlich mit Einbeziehung von solchen,
die urspriinglich einem anderen Komplex angehérten, zusammen-
hingt. Das erstere ist wohl zweifellos der Fall bei der ,,Augmen-
tation der Fiinfzahl der Arme bei Seesternen, wo die Zahl (wie
bei Labidiaster) bis zu 45 steigen kann. Diese Vermehrung, trotz
ihrer Befestigung als Artmerkmal, weist aber einen ausgeprigt
monstrosen Charakter auf. Rosa analysiert auflerdem noch fol-
gende Fille:

,,a) Was die neun Halswirbel des Bradypus tridactylus be-
trifft, so haben sich hier den typischen sieben Halswirbeln zwei
Thorakalwirbel zugesellt, die gewdhnlich bewegliche, das Sternum
nicht erreichende Rippen tragen. Es hat also hier keine wirkliche
Vermehrung stattgefunden.

b) Letzteres ist auch fiir die Zahl der Kreuzbeinwirbel giiltig,
welche nur auf Kosten der benachbarten Region zunimmt.

¢) Polydactylie: morphologisch gesprochen ist sowohl bei
Ichthyosauriern als bei Cetaceen die Zahl der Finger nie iiber fiint
gestiegen, nur einige Finger (oder Phalangenreihen) haben eine
Lingsspaltung erfahren, wie sie als Anomalie vielfach auch beim
Menschen vorkommt.

d) Ebenso 148t sich die Hyperphalangie aus dem Unabhéngig-
werden der Phalangenepiphysen und ihrer Gliederung zu voll-
stdndigen Phalangen mit Epiphysen erkliren (Kiikenthal).

¢) Auch die Zahnvermehrung, wie sie bei gewissen Cetaceen und
Edentaten vorkommt, ist vielmehr (wie esscheint) als eine regressive
Zersplitterung anzusehen. Der Fall von Otocyon (46 —48 Zihne)
bleibt unerklirt, steht aber auch vollkommen isoliert da.‘

Hier liee sich auch noch ein ganz analoges Beispiel aus der
Botanik anfithren, nimlich die Staubblitteranzahl bei den
Rhoeadales. Die relativ urspriinglichsten Formen (unter den
Papaveraceen) haben zahlreiche (,,00%) Staubblitter; dann tritt
noch innerhalb der Papaveroideen eine Reduktion bis auf 6 ein.
Die Hypecoideae haben nur noch 4. Die Cruciferen haben wiederum
6 StaubgefifBe, von denen aber 4 durch Verdopplung (Spaltung)
der beiden medianen entstanden sind. In gleicher Weise sind die
2 dreiteiligen Staubblidtter der Fumaroideen zu erklidren, nur dafl
hier wiederum eine teilweise sekundéire Verwachsung von je dreien
eingetreten ist. Am weitesten geht die sekundire Vermehrung bei
den Capparidaceen. Hier finden sich wurspriinglich gleichfalls
,4 mit den Petalen alternierende Staubbldtter.... oder 6 Staub-

blitter, wobei 4 auf die Spaltung der beiden medianen zuriick-
Abdernhialden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 21
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gefithrt werden konnen.... oder durch weitergehende Spaltung
8 — oot (Wetlstein). Es ist also hier scheinbar schlieflich wieder
derselbe Zustand wie bei den wurspriinglichsten Papaveraceen
erreicht worden, aber tatsdchlich nicht die urspriingliche, auch
der Anlage nach vorhandene Vielzahl, sondern es bleibt vielmehr
morphologisch die Vierzahl konstant, nur kann sie durch Spaltungs-
prozesse zu sehr weitgehender Vermehrung fithren, die aber der
urspriinglich bei den einstigen Ahnen vorhandenen Vielzahl keines-
wegs homolog ist. Wir haben hierin gleichzeitig auch einen glin-
zenden Beleg fiir das Dollosche Gesetz.

Jetzt bleibt uns schlieBllich noch zu niherer Besprechung die
Willistonsche These iibrig, dall nidmlich hoéherstehende Formen
besser angepafBt sind als primitivere. Diese Spezialisierung in
bezug auf die Adaptation kann in recht verschiedener Weise zum
Ausdrucke kommen. Zun#chst ist es wohl klar, dal extreme
Anpassung an ganz bestimmte Lebensbedingungen
immer ein Zeichen hoherer Entwicklung ist. Damit ist aber freilich
nicht ausgeschlossen, dafl solche Anpassungen mitunter natiirlich
auch schon sehr alt sein kénnen. Namentlich spricht gerade eine
sehr starke Umprigung des Gesamtbaues im Dienste einer solchen
Anpassung fiir hohes Alter, wie z. B. bei den Cacteen und Balano-
phoraceen.

Spezielle Anpassung an ganz bestimmte Arten der Fort-
bewegung sind gleichfalls ein Zeichen héoherer Spezialisation.
Dies gilt vor allem fiir die Ausbildung aller Arten von Schwebe-
apparaten sowohl bei planktonischen, wie auch bei luftbewohnenden
Lebewesen. Unter ersteren hétten wir namentlich die Schwebe-
vorrichtungen zahlreicher Peridineen, planktonischer Crustaceen,
mancher Insektenlarven usw. zu nennen. Je weiter solche An-
passungen spezialisiert sind, als um so abgeleiteter mufl die
betreffende Form innerhalb ihrer Gruppe natiirlich gelten. Das
gleiche gilt auch fiir die Anpassungen an den passiven und
aktiven Flug. Dabei brauche ich wohl nicht zu betonen, daB
es sich in dem Vertragenwerden von Bakteriensporen usw.
durch Luftstromungen natiirlich noch nicht um Anpassungen
handelt, denn hier sind ja noch keine speziellen Schwebevor-
richtungen ausgebildet. Dagegen finden wir solche sehr deutlich
im Pflanzenreiche bei vielen Friichten, die der Verbreitung durch
den Wind angepalt sind. Ich erinnere nur an die Fliigelfriichte
(Acer usw.) oder an den Pappus der Kompositen. Auch die fliegenden
Tiere sind durchweg als sekundidre Anpassungen aus schwim-
menden (Flugfische!), laufenden oder kletternden Formen hervor-
gegangen. Wenn sich auch in gewissen Klassen (pterygote Insekten,
Vogel) das Flugvermogen schon bei ihrer ersten Entstehung ent-
wickelt hat und darum flugunfihige Formen hier stets durch
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sekundéren Verlust dieser Fihigkeit zu erkldren sind, so charak-
terisiert doch der Flug auch diese Klassen als hoher spezialisiert
gegentiiber ihren noch nicht fliegenden Ahnenformen. Sehr gut
konnen wir bei den Insekten auch die spezielle Umformung
der Fliigel in Anpassung an bestimmte Arten des Fluges verfolgen.
So sehen wir schon in frither Zeit bei den Protorthopteren und
Protoblattoiden die Tendenz zur Ausbildung eines Analfichers
an den Hinterfliigeln zum Zweck der Vergroferung der Flugfliche.
Bei den Palaeodictyopteren (Fig. 17 @) ist noch kein Analficher
vorhanden. Auf einem verhdltnisméBig primitiven Stadium ist
er bei den Corydiiden stehen geblieben (Karny 1921), wihrend
er bei den Termiten sogar wieder sekundéirer Riickbildung ver-
fallen ist, wie wir dies bereits im palaeontologischen Teile gesehen
haben.

In gleicher Weise ist mnatiirlich auch die Anpassung der Ex-
tremitdten an verschiedene, spezielle Arten der Fortbewegung
am Lande (z. B. Graben, Klettern, Springen usw.) als abgeleitet
anzusehen. Niemand wird wohl daran zweifeln, daB beispielsweise
das Grabbein der Maulwurfsgrille oder des Maulwurfes hoher
spezialisiert ist als das Laufbein der Grille oder Spitzmaus. Ich
werde spiter noch darauf zu sprechen kommen, dafl wir bei den
Wirbeltieren aus dem Bau der Extremititen noch sehr gut erkennen
koénnen, ob ihre Funktion noch die urspriingliche geblieben oder
als eine sekundédr neu iibernommene zu betrachten ist.

An ganz spezielle Lebensbedingungen sind unter den Pflanzen
beispielsweise auch die Xerophyten angepafit. Wir haben schon
frither gesehen, in welcher Weise sie in ihrer Organisation durch
diese Anpassung verdndert worden sind, und daf damit namentlich
eine weitgehende Riickbildung der Blattorgane Hand in
Hand geht. Bei dieser Gelegenheit miissen wir nun gleich einen
Blick auf die Bedeutung riickgebildeter Organe iiberhaupt werfen,
obwohl ich spiter auf diese Frage noch eingehender zuriickkomme.
Das Vorhandensein zweifellos riickgebildeter, ,,funktionsloser
Organe charakterisiert abgeleitete Formen. Ein Organ tritt niemals
funktionslos in Erscheinung‘ (Wettstein). Formen, die ein redu-
ziertes Organ besitzen, sind in dieser IHinsicht stets weiter ent-
wickelt als solche, bei denen dieses Organ noch funktionell war.
Denn zweifellos hingt die Riickbildung stets nur mit einer speziellen
Anpassung an Lebensbedingungen zusammen, unter denen das
Organ eben nicht mehr ben6tigt wurde. Auch hierfiir gibt es zahllose
Beispiele. Die Botanik hat uns Pflanzen kennen gelehrt, die riick-
gebildete Staubbléitter oder riickgebildete Samenanlagen besitzen.
Auch in der Zoologie lassen sich auflerordentlich viele Fille namhaft
machen, wo uns ein reduziertes Organ zeigt, daB wir es mit ab-
geleiteten Formen zu tun haben. Wie schon friiher erwihnt, sind

21%*



I 310 H. H. Karny

die pterygoten Insekten seit ihrer ersten Entstehung gefliigelt.
Die Riickbildung oder der génzliche Verlust der Flugorgane ist
hier somit ein deutliches Zeichen sekundirer Spezialisierung; in
dieser Beziehung ist beispielsweise auch Grylloblatta als abgeleitete
Form zu betrachten. Auch die Riickbildung des Fligelgeiders
mul} stets als Zeichen hoherer Spezialisation gelten. So kann kein
Zweifel dariiber bestehen, dall mein Geddertypus III von Gryllacris
aus Typus I, mein Typus V (a) aus Typus IV abzuleiten ist. In
dhnlicher Weise zeigt auch das Gedder der hoheren Schmetterlinge
durchwegs eine weitgehende Spezialisation, indem hier der Basal-
teil der Media durch Riickbildung verloren gegangen ist, so daB
der distale Teil aus einer Querader entspringt — ein durchaus
abgeleitetes und bei keiner primitiven Form vorkommendes Ver-
halten. Am weitesten geht die Riickbildung des Gedders bei ganz
hoch spezialisierten Formen, so daB schlieflich von den Adern
iiberhaupt so gut wie nichts mehr iibrig bleibt, z. B. Thysanopteren,
Chalcididen, Cecidomyiden usw.

Gleiche Erscheinungen kénnen wir auch an den Genitalien
und ihren Hilfsorganen nachweisen. Walkers mustergiiltige Unter-
suchungen haben beispielsweise gezeigt, dalB sich die (echten)
Tettigoniiden im g Geschlechte durch Riickbildung oder voll-
standigen Verlust des Pseudosternits als viel spezialisierter erweisen
als die Gryllacriden (s. 1., z. ‘B. Ceuthophilus), bei denen noch ein
gut entwickeltes Pseudosternit vorhanden ist, genau wie auch bei
den iibrigen Saltatoriergruppen. Ahnliches gilt hier auch fiir den
Bau der Legerdhre: ,,The female genitalia of Ceuthophilus may be
regarded as somewhat more primitive than those of Conocephalus
in the following characters: The distinet basivalvulae, the less
compressed ovipositor and the less complete cohesion of the val-
vulae due to the absence of the tongue-and-groove joint between
the dorsal and ventral valvulae.* So sieht sich Walker genétigt,
obwohl er Ceuthophilus zu den Tettigoniiden rechnet, doch fiir
diesen einen eigenen, von den iibrigen Tettigoniiden abweichenden
Typus aufzustellen, der in beiden Geschlechtern mehr Ahnlichkeit
mit den anderen Saltatoriern als mit den Tettigoniiden aufweist
und zweifellos der primitivste Saltatoriertypus ist, — eine schone
Bestitigung meines auf Grund des Fliigelgeidders aufgestellten
Systems, das Walker damals noch nicht bekannt sein konnte.
Auch das Verhalten der Cerci wire hier noch anzufiihren. Diese waren
bekanntlich bei den Palaeodictyopteren lang und vielgliedrig,
wie sie auch bei den Blattoiden und Mantoiden geblieben sind.
Unter allen Saltatoriern finden wir mehrgliedrige Cerci einzig
und allein nur in der Gruppe der Gryllacriden (s. l.), ndmlich bei
der Gattung Pristoceuthophilus. Is besteht fiir mich kein Zweitel,
dafB es sich hier um ein urspriingliches Merkmal handelt und auch
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Walker erwahnt ,,it is of interest in connection with the other
primitive characters met with in the subfamily Rhaphidophorinae‘‘;
diesen Satz schwicht er allerdings sehr ab durch den Zusatz, daf
es sich hier in den segmentierten Cerci vermutlich doch um eine
Neuerwerbung handle, eine Ansicht, die ich keinesfalls teilen
kann. Bemerkenswert ist in diesem Zusammenhang ferner auch,
daBl bei Grylioblatta die Cerci noch lang, vielgliedrig und homonom
sind und sich diese Gattung gleichzeitig auch noch von den Man-
toiden und Blattoiden durch den Besitz einer langen Legerohre
unterscheidet, wodurch sie sich ihnen gegeniiber gleichfalls als
viel primitiver erweist. Walkers griindliche Studien haben dargetan,
daB die @ Genitalien von Grylloblatta am meisten mit Ceutho-
philus, die ¢ mit denen der Blattoiden wusw. iibereinstimmen
(und nicht mit Zorotypus oder den Embien, wie Crampion erwartet
hatte). Auch die Finfgliedrigkeit des Tarsus bei Grylloblatta ist
zweifellos ein primitives Merkmal gegeniiber der zu vier oder drei
Gliedern reduzierten Anzahl bei den Saltatoriern.

Eine Riickbildung von Organen finden wir vor allem bei
Parasiten und hier zeigt es sich besonders deutlich, dafl die Re-
duktion eine Anpassung an besondere, spezielle Lebensverhéltnisse
darstellt. Hier kann sie oft so weit gehen, dafl wir geradezu von
einer Riickbildung der Gesamtorganisation sprechen kénnen. Eine
solche ist stets als sekundéres, abgeleitetes Merkmal zu betrachten
und ja nicht mit urspriinglicher Einfachheit zu verwechseln!
Hier hitten wir zunéchst die sekundire Fliigellosigkeit der meisten
parasitischen Insekten als derartige Riickbildungserscheinung an-
zufithren. Die Reduktion kann aber auch noch viel weiter gehen
und Beispiele hierfiir lassen sich in sehr vielen verschiedenen
Gruppen nachweisen. Ich erinnere hier nur an die Strepsipteren-@@,
an Ascodipteron, an Taenien, Linguatuliden, parasitische Copepoden
(Fig. 22) usw. Riickbildung der Gesamtorganisation kann aber
auch bei nicht schmarotzender Lebensweise eintreten, aber doch
stets als Zeichen einer weitgehenden Anpassung an ganz bestimmte,
und zwar meist sehr giinstige Lebensverhiltnisse. So finden wir sie
bei den Insektenmaden (nicht nur bei den verhiltnism#iBig weniger
zahlreichen parasitischen Formen), die mitten in einer nihrstoff-
reichen TFliissigkeit ihre ganze Entwicklung durchmachen
(z. B. Wespen- und Bienenlarven, Fliegenmaden usw.). In An-
passung an eine wiederum ganz andersartige Lebensweise, nimlich
an das Leben im Wasser, ist eine weitgehende Riickbildung bei
der Wasserlinge (Lemna) zustande gekommen.

Als ein weiteres Kennzeichen besonders vorgeschrittener
Anpassung haben wir stets die weitgehendste Sicherung des Erfolges
und diegro Btmogliche Leistung bei geringstem
Aufwande an Material und Arbeit zu betrachten. In dieses
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Kapitel gehort ja gleichfalls auch die soeben besprochene Riick-
bildung iberfliissig gewordener Organe. Ferner ist auch bei der
Abhéngigkeit der Ortsverdnderung der Fortpflanzungszellen
(Sporen, Pollen usw.) von der Gegenwart fliissigen Wassers oder
von der Bewegung der Luft der Erfolg noch keineswegs als ge-
sichert zu betrachten und demgemill kann sie als Zeichen wenig
weitgehender Spezialisation und somit relativ urspriinglicher
Organisation gelten. Demgegeniiber mull die Anpassung an die
Ubertragung der Fortpflanzungszellen durch Tiere als Anzeichen
hoherer Entwickung aufgefalt werden. Bei der ganzen weiteren
Entwicklung der insektenbliitigen Pflanzen sehen wir stets als

Fig. 22. Chondracanthus gibbosus.
Links: @ mit anbhaftendem J'; rechts: &', noch starker vergroBert.
(Nach Claus-Grobben.)

Leitmotiv: weitergehende Sicherung des Erfolges, Steigerung
der Leistung und gleichzeitige Einschrinkung des Aufwandes.
Nach diesem Grundsatz konnen wir daher hier die Organisations-
hohe stets beurteilen. Zunichst wurde den angelockten Insekten
Pollen als Nahrung geboten. Dies bedeutet aber fiir die Pflanze
eine auBerordentliche Materialverschwendung und daher sehen
wir als hohere Anpassungsstufe die Ausbildung spezieller, Zucker-
saft absondernder Organe (Nektarien). Auch die Form der Bliite
paBt sich immer mehr dem Insektenbesuch an und demgemif
sind zygomorphe (seitlich-symmetrische) Bliiten zweifellos hoher
spezialisiert als aktinomorphe (radidre). Auch die Konzentration
der Bliitenteile ist von diesem Gesichtspunkte aus zu beurteilen
“und. darum ist schraubige Anordnung meist urspriinglicher als
cyklische. SchlieBlich tritt sogar als hochste Anpassungsstufe die
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Vereinigung zahlreicher Einzelbliiten zu vielbliitigen Inflorescenzen
ein, in denen eine Arbeitsteilung zwischen den Bliiten durchgefiihrt
ist  (Compositen, Umbelliferen). Ein in gewissem Sinne
analoges Entwicklungsprinzip koénnen wir auch bei den Fort-
pflanzungsvorgidngen der Wirbeltiere verfolgen. Bei den Fischen
geschieht die Befruchtung noch ohne Begattung, indem hier einfach
beiderlei Fortpflanzungszellen ins Wasser abgelegt werden und
es dem Zufall {iberlassen bleibt, ob sie dort auch zusammentreffen.
Einen Schritt vorwirts in der Richtung der Sicherung des Erfolges
bedeutet schon die duBere Begattung, wie wir sie beispielsweise
bei den Froschen antreffen. Den Hoéhepunkt in dieser Hinsicht
stellt aber die innere Begattung bei den héheren Wirbeltieren dar.

Endlich ist als deutliches Merkmal hoherer Spezialisation
auch eine weitergehende Arbeitsteilun g und Hand in Hand
damit eine fortschreitende Differenzierun g zu betrachten,
besonders deutlich bei meristischen Organen. Bei Antimeren hat
eine solche Differenzierung zur naturgemifien Folge, daB durch
sie die urspriingliche Symmetrie des Korpers gestort wird, z. B. bei
der verschiedenen Ausbildung von rechter und linker Krebsschere
oder bei den asymmetrischen Kieferbildungen mancher Insekten,
so bel den J'd* gewisser siidamerikanischer Listroscelinen. Andrer-
seits fithrt diese Tendenz bei Organen, die in der Medianebene
liegen und daher urspriinglich bilateral gebaut waren, durch
Differenzierung ihrer beiden Hilften zur asymmetrischen Aus-
bildung eines solchen Organs. Auf jeden Fall konnen wir somit
asymmetrische Bildungen als Zeichen hoherer Spezialisation
betrachten. Ich erinnere hier an die asymmetrische Ausbildung
der & Genitalien bei Embien und Grylloblatta, an den Bau des
Hinterleibes vieler Corixaarten, die Asymmetrie bei Amphioxus
(Branchiostoma), die unsymmetrische Lagerung der Innenorgane
bei den hoheren Wirbeltieren usw.

In gleicher Weise wie die Antimeren differenzieren sich auch
die Metameren im Laufe der Phylogenie. Demgemi8 ist homonome
Segmentierung primitiver als heteronome und so stehen beispiels-
weise die Anneliden in dieser Hinsicht deutlich auf tieferer Stufe
als die Arthropoden. Desgleichen sind homonome Insekten-
fithler urspriinglicher als heteronome und wir treffen letztere auch
ausnahmslos nur in relativ hochstehenden Gruppen (z. B. Riissel-
kifer, Fliegen, Tagfalter usw.). Ebenso ist auch gleiche Ausbildung
der Vorder- und Hinterfliigel bei Insekten ein Zeichen geringer
Spezialisation, verschiedenartige Ausbildung ein Zeichen weiter-
gehender Differenzierung. Letztere kann entweder bei gleicher
Beschaffenheit bloB in der Form und dem Gedder zum Ausdruck
kommen (Hymenopteren, Singzikaden usw.) oder auch geradezu
in verschiedener Beschaffenheit der Fliigel, indem z. B. die vorderen
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als Decken entwickelt sind (Kifer, Wanzen usw.). Ahnliches gilt
auch fiir die Beine der verschiedenen Paare, die urspriinglich gleich
gestaltet sind, aber im Laufe der stammesgeschichtlichen Weiter-
entwicklung dann im Dienste einer speziellen Funktion ver-
schiedene Ausbildung erlangen konnen (Grabbeine, Springbeine,
Schwimmbeine usw.).

Dasselbe Prinzip sehen wir auch bei den an den Beinen
(unterhalb der Knie) gelegenen Gehororganen verwirklicht. Es
ist bekannt, daB bei vielen primitiven Insekten an allen Beinen
unter der Cuticula gelegene Subgenualorgane nachgewiesen sind.
Aber nur die der Vorderbeine haben sich weiter spezialisiert. Wir
finden bei den springenden Orthopteren alle Stadien der Weiter-
bildung. Zunichst ist dullerlich noch gar nichts von einem Gehér-
organ zu bemerken (,,Tympana nulla‘; z. B. Gryllacris). Spiter
wird die iiber dem Subgenualorgan liegende Chitingchicht ver-
diinnt und bildet so ein zartes, spielglattes Trommelfell zur Auf-
nahme der Schallwellen (,,Tympana aperta‘‘; z. B. Grillen, Meco-
poda, Meconema). Zum Schutze dieser diinnen Membran bildet
sich dann im Laufe der Weiterentwicklung von der benachbarten
Chitincuticula aus ein Wall, der das Trommelfell muschelférmig
iberwélbt (,,Tympana conchata‘‘; z. B. bei vielen Pseudophyllinen).
Wihrend bisher noch der Zugang zum Trommelfell weit offen
war, wichst dieser (unbewegliche) Deckel immer weiter iiber das
Gehororgan dariiber, bis schliefllich der Zugang zu diesem nur
mehr durch einen ganz engen Spalt gebildet wird und damit das
zarte Trommelfell in weitgehendem MaBle vor Verletzungen ge-
schiitzt ist (,,Tympana rimata‘; z. B. bei Tettigonia, Decticus usw.).
Da alle diese Verdanderungen nur an den Gehérorganen der Vorder-
beine vor sich gehen, hat diese fortschreitende Spezialisierung
auch gleichzeitig zu einer Differenzierung des vorderen Beinpaares
gegeniiber dem mittleren und hinteren gefiihrt.

Was hier fiir die duBeren Organe besprochen wurde, gilt
natiirlich ebenso auch fiir die inneren. Das Strickleiternerven-
system der Anneliden und primitiven Arthropoden stellt jenen
Typus dar, aus dem sich dann allmihlich im Laufe der Stammes-
geschichte das auf einige wenige Ganglienmassen konzentrierte
Nervensystem der hoheren Insekten und namentlich der Mollusken
entwickelt hat. Hier tritt nicht nur eine Arbeitsteilung zwischen
den einzelnen Nervenzentren und damit eine weitgehende Differen-
zierung derselben ein, sondern gleichzeitig sehen wir an diesem
Beispiel auch noch ein anderes Merkmal hoherer Spezialisation,
nimlich die zunehmende Konzentration von Organen, die
schlieBlich sogar bis zu deren volliger Verwachsung fiihren kann.
Der urspriinglich frei in der Mitte der Bliite gelegene (oberstindige)
Fruchtknoten verwichst im Laufe der Weiterentwicklung immer
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mehr und mehr mit dem Bliitengrunde und wird schlieBlich voll-
stindig in denselben eingesenkt (unterstindig). ,,Getrenntes Auf-
treten von Bliitenteilen (Perianthblitter, Staubbldtter, Frucht-
blatter) ist ein urspriinglicheres Merkmal als Vereinigung derselben
(Synsepalie, Synpetalie, synearpes Gynoeceum etc.); auch auf
die Teile eines Organs erstreckt sich dies, so sind syncarpe Gynoecien
mit freien Griffeln meist urspriinglicher als solche mit vereinigten
Griffeln. (Wettstein.)

Besonders schon kénnen wir diese Erscheinung auch am
Fliigelgedder der Insekten iiberall verfolgen. Urspriinglich waren
alle Hauptadern frei und von einander ungefihr gleich weit ent-
fernt (Fig.17 a). Dies ist auch noch bei Geddertypus I von Gryllacris
deutlich; von ihm leitet sich durch Vereinigung der Media mit dem
Radius der Typus IV als hohere Spezialisation ab und es kann
sogar auch noch der Cubitus in diesen gemeinsamen Stamm ein-
bezogen werden (Gr. lineolata). Ebenso ist es ein Zeichen hoherer
Spezialisation, wenn die Media des Vorderfliigels sich bei den
Tettigoniiden mit dem Cubitus, bei den Acridiern mit dem Radius
allmihlich vereinigt. Am Hinterfliigel der Orthopteren — wund
beim Gryllacristypus II auch am Vorderfliigel — tritt der Radii
Sektor mit der Media in innigste Verbindung und bildet schlieBlich
nur noch einen Seitenast derselben.

Ganz dhnliche Erscheinungen kénnen wir auch an den Skelett-
teilen der Wirbeltiere feststellen; so ist beispielsweise die Ver-
einigung der Kreuzwirbel (,,Kreuzbein‘), das ,,Schulterbecken‘
Notarium von Pteranodon (s. Ornithostoma), das,,Kanonenbein‘* der
Wiederkiuer ein Zeichen vorgeschrittener phylogenetischer Ent-

wicklung.
Es ist klar, daBl solche, in der Entwicklungstendenz eines
Stammes gelegene Vereinigungen — so wertvoll sie als Zeichen

héherer Entwicklung fiir die stammesgeschichtliche Forschung
sind — doch nicht immer als Beweis fiir nihere Zusammengehorig-
keit angesehen werden diirfen. Denn es kann sich natiirlich diese
Vereinigung von den primitiven Ahnenformen aus, bei denen die
studierten Organe noch getrennt waren, sehr wohl auf verschiedenen
Wegen und in ganz verschiedenen Stammeslinien herausgebildet
haben. Wir haben allen Grund anzunehmen, dafl sympetale Bliiten
auf verschiedenen Wegen aus choripetalen entstanden sind und
daB somit die ,,Sympetalen‘‘ polyphyletischen Ursprunges sind
und daher keine natiirliche Verwandtschaftsgruppe darstellen.
Ein Gleiches gilt aunch fiir die innigere Vereinigung der Thorax-
segmente bei den Insekten. Die Trennung in ,,Schistothoraca‘’ und
»Zygothoraca‘ darf keineswegs als eine Teilung der Insekten in
zwel Hauptstdmme angesehen werden, sondern sie legt durch alle
Stamme eine horizontale Trennungslinie, indem sie die primitiveren
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Formen aller Stammeslinien als Schistothoraca den hoher ent-
wickelten derselben Reihen, den Zygothoraca, gegeniiberstellt.
In neuerer Zeit hat Crampton wieder den Versuch gemacht, auf
Grund derartiger Merkmale zu einem natiirlichen System der
Insekten zu kommen, da er glaubte, dall ,,the neck and cervical
structures furnish far more definite characters for grouping these
insects than the terminal abdominal structures of the female do‘‘.
Sehr mit Recht bemerkt dagegen Walker: ,,It should be kept in
mind that such characters as were present in the common ancestors
of all ingects may be inherited by some of the members of any
of the orders, and that they may therefore be of little phylogenetic
value except in determining the primitive form of the structure
concerned or in deciding which forms in a particular group are
its most primitive members.*

Es ist also festzuhalten, dafl innigere Vereinigung ein Zeichen
hoherer Spezialisation ist, aber keineswegs ein Zeichen niherer
Verwandtschaft sein muB. Was hier bisher von einzelnen Organen
besprechen wurde, gilt ebenso auch fiir ganze Organismen. Zweifellos
sind die einzelligen Wesen die primitivsten von allen; sie haben
sich spdter zunidchst zu Zellverbinden (Coenobien, Syncytien)
zusammengeschlossen. Diese Vereinigung wurde mit der Zeit eine
ganz innige und untrennbare und gleichzeitig trat dann innerhalb
des so entstandenen Organismus eine weitgehende Arbeitsteilung
und Differenzierung ein. So entstanden aus Protisten die héheren
Pflanzen und die Metazoen. Jeder vielzellige Organismus ist dem-
gemifl gewissermafBen als ein ,,Zellenstaat’ zu betrachten.

Aber diese Tendenz zur Vereinigung kann noch weiter gehen.
Es konnen sich mehrere Individuen, von denen also selbst schon
jedes einen Zellenstaat darstellt, zu ,,Stockbildungen*
verbinden. Wir finden dies im Tierreich z. B. bei den Coelenteraten
und Tunicaten; hierher gehort auch die von der Begattung an
erfolgende dauernde Verwachsung zweier Individuen bei Diplozoon
paradoxum. Es ist klar, daB stockbildende Formen héher speziali-
siert sind als jene ihrer Verwandten, die auf dem Stadium des
freilebenden Einzelindividuums stehen geblieben sind. In dieses
Kapitel gehort auch die im Laufe der Stammesgeschichte immer
weiter fortschreitende und immer inniger werdende Vereinigung
zwischen der ungeschlechtlichen und geschlechtlichen Generation
bei den hoheren Pflanzen; davon wird spiter noch die Rede sein.
Eine somatische Vereinigung kann aber sogar auch zwischen
Individuen ganz verschiedener Arten oder Gruppen zustande
kommen: ein typisches Beispiel hierfiir sind die Flechten.

Wenn Organismen aber schon eine sehr hohe Spezialisations-
stufe erreicht haben, so wird infolgedessen eine somatische Ver-
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einigung mehrerer Individuen bei ihnen nicht mehr méglich sein.
Es kann somit nicht mehr zur Stockbildung, sondern nur noch zur
Staatenbildung kommen, wo die Individuen zwar miteinander
in innigster Gemeinschaft leben, aber nicht miteinander ver-
wachsen sind. Demgem#B stellt in dieser Hinsicht die Staaten-
bildung die hochste Organisationsstufe dar, denn sie steht einer-
seits hoher als das Einzelleben von Individuen und andrerseits
auch hoher als die Stockbildung, weil sie bei Organismen entsteht,
bei denen infolge ihrer weit spezialisierten Organisation kérper-
liche Vereinigung nicht mehr maglich ist (Termiten, Hymenopteren,
Mensch). Wenn auch die Staatenbildung eigentlich mehr ins
ethologische Kapitel gehort und darum dort ausfiihrlicher zu be-
sprechen sein wird, so sei doch hier darauf hingewiesen, dafB sie
auch zur Ausbildung morphologischer Charaktere fithrt, indem
niamlich im Staat (bei Insekten) Kasten entstehen konnen, die
iiberhaupt nicht mehr zur Fortpflanzung geeignet sind (Arbeiter,
Krieger) und daher nur in Staaten, niemals bei einzeln lebenden
Formen sich finden.

Man hat in friitherer Zeit 0fters von dem sogenannten ,,Prinzip
der & Praponderanz“ gesprochen. Man wollte damit
sagen, dall das & in der phylogenetischen Entwicklung dem Q
gewissermalBen vorauseilt. Es ist klar, dafl wir es hier mit einer
Theorie zu tun haben, die von der weittragendsten Bedeutung fir
die stammesgeschichtliche Forschung ist. Denn wiirde es sich hier
wirklich um ein allgemein giiltiges Gesetz handeln, so hitten wir
in den Q@@ {iiberall ein fritheres phyletisches Stadium der &
vor uns und koénnten daraus weitgehende phylogenetische SchiufB-
folgerungen ziehen. Schon Darwin hat in seiner Theorie der ge-
schlechtlichen Zuchtwahl darauf hingewiesen, dafB (besonders
bei Wirbeltieren) die &' in ihren sekundidren Geschlechts-
charakteren weitgehender von der Jugendform abweichen als
die QQ und demgemill bedeutender umgestaltet erscheinen. In
allen diesen Fallen miissen wir also nach dem biogenetischen
Gesetz die Q@ als den relativ urspriinglicheren Formtypus be-
trachten. Auch die g Geschlechtsorgane zeigen bei den Wirbel-
tieren eine weitgehendere Umbildung und hoéhere Spezialisierung
als die der Weibchen. Auch bei den Insekten kionnen wir viele
Fille namhaft machen, die dem Prinzip der &' Praponderanz
entsprechen. Ich erinnere nur beispielsweise an die hoher speziali-
sierten minnlichen Fiihler bei Spinnern und Stechmiicken, an
die Ausbildung von Duftschuppen bei & Tagfaltern, an die
,,Turbanaugen** der Eintagsfliegen-g'd® usw. usw. SchlieBlich sei
darauf hingewiesen, daB das Q Sporophyll von Cycas urspriing-
licher ist als das & und seine Abstammung von farnfhnlichen Vor-
fahren noch deutlich zu erkennen gibt.
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Gerade umgekehrt verhalten sich aber die fossilen Pterido-
spermen. ,,Die minnlichen Organe von Lyginodendron (Crossotheca)
sind unzweideutig viel weniger hoch entwickelt als die weiblichen
(Lagenostoma). Erstere sind im wesentlichen eine einfache farn-
dhnliche Fruktifikation, letztere ein hoch entwickelter Samen,
Auch bei den Bennettiten, den mesozoischen Abkoémmlingen der
Pteridospermen, sind die Mikrosporophylle der Hauptsache nach
noch farnwedelahnliche Blitter, wihrend die Megasporophylle einen
extrem vorgeschrittenen Typus aufweisen‘* (Arber und Parkin).
Auch bei den Insekten konnen wir zahlreiche Beispiele als Beleg
dafir anfithren, daf das ,,Gesetz der & Préponderanz‘* nicht
stimmt. Habe ich vorhin die Fiihlerbildung der & Stechmiicken
als hohere Spezialisation gegeniiber dem Q Fiihler hervorgehoben,
so muB ich jetzt darauf hinweisen, dafl in bezug auf die Erndhrung
die blutsaugenden QQ weiter entwickelt sind als die von Pflanzen-
saften lebenden g §'. Auch finden wir bei Insekten die Riickbildung
der Flugorgane in selr vielen Fiéllen Lei den ¢ ¢ viel weiter vorge-
schritten als bei den &' &'. Auch die im Dienste der Eiablage zu kom-
plizierten Legeapparaten umgebildeten Gonopoden weiblicher In-
sekten stehen auf einer viel hoheren Stufe der Spezialisierung als
die bei den 3§ primitiver Gruppen vorhandenen Styli, die noch
ganz das Aussehen reduzierter Stummelbeine haben. Ganz Dbe-
sonders auffillig ist aber diese Umkehrung der ,,§* Priaponderanz‘
bei gewissen Zwergméinnchen. Die in die Wiirmergruppe der
Echiuroideen gehorige Bonellia viridis hat im Q Geschlechte einen
michtigen, am Ende gabelig geteilten Kopflappen und weist so
in der ganzen Korpergestalt schon einen sehr aberranten und hoch
spezialisierten Typus auf. Demgegeniiber haben die winzigen, im
Eileiter des Q lebenden &'d noch ganz den Bau und die Be-
wimperung der primitivsten Wiirmergruppe, der Turbellarien, bei-
behalten. Ahnlich finden wir bei vielen niederen Krebsen (Cope-
poden) noch normal gestaltete, cyclopstérmige &'d', wihrend die
parasitischen QQ infolge ihrer Lebensweise zu unférmig groflen,
der Sinnes- und Bewegungsorgane, ja selbst der Gliederung des
Korpers verlustig gewordenen Monstren heranwachsen. Bei den
Lernaeen sind die begattungsfihigen QQ den &'d noch ganz
ahnlich, machen aber nach der Begattung eine Umwandlung durch,
durch die sie zu groBen, wurmformigen, ungegliederten Schmarotzern
werden. Ebenso sind die an gewissen Fischen parasitierenden QQ
von Chondracanthus (Fig. 22) durch ihre undeutlich gewordene
Korpergliederung und die zipfelférmigen Auswiichse als einseitig
hoch spezialisierte Typen gekennzeichnet. Dagegen haben die
zwergartig kleinen J4'd', die oft zu zweien in der Néhe der Ge-
schlechtsoffnung am weiblichen Korper angeklammert festsitzen,
die urspriingliche Copepodenform noch beibehalten.
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Wir sehen also, daBl es mit einer Allgemeingiiltigkeit des
Prinzips von der & Préponderanz durchaus nichts ist und daB
wir daher keine weitergehenden phylogenetischen SchluBfolge-
rungen darauf aufbauen diirfen. Vielmehr ist die einzig richtige
Betrachtungsweise dieser Erscheinung die folgende: Entweder
sind die Lebensbedingungen beider Geschlechter gan z gleich
und dann wird iiberhaupt kein Geschlechtsdimorphismus zur Aus-
bildung kommen; oder es sind die Lebensbedingungen in irgend-
einer Hinsicht verschieden, dann werden wir sexuellen Dimorphismus
antretfen konnen und dann wird jenes Geschlecht weiter spezialisiert
sein, dessen Lebensbedingungen die hoheren Anforderungen an die
Arnpassung stellen. So 148t sich in dieser Beziehung von vornherein
gar kein allgemeines Gesetz aufstellen, wenn auch zugegeben werden
muB, daB neue Merkmale sehr oft zuerst bei dem einen Geschlecht
auftreten und dann erst spiter im Laufe der Phylogenie auch auf
das andere Geschlecht iibergehen konnen, was aber nicht unbedingt
der Fall sein muB. DemgemiBl sagt auch Williston: ,,Secondary
sexual characters are transmitted to the opposite sex, unless of
positive disadvantage. Varietal and specific characters, in the
natural course of events, are more or less unisexual at their in-
ception, and the constant tendency is for the characters of one
parent to be transmitted to offspring of both sexes, even when
such characters are apparently useless, as seen in the rudimentary
mammae of the human male, which, indeed, sometimes become of
functional use. Immerhin kann man mit dem genannten Autor
wohl als oft bestétigte Regel annehmen, dafl ,,Secondary sexual
characters are more numerous and less stable in the male than
in the female; that is, female sexual characters, whether primary
or secondary, may be of generic or even family value in groups
wherein like characters in the male are merely specific or even
individual*“. Aber a priori, ohne genaue Priifung des speziellen
Falleg, 148t sich niemals sagen, ob bei Geschlechtsdimorphismus
das & oder das @ weiter in der Entwicklung vorgeschritten ist.

4. Endpunkte der stammesgesehichtlichen Entwieklung. Wenn
wir in der im vorausgehenden besprochenen Weise die Speziali-
sationshéhe verschiedener Formen miteinander vergleichen, so
werden wir dabei auch jene Formen herausfinden, welche die
hochste Spezialisation erreicht haben und somit Endpunkte der
stammesgeschichtlichen Entwicklung darstellen, von denen als
Ausgangspunkten wir daher gemidf dem Copeschen Gesetz nicht
mehr neue Stammeslinien ableiten kénnen. Es ist daher von grofter
methodischer Wichtigkeit fiir die phylogenetische Forschung, der-
artige Endpunkte als solche festzustellen, um ihnen den richtigen
Platz an den letzten Enden der Verzweigungen des Stammbaumes
zuzuweisen. Wie wir bereits in der Einleitung gesehen haben,
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handelt es sich hier um Formen, die ganz bestimmten Lebens-
bedingungen weitgehend angepalit und gemill der Reduktion der
Variabilitdt nicht mehr imgstande sind, sich anderen Bedingungen
zu adaptieren. Sie kénnen némlich auf Verinderungen der Lebens-
verhiltnisse nicht mehr zweckmilBig reagieren; wohl wird der
Organismus unter dem EinfluB dieser Anderungen auffallende,
oft sprungweise Variationen zeigen, aber wegen der Reduktion
der Variabilitat (im Sinne Rosas) werden diese Variationen — so
auffallig und bedeutend sie oft scheinen mogen — niemals im
Sinne einer Adaption gerichtet sein und niemals zu phylogenetischen
Fortschritten fiihren. Daher sehen wir bei solchen im Aussterben
begriffenen Gruppen oft eine auffallende Inkonstanz der Merk-
male im Vergleich zu den unter den ihnen zusagenden Lebens-
bedingungen natiirlich ganz konstanten herrschenden Gruppen.
Dies hat auch schon Williston ausgesprochen: ,,The decadent
phylum may present as unstable saltations, generic or even higher
characters of allied dominant groups; that is, a character of generic
or even family value in a dominant group may be merely an
individual variation in a decadent one.

Aber diesen Veridnderungen kommt eben keine phylogenetische
Bedeutung zu, sie filhren zu nichts neuem, zu keiner Umprigung
des Typus mehr, deren ja der dekadente Stamm nicht mehr fahig
ist: der Endpunkt der Entwicklung ist eben erreicht. Dies kann
in verschiedener Weise zum Ausdruck kommen. Entweder ist
infolge der vollstindig reduzierten Variabilitit eine einzige Ent-
wicklungsrichtung eindeutig vorgeschrieben, in der nun der Stamm
dauernd verharrt, auch wenn es dabei zu zwecklosen Ubertreibungen
dieser Richtung, z. B. zu Hypertrophien irgendeines Organs,
kommt, die gar nicht mehr im Sinne einer Anpassung gelegen
sind. Oder die Spezialisation schreitet deshalb nicht mehr weiter,
weil der Organismus an seine Lebensbedingungen vollstdndig
angepalt ist, so dafl eine Steigerung dieser Anpassung nicht mehr
moglich ist (idealer Anpassungstypus) und natiirlich auch keine
Anpassung an andere Bedingungen mehr eintreten kann. Oder
schlieBlich ist auch noch der Fall moglich, daBl die eingeschlagene
Anpassungsrichtung einer weiteren Vervollkommnung nicht mehr
fihig ist, obwohl noch lange nicht das Ideal einer Anpassung
erreicht wurde.

In den zuletzt erwihnten Fillen sprechen wir (mit Abel)
von fehlgeschlagener Anpassung. Porsch hat darauf
hingewiesen, dafl die hochst entwickelten Gymnospermen (Ephedra,
Gnetum, Welwitschia) bereits an die Bestdubung durch Insekten
angepalBt sind, allerdings in einer recht unvollkommenen Weise,
indem hier der Mikropylartropfen, der urspriinglich den aus dem
Pollenkern ausgetretenen Spermatozoiden als fliissiges Medium
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diente, in welchem sie schwimmend die Eizelle erreichen, durch
Zuckerreichtum zu einem die Insekten anlockenden Nektar ge-
worden ist. ,,Diese Losung der Nektarienfrage schlieft keine
weitergehenden Entwicklungsmoglichkeiten in gich. Sie bedeutet
morphologisch gewissermaflen eine Sackgasse.* (Porsch, 1914.)
,Der bei den zwitterbliitigen Gnetales unternommene Versuch,
auf dem Umwege der Influorescenz unter Verwertung des Be-
stiubungstropfens zu entomophilen Anpassungen zu gelangen,
schlieBt bei der Unsicherheit der Bestdubungsgarantie eine Weiter-
entwicklung in derselben Richtung aus.‘“ (Porsch, 1916.)

In den meisten Fillen wird eine solche fehlgeschlagene An-
passung, bei der sich eine Stammeslinie in eine ,,Sackgasse der

Fig. 23. Handwurzel von Anoplotherium.
(Nach Kowalewsky aus Abel.)

Entwicklung‘ verrannt hat, dazu fithren, dall solche Formen die
Konkurrenz mit anderen, zweckmifiger angepaliten Formen nicht
aufnehmen konnen und daher im Kampfe ums Dasein in ver-
hiltnismiBig kurzer Zeit unterliegen. Wir haben daher vor allem
unter den ausgestorbenen Arten Iille von fehlgeschlagener An-
passung in groBerer Zahl zu erwarten als unter den lebenden,
und tatsichlich liefert uns auch die Palaeontologie mehrere Bei-
spiele hierfiir. Schon Kowalewsky hat (1874) darauf hingewiesen,
daB die Reduktion der Seitenzehen bei den Anoplotheriiden in
ganz anderer Weise vor sich ging als bei den heute lebenden Zwei-
hufern. Bei den letzteren wurden — ebenso wie bei den Equiden —
die Seitenzehen zu schwachen Griffeln riickgebildet, die infolge
der bedeutenden Verstirkung der proximalen Enden der mittleren
Metapodien ganz von der Artikulation mit dem Mittelful ab-
gedringt sind (Fig. 29¢) und oft nur locker in der Haut stecken.
Im Gegensatz zu dieser griffelférmigen Reduktion steht die Riick-
bildung der Seitenzehen bei den Anoplotheriiden zu kndétchen-
formigen Gebilden (Fig. 23), die nicht von der Artikulation mib
dem Carpus und Tarsus ausgeschlossen sind, sondern ihre ur-
spriingliche Lage und gelenkige Verbindung hartnéickig beibehalten
haben. Die Folge davon war, daB sich die Haupttriger der Glied-
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mafBen, also das dritte und vierte Metapodium, am oberen Ende
nicht verbreitern konnten, wie es fiir eine solide und fest gebaute
Paarhuferextremitidt unerlaflich ist; und fermer, dafl die knoten-
formigen Rudimente die Sehnen am Gleiten hinderten. Daher ist
es aus mechanischen Griinden sehr klar zu verstehen, dall die Art
der Anordnung und die Form der Seitenzehenrudimente bei Ano-
plotherium, Xiphodon usw. eine Weiterbildung dieser Reduktion
unmdoglich machte (Abel, 1912). Tatslchlich sind auch alle Paar-
hufer, die diesen Weg der Entwicklung betreten haben, noch im
‘Tertidr vollstindig und ohne Nachkommen erloschen.

Auch in der Umbildung des Gebisses konnen wir mehrfach
tehlgeschlagene Anpassungen feststellen. Bei den Huftieren waren
die Backenzihne urspriinglich niedrig (,,brachyodont*); doch
hat sich im Laufe der Stammesgeschichte ,,beim Ubergang von
weicher zu harter Pflanzenkost eine Erhéhung der Zahnkronen
und Verlingerung der Wurzeln eingestellt, so dal die Backen-
zahne hochkronig (,,hypselodont’‘ oder ,hypsodont‘) wurden.
Dieser ProzeBl hat sich in den verschiedenen Stimmen ganz un-
abhidngig von den anderen vollzogen und schliefllich zur Aus-
bildung von sidulenférmigen Zihnen gefiihrt‘‘ (Abel, 1914). Gleich-
zeitig ist eineVerfestigung der Kronen durch Auftreten von Kdmmen,
Sekundidrhockern, Querjochen, Schmelzfalten usw. (Fig. 24 a, b) zu
beobachten, so daBl die Zihne nunmehr einer raschen Abkauung
lingeren und erfolgreicheren Widerstand entgegensetzen konnten
als die kurzkronigen und weniger kompliziert gebauten Molaren
der #dlteren Huftiere. Auch bei den Titanotheriiden trat eine
Reaktion des Gebigses auf die Verdnderung der Nahrung ein. Die
Zahnkronen wurden zwar auch hier hoher; aber es wuchs nicht die
ganze Krone in die Hohe, sondern nur das Aulenjoch der oberen
Backenzdhne, wihrend es weder zur Erhohung des inneren Kronen-
abschnittes, noch zur Bildung von quergestellten Schmelzkimmen
(wie z. B. bei den Nashornern) kam. Diese Titanotherienmolaren
waren somit an der AulBenseite hypsodont, an der Innenseite
brachyodont, oder mit anderen Worten, es waren kurzkronige
Zahne, die eine hohe, W-formige Auflenwand besaBlen (Fig. 24 d),
,,an die sich nach innen zu zwei sehr niedere Hocker anschlossen.
Wenn der Zahn in Abkauung genommen wurde, so traten die
niederen Hocker, die die Hohe der AuBenwand nicht erreichten,
zuerst nicht in Funktion und die W-formige AuBenwand arbeitete
allein. Hrst in einem vorgeschrittenen Abniitzungsstadium der
Backenzihne riickten auch die Innenhécker in die Kauflidche ein‘.
4, Da aber diese Unterstiitzung der Auflenwand durch die niederen,
inneren Hécker erst in einem Zeitpunkte eintrat, in dem die sehr
niedrig gebliebene Krone nicht mehr viel Material zur weiteren
Abnutzung zur Verfiigung stellen konnte, so konnte der Zeitraum,
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in dem die W-formige AuBenwand gemeinsam mit den Innen-
hockern funktionierte, nur sehr kurz gewesen sein. Die Tiere ver-
loren also durch die undkonomische Verteilung des Materials der

Fig. 24. Pramolaren und Molaren von Huftieren.
@ = Anchitherium (Equide); b = Palaeomeryx (Cervide); ¢ = Ceratorhinus
(Rhinocerotide); d = Palaeosyops (Titanotheriide); e = Chalicotherium
(Chalicotheriide); f = Diplobune (Anoplotheriide); g = Anthracotherium
(Anthracotheriide); 7 = Gelasmodon (Anthracotheriide, von der Zungenseite
gesehen).
(f aus Zittel, die ubrigen aus Abel; zum Teil vergroBert und schematisiert.)

Zahnkronen sehr rasch die AuBlenwand der Backenzdhne und der
Abkauungsprozel konnte durch das Hinzutreten der spiter in
Funktion tretenden Innenhdcker nicht mehr wirksam aufgehalten
werden.‘¢ (Abel, 1922.) So multe diese verfehlte Anpassung “un-

bedingt zum Aussterben der Familie fiithren, ,,weil sich diese infolge
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 29
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vorschneller Abniitzung der Backenzdhne im Existenzkampfe
nicht erfolgreich behaupten konnte. Wenn die inneren Hocker
der Mahlzihne in derselben Weise, wie es bei den heute in Bliite
stehenden Paarhufern durchgefithrt worden ist, zu einer inneren,
der duBeren parallelen W-formigen Wand umgestaltet worden
waren, so daf zwei parallele W-férmige Winde als Widerstinde
der Abkauung entgegenwirken koénnen‘ (Fig. 24b) ,,oder wenn
die Innenhélfte der Backenzahnkronen durch Querleisten verstirkt
worden wire, wie bei den Rhinocerotiden‘* (Fig. 24 ¢), ,,oder wenn
die innere Hilfte der Backenzdhne eine Umformung erfahren
hitte, wie bei den Pferden‘* (Fig. 24a), ,,s0 wire in den Backen-
zadhnen ein Apparat geschaffen worden, der seiner physiologischen
Bestimmung geniigt hatte und es wire den Titanotheriiden leichter
moglich gewesen, gich den durch die Anderung des allgemeinen
Vegetationscharakters bedingten Verhiltnissen vorteilhaft anzu-
passen‘‘ (Abel, 1922). Ganz &dhnlich wie bei den Titanotherien
waren die Backenzdhne auch bei den Chalicotheriiden (Fig. 24¢)
gebaut; diese Tiere hatten gewaltige Scharrkrallen und lebten
vermutlich von unterirdischen Knollen und Zwiebeln, die sie mit
ihren Vorderbeinen aus dem Boden gruben. Auch sie sind heute
ginzlich erloschen. Dieser sogenannte ,,bunoselenodonte** Zahnbau
findet sich endlich auch bei einer Gruppe der Paarhufer wieder,
welche durch die beiden Familien der Anthracotheriidae (Fig.24 ¢, h)
und Anoplotheriidae (Fig. 24f) vertreten waren. Auch bei ihnen
war nur die AuBenwand der Backenzdhne bedeutender verstirkt,
wihrend sich an der Innenseite nur kegelige oder V-formige Hocker
befanden. Auch diese beiden Familien sind noch im Tertidr ohne
Nachkommen ausgestorben.

In gewissem Sinne Ahnliches finden wir schon bei den ortho-
poden Dinosauriern (Ornithischiern) der unteren Kreide, z. B. bei
Iguanodon. Bei ihnen wurde der allzu raschen Abkauung dadurch
entgegengearbeitet, daf die gleichzeitig in Funktion stehenden
Zahnreihen eine Vermehrung erfuhren, so dafl ein ,,Zahnpflaster
entstand. Wihrend das Wesen der Anpassung bei den ptlanzen-
fressenden Saugetieren darin bestand, daBl — wie wir eben gesehen
haben — die Struktur und der Bau der Zahnkronen in dem Sinne
verdndert wurde, dafl sie der Abkauung einen stirkeren Wider-
stand entgegensetzte, suchten diese riesigen Reptilien -den nach-
teiligen Folgen einer allzu raschen Zahnabnutzung dadurch zu
begegnen, daB der Zahnschmelz einseitig reduziert und der Aus-
tallan Zahnwiderstand durch rascheren Zahnersatz,
also durch Bildung neuer Ersatzzahnreihen, ausgeglichen wurde.
Dies ist aber vom mechanischen Standpunkte aus entschieden
als unvorteilhafte Spezialisation, als fehlgeschlagene Anpassung
zu bezeichnen (Abel, 1922).
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Ebenso wie bei Pflanzenfressern konnen wir aber auch bei
Fleischiressern unvorteilhafte und vorteilhafte Umformungen des
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Fig. 25. Brechscherenapparat von Raubtieren.
a = Unterkiefer von' Hyaenodon; b = von Oxyaena; ¢ = vom Wolf; d =
Schéadel von Smilodon.

(Aus Abel.)

Gebisses unterscheiden. Diese Tiere haben kriftige Eckzihne,

die zum ZerreiBen der Beute dienen und daher als ,,ReiBizéiihne‘

bezeichnet werden sollten, wihrend die in der Regel so genannten
22*
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,yReiBzdhne inWirklichkeit zum Zerbrechen der Knochen des Beute-
tieres dienen und daher von Abel sehr treffend ,,Brechzidhne‘
genannt wurden. Der Brechzahn des Oberkiefers bildet mit dem
ihm gegeniiberliegenden des Unterkiefers eine Art Brechscheren-
apparat, dessen Lage rein mechanisch bedingt ist. Er mufl nach
den Gesetzen der Hebelwirkung im Kieferwinkel liegen. Es wurden
nun im Laufe der Stammesgeschichte verschiedene Wege ein-
geschlagen, um das Problem der Konstruktion eines solchen
Brechscherenapparates zu losen. Das Naheliegendste wire die
VergroBerung des letzten (dritten) unteren Molaren und des ihm
gegeniiberliegenden vorletzten (zweiten) oberen. Diesen Losungs-
versuch haben die Hyaenodontiden (Fig. 25 a) gewihlt. Aber dies
stellte sich bald als eine Sackgasse der Entwicklung heraus. Denn
fir die zur Ausbildung des Brechscherenapparates notige Ver-
groflerung der betreffenden Zihne stand im Unterkiefer nur der
kleine, bis zum steil aufsteigenden Unterkieferast reichende Raum
zur Verfiigung, wihrend sich der Brechzahn des Oberkiefers nur noch
iber den Raum des dritten (letzten) Molaren ausbreiten konnte.
Nach vorn ist keine Vergroferung méglich, da die vorderen Zihne
ja frither durchbrechen und der letzte (bzw. vorletzte) mit dem
Platz vorlieb nehmen mufl, den ihm die vorderen Zihne, die in
dichter Reihe stehen, iibriggelassen haben. So kamen die Hyaeno-
dontiden sehr rasch an die Grenze der fiir sie erreichbaren Moglich-
keit der VergroBerung des Brechscherenapparates; dann war eine
weitere Spezialisation unmoglich. Giinstiger standen die Ver-
héltnisse schon fiir die Oxyaeniden (Fig. 255), bei denen der untere
zweite und der obere erste Molar zu Brechzihnen umgeformt
wurden; hier konnte nun eine Vergroferung auf Kosten des unteren
letzten bzw. des oberen zweiten und dritten Molaren eintreten.
Aber auch dies erwies sich noch als unzulidnglich und demgemis
sind heute sowohl die Hyaenodontiden wie auch die Oxyaeniden
vollstindig ausgestorben und bei allen lebenden Carnivoren finden
wir den Brechscherenapparat in ein noch weiter vorn gelegenes
Zahnpaar verlegt, ndmlich in den ersten unteren Molaren und den
letzten oberen Pramolaren (Fig. 25¢, d). Jetzt stand fir die Ver-
groBerung ein vollkommen ausreichender Raum zur Verfligung
und die Katzen und Hyinen haben den Brechscherenapparat
durch enorme Vergroflerung der beiden genannten Zahne bei
Unterdriickung aller hinteren Zidhne zu einer hohen Stufe der
Vollendung gebracht.

Und so kommen wir auch zu dem Begriff des idealen
Anpassungstypus als der vom mechanischen Standpunkte
aus vorteilhaftesten Losung eines dem Organismus gestellten
mechanischen Problems und werden nach unseren bisherigen
Untersuchungen sagen diirfen, daf bei den Katzen und Hyéinen
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der Ausbildungsgrad des Brechscherenapparates sich dem idealen
Anpassungstypus, das ist der idealen Loésung des Problems, am
meisten genidhert hat (Abel, 1922). Ahnlich kénnen wir auch den
anderen vorhin aufgezdhlten Beispielen von fehlgeschlagener An-
passung ideale Anpassungstypen gegeniiberstellen. So unter den
Pilanzen die Anpassung zahlreicher Angiospermen an die Entomo-
philie, die in vielen extremen Fillen so weit geht, dafl die Bliite
an ganz bestimmte Insektenarten angepaflt sein kann. Dem bunose-
lenodonten Zahnbau konnen wir die Mahlzihne der Pferde und
Wiederkduer gegeniiberstellen, der ,,inadaptiven‘‘ Reduktion der
Seitenzehen bei den Anoplotheriiden den GliedmaBenbau des
Pferdes oder der Gazelle, welche Beispiele eines idealen Anpassungs-
typus an die schnellfiilige Bewegungsart in Grassteppen darstellen.
,,Die Korperform eines Meeradlers ist in der hochgradigen Ab-
plattung des Korpers ein Beispiel fiir einen idealen Anpassungs-
typus unter den bodenbewohnenden Fischen, Psettus sebae ein
idealer Anpassungstyp hochkorperiger Planktonfische. Unter den
vielen Anpassungen, die wir bei lebenden und bei fossilen Formen
auf einen hohen Grad der Spezialisation gebracht finden, gibt es
eine grofere Anzahl, die wir als ideale Anpassungstypen bezeichnen
konnen, weil sie den durch Aufenthaltsort und Bewegungsart
bedingten mechanischen Anforderungen in weitestem MalBe ent-
sprechen und uns zeigen, wie das Ende einer Anpassungsreihe
beschaffen sein mu 8, um allen Anforderungen des Lebens in
einem bestimmten Milieu zu geniigen. Viele lebende und viele fossile
Formen aus den verschiedensten Stdmmen haben auf getrennten
Wegen ein und denselben idealen Anpassungstyp erreicht und ich
brauche nur ein Beispiel herauszugreifen, um diesen konver-
genten Weg zu kennzeichnen: Delphin—Haifisch-—Ichthyosaurus.
Die Torpedogestalt des Korpers in Verbindung mit der Stellung
des Lokomotionsorgans am hinteren Korperende, die Ausbildung
richtunghaltender Kielflossen wund balancierender Brustflossen
nebst einer Reihe weiterer durch gleichsinnige Anpassung be-
dingter Ubereinstimmungen der Korperform findet sich bei
allen drei Typen aus den Stimmen der Fische, Reptilien und
Siugetiere wieder und wir konnen diesen Typ, der in mechanischer
Hinsicht allen Anforderungen fiir einen zum schnellen Schwimmen
bestimmten Korper entspricht, als einen idealen Anpassungstyp
bezeichnen. Um weitere Beispiele zu nennen, verweise ich
auf Machairodus und Smilodon (Fig. 25d), den Idealtyp eines
Raubtieres mit hoch spezialisiertem Rei- und BrechgebiBl, auf
die Kegelschnauze von Notoryctes, ein Idealtyp der Schédel-
form eines maulwurfartigen Grabtieres.‘ (Abel, 1912.)

Die Feststellung derartiger idealer Anpassungstypen ist
methodisch von groBter Bedeutung, da wir ja nach dem Copeschen
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Gesetz wissen, daB von ihnen nicht mehr neue, an andere Lebens-
bedingungen angepalite Stdimme hervorgehen konnen, sondern sie
vielmehr Endpunkte der stammesgeschichtlichen Entwicklung
darstellen. Aber auch noch in anderer Beziehung ist die Erfassung
dieses Begriffes von Wichtigkeit. Wir haben hier bisher nur von
fehlgeschlagener und idealer Anpassung gesprochen. Es gibt aber
auch zahlreiche Formen, die keiner dieser beiden Kategorien ein-
geordnet werden konnen, sondern die vielmehr auf dem Wege zu
einer idealen Anpassung begriffen sind, ohne sie aber noch erreicht
zu haben. Solche unfertige Anpassung en konnen wir
durch den Vergleich mit dem idealen Anpassungstypus nicht nur
als solche erkennen, sondern wir kénnen von ihnen auch besser
angepaflte Formen ableiten, ja sogar voraussagen, in welcher
Richtung sie sich unter gleich bleibenden Lebensbedingungen in
Hinkunft stammesgeschichtlich weiter entwickeln werden. Ein
sehr schones Beispiel hierfiir bieten die Anpassungen des FuB-
skelettes bei den springenden bipeden Nagetieren. Bei Alactaga
sind noch fiinf Zehen vorhanden, jedoch die erste und fiinfte schon
reduziert, die Mittelfuknochen der zweiten bis vierten Zehe zu
einem sogenannten Kanonenbein verschmolzen. Bei Dipus (Fig. 29 f)
fehlt die erste Zehe schon vollstindig, wihrend von der fiinften
Zehe noch ein winziges Rudiment knapp unter dem Tarsus iibrig-
geblieben ist. Die mittlere (dritte) Zehe ist nur halb so stark wie
die beiden Seitenzehen (zweite und vierte) und nur wenig linger
als diese. ,,Wir miissen daher die beiden Seitenzehen als die eigent-
lichen Sprungzehen betrachten.... Der FuB von Dipus bildet
keine abgeschlossene oder fertige Anpassung wie so viele andere.
Bei weiterem Fortschreiten der Spezialisation wird sich ein An-
passungstyp herausbilden, bei dem die Mittelzehe reduziert und
die Funktion der Springzehen ausschliefllich von der zweiten und
vierten Zehe tibernommen werden wird. Es klingt vielleicht merk-
wiirdig, eine derartige Prophezeiung auszusprechen. Wir sind
aber heute, wo wir die Geschichte der Anpassungen so vieler ver-
schiedener Stimme kennen, imstande, einzelne Formen und
Typen, die bestimmten é&lteren Stufen einer Anpassungsreihe
entsprechen, als unfertige Typen anzusehen.‘ (Abel, 1912.)
Dies ist uns eben durch den Vergleich mit dem idealen Anpassungs-
typus ermoglicht. Ein ahnliches Beispiel fithrt A4bel auch noch
von den Greifzangenfiillen baumbewohnender Siugetiere an. ,,Wenn
wir die noch wenig angepaften KletterfiiBe der arboricolen Beutel-
ratten mit den hochspezialisierten Greifzangen von Tarsipes ver-
gleichen, so zeigen uns die letzteren die Richtung der Anpassungs-
steigerung an und wenn wir nach dem idealen Greifzangentypus
suchen, der das Ende dieser Entwicklung bilden konnte, so finden
wir ihn in der Hand des Halbaffen Perodicticus calaberensis, in
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welcher der zweite und dritte Finger in noch hoherem Grade
verkiimmert sind als bei irgend einem lebenden Beutler mit Greif-
zangentiifien.*

Aus derartigen Voraussagungen fiiber die kiinftige Weiter-
entwicklung unfertiger Anpassungen erhellt schon klar und deutlich,
dafl die Entwicklung in ganz bestimmter Richtung vor sich geht.
Man hat diese Tatsache vielfach als Orth o g e n e s e bezeichnet;
ich halte es aber fiir zweckmiBig, diesen Begriff einzuschrinken
und schéirfer zu prizisieren. In den beiden bisher besprochenen
Fillen war ausdriicklich betont, die Voraussage wiirde dann ein-
treffen, wenn die Lebensbedingungen gleich bleiben. Dieg ist ja
gerade das Wesen der Anpassung, dal sie von bestimmten Lebens-
bedingungen abhidngt und sich nach ihnen richtet. Wir haben es
. hier eben mit einer zweckmiBigen Reaktion auf die &duberen

Fig. 26 a bis ¢ = Vordertarsen von Bembex.
a = vespiformis ¢'; b = palmata d'; c¢ = integra Q@ (nur erstes Glied);
d = Vordertibie und Tarsus von Dytiscus dimidiatus 4.
(a, b, ¢ nach Handlirsch, d nach Kolbe.)

Faktoren zu tun. Es kann aber auch der Fall eintreten, daB die
duBeren Faktoren zwar eine bestimmte Reaktion hervorrufen,
die jedoch fiir den Bestand des Lebewesens ganz gleichgiiltig ist.
Hier kann also von Zweckmifigkeit nicht mehr die Rede sein,
wohl aber von rein kausaler Auslésung durch dullere Ursachen.

Fiir diese Falle hat Handlirsch (1915) den Begriff der Atelie
eingefithrt. Er betont dabei ausdriicklich, daB er ,,unter Atelie
keineswegs etwas verstanden haben will, was keine Ursache hat,
sondern nur, was keinen bestimmten Zweck hat‘‘ und fithrt dafiir
zahlreiche Beispiele in bezug aut Form, Skulptur und Koérperbau
von den Insekten an. Ich will einige der von ihm vorgebrachten
Fille hier zitieren: ,,Wenn ich mitteile, dall die in Fig. 26 «; b ab-
gebildeten Vorderbeine einer Insektengruppe angehdren, welche
im Sande griabt, in dessen Tiefe sie ihre Nester anlegt, so wird
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mancher sofort sagen, die préachtigen, oft schaufelférmigen Ver-
breiterungen der Tarsen seien Belege fiir ,,Anpassung‘‘. Boshafter-
weise sind aber alle diese Bildungen nur bei den ménnlichen
Individuen ausgebildet, welche sich an dem Nestbaue nicht
beteiligen, wihrend die fleilig grabenden Weibchen aller dieser
Arten viel einfachere Vordertarsen besitzen, etwa wie sie in‘“ Fig.26¢
»,dargestellt sind‘. Handlirsch betrachtet also diesen Bau der
Vorderbeine als zwecklos, weil sie nicht zum Graben verwendet
werden. Er kann ja damit Recht haben; vielleicht wéren hier aber
noch eingehendere biologische Untersuchungen nétig, um festzu-
stellen, ob diese Form der Beine nicht irgendeinem anderen Zweck
angepalt ist, z. B. zum Festhalten der Weibchen bei der Begattung,
wie dies erwiesenermafBen beim Schwimmkifer Dytiscus (Fig. 26 d)
der Fall ist.

Handlirsch weist ferner darauf hin, daB die miannlichen
Kopulationsorgane vieler Insekten eine unglaubliche Mannig-
faltigkeit der Form und Beborstung zeigen. ,,Der ,Zweck‘ all
dieser Unterschiede wird von den meisten Biologen wohl in einem
Schutze gegen Bastardierung gesucht werden. Wenn wir aber die
geographische Verbreitung und Lebensweise der Arten beriick-
sichtigen, so zeigt sich, daBl von den einzelnen natiirlichen Ver-
wandtschaftsgruppen, bei denen eine Kreuzung iiberhaupt moglich
wire, fast ausnahmslos nur je eine Art an einem Orte vorkommt,
und wenn es deren je einmal zwei oder drei sind, so haben sie fast
gleiche Genitalien.*

Er bespricht dann Formen und Iarben, die vielfach als
Schutzanpassung und Mimikry gedeutet wurden, es aber oft
erwiesenermaflen gar nicht sind. ,,So finden wir z. B. unter den
Wanzen die stabférmigen Berytiden, von denen die extremste
Form (tépularius), welche in bezug auf Stabférmigkeit alle die
berithmten Stabheuschrecken iibertrifft, unter den grundstindigen
grofen Blittern von Verbascum lebt, wihrend eine der stabférmigen
Raubwanzen (Emesiden) an den Winden alter Hiuser herumliuft,
eine eminent stabformige Hydrometride auf dem Spiegel ruhiger
Wisser und eine stabformige Nepide am Grunde dieser Wisser
ihr Wesen treibt, letztere mitten unter ihren nicht stabférmigen
nichsten Verwandten, die noch die urspriinglichere Form bei-
behalten haben.... Nach solchen triiben Erfahrungen werden wir
auch kaum mehr an Mimikry denken, wenn uns irgendeine dieser
Fulgoriden an einen bestimmten, eventuell sogar in derselben
Gegend lebenden Schmetterling erinnert, weil uns die Unter-
suchung groBer Sammlungen lehrt, dall gewisse Farbentone und
Zeichnungselemente oder gewisse Gestalten in bestimmten Gegen-
den besonders hiufig sind oder selbst ausschlieBlich in einer Gegend
auftreten, so dafl wir geradezu von indischen, australischen, sid-
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afrikanischen ,,Mustern‘‘ sprechen konnen. Wir schlieflen in
solchen Fillen auf eine in der Gegend liegende, vielleicht hoch-
komplizierte, vielleicht hochst einfache physikalische oder che-
mische Ursache, die uns noch unbekannt ist und daher vorliufig
noch mit dem Namen ,,Genius loci Abel* bezeichnet werden kann.*

Es mag sein, daB Handlirsch in der Verfechtung der Atelie
etwas zu weit geht, und dafl manche der von ihm als atelisch be-
trachteten Erscheinungen sich doch noch mit der Zeit bei genauerer
Kenntnis der Lebensweise als zweckmiflige Anpassungen erweisen
werden. Aber jedenfalls hat er damit Recht, daB er besonders
betont hat, dafl nicht jede Reaktion auf dulere Bedingungen auch
einem besonderen Zweck dienen miisse und fiir solche Fille ist
an dem Begriff der Atelie festzuhalten.

Mit der Atelie hat Handlirsch noch einen anderen Begriff
konfundiert, der sich allerdings damit beriihrt, den ich aber doch
lieber getrennt halten mochte. Ich meine die Hypertelie.
Diesen Begriff hat Brunsier (1873) in die Literatur eingefiihrt und
bringt dafiir als erstes Beispiel die Eigenschaften der menschlichen
Seele; diese sind nach ihm ,,zunfchst Neugierde, dann philo-
sophisches Denken und Handeln und schliellich jene edle Regung,
welche Plato mit Kalokagathie bezeichnete. Man kann die ersten
Anfinge dieser Erscheinung als vom Kampf ums Dasein ausgehend
betrachten, allein die Encyklopidie des menschlichen Wissens
und die gesamte Kunst schielen weit tiber dieses Ziel hinaus und
wenn man hierin ein Naturgesetz erkennt, so mufl man dasselbe
als Hypertelie bezeichnen*. Brunner filhrt dann zahlreiche Bei-
spiele aus der Tierwelt an, die aber zum Teil in das Gebiet der
Atelie fallen, d. h. nicht mehr ein Ubers-Ziel-HinausschieBen der
urspriinglichen Zweckméafigkeit darstellen, sondern iiberhaupt
zweck 1 0 § sind. Besonders bezeichnend fiir den Begriff der Hyper-
telie scheinen mir aber die Beispiele, die Brunner zehn Jahre spiter
gebracht hat. Er verweist dort auf die Blattdhnlichkeit der Vorder-
fliigel zahlreicher Heuschrecken, die vom Standpunkt der Schutz-
anpassungstheorie entschieden als zweckmiBig zu betrachten sind.
Diese Ahnlichkeit geht aber bei gewissen Arten (z. B. Pterochroza)
in allen feinsten Details viel weiter als im Dijenste der Schutz-
anpassung notig wire, indem nicht nur das Gedder der Blitter,
sondern sogar teilweise Vergilbung, Rostflecken und Raupenminen
darauf nachgeahmt werden. Als zweites Beispiel bringt er die
Larve der Gattung Eurycorypha (Myrmecophana), die bis in alle
Details eine Ameise so tduschend nachahmt, dafl das im Dienste
der Schutzanpassung Notwendige bei weitem iibertroffen wird.
Es kann nun freilich die Frage aufgeworfen werden, ob nicht eine
weitgehende Anpassung, die dem menschlichen Auge tberfliissig
erscheint, gegeniiber den Feinden der Tiere, die vielleicht mit viel
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besseren Seborganen ausgestattet sind als der Mensch (Vogel!),
nicht doch notwendig ist; ,,um die zu tduschen, bedarf es einer
viel genaueren Nachahmung des Blattes in Farbe und Form, die
bis ins allerkleinste Detail geht‘ (Karny, 1914). Dariiber hat also
wohl noch die Beobachtung zu entscheiden. Aber jedenfalls wird
durch die gewihiten Beispiele klargelegt, was Brunner mit dem
Begriff der Hypertelie bezeichnen wollte: er betonte, dal darunter
,eine Uberschwenglichkeit, ein weit iiber die Notwendigkeit
hinausgehender Kraftaufwand zu verstehen ist‘‘, indem ,,die Nach-
ahmung anderer Formen auf eine Weise ausgebildet ist, welche
durch die dabei auftretende Minutiositit weit iiber das Notwendige
hinausgeht‘‘.

Wir haben also nach dem bisher Gesagten folgende Be-
griffe auseinanderzubalten: Wenn die Einwirkungen der duBeren
Bedingungen irgendwelche Merkmale hervorrufen, die fiir den
Bestand der Art gleichgiiltig sind, so sprechen wir von Atelie;
sind sie unter den gegebenen Lebensbedingungen niitzlich und
zweckentsprechend, so haben wir es mit Anpassung (Eutelie)
zu tun. Geht aber diese Anpassung weiter als notwendig wire,
so miissen wir das als Hypertelie bezeichnen. Das Wesen der
Hypertelie (wenn es iiberhaupt eine gibt) ist also, daBl der Bau
zwar zweckentsprechend ist, aber iiber das fiir den angestrebten
Zweck Notige noch hinausgeht. Alle diese drei Fille sind aber
als Reaktionen des Organismus auf dullere Faktoren zu betrachten.
Wenn sich diese dulleren Faktoren nicht &ndern, sondern dauernd
gleich bleiben, so wird demgemiB die Entwicklung in gerader
Linie weiter verlaufen und dies konnen wir als Orthogenese im
weiteren Sinne bezeichnen.

Ich mochte aber den Begriff der Orth o gen e s eim engeren
Sinne auf jene Fille einschridnken, in denen die Entwicklung
nachweisbar durch die duleren Faktoren nicht mehr beeinfluBt
wird, sondern lediglich nur auf Grund einer in inneren Faktoren
gelegenen Notwendigkeit geradlinig weiterschreitet. Diese Art
Orthogenese fillt dann aus dem Begriff der Anpassung vollstindig
heraus; sie wird oft Zweckloses, oft sogar direkt Zweckwidriges
schaffen. Geht die Zweckwidrigkeit zu weit, so mul8 die betreffende
Form aussterben und wir haben demgemidf in diesen Fillen von
Orthogenese wieder deutliche Endpunkte der Entwicklung vor uns.

Die Tatsache der Orthogenese ergibt sich mit Selbstverstind-
lichkeit aus dem Gesetz der progressiven Reduktion der Variabilitit.
Wenn eine Form lange Zeit hindurch an dieselben Lebensbedingungen
angepalt ist, so verliert sie allméhlich ihre Variabilitdit, d. h. die
Moglichkeit, Neues aus sich hervorzubringen. Sie wird sich daher
in einer bestimmten Richtung immer weiter entwickeln und nament-
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lich Organe, die urspriinglich im Dienste einer bestimmten An-
passung besonders ausgebildet worden waren, immer weiter aus-
bilden, bis deren Hypertrophie schlieBlich unzweckmifBig wird.
Es ist freilich oft schwer, solche Fille von Orthogenese tatsichlich
als solche, d. h. als zwecklos oder zweckwidrig zu erweisen.

Betrachten wir beispielsweise das Gebil gewisser Beuteltiere
(vorallem der Multituberkulaten, aber auch mancher Diprotodontier)
(Fig.27 a, b), so fillt uns auf, daB hier der letzte Priamolar des Unter-
kiefers auBerordentlich stark entwickelt ist, wihrend die voraus-
gehenden Zihne verkiimmert zu sein pflegen. Man konnte sich
leicht versucht fiihlen, hierin eine zwecklose, rein orthogenetische

Fig. 27. Beutlergebisse.

a = Schidel von Ptilodus; b = Unterkiefer von Abderites; ¢ = von Parab-
. derites. '

(Aus Abel.)

Hypertrophie zu erblicken. Dagegen spricht aber das Gebil von
Parabderites (IFig. 27¢), weil hier der dritte und vierte Primolar
zugammen vergroBert sind, was uns also zweifellos eine andere
Spezialisationsrichtung, aber dasselbe mechanische Ergebnis dar-
stellt. Hier kann also von Orthogenese (im engeren Sinne) nicht
mehr die Rede sein, weil doch hier P; gleichfalls vergrofert ist,
wiahrend er bei den anderen Formen der Riickbildung verfillt.
Vielmehr haben wir es hier tatséichlich mit einem idealen An-
passungstypus zu tun. ,,Eine Erklirung, die ... die Funktion
des Ptilodusgebisses in durchaus befriedigender Weise entritselt,
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hat J. W Gidley gegeben. Nach ihm war der grofle Pramolar des
Unterkiefers von Ptilodus in vorziiglicher Weise geeignet, dick-
rindige Friichte zu zerschneiden oder das Fleisch von Steinfriichten
abzuschiilen. Die freistehenden oberen Zihne waren bei dieser
FreBart insoferne von Wichtigkeit, als ihre Stellung sie dazu
befdhigen mufBite, eine groflere Frucht festzuhalten und ihr Ent-
gleiten aus den Kiefern zu verhindern. AuBlerdem hilt Gidley es
fiir wahrscheinlich, dafl die vorspringenden oberen Zihne dazu
geeignet waren, kleinere Iriichte oder Beeren von Zweigen abzu-
reifen. Die Mahlziéhne — im ganzen acht — iibernahmen dann
das weitere Zerkleinern und Zermahlen der Nahrung* (Abel, 1912).
Fur Abderites gibt Abel (1914) an, dall der groBe Unterkieferzahn
,die Aufgabe hat, Wurzeln zu zersigen, welche mit den fast
horizontal vorstehenden unteren Schneidezihnen aufgehoben werden
(R. Lohr, 1913)“.

Die riesigen Eckzihne von Smilodon (Fig. 25 d) kénnten leicht
die Meinung erwecken, dafl die Kiefer iiberhaupt nicht so weit
gebffnet werden konnten, dafl diese Zaihne normal hitten funktio-
nieren kénnen, und daB es sich in ihnen also um eine orthogenetische
Hypertrophie handle, die zur Gebrauchsuntahigkeit dieser méchtigen
Zihne gefiithrt hitte. Darnach hitte das Tier von der fleisch-
fressenden Lebensweise zum bloBen Blutsaugen iibergehen miissen.
Eine genaue Untersuchung der Muskelansitze und Gelenkflichen
hat jedoch ergeben, dafl der Unterkiefer so weit gedffnet werden
konnte, daB er ungefdhr senkrecht zur Léngsachse des Kopfes
stand. Wir haben also hier — wie bereits frither betont — einen
idealen Anpassungstypus vor uns. Das Gebifl funktionierte hier
derart, ,,daB der Unterkiefer zuerst weit nach unten und hinten
aufgerissen wurde, worauf der Oberkiefer nach unten herab-
geschlagen und dadurch die méichtigen oberen Hauer mit ihren
messerscharfen Ridndern tief in das Opfer eingeschlagen wurden‘
(Abel, 1922).

Diese beiden Beispiele zeigen uns schon zur Geniige, wie
vorgichtig wir bei der Analyse derartiger Félle sein miissen. Trotz-
dem finden wir aber wohl auch Beipsiele, in denen wir es sicher-
lich mit rein orthogenetischer, zweckwidriger Ausbildung gewisser
Organe zu tun haben. Die StoBzihne der dltesten Elefanten haben
ihnen zweifellos zum Aufwiihlen des Bodens bei der Nahrungs-
suche und spiter auch als Waffe im Kampfe gegen Feinde gute
Dienste geleistet. Es kommt aber schlieflich zu einer Hypertrophie,
die sie zu all diesen Funktionen unfdhig macht. ,,Beim Mammut
sind die Zahne so stark gekriimmt, dal daraus mit Sicherheit
hervorgeht, dafB sie nicht mehr als Waffe gedient haben konnen.
Besonders deutlich zeigt dies das Kolumbusmammut aus dem
Plistocin Nordamerikas, bei dem sich die stark eingerollten riesigen
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Zahne mit ihren Enden kreuzen‘* (Abel, 1912). Ahnliches gilt wohl
auch fiir die Hauer von Babirussa. Vielleicht haben wir eine #hn-
liche orthogenetische Hypertrophie auch in dem michtigen, fast
4 m spannenden Geweih von Megaceros vor uns. Bei Mesoplodon
layardi waren die Unterkieferzihne so weit ausgebildet, daB sie
sich iiber dem Oberkiefer kreuzten und die Schnauze daher
hochstens 2 bis 3 em weit maximal gedffnet werden konnte.

Bei grasbewohnenden Orthopteren (besonders Acridiern)
konnen wir sehr hiufig eine extreme Streckung des Korpers im
Dienste der Schutzanpassung feststellen; an dieser nehmen aber
auch die méinnlichen Genitalien mit teil, obwohl das fiir den Zweck
der schiitzenden Ahnlichkeit ganz belanglos ist, da sie ja ohnehin
von den Flugorganen bedeckt und daher in der Ruhelage nicht
sichtbar sind. — Salfeld hat ferner darauf aufmerksam gemacht,
dafB gewisse Spezialisationen im Laufe der Phylogenese der
Ammonitenschalen nicht durch #duflere Ursachen erklirt werden
konnen, sondern auf eine innere Entwicklungstendenz zuriick-
gefiihrt werden missen, wodurch sie dann also auch ins Gebiet
der Orthogenese fallen. ,,Theoretisch kénnte die Ammonoideen-
schale noch ganz andere Abinderungen erfahren. Fiir die Form-
beschrinkung und Formmoglichkeit, sowie fiir die sich immer wieder-
holende Herausbildung der gleichen Charaktere (Iteration und
Konvergenz) miissen wir bestimmte endogene Faktoren verant-
wortlich machen. Durch den EinfluB der Umwelt sind sie nicht
erkldrbar. Des weiteren habe ich nachgewiesen*, fihrt Salfeld
fort, ,,daf im Jura und der Kreide der Innenlobus zwar der Sitz
der primitivsten Charaktere ist, aber in den verschiedensten Ent-
wicklungsreihen der Ammonoideen zu den verschiedensten Zeiten
von der urspriinglichen Zweispitzigkeit zur Dreispitzigkeit iiber-
geht. Auch hierfiir ist ein allen Ammonoideen zukommender be-
stimmter, endogener Anlagenkomplex verantwortlich zu machen,
der bei der Weiterentwicklung nur eine ganz bestimmte Form-
moglichkeit . zuldft.

Die angefithrten Beispiele werden gentigen, um zu zeigen,
was ich unter Orthogenese verstanden wissen will: die Entwicklung,
die lediglich durch innere Faktoren bedingt und von den #uleren
unabhingig ist. Sie tritt im allgemeinen nur bei alternden Stdmmen
auf, die ihre phylogenetischen Entwicklungsmoglichkeiten erschopit
haben und nicht mehr anpassungsfihig sind.

Nachdem wir nun die Endpunkte der stammesgeschichtlichen
Entwicklung kennen gelernt haben, ist es uns moglich, auch an die
Hauptaufgabe der phylogenetischen Methodik, an die

5. Ermittlung der Entwicklungslinien zu schreiten, die schlief3-
lich zu diesen Endpunkten fithren. Wenn wir an dieses Problem
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herantreten, ist es zweckmifBig, an das im palaeontologischen Teile
iiber den Elefantenstammbaum Gesagte anzukniipfen. Ich habe
dort darauf hingewiesen, da wir iiber den tatsdchlichen Verlauf
der Stammeslinien iberhaupt nichts wiifiten, wenn uns beispiels-
weise nur Palaeomastodon, Tetrabelodon productum, Mastodon
borsoni und Elephas primigenius bekannt wiren. Tatsédchlich
kénnen wir keine der genannten Arten von einer der anderen ab-
leiten. Bei Palaeomastodon sind die StoBzdhne des Unterkiefers
ganz flachgedriickt, was sicher kein urspriingliches Merkmal,
sondern eine hohere Spezialisation bedeutet; bei Tetrabelodon
sind sie dagegen in dieser Hinsicht urspriinglicher, da sie noch
einen ovalen bis runden Querschnitt besitzen, wihrend die be-
deutendere Linge der StoBzihne hier eine Weiterentwicklung
gegeniiber Palacomastodon darstellt. Andrerseits zeigen die Backen-
zidhne der vier genannten Formen ganz verschiedene Typen, die
sich nicht aufeinander, sondern nur auf eine gemeinsame Stamm-
form zuriickfiihren lassen. Wir haben also hier den Fall vor uns,
dall bei verschiedenen Formen Spezialisationen in verschiedener
Richtung festzustellen sind. Wir diirfen dann solche Formen nicht
in direkte genetische Verbindung miteinander setzen, sondern
sind genétigt, andere Verbindungsglieder zwischen ihnen anzu-
nehmen. Besonders deutlich ist dies in dem Falle Palaeomastodon-
Tetrabelodon, wo das einemal die Stofzahnform (im Querschnitt)
spezialisiert, die L4 n ge primitiv, das andere Mal umgekehrt
die Form primitiv, die Linge spezialisiert ist. In allen solchen
Fillen, wo bei der einen Species das eine Merkmal urspriinglich,
das andere hochentwickelt ist, wahrend bei der anderen Species
das Umgekehrte der Fall ist, sprechen wir von
Spezialisationskreuzungen. Wann immer wir
zwischen zwei Formen Spezialisationskreuzungen feststellen konnen,
ist es damit stets sicher erwiesen, dafl die beiden Formen mit-
einander nicht in direkten genetischen Zusammenhang gebracht
werden diirfen. Wir miissen vielmehr dann stets annehmen, dafl
beide Formen voneinander unabhingig aus einer gemeinsamen
Stammform hervorgegangen sind, welche sich noch in bezug auf
beide Merkmale primitiv verhalten hat. Besonders wertvoll fiir
die phylogenetische Forschung sind jene Fille, in denen es uns
moglich ist, die Existenz der Spezialisationskreuzungen auch causal
zu erkldren. Sehr oft verhilt sich die Sache ndmlich so, daB die
urspriinglichen Ahnenformen, die sich in jeder Hinsicht primitiv
verhielten, noch nicht gut an ihre Lebensbedingungen angepaft
waren und daB eine Vervollkommnung der Anpassung dann eine
Spezialisation entweder in der einen oder in der anderen Richtung
naturnotwendig herbeifithrte. Die Viviparitit der Sidugetiere war
sicherlich ein Fortschritt gegeniiber ihren oviparen Reptilahnen.
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Aber bei den iltesten Siugetieren wurden die Jungen immerhin
noch in einem sehr primitiven Zustand geboren und waren damit
zweifellos vielen Gefahren ausgesetzt. Eine Vervollkommnung der
Anpassung konnte nun entweder in der Weise vor sich gehen, daB
die hilflosen Jungen vom Muttertier in einer Hautduplikatur
geborgen wurden, oder dall sie linger im Mutterleib verblieben.
Der eine Weg wurde von den Beuteltieren eingeschlagen und fiihrte
zur Ausbildung des Beutels und der Beutelknochen; der andere
Weg war den Placentalsiugern nur durch weitere!) Ausbildung
der Placenta und Erweiterung des Beckenausganges ermoglicht.
So begreifen wir also, daB die Ausbildung des Beutels einerseits,
die der Placenta unter gleichzeitiger Erweiterung des Becken-
ausganges andrerseits zwei divergierende Spezialisationsrichtungen
darstellen, von denen entweder die eine oder die andere weiter
ausgebildet wurde. Wéihrend die in beiderlei Hinsicht primitiven
Ahnen frithzeitig ausstarben, treffen wir bei den Deszendenten
die zwischen Beutlern und Placentaliern herrschende Spezialisations-
kreuzung: bei den einen Spezialisation in bezug auf die Ausbildung
des Beutels bei gleichzeitig primitiv bleibendem Beckenausgang,
bei den anderen das Umgekehrte.

Auf einen analogen, sehr instruktiven Fall hat Martine hin-
gewiesen. Nach ihm sind die Flohe (Puliciden) von staphyliniden-
artigen Kéfern, also Insekten mit verhédltnisméaBig langen Fiihlern,
abzuleiten. Bei den Flohen sind die Fiihler ,,vollstindig in den
Fiihlergruben verborgen und sehr gekiirzt, zweifellos eine un-
mittelbare Anpassung an die Bewegungsnotwendigkeit im Pelz
oder Gefieder; dhnliche Vorgdnge finden sich auch bei Léiusen
und Mallophagen‘‘. Nun gibt es Flohe, die ein sogenanntes ,,Caput
fractum*‘, d. h. eine Kopfkapsel mit einem Gelenk auf der Riick-
seite in der Nahe des Fiihlergrundes, besitzen und sich dadurch
von ihrer hypothetischen Stammform, bei der zweifellos so ein
Gelenk noch nicht vorhanden sein konnte, als wesentlich hoéher
spezialisiert erweisen. Diejenigen Flohe aber, die kein Caput
fractum aufweisen, haben die Fiihler in weitgehendstem Malle
reduziert, also auch wieder eine vorgeschrittene Spezialisation.
Wir haben hier somit zwei divergierende Spezialisationsrichtungen:
einerseits die Ausbildung eines Caput fractum, andrerseits die
Verkiirzung der Fihler. In beiden Richtungen finden wir als
Endresultat das vollkommene Verborgensein der Fiihler, das —
wie soeben dargelegt — eine Anpassung an die Lebensweise dar-
stellt. Das Caput fractum ,,ist weiter nichts als das Extrem in der
Anordnung von Fiihlern und Fiihlergruben. Die Fiihler finden in

1) Wie schon im ontogenetischen Teile erwéhnt, finden sich einfache
placentaahnliche Bildungen auch bei gewissen Beutlern (Phascolarctos,
Perameles).
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den Fiithlergruben dadurch Platz, daB ihr Ursprung gegen die
Mittellinie oder was dasselbe ist, gegen den Riicken hin verschoben
werden und gleichzeitig die Fiihlergeiflel verkiirzt wird. Wo die-
selbe ziemlich lang blieb, muBte der Verschiebungsproze8 am
weitesten gehen, und die Folge war, daB sich die Fihlergruben
von beiden Seiten in der Mittellinie berithrten und ein Caput
fractum erzeugten. Dafl die nebenbei gewonnene Elastizitit des
Buges Vorteil bieten mag, 148t sich denken. Da aber die Ver-
lagerung des TFiihlergrundes gegen den Riicken in der Richtung
der Entwicklung des Flohtypus iiberhaupt liegt, ist. . die wenigst
entwickelte Fiihlergrube als monophyletisch primitiv aufzufassen.

Dazu werden Formen, die es gerade in Riicksicht auf die Fiihler-
verkiirzung besonders weit gebracht haben, also in dieser Richtung
hoch spezialisiert sind, nicht zur Bildung eines Caput fractum
neigen. Dieses gegenseitige Verhéltnis zweier Spezialisierungs-
prozesse ist ein lehrreiches Beispiel fiir zweifellos weit verbreitete
Dinge, die aber nicht immer so einfach zu iibersehen sind.*

Derartige Erwigungen machen es uns begreiflich, dafl wir
in sehr vielen Fillen auf Spezialisationskreuzungen stoBen und
die in jeder Hingsicht primitiven Ahnen meist erloschen sind, weil
sie eben nicht so gut angepafit waren wie ihre in der einen oder
anderen Richtung spezialisierten Deszendenten. So erweisen sich
denn auch alle heute lebenden Formen, die in der ersten Epoche
der Deszendenzlehre als besonders primitiv an die Wurzel groBerer
Gruppen gestellt worden waren, bei ndherem Zusehen doch wieder
in mancher Hinsicht hoch spezialisiert, so dal} sie keinesfalls als
die direkten Ahnenformen betrachtet werden diirfen. Der berithmte
Amphioxus (Branchiostoma) ist tatséchlich durch viele Merkmale
als relativ urspriingliche Form unter den Chordoniern ausgezeichnet,
kann aber trotzdem keinesfalls die direkte Ahnenform der Wirbel-
tiere darstellen, da namentlich die weitgehende Asymmetrie der
Korpersegmentierung und die asymmetrische Lage gewisser Organe
(Riechgrube usw.) sicherlich eine sekundidre Spezialisierung dar-
stellen. Dagegen sind die persistierende Chorda, die mangelnde
Kopfbildung, der Bau des Blutgefd3systems und entsprechend der
Ptychopterygiumtheorie auch der Mangel von paarigen Extremi-
titen, an deren statt eine Metapleuralfalte vorhanden ist, als
primitive Merkmale aufzufassen.

Ebenso sind auch die sogenannten ,,Urinsekten‘* in mancher
Hingicht weitgehend spezialisiert: die Proturen vor allem durch
den Verlust der Fiihler, die Apterygoten durch den Bau der Mund-
teile usw. Unter den Pterygoten erweist sich als eine der primitivsten
rezenten Formen die eigenartige Gattung Grylloblatta; aber auch
bei ihr finden wir vorgeschrittene sekundidre Spezialisationen,
namentlich in dem Verlust der Fliigel und in der Asymmetrie der



Die Methoden der phylogenetischen Forschung 339

d* Genitalien. Die Heuschreckengattung Tympanophora ist zweifel-
los die relativ urspriinglichste rezente Laubheuschrecke und schlieBt
sich im Bau des Ge#dders direkt an die carbonischen Caloneuriden
an; doch ist die Ausbildung eines méichtigen Zirpapparates beim &
und die Reduktion der Flugorgane beim Q eine weitgehende ein-
seitige Spezialisierung.

Besonders interessant sind in dieser Hinsicht die Monotremen,
die am Anfang des Systems der rezenten Siugetiere stehen und sich
im Bau des Gebisses an die mesozoischen Multituberkulaten
anschlieBen. Sie weisen zahlreiche primitive Merkmale auf, namlich
auBer der Form. der Ziéhne noch die folgenden: Besitz eines Ei-
zahnes bei Echidna, freies Coracoid, Secapula ohne Crista (bei
Ornithorhynchus), sehr primitiver Bau der Weichteile der Vorder-
extremitit, Lage von Radius und Ulna, Anatomie des Herzens,
Anordnung der einzelnen Abschnitte des furchenlosen Ge-
hirnes, das Venensystem, der auflerordentlich primitive, noch ganz
an Reptilien erinnernde Bau der Vorderarmarterie, Beschaffenheit
des Kehlkopfes, Geschlechtsapparat, das ringférmige Tympanicum
und der noch auffallend an die Columella der Reptilien erinnernde
Stapes, der Bau des duleren Gehoérganges, Bau der Milchdriisen,
die Oviparitit, das primitive Marsupium, die niedrige Korper-
temperatur, das Vorhandensein von Parietale mediale und laterale,
die Form des Opisthoticums, die auffallend lange Symphyse
zwischen Ischium und Pubis. Diesen primitiven Merkmalen stehen
aber auch wieder zahlreiche sekundare Spezialisationen gegeniiber,
namlich: Verlust des Gebisses, Reduktion der Kiefer, enge Mund-
spalte, Ausbildung eines Hornschnabels, Hornzihne im hinteren
Drittel der Zunge bei Ornithorhynchus, Bau der Zunge bei Echidna,
Ausbildung von zahlreichen feinen Tastorganen am Schnabel von
Ornithorhynchus, die vom Trigeminus innerviert werden, Verlust
der Magendriisen, Mehrschichtigkeit des Magenepithels, die Gréfle
des Gehirnes, Vorhandensein von Schenkel (Knie)driisen,Aus-
bildung eines tibialen Sesambeines, Besitz von Grabkrallen, ferner
speziell bei Ornithorhynchus eine Anzahl von Merkmalen, die als
Anpassung an die aquatische Lebensweise zu deuten sind, wie die
Ausbildung von Schwimmhéuten, Riickbildung des dulleren Ohres,
des Geruchsorgans und des Marsupiums. Die Gegeniiberstellung
aller dieser Merkmale zeigt uns deutlich, daf die Monotremen
keineswegs die Ahnen der iibrigen Sauger darstellen, sondern dafl
sie vielmehr als weitgehend spezialisierte Abkommlinge der dltesten
Sédugerahnen anzusehen sind.

Ebenso konnen auch die Crossopterygier — wie bereits im
palaeontologischen Teile erwahnt — nicht als die direkten Ahnen der
Landwirbeltiere angesehen werden; denn ihre Familie der Holopty-

chiden, die hinsichtlich des Flossenbaues am primitivsten sind, be-
Abderhalden, Handbuch der hiologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 23
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sitzen schon sehr komplizierte (dendrodonte) Zahne, wie wir sie erst
bei den jiingeren Stegocephalen antreffen; bei den Osteolepiden sind
die Zshne dagegen nur an der Basis gefaltet, die Flossen aber hoher
spezialisiert. Demgemil kénnen wir auch keine dieser beiden
Familien von der anderen ableiten, sondern nur beide von gemein-
samen Vorfahren.

Ahnliche Beispiele treffen wir immer wieder in allen méglichen
Gruppen. Es sei hier nur noch auf die orthopoden Dinosaurier
(Ornithischier) verwiesen. Wir haben hier bipede bodenbewohnende
Formen wie Iguanodon und andrerseits sekundir arborikole wie
Hypsilophodon. Aus dem Vergleich beider Typen ergibt sich aber
»mit voller Klarheit, daBl Hypsilophodon einer von Iguanodon
vollkommen verschiedenen Entwicklungsreihe der Ornithischier
angehort; es kann nicht sein Vorfahre sein, da ja bei ihm der vierte
und fiinfte Finger rudimentidr geworden sind, und es kann auch
nicht sein Nachkomme sein, da die drei funktionellen Finger viel
einfacher und primitiver als bei Iguanodon gebaut sind‘‘ (Abel, 1922).

Wir sehen eben immer und immer wieder, daf die eine Form
oder Gruppe in der einen, eine andere in der anderen Richtung
hoher spezialisiert ist, daf bei der einen das eine Organ, bei der
andern ein anderes auf hoherer Entwicklungsstufe steht. Wenn
wir die Entwicklungsstadien studieren, die von den verschiedenen
Organen zu irgendeiner Zeitepoche erreicht werden, so werden
wir demgemiB ,finden, daf dieselben verschiedenwertig sind.
Einige sind unverkennbar weiter vorgeschritten als die andern.
Korrespondierende Entwicklungsstadien der verschiedenen Organe. .

fallen keineswegs auch in der Zeit zusammen. Umgekehrt werden
wir finden, daB in jeder beliebigen geologischen Epoche ein Organ
oder eine Organgruppe eine viel hohere Entwicklungsstufe erreicht
hat als andere* (Arber und Parkin). Dies ergibt sich mit Selbst-
verstdndlichkeit aus der Tatsache der Spezialisationskreuzungen.
Daraus ein besonderes ,,Gesetz korrespondierender Entwicklungs-
stadien‘ zu machen, erscheint mir iberfliissig.

Ahnenreihen, Stufenreihen, Anpassungs-
reih en. Nur in wenigen Fillen ist unsere Kenntnis schon so weit
vorgeschritten, dal wir die uns bekannten Formen in direkten
Ahnenreihen miteinander verbinden konnen, wie z. B. beim
Elefantenstammbaum (Fig. 15), beim Pferdestammbaum usw.
Uberall dort, wo sich aber Spezialisationskreuzungen konstatieren
lassen, diirfen wir dagegen keine direkte genetische Verbindung
annehmen, wie aus dem vorstehenden hervorgeht. Abel hat in
dieser Richtung das Gebil der alttertidren Nashorner Europas
einer eingehenden kritischen Studie unterworfen. Es hat sich dabei
gezeigt, daB das mitteleocine Prohyracodon orientale in bezug
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auf alle untersuchten Merkmale die primitivste Form darstellt;
der gleichfalls mitteleocine Hyrachyus agrarius ist demgegeniiber
in bezug auf die Crista der Molaren hoher spezialisiert. Verfolgen wir
nun die oligocinen Formen, so ist hier Meninatherium telleri in bezug
auf den Kronenumril3 des vierten Priamolaren, Epiaceratherium bol-
cense in bezug auf das Antecrochet der Molaren, Praeaceratherium
filholi in bezug auf die Richtung des Protoloph und Metaloph im
vierten Primolaren héher spezialisiert, in den iibrigen Merkmalen
primitiv. Nun folgt Praeaceratherium minus, das auller dem bei
Pr. filholi hoher entwickelten Merkmal auch noch in bezug auf den
Kronenumrifl des vierten Pramolaren und in bezug auf das Basal-
band an der Innenwand der Molaren eine hohere Entwicklungs-
stufe darstellt. Protaceratherium cadibonense verhilt sich nur mehr
in bezug auf die Neigung des Ectolophs nach innen und in bezug
auf das Basalband an der Innenwand der Primolaren primitiv,
in allen anderen verglichenen Merkmalen dagegen spezialisiert.
Protaceratherium minutum wund Aceratherium lemanense sind
dagegen schon in allen der Untersuchung unterzogenen Charakteren
hoher entwickelt. Daraus ergibt sich, da wir hier eine direkte
Ahnenreihe nur von Prohyracodon {iiber Praeaceratherium und
Protaceratherium zu Aceratherium ziehen diirfen, wihrend Hyra-
chyus, Meninatherium und Epiaceratherium dieser Reihe gegen-
iiber deutliche Spezialisationskrenzungen aufweisen. Diese Gattungen
stellen also zwar primitivere Stufen der Nashornentwicklung dar,
liegen aber nicht in der Ahnenreihe selbst, sondern miissen als
Seitenzweige derselben betrachtet werden.

Wiren uns nur die Seitenzweige bekannt, so diirften wir sie
nicht zu einer Ahnenreihe verbinden, sondern koénnten die gemein-
same Stammform (Prohyracodon) nur theoretisch erschlieflen.
Wir diirften demgemil3 nur von einer Stufenreihe sprechen, nicht
von einer Ahnenreihe. Diese Begriffe miissen stets streng aus-
einandergehalten werden, wir miissen uns aber gleichzeitig stets
vor Augen halten, daBl die Stufenreihen der phylogenetischen
Forschung sehr wichtige Anhaltspunkte zur Ermittlung der wirk-
lichen Ahnenreihen liefern. Wir miissen dabei stets daran fest-
halten, ,,relativ urspriingliche‘‘ und ,,relativ hochstehende‘‘ Formen
zu unterscheiden. Obwohl Hyrachyus, Meninatherium und Epi-
aceratherium nicht als die direkten Vorfahren von Protaceratherium
und Aceratherium in Betracht kommen kénnen, weil sie in anderen
Merkmalen hoher entwickelt sind, miissen sie doch ibhnen gegeniiber
als relativ urspriinglich betrachtet werden, weil bei ihnen die
Spezialisation nur in je ein e m Merkmal eingetreten ist, bei jenen
hochstehenden Formen dagegen in allen oder den meisten.

Wenn wir versuchen, iiber die stammesgeschichtliche Ab-
leitung der Flederméuse ins klare zu kommen, so drangt sich uns

23*



342 H. H. Karny

vor allem die Frage auf, wie der Fledermausfliigel entstanden
sein mag. Die uns bekannten Fledermiuse geben uns dariiber
keinen Aufschluff, weil sie alle ausnahmslos in dieser Richtung
schon hoch entwickelt sind. Aber eines ist uns von vornherein klar,
dal ndmlich der Fledermausfliigel zweifellos als eine Anpassung
an die Fortbewegung in der Luft entstanden sein muB. Wir werden
nun alle Séugetiere, bei denen sich die Weiterentwicklung in der
Richtung einer derartigen Anpassung bewegte, einer vergleichenden
Betrachtung unterziehen. So erhalten wir dann eine Kette von
Anpassungsstufen an die Fallschirmbewegung, ,,die mit dem
Eichhérnchen beginnt, iiber einen Halbaffen (Propithecus) zu dem
Satansaffen (Pithecia) fortschreitet, zu den Fallschirmbeutlern
(Acrobates, Petauroides, Petaurus) hiniiberfihrt, sich in den
Nagetieren (Pteromys, Sciuropterus, Anomalurus) fortsetzt und
mit Galeopithecus endet. Diese Reihe kann keineswegs als Stammes-
reihe betrachtet werden, da wir ja sehen, dafl Angehorige der ver-
schiedensten Siugetierordnungen, ja selbst Unterklassen (Beutler;
Placentalier: Nager, Halbaffen, Affen, Galeopitheciden) auf ver-
schiedenen Stufen dieser Reihe stehen‘’ (d4bel, 1912). Wir haben
also lediglich eine Reihe vor uns, in der die Ausbildung eines
einzelnen Organs auf verschieden hohen Stufen der Anpassung
steht. Wir konnen kein Glied der Reihe phylogenetisch von den
vorausgehenden ableiten, wohl aber miissen wir annehmen, dafl
jedes Glied in seiner Stammesgeschichte Stadien durchgemacht
hat, die in bezug auf die Ausbildung dieses einen Organs den
vorausgehenden Gliedern dhnlich waren, wihrend es sich nabiir-
lich in bezug auf alleiibrigen Merkmale (die Gruppencharaktere usw.)
davon wesentlich unterscheiden muflite. Eine 4hnliche Reihe miissen
auch Fledermiuse durchgemacht haben, nur mit dem Unterschied,
dafl bei ihnen gleichzeitig auch eine allmidhliche Verlingerung der
Finger und Mitbeteiligung des Chiropatagiums an der Flugfunktion
eintrat. In phylogenetischer Hinsicht haben wir also das Ergebnis
zu verzeichnen, daBl wir zwar die wirklichen Ahnen der Fleder-
miuse damit noch nicht kennen gelernt haben, dall wir aber eine
Vorstellung davon bekommen haben, wie sich der Fledermaus-
fliigel allméhlich aus dem normalen Vorderbein der iibrigen Siduge-
tiere zunichst durch Ausbildung einer Hautfalte und dann eines
Fallschirmes herausgebildet hat.

So hat sich das Studium der Phylogenie einzelner Organe
an der Hand von Anpassungsreihen fiir die stammesgeschichtliche
Forschung als sehr fruchtbar erwiesen, wobei aber allerdings immer
daran festzuhalten ist, daf die dabei in Betracht kommenden
Formen nicht wirklich durch direkte Abstammung miteinander
verkniipft sind, sondern dafl sie uns nur dariiber Aufschluff geben,
wie sich das eine betreffende Organ im Laufe der Phylogenie all-
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miihlich weitergebildet hat. Einige Beispiele mogen das hier noch
niher erlautern.

Besonders das Studium des Spaltoffnungsapparates durch
Porsch (1905) hat in dieser Hinsicht glinzende Ergebnisse geliefert.
Es dringt sich ja unwillkiirlich die Frage auf, wie der so regel-
milig und kompliziert gebaute Apparat der hoheren Bliiten-
pilanzen stammesgeschichtlich aus einfachen, gleichwertigen Epi-
dermiszellen entstanden sein mag. Zur Losung dieses Problems
stehen uns natiirlich nirgends wirkliche Ahnenreihen, sondern
stets nur Anpassungsreihen zur Verfiigung. Nach Porsch ,,haben
wir als dltesten Schritt zur Ausbildung des Spaltoffnungsapparates
das Auftreten von zwischen beliebig vielen, unmittelbar aneinander-
grenzenden Epidermiszellen eingeschalteten und diese zunichst
nicht vollstindig trennenden Intercellularriumen aufzufassent‘.
Solche, allerdings schon immer von zwei Schliefzellen begrenzte
Intercellularrdume finden wir bei Sphagnum (Fig. 18 a), die nach
Porsch einen auf einem urspriinglichen Zustand stehen gebliebenen
Apparat darstellen!). Der Autor betont dabei ausdriicklich, daB er
,,mit der Auffassung des Spaltéifnungsapparates von Sphagnum
als eines urspriinglichen Zustandes keineswegs dasselbe von der
systematischen Stellung der Familie gesagt haben wollte‘. , ,Bei
den feuchten FExistenzbedingungen, unter denen die Torfmoose
vegetieren, erscheint es begreiflich, dafl der Sporophyt mit einem
auf einer urspriinglichen Stufe stehenden Spaltéffnungsapparat
als Transspirationsregulator sein Auskommen finden konnte. Die
Zweizelligkeit des Apparates wurde hierbei noch vor Trennung
der ,UrschlieBzellen‘ erworben.“ So konnte also dieser Apparat
gerade bei den Sphagnaceen auf einer relativ urspriinglichen Stufe
stehen bleiben, wihrend die Familie in anderen Merkmalen sich
weiter spezialisiert hat. Porsch nimmt mit seiner Auffassung
ausdriicklich gegen Haberlandt Stellung, der mit grofem Nach-
druck die Annahme verfochten hat, dafl es sich hier um reduzierte
Spaltoffnungen handle!). Innerhalb der Moose koénnen wir dann
die ganze Anpassungsreihe bis zu einer Stufe verfolgen, die bei
den Pteridophyten ausgebildet ist und in weiterer Vollendung
bei den durch sekundire Anpassungen nicht verdnderten Spalt-
offnungen der Angiospermen herrschend wurde. So ,,besitzt das
Sporogon von Anthoceros nicht nur echte zweizellige Stomata,
sondern der feinere Bau derselben stellt auch den Hohepunkt der
Organisation des Spaltéffnungsapparates im Gesamtbereiche der
Bryophyten dar‘. Selbst unter den Angiospermen, die weitgehend
dureh sekundire Anpassungen verdndert wurden, finden wir einen

1) Neuerdings betrachtet Kuhlbrodl diese von Porsch als primitiv auf-
gefaBten Typen allerdings wieder als ,,regressive Fehlbildungen**.
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entsprechenden Typus wenigstens noch ontogenetisch ausgeprigt
(Fig. 18 b). Dieser ,,Pteridophytentypus‘ bedeutet eine Vorstufe
zu den beiden Extremen: Gymnospermentypus und Normaltypus
der héheren Pflanzen. ,,Die Abdnderung des Normaltypus bewegt
sich extrem nach zwei Richtungen und zwar im Sinne weitgehender
xerophytischer und hygrophiler Anpassung.“ Schon bei =xero-
phytisch angepafiten Pteridophyten tritt nicht nur im histologischen
Gesamtbau, sondern auch in der Awusbildung des Lignins der
direkte Vorliufer des Gymnospermentypus auf. Dieser ist als
Umformungsprodukt des Pteridophytentypus im Sinne einer An-
passung an Trockenheit aufzufassen. Auch der Spaltéffnungstypus
der relativ urspriinglichsten Angiospermen (Casuarina Fig. 18¢)
,,zeigt in vollem Einklange mit der aus dem sonstigen Bau dieser
Gattung folgenden Verwandtschaft derselben mit den Gymno-
spermen in seinem gesamten morphologischen Grundplan alle
charakteristischen Merkmale des Gymnospermentypus, unter-
scheidet sich jedoch von diesem durch zwei Merkmale, welche in
der speziellen Art ihrer Ausbildung und Kombination mit den
iibrigen Merkmalen nur ihn charakterisieren, ist also der klare
Ausdruck sowohl der ehemaligen Verwandtschaftsbeziehungen
der Gattung mit den Gymmnospermen, als ihrer gegenwirtigen
selbstindigen Stellung innerhalb der Amngiospermen‘‘. Auch iiber
die Entwicklung der weiteren Anpassungstypen innerhalb der
Angiospermen sind wir vielfach durch Anpassungsreihen gut
unterrichtet. So ist beispielsweise bei Acacia der Sprung von der
Laubblattspreite zum Phyllodium auffallend grof und fehlt uns
hier jedes vermittelnde Zwischenstadium im Laufe der Ontogenie.
Dagegen konnen wir ohne weiteres die im Bau der Stomata der
Achse bei Cytisus (Fig. 19d), Spartium und Genista ,,verwirk-
lichten Bautypen als phylogenetische Vorliufer des im Phyllodium
von Acacia fertig vorliegenden Endstadiums betrachten. Wir k6nnen
dies um so mehr, als auch bei Acacia der gesamte Querschnitts-
umril der Schliefzellen sowohl in der Gestalt und der Richtung
der michtig geférderten Vorhofleisten als in der starken Ver-
kiirzung der Innenwand eine Wiederholung und Steigerung des
Bautypus der fritheren Arten darstellt‘. Auch hier handelt es
sich natiirlich wiederum nur um eine Anpassungsreihe, nicht um
eine direkte Ahnenreihe. Aber doch sind die daraus gewonnenen
Resultate phylogenetisch sehr wertvoll.

In #hnlicher Weise hat Porsch (1914) auch die Entstehung der
typischen Septalnektarien der Monocotylen an der Hand einer der-
artigen Anpassungsreihe erliutert. Wir finden bei der Dicotylen-
gattung Caltha unter den Polycarpicae (Ranales) Honigdriisen in
Form zweier flacher Vertiefungen zu beiden Seiten jedes aus einem
Fruchtblatte bestehenden Fruchtknotens. ,,Das Nektarium von
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Caltha palustris ist bis heute dauernd auf dem Stadium stehen
geblieben, das bei den Monokotylen durch Verwachsung mehrerer
einblitteriger Fruchtknoten zum Septalnektarium fithren mii3te.
Stellen wir uns die freien Fruchtknoten der Caltha-Bliite mit ihren
seitlichen Oberflichennektarien miteinander verwachsen vor, $0
haben wir eine Dicotyle mit Septalnektarien vor uns.* Das Ver-
stdndnis dieser Weiterentwicklung ,,erschliet uns die Gattung
Tofieldia. Tofieldia palustris stellt uns das phylogenetisch éltere
Stadium dar. Hier scheidet nédmlich noch die ganze Oberfliche
des Fruchtknotens Honig ab. Bei Tofieldia calyculata hingegen
erscheint die Honigabscheidung schon auf die hier meist noch
vollkommen freien Wandfurchen beschrinkt. Ausnahmsweise tritt
schon hier gelegentlich teilweise Verwachsung zweier benachbarter
Fruchtblatter auf. Und dieser so unscheinbare Vorgang bedeutet
den ersten Entscheidungsschritt vom urspriinglich aulen gelegenen
Nektarium zum inneren Septalnektarium‘. Dieses finden wir
dann in typischer Ayusbildung im Gesamtbereiche der Liliifloren,
aber auch bei den Musaceen und anderen Scitamineen, wo der
Honig bekanntlich in den durch Verwachsung der Fruchtblitter
gebildeten Scheidewinden, den Septen, des Fruchtknotens aus-
geschieden wird. Damit ist also ein wichtiger Schritt zur Erkenntnis
der phylogenetischen Herkuntt der Monocotylen aus einem den
Polycarpicae nahestehenden Verwandtschaftskreise getan, wenn
uns auch die wirklichen Ahnenformen damit noch nicht gegeben sind.

Namentlich bei der Erforschung der Phylogenie der hoheren
Kategorien ist eine derartige Zusammenstellung von Anpassungs-
reihen meist der einzig mogliche Weg, der uns iiberhaupt zu einem
Ergebnis fithren kann. Ordnen wir beispielsweise all die verschiedenen
Sehorgane im Tierreich vom einfachen Pigmentfleck der niedersten
Typen bis zum inversen Blasenauge einerseits und zum Facetten-
auge andrerseits in Form solcher Anpassungsreihen an, so erhalten
wir zwar bunt zusammengewiirfelte Reihen, in denen Vertreter
der verschiedensten Kreise und Klassen miteinander abwechseln.
Diese Reihen sagen uns demgemil noch gar nichts iber die wirk-
lichen Ahnen der hoheren Wirbeltiere einerseits und der Insekten
andrerseits; aber sie erschlieBen uns das Verstdndnis, auf welchem
Wege bei diesen hochstehenden Formen der so auBerordentlich
komplizierte Sehapparat aus verhdltnismadBig einfachen Anlagen
der primitiven Ahnen entstanden sein mub.

Bei der Ableitung der Fortbewegungsorgane der Wirbeltiere
kniipfen wir am besten an Amphioxus an, der in dieser Hinsicht
ganz primitive Charaktere beibehalten hat. Auch hier handelt
es sich natiirlich nur um eine Anpassungsreihe, denn wir haben
bereits frither gesehen, dafl Amphioxus nicht als die direkte Ahnen-
form der Wirbeltiere in Betracht kommen kann. Amphioxus
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besitzt einen medianen Hautsaum (die diphycerke Schwanzflosse)
und je einen lateralen Hautsaum (die Metapleuralfalte). Im Laufe
der phylogenetischen Weiterentwicklung wird der mediane Haut-
saum zunéchst in einzelne Flossen (Caudalis, Dorsales, Anales)
aufgelost und spiter die Schwanzflosse selber durch Einbeziehung
der zweiten Analis heterocerk (Selachier usw.), sodann weiterhin
bei den Knochenfischen homocerk. Diese homocerke Schwanzflosse
kann auch dreilappig ausgebildet sein, z. B. bei Actinistia, Eustheno-
pteron, Undina. Bei den Dipneusten gelangen wir schlieBlich zu
einem Stadium, das dem der diphycerken Amphioxusflosse voll-

Fig. 28. Primitive Fische.
a = Climatius; b = Cladoselache.
(Aus Abel.)

kommen gleicht. Aber diese Ahnlichkeit ist nur eine scheinbare,
keine morphologische Gleichwertigkeit. Denn diese ,,gephyrocerke‘
Schwanzflosse der Dipneusten ist durch Einbeziehung der zweiten
Dorsalis und Analis entstanden, wie uns sowohl die Embryonal-
entwicklung wie auch die palaeontologische Geschichte des Dipneu-
stenstammes deutlich zeigt.

In bezug auf die Entwicklung der paarigen Extremititen der
Landwirbeltiere war man in fritherer Zeit der Meinung, sie seien
aus den paarigen Fischflossen hervorgegangen (Archiptery-
ginmtheorie, Gegenbaur). Als Zwischenstadium nahm man
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einen Typus an, wie er uns etwa in der Ichthyosaurusflosse vor-
liegt. Neuere Forschungen haben gezeigt, dal diese Theorie jedoch
unhaltbarist und durch die Ptychopterygiumtheorie ersetzt
werden muBl. Nach dieser ist sowohl die Fischflosse einerseits, wie auch
die Landwirbeltierextremitit andrerseits aus einem urspriinglichen
lateralen Hautsaum entstanden, wie er uns noch heute in der Meta-
pleuralfalte von Amphioxus vorliegt. Dieser Hautsaum hat sich
spater zunédchst in eine Lingsreihe von Flossen aufgelost, wie sie
uns der devonische Acanthodier Climatius (Fig. 28 a) zeigt. Da
die dem Vorder- und Hinterrand der Metapleuralfalte entspre-
chenden Teile mechanisch am stérksten in Anspruch genommen
wurden, wurden die hier stehenden Flossen vergrofBert, die da-
zwischen liegenden im Laufe der Phylogenie riickgebildet. Auch der
oberdevonische Elasmobranchier Cladodus (Cladoselache; Fig. 28 b)
bildet durch den Bau seiner paarigen Flossen eine wichtige Stiitze
der Ptychopterygiumtheorie. Die grofien dreieckigen Brustflossen
und die kleinen Bauchflossen sitzen nidmlich hier mit sehr breiter
Basis dem Korper an, wie das der Entstehung aus einer Haut-
falte vollstdndig entspricht. Und so ist aus der lateralen Haut-
talte einerseits die paarige Fischflosse, andrerseits die Extremitit
der Landwirbeltiere entstanden. Die beiden genannten Zwischen-
formen (Climatius, Cladoselache) haben uns den Beweis fiir die
Richtigkeit dieser Theorie geliefert, sind aber natiirlich deswegen
noch keineswegs als die Ahnen aller iibrigen Wirbeltiere zu be-
trachten, sondern stellen Seitenzweige des Stammbaumes dar,
die eben in dieser einen Hinsicht primitiv geblieben sind.

Die Schwimmblase funktionierte urspriinglich als statisches
Organ und dient diesem Zwecke auch noch gegenwirtig bei den
meisten Fischen. Trotzdem konnen wir in mehreren Féillen un-
abhingig voneinander verfolgen, daf sie der Luftatmung dienst-
bar gemacht wird. Dies ist der Fall bei Ophiocephalus und bei den
Dipneusten. In beiden Fillen ersticken die Tiere im Wasser, wenn
sie keine Moglichkeit haben, an die Oberfliche zu kommen und
Luft zu schnappen. Nebenbei sei hier erwihnt, dall demgegeniiber
Anabas, der gleichfalls lange Zeit am Lande aushalten kann, kein
Lungenatmer ist, sondern nur die Kiemen wihrend des Aufent-
haltes am Lande so fest abschlieBt, dal sie vor Austrocknung
bewahrt bleiben. Dieselbe Anpassung wie bei den beiden erst-
genannten Fillen ist aber auch bei den Ahnen der Landwirbel-
tiere eingetreten. Bei ihnen ist durchweg die urspriingliche
Schwimmblase zur Lunge geworden. Wenn wir diese Umbildung
in ihren verschiedenen Stadien untersuchen wollen, so werden wir
natiirlich auch die Dipneusten zum Vergleich heranziehen. Es
war aber ein grober methodischer Fehler der ilteren Zoologie,
deswegen die Dipneusten fiir die Ahnen der Landwirbeltiere zu
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halten. Wir haben es eben auch hier wieder mit einer Anpassungs-
reihe, nicht mit einer Ahnenreihe zu tun. Die Dipneusten sind
eine einseitig spezialisierte Gruppe, die — gemilB dem Copeschen
Gesetz — nicht als Stammgruppe anderer Klassen betrachtet
werden dart.

Funktionswechsel. In dem letzten Beispiel haben
wir schon gesehen, daf die Umformung eines Organs dadurch be-
dingt war, daB dieses eine andere Funktion iibernommen hat. In
allen solchen Fillen sprechen wir von Funktionswechsel und dies
ist ein fiir die phylogenetische Methodik sehr wichtiger Begriff,
der darum hier naher besprochen werden mufB. Wir konnen ja
all die Verdnderungen im Laufe der Phylogenie, deren Feststellung
und Erforschung eben die Aufgabe der Stammesgeschichte ist,
in sehr vielen Fillen iiberhaupt nur dann verstehen, wenn wir
schen, daB sie durch einen Funktionswechsel bedingt waren.
Besonders deutlich ist dies bei allen jenen Umbildungen, die die
Wirbeltierextremitit im Laufe der Phylogenie erfahren hat, wie
dies oben bereits kurz angedeutet wurde. Je nach der Art der
Fortbewegung wurde der Bau der Gliedmafien vollstindig um-
gebildet; ein gleiches 148t sich natiirlich auch bei den Gliederfiiern
feststellen. Aber nicht nur verschiedene Arten der Fortbewegung
kommen hier in Betracht, sondern mitunter konnen die Extremi-
titen sogar Funktionen iibernehmen, die mit der Fortbewegung
iberhaupt nichts zu tun haben. So treffen wir z. B. bei einigen
Schlangen (Riesenschlangen) zu den Seiten des Afters kleine, mit
je einer Klaue versehene Hervorragungen, die Afterklauen, an.
Dieselben entsprechen riickgebildeten Extremititenstummeln, die
aber nicht zur Unterstiitzung der Lokomotion, sondern wenigstens
im d Geschlechte als Hilfswerkzeuge der Begattung dienen. Be-
sonders interessant sind aber die Fille von Funktionswechsel, die
wir bei den Flossen der Fische finden. Bei weitaus den meisten
Formen dienen ja die Flossen zur schwimmenden Fortbewegung
im Wasser; gelegentlich konnen sie aber auch eine andere Funktion
ilbernehmen, und zwar gilt dies sowohl fiir die paarigen wie auch
fiir die unpaarigen Flossen. Ein merkwiirdiger Fall liegt uns hier
schon bei dem veliformen Anpassungstypus (z. B. Histiophorus,
Plagyodus) vor. Diese Fische sind Oberflichenschwimmer und
besitzen eine auBerordentlich méichtige vordere Riickenflosse, die
weit aus dem Wasser emporragt und als Segel dient, indem sich die
Fische damit vom Winde treiben lassen. Bei den Flugfischen, die
wir in ganz verschiedenen Gruppen antreffen (Exocoetus, Dactylo-
pterus, Pantodon usw.) sind die méchtig entwickelten Brustflossen
in den Dienst der Fortbewegung durch die Luft gestellt. Manche
Fische vermogen sich mit Hilfe ihrer Flossen auf dem Boden vor-
wartszuschieben und einige vonihnen kriechen damit sogar ans Land.
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Es ist begreiflich, daf bei solcher Funktion auch der Bau der Flossen
in einzelnen Fillen merklich umgebildet wird. Anabas klettert sehr
geschickt mit Hilfe der Brustflossen. Bei Malthe scheinen die
Flossen zu vier regelrechten GliedmafBlen umgebildet und sind
merkwiirdigerweise sogar — wie bei den Landwirbeltieren —
fiinfstrahlig. Bei Periophthalmus sind die Brustflossen in zwei
Abschnitte gegliedert. Beide Fille machen zunichst bei ober-
flachlicher Betrachtung den Eindruck, als kénnten sie zum Beweis
der Richtigkeit der Archipterygiumtheorie herangezogen werden.
Dem ist aber nicht so; vielmmehr handelt es sich in beiden Féllen
lediglich um Konvergenz mit den Landwirbeltieren, eine wirkliche
Homologie der einzelnen Abschnitte bzw. Strahlen besteht natiir-
lich nicht. Bei Trigla sind die vorderen Strahlen der Brustflossen
gesondert und fingerférmig entwickelt; das Tier bewegt sich damit
auf dem Boden vorwirts und kann sie auBlerdem auch als Tast-
organe benutzen. Die extreme Umbildung der vorderen Brust-
flossenstrahlen zu Tastorganen finden wir aber bei dem Tiefsee-
fisch Bathypterois. Bei Antennarius, einem Verwandten von
Malthe, sind die Vorderflossen zu einem eigentiimlichen Arm-
apparat umgebildet, mit dem sich dieser Bewohner der Korallen-
riffgebiete an Tangen festhilt und mit ihnen durch die Stréomung
sehr weit verschleppt wird. Eine noch weitere Umbildung im
Dienste des Festhaltens haben die Flossen aber bei einigen anderen
Fischen erfahren. Bei Echeneis ist die vordere Riickenflosse zu
einer Haftscheibe umgestaltet. Bei dem Gobiescociden Sicyases
sind die Ventralflossen zu einer groflen Saugscheibe umgewandelt.
Dieselbe Anpassung finden wir — natiirlich ganz unabhingig —
in einer ganz anderen Gruppe wieder: der Cyprinide Gastromyzon
lebt in Nordborneo in reilenden Wildbdchen und klammert sich
dort mit einer michtigen Haftscheibe, die durch Verwachsung
der beiden Bauchflossen entstanden ist, an Steinen an, um von
der Stromung nicht mitgerissen zu werden. Hier verdient auch
eine sehr interessante Konvergenzerscheinung Erwihnung; nim-
lich auch Pseudecheneis (im Himalayagebiet) hilt sich in dhnlicher
Weise mit Hilfe einer Saugscheibe fest. Aber bei ihm ist diese
Saugscheibe nicht aus den Ventralen hervorgegangen, sondern liegt
zwischen ihnen. — Ferner kommt es bei den verschiedensten Fisch-
gruppen vor, dafl die Flossenstrahlen als Schutzwaffen dienen und
demgem#f zu Stacheln umgebildet sind. Dies ist namentlich bei
etlichen Elasmobranchiern der Fall, so bei Haifischen (Spinacidae,
Cestracionidae), bei Holocephalen (Chimaeridae) und ,,bei den
Rochen aus der Familie der Trygoniden und Myliobatiden; der
peitschenartig bewegliche, sehr diinne Schwanz trigt ein bis zwei
sehr lange spitze Riickenflossenstacheln, deren Seitenrinder tief
gezackt oder gezihnt sind. Der die Stacheln iiberziehende
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Schleim ist giftig, aber Giftdriisen sind bei den Rochen noch nicht
beobachtet worden‘* (Abel, 1912). Auch bei manchen Knochen-
fischen sind die Flossenstacheln zu Schutzwaffen umgewandelt,
so z. B. bei den Gasterosteiden (Stichlingen), bei den Loricariiden
und Asprediniden sowie bei einzelnen Formen der gepanzerten
Welse (Siluridae). Letztere besitzen kriftige, oft gesigte Riicken-
und Bruststacheln und bei manchen findet sich ein sackférmiges
Organ, das an der Basis der Pektoralen miindet und méglicher-
weise deren Strahlen mit Gift versieht. Unter den Panzerwangen
sind namentlich die Gattungen Scorpaena, Pterois, Pelor und
Synancia wegen der Stiche ihrer mit Giftdriisen versehenen
Riickenstacheln gefiirchtet; der Endteil derselben ist beiderseits
tief gefurcht und am Beginn jeder Furche liegt eine birnférmige
Giftblase. Auch bei der Kehlflossergattung Trachinus (T. draco
und vipera) sind die Riickenstacheln gefurcht und am Grunde mit
kleinen Giftdriisen versehen. Die hdchste Entwicklung hat diese
Anpassung aber bei der Familie der Batrachiden erreicht, bei deren
Gattung Thalassophryne die beiden ersten Dorsalstacheln (und
der Operkularstachel) ganz wie die Zihne von Giftschlangen ge-
baut sind: hier sind die Stacheln nicht mehr — wie bei den bisher
angefiihrten Formen — gefurcht, sondern von einem durchlaufen-
den Kanal durchsetzt, der das Gift aus Driisen an der Basis auf-
nimmt und an der Stachelspitze mit einer feinen Offnung miindet,
aus welcher das Gift in die Wunde gelangt. — Endlich verdient noch
die Umbildung der Analflossen bei dem sitidamerikanischen Ana-
bleps Erwidhnung; hier entsteht beim &' aus der Flosse ein Sack,
der der Brutpflege dient. Endlich haben auch bei Ostracion die
Brustflossen eine neue Funktion iibernommen, indem sie hier nicht
mehr bei der Fortbewegung Verwendung finden. Letztere geschieht
namlich durch eine eigenartige, halbrotierende Bewegung der Dor-
salis und Analis; der Vorderkorper des Tieres ist in einen festen
Panzer eingeschlossen, so daB die Kiemendeckel nicht bewegt
werden koénnen. Hier haben nun die Pectorales die Funktion iiber-
nommen, den Kiemen das Atemwasser zuzuleiten.

Aber auch an inneren Organen konnen wir gelegentlich
Funktionswechsel feststellen. Der Harnblase der Amphibien ent-
spricht beim Embryo der hoéheren Wirbeltiere (Amnioten) die
Allantois, die vom hintersten Teile des Enddarmes aus entsteht.
Sie entwickelt sich durch ihren Reichtum an Blutgefifien zum
embryonalen Atmungs- und Erndhrungsorgan. Bei den hoheren
Saugetieren (z. B. beim Menschen) ist der Allantoisgang nur noch
als Leitgebilde fiir die Blutgefifle des Nabelstranges von Be-
deutung und seine Rolle ist daher schon in sehr frithen Embryonal-
stadien ausgespielt. Anfang des zweiten Embryonalmonates beginnt
sein Lumen streckenweise zu verschwinden und bei 14 mm langen



Die Methoden der phylogenetischen Forschung 361

menschlichen Embryonen kommen schon Unterbrechungen der
Kontinuitit des Allantoisepithels vor. Nachher geht die Allantois
ganz allméhlich zugrunde. — Das der Riech- oder Flimmergrube
von Amphioxus entsprechende Organ wird bei den Wirbeltieren
im Laufe der Phylogenie durch bedeutende GroéBenzunahme des
Gehirnes schlieBlich tief ins Innere des Schidels verlagert und hat
hier als Hypophyse die Funktion einer Driise ohne Ausfithrungs-
gang iibernommen, deren Stérungen im Krankheitsbilde der Akro-
megalie deutlich zum Ausdrucke kommen. — Die Trénendriise hat
bei den Landsdugetieren die Aufgabe, das Auge stindig mit wisse-
riger Fliissigkeit zu befeuchten und dadurch vor dem Vertrocknen
zu schiitzen. Bei den Seesiugetieren (Cetaceen, Sirenen, Robben)
ist sie in eine Fettdriise umgewandelt, die das Auge einfettet und
dadurch vor Befeuchtung mit Seewasser bewahrt.

Einige Fille von Funktionswechsel bei den Arthropoden hat
Handlirsch (1907) zusammengestellt. Er hat gezeigt, daBl das ein-
fache Bein der Tracheaten auf den Spaltfull der Krebse zuriickzu-
fithren ist und ,,da8 in jenen Fillen, in denen das Gehen zur Haupt-
aufgabe wurde, also vorwiegend bei den Landbewohnern, der eine
Ruderast des Beines zur Reduktion gelangte. Bei Larven tief-
stehender Insekten (z. B. Ephemeriden) wurde eine Anzahl
Extremitidten des Abdomens ausschlieflich in den Dienst der
Atmung gestellt und zu Kiemen umgewandelt‘‘. — Die &ltesten
Arthropoden, die Trilobiten, sind durch das allgemeine Vor-
kommen der sogenannten ,,Pleuren‘ ausgezeichnet, iiber deren
Funktion sich vorliufig nur Vermutungen aufstellen lassen. ,,Viel-
leicht wirkten sie bei der Fortbewegung im Wasser als horizontales
Steuer oder als schiefe Ebene. Es erscheint mir nun ganz gut
moglich, daBl gewisse Trilobiten zeitweise das Wasser verlieB3en,
auf steile Ufer oder Pflanzen kletterten und dann ihre erweiterten
Pleuren als Aeroplan benutzten, um bequemer und rascher in ihr
Element zuriickkehren zu konnen. Funktionelle Anpassung mag
dann ihr Teil beigetragen haben, um die ,Pleuren‘ einiger Segmente
besonders zu vergréfBern und in vertikaler Richtung beweglich zu
machen, wodurch aus dem Aeroplan ein echter Fliigel entstand.*
DemgemiB waren bei den #ltesten Formen solche fliigelférmige
Fortsitze nicht nur auf dem zweiten und dritten, sondern auch
auf dem ersten Brustring vorhanden (Fig. 17a). Bei der Haupt-
masse der Insekten dienen diese Fortsitze auch heute noch zur
Fortbewegung durch die Luft. Bei gewissen Gruppen (z. B. Coleo-
pteren) hat das vordere Paar aber die Funktion {ibernommen, die
zarten Hinterfliigel und den weichhidutigen Hinterleib schiitzend
zu bedecken und ist dann meist am Fliegen tiberhaupt nicht mehr
beteiligt. Demgemal haben diese ,,Decken‘ (Elytren) denn auch
eine entsprechend derbe Beschaffenheit angenommen. Bei Grillen
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und Heuschrecken sind sie in den Dienst der Lauterzeugung ge-
treten; besonders interessant sind hier jene Fille, die uns zeigen,
daB die Elytren hier iiberhaupt keine andere Funktion mehr haben.
Bei Pholidoptera und vielen Odonturen, bei denen nur das &' zu
zirpen vermag, sind sie in diesem Geschlecht bis auf das Zirpfeld
vollstindig verkiimmert, wihrend sie bei den Qo nur noch als
winzige, unter dem Halsschlld verborgene Rudimente erhalten
sind. Bei den Ephippigerinen dagegen, bei denen beide Geschlechter
zirpen, sind auch die Elytren in beiden Geschlechtern gleich aus-
gebildet, ndmlich auf das Zirpfeld beschrinkt.

Sehr interessante Beispiele von Funktionswechsel liefert uns
auch die Botanik. Auf die Umbildung gewisser Organe, z. B. der
Blitter, im Dienste verschiedener Funktionen, wurde schon friiher
hingewiesen; ich brauche darauf also hier nicht mehr néher einzu-
gehen. Desgleichen habe ich schon die Umbildung der Spalt-
offnungen zu Wagsserspalten (Fig. 21d) erwiahnt. Aber auch noch
andere Funktionen wurden von den Spaltéffnungen iibernommen.
Bei Sphagnum (Fig. 18 a) sind die Spaltéffnungen nach Nawaschin
sekundir in den Dienst der Sporenausstreung gestellt worden.
Ferner dienen sie zur Wachsausscheidung bei Friichten (z. B.
Cydonia japonica, Rosa glandulosa). Sodann zéhlen hierher auch
die als Saftventile fungierenden Spalten der extranuptialen Nek-
tarien von Pteridium aquilinum. Endlich finden wir sie auch bei
gewissen Kompositen als Saftventile verschiedener Nektarien im
Dienste der Nektarsekretion wieder. Hier handelt es sich um eine
ausgesprochene Anpassung an die Insektenbliitigkeit (Entomophilie)
der Pflanzen und damit kommen wir auf ein Gebiet, das uns eine
reiche Fiille von Beispielen von Funktionswechsel liefert. Bei den
primitivsten Gymnospermen (Cycadinen und Gingkoaceen) wird
vom Mikropylenteile der Samenanlage der sogenannte Bestdubungs-
tropfen ausgeschieden, in welchem die Spermatozoiden schwimmend
zu den Eizellen gelangen. Auch bei den (windbliitigen) Coniferen,
bei denen die Befruchtung schon mittels des Pollenschlauches er-
folgt, ist der Bestidubungstropfen noch nicht zuckerhiltig oder
wenigstens nicht zuckerreich. Dies tritt aber dann bei den ento-
mophilen Gymnospermen (Tumboa, Gnetum, Ephedra) ein und
dadurch wird hier der Bestdubungstropfen zum Insekten anlocken-
den Nektar. Den hochsten Grad dieser Anpassung hat Ephedra
campylopoda erreicht, bei der die weiblichen Bliiten der zwitterigen
Blittenstdnde ihre Fruchtbarkeit vollkommen eingebiilt haben
und bereits ausschlieBlich zu Nektarien geworden sind (Porsch, 1916).

Aber auch bei den Angiospermen finden wir immer wieder
Fille von Fubnktionswechsel, die auf die Anpassung an bliten-
besuchende Insekten zuriickzufithren sind. Schon die zum Zweck
der Anlockung von Insekten bunt gefirbte Blumenkrone (Corolle)
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muf} aus einem Organ der windbliitigen Vorfahren hervorgegangen
sein, das natiirlich noch nicht dieser Funktion gedient haben kann
— gleichgiiltig, ob wir die Blumenkronblitter von steril gewordenen
Staubblittern (Wetlstein) oder von anthokyanreich gewordenen
Hochblittern (Porsch) ableiten. Im Laufe der phylogenetischen
Weiterentwicklung sehen wir immer wieder neue Organe diese
Funktion iibernehmen. Bei Reduktion der Einzelbliite treten zu-
niachst Hochblitter in den Dienst der Insektenanlockung. Weiter-
hin werden dann die unscheinbar gewordenen Rinzelbliiten zu
dicht gedringten Bliitenstdnden vereinigt. Bei der relativ wur-
spriinglichen Aroideengattung Acorus dient noch das Perianth
der Einzelbliite als Schauapparat. Diese Funktion wird dann
spaterhin von dem den kolbigen Bliitenstand mehr oder weniger
umgebenden Hochblatt (Spatha) iibernommen, welches zuniichst
ein einfaches Schutzorgan fiir die Inflorescenz und Assimilations-
organ war, sodann zum Schauapparat wird und schlieBlich den
Bliitenstand roéhrenfoérmig umgibt und den Insektenbesuch regelt.
In dem letzteren Falle bildet die Spatha, oft im Verein mit sterilen
Bliiten, Fallen fiir Insekten, besonders Dipteren, deren Anlockung
durch Farben und Duftstoffe erfolgt, deren Triger der obere Teil
der Spatha oder der Kolbenappendix oder beide sein konnen. Bei
den Kompositen sehen wir die kleinen Einzelbliiten zu einem
dichten Bliitenstand (Koérbchen) vereinigt, welcher einer Einzel-
blitte durch Differenzierung biologisch vergleichbar wird. Die
Hiillblitter iibernehmen die Funktionen des Kelches der Einzel-
bliiten, die Randbliiten (,,Strahlenbliiten‘‘) werden steril und liefern
den Schauapparat, wihrend die zentralen Bliiten (,,Scheiben-
bliiten*) die Fortpflanzungsorgane produzieren.

So wird im Laufe der Stammesgeschichte durch wiederholten
Funktionswechsel der Insektenbesuch der Bliite geregelt und
damit die Befruchtung und Samenentwicklung gesichert. Aber
auch weiterhin, bei der Samenbildung selbst, sehen wir wiederum
Fille von Funktionswechsel. Dies wurde uns durch die von Porsch
(1907) beziiglich dieser Vorgidnge durchgefiihrten phylogenetischen
Untersuchungen klar gemacht. Nach ihm entspricht der Eiapparat
einem Archegon, seine Eizelle der Eizelle des Archegons und die
Synergiden den Halszellen. Der Antipodenkomplex ist als ein
zweites, steril gewordenes Archegon anzusehen, wihrend die beiden
Polkerne aus den zentralwirts geriickten Bauchkanalkernen der
beiden Archegonien hervorgegangen sind. Dafl die Antipoden
wirklich einem urspriinglich sexuell gewesenen Archegon zu homo-
logisieren sind, wird uns durch die Chalazogamie von Casuarina
bestitigt., Hier dringt némlich der Pollenschlanch durch den
Antipodenkomplex und nicht vom Eiapparat aus in den Embryo-
sack ein, was deutlich zeigt, daB die Antipoden auf das Pollen-
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schlauchende noch einen sexuellen Reiz ausiiben. ,,Denn in der
physiologischen Unselbstindigkeit allein resp. dem Unvermogen
desselben, durch die Luft zu wachsen, findet diese Erscheinung
nicht ihre Erklirung, da in allen iibrigen Fillen chalazogamen
Pollenschlauchwachstums der letztere von der Chalaza an den
Antipoden voriiber bis zum REiapparat vordringt und sich von
dort aus erst in den Embryosack begibt* (Porsch, 1907). Im Laufe
der weiteren phylogenetischen Entwicklung wurde dieses untere
Archegon sexuell degeneriert und dadurch rein vegetativ und
beteiligt sich spidter nur noch durch seinen Bauchkanalkern (den
unteren Polkern) an der Bildung des sekundiren Endosperms.
Schon bei den Gymnospermen (Thuja) zeigt sich, dall der Bauch-
kanalkern zur Bildung eines vielzelligen, embryodhnlichen Ge-
webes befahigt ist. Tatsdchlich ist das sekundidre Endosperm
nichts anderes als ein nicht weiter entwicklungstahiger Embryo,
der nur die Aufgabe hat, der Erndhrung des aus dem Eiapparat
hervorgegangenen Embryos zu dienen, also gewissermafen einen
, Nahrembryo‘ darstellt. Auch hierin haben wir somit wieder
einen deutlichen Fall von Funktionswechsel.

Obwohl der Funktionswechsel im allgemeinen ein rein bio-
logischer Vorgang ist, so prigt er sich weiterhin dann doch fast
immer auch in der Morphologie aus, indem durch die neu iiber-
nommene Funktion auch neue morphologische Charaktere er-
worben werden. So entstehen also durch Anpassung an eine andere
Lebensweise, zumeist Hand in Hand mit einem Funktionswechsel,
neue erworbene Eigenschaften.

Erworbene und erblich gefestigte Merkmale.
Wir wissen, dall erworbene Figenschaften (Anpassungsmerkmale,
Wettstein) durch Anpassung an dieselbe Lebensweise in ver-
‘schiedenen Gruppen konvergent zur Ausbildung gelangen koénnen
und daB sie daher zunichst fiir die Systematik und Phylogenie
nicht von weittragenderer Bedeutung sind. ILhnen stellt Wettstein
die sogenannten Organisationsmerkmale gegeniiber, welche fiir
phylogenetisch einheitliche Gruppen -charakteristisch sind und
allen ihren Angehorigen ganz unabhingig von der Lebensweise
zukommen. Dieses sind die echten Homologien, von denen wir
uns in der phylogenetischen Methodik stets leiten lassen miissen.
Wettstein betont aber selbst, daB zwischen Anpassungs- und Or-
ganisationsmerkmalen keine scharfe Grenze, kein prinzipieller
Unterschied besteht, dal die letzteren vielmehr sehr oft — soweit
sie nicht zufillig (als Mutationen) entstanden sind — erblich
gefestigte Anpassungsmerkmale darstellen. Wenn ein durch An-
passung an bestimmte Lebensverhéltnisse erworbenes Merkmal
durch Vererbung hinlidnglich gefestigt ist, so wird es weiterhin auf
.alle Deszendenten vererbt und bleibt bei diesen auch dann erhalten,



Die Methoden der phylogenetischen Forschung 366

wenn sie zu einer anderen Lebensweise iibergehen, fiir die jenes
Merkmal gar keinen Zweck mehr hat. Ich méchte daher an Stelle
der beiden Wetisteinschen Ausdriicke, welche diese Ubergangs-
moglichkeit nicht so klar aussprechen, lieber ,,erworbene* und
,,erblich gefestigte’* Merkmale setzen, weil es wohl ohne weiteres
klar ist, da3 ein erworbener Charakter mit der Zeit erblich gefestigt
werden kann.

Am deutlichsten wird diese erbliche Festigung in jenen Fallen,
wo die spiteren Deszendenten wieder zur Lebensweise ihrer fritheren
Ahnen zuritickkehren. Vom rein teleologischen Standpunkt kénnte
man da vielleicht erwarten, dafl sie auch im morphologischen Bau
jenen wieder gleich werden. Dies ist aber durchaus nicht der Fall —
ganz in Ubereinstimmung mit dem Dolloschen Gesetze. Die Er-
kldrung fiir diese Erfahrungstatsache gibt uns der Umstand, daB
die in den Zwischenstadien mit andersartiger Lebensweise er-
worbenen Anpassungsmerkmale inzwischen erblich gefestigt
wurden und daher spéter bei Riickkehr zur fritheren Lebensweise
nicht mehr ausgeschaltet werden konnten.

Die Erklirung dieser interessanten Tatsache hat uns vom
Standpunkt der Vererbungslehre Diirken geliefert. Er verweist
wohl mit Recht auf den wesentlichen Unterschied zwischen plas-
mogenen und karyogenen Vererbungstrigern. Lrstere sind ver-
héiltnisméafBig leicht durch dullere Faktoren beeinflullbar und sind
demgemafl die Vererbungstriger fiir erworbene Eigenschaften.
Die karyogenen Faktoren dagegen erweisen sich als sehr stabil
und vererben demgemifl die erblich gefestigten Kigenschaften;
sie konnen nur durch stindige, durch viele Generationen akku-
mulierte Einwirkung von seiten der plasmogenen Faktoren endlich
auch umgeprigt werden. Dadurch tritt dann endlich ein solcher
plasmogener Erbtriger in den karyogenen Komplex iiber und
macht damit das Anpassungsmerkmal zu einem konstanten
Organisationsmerkmal. Sobald dies eingetreten ist, ist eine Riick-
kehr zum fritheren Zustand nicht mehr méglich. Je mehr nun die
einzelnen Merkmale und Organe durch eigentliche (karyogene)
Gene vererbt werden, welche jeder Anderung ihre groBe Bestands-
festigkeit entgegensetzen, um so mehr wird die Zahl der dem
Organismus noch moglichen Abdnderungen eingeschrinkt (ent-
sprechend dem Rosaschen Gesetz) und schlieflich bekommen wir
starre, fiir die weitere Stammesgeschichte nicht mehr wertvolle
Exzessivformen, die entweder in der Stammesentwicklung stehen
bleiben oder zugrunde gehen (Orthogenese).

So haben wir es also in dem allmihlichen Ubergang von
erworbenen in erblich gefestigte Merkmale nicht nur mit einer
durch alle bisherigen Erfahrungen bestétigten Tatsache zu tun,

sondern ihre Notwendigkeit ist zugleich auch durch vererbungs-
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. IX, Teil 3. 24
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theoretische Uberlegungen einwandfrei erwiesen. Diese Behauptung,
daB erworbene Eigenschaften mit der Zeit erblich gefestigt werden,
ist aber nichts anderes als ein anderer Ausdruck fiir das Dollosche
Gesetz. So einleuchtend dieses nun auch jedem, der weifl, worum
es sich dabei handelt, erscheinen mag, st68t es merkwiirdigerweise
doch noch immer bei manchen Forschern auf Widerspruch. Ver-
folgt man die beziigliche Polemik in der Literatur, so gewinnt
man allerdings den Eindruck, dafl bei den Gegnern des Dolloschen
Gesetzes insofern ein MiBverstindnis vorliegt, als sie anscheinend
nicht wissen, worauf es bei dieser ganzen Fragestellung iiberhaupt
ankommt. Bei der grundlegenden Bedeutung, die dem Dolloschen
Gesetz fiir die ganze phylogenetische Methodik zukommt, muB
ich daher an dieser Stelle niher darauf eingehen, seine Richtigkeit
durch eine Anzahl Beispiele belegen und die Einwinde der Gegner
entkriften.

Das Dollosche Gesetz besagt ganz allgemein, daB die stammes-
geschichtliche Entwicklung — genau so wie die individuelle — nicht
umkehrbar ist, daB also eine Riickkehr zu einem vergangenen
phyletischen Stadium wunmoglich ist, daf vielmehr die durch-
gemachte phylogenetische Entwicklung jedem Organismus einen
unausloschlichen Stempel aufpriagt oder mit anderen Worten:
dalBl die einmal durch Anpassung erworbenen Merkmale im Laufe
der Weiterentwicklung durch erbliche Festigung zu Organisations-
merkmalen (im Sinne Wettsteins) werden. Die Fille, welche uns
die Richtigkeit dieser These beweisen, lassen sich zunichst in
zwei Hauptgruppen anordnen. Die 1. Gruppe umfaft jene Beispiele,
in denen durch die Lebensweise der Ahnen Charaktere erworben
wurden, die bei der Lebensweise der Deszendenten jeden bio-
logischen Wert verloren haben, aber trotzdem immer noch mit-
vererbt werden. Das zeigt sich besonders klar dort, wo die An-
passung an eine bestimmte Lebensweise von ganz verschiedenen
Gruppen aus erreicht wurde und dabei die frither von den Ahnen
durchgemachte Entwicklung noch deutlich in der Organisation
der Deszendenten zum Ausdruck kommt. Vielleicht noch
schlagendere Beweise liefern aber die Fille, die ich als 2. Gruppe
betrachten mochte, wo namlich die Deszendenten zu einer Lebens-
weise weit zuriickliegender Vorfahren zuriickgekehrt sind, aber
trotzdem diesen morphologisch nicht gleich wurden, sondern sich
Charaktere bewahrt haben, die durch die durchgemachte Stammes-
entwicklung bedingt sind und die Deszendenten dadurch von ihren
alten Ahnen unterscheiden. Hierher zihlen auch die Fille, in denen
die einstige Funktion riickgebildeter Organe wieder biologisch
notwendig und dann durch andere Organe iibernommen wurde,
weil eben die reduzierten Organe nicht wieder zu ihrer einstigen
leistungsfahigen Ausbildung zuriickkehren konnten. Diese Beispiele,



Dic Methoden der phylogenetischen Forschung 357

die gewissermaflen nur einen Spezialfall der 2. Gruppe darstellen,
will ich aber erst in einem spiteren Abschnitt, bei Besprechung
der riickgebildeten Organe iiberhaupt, niher erdrtern.

Ich wende mich also zunéichst zu Beispielen aus der Gruppe 1,
muB aber dabei schon jetzt betonen, daB sich diese beiden Gruppen
nicht absolut scharf gegeneinander abgrenzen lassen, so daB wir
auch schon bei dieser Gruppe mehrfach sehen werden, daf uns
gewisse Beispiele schon deutlich zur Gruppe 2 hinweisen. Es ist
ja auch ganz klar, dall Anpassungsmerkmale der Ahnen, die zihe
festgehalten werden, unter neuen Lebensbedingungen gelegentlich
direkt schidlich sein koénnen und daher durch andere, erst spiter
neu erworbene Charaktere paralysiert werden miissen. Dies zeigt
uns aber deutlich — wie die Beispiele der Gruppe 2 — daB eine
Rickkehr zu dem noch weiter zuriickliegenden Stadium fritherer
Ahnen, wo jenes Merkmal noch nicht einseitig entwickelt war, nicht
moglich ist.

Wir haben schon {friiher, bei Besprechung der konvergenten
xerophytischen Anpassungen gesehen, dafl der Gymnospermen-
typus des Spaltétfnungsapparates aus dem der Pteridophyten
durch Anpassung an extreme Trockenheit abzuleiten ist. Es handelt
sich also hier urspriinglich um ein reines Anpassungsmerkmal,
das aber spater auch bei jenen Formen, die gar nicht mehr unter
derart trockenen Verhiéltnissen leben, so zdhe vererbt wird, daB
es geradezu als durchgehender Charakter der systematischen
Kategorie betrachtet werden mufl, also zu einem Organisations-
merkmal (im Sinne Wetisieins) geworden ist. Genau dasselbe gilt
auch fiir die Ableitung des Gramineentypus aus dem der Liliaceen.
Umgekehrt hat uns das Studium des Spaltéffnungsapparates von
Opuntia an Hand der Ontogenie (im Abschnitt iiber caenogenetische
Merkmale) klar und deutlich erwiesen, dafl wir ihn phylogenetisch
vom ,,Schwimmblattypus‘ der Pflanzen des tropischen Regen-
waldes ableiten miissen. Eine derartige Anpassung ist natiirlich
bei den extrem xerophilen Lebensbedingungen der heutigen
Opuntien ganz unzweckmiBig. Trotzdem konnte aber die beim
Schwimmblattypus riickgebildete Hinterhofleiste nicht wieder zur
Ausbildung gelangen, sondern ihre nun wieder notwendig gewordene
Funktion muBte vielmehr durch die sehr stark vorgewdlbten Neben-
zellen iibernommen werden. Ebenso haben wir auch bei Cytisus,
Acacia usw. gesehen, da die Blidtter mit ihren einseitig speziali-
sierten Spaltoffnungsapparaten vielfach nicht mehr imstande
waren, sich xXerophytischen Verhiltnissen anzupassen, sondern
riickgebildet und in ihrer Funktion durch verbreiterte Blattstiele
oder Stammteile ersetzt werden muften.

Besonders lehrreiche Beispiele liefern uns die Anpassungen

der Siugetierextremititen. Im Interesse der raschen Fortbewegung,
24 %



358 H. H. Karny

gleichgiiltig ob sie laufend oder springend erfolgt, ist es unbedingt
notwendig, daBl die Unterstiitzungsfliche, d. h. also die Fliche,
mit der das Bein den Boden beriihrt, moglichst klein wird. In
Anpassung an raschen Lauf werden alto Sohlenginger') zunichst

Fig. 29. FuBskelett von Saugetieren.

@ = Mesohippus; b = Thoatherium; ¢ = Cervus alces; d = Camelopardalis;
e = Einhuferschwein; f = Dipus; g = Macropus; h = Phalanger.
(a, g, h aus Weber; b, ¢, d, [ aus Abel; e nach v. Dabrowa aus Goldschmidi.

Einige der Figuren sind dem Original gegeniiber spiegelbildlich wieder-
gegeben, um den Vergleich mit den anderen zu erleichtern.)

1) Das einzige Beispiel einer priméren Plantigradie unter den Placen-
taliern bilden die Baren.
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zu Zehengingern: auch der Mensch, ein typischer Sohlenginger,
bewegt sich ja beim Laufen unwillkiirlich auf den Zehen fort. Aber
damit ist die Anpassungsreihe erst in ihrem Anfangsstadium und
noch keineswegs an ihrem Knde — beim idealen Anpassungs-
typus — angelangt. Vielmehr wird die Unterstiitzungsfiiche bei
Zehengingern weiterhin dadurch verkleinert, daB die Zehenzahl
reduziert wird. Dies kann so weit gehen, daB schlieBlich nur eine
einzige Zehe noch funktionell bleibt und der Fortbewegung dient,
unter Reduktion aller iibrigen. Besonders schon konnen wir diese
Anpassungsreihe am Pferdestammbaum verfolgen. Wir gelangen
dort zunichst von den fiinfzehigen Ahnen ausgehend zu einem
dreizehigen Typus (Fig.29a), bei dem aber die beiden Seitenzehen
(zweite und vierte) bald ihre Funktion ginzlich verlieren, wihrend
die dritte die eigentliche Laufzehe darstellt. DemgemiB verfallen
zweite und vierte Zehe ganz der Riickbildung unter gleichzeitiger
weiterer VergroBerung der Laufzehe. So gelangen wir zum Einhufer-
typus, den zwei verschiedene Stdmme der Huftiere unabhingig
voneinander auf gleichen Wegen erreicht haben, ndmlich einerseits
die Equiden und andrerseits die Litopterna (Thoatherium; Fig. 29 b).
Da wir hier den idealen Anpassungstypus an diese Fortbewegungs-
art vor uns haben, kdnnte man vielleicht meinen, daB dieser in der-
selben Weise auch bei allen anderen schnell laufenden oder sprin-
genden Siugetieren durchgefiihrt wire. Das ist aber keineswegs
der Fall; es wird vielmehr auch bei anderen Gruppen funktionell
dasselbe erreicht, aber morphologisch in durchaus anderer Weise.
Auch bei den Zweihufern finden wir eine weitgehende Reduktion
der Seitenzehen und gute Ausbildung der Mittelzehen. Hier ist
aber die erste Zehe schon friihzeitig verloren gegangen, zweite und
fiinfte Zehe halten miteinander in der Riickbildung gleichen Schritt
(Fig. 29 ¢), wihrend die dritte und vierte stets gleich gut entwickelt
bleiben. Zuletzt leisten diese beiden Mittelzehen funktionell das-
selbe wie die dritte Zehe der Pferde und ihre innige Vereinigung
spricht sich besonders dadurch aus, dall ihre beiden Metatarsalien
miteinander vollstindig zu einem Kanonenbein verschmolzen
sind; auch hier wurde also durch vollstindigen Verlust der Seiten-
zehen schlieflich der ideale Anpassungstypus erreicht (Fig. 29d).
In diesem Zusammenhang ist es wohl auch von Interesse, darauf
hinzuweisen, dafBl beim Hausschwein — wie schon seit Aristoteles
bekannt ist — gelegentlich sprunghafte Variationen auftreten, die
sich dadurch auszeichnen, daf die beiden Zehen distal miteinander
verwachsen sind (Fig. 29 e), wahrend die Metatarsalien im Gegen-
satz zu den Zweihufern frei bleiben. Diese Variation, die vielleicht
als Pseudoprogression im Sinne von Diirken und Salfeld zu deuten
wire, ziichtet rein weiter. Eine Zeitlang wurden solche ,,Einhufer-
schweine* lebhaft geziichtet, weil sie sich erfahrungsgemil als
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bessere Wanderer erwiesen als die normalen Schweine; dies war
vor der Einfithrung der Eisenbahnen von besonderer Wichtigkeit,
weil damals groBe Herden oft sehr weit weggetrieben werden
mubten. So sehen wir also bei den Paarhufern wiederholt den
Anpassungstypus der Einhufer funktionell erreicht, aber auf einem
morphologisch ganz anderen Wege, somit als reine Konvergenz-
erscheinung. Wenn wir uns nun fragen, warum die Unpaarhufer
einerseits und die Paarhufer andrerseits zu einem funktionell gleichen
Anpassungstypus auf ganz verschiedenen Wegen gelangt sind,
so kann uns einen Erklarungsgrund dafiir nur die Erkenntnis
bieten, daB schon die alten Ahnen dieser beiden Gruppen in ihrem
FuBibau in verschiedener Richtung spezialisiert waren. Wir haben
im palaeontologischen Teile gesehen, dafll die Huftiere von Prot-
ungulaten abstammen, die aber damals noch den Ahnen unserer
Raubtiere, den Creodontiern, so nahe standen, dafl es kaum mdoglich
sein diirfte, eine scharfe Grenze zu ziehen. Die Hauptmasse der
Protungulaten, besonders die Familie der Phenacodontiden, war
ausgesprochen mesaxonisch, d. h. bei ihnen lief die Drucklinie
durch die Mittelzehe. Von ihnen sind die Unpaarhufer abzuleiten.
Zn den Protungulaten wird aber auch die Familie der Mioclaenidae
gestellt, die im Gebifbau schon eine Anndherung an die Paarhufer
zeigen, deren Gliedmafen aber leider noch nicht bekannt geworden
sind. Thnen standen anscheinend die zu den Creodontiern gerech-
neten Mesonychiden sehr nahe, die hufartige Krallen und deutlich
paraxonischen FuBbau aufwiesen, d. h. bei ihnen lief die Druck-
linie zwischen der dritten und vierten Zehe. Wir gehen wohl nicht
fehl, wenn wir die Paarhufer von Formen ableiten, die zwischen
den Mesonychiden und den Mioclaeniden die Mitte hielten, also
ungefahr an der Grenze zwischen Creodontiern und Protungulaten
standen. Jedenfalls ist bemerkenswert, dall alle heutigen Raub-
tiere und ein GroBteil der Creodontier Paraxonier waren, wihrend
nur die Pseudocreodi und ein Teil der Acreodi mesaxonischen FuBlbau
hatten. Aus diesem verschiedenen Fubau der alten Ahnenformen er-
kldrt sich uns ohne Schwierigkeit die Weiterentwicklung der An-
passungsreihe, die einerseits vom mesaxonischen Typus ausgehend zu
Einhufern, andrerseits vom paraxonischen aus zu Zweihufern fiihrte.
Ein Abweichen von der einmal eingeschlagenen Entwicklungs-
richtung war eben spiterhin nicht mehr méglich. Mit Recht betont
Rosa, daB ,,die zweifingerige Extremitit eines Wirbeltieres nie wieder
zu einer fiinffingerigen werden konnte, um von da eine Entwicklung
anzunehmen, die eine Extremitdt mit drei Fingern zum Endziele
hitte*. Wir haben {friiher, bei Besprechung der unfertigen An-
passungen, in Dipus (Fig. 29 f) eine Form kennengelernt, die bei
Beibehaltung ihrer jetzigen Fortbewegungsart mit der Zeit gleich-
falls zu einem Zweizeher filhren miifite; aber jenes kiinftige Ent-
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wicklungsendglied hitte nicht wie die Wiederkiuer die dritte und
vierte, sondern die zweite und vierte Zehe zur Weiterentwicklung
gebracht. Dies sehen wir schon deutlich aus dem gegenwirtigen
FubBibau von Dipus, da hier die mittlere (dritte) Zehe schon sichtlich
in Reduktion begriffen ist. Andrerseits finden wir unter den Beutel-
tieren bei Macropus (Fig.29¢) einen FuBbau, der funktionell ganz
und gar dem von Mesohippus entspricht. Aber morphologisch ist
es etwas ganz anderes: der dritten Zehe von Mesohippus entspricht
die vierte von Macropus, der vierten von Mesohippus die fiinfte von
Macropus, der zweiten von Mesohippus die zweite -+ dritte von
Macropus. Funktionell haben wir hier eine vollstindige Parallele,
die uns zeigt, daf} es sich in beiden Fillen um Anpassung an die
gleiche Lebensweise (die schnelle Fortbewegung) handelt. Ein
Ritsel bleibt vorldufig nur, warum nicht auch bei Macropus die
dritte Zehe als Sprungzehe entwickelt ist, sondern diese Funktion
durch die vierte iibernommen wurde. Dieses Réitsel hat uns Dollo
geldst. Er hat uns gezeigt, dafl die Beuteltiere von baumbewohnenden
Vorfahren abstammen, welche Greifkletterer waren. Dieses Stadium
repriasentiert uns heute noch z. B. Phalanger (Fig. 29%). Die erste
Zehe ist hier den iibrigen opponierbar; beim Umgreifen der Aste
wirkt sie zusammen mit der vierten wie eine Zange. Daher wurde
die vierte Zehe besser entwickelt, wihrend die zweite und dritte,
die beim Umgreifen nicht nur nicht notwendig, sondern eher sogar
hinderlich waren, allmihlich der Riickbildung verfielen. Darum
konnte die schon bei den kletternden Ahnen ziemlich reduzierte
dritte Zehe bei den Springern nicht wieder verstirkt werden,
sondern wurde weiter riickgebildet, wihrend die bei den Ahnen
am besten entwickelte vierte Zehe die Funktion als Springzehe
ibernahm. So beweist uns dieser Ifall einerseits deutlich, daf die
springenden Beuteltiere von Greifkletterern abstammen, und gibt
uns andrerseits gleichzeitig einen Beweis flir das Dollosche Gesetz,
indem er uns zeigt, dafl die einmal eingeschlagene Entwicklungs-
richtung nicht wieder riickgingig gemacht und die einmal in
Reduktion begriffene dritte Zehe nicht wieder funktionell werden
konnte.

Andere Beuteltiere sind von der urspriinglichen Kkletternden
Lebensweise der Vorfahren ausgehend zu Sohlengingern geworden,
wie wir dies besonders deutlich bei Diprotodon sehen. Diese Form
hat ihren FuBbau nicht in der Weise verindern konnen, wie es
sonst fiir plantigrade Schreiter charakteristisch ist, sondern hat
die wichtigsten Anpassungsmerkmale an das arborikole Leben
im FuBbau bewahrt und nur jene Partien verstéirkt, welche wihrend
der baumbewohnenden Lebensweise nicht reduziert worden sind.
So sehen wir noch deutlich, daf3 die grofle Zehe weit absteht, was
bei der Fortbewegungsart von Diprotodon gar keinen Zweck mehr
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hat, aber einen klaren Beweis dafiir bietet, dafl seine Vorfahren
eine opponierbare erste Zehe besallen. Die Hauptzehe ist nicht die
erste wie beim Menschen, sondern die michtig entwickelte fiinfte,
die bei den Ahnen eben noch nicht weiter durch Anpassung ver-
dndert worden wund daher weiterbildungsfihig geblieben war.
Demgemi 3 ruhte die Hauptlast auf der Auflenseite von Hand und
FuB, im Gegensatz zum Menschen, bei dem der Hauptdruck durch
den Innenrand liuft (Abel, 1912).

Ahnlich tragen die Extremititen der Xenarthren die un-
verkennbaren Zeichen der Abstammung von grabenden Vorfahren
und sind nirgends zu einem normal gebauten Schreitfufl umgeforms
worden. Schon friihzeitig teilten sich die Xenarthren in zwei
Gruppen, die Anicanodonta und die Hicanodonta. Bei der erst-
genannten Gruppe arbeitet die Iand beim Graben von auBen
nach innen. Im Zusammenhang damit werden die Metacarpalien
der duleren (ulnaren) Finger verlingert, die der inneren (radialen)
verkiirzt (Fig. 30a). Der Hauptgrabfinger ist der dritte, der sehr
stark ist und auch die stirkste Kralle tragt. In Zusammenhang
mit der Scharrbewegung der Hand steht auch ihre Haltung beim
Schreiten: sie wird mit der AufBenseite aufgestiitzt, wobel die
Krallen zuriickgeschlagen werden. Im Gegensatz dazu steht der
Anpassungstypus der Hicanodonta. Ihre Hand arbeitet beim Graben
von innen nach auBlen. Der Hauptgrabfinger ist auch hier der
dritte, die Umbildung der iibrigen aber entsprechend der ent-
gegengesetzten Grabbewegung gerade umgekehrt wie bei den
Anicanodonten. Die #uBeren (ulnaren) Metacarpalien werden
stark verkiirzt, die inneren (radialen) sind zunfchst noch etwas
kiirzer als das dritte (Dasypus), werden aber im Laufe der Weiter-
entwicklung schlank und linger (z. B. Chlamydophorus, Fig. 300;
Priodon, Fig. 30f). Die ulnaren Finger besitzen zunédchst noch
michtige Krallenphalangen (Fig. 30b), treten aber im Laufe der
Weiterentwicklung immer mehr zuriick, bis der fiinfte Finger
schlieflich ganz reduziert ist (Fig. 30f). Beim Schreiten wird
Hand und FuB, solange die Grabanpassung noch wenig weit
fortgeschritten ist, mit der ganzen Fliche auf den Boden auf-
gesetzt (z. B. Tatusia); bei hochspezialisierter Anpassung ist der
Gang sehr unbeholfen, maulwurfartig (z. B. Chlamydophorus).
Eine Anzahl von Formen haben die grabende Lebensweise ginzlich
aufgegeben und eine rein oberirdische angenommen. Sie zeigen
aber doch deutlich im Hand- und Fullbau noch die fiir das Graben
charakteristischen Umformungen. Die Fortbewegung geschieht bei
ihnen semiplantigrad (z. B. Glyptodontidae) oder sie wird zu
einem schnellen Laufen auf den Krallenspitzen des zweiten und
dritten Fingers (Tolypeutes). Noch interessanter sind aber die
Umformungen, die Hand und Fufl bei den Anicanodonten in An-
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passung an eine andere Lebensweise erfahren haben. Mehrere
Angehérige dieser Gruppe sind zu Baumbewohnern geworden.
Sie konnten sich wegen der bei ihren grabenden Vorfahren ein-

Fig. 30. Hand- (a, b, ¢, f, g) und FuBskelette (d, e¢) von Xenarthren.
a = Myrmecophaga; b = Chlamydophorus; ¢ = Cycloturus; d = Mylodon;
e = Bradypus; f = Priodon; g = Megatherium.
(a, b, ¢, e nach Weber; d, f, g aus Abel.)
getretenen Reduktion des ersten Fingers aber nicht zu Greif-
kletterern umbilden, sondern benutzten ihre langen Grabkrallen
zum Festhalten an Zweigen und Asten (Hingekletterer). Dabei
treten gleichzeitig Knochenverschmelzungen im Gebiet der distalen
Carpalia (Fig. 30¢) oder der Metatarsalia (Fig. 30e) ein. Die



364 H. H. Karny

schon bei den grabenden Vorfahren eingeleitete Reduktion der
Seitenzehen schreitet weiter. Bei Cycloturus (Fig. 30¢) ist der
fiinfte Finger bis auf sein Metacarpale schon vollstdndig geschwunden,
der erste und vierte stark in Riickbildung begriffen, so daB die
Hand funktionell nur mehr zweifingerig ist. Bei den Faultieren
wird durch weitere Reduktion Hand und Fuf drei- (Bradypus,
Fig. 30e) oder zweizehig (Choloepus). Auch die Gravigraden haben
die grabende Lebensweise ihrer Vorfahren ginzlich aufgegeben
und sind zu rein terrestrischen, oberirdisch lebenden Formen
geworden. Aber in Zusammenhang mit der grabenden Lebensweise
ihrer Vorfahren wird Hand und Ful nicht mit der Fliache, sondern
mit der AuBenkante dem Boden aufgesetzt; die hoher spezialisierten
Formen sind dann zur bipeden Fortbewegungsweise iibergegangen.
Diesen Ubergang zeigt uns Megatherium (Fig. 30g¢); hier ist die
Hand durch Riickbildung des Daumens vierfingerig geworden,
der Full durch Riickbildung der ersten und zweiten Zehe dreizehig;
das vierte und fiinfte Metacarpale und Metatarsale ist deutlich
langer als die iibrigen, ganz wie bei den grabenden Vorfahren.
Genau dasselbe ist auch bei dem schon vollstdndig bipeden Mylodon
(Fig. 30 d) der Fall, der im iibrigen allerdings eine andere Speziali-
sationsstufe aufweist als Megatherium: die Hand ist hier funf-
tingerig, der Fuf} vierzehig. Die Phalangen des vierten und fiinften
Strahles in Hand und FuB sind stark riickgebildet, die Metacarpalia
und Metatarsalia derselben dagegen ldnger als an allen iibrigen.
Am michtigsten ist — ganz wie bei den grabenden Vorfahren —
der dritte Strahl entwickelt, der stark komprimiert und mit einer
méchtigen Kralle versehen ist. So koénnen wir bei sdmtlichen
Xenarthren aus dem Hand- und FuBbau einwandfrei nachweisen,
dafl sie von grabenden Vorfahren abstammen. Diese Lebensweise
ihrer Ahnen hat ihrer Extremitidtenorganisation einen wunaus-
16schlichen Stempel aufgeprigt, der auch bei Ubergang zu einer
anderen Lebensweise nicht mehr verwischt werden konnte. Aber
auch in anderen Merkmalen zeigt sich noch immer deutlich die
einstige Grabanpassung. Wir wissen schon von der Phylogenie
der Schildkroten her, dafl die grabende Lebensweise sehr haufig
zur Ausbildung eines Knochenpanzers in der Haut fithrt und dieser
hat sich auch bei den oberirdisch lebenden Glyptodonten dauernd
erhalten und sogar bei den Gravigraden sind seine Reste noch in
Form von in der Haut eingelagerten Knochenkernen erkennbar
(Grypotherium). Eine ausgesprochene Grabanpassung ist ferner
auch die Ausbildung der die Grabschnauze stiitzenden Praenasalia,
die sich auch bei den Faultieren noch erhalten haben, obwohl sie
fiir die Lebensweise derselben ganz belanglos sind.

Auch im Gebifbau koénnen wir dieselbe GesetzmiBigkeit
konstatieren, daf namlich die bei den Vorfahren auf Grund ihrer
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Lebensweise durchgemachte Entwicklung auch spiter an den
lingst anderen Verhiltnissen angepaften Nachkommen noch
immer deutlich zu erkennen ist. Die heute lebenden Dipneusten
besitzen grofe Zahnplatten, die fiir ihre gegenwirtige Erndahrungs-
weise ginzlich belanglos sind. Lepidosiren und Protopterus sind
heute karnivor, Neoceratodus pflanzenfressend. Das Gebi der
letzteren Art stimmt noch vollstindig mit dem des triadischen
Ceratodus sturi iiberein und hat sich seither nicht im geringsten
verdndert. Wir wissen, daf derartige grofle Zahnplatten bei
durophager Ernihrung zur Ausbildung kommen, d. h. bei Tieren,
die von Schnecken und Muscheln leben, deren harte Schalen sie
zerbrechen miissen. Darnach koénnen wir mit Sicherheit erschlieBen,
dafl die Ahnen der heutigen Dipneusten eine durophage Lebensweise
fithrten. Ihre Zahnplatten sind durch Verschmelzung von Einzel-
ziahnen entstanden, sind also den Zahnplatten der alten Arthro-
diren, die gleichfalls conchifrag waren, keineswegs homolog.
Genau dasselbe gilt auch fiir die sekundiren Zahnplatten der
durophagen Haie und Rochen. Wir sehen hier deutlich, dal} die
Deszendenten, die zur Erndhrungsweise der einstigen Ahnen
zuriickgekehrt sind, zwar #dhnliche (konvergente) Bildungen auf-
weisen wie jene, dall aber eine Riickkehr zu genau demselben
morphologischen Stadium nicht mehr moglich war. Und damit fithrt
uns dieses Beispiel auch schon zu jenen Fillen, die ich als Gruppe 2
bezeichnet habe und die uns mit besonders schlagender Beweiskratt
die Richtigkeit des Dolloschen Gesetzes bezeugen.

Ich habe schon frither (bei Besprechung der Anpassungsreihen)
darauf hingewiesen, dall die gephyrocerke (oxycerke) Schwanz-
flosse der heute lebenden Dipneusten der diphycerken von Amphi-
oxus duBerlich ganz gleich zu sein scheint, daB uns aber die onto-
genetische Entwicklung und die palaeontologische Uberlieferung
ibereinstimmend beweisen, daf es sich dabei morphologisch um
etwas ganz anderes, ndmlich um eine sekundéire Verschmelzung,
handelt. Auch von den paarigen Flossen der sekundidren Meeres-
bewohner unter den Reptilien und Siugetieren war schon friiher
(bei den Zeichen héherer Spezialisation) die Rede. Ich habe dort
angefithrt, dafl Rosa einwandfrei gezeigt hat, daB es sich hier um
sekunddre Spezialisationen handelt. Merkwiirdigerweise sieht
Oudemans in diesen Tatsachen einen Beweis gegen die Richtigkeit
des Dolloschen Gesetzes oder wie er sich ausdriickt, ,,die Wieder-
kehr ginzlich verschwundener Organe‘‘, einen ,,Fall von Rever-
sibilitit‘‘. Es ist schwer zu begreifen, wie ein morphologisch ge-
schulter Schriftsteller eine derartige Behauptung aufstellen kann.
L&Bt sich doch vor allem nicht der Schatten eines Beweises dafiir
anfiihren, daf3 die Ahnen der Landwirbeltiere jemals mehr als fiinf
Extremititenstrahlen besessen haben. Wir wissen ja gegenwirtig
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mit Sicherheit, daBl die Gliedmaflen der Tetrapoden den paarigen
Fischflossen nic h t homolog sind, sondern dal beide unabhingig
voneinander aus einer der Metapleuralfalte von Amphioxus dhn-
lichen Bildung durch Verstirkung ihres Vorder- und Hinterrandes
hervorgegangen sind. Ich habe dariiber schon frither bei Erérterung
der Ptychopterygiumtheorie gesprochen. Trotzdem stellt Oudemans
die gegenteilige Behauptung auf, ,,dal die Knochen des Anto-
podiums (der Hand und des Fufles) mit den Radii der Flossen
verglichen werden konnen resp. aus ihnen hervorgegangen sind.

. Jedenfalls ist die 5-Zahl schon eine Reduktion der groferen Zahl
der Radii der Fischflossen; die iibrigen Radii wurden rudimentér
und verschwanden vollstindig*. Und all dies behauptet Oudemans,
ohne auch nur zu versuchen, irgend einen Beweis fiir diese ab-
sonderliche Ansicht zu erbringen! Aber wollte man selbst einen
Augenblick annehmen, die Anschaunungen von Oudemans wiren

in dieser Hinsicht richtig — obwohl sie doch in striktem Wider-
spruch sowohl mit der ontogenetischen wie auch mit der palaeonto-
logischen Forschung stehen — so scheitert dieser Einwand gegen

das Dollosche Gesetz noch immer an der Tatsache, daB der
Praehallux der Frosche und die iiberzihligen Strahlen der Ichthyo-
saurierflossen eben ganz und gar nicht den angeblich einst vor-
handenen wund spiter Vollstandlo verlorengegangenen Strahlen
homolog sind, sondern eine davon morphologisch ganz verschiedene
Neubildung darstellen. Die Behauptung von Oudemans, ,,dafl wir
mit einer Wiederholung des alten Zustandes zu tun haben‘‘ schligt
somit auch allen morphologisch einwandfrei sichergestellten
Tatsachen geradezu ins Gesicht.

Uber die scheinbare Vermehrung der Halswirbel bei Bradypus
wurde auch schon frither (in dem Zitat aus Kosa) das Notige gesagt.
Dieser Fall gibt wiederum ein deutliches Zeugnis fiir die Richtigkeit
des Irreversibilititsgesetzes. Ebenso verhilt es sich auch mit der
sekundiren Segmentierung bei Insekten. Ich habe schon oben
(bei Besprechung der Spezialisationskreuzungen) darauf hin-
gewiesen, daB Martini in glinzender Weise dargelegt hat, daB
das ,,Caput fractum‘ bei den Flohen eine Neuerwerbung darstellt,
die durch Zusammenriicken der Fiihlergruben entstanden und in
der Lebensweise begriindet ist. Sehr mit Recht wendet er sich dabei
gegen Oudemans, der ,,in diesem Gelenk einen Rest urspriinglicher
metamerer Segmentierung des Insektenkopfes sieht, so fragt man
ihn doch, von welchen Arthropoden er denn die Flohe ableiten
will. Da bereits die urspriinglichsten Insekten eine einheitliche Kopf-
kapsel haben und Oudemans uns den Nachweis einer Flohlarve
mit gegliedertem Kopfe schuldig gebheben ist, erscheint es aus-
geschlossen, das Caput fractum als primére Blldung anzusehen.
Es hat sicher mit der urspriinglichen Segmentierung des Kopfes
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nichts zu tun‘. Darum ist auch die Ansicht von OQudemans (1914),
wonach die Flohe von prim & fliigellosen Insekten abzuleiten
waren, als durchaus verfehlt zu betrachten.

So sehen wir immer wieder, dafl bei sekundirer Vermehrung
von Segmenten diese der wurspriinglich héheren Segmentzahl
keineswegs homolog sind, sondern sich vielmehr stets als davon
verschiedene Neubildungen erweisen und somit einen schlagenden
Beweis fiir das Dollosche Gesetz liefern. Aber auch das Umgekehrte
ist der Fall, wenn n#mlich eine bei den Ahnen vorhandene
Gliederung sekundir wieder riickgingig gemacht wird. Man hat
in der #lteren Systematik die Lebermoose an die Wurzel der
Bryophyten gestellt und in ihnen gewissermaflen Bindeglieder
zwischen den Thallophyten und den Laubmoosen zu sehen vermeint.
Tatséchlich fehlt bei den Thallophyten eine Gliederung in Wurzel,
Stamm und Blatt noch ginzlich, wihrend sie bei den Laubmoosen
sehr gut ausgeprigt ist. Die frondosen Lebermoose zeigen nun
gleichfalls thallusdhnliche Bildungen; doch 148t sich leicht zeigen,
dall dies bei ihnen keineswegs als primédrer Mangel der besagten
Gliederung aufgefallt werden darf, sondern vielmehr als sekundére
Reduktion derselben. Thre Natur als abgeleitete Formen ist an
dem hédufigen Vorkommen reduzierter Bliatter und an der oft
weitgehenden anatomischen Gliederung kenntlich. Auch in ihren
anderen Merkmalen erweisen sich ja die Lebermoose als hoéher
spezialisiert gegeniiber den Laubmoosen — wenn auch freilich
meist im Sinne einer Riickbildung — und Wettstein hat daher
sehr mit Recht die Laubmoose als die relativ urspriinglicheren
Formen bezeichnet und die Lebermoose an das Ende des Systems
der Bryophyten gestellt. Also auch hier haben wir keineswegs eine
Rickkehr zur primitiven, primér ungegliederten Ahnenform.

Haben wir im bisherigen gesehen, daf die phylogenetischen
Umbildungen von Metameren stets dem Dolloschen Gesetze folgen,
so gilt dasselbe auch fiir die Antimeren. Plate hat in seiner Polemik
gegen Rosa darauf hingewiesen, daf die Paguriden zweifellos von
symmetrischen Decapoden abstammen und erst durch Benutzung
einer schiitzenden Schneckenschale einen gedrehten Hinterleib
erhalten haben. Jiingere Formen seien aber durch Gebrauch einer
geraden Hiilse wieder symmetrisch geworden. Demgegeniiber
weist Rosa darauf hin, daB beispielsweise bei dem Q von Lithodes
(eine freilebende Form, die aus stark unsymmetrischen schalen-
bewohnenden Eupaguren abstammt) noch immer die (eiertragenden)
HinterleibsfiiBe nur auf der linken Seite vorhanden sind.

Besonders schon sehen wir die Giiltigkeit des Dolloschen
Gesetzes bei den mit den Anpassungen an verschiedene Fort-
bewegungsarten zusammenhingenden Umformungen. Ich habe
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schon frither (Fig. 20) darauf hingewiesen, dafB bodenbewohnende
Vassertiere in sehr vielen Féllen durch einen flachen, breiten
Korper ausgezeichnet sind. Als typisches Beispiel hierfiir kénnen
wir die Rochen (Fig. 20f) betrachten. Es kann kein Zweifel sein,
daBl diese von spindelférmigen Fischtypen abstammen, die eine
nektonische Lebensweise fithrten. Andrerseits leiten sich aber
auch von den Rochen wieder Formen ab, die Pristiden, die sekundir
zu der freischwimmenden Lebensweise zuriickgekehrt sind. Plate
hat dies als einen Beweis gegen das Irreversibilititsgesetz an-
gefiihrt; wenn dieses Gesetz nicht Geltung hitte, so miiBte man
tatsdchlich erwarten, dafl die Pristiden wieder ganz den Koérperbau
der primir nektonischen Rochenvorfahren angenommen hitten.
DaB dies aber nicht der Fall ist, darauf stiitzte sich ja gerade die
Beweistithrung Jaeckels fir die sekundar nektonische Lebensweise
dieser Formen. Er sagt: ,,Es wire durchaus kein Grund dafiir
geltend zu machen, daB die Brustflossen von Pristis nicht den
Typus bewahrt hitten, den die unter den gleichen Bedingungen
lebenden Haie ausnahmslos besitzen, sondern daB dieselben sich
nach vorne ausgebreitet haben, wo sie durch Antorbitalknorpel
mit dem Kopf in Verbindung treten. So mannigfach auch bei den
Haien die Brustflossen gebaut sind, so zeigt doch kein Hai im
geringsten eine Anniherung an das Verhalten, wie es uns bei
Pristis entgegentritt. Dieses kann nur verstandlich werden durch
eine Lebensweise auf dem Boden, wie sie eben die anderen Rochen
haben. Die ventrale Lage der Kiemenspalten ist. eine Folge-
erscheinung jener Ausbreitung der Brustflossen nach vorne und
unterliegt also derselben Beurteilung wie diese. Ahnlich liegt der
Fall hinsichtlich des Mangels der dulleren Kiemenbdégen und der
Verschmelzung der vorderen Wirbel. Diese Verhiltnisse bleiben
unverstindlich, so lange wir annehmen, daf die Vorfahren der
Pristiden immer die Spindelform der Haie hatten, sie erkliren sich
aber in der naturlichsten Weise, sobald wir annehmen, daB die
Vorfahren der Pristiden auf dem Boden lebten wie die anderen
Rochen.* ,,Auch in bezug auf die Kiefermuskulatur erweist sich
Pristiophorus als reiner Hai, Pristts durchaus als Roche.** , Die
Ubereinstimmung im Bau der vom Trigeminus innervierten Mus-
kulatur bei den Rhinobatiden und den neuerdings wiederholt zu
dieser Familie gerechneten Pristiden ist eine so groBe, daB eine
nahe Verwandtschaft nicht bezweifelt werden kann.* So lassen
sich zahlreiche Merkmale anfiihren, die einen deutlichen Unter-
schied gegeniiber den primir nektonischen Ahnen zeigen. In den
Dipneusten haben wir Formen kennen gelernt, bei denen die An-
passung an die grundbewohnende Lebensweise zur Ausbildung
einer gephyrocerken Schwanzflosse gefithrt hat. Auch bei gewissen
Formen von Rochen ist dies eingetreten. .Dollo hat darauf hinge-
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wiesen, daf Pristis von den Rochen noch vor Erwerbung der
Gephyrocerkie abgezweigt ist; dagegen ist Ceratoptera erst nachher
zur nektonischen Lebensweise tibergegangen und hat daher auch
die gephyrocerke Schwanzflosse seiner Dbenthonischen Ahnen
bewahrt, obwohl bei der freischwimmenden Lebensweise eine
haiartige Schwanzflosse, wie sie die primir nektonischen Ahnen
besaBen, viel zweckentsprechender wire. Die einmal eingetretene
Gephyrocerkie konnte aber eben nicht mehr rickgingig gemacht
werden. Wenn also Plate behauptet: ,Die Pristiden leiten sich
von den am Boden lebenden Rochen ab, sind aber wieder frei-
schwimmend geworden und haben damit die urspriingliche Form
der Haie wieder angenommen*‘, so ist der SchluBsatz davon vom
morphologischen Standpunkte aus ganz unrichtig. Mit Recht
sagt darum Dollo (1922): ,,Mais, de méme que les Baleines ne sont
pas redevenues des Poissons, — de méme les Scies ne sont pas
redevenues des Requins....les Scies ne sont pas des Requins, —
mais des Rates squaliformes.‘

Etwas Ahnliches zeigt uns auch die Stammesgeschichte der
tetrabranchiaten Cephalopoden. Plate hatte behauptet: ,,Die
Ammoniten beginnen mit geraden Orthocerasformen, rollen sich
dann spiralig ein, um zur Zeit des Erloschens wieder in verschiedenen
Gattungen eine mehr oder weniger gestreckte Schale (Baculites) an-
zunehmen.* Aber auch hier konnte Dollo einerseits zeigen, daB
diese Schalenformen in engstem Zusammenhang mit der Fort-
bewegungsart stehen, und andrerseits, dafl die sekundir gestreckten
(,,aufgerollten‘) Formen keineswegs den primér geraden gleich
gebaut sind, sondern sich von ihnen im Bau der Suturen, der
Anfangskammer usw. unterscheiden, durch Merkmale, die wir
nur auf Grund der durchgemachten stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung erkldren konnen. Die urspriinglichen Mollusken (Fig. 31a)
fiihrten eine benthonische IL.ebensweise und hatten eine einfache,
mehr oder weniger flache oder kegelige Schale. Sodann gingen
die Cephalopoden zur schwebenden Lebensweise mit nach unten
gerichtetem Mund und Tentakeln iiber (,,Vie hypsoplanctique
hypostome*‘). Die Schalen wurden dabei in Anpassung an das
Schweben hoch und gekammert (Fig. 31b). Von solchen Formen
leiten sich wieder Bodenbewohner ab (Fig. 31¢), die also dieselbe
Lebensweise fithrten wie die primir benthonischen Urmollusken,
aber denselben doch im Bau nicht wieder gleich werden konnten.
Allerdings war die hohe Schale fiir diese Lebensweise sehr un-
praktisch, konnte aber nicht wieder zu dem einstigen, einfachen
Typus zuriickkehren. Vielmehr sehen wir, dafl sie sich zunéchst
hornférmig kriimmt (Cyrtoceras), dann noch stirker -einrollt
(Gyroceras), wobei aber noch immer die Windungen einander
nicht beriihren, bis schlieBlich auch dieses eintritt und die typische
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Schneckenform der Schale fertig ist (Fig. 31¢). Die Nachkommen
dieser typischen, eingerollten Ammoniten gingen wieder zur
planktonischen Lebensweise iiber. Aber auch diese sekundir
planktonischen Formen (Fig. 31d) sind den primér schwebenden
keineswegs wieder gleich geworden. Wohl tritt auch hier wieder
in Zusammenhang mit der neuen Lebensweise eine neuerliche
Streckung der Schale ein, aber nur im Distalteile, wihrend die
Anfangswindungen eingerollt bleiben. Auch war die Haltung des
Tieres bei dieser sekundir planktonischen Lebensweise umgekehrt
wie frither, ndmlich mit Mund und Tentakeln nach oben (,,Vie
hypsoplanctique épistome‘). Also auch hier kommt uns wieder

a b c d
Fig. 31. Phylogenie der aufgerollten Ammonitenformen.

a = Urmollugske (primé#r benthonisch); b = gerade Cephalopode (primér
planktonisch); ¢ = eingerollte Cephalopode (sekundér benthonisch); d = auf-
gerollte Cephalopode (sekundér planktonisch).

(Nach Dollo.)

die Nichtumkehrbarkeit der stammesgeschichtlichen Entwicklung
klar und deutlich zum BewuBtsein.

Einen dhnlichen Wechsel der Lebensweise konnte Dollo auch
bei den Trilobiten feststellen. Die Hauptmasse der Trilobiten
fiihrte eine bodenbewohnende Lebensweise (Fig. 20 a). Sie hatten
einen flachen Korper und die Augen lagen bei ihnen, ganz so wie
bei den Rochen, auf der Riickenfliche des Kopfes, und zwar seitlich
vom Mittelstiick (Glabella) des Kopfschildes; lateral von den
Augen befanden sich bewegliche Wangenplatten (in der Figur
punktiert). Die Ontogenie der Trilobiten, die uns durch fossiles
Material genau bekannt geworden ist, lehrt uns aber, daf diese
benthonische ILebensweise nicht die urspriingliche der Gruppe
war, sondern dalBl sie von freischwimmenden Formen abstammen.
Das sogenannte Protaspisstadium zeigt nidmlich randstindige
Augen, die v o r der Glabella lagen und daher nach vorn gerichtet
waren; die Wangenplatten fehlten diesem Stadium noch voll-
stindig. Nach dem biogenetischen Gesetz miissen wir gleiches
auch fiir die primér nektonischen Vorfahren der Trilobiten an-
nehmen. In Anpassung an die benthonische Lebensweise riickten
dann die Augen auf die Kopffliche hinauf, also nach hinten, und
kamen so seitlich von der Glabella zu liegen; gleichzeitig bildeten
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sich die Wangenplatten aus. Von diesen benthonischen Formen
kehrten aber einige (z. B. Deiphon, Aeglina) wieder zur nektonischen
Lebensweise zuriick. Sie brauchten nun wieder randstindige
Augen; dies geschah aber nicht in der Weise, daB die Augen wieder
an die urspriingliche Stelle nach vorn riickten, sondern dadurch,
daB sie an ihrer Stelle seitlich von der Glabella verbleibend durch
Riickbildung der Wangenplatten wiederum randstdndig wurden.
Dabei trat bei Aeglina eine enorme Hypertrophie der Augen ein,
was uns beweist, daB die Tiere unter ungiinstigen Lichtverh#ls-
nissen, namlich in stark schlammigem Wasser, lebten; aus dem
Umstande, dafBl die Hypertrophie der Augen auf der Ventralseite
bedeutend weiter vorgeschritten war ais auf der Dorsalseite, schloB
Dollo mit Recht, dal es sich hier um Riickenschwimmer handelte.
Auf jeden Fall sehen wir aber, dall den sekundidr nektonischen
Formen eine Riickkehr zum morphologischen Stadium der primiren
Freischwimmer unméglich war, indem die Augen nicht wieder
an die Stelle vor der Glabella zuriickkehren konnten, sondern wie
bei den Grundbewohnern seitlich davon stehen blieben.
Besonders schon sehen wir die Giltigkeit des Dolloschen
Gesetzes auch bei den Umformungen, die die orthopoden Dino-
saurier (Ornithischier) in Anpassung an verschiedene Arten der
Fortbewegung erfahren haben. Bei den sauropoden Dinosauriern,
die eine quadrupede Gangart besafen; zeigt das Schambein (Pubis;
Fig.32 a:p) einen einzigen, groen, nach vorn und unten gerichteten
Fortsatz. Diese Beckenform finden wir auch bei den durch bipede
Fortbewegung ausgezeichneten theropoden Dinosauriern im
wesentlichen in derselben Weise wieder (Saurischier). Wir miissen
annehmen, daf auch die Ahnen der Ornithischier ein #hnlich
gebautes Becken hatten. Bei dieser Gruppe fiihrte aber der Uber-
gang zur bipeden Gangart zu einer auffallenden Umformung des
Beckens (Fig. 32b). Am Schambein sind nun zwei Fortsitze aus-
gebildet, von denen der eine (Processus pseudopectinealis) nach
vorn, der andere (Postpubis) nach hinten gerichtet ist und hier
parallel unter dem Ischium verlduft, demselben aber nicht anliegt.
So ist das Becken hier vierstrahlig geworden. Dieser auffallende
Unterschied in der Beckenform zwischen Theropoden und Ortho-
poden erklirt sich nach Abel dadurch, dafl die ersteren bei der
Fortbewegung den Schwanz mit als Stiitze beniitzten, wihrend die
letzteren ihn hocherhoben als Balanzierorgan trugen. Dall die
Fortbewegung der beiden Gruppen wirklich in dieser Weise statt-
fand, ist durch Fahrten einwandfrei bewiesen. Dafl damit die
Beckenumformung zusammenhingt, sehen wir auch an jetzt lebenden
Wirbeltieren. Auch der Springmaus dient der Schwanz als Stiitz-
organ bei der Lokomotion, und so auch dem Kinguruh bei lang-

samer Fortbewegung. Bei beiden ist keinerlei Beckenumformung
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 25
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eingetreten, die der der Ornithischier analog wire. Dagegen haben
wir in den Vogeln jetzt lebende bipede Formen, die keinen stiitzenden
Schwanz besitzen. Bei ihnen (Fig. 32¢) ist nun gleichfalls eine

.’l |l -
l‘l‘xlb:‘:.

.

Fig. 32. Becken von a = Diplodocus; b = Iguanodon; ¢ = Apteryx;
d = Stegosaurus; e = Ankylosaurus; f = Triceratops; ¢ = Skelett von
Corythosaurus.

(Nach Abel:)

Beckenumformung eingetreten, die auffallend der der Orthopoden
gleicht. Auch hier ist das Becken vierstrahlig geworden, doch 148t
sich leicht nachweisen, daB8 es sich hier nur um Konvergenz mit
den Ornithischiern handelt, nicht um morphologische Gleich-
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wertigkeit. Das Schambein der Vigel steht im Embryonalleben
meist senkrecht nach unten, mitunter sogar schrig nach vorn.
Erst im Laufe der ontogenetischen Entwicklung biegt es sich mehr
nach hinten; endlich legt es sich so weit unter das Ischium, daB
es ganz dieselbe Lage einnimmt, wie das Postpubis der Ornithischier.
Auch an der Stelle, wo sich bei den letzteren der Processus pseudo-
pectinealis befindet, besitzen die Vogel einen Fortsatz nach vorn
(Processus pectinealis; Fig. 32 ¢, pe); dieser ist aber hier kein Bestand-
teil des Pubis, sondern gehort dem Ilium an. Funktionell ist also
hier ganz dasselbe erreicht wie bei den Ornithischiern, morpho-
logisch handelt es sich aber um ganz etwas anderes, indem bei den
Vogeln das ganze Pubis nach hinten gerichtet ist, bei den Ortho-
poden dagegen nur der eine Fortsatz, wihrend der andere nach
vorn absteht, bei den Vogeln aber durch einen Fortsatz des
Iliums funktionell ersetzt wird. Ein solcher Beckenbau ist aber
lediglich fiir die bipede Fortbewegung zweckentsprechend und
wurde daher bei den Ornithischiern wieder riickgingig gemacht,
sobald sie diese Gangart aufgaben. Und nun sehen wir wiederum
— ganz entsprechend dem Irreversibilitdatsgesetz — dafl der Becken-
bau nirgends wieder zum urspriinglichen Saurischiertypus zuriick-
kehrte, sondern dall die durchgemachte Entwicklung ihm einen
unausloschlichen Stempel aufgepriagt hat, der sich auch nach
Riickkehr zur tetrapoden Fortbewegung noch deutlich erkennen
146t. Diese Riickkehr erfolgte bei verschiedenen Typen in ganz
verschiedener Weise. Bei Stegosaurus (Fig. 32d) wurde das Post-
pubis verstirkt und legte sich der ganzen Linge nach eng an das
Ischium an, so daB es mit diesem zusammen funktionell nur
einen Strahl bildete. Somit ist das Becken hier zwar morpho-
logisch noch vierstrahlig, funktionell aber wieder dreistrahlig
geworden. Eine andere Umbildung machte Ankylosaurus (Fig. 32e¢)
durch. Bei ihm verfiel das ganze Pubis einer starken Riickbildung,
das Postpubis verschwand ginzlich und vom Processus pseudo-
pectinealis blieb nur ein kleiner Fortsatz iibrig. Auch hier ist die
Form also ganz anders geworden als sie beim Saurischierbecken
war. Noch einen anderen Weg hat Triceratops (Fig. 32f) in der
Entwicklung eingeschlagen, der gleichfalls wieder zur vierbeinigen
Fortbewegungsart zuriickgekehrt ist. Hier verfiel das Postpubis
allein der Riickbildung; der Processus pseudopectinealis ist aber
seiner stammesgeschichtlichen Herkunft entsprechend nach wie
vor stérker nach vorn gerichtet als das Pubis der Saurischier
und vom Postpubis blieb noch immer ein deutliches Rudiment
erhalten. Andere Ornithischier sind von der bipeden zur aqua-
tischen Lebensweise iibergegangen. Wihrend schon Trachodon
annectens, von dem in den letzten Jahren eine Anzahl trefflich
erhaltener Skelette mit Abdriicken der ganzen Hautbekleidung
25%*
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gefunden worden sind, in der Ausbildung von Schwimmbhiuten
zwischen den Fingern und an den Réndern der Hand zweifellose
Anpassungen an das Wasserleben erkennen 148t, sind diese Adap-
tationen bei einer anderen Gattung, Corythosaurus (Fig. 32 ¢), noch
weiter vorgeschritten, so dafl wir zu der Annahme gefiihrt werden,
dalB sich dieses Reptil fast ausschlieflich im Wasser aufgehalten
zu haben scheint (Abel, 1922). Schon bei Trachodon ist das Post-
pubis kiirzer als bei Iguanodon und bei Corythosaurus ist es noch
stdrker verkiirzt und auch nicht so schlank, ohne freilich einen
50 hohen Grad der Riickbildung wie bei Triceratops erreicht zu
haben.

Wie sehr sich die frithere Art der Fortbewegung in der Um-
formung der Extremitaten selbst auch nach Annahme einer anderen
Fortbewegungsart noch auspragt, dafiir habe ich schon friither bei
Gruppe 1 einige Beispiele angefiihrt. Einen weiteren schénen Fall
von Irreversibilitat der stammesgeschichtlichen Entwicklung zeigt
uns auch die Verlagerung, die die Bauchflossen (Ventrales) bei
vielen Fischen erfahren haben. Sie wurden zunichst aus ihrer
urspriinglichen, abdominalen Stellung nach vorn unter den Thorax
verlegt, und zwar zeigt sich diese Erscheinung vorwiegend bei
jenen Fischen, bei denen die Korperhéhe jene der fusiformen
Fischtypen iibersteigt. Dollo ,,hat das Verdienst, den Nachweis
erbracht zu haben, dal bei zahlreichen Acanthopterygiern mit
abdominalen Ventralen dieselben sekun déir in die abdominale
Lage verschoben worden sind, nachdem sie fr i h e r eine thorakale
oder jugulare Stellung besessen haben. Der Nachweis einer sekundir
erfolgten Verschiebung der thorakal oder jugular gestellten
Ventralen in die Abdominalregion beruht auf dem Vorhandensein
eines langgestreckten Ligamentes, das die a bd o min al stehende
Ventralis mit dem Schultergiirtel, und zwar mit der Clavicular-
symphyse verbindet. Eine Verbindung mit der Clavicularsymphyse
ist aber nur zu der Zeit moglich gewesen, da die Ventralen tat-
sdchlich vorn am Schultergiirtel standen, denn es ist ganz aus-
geschlossen, daBl von einer primir abdominalen Ventralis ein
Ligament nach vorne zum Schultergiirtel entsendet wurde. Das
Ligament beweist mit voller Klarheit, daf frither eine enge Ver-
bindung zwischen Ventralen und Schultergiirtel bestand, die
durch das Riickwandern der Ventralen in die Abdominalregion
gelockert, rudimentir und ligamentds wurde. So konnen wir mit
voller Sicherheit Fische mit prim &r abdominalen Ventralen
und solche mit s e k un d 4 r abdominalen Ventralen unterscheiden.
Ein Beispiel fiir die erste Kategorie sind die Elopidae mit echten,
priméren Abdominalen, fiir die zweite Kategorie die Atherinidae
mit sekundidren Abdominalen (A4bel, 1912). Man sollte meinen,
dall gegen einen so unzweifelbhaften Fall von Irreversibilitit nichts
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einzuwenden wire. Trotzdem sagt dazu aber Oudemans: ,,Von
einem gewissen Standpunkte gesehen, ist das kein Fall von Rever-
sibilitdt, sondern von einfacher Stellverinderung. Aber von einem
anderen Standpunkte kann man es bestimmt als einen Fall von
Reversibilitdt betrachten, denn wenn Ventrales nach vorne ver-
schoben sind, sind sie in der Regel rudimentir geworden, ver-
kiimmert.* Dieser Einwand berithrt sehr merkwiirdig, weil er das
Problem iiberhaupt nicht trifft. Oudemans wird sich doch wohl
nicht vorstellen, dafl die Ventralen deswegen nach vorn riicken,
um dort rudimentir zu werden: das konnten sie doch an Ort und
Stelle auch! Das Rudimentirwerden ist also ein ganz sekundirer
Vorgang, der hier -.gar nichts zu tun hat, weil doch die Formen
mit sekundir abdominalen, funktionellen Ventralen keinesfalls
von solchen mit rudimentéren Bauchflossen abstammen kénnen.
Was hat aber das Rudimentérwerden hier iberhaupt mit Rever-
sibilitdt oder Irreversibilitdt zu tun ? Es handelt sich hier doch
gerade um die  Stellungsverdnderung, die Oudemans — seinem
Ausspruche nach zu urteilen — fiir et was ganz Belangloses zu halten
scheint. Wiren die Ventralen in ihre frithere Stellung zuriick-
gekehrt und hitten sie dabei wieder ganz den urspriinglichen Bau
angenommen, ohne irgendwelche Anzeichen der einstigen thora-
kalen Stellung zu bewahren, so hitten wir es ja mit einem Fall
von Reversibilitit zu tun. Das ist aber gerade nicht der Fall, indem
das Ligament die friihere thorakale Stellung erweist und damit
einen wesentlichen morphologischen Unterschied gegeniiber den
primér abdominalen Ventralen ergibt. Oudemans hat also bei
diesem Beispiel anscheinend iiberhaupt nicht erkannt, worauf es
hier ankommt.

Auch der Bau der Fortbewegungsorgane der dibranchiaten
Cephalopoden liefert uns ein gutes Beispiel von Irreversibilitit.
Darauf hat Abel (1916) hingewiesen. Bei den Cranchiiden treffen
wir im erwachsenen Zustande Terminalflossen an, die noch in der
Mittellinie untereinander verbunden sind und in ihrer Gesamtform
an einen Schmetterling mit gespreizten Fliigeln erinnern (Fig. 33 a).
Bei einer Anzahl hochspezialisierter Arten, welche ausnahmslos
Bewohner groBer Meerestiefen sind, ist eine Spaltung der sonst in
der Regel vereinigten Terminalflossen zu beobachten (Fig. 33 b),
wie dies fast bei allen bisher bekannten dJugendformen der
Oegopsiden (Fig. 33¢) der Fall ist. Man konnte meinen, es hier
mit einer Wiederholung des Larvenzustandes und somit mit
einem Fall von Umkehrbarkeit der Entwicklung zu tun zu haben.
,,Bei einer genaueren Priifung des anatomischen Baues jener Tief-
seedibranchiaten, welche in mancher Hinsicht larvenéhnlich
erscheinen, ergibt sich jedoch, daB diese Ahnlichkeiten nur fuBerlich
sind und daB....in der Art des Flossenansatzes tiefgreifende
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Verschiedenheiten zwischen den Larvenstadien der Dibranchiaten
und den larvenidhnlichen, aber erwachsenen Tiefseeformen bestehen.
Fir gewohnlich liegt bei den Oegopsiden das hinterste Ende des
Eingeweidesackes im Conus des Gladius. Die Mantelachse,
die bei den Oegopsiden vom geradlinig verlaufenden Gladius
gebildet zu werden pflegt, verlduft bei Cranchia. .nur bis zum
vorderen Flossenansatz parallel mit dem Gladius; von dieser Stelle
an wendet sich jedoch der Conus ventralwirts, um an der Ventral-
seite des Mantels als kleine Spitze wieder hervorzutreten .

Es bedarf nach dieser....Darstellung wohl kaum mehr eines aus-
driicklichen Hinweises darauf, daB hier keine primitiven oder
,/Larvenzustinde‘ vorliegen, sondern im Gegenteil hochspeziali-
sierte Merkmale. Die eigentiimliche Spezialisation des Gladius von
Cranchia. ... hat aber bei....Bathothauma eine weitere Steigerung
erfahren. Die Achse des Gladius ist auch.... nicht geknickt, aber
die Lanceola endet weit vor dem Mantelende, das breit abgerundet
abschliet. Ferner ist das Ende des Gladius — die Lanceola —
sehr stark verkiirzt, so daf sein nach unten abgeknicktes Ende
nicht mehr die Ventralseite des Mantels durchbricht, sondern im
Inneren des Mantels eingeschlossen bleibt.... Konnte etwa noch
ein Zweifel an dem hohen Spezialisationsgrade von Bathothauma
aufgeworfen werden, so mag darauf hingewiesen werden, dafl bei
dieser Gattung ein n e u e r Stitzapparat fiir die beiden getrennten
Terminalflossen ausgebildet worden ist, der in einer gebogenen
Querstange mit schaufelformigen Enden besteht, an denen die
Flossen angeheftet sind und der mittels dreier nach vorne gegen
das Gladiusende konvergierender Stibchen mit dem Gladius
in Verbindung tritt. Hier liegt doch wohl ohne Zweifel eine Neu-
bildung vor, die jede Deutung der Spezialisation von Bathothauma
als die eines ,Larvenzustandes‘ endgiiltig ausschlieBt‘‘. Ahnlich
sehen wir bei der genannten Gattung und vielen anderen Tiefsee-
cephalopoden eine Reduktion des Armapparates, die eine auf-
fallende Ahnlichkeit mit Larven nektopelagischer Dibranchiaten
bietet. Der Armapparat solcher Larven ist aber fast immer dadurch
gekennzeichnet, da8 die Arme kurz sind und nur eine geringe Zahl
von Saugnipfen tragen; niemals sind bei Larven Fanghaken aus-
gebildet. ,,Die sogenannten ,larvalen‘ Zustinde des Armapparates
vieler erwachsener Tiefseeoegopsiden sind. nicht etwa in der
Weise zustande gekommen, daB der Armapparat dieser Formen
auf der Larvenstufe in Gestalt einer Entwicklungshemmung
stehen blieb; sondern diese Ahnlichkeiten sind sekundir
und bedingt durch die Riickkehr zur mikro-
Phagen Lebensweise nachDurchlaufung einer
makrophagen phylogenetischen Vorstufe.*
DaBl eine solche Vorstufe von verschiedenen Gattungen,
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z. B. Cranchia (Fig. 33 @), durchlaufen wurde, beweist in schlagender
Weise das Vorhandensein von Tentakeln bei diesen ,,Gattungen,
die sich jedoch in der Reduktion der Keule und der Ausbildung
zahlreicher, aber sehr kleiner Saugnéipfe sehr bestimmt von den
typischen Tentakelformen der makrophagen Hochseeoegopsiden

Fig. 33. Cephalopoden.

a = Cranchia scabra; b = Bathothauma lyromma; ¢ = Jugendform von
Stenoteuthis; d = Kopf und Armapparat einer Ommatostreptidenlarve.

(Aus Abel.)

unterscheiden. Derartige fadenférmige Tentakel finden sich niemals
bei den L a r v e n makrophager, nektopelagischer Oegopsiden und
sind daher ein zwingender Beweis fiir die Abstammung von makro-
phagen Vorfahren, die sekundir mikrophag geworden
-gind.* ,,Liegt also bei den besprochenen Typen keine U b er-
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einstimmung mit Larvenzustdnden, sondern nur eine auf-
fallende 4uBere Ahnlichkeit mit solchen vor, so kénnen
wir dies wohl nur dadurch erkliren, da 8 die larvendhnlichen
Cranchiiden nicht eine einfache phylogene-
tische Fortsetzung desinder Jugend von fast
allen Oegopsiden durchlaufenen Larven-
stadiums bilden, sondern dafl sie nach Durech-
laufung des vom jetzigen verschiedenen An-
Passungsstadiums ihrer Vorfahren wieder
zur Lebensweise der Larven zurickgekehrt
sind, ohne daB aber dabei die in friheren
stammesgeschichtlichen Stufen durchlaufenen
Anpassungen und Organisationsidnderungen
génzlich verwischt werden konnten. Die
larvendhnlichen Cranchiiden bilden somit,.
eine neue Bestidatigung der Richtigkeit des
Dolloschen Gesetzes (Adbel 1916).

Interessant sind in dieser Beziehung auch die Umformungen
der Tentakel, die bei gewissen Jugendformen, dem sogenannten
Rhynchoteuthion-Stadium (Fig. 33 ¢, d) zu beobachten sind. Hier sind
die beiden Tentakel zunéichst ,,der ganzen Linge nach miteinander
zu einem Riissel verschmolzen, der fleischig und sehr kontralktil
ist.... Im Laufe der ontogenetischen Entwicklung tritt an der
Basis des Riissels eine Spaltung ein, die sich nach oben erweitert
und schlieBlich wieder zu einer Trennung der beiden Tentakel
fihrt.... Die wieder sekundéir frei gewordenen Tentakeln
des erwachsenen Tieres unterscheiden sich jedoch wvon den
priméir freien Tentakeln anderer Dibranchiaten durch eine
weitgehende Asymmetrie der Keulenabschnitte.... — ein weiteres
Beispiel fiir die Irreversibilitit der Entwicklung‘‘ (A4bel, 1916).
Daran vermag auch die Tatsache gar nichts zu #ndern, daB
Oudemans dies ,,gelindest gesagt, doch etwas stark‘‘ nennt und
hier von einer ,,schiefen Logik‘ redet. Ganz und gar verfehlt
ist aber seine Argumentation: ,,Solange der Riissel bestand, gab
es keine Tentakel mehr; die waren verschwunden, hatten sich
jedenfalls ginzlich umgedndert, konnten daher, dem Dolloschen
Gesetz gemiB, niemals wieder zu der Tentakelform zuriickkehren
und wieder als Tentakel funktionieren.* Eine solche Beweisfiihrung
aus dem Irreversibilititsgesetz ableiten zu wollen, nenne ich
netwas stark!*“ Dollo hat doch niemals behauptet, daBl ein Organ
nie wieder seine frithere Funktion iibernehmen kann, sondern im
Gegenteil ansdriicklich diese funktionelle Reversibilitat stets betont.
»Clest qu’il faut toujours distinguer avec soin la Réversibilité
fonctionelle (ou physiologique, presque toujours possible) et la
Réversibilité de structure (ou morphologique, qui est tout autre
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chose). Nous avons donc affaire, ici, & un cas de Réversibilité
physiologique, — et non & un cas de Réversibilité morphologique. .

Il y a donc encore une fois, ici, confusion entre la Réversibilité
physiologique (presque toujours possible) et la Réversibilité morpho-
logigue (qui est tout autre chose)* (Dollo 1922). Aber nicht nur,
dafl das Dollosche Gesetz die Moglichkeit einer funktionellen
Reversibilitdt gar nicht in Abrede stellt, setzt es diese geradezu
als notwendige Vorbedingung fiir seine Beweisfithrung voraus!
Denn es wire ja gar nicht méglich, an der Hand von Beispielen zu
erweisen, dal3 es keine morphologische Reversibilitit gibt, wenn
nicht durch eine funktionelle Riickkehr zu denselben Lebens-
bedingungen auch eine morphologische Riickkehr zum friiheren
Bautypus zweckmifig gemacht wire. Auf unseren Fall angewandt,
besagt also das Irreversibilititsgesetz keineswegs, daf ein Organ,
das einmal als Tentakel funktioniert hat und diese Funktion spéter
aufgab, nie wieder die frithere Funktion tibernehmen kann, sondern
vielmehr nur, daf} diese sekundidren Tentakel in ihrem morphologi-
schen Bau Verschiedenheiten gegeniiber den primé#ren aufweisen
miissen, die auf Grund der durchgemachten Entwicklung zu er-
kldren sind. Wenn also Oudemans verwundert fragt: ,,Was hat
die Asymmetrie mit der Irreversibilitit zu schaffen %‘¢ so kann
man ihm darauf nur antworten: sie beweist uns eben, dafB ein
morphologischer Unterschied zwischen den primér freien und den
sekundir frei gewordenen Tentakeln besteht — ganz in Uberein-
stimmung mit dem Dolloschen Gesetz.

Auch bei den Umformungen, die die Extremitidten der In-
sekten in Anpassung an verschiedene Funktionen erfahren haben,
diirften sich sicherlich zahlreiche schéne Beispiele fiir die Richtig-
keit des Irreversibilitdtsgesetzes feststellen lassen. ILeider ist
dieses Gebiet aber bisher noch so gut wie gar nicht von der Forschung
in Angriff genommen worden. Immerhin scheint beispielsweise der
Bau der Vorderbeine der blumenbesuchenden Lamellicornier
(Cetoniiden usw.) wohl recht deutlich darauf hinzuweisen, daB sie
von grabenden Formen abzuleiten sind. Gewisse Funktionen der
Wirbeltierextremititen wurden bei den Insekten von anderen
Organen iibernommen, nimlich die Funktion der Fortbewegung
durch die Luft von den Fliigeln, die Tastfunktion von den Fiithlern
(die zugleich auch Sitz des Geruchsinnes sind). Wir miissen darum
hier im Anschlufl an die Extremititen auch die genannten Organe
einer Betrachtung unterziehen.

Ich habe schon 1912 darauf hingewiesen, dal die sekundir
makropteren Orthopteren einen guten Beleg fiir die Richtigkeit
des Dolloschen Gesetzes liefern. Ich konnte dort zeigen, daB die
Reduktion der Flugorgane bei der genannten Gruppe in der Weise
vor sich geht, daB der distale Teil viel stérker reduziert wird als
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der proximale, so dafB also der Abgang des Radii Sektor bei
brachypteren Formen (Fig. 340) ausgesprochen weiter distal
liegt als bei primidr makropteren (I'ig. 34 a). Dieser Unterschied
bleibt aber auch bei sekundidr makropteren Formen (Fig. 34¢)
erhalten. Ich wéahlte damals als Beispiel die mitteleuropéischen
Xiphidien und habe dabei ausdriicklich betont, dall die beiden
Arten sich zwar auch in der Form der Legerohre unterscheiden,
dafl wir aber doch voll berechtigt sind, fiir die Ahnen des X. dorsale
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LU 73
e e

Fig. 34. Vorderfligel von Xiphidion.

a = fuscum (primir makropter); b = dorsale (brachypter); ¢ = dorsale burri
(sekundar makropter).

(Nach Karny.)

denselben Ge#dertypus anzunehmen, den wir heute noch bei
X. fuscum antreffen. 1913 habe ich dem als neues Beispiel noch
Stauroderus sauleyi und pullus hinzugefiigt, die sich (abgesehen
von einem geringen Firbungsunterschied der Hinterbeine, der
keinesfalls als Speciesmerkmal angesehen werden kann) einzig
und allein dadurch voneinander unterscheiden, daf sauleyi primér
makropter ist, pullus dagegen brachypter oder sekundéir makropter.
Dieser Gedderunterschied wurde schon vom Erstbeschreiber des
sauleyi, Krauss, hervorgehoben. Ist die Reduktion noch weiter
gegangen, z. B. bei Podisma pedestris, so zeigt die sekundir
makroptere Form noch auffallendere Unterschiede: ,hier sind
Radii Sektor und Media nicht oder wenig verzweigt, und die von
ihnen gebildeten Léngsiste sind weit voneinander entfernt: die
iibrigbleibenden Zwischenrdume sind von Venae intercalatae
und von regellosem Quergedder erfiillt. Also auch hier wiederum
keine Riickkehr zum urspriinglichen makropteren Typus, sondern
die im Laufe der Phylogenie durchgemachte Reduktion hat auch
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der sekundar langfliigeligen Form ein charakteristisches Geprige
verliehen.** Beziiglich der eingehenden Erorterung dieses Themas
verweise ich auf die Diskussion, die sich 1914 zwischen Puschnig
und mir dariiber entsponnen hat. Ich will daraus nur hervorheben,
dafl Puschnig zunichst die Frage aufgeworfen hat, ob ,,denn nicht
der Umstand, daB in einer zur fortschreitenden Riickbildung der
Flugorgane fithrenden Entwicklungsreihe plotzlich wieder Lang-
fliigler, also ,,Reversionsformen®, auftauchen, nicht schon an
und fiir sich dem Dolloschen Gesetze* widersprechen. Dazu ist
natiirlich zu bemerken, dafl der Einschub ,,also Reversionsformen*
ganz ungerechtfertigt ist. Er lieSe sich nur vertreten, wenn die
»Reversionsformen* wirklich dem wurspriinglichen Ahnentypus
vollstdndig gleich wiren, was nachzuweisen aber noch bei
keiner einzigen Formenreihe gelungen ist. Wenn Puschnig in
seinen Schluflbemerkungen die Meinung ausspricht, unsere di-
vergierende Auffassung sei darauf zuriickzufithren, daf jeder von
uns die betreffenden Unterschiede verschieden bewerte, so mufl
ich demgegeniiber betonen, dafl es fiir das Dollosche Gesetz nicht
von Belang ist, wie man die Verschiedenheiten bewertet, sondern
lediglich ob konstante Unterschiede vorhanden sind oder nicht.
Die Richtigkeit dieser meiner vierten These gibt aber auch Puschnig
zu, d. h. auch er hilt es fiir moglich, ,,nach Merkmalen im Bau
und Geidder der Fliigel primir langtliigelige Formen von solchen,
die erst sekundér wieder makropter geworden sind, mit Sicherheit
zu unterscheiden‘‘; trotzdem glaubt er aber merkwiirdigerweise
nicht, ,,daB in der sekundiren Makropterie der Orthopteren Bei-
spiele fiir das Dollosche Gesetz der Irreversibilitit gegeben sind.‘
Ich finde aber, daB sich die Richtigkeit dieses Gesetzes direkt aus
der der vierten These mit logischer Notwendigkeit ergibt.

Ein weiteres Beispiel fiir die Irreversibilitit hat mir 1922
der Fliigelbau der Thysanopteren ergeben. Ich habe dort zu be-
weisen versucht, daB wir die genannte Gruppe auf Zorapteren-
ghnliche Vorfahren zuriickfithren miissen. Nun wissen wir aber,
daf} die gefliigelten Zorapteren (Fig.35 @) ihre Flugorgane spiter
abwerfen und zu diesem Zwecke an der Basis eine priformierte,
schwach chitinisierte Abbruchsstelle besitzen. ,,Bei den Thysano-
pteren werden die Fliigel nicht mehr abgeworfen; es mufite daher
die praformierte Abbruchsstelle der Zorapteren versteift werden.
Nach Dollos Irreversibilitdtsgesetz diirfen wir wohl
annehmen, dafB eine einfache Riickkehr zum primitiveren Typus
nicht mehr moglich war. Tatsidchlich finden wir auch bei zahl-
reichen Terebrantiern hinter der fast immer gebriunten, stark
chitinisierten Vorderfliigelbasis eine helle, offenbar schwéacher
chitinisierte borstenlose Stelle ganz wie bei den Zorapteren.

Um nun an dieser Stelle das Abbrechen der Fliigel.. zu ver-
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hindern, muBte vor allem eine Verstidrkung des Hinterrandes in
dieser Gegend eintreten. Der Hinterrandteil hat sich hier daher
allméhlich verbreitern miissen und dieses Stadium sehen wir durch
Stomatothrips reprisentiert. Aus dieser Verbreiterung hat sich dann
im Laufe der Weiterentwicklung die Schuppe herausgebildet.
Sie ist bei den primitivsten Formen (Fig. 355b) noch schwach ent-
wickelt und zeigt gerade bei hochspezialisierten (z. B. Retithrips,
Fig. 35 ¢) eine exzessive Ausbildung. Ihren Zweck konnen wir
iberhaupt nicht anders verstehen, als wenn wir annehmen, daf

Fig. 35. Vorderfliigel von a = Zorotypus; b = Stomatothrips; ¢ = Retithrips
(a, ¢ nach Karny, b nach Hood.)

entsprechend dem Dolloschen Gesetze eine Riickkehr zum wur-
spriinglichen Typus ohne préiformierte Abbruchsstelle unmoglich
war und daher die Wirkung derselben durch diese Ausbildung
sekunddr paralysiert werden mufte. '
Auch die Fiihler liefern in ihrer stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung ein deutliches Beispiel fiir Irreversibilitit. Ich wéhle hier
als besonders instruktiven Fall die Fiihler der Dipteren. Ich brauche
dabei wohl nicht erst zu betonen, dall es sich bei den im folgenden
angefithrten Beispielen natiirlich nicht um eine Ahnenreihe, sondern
um eine Anpassungsreihe handelt. Die primitivsten Zweifliigler
sind Formen, die hauptsdchlich im Dunklen oder im Démmerlicht
leben und bei denen daher naturgemidf die Augen gegeniiber den
Fiithlern an Bedeutung fiir die Orientierung sehr zuriicktreten.
Sie haben — von einer geringen Differenzierung der Grundglieder
und eventuell des Endgliedes abgesehen — homonom vielgliedrige
Fiihler, die oft nahezu Korperlinge erreichen (Fig. 36a). Dabei
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kann durch lange, fiederartige Beborstung oft eine weitgehende
Spezialisierung eintreten, namentlich bei den &'d der Culiciden
(Fig. 36 b). Im Laufe der Weiterentwicklung konstatieren wir aber
dann eine Reduktion der Fiihler, die in verschiedener Weise vor

Fig. 36. Dipterenfiihler.

.a = Mycetophilidae spec.; b = Anophelinae spec. '; ¢ = Ceratopogon

stimulans; d = Plecia fulvicollis; e = Ptilocera quadridenteata; f = Tabanus

spec.; ¢ = Nerius lineolatus; & = Chrysosoma (albopilosum ?); i = Calobata

nigripes; j = Megaspis chrysopygus; k& = Kopffortsatz mit beiden Fiihlern
von Ceria javana.

sich gehen kann. So werden z. B. die Glieder der basalen Hilfte
stark verkiirzt, wihrend die distalen lang bleiben (Fig. 36¢); oder
es werden alle Glieder stark verkiirzt (Fig. 36 d), so daf8 die Fiihler
.dann kaum mehr so lang wie der Kopf sind. Diese Fille finden wir
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noch bei Miicken, und zwar bei Formen, die ein Tagleben fiihren
und sich daher vermutlich in erster Linie mit Hilfe der Augen
orientieren, die meist auch viel besser entwickelt sind als bei den
relativ urspriinglichen Dipteren. Auch bei sdmtlichen Fliegen ist
ausnahmslos eine Reduktion eingetreten, und zwar stets in der
Weise, daB die distalen Glieder reduziert werden. Das erste An-
fangsstadium der Riickbildung treffen wir bei den Stratiomyiden
(Fig. 36¢), die sich auch sonst in bezug auf Fligelgedder usw. als
die relativ urspriinglichsten Fliegen erweisen. Den néchsten Schritt
in der Reduktion zeigen die Tabaniden (Fig. 36f), bei denen die
ersten drei Glieder stark differenziert sind, wihrend alle folgenden
stark reduziert sind und nur noch einen gegliederten griffelférmigen
Anhang des dritten Gliedes bilden. Die Fiihler sind nun nur noch
etwa kopflang. Auch hier tritt die Reduktion wieder Hand in Hand
mit weitgehender Spezialisierung und Differenzierung der Augen ein,
die gerade bei den Tabaniden einen hohen Grad der Entwicklung
erreichen. Namentlich bei den Mdnnchen nehmen die Augen fast
die ganze Kopfoberfliche ein und stofen in der Mitte des Scheitels
in langer Beriihrungslinie aneinander. Noch weiter geht die Re-
duktion bei den Asiliden, die durch ihre grofien, stark kugelig
vortretenden Augen ausgezeichnet sind; hier ist der aus den distalen
Fihlergliedern hervorgegangene Endgriffel meist noch zwei-
gliedrig; schlieBlich wird er iiberhaupt ungegliedert und ganz kurz
(z. B. Conops). Von nun ab sehen wir bei verschiedenen Gruppen
wieder eine Tendenz zur sekundédren Verlingerung der Fiihler
eintreten, die aber nie und nirgends dazu fithren konnte, daf die
Fiihler wieder zu dem urspriinglichen homonom vielgliedrigen
Typus zuriickkehren. Die sekundire Verlingerung geht bei den
verschiedenen Gruppen in sehr verschiedener Weise vor sich und
findet sich in irgendeiner Art bei fast allen hoherstehenden Fliegen.
Dies ist uns auch biologisch verstindlich, denn die Versuche von
Forel, die er an Fleischfliegen mit abgeschnittenen Fiihlern an-
gestellt hat, haben gezeigt, dal sich die héheren Fliegen in erster
Linie mit Hilfe der Fiihler orientieren, denen gegeniiber die Augen
an Bedeutung ganz und gar zuricktreten. Die sekundire Ver-
lingerung kann nun zunidchst in der Weise zustande kommen,
daB die reduzierten Glieder wieder verlingert werden: so wird
aus dem Endgriffel eine lange Endborste, die oft noch — wenn sie
aus zweigliedrigem Griffel hervorgegangen ist — ein deutliches
Grundglied erkennen 148t und kurz behaart sein kann (Fig. 36¢).
Die Borste kann sich schlieflich so exzessiv verlingern, dafl die
Fiihler (einschlieBlich der Borste) wieder korperlang werden
(Fig. 36 h). Oft ist dann die Borste selbst in verschiedener Weise
differenziert, indem sie beispielsweise am Ende oder in der Mitte
blattformig erweitert ist usw. Nirgends kann sie aber wieder die
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Gestalt der urspriinglichen Fiihlerglieder annehmen, aus denen
sie hervorgegangen ist. Die Verlingerung kann aber auch am
dritten Fiihlergliede vor sich gehen. Dieses wichst dann in seinem
Distalteil unterhalb des Ansatzes der Borste weiter und wird
dadurch sekundar verldngert. Dadurch riickt die Borste, die bisher
endstindig war, auf die Riickenfliche des dritten Gliedes hinauf
und wird so riickenstdndig (Fig. 364). Diese Verlingerung des
dritten Gliedes kann so weit gehen, daB es ausgesprochen stab-
férmig und deutlich linger wird als die Borste selbst, z. B. bei
Loxocera. Gleichzeitig kann auch die Borste eine weitere Speziali-
sierung erfahren, indem sie lange Fiederhidrchen bekommt (Fig.367;
noch stérker z. B. bei Volucella). Damit ist nun allem Anschein
nach funktionell wieder dasselbe erreicht, was uns der Culiciden-
typus (Fig. 36b) repridsentiert hat; aber morphologisch handelt
es sich um etwas total Verschiedenes. Auch solche sekundir ver-
lingerte Fiihler kénnen nachtriglich wieder riickgebildet werden,
wie wir dies besonders schén bei den Pipunculiden sehen. Hier
sind die Augen enorm grof}, in der Mittellinie des Kopfes zusammen-
stoBend, die Fiihler sehr stark reduziert; aber die riickenstindige
Borste beweist uns, daB diese Formen von Typen abzuleiten sind,
die schon eine sekundire Verlingerung des dritten Gliedes durch-
gemacht haben. Die merkwiirdigste Art der sekundiren Ver-
lingerung der Fiihler treffen wir aber bei gewissen Syrphiden
(Fig. 36 k). Hier zeigen die Fiihler selbst so gut wie gar kein An-
zeichen sekundédrer Verlingerung: die drei Grundglieder sind
miBig grol und enden in einen spitzen Endgriffel. Aber die se-
kundire Verlingerung kommt hier dadurch zustande, daB sich
vom Kopfe aus ein langer, stielf6rmiger Fortsatz ausbildet, der
die beiden Fiihler tragt und auf diese Weise einen funktionellen
Ersatz fiir die ausgebliebene Verlingerung der Fiihler selbst
darstellt.

In der Botanik finden wir schone Beispiele fiir die Nicht-
umkehrbarkeit der Entwicklung vor allem im Bau der Fortpflan-
zungsorgane. Porsch hat (1916) darauf aufmerksam gemacht, daf
sich unter den gegenwirtig windbliitigen Ephedra- und Gnetum-
arten einige finden, deren Windbliitigkeit stammesgeschichtlich
sekundér ist. Dafiir spricht zunéchst ,,das gelegentliche Auftreten
zwitterbliitiger Inflorescenzen bei sonst typisch didzischen Arten
ohne GesetzmiaBigkeit der Lage des anderen Geschlechtes.* ,,Der
kiirzlich von Berridge fiir Gnetum gnemon erbrachte Nachweis
von GefiafBbiindelresten ménnlicher Bliiten im Umkreise der weib-
lichen Bliiten rein weiblicher Infloreszenzsténde steht mit dieser
Auffassung in vollem Einklange‘‘. Ferner spricht dafiir noch ,,vor
allem die Skulpturierung der Exine im Pollen heute windbliitiger
Arten. . SchlieBlich sei noch an die auffallende quantitative
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Reduktion des Androezeums erinnert, welche in krassem Gegen-
satze zum leitenden Bauprinzip der Windbliitigen steht, das sich
in Massenproduktion ausspricht‘‘.

Einen geradezu klassischen Beleg fiir die Giiltigkeit des
Dolloschen Gesetzes bilden ferner die Podostemonaceen, ,,die in
der Anpassung ihrer vegetativen Organe an das Leben im fliefen-
den Wasser den hochsten Grad der adaptiven Umbildung angio-
spermer Pflanzen erreichten, eine Hohe der Umbildung, die man
innerhalb dieses Verwandtschaftskreises kaum fiir moglich hielte.
Und trotz alledem ist es derselben Familie ganz unmoglich, auch
die Bliite riicksichtlich der Art ihrer Bestiubung in den Bereich
der Anpassung unter Wasser zu ziehen. Sie mufll im Gegenteil
alle moglichen Anstrengungen machen, um sich durch Ausbildung
eigener, sekundiirer Einrichtungen die durch lange phylogenetische

Fig. 37. Safnenanlagen.

a = atrop (primér orthotrop); b = campylotrop; ¢ = anatrop; d = sekundar
orthotrop.
(a, b, ¢ nach Baillon aus Wellslein; d nach Engler und Pranil.)

Zeitrdume hindurch von ihren Vorfahren gepflogene und nicht
mehr abschiittelbare Insektenbestdubung zu sichern‘* (Porsch, 1905).

Ein anderes Beispiel bietet uns die Entwicklung der Samen-
anlagen. Den relativ urspriinglichsten Typus stellt uns jene Form
dar, bei der der stielartige Teil (Funiculus), der die Samenanlage
mit der Placenta verbindet, seine direkte Fortsetzung in der Achse
der Samenanlage findet: atrope (primér orthotrope) Samenanlage
(Fig. 37 a). Bei weiterer Spezialisation kann gich nun die Samen-
anlage kriimmen und so ,,camylotrop‘‘ werden (Fig.37 b) oder sie
wendet sich unter gleichzeitiger Verlingerung des Funiculus ganz
um, so dafB sie mit der Mikropyle nach unten (gegen den Funiculus
zu) gekehrt ist: anatrope Samenanlage (Fig.37¢). Nun finden wir
bei den Plumbaginaceen eine Samenanlage, die aufrecht steht,
funktionell also orthotrop ist. HEs handelt sich hier aber morpho-
logisch nicht um den atropen Typus, sondern vielmehr um einen
mit sehr langem, um die Samenanlage ganz herumgewachsenen
Funiculus, also offenbar um eine sekundir orthotrope Samen-
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anlage (Fig.37 d). Diese Erscheinung ist uns auch phylogenetisch
ganz verstdndlich, wenn wir bedenken, dafl die Plumbaginaceen
Beziehungen zu den Centrospermen aufweisen, die meist schon
eine campylotrope Samenanlage Dbesitzen. Diese bei den Vor-
fahren durchgemachte Verdnderung lieB sich nicht mehr riick-
gingig machen und es war daher den Plumbaginaceen unmoglich,
wieder zum priméren, atropen Typus zuriickzukehren. Vielmehr
konnte hier eine funktionell orthotrope Samenanlage nur dadurch
erreicht werden, daB3 der schon frither in Verlingerung begriffene
Funiculus noch weiter wuchs und so schlieBlich zu dem in Fig.37d
abgebildeten Typus fiihrte.

Bei der grundlegenden Bedeutung, die dem Dolloschen Gesetz
fiir die phylogenetische Methodik zukommt, kann ich es mir nicht
versagen, auch noch auf einige Einwidnde der Gegner zu sprechen
zu kommen, soweit dieselben nicht schon oben an der Hand der
erliuterten Beispiele widerlegt wurden. Oudemans glaubt einen
Finwand unter anderem darin gefunden zu haben, da die Vogel-
federn, die er von hornigen Oberhautschuppen der Reptilahnen
ableitet, bei den Pinguinen wieder zu ,,Schuppen‘* werden. ,,Parallel
dem Dolloschen Gesetze sollte man meinen: niemals kann solch
ein vollstindig morphologisch und physiologisch umgeformtes Organ
wieder eine Schuppe werden.‘* Aber will denn Oudemans wirklich
allen Ernstes behaupten, daBl die Federn hier wieder zu dem ge-
worden sind, was sie frither waren, namlich zu einer Reptilschuppe ¢
Oder mit anderen Worten: dafB die schuppenihnlichen Federn
vom Pinguin sich durch nichts von einer Reptilschuppe unter-
scheiden lassen ?

Ein anderes dhnliches Beispiel: ,,Die primitivsten Sdugetiere
waren multituberkulat. Thre Zihne wurden allméahlich einfacher
oder, wenn man will, rudimentér. Aber bei den aus den einfachere
Ziéhne tragenden Mammalia hervorgegangenen Elefanten sind die
Zahne wieder in gewissem Sinne multituberkulat geworden.‘
Aus dem zweiten dieser Sitze ergibt sich, dal Oudemans das Gebif3
von Machairodus oder Smilodon als rudimentir betrachtet! Mit
dieser Auffassung diirfte er wohl géinzlich allein stehen! Aus der
Behauptung, dall die Elefantenzdhne wieder multituberkulat ge-
worden sind, wiirde folgen, dal man nach einem Backenzahn allein
einen Elefanten von einem Multituberkulaten nicht unterscheiden
koénnte! Darnach wire also ,,hyperlophodont‘ nur ein Synonym
von ,,multituberkulat‘‘. Tatsachlich handelt es sich aber um einen
ganz anderen Zahntypus Uberhaupt ist die Grundlage der Ein-
winde von Oudemans in den meisten Fallen — wie wir auch schon
bei Besprechung des Cephalopoden-Beispieles gesehen haben — nur
die, daB er irgendwelche entfernte Ahnlichkeit zwischen zwei

Organen herausfindet oder daB zufillig zweierlei Bildungen mit
Abderhal!den, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 26
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demselben Worte bezeichnet werden (,,Schuppe‘ von Aptenodytes),
was ihn dann sofort veranlaBt, zu behaupten, es lige hier eine
Rickkehr zum fritheren Stadium vor. Man wird durch diese Art
der Argumentation unwillkiirlich an das Wort aus dem Milinda-
Panho erinnert: ,,All dies ist, an Worte sich klammernd, ein blofer
Name, aber eine gleich bleibende Realitdt steckt nicht dahinter.

Oudemans widerlegt sich iibrigens selbst, indem er sich aus-
driicklich auf den ,,wellenférmigen oder sinusoidalen Entwicklungs-
gang‘‘ beruft. Aber gerade dieser beweist die Richtigkeit des Dollo-
schen Gesetzes. Ein wellenformiger Verlauf der Entwicklung
schliet — wo er wirklich vorhanden ist — lediglich das ortho-
genetische Prinzip aus, gibt aber ein sehr gutes Bild der dem
Irreversibilitatsgesetz gemifen Entwicklung. Denn die Sinuslinie
kehrt doch — genau so wie die stammesgeschichtliche Entwicklung
— niemals wieder zu einem ihrer fritheren Punkte zuriick. Hitte
Oudemans mit seiner Behauptung von der gelegentlichen Re-
versibilitdt der Entwicklung recht, so kénnte uns eine solche
zweifellos nur durch eine in sich selbst geschlossene Kurve, also
beispielsweise durch einen Kreis oder eine Ellipse, veranschaulicht
werden, aber niemals durch eine Sinuslinie.

Darum fehlt auch den weiteren Beispielen von Oudemans
jedwede Beweiskraft. So legt er langatmig dar, dafl die urspriing-
lichen Wirbeltiere einen kurzen Schidel hatten, der sich dann im
Laufe der Phylogenie verlangerte. Aber von solchen langschide-
ligen Formen stammen dann auch wieder andere mit (sekundir)
kurzem Schiadel ab; ,,von den langkopfigen Cetacea stammen,
nach Reduktion der Dentition manche wieder kurzkoépfige Formen
ab (wie Mesoplodon), ohne daB sie einen Schidel anderen Ursprunges
bekamen.* Wie Oudemans auf diesen letzten kuriosen Einfall
gekommen ist, ist mir ganz unerfindlich. Er hitte lieber beweisen
sollen, daB der kurze Schiadel von Mesoplodon dem kurzen der
Vorfahren der Cetaceen morphologisch vollstindig gleich ist; dann
hitte er damit ein Beispiel von Reversibilitit erbracht. Davon
kann aber natiirlich gar keine Rede sein! Oudemans schlie3t diese
Erérterung wieder mit dem Zusatz: ,,Das sind so viele Beispiele
von sinusoidalem Entwicklungsgang oder von Reversibilitit.¢
Mit der ersten Behauptung hat er zweifellos recht; aber gerade
darum hitte er sagen miissen: ,,von sinusoidalem Entwicklungs-
gang und daher nicht von Reversibilitit.* Denn wir haben ja
gesehen, daB diese beiden Begriffe sich ausschlieBen und dafl das
mathematische Symbol eine in sich geschlossene Linie sein miifite,
weil sonst eine Riickkehr zu einem fritheren Punkte unmoglich ist!

Man hat vielfach gegen das Dollosche Gesetz auch geltend
gemacht, dafBl ein Organ, das funktionslos wird, verkiimmert und
damit eine Riickkehr zu jenem Stadium gegeben wire, in welchem
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dieses Organ iiberhaupt noch nicht vorhanden war. Das ist ganz
falsch. Schon Rosa hat darauf hingewiesen, dafB dies keineswegs
als Reversion betrachtet werden diirfe, weil zuerst die Ausbildung
des Organs moglich war; wenn dieses einmal verkiimmert ist,
kann es aber nie wieder ausgebildet werden, sondern mufBl durch
ein anderes Ersatz finden. Auf diese Probleme werde ich spiter
noch bei Besprechung der rudimentiren Organe zuriickkommen
miissen. Hier sei vorldufig nur darauf hingewiesen, daB wir tat-
sichlich genug Beispiele kennen, wo scheinbar eine solche Riick-
kehr vorgetiuscht wird, z. B. bei den sekundir fliigellosen In-
sekten. Daher kann auch das diesbezligliche Beispiel von Plate
nicht als Einwand gegen das Dollosche Gesetz betrachtet werden:
,,Bei den Hydroidpolypen sind die Medusen vielfach zu Sporosacs
riickgebildet und dieser ProzeB kann so weit gehen, daf die Ge-
schlechtsorgane im wesentlichen wieder auf dem Ausgangsstadium
angekommen sind und einfache Ektodermverdickungen darstellen.‘

Ein sehr interessantes Beispiel in dieser Hinsicht hat Abel
(1922) angefithrt: ,,0. Antontus hat.... darauf hingewiesen, daB
das kleine Hipparion von Samos.... sich durch eine einfachere
Schmelzfiltelung der Backenzihne von dem in Pikermi domi-
nierenden Hipparion mediterraneum unterscheidet und in dieser
Hinsicht an die Backenzihne der lebenden Esel erinnert.... Zu
erwihnen ist noch, dafl auch die Backenzdhne der lebenden Pferde
in frischem und wenig abgekautem Zustande eine reichere Schmelz-
faltelung aufweisen als in stark abgekautem, so daf sich also auch
hier dasselbe Bild wie im ILaufe des Abkauungsprozesses der
Hipparionzdhne darbietet. Mit diesen Feststellungen ist die
stammesgeschichtliche Beziehung von Hipparion zu Equus auf-
geklart und es wire nur noch notwendig, darauf hinzuweisen, daf
hier ein Fall vorliegt, der keineswegs gegen die Richtigkeit des
Dolloschen Prinzips von der Nichtumkehrbarkeit oder Irreversi-
bilitit der Entwicklung spricht, da infolge eines Wechsels der
Lebensweise nur der Verlust von friher erworbenen Speziali-
sationen eingetreten ist, nicht aber die Wiederentstehung
eines durch eine lingere Reihe von Generationen verloren gewesenen
Organs.‘

Ich werde, wie gesagt, spiter noch ausfithrlicher auf die
Bedeutung der rudimentiren Organe fiir das Dollosche Gesetz
zuriickkommen. Jetzt muB ich mich aber zunichst noch einem
anderen Problem zuwenden, aus welchem gleichfalls haufig Ein-
winde gegen das Irreversibilititsgesetz erhoben werden, nimlich dem

Atavismusproblem. In der ersten Periode der Des-
zendenzlehre — als noch diee Tatsache der Deszendenz im
Mittelpunkt der Diskussion stand — hat der Atavismus eine

bedeutende Rolle gespielt und wurde vielfach als Argument fiir
26
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die Richtigkeit der neuen Anschauung ins Treffen gefithrt. Damalg
waren weite Kreise der biologischen Forscher iiberhaupt noch
nicht davon iiberzeugt, daB die Arten so weit umbildungsfahig
seien, daB wir eine letzten Endes gemeinsame Abstammung fiir
das ganze Tier- und Pflanzenreich annehmen diirfen. Wenn nun
die Gegner der Abstammungslehre beispielsweise behaupteten,
es sei unmoglich, die einhufigen Pferde von dreizehigen Ahnen
abzuleiten, weil kein Organismus einer so tiefgreifenden Umbildung
fihig sei, so war natiirlich eine Widerlegung dadurch leicht méglich,
daf sich zeigen lieB, dall gelegentlich auch jetzt noch dreizehige
Pferde auftreten, die von ganz normalen Einhufern abstammen,
Der gegnerische Einwand war damit abgetan, denn es war so tat-
sichlich erwiesen, dafl wir eine so weitgehende Umformung im
Laufe der Stammesgeschichte annehmen diirfen. Man hat einen
solchen Fall dann als Atavismus bezeichnet und behauptet, er
stelle eine Wiederholung eines fritheren phyletischen Zustandes
dar. Die Richtigkeit dieser Behauptung war aber solange nicht
erwiesen, solange nicht die vollstindige morphologische Uber-
einstimmung eines solchen Atavismus mit den tatsichlichen Ahnen-
formen erbracht war. Dies ist aber gerade d a s Problem, das heute
im Vordergrund steht und das nun — wo die Deszendenz als Tat-
sache lingst erwiesen ist — im Streite um die Ermittlung der
Entwicklungslinien eine wichtige Rolle spielt. Denn einerseits ist
es klar, daf uns derartige Atavismen, wenn sie wirklich ein getreues
Spiegelbild der fritheren phyletischen Zustdnde gidben, in dieser
Hinsicht sehr wichtige Aufschliisse bieten wiirden und andrerseits
sagt Abel (1914) mit Recht: ,,Wenn es sich bewahrheiten wiirde,
daBesRiickschldgenachlangstverschwundenen
Vorstufender Entwicklunggibt,.... so wire damit
ein entscheidender Beweis gegen die allgemeine Geltung des
Dolloschen Gesetzes geliefert.

Es.ist daher von prinzipieller Wichtigkeit, hier im AnschiuB
an das Irreversibilitéitsgesetz auch das Atavismusproblem einer
eingehenden Untersuchung zu unterziehen und dabei ist hier zu
allererst eine kritische Sichtung aller der als Atavismus bezeich-
neten Fille notwendig. ,,Unter den vielen Bezeichnungen gewisser
phylogenetischer Begriffe gibt es wohl wenige, die in ihrer Um-
grenzung und in ihrer Anwendung so schwankend sind wie die
Bezeichnung ,Atavismen‘ auf dem Gebiete der Vererbungslehre.
Ja, man kann sogar sagen, dafl mit der Bezeichnung von Er-
scheinungen als ,Atavismen‘ manchmal geradezu MiBbrauch ge-
trieben wird und daB namentlich in letzter Zeit sehr hiufig ganz
heterogene Dinge von den verschiedenen Autoren als Atavismen
bezeichnet werden. . Wenn wir irgendeine zusammenfassende
Darstellung deszendenztheoretischer Probleme zur Hand nehmen,
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so werden wir kaum eine Erorterung atavistischer Erscheinungen
oder doch wenigstens eine kurze Erwihnung des Atavismus ver-
missen. Wenn wir aber aus der iiberaus hiufigen Anwendung dieser
Bezeichnung den Schluf ziehen wollten, daB ,Atavismus® ein
feststehender, unverriickbarer Begriff fiir einen Komplex gleich-
artiger Iirscheinungen sei, so werden wir bei einem Vergleiche der
verschiedenen Abhandlungen und Lehrbiicher sehr bald eines
besseren belehrt werden. Im ganzen und grofen begegnet
man in fast allen Beantwortungen dieser Frage der Auffassung,
daB der Atavismus ein Ritckschlag auf einen
friiheren phyletischen Zustand sei‘ (Abel 1914).

Abel hat (1. c.) einige der Standardbeispiele fiir Atavismus
einer eingehenden Analyse unterzogen. Zun#chst bespricht er
einen Fall von Hyperdaktylie bei einem Schweinsembryo. Emery
betrachtete hier den iiberzihligen TFinger als wiedergekehrten
Daumen. Davon kann aber nicht die Rede sein, da er drei Phalangen
besitzt. Somit handelt es sich zweifellos um eine Verdopplung des
zweiten Fingers (Ercolant), also keineswegs um eine Riickkehr
zu einem fritheren phyletischen Stadium. ,,Ebensowenig diirfen
wir den bei Pedetes caffer neu aunfgetretenen ,Daumen’ als Riickkehr
zu der Vorstufe mit funktionellem Daumen betrachten. Hier ist
der alte Daumen noch vorhanden, aber er ist rudimentir;
der wohlausgebildete ,Daumen‘ ist bei Pedetes zweifellos eine
Neuerwerbung und nicht ein altererbter Bestandteil der
Hand, wie Maxz Weber.... meint.* Ahnlich wie bei der Hyper-
daktylie des Schweines steht es auch mit der beim Pferd. ,,Das
Auftreten iiberzihliger Zehen beim Pferde ist von den meisten
Forschern als ein atavistischer Riickschlag zum dreizehigen
Hipparion-Stadium angesehen worden. Unter der iiberaus groBen
Zahl beobachteter Fille pleiedaktyler Pferde ist jedoch kein ein-
ziger, der vollkommen einwandfrei als morphologischer
Atavismus anzusehen wire, d. h. bei dem die Finger oder
Zehen des Hipparion-Stadiums in genau demselben Léngen-
verhiltnis oder auch nur annidhernd in dhnlicher Ausbildung oder
in dhnlicher Verbindung mit dem Carpus oder Tarsus auftreten
wiirden. Ja, nicht einmal die Zahl der Finger und Zehen stimmt
iberein. Nur ein einziges Mal ist ein Fall beschrieben worden, in
welchem die beiden sonst rudimentiren Griffelbeine (zweiter
und vierter Finger resp. Zehe) auftraten; bei diesem von Wehenkel
1872 beschriebenen Falle war zwar 4uBerlich die Hipparion-
Form der Finger und Zehen zu beobachten, d. h. die Griffelbeine
waren an allen vier GliedmaBen des untersuchten
Objektes als phalangentragende Finger resp. Zehen entwickelt,
aber die dritten Finger-undZehenmetapodien
waren entweder stark verkiimmert oder fehlten
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ganz Es kann also auch in diesem von R. Reinhardt als ,sicher
atavistisch‘ gedeuteten Falle von einer morphologischen Identitit
mit dem Hipparion-Stadium keine Rede sein, da gerade die Haupt-
triger (dritte Metapodien) verkiimmert waren oder ginzlich
fehlten... Der Wehenkelsche Fall ist offenbar teratologischer und
nicht atavistischer Natur; zum mindesten unterscheiden sich diese
dreifingerigen Extremititen durch die Verkiimmerung
oder Schwund des dritten Metapodiums fun da-
mental vom Hipparion-Stadium der Vorfahren-
reihedesPferdes. Ein anderer Fall ist von Piitz beschrieben
worden. Da war Me¢ IIT normal, Mc II rudimentér, aber finger-
tragend, Mc I, IV und V rudimentér. ,,Auch hier kann von einer
morphologischen Identitdt mit irgendeiner der von den Vorfahren
des Pferdes durchlaufenen Entwicklungsstufen keine Rede sein,
da eine derartige asymmetrische Bildung niemals auftrat, sondern
die Seitenzehen 2 und 4 stets symmetrisch ausgebildet und in
gleich hohem MaBe reduziert waren.“ Hier wire auch noch ein
von Marsh veroffentlichter Fall zu erwihnen, bei dem es den
Eindruck imacht, als ob eine zweite Zehe und das Rudiment einer
ersten vorhanden wire. In Wirklichkeit handelt es sich aber nur
um Spaltung der dritten und das Rudiment entspricht der zweiten.
Aber auch nach der ersteren Deutung koénnte man diesen Fall
nicht als Atavismus bezeichnen, denn in der phylogenetischen
Entwicklung ist die erste Zehe frither verlorengegangen als die
fiinfte, wiahrend sie hier noch als Rest erhalten wire, die fiinfte
aber nicht. Somit handelt es sich hier deutlich um eine monstrose
Neubildung, die mit dem primitiven Verhalten der dreizehigen
Ahnen nichts zu tun hat. Ein von Gaudry beschriebener Fall bleibt
vorldufig zweifelhaft und wire eine neuerliche Uberpriifung nétig.
»Bei den ibrigen von verschiedenen Autoren beschriebenen Fillen
von Pleiodaktylie hat R. Retnhardt in iiberzeugender Weise nach-
gewiesen, daB es sich um Bildungen handelt, die durch Teilung
des Mittelfingers oder der Mittelzehe entstanden sind, und zwar
sind seine Untersuchungen sowie die von ihm mitgeteilten Ab-
bildungen so klar, daBl ein Einwand gegen seine Deutung voll-
kommen ausgeschlossen erscheint.‘ Es handelt sich hier also immer
wieder nur um oberflichliche Ahnlichkeiten mit Vorfahrenstadien,
die sich in erster Linie auf die Zahl der Zehen erstrecken, nicht
aber auf ihren Bau und ihre Lagebeziehungen im Hand- und
FuBskelett und die somit als ,,Pseudo-Atavismus‘ bezeichnet
werden miissen; eine wirklich identische Struktur in morphologischer
Hinsicht liegt nirgends vor. ,Morphologisch einwand-
freie Rickschlige auf weit zuriickliegende
Vorfahrenstufen der geologischenVergangen-
heit sind bisjetzt iberhauptnochnicht nach-
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gewiesen. Demgemidl betont auch Dollo (1922) ausdriicklich:
,, L’Atavisme est toujours partiel. De facon que, si ’un ou l’autre
cas venait & se fixer, il ne reproduirait pas exactement un état
ancestral. Et c’est justement en cela que consiste Irréversibilité.
Ainsi, pas un seul Cheval polydactyle (dont, pourtant, tant de
spécimens, et si variés, ont été décrits) ne reproduit, méme en
tenant compte des variations individuelles, une seule des étapes
de la Phylogénie du Cheval, qui nous est si bien connue aujourd’hui.*

Das gleiche gilt natiirlich auch fiir GebiBanomalien. Oudemans
hat von einem Pferdeschidel mit acht Incisiven Mitteilung gemacht
und kniipft daran die Bemerkung: ,,Vermutlich haben wir hier
mit einem typischen Fall von weitgehender Atavismis zu tun.
Bekanntlich zdhlen placentale Sduger hochstens sechs Incisivi,
wihrend bei den Beuteltieren oft acht Incisivi im Unterkiefer
vorkommen.* Selbstverstindlich handelt es sich auch hier nur

a

Fig. 38. a) Verlauf des Pollenschlauches bei Ulmus. e = Embryosack;

n = Narbe; p = Pollenkorn; ps = Pollenschlauch. (Aus Weilstein). b) Teil

eines Lingsschnittes durch den Fruchtknoten von Aralia edulis; S = fertile,
s = sterile Samenanlage. (Nach Cammerloher.)

um eine zufillige Monstrositit, die mit Atavismus nicht das mindeste
zu tun hat. Oudemans hat auch nicht einmal versucht, einen Beweis
fiir seine Anschauung zu erbringen, wihrend eine genaue morpho-
logische Analyse doch fiir die Beurteilung jedes Falles geradezu
unerlé Blich ist.

Oft kénnen néamlich Ahnlichkeiten mit relativ urspriinglichen
Formen durch morphologisch total andersartige Bildungen vor-
getduscht werden.. Bei primitiveren Angiospermen besitzt der
Pollenschlauch noch nicht die Fahigkeit, frei durch die Frucht-
knotenhohlung zu wachsen. Bei Ulmus (Fig.38 @) bildet das dullere
Integument auf der Seite des Funiculus eine Briicke, ,,welche die
Uberleitung des Pollenschlauches aus dem Funiculus zur Micropyle
vermittelt. In analoger Weise ermoglicht bzw. erleichtert diese
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Uberleitung bei Celtis eine schlauchférmige Verlingerung des
Integumentes, welche sich der Fruchtknotenwand anlegt, bei den
Santalaceen die schlauchférmige Verlingerung des Embryosackes,
bei den Euphorbiaceen die Ausbildung des Gewebes, das iiblicher-
weise als Obturator bezeichnet wird‘* (Wettsiein). An Schnitten
durch die Samenanlagen von Araliaceen (Fig. 385) kann man nun
oft dhnliche Bildungen beobachten und es lige der Gedanke nahe,
hier an eine Art von Atavismus zu denken. Cammerloher hat aber
gezeigt, daB es sich hier morphologisch um etwas total anderes
handelt, ndmlich um eine zweite, rudimentéire und steril bleibende
Samenanlage. Dieser Fall illustriert recht deutlich, wie vorsichtig
man bei der Beurteilung sogenannter Atavismen sein muB.
Ahnlich wird von jenen Autoren, die noch immer an der alten
Anschauung von der relativen Urspriinglichkeit der Monocotylen
festhalten und die Dicotylen von ihnen ableiten méchten, mitunter
das gelegentliche Auftreten von Monocotylie bei Dicotylen als
Atavismus gedeutet. Davon kann natiirlich schon deswegen nicht
die Rede sein, weil wir ja gegenwirtig wissen, daf die Dicotylen
die relativ urspriinglichere Gruppe darstellen und die Monocotylen
von primitiven Dicotylen (Polycarpicae) abzuleiten sind. Demnach
konnte es sich in diesem Falle hochstens um eine Psendoprogression
handeln. Aber auch davon kann nicht die Rede sein, da solche
monocotyle Keimbldtter bei Dicotylen stets deutlich durch Ver-
wachsung entstanden sind, wihrend nach der herrschenden An-
schauung die Monocotylie der Einkeimblétterigen dadurch zustande
gekommen ist, daB das eine der beiden Keimblidtter zu einem
Saugorgan umgewandelt wurde. Demgegeniiber vertritt allerdings
Sargant die Meinung, daB8 auch das eine Keimblatt der Mono-
cotylen durch Verschmelzung von zweien entstanden sei.
Janchen hat (in der oben zitierten Diskussion) die Ansicht
vertreten, daB es sich in dem gelegentlichen Auftreten stirker
gelappter Blitter bei Gingko und in dem Vorkommen tubuléser
Formen an ligulifloren Kompositen um Fille von echtem Atavismus
handle. Demgegeniiber betonte aber Wettstein: ,,Es gibt bei Gingko
zweifellos gelappte Blitter. Fossile Formen mit gelappten Blittern
wurden als Gingko beschrieben, aber es hat noch niemand ein-
wandfrei bewiesen, daf diese fossilen Blitter wirklich zu Gingko
in unserem Sinne gehdren. Auch hat noch niemand untersucht,
ob diese Lappen genau ebendort auftreten, wie bei den angeblichen
Vorfahren und auf dieselben morphogenetischen Vorginge zuriick-
zufiithren sind. Es handelt sich hierum eine 4hnliche 4uBere
Erscheinun g, die deshalb noch nicht dasselbe zu sein braucht.
Dasselbe gilt fiir die Rohrenbliiten der ligulifloren Kompositen;
der Typus der Zungenbliiten kann auf sehr verschiedene Art ent-
stehen und ist auch in sehr verschiedener Weise zustande gekommen;;
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deshalb kann nicht ohne weiteres eine Roéhrenbliite bei einer
ligulifloren Komposite als atavistische Form aufgefaBt werden.
Wettstein kommt zu dem Schlusse,. daB ein echter Atavismus, also
ein Riuckschlag auf weit zuriickliegende Vorfahrenstadien im
Pflanzenreiche bisher noch nicht bekannt ist. Dasselbe Resultat
stellte auch Abel von zoologischer Seite fest. Ebenso hat auch
schon frither Plate betont, daf es sich in den Féllen von sogenanntem
Atavismus nicht um Identitat mit einem fritheren Stadium, sondern
nur um sinnfillige Ahnlichkeit handle.

Fiir diese Falle wollte Plate dann auch weiterhin den Ausdruck
Atavismus anwenden, und zwar entspricht ihnen speziell jene
Kategorie, die Plateals ,,progressiven Spontan-Atavismus‘‘ bezeichnet
hat. Nimmt man aber die Sache vom morphologischen Standpunkt
genau — wie es ja fiir die phylogenetische Forschung unerldflich
ist, um nicht zu falschen Schliissen zu kommen — so mufB man
zweifellos mit Abel alle diese Falle als bloBen ,,Psecudo-Atavismus‘
betrachten. In dieses Gebiet gehdrt zweifellos auch der bei Re-
generationen auftretende ,,Atavismus‘. Es handelt sich bei diesem
um nichts anderes als um eine unvollstindige Ausbildung des
regenerierten Organs oder um eine Uberproduktion, wobei man
dann — je nach den angenommenen phyletischen Vorstadien —
entweder in dem einen oder in dem anderen Falle von Atavismus
sprechen zu diirfen glaubte. In Wirklichkeit ist aber hier noch
nirgends der Beweis fiir eine vollstindige morphologische Uber-
einstimmung mit irgendwelchen Ahnenformen erbracht worden,
vielmehr haben wir es blof mit oberflichlicher Ahnlichkeit zu tun,
also mit Pseudoatavismus im wahrsten Sinne des Wortes.

Es wurden aber in der Literatur auch noch viele andere
Dinge mit dem Ausdruck ,,Atavismus‘ bezeichnet. So liest man
z. B. oft von ,,atavistischen‘ Jugendblittern bei Pflanzen usw.
Hier handelt es sich um das, was ich im ontogenetischen Teil
mit dem Ausdrucke Haeckels als ,,palingenetische Merkmale‘
bezeichnet habe. Die Bezeichnung Atavismus ist hier deswegen
unrichtig, weil es sich dabei nicht um Riickschlige im Sinne
eines Wiederauftretens eines verlorengegangenen Ahnenmerkmales
handelt, sondern lediglich darum, da8 ein Merkmal der erwachsenen
Vorfahren sich bei den Jugendstadien der Deszendenten erhalten
hat, im Laufe der ontogenetischen Weiterentwicklung bei ihnen
aber normalerweise verloren geht. Mit Recht betonte darum auch
schon Plate, es ,,diirfen nicht Jugendstadien, wenn sie entsprechend
der biogenetischen Regel ein fritheres Stadium rekapitulieren, als
atavistisch bezeichnet werden‘‘. An diesem Grundsatze muf} aber
auch dann festgehalten werden, wenn diese palingenetischen
Charaktere auch im erwachsenen Zustande zufillig einmal per-
sistieren, wie dies bei allen ,,Hemmungsbildungen* der Fall ist, die
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Plate in seinen ,,Spontan-Atavismus‘‘ einreiht. Auch hier handelt es
sich ja nicht um das Neuauftreten eines verlorengegangenen Ahnen-
merkmales, sondern nur um das Erhaltenbleiben eines solchen,
das normalerweise nur in fritheren ontogenetischen Stadien vor-
handen ist. Es wurde schon im ontogenetischen Teile darauf hin-
gewiesen, daB der menschliche Embryo in einem bestimmten
Entwicklungsstadium am ganzen Korper mit einem Haarkleid
(Lanugo) bedeckt ist. Abnormalerweise kann nun dieses Haarkleid
zeitlebens auch beim Erwachsenen vorhanden bleiben (Fig. 39),
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ein Umstand, dem die ,,Haarmenschen‘ ihr abweichendes Aussehen
verdanken. Obwohl es sich hier um ein Merkmal fritherer Ahnen-
formen handelt, kann doch von Atavismus nicht die Rede sein;
denn dieses Merkmal ist nicht neuerlich aufgetreten, nachdem
es verlorengegangen war, sondern hat sich blofl aus dem Embryonal-
zustand noch weiterhin erhalten, wahrend es sonst normalerweise
verloren wird. Storch hat (1. c.) geradezu ausgesprochen: ,,Die
weitaus groBte Mehrzahl der sogenannten Atavismen sind auf
nichts anderes als auf Entwicklungshemmungen zuriickzufiithren.‘
Als Beispiele erwidhnte er ,,Vermehrung der Mammardriisen,
Opponierbarkeit des Hallux, das Haarkleid des Menschen, Ver-
groBerung des Platysma, Halskiemenfisteln, gespitzte Ohren,
geschwinzte Menschen ete.* Er schlug vor, fiir diese Fille die
Bezeichnung Atavismus beizubehalten. Demgegeniiber betonte
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Abel, ,,daB die genannten Félle wohl als nichts anderes wie als
Entwicklungshemmungen zu bezeichnen sind.* Prinzipiell ist es
ja gleichgiiltig, ob infolge einer Entwicklungshemmung ein palin-
genetisches oder ein caenogenetisches Merkmal persistiert. Im
letzteren Falle verlieren aber diese Hemmungsbildungen sofort
ihr atavistisches Geprige. Besonders scharf hat Kohlbrugge dies
formuliert, wenn er sagt: ,,Da Entwicklungshemmungen auch bei
d e n embryonalen Prozessen auftreten konnen, die in keiner Weise
zur Palingenese gerechnet werden konnen (z. B. Bauchspalte,
Atresia ani usw.) und wir diese durch einfache (meist nicht niher
definierbare) Storungen der Entwicklung erkliren miissen, so liegt
kein Grund vor dort, wo eine sonst sich zuriickbildende palingene-
tische Form erhalten bleibt, einer unbekannten Kraft Schuld zu
geben; auch fiir diese geniigt dann der Gedanke an irgendeine
Storung. Doch wurde hier friiher der Atavismus zur Erkldrung
herangezogen. ...Soimponierte eine Schwanzbildung beim Menschen,
besonders wenn man Wirbel und Muskelfasern in derselben
konstatierte, als Atavismus, seitdem man aber wei, daB der
Mensch als Embryo stets einen Schwanz besitzt, mit Wirbel-
und Muskelanlagen, riickten die Schwanzbildungen aus dem
Reich des Atavismus in das der Entwicklungshemmungen hiniiber.‘*

Vielleicht gehoren in die Kategorie der Hemmungsbildungen
auch die ,,Pelorien‘‘, d. h. die aktinomorphen Bliiten von normaler-
weise zygomorph blithenden Pflanzen. Dafl es sich hier nicht um
echten Atavismus handelt, dariiber sind sich wohl alle Forscher
einig. Sogar Janchen, der fiir die Existenz wirklicher Atavismen
lebhaft eingetreten ist, betont, dafl Pelorien ,,gewil nicht mit
Atavismen zu verwechseln sind‘‘. Dafiir spricht auch schon der
Umstand, dafl ebenso auch das umgekehrte Verhalten gelegentlich
vorkommt, ndmlich das Auftreten zygomorpher Bliiten bei normal
aktinomorph blithenden Pflanzen (Geomorphie Velenovsky).
Terminalbliiten von zygomorphbliitigen Infloreszenzen pflegen
zumeist pelorisch entwickelt zu sein. Dies legt den Gedanken nahe,
daBl mechanische Einfliisse wiahrend der Entwicklung dafiir maB-
gebend sind, ob die Bliite die eine oder die andere Form erhilt.
Somit wiirde es sich also auch hier gewissermafBen um eine Art von
Entwicklungshemmungen handeln. Andrerseits sind auch Fille
beobachtet, in denen auch Seitenbliiten zygommph blithender
Arten aktmomorph werden, z. B. bei Antirrhinum, Linaria usw.
Die Versuche von Baur haben gezeigt, dal es sich in solohen Fillen
um Populationen handelt, in denen auch pelorische ,,reine Linien‘
enthalten sind, die dann bei Weiterzucht entsprechend der Mendel-
schen Regel herausspalten. In manchen Fillen von Pelorien kann
es sich aber vielleicht doch um Merkmale handein, deren Ausbildung
von #ubBeren Umstdnden abhingig ist. Es wird ja auch niemand
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von Atavismus sprechen, wenn z. B. die Hochgebirgsmodifikation
einer Pflanze ins Tiefland versetzt wird und sich nun zur Tiefland-
form umbildet oder umgekehrt. Desgleichen wenn eine amphi-
bische Pflanze durch noch so viele Generationen im Wasser gezogen
und dadurch stets nur zur Ausbildung von Wasserblittern ver-
anlaft wurde, konnen dann die bei einer spiteren, unter trockeneren
Verhiltnissen geziichteten Generation auftretenden normalen
Laubbliatter doch keineswegs als atavistischer Riickschlag be-
zeichnet werden. Mit Recht hat Bawur nachdriicklich betont, daf
in solchen Fillen die Pflanze nicht durch dieses oder jenes duBerlich
sichtbare Merkmal charakterisiert ist, sondern vielmehr durch die
Fihigkeit, unter diesen Umstdnden das eine, unter anderen das
andere Merkmal auszubilden. AufBlerdem handelt es sich ja in
solchen Fillen auch immer nur um Ahnlichkeiten mit nicht sehr
weit zuriickliegenden Vorfahren, die naturgemif eine ganz andere
Beurteilung finden miissen.

Ganz #hnlich sind in dieser Hinsicht auch die sogenannten
Hybrid-Atavismen zu bewerten, die einen betrdchtlichen Teil der
als Atavismus beschriebenen Fille ausmachen. De Vries hat schon
ausdriicklich betont, ,,daB vieles, worauf bis jetzt unsere Uber-
zeugung vom Atavismus beruht, in einfacherer Weise durch
Kreuzung erklirt werden kann‘‘. Zahllose derartige Fialle sind bis
jetzt schon bekannt und sollen spiter im experimentellen Teile
noch niher besprochen werden. Im Prinzip handelt es sich iiberall
darum, daB eine latente Anlage durch Kreuzung plotzlich wieder
sichtbar wird. Diese Erscheinung wird uns durch unsere gegen-
wirtige Einsicht in die Vererbungsgesetze vollkommen klar ver-
stdndlich. Um einen Widerspruch gegen das Dollosche Gesetz
handelt es sich hier keineswegs, weil wir es ja dabei nicht mit
Riickschligen nach weit zuriickliegenden Ahnenstufen zu tun
haben und weil das betreffende wieder sichtbar werdende Merkmal
noch nicht verlorengegangen, sondern der Anlage nach eben noch
(latent) vorhanden war.

Ganz ebenso liegt der Fall bei den Merkmalen verhaltnismiBig
junger Formen oder Rassen. Denn dariiber kann kein Zweifel
bestehen, daBl es bei solchen Riickschlige nach ihrer Stammart
gibt, weil da eben die neuen Merkmale noch nicht gentigend ge-
festigt und die fritheren immer noch — wenigstens latent — vor-
handen sind. Den Kernpunkt dieser Frage hat Maidl heraus-
gearbeitet, wenn er (l. c.) sagt: ,,Merkmale gehen auf Anlagen
zuriick. Diese Anlagen konnen nun aber entweder 1. vollkommen
vorhanden sein, entwickeln sich aber a) nicht vollkommen,
oder b) gar nicht; oder 2. es kann sich die ganze Anlage 4nder n,
ja sogar ganz verschwinden. Im Falle 1a) sprechen wir
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von einem Rudiment, im TFalle 1) von latenter Anlage.

Im Falle 1b) koénnen wir, wenn ein Merkmal nach einigen Gene-
rationen wieder auftritt, streng genommen nicht von
Atavismus sprechen, da es in der Anlage noch vorhanden war....Im
Falle 2 ist das Wiedererscheinen eines verlorengegangenen Merk-
males kaum moglich, aber gerade das wire dann ein wahrer
Atavismus.* Zum Falle 1 a) gehort auch die bekannte Variabilitit
von Organen, die in Reduktion begriffen sind. ,,Sie konnen in
einem Individuum weniger reduziert sein als bei seinen unmittel-
baren Vorfahren, ....trotzdem die phylogenetische Entwicklung
jenes Organs der Riickbildung entgegengeht‘‘ (Rosa). In solchen
Tillen handelt es sich also einfach um eine etwas gréBere Variations-
breite als sonst, aber keineswegs um Riickschlige nach einem
primitiven Ahnentypus. Hierher gehoren jene Fille, die Plate als

,,degressiven Spontan-Atavismus‘ bezeichnet hat, z. B. ,,Die
hornlosen Rinderrassen haben zuweilen Kélber mit kleinen, lose
in der Haut hingenden Hoérnern. — Am Hinterfull von Hunden

und Katzen tritt bei Rassen, denen die Daumenkralle f iir
gewohnlich fehlt, eine Kralle auf‘ (Abel 1914). Ferner fallen
in diese Kategorie: Schollen, die auf der blinden Seite pigmentiert
sind, sowie das gelegentliche Auftreten von Eckzihnen beim Reh,
die Variabilitit der Hiiftbeine bei Halitherium und Cetaceen usw.
Immer handelt es sich blof um ein Schwanken in der Stirke der
Ausbildung einer vorhandenen Anlage. Ein Merkmal kann eben
nur so lange auftreten, solange es wenigstens der Anlage nach
vorhanden ist. Ist es einmal vollstindig, d. h. auch der Anlage
nach, verloren gegangen, so ist ein Wiederauftreten unmoglich.
Damit wird aber der Atavismus als ein Wiederauftreten v e r-
loren gegangener Merkmale zu einer logischen Unmoéglichkeit.
Demgemall hat Weltstein (in der erwihnten Diskussion) ausdriick-
lich betont:,,Unserer Erfahrung nach erfolgt. . ein solches Wieder-
auftreten nur dann, wenn diese Eigenschaft noch als latente Anlage
vorhanden, d. h. noch nicht véllig geschwunden ist. Daher ist ein
Riickschlag auf nahe Ahnen hiufiger als auf entfernte.“ Aber
gerade solche Riickschlige auf nicht weit zuriickliegende Vorfahren
als Atavismus zu bezeichnen, erscheint durchaus unangebracht,
,,weil dann das Mendeln in der F,- und F;-Generation schon unter
den Begriff des Atavismus fallen wiirde** (Abel, 1. c.). Dem-
entsprechend hat auch Plate schon ausdriicklich betont: ,,Man
darf nicht von Atavismus reden, wenn ein Merkmal nach einigen
wenigen Generationen wieder auftritt. Auch Kohlbrugge hat mit
Nachdruck darauf hingewiesen, ,,dal man den Atavismus der
Tierziichter gar nicht damit vergleichen kann, was die Morphologen
im Sinne der Deszendenzlehre Atavismus nennen oder genannt
haben.*
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Freilich stand Darwin, der ja zuerst die Frage von den
Atavismen aufgerollt hat, in dieser Hinsicht noch auf einem von
unseren jetzigen Anschauungen abweichenden Standpunkte. Er
bezeichnet als Atavismus ausdriicklich ,,die Neigung im Kinde,
seinen GroBeltern oder noch entfernteren Vorfahren anstatt seinen
unmittelbaren Eltern dhnlich zu werden.* Diese Definition deckt
sich aber keineswegs mehr mit dem, was man heute unter Atavismus
versteht. Wir miiBten dann nicht nur die Hybrid-Atavismen und
die Mendelschen Vererbungsfille zum Atavismus zdhlen, sondern
sogar auch den

Generationswechsel. Darunter versteht man be-
kanntlich den regelmifligen Wechsel zwischen zwei morphologisch
verschiedenen Generationen, die sich auf verschiedene Art fort-
pilanzen. Dieser Erscheinungskomplex ist im Tier- und Pflanzen-
reich sehr verbreitet und findet sich schon bei vielen Einzelligen.
Der Wechsel scheint dabei bei primitiveren Formen durch duBere
Verhéltnisse bedingt zu sein. So pflanzen sich viele Algen wihrend
der giinstigen Vegetationsperiode ungeschlechtlich fort, um dann
bei Eintritt von ungiinstigeren Bedingungen durch Kopulation
Dauerzellen zu bilden. Bei parasitischen Protozoen pflegt der
Generationswechsel Hand in Hand mit einem Wirtswechsel zu
gehen: die geschlechtliche Generation entwickelt sich im ,,Haupt-
wirt“ (bei Malaria z. B. Anopheles), die ungeschlechtliche im
yZwischenwirt* (z. B. bei Malaria der Mensch). Im Tierreich
braucht wohl nur an den Generationswechsel der Cnidaria und
der Salpen erinnert zu werden. Auch bei Insekten finden sich
dhnliche Erscheinungen. In dieses Gebiet gehort wohl auch die
Pidogenese gewisser Miickenlarven und vor allem der Generations-
wechsel der Pflanzenliuse. Hier wechselt eine parthenogenetische
mit einer bisexuellen Generation ab. Besonders deutlich ist die
Abhéngigkeit des Generationswechsels von Zdulleren Faktoren,
wo je nach den Umstdnden eine verschiedene Anzahl von Gene-
rationen der einen Form mit solchen der anderen alterniert. Wir
werden diese Erscheinungen wohl in die im vorigen Abschnitt
erlduterte Gruppe der ,modifizierbaren Merkmale‘‘ einreihen
miissen, kénnen aber auch dort nicht von Atavismus und Umkehr
der Entwicklung sprechen, wo der Wechsel schon ganz regelmifig
und erblich fixiert ist. Einen dem unregelmifigen Wechsel ver-
schiedener Generationen entsprechenden Fall haben wir wohl
zweifellos auch bei jenen Insekten vor uns, die normalerweise
ungefliigelt sind, bei denen aber gelegentlich vollstindig gefliigelte
Exemplare auftreten. Hier handelt es sich keineswegs um sekundire
Makropterie, sondern um Fille, wie wir sie beispielsweise in den
4, Feminae disseminantes‘ der Thysanopteren feststellen konnen.
Der Unterschied gegeniiber dem gewohnlichen Generationswechsel
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besteht hier nur einzig und allein darin, dafl die ungefliigelte Form
an Zahl der Generationen und der Individuen anscheinend be-
deutend reichlicher vertreten ist als die gefliigelte. Sonst ist es aber
im Prinzip genau dasselbe und wir kénnen daher auch diesen Fall
nicht als eine mit dem Dolloschen Gesetz in Widerspruch stehende
Tatsache betrachten. Hierher gehort meiner Uberzeugung nach
auch das gelegentliche Auftreten von makropteren Pyrrhocoris-
Exemplaren, auf die Handlirsch in der Atavismusdiskussion hin-
gewiesen hat.

Von ganz Dbesonderem phylogenetischen Interesse ist aber
der Generationswechsel im Pflanzenreiche. Bei den niedrigsten
Formen sind hier die beiden Zellen, aus deren Kopulation ein
neues Individuum hervorgeht, noch nicht voneinander verschieden
(Isogameten) und wir konnen weiterhin die Differenzierung der
Geschlechtszellen in kleine ménnliche (Mikrogameten) und groBe
weibliche (Makrogameten) schrittweise verfolgen. Da die Mikro-
gameten (Spermatozoiden) schwimmend zum Makrogameten (Ei-
zelle) gelangen, ist die geschlechtliche Generation der Pflanzen
(der Gametophyt) in ihrer Fortpflanzungsfahigkeit von der An-
wesenheit fliissigen Wassers abhingig. Dies gilt aber nicht fiir
die ungeschlechtliche Generation (den Sporophyten), der ja davon
ganz verschieden ist. Diese Verschiedenheit kommt nicht nur
morphologisch und physiologisch zum Ausdruck, sondern sogar
auch cytologisch, indem der Sporophyt (2 x-Generation Lotsy)
doppelt so viele Chromosomen in seinen Zellen besitzt als der
Gametophyt (x-Generation Lotsy). Es wire daher methodisch
ganz unrichtig, Organe des Sporophyten mit denen des Gameto-
phyten homologisieren zu wollen; wir haben ja beispielsweise schon
frither gesehen, dafl der letztere nicht zur Ausbildung wirklicher
Spaltoffnungen befdhigt ist, sondern dall seine ,,Ateméffnungen
(Fig. 21 @) morphologisch ganz und gar von den echten Spalt-
offnungen des Sporophyten (Fig.18¢«,busw.) verschieden sind, ob-
wohl sie doch derselben Funktion dienen.

Die Abhingigkeit des Gametophyten von der Anwesenheit
flilssigen Wassers bringt es mit sich, dal die Emanzipation der
Pflanzen vom Wasser nur unter gleichzeitiger Reduktion des
Gametophyten vor sich gehen konnte. Schon bei den Pilzen kénnen
wir feststellen, daB die bei den Ascomyceten noch vorherrschende
x-Generation bei den Basidiomyceten zugunsten der 2 x-Generation
zuriicktritt. Die Pilze stellen somit eine Abteilung des Pflanzen-
reiches dar, welche unter Verlust der autotrophen Ernihrung aus
wasserbewohnenden Algen auf dem Wege eines Generations-
wechsels zu landbewohnenden Organismen fithrte. Auf &bnlichem
Wege ging auch die Entwicklung der Cormophyten aus Algen vor
sich, nur mit dem Unterschied, daBl es diesen gelang, dabei die
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autotrophe Erndhrung beizubehalten. In dieser ganzen Anpassungs-
reihe koénnen wir die Reduktion des Gametophyten schrittweise
verfolgen. Bei den Bryophyten ist der Generationswechsel stets
deutlich ausgeprigt: auf den zumeist reich gegliederten Gameto-
phyten mit seinen sexuellen Fortpflanzungsorganen folgt der
Sporophyt mit ungeschlechtlicher Fortpflanzung, welcher mit dem
ersteren in Verbindung bleibt und in bezug auf GréBe und Organ-
gliederung in der Regel hinter ihm zuriicksteht. Der Gametophyt
lebt unter duBeren Verhiltnissen, unter denen der ganzen Pflanze
liquides Wagsser wenigstens zeitweise zur Verfiigung steht. Der
Sporophyt ist in viel hoherem Grade an das Luftleben angepaft,
er bezieht das notige Wasser durch den Gametophyten, die an
ihm entstehenden Sporen werden in weitaus den meisten Fillen
durch die Luft verbreitet. Bei den isosporen Pteridophyten tritt
die von der Gegenwart des Wassers abhédngige Geschlechts-
generation an GroBe und Reichtum der Gliederung zuriick, der
Sporophyt erlangt in bezug auf beide Eigenschaften das Uber-
gewicht: die Pflanze ist in viel héherem MaBe Landpflanze als
das Moos. Die Folge davon ist die an der ungeschlechtlichen
Generation auftretende Gliederung in Stamm, Blatt und Wurzel
und die Ausbildung von Leitbiindeln. Bei den heterosporen Pterido-
phyten geht die Umwandlung in eine Landpflanze noch einen
Schritt weiter. Die geschlechtliche Generation ist so weit reduziert,
daB sie gerade noch zur Ausbildung der Geschlechtsorgane hin-
reicht, welche infolge der erblich festgehaltenen Art der Befruchtung
durch schwimmende Spermatozoiden von der Gegenwart fliissigen
Wassers abhingig ist. Die Notwendigkeit der tunlichsten Abkiirzung
der Geschlechtsgeneration bewirkt, dafl dieselbe vielfach ganz oder
wenigstens zum Teil in der Spore, aus der sie hervorgegangen ist,
eingeschlossen bleibt und demgemif einen groBen Teil ihrer Ent-
wicklung im Sporangium des Sporophyten durchmacht. Daher
1aBt auch dieses nun schon den geschlechtlichen Dimorphismus
erkennen: aus den sogenannten Makrosporen gehen reduzierte
weibliche Prothallien (mit Archegonien), aus den Mikrosporen
solche mit Antheridien (J') hervor. Bei den Gymnospermen hat
sich der sexuelle Dimorphismus der den Sporangien entsprechen-
den Organe so weit verstirkt, dafB diese selbst zu Geschlechts-
organen werden und damit die der ungeschlechtlichen Generation
homologe Pflanze sich geschlechtlich fortpflanzt. Die sexuelle
Fortpflanzungsart des Gametophyten ist hier dadurch auf den
Sporophyten iibertragen, indem jene Entwicklungsstadien, welche
sich mit dem Gametophyten der Pteridophyten homologisieren
lassen, ihre Selbsténdigkeit verloren haben. Die geschlechtliche
Differenzierung kommt nun auch schon im Bau der Blitter zum
Ausdruck, welche die den Sporangien homologen Teile tragen.
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Die die Mikrosporangien tragenden Blitter sind zu Staubblittern,
die die Makrosporangien tragenden zu Fruchtblittern geworden.
Aber auch jetztlassen sich noch immer die durch die der Befruchtung
vorangehenden Teilungen entstandenen Zellen bzw. Kerne mit
den entsprechenden Zellen der Farnprothallien homologisieren.
Ja, bei den relativ urspriinglichsten Gymnospermen, den Cycadeen
und Gingkoaceen, erfolgt noch jetzt die Befruchtung durch
Spermatozoiden, die in einer vom weiblichen Organ ausgeschiedenen
Fliissigkeit (dem Bestdubungstropfen) schwimmend die Eizelle
erreichen. Zu diesem Zwecke heften sich die Pollenkérner in der
Pollenkammer (einer im oberen Teile des Nucellus befindlichen
Aushohlung) mit Hilfe der stark in die Lange wachsenden vege-
tativen Zelle an; dieser in das Nucellargewebe eindringende
,,Pollenschlauch‘* dient zunichst nur zur Befestigung und Er-
nihrung des Pollenkorns. Bei den hoheren Formen tritt da aber
dann ein Funktionswechsel ein, indem nun die Spermatozoiden
(bzw. Spermakerne) durch den Pollenschlauch zu den Eizellen
gelangen. Gemil seiner Herkunft als Befestigungsorgan hat der
Pollenschlauch zun#dchst nur die Fahigkeit, durch Gewebe, aber
nicht frei durch die Luft zu wachsen. Welistein, dem ich in der
ganzen vorstehenden Darlegung gefolgt bin, hat gezeigt, wie auf
Grund dieser Verhéltnisse zunédchst bei den niedrigsten Angio-
spermen der Pollenschlauch einen groflen Umweg machen muB,
um zur Eizelle zu gelangen. Er wichst durch das Fruchtblatt
und den Funiculus zur Samenanlage, um durch die Chalaza in
dieselbe einzudringen (Chalazogamie). Spiter wird der Weg durch
Ausbildung einer Gewebebriicke vom Funiculus zur Mikropyle
(Fig. 38 @) abgekiirzt und schlieBlich erwirbt der Pollenschlauch
endlich sogar die Fahigkeit, den Hohlraum des Fruchtknotens frei
zu durchwachsen (Porogamie). Auch die weiblichen Organe lassen
sich durchwegs mit denen der Pteridophyten homologisieren. Das
in der Samenanlage der Gymnospermen ausgebildete vegetative
Gewebe, das primire Endosperm, entspricht einem reduzierten
Prothallium mit Archegonien. Dall auch die Kerne des Embryo-
sackes der Angiospermen auf Archegonien zuriickzufithren sind,
und daB wir namentlich nur dadurch zu einem Verstindnis der
sogenannten ,,doppelten Befruchtung** und der Ausbildung des
sekundéiren Endosperms gelangen koénnen (Porsch), davon war
schon frither bei Eroérterung des Funktionswechsels die Rede. So
war es also moglich, auf Grund von Anpassungsreihen zu einem
vollstindigen Verstdndnis der Phylogenie der hoheren Pflanzen
zu gelangen, wobei sich die Berticksichtigung der Lebensverhiltnisse
als Erklirungsprinzip besonders fruchtbar erwies.
Riickgebildete Organe. Wir sind im Laufe unserer
bisherigen Darlegungen schon wiederholt auf riickgebildete oder
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt, IX, Tecil 3. 27
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reduzierte Organe zu sprechen gekommen. Die grundlegende
Bedeutung derselben fiir die phylogenetische Methodik erfordert
aber noch eine zusammenfassende Besprechung dieses Themas.
Leider herrscht auch auf diesem Gebiete — ganz wie wir es schon
frither beim Begriff des Atavismus konstatieren muflten — eine
ziemliche Verwirrung, die oft folgenschwere Fehlschliisse nach
sich zieht. Diese Verwirrung ist vor allem dadurch zustande ge-
kommen, daB in der Zoologie die riickgebildeten Organe herkémm-
licherweise zumeist als ,,Rudimente‘‘ oder ,,rudimentire Organe‘‘
bezeichnet werden, wihrend man in der botanischen Nomenklatur
mit diesem Ausdruck in der Regel die ersten Anlagen von Organen
bezeichnet. Da es sich in beiden Fillen um relativ wenig entwickelte
Organe handelt, kommt es dann bei kritiklosen Autoren oft dazu,
daB beiderlei Begriffe, die einander doch geradezu entgegengesetzt
sind, wahllos als ,,Rudimente‘* bezeichnet werden, wihrend gerade
ihre scharfe Auseinanderhaltung fiir die phylogenetische Forschung
von allergroBter methodischer Bedeutung ist. Wenn z. B. Gravely
bei den einseitig spezialisierten Blattoiden der Cardax-Gruppe mit
ihrem stark reduzierten Gedder gewisse Aderreste als ,,yudimentary
veins** bezeichnet, so hat er damit zweifellos recht. Wenn er aber
dann aus diesen Resten die Sekundiradern entstehen lassen will
(;;The secondary veins may perhaps have arisen in this way,
and becoming functional as strengthening organs have been fixed
by the action of natural selection‘‘), so liegt hier eine bedauerliche
Begriffsverwirrung vor, die nur auf die Verwechslung der beiden
ginzlich verschiedenen, aber gelegentlich mit demselben Ausdruck
(;,rudimentir®) bezeichneten Bildungen zuriickgefithrt werden
kann. Denn da gibt es eben nur die Alternative: entweder sind
jene schwach entwickelten Adern wirklich riickgebildet, dann
konnen aber aus ihnen nie wieder funktionelle Adern entstehen,
oder sie stellen die ersten Anfinge funktioneller Adern dar, dann
sind sie aber nicht ,,rudimentary‘. Die letztere Auffassung 148t
sich aber allerdings mit der Feststellung ,,that these. ... cockroaches
are degenerate rather than primitive‘* schwer in Einklang bringen.

Um derartigen Verwechslungen, die nur zu Fehlschliissen
fithren, ein fiir allemal vorzubeugen, wire es meiner Ansicht nach
am besten, den Ausdruck ,,rudimentir‘ tiberhaupt moglichst zu
vermeiden und lieber die unzweideutige Bezeichnung ,,riick-
gebildet‘ oder ,reduziert’‘ anzuwenden. Fiir jene Organe, die
die erste Anlage eines in Zukunft (phylogenetisch oder onto-
genetisch) zur Entwicklung kommenden Organs darstellen, hat
aber Abel schon den recht treffenden Terminus ,,Orimente‘‘ oder
yorimentire Organe‘‘ eingefiihrt. Es ware im Interesse der besseren
Verstidndigung unbedingt zu wiinschen, dafB sich der Gebrauch
dieser Bezeichnung allgemein in der phylogenetischen Literatur
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einbiirgern wiirde. Freilich ist damit aber eine andere Schwierigkeit
noch nicht beseitigt, ndmlich die Feststellung, ob es sich in irgend-
einem speziellen Falle um ein orimentéires oder um ein reduziertes
Organ handelt. Diese Feststellung ist gewifl durchaus nicht leicht —
da es sich ja in beiden Féllen um wenig entwickelte Organe handelt —
und oft iiberhaupt nur durch Studium der vorausgegangenen Um-
bildungen oder der kiinftigen Weiterentwicklung moglich. Trotz
dieser Schwierigkeiten mufl aber stets daran festgehalten werden,
daB diese Feststellung immer zu allererst unerliBlich ist, wenn es
sich darum handelt, an das Vorhandensein riickgebildeter Organe
irgendwelche weitere phylogenetische Schliisse zu kniipfen.

Es mogen daher hier fiir diese methodisch so wichtige Unter-
scheidung einige Gesichtspunkte noch Iroérterung finden. Fiir
diese Unterscheidung kann zunéchst die Feststellung der Funktion
— wo sie iiberhaupt moglich ist — eine einwandfreie Deutung
liefern. Ein Organ tritt in der Phylogenie niemals funktionslos
in Erscheinung. Ein Oriment muf daher immer irgendeine Funktion
haben. Umgekehrt wird ein Organ nur dann reduziert, wenn die
von ihm ausgeiibte Funktion fiir die Lebenserhaltung nicht mehr
von Belang oder geradezu schidlich ist. ,,Manche Voégel und In-
sekten haben auf stiirmischen Inseln eine Reduktion ihrer Fliigel
erfahren, sei es, daB die guten Flieger durch die Winde auf die
hohe See geworfen wurden und zugrunde gingen, sei es, dal} die
Tiere wegen der Winde auf einen Gebrauch der Fliigel verzichteten
und sich nur am Boden fortbewegten.“ (Plate.) Allerdings kann
aber die Reduktion eines Organs unter Aufgabe seiner Funktion
bei ganz verschiedenen Lebensbedingungen eintreten. Porsch hat
beispielsweise gezeigt, dall Spaltéffnungen iiberall dort reduziert
werden, wo die Assimilationstitigkeit aufgegeben wurde (also
bei Parasiten, an Blumenbldttern und Antheren oder an den im
Samen eingeschlossenen Cotyledonen) oder dort, wo die Abgabe
von Wasserdampf wegen Anwesenheit fliissigen Wassers nicht
moglich ist (an submersen Blittern von Wasserpflanzen; Fig. 21 ¢).
Die Reduktion kann dabei in verschiedener Weise vor sich gehen,
entweder indem die Schliefzellen kollabieren und durch Teile der
Zellwinde miteinander verwachsen, so dafBl die Spaltéffnung
dauernd geschlossen bleibt, oder indem beide Zellen unbeweglich
geworden sind und sich iiberhaupt nicht beriihren, so dafB der
Verschluf unmoglich wird.

Was immer aber die Lebensbedingungen sein mogen, die die
Riickbildung eines Organs herbeigefiihrt haben, und in welcher
Weise auch immer diese vor sich gehen mag, jedenfalls 148t sich
ausnahmslos feststellen, dall reduzierte Organe immer funktionslos
sind. Dies gilt auch fiir alle Fille von Funktionswechsel. Denn bei

Ubernahme einer anderen Funktion koénnen zwar gewisse Teile
27*
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des Organs, die der neuen Funktion nicht dienen, vollstindig
riickgebildet werden, niemals aber das ganze Organ, wenn es auch
durch Riickbildung jener Teile reduziert erscheinen mag. Der Teil,
der der neuen Funktion dient, wird aber stets dementsprechend
gut ausgebildet sein. Fin gutes Beispiel hierfiir bietet uns die
Umformung der FElytren bei jenen Orthopteren, bei denen sie
nur noch der Zirpfunktion dienen und demgemifl mit Ausnahme
des nach wie vor gut entwickelten Zirpfeldes vollstindig riick-
gebildet sind. Trotzdem wéire es unberechtigt, solche Elytren
als Ganzes als reduziert zu bezeichnen, da von der Riickbildung
ja jener Teil, der noch immer eine Funktion hat, verschont ge-
blieben ist. Es ist oft wichtig, solche scheinbar, d. h. nur in gewissen
Teilen reduzierte Organe von wirklich ganz riickgebildeten und
funktionslosen zu unterscheiden. So hat schon Rosa in seiner
Polemik gegen Plate darauf hingewiesen, dafl wir in der Schwanz-
wirbelsdule der Vogel nicht ein wirklich vollstdndig riickgebildetes
Organ zu erblicken haben, sondern vielmehr ein solches, das in
einem seiner Teile, unter Zuriickbildung der iibrigen, sich weiter-
bildet.

Die Feststellung der Funktion wird uns meist bei der Unter-
scheidung von orimentéren und reduzierten Bildungen eine ein-
wandfreie Deutung ermoglichen. Oft wird diese aber auch schon
auf Grund des morphologischen Baues moglich sein, wenn wir die
stammesgeschichtliche Entwicklung des betreffenden Organs bereits
kennen und demgem# 3 schon morphologische Unterschiede zwischen
der einen und der anderen Art der Ausbildung festgestellt haben.
Dann wird es bei jedem neuen, noch nicht untersuchten Falle
einer geringen Ausbildung desselben Organs schon rein morpho-
logisch kenntlich sein, ob es sich um ein Oriment oder eine Riick-
bildung handelt. Schon Rosa hat ja betont: ,,Auch die Riick-
bildungen, die man bei Degenerationserscheinungen und beim
Schwund der Organe beobachten kann, sind . keineswegs als
Rickkehr zu einem indifferenteren, urspriinglichen Zustande aufzu-
fassen. Schon friiher ist nachdriicklich die Tatsache betont
worden, dafl ein Organ, welches eine gegebene Differenzierung
augenscheinlich eingebiifit hat, nicht zu dem Zustande des Organs
zuriickgekehrt ist, das dieselbe Differenzierung noch nicht besaB.‘
Freilich lassen sich aber rein morphologische Unterscheidungen
nur dort durchfithren, wo bereits eine genaue Analyse der phylo-
genetischen Entwicklung durchgefiithrt ist. Wir wissen heute auf
Grund der Untersuchungen von Porsch, wie eine orimentire
(Fig. 18 @) und wie eine riickgebildete Spaltéffnung (Fig. 21¢) aus-
sieht. Wenn wir also jetzt bei einer bisher daraufhin noch nicht
untersuchten Pflanze einen schlecht entwickelten Spaltéffnungs-
apparat konstatieren, so werden wir durch den Vergleich mit den
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bisher bekannten Bildungen leicht feststellen kénnen, ob wir es
mit einem Oriment oder mit einer Reduktionserscheinung zu
tun haben.

Wir konnen im Laufe der Entwicklung wohl des ofteren
Orimente feststellen, wenn auch viel seltener als Riickbildungen.
So ist die Chorda als Oriment der Wirbelsiule zu betrachten, oder
die Borsten der Fliigelfliche bei Trichopteren als die Orimente
der Schmetterlingsschuppen. Ebenso haben wir durch die Palae-
ontologie beispielsweise auch die Orimente von Hornbildungen
kennen gelernt. Namentlich bei den Titanotheriiden 148t sich die
allméhliche Entwicklung des ,,Nashorn‘-Typus (Titanotherinm)
aus unbewehrten Formen (Palaeosyops) iiber Manteoceras und
Diplacodon schén verfolgen. (Vgl. Abel, 1922, S. 264.)

Besonders instruktiv scheinen mir aber jene Fille, wo sich —
wie bei dem frither angefiihrten Beispiele des Spaltoffnungs-
apparates — die .Ausbildung eines Organs von seinen orimentiren
Anfingen aus verfolgen lift und dann spiter im Laufe der Weiter-
entwicklung wieder eine Riickbildung eintritt. So wurden die
Borsten des Fliigelrandes der Zorapteren (Fig. 35a) zu den langen
Wimpern (,,Fransen‘‘) der Thysanopteren (Fig.35b, ¢), von denen
am Vorderfligelhinterrand zun#dchst zwei sich {iberkreuzende
Scharen vorhanden sind (Terebrantia); bei den Tubuliferen wird
die eine Schar derselben aber dann bis auf einige ,,Schaltwimpern*
riickgebildet und schlieflich koénnen auch diese noch verloren-
gehen (z. B. Leeuwenia). Eine &hnliche Entwicklung kénnen wir
an den Mundteilen der Schmetterlinge im Laufe der Phylogenie
verfolgen. Aus dem orimentédren Riissel der Eriocephaliden und
Micropterygiden ist der normale Schmetterlingsriissel hervor-
gegangen, der aber dann bei manchen hoher spezialisierten Formeu,
z. B. beim Seidenspinner, wieder einer ziemlich weitgehenden
Riickbildung verfiel.

Oft kann in zweifelhaften Fillen auch der Vergleich der
phylogenetischen Entwicklung mit der ontogenetischen wertvolle
Aufschliisse liefern. Denn auch in der Ontogenie kénnen wir immer
wieder einerseits orimentédre, andrerseits reduzierte Bildungen
feststellen. So sind beispielsweise in der Ontogenie der Insekten
die Imaginalscheiben als Orimente, die Kiemen der erwachsenen
Perloiden als Reduktionserscheinungen anzusprechen, oder in der
Entwicklung des Menschen die Extremitédtenanlagen als Orimente,
das SteiBbein des Erwachsenen als ein riickgebildetes Organ.
Uberhaupt liefert ja die Ontogenie jedes einzelnen Lebewesens so
viele Beispiele fiir diese beiden differenten Begriffe, dafl unter
Beriicksichtigung der individuellen Entwicklung wohl auch die
prinzipielle Unterscheidung fiir die Stammesgeschichte nicht
schwer fallt.
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Haben wir von einem schlecht entwickelten Organ einmal
zweifellos sichergestellt, dal3 es sich nicht um ein Oriment, sondern
bestimmt um eine Reduktionserscheinung handelt, so gibt uns
diese Feststellung in zweierlei Hinsicht wichtige Anhaltspunkte
fir die phylogenetische Methodik. Wir haben ja schon frither das
Vorhandensein eines riickgebildeten Organs als ,,Zeichen héherer
Spezialisation‘* gegeniiber dem funktionell ausgebildeten Organ
kennen gelernt. Damit ist uns aber durch die Feststellung eines
sicheren reduzierten Organs sowohl iiber die Aszendenten der be-
treffenden Form wie auch iiber ihre Deszendenten eine wichtige
Tatsache gegeben: bei den Aszendenten mufl dieses Organ einmal
funktionell gewesen sein, bei den Deszendenten kann es nie wieder
funktionell werden; oder mit anderen Worten: eine Form mit einem
reduzierten Organ mull bei Verfolgung ihrer Aszendenz (frither
oder spater) auf eine Ahnenform zuriickgefiihrt werden konnen,
bei der dieses Organ noch funktionell entwickelt war, und andrerseits
kann keine Form mit funktionellem Organ von einer anderen
abstammen, bei der dasselbe riickgebildet ist.

Fiir diese beiden methodisch so wichtigen Sitze sollen hier
einige Beispiele als Belege vorgebracht werden. An dem ersteren
Satz ist wohl wahrend der ganzen historischen Entwicklung des
Deszendenzgedankens niemals ernstlich gezweifelt worden; ich
kann mich daher hier etwas Xkiirzer fassen. Schon Darwin hat
darauf hingewiesen, daf3 die Existenz verschiedener beim Menschen
festgestellter riickgebildeter Organe (Blinddarm, Ohrmuskulatur,
Form der Ohrmuschel usw.) als Beweis fiir die Abstammung des
Menschen von einer niedrigeren Form, bei der diese Organe noch
funktionell waren, ins Treffen gefithrt werden kann. Es kann kein
Zweifel sein, daB die ,,halbmondférmige Falte’‘ des Auges auf
eine einst bei weiter zuriickliegenden Vorfahren funktionelle
Nickhaut zuriickgeht. Ebenso ist die Epiphyse des Gehirnes auf
ein bei primitiven Wirbeltieren (Placodermen, Stegocephalen,
manche Reptilien) funktionelle Scheitelauge (Pinealorgan, Parietal-
auge) zuriickzufithren. In der ontogenetischen Entwicklung der
Placentalsiuger werden noch immer nacheinander zwei proviscrische
Harnorgane angelegt, die niemals funktionell werden, da die
Exkretionsprodukte des Embryos offenbar ausschlieflich durch die
Nieren der Mutter ausgeschieden werden. Zuerst 148t sich eine
riickgebildete Vorniere (Pronephros), sodann die Urniere (Meso-
nephros, Wolffsches Organ) feststellen und dann erst wird die
definitive Niere, die Nachniere (Metanephros) ausgebildet. Diesen
merkwiirdigen Entwicklungsproze8 konnen wir nur phylogenetisch
verstehen. Bei Amphioxus und vielleicht auch bei den Myxinoiden
stellt nidmlich die Vorniere das bleibende Harnorgan dar. Bei
Fischen und Amphibien atrophiert die Vorniere und wird durch
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die besser organisierte Urniere als bleibendes Harnorgan ersetzt.
Erst bei den Amnioten wird auch die Urniere riickgebildet, um durch
die Nachniere ersetzt zu werden. — Formen mit riickgebildeten Augen
stammen zweifellos von Formen mit funktionellen Sehorganen ab.
Ursache der Riickbildung ist ein Leben im Dunkeln, also in Hohlen
(z. B. Grottenolm), in der Tiefsee (viele Tiefseefische), in stark
schlammigem Wasser (blinde Trilobiten) oder unter der Erde
(Maulwurf usw.). Formen mit riickgebildetem Becken (z. B.
Schlangen, Sirenen usw.) gehen auf solche mit gut ausgebildetem
Becken zuriick. Formen mit reduzierten Zehen sind von solchen
‘mit vollstdndig entwickelten Phalangen herzuleiten, wie uns dies
namentlich der Pferdestammbaum, aber auch die iibrigen Reihen
der Huftiere, besonders deutlich vor Augen fiihrt. Das gleiche
gilt auch fiir die Riickbildung der Tarsen bei Insekten (z. B. Tri-
dactylus). So sind auch riickgebildete Mundteile (z. B. Fintags-
fliegen) von funktionellen FreBwerkzeugen abzuleiten. Wenn die
in den Seitenlappen des zweiten und dritten Thorakalsegmentes
bei Lepisma verlaufenden Tracheen wirklich Riickbildungen von
Fliigeladertracheen darstellen, so wire damit der Beweis erbracht,
daB auch die Apterygoten von gefliigelten Insekten abstammen
(Handlirsch). Ahnliche Beispiele liefert uns auch die Botanik in
reichem MaBe. Die Uberreste von blattihnlichen Gebilden am
Gametophyten der Lebermoose und an Farnprothallien beweisen
uns, dafl diese phylogenetisch auf laubmoosdhnliche Vorfahren
zuriickzufithren sind. Formen mit riickgebildeten Blattern (z. B.
Opuntia, Ranken von Vitis usw.) sind auf solche zuriickzufiihren,
bei denen diese Blitter noch gut entwickelt waren. So beweist
uns auch das reduzierte Staubblatt der Scropulariaceen, dafl sie
von einer Gruppe abstammen, bei der noch alle fiinf Staubblitter
funktionell waren. Riickgebildete Fruchtknotenficher bzw. Samen-
anlagen (z. B. Tilia, Araliaceen, Umbelliferen usw.) sind nur durch
Ableitung von entwicklungsfihigen Samenanlagen zu verstehen.
Diese wenigen Beispiele mogen geniigen, um zu zeigen, welche
Wege hier der phylogenetischen Methodik durch das Vorhandensein
reduzierter Organe gewiesen werden.

Wenden wir uns aber jetzt zu dem zweiten der oben fest-
gestellten Sitze, dal ndmlich Formen, bei denen irgendein Organ
funktionell entwickelt ist, niemals auf solche zuriickgefithrt werden
konnen, bei denen dieses Organ bereits riickgebildet ist. So sagt
auch Williston ausdriicklich: ,,An organ once functionally lost is
never permanently regained by natural selection or any of its
hypothetical substitutes. Es ist klar, da auch dieser Satz von
grundlegender Bedeutung fiir die phylogenetische Methodik ist
und demgemdf wurde er auch frither von allen Phylogenetikern
als selbstverstiandlich vorausgesetzt. Erst in neuerer Zeit haben
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die Gegner des Dolloschen Gesetzes auch diesen Satz aus prinzi-
piellen Griinden zu widerlegen gesucht. Ich mull daher hier auf
dieses Problem n#her eingehen. Einen schlagenden Beweis dafiir,
daB ein einmal riickgebildetes Organ im Laufe der Stammes-
geschichte nie wieder funktionell werden kann, liefern uns jene
Formen, die von Vorfahren abstammen, bei denen im Zusammen-
hange mit der Lebensweise ein Organ reduziert wurde, dessen
Funktion aber bei den Deszendenten dann wieder lebensnotwendig
geworden ist; in diesen Féllen sehen wir némlich immer, daB nicht
das reduzierte Organ wieder zu neuer Ausbildung gelangt, sondern
daf es durch ein anderes Organ ersetzt wird. Schon Rosa hat
dies deutlich ausgesprochen und beruft sich dabei auf das Kleinen-
bergsche Prinzip der ,,Substitution der Organe‘‘: ,,Wihrend gewisse
Teile der Variabilitdtsrichtungen schon eine solche Beschrinkung
erfahren haben, daB sie an verianderte Existenzbedingungen sich
anzupassen nicht mehr fahig sind, entfalten sich andere Teile, die
in dieser Beziehung noch zuriickstehen, indem sie sich mit den
alteren verbinden und dieselben eventuell ersetzen (Substitution),
80 daB eine weitergehende Entwicklung des Organismus noch
moglich ist.*“ Plate, der auch hier wieder die Giiltigkeit des Dollo-
schen Gesetzes in Abrede stellt, sucht hier einen Ausweg durch
die Behauptung: ,,In der Zeit, welche von der Riickbildung eines
Organs bis zu dem neu erwachenden Bediirfnis nach demselben
verflossen ist, hat sich der Organismus sehr verindert, so dafl das
neue Organ notwendig anders ausfallen mul als das frithere.*
Demgegeniiber hat aber Rosa klar und deutlich betont, worauf
es hier ankommt: ,,Die Frage ist: Kann das neue Organ dem fritheren
homolog sein oder nicht? Das ist nun niemals der Fall.*

Die Giiltigkeit dieses Satzes erstreckt sich auf alle Organ-
systeme und 148t sich sogar auch auf cytologischem Gebiete nach-
weisen. So haben beispielsweise die Arthropoden die Fahigkeit
zur Ausbildung von Cilien fiir immer verloren, wihrend dieselbe
noch bei ihren Annelidenvorfahren vorhanden war. Sogar Plate
gibt zu, daB hier ein Fall vorliegt, wo die Neubildung infolge der
durchlaufenen Entwicklung schon aus mechanischen Griinden
zur Unméglichkeit geworden ist. Die Algengruppe der Siphoneen
ist durch den Besitz vielkerniger ,,Zellen‘ ausgezeichnet, die
morphologisch durch Verschmelzung von zahlreichen einkernigen,
wirklichen Zellen zu erkliren sind bzw. dadurch, dafB diese letzteren
die Fiahigkeit zur Ausbildung eigener Zellmembranen verloren
haben. Bei manchen Formen kommt es nun zur Ausbildung von
Stiitzwinden, die die groBe vielkernige Zelle quer durchsetzen; diese
entstehen aber nicht etwa dadurch, daBl einfach die urspriinglichen
Membranen der Einzelzellen wiederhergestellt wiirden, sondern
durch Wucherung von der gemeinsamen Wand der vielkernigen
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Zellen aus. Daraus ist ersichtlich, daB die dieselben zusammen-
setzenden einkernigen Zellen die Fahigkeit zur Membranbildung
endgiiltig verloren haben. Fin besonders lehrreiches Beispiel
liefert uns das Pollenkorn der Gymnospermen. Wir haben friiher
bei Besprechung des Generationswechsels schon gesehen, daf
dessen Inhalt einem méannlichen Gametophyten der niederen
Cormophyten homolog ist. Dort besaB derselbe natiirlich ein
Befestigungsorgan (Rhizoid) und wir kénnen noch am Pollenkorn
der Gymnospermen (Fig. 40) feststellen, welcher Kern desselben
(rh) diesem nunmehr vollstdndig riickgebildeten Rhizoid homolog
ist. Wie wir oben gesehen haben, hat nun auch das Pollenkorn
ein Befestigungsorgan notwendig, um sich damit in der Pollen-
kammer anzuheften. Dieses neue Befestigungsorgan konnte aber
nun keineswegs mehr aus dem urspriinglichen Rhizoid hervorgehen,
sondern wurde an der gegeniiberliegenden Seite aus der vegetativen

Fig.40. Austreibendes Pollenkorn von Picea excelsa;rh =rudimentaresRhizoid.
(Nach Strasburger aus Wellsiein.)

Zelle ausgebildet; das riickgebildete Rhizoid hat die Féhigkeit
hierzu endgiiltig verloren.

Wenn wir nun dazu iibergehen, die Richtigkeit des in Rede
stehenden Satzes oder mit anderen Worten die Giiltigkeit des
Dolloschen Gesetzes fiir reduzierte Bildungen auch an Beispielen
aus den verschiedenen Organsystemen nachzuweisen, so bieten
sich schon in der Botanik hierfiir zahlreiche Beispiele. Ich erinnere
nur an den Ersatz riickgebildeter Blitter durch Phyllodien,
Phyllocladien usw. oder an die Substitution reduzierter Schau-
apparate von Einzelbliiten durch lebhaft gefirbte Hochbliatter u. dgl.

Recht lehrreich sind namentlich die Beispiele, die uns die
Zoologie liefert. Wenden wir uns da zunichst zu den Formen der
Koérperbedeckung. Dollo hat darauf hingewiesen, dafB die der
urspriinglichen Schale verlustig gegangenen Cephalopoden nicht
mehr imstande sind, dieselbe wieder auszubilden, sondern daf
entweder (wie bei Argonauta) eine sekundére, von dem flichenhaft
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entwickelten Armpaar abgeschiedene Schale gebildet wird, die
von der urspriinglichen Mantelschale total verschieden ist oder
daB die Tiere zu ihrem Schutz eine Lamellibranchiatenschale
verwenden und dadurch eine biologische Parallele zu den Ein-
siedlerkrebsen darstellen: ,,Beaux exemples dIrréversi-
bilité de PEvolution, puisque les Octopodes en question
ne peuvent récupérer la Coquille ancestrale, quand une Coquille
redevient indispensable, mais la remplacent, — 1’un, Argonauta,
par une Coquille pédieuse — Dautre, Octopus Digueti,
véritable Pieuvre-Hermite, par une Coquille de Lamelli-
branche (Peigne ou Cythérée), & la fagon des Pagures. —
Ahnlich hat auch Rosa in seiner Polemik gegen Plate darauf hin-
gewiesen, daB bei den ,,Lithodinen die wiedererworbenen Skelett-
stiicke des Hinterleibes den vor der Riickbildung vorhandenen
nicht mehr homolog sind (Bouwvier), sondern Neubildungen dar-
stellen.“ — Besonders instruktiv ist in dieser Hinsicht die Ge-
schichte des Schildkrotenpanzers (Dollo, 1901, Abel, 1912). Die
altesten Schildkréten waren Landbewohner wund hatten einen
geschlossenen Knochenpanzer. Im Jura gingen die Schildkroten
aber dann zur marinen Lebensweise iiber. Eine Folgeerscheinung
des Hochseelebens ist die Reduktion des Knochenpanzers; das
ethologische Prinzip dieser Riickbildungserscheinung ist die Ver-
ringerung des Korpergewichtes. Schon bei .der jurassischen
Thalassemys konnen wir den Beginn einer Fontanellenbildung
im Riicken- und Bauchpanzer feststellen. Bei den marinen Kreide-
schildkréten koénnen wir Schritt fiir Schritt verfolgen, wie die
Reduktion in Anpassung an das Hochseeleben weiterschreitet.
SchlieBlich verlieren die Costalplatten die Verbindung mit den
Randplatten und der knocherne Brustschild wird zu einem aus
vier Elementen bestehenden Ring reduziert; stark bleibt nur die
knocherne Nackenplatte. Im Tertidr sind aber die Hochseeschild-
kroten zum Teil wieder in das Litoralgebiet zuriickgekehrt. Hier
war zum Schutze gegen Wellenschlag ein gut entwickelter Panzer
notwendig. Der bereits reduzierte Panzer konnte aber nicht wieder
zu seiner urspriinglichen Entwicklungshéhe gebracht werden,
sondern es wurde iber seinem Rest ein neuer Knochenpanzer
ausgebildet. Wir sehen da bei Psephophorus einen neuen knéchernen
Ricken- und Bauchschild, der aus mosaikartigen Platten besteht;
unter ihm liegen die letzten Uberreste des bei den Hochseeschild-
kroten der Kreide zur Riickbildung gebrachten urspriinglichen
Knochenpanzers: oben die Nackenplatte, unten der Knochenring.
Die heute lebende Lederschildkrite (Dermochelys) ist eine Hoch-
seeschildkrote; zum zweiten Male wihrend der Stammesgeschichte
ist diese Gruppe zum Hochseeleben iibergegangen. Und wiederum
wurde jetzt auch der zweite Panzer riickgebildet. Als Uberreste
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des (sekundéren) Mosaikpanzers finden wir jetzt bei Dermochelys
einen aus diinnen Hautplatten bestehenden, mosaikartig gefelderten
Riickenschild und zahlreiche, unregelméig in der Haut des Bauch-
schildes verstreute knocherne Hockerchen. Aber unter diesem
riickgebildeten Sekundidrpanzer liegt auch bei Dermochelys noch
auf der Riickenseite eine knécherne Nackenplatte, auf der Bauch-
seite ein knocherner Ring: die Uberreste des primiren Knochen-
panzers. — Oudemans glaubt einen ,,glinzenden Beweis der Reversi-
bilitat* in der Korperbedeckung der Vogel gefunden zu haben:
,, s gibt aber einige Vogel, welche groftenteils befiedert sind;
das sind die Ratitae. ... Man wiirde geneigt sein, diese Vigel oder
besser ihre Befiederung, als primitiv anzunehmen. Dag ist aber
nicht der Fall; denn die Embryologie dieser Vigel lehrt ung, dalB
sie einen Zustand durchlaufen, worin die Befiederung in Fluren
und Rainen iiber den Korper verteilt ist. Demgegeniiber ist aber
zu betonen, dall auch schon die Morphologie dieser Federn gegen
ihren primitiven Charakter spricht. Eine Dunenbekleidung wie

Fig. 41. Schédel von Thylacoleo carnifex.
(Nach Smith-Woodward aus Abel.)

bei den anderen Vogeln fehlt hier nimlich; dagegen zeigen die
Lichtfedern durch ihren biegsamen Schaft und die weiche, zer-
schlissene Fahne einen dunenartigen Habitus oder sie sind haar-
artig, stachelférmig oder borstenstrahlig. Von einer Riickkehr
zu einem dem fritheren morphologisch volls‘randlg gleichen Stadium
kann also hier gar keine Rede sein!

Ebenso gilt das Dollosche Gesetz auch in bezug auf die Riick-
bildungen im Bereich des Gebisses. Wir haben schon friither bei
Behandlung des Rei- und Brechgebisses der Raubtiere gesehen,
daB bei ihnen den Eckzihnen die Funktion als wirkliche ReiBzahne
zufillt, wihrend die gewohnlich so genannten ,,ReiBzéhne‘ in
Wirklichkeit als Brechzihne fungieren. Wenn wir in anderen
Gruppen der Sdugetiere nach einem Reif-Brech-Gebil Umschau
halten, so finden wir nur noch bei den Beuteltieren in Thylacoleo
carnifex (Fig. 41) aus dem Plistozin Australiens ein Analogon.
Im Ober- und Unterkiefer ist nur je ein grofler Pramolar zu einem
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langgestreckten, scharf schneidenden Kamm ausgebildet. Alle
ibrigen Ziahne sind reduziert und nur der erste Schneidezahn
ist méchtig entwickelt und hat die Funktion des Eckzahnes der
Carnivoren iibernommen. Schon Owen hatte fiir dieses Tier eine
fleischfressende Lebensweise angenommen. Spiter vertraten mehrere
Forscher die Meinung, dall Thylacoleo eine gemischte Nahrung
zu sich nahm oder rein herbivor war, da die sonst bei Raubtieren
stark entwickelten Eckzidhne hier reduziert sind. Tatséchlich geht
aber aus dem Gesamtcharakter des Gebisses mit voller Klarheit
hervor, daB dieser Beutler ein Fleischfresser war. Dal er sich aber
in morphologischer Hinsicht den diprotodonten, herbivoren Beutel-
tieren anschlieBt, beruht eben darauf, daB er von herbivoren,
nagenden Formen abstammt und sekun d & r zu einem Raubtier
geworden ist. Die bei seinen Vorfahren verkiimmerten Eckzihne
konnten nicht wieder funktionell und zu ReiBzihnen entwickelt
werden, sondern diese Funktion muBten die Schneidezdhne iiber-
nehmen (Abel, 1912). — Wo das ganze Gebill im Laufe der Stammes-
geschichte einmal verlorengegangen ist, kann es nie wieder zur
Entwicklung kommen. Bei den Vogeln sind die Zdhne schon in
der Kreidezeit verlorengegangen; darum mufllite fir sie spéter
(z. B. bei Odontopteryx) ein Ersatz dadurch geschaffen werden,
dafBl hier Kiefer und Schnabel zahlreiche Zacken tragen, die wie
Zahne funktionieren. Beim Schnabeltier sind die riickgebildeten
Zghne beim Embryo sogar noch vorhanden, kénnen aber nicht
wieder zu funktioneller Ausbildung gelangen, sondern miissen
durch Hornzdhne des Schnabels ersetzt werden.

Sehr interessant ist hier auch das Verhalten der sekundir
aquatischen Tiere in bezug auf ihre Atmung. Nirgends konnten
die urspriinglichen Kiemen der primér wasserbewohnenden Vor-
fahren wiederhergestellt werden. Viele sekundire Wasserbewohner
mubBten sogar bei der Lungenatmung verbleiben (z. B. sémtliche
Seesdugetiere), obwohl dieselbe doch fiir eine rein aquatische
Lebensweise duBerst unpraktisch ist. Andere haben sekundére
Kiemen zur Ausbildung gebracht, die aber den priméidren der
einstigen Vorfahren nicht homolog sind. Das gibt sogar Plate zu:
,»90 hat die hypothetische Stammform der Gastropoden, das
sogenannte Prorhipidoglossum, zweifellos zwei echte Kiemen
(Ctenidien) in der Mantelh6hle besessen. Bei den Chitonen und
manchen Docoglossen (Scurria, Patella) sind diese spater verloren-
gegangen und durch zahlreiche ,adaptive Kiemen‘ ersetzt worden.*
Dasselbe konnen wir auch bei den Insekten feststellen. Die
Tracheenkiemen der Phryganoiden und gewisser Dipteren sind
nicht den urspriinglichen priméren Kiemen der Ephemeriden,
Sialiden und Sisyriden homolog und ,beweisen uns..., daf ein
einmal verlorengegangenes Organ nicht wieder in derselben ur-



Die Methoden der phylogenetischen Forschung 415

spriilnglichen Weise neu gebildet wird* (Handlirsch, 1910). ,,An
dieser Stelle miissen auch die Perennibranchiata unter den Urodelen
erwahnt werden, so z. B. Proteus und Siren, welche zeitlebens
die Kiemen beibehalten. Sie sind ,mnicht als wurspriingliche
Branchiata, sondern im Gegenteil als neotenische Formen zu
betrachten, ..in denen sich die Neotenie. . vollzogen hat, wie
sie unter ganz bestimmten Umstdnden bei Triton alpestris und
Amblystoma eintritt (Rosa). ,,Die Kiemen der Perennibranchiaten
sind den Kiemen der Fische nicht homolog, sondern sie sind als
Neubildungen in derselben Korperregion entstanden und iiben
dieselbe Funktion aus.“ (Plate.) Auch die aquatischen Schild-
kroten konnten niemals die priméren Kiemen ihrer einstigen
fischartigen Vorfahren wieder zur Ausbildung bringen, sondern
auch hier handelt es sich ausschlieflich um Neuerwerbungen:
,,Certains Chéloniens, — également adaptés a la Vie Aquatique
Secondaire, — ont gardé, de méme, la Respiration atmosphérique
de leurs Amcéires terrestres, — mais ont complétée par une Re-
spiration aquatique secondaire, — et cela de deux maniéres diffé-
rentes: 1. Par des Villosités pharyngiennes. Trionyz. 2. Par des
Sacs anaux, tapissés de Villosites. Batagur. Ainsi, — dans ’un, ni
dans Pautre cas, — ils n’ont repris la Respiration branchiale des
Poissons dont ils proviennent, — malgré la Récapitulation onto-
génique des Arcs branchiauxr de ces Poissons.* (Dollo, 1922).
Dieselbe GesetzmifBigkeit kénnen wir auch hinsichtlich der
Fortbewegungsorgane feststellen. Wir haben bei Erorterung der
Anpassungstypen gesehen, dall die spindelférmigen Fische, ferner die
Ichthyosaurier, Wale usw. durch eine kriftige Schwanzflosse
ausgezeichnet sind, die bei diesen freischwimmenden Formen als
Fortbewegungsorgan dient. Bei den Krabben wurde in Zusammen-
hang mit ihrer Dbodenbewohnenden Lebensweise der Schwanz
reduziert und bauchwérts eingeschlagen. Bei sekundir nektonischen
Formen dieser Gruppe konnte er nun nicht wieder zum Fort-
bewegungsorgan werden. Als solches dienen vielmehr Borsten
(z. B. bei Planes) oder das blattformig verbreiterte Endglied des
hinteren BrustfuBles (Portunidae). — Ganz dasselbe zeigt uns auch
der Tiefseefisch Cyema atrum; bei seinen Vorfahren ,,ist die ur-
spriinglich vorhanden gewesene Caudalis und ebenso die hintere
Analis. verlorengegangen. Der Fisch ist aber zum Schnell-
schwimmen wund Stof8rauben iibergegangen und sagittiform ge-
worden; an Stelle der verlorenen Schwanzflosse hat sich eine
n eue Schwanzflosse gebildet, die aus der Dorsalis und der vor-
deren Analis besteht und in physiologischer, also funktioneller
Hinsicht durchaus der frither vorhanden gewesenen Schwanzflosse
entspricht‘‘ (Abel, 1912). — Bei den Seehunden wird der riickgebildete
Schwanz funktionell durch die beiden Hinterflossen ersetzt, die
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hier als Fortbewegungsorgan dienen. Dies wird uns nur verstéindlich,
wenn wir bedenken, dafB schon bei ibren landbewohnenden, béren-
artigen Vorfahren der Schwanz verkiimmert war. Darum konnte
er nicht wieder zur alten Stéirke aufleben, um eine Schwanzflosse
zu stiitzen. Bs ist darum ganz widersinnig und vom ethologischen
Standpunkt unverstindlich, wenn Oudemans behauptet, daB der
Schwanz erst verkiimmerte, als sie schon eine amphibiotische
Lebensweise fithrten. Wenn er dabei zum Beweis auf Megophias
hinweist, also auf eine Form, die kein Naturforscher untersucht
hat und tiber deren Phylogenie nichts bekannt ist, so sagt das
gar nichts, als hochstens, dal eine solche langgeschwinzte Form
gewifl nicht monophyletisch mit den Robben auf gemeinsame
landbewohnende Vorfahren zuriickgefithrt werden kann. Wenn
Oudemans dann weiter behauptet, Megophias lehre uns, ,,daB es
nicht unbedingt notig ist, dal der Schwanz der Pinnipedia, wenn
er nich t verkiimmert, eine Schwanzflosse bekommt. Auch die
bis iiber 30 m langen Pythonomorpha hatten keine Schwanz-
flosse*, so liegt hier eine offensichtliche Verwechslung der An-
passungstypen vor. Der mosasauriforme Anpassungstypus bewegt
sich eben in ganz anderer Weise fort als der fusiforme, der fiir
seine Art der Lokomotion unbedingt eine funktionelle Schwanz-
flosse oder ecinen physiologischen Ersatz einer solchen notwendig
hat. — Auch bei der Fortbewegung am Lande und in der Luft ist
natiirlich dieselbe GesetzméBigkeit zu beobachten. ,,Bei den
Fasanhihnen sind die Schwanzfedern sehr lang und dienen als
Steuerapparat beim Drachenflug wihrend des ,Abstreichens‘. Die
Funktion ist also dieselbe wie sie der lange, zweizeilig befiederte
Schwanz der Archaeopteryx hatte, aber der Schwanz der Fasane
blieb verkiimmert und an seine Stelle wurde ein Ersatz durch
lange Schwanzfedern geschaffen.‘ (Abel, 1912.)

Auch im Bereich der Fortpflanzungsorgane sehen wir die
Richtigkeit des Irreversibilitdtsgesetzes in bezug auf riickgebildete
Organe bestitigt. Die #ltesten Insekten besaBen im Q@ Geschlechte
eine aus paarigen Anhingen des achten und neunten Hinterleibs-
segmentes (Gonapophysen) gebildete Legeréhre, die sich auch
gegenwirtig noch bei Geradfliglern und Hautfliiglern findet. Im
Laufe der Phylogenie verfiel dieselbe aber der Riickbildung und
darum konnten spiter jiingere Formenkreise nicht wieder diese
primire Legerohre zur Ausbildung bringen, sondern muBten
einen funktionellen Ersatz dafiir schaffen. Demgemif ist die
Legerohre der Kifer und Zweifliigler nicht auf Gonapophysen
zuriickzufithren, sondern besteht aus den eingestiilpten und vor-
streckbaren letzten Hinterleibssegmenten.

Man sollte meinen, daf3 durch eine solche Fiille von Belegen,
die sich auch noch vermehren lieBe, die Giiltigkeit des Dolloschen
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Gesetzes hinreichend erwiesen wire. Wenn von mancher Seite
hieran immer noch gezweifelt wird, so liegt dies zum Teil daran,
dafl Gebilde, die infolge von Funktionswechsel in gewissen Teilen
reduziert wurden, in anderen aber weiter fortbildungstihig blieben,
mit wirklich riickgebildeten Organen verwechselt wurden, zum
Teil daran, dal man die erfahrungsgemifB sehr groBe Variabilitit
von in Riickbildung begriffenen Organen nicht hinreichend beriick-
sichtigte. Auf dieses Faktum wurde schon oben bei Eroérterung
des Atavismusproblems hingewiesen. So sind z. B. auch die Fliigel
von Insekten, bei denen sie in Reduktion begriffen sind (z. B. Dec-
ticus), duBerst variabel. Da ist es nun immerhin moglich, daB einem
solchen, wohl in Riickbildung begriffenen, aber noch nicht voll-
stindig reduzierten Organ infolge dieser Variabilitit noch ein
gewisses Anpassungsvermégen zukommen kann. Dies ist z. B. fiir
den Processus coracoideus der Flederméiuse und Faultiere der Fall
(Rosa gegen Plate).

Nach all dem bisher Gesagten konnen wir also trotz aller
gegenteiligen Einwinde an der hohen Bedeutung der reduzierten
Organe sowie auch des Dolloschen Gesetzes fiir die morphologische
Methode festhalten und auf diesen sicheren Grundlagen den
weiteren Ausbau der stammesgeschichtlichen Forschung vornehmen.

V. Die ethologiseche Methode.

Wir haben schon bei Besprechung der morphologischen
Methode immer und immer wieder auf die Lebensweise der in Rede
stehenden Formen Bezug nehmen miissen, weil nur diese uns den
morphologischen Bau verstdndlich macht und wir andrerseits
aus dem letzteren auch wieder auf die Lebensverhiltnisse zuriick-
schlieBen koénnen. So miissen die beiden Methoden miteinander
stets Hand in Hand gehen, um zu ersprielllichen Resultaten zu
fithren. Oft kann uns aber die Ethologie auch direkte Aufschliisse
iiber die Stammesgeschichte geben, besonders in Ifillen, wo die
neue Lebensweise noch nicht zu einer Umprigung des morpho-
logischen Baues gefiihrt hat, oder wo derselbe bisher noch nicht
so genau studiert ist, um die durch die Lebensweise bedingten
Verianderungen feststellen zu konnen. In solchen Fillen wird uns
das Studium der Lebensverhiltnisse oft phylogenetisch wertvolle
Richtlinien liefern; .,,denn die Lebensgewohnheiten selbst haben
ebenso ihre Geschichte wie der Korperbau. Auch hier koénnen
wir wie dort Urspriingliches und Abgeleitetes unterscheiden, auch
hier finden wir zahlreiche Parallelismen und Konvergenzen, All-
gemeines und hochst Spezielles. Brutpflege oder gar Staaten-
bildung, Kunsttriebe, Gebrauch von Werkzeugen u. dgl. gelten
selbstverstindlich als Zeichen hoéherer okologischer Spezialisie-
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rung* (Handlirsch, 1921). Ich habe schon im morphologischen Teile
darauf hingewiesen, dafl Anpassung an ganz bestimmte Lebens-
bedingungen ein deutliches Zeichen hoherer Spezialisation ist,
Dabei ist nun freilich zundchst im Auge zu behalten, daBl der auf
dem Gebiete des morphologischen Baues ausnahmslos geltenden
Irreversibilitit eine sehr weitgehende Reversibilitit in bezug
auf das ethologische Verhalten gegeniibersteht, wie auch Dollo
stets ausdriicklich betont hat. Rein ethologisch betrachtet werden
wir in den allermeisten Féllen nicht feststellen konnen, ob die
betreffende Lebensweise bei einer Form primir oder sekundéir
erworben ist. Dies zu entscheiden ermoglicht uns nur der morpho-
logische Bau. Aber freilich ist auch in ethologischer Hinsicht die
Reversibilitdt nicht unbegrenzt, da es die immer weiter gehenden
Spezialisationen des Korperbaues notwendig mit sich bringen, daB
eine Form schlieBlich bei allzu einseitiger Spezialisation nicht
mehr imstande ist, sich neuen Verhiltnissen anzupassen. Nament-
lich die Riickbildung der Gesamtorganisation, wie wir sie oft bei
Parasiten finden, wird zumeist dazu fithren, daf es sich da auch
in ethologischer Hinsicht um Endglieder handelt, die einer Neu-
anpassung nicht mehr fahig sind. Aber eine ausnahmslos giiltige
Regel braucht auch dies nicht zu sein. Wir k6nnen ganz gut auch
einmal Parasiten antreffen, bei denen die Anpassung des Koérper-
baues noch so wenig weit gediehen ist, daBl sehr wohl der Weg zu
Neuanpassungen an andere Lebensbedingungen noch offen bleibt.
Nach diesen kurzen, allgemeinen Vorbemerkungen will ich die
wesentlichsten Anpassungen in ethologischer Hinsicht durchgehen,
um daran zu zeigen, was dabei im allgemeinen als relativ urspring-
lich und was als hoher spezialisiert zu gelten hat.
Anpassungen an den Aufenthaltsort. Wir
wissen heute, daf die Urheimat des Lebens das Wasser ist und daf
von hier aus mit der Zeit das Land und schliefllich auch die Luft
erobert wurde. Wir haben schon im vorigen Abschnitt bei Ir-
orterung des Generationswechsels gesehen, in welcher Weise
dies den Pflanzen gelungen ist: unter Benutzung des Generations-
wechsels durch Ausgestaltung der ungeschlechtlichen Generation.
So wurde es zunichst den Pilzen méoglich, sich unter Verzicht
auf die autotrophe Erndhrung des Festlandes zu beméchtigen.
Durch Eingehen einer Symbiose (Flechten) mit ihnen gelang es
auch den Algen, sich am Festland anzusiedeln; den Pilzen wurde
hierdurch der Vorteil der autotrophen Erndhrung wiedergegeben.
Demgemi 8 haben wir selbstverstdndlich die Flechten als hoher
Spezialisierte Formen gegeniiber ihren Komponenten, den be-
treffenden Algen und Pilzen, anzusehen. — Dall auch die Cormo-
phyten auf dhnlichem Wege von Algen abzuleiten sind, haben wir
schon frither besprochen. Goebel hat einen grofien, kompakten
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Polster von grilnen Fiden, die sich als Moosprotonemen erwiesen,
aus einem wasserfiilhrenden Graben erhalten und dadurch wird es
wahrscheinlich, daB die griine, beblitterte Moospflanze urspriinglich
nur als Triger der Geschlechtsorgane bei Eintritt ungiinstiger,
d. h. also trockener Vegetationsverhiltnisse entstanden ist, also
unter Bedingungen, die auch bei Algen zur geschlechtlichen Fort-
pflanzung anregen. Er fithrte aus, ,,dal eine zwar rein hypothetische,
aber doch einigermafen plausible Ableitung der Moose von Thallo-
phyten sich gewinnen lasse, wenn man das Protonema als den ur-
springlichen Vegetationskorper, die beblidtterten Stdmmechen da-
gegen als weiter entwickelte Triger der Sexualorgane ansieht, eine
Stufe, iiber die sie bei Buxbaumia auch nicht hinausgelangen. Ist
diese Anschauung begriindet, so kann es um so weniger iiberraschen,
wenn die Bildung der Stdmmchen an #hnliche Bedingungen, wie
die der Geschlechtsorgane, gekniipft ist‘‘ (Goebel, 1896). Wie sich
im Laufe der Weiterentwicklung bei den Pflanzen dann die un-
geschlechtliche Generation immer mehr ausgestaltete und schlieB-
lich sogar die Geschlechtsfunktionen iibernahm, haben wir schon
frither gesehen.

Auch von allen méglichen Tiergruppen wurde das Land be-
siedelt. So sind beispielsweise die Landmollusken auf urspriingliche
Wasserbewohner, die Insekten auf Trilobiten, die Asseln auf
aquatische Crustaceen, die Laundwirbeltiere auf die sogenannten
,,Panzerfische‘* (Placodermen, Arthrodiren) zuriickzufithren und
sogar die Fische selbst haben einige schiichterne Versuche gemacht,
ans Land zu gehen (Anabas, Ophiocephalus, Dipneusten usw.).
Freilich finden wir dann auch wieder in den verschiedensten dieser
Gruppen neuerlich Wasserbewohner, von denen uns die Morpho-
logie den sekundidren Charakter dieser Lebensweise klarlegt.
Dasselbe ist ja auch bei den Pflanzen vor sich gegangen (Lemna,
Nymphaea, Nelumbo usw.). Bei den Insekten erweist sich der
sekundidre Charakter dieser Wasserbewohner durch Ausbildung
neuer Kiemen oder durch Beibehaltung der Luftatmung; des-
gleichen sind hier auch die der Fortbewegung im Wasser dienenden
Organe umgewandelte Landextremititen (Schwimmbeine der
Wasserwanzen, Schwimmkifer usw.); iibrigens erweisen sich die
Wasserwanzen auch schon durch ihre stark reduzierten Fiihler
als abgeleitete Formen. Uber die sekundidren Wasserbewohner
unter den Wirbeltieren war schon im morphologischen Teile aus-
reichend die Rede. Awuch hier zeigt uns durchweg die Art der
Atmung deutlich den sekundidren Charakter dieser Anpassung
(neotenische Amphibien, Schildkréten, Ichthyosaurier, Pinguine,
Cetaceen, Pinnipedier usw.).

Die altesten Landtiere lebten wohl auf und zwischen dem

abgefallenen Laub der Sumpfwilder. Speziell die ersten Insekten
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3, 98
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diirften in erster Linie Detritusbewohner gewesen sein, wie es die
Blattoiden bis heute.geblieben sind. Die Gewohnheit, sich zwischen
abgestorbenen Pflanzenteilen aufzuhalten, hat dann wohl auch
zum Ubergang zur grabenden Lebensweise gefiihrt. Auch grabende
Wirbeltiere treffen wir schon im Palaeozoikum an (Diadectes usw.).
Speziell bei den Insekten zeigt sich, dall die grabende und die
holzbohrende Lebensweise vielfach zu ganz dhnlichen Anpassungs-
erscheinungen fithrt. Demgem&fl sehen wir diese beiden Arten
des ethologischen Verhaltens oft zwischen ganz nahe verwandten
Insekten wechseln, z. B. Gryllotalpa — Cylindracheta; umgekehrt
konnen auch bohrende Formen sekundér zur grabenden Lebens-
weise iibergehen. Trotz der weiten Verbreitung dieses Anpassungs-
typus diwcfen wir aber doch keineswegs annehmen, dafl alle holo-
metabolen Formen von grabenden oder bohrenden Formen ab-
zuleiten sind (Lameere). — Auch das Leben in Hohlen und Grotten,
zu dem sowohl Land- wie auch Wasserbewohner {ibergegangen sind,
ist zweifellos ein Zeichen hoher spezialisierter Anpassung an den
Aufenthaltsort. — Ein weiterer Schritt vorwirts in der etholo-
gischen Anpassung fiithrt von den Detritushewohnern zu jenen
Formen, die zwischen zusammengeschlagenen trockenen Blittern
auf den Baumen und Striuchern leben, wie dies namentlich in den
Tropen bei Vertretern aller méglichen Gruppen der Fall ist. So
werden zunichst Blitter, die in der Natur zufillig aneinander-
gelegt oder gefaltet sind, als Versteck benutzt. Vertreter dieser
Bioconose haben wir beispielsweise unter den Orthopteren bei
gewissen Blattoiden (besonders Epilamprinen), bei verschiedenen
Grillen (Eneopterinae) und gewissen Laubheuschrecken (Promeca,
Pyrgocorypha, Cecidophaga) vor uns. Die beiden letztgenannten
Gattungen sind allerdings vom Leben an griinen, frischen Blittern
sekundir auf diirre ubergegangen, wie ihre griine Féirbung noch
deutlich anzeigt. Als weitere ethologische Vervollkommnung wird
dann schlieBlich das Vermogen erworben, selbst aktiv Blétter
zusammenzuspinnen und sich so daraus ein kiinstliches Versteck
herzustellen (Gryllacris); eine Vorstufe zu diesem Spinnvermogen
sehen wir schon bei der australischen Stenopelmatine Pentho-
plophora, die in selbstgegrabenen, aus zusammengekitteten Sand-
kérnchen hergestellten Erdlochern lebt. — Andere geeignete
Verstecke finden viele Insekten in den Nestern von Warmbliitern,
wo man haufic Kifer, Blattoiden (z. B. Diploptera), Copeo-
gnathen usw, antrifft, die aber keine schmarotzende Lebensweise
fiihren, sondern lediglich als Raumparasiten betrachtet werden
miissen. Von hier fithrt aber dann allerdings der Weg der Weiter-
entwicklung zu echten Schmarotzern.

Anpassungen an die Klimaverhidltnisse.
Schon in der Gegenwart konnen wir zahlreiche ethologische An-
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passungen an den Jahreszeitenwechsel feststellen. Hierher gehort
vor allem der herbstliche Laubfall der hoheren Pflanzen und der
Vinterschlaf vieler Wirbeltiere in der gemiBigten Zone, dem in
den Tropen ein Sommerschlaf in der Trockenzeit gegeniibersteht.
Bei den Insekten entspricht dem die Puppenruhe der Holometa-
bolen, die sicherlich nicht als Anpassung an grabende oder holz-
bohrende Lebensweise aufzufassen ist (Lameere), sondern zweifel-
los als Adaptation an den Jahreszeitenwechsel. Handlirsch hat
darauf aufmerksam gemacht, dafl wir im Palaeozoicum noch
keine einzige holometabole Gruppe vertreten haben, wihrend
dieselben dann im Mesozoicum alle auftreten. Handlirsch schlieBt
daraus wohl zweifellos mit Recht, dafl die durch die permische
Eiszeit bedingte Klimaverschlechterung zur Erwerbung der Holo-
metabolie den AnstoBl gegeben hat, indem es nun nétig wurde, die
ungiinstige Vegetationsperiode des Winters in einem Dauerstadium
zu verbringen. Handlirsch hat ferner darauf hingewiesen, daf damit
auch die Insektenstatistik vollstindig iibereinstimmt. Die Hemi-
metabolen sind nidmlich in den Tropen viel reichlicher vertreten,
als in der geméafBigten Zone, wiahrend in letzterer die Holometabolen
weitaus in den Vordergrund treten. Aullerdem zeigt eine ein-
gehendere Statistik der einzelnen Gruppen, dal von den Hemi-
metabolen gerade die héher spezialisierten in der gemiBigten Zone
besser vertreten sind, die relativ urspriinglichen dagegen gar
nicht oder sehr spirlich. Bei den Holometabolen ist dies gerade
umgekehrt. Hier sind gerade die primitiveren Formen ausgesprochene
Bewohner der gemiaBigten Gebiete, wihrend die Tropen in erster
Linie durch besonders hoch entwickelte Arten ausgezeichnet sind.
Dies zeigt mit einwandfreier Deutlichkeit, daf3 die Hemimetabolen
seit ihrer Entstehung an ein der heutigen Tropenzone entsprechen-
des Klima angepalit sind, wiahrend die Holometabolen zweifellos
einem gemaBigten Klima ihren Ursprung verdanken und sich erst
in ihren hoheren Formen sekundidr auch dem heiflen Klima an-
gepalt haben.

Im Mesozoicum hatten wir dann zweifellos sehr giinstige
Klimaverhiltnisse, die zum Teil auch noch bis ins Tertidir an-
hielten. Allmihlich trat aberim Tertidr schon eine Verschlechterung
des Klimas ein, die sich vor allem darin geltend machte, daf} die
ausgedehnten Urwilder des Mesozoicums nach und nach in immer
stirkerem MafBe durch Savannen und Grassteppen ersetzt wurden.
Demgemifl muBten auch die bisherigen Urwaldbewohner unter
den Tieren entweder nach wirmeren Gegenden auswandern oder
sich den neuen Verhiltnissen adaptieren. Wir haben bereits im
morphologischen Teile gesehen, daBl dies besonders deutlich im
Huftierstamme hervortritt, wo wir einerseits die Anpassung des
Gebisses an die harte Grasnahrung und andrerseits die Anpassung

28 *
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der Fortbewegungsorgane an den schnellen Lauf in der Grassteppe
schrittweise verfolgen konnen. Auch bei den Insekten hat zweifel-
los ein gleicher Anpassungsvorgang stattgefunden: auch hier
miissen wir die Urwaldbewohner im allgemeinen als primitiver, die
der Grassteppe als hoher spezialisiert betrachten. Ich erinnere nur
beispielsweise an die primitiven Gryllacriden, die typische Urwald-
bewohner sind, denen die Copiphorinen als ausgesprochene Gras-
heuschrecken gegeniiberstehen; ebenso koénnen wir auch sonst
in den einzelnen Untergruppen der Laubheuschrecken vielfach
primitivere Urwaldbewohner — die dann freilich zum Teil durch
weitgehende Schutzanpassung eine sehr einseitige héhere Speziali-
sation erfahren haben — und hoher entwickelte Grasformen unter-
scheiden. Besonders deutlich ist dies auch bei den Feldheuschrecken.
Die Pneumoriden, die sich nur noch in den sumpfigen Urwildern
von Siidafrika erhalten haben, erweisen sich auch in ihrem Fliigel-
gedder als recht primitiv, wihrend fast alle anderen Subfamilien
durch Anpassung an das Leben in Grasgebieten einseitige hohere
Spezialisationen erfahren haben. Freilich konnen Grasbewohner
auch sekundir wieder in den Urwald einwandern. Dies ist meiner
Angicht nach z. B. bei der Pyrgomorphinen-Gattung Systella der
Fall gewesen, die sich durch ihre breiten, blattférmigen Vorder-
fliigel entschieden als Urwaldbewohner erweist, wihrend der hoch-
spezialisierte, langgestreckte Kopf fiir ein einstiges Savannen-
leben ihrer Vorfahren zu sprechen scheint.

Nach dem Tertiir wurde die Fauna und Flora der geméiBigten
Zone vor allem durch die Eiszeit umformend beeinflufit. Die Siauge-
tiere bekommen in den verschiedensten Gruppen einen dichten
wolligen Pelz — ich erinnere nur an das Mammut und das woll-
haarige Nashorn — um auf diese Weise dem Klima Trotz bieten
zu konnen. Welche weiteren Folgen die Eiszeit fiir die ,,Egali-
sierung‘‘ der borealen mit der hochalpinen Fauna und Flora nach
sich zog und wie die heutige Verbreitung sehr vieler Arten der
gemifigten Zone noch ganz und gar die Folgen der Eiszeit er-
kennen 14B8t, davon war schon im biogeographischen Teile aus-
reichend die Rede.

Anpassungen an die Erndhrungsweise. Im
Pflanzenreich haben wir zweifellos die autotrophen Formen in
bezug auf ihre Erndhrung als die relativ urspriinglichsten zu be-
trachten. Von ihnen leiten sich schon unter den Thallophyten
zahlreiche Formen ab, die die Fahigkeit zu dieser Erndhrungsart
verloren haben und Saprophyten oder Parasiten geworden sind.
Das zeigt uns einerseits, daf3 die Pilze den Algen gegeniiber in bezug
auf die Erndhrungsweise als die hoher spezialisierten Formen
angesehen werden miissen, und andrerseits, daf sie nicht als eine
phylogenetisch einheitliche Gruppe zu betrachten sind; denn der
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Verlust der autotrophen Ernidhrung kann natiirlich in den ver-
schiedensten Entwicklungsreihen parallel erfolgt sein. Auch unter
den hoheren Pflanzen treffen wir vielfach Saprophyten und Para-
siten an. Der Weg zu den letzteren fiihrt aber keineswegs immer
itber die Saprophyten, sondern in sehr vielen Fillen iiber Epi-
phyten, die urspriinglich reine Raumparasiten waren und sich
zunéchst noch ihre volle Selbstindigkeit in bezug auf die Er-
nihrung bewahrt hatten. Von hier geht die Anpassungsreihe dann
weiter iiber die halbparasitischen Pflanzen. ,,Einer der ersten
Schritte in der Geschichte ihres Parasitismus diirfte der gelegent-
liche Bezug fremder Nahrungsstoffe aus einer Wirtspflanze ge-
wesen sein, bei gleichzeitiger noch ausgibiger eigener Ernihrung,
und zwar zu einer Zeit, wo die Vorfahren derselben noch iiber
normale, griine Laubblitter verfiigten. Wir haben ein Stadium
vor uns, das als Hemiparagitismus in dem Formenkreise
der Rhinanthoideae unter den Serophulariaceen noch seine rezenten
Vertreter findet. Einer der néichsten Schritte in der Riickbildung
der eigenen Erndhrungstitigkeit diirfte die Reduktion der eigent-
lichen Assimilationsorgane, der Bldtter, gewesen sein. Zu dieser
Zeit war der Stamm noch mit Assimilationsorgan, dessen assi-
milierende Tatigkeit jedoch mit der allm#hlichen Zunahme des
Parasitismus eine immer untergeordnetere Rolle spielte.. . Dieses
Stadium findet unter den rezenten Parasiten annihernd in der
Lauraceen-Gattung Cassytha seine Vertreter. Je mehr der Parasi-
tismus die Oberhand bekam und die ausschlaggebende Erndhrungs-
art wurde, desto mehr trat die eigene Assimilationstitigkeit
zuriick. . Da nun der Chlorophyllapparat ebensowenig mit einem
Schlage erworben als mit einem Schlage aufgegeben werden kann,
so ist zu erwarten, daf3 sich bei Holoparasiten, bei denen der Holo-
parasitismus historisch noch nicht sehr weit zuriickreicht, noch
deutliche Spuren ihrer griinen Vergangenheit finden. Je mehr
der Parasitismus die ausschlieflliche Erndhrungsart wurde, desto
farbloser und bleicher wurden die Parasiten (Lathraea).‘ (Porsch,
1905.) — Ganz vereinzelt werden dann schlieflich auch tierische
Stoffe zur Nahrung verwendet, wie wir dies bei den insektenfressen-
den Pflanzen finden. Es handelt sich hier um weitgehende, einseitige
Anpassungen in der Erndhrung, die in ganz verschiedenen Gruppen
unabhingig in verschiedener Weise durchgefithrt wurden.

Die Tiere sind ausnahmslos darauf angewiesen, ihre Nahr-
stoffe aus anderen organischen Substanzen zu beziehen. Als die
urspriinglichste Stufe haben wir hier wohl jene zu betrachten, wo
alle moglichen tierischen und pflanzlichen Stoffe verwertet werden:
die Omnivorie. Von hier aus setzte dann die Spezialisation nach
verschiedenen Richtungen ein. Wir haben Formen, die sich von
in Zersetzung begriffenen tierischen oder pflanzlichen Stoffen
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erndhren, von Exkrementen usw.; vor allem beginnt aber schon
frithzeitig die Scheidung in Tier- und Pflanzenfresser. Bei diesen
beiden Ernahrungsweisen 148t sich aber keine bestimmte phylo-
genetische Stufenfolge aufstellen; denn Pflanzenfresser konnen
sekundér zu tierischer Erndhrung iibergehen und umgekehrt, auch
konnen Tierfresser wieder Aasfresser werden usw. Dagegen konnen
wir bei jeder einzelnen dieser Ernadhrungsarten doch einige Anhalts-
punkte fiir die phylogenetische Beurteilung gewinnen. Polyphagie
ist iiberall urspriinglicher als Monophagie, und namentlich die
Anpassung an ganz bestimmte, besondere Erndhrungsarten mufB
als Zeichen hoherer Spezialisation angesehen werden; ,,wir werden....
eine Raupe, die einfach Laub frift, fiir urspriinglicher halten als
eine, die sich just auf die Waben der Honigbiene kapriziert oder
auf den Wachsflaum auf dem Hinterleib der Fulgoriden‘ (Hand-
lirsch). Dazu kommt, dal eine spezielle Anpassung in der Ernih-
rungsweise natiirlich erst dann mdglich ist, wenn das betreffende
Niahrobjekt bereits vorhanden ist'). Monophage Pflanzenfresser
miissen als solche demgemiB jiinger sein als ihre Né&hrpflanze,
monophage Tierfresser jiinger als das ihnen Nahrung bietende
Tier; Kifer, die in den Exkrementen einer ganz bestimmten Tier-
art leben, konnen diese Anpassungsstufe naturgemil erst erreicht
haben, nachdem dieses Tier schon vorhanden war. Wir koénnen
demgemi sehr oft feststellen, daB in einer Gruppe von monophagen
Pflanzenfressern die relativ urspriinglicheren Formen an primi-
tivere Pflanzen angepaft sind (z. B. Gymnospermen), die speziali-
sierteren auch an hoherstehende Pflanzen (z. B. Monocotyledonen).
Die Raupen vieler Mikrolepidopteren leben nur von Flechten,
Moosen u. dgl., die vieler Tagfalter von Grisern. So spricht beispiels-
weise auch das ausschlieBliche Vorkommen der Chirothripinen
(Chirothrips, Limothrips) an Grésern fiir ihren abgeleiteten Cha-
rakter, was gut mit ihren morphologischen Spezialisationen (Fliigel-
losigkeit der Mé#nnchen, aberranter Fiihlerbau usw.) zusammen-
stimmt. Andrerseits zeigt das Vorkommen der Pygothripiden an
Casunarina, daB wir es hier mit relativ urspriinglichen Formen
zu tun haben, was auch wieder vollstindig dem morphologischen
Bau entspricht. — Die primitivsten Dipteren (Mycetophilidae)
leben in Pilzen!

Interessant ist auch der Wechsel zwischen Tier- und Pflanzen-
nahrung im Laufe der Phylogenie. Wir haben einen Fall davon
schon in Thylacoleo kennengelernt, der zweifellos ein Fleisch-
fresser war, aber von pflanzenfressenden Vorfahren stammte.
Etwas Ahnliches haben wir auch in den Stechmiicken vor uns.

1) Fir die gallenbildenden Insekien und die gallenhervorbringenden
Pflanzen wurde diescr Gedanke néher ausgeftihrt und ins einzelne verfolgt in:
Karny 1925,
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Thre Ahnen lebten zweifellos von Pflanzensiften und die Mannchen
aller Arten haben diese Lebensweise noch immer beibehalten.
Von der Pflanzennahrung gingen die Stechmiicken dann, wie Gdldi
gezeigt hat, zum Schweiflsaugen iiber und erst iiber diese Stufe
kamen dann die Weibchen der meisten Arten zum Blutsaugen.
Umgekehrt war es bei den Thysanopteren: ihre Vorfahrven, die
Zorapteren, erndhren sich von Milben und auch die relativ ur-
spriinglichsten Thysanopteren leben heute noch von Milben (Scolo-
thrips) und Mikroinsekten (Aeolothripidae). Erst die hoheren
Formen gingen dann zur Aufnahme von Pflanzensiften iiber.
Als spezialisiert haben wir auch jene Fille zu betrachten,
wo Jugendformen und erwachsene Tiere eine verschiedene Er-
nihrungsart haben (z. B. Frosche). Besonders schon 148t sich der-
artiges auch bei der Brutpflege der Hymenopteren verfolgen.
Die primitiveren Aculeaten waren offenbar Insektenfresser und
versorgten auch ihre Larven mit #dhnlichem Futter. Hierbei ist
es oft noch nicht zur Ausbildung einer Monophagie gekommen
so z. B. bei der Raubwespengattung Monedula. ,,Diese Art legt,
gleich den Faltenwespen, ihr Ei in die leere Zelle und versieht
dann die Larve ohne Wahl mit verschiedenen Ordnungen angehori-
gen Insekten aller Art.“ Die Imagines selbst gehen aber weiterhin
zu pflanzlicher Nahrung iiber und schliefilich werden dann auch
die Larven damit versorgt, so daBl es dann in diesem Falle zu einer
sekundiren Ubereinstimmung zwischen Larven- und Imaginal-
ernghrung kommt, die dann natiirlich als héhere Spezialisation
gegeniiber der vorausgegangenen Verschiedenheit zu betrachten
ist. ,,Schon bei den Raubwespen kann man beobachten, daf3
sie als Imagines, wenn sie nicht mit dem Bau und der Verprovian-
tierung ihres Nestes beschiftigt sind, ein sehr lebhaftes Verlangen
nach siiBen Fliissigkeiten zeigen und gern den Nektar der Bliiten
saugen. Obwohl sie ihre Larven mit animalischer Kost aufziehen,
bildet diese doch nur in Ausnahmefillen ihre eigene Nahrung.
Dies ist auch mit den Faltenwespen der Fall, welche als Imagines
zum groften Teil von Bliitennektar u. dgl. leben, und von denen
ein Teil, sowohl der solitdren als der sozialen Arten, die Vorliebe
fiir siiBe Flussigkeiten so weit getrieben hat, dal sie, gleich den
Bienen, selbst ihre Nester mit Nektar statt mit animalischer
Nahrung versehen.“ (Reuter.) Besonders komplizierte Instinkte
sind bei Hymenopteren oft zur Ausbildung gelangt, um das fir die
Larven eingesammelte Futter frisch zu erhalten. Die eingesammelten
Insekten werden durch einen Stich gelihmt, aber nicht getotet
und koénnen so oft noch mehrere Monate am Leben bleiben. Es
ist schon wiederholt daraut hingewiesen worden, dall zwischen
derartigen Raubinsekten und Insektenparamten keine scharfe
Grenze besteht, sondern dafll sie durch vermittelnde Ubergangs-
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formen miteinander verbunden sind. ,,Dies ist z. B. mit den so-
genannten Schmarotzerfliegen und Schmarotzerwespen der Fall.
Streng genommen sind diese, wenngleich sie der Sprachgebrauch
als Schmarotzer bezeichnet, Raubinsekten, nur daBl der Raub
hier von den Larven allein verzehrt wird und dieses langsam und
allméhlich geschieht. Wenn man das Verhiltnis, in welchem
sie zu ihren Opfern stehen, als Schmarotzertum bezeichnen wollte,
so miilten folgerichtig auch die sogenannten Raubwespen und die
solitiren Wespen Schmarotzer genannt werden. Der einzige Unter-
schied liegt namlich darin, daf3 diese Gruppen ihre Opfer einen ..
LihmungsprozeB durchmachen lassen, der sie in den meisten
Fillen der F#higkeit beraubt, weitere Nahrung aufzunehmen,
wahrend die von Schlupfwespen heimgesuchten Insektenlarven
anfangs ganz unberiihrt erscheinen und sogar einen Teil der ge-
wohnlichen Umwandlung durchmachen konnen.‘ (Reuter.)
Uberhaupt ist der Parasitismus eine Spezialisationsstufe,
die auf den verschiedensten Wegen erreicht werden kann. Harm-
lose Raumparasiten konnen im Laufe der Phylogenie zu Schma-
rotzern werden, z. B. die Bewohner von Vogel- und Sidugetier-
nestern. In solchen treffen wir oft Copeognathen an und von diesen
sind die Mallophagen abzuleiten, die schon echte Parasiten sind,
wenn sie sich auch zunichst nur von Epidermoidalgebilden (Haut-
schuppen, Flaum usw.) ernidhren; hier geht aber der Weg weiter zu
echten Blutsaugern, den Pediculiden und als vermittelnde etho-
logische Zwischenstufe haben wir dann jene Mallophagen zu be-
trachten, von denen nachgewiesen worden ist, dafl sie gelegentlich
auch Blut saugen. Auf demselben Wege leitet Martini auch die
Flohe von parasitisch gewordenen Staphyliniden ab: ,,Die Mog-
lichkeit, sich vorzustellen, daB Staphyliniden zum Blutsaugen
und stationidren Ektoparasitismus iibergehen konnten, liegt auf der
Hand. Einmal haben Tiere, deren Larven in allem moéglichen
Detritus, wie Baummoder, aber auch im Kote leben, die beste
Moglichkeit, in der N#ahe eines Wirtes aufzuwachsen. Was die
Flohe als Ektoparasiten vor manchen anderen auszeichnet, ist,
dall sie bis auf wenige, offenbar neue Formen typische N est-
parasiten sind, deren Brut im Lager oder Nest des Wirtes..
lebt und daB sie daher im allgemeinen Tieren nicht zukommen,
die kein Heim haben. Diese Eigentiimlichkeiten lassen sich gerade
aus der koprophagen Lebensweise vieler Staphylinidenlarven
wohl erkliren. Dann haben wir auch Beispiele von Parasitieren
bei den Staphyliniden selbst im Felle von Sdugetieren, der beste
Beweis, daB bei jhnen ein Ubergang zum Schmarotzertum leicht
moglich ist. Auch diirften die schmarotzenden Familien der
Platypsyllidae und Leptinidae sich aus demselben
Verwandschaftskreis entwickelt haben.“ Martint hat dann weiter



Die Mcthoden der phylogenetischen Forschung 427

gezeigt, dafB alle abweichenden Merkmale der Fléhe sich durch
ihre Lebensweise erkliren lassen (iiber Fiihlerbau und Caput
fractum war schon im morphologischen Teil die Rede) und daf}
wir ihren Bau bei Ableitung von Dipteren iiberhaupt nicht ver-
stehen konnten. ,,Aulerdem besteht ein groBer Unterschied zwischen
den Mundwerkzeugen im langen Hypopharynx der Stechmiicken,
der den Flohen fehlt. Auch alle anderen stechenden Dipteren
besitzen denselben. Daf3 die Flohe ihn verloren haben und zu dem
viel schlechteren Verfahren der Speichelleitung zwischen den
Mandibeln iibergegangen sein sollten, kann schlechterdings als
ausgeschlossen gelten.  Auch der Darm macht einige Schwierig-
keit. Der Saugmagen miiflte den Flohen verlorengegangen sein,
obgleich die blutsaugenden Dipteren ihn sich bewahren; und eine
Einrichtung, welche diese nie entwickelt haben, offenbar weil bei
der Blutaufnahme iiberfliissig, ein Kaumagen, ist bei den Flohen
vorhanden. Er kann daher wohl nicht als Neuerwerbung bei einem
blutsaugenden Dipter, sondern blo als Rest der Organisation ganz
abweichend sich ernidhrender Vorfahren gedeutet werden.‘ ,,Bei
vielen Kifern. kommt eine sogenannte extraintestinale Ver-
dauung vor, bei der der Magensaft dem Beutetier eingespritzt und
es vor den Mundwerkzeugen des Angreifers grofenteils verfliissigt
wird. Diese, bei niederen Kifern hiufige Einrichtung, ist ermoglicht
durch die Einrichtungen am hinteren Teile des Vorderdarmes, welche
die groBeren Nahrungsteile im Magen zuriickhalten. Es liegt also
nahe, daB die Flohe die alte Gewohnheit der Kifer beibehielten,
Magensaft beim Stechen in die Wunde zu entleeren. Dafl dann
bei der Kleinheit der Blutkoérperchen ein auBerordentlich enger
Filterapparat notwendig war, wie er auch tatsichlich geschaffen
ist, wird verstdndlich. Ist auch die Frage, wie der Pestbacillus in
die Wunde kommt, an sich eine solche der tatsdchlichen Beob-
achtung, so befriedigt es doch, einen phylogenetischen Zusammen-
hang zu sehen, der den ganz verschiedenen Infektionsméoglichkeiten
durch einen Floh und einen Zweifliigler zugrunde liegen kann.‘*
(Martini.)

In anderen Fillen konnen die Parasiten von réduberischen
Tieren herzuleiten sein, wie wuns die blutsaugenden Wanzen
(z. B. Bettwanze) zeigen, die zweifellos von Raubwanzen ab-
stammen. Auch fliegende Blutsauger konnen zu Parasiten werden,
die schlieBlich ihre Fligel verlieren und dauernd am Wirtstier
verbleiben; Melophagus unter den Pupiparen ist ein Beispiel
hierfiir; ebenso die Nycteribiiden, die wohl von streblidenihnlichen
Vorfahren herzuleiten sind. Was frither iiber die Ernéhrungs-
weise im allgemeinen gesagt wurde, gilt natiirlich speziell auch
tiir die Parasiten: sie miissen als solche zweifellos phylogenetisch
jliinger sein als ihre Wirtstiere.
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Vielfach konnen wir bei Schmarotzern auch den Ubergang
vom Ektoparagitismus zum Entoparasitismus im Laufe der Phylo-
genie feststellen. Dies gilt vor allem von den Strepsipteren, die
zweifellos auf meloidenihnliche Vorfahren zuriickgehen. Ahnlich
haben wir wohl auch die Phylogenie der aberranten entopara-
sitischen Phoridengattung Ascodipteron zu beurteilen. Das gleiche
zeigt uns auch der Ubergang bei der sogenannten Fliegenkrankheit
(Myiasis) von der Myiasis externa in Myiasis interna (Oestriden,
Lucilia usw.).

Haben wir bisher nur die Anpassungen an die eigene Ernih-
rungsweise in Betracht gezogen, so miissen wir doch wohl auch noch
der Adaption an die Ernédhrung der anderen gedenken, d. h. jener
Anpassungen, die dem Schutz gegen das Gefressenwerden dienen.
Hierher zahlen wohl zundchst schon alle Arten von Schutz-
anpassung. Ferner fasseich in diesem Sinne nach wie vor die Rhaphi-
den, Brennhaare, dtzende und giftige Stoffe bei Pflanzen, Stink-
driisen, Brennhaare und dtzende Sekrete bei Tieren auf. Wenn auch in
neuerer Zeit mehrfach die Meinung vertreten wurde, dafB diese
Schutzmittel keineswegs gegen die eigentlichen Feinde einen
Schutz gewihren konnen, und wenn dies sogar durch Experimente
einwandfrei bewiesen wurde (Heikertinger), so ist meiner Uber-
zeugung nach damit doch noch nicht erwiesen, dafl diese Einrich-
tungen nicht urspringlich im Dienste der Schutzanpassung
entstanden sind. Nachtriglich konnen sich freilich auch
die Feinde wiederum an diese Schutzwaffen angepafit haben, so
daB sie sich durch sie gegenwirtig nicht mehr abschrecken lassen.
Ja, manche Insektenfresser gehen da sogar in der Spezialisierung
80 weit, daB sie z. B. nur Raupen mit Brennhaaren verzehren oder
iibelriechende Wanzen jeder anderen Nahrung vorziehen. Hier
handelt es sich meines Erachtens eben um sekundédre Anpassungen
der rduberischen Tiere an die vorher im Dienste der Schutz-
anpassung entstandenen Einrichtungen.

Anpassungen an das Staatenleben. Ich
habe schon im morphologischen Teile kurz darauf hingewiesen,
dafl das soziale Leben immer ein Zeichen hoherer Spezialisation
gegeniiber dem einzelnen oder paarweisen Leben darstellt. Eine
besonders hohe Stufe hat diese Spezialisation dort erreicht, wo
es zu einer Gliederung in Kasten gekommen ist, von denen manche
iiberhaupt nicht mehr fortpflanzungsfahig sind (Krieger, Arbeiter).
Die hochste Ausbildung hat das Staatenleben bei den Termiten und
Ameisen erreicht. An das Leben in solchen Staaten haben sich
dann aber wieder andere Tierformen angepaflt, die also demgem:i 3
phylogenetisch zweifellos jiinger sein miissen, als jene Staaten
selbst. In vielen Fillen handelt es sich hier sicher nur um reinen
Raumparasitismus. Da aber Termiten sowohl wie Ameisen im
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allgemeinen fremde Lebewesen in ihren Staaten nicht dulden, so
muBten ihre Géste dureh verschiedene Mittel diese Duldung durch-
setzen. Da haben wir zunéchst den sogenannten Trutztypus
(Fig. 42). Wir zidhlen hierher Formen mit flachem, schildférmigen

NN AR
T
LA

Fig. 42. Zur Phylogenie des ,,Trutztypus‘.

a = Myrmekophile Larve von Microdon; b = Termilophiler TausendfiiBBler

(Termitodesmus); ¢ = Termitophile Wanze (Termitaphis); d = Kopf der-

selben, mit den Mundteilen; e, f = Kiferlarve aus Siidsumatra; e = von

der Seite; f = von oben; g, h = Pflanzenlaus aus Buitenzorg; g = von der
Seite; h = von oben.

(a, b nach Escherich; c, d nach Silvesiri; die tbrigen Original).
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Korper, dessen Hautpanzer die Extremititen itiberdeckt und die
Tiere so fiir Ameisen und Termiten unangreifbar macht. Diesen
Typus finden wir in den verschiedensten Gruppen. Dazu kommt
oft noch, daB die Tiere infolge ihrer Korperform vielfach vielleicht
gar nicht als Tiere erkannt werden. So ,,die eigentiimlichen Larven
der Schwebefliegen aus der Gattung Microdon, die ihrer schnecken-
artigen Gestalt* (Fig. 42 a) ,,wegen schon mehrfach als Schnecken
beschrieben wurden, werden zweifellos von den Ameisen iiber-
sehen, d. h. nicht als tierische Wesen erkannt. Die Larve sitzt
mit flacher Sohle auf der Unterlage auf, so da nur der gewolbte
Riicken in den Tastbereich der Ameisen kommt, dieser ist aber
derart skulpiert, daB er den Ameisen wohl als ein Héufchen Erde
oder ein Stiickchen Rinde erscheinen mag, oder jedenfalls nicht ihre
Aufmerksamkeit erregt‘* (Escherich). Ahnlich ist auch der Tausend-
fiisser Termitodesmus (Fig. 42b) durch seinen Panzer gut gegen
teindliche Angriffe geschiitzt. Bei diesen genannten Formen wird
uns die merkwiirdige Korpergestalt nicht besonders viel Kopf-
zerbrechen machen, da sie sich in ganz 4dhnlicher Weise auch bei
ihren freilebenden Verwandten findet. Merkwiirdiger ist freilich
eine Rhynchotenform (Fig. 42¢), die einen so aberranten Typus
darstellt, daB sie zuerst als Pflanzenlaus beschrieben worden war,
bis Silvestri zeigte, daB sie zu den Wanzen gehort, wie aus dem
Bau ihrer Fiithler und Mundteile (Fig. 42 d) zweifelsfrei erwiesen
werden kann. Hier fragt man sich schon, wie eine so merkwiirdige
Gestalt, die doch eine deutliche Anpassung an das Leben im Ter-
mitenstaat zu sein scheint, zustande gekommen sein kann. Die
naheliegendste Annahme wire wohl die, dafl die bereits in den
Staat eingedrungenen Insekten diese Trutzform in Anpassung
an ihre neue Lebensweise erst hier erworben haben. Aber die Uber-
legung, daB dann vermutlich alle Eindringlinge, noch bevor sie
den Trutztypus erreicht, schon von ihren Wirten vernichtet worden
wiren, macht diesen Erklarungsversuch recht unwahrscheinlich.
Wenn wir uns nun unter den Insekten nach einem &dlfnlichen
Anpassungstypus bei anderer Lebensweise umsehen, so mdéchte
ich hier zwei Beispiele anfiithren, die den besprochenen Trutztypen
frappant #hnlich sind. Das eine ist eine Kéferlarve (Fig 42 e, 1), die
ich in Siidsumatra unter morscher Rinde (jedoch nicht bei
Termiten oder Ameisen) erbeutet habe. Der zweite Fall betrifft eine
Pflanzenlaus (Fig. 42 ¢, h), die der Bodenfauna angehdrt und von
Dr. Dammerman bei Buitenzorg mit Hilfe der Siebemethode ent-
deckt wurde. Bei letzterer handelt es sich also offenbar um eine
grabende, bei ersterer um eine holzbohrende Form. Nun habe ich
schon frither darauf hingewiesen, dafl die Anpassungen an die
grabende und an die holzbohrende Lebensweise bei Insekten zu
ganz dhnlichen Umformungen fiithren. Bei den Wirbeltieren haben
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wir wiederholt gesehen, dafl die Entstehung eines dhnlich gestalteten
Panzers oft auf grabende Lebensweise zuriickzufithren ist (Schild-
kroten, Giirteltiere). Es liegt also meines Erachtens nahe, auch
bei Insekten in diesem eine Anpassung an die grabende bzw. holz-
bohrende Lebensweise zu sehen, und es ist andrerseits leicht ver-
standlich, dafl gerade grabende oder holzbohrende Formen leicht
Gelegenheit haben, zu Termiten- oder Ameisengisten zu werden.
Vielleicht wirft diese Uberlegung einiges Licht auf die Entstehung
des sogenannten Trutztypus der Géste — soweit es sich dabei nicht
um eine fiir die ganze betreffende Gruppe normale Koérperform
handelt (Asseln, gewisse Myriopoden usw.).

Eine sehr interessante Form des Gastverhaltnisses hat Kemner
jilngst aus Java beschrieben und als Hyphaenosymphilie be-
zeichnet. Hier handelt es sich um Ameisengiste, die ihren Wirten
beim Spinnen der Nester behilflich sind und ihnen sonst nichts
anderes leisten. Kemner leitet diesen Anpassungstypus der Giste
wohl mit Recht von einer Art Trutztypus ab: ,,Als wohlgeschiitzte
Sacktriger sind sie wahrscheinlich in die Nester eingedrungen,
um spéater, als ihr Spinnvermdgen sich vorteilhaft zeigte, den Sack
abzulegen und ganz frei unter den Ameisen zu leben. Vielleicht
spiegeln die beiden Wurthia-Arten noch den Verlauf dieser Ent-
wicklung ab, und reprisentiert die hier beschriebene Form des
Zusammenlebens bei Wurthia Awurivillic Kemner eine Weiter-
entwicklung der Lebensform der Wurthia myrmecophila Roepke.*
(Kemner, 1923.)

Eine andere Form der Anpassung zeigen uns jene Giste, die
ihren Wirten (vielleicht nur zufillig %) dhnlich sind und von ihnen
daher ibersehen bzw. fiir ihresgleichen gehalten werden (Mimi-
krytypus, Fig. 43 a). Wieder andere werden von den Wirten
geduldet, weil sie ihnen aus eigens hierzu bestimmten Driisen-
organen GenubBmittel liefern, durch die die Wirte so sehr fiir sie
eingenommen werden, daf} sie sogar die Vertilgung ihrer Brut durch
solche mit Exkretionsorganen ausgestattete Géste zulassen. — Viel-
fach besitzen Géste einen enorm aufgequollenen Hinterleib (Physo-
gastrie, Fig. 43b), der jedenfalls nur als eine direkte Folgeerschei-
nung der aullerordentlich giinstigen Lebensverhéiltnisse im Ter-
miten- oder Ameisenstaat anzusehen ist. Besonders interessant
sind jene Fille, wo ein Typus sich im Laufe der individuellen Ent-
wicklung in den anderen verwandelt. Fig. 43 zeigt ein solches,
von ASilvestri beschriebenes Beispiel: die Larve von Termito-
ptocinus gehért dem Mimikrytypus an (Larva eutermina), wahrend
die Imago durch ihre enorme Physogastrie auffillt.

Selbstverstidndlich mufl auch hier wieder die Regel gelten,
daB so weitgehend angepalite Giste, die aullerhalb der Staaten
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iiberhaupt nicht mehr lebensfihig sind und nur bei ganz bestimmten
Wirten vorkommen, phylogenetisch jiinger sein miissen als diese
Wirte. Dabei ist aber immerhin zu bedenken, daf ein Wirtswechsel
im Laufe der Stammesgeschichte wohl oft ohne grofie Schwierig-
keiten vor sich gehen mag und vielleicht nicht einmal im morpho-
logischen Bau zum Ausdruck kommen muB. Wasmann hat ja (1913)
gezeigt, dafl sich sogar Ameisengéste in Termitengéiste umwandeln
konnen.

Ganz Dbesondere Beachtung verdienen vom deszendenz-
theoretischen Standpunkte schlieflich auch noch die gegenseitigen
Anpassungen zwischen Pflanzen und staatenbildenden Insekten.

Fig. 43. Termitengiste (Termitoptocinus australiensis).
@ = Larve von oben (Mimikrytypus); b = Imago von der Seite (Physogastrie).
(Nach Silvestri.)

Hier liegt, trotz allem, was wir bisher dariiber schon wissen, noch
ein reiches Feld fiir phylogenetische Forschungen der Zukunft
offen, besonders in den Tropenlindern. Natiirlich mufl auch die
Anpassung der Pflanzen an Termiten oder Ameisen stets
als hohe, einseitige Spezialisation betrachtet werden.

Anpassungen im Dienste der Fortpflan-
zun g. Ich habe schonim morphologischen Teile (bei den ,,Zeichen
hoherer Spezialisation‘‘) darauf hingewiesen, wie die landbewohnen-
den Lebewesen vor das Problem gestellt waren, sich in der Fort-
pflanzung von der Anwesenheit fliissigen Wassers unabhiingig zu
machen, und wie sie dieses gelost haben: bei den Tieren durch die
innere Begattung, bei den Pflanzen durch Verwertung des Gene-
rationswechsels (s. d.) unter volliger Zuriickdringung der sexuellen
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Generation. Durch die innere Begattung ist die Fortpflanzung
nicht nur ermoglicht, sondern auch gesichert. Durch die bisher
besprochenen Anpassungen der Landpflanzen ist die Fortpflanzung
gleichfalls erm 6 glicht; welche weiteren Adaptationen zu ihrer
Sicherung notig waren, soll nun hier noch kurz erortert
werden.

Die urspriinglichsten Landpflanzen waren zweifellos wind-
bliitig. Dies bedeutet nur eine geringe Sicherung der Polleniiber-
tragung und erfordert hierzu eine bedeutende Uberproduktion an
Pollen, weil derselbe durch den Wind natiirlich wahllos verstreut
wird und nur ein geringer Teil davon gerade auf eine weibliche
Anlage gelangt. Wir haben hier also eine sehr starke Material-
verschwendung vor uns. Sobald aber nun Insekten die Bliiten
besuchten, wurde durch sie die _I:'Ibertra‘gung bedeutend mehr ge-
sichert; es konnte also dafiir der Uberschull an Pollen den Insekten
als Nahrung abgegeben werden. Es kann kein Zweifel dariiber sein,
dafB die ersten bliitenbesuchenden Insekten Pollenfresser waren:
noch heute sind beispielsweise unter den Schmetterlingen die
relativ urspriinglichsten Formen (Mikropterygiden, Eriocepha-
liden usw.) ausgesprochene Pollenfresser. Sobald nun die Insekten-
bestdubung gesichert war, konnte die Pflanze eine groSe Menge
Pollen ersparen, wenn sie nur dafiir den Besuchern ein anderes
Nahrungsmittel bot. So kam es unter gegenseitiger Anpassung
bei den Pflanzen zur Nektarausscheidung, bei den Insekten zur
Ausbildung saugender Mundwerkzeuge. Dies bedeutet also in beiden
Fillen eine héhere Spezialisation gegeniiber dem fritheren Stadium.
Den Hohepunkt dieser Anpassungsreihe erreichen dann jene
Formen, wo bestimmte Pflanzen nur durch ganz bestimmte Insekten
bestaubt werden und Bliitenform und Riisselbau so sehr aneinander
angepalt sind, dall andere Bestduber gar nicht mehr in Frage
kommen konnen. Dies sind Félle ganz weitgehender, einseitiger
Spezialisierung und stellen somit Endpunkte der Entwicklung
dar (ideale Anpassungstypen).

Freilich braucht die Windbestdubung durchaus nicht immer
primér zu sein. Vielmehr kennen wir eine Anzahl von Fillen, wo
sie bestimmt sekundér aus der Entomophilie hervorgegangen ist
(z. B. Gramineen) und Porsch hat gezeigt, daB wir sogar fiir
einige Gymnospermen Ahnliches annehmen miissen. Dagegen
diirfte es aber wohl nicht allgemeine Anerkennung finden, wenn
Werth nun schon jede Anemophilie bei Angiospermen als sekundéir
betrachten und von einer urspriinglichen Entomophilie ableiten will.

Einen ganz besonderen Spezialfall von Entomophilie stellt
uns die Bestdubung von Ficus (s. 1.) dar. Hier sind die Bliiten in
das Innere einer krugformigen Scheinfrucht verlagert und werden
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durch winzige Hymenopteren (Agaoninae) bestdubt, die ihre ganze
Entwicklung im Innern der Scheinfrucht in Bliitengallen durch-
machen. AuBerdem finden wir in den Scheinfriichten noch andere
Hymenopteren, die Idarninen (Philotrypesis, Sycoryctes usw.),
die als Parasiten der Agaoninen auftreten und fiir die Bestdubung
keine Bedeutung haben. Es fragt sich nun fiir den Phylogenetiker:
Was ist hier in diesem komplizierten ethologischen Wechsel-
verhidltnisse das Urspriinglichere, was das Abgeleitetere 2 Dariiber
kann natiirlich kein Zweifel sein, dafl die Idarninen jiinger sein
miissen als die Agaoninen, in denen sie parasitieren. Wie steht
es aber jetzt mit Ficus und den Agaoninen? Letztere kommen
nur in Ficusfriichten vor und die Feige ist wieder in ihrer Bestiu-
bung vollstindig auf die Agaoninen angewiesen. Beides ist zweifel-
los eine hohe, einseitige Spezialisation; wo ist aber der Anfangs-
punkt dieses Kreises? Meiner Ansicht nach konnen wir einen
Ausweg finden, wenn wir annehmen, daBl die Vorfahren der
Agaoninen schon an primitiveren Artocarpoideen, z. B. solchen
mit flachen Bliitenstinden, Bliitengallen bildeten und sich in diesen
entwickelten. Wir hitten also hier weiter nichts als Gallenbildner
vor uns, wie wir sie ja auch in zahlreichen anderen Insektengruppen
antreffen, die fiir die Bestiubung noch von keiner Bedeutung
waren. Vielleicht wird diese Deduktion in Zukunft noch durch die
Entdeckung agaoninendhnlicher, aber primitiverer Formen in
Bliitengallen solcher Artocarpoideen bestéitigt. Erst solche Gallen-
bildner konnte sich dann die Pflanze als Bestduber zunutze machen
und in diesem Zeitpunkte konnte erst die Krugform des Bliiten-
standes von Ficus entstehen. Denn diese Form setzt die Anwesen-
heit von gallenbildenden Bestdubern bereits als unerldflich voraus.
Nunmehr konnten sich endlich die Agaoninen wieder den neuen
Verhiltnissen weiter anpassen und so ihre heutige Stufe erreichen.

Die hochste Anpassungsstufe stellt die Vogelbestdubung dar.
Dafl diese im allgemeinen jiinger ist, als die Insektenbestdubung,
geht schon daraus mit Sicherheit hervor, da8 wir schon zu einer
Zeit blittenbesuchende Insekten (z. B. Schmetterlinge) feststellen
konnen, in der die Vogel noch in den allerersten Anfingen ihrer
Entwicklung standen. — Die Vogelblumen zeigen — entsprechend
der physiologischen Konstitution ihrer Bestduber — gewisse kon-
vergent iibereinstimmende Charaktere, z. B. rote Farbe, Geruch-
losigkeit, diinnfliissigen Nektar usw. Das groflere Korpergewicht
des Vogels gegeniiber dem der Insekten bringt es mit sich, da die
von ihm mechanisch in Anspruch genommenen Teile fester gebaut
sein miissen; die Diinnfliissigkeit des Nektars wiederum fiihrt
zu gewissen Einrichtungen, die ihn durch Capillaritit im Nektar-
behiilter halten und sein rasches UberflieBen verhindern. Diese
konvergenten Anpassungen finden sich nicht nur an ornithophilen
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Einzelbliiten, sondern auch bei ganzen Bliitenstdnden. Porsch
sagt hieriiber (1923): ,,Die am Grund des Nektar-
bechers als Drisenepithel funktionierende
Innenoberhaut wird am Saume desselben zu
einem wirksamen Capillarapparat. Durch ihn
wird der am Grund ausgeschiedene Nektar rasch von der Stitte
der Ausscheidung fortgeleitet und dadurch eine fortgesetzte Aus-
scheidung begiinstigt. Uberdies erschwert er das UberflieBen des
Nektars iiber den Saum. Dieselbe Einrichtung, die ich bei dikotylen
und monokotylen Vertretern verschiedenster Verwandtschafts-
kreise im Bereich der Bliite nachweisen konnte, kehrt hier bei
gleichsinniger Verwendung an einem aullerhalb der Hinzelbliite an
Hochbliattern gelegenen Nektarium wieder. Auch die starke Ver-
dickung und Cutinisierung der beim Bestdubungsakt durch den
Vogel mechanisch beanspruchten Oberhautaullenwinde findet
sich hier. Verfolgen wir den Bau der Oberhaut weiter iiber den
Saum hinaus an der Aullenwand des Nektariums herunter bis zum
Grunde desselben, so verliert sie wieder in demselben MafBe, als
sie sich vom Saum entfernt, ihre charakteristischen Merkmale als
Kapillarapparat. Die Kuticularverdickungen werden schwicher,
fehlen schlieflich vollkommen, die AuBenwinde werden flach.*
(Porsch, 1923.)

Besonders interessant sind vom phylogenetischen Standpunkte
jene Fille, wo wir bei naheverwandten Arten einerseits Ento-
mophilie, andrerseits Ornithophilie feststellen und so die Ent-
stehung der letzteren gewissermalen stufenweise verfolgen kénnen.
Eine solche Stufenreihe hat jiingst Porsch bei neotropischen
Euphorbien dargelegt. Bei Euphorbia geniculata sind die den
Cyathienstand umgebenden Hochblitter groB, aber den iibrigen
Laubbliattern gleich gefirbt. Die drei Nektardriisen zeigen gelegent-
lich eine Verschmelzung zu einer einzigen und die Nektarausschei-
dung ist jedentalls sehr bedeutend. Der den Becher fiillende Nektar
diirfte haufig als Tropfen iiber den Saum hinausragen. ,,Eine solche
sichtbare Art der Honigausscheidung kommt der bekannten Ge-
wohnheit vieler Baumvdgel entgegen, das Wasser in Tropfenform
von Bliattern abzutrinken. Damit wire allein schon ohne Farben-
aufwand eine gewisse Anlockung fir Blumenvigel gegeben.*
Einen weiteren Schritt vorwirts bedeutet der Ban von Euphorbia
dentata. Hier ist durch die starke Hiufung der schwarz gefleckten
Blitter um die an den Enden der Zweige stehenden Cyathien-
stinde der erste Schritt zur Entwicklung eines Schauapparates
getan. Bei Euphorbia pulcherrima endlich hat diese seinen Hohe-
punkt in dem brennenden Rot der michtigen Hochblitter er-
reicht und auch die Fiille der Nektarausscheidung entspricht

ganz und gar dem Anpassungstypus der Vogelblumen. Nach Porsch
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt, IX, Teil 3. 29
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ist Euphorbia pulcherrima wohl als der Endzustand einer An-
passungsreihe aufzufassen, von der die beiden frither genannten
Arten heute noch als Entwicklungsstufen Zeugnis geben. ,,Die
drei Hauptstufen auf dem Wege zur Vogelblume wiren: 1. Steige-
rung der Nektarausscheidung, bewirkt durch den beim Abtrinken
seitens des honigliisternen Vogels ausgeiibten Reiz; 2. Riickbildung
bzw. teilweise Verschmelzung der iibrigen Nektarien Hand in
Hand mit der michtigen Forderung eines einzigen als erndhrungs-
physiologische Korrelation; 3. Farbstoffablagerung in den Hoch-
bliattern infolge Assimilatenanhidufung.‘

Ich sollte wohl die Besprechung der ethologischen Methode
fiiglich micht schlieBen, ohne auch iiber Instinkte und Geistes-
entwicklung einiges zu sagen. Einige Andeutungen dariiber habe
ich ja allerdings schon im vorstehenden gelegentlich beigebracht.
Was im allgemeinen bei Instinkten als héhere Spezialisierung und
was als primitiver angesehen werden mull, ist wohl nach allem
bisher Gesagten recht klar. Eine eingehendere Besprechung im
einzelnen wiirde aber hier viel zu weit fithren und den vorgesetzten
Rahmen bei weitem {iiberschreiten, um so mehr, da es sich hier
hauptsdchlich um Speziesphylogenie handeln miifite und sogar
Instinktvariationen bei spezifisch gleichen Formen, bei etholo-
gischen Rassen usw. zur Sprache kommen miiBiten. Eine derartige
Ausarbeitung ins Detail mufl daher von jedem Forscher im Einzel-
falle Schritt fiir Schritt durchgefiihrt werden. Wertvolle Anhalts-
punkte iiber vieles, was davon bisher schon bekannt ist, findet man
iibrigens bei Reuter.

VI. Die teratologische Methode.

Die Morphologie beschiftigt sich mit den normalen Ge-
staltungen im Tier- und Pflanzenreich, d. h. mit den innerhalb der
gewdhnlichen Variationsbreite einer Spezies liegenden Bildungen,
und hat uns auf diese Weise schon wertvolle Einblicke in die
phylogenetische Entwicklung geliefert, wovon ja im vierten Teile
ausfithrlich die Rede war. Nun treffen wir aber auBlerdem bei den
verschiedensten Organismen ausnahmsweise auch noch auf Bil-
dungen, die ganz und gar auBerhalb der normalen Entwicklung
der Dbetreffenden Spezies liegen. Die #&ltere Naturwissenschaft
betrachtete diese teratologischen Bildungen oder Monstrositiaten
fast mit einer gewissen abergliubischen Scheu und hielt sie fiir
unerklirliche Phiéinomene, fiir einen ,,Lusus naturae‘. Erst nach
Anerkennung des Deszendenzgedankens konnte sich die Uber-
zeugung Bahn brechen, dafl auch hier gesetzmiflige Bildungen
vorliegen, die uns sogar sehr oft wichtige Anhaltspunkte fiir die
Beurteilung der stammesgeschichtlichen Entwicklung liefern
kénnen. ,,Die Natur erlaubt sich nie den Luxus, zu spielen, d. h. will-
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kiirlich an einzelnen Individuen monstrése Bildungen hervor-
zubringen, welche den allgemein giiltigen morphologischen Ge-
setzen widersprechen; vielmehr sind nach der neueren Anschau-
ungsweise alle . Anomalien, so bizarr sie auch bisweilen er-
scheinen mogen, an die gleichen morphologischen Regeln ge-
bunden, welche die Gestaltung der normalen Gebilde bedingen‘
(Penzig). Bevor wir aber daran gehen konnen, die teratologischen
Tatsachen fir die phylogenetische Forschung methodisch zu ver-
werten, miissen wir zunichst darnach trachten, den Begriff der
Monstrositdt moglichst genau zu bestimmen.

Definition der Monstrositdten. Es mag auf
den ersten Blick erscheinen, als wire eine scharfe Umgrenzung des
Begriffes ,,Monstrositit‘‘ ohne weiters leicht. Je tiefer man aber
in den Gegenstand eindringt, um so mehr erkennt man die Schwierig-
keiten, die sich da entgegenstellen. Darum hat sich auch ein Dis-
kussionsabend der zoologisch-botanischen Gesellschaft in Wien
unter dem Vorsitz Abels mit diesem Problem ausfiihrlicher be-
schéftigt. Iech will die wichtigsten Anhaltspunkte, die damals
zur Sprache gebracht wurden, hier kurz zusammenfassend rekapitu-
lieren.

Fir die Abgrenzung des Begriffes ,,Monstrositat’* konnen
verschiedene Gesichtspunkte herangezogen werden, nidmlich die
causale, die physiologische (funktionelle) und die morphologische
Betrachtungsweise. In der erwahnten Diskussion wurde zunichst
das ursdchliche Moment in den Vordergrund geriickt. Himmelbaur
sieht das Wesen der Monstrositdt darin, dafl es sich dabei um eine
durch Einwirkung fremder Krifte zustande gekommene Bildung
handelt. Ahnlich betonte auch Léwi, daB eine Monstrositit mehr
oder weniger durch dullere Krifte hervorgeht, fiigte dem aber als
weiteres Kriterium noch den Zeitpunkt der Entstehung bei: ,,Eine
Monstrositdt entsteht wihrend der Entwicklung®. Gegen diesen
letzteren Zusatz nahm spiter Przibram Stellung: ,,Der Zeit-
punkt der Erwerbung einer monstrésen Bildung kann
kein Kriterium abgeben, da wir nie feststellen konnen, ob etwas
angeboren ist oder erst im Leben erworben wird. Auch durch
Regeneration entstehen Monstrosititen‘. Auch Hayek legte in
seiner Definition das Hauptgewicht auf das &atiologische Moment,
wenn er unter Monstrositit eine ,,durch Stérung in der Ent-
wicklung hervorgerufene Formverinderung‘ oder ,,Mifbildung
versteht.

Sodann hat Maidl einen anderen Weg zur Ldsung gewiesen,
indem er in recht gliicklicher Weise das causale Moment mit dem
morphologischen kombinierte: ,,Als monstrdos ist jene
Bildung anzusehen, die aullerhalb der Varia-
tionsbreite einer Art liegt und durch fremde

29*
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Krifte hervorgerufen wird.* Gegen die dtiologische
Betrachtungsweise hat Wettstein das gewichtige Bedenken ge-
auBert, daB wir ja sehr oft gar nicht wissen, was die Entstehungs-
ursache einer Monstrositat ist; fiir alle derartigen TFélle wire daher
eine vom ursichlichen Moment abhingige Definition unbrauchbar.
Darum sucht Wetistein die Definition rein morphologisch zu fassen.
»Die Klirung dieser Frage ist vielleicht auf einem anderen Wege
moglich. Wir verwenden zwei Bezeichnungen: ,Abnormitit’ und
,/Monstrositit‘. Beide sind Bildungsabweichungen, aber sie sind
voneinander verschieden. Abnorm ist eine Abweichung
vom normalen Typus, die aber noch inner-
halb der unserer Erforschung zugidnglichen
Variationsbreite liegt. Monstrés ist eine Ab-
weichung vom normalen Typus, die auller
dieser Variationsbreite gelegen ist. Vielleicht
noch priagnanter hat dann Janchen denselben Gedanken zum Aus-
druck gebracht: ,,1. ,Monstros‘ ist jede Abweichung von der
normalen Variationsbreite. 2. ,Abnorm‘ ist jede Abweichung
vom normalen Typus. ,Monstros‘ ware also ein héherer Grad von
,abnorm¢.‘

Gegeniiber einer rein morphologischen Definition versuchte
Porsch ein physiologisches Moment mit zu verwerten. Schon
Darwin hatte dies ja in gewissem Sinne getan, wenn er sagt: ,,Unter
einer ,Monstrositit’ versteht man .. ..irgendeine betrdchtliche Ab-
weichung der Struktur, welche der Art meistens nachteilig oder
doch nicht niitzlich ist.* Einen &hnlichen Gedanken fiihrte nun
auch Porsch in seiner Definition ein, wenn er sagt, dafl Monstro-
sititen ,,Abweichungen vom mnormalen Typus
sind, die auBerhalb der Variationsweite
liegen, wobei die Funktionen dieses Organ-
komplexes mindestens gestdort, wenn nicht
aufgehoben sind‘ Dagegen fiihrte Herzfeld den Fall von
Papaver somniferum polycephalum ins Feld, wo man doch auch
das zentrale Gynéceum nicht als funktionsunfihig bezeichnen
kann. Ahnlich verhélt es sich auch beim ,;Auftreten von Geschlechts-
organen an Stellen, wo dieselben normal nie zur Entwicklung
gelangen, z. B. Entwicklung eines Staubgefiles in der Achsel eines
Laubblattes bei Fuchsia, Entwicklung von Staubgefdfen in Frucht-
knoten an Stelle von Samenanlagen (bei Boeckea) und Entwicklung
von Samenanlagen in Antheren statt Pollensicken (bei Semper-
vivum) ete.** (Porsch). An solche Fiélle ankniipfend, hat dann
Wettstein, der zuerst den von Porsch ergriffenen Gedankengang
fortgefiithrt sehen wollte, sich doch dafiir entschieden, ,,die S+t 6-
rung der Funktionsfdhigkeit aus der Defi-
nition auszuschalten, und zwar aus folgenden Griinden:
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Im Falle Fuchsia ist es ganz gut moglich, daB dieses eine Staub-
gefal normal funktioniert, trotzdem bleibt es aber eine Monstro-
sitdt, und das gleiche gilt fiir den Fruchtknoten von Papaver.
Zudem sind ja alle Fille von Funktionsstorungen dieser Art Uber-
schreitungen der Variationsbreite.* Porsch erklirte sodann auch,
,,die Frage der Funktion aus dem Begriffe der Monstrosititen
nunmehr ausschalten zu wollen‘, nachdem er schon vorher betont
hatte, ,,daB der in der Definition Darwins enthaltene Gesichtspunkt
der Schadlichkeit oder Niitzlichkeit fiir die Beurteilung einer
Monstrositit irrelevant ist¢.

So gelangte  die Versammlung schlieflich zu folgender zu-
sammenfassender Definition: ,,Monstrositdat ist eine
gelegentlich auftretende, nicht pathologi-
sche Abweichung eines Organs, welche iiber
die erfahrungsgemidl wahrscheinliche Varia-
bilitdt des Organismus oder des Organs
wesentlich hinausgeh t.* Das ,gelegentliche Auftreten‘
muBte hierbei in die Definition aufgenommen werden, um die
Monstrositit gegeniiber der Mutation abzugrenzen. Schon im Anfang
der Diskussion hatte nimlich Abel darauf hingewiesen, daB ver-
schiedene Bildungen meist als Monstrosititen bezeichnet werden,
aber ebensogut auch als sprunghafte Abinderungen angesehen
werden konnten. ,, Variation (respektive Mutation) und Monstrositit
wiren in diesem Falle durch keine scharfe Grenze getrennt.‘
,,Bine Definition ist immer der Natur in gewissem Sinne auf-
gezwungen. In der Tat diirften Monstrosititen und Variationen
nicht durch eine scharfe Grenze zu scheiden sein.** (Maidl 1. c.)
,,Es wird schwer zu entscheiden sein, ob es sich von Fall zu TFall
um eine Monstrositdit oder um eine sprunghafte Ab#nderung
handelt (z. B. Unterkieferknickung bei Dinotherium und Equus).**
(Vetters 1. ¢.) Eine solche Unterscheidung kénnen wir eben nur
dadurch machen, daBl wir das Kriterium darin suchen, ob die be-
treffende Bildung vererbt wird oder nicht. Allerdingsist hierbei gleich
zu erwihnen, da nach der Definition Darwins und der urspriing-
lichen von Porsch durch Heranziehung des physiologischen Faktors
die Vererbung schon ausgeschlossen wire, da ja dann derartige
monstrose Formen stets automatisch durch die natiirliche Zucht-
wahl ausgeschaltet wiirden. Jedenfalls ist aber ersichtlich, daB
hier eine prinzipielle Grenze eigentlich nicht existiert, sondern
daB theoretisch ,,Monstrosititen vererbt werden und somit solche
Formen zum Ausgangspunkt neuer Stammesreihen werden kénnen,
bei welchen die einstige monstrose Bildung nunmebr regelmifig
auftritt, gesteigert und zu einer normalen Erscheinung wird*
(Vetters 1. ¢.). Nur sprechen wir dann eben in solchen Fillen her-
kommlicherweise nicht mehr von Monstrositdt, sondern von Muta-
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tion. Ahnliche Fi#lle der Vererbung liegen ja auch bei der Pachy-
ostose der Sirenen vor, bei den krummen Beinen der Dachshunde
und gewisser Schafrassen usw. In diesen Fillen handelt es sich
allerdings um pathologische Erscheinungen, die ja nach obiger
Definition gleichfalls auBerhalb des Begriffes der Monstrositit
liegen. Aber auch hier wird die Grenze oft sehr schwer zu ziehen
sein. Abel betonte: ,,Die Miflbildungen an den Geweihen der Cer-
viden wiirden, soweit sie pathologischer Natur sind, aus dem Kom-
plex der Mongstrosititen nach dieser Fassung der Definition aus-
zuschalten sein.‘ Janchen wollte ,,den Begriff ,Monstrositat’ mog-
lichst weit, fassen und auch das pathologische Moment nicht génzlich
ausgeschaltet sehen.* Auch Hammerschmid hob ausdriicklich
hervor: ,,Eine homologe Verdinderung der Organe kann bei einer Art
monstros, bei einer zweiten pathologisch sein‘‘. Ja, Hayek hatte
sogar eine Definition in Vorschlag gebracht, in welcher er die
Monstrositdt ausdriicklich ,,als pathologische Erscheinung,
welche durch Entwicklungsstorung auftritt
auffaBte. Demgegeniiber vertrat aber Léwi den Standpunkt:
wPathologische Erscheinungen dirfen mit
monstrésen nicht verwechselt werden®.

So kann also wohl festgestellt werden, dafl durch die oben
angefiithrte Definition keineswegs eine unzweideutig scharfe Ab-
grenzung des Begriffes ,,Monstrositdt‘‘ gegeben ist, daBl uns durch
diesen Versuch vielmehr die Schwierigkeiten, die sich einer solchen
Umgrenzung in den Weg stellen, erst so recht zum BewuBtsein
gebracht wurden. Und gerade dies ist von besonderem Werte fiir
unsere KErkenntnis und Einsicht in diesen Problemenkomplex.
Liefl sich schon eine theoretische Abgrenzung des Begriffes nicht
mit voller Schirfe durchfiihren, so ist es noch viel schwerer, im
einzelnen gegebenen Falle zu entscheiden, ob es sich um eine
Monstrositat handelt oder nicht. Darwin hatte die Entwicklungs-
hemmungen nicht in den Begriff der Monstrositdt miteinbezogen.
Den gerade entgegengesetzten Standpunkt nahm Hammerschmid
ein, wenn er sagt: ,,Als Monstrositdten sind jene
Erscheinungen zu bezeichnen, die auf Hem-
mungsbildungen zuriickzufiihren sind.‘“ Diese
Definition ist zweifellos zu eng; aber sie hat das Verdienst, gerade
auf die Wichtigkeit der Entwicklungshemmungen fir die Ent-
stehung von Monstrosititen hinzuweisen und zu betonen, daf auch
die Darwinsche Fassung zu eng war.

In dhnlicher Weise bleibt auch die Beurteilung der Gallen-
bildungen unentschieden. Wéihrend Himmelbaur die Pflanzen-
gallen geradezu als typischen Fall einer Monstrositit betrachtete,
ist Porsch der ganz entgegengesetzten Meinung. ,,Er schlieBt
alle jene Verinderungen des pflanzlichen Organismus . aus,



Die Methoden der phylogenetischen Forschung 441

welche eine direkte Reaktion des Organismus auf die Eingriffe eines
anderen pflanzlichen oder tierischen Organismus darstellen
(z. B. Hexenbesen, Pflanzengallen etc.). Wie dem auch sei und
wie man solche Bildungen auch beurteilen moge, eines ist sicher,
dafl ndmlich auch sie fiir die phylogenetische Methodik von ziem-
licher Bedeutung sind. In derartigen Bildungen finden sich nimlich
sehr oft Gewebe entwickelt, die normalerweise an solchen Stellen
oder Organen bei der betreffenden Pflanze sonst nie zur Ausbildung
kommen konnen, aber doch in anderen Organen dieser Pflanze
vertreten sind. Wir sehen somit, welche Fahigkeiten in solchen
Organen noch latent vorhanden sind und welche Bildungen dagegen
die Pflanze nicht mehr hervorzubringen vermag. Hine solche Ein-
sicht in auBergewohnliche FEntwicklungsmoglichkeiten ist aber
von groBter Wichtigkeit fiir die deszendenztheoretische Forschung
und fiir die Vererbungslehre, wie schon de Vries (1889) betont hat.

Morphologie der Monstrositdten. Um eine
Gruppierung der teratologischen Bildungen nach ihrem morpholo-
gischen Bau zu erhalten, werden wir meiner Ansicht nach das
dtiologische Moment mit heranziehen miissen. Wir haben da erstens
einmal Bildungen, die normalerweise bei frithen Entwicklungs-
stadien auftreten, aber spiter verlorengehen, sich aber bei den
Monstrosititen dauernd erhalten; das sind die Hemmungsbildungen.
Den Gegensatz hierzu bildet das Auftreten von Organen des er-
wachsenen Individuums bei Jugendformen: die Fille von vor-
schneller Entwicklung oder Prothetelie. Dazu kommen dann MiB-
bildungen, die sich auf einzelne Organe erstrecken und normaler-
weise tilberhaupt keinem Entwicklungsstadium zukommen; es
handelt sich dabei um monstrése Vermehrung oder Verminderung
oder Umgestaltung solcher Organe. Alle diese MiBbildungen sind
fir die phylogenetische Methodik von grofiter Bedeutung — auch
schon deswegen, weil sie vielfach als Atavismen gedeutet wurden,
was sich aber bei ndherer Untersuchung als ginzlich unhaltbar
erweist.

Was zunichst die Hemmungsbildungen anlangt (in der
botanischen Teratologie als ,,Stasimorphien‘‘ bezeichnet), so wiren
da — um nur einige Beispiele aus der menschlichen Teratologie
anzufithren — etwa Hasenscharten, Wolfsrachen, schrige Gesichts-
spalte usw. zu nennen. Eg ist klar, dal es sich bei solchen Hem-
mungsbildungen sehr oft um das Erhaltenbleiben von Charakteren
der fritheren Vorfahren handeln kann, ndmlich dann, wenn sie sich
auf palingenetische Merkmale erstrecken. Aber von Atavismus
kann man trotzdem nicht reden, einerseits weil wir es da ja nicht
mit dem Wiederauftreten eines verlorengegangenen Ahnencha-
rakters zu tun haben, sondern mit dem Erhaltenbleiben eines
solchen, der normalerweise im Laufe der Ontogenie stets vor-
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handen ist; und andrerseits weil das betreffende Merkmal ja gar
nicht deswegen vorhanden ist, weil es im Laufe der Phylogenie,
sondern deswegen, weil es im Laufe der Ontogenie durchgemacht
wurde. Eine solche scheinbar atavistische Hemmungsbildung
zeigen uns beispielsweise die Haarmenschen (Fig. 39), bei denen
es sich ja um die Persistenz eines palingenetischen Charakters
handelt. Ebensogut konnen aber auch cénogenetische Merkmale
bei einer Hemmungsbildung erhalten bleiben und die zeigen uns
dann klar und deutlich, daB es nicht statthaft ist, derartige Er-
scheinungen als Atavismus zu Dbetrachten, da das betreffende
Merkmal hier niemals im Laufe der Phylogenie beim erwachsenen
Individuum vorhanden war. Ein besonders instruktiver Fall ist
beispielsweise das gelegentliche Auftreten von Schmetterlingen
mit Raupenkopfen (Kolisko, in der zitierten Diskussion). Es wird
wohl niemandem einfallen kénnen, hier von Atavismus zu sprechen.

Das gerade Gegenteil der Hemmungsbildungen stellt die vor-
schnelle Entwicklung oder Prothetelie dar, die besonders bei
Insekten sehr augenfillig ist, weil hier die Jugendformen morpho-
logisch von den erwachsenen' sehr bedeutend abweichen. Einige
hierher gehorige Fille hat Kolbe zusammengestellt. Er berichtet
da von einer Dendrolimus-Raupe mit Schmetterlingsfithlern und
abnormen Beinen, von einer Seidenspinnerraupe, welche nach
der vierten Hiutung Fazettenaugen und Fliigel bekam, von Mehl-
kiferlarven mit Fliigelansidtzen usw. Zweifellos sind alle derartigen
Fille vom morphologischen und entwicklungsmechanischen Stand-
punkt sehr interessant. Ganz verfehlt war es aber, da Kolbe daraus
weitgehende phylogenetische Schliisse zog. Es kann keine Rede
davon sein, derartige Fille von vorschneller Entwicklung als
Atavismen zu betrachten. Es wird uns ja beispielsweise nicht
wundernehmen, daf der monstrése Raupenfiihler nicht vollsténdig
dem normalen des erwachsenen Schmetterlings gleich ist, sondern
aus einer geringeren Anzahl von Gliedern besteht. Ganz unrichtig
ist es, wenn nun Kolbe daraus folgert: ,,Die Beschaffenheit der
Antennen derselben Raupe 148t den Schlufl zu, daB die Vorfahren
der Lepidopteren aus wenigen Gliedern bestehende Antennen
besaflen. Wenn wir die Insekten vom phylogenetischen Gesichts-
punkte einteilen in Haplocerata (Insekten mit weniggliedrigen
Antennen) und Systocerata (Insekten mit vielgliedrigen Antennen),
so stammen die systoceraten Lepidopteren von haploceraten
Insekten ab. Diese Abstammung kommt ontogenetisch bei den
systoceraten Lepidopteren in der vorliegenden abnormen Raupe
von Dendrolimus pint zum Ausdruck, deren Antennen nympho-
idalen Charakters die Gliederung der Antennen der Haplocerata
aufweisen.* Es ist eine grofe Unvorsichtigkeit, aus einem einzigen
teratologischen TFall, der atiologisch nicht einmal gekldrt ist, so
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weitgehende phylogenetische Schliisse zu ziehen. Tatsidchlich
steht auch die Auffassung Kolbes ganz und gar in Widerspruch
mit allem, was wir heute iiber die Stammesgeschichte der Insekten
wissen. Nicht nur, da8 die alten fossilen Stammgruppen (vor allen
die Palaeodictyopteren) reich gegliederte Fiihler besaBen und dafl
alle relativ urspriinglichen Formen unter den heute lebenden
Insekten iiber lange, vielgliedrige Antennen verfiigen, sehen wir
auch bei den Schmetterlingen selbst, dafl die primitiveren unter
ihnen (Mikrolepidopteren, besonders Tineides aculeatae) durch
lange Fiihler ausgezeichnet sind und daB erst bei den jiingeren
Gruppen eine Reduktion eintritt. Genau dasselbe zeigt uns ja
iibrigens auch der Dipterenstamm, der mit den Lepidopteren aus
gemeinsamer Wurzel hervorgegangen ist und bei dem gleichfalls
im Laufe der Phylogenie eine weitgehende Reduktion der Fiihler
zu konstatieren ist (Fig. 36). Dieser TFall zeigt, wie vorsichtig
man bei der Verwertung teratologischer Fille fiir die stammes-
geschichtliche Methodik sein muB, und wie leicht man hier auf
Irrwege geraten kann. Es war eben ein schwerer Fehler der dlteren
deszendenztheoretischen Schule, jede Monstrositit sogleich als
Atavismus zu deuten und die dazu erforderlichen Ahnenformen
sodann ohne jeden sonstigen Beleg phantasievoll zu rekonstruieren.

Derselbe Fehler wurde auch ~— vielleicht noch in viel weit-
gehenderem MalBe — bei den an meristischen Organen beob-
achteten MiBbildungen begangen. Wohl ist es noch nie einem
Forscher eingefallen, iiberzéhlige oder mangelnde Awusbildung
an normalerweise in der Einzahl vorhandenen Organen, z. B. doppel-
kopfige, kopflose oder herzlose Monstra, als atavistische Erschei-
nungen zu deuten; im Moment aber, wo derartige MiBbildungen
sich auf meristische Organe beziehen, ist man oft nur zu leicht
geneigt, gleich von Atavismus zu reden. Das ist mnatiirlich
genau s0 wenig Dberechtigt. Bei oberflichlicher Untersuchung
mag ja eine derartige Deutung in jenen Féllen naheliegen, wo die
rezente Form nachweisbar eine geringere Anzahl, z. B. von Extre-
mitidtenstrahlen, besitzt als seine phylogenetischen Vorldufer. Von
diesen Fillen war schon im morphologischen Teil die Rede und ich
habe dort darauf hingewiesen, daB es ganz verfehlt wire, sie als
Atavismen zu deuten, weil wirkliche Ubereinstimmung im morpho-
logischen Bau tatsichlich nirgends vorliegt, sondern die {iiber-
zahligen Strahlen erwiesenermafen durch Spaltung entstanden sind.
Ganz unsinnig wird aber eine solche Deutung, wo in der ganzen
Vorfahrenreihe zuriick nirgends ein Stadium anzutreffen ist,
das eine hohere Zahl besaB, sondern wo die normale rezente Form
sich noch immer die Hochstzahl gewahrt hat. Dies ist Dbeispiels-
weise bei der Hyperdaktylie des Menschen der Fall, oder bei der
des Haushuhns. Abel sagt dariiber (1914): ,,Die bisher beschrie-
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benen Fille einer fiinften Zehe bei Haushiihnern (Houdan-Huhn)
sind als Abschniirungen der ersten Zehe nachgewiesen, welcher sie
dicht anliegen. Von einem ,Riickschlag® kann auch hier keine Rede
sein. Plate nannte dies einen ,Pseudo-Atavismus® oder ,falschen
Atavismus‘, doch liegt hier absolut nichts vor, was an eine Vor-
fahrenstufe auch nur der Gestalt nach erinnern kénnte und
darf meines Erachtens nicht einmal ,Pseudo-Atavismus‘ genannt
werden. Ein ,Pseudo-Atavismus‘ wire die Pleiodaktylie des Pferdes
und Schweines — aber nicht die bei Mensch und Huhn.* Ubrigens
ist die Entstehung durch Spaltung beim Menschen einwandfrei
nachgewiesen. ,,Von einer beginnenden Teilung des Nagelgliedes.. ..
zur vollstindigen Verdoppelung eines Fingers . .. . gibt es alle Uber-
ginge. Die Randfinger sind am oftesten von tiiberzihligen
Gefahrten begleitet. Die iiberzéhligen Finger sind nicht selten
verkiimmert. .... In anderen Fillen sind sie aber normal grof
nnd artikulieren an dichotomisch geteilten . ... oder ganz doppelten
Metacarpal bezw. Metatarsalknochen‘* (Broman). Solche Mon-

Fig. 44. Skelett der verschmolzenen Unterextremititen einer menschlichen
Sirene‘.
»

(Nach Veil aus Broman.)

strositdten konnen fiir die phylogenetische Weiterentwicklung
keine Bedeutung erlangen und nicht etwa zur Bildung neuer
Stammeslinien Anlaf} geben. Mit Recht sagt Williston: ,,A hexa-
dactyl species of Homo or Felis is impossible*‘. Ganz so ist Hyper-
phalangie zu deuten; sie findet sich am héufigsten am Daumen
bzw. an der GroBzehe, viel seltener an den iibrigen Fingern. Dal
hier von Atavismus keine Rede sein kann, zeigt uns (auBer der
ontogenetischen Untersuchung) schon die Tatsache, dall Hypo-
phalangie viel hiufiger als Hyperphalangie ist. Hier handelt es sich
also bestimmt nur um zufillige Entwicklungsstorungen. Das wird
uns auch noch durch jene teratologischen Féalle bewiesen, die
sicherlich niemand als atavistisch wird deuten wollen, namlich
die von mangelhafter Ausbildung (Mikromelie, Phocomelie) oder
von Verwachsung (Sympodia, Sirenenbildung) der Extremitéten.
Hier wird der eifrigste Verfechter des Atavismusgedankens den rein
monstrosen Charakter zugeben und nicht etwa die Meinung ver-
treten, ein solcher Fall (Fig. 44) sei der Beweis dafiir, daB die
Hinterextremititen bei den ersten Ahnenformen unpaar aus-
gebildet gewesen wiren und erst spiter durch Spaltung den heutigen
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Gliedmafentypus ergeben hitten. Ganz ebenso sind aber auch die
iibrigen Fille von ,,Atavismus‘ aufzufassen.

Natiirlich ist auch die Ausbildung iberzéhliger Horner
(Polykeratie), die gelegentlich bei Wiederkiuern vorkommt, eine
reine Monstrositit und hat mit Atavismus nicht das mindeste
zu tun. Das gleiche gilt fiir das Auftreten iiberzihliger Milchdriisen
(Hyperthelie), das merkwiirdigerweise sogar noch von Broman
als atavistische Erscheinung gedeutet wird. Allerdings sagt er
selbst, es scheine, dafl hypertheliale Bildungen beim menschlichen
Embryo normal vorkommen; wenn dies aber so ist, dann haben
wir es bestimmt nicht mijt Atavismus, sondern mit einer Hemmungs-
bildung eines palingenetischen Charakters zu tun. Diese beiden
Begriffe sind stets streng auseinanderzuhalten.

Ahnliche wie die hier besprochenen Fille finden sich in groBer
Zahl auch in der Botanik. Hier kénnen nicht nur Abweichungen
von den normalen Zahlenverhiltnissen vorkommen, sondern die
weitgehende Differenzierung zwischen den einzelnen Kreisen der
Bliite gibt hier auch die Moglichkeit, dal Organe des einen Kreises
denen eines anderen in der Form dhnlich werden. Die einfachsten
Fille sind jene, wo es sich nur um ungleich groBe Ausbildung
meristischer Organe handelt (Distrophie). Dann kann es auch
gelegentlich zu einer Verwachsung normal getrennter Bliitenteile
kommen (Gamomerie), die schon deshalb nicht als Atavismus
aufgefallt werden darf, weil die Sympetalen jiinger als die Chori-
petalen und von ihnen abzuleiten sind. Es konnte sich da also
hochstens um eine Pseudoprogression handeln, wahrscheinlich
aber iiberhaupt nur um eine phylogenetisch ganz belanglose Ano-
malie. Aber auch der ganze Habitus eines Organkreises kann ver-
andert werden; gelegentlich wandeln sich Antheren (,,Anthero-
phyllie‘) oder Carpelle (,,Gynophyllie’) oder sogar alle Bliiten-
organe (,,Virescenz‘‘, ,,Vergriinung‘) in laubblattartige Gebilde
um, oder die minnlichen und weiblichen Organe kénnen eine
petaloide Ausbildung erlangen (Petalomanie). Umgekehrt kénnen
auch wieder Blitter zu Carpellen (,,Pistillodie‘*) oder zu Staub-
gefiflen (,,Staminodie*) werden. Dieser gegenseitige Wechsel
ist insofern von Bedeutung fiir die phylogenetische Methodik, als
er uns die Vermutung nahelegt, dafl die sich hier gegenseitig er-
setzenden Organe einander gleichwertig (homolog-meristisch) sind,
wie uns das auch auf Grund unserer sonstigen stammesgeschicht-
lichen Einsicht in die Entwicklung des Pflanzenreiches klar ist.
Hier von Atavismus zu sprechen, hat aber gar keinen Sinn,
denn auch der iiberzeugteste Anhidnger der Atavismustheorie
wird doch wohl nicht zu behaupten wagen, dall heispielsweise
im TFalle einer Antherophyllie das aus dem Staubgefill ent-
standene Laubblatt in seinem morphologischen Bau wirklich mit
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dem Mikrosporophyll der einstigen Pteridophyten-Ahnen vollstdndig
iibereinstimmt. So diirfen wir auch dann nicht von Aftavismus
reden, wenn bei einer Vermehrung der Anzahl unter verschiedenen
anderen Fillen zufillig einmal auch dieselbe Zahl auftritt, die wir
fiir die Vorfahren annehmen diirfen, wie dies bei den von Heinricher
beschriebenen Anomalien der Fall war.

Von besonderem Interesse sind endlich jene Monstrosititen,
die sich auf den Gesamtwuchs beziehen und die zu den beiden
Extremen, Zwergwuchs und Riesenwuchs fithren. Beide Anomalien
kénnen beim Menschen, wo diese Dinge eingehender untersucht
sind, sowohl als pathologische wie auch als teratologische Bildungen
auftreten. ,,Von dem pathologischen Zwergwuchse,
welcher durch verschiedene Krankheiten (Rhachitis, Osteo-
malacie, Kretinismus, Chondrodystrophie und
Achondroplasie) hervorgerufen werden kann, sind natiirlich
die teratologischen Formen des Zwergwuchses streng zu unter-
scheiden.* (Broman.) Die Ursache der echten, teratologischen
,,Nanosomie‘* ist entweder in einem Manko des Anlagematerials
oder in einer Wachstumshemmung des Embryos oder des Kindes
zu suchen; vielleicht spielen dabei auch Anomalien der inneren
Sekretion und abnormer Stoffwechsel mit eine Rolle. — Der patho-
logische Riesenwuchs (Akromegalie) ist eine Folgeerscheinung
von VergroBerung oder Erkrankung der Gehirnhypophyse. Der
teratologische Riesenwuchs hat seine Ursache entweder in einer
zu groflen Menge des Anlagematerials oder in einer Entwicklungs-
hemmung, infolge deren die Epiphysenknorpel (der Extremititen)
unverknochert bleiben und das Wachstum daher linger als normal
fortschreitet. Dafl aber die Persistenz der Epiphysenknorpel allein
noch nicht zur Entstehung von Riesenwuchs geniigt, zeigen die
Fille von alten Zwergen mit persistierenden Epiphysenknorpeln.
Soweit bisher festgestellt, ist Riesen- und Zwergwuchs beim
Menschen nicht erblich.

Uns interessieren diese Wuchsanomalien aber besonders
deswegen, weil wir bei den verschiedensten Formen beobachten
konnen, daB gegen das Ende der Stammeslinien gewissermafBen
als Zeichen des bevorstehenden Unterganges sehr oft Riesen- oder
Zwergformen auftreten. ,,Giantism in any group is an indication of
approaching decadence; giants never give origin to dominant
phyla of smaller average size.** (Williston.) Riesenformen lassen sich
am Ende der Stammesreihen bei allen moéglichen Sidugetiergruppen
feststellen, besonders im Plistocin, aullerdem aber auch schon
frither bei den verschiedensten Reptilstimmen, bei Stegocephalen,
Ammoniten und Trilobiten, und zwar liegen auch hier die Riesen-
formen stets am Ende der Stammesreihen. Bei den Vogeln ist
Riesenwuchs namentlich bei Insularformen (Dinornis) eingetreten,
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wahrend bei den Sdugetieren unter gleichen Verhéltnissen Zwerg-
formen zur Entwicklung gelangten. Es liegt daher nahe, in beiden
Fillen auffallender Verdnderung des Korperwuchses vor dem
Aussterben eine Degenerationserscheinung zu sehen. Antonius
hat darauf hingewiesen, dall Zwergformen nicht immer nur auf
Inseln entstehen und daB andrerseits Inselbewohner nicht immer
zu Zwergen werden miissen. Die unmittelbare Ursache des Zwerg-
wuchses ist also keineswegs das Leben auf Inseln, sondern die durch
die Isolation bedingten, unausbleiblichen schidlichen Einfliisse
der Inzucht. ,,Die Absonderung von den anderen Stammesgenossen
muf nicht immer durch eine Isolation auf einer Insel geschehen,
sie kann vielmehr auch durch geographische Lage (Gebirge,
Fliisse etc.) bedingt sein; man denke an Hippopotamus liberiensis
Mort. In letzter Zeit ist iibrigens auch gezeigt worden, dafl} das
Mammut vor seinem Erloschen zu Zwergformen degenerierte.‘
(Abel, 1914.)— Mit diesen hier erorterten Fillen kommen wir auch
schon zur Besprechung der

Bedeutung der Monstrositdaten fiar die
phylogenetische Methodik. Wenn wir auch im
bisherigen schon gesehen haben, daB die in friiherer Zeit
so beliebte Deutung als Atavismen in keinem einzigen Falle
eingehenderer Kritik standhalten kann, so soll damit doch
durchaus nicht gesagt sein, daB die Monstrosititen etwa iiber-
haupt keine Bedeutung fiir die stammesgeschichtliche Forschung
hitten. Freilich mufB man sich dabei aber stets vor Augen
halten, daf MiBbildungen auf alle Fille eine sehr vor-
sichtige Verwertung verlangen, wie schon Wettstein
betont hat.

Oft koénnen uns teratologische Bildungen die richtige Be-
urteilung des morphologischen Wertes irgendeiner Bildung er-
leichtern oder ihre entwicklungsgeschichtliche Entstehung ver-
stdndlich machen, letzteres freilich nicht im Sinne der atavistischen
Auffassung, sondern ,,dadurch, dafl friihzeitig die normale Fort-
entwicklung von Anlagen unterbrochen wird und diese Anlagen
zu einer abnormen Ausgestaltung veranlafBt werden, entwicklungs-
geschichtliche Eigentiimlichkeiten deutlich wahrnehmbar hervor-
treten, die sonst durch die normale Weiterentwicklung der Anlagen
verdeckt erscheinen. Es kann auf diese Weise z. B. die normale
Zusammensetzung eines Organs aus mehreren einzeln angelegten
Organen deutlich werden u. dgl. m.“ (Wetistein). So kann besonders
bei Bliiten durch Streckung der Achse und Trennung der Bliiten-
wirtel und der einzelnen Wirtelglieder voneinander (Antholyse)
die Zusammensetzung ejner Bliite besonders deutlich werden.
Auch die Durchwachsung (Prolification) von Bliitenstinden und
Bliiten ist in stammesgeschichtlicher Hingsicht sehr lehrreich.
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Bei den Bliitenstinden (,,Anthesmolyse‘‘) wird sie uns leicht
verstindlich, weil ja die ganze Inflorescenz phylogenetisch aus
einer grofleren Anzahl vegetativer Sprosse zusammengesetzt ist,
so dall wir ganz gut begreifen konnen, wenn gelegentlich einmal
einer dieser Sprosse sich monstros weiterentwickelt. Dal3 dieselbe
Erscheinung auch bei Einzelblitten vorkommt (,,Diaphyse*,
»nBEkblastesis‘‘) scheint mir sehr deutlich dafiir zu sprechen, daB
die Angiospermenbliite urspriinglich auch aus einer Inflorescenz
hervorgegangen und somit als Pseudanthium (Delpino) zu be-
trachten ist, wie dies mit der Wetisteinschen Ableitung der Bliite
vollstandig iibereinstimmt. Anhaltspunkte fiir die phylogenetische
Forschung koénnen uns ferrer unter Umstédnden auch die ,,Epano-
dien‘‘ geben, welche in einer einfacheren als der normalen Aus-
bildungsweise eines Organes bestehen. Ebenso wird der Blatt-
charakter eines reduzierten Phylloms in jenen Féillen besonders
deutlich, wo es zu einem Laubblatt mit Spreite ausgebildet ist
(Frondescenz). Wenn ein Organ in einer Form entwickelt ist, die
normalerweise stets einem anderen zukommt, wie wir Beispiele
davon schon oben in der Morphologie der Monstrositdten kennen
gelernt haben, also etwa bei Antherophyllie, Gynophyllie usw.,
s0 sagt uns eine derartige Umbildung (Metamorphose) zumeist,
daB diese beiden Organe einander morphologisch gleichwertig
sind. Allerdings ist auch hier wieder die allergro3te Vorsicht in der
Beurteilung geboten. Kennen wir doch auch Félle von der Ent-
wicklung eines Organs an einer Stelle, wo normal ein anderes zu
stehen pflegt, das aber jemem durchaus nicht homolog zu sein
braucht (Homotopie); Bliitten konnen z. B. sehr gut homotopisch
d. h. an der Stelle von Stamina auftreten, ohne daf diese beiden
Gebilde natiirlich einander homolog wiren. Ahnlich verhdlt sich
auch der Fall, wenn bei Krebsen durch Regeneration Augen statt
Scheren entstehen usw. (Przibram).

Weiters sind teratologische Bildungen fiir uns deswegen
von besonderer methodischer Bedeutung, weil sie ung deutlich
vor Augen fithren, wie stark ein Organ umwandlungsfihig sein kann.
Diese Einsicht ist natiirlich fiir die phylogenetische Forschung
von groBter Wichtigkeit, da wir uns ja zur Aufgabe stellen, die
im Laufe der Stammesgeschichte stattfindende Umformung zu
verfolgen ; so ist es natiirlich notwendig, zu studieren, bis zu welchem
Grade solche Umformungen iiberhaupt moglich sind. In dieser
Hinsicht ist es fiir den Phylogenetiker schon unerldflich, die
normale Variationsbreite der ihn beschiftigenden Formen kennen
zu lernen. In den Monstrositdten sind uns dann aber noch dariiber
hinaus viel weitergehende Umbildungen gegeben, die fiir die Be-
urteilung der Stammesgeschichte oft bedeutsam sein koénnen.
Freilich haben wir ja schon gesehen, dall im allgemeinen Mon-
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strositdten nicht zur Bildung neuer Stammesreihen fithren und dafl
nach obiger Definition solche Neubildungen, die den Ausgangspunkt
fir neue Entwicklungslinien bilden, von dem Begriffe der Mon-
strositdt ausdriicklich ausgeschlossen wurden. Das dndert aber
nichts an der schon oben betonten Tatsache, daB Bildungen, die
bei einer Form nur gelegentlich auftreten und daher als monstros
bezeichnet werden, in einem anderen Formenkreis erblich und zu
einem konstanten Gruppenmerkmal werden koénnen, wie schon
Vetters betont hat. Ich habe 1907 einen monstrosen Hinterfliigel
von Psophus stridulus beschrieben, der eine ausgesprochene Tendenz
zur Bildung polygonaler Zellen zeigt, wie sie sich sonst bei Ortho-
pteren nicht findet; wir haben aber aus dem Orthopteroidenstamm
auch einige Gruppen (z. B. Copeognathen) abzuleiten, die in ihrem
Fliigelgedder gerade durch die Bildung derartiger Zellen gekenn-
zeichnet sind. Ich habe freilich schon damals betont, daB8 die
erwihnte MiBbildung natiirlich nicht mit jenen Gruppen in gene-
tischen Zusammenhang gebracht werden darf, daB sie uns aber
zeigt, daB dhnliche Bildungen, wie sie bei manchen Formenkreisen
zum charakteristischen Merkmale geworden sind, gelegentlich
auch bei anderen als Monstrositit auftreten konnen. Dasselbe
gilt auch fiir die Unterkieferknickung bei Sdugetieren, die gelegent-
lich (z. B. bei Equus) als monstrése Bildung auftreten kann,
withrend sie bei den Dinotheriiden zum konstanten Familien-
merkmal wurde. 4bel hat darauf hingewiesen, dall gewisse Knochen-
verdnderungen (Pachyostose), die beim Menschen und anderen
Wirbeltieren gelegentlich als pathologische Erscheinung auftreten,
bei Cetaceen (Cetotherium, Pachyacanthus), Sirenen (Eotherium,
Protosiren, Hosiren, Halitherium, Metaxytherium, Felsinotherium)
und Sauropterygiern (Proneusticosaurus) in Anpassung an die
litorale Lebensweise zu einem erblichen Merkmal wurden. ,,Wenn
Pachyostose in den meisten Fillen eine schwere Schiadigung des
Organismus bedeutet, so ist sie doch unter gewissen Lebensverhilt-
nissen von Nutzen fiir das betreffende Individuum und fir die
Art, z. B. bei den Sirenen, deren pachyostotischer Thorax als
Panzer und Schutz gegen Verletzungen in der Brandung dient.
In der Pachyostose der Sirenenknochen hitten wir den Fall einer
vererbten Krankheit, die fiir den Fortbestand der Art niitzlich
war' (Abel, 1910). Die Botanik unterscheidet schon lange als
Idioterie eine Art der Monstrositit, durch welche eine Pflanze
sich von ihrem normalen Typus und dem aller ibhrer Verwandten
weit zu entfernen scheint. Bei derartigen fiir eine Form konstant
gewordenen Abweichungen konnen aber danu wieder gelegentlich
Anomalien auftreten, welche den Charakter des fritheren normalen
Typus zeigen (Taxiterie); hier wire auch die Epistrophie zu er-
wihnen, welche einen Riickschlag einer ziemlich konstant ge-
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wordenen Monstrositit zur normalen Form in einzelnen Organen
darstellt, z. B. Ausbildung von Zweigen mit normalen Blittern
an den Baumvarietiten mit zerschlitzter Blattspreite.

Diese Erscheinungen stimmen vollstindig mit dem Rosaschen
Gesetz iiberein. Zunichst wird nédmlich bei einer Gruppe ein Merk-
mal tiberhaupt variabel sein; dann wird bei fortschreitender Re-
duktion der Variabilitit die urspriingliche Form desselben nur
noch selten als Abnormitat auftreten, schlieBlich so auBerordent-
lich selten, dafB3 wir von einer Monstrositdt sprechen. Bei den End-
gliedern ist dann schlieBlich die Variabilitit schon so weitgehend
reduziert, daB das Merkmal {iberhaupt konstant ist und einen
verldBlichen Gruppencharakter bietet. Ein Beispiel hierfiir bietet
uns etwa die Stellung des Fruchtknotens bei verschiedenen Pflanzen.
Wir haben schon im morphologischen Teile gesehen, dall der unter-
stindige Fruchtknoten als eine hohere Spezialisation gegeniiber
dem oberstindigen gelten mufl. Nun treffen wir bei Pflanzen mit
unterstindigem Fruchtknoten gelegentlich als teratologische
Bildung auch halboberstindige oder oberstindige Fruchtknoten
an. Cammerloher hat darauf aufmerksam gemacht, dal bei Hedera
Helix der Fruchtknoten in der Regel unterstindig ist, oft aber
auch halb oder ganz oberstindig sein kann. Hier ist das Merkmal
also iiberhaupt noch variabel. Bei hoheren Formenkreisen sehen
wir demgegeniiber, daB derselbe Charakter vollstindig konstant
und sogar zu einem Gruppenmerkmal geworden ist, wie z. B. bei
den Liliaceen und Amaryllidaceen, die sich voneinander im wesent-
lichen ja nur durch die Stellung des Fruchtknotens unterscheiden.

So gewinnen wir also zahlreiche wertvolle Anhaltspunkte
fir das Studium der Phylogenie aus der Untersuchung der
Monstrosititen. Wir konnen diese aber nur dann in einwand-
freier Weise fiir die Beurteilung der stammesgeschichtlichen Ent-
wicklung heranziehen, wenn wir uns dabei auch stets die

Atiologie derMonstrositéten, soweit sie unserer
Erkenntnis zuginglich ist, sorgfiltig vor Augen halten. Die Ur-
sachen teratologischer Bildungen konnen sehr verschiedener Art
sein. Oft sind sie in Regenerationsvorgingen zu suchen, so einer-
seits bei unvollstindiger, andrerseits bei Hyperregeneration, ferner
bei morphallaktischen Vorgdngen, bei unvollstindiger Autotomie
des regenerierten Organs usw. Auf diese Weise sind ja z. B. die
Doppelschwinze von Eidechsen, die Augmentation der Arme bei
Seesternen usw. zu erkliren. Ein Beispiel mag hier zeigen, wie
wichtig das Studium von Regenerationsvorgingen fiir die phylo-
genetische und systematische Forschung ist. Die ,,Familie‘* der
Ceratothripidae unterscheidet sich von den Thripiden nur dadurch,
daB ihre Fithler um ein Mittelglied weniger haben. Nun finden wir
aber ganz ahnliche Erscheinungen: oft auch nur an dem einem der
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beiden Fiihler und es liegt daher der Gedanke nahe, daB es sich
in solchen Fillen um Regeneration handelt. Hier wiirde also die
atiologische Erforschung wichtige systematische Aufschliisse liefern:
entweder hat man es bei den ,,Ceratothripiden‘‘ nur mit einzelnen
Individuen zu tun, bei denen die infolge der Regeneration auf-
getretene Abweichung zuféllig an beiden Fiihlern in gleicher Weise
eingetreten ist, oder mit einer erblich gewordenen derartigen Mif-
bildung, oder es handelt sich nur um zufillige morphologische
Ubereinstimmung mit einer solchen. Fiir die erstere Auffassung
spricht allerdings die Tatsache, daf die Ceratothripiden bisher
immer nur in ganz vereinzelten Exemplaren bekannt geworden
sind. Wichtig wire es aber jedenfalls, dieser Frage experimentell
zu Leibe zu riicken.

Einen Erkldrungsversuch fiir das Entstehen teratologischer
Bildungen, der sicherlich fiir viele Monstrositdten im wesentlichen
das richtige treffen diirfte, hat Penzig gegeben. ,,BEs ist wohl als
sicher anzunehmen, dall die sogenannten plastischen Stoffe, welche
in der Pflanze zum Awufbau neuer Organe verwendet werden, fiir
jedes Organ eine bestimmte Zusammensetzung haben, da z. B.
die bliitenbildende Substanz unter anderen Bedingungen erzeugt
wird und wirklich materiell verschieden von der blattbildenden
Substanz ist; und wir kénnen wohl noch weiter gehen und mit
einem gewissen Grade von Wahrscheinlichkeit annehmen (der
direkte Nachweis wird freilich schwierig sein), dafl jede Kategorie
von Phyllomen (z. B. Laubblatt, Sepala, Petala, Stamina, Car-
piden) eine ganz bestimmte Zusammensetzung der zur Anlage
erforderlichen Baustoffe beansprucht. Die Differenzen dieser Bau-
stoffe aber, welche die verschiedene Ausbildung neu anzulegender
Organe bestimmen, sind jedenfalls duBerst geringfiigig; und es
wird so leicht verstdndlich, wie eine geringe Verinderung in der
Erndhrung doch einen weitgehenden Einfluf auf die Organbildung
des Gewichses hat und in demselben allerhand Veridnderungen
hervorbringen kann, die wir Monstrositdten nennen. Durch iiber-
groBe Produktion eines Spezialbaustoffes oder auch durch MiB-
leitung derselben innerhalb der Pflanze konnen ganz auffillige
MiBbildungen zustande kommen. So entsteht z. B. Bracteomanie,
Petalomanie oder Carpellomanie, wenn eine Pflanze, durch be-
sondere Verhiltnisse veranlaBt, eine iibergrofle Menge bracteen-
bildenden, petalenbildenden oder carpellbildenden Stoffes pro-
duziert; in anderen Fillen werden durch MiBleitung spezieller
Baustoffe die so hiufigen Metamorphosen hervorgerufen. Solche
MiBleitung der Baustoffe findet natiirlich am leichtesten zwischen
benachbarten Organen statt, indem die fiir die Ausbildung des
einen bestimmten Stoffe durch irgendwelche Ursache in die Anlage

des anderen nichststehenden gelangen. Deswegen finden wir so
Abderhalden, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 30
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hiufig Metamorphosen in den Bliiten, wo im Anfang viele, spiter
verschieden ausgebildete Organe dicht zusammengedringt sind;
und so erklart sich auch, warum bei den Metamorphosen die abnorm
ausgebildeten Organe meist die Form und Farbe der ihnen zu-
nichststehenden Gebilde annehmen. Carpellférmige Verbildung
tritt z. B. weit hiufiger in den Stamina auf als in den entfernter
stehenden Petalen und Sepalen; die von der Bliitenregion ent-
fernten Laubblitter zeigen weit seltener petaloide Ausbildung,
als die den Bliiten nahestehenden Hochblitter oder die Sepala.
Selbst im kleinsten macht sich der Einflul nahestehender Organe
auf die Art der Verbildung geltend: z. B. bei der Fiillung zygo-
morpher Bliiten (Orchideen, Scrophulariaceen), in denen die ein-
zelnen metamorphosierten Stamina fast stets in Form und Farbe
den ihnen zunichst stehenden Petala gleichen. Es wiirde leicht
sein, eine groBe Anzahl lehrreicher Beispiele dieser Art zusammenzu-
stellen. Wir finden hiufig in abnormen Bliiten Mittelgebilde oder
Ubergangsgebilde, z. B. zwischen Stamina und Petalen oder zwischen
Fruchtblattern und Stamina, oder gar Organe, welche zu gleicher
Zeit die Charaktere von drei Bliitenphyllomen (Carpell, Stamen,
Petalum) vereinen: solche Gebilde sind eben durch das Eindringen
heterogener Baustoffe in eine schon vorhandene, normal angelegte
Blattanlage hervorgebracht und produzieren jene Mischformen
als Resultat einer Art von Wettstreit oder Kampf zwischen dem
tiir jenes Organ normalen und dem eingedrungenen Spezial-Baustoff.

Zur Annahme dieser Theorie leitet uns auch das Studium
derjenigen Anomalien, welche durch den Einflull lokaler, nachweis-
barer Reize entstehen. Es ist erwiesen, daB ganz bedeutende
morphologische und histiologische Anderungen in Organen oder
ganzen Organkomplexen (Knospen, Bliiten) dadurch bedingt
werden, daf in ihr Gewebe fremde Korper... oder auch nur ge-
wisse Substanzen eingefithrt werden‘ (Gallenbildungen). ,,Auf
eine Art von Verirrung oder MiBleitung der plastischen Stoffe
sind endlich auch die zahlreichen Anomalien zuriickzufithren,
welche ihren AngtoB in mechanischen Einfliissen haben. Wir wissen,
daB durch auBergewohnlichen Druck auf junge, im ersten Stadium
der Entwicklung befindliche Bliiten oder Inflorescenzen ver-
schiedene MiBbildungen auch kiinstlich hervorgerufen werden
konnen; daB der infolge seitlicher Blattverwachsungen ausgeiibte,
einseitige Zug in vielen Gewichsen die Entstehung von Zwangs-
drehungen zur Folge hat; und die so hiufigen Fille von Verdoppe-
lung oder Vermehrung einzelner Bliitenteile sind wohl auch durch
einen einfachen mechanischen Grund zu erkliren, d. h. durch eine
geringe Formverinderung des Thalamus, infolge deren etwas
mehr Raum zwischen den in der Knospe gedringten Organ-Anlagen
frei wird. Durch Untersuchungen ...ist festgestellt, daB die
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Anlage neuer Appendiculdr-Organe im Vegetationspunkt iiberall
da stattfindet, wo zwischen schon vorgebildeten Organen Platz
fiir neue Anlagen gelassen ist, und daf nur eine geringfiigige Ver-
breiterung des Bliitenbodens dazu gehoért, um zu bewirken, daB
der zu einer gewissen Region hingeleitete, speziale Baustoff, z. B. der
petalogene Stoff, ein oder mehrere Petala mehr als gewohnlich
hervorbringt, da eben der Platz fiir dieselben vorhanden war*
(Penzig). Trotzdem ist aber Penzig doch noch so weit im Gedanken-
gang der Atavismustheorie befangen, daBl er gewisse Fille von
Monstrosititen als Atavismen betrachtet wissen will, z. B. die
Adesmie der gamopetalen Corollen, das Auftreten des fiinften
(hinteren) Stamens bei den Skrophulariaceen, die gelegentliche
Ausbildung eines inneren Staminalkreises bei den Irideen, obwohl
doch auch fiir diese Fille die MiBleitung oder Uberproduktion
der von ihm angenommenen plastischen Stoffe vollstindig aus-
reicht, und obwohl doch die Tatsache eines Atavismus, d. h. einer
wirklich vollkommenen Ubereinstimmung im wmorphologischen
Bau jener MiBbildungen mit den einstigen Ahnenformen nirgends
erwiesen, in vielen Féllen sogar duBlerst unwahrscheinlich ist.

In exakter Weise kann man freilich der Frage nach der Atiologie
der MiBbildungen nur auf experimentellem Wege zuleiberiicken.
In dieser Hinsicht verdienen namentlich die von Goebel angefiihrten
Versuche und Beobachtungen besondere Beachtung. Diesem
Forscher ist es ndmlich in einer Anzahl von Fillen gelungen,
palingenetische Entwicklungsstufen nicht nur zur Persistenz zu
bringen, sondern sie auch nachtriglich wieder an Pflanzen hervorzu-
bringen, die bereits an ihrer Stelle die normale Bildung der er-
wachsenen Pflanze hervorgebracht hatten. Die von ihm studierten
Fille beziehen sich auf australische Veronica- und Melaleuca-Arten
mit schuppenférmigen, von den Priméarblittern stark abweichen-
den Laubblittern, auf die Ausbildung doppelt gefiederter Laub-
blatter an Stelle von Phyllodien bei Acacia verticillata usw. Goebel
konnte dabei feststellen, ,,dal zur Hervorrufung der Riickschlags-
bildung hier zweierlei notwendig ist. 1. Eine ,,Abschwichung*‘ der
Pflanze, hervorgerufen durch ungiinstige Kulturbedingungen (im
trockenen Zimmer bei spidrlicher Wasserzufuhr). 2. Kultur im
feuchten Raum. Auf 2 reagiert die Pflanze, soweit die Erfahrung
bis jetzt reicht, nur, wenn 1 vorhergegangen ist.*“ Es handelt sich
somit hier lediglich um Awuslésung verschiedenartiger Entwicklung
durch verschiedene duBere Bedingungen, also um ,,modifizierbare
Merkmale‘*, wie ich diese schon bei Erorterung des Atavismus-
problems (im morphologischen Teile) besprochen habe, nicht um
wirklichen Atavismus. In Ubereinstimmung mit dieser Auffassung
kommt auch Goebel zu dem Schlusse, ,,daf nur die Primérblatt-
form auf die Nachkommen vererbt wird, und da8 erst im Verlaufe

30*
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der Entwicklung diejenigen stofflichen Verdnderungen sich ergeben,
welche zum Auftreten einer anderen Blattform fithren.‘

Ahnliche Ergebnisse hatte auch Beijerinck beziiglich des
Wiederauftretens der palingenetischen Jugendform der durch
schuppenformige Folgeblitter ausgezeichneten Coniferen. ,,Die
Ursache dieser Verschiedenheit héngt mit einer besseren oder
schlechteren Ernihrung direkt zusammen, und zwar in der Weise,
daB alle Umsténde, welche die Erndhrung beeintrichtigen, die
Erhaltung der Jugendcharaktere begiinstigen.‘* ,,Die verschieden-
artigsten Pflanzenkrankheiten, wie z. B. Frostschaden, Insekten-
fraB, Pflanzenparasiten, zufillige Wurzelverwundungen geben des-
halb bei den Simlingsconiferen Veranlassung zur Entstehung von
Zweigen mit Jugendhabitus aus Knospen, welche schon so weit
oberhalb der Cotyledonen hervorkommen, dal3 daraus bei gesunden
Pflanzen normale Zweige hervorgegangen sein wiirden. Sowohl die
Verwundung des Holzzylinders wie die der Rinde der Hauptwurzel
sind in dieser Beziehung wirksam.‘‘ Wir sehen aus diesen Angaben
auch besonders deutlich, wie nahe Beziehungen pathologische
und teratologische Erscheinungen zueinander aufweisen und wie
wichtig letztere fiir die phylogenetische Methodik besonders dann
sind, wenn es sich um Hemmungsbildungen palingenetischer Merk-
male handelt. Uber diese selbst wurde ja alles Notige schon im
ontogenetischen Teile gesagt.

VII. Die experimentelle Methode.

Auf die Wichtigkeit des Experimentes fiir die phylogenetische
Forschung sind wir schon im letzten Abschnitt des vorigen Teiles
aufmerksam geworden. Aber nicht nur bei der Erforschung der
Ursachen teratologischer Bildungen ist uns die experimentelle
Methode notig, sondern sie leistet uns aunch sonst wichtige Dienste
beim Studium der Phylogenie. Freilich habe ich ja schon in der.
Einleitung betont, daf die experimentelle Biologie vor allem fir
die causale Erforschung der Deszendenzprobleme, also fiir die
Genetik, von groBter Wichtigkeit ist, nicht so sehr fiir die Phylo-
genetik, d. h. fiir die formale Verfolgung der Stammeslinien. So
ist ja das Hauptgebiet der Experimentalbiologie die Feststellung
der Vererbungstatsachen, das dtiologische Studium neu auftretender
bzw. erworbener Eigenschaften und schliefflich die Vereinigung
beider Probleme: das vielumstrittene Gebiet der Vererbung er-
worbener Eigenschaften. Aber wenn auch die experimentelle
Forschung in erster Linie auf diese Probleme eingestellt ist, so
wire es doch ganz verfehlt, zu glauben, daBl nicht auch die Phylo-
genetik, also die formale Erforschung der Deszendenzprobleme,
wichtige Erkenntnisse aus der Experimentalbiologie zu schépfen hat.
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Da haben wir zunichst das Studium der Regenerations-
vorgange, Wir haben ja schon im vorigen Abschnitt gesehen,
daB durch Regeneration o6fters teratologische Bildungen zustaude
kommen und das diese unter Umsténden auch fiir die Phylogenetik
wertvolle Anhaltspunkte liefern koénnen. Das ist aber nicht das
einzige, was die stammesgeschichtliche Forschung aus den Re-
generationserscheinungen lernen kann. Vor allem kommt hier
vielmehr der Grad des Regenerationsvermogens in Betracht; denn
dieser kann uns iiber die Entwicklungshohe einer Formengruppe
oft wichtige Aufschliisse geben. Im allgemeinen zeigt sich namlich,
daBl das Regenerationsvermodgen — ganz dhnlich wie die Varia-
bilitdt — bei niederen Gruppen viel stirker entwickelt ist, wihrend
es bei hoher spezialisierten Formen immer mehr reduziert wird.
So bietet uns das Studium des Regenerationsvermdégens eine nicht
zu unterschitzende Stiitze fiir die auf Grund des morphologischen
und ethologischen Verhaltens durchgefithrte Feststellung der
Spezialisationshéhe. Ich will dies an einem Beispiel erldutern.
Wie ich schon friiher gezeigt habe, erweisen sich die Gryllacriden
(einschlieBlich Stenopelmatinen) auf Grund ihrer morphologischen
Charaktere als die relativ urspriinglichsten unter den rezenten
Saltatoriern. Griffini hat darauf hingewiesen, dafB diese Tatsache
durch das weitgehende Regenerationsvermogen dieser Gruppe
voll und ganz bestidtigt wird. Er sagt, ,,gli Stenopelmatidi vanno
piuttosto uniti ai Grillacridi che sono le forme maggiormente
primitive degli Ortotteri Saltatori, ed i Grillidi sono piu prossimi
a questi che non gli altri gruppi. Gli Acrididi infine costituiscono
un gruppo relativamente evoluto e moderno..  Infatti negli
Stenopelmatidi, che sono molto primitivi fra gli Ortotteri saltatori,
la rigenerabilitd delle zampe di qualsiasi paio non solo si verifica
in seguito alla perdita di esse per amputazione, ma sussiste ancora
quando la perdita si a avvenuta per autotomia. Nei Grillacridi
veri, probabilmente le cose si verificheranno pure egualmente.
Nei Grillidi, giad piu evoluti, appare che la rigenerabilita delle
zampe di qualsiasi paio si verifica in seguito alla perdita di esse
per amputazione, mentre per le zampe posteriori cessa di verificarsi
quando la loro perdita sia dovuta ad autotomia. La facoltd ri-
generativa ad ogni modo & molto spiccata. Nelle Phasgonouridae
o Tettigonidae (olim Locustidae) che sono all’incirca all’ egual
grado di evoluzione dei Grillidi, probabilmente le cose si verifiche-
ranno in questo modo. Negli Acrididi, pitt in via di continua evolutione
fra tutti gli Ortotteri saltatori, la rigenerabilitdh delle zampe si
verifica teoricamente come nei Grillidi, ma la facoltd rigenerativa
& assai minore.‘

Aber nicht allein der Grad des Regenerationsvermogens kann
uns wertvolle Aufschliisse geben, sondern auch die Art der Aus-
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bildung der Regenerate selbst. Hier gilt dasselbe, was friither iiber
teratologische Bildungen gesagt wurde, nur daB wir hier den
Vorteil haben, die Atiologie im Experiment genau verfolgen zu
konnen, wihrend die Monstrositditen uns im allgemeinen nur in
der Natur gegeben sind und ihre kiinstliche Hervorbringung in
sehr vielen Fillen bisher noch nicht gelungen ist. Wie die terato-
logischen Bildungen, so zeigen uns ja auch die Regenerate sehr
oft eine Art der Ausbildung von Organen, wie sie im Laufe ganz
normaler Entwicklung sonst nicht zustande kommt. Wir kénnen
also auch hier wieder die Organe in einer iiber die normale Variations-
breite hinausgehenden Form untersuchen und daraus lassen sich
oft wertvolle Schliisse fiir die Phylogenie des betreffenden Organs
ziehen und sein morphologischer Wert mitunter besser beurteilen,
als dies bei dem normalen Organ moglich ist. Im allgemeinen wird
ja das Regenerat weniger gut ausgebildet sein als das normale
Organ; es macht dann sehr oft den Eindruck einer primitiven
Bildung und hat schon AnlaBl gegeben, daBl von ,,atavistischen
Regenerationen‘* gesprochen wurde. Aber auch hier ist natiirlich —
wie iiberhaupt beim sogenannten ,,Atavismus‘ immer — grofBte
Vorsicht am Platze. Wenn das Regenerat weniger gut entwickelt
ist als das normale Organ, so ist ja damit natiirlich noch immer
nicht gesagt, dafl es nun wirklich mit der Ausbildung jenes Organs
auf einer fritheren phylogenetischen Entwicklungsstufe iiberein-
stimmt, wie dies ja der Begriff des Atavismus erfordern wiirde.
Es kann sich ja vielmehr bloB um eine gewisse duBere Ahnlichkeit
infolge der mangelhaften Entwicklung handeln. Aber selbst wenn
diese Ahnlichkeit sehr weitgehend ist, wird sich wohl im allgemeinen
kaum der Beweis erbringen lassen, daB wirklich ein Atavismus
vorliegt. Denn auf jener vorausgesetzten phylogenetischen Vorstufe
war das primitive Organ weiter entwicklungsfahig, also in ge-
wissem Sinne ein Oriment; das Regenerat stellt aber eine unvoll-
stdndige Bildung dar, die aus dem gut entwickelten Organ hervor-.
gegangen und nicht mehr weiter entwicklungsfihig ist, verhilt
sich in dieser Hinsicht also eher wie eine Reduktionsbildung. Uber
die Wichtigkeit der Unterscheidung von orimentéiren und reduzierten
Organen war schon frither im morphologischen Teile ausfiithrlich
die Rede. In ganz dhnlicher Weise sind aber auch die sogenannten
,,Regenerationsatavismen‘' mit einer gewissen Skepsis zu beurteilen.

Hat man doch sogar schon geglaubt, auf Grund von Re-
generationsvorgingen eine Umkehr (Reversibilitit) der individuellen
Entwicklung annehmen zu diirfen. Driesch hat niamlich gezeigt,
daB bei der Ascidie Clavelina nach Isolierung der Kiemenkérbe
keine eigentliche Regeneration, d. h. Neubiidung von der Wund-
fliche aus erfolgt, sondern daB vielmehr zunichst eine Riick-
bildung stattfindet. ,,Kiemen und Siphonen werden am dritten
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oder vierten Tage, erstere ganz, letztere entweder ganz oder bis
auf Reste zuriickgebildet, worauf die ganze Korpermasse, unter
Abscheidung von reichlichem, weiflen Pigment zu einem runden,
weiBen, duBerlich strukturlosen Klumpen erfolgt. Nach 10 bis
30 Tagen Ruhe beginnt Verjiingung mit einer Léingsstreckung
und Aufhellung der Masse, Siphonen und eine zunichst geringere
Zahl von Kiementaschen werden restituiert und zum Schlufl liegt
eine neue kleine Ascidie vor, deren GesamtgroBe der GroBe des
isolierten Kiemenkorbes entspricht‘ (Haecker). Es erweckt hier
also zunéchst den Eindruck, als ob zuerst eine Riickbildung der
ganzen Differenzierung eingetreten wire und dann aus dem hier-
durch entstandenen ,,embryonalen‘* Gewebe eine Neudifferen-
zierung. Dies ist aber nicht der Fall, wie Schaxel gezeigt hat. Er
kam ,,zu dem Ergebnis, daB bei den Reduktionsvorgingen von
Clavelina die aus histogenetisch differenzierten Geweben bestehende
Organisation vollstindig zerstort wird, indem alle typisch diffe-
renzierten Zellen histolysiert werden und meist der Phagocytose
anheimfallen. Dabei werden die bei der typischen Ontogenesis
indifferent gebliebenen, als Reservematerial dienenden Zell-
komplexe infolge Aufhebung hemmender ,,Nachbarschafts-
wirkungen‘ (Roux) aktiviert und bilden unter Proliferation eine
aus neugebildetem Ektoderm, Mesenchym und Entoderm be-
stehende dreischichtige Blase, von welchem Stadium aus dann in
durchaus typischer Weise die Entwicklung der neuen Clavelina
erfolgt. Also im ganzen nicht riickliufige Differenzierung und
Wiederaufbau von verjiingtem Material aus, sondern vollkommene
Destruktion aller Differenzierungen und Restitution von indiffe-
renten Reservezellen aus‘ (Haecker). So haben wir also hier durch
die experimentelle Forschung eine wichtige Stiitze des Dolloschen
Gesetzes auf ontogenetischem Gebiete erhalten.

Aber auch auf phylogenetischem Gebiete hat uns die experi-
mentelle Forschung wertvolle Anhaltspunkte fiir das Verstandnis
des Irreversibilitdtsgesetzes geliefert, die fiir uns um so wichtiger
sind, als wir schon im morphologischen Teil gesehen haben, daf
dieses Gesetz eine der bedeutsamsten Stiitzen der ganzen morpho-
logischen Methode und damit eine wichtige Grundlage der stammes-
geschichtlichen Forschung iiberhaupt bildet. ,,Bemerkenswerte
Versuche hat in dieser Hinsicht Kammerer beim Grottenolm
(Proteus anguineus) angestellt. Das Auge des neugeborenen Proteus
hat die Form der sekundidren Augenblase und bleibt im allgemeinen,
wenn auch unter anfinglich geringer Gréf8enzunahme, auf diesem
Stadium stehen. Neben einigen Differenzierungen (Chorioidea,
Membrana limitans externa, Knorpelgewebe in der Sklera) kommt
es auch zu Riickbildungsprozessen, ndmlich zum Schwund der
Linse, deren Platz durch das weiterwuchernde Stratum ciliare
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retinae ausgefiillt wird. Setzt man aber die neugeborenen Olme
rotem Licht aus, so entwickelt sich im Laufe von vier bis fiinf
Jahren ein wohlentwickeltes Lichtauge von betrichtlicher GroBe
und weitgehender Differenzierung (Entwicklung von Linsenfasern,
vollkommene Ausbildung der Sehzellen, Differenzierung von Iris,
Pupille, Cornea usw.). Auch ist das Auge funktionsfahig, wie das
Schnappen des Olmes nach Regenwiirmern, die auBerhalb der
Aquariumwandung vorgehalten werden, also nicht durch Er-
schiitterung wirken konnen, beweist‘‘. (Haeoker.) Man kénnte zu-
nidchst glauben, daB es sich hier um einen Fall handelt, der dem
Irreversibilitdtsgesetz widerspricht. Dem ist aber nicht so. Denn
das Auge von Proteus ist ja noch nicht phylogenetisch verloren-
gegangen, d. h. noch nicht ginzlich aus der individuellen Ent-
wicklung geschwunden, sondern geht erst im Laufe dieser (also
ontogenetisch) verloren. Es liegt also hier genau derselbe Fall vor,
wie beim Haarkleid des menschlichen Embryos, das ja auch ein
palingenetisches Merkmal darstellt, welches normalerweise im
Laufe der Ontogenie verschwindet, unter Umstinden aber auch
beim Erwachsenen bestehen bleiben kann (Fig. 39) oder wie bei
den Primirblittern verschiedener Pflanzen, die Goebel ja auch dann
wiederum zur Ausbildung bringen konnte, wenn die Pflanze schon
zur Bildung der Folgeblitter iibergegangen war, woriiber ja schon
im teratologischen Teile das Notige mitgeteilt worden ist. Der
neugeborene Grottenolm besitzt eben noch eine entwicklungsfihige
Augenanlage, nur verfillt dieselbe unter normalen Verhiltnissen,
d. h. in der Dunkelheit, der Riickbildung; doch kann sie eben durch
die Einwirkung von rotem Licht zur Weiterentwicklung veranlaBt
werden. Schliefllich ware dieser Fall auch mit der Heterophyllie
amphibischer Pflanzen bis zu einem gewissen Grade vergleichbar,
wo die Blatter je nach den dulleren Faktoren entweder als Wasser-
oder als Landblitter ausgebildet werden. Wir kommen also hier
wiederum in das Gebiet der ,,modifizierbaren Merkmale*‘, deren
Ausbildung ja eben von dulleren Faktoren abhingig ist, wie ich
schon Dbei Besprechung des Atavismusproblems erortert habe.
Haecker hat uns das Wesen dieser Merkmale auch vom Standpunkt
der Vererbungslehre aus versténdlich gemacht. Er betont, daBl alle
derartigen Merkmale, wie ja z. B. auch die bekanntlich sehr ver-
dnderlichen Farbenmerkmale, in bezug auf ihre Entwicklung ein-
fach-verursacht, bzw. was eng damit zusammenhingt, autonom
sind, d. h. auf Selbstdifferenzierung beruhen. Sie diirfen also eigent-
lich nicht als konstant betrachtet werden, wenn sie auch oft so
scheinen mogen, sondern sind durch duBere Einwirkungen ver-
anderlich, haben also mit dem Dolloschen Gesetze nichts zu tun,
das sich ja ausdriicklich auf erblich gefestigte Charaktere bezieht.
Erblich gefestigt sind aber die Merkmale erst dann, wenn sie, wie
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Haecker betont, komplex-verursacht sind; sie sind, wie wir ja schon
im morphologischen Teile gesehen haben, erblich gewordene An-
passungsmerkmale und zeigen, soweit iiber ihre Ubertragungs-
weise etwas bekannt ist, Erblichkeitsverhéltnisse, die nicht ohne
weiteres als Mendelsche Spaltungen aufgefafit werden konnen.

Das experimentelle Studium aller derartigen modifizier-
baren Merkmale ist von grofiter Bedeutung fiir die phylo-
genetische Forschung, denn sie geben uns oft die Moglichkeit, die
Entstehung von geographischen oder biologischen Rassen zu ver-
stehen. Ich erinnere hier beispielsweise nur an die Temperatur-
experimente mit Schmetterlingen, durch die es gelungen ist,
Wirme- und Kilteformen kiinstlich hervorzurufen, die uns oft
auch in der Natur als Lokalformen in Gegenden mit dem ent-
sprechenden Klima entgegentreten. Besonders lehrreich ist in
dieser Beziehung das von Baur angefiihrte Beispiel der Primula
sinensis; es gibt bei dieser Pflanze eine rote und eine weille Rasse,
die unter normalen Verhiiltnissen vollkommen konstant sind. Wird
aber die rote Rasse im Warmhaus bei 30 bis 35° gezogen, so bringt
sie nur weiBe Bliiten hervor; die Nachkommen dieser weiblithenden
Form werden aber bei gewdhnlicher Temperatur wieder rotbliitig.
Bei der weillen Rasse ist die Bliitenfarbe dagegen erblich gefestigt,
d.h. sie blitht immer, auch bei nur 20° weil. — Awuch von der Er-
niahrung wurde experimentell nachgewiesen, dall sie modifizierend
auf die FEigenschaften einwirkt; so erzielt man beispielsweise
Farbenvarietdten bei gewissen Schmetterlingen, je nachdem mit
welcher Pflanze man die Raupe fiittert.

Alle derartigen experimentell hervorgerufenen Modifikationen
sind von grofler Wichtigkeit fiir die systematische und phylogene-
tische Beurteilung der einzelnen Merkmale. Sie geben uns ein
Mittel an die Hand, einwandfrei festzustellen, welche Merkmale
schon vollstdndig konstant, welche noch verdnderlich sind,
d. h. welche Charaktere phylogenetisch und systematisch bedeut-
samer und welche weniger wichtig fiir die Unterscheidung sind.
In der Entomologie wird im allgemeinen auf die Strukturmerkmale
gréferes Gewicht gelegt als auf die Firbungsunterschiede. Dies
trifft im allgemeinen wohl das richtige, aber doch nicht ausnahmslos.
Bei gewissen Orthopteren sind beispielsweise die Farbenrassen
auffallend konstant, in manchen Féllen sogar schwerer experimentell
zu beeinflussen als die zur Abgrenzung der Arten verwendeten
Strukturmerkmale. Auch bei den Thysanopteren hat Priesner
betont, dall die Strukturmerkmale individuell viel stdrker variieren
als die Farbungsunterschiede. Hier hat also die Experimental-
biologie noch ein weites Feld offen und es ist — wenn wir die Arten
als phylogenetische Einheiten auffassen — auch fiir die stammes-
geschichtliche Forschung von groBer Wichtigkeit, zu wissen,
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welche Merkmale in jedem einzelnen Falle als die konstanten
Speziesunterschiede betrachtet werden miissen.

Jedenfalls haben wir im Experiment die Moglichkeit, der
Variabilitat viel weitere Grenzen zu stecken, als wir sie normaler-
weise in der Natur vorfinden, da wir eben auch Faktoren einwirken
lassen konnen, denen die betreffende Form in der Natur unter
ihren normalen Lebensbedingungen niemals ausgesetzt ist. Das
Studium der Variationsbreite ist aber — wie wir schon im bisherigen
mehrmals gesehen haben — von grof3ter Wichtigkeit fiir die phylo-
genetische Forschung. Dabei hitte die Experimentalbiologie auch
noch besonders darauf zu achten, welcher Grad der Variabilitit
bei verschiedenen Formen kiinstlich hervorgerufen werden kann.
Wir haben ja schon im morphologischen Teile gesehen, wie wichtig
das Rosasche Gesetz fiir die Methodik der Stammesgeschichte ist;
hier bote sich nun Gelegenheit, seine Richtigkeit auch experimentell
Zu erweisen.

Von ganz besonderer Bedeutung sind fiir die stammes-
geschichtliche Forschung schlieBlich auch die Kreuzungs-
versuche. In fritherer Zeit (schon Sprengel, 1809) wurde ja die
Artbildung durch Hybridisation als ziemlich allgemeine Erscheinung
angenommen. Heute wissen wir, dal Bastardierung in der Natur
im allgemeinen recht selten vorkommt, auch bei Formen, die sich
kiinstlich oft ganz leicht kreuzen lassen. AuBerdem ist die Frucht-
barkeit von Artbastarden meist recht beschrinkt, und zwar
um so mehr, je édlter die Arten sind, d. h. in je fritherer Zeit sie
sich voneinander phylogenetisch getrennt haben. So sagt auch
Williston: ,,The older the genus or allied group of species, the more
restricted, apparently, is fertile hybridity. For example: The
genus Rhinoceros is an old one that has been but little modified
since early Miocene times; I have never learned of cases of hybridity
between living species. Equus arose in early Pliocene times with
all its essential modern characters; hybridization between all
its living species is not difficult, but the hybrids are infertile. Thé
genus Bos, while beginning in the Pliocene, did not attain full
development till Pleistocene times, its numerous species are
continuously fertile in all combinations. Rhinoceros is long past
the zenith of its evolution; its highest specializdtion was in the
Pliocene, or at most Pleistocene. Equus, too, is past the highest
point of its development, perhaps, but not far. Bos, on the other
hand, is a dominant or crescent type; its maximum specialization
is in the present time.‘ Dies finden wir auch in der Botanik be-
stétigt: bei den Orchideen, einer phylogenetisech sehr jungen
Gruppe, sind beispielsweise eine ganze Anzahl von Gattungs-
bastarden bekannt. Demgemifl gibt uns die Moglichkeit der Ba-
stardierung und der Grad der Fruchtbarkeit der Bastarde eine
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Handhabe, um das relative Alter der zum Versuch verwendeten
Spezies zu beurteilen, was natiirlich fir die stammesgeschichtliche
Forschung sebhr wichtig ist.

Man hat in fritherer Zeit gemeint, daB sich Artbastarde
(,,Hybride) in bezug auf die Vererbung ihrer Eigenschaften
wesentlich anders verhalten als Varietdtsbastarde (,,Blendlinge‘‘).
Die Hybriden sollten in den folgenden Generationen konstant
bleiben, wahrend die Blendlinge Riickschlige nach ihren Eltern
hervorbringen. Die neuere Vererbungslehre hat aber gezeigt, daB
dieser Unterschied kein wesentlicher, sondern nur ein scheinbarer
ist. Seit den Untersuchungen von Johannsen wissen wir, da8 auch
scheinbar ganz geschlossene systematische Einheiten nicht ein-
heitlich sind, sondern zusammengesetzt aus einer Anzahl kleinerer
Einheiten, den sogenannten ,reinen Linien‘. Jede dieser reinen
Linien hat eine gewisse Variationsbreite und wenn wir alle
zu einer Art (,,Population‘) gehorigen reinen Linien zu-
sammennehmen, so wird sich ihre Variationsbreite zum Teil
iiberdecken und so eine einheitliche, durch kontinuierliche Uber-
ginge verbundene, groBere Variationsbreite der ganzen Art vor-
tduschen.

Kreuzen wir nun zwei Individuen verschiedener systematischer
Einheiten, von denen jede fiir sich allein konstant und rein weiter-
ziichtet, so werden wir finden, daf beziiglich der Vererbung des
Unterscheidungsmerkmales der beiden (es sei hier der Einfachheit
halber zunichst angenommen, daf} sie sich nur durch e i n Merkmal
unterscheiden) ganz bestimmte GesetzméBigkeiten herrschen, die
in der ,,Mendelschen Regel‘‘ ihren Ausdruck finden. Beim Léwen-
maul (Antirrhinum majus) gibt es beispielsweise zwei Rassen, die
sich voneinander nur dadurch unterscheiden, daf die eine konstant
rot, die andere konstant elfenbeinfarbig blitht. Kreuzen wir nun
ein Individuum der einen mit einem der anderen Rasse, so erhalten
wir zunéchst eine Mischform mit blaBroten Bliiten. Dieser Bastard
hat eben nur von dem ein e n Elter her die Fahigkeit zur Bildung
roter Bliitenfarbe geerbt und dies duBert sich darin, dalBl er eine
wesentlich blassere Farbe aufweist. Der Bastard ist eben durch
die Vereinigung zweier verschiedenartiger Geschlechtszellen ent-
standen und wird darum. als ,heterozygotisches* Individuum
bezeichnet, im Gegensatz zu den konstanten Elterrassen, von
denen jede aus gleichartigen Geschlechtszellen entstanden und
somit ,,homozygotisch‘* ist. Der Bastard bildet nun zweierlei
Geschlechtszellen aus, namlich zur Héalfte mit den Eigenschaften
des Vaters, zur Hélfte mit denen der Mutter. Wenn wir nun gleiche
Bastarde untereinander befruchten und so rein weiter ziichten,
g0 konnen vier Kombinationen dieser beiden Arten von Geschlechts-
zellen eintreten; ich will hier der Kiirze halber die der roten Form
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entsprechenden Geschlechtszellen als ,rote’, die der elfenbein-
farbigen entsprechenden als ,elfenbeinfarbige’* bezeichnen. Es
kann also dann bei der Befruchtung entweder eine rote minnliche
mit einer roten weiblichen Geschlechtszelle zusammentreffen oder
eine rote minnliche mit einer elfenbeinfarbigen weiblichen oder
umgekehrt eine elfenbeinfarbige ménnliche mit einer roten weib-
lichen, oder schliefilich eine elfenbeinfarbige minnliche mit einer
elfenbeinfarbigen weiblichen. Der erste Fall muf rote Bliiten geben,
da wir ja jetzt wieder eine homozygote Form vor uns haben;
ebenso ergibt der letzte Fall homozygotisch elfenbeinfarbig. Der
zweite und dritte Fall dagegen gibt die heterozygote Form und
somit wieder blaBrote Bliiten. Nach den Prinzipien der Wahr-
scheinlichkeitsrechnung mufl die Hilfte der Nachkommen blafBrot,
ein Viertel rot und ein Viertel elfenbeinfarbig sein, wie dies tat-
sdchlich auch durch das Experiment bestitigt wird. Die beiden
homozygoten ziichten von nun ab natiirlich rein weiter, wahrend
die heterozygote Form wieder genau so wie frither ,,aufspaltet‘.
Wenn wir den Begriff des Atavismus so weit fassen wiirden, wie
dies Darwin getan hat, so miifliten wir auch diese in der zweiten
Bastardgeneration wieder auftretende rote und elfenbeinfarbige
Form als Atavismen betrachten. Hier handelt es sich aber freilich
um etwas ganz anderes als das, was man gegenwirtig herkommlicher-
weise als Atavismus bezeichnet. Derartige Fille sind schon von
altersher bekannt, wenn man sie auch freilich damals noch nicht
erkliren konnte. So berichtet schon Plintus: ,,Indubitatum
exemplum est Nicaei nobilis pyctae Byzantii geniti qui adulterio
Aethiopis nata matre nihil a ceteris colore differente ipse avom
regeneravit Aethiopem.*

Nun kann aber der Fall eintreten, daf die heterozygote Form
dulerlich einer der beiden Elternformen voéllig gleich zu sein scheint.
Dies ist beispielsweise der Fall, wenn wir dunkle Siugetiere mit
der albinotischen Form derselben Species kreuzen. Dann werden
alle Heterozygoten ebenso dunkel sein wie die homozygote dunkle
Rasse. Wir werden daher als erste Bastardgeneration durchweg
dunkle Individuen erhalten, in der zweiten drei Viertel dunkle
und ein Viertel weile. Von diesen drei Vierteln bleibt aber nur
eines weiterhin konstant, wihrend die beiden anderen, die eben
heterozygot sind, wiederum in eine weifle und dunkle Form auf-
spalten. Wir bezeichnen hier jenes Merkmal, das dullerlich sowohl
der einen homozygoten wie der heterozygoten Form zukommt,
als ,,dominant‘‘, das andere, das bei den Heterozygoten vollstindig
verdeckt ist, als ,,rezessiv‘‘. So ist also hier die dunkle Farbung
dominant, die weile Fidrbung rezessiv. Die weilen Individuen
werden hier stets rein weiter zlichten, wihrend die heterozygoten
Dominanten wieder aufspalten.
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Es sind aber auch Fille beobachtet worden, wo die Kreuzung
zweier weiller Individuen auch dunkelfarbige Nachkommen ergibt.
Es handelt sich da um zwei dullerlich gleiche, aber in bezug auf
ihre Erbanlagen verschiedene weile Rassen, von denen jede fiir
sich rein weiterziichtet. Die Kreuzung ergibt aber dann die Farbung
der einstigen Ahnenform, also anscheinend einen typischen Fall
von Atavismus, da ja die ganze empirische Vorfahrenreihe zuriick
dieses einstige Abhnenmerkmal nicht aufgetreten war und die
beiden nun gekreuzten Individuen sich voneinander #“duBerlich
nicht unterscheiden. Wir haben also hier das erzielt, was man als
,Hybridatavismus‘‘ bezeichnet. Solche Félle haben wir uns in
folgender Weise zu erkliren. Wir miissen annehmen, dafl der
Farbstoff dadurch entsteht, dafl eine farblose Vorstufe desselben,
sein ,,Leukokdrper‘‘, mit einem anderen Stoffe, etwa einem Enzym,
in Verbindung tritt. Nun sind ,,Fahigkeit zur Bildung des Leuko-
korpers’ und ,,Fahigkeit zur Bildung des Enzyms* zwel ganz
verschiedene Dinge. Eine weiBle Rasse kann nun die Fahigkeit zur
Bildung des Leukokérpers besitzen, aber keine zur Enzymbildung.
Eine andere weille Rasse wird Enzym bilden konnen, aber nicht
den Leukokorper. In keiner der beiden Rassen wird daher bei
Reinziichtung die Farbe auftreten konnen. Wenn man diese beiden,
guBerlich gleichen Rassen miteinander kreuzt, dann vereinigt
man dadurch in einem Individuum beide Fihigkeiten und der
Bastard wird jetzt den Farbstoff der einstigen Ahnen wieder
produzieren. Analoge Erscheinungen beobachtet man nun nicht
bloB8 bei Kreuzung von Farbungsrassen, sondern auch sonst, bei
allen moglichen anderen Eigenschaften. Es ist klar, daBl durch
solche Falle leicht ein Spontanatavismus vorgetduscht wird, obwohl
es sich keineswegs um einen solchen handelt.

Immerhin scheinen auch bei Rassenunterschieden, die also
phylogenetisch noch nicht sehr weit zuriickreichen und daher
vielleicht noch nicht geniigend gefestigt sind, gelegentlich auch
wirkliche Spontanatavismen aufzutreten, wie ich schon im morpho-
iogischen Teile erwdahnt habe. ,,Um sicher zu sein, dal man es bei
solchen Vorkommnissen wirklich mit Spontanatavismen zu tun
hat, mufl natiirlich die Moglichkeit einer vorangegangenen Krenzung
vollkommen ausgeschlossen sein. In einzelnen Fillen diirfte dies
auch tatsdchlich zutreffen. Wenn z. B. in Pedigreestdmmen des
Hafers Individuen mit echter Wildhafer-Begrannung auftraten, so
konnte Nilsson- Ehle die Moglichkeit eines Bastardatavismus haupt-
sichlich deswegen ausschlieBen, weil erstens Wildhafer in Svalof
vollkommen fehlt und vor allem, weil sich die Differenz nur auf
ein einziges Merkmal bezieht, wihrend bei Kreuzungen auch andere
Merkmale aufgespalten werden‘‘. (Haecker.) Immerhin ist eine
einwandfreie Feststellung von Spontanatavismen sehr selten und
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bezieht sich dann stets nur auf ganz junge, noch nicht hinldnglich
gefestigte Rassencharaktere. Daher kann in solchen Fillen von
einer wirklichen Umkehr der stammesgeschichtlichen Entwicklung
keine Rede sein.

Die meisten beschriebenen Fille von ,,Atavismus‘ sind aber
zweifellos sichere Hybridatavismen, die ganz nach demselben
Prinzip zu erkliren sind, wie das Auftreten gefirbter Individuen
bei Kreuzung zweier erblich (aber nicht duBerlich) verschiedener
weiller Rassen. Hierher gehort beispielsweise der schon von Darwin
mitgeteilte Zuchtversuch, bei welchem ein schwarzer spanischer
Hahn mit einer weiBen indischen Seidenhenne gekreuzt wurde.
Bei beiden Rassen treten niemals wildfarbige Individuen auf, wohl
aber zeigt der Bastard Wildfarbe. Etwas Ahnliches liegt bei Auf-
treten von Bein- oder Schulterstreifen oder Riickenmahne bei
Equidenbastarden vor. In allen diesen Fillen handelt es sich in
gewissem Sinne um Atavismus, ndmlich um das Wiederauftreten
einstiger Ahnenmerkmale, die sonst (ohne die Kreuzung) nicht
wieder zum Vorschein kommen. Aber doch haben wir es hier mit
etwas ganz anderem zu tun, als bei jenen Fillen von angeblichem
Atavismus, die wir im morphologischen Teil kennengelernt und
analysiert haben. Mit Recht hat Wettstein betont, ,,daBl derartige
Hybridatavismen mit wirklichem Atavismus nicht verwechselt
werden diirfen, da die bei den Hybriden wieder aufgetauchten
Eigenschaften der Ursprungsformen noch latent, aber nicht ver-
lorengegangen sind‘‘.

Aus der auBerordentlich grofen Zahl von Beispielen des
Hybridatavismus will ich hier nur noch eines herausgreifen, das
auch deshalb besonders interessant ist, weil wir dabei gleichzeitig
auch das Auftreten eines neuen &ulleren Merkmales feststellen
und aus der Kombination der Vererbungsfaktoren leicht erkliren
konnen. Es handelt sich da um Hiithnerrassen, die sich voneinander
in der Kammform unterscheiden. Die eine Rasse ist durch den
sogenannten ,,Erbsenkamm‘ (Fig. 454a), die andere durch den
»,Rosenkamm* (Fig. 45b) ausgezeichnet. Wir haben also hier
offenbar mit zweierlei Erbfaktoren zu tun, von denen der eine die
Umwandlung des normalen Kammes in den Erbsenkamm, der
andere die Umwandlung des normalen Kammes in den Rosenkamm
auslost. Bei den Erbsenkammhiihnern ist der erstere Faktor
»Dositivé* entwickelt, d. h. so, dal} diese Umwandlung zum Erbsen-
kamm zustande kommt, der Rosenkammfaktor dagegen ,,negativ‘,
d. h. so, daB die Umwandlung zum Rosenkamm hier nicht bewirks
wird. Ganz analog miissen die Rosenkammhiihner einen positiven
Rosenkammfaktor und einen negativen Erbsenkammfaktor be-
sitzen. Jeder dieser beiden positiven Faktoren verhilt sich seinem
negativen gegeniiber dominant. Jede der beiden Rassen ziichtet
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fiir sich allein rein weiter. Wird aber jetzt ein Erbsenkammhuhn
mit einem Rosenkammhuhn gekreuzt, so hat die Bastardgeneration
eine neue Kammform, die in der Natur bei den malayischen Hithnern
vorkommt und wegen ihres Aussehens als WalnuBkamm (Fig. 45 d)
bezeichnet wird. In dieser Bastardgeneration ist natiirlich sowohl
der Erbsenkamm- wie der Rosenkammfakter positiv und ihre
Zusammenwirkung bringt die Form des ,,WalnuBkammes‘ hervor.

Fig. 45. Hithnerkdmme.

a = Erbsenkamm ; b= Rosenkamm; ¢ = normaler Kamm ; d = WalnuBkamm.
(Nach Bateson aus Baur.)

Das WalnuB8kammhuhn enthilt aber natiirlich auch die beiden
negativen Faktoren, nur haben dieselben hier keine Wirkung auf
die dullere Erscheinung. Ziichten wir aber die WalnuB8kammbhiihner
weiter, so miissen sie nun nach der Mendelschen Regel aufspalten,
indem in manchen Nachkommen die negativen Faktoren von den posi-
tiven wieder getrennt auftreten. Die moglichen Kombinationen sind:
Erbsenkammfaktor 4, Rosenkammfaktor + .. Walnukammhuhn
5 +, e — .. Erbsenkammhuhn

o —, 7 + .. Rosenkammhuhn
" —, 5 — .. Huhn mit norma-

malem Kamm.
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Im letzten Falle tritt also wieder ein Bastardatavismus auf:
die Kammform der einstigen Stammrasse. Denn da hier beide
Faktoren negativ sgind, so wird weder die Umbildung zum Erbsen-
kamm, noch die zum Rosenkamm bewirkt, es muf also der normale
Kamm wieder zum Vorschein kommen.

Stellt man sich alle denkbaren Kombinationen der Vererbungs-
faktoren zusammen, so ergibt die einfache mathematische Per-
mutation, daB unter 16 Hiihnern der zweiten Bastardgeneration
9 einen WalnuBkamm haben miissen, 3 einen Erbsenkamm, 3 einen
Rosenkamm und nur 1 einen normalen Kamm. Das letztere Merk-
mal erscheint also als ein seltener und gewissermafien nur zufillig
auftretender Atavismus, wenn man die dtiologischen Zusammen-
hinge nicht kennt. Tatsichlich wurden solche Félle auch friiher
(Darwin) so gedeutet und die meisten als ,,Atavismus‘® be-
schriebenen Fille sind in derartiger Weise einfach nach den Mendel-
schen Bastardierungsregeln zu erkliren. Das Beispiel lehrt uns aber
auch noch etwas anderes. In der zweiten Bastardgeneration sind
die WalnuBkammhiihner in groBerer Zahl vertreten als alle iibrigen
Formen zusammen. Dies kann den Anschein erwecken — namentlich
bei zu geringer Anzahl von Versuchsmaterial — als wiirde das
WalnuBkammhuhn rein weiterziichten und nur gelegentlich wieder
ein Atavismus nach den fritheren Ahnen auftreten, und zwar nach
den ndheren (Rosenkamm wund Erbsenkamm) hiufiger als nach
den entfernteren (normaler Kamm). Alles macht also ganz den
Eindruck, als hitten wir einen echten Atavismus vor uns, tat-
sichlich handelt es sich aber nur um Mendelsche Aufspaltung.

Eine einfache mathematische Uberlegungl) ergibt, daB die
Zahl der Bastardindividuen um so groBler ist, je mehr Merkmale
selbstandig mendeln. Thre Zahl steigt bei Vermehrung der Merkmale
in Potenzen von 3. Die nichstgroften Individuenzahlen ergeben
dann jene Formen, die sich nur in einem einzigen Merkmal von
der Bastardform unterscheiden und daher bei groflerer Zahl der
Merkmale leicht mit derselben verwechselt werden koénnen. So
kann bei zu geringem Versuchsmaterial sehr leicht der Eindruck
entstehen, als wiirde die Bastardform rein weiterziichten. Bastar-
dieren wir verschiedene Arten miteinander, so werden wir fast
immer den Fall vor uns haben, daf3 sehr viele Merkmale verschieden
sind. Bs wird also dann gerade bei Artbastarden der Anschein
erweckt werden konnen, als wiirden dieselben rein weiterziichten.
Tatsdchlich hat man dies frither (de V#ies) auch angenommen und
darin einen wesentlichen Unterschied zwischen Artbastarden

. !y Auf die Durchfithrung dieser mathematischen Ableitung will ich
hier nicht weiter cingehen. Sie ist derzeit ohnehin allgemein bekannt und
ibrigens in jedem Lehrbuch der Vererbungslehre nachzulesen.
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(,,Hybriden‘‘) und Rassenbastarden (,,Blendlinge*) sehen zu
miissen geglaubt. Dies ist aber nur eine Tduschung, die bei genauen
Versuchen leicht nachzuweisen ist. Bawr hat betont, daB bei
20 Unterscheidungsmerkmalen (bzw. Erblichkeitsfaktoren) in der
zweiten Bastardgeneration iiber eine Billion Kombinationen moglich
sind, von denen nur eine genau dem einen Elter gleichen wiirde.

In manchen Fillen hat man aber tatsdchlich Speziesbastarde
gefunden, die auch bei genauerer Untersuchung erblich konstant
sind. Diese Konstanz kann verschiedene Ursachen haben, entweder
die, daB die Bastarde sich nur parthenogenetisch vermehren
(z. B. Hieracium-Bastarde) oder dafl die Vermehrung zwar eines
Anreizes durch Bestdubung bedarf, aber trotzdem nicht durch
Befruchtung, sondern parthenogenetisch vor sich geht (Pseudo-
gamie). Als Pseudogamie ist zweifellos auch die ,,Befruchtung*
von Seeigeleiern durch Sperma der Miesmuscheln zu erkliren.
Endlich kann eine Konstanz der Bastarde auch noch dadurch
vorgetduscht werden, dafl bei ihrer Fortpflanzung die homozygoten
Kombinationen lebensunfiahig sind, d. h. keinen entwicklungsfiahigen
Samen liefern (z. B. Oenothera Lamarckiana = velans x gaudens
nach Renner), so dall nur aus den heterozygoten Kombinationen
neue Individuen hervorgehen. Auf diese Weise wird dann eine
Konstanz bei verminderter Fruchtbarkeit vorgetduscht. — Bei vielen
Artbastarden ist aber die Fruchtbarkeit iiberhaupt sehr stark
herabgemindert oder ginzlich verlorengegangen, so dafl sich dann
die Frage nach einer eventuellen Konstanz nicht entscheiden 1afBt.
Wegen der groflen Zahl der zur Feststellung Mendelscher Spal-
tungen notigen Individuen ist némlich eine sehr starke Vermehrung
unbedingt ndotig.

Immerhin haben wir hier gesehen, dall durch Kreuzung
Formen mit neuen dulleren Merkmalen (z. B. Walnu8kammhuhn)
oder Merkmalskombinationen entstehen koénnen, die sich unter
Umstinden praktisch, d. h. fiir die rein morphologische Unter-
suchung ohne Heranziehung der experimentellen Erblichkeits-
forschung, als konstant erweisen kénnen. In der Natur scheint
dies allerdings verhiltnismiBig selten vorzukommen, hiufiger
dagegen im Zustande der Domestikation. Zweifellos ist die Ent-
stehung mancher unserer Haustier-,,Arten‘ auf diese Weise zu
erkliaren. Auch viele Kulturpflanzen sind auf Kreuzungen zuriick-
zufithren, z. B. Petunien, Verbenen, Stiefmiitterchen, Fuchsien,
Begonien, Primeln, viele Getreide-, Riiben- und Obstsorten etec.
Auch die Vielgestaltigkeit gewisser in der Natur vorkemmender
Gattungen (Rubus, Mentha, Tulipa, Sempervivum u. a.) diirften
zum Teil dadurch ihre Erklarung finden (Wettstein). In allen
solchen Fillen kann die experimentelle Forschung noch manche
phylogenetisch wertvollen Ergebnisse ans Licht bringen.

Abderhalden, Handbuch der biclogisclien Arbeitsmethoden. Abt. IX, Teil 3. 31
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VIII. Die chemisch-serologische Methode.

Schon mit den zuletzt erdérterten Kreuzungsversuchen haben
wir eigentlich das chemische Gebiet betreten. Wir haben gesehen,
daB wir durch Kreuzung imstande sind, die frither getrennten
Farbkomponenten, Leukokoérper und Enzym, in einem Organismus
zusammenzubringen und so ihre Reaktion herbeizufiihren, die
den Farbstoff ergibt — genau so wie wir in der Eprouvette durch
Vereinigung der farblosen Kaliumjodidlésung mit farbloser kon-
zentrierter Sublimatlosung einen roten Quecksilberjodidniederschlag
erhalten.

Tatsdchlich diirfen wir heute annehmen, dafl alle Unter-
schiede in der Organismenwelt letzten Endes auf chemischen
Unterschieden in den Vererbungselementen beruhen, woraus sich
auch wieder chemische Unterschiede der entwickelten Organismen
ergeben. Wir konnten also — wenn die Biochemie schon so weit
vorgeschritten wire — jede systematische Kategorie der Organismen-
welt durch chemische Unterschiede gewisser Molekiile oder Molekiil-
gruppen zum Ausdruck bringen. Davon sind wir heute freilich
noch himmelweit entfernt; aber doch ist dies der Grundgedanke,
der der ganzen chemischen Methode der phylogenetischen Forschung
als Leitprinzip dient und der uns gleichzeitig zeigt, daBl wir hier
erst ganz im Anfange einer aussichtsreichen und vielversprechenden
Forschungsmethode der Zukunft stehen. So ist die Chemie berufen,
,,der Systematik der Zukunft noch zahlreiche wertvolle Aufschliisse
zu geben ; schon heute kennt man eine ganze Reihe von entwicklungs-
geschichtlich zusammenhingenden Pflanzengruppen, fiir welche
das konstante Vorkommen gewisser chemischer Verbindungen
charakteristisch ist; ich verweise hier nur beispielsweise auf das
Vorkommen von Myrosin bei den meisten Familien der Rhoeadales,
von Inulin bei den Synandrae, autf die Rolle, welche die Chemie in
der Systematik der Flechten spielt u. dgl. m.* (Wetistein). Radl-
kofer hat darauf hingewiesen, dal3 die bis dahin zu der Flacourtiaceen-
gattung Hydnocarpus gestellten ,,Jgnatiusbohnen‘ durch ihren
Gehalt an Strychnin sich als Angehorige der Loganiaceengattung
Strychnos erweisen.

In der Bakteriologie wird schon seit langem mangels rein
morphologischer Unterschiede ihr chemisches Verhalten mit groBem
Erfolg zur Unterscheidung der Rassen und Arten herangezogen.
Aerobie, Gasbildung, Saureproduktion, Nitrifikation usw. moégen
hier als Beispiel dienen. Dabei ist eine Umwandlung der einen in
eine andere Form durch Anderung der duBeren Bedingungen meist
ziemlich leicht zu erzielen, wie beispielsweise Betjerinck fiir das
Nitratferment (Nitrobacter) nachgewiesen hat. ,,Die Umwandlung
der nitratierenden oligotrophen, in die nicht nitratierende poly-
trophe Form, findet . statt bei besserer Erndhrung, nicht nur bei
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Impfung auf Platten, sondern auch in Néhrlosungen.‘ ,,Die beiden
Formen miissen als physiologische Arten bezeichnet werden und
verhalten sich zueinander als Modifikationen und nicht als Mu-
tationen ‘‘ (Betjerinck, 1914). Derartige Fiélle zeigen uns gleich-
zeitig auch, dafl das Rosasche Gesetz auch in bezug auf das
chemisch-physiologische Verhalten Geltung hat: eine so weit-
gehende Umstimmung des ganzen Stoffwechsels und Chemismus,
wie sie hier bei den tiefstehenden Bakterien ohne weiteres moglich
ist, wire bei hoheren Tieren oder Pflanzen vollstindig aus-
geschlossen! Immerhin ist aber auch bei diesen eine gewisse che-
mische Verdnderung moglich. Es hat sich nimlich gezeigt, daB
hohere Tiere auf das Eindringen von Giften, Bakterien usw.
(,,Antigenen‘‘) in der Weise reagieren, dall sie Gegengifte (Anti-
korper) zur Ausbildung bringen, welche jene Krankheitserreger
unschadlich machen. Dadurch wird der Organismus gegen das
betreffende organische Gift unempfindlich (immun). Da die Anti-
korper vorher nicht vorhanden waren, so haben wir also hier
gleichfalls eine Verdnderung des Chemismus durch duBere Faktoren
vOor uns.

Auf den Prinzipien der Antikérperbildung beruht im wesent-
lichen die ganze serodiagnostische Untersuchungsmethode der
stammesgeschichtlichen und systematischen Forschung. Es mag
vielleicht iiberfliissig erscheinen, hier die theoretische Grundlage
dieser Untersuchungsmethode zu erdrtern, diirfte aber doch wohl
notig sein, da diese Zusammenstellung in erster Linie fiir
Systematiker und Phylogenetiker bestimmt ist, denen das Gebiet
der Serologie etwas ferner liegt. Als Antikérper im weitesten Sinne
wird sehr Verschiedenes bezeichnet. Da haben wir zunichst die
Antitoxine, die die Fahigkeit haben, die schidigende Wirkung
eingedrungener Giftstoffe zu Dbeseitigen. Wenn zellige Elemente
(Bakterien, fremde Blutkoérperchen usw.) in den Koérper gelangen,
so werden sie durch ,,Agglutinine' zusammengeballt (agg-
lutiniert) und schlieflich zur Abscheidung gebracht. Aber auch
gelostes tierisches und pflanzliches Eiweill wird in dhnlicher Weise
durch Antikorper der Leibessdfte angegriffen und unsechiadlich
gemacht, indem es aus der Losung ausgefdllt (prézipitiert) wird;
diese Antikorper nennen wir Prazipitine. Schlieflich haben
wir noch die L'ysine zu unterscheiden, welche fremde Zellen
(Bakterien, Blutkorperchen usw.) auflésen (Cytolysine, Bakterio-
lysine, Héamolysine). Die Entstehung aller dieser Antikorper
koénnen wir uns am besten durch molekular-chemische Vorginge
nach der Ehrlichschen Seitenkettentheorie veranschau-
lichen!). Darnach haben wir uns das Protoplasma der lebenden

1) Im Gegensatz zu dieser Theorie betrachtet jedoch Mez die Anti-

korper als Abbauprodukte der Antigene.
31*
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Zellen aus Molekiillen zusammengesetzt zu denken, deren jedes
aus einem ,,Kern‘ und aus ,,Seitenketten‘‘ besteht. Das Paradigma
fiir dieses Bild war der Benzolkern mit seinen verschiedenen Seiten-
ketten. Die Seitenketten oder Rezeptoren haben die Aufgabe, mit
ihrer ,haptophoren Gruppe'‘ Nahrsubstanzen chemisch zu binden,
damit sie dann:weiterhin zerlegt und assimiliert werden koénnen.
In der gleichen Weise binden die Rezeptoren aber auch Gifte,
die sich dadurch von Nahrstoffen unterscheiden, dafl sie nicht so
rasch zersetzt werden Lkonnen und aullerdem eine bestimmte
chemische Gruppe, die toxophore Gruppe, besitzen, welche durch
ihre Einwirkung zu einer schweren Vergiftung der Zellen fiihrt.
,y Wenn daher eine gewisse Grenze der Verankerung von toxophoren
Gruppen an den Zellen iiberschritten ist, so stellt die Zelle ihre
Funktion ein. Tritt eine AuBerfunktionssetzung bei zu vielen
Zellen eines oder mehrerer Organe, die vitale Funktionen haben,
ein, so erfolgt der Tod des Organismus. Ist diese Grenze nicht
erreicht, so wird. .. .eine Neubildung zum Ersatz der auler Funktion
gesetzten Teile der Zelle angeregt'* (Kolle-Hetsch). Dabei tritt —
wie ja auch sonst sehr oft bei Regenerationsvorgingen — eine
Hyperregeneration ein, so dal mehr Rezeptoren neugebildet
werden, als urspriinglich vorhanden waren. Dieser Uberschull an
Rezeptoren ist aber fiir die Funktion der Zellen unnétig und wird
daher in das Serum abgestoflen. Sie miissen hier natiirlich dieselben
Fahigkeiten haben wie frither, ndmlich die zu ihnen passenden
Gifte, durch deren Einwirkung also ihre Hyperregeneration ver-
ursacht worden war, zu binden. Da aber die Rezeptoren jetzt frei
sind, d. h. nicht mehr mit den lebenden Zellen in Verbindung
stehen, so kann die toxophore Gruppe des gebundenen Giftes nun
nicht mehr auf jene wirken: das Toxin ist neutralisiert.

Nach diesen Prinzipien erklirt sich uns auch die natiirliche
Immunitit bei gewissen Tierformen, z. B. die der Schildkréten
gegen Tetanusgift. Metschnikoff fand als Ursache dieser Erscheinung,
daf die Schildkrite in keinem Organ Tetanusgift zu binden vermag;
sie ist daher gegen dieses vollig unempfindlich, aber auch unfihig,
Tetanusantitoxine zu erzeugen. Anders erklirt sich die natiirliche
Immunitdt von Hithnern gegen Tetanus. Das Huhn kann Tetanus-
toxin in seinem Zentralnervensystem binden, erkrankt aber nicht,
weil die toxophore Gruppe fiir die Ganglienzellen des Huhnes
nicht giftig ist; die haptophore Gruppe wird aber verankert und
filhrt zur Antitoxinbildung.

Ehrlich unterscheidet dreierlei Arten wvon Rezeptoren. Die
Rezeptoren erster Ordnung bestehen nur aus einer haptophoren
Gruppe; hierher gehoren die Antitoxine. Die Rezeptoren zweiter
Ordnung besitzen auBer der haptophoren auch noch eine zymo-
phore Gruppe, an welche, die speziellc zusammenballende oder
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ausfillende Wirkung dieser Rezeptoren gebunden ist; hierher
gehoren die Agglutinine und Pricipitine. Die Rezeptoren dritter
Ordnung endlich haben zwei haptophore Gruppen; die eine der-
selben (,,cytophile® Gruppe) dient zur Aufnahme bestimmter
hochmolekularer Stoffe, die aber nur dann zersetzt werden kénnen,
wenn sich die zweite haptophore (,,komplementophile‘) Gruppe
mit gewissen, im Blutplasma vorhandenen, fermentartig wirkenden
Stoffen (Komplementen) verbindet. Ist die cytophile Gruppe
nicht gebunden, so tritt auch die Bindung des Komplementes
nicht ein, sondern dieses bleibt frei in der Losung. Wegen des
Begitzes zweier haptophorer Gruppen heiBen diese Rezeptoren
auch Amboceptoren; sie umfassen die Lysine.

Auf der Anwesenheit von Hidmolysinen (samt Komplement)
beruht die Auflosung fremder Blutkorperchen, gegen die die be-
treffenden Hémolysine gebildet worden waren. Wird ein Kaninchen
durch Injektionen mit Hammelblut vorbehandelt, so werden in
seinem Blut spezifische Amboceptoren gegen Hammelblut ent-
stehen. Da im Blut auch stets das notige Komplement vorhanden
ist, so wird derartiges Kaninchenserum ihm zugesetzte Hammel-
blutkérperchen in der Eprouvette auflésen, d. h. die Hiamolyse
tritt ein. Wollen wir also Blutkoérperchen daraufhin untersuchen,
ob sie von einem Hammel (oder von einer nahe verwandten Tier-
species) stammen, so brauchen wir sie nur derart vorbehandeltem
Kaninchenserum zuzusetzen. Die Hémolyse zeigt uns dann den
positiven Ausfall der Reaktion an. Diese Art der Durchfiithrung
wire aber nur fiir Blutkorperchen anwendbar. In der Praxis, wo
es sich ja meist um andere organische Stoffe (Bakterienextrakte,
Prefsifte von Pflanzen, Blutserum usw.) handelt, ist die Methode
daher in dieser Form nicht zu verwenden, sondern wurde hier nur
angefithrt, um das Folgende verstindlicher zu machen. Es bilden
sich ndmlich nicht nur gegen Blutkorperchen, sondern auch gegen
die verschiedensten gelosten Eiweillstoffe neben Pricipitinen auch
komplementbindende Substanzen, also Amboceptoren, die aber
dann freilich keine so augenfillige Wirkung haben wie die Héimo-
lysine. Um den Eintritt einer Reaktion zu erkennen, mufl man
daher hier als Indikator ein hidmolytisches System zusetzen. Die
Untersuchung wird also dann nach folgendem Prinzip durch-
gefithrt. Man bringt die zu untersuchende Eiweifllésung (Serum,
Prefisaft usw.) mit einem entsprechenden Antiserum zusammen,
nachdem man beide inaktiviert, d. h. durch halbstiindiges Er-
wirmen auf 56° vom XKomplement befreit hat. Will man also
beispielsweise feststellen, ob das zu untersuchende Serum von
Weizen oder einer nahe verwandten Art stammt, so wird man als
Antiserum das Blutserum eines Kaninchens verwenden, das durch
wiederholte Injektionen von Weizenextrakt zur Antikoérperbildung
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gegen Weizen angeregt worden war. Dann wird das Komplement
zugesetzt, als welches man frisches Meerschweinchenserum ver-
wendet. Durch Vorversuche mufl zuerst festgestellt werden, welche
Menge von Serum, Antiserum und Komplement notwendig ist,
um die Reaktion vollstindig und ohne UberschuB durchzufuhlen
Als Indikator verwendet man Hammelblutkérperchen, die ge-
wonnen werden, indem man Hammelblut in einem mit Glasperlen
beschickten, sterilen Kolben auffingt und durch kraftiges Schiitteln
defibriniert; die Blutkoérperchen werden dann vom Serum durch
Zentrifugieren getrennt, dreimal in physiologischer Kochsalzlosung
gewaschen und in b5 9Y%iger Aufschwemmung zur Untersuchung
verwendet. Das hdmolytische Serum wird von einem Kaninchen
gewonnen, das durch mehrmalige Injektionen von gewaschenen
Hammelblutkérperchen vorbehandelt worden war. Dieses hdmo-
Iytische Serum wird wieder (wie oben) inaktiviert, so daf es also
kein Komplement mehr enthilt. Die Mischung der Hammelblut-
korperchen mit dem inaktivierten hdmolytischen Serum (,,sensibili-
sierte Blutkorperchen*) muB naturgemif bei Zusetzung von
Komplement durch Losung des Blutfarbstoffes ,,lackfarben‘f
werden. Darauf beruht die Verwendung als Indikator bei der Methode
der ,Komplementablenkung'“ Ist nimlich das zu
untersuchende Serum mit dem Antiserum in Reaktion getreten,
80 ist hierdurch das ganze Komplement gebunden und die Zu-
setzung von sensibilisierten Blutkérperchen kann keine ILack-
farbung ergeben, weil ja kein freies Komplement vorhanden ist.
Daher zeigt uns hier das Fehlen der Hiémolyse den positiven Aus-
fall der Reaktion von Serum und Antiserum an. Ist dagegen diese
Reaktion nicht eingetreten, so ist auch das Komplement frei ge-
blieben und bei Zusetzung des himolytischen Systems wird Hamo-
lyse eintreten; ihr Eintritt ist also ein Zeichen fiir den negativen
Ausfall der Reaktion zwischen Serum und Antiserum. Mit Hilfe
dieses Verfahrens der Komplementablenkung glaubt Bruck auch
das Eiweill verschiedener Menschenrassen unterscheiden zu kénnen.
Seine Ergebnisse wurden aber von anderen Iorschern nicht be-
statigt. Das Verfahren enthalt infolge seiner iibergroflen Empfind-
lichkeit viele Fehlerquellen und diirfte deshalb weniger geeignet
sein, Fragen der Systematik und Phylogenie zu losen.

Wir haben also gesehen, dafl durch Einfithrung organischer
Fremdkorper eine Verdnderung des physiologisch-chemischen Ver-
haltens eintritt. Dies wird in ganz allgemeinem Sinne als Allergie
bezeichnet. Die Allergie braucht jedoch keineswegs immer sogleich
mit Erhohung der Widerstandstihigkeit einzusetzen, sondern wird
zumeist durch ein Stadium der Uberempfindlichkeit, das man als
nAnaphylaxie‘ bezeichnet, eingeleitet. Auch diese kann man fiir
die proteologische Untersuchung verwerten. Man verwendet hierzu
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Meerschweinchen, die eine einmalige Injektion wvon 0'005 bis
0'5 em?® fremden Serums erhalten haben. Macht man 30 bis 50 Tage
nach dieser ,,Sensibilisation‘‘ eine neuerliche Injektion von 1 bis
2 em?® des gleichen oder eines nahe verwandten Serums, das man
vorher inaktiviert und auf Korpertemperatur erwirmt, so treten
beinahe sofort schwere Erscheinungen auf, Kollaps, Kriampfe und
vor allem ein stets nachweisbares Sinken der Korpertemperatur.
Auf diese Weise 146t sich dann leicht feststellen, ob das spiter
injizierte, zu untersuchende Serum mit dem der ersten Injektion
nahe verwandt ist oder nicht. Die hohe Spezifitit der Anaphylaxie-
reaktion 148t -sie fiir die Vergleichung nahe verwandter Arten oder
Rassen als geeignet erscheinen. So kam Glock auf diesem Wege zu
Ergebnissen iiber die verwandtschaftliche Stellung verschiedener
Hiithnerrassen, Liihning gelang die systematische Einordnung von
Schweinerassen. Andrerseits diirfte die Bedeutung dieser Reaktion
sich auf die Fille naher Verwandtschaft beschrianken, wihrend die

Pracipitinreaktion die klassische Methode fiir die
Zwecke der Systematik und Phylogenie bleibt. Auf die rein tech-
nische Durchfiilhrung derartiger Untersuchungen brauche ich hier
nicht einzugehen. Einerseits ist dariiber schon in diesem Hand-
buche eine zusammenfassende Darstellung von Mollison versffent-
licht worden, und andrerseits liegt diese aufBlerhalb des Rahmens
der phylogenetischen Methodik. Denn fiir die Phylogenie handelt
es sich nicht darum, wie im einzelnen die experimentelle Priifung
vorgenommen werden mul, sondern darum, in welcher Weise die
Ergebnisse der serologischen Untersuchung fiir die stammes-
geschichtliche Forschung methodisch verwendet werden sollen.
Diese Frage mull ich hier darum doch noch der Vollstindigkeit
wegen erortern, da sie mit einen wesentlichen Bestandteil der
phylogenetischen Methodik bildet; ich werde mich dabei allerdings
moglichst kurz fassen. In bezug auf ihre Verwendung auf zoologi-
schem Gebiete sei auf die erwidhnte Arbeit von Mollison und die
dort zitierte Literatur verwiesen; auf botanischem Gebiete kommen
vor allem die Arbeiten von Gohlkesowie von Mez und seiner Schule?)
(im botanischen Archiv, Konigsberg) in Betracht; ein allerdings
schon weiter zuriickliegendes Sammelreferat iiber dieses Gebiet hat
iibrigens auch Janchen gegeben.

Das Wesen der Untersuchung besteht darin, daB sie uns zeigt,
daB verwandten Arten bestimmte EiweiBstoffe gemeinsam sind,
die sich nirgends wieder in der Tier- und Pflanzenwelt finden.
Dies ist von grofBter phylogenetischer Wichtigkeit; denn ,,das
Eiwei, das ein Lebewesen von seinen Vorfahren geerbt hat, ist
gewissermaflen ein PafB, auf dem die unendlich komplizierten Er-

1) Alexnat, Hoeffgen, Kirsiein, Kohz, Lange, Malligson und Worseck.
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innerungszeichen aller seiner Vorfahren eingetragen sind.... So
steht die proteologische Untersuchung der gesamten morphologischen
als mindestens gleichwertig gegeniiber, und beide werden den gréBten
Nutzen davon haben, daBl sie ihre Ergebnisse gegenseitig kon-
trollieren. Darum wird der Biologe, der den verwandtschaftlichen
Zusammenhingen der Tierwelt nachspiirt, neben den morphologi-
schen Methoden auch die proteologischen heranziehen‘* (Mollison).

Es handelt sich also bei der Pricipitinreaktion darum, einen
Niederschlag des zu untersuchenden Blutes mit einem durch ent-
sprechende Vorbehandlung erhaltenen Antiserum festzustellen.
Die Verwendbarkeit der Methode fiir die phylogenetische Forschung
beruht darauf, daB die Précipitation in hohem Grade spezifisch
ist, d. h. sie tritt bei geeigneter Versuchsanordnung nur mit dem
Blute der zur Vorbehandlung verwendeten Tierart ein. ,,Die
Spezifitat der Reaktion ist jedoch nicht absolut, sondern nur relativ,
denn bei entsprechender Versuchsanordnung entsteht der Nieder-
schlag nicht nur im Blute der zur Vorbehandlung verwendeten
Tierart, sondern auch in dem Blute der mit ihr verwandten Arten,
und zwar um so stirker, je ndher die Verwandtschaft. Zum Beispiel
liefert ein durch Vorbehandlung eines Kaninchens mit Menschen-
blut erzeugtes Antiserum, kurzweg Menschenantiserum genannt,
einen Niederschlag nicht nur im Blute des Menschen, dem homo-
logen Blute, sondern auch der iibrigen Primaten, also heterologen
Blutsorten, und zwar fillt dieser Niederschlag im Blute der Anthro-
pomorphen (Menschenaffen) stirker aus, als in dem eines Cyno-
morphen (niederen Affen). Diese Erscheinung 148t sich zur Priifung
der systematischen Stellung einer Tierart verwenden‘‘ (Mollison).

Bei Wirbeltieren wird man ja im allgemeinen Blutserum fiir
die Untersuchung verwenden. Bei niederen Tieren und Pflanzen
ist man aber auf PreBsifte u. dgl. angewiesen und da handelte es
sich zunichst darum, festzustellen, ob die Reaktion davon un-
abhidngig ist, von welchen Organen der Prefisaft gewonnen wurde.
Diesen Nachweis haben Magnus und Friedenthal (1907) erbracht.
Sie stellten sich hierzu ein Roggensamenimmunserum und ein
Roggenpollenimmunserum her und priiften mit diesen beiden
Roggensamenextrakt, -Pollenextrakt, -Wurzelextrakt und -SproB8-
extrakt. Es konnte dabei der Nachweis erbracht werden, dafl in
allen Fillen der charakteristische Niederschlag eintrat, womit also
die von den verwendeten Organen unabhingige Artspezifitit der
Reaktion erwiesen war. Samenextrakt von Weizen und Gerste
gab nur mit dem Roggensamenimmunserum eine sehr deutliche
Tribung, dagegen keine mit dem Roggenpollenimmunserum. Hafer-
samenextrakt gab tiberhaupt keinen Niederschlag. Dadurch ist
gezeigt, daB Weizen und Gerste mit Roggen nahe verwandt sind,
Hafer aber nicht. Wihrend namlich bei derselben Species der
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Niederschlag unabhingig vom verwendeten Organ eintritt, zeigte
er sich bei den davon verschiedenen, aber doch noch nahe stehenden
Arten nur mit dem Extrakt aus dem homologen Organe, bei dem
phylogenetisch fernestehenden Hafer iiberhaupt nicht. — In #hn-
licher Weise erbrachten die beiden genannten Forscher den Beweis.
fiir die ndhere Verwandtschaft der Hefe mit den Ascomyceten
(Tuber) durch den eintretenden Niederschlag, wihrend PreBsaft
aus Basidiomyceten (Agaricus) damit keinen Niederschlag ergab.

Von groBter Wichtigkeéit fiir die phylogenetische Methodik
ist es aber nun, durch die Reaktion auch den G r a d der Verwandt-
schaft zu ermitteln. Wir haben ja gesehen, daf ein wm so reichlicherer
Niederschlag entsteht, je naher die Verwandtschaft ist oder mit
anderen Worten: die artspezifischen EiweiBle zweier Arten sind
einander um so ahnlicher, je ndher die beiden Species miteinander
verwandt sind. ,,Da liegt der Gedanke nahe, daBl mit jeder morpho-
logischen oder physiologischen Anderung einer Art oder Rasse
neue Einheiten der EiweiBstruktur auftreten, die wahrscheinlich
auch die Ursachen jener dulleren Lebenserscheinungen sind. Um
fiir solche Einheiten einen kurzen Namen zu haben, bezeichnen
wir sie als Proteale. Wenn diese Proteale ganze Molekiile wiren,
so miiBte es moglich sein, aus einem Serum die Einheiten der auf-
einanderfolgenden stammesgeschichtlichen Stufen durch fraktio-
nierte Pricipitation nacheinander auszufillen. Man konnte z. B.
erwarten, aus dem Serum des Menschen durch ein gegen niedere
Affen gerichtetes Antiserum das artspezifische Eiweil jener auszu-
fillen, so daf die spezifischen Proteale des Menschen und der héheren
Affen iibrig bleiben. Das gelingt jedoch nicht. Der Rest des Menschen-
serums nach Ausfiliung mit Makakenantiserum ergibt auf Zusatz
von Menschenantiserum keinen Niederschlag mehr. Es sind also
durch das Makakenantiserum alle précipitierbaren Molekiile zu
Boden gerissen worden. Das 148t darauf schlieen, daB die spezi-
fischen Proteale des Menschen in den gleichen Molekiilen liegen wie:
die des Makaken, dafl sie Atomgruppen innerhalb eines Molekiiles
sind‘“ (Mollison). Durch Vorsittigung eines Serums mit hetero-
logem Antiserum kommen wir also zu keinem Resultat beziiglich
der Feststellung des Verwandtschaftsgrades. Inwieweit die um-
gekehrte Methode, die Vorsittigung eines Antiserums mit einem
heterologen Serum und Nachsidttigung mit dem homologen Serum
fiir diesen Zweck Erfolg hat, bedarf noch der Nachpriifung. Ver-
mutlich ist der bessere Weg, wo es sich um Unterscheidung und
systematische Einordnung nahe verwandter Tiere handelt, als
pracipitinlieferndes Versuchstier ein beiden niher verwandtes
Tier zu wihlen. So konnte Glock die Stellung verschiedener Hithner-
rassen zueinander durch Immunisierung von Perlhiithnern kliren,
Liihning die verwandtschaftlichen Beziehungen von Schweine-
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rassen durch die von Uhlenhuth zuerst angewandte ,,gekreuzte‘
Immunisierung (A gegen B, B gegen A). Uberhaupt sind die von
verschiedenen Versuchstieren gelieferten Antisera nicht gleich-
artig und daher ist die Wahl des Versuchstieres stets von grofiter
Bedeutung. Uhlenhuth hat gezeigt, dafl mit Hasenblut vorbehandelte
Hithner ein ganz allgemeines Leporidenantiserum liefern, wahrend
das Antiserum ebenso vorbehandelter Kaninchen ganz speziell
gegen Hasenblut gerichtet war. ,,Der Grund ist leicht einzusehen.
Das Versuchstier kann Antiproteale nur gegen diejenigen Proteale
bilden, die es in seinem eigenen Eiweill nicht besitzt. Nun hat
das Huhn mit dem Hasen nur diejenigen Proteale gemeinsam,
die schon vor der Abspaltung der Vogel und Sidugetiere von den
Reptilien auftraten. Das Kaninchen dagegen enthilt alle Proteale
eines primitiven Leporiden; fremd sind ihm nur die speziellen
Proteale des Hasen. Auf solche Weise erklart sich auch, dafl aus
dem Kaninchen gewonnene Antisera die Unterscheidung sehr nahe
verwandter Nagetiere, wie Maus und Ratte, ermoglichen.** (Mollison.)

Abgesehen von der Wahl des Versuchstieres kommt es vor
allem auf die Stérke der Reaktion an. Diese kann aus der Menge
des Niederschlages bestimmt werden, die in einer gegebenen Menge
von Serum entsteht; dabei bieten die absoluten Mengen der Nieder-
schlige kein Interesse, sondern nur ihr Verhiltnis zueinander. Die
Niederschlagsmenge der homologen Reaktion wird gleich 100
gesetzt und die der heterologen Reaktionen somit in Prozenten der
homologen ausgedriickt. — Man kann die Stirke der Reaktion auch
dadurch bestimmen, daBl man die stidrkste Verdiinnung feststellt,
bei welcher die Tritbung eben noch bemerkbar ist. Die homologe
Reaktion wird natiirlich noch in Verdiinnungen bemerkbar bleiben,
bei welchen die heterologen schon nicht mehr sichtbar sind.

Mit Hilfe der Pricipitinreaktion hat zuerst Friedenthal die
nahe Verwandtschaft des Menschen mit den Menschenaffen nach-
gewiesen. Seine Ergebnisse sollen hier kurz besprochen werden,
weil sie uns gleichzeitig zeigen, in welcher Weise diese Methode
im speziellen Fall durchgefithrt wird. Das Serum von Kaninchen,
die mit Pavianserum vorbehandelt worden waren, ergab mit dem
Blute verschiedener Pavianarten einen reichlichen Niederschlag
und in gleicher Weise reagierte das Blut von Makaken und von
Colobus guereza. Mit dem Blute des Menschen und der Menschen-
affen ergab dieses Serum dagegen keine Fiallung, wenn bei der
Vorbehandlung die Einspritzungen von Pavianserum nicht allzu
lange fortgesetzt worden waren. Injiziert man aber einem Kaninchen
unaufhoérlich in kurzen Intervallen Pavianserum, so kann — wenn
das Versuchstier nicht frither zugrunde geht — auch mit Menschen-
blut eine Fillung erzielt werden. Auch in diesem Falle verhilt
sich das Blut der Menschenaffen genau wie Menschenblut, d. h. es



Die Methoden der phylogenectischen Forschung 4717

ergibt eine deutlich schwichere Reaktion als das Blut der cyno-
morphen Affenarten. Je linger man die Injektionen von artfremdem
Blut bei der Vorbehandlung fortsetzt, um so stdrker, allgemeiner
und weniger spezifisch wird die Pricipitationskraft des Serums.
Auf solche Weise lassen sich Gruppensera gewinnen, die schon auf
recht weitgehende Verwandtschaft reagieren. Nwutall hat in grol8
angelegten Versuchen diese Tatsache zur Ermittlung der phylo-
genetischen Verwandtschaft der verschiedensten Gruppen heran-
gezogen. Er fand dabei beispielsweise — ganz in Ubereinstimmung
mit unseren stammesgeschichtlichen Erkenntnissen — dalBl Vogel-
antiserum von groBler Féllungskraft auch noch mit Reptilienblut
einen Niederschlag ergibt, nicht aber mit Siugerblut.

Besonders wertvolle Anhaltspunkte fiir die phylogenetische
Forschung ergeben uns wechselseitige Reaktionen, da wir aus diesen
nicht nur den Verwandtschaftsgrad der beiden zum Versuch ver-
wendeten Arten entnehmen konnen, sondern gleichzeitig auch,
welche von ihnen der gemeinsamen Stammform proteologisch
noch nihersteht. ,,Versetzt man gleiche Mengen von Menschen-
serum einmal mit Menschenantiserum und einmal mit Makaken-
antiserum und andrerseits gleiche Mengen von Makakenserum
einmal mit Makakenantiserum und einmal mit Menschenantiserum
(alles in isodetischen Mengen) und driickt die Niederschlagsmengen
der heterologen Reaktionen in Prozenten der homologen aus, so
zeigt sich, daBl Menschenantiserum im Makakenserum einen im
Verhiltnis zur homologen Reaktion viel betrdchtlicheren Nieder-
schlag hervorbringt als umgekehrt das Makakenantiserum im
Menschenserum. Die Tatsache erklirt sich offenbar dadurch, daB
beim Menschen als der hoher differenzierten Art durch das Auf-
treten neuer Proteale die primitiven Primatenproteale, die auch
der Makak besitzt, an Menge zuriickgetreten sind, wiahrend sie im
Pricipitogen des Makaken noch einen gréofieren Raum einnehmen.
Ahnlich verhalten sich wechselweise Reaktionen zwischen Schim-
pange und Makak. Die dem gemeinsamen Stamme ndherstehende
Art von zweien besitzt demnach die beiden Arten gemeinsamen
Proteale in groBerer Menge.** (Mollison.)

Die Tatsache, dall Mensch und Menschenaffe miteinander
niher verwandt sind als mit den Cynomorphen, konnte weiters
auch noch dadurch erwiesen werden, daBl Menschenblut die Blut-
korperchen der Menschenaffen nicht zur Loésung bringt, wihrend
die Blutkorpérchen der Cynomorphen aufgelost wurden. ,,Injiziert
man ferner frisches defibriniertes Menschenblut einer cynomorphen
Affenart, so wird ein geringer Bruchteil des eingefithrten Himo-
globins durch den Harn ausgeschieden, wihrend groBere Mengen
defibrinierten Menschenblutes von einem anthropomorphen Affen
vertragen wurden. Diese Versuche zeigen, daBl im Menschenblut-
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serum blutkorperchenlosende Stoffe, wahrscheinlich Fermente,
vorhanden sind, welche die Blutkérperchen der cynomorphen
Affen in vielen Fillen angreifen, die der anthropoiden Affen dagegen
nicht‘* (Friedenthal). Endlich zeigte noch Griinbaum, dal bei Vor-
behandlung von Kaninchen mit dem Blute von Gorilla, Orang-Utan
und Schimpanse die mit dem Blut der Menschenaffen erzeugten
Fillungen nicht von den mit Menschenblut erzeugten zu unter-
scheiden waren.

So verspricht die serologische Methode, die ja noch sehr jung
ist und daher naturgemiB bis nun erst fiir vereinzelte Fille in
Anwendung gebracht wurde, sehr wertvolle Aufschliisse in stammes-
geschichtlicher Beziehung. Freilich mu8 dabel immer wieder betont
werden, daB alle die verschiedenen, im vorausgehenden besprochenen
Methoden der phylogenetischen Forschung stets in engster Zu-
sammenwirkung angewendet werden miissen und dall nur unter
gleichzeitiger Beniitzung aller dieser Methoden ein befriedigendes
und gesichertes Ergebnis erzielt werden kann. Um darzulegen, in
welcher Weise alle diese Methoden miteinander in Verbindung
gebracht werden miissen, will ich dies fiir ein Beispiel ndher durch-
fiilhren. Ich wihle hierzu die Entwicklung des Menschen, da ja
dieses Problem ganz besonders interessiert und eben darum auch
eine besonders griindliche Durcharbeitung erfahren hat.

ANHANG.
Anwendung der besprochenen Methoden auf den Menschen.

Schon die ontogenetische Methode gibt uns iiber den
Platz des Menschen im zoologischen System klaren AufschluB.
Die erste Anlage des Embryos beweist uns, da8 wir es hier mit einem
Deuterostomier zu tun haben, und zwar speziell mit einem Chor-
donier; denn zuerst wird eine elastische Korperachse aus Chorda-
gewebe angelegt, die spiter durch Knorpel und schlieflich durch
Knochen ersetzt wird. Dafl die urspriinglichen Wirbeltierahnen
des Menschen wasserbewohnende, kiemenatmende Tiere gewesen
sein miissen, zeigt uns die Anlage von Kiemenbogen und Kiemen-
spalten beim Embryo, die als solche niemals in Funktion treten.
Durch die Amnionbildung wird der Mensch den Amnioten zu-
gewiesen und wegen der Placentabildung muB er hier wiederum
zu den hoheren Sidugetieren gestellt werden. Damit steht auch der
Besitz eines gutentwickelten Schwanzes und eines Haarkleides
(Lanugo) beim menschlichen Embryo in vollem Einklange. Bei
Besprechung der teratologischen Bildungen haben wir gesehen,
daBl dieses palingenetische Merkmal des Haarkleides ausnahms-
weise auch beim Erwachsenen als Hemmungsbildung erhalten
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bleiben kann (Fig. 39). Andere teratologische Erscheinungen,
die gelegentlich beim Menschen auftreten, wie Hyperdaktylie,
Hyperphalangie, Sirenenbildung usw., haben keinerlei stammes-
geschichtliche Bedeutung, wie bereits oben im teratologischen
Abschnitte dargelegt wurde.

Innerhalb der héheren Siugetiere wird dem Menschen durch
die Blutreaktion seéin Platz bei den Anthropomorphen an-
gewiesen. Damit stimmt auch die morphologische Untersuchung
vollstindig iiberein. Wenn wir die Altweltsaffen (Catarrhinen)
in zwei Gruppen: Schwanzaffen (Cynomorphen), mit Backen-
taschen, &dullerem Schwanz, groBen GesdBschwielen, Placenta
bidiscoidalis und zwei Schwanzwirbeln, und Anthropomorphen
(Menschenaffen), ohne Backentaschen, ohne #uBeren Schwanz,
mit Placenta monodiscoidalis und vier bis fiinf Sacralwirbeln, ein-
teilen, so miissen wir dem Menschen auch aus morphologischen
Griinden seinen Platz bei den Anthropomorphen anweisen. ,,Mit
dieser Einteilung erledigt sich fiir den zoologischen Syste-
matiker die Frage, ob der Mensch vom Affen abstammt, ganz von
selbst. Ebensowenig wie fiir irgendein anderes Glied der Ordnung
der Primaten oder Affen besitzt fiir die Gattung Homo sapiens die
Frage nach der Abstammung von einem Affen einen Sinn, da der
Mensch heute noch morphologisch zu den Affen gerechnet werden
mufB. In den meisten Fédllen wird mit der Frage nach der Abstam-
mung des Menschen vom Affen der Sinn verbunden, daf man
wissen mochte, ob die Vorfahren der heutigen Menschen vollig
das Aussehen einer der heute lebenden Affenarten — etwa das
des Gorilla — besessen haben sollten und in diesem Sinne laBt
sich die Frage freilich verneinen, da keine der heute lebenden
Tierarten von einem mit den jetzt lebenden Tieren vollig identischen
Wesen abstammen wird. (Friedenthal.)

Ganz dasselbe Resultat wie die serologische Methode liefert
uns auch die biologisech e, und zwar durch Untersuchung der
Parasiten. Wihrend n#amlich die niederen Affen nur Liuse aus
den Gattungen Pedicinus und Phthirpedicinus beherbergen, ist
fiir den Menschen die Gattung Pediculus charakteristisch, die
sonst nur noch auf Menschenaffen (Orang-Utan und Gibbon)
vorkommt und auBerdem auch auf dem siidamerikanischen Genus
Ateles, was deswegen besonders erwihnenswert ist, weil Friedenthal
schon vorher darauf hingewiesen hat, ,,daB nach den Befunden
der Blut- und Haarvergleichung die Gattung Ateles systematisch
in die Ndhe der Menschenaffen geriickt werden miisse* (Fahrenholz).

Den wesentlichsten morphologischen Unterschied
zwischen Mensch und Menschenaffen bildet der Bau des FuBes.
Wahrend die Anthropomorphen einen Kletterfull besitzen, ist der
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Mensch seinem FufBbau nach ein typischer Sohlengédnger. Wir
haben bereits im morphologischen Teile einige Beispiele von
Plantigradie unter den Sidugetieren kennengelernt und haben
dort gesehen, daB die Béren primir plantigrad geblieben sind,
wihrend uns der FufBlbau von Diprotodon deutlich zeigte, daB
dieses Tier von Vorfahren abstammen multe, bei denen in An-
passung an die kletternde Lebensweise die Grofzehe opponierbar
wurde und in allmihlicher Reduktion begriffen war. Auch der
Hand- und FuBbau des Menschen gibt uns iiber die Bewegungsart
seiner Vorfahren verlifBliche Anhaltspunkte. Der Full des Menschen
bildet ein Gewolbe und unterscheidet sich dadurch deutlich von
dem Plattfull des Béren. Auch der Handbau zeigt uns deutlich,
dafB die Vorfahren des Menschen arboricol waren. Die menschliche
Hand erinnert in den Proportionen der Finger und in der Stellung
derselben ungemein an den Hinterfull einer Beutelratte und erweist
sich in der Opponierbarkeit des Daumens als eine Greifhand. Kein
Affe besitzt mehr eine so primitive Greifhand wie der Mensch.
Am Fub ist die Grofizehe sehr méchtig entwickelt und weitaus die
kriftigste von allen; dies zeigt uns, dafl die Vorfahren des Menschen
eine Kletteranpassung besessen haben miissen, bei der die GroB-
zehe schon betrdchtlich verstirkt war. Denn sonst hétte die An-
passung an das Schreiten zu einer Verstirkung der mittleren Zehen
gefithrt, oder — wenn bei den Vorfahren schon eine opponierbare,
aber in Riickbildung begriffene Grofzehe vorhanden gewesen
wire — zu einem FuBlbau wie bei Diprotodon. Die Ahnen des
Menschen miissen somit einer Anpassungsstufe entsprochen haben,
wie sie uns heute durch den Halbaffen Indris reprisentiert wird.
Auch hier ist die GroBzehe sehr lang und stark gebaut; auBerdem
dhneln die Indrisinen dem Menschen auch durch die Opponierbarkeit
von Daumen und Groflzehe, durch die relative Linge der Hinter-
extremititen und durch die Reduktion des Schwanzes. Natiirlich
diirfen wir aber die Indrisinen durchaus nicht als die Stammgruppe
des Menschen betrachten; aber diese Gruppe zeigt uns die An-
passungsstufe, welche die Ahnen des Menschen einst durchlaufen
haben miissen. Keinesfalls kann der Hand- und Fufbau der heutigen
Affen als Ausgangspunkt fiir die vom Menschen eingeschlagene
Entwicklung angesehen werden. Die Affen sind ausnahmslos an
das Schwingklettern angepalit, nicht an das Greifklettern: sie
umklammern die Aste nicht, sondern hiingen sich daran an. Die
Folge davon ist die sekundire Reduktion des Daumens und der
GroBzehe und die gleichzeitige Verlingerung der Arme. Diese
Anpassung ist besonders deutlich beim Schimpanse und Gibbon
ausgeprigt und hat bei Colobus und Ateles den hoéchsten Grad
erreicht. Auch treten die Menschenaffen, wenn sie sich ausnahms-
weise auf dem Boden fortbewegen, niemals mit ganzer Sohle auf,
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sondern stets auf dem &Hulleren Fufrande (in Varusstellung); nur
der Gibbon bewegt sich auf dem Boden plantigrad weiter, wobei
die Zehen sehr stark nach auswarts gedreht werden und die ziemlich
reduzierte GroBzehe fast senkrecht zur Achse der iibrigen Zehen
steht. Die Spezialisation des Gibbonfules ist so weit vorgeschritten,
daf nicht daran gedacht werden darf, in einem gehenden Gibbon
das Bild des Menschenahnen zu erblicken; keinesfalls kann die
Reduktion der Grofizehe bei den Vorfahren des Menschen schon
so stark gewesen sein wie heute beim Gibbon. DaB die GroBzehe
beim Menschen auch jetzt noch immer in progressiver Entwicklung
begriffen ist, zeigt der Umstand, daf nicht nur auf sehr alten
Bildwerken, sondern auch auf solchen aus hellenistischer und spit-
romischer Zeit die zweite Zehe noch linger als die erste und von
ihr durch einen auffallend tiefen Einschnitt getrennt ist. Dieselbe
Erscheinung findet sich nach Abel iibrigens gelegentlich auch noch
beim rezenten Menschen, so besonders bei siebenbiirgischen Ru-
méinen. Jedenfalls ist die groBere Linge der zweiten Zehe und der
tiefere Spalt zwischen den beiden ersten Zehen als primitives
Merkmal gegeniiber dem heutigen Menschen anzusehen. Damit
allein schon ist die Anschauung von Klaatsch widerlegt, der die
Verstdrkung der GroBzehe durch das Klettern auf groBen, einzeln
stehenden Biumen erkldren wollte. Vielmehr hat das einfache
Schreiten auf ganzer Sohle diese Verstdrkung herbeigefiihrt. Dies ist
auch durch ein Experiment erwiesen; als ndmlich einem Manne wegen
Erkrankung der Grofizehe dieselbe amputiert werden mufte, zeigte
sich spater, dafl sich bei ihm mit der Zeit die zweite Zehe, die
nun die Funktion der GroBzehe tibernommen hatte, progressiv
weiterentwickelte und schliefllich die GréBe und Stédrke einer
normalen GroBzehe annahm. Dieser Fall beweist uns aufs klarste,
da die Entwicklung der Grofizehe durch direkte Bewirkung
infolge des plantigraden Ganges verursacht sein muf.

Uber den wirklichen Verlauf der Stammlinien kann uns aber
natiirlich nur die palaeontologische Forschung Aufschiuf
geben, und tatsichlich sind wir heute iiber die Abstammung des
Menschen auf Grund fossilen Materials schon recht gut unter-
richtet. Wir haben im palaeontologischen Teile gesehen, dafl die
Insektenfresser als die relativ urspriinglichsten unter den heute
lebenden Placentalsiugern betrachtet werden miissen und daB
sie durch die fossilen Pantotheriiden mit den Beuteltieren liicken-
los verbunden sind. Von insektivoren Vorfahren sind die meisten
iibrigen Placentalgruppen, und so auch die Primaten, abzuleiten.
Die urspriinglichsten Primaten haben sich noch so viele primitive
Charaktere bewahrt, dafl ihre Abgrenzung gegeniiber den Insekten-
fressern Schwierigkeiten bereitet. So werden die Myxodontiden
und Hyopsodontiden von manchen Forschern schon zu den Halb-
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affen, von anderen (Schlosser) dagegen mnoch zu den Insekten-
fressern gerechnet. Die #ltesten Halbaffen (Mesodonta,
Fig. 46) sind durch ihre primitive Beschaffenheit der Schneide-,
Eck- und Mahlzihne ausgezeichnet. Hierher gehoren alle Primaten
des nordamerikanischen Eocdns, sowie auch die rezente Gattung
Tarsius. Die élteste Geschichte der Primaten fillt somit zweifel-
los auf mnordamerikanischen Boden, da die Stammgruppe der
Mesodonten in Europa nur spirlich vertreten war, wihrend
in Nordamerika relativ zahlreiche Reste aus dieser Gruppe
vorliegen. Zweifellos waren jene alten Vorfahren des Menschen
Nachttiere, wie auch heute noch Tarsius und viele andere
Halbaffen. Auch hat sich der Mensch bis heute noch jenen
Bau der Augenhohlen bewahrt, wie er fiir néchtliche Sdugetiere
charakteristisch ist. Solche haben namlich ausnahmslos grofe
Augenhohlen, welche nach vorn gerichtet sind, weil sie perspekti-
“visech sehen miissen; die meisten Tagsdugetiere haben geitliche

Fig. 46. Tetonius homunculus. Links Schédel, rechts Kopfrekonstruktion.
(Aus Abel.)

Augen und koénnen nicht perspektivisch sehen. Die Primaten
miissen somit urspriinglich Nachttiere gewesen sein (Fig. 46);
-die gleiche Anpassung an perspektivisches Sehen finden wir ja
auch bei den Katzen und Eulen wieder. Auch hatten die dltesten
fossil bekannt gewordenen Menschenarten noch viel grofere Augen-
hohlen als der rezente Mensch.

Von mesodontendhnlichen Vorfahren aus ist die Speziali-
sation in zwei Hauptstimmen weitergeschritten. Bei den Lemuri-
-den, die mit den Mesodonten durch Adapis (Fig. 47) und ver-
wandte Formen verbunden sind, wurden die Schneide- und
Eckzdhne spezialisiert, wihrend die Mahlzihne meist primitiv
blieben. Im Gegensatz dazu stehen die Anthropoiden (oder
Pithekoiden, Affen), bei denen die Schneide- und Eckzihne
primitiv geblieben sind, wihrend sich die Mahlzidhne spezialisierten.
Diesem Stamm gehort auch der Mensch an. Nach dem Untergang
der Landbriicke zwischen Nord- und Siidamerika haben sich im
letztgenannten Kontinent die Affen selbsténdig und unabhingig
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weiterentwickelt, ganz wie wir dies frither schon fiir die Xenarthren
und verschiedene Huftierstimme gesehen haben. Die verschiedenen
von Ameghino aus Silidamerika als Ahnen des Menschen be-
schriebenen Formen konnen also keinesfalls als solche in Betracht
kommen, sondern gehdren zum Teil den Halbaffen (z. B. Tetra-
prothomo), zum Teil den Neuweltsaffen (Platyrrhinen; z. B. Ho-
munculus) an. Die Weiterentwicklung des Hauptstammes verlegte
sich dagegen um diese Zeit (Mittel- und Obereozin) zunichst nach

Fig. 47. Schidel von Adapis parisiensis.
(Nach Filhol aus Abel.)

Europa und griff spiter (bis zum Mittelmiozin) auch nach Afrika
itber. Hier hat sich der Stamm in die beiden Gruppen der Hunds-
affen (Cynomorphae) wund! Menschenatfen (Anthropomorphae)
geteilt. Zu den ersteren gehort der unterpliozéine Mesopithecus
pentelicus, der schon 1838 entdeckt wurde und damals ais der

Fig. 48. Unterkiefer von Propliopithecus haeckeli.
(Nach Schlosser aus Abel.)

erste fossile Affe groBes Aufsehen erregt hat. Er hat aber mit der
Ahnenreihe des Mengschen natiirlich gar nichts zu tun.

| Der dlteste und primitivste Menschenaffe ist aus dem Unter-
oligozin von Agypten bekannt geworden (Propliopithecus
haeckeli, Fig. 48). Er ist wohl als die gemeinsame Stammform
der Menschenaffen und des Menschen zu betrachten. Ihm stand
der miozéine Pliopithecus noch sehr nahe, der in die Verwandtschaft
der Gibbons (Hylobates) gehért und sich von ihmen durch die

Abderhald en, Handbuch der biologischen Arbeitsmethoden, Abt. IX, Teil 3. 32
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bedeutendere Hohe des Unterkiefers unterscheidet. Ebenso wie
Pliopithecus haben wohl auch Palaeopithecus und Neopithecus
keine direkten verwandtschaftlichen Beziehungen zum Menschen.
Allerdings besitzen die Molaren des ersteren eine gewisse Ahnlichkeit
mit denen des Menschen; trotzdem scheint Palaeopithecus nicht
der Ahnenreihe des Menschen, sondern der des Schimpansen
anzugehoren, wihrend Neopithecus wahrscheinlich mit dem Gorilla
verwandt ist. Am ehesten kommt fiir die Ableitung des Menschen
Dryopithecus (Fig. 49) in Betracht. Diese Gattung ist
aus dem Miozin und Unterpliozidn von Europa und Ostindien in
mehreren Arten bekannt geworden. Sie zeigt unter allen Anthropo-
morphen die groBte Menschenéhnlichkeit. Der Unterkiefer macht
allerdings einen sehr tierischen Eindruck; aber es kann kein Zweifel
sein, daB er erst postmortal deformiert und seitlich zusammen-
gedriickt wurde. Denn bei ihm konvergieren die Zahnreihen nach

Fig.49. Unterkiefer von Dryopithecus; links von der
(Nach Gaudry aus Abel.)

hinten, wihrend sie bei allen Tieren schon aus mechanischen
Griinden nach vorn konvergieren miissen. Durch diese nachtrigliche
Deformation wird also eine allzu tierdhnliche Schnauze vorgetduscht.
Wir diirfen daher die Ldnge der Schnauze und die Schmalheit
des fiir die Zunge zu Gebote stehenden Raumes nicht als Argument
gegen die Abstammung des Menschen von dryopithecusartigen
Vorfahren ansehen, da uns der Kiefer eben nicht in seiner natiir-
lichen Form erhalten ist. AuBerdem ist von Dryopithecus noch
ein Oberarmknochen aus den Pyrenden bekannt geworden und
Branco und Schlosser haben nachgewiesen, dall derselbe nicht
zum Klettern gedient haben kann wie bei den heutigen Menschen-
affen; also liegt hier auch in dieser Beziehung ein Ubergang zum
Menschen vor. In die Verwandtschaft von Dryopithecus gehort wohl
auch der als Paidopithex rhenanus beschriebene Oberschenkel-
knochen, der zuerst von Schleiermacher einem zwolfjahrigen Madchen
zugeschrieben worden war; erst Kaup stellte die Affennatur des
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Restes aufler Zweifel. Dieser Oberschenkel gehorte aber zweifellos
einem Anthropomorphen an, der schon einen bis zu einem gewissen
Grad aufrechten Gang besaf und stellt den Ubergang zu der
Oberschenkelform des Neandertalmenschen dar. Auch die Zihne
von Dryopithecus sind aulBerordentlich menschenihnlich wund
wurden frither stets mit Menschenzéhnen verwechselt, unterscheiden
sich von denselben aber durch den Besitz eines Basalbandes und
ihre kriftige Runzelung. Das Basalband fehlt Menschenzidhnen
stets (auBer bei gewissen rhachitischen Zahnverianderungen); auch
sind bei den hoherstehenden Rassen die Zihne glatt, wihrend
sich bei den niedrigsten (Weddas und Australier) allerdings noch
eine Runzelung angedeutet findet; am stirksten waren die Runzeln
bei dem Menschen von Krapina. Unter allen Dryopithecus-Arten
zeigt der Zahn von D. darwini die grofite Menschenahnlichkeit;
bei ihm war die Form der Runzeln ganz auffallend der der Krapina-
rasse dhnlich. Eine Zwischenstellung zwischen Dryopithecuszihnen
und denen des Menschen nimmt anscheinend der Zahn von
Griphopithecus ein, der zwar noch ein Basalband, aber keine
Runzeln mehr besafl. Auch der aus dem Unterpliozin stammende,
als Anthropodus brancoi bezeichnete Zahn scheint schon sehr
menschendhnlich gewesen zu sein.

Der vielfach als ,,Missing link*‘ betrachtete ,,Pithecanthro-
p u s* erectus aus den plistozdnen (wahrscheinlich mitteldiluvialen)
Kendengschichten von Java kann keinesfalls als Ubergangsform
zwischen Menschenaffen und Menschen in Betracht kommen, schon
weil er jiinger ist als die dltesten aus Europa bekanntgewordenen
Menschenreste. Auch ist sein Oberschenkel viel hoher spezialisiert
als der des Neandertalers und die Zdhne sind echte Menschenzihne.
Die aus der Schidelkalotte berechnete Kapazitit besagt gar nichts,
da sie ganz davon abhidngt, wie man die Kalotte orientiert und den
Schnitt legt. Je nach der Orientierung ist diese Kalotte entweder
einem Gibbonschidel oder auch einem Menschenschédel vollstandig
ghnlich. Wenn man von der #uflerst problematischen geringen
Kapazitit absieht, unterscheiden sich die bekanntgewordenen
,,Pithecanthropus‘‘-Reste fast gar nicht vom rezenten Australier.
Wir haben also hier vermutlich nichts anderes als eine primitive
Menschenrasse vor uns und jedenfalls eine hoher entwickelte Form
als sie uns die aus Europa bekanntgewordenen Menschenreste
darstellen. Schon Branco und Volz haben die Ansicht ausgesprochen,
daB die Zeit, in welcher sich der Mensch aus tierischen Vorfahren
entwickelte, viel weiter zuriickliegt als das Plistozidn und daB
somit die Zeit der Entstehung des Menschen in eine frithere Periode
zu verlegen sei als jene, in welcher der ,,Pithecanthropus* auf
Java lebte. Ferner ist aller Wahrscheinlichkeit nach die Heimat

der Vorfahren des Menschen im palaearktischen Gebiet, d. h. in
32*
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Europa oder Zentralasien, eventuell in Afrika zu suchen. Denn
wir haben ja gesehen, daB sich die erste Entwicklung dcr
Primaten in Nordamerika vollzog und von hier dann nach Europa
und Nordafrika verlegte. Also auch die biogeographische Methode
ergibt ein von der Auffassung Dubois’ ginzlich abweichendes
Resultat. Zu demselben Schlusse fithren uns aber auch ethologische
Uberlegungen. Denn der wesentlichste Schritt zur Umformung
der Affenahnen in menschliche Wesen war die Annahme des auf-
rechten Ganges; diese wire uns aber in einem tropischen Urwald-
gebiet ethologisch vollstdndig unbegreiflich und kann sich nur in
der Grassteppe oder Savanne vollzogen haben. Wir haben gesehen,
daB Dryopithecus im Begriffe war, diesen Entwicklungsschritt
zu tun, wie dies ja bei den damaligen Vegetationsverh#ltnissen
der Palaearktis vollkommen verstindlich ist. Derselbe Faktor,
nidmlich die Verdringung der Urwalder durch ausgedehnte
Gramineenvegetation, der zur Hoherentwicklung der verschiedenen
Huftierstimme gefithrt hat, hat also auch den Anstofl ‘zur Ent-
stehung des Menschen gegeben. Zusammenfassend koénnen wir
sagen, dafB die Auffassung des ,,Pithecanthropus* als ,,missing
link‘ nicht nur durch die palaeontologisch-stratigraphischen Tat-
sachen und biogeographische Erwidgungen widerlegt wird, sondern
ebenso auch durch seinen morphologischen Bau (hohere Spezialisation
als der Neandertaler!) und die ethologischen Verhiltnisse. Der
»Pithecanthropus‘* kann erst nach Erwerbung des aufrechten
Ganges in die Tropen eingewandert sein, d. h. als er schon
Mensch war.

Wir haben also gesehen, dafl der wesentlichste Schritt in der
Menschwerdung die Erwerbung des aufrechten Ganges war. Tat-
sichlich ist dies auch der wichtigste morphologische Unterschied
gegeniiber den Menschenaffen und aus ihm lassen sich alle anderen
ohne Schwierigkeit ableiten. Durch den aufrechten Gang wurde
die Hand, die bis dahin als Kletterwerkzeug der Fortbewegung
diente, fiir andere Verrichtungen frei, vor allem fiir das Ergreifen
und Zerkleinern der Nahrung. Dies bewirkte im Laufe der Weiter-
entwicklung des Menschenstammes eine Reduktion des Gebisses,
also schwichere Entwickiung der Zdhne und Zuriicktreten der
Kiefer. So konnte sich jetzt auf Kosten des Gesichtsschidels
korrelativ der Gehirnschidel weiterentwickeln und fithrte so zu
der auBerordentlich starken Ausbildung des Gehirnes und damit
zur Grundlage der menschlichen Intelligenz. Alle diese Faktoren
wirkten weiterhin wieder gegenseitig aufeinander fordernd ein.
Denn dvrch seine Intelligenz erlernte der Mensch die Benutzung
von Steinwerkzeugen und Waifen, sowie den Gebrauch des Feuers.
Dadurch wurde aber die Nahrung miirber und schmackhafter
und das GebiB weniger in Anspruch genommen, wihrend andrer-
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seits die Fertigkeit der Hinde weitere Steigerung erfuhr. All diese
Faktoren wirkten aber dann ihrerseits auch wiederum auf die noch
weiter gehende Spezialisation des Gehirnes. Vermutlich haben ganz
besonders die schwierigen Lebensverhiltnisse wihrend der iszeit
an die geistigen Fahigkeiten des Menschen sehr hohe Anforderungen
gestellt und dadurch zu ihrer Hoherentwicklung viel beigetragen.

Der ilteste Menschenrest aus KEuropa'), den wir kennen
(Eoanthropus dawsoni), stammt aus den Schottern von Sussex,
die wahrscheinlich noch dem Pliozdn angehoren. Der Schidel ist
noch deutlich kleiner als beim rezenten Menschen (Inhalt etwa
1200 em?) und hat sehr dicke Knochen. Der Unterkiefer war noch
auffallend schimpansenéhnlich, ganz ohne Kinn. Diese Ahnlich-
keit ist so weitgehend, dafl von einigen Forschern die Reste fiir
die eines Schimpansen gehalten wurden. Doch ist eine solche

Fig. 50. Unterkiefer des Homo%jheidelbergensis.
(Nach Schoetensack aus Abel.)

Deutung nicht nur morphologisch, sondern auch ethologisch
ausgeschlossen. ,,Sie beweist nur vollstdndige Unkenntnis der
damaligen Vegetationsverhéltnisse und des damaligen Klimas.
Die Existenzmoglichkeit anthropoider Affen in Europa war schon
im Oberpliocin vollkommen ausgeschlossen.‘‘ (Zittel, 1923.)

Auf Eoanthropus folgt dann als néchste Stufe der Unter-
kiefer von Mauer bei Heidelberg, Homo (Protanthropus) heid el-
bergensis (Fig. 50). Er gehort spitestens der zweiten Zwischen-
eiszeit?) an, also dem Alt-Plistozin. Einige altertiimliche Typen
der Sidugetierfauna dieser Schichten, wie Rquus stenonis und
Rhinoceros etruscus, zeigen sogar noch pliozénen Charakter. Dieser

1) Die in allerjingster Zeit in auBereuropaischen Gebieten, besonders
in Afrika, gefundenen Reste wurden in der hier gegebenen Zusammenstellung
nicht mehr beriicksichtigt, da sie zur Zeit der Abfassung des Manuskriptes
noch zu wenig genau bekannt waren. Auf ihre Einfiigung wihrend der Druck-
legung konnte um so eher verzichtet werden, als es sich ja hier nur um eine
prinzipielle Darlegung der phylogenetischen Methoden und ihrer Anwendung
handelt, nicht um moglichst vollstindige und lickenlose Beibringung des
Tatsachenmaterials.

2) Ich folge hier der Zihlung nach Penck und Obermaier.



488 H. H. Karny

Unterkiefer macht in seinem Gesamtaussehen einen durchaus
pithekoiden Eindruck; doch sind die gut erhaltenen Zihne schon
typische Menschenzihne. Der Eckzahn ist bedeutend schwicher
entwickelt als bei Dryopithecus und die Zihne erscheinen tiberhaupt
im Verhiltnis zum Kiefer viel zu klein. Die plumpe, massige Form
des Unterkiefers erkldrt sich unschwer durch die Annahme, daf
die Vorfahren des heidelbergensis ein kriftiges GebiB besessen
hatten, etwa so wie Dryopithecus. Infolge geringerer Inanspruch-
nahme fand dann eine Reduktion in der Ausbildung der Zihne
statt, wodurch sie ihren typisch-menschlichen Charakter erhielten.
Am Kiefer selbst fillt uns noch auf, dal zwischen seinem Kronen-
und Gelenkfortsatz nur eine flache Ausbuchtung vorhanden ist,
wihrend sich hier beim rezenten Menschen ein tiefer Einschnitt
befindet. Ganz besonders beachtenswert ist aber das vollstindige
Fehlen des Kinnvorsprunges; die Innenseite desselben dient
nimlich zum Ansatz der Zungenmuskulatur und diese Ansatzfliche
muflte bei Hoherentwicklung der Zunge im Zusammenhang mit
dem Sprachvermégen vergrolert werden, was durch das Vor-
springen des Kinnes zustande kam. Auch sehen wir hier im Innern
des Knochens beim rezenten Menschen stets eine sehr charak-
teristische Anordnung von Bélkchensystemen der Spongiosa,
welche auf den Zug der Zungenmuskulatur zuriickzufiithren ist.
Dieses Bialkchensystem fehlte dem heidelbergensis noch voll-
stdndig, wihrend es weiterhin beim Neandertaltypus eben erst
angedeutet ist. Aus diesen Tatsachen darf wohl mit ziemlicher
Sicherheit erschlossen werden, dafl beide Formen noch keine
artikulierte Sprache besafBen.

An den Typus von Heidelberg schliefit sich der Fund von Le
Moustier an (Homo mousteriensis hauseri). In dieser Form
haben wir einen Typus von verhiltnismédBig kleinem Wuchs wvor
uns (148 ¢m Hohe), an dem besonders die ungewohnlich kurzen
GliedmaBen auffallen. Aus dem Bau des Kniegelenkes und des
Oberschenkels geht unzweideutig hervor, dafi dieser Mensch noch
mit gebeugten Knien ging, etwa wie ein aufrechtgehender Menschen-
affe; dhnlich durfte es wohl auch noch beim Neandertaltypus
gewesen sein. Die Stirn war flach und zuriickfliehend, die Kiefer
stark schnauzenartig vortretend, der Unterkiefer noch ganz ohne
Kinnvorsprung, die Augenhohlen noch auffallend gro8 ganz
im Einklange mit der Abstammung von Nachttieren — breit
voneinander getrennt und nach oben von méchtigen Augenbrauen-
wiilsten begrenzt; dazwischen die Nasenwurzel sehr Dbreit, unter
ihr riesige Nasenlocher, die auf eine breite, flache Nase hindeuten.
Der Gehirnschidel war viel kleiner als bei den primitivsten heute
lebenden Rassen, was auf geringe Grofle des Gehirnes und noch
recht schwache Entwicklung der Intelligenz schlieBen 14B8t. Trotz-
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dem hatte dieser Mensch schon eine gewisse Kultur, wie wir aus der
Art der Bestattung und den Grabbeigaben ersehen koénnen. Von
den Hinden wurde vermutlich hauptsichlich die linke benutzt;
denn das aufgefundene Skelett hatte in der linken Hand ein Stein-
werkzeug und auch sonst sind die Werkzeuge dieser Periode so
gestaltet, dall sie sehr bequem in die linke Hand passen, in der
rechten dagegen ganz unhandlich sind.

Eine etwas hohere Entwicklungsstufe nimmt das Skelett von
La Chapelle aux Saints ein (Fig. 51), das von einem Manne von
etwa 160 ¢m Hohe stammt. Es leitet schon ganz zum echten
Neandertaltypus, Homo (Archanthropus) primigenius, iber.
Dieser hat-den Namen von dem ersten, diesem Typus angehorenden

Fig. bl. Schédel aus La Chapelle aux Saints.
(Nach Boule aus Abel.)

Funde, der 1856 im Neandertal bei Diisseldorf entdeckt wurde.
Es fand sich dort ein vollstindiges Skelett, von dem aber nur die
Schideldecke geborgen werden konnte. Auf Grund der Autoritat
Virchows wurde dieser Fund lange nicht richtig gewtirdigt, bis
zahlreiche andere Reste aus verschiedenen Gegenden Huropas, die
zweifellos derselben Rasse angehorten, die Aufmerksamkeit der
Forscher auf sich lenkten. Hierher gehéren ndmlich auBer dem
ersten Funde auch noch die Reste von Spy in Belgien, von Krapina
in Kroatien und endlich der noch vollstdndig kinnlose Unterkiefer
aus der Schipkahohle in Mahren. Der letztgenannte Kiefer fiel
zuerst besonders dadurch auf, daf seine Zihne noch unentwickelt
waren und tief im Kiefer staken, wihrend der Kiefer selbst Dimen-
sionen aufwies, wie sie heute dem erwachsenen Menschen zu-
kommen. Dieser Widerspruch verleitete Wankel zur Annahme
eines plistozinen Riesengeschlechtes, wihrend Virchow auch hier
wieder die Erkldrung in einer pathologischen Anomalie (Zahn-
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retention beim Erwachsenen) suchen wollte. Walkhoff hat aber
dann gezeigt, dafB dieser Unterkiefer einem etwa zehnjihrigen
Kinde angehorte, bei dem der Kiefer entsprechend seiner primitiven
phylogenetischen Entwicklungsstufe sehr méchtig ausgebildet war,
ganz wie wir dies ja auch beim Heidelberger Unterkiefer gesehen
haben. Fassen wir die charakteristischen Merkmale all der Funde
von verschiedenen Lokalitdten zusammen, so miissen wir fest-
stellen, daB der Homo primigenius zwar schon weiter entwickelt
war als der heideibergensis, aber noch sehr viele primitive, pithe-
koide Merkmale aufweist, durch die er ganz und gar auBerhalb
der Variationsbreite des rezenten Menschen fillt. Sein Schidel
war viel flacher als bei den primitivsten lebenden Menschenrassen
und fallt durch die stark zuriickfliehende Stirn und den g#nzlich
fehlenden oder kaum angedeuteten Kinnvorsprung auf. Die
Schidelkapazitit betrug etwa 1230 bis 1400 cm?, wihrend sie
beim rezenten Menschen bei entsprechend groflen Dimensionen
1550 em® ausmacht. Der Ansatz der Nackenmuskulatur entsprach
ganz und gar dem des Gorilla. Die Extremititen erinnern durch
ihre relative Kiirze eher an die mongoloiden Volker und unter-
scheiden sich dadurch wesentlich von denen der Australier, Negro-
iden und Européer. Der Aktionsradius des Oberarmes war groBer
als beim Neger, aber kleiner als beim Européer. Unter allen bekannt-
gewordenen Formen des echten primigenius scheint der Urmensch
von Krapina der primitivste gewesen zu sein, namentlich was
die besonders stark entwickelten Augenbrauenwillste, das stark
zuriicktretende Kinn und den Bau der Zihne anlangt. Letztere
zeigen beim Krapinamenschen nédmlich noch vielfach Schmelz-
falten und Runzeln und erinnern ganz und gar an die von Dryopi-
thecus darwini. Bei den iibrigen Formen des primigenius fehlten
dagegen die Runzeln schon und finden sich auch unter den heute
noch lebenden Rassen nur bei den allerprimitivsten in ganz
schwacher Andeutung, namentlich bei den Weddas und Australiern.
Im allgemeinen konnen wir sagen, dall wir im Homo primigenius
eine Form vor uns haben, die wohl schon mit aufrechter Korper-
haltung, aber doch noch mit etwas gebeugten Knien ging, noch
keine artikulierte Sprache besall und am ganzen Korper behaart
war. Letzteres wissen wir aus einer von Piette als ,,un singe anthro-
pomorphe, avant des pieds faits pour la marche* beschriebenen
Darstellung dieses Urmenschen, die sich in Mas d’Azil vorfand.
Es handelt sich da um das Bruchstiick eines tierischen Schulter-
blattes, auf dem beiderseits eine menschliche Figur dargestellt
war. ,,Die Figur hat Haare von dreierlei Linge, die durch quasi-
radiale oder schrige Randstricheln dargestellt sind: sehr lange
auf dem Kopfe, etwas kiirzere auf Brust und Bauch, sowie in der
Mitte des Riickens bis iiber das Gesdl, und noch kiirzere auf Halg
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und Nacken, an den Genitalien und am rechten Oberschenkel. Diese
Haare und ihre verschiedene Linge scheint der Zeichner als ebenso
notwendige Elemente seiner Darstellung empfunden zu haben,
wie die Zahl der Extremitdten, das ménnliche Glied und die an-
nihernde Richtigkeit der Verhéltnisse.* (Hoernes.) An der Echtheit
der Figur ist nach Hoernes nicht zu zweifeln. Der Mensch von
Krapina kannte schon das Feuer und war Kannibale, wie die
Erhaltung der Reste unzweideutig beweist. Denn es handelt sich
hier zweifellos um die Uberbleibsel einer Kannibalenmahlzeit. Es
fanden sich Knochen von mindestens zehn Individuen verschiedenen
Alters, die fast alle angebrannt waren, sowie zerbrochen, um das
Mark herauszuholen. Der Homo primigenius ist die typische
Menschenart des #dlteren Plistozdns, ndmlich der dritten Zwischen-
zeit (Chelléo-Moustérien).

In der é&ltesten Nacheiszeit (Aurignacien und Solutréen)
finden wir in Mitteleuropa die sogenannte Briinner Rasse,
die besonders durch Skelettreste aus Briinn und Briix bekannt-
geworden ist. Auch-das 1909 durch Klaatsch und Hauser entdeckte
Skelett von Combe-Capelle im Perigord gehort wohl derselben Rasse
an. Der Briixer Schidel fand sich allerdings auf alluvialer, sekundirer
Lagerstitte, aber seine Rassenzugehorigkeit zu dem Briinner
Typus steht ganz auller Zweifel. Diese Rasse bildet morphologisch
einen Ubergang vom Neandertaltypus zu den rezenten Menschen,
stand aber ersterem zweifellos noch néher als den primitivsten heute
lebenden Rassen. Der Schiddel war stark doiichocephal, seine
Kurve deckt sich von der Nasenwurzel bis in die Nihe des Scheitels
mit der des H. primigenius, verlauft aber dann von hier ab ent-
schieden hoéher. Somit ist auch hier noch die niedere und rohe
Stirnbildung auffillig, die in voller Ubereinstimmung auch eine
aus Elfenbein geschnitzte Figur von dieser Fundsitte zeigt. Die
Augenbrauenwiilste springen stirker vor als beim rezenten Menschen,
aber doch schon weniger als beim Neandertaltypus. Gegeniiber
dem Gehirnschéidel ist der untere Teil des Gesichtes (auch an der
geschnitzten Figur) iiberméBig lang, aber doch nicht mehr prognath.
Die Kaufliche der Molaren zeigt noch eine gewisse Neigung zur
Schmelzleistenbildung. Die Entwicklung des Kinnes ist gering
und beschrinkt sich auf einen dreieckigen Vorsprung; sie steht
zwischen der Kinnform des Homo primigenius und der des
rezenten Menschen. Im ganzen kann man sagen, dafl man es
hier mit einer Schiddelform zu tun hat, die an den spéter
allgemein auftretenden Cré-Magnon-Typus erinnert, aber im vor-
deren Teile noch neandértaloid geblieben war. Diese Zwischen-
stellung der Briinner Rasse konnte dafiir sprechen, daBl hier
eine kontinuierliche Entwicklung vom Neandertaltypus iiber die
Briinner Rasse zum Cro-Magnon-Typus vorliegt, wie die franzosischen
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Autoren und Walkhoff angenommen haben. Demgegeniiber ist
Schwalbe der Ansicht, daB der Homo primigenius vollstindig
erloschen und im Blute der jiingeren Menschen kein Tropfen seines
Wesens erhaltengeblieben sei. Auch Klaatsch nimmt an, daf die
Aurignac-Rasse von Asien her nach Europa eingewandert und nicht
in Europa selbst entstanden ist.

Eine solche Diskontinuitdt der Entwicklung haben wir aber
auf jeden Fall fiir das siidliche Westeuropa anzunehmen, wie uns
die beiden Skelette aus der ,,Kindergrotte‘ von Mentone beweisen,
fiir die die Bezeichnung ,,Grimaldi-T ypus* in Vorschlag
gebracht worden ist (Verneau). Es handelt sich da um einen
Menschentyp von auffallend kleiner, wenn auch nicht gerade
zwerghafter Statur, der durch seine gerade Stirn schon an die
héheren Menschenrassen erinnert, wihrend die breite Nase und
die enorme subnasale Prognathie ein primitives Merkmal dar-
stellen; die Prognathie war sogar stérker als beim Homo primi-
genius, das Kinn senkrecht und weniger vorspringend als bei den
niedersten heute lebenden Rassen. Auffallend ist auch die lingliche,
schmale Gestalt der Kieferbogen und die Gréfle und Runzelung
der Zihne. In all diesen Skelettmerkmalen erinnert der Grimaldi-
‘Typus unter allen rezenten Rassen am ehesten noch an die Hotten-
totten und Buschminner Sudafrikas. Eine schéne Erginzung
findet der Skelettfund durch Steatitfigiirchen aus den Grotten
von Mentone und elfenbeinerne Schnitzfiguren aus dem #lteren
Solutréen von Brassempouy, die durchweg auf die heutigen
primitiven Rassen Afrikas hinweisen. Diese Figuren sind auffallend
plattnasig und prognath, mit fliehendem Kinn; die weiblichen
zeigen sackformige Briiste und starke Steatopygie, zum Teil sogar
die Hyperplasie der kleinen Schamlippen wie eine hottentottische
Venus. Damit muB natiirlich nicht gesagt sein, daf es sich da um eine
Einwanderung aus Afrika handeln mufl, sondern nur, daB der
Grimaldi-Typus — soweit er nicht durch Vermischung in spiteren
Einwanderern aufgegangen ist — sich nach Afrika zuriickgezogen
haben diirfte. Allerdings ist Verneauw geneigt, den Grimaldi-Typus
als Stammform des Cr6-Magnon-Typus aufzufassen. Bessere Lebens-
bedingungen héitten den Umfang der Zihne und damit den
Prognathismus vermindert, den Korperwuchs erhoht und damit
wire auch die Schidelkapazitit gestiegen. Hoernes aber findet
dagegen, dafl dieser Anschauung ein doppeltes Bedenken gegen-
iibersteht: ,,Erstlich bot die Renntierzeit oder das Magdalénien
dem Menschen keineswegs bessere Lebensbedingungen als die
Mammut- oder Pferdezeit oder das Solutréen. Eher war das Um-
gekehrte der Fall. Zweitens und hauptsidchlich ist aber die Zeit-
differenz, welche durch den vertikalen Abstand von 070 m zwischen
«dem Crd-Magnon-Skelett und den Grimaldi-Skeletten der ,,Kinder-
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grotte‘‘ vertreten ist, offenbar viel zu gering, um eine so griindliche
Transformation der Rasse als moglich erscheinen zu lassen, selbst
wenn man der Verbesserung der Existenzbedingungen einfache
Wirkungen des Klimas substituieren wollte*. Ebenso unwahr-
scheinlich wie die Ableitung des Cré-Magnon-Typus von der Grimaldi-
Rasse erscheint aber auch die der letzteren vom Homo primigenius,
da sie sich durch einige primitivere Merkmale (stidrkere Pro-
gnathie usw.) von ihm wunterscheidet. Hierdurch wird uns der
Gedanke an eine polyphyletische Entstehung des rezenten Menschen
sehr nahegelegt. Tatséchlich ist es wissenschaftlich ganz unhaltbar,
alle heute lebenden Rassen zu einer einzigen Spezies zu vereinigen
und sie wurden ja auch schon von Haeckel nicht nur in verschiedene
Spezies, sondern teilweise sogar in differente Genera gestellt.
Auch ist es ganz klar, daf im jiingeren Tertiir durch die ein-
getretenen Verinderungen des Vegetationscharakters alle in Europa
anwesenden Anthropomorphenspezies sich — soweit sie nieht
nach den Tropen auswanderten — zu Menschen haben umbilden
miissen, und wir haben ja gesehen, daB tatsichlich eine Anzahl
verschiecdener Dryopithecusarten in diesem Gebiete vorhanden
war. Dieselben Verhiltnisse, die zur parallelen Entwicklung von
Equus, Neohippus und Thoatherium gefithrt haben, hitten also
auch eine parallele Umbildung der Dryopithecusformen in Menschen
verursacht. Fir die Polyphylie des rezenten Menschen spricht
auch die Agglutininreaktion. ,,Die Tatsache, dal in einem gewissen
Prozentsatz der Fille das Blutserum eines Menschen die Blut-
korperchen eines andern zum Zusammenballen bringt, beruht
auf dem Vorhandensein von zweli agglutinablen Substanzen A
und B und zwei auf sie wirkenden Agglutininen « und f. Das Blut
eines Menschen kann entweder 4 oder B oder beide oder keines
von beiden enthalten. Natiirlich kénnen 4 und « oder B und B
nicht im Blute der gleichen Person zusammen vorhanden sein.
Die Untersuchung zeigte, dall A besonders in West- und Mittel-
europa vorhanden ist (in 42 bis 489 in einer ,,Rassen‘‘-Blutserie),
in den zwischen Mitteleuropa und Asien liegenden Lindern (Araber,
Russen, Juden) weniger (37 bis 389), in Asien am wenigsten
(27 Dbis 309). Andrerseits ist der B-Korper im Westen am
schwichsten vertreten (Englinder 10°29;), im Osten am stéirksten
(Inder 49°79;). Das Vorkommen von 4 nimmt von Westen nach
Osten kontinuierlich ab, das von B nimmt zu.‘* (Mollison.)

In der jingeren Nacheiszeit oder dem Magdalénien finden wir
dann iiberall in Europa den sogenannten Cr6-Magnon-Typus,
und zwar in Mitteleuropa vielleicht durch die intermedifire Briinner
Rasse mit dem Homo primigenius verbunden, in Westeuropa jeden-
falls plotzlich und unvermittelt auf den Grimaldi-Typus folgend. Wir
haben es hier mit einer robusten Rasse von mittelgroBer bis hoher
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Statur zu tun, die schon ganz innerhalb der Variationsbreite des
rezenten Menschen liegt, wenn sie auch wesentlich von den heutigen
europiischen Rassen abweicht. Der Schidel war gerdumig, auf-
fallend lang und schmal (dolichocephal), mit wohlentwickelter
Stirn, starken Augenbrauenwiilsten, sehr breitem und niedrigem,
orthognathem oder ganz schwach prognathem Gesicht, sehr
kriftigen Kiefern und stark entwickeltem Gebil. Hervé bat die
Meinung vertreten, der sich auch die meisten andern Anthro-
pologen anschlossen, daBl die Hyperborder der Gegenwart, die
Tschuktschen und Eskimos, die néchsten rezenten Verwandten
der Hoéhlenbewohner des Magdalénien seien, oder dall — wie
Hamy sich ausdriickt — jene Nordvolker unserer Zeit in den
zirkumpolaren Gebieten das Renntierzeitalter Frankreichs und
Mitteleuropas mit seinen zoologischen, ethnographischen und
anderen Merkmalen einfach fortsetzen. ,,Das Zusammenfallen
der anatomischen Formen gestattet ein direktes Band der Ver-
wandtschaft zwischen diesen beiden Stammgruppen, iiber die
groBen trennenden Kliifte des Raumes und der Zeit hinweg, anzu-
nehmen.* (Hoernes.) — Nach der Eiszeit finden wir dann in Europa
schon jene Rassen vertreten, die sich da auch noch bis in
historische Zeit erhalten haben.

Wenn wir also jetzt die Entwicklung des Menschengeschlechtes
vom dltesten Tertidr an zusammenfassend iiberblicken, so finden
wir, daBl der Primatenstamm durch niedere Formen mit insekti-
voren Ahnen verbunden ist, sich dann im Eozin von Nordamerika
in den Mesodonten (Fig. 46) reich entfaltete, deren Deszendenten
auch nach Europa eingedrungen sind (Fig. 47). Im TUnter-
oligozéin von Agypten tritt uns dann die gemeinsame Stammform
aller Anthropomorphen in Propliopithecus haeckeli (Fig. 48)
entgegen, von welchem die Entwicklung iiber Pliopithecus zum
Gibbon, iiber Palaeopithecus zum Schimpansen, iiber Neopithecus
zum Gorilla und wahrscheinlich iiber Palaeosimia zum Orang-
Utan fithrte. Auch Dryopithecus ist offenbar von Propliopithecus
herzuleiten. Dryopithecusdhnliche Formen haben dann wobl
durch Erwerbung des aufrechten Ganges eine Weiterentwicklung
durchgemacht, die schliefflich zur Entstehung des Menschen
fithrte. Dryopithecus (Fig. 49) lebte im Miozdn und Pliozin und
in diese Verwandtschaft gehoren die menschenzhnlichsten Zahne
(D. darwini) und der menschenihnlichste Oberschenkel (Paido-
pithex rhenanus). Mit Beginn des Plistozéins treffen wir dann den
Homo heidelbergensis (Fig. 50), dessen Kiefer noch ausgesprochene
Affencharaktere bewahrt hat. Thm schlieBt sich dann in der dritten
Zwischeneiszeit, also in einer Periode, in welcher nicht nur das
Mammut, sondern auch noch Elephas meridionalis und antiquus
lebten, der Homo primigenius (Fig. 51) an. Diesem folgte in der
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dlteren Nacheiszeit, d. i. ini der Mammut- und Pferdezeit, in Mittel-
europa die Briinner Rasse, wihrend das siidliche Westeuropa von
dem negroiden Grimaldi-Typus bevolkert war. In der jiingeren
Nacheiszeit, der Renntierzeit, lebte im ganzen Gebiete der eski-
moide Cro-Magnon-Typus, auf den dann schlieflich in der ,,jiingeren
Steinzeit** die rezenten Rassen Europas folgten.

Ich habe im vorstehenden die Methodik der phylogenetischen
Forschung lediglich auf die morphologischen Merkmale des
Menschen in Anwendung gebracht. Dieselbe Art der Betrachtung
hat aber auch fiir alles andere Geltung, was mit der Hoherent-
wicklung des Menschen zusammenhidngt, also fiir die allmihliche
Verfeinerung in der Herstellung von Werkzeugen und Kunst-
gegenstinden, fiir die Ausbildung der geistigen Fahigkeiten, fiir
Sprache und Schrift und iiberhaupt fiir die Entwicklung der
Kiinste und Wissenschaften — kurz fiir das Gesamtgebiet des
Kulturfortschrittes. Auch hier gelten iiberall ganz dieselben phylo-
genetischen Gesetze wie auf dem Gebiet der korperlichen Ent-
wicklung. Ein niheres Eingehen auf dieses Thema wiirde mich
aber hier zu weit fithren und fiele auch zu sehr aufBerhalb des
Rahmens dieser Arbeit.
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