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Den Weg, den eine Entwicklung gegangen ist, aufzuzeigen, gibt es
folgende Mdglichkeiten:

1. Die luckenlose Kette der geneologisch und morphologisch auf-
einanderfolgenden Entwicklungsstufen aus der Phylogenie, also Fossil-
funde. Dies ist die Sicherste und einzig Unangreifbare, aber sie ist sehr
selten, z. B. Equus, Elephas, Homo (soweit es sich um groBere Linien
handelt).

2. Die Rekonstruktion aus der Ontogenese, gestiitzt auf das biogene-
tische Grundgesetz mit Zuhilfenahme eventuell vorhandener rudimen-
tirer Organe, Atavismen (wenn man an diesem Ausdruck auch heute
gern herumdeutelt) und mit teilweiser Bestdtigung durch einzelne spér-
liche Fossilfunde.

3. Durch Betrachtung rezenter Formen, die zusammen das Modell
'einer Entwicklungsreihe darstellen. Wohlgemerkt, das Modell! Denn, da
sie alle im gleichen Zeitpunkt leben, kénnen sie keine wirkliche Ent-
wicklungsreihe bilden. Sie konnen alle im gleichen Zeitabschnitt aut
verschiedenen Entwicklungsstufen stehen geblieben sein oder aber
Wiederholungen schon einmal aufgetretener Formen mit bestimmten
Entwicklungsmerkmalen (es miissen nicht unbedingt Konvergenzen sein)
darstellen. Diese Moglichkeit wurde schon von ARISTOTELES in Betracht
gezogen. Auch sie bendétigt jedoch zu ihrer Erhédrtung wenigstens einzelne
Fossilfunde, die in die Reihe hineinpassen. Dabei ist wieder festzuhalten,
daBl Fossilien nur von Formen mit Hartgebilden zuriickgelassen werden.
Wo jedoch Funde fehlen, ist noch nicht gesagt, daB die fehlenden For-
men iliberhaupt nicht da waren. Dies gilt besonders fiir jene primitiven
Formen, aus denen sich die niederen Vertebraten entwickelt haben. Der
Vorteil dieser Betrachtung liegt aber auch darin, daB man zum Modell
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der Entwicklungsreihe auch die Lebensweise der einzelnen Stufen belegt
vor sich hat.

Was nun die Entwicklung der Tetrapoden betrifft, so waren jene
Formen, aus denen diese Entwicklung ihren Anfang genommen hat, be-
stimmt schon im Besitz von Hartgebilden.

Vergegenwirtigt man sich die Merkmale, die fiir die Tetrapoden
charakteristisch sind, so kommen dafiir folgende in Frage:

1. Choanen. 2. Autostylie. 3. Der Stapes = die Columella auris. 4. Das
Cheiropterygium = die pentadactyle Extremitdt. 5. Funktionierende
Lungen. 6. Das vollige Fehlen des Opercularapparates. 7. Die feste Ver-
bindung des Beckengiirtels mit der Vertebra. 8. Ein Palpebralapparat.

Wenn ich in meiner Aufzidhlung das Cheiropterygium erst an vierter
Stelle anfiihre, obwohl es dieser Gruppe sozusagen den Namen gegeben
hat, so deshalb, weil dieses Merkmal am wenigsten konstant auftritt.
Vollige Reduktion desselben bei reptanten und subterranen Formen
(Gymnophionen, Amphisbaenidae, Ophidia), Riickentwicklung zur Flosse,
allerdings unter Beibehaltung der topographischen Anordnung der
knochernen Bestandteile bei natanten Formen (Sphenisciformes, Cetacea,
Sirenea, Pinnipedia). Auch die funktionierende Lunge gehort unter die
letzten Stellen, denn es gibt Formen, die sie vollig abgebaut haben
(Plethodontidae) und durch Integumentatmung ersetzen. Auflerdem ist
sie ein Weichteil und bei Fossilformen nirgends mit Sicherheit nach-
zuweisen*. Thre Anwesenheit kann bei diesen nur durch korrespondie-
rende Merkmale und Verwandtschaft erschlossen werden.

Das vollige Fehlen eines Opercularapparates haben die Tetrapoden
auch mit den Elasmobranchiern gemeinsam, obwohl zwischen beiden
weder in- Funktion noch in Verwandtschaft Ubereinstimmungen be-
stehen. Der Palpebralapparat ist ein notwendiges Erfordernis fiir das
Leben aufBlerhalb des Wassers, doch fehlt er einerseits rezenten aquatilen
Tetrapoden (Cryptobranchidae, Amphiumidae, Proteidae), haben ihn
andererseits auch manche Elasmobranchier in Form einer Membrana
nictitans (Carcharinidae), und er ist schlieBlich ein Weichteil, dessen
Vorhandensein oder Fehlen gerade bei fossilen Formen weder nach-
gewiesen noch erschlossen werden kann und daher an die letzte Stelle
Zu verweisen war.

Auch die feste Verbindung des Beckengiirtels mit der Vertebra muf
in der Betrachtung hintangestellt werden, denn erstens fehlt sie fast
allen anguiden Typen sowohl der Tetrapoden als auch der Pisces, auch
vielen natanten Typen, wie Cetacea, Sirenea; sie findet sich sicher
nachweisbar nur bei Tetrapoden, aber, und das soll in der Reihung das
Entscheidende sein, unter den Pisces sind nirgends Anklinge dazu zu
bemerken, die einen Hinweis auf die Entwicklung geben koénnten.

Der Stapes = die Columella auris ist ein wichtiges Merkmal der
Tetrapoden, gerade bei Amphibien jedoch nicht immer vorhanden und
in seiner Funktion oft irgendwie ersetzt. Seine Entstehung hingt mit
der Autostylie und der Reduktion des Opercularapparates zusammen
und soll daher auch spiter besprochen werden.

* Siehe Nachtrag!
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Die ersten beiden jedoch, Choanen und Autostylie, sind ausnahmslos

bei allen Tetrapoden, ob rezent oder fossil, vorhanden. Sie fehlen auch
nicht, wenn das Kieferskelett aus der Notwendigkeit, groBe Nahrungs-
brocken unzerteilt verschlingen zu miissen, wieder grotmoégliche Beweg-
lichkeit erhalten hat (Ophidia) oder wenn die Lunge vollig riickgebildet
wurde (Plethodontidae) oder eine accessorische Atmung durch das Zahn-
fleisch (Hydrophidae) oder durch den Pharynx (Trionychidae) aufgetreten
ist. Allerdings sind auch diese beiden Merkmale nicht trennend zwischen
Pisces und Tetrapoden, denn die Dipnoer haben beide auch, aber sie
fehlen bei Tetrapoden nie, wihrend sie bei Pisces sehr selten auftreten.
Und es ist bezeichnend, daB sie zusammen gerade bei Dipnoern auf-
treten, ebenfalls zusammen mit einer funktionierenden Lunge und paa-
rigen Flossen, die, wenn auch nicht im topographischen Knochenbau, so
doch in ihrer Ausbildung als Sarcopterygien wenigstens funktionell, den
Extremititen der Tetrapoden nahekommen. Dabei muB allerdings be-
mnerkt werden, daB} sie bei den rezenten Dipnoern mehr oder weniger
eine Riickbildung erfahren haben.
_ Rekapitulierend 1l4aBt sich also festhalten: Choanen und Autostylie
beim selben Individuum vereint sind bei Tetrapoden ausnahmslos vor-
handen, bei Pisces nur bei Formen, die auch noch andere Tetrapoden-
merkmale besitzen, wie funktionierende Lunge und Extremititen vom
Sarcopterygiumtyp, der funktionell zur Fortbewegung auf festem Unter-
grund, sei es auch nur am Grunde eines Gewdissers, geeignet ist. Als
einziges Beispiel sind hier nur die Dipnoer bekannt, deren Entwicklung
zweifellos die Richtung zu Tetrapoden eingeschlagen, dieses Ziel aber
nie erreicht hat, sondern wieder zur aquatilen Lebensweise abgebogen
ist. Da hier als Tetrapodenmerkmal auch immer die funktionierende
Lunge in den Kreis der Betrachtungen gezogen wird, also ein Weichteil,
werden hier vor allem rezente Formen beriicksichtigt, wo es sich um
ein Zusammentreffen aller Merkmale handelt.

Jedes der beiden Merkmale, Choanen und Autostylie, fiir sich aber
steht, wie Beispiele zeigen, in keinem kausalen Zusammenhang mit der
Tetrapodenentwicklung.

Choanen allein finden sich bei rezenten Myxinoidea und fossilen Rhi-
pidistia. Die Myxinoidea stehen an der untersten Stufe der Vertebraten
und sind die niedrigsten von allen Pisces im weitesten Sinne. Von einer
.unge ist noch nicht einmal eine Andeutung vorhanden, und doch wohl-
entwickelte Choanen (allerdings nur als ein unpaarer Ductus nasopha-
ryngaeus). Leider geht nirgends aus der Literatur hervor, ob die fossilen
Agnathi Choanen gehabt haben oder nicht. RoMEr &uBert die Ansicht,
dafl} der Kiemenkorb bei ihnen im Hinblick auf die GréBe dieser Anlage
mehr nutritorische als respiratorische Funktion hatte, somit vorwiegend
als Nahrungsfilter, und erst in zweiter Linie als Atmungsorgan diente.
In diesem Fall wiren die Choanen unzweckmiBig gewesen, da sie ja
Atmungs- und Nahrungsweg trennen. Die ganz im Schlamm eingewiihlt
lebenden, als Ammocoetes bezeichneten Larven der Petromyzontia, be-
statigen diese Ansicht RoMmEers. Die Trennung von Nahrungs- und At-
mungsweg ist entschieden auch die Bedeutung der Choanen bei den
Myxinoidea. Auch die adulten Petromyzontia trennen die beiden Wege,
aber erst im proximalen Abschnitt in einen dorsalen Oesophagus und
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einen ventralen Ductus branchialis. Die Choanen der Myxinoidea sind
somit nur eine Modernisierung, die, wenn RoMERr die fossilen Agnathi
richtig gedeutet hat, mdglicherweise erst bei den rezenten Formen auf-
getreten ist, also zu einer Zeit, als sich aus den Agnathi schon lidngst alle
Bautypen der Pisces und zumindest die meisten der Tetrapoden entwik-
kelt hatten. Die Trennung der beiden Wege auf andere Art bei den
rezenten Petromyzontia (ebenfalls eine solche Modernisierung, die fiir
die ectoparasitische Lebensweise der rezenten Cyclostomen zweckmiafBig
ist) und die doppelte Funktion des Kiemenkorbes als Nahrungsfilter und
Atmungsorgan durch das Fehlen einer solchen rdumlichen Trennung bei
den Larvenformen Ammocoetes spricht dafir (biogenetisches Grund-
gesetz). Es ist aber auch moglich, die Choanen bzw. den Ductus naso-
pharyngaeus als accessorisches Einatmungsorgan auf dieselbe Weise zu
erkldren, wie WAHLERT es fiir das Spiraculum der Placodermen festsetzt.
Die fossilen Agnathi mogen bei benthonischer Lebensweise mit den ven-
tralen Kiemenoffnungen auf dem Boden gelegen und durch Auftreten
eines Ductus nasopharyngaeus in die Lage gekommen sein, einzuatmen,
ohne den Korper von der Unterlage zu liiften. In diesem Fall wire das
erste Auftreten von Choanen fast so alt wie die Vertebraten.

Bei den Polypterini findet sich wohl eine funktionierende Lunge neben
der Kiemenatmung, aber keine Choanen. Die Fille Myxinoidea und
Polypterini zeigen also, daBl Choanen und Lungenatmung, wenn auch
nur accessorische, in keinem kausalen Zusammenhang stehen miissen

Bei den fossilen Rhipidistiern waren ebenfalls Choanen vorhanden.
Nachdem aber Weichteile nicht erhalten sind, 148t sich das Vorhanden-
sein einer Lunge nicht direkt nachweisen. Es kann nur erschlossen wer-
den*. Nachdem sich aber aus dem Vorhergesagten ergibt, dafi Choaner
in keinem kausalen Zusammenhang mit Lungen stehen miissen, kanr
man letztere nicht als Beweismittel fiir das Vorhandensein funktionie-
render Lungen heranziehen. Latimeria, der rezente Crossopterygier, hal
nach Literaturangaben keine Choanen und eine ,groBle, zur Schwimm-
blase umgestaltete Lunge“. Latimeria lebt in tiefen Wasserschichten vor
70 bis 400 m, Lungenatmung kommt dort iberhaupt nicht in Frage. Wenr
also eine Lunge vorhanden war, kann sie nur noch zur Schwimmblas¢
umgestaltet worden sein. Nachdem bei den primitivst gebauten rezenter
Actinopterygiern dieses aus einer Ausstiilpung des Vorderarms hervor-
gegangene Organ seinem Bau und seiner Funktionsfihigkeit nach, be
Polypterus auch der Lage und Funktion nach, mehr als Lunge denn al:
Schwimmblase anzusprechen ist, bei rezenten. Dipnoern auch im Vereir
mit Choanen noch Lunge geblieben ist, wihrend es bei den hoch spezia-
lisierten Teleosteern eindeutig zur Schwimmblase geworden und seinc
Verbindung zum Vorderdarm oblitteriert ist, und dies gerade bei der
hoher spezialisierten Formen, schlieBt RoMER ganz richtig, daB die an-
cestralen Verwandten dieser Formen dieses Organ als Lunge ausgebilde
hatten und erst spidter mit der Wahl des Wassers als einziges Lebens
element zur Schwimmblase umgebildet haben. Dafl er als Anlal zu:
Entwicklung der Lunge die grofen Trockenheitsperioden am Beginn de:
Devons mit Stagnation und Austrocknung verantwortlich macht, ist eben

* Siehe Nachtrag!
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falls a priori einzusehen. Die weitgehende Ubereinstimmung der fossilen
Dipnoer mit den rezenten erlaubt es daher auch fiir die fossilen Dipnoer,
Lungen als zumindest accessorisches Atmungsorgan anzunehmen. Die
Choanen als Trennung von respiratorischem und nutritorischem Weg
haben sich dabei fiir diese Formen ebenso zweckméfBig erwiesen wie die
Trennung dieser beiden Wege bei den rezenten Cyclostomen auf die
beiden obenerwidhnten Arten, besonders zweckmifBig aber fir die Lun-
genatmung, weshalb die Choanen bei allen Tetrapoden auch ausnahmslos
beibehalten wurden. Aus dieser Betrachtung heraus, ndmlich dem Besitz
von Lungen bei primitiven Formen von Pisces im engeren Sinn und
Choanen als Modernisierung dazu, kann man den fossilen Rhipidistiern
im Analogieschlu Lungen zubilligen und Choanen, die dort tatsdchlich
vorhanden sind, damit in Zusammenhang bringen.

DaB die in tiefen Wasserschichten lebende Latimeria ihre Lunge zur
Schwimmblase transformiert hat, ist daher leicht verstandlich. Warum
aber wurde die Trennung der Nahrungs- und Atemwege abgebaut? Zu-
mal ja Latimeria rduberisch lebt. Von kiemenatmenden Formen haben
nur rezente Cyclostomen die Trennung von Nahrungs- und Atemweg
durchgefiihrt, Formen mit parasitischer Lebensweise. Bewegungsenergie
wird hier wenig verbraucht, und das Atemwasser, das durch die Choanen,
besser gesagt: Ductus nasopharyngaeus oder den Ductus branchialis zu
den Kiemen gelangt, liefert hiefiir Sauerstoff genug. Fiir pelagische For-
men, insbesondere, wenn diese auch noch rduberisch sind, diirfte aber
der immerhin schmale Wasserstrom, der durch die Choanen hereinfliefit,
nicht genug Sauerstoff zur Erzeugung der groBen Menge Bewegungs-
energie liefern, die hier benétigt wird. Der groBe Wasserstrom, der durch
die weite Mundéffnung hereinflielt, ist aber dazu wohl imstande. Sind
doch im Vergleich dazu auch landbewohnende Tetrapoden, vor allem
Mamalia und selbst der Homo sapiens, bei Verbrauch groBer Energie-
mengen gendtigt, durch die Mundéfinung zu atmen, weil der Luftstrom
durch die Choanen nicht mehr ausreicht. Aus diesem Grund mogen sich
auch nirgends bei allen Actinopterygiern und Chondrichthyes Choanen
finden.

Eine Analogie dazu liefert auch die Tatsache, daB bei den rezenten
Elasmobranchiern das Spiraculum bei den benthonischen Batoidei und
Scyllorhiniden gut erhalten fortbesteht (als accessorisches Einatmungs-
organ), wihrend gerade die am meisten an das pelagische Leben ange-
paBten Carchariniden und Isuriden es bis zum vélligen Verschwinden
reduziert haben.

Interessant ist, daBl die Scyllorhiniden (frither Scylliden) aber doch
eine durch eine Hautfalte gebildete Rinne besitzen, die mehr oder weni-
ger den Mundrand erreicht und an die primitive Choanenbildung der
Ichthyostegalia erinnert*. In einer fritheren Arbeit habe ich schon darauf
hingewiesen, daBl nur das Fehlen von Labialknorpelderivaten hier die
Bildung von vollstindigen Choanen, wie sie bei fossilen Dipnoern vor-
kommen, verhindert. Sind nun diese orimentaeren Choanen bei Selachiern
ein Beginn der Trennung von Nahrungs- und Atemweg? Wohl kaum,
es sei denn eine fakultative Trennung, um eine Atmung zu ermoglichen,

* Siehe Nachtrag!
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wenn die Mundéffnung durch einen groBen Brocken als Atemweg einige
Zeit verlegt ist, analog dem weit oral verlagerten Larynx der Ophidia.
Wahrscheinlich aber handelt es sich hier um eine Mutation, die, da in-
different, eine Reihe von Generationen mitgeschleppt wird, um dann
wieder zu verschwinden.

Viele rezente, mehr oder weniger hochspezialisierte Teleosteer machen
langere Landwanderungen und miissen dabei zur Luftatmung greifen.
Keine aber von diesen Formen beniitzt mehr dazu die Schwimmblase
(Lunge) oder bildet Choanen aus. Diese fakultative Luftatmung wird
durchwegs auf andere Weise besorgt. Entweder durch enge Kiemen-
offnungen, die das Luftatmen mittels Kiemen eine Zeit lang erlauben
ohne die Gefahr eines Austrocknens derselben (Anguilla, Callichthyidae,
Periophthalmus), oder durch ein zusidtzliches Organ wie das Labyrinth
z. B. bei Anabas. Choanen boten dabei keinen Vorteil.

Aus dieser Betrachtung ergibt sich also, da Choanen eine Trennung
von Nahrungs- und Atemweg bedeuten, die nicht in kausalem Zusammen-
hang mit Lungenatmung stehen und auftreten mufB}, aber sich bei Lun-
genatmung auBlerordentlich zweckmifBig erweist und, wo mit derselben
zusammen vorhanden, beibehalten wird. Soviel ist aber jedenfalls sicher,
daBl Choanen im Laufe der Vertebratenentwicklung unabhédngig vonein-
ander und von anderen Organisationen des Korpers bei verschiedenen
Klassen, also wiederholt, entstanden sind.

Abb. 1: Polistotrema stoutii, ductus
nasopharyngaeus. (Aus RoMmEr, Ver-
gleichende Anatomie der Wirbeltiere.)

Man kann dabei vier Arten von Choanenbildung ihrer topographischen
Lage nach unterscheiden:

1. Der unpaare Ductus nasopharyngaeus bei den Myxinoidea (Abb. 1).
In diesem Zusammenhang sei darauf hingewiesen, daB} experimentell mit
Hilfe von mechanisch-chemischen Einflissen durch Schwéchung der
praechordalen Organisationssubstanz Amphibienlarven monorhin erzogen
wurden (DEeviLLiers). Das kénnte dahin ausgelegt werden, dafl die ganzen
Monorhinen ein Seitenzweig der Entwicklung mit degeneriertem prae-
chordalen Abschnitt wére, der aus dirhinen Ascendenten ohne Hart-
gebilde hervorgegangen ist, soweit man die Monorhinie nicht als Urzu-
stand auffassen will, in welchem ein praechordaler Abschnitt noch vor
seiner Entwicklung stand. Die Dirhinie der ganzen anderen Vertebraten
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Abb. 2: Vergleich der Schiéddel des Embolomeren Baphetes und des Crosso-
pterygiers Eustenopteron, Lage der Choanen. (Aus Kuun, Phylogenie der
Wirbeltiere auf palaeontologischer Grundlage.)

von den Aphetohyoidea an, die Nichthomologisierbarkeit der Hartgebilde
der fossilen Agnathi wiirde fiir die Degenerationshypothese der Monorhi-
nen sprechen. Die Monorhinie der Larvenformen allerdings dagegen, wenn
man nicht das Uberspringen urspriinglicher Merkmale in der Ontogenie
wie z. B. das Fehlen von Zahnanlagen bei Vogelembryonen als Ursache
annehmen will. Auch die experimentelle Ziichtung von tetrapteren Dro-
sophila-Exemplaren wiirde fiir die Urspriinglichkeit der Monorhinie spre-
chen, da die Entwicklung der Dipteren von tetrapteren Insekten ausge-
gangen ist.

2. Die Choanen, die aboral der Labialknorpelderivate (Intermaxillare
und Maxillare) und oral des Palatoquadratbogens (Palatinum und Ptery-
‘goide) das Munddach durchbrechen. Das sind die Choanen der fossilen
Dipnoer (Abb. 3), Rhipidistier, Amphibien (Abb. 2), streptostylen Rep-
tilien, wo die Choanen in den offenen Raum medial der sagittalen Palatina
als aboral verlingerte Rinnen miinden, der monymostylen Reptilien, Aves
und Mamalia, bei denen sich die Palatina ventral median der Choanen-
furche zusammenschlieBen und diese aboral abdridngen. Auch die Naso-
labialfurchen und Falten der Scyllorhiniden gehdren topographisch die-
sem Typ an (Abb. 6).

3. Die Choanen der rezenten Dipnoer vom Typ Protopterus (Abb. 4)
dagegen miilinden, wie ich in einer fritheren Arbeit behandelt habe, aboral
des median geschlossenen Palatoquadratbogens aus. Da dieser aber schon
bei den fossilen Dipnoern median geschlossen war und die Choanen dort
noch oral davon ausmiindeten, miissen sie bei Protopterus als topogra-
phische Neubildung betrachtet werden.

« 4. Die Choanen der Ichthyostegalia (Abb. 5), die rinnenférmig mit nur
lappenférmiger Uberdeckung in die Ventralfliche der Intermaxillaria,
also eines Labialknorpelderivates, eingelassen sind. Auch sie kdnnen topo-
graphisch nicht homolog dem konventionellen Choanentyp der Vertebra-
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ten sein, da dieser aboral der Labialknorpelderivate das Mundhéhlendach
durchbricht. Dies 148t den SchluB3 zu, daB3 die Ichthyostegalia nicht von
dem bekannten Rhipidistiertyp abzuleiten sind*.

Autostylie bietet den Vorteil einer gewissen Festigkeit in der Verbin-
dung des Neurocraniums mit dem Viscerocranium, insbesondere mit dem
Kieferbogen, was beim Zerkleinern grofier Nahrungsbrocken, insbesondere
Durophagie, von groBler Bedeutung ist. Viele Beispiele zeigen aber, dafl
dieses Ziel auch bei Hyostylie ebensogut erreicht werden kann. Myliobatis
unter den Chondrichthyes ist hyostyl, sein Kieferbogen sogar knorpelig,
die Zdéhne zu Kauplatten vereinigt und doch stellt er an Festigkeit und
Leistungsfidhigkeit die autostylen Holocephalen weit in den Schatten. Der

Abb. 3: Dipterus, Lage der Choanen. Abb. 5: Ichthyostega, Lage der

(Aus Kunn, Phylogenie der Wirbel- Choanen. (Aus KuHn, Phylogenie der

tiere auf palaeontologischer Grund- Wirbeltiere auf palaeontologischer
lage.) : : Grundlage.)

Teleosteer Chrysophris aurata (jetzt Sparus aurata) Abb. 11, ein eben-
falls hyostyler Durophage, besitzt jedoch einen Schidel von hoher Festig-
keit. Das Hyomandibulare sitzt in breiter Front der otischen Region an,
das Palatinum ebenfalls in breiter Front der Ethmoidalregion. Die Ver-
bindung Hyomandibulare-Quadratum-Pterygoid-Palatinum ist sehr solide
und fest, hilt allerdings Kochen nicht stand. Die Intermaxillaria sind
aullerordentlich kompakt und bilden mit den ebenfalls ziemlich soliden
Maxillaria ein Hebelwerk, das am Ethmoid inseriert. Trotz dieser Beweg-
lichkeit mag der Schédel in seiner Festigkeit etwa einem Lacertiden-
schéddel (ich meine hier die Familie Lacertidae) gleichkommen. Als Illu-
stration sei bemerkt, dafl Lacerta ocellata mit einem BiB einen Muriden-
schddel (Mamalia) zermalmen kann. Auch bei Anarhichas (Abb. 12), des-
sen Gebifl noch kraftiger ist als das der eben geschilderten Art, ist das
Hyomandibulare in breiter Front der otischen Region angegliedert. Die
Verbindung Ethmoidalregion-Palatinum ist" jedoch weit schwicher. Die

* Siehe Nachtrag!
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Abb. 4: Protopterus aethiopicus, Lage der Choanen;
aus Sammlung Dr. KINCEL.

Labialknorpelderivate sind schwach, spangenférmig. Die riesigen Kegel-
zdhne sitzen nur an der Symphyse der Intermaxillaria. Auch dieser Sché-
del ist hyostyl.
Bei den primitivsten rezenten Actinopterygiern, den Polypterini und
'Lepidosteidei sind die Palatina neben ihrer Aufhingung mittelbar am
Hyomandibulare auch mit der Ethmoidalregion in ziemlich fester Ver-
bindung; auch diese Schidel sind hyostyl. Bei Polypterus ist das Palati-
num sogar der ganzen Lange nach in engem Kontakt mit dem Vomer und
dem oralen Teil des Parasphenoids. AuBlerdem sind die Knochen des Kie-
ferbogens und der Labialknorpelderivate (Intermaxillare und Maxillare)
fest mit den Allostosen der #uBleren Zirkumferenz des ganzen Craniums
verbunden, so daB dieses, wenn auch nicht autostyl, eine feste Kapsel
bildet, die ebenfalls an Festigkeit einem autostylen Lacertidenschidel in
nichts nachsteht. Diese durch die Allostosen der #duBeren Circumferenz
des Craniums mit den Derivaten der Labialknorpel und des Palatoqua-
dratbogens feste Verbindung von Neuro- und Viscerocranium zu einer
festen Einheit entspricht somit in ihrer Funktion ganz und gar dem
autostylen Schédel von Reptiliencharakter, ist daher diesem analog, je-
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doch dadurch, dal das Quadratum noch immer mit einem Symplecticum
am Hyoidbogen hingt, und mit der otischen Region (Squamosum, Supra-
temporale) keine direkte Verbindung aufweist, dem hyostylen Schidel
homolog. Ich wiirde es fiir vorteilhaft erachten, diesem Schiddeltyp der
Polypterini (Abb. 17) und Lepidosteidei, zu dem vielleicht auch noch die
fossilen Cheirolepiden (Abb. 18, 19) zuzurechnen sind, einen eigenen Na-
men zu geben, nédmlich: Osteostyles Cranium, da die feste Verbindung des
Kieferapparates in seinem oralen Teil mit dem Neurocranium nur durch
Knochen erfolgt. Nicht hieher gehoéren die Schidel der Ostraciontidae, da
hier der Kieferbogen unterhalb des dermalen Knochenpanzers fiir sich
frei beweglich, somit hyostyl ist. Dasselbe gilt fiir die gepanzerten For-
men der Siluroidea (Abb. 20) und wahrscheinlich auch fiir die fossilen
Antiarchi und Arthrodira®.

Diese Beispiele zeigen, dafl Festigkeit durchaus nicht an Autostylie
gebunden und daher nicht Ursache der Autostylie sein kann. Auch ist
ein Zusammenhang zwischen Choanen und Autostylie in dem Sinne, daBl
die stete Wegsamkeit des Choanenganges durch Autostylie und damit
verbundene Unbeweglichkeit der Gaumenpartie gewihrleistet wird, nicht
gegeben. Die aufBlerordentliche Beweglichkeit des Viscerocraniums der
Ophidia stort die Wegsamkeit des Choanenganges in keiner Weise, wenn
auch dieser beim Schlingakt nicht zum Atmen beniitzt wird. Die Ursache
der Autostylie mag woanders liegen, niamlich in der Differenzierung des
Viscerocraniums vom oralen und dessen Reduction vom aboralen Ende her.

Das Viscerocranium ist nach der allgemein herrschenden Meinung,
und es spricht nichts dagegen, entstanden aus Versteifungen der Kérper-
wandbriicken zwischen den Kiemenéffnungen und als Festigung des
Mundrandes durch locale Induction des Ectomesenchyms. Da die dorsalen
Skelettelemente in die Bildung des Neurocraniums eingingen, blieben die
des Viscerocraniums dorsal offen. Da der respiratorische Teil des Vorder-
darmes einer gewissen Beweglichkeit bedarf, entstanden in jedem Bogen
bewegliche Stellen zwischen den Skelettelementen. Mutationen, bei denen
dies nicht der Fall war, konnten sich wegen dieser UnzweckmiBigkeit
nicht weiterentwickeln. Auch jene Formen, bei denen infolge Panzerung
die duBlere Korperwand unbeweglich wurde, bedurften wenigstens im
Innern einer gewissen Beweglichkeit (rezent: Ostraciontidae, gepanzerte
Siluroidea). Versulzungen, Versteifungen, Verkalkungen, Skelettbildungen
finden in der Regel besonders an bewegungslosen oder bewegungsarmen
Stellen statt (so die Folgen der Stillegung von Gelenken durch Gipsver-
band). Bei einer durch Generationen stattfindenden Entwicklung spielen
dabei allerdings Mutation, Vererbung, Selektion, Morphogenesis, und wie
alle die einschlédgigen Faktoren heilen, mit. Die Induction der Knochen-
bildung durch das Ectomesenchym scheint dabei weit iiber das larvale
Leben hinaus anzudauern. Daraus ergeben sich zwei Moglichkeiten: a) Be-
hinderung der Beweglichkeit durch fortschreitende Skelettbildung und
dadurch bedingte Selektion, also Ausmerzung bei UnzweckméBigkeit, oder
b) Behinderung und Abstoppen der Induction der Skelettbildung an be-
stimmten Stellen, wo dauernde und hiufige Bewegung stattfindet, noch
bevor das Endstadium der induzierten Skelettbildung erreicht ist.

* Siehe Nachtrag!
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Die groSte Beweglichkeit haben die Branchialbogen in der Frontal-
ebene, die geringste Bewegung findet in der ventralen Mediane statt.
Dort konnten sich also, ohne die Zweckmé&Bigkeit zu stéren, Skelett-
elemente entwickeln, die die hintereinandergelegenen Branchialbogen
longitudinal miteinander verbinden. Der Kieferbogen (oder die Kiefer-
bogen, wenn man die Labialknorpel als Reste mehrerer fritherer Kiefer-
bogen ansieht) braucht aber zur Nahrungsaufnahme die groBte Beweg-
lichkeit in der Medianebene, seine ruhigsten Stellen in bezug auf Orts-
verdnderung sind die Kiefergelenke. Dabei mag es bei Formen der einen

Abb. 6: Scyllorhinus canicula, Nasolabialfalte. Stopfpréparat aus dem Landes-
museum Joanneum.

Richtung zu einer zunidchst bindegewebigen, spiter vielleicht festeren
Verbindung des Palatoquadratum mit dem Neurocranium gekommen
sein, also zu einer primédren Autostylie. ROMER nimmt eine solche fiir
die primitiven Acanthodi an und begriindet sie mit der Autostylie bei
Acanthodes aus dem Perm. Eine solche Befestigung des Kieferbogens
konnte nur erfolgen, weil ein Hyoidbogen als solcher noch nicht spezia-
lisiert war. Durch die Autostylie, egal in welcher Form, wurde der
Kieferbogen in seinem dorsalen Teil, dem Palatoquadrat, stillgelegt, und
die Beweglichkeit blieb nur noch dem Mandibulare allein iiberlassen.
Solche Formen waren préddestiniert fiir das benthonische Leben, insofern
dort die Nahrung von unten aufgenommen wird. Bei den Formen
der anderen Richtung blieb der ganze Kieferbogen frei beweglich.
Seine Bewegung folgte in der Medianebene, wéhrend die der Branchial-
bogen in der Frontalebene erfolgte, also in rechtem Winkel dazu. Da-
durch entstand dazwischen eine stillgelegte Zone, in der die Kiemen
mangels geeigneten Wirkens funktionslos und riickgebildet wurden, dafiir
aber sich Skelettelemente entwickeln konnten, ohne zu storen. In dieser
Zone befand sich der 2. Visceralbogen, der hiebei zum Hyoidbogen aus-
wuchs und in feste Verbindung mit dem Neurocranium trat. Seine ven-
tral-mediane Verbindung mit den Branchialbogen hatte schon bestanden.
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Der in beiden Teilen freie Kieferbogen wurde nun in seinem ruhigsten
Teil, den Kiefergelenken, durch Auftreten von Skelettelementen (Sym-
plecticum) mit dem Hyoidbogen verbunden, so daB3 dieser zum Trager
des ganzen Visceralskelettes wurde. So entstand die Hyostylie. Sie be-
festigte einerseits den Kieferbogen, belie ihm aber andererseits die volle
Beweglichkeit beider Teile. Diese Formen waren fiir das pelagische Leben
priadestiniert, wo die Nahrung von allen Seiten zu erwarten ist bzw. die
benthonischen Riduber, die ebenfalls die Nahrung von allen Seiten auf-
nehmen. So erscheint es daher erklirlich, dal die groe Masse der Pisces,
deren adaequate Lebensweise die pelagische ist, hyostyl ist. Nun
trat bei manchen Formen wieder das Palatoquadratum dariiber hinaus
mit dem Neurocranium in direkte Verbindung; so entstand die Amphi-
stylie. Spdter wurde diese Verbindung durch Auflésung des Symplecti-
cum bei manchen Formen zu einer secunddren Autostylie. Bei manchen
hyostylen Formen blieb trotz der Stillegung des Palatoquadratum die
Beweglichkeit beider Teile des Kieferbogens dadurch gewahrt, dafl die
Labialknorpelderivate: Intermaxillare und Maxillare teleskopartig vor-
schiebbar wurden (Percomorphi, Zeomorphi, Abb. 13). Oder, wie bei den
Crossopterygiern, wo eine urspriingliche Hyostylie durch Ubergang in
Osteostylie zur Stillegung der dorsalen Kieferpartie fiihrte, spater aber
durch ein transversales Intercranialgelenk und dazugehdrigen Muskel-

Abbb. 7: Acanthodes, Schadel. (Aus
KunN, Phylogenie der Wirbeltiere
auf palaeontologischer Grundlage.)

apparat wieder die urspriingliche Beweglichkeit beider Kiefer herstellte
(Abb. 14). Entschieden eine hohere Spezialisierung fiir diese benthoni-
schen Réuber, die nicht zu Unrecht gegen eine Ableitung der primitiven
Amphibien von dieser Klasse ins Treffen gefiihrt wird*. Betrachtet man
Mutation (im weitesten Sinne, einschliellich aller dabei mitspielenden
Faktoren) und Selektion als die wichtigsten Voraussetzungen der Ent-
wicklung, so bewirkt die Selektion bei den vielen Moglichkeiten der
aquatilen Lebensweise eine Vielfalt von Spezialisierungen nebeneinander
eher als ein strenges Entweder — Oder. Wie steht es nun aber mit der
Entwicklung der tatsidchlich vorhandenen rezenten und fossilen Formen?

Acanthodes, ein Aphetohyoideer, bei dem der Hyoidbogen noch nicht
spezialisiert war, zeigt tatsichlich in den Abbildungen von KunN und

* Siehe Nachtrag!
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Abb. 8: Chimaera affinis, Schédel; aus Sammlung Dr. KINCEL.

RoMmER eine Abzweigung des Palatoquadratums, die sich an die otische
Region des Neurocraniums anschlieBt, also Autostylie, wenn auch in
sehr primitiver und lockerer Form (Abb. 7). Dabei tritt aber Acanthodes
mit dieser primitiven Form der Autostylie erst im Perm, die ebenfalls
autostylen Holocephalen mit ihren primitivsten Formen (Chondrenchelys)
schon im Karbon auf. Bei diesen Formen war aber die Autostylie schon
bedeutend weiter fortgeschritten als bei Acanthodes.

Die primitivsten Chondrichthyes vom Typ Cladodus waren amphi-
styl, diese Amphistylie blieb auch bis zu den triassischen Hybodontiden
erhalten, wahrend die modernen Selachier alle hyostyl sind. Sollte den
Cledodontiern etwa eine primér autostyle Stammform &hnlich dem viel
spater auftretenden Acanthodes vorausgegangen sein, dann wére bei den
Chondrichthyes die Kieferbildung den umgekehrten Weg gegangen, ndm-
lich von primérer Autostylie iiber Amphistylie zur Hyostylie, wobei sich
der Hyoidbogen erst spéter, d. h. erst bei der autostylen Stammform,
spezialisiert hatte. Die Holocephalen, die mit ihren &ltesten Angehori-
gen, den Bradyodontiern, schon ab dem Karbon autostyl waren, kénnten
sich aus amphistylen Formen, und solche waren in den Hybodontiden bis
ins Trias vertreten, wieder zu rein autostylen Formen riickentwickelt
haben, wobei die Autostylie eine weitaus vollkommenere Form als bei
Acanthodes (Abb. 8) darstellt.

In chronologischer Reihenfolge tritt Autostylie zuerst bei Dipnoern auf
(Devon), dann bei den ersten Tetrapoden (spateres Devon), dann bei den
Holocephalen, wenn man die Bradyodonten mit einschliet (Karbon), in
allen diesen Fillen bereits mit vollstdndiger Verschmelzung von Palato-
quadrat und Neurocranium und bei Acanthodes erst im Perm und in
seiner primitivsten Form.

In phylogenetischer Reihenfolge, also nur in bezug auf die Entwick-
lungshohe ungeachtet des chronologischen Auftretens, findet sich Auto-
stylie zuerst bei den Aphetohyoideern (Acanthodes), dann bei den Holo-
cephalen, dann bei den Dipnoern und zuletzt bei den Tetrapoden. Nun
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waren die Aphetohyoidea in ihren primitivsten Formen tatsichlich als
erste der hier aufgezdhlten Klassen auf der Erde erschienen, aber diese
Formen zeigen in dieser Hinsicht nichts. Entweder, sie sind so gepanzert,
daB nichts festzustellen ist (Antiarchi, Arthrodira)*, oder es fehlen gerade
an der kritischen Stelle fossilisierte Hartgebilde, wie z. B. bei Climatias
aus dem Devon, aus der Ordnung Acanthodi, aus der auch der oben er-
wihnte Acanthodes aus dem Perm stammt. Zudem zeigen die Funde von
Resten der umstrittenen Conodontophoridea im ganzen Palaeozoikum,
daBl auch in dieser ganzen Epoche noch Formen mit héchstens knorpe-
ligem, jedenfalls nicht fossilisierbarem Skelett vorhanden waren, so daB
auch die Moglichkeit besteht, daB3 alle autostylen Formen sich aus diesen
weichen Formen separat entwickelt haben. Das wiirde dann allerdings
bedeuten, daBl die Holocephalen keine gemeinsame Wurzel mit den
Elasmobranchiern haben und die Tetrapoden nicht von Crossopterygiern
stammen. Will man das aber nicht annehmen (iiber die Wahrscheinlich-
keit soll noch weiter unten gesprochen werden), so bleibt nur die Mog-
lichkeit, dal man es bei den Holocephalen sowie den Permschen Acan-
thodes mit einer Modernisierung zu tun hat, die der Choanenbildung bei
den Myxinoideern analog (jedoch nicht in bezug auf die Funktion) und,
wie oben bemerkt, bei Holocephalen iiber Amphistylie zu einer Zeit er-
folgt ist, wo die ersten Tetrapoden schon auf der Erde erschienen waren.
Sie hat daher mit der Tetrapodenentwicklung als solcher nichts zu tun.
Nachdem Autostylie also schon vorher bei Dipnoern und Tetrapoden un-
abhingig voneinander aufgetreten ist, haben wir auch hier den Nachweis,
daBl Autostylie in verschiedenen Klassen, also wiederholt als Konvergenz
entstanden ist. Wenn die Tetrapoden (und Schidel sowie Extremitéten-
skelett sprechen dafiir) aus hyostylen Crossopterygiern hervorgegangen
sind, so ist Autostylie unabhingig voneinander bei vier verschiedenen
Klassen zu vier verschiedenen Zeiten, durch Funde belegt, aufgetreten:
Bei Dipnoern im frithen Devon, bei Tetrapoden (Ichthyostegalia) im spéa-
ten Devon, bei Holocephalen im Karbon und bei Acanthodes im Perm.

Es ergeben sich also nach dem bisher Gesagten folgende Entwick-
lungsmdéglichkeiten:

Fall A: Samtliche autostylen Formen entstanden durch primére Auto-
stylie aus primitiven Aphetohyoideern. Eine secundire Autostylie, die
sich aus Hyostylie oder Amphistylie entwickelt hat, gibt es nicht.

Dann hitten sich alle autostylen Vertebraten, als da sind: Dipnoer
Tetrapoden, Holocephalen und Acanthodes separat aus Aphetohyoideern
entwickelt, wahrscheinlich, da irgendwelche Ubergangsformen fehlen
aus solchen mit nicht fossilisierbarem Skelett. Dazu mdochte ich meine
frither geduBerte Bemerkung, dal das Fehlen von fossilen Ubergangs-
formen nicht bedeuten muB, dal es solche iiberhaupt nicht gibt, wieder-
holen. Das Vorhandensein fossiler Reste der Conodontophoridea im gan-
zen Palaeozoikum 148t diese Annahme nicht ausgeschlossen erscheinen
Sind doch diese Fossilien verschiedenen Tiergruppen, wie Annelliden
Agnathen, Aphetohyoideern und Pisces, zugeordnet worden, in keinenr
Fall aber mit absoluter Sicherheit bisher zu bestimmen gewesen, unc
lassen daher viele Moglichkeiten offen. Als erste chronologisch waérer

* Siehe Nachtrag!
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die Dipnoer aus knorpeligem, primitivem Aphetohyoideern hervorge-
gangen, als zweite die Tetrapoden (Ichthyostegalia), im Karbon dann die
Holocephalen und als jlingste Acanthodes.

Was die Dipnoer betrifft, stehen sie zwar im System so isoliert da,
daB diese Entstehung als wahrscheinlich angenommen werden konnte,
wenn nicht ein Processus symplecticus im primordialen Hyoidbogen
(ParkER) fiir eine vorausgegangene Hyostylie oder Amphistylie sprechen

Abb. 9: Protopterus aethiopicus, Schéidel; aus Sammlung Dr. KINCEL.

wiirde. Wie bei den Holocephalen, deren hochentwickelte Autostylie aller
Wahrscheinlichkeit aus Amphistylie hervorgegangen ist, kann auch die
ebenso hoch spezialisierte Autostylie der Dipnoer, die iliberdies noch
Ossificationen aufweist, ihren Ausgangspunkt von amphistylen, knorpe-
ligen Ascendenten genommen haben. Mogen die Stammformen dieser
amphistylen Ascendenten auch primir autostyl gewesen sein, die vor-
liegenden Dipnoer und Holocephalen sind dann jedenfalls secundir auto-
styl. Beachtenswert ist auch, daBl der biseriale Archipterygiumtyp der
paarigen Extremitét der Dipnoer auch bei so manchen Chondrichthyes
auftritt, so bei Chondrenchelys, Pleuracanthus und Hybodus (Abb. 26).
Die Tendenz beider Klassen, weitgehende Autostylie und Paarflossen
vom biserialen Archipterygiumtyp zu bilden, konnte als Hinweis auf
zumindest nahe verwandte Wurzeln im Bereich des Aphetohyoideerstam-
mes gedeutet werden, die mdéglicherweise von primérer Autostylie ihren
Anfang genommen und dann aber iiber Amphistylie sich weiter ent-
wickelt haben.

Die Tetrapoden wiren dann nicht aus hyostylen Crossopterygiern
hervorgegangen, sondern aus knorpelig primitiven Aphetohyoideern.
Jenen Zoologen, die diese Differenz in der Organisation dieser beiden
Klassen als Hindernis fiir eine Ableitung betrachten, wiirde diese Ansicht
wohl zurechtkommen. Dagegen spricht aber zumindest die Tatsache, dafl
der Schédel der primitivsten Tetrapoden, der Ichthyostegalia, schon eine
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so weitgehende Verkndcherung und eine so weit fortgeschrittene Auto-
stylie besitzt, daB es sehr unwahrscheinlich ist, da dieser hohe Stand
der Entwicklung sich plétzlich ohne Zwischenform aus primitiv-knorpe-
ligen Aphetohyoideern entwickelt haben soll. Ein rudimentaeres Prae-
operculum bei Ichthyostega weist ebenfalls auf Ascendenten mit kné-
chernem Cranium aus der Reihe der Pisces hin (Abb. 10). Nicht zuletzt
die auffallende Ubereinstimmung und Homologisierbarkeit der Schidel-

Abb. 10: Ichthyostega, Schidel, po -
Rudiment des Praeoperculum. (Aus
KunN, Phylogenie der Wirbeltiere
auf palaeontologischer Grundlage.)

knochen und dés Extremitatenskelettes zwischen primitiven Tetrapoden
und Crossopterygiern spricht dagegen. Eine Annahme betreffs getrennter
Entstehung der Ostracodermen, der Aphetoideer-Unterklasse der Placo-
dermen sowie der devonischen, primitiven Pisces aus primitiven, knor-
peligen Formen kann getroffen werden mit der Begriindung, daB3 deren
Skelettelemente nicht homologisierbar sind. Also mufBl umgekehrt der
Besitz von homologisierbaren Skelettelementen bei verschiedenen Formen
als Begriindung fiir deren gemeinsame Entstehung gelten konnen. Ab-
gesehen davon, wurde schon von HUXLEY nachgewiesen, daf3 die Batra-
chier in ihrem frithen Stadium hyostyl sind und erst spéter, im Laufe
der ontogenetischen Entwicklung, autostyl werden (biogenetisches Grund-
gesetz).

Nimmt man die Holocephalen ebenfalls primér autostyl aus primiti-
ven, knorpeligen Aphetohyoideern direkt entstanden an, dann mii3te man
aber ihre Verwandtschaft mit den iubrigen, vorwiegend hyostylen und
sonst amphistylen Chondrichthyes kiindigen, die sich dann separat ent-
wickelt hidtten. Nun sind aber die Holocephalen mit ihren als Bradyo-
donten bezeichneten Primitivformen im Ganzen sowie inklusive Skelett
so eng mit den Elasmobranchiern und primitiven Chondrichthyes ver-
bunden, dafl eine Trennung mehr verwandtschaftliche Merkmale zerreiflien
wiirde, als die Autostylie die Holocephalen von ihren Verwandten trennt.
Die autostylen Holocephalen inklusive Bradyodonten sind seit dem Kar-
bon bekannt, die hyostylen Plagiostomi (Selachoidei und Batoidet) erst
seit dem Trias. Jedoch die &ltesten Glieder der Chondrichthyes; die
Pleuropterygia (Cladodontia) aus dem Devon, waren, wie schon bemerkt,
amphistyl. Wenn man also von dén gemeinsamen Merkmalen der Ver-
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wandtschaft der Chondrichthyes ausgeht, so haben sich die Holocephalen
aus amphistylen Chondrichthyes entwickelt, und ihre Autostylie ist secun-
didr und als Modernisierung aufzufassen, als solche auch die Reduktion
der Branchialbogen auf vier sowie die Bildung eines knorpeligen Oper-
culums. So mufl also die Hypothese Fall A als unwahrscheinlich und zu
extrem aufgegeben werden.

Fall B: Hyostylie ist primér. Alle autostylen Formen sind secundir
aus hyostylen hervorgegangen.

Nachdem der Aphetohyoideer Acanthodes eine primédre Autostylie
aufweist, bevor noch der Hyoidbogen als solcher spezialisiert war, liegt
hier zweifellos ein Fall von primérer Autostylie vor, auch kann die
Amphistylie der Cladodontier, wie bemerkt, aus primarer Autostylie her-
vorgegangen sein. Auch die Annahme RoMERs, dafl die primitiven Acan-
thodi (Climatius) autostyl waren, kann bisher, wenn schon nicht bewiesen,
so auch nicht widerlegt werden. Somit ist auch die Hypothese Fall B als
unwahrscheinlich und zu extrem aufzugeben. Die Natur hat bis jetzt noch
immer gezeigt, daf sie in der Entwicklung verschiedene Wege geht, wes-
halb Hypothesen, die sich zu extrem auf eine Richtung festlegen, von
vornherein wenig Aussicht auf Bestdtigung haben. So bleibt als einzig
wahrscheinlicher nur der

Fall C: Autostylie und Hyostylie sind unabhéngig voneinander ent-
standen; eine Entwicklung vom einen Typ zum anderen ist méglich und
kann im Laufe der Entwicklung erfolgt sein.

Diese Hypothese entspricht am ehesten der Wirklichkeit, allein durch
ihren weiten Umfang, der viele Moglichkeiten offen 1dBt. Die Frage ist
nur: Wer ist wie entstanden?

Ich habe schon weiter oben aufgezeigt, dafi die Autostylie der Dipnoer
die chronologisch erste, bekannte, unzweifelhafte unter den Vertebraten
ist. Fiir die Moglichkeit einer primédren Autostylie spriache die Tatsache,
dafl das Palatoquadratum in seiner ganzen Linge mit sdmtlichen Ossifi-

Abb. 11: Sparus aurata, Schéidel; aus Sammlung Dr. KINCEL.
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cationen mit dem Neurocranium verschmolzen ist, also eine sehr hoch
entwickelte Autostylie (Abb. 9). Das Quadratum erstreckt sich weit aboral
bis in die otische Region. Auch das sehr einfach gebaute Hyale, ein ein-
ziger ungegliederter Knochen jederseits, die beide median zusammen-
schlieBen, kénnte in diesem Sinne gedeutet werden. Das rudimentaere
Praeoperculum* und Interoperculum, beides Allostosen, knnten als Reste
der Panzerung des devonischen Dipnoerschidels anzusehen sein, die nach
Grasse aus an die hundert Allostosen bestand und moglicherweise un-
abhingig vom Viscerocranium entstanden ist. Dagegen spricht aber der
schon im Fall A erwidhnte Processus symplecticus im Ligamentum hyo-
suspensorium des primordialen Hyoidbogens. Das Symplecticum, das im
hyostylen Schédel Palatoquadratum und Hyoidbogen verbindet, ist ndm-
lich an sich schon klein. Wo es als Rudiment auftritt, mufl man daher
mit ganz unbedeutenden und leicht zu libersehenden Bildungen rechnen.
Wenn also im Primordialcranium ein Processus symplecticus auftritt,
dazu noch ebenfalls reduzierte Allostosen (Praeoperculum und Inter-
operculum), die bei allen hyostylen Pisces topographisch zum Hyoidbogen
gehoren, egal, wann und wie sie entstanden sind (bei Holocephalen ist
ein hiutiges oder knorpeliges Operculum verhiltnismiaBig spit aufgetre-
ten, aber dem Hyoidbogen angegliedert), wenn ferner das Hyale im we-
sentlichen nur aus einem paarigen, ungeteilten Knochen besteht, was
ebenfalls als Reduktion zu deuten ist, die mit der Verwachsung der
Glieder des Hyales begonnen hat (was ja oft zu beobachten ist, z. B.
Reptilien, Mamalia), so kann man schon mit grofer Wahrscheinlichkeit
rechnen, daB der autostyle Dipnoerschiddel secundir aus einer hyostylen
oder, wahrscheinlicher, amphistylen Form hervorgegangen ist. Fiir diese
Deutung spricht auch das lang aboral ausgezogene Quadratum, das durch
secundires Lingenwachstum die Verbindung zur otischen Region her-
gestellt hat, wihrend das Symplecticum und Hyomandibulare reduziert
wurde.

In ihrer ganzen Organisation einen eigenen Weg gehend, sind die
Dipnoer immer Seitenzweig geblieben, obwohl sie in ihrem Bau als erste
Klasse schon weitgehend und sehr frith den Weg zu Tetrapoden einge-
schlagen, aber nie erreicht haben.

Dafi die Holocephalen auf Grund ihrer durch viele Merkmale besti-
tigten Verwandtschaft mit den Elasmobranchiern von deren amphistylen
Primitivformen abstammen, und zwar zu einem Zeitpunkt, als die Tetra-
poden schon eine formenreiche Gruppe auf der Erde bildeten, wurde schon
unter Fall A erwidhnt. Also secunddre Autostylie, und zwar das allein
vorhandene Knorpelcranium betreffend und darum interessant, mit der
Entstehung der Tetrapoden jedoch in keinem Zusammenhang. Interessant
ist auch, daB bei der rezenten Chimaera und der Acanthorhina aus dem
Lias das mit dem Neurocranium verschmolzene Palatoquadratum nur
oral der Orbita liegt, wihrend es sich bei Chondrenchelys bis zur otischen
Region erstreckt (Abb. 8 und 26).

Primir autostyl unter den Pisces verbleibt somit nur Acanthodes, der
schon mehrfach erwidhnte Aphetohyoideer aus dem Perm, als chrono-

* Siehe meine Publikation Mitteilungsheft 22/1965, ,Zusammenfassung und
Ergianzung der Kenntnisse iliber den Dipnoer-Schidel vom Typ Protopterus®.
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Abb. 12: Anarhichas lupus, Schédel; aus Sammlung Dr. KiINCEL.

logisch letzte und dabei primitivste Form, was beides fiir eine Wieder-
holung dieses Entwicklungsvorgangs an anderer Stelle und Zeit spricht.
Wenn nach ZeuNer und DAy eine Form nach Ablauf einer bestimmten
Zeit sich entweder transformiert oder ausstirbt (fiir Species werden da
Zeitraume von 200.000 bis 12,000.000 Jahren angegeben), so ist es un-
wahrscheinlich, daf3 eine so primitive Form wie die Acanthodes vom De-
von bis zum Perm sich unverédndert erhélt. Dasselbe gilt auch fiir den um-
strittenen Polypterus, der noch an anderer Stelle behandelt wird. Be-
trachtet man die primitiven Entwicklungsformen, soweit sie rezent sind,
wie beispielsweise die rezenten Agnathi (Cyclostomen), so findet man
iberall Spezialisationskreuzungen, die ihnen das Uberleben erst moglich

Abb. 13: Zeus pungio, Intermaxillare und Maxillare teleskopartig vorgeschoben;
aus Sammlung Dr. KiNcCEL.
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gemacht haben, zumeist als Parasiten. In der urspriinglichen Primitiv-
form ist keine geblieben.

Es verbleiben nun von den schon im Devon erschienenen Vertebraten
nur noch die Crossopterygia, Actinopterygia und Tetrapoden, diese in
der primitiven Form der Ichthyostegalia und etwas spidter Embolomeren.
Alle drei treten von Anfang an schon mit reichlich verknocherten Sché-
deln auf, deren Knochen, insbesondere Allostosen, an der duBeren Cir-
cumferenz einen panzerartigen Mantel bilden und bei allen drei Klassen
untereinander homolog sind. Dies spricht, wie schon frither und o6fter
bemerkt, fiir gemeinsame Entstehung, und zwar aus Aphetohyoideern,
deren Skelett hochstens knorpelig war, da die Ossifikationen der Apheto-
hyoidea mit Knochenskelett (Placodermen) mit denen dieser drei Klassen
‘nicht homologisierbar sind. Actinopterygier und Crossopterygier sind
ihrer Entstehung nach zweifellos hyostyl, die Tetrapoden seit ihrem ersten
Auftreten in der Erdgeschichte autostyl. Vergleicht man die devonischen
Cheirolepiden und Crossopterygia mit den rezenten Polypterini und Le-
pidosteidei, so kann man hier iibereinstimmend bemerken, dafl die Hyo-
stylie eigentlich nur noch das Quadratum betrifft, das keine Verbindung
mit der otischen Region aufweist, wihrend die oralen Knochen des Palato-
quadratums und die Labialknorpelderivate mit den Allostosen des Neuro-
craniums, besonders der duBleren Circumferenz, eine feste Verbindung
eingegangen sind wie bei den autostylen Reptilien; eine Form, fiir die
ich am Anfang meiner Betrachtungen iliber die Autostylie die Bezeich-
nung Osteostylie vorgeschlagen habe. Die rezente Latimeria ist allerdings
mit beweglichem Maxillare ebenso hyostyl wie Amia. Die primitiven
Tetrapodenschidel der devonischen Ichthyostegalia und friihcarbonischen
Embolomeren, die in Biichern immer mit den Schideln der devonischen
Rhipidistier verglichen werden, haben diesen in bezug auf Autostylie nur
noch das eine voraus, dafl das Quadratum in direkter Verbindung mit
den Knochen der otischen Region (Squamosum, Supratemporale) ist. Dazu
kommt noch der Wegfall des Opercularapparates und die Umwandlung
des seine urspriingliche Funktion nun entbehrenden Hyomandibulare zum
Stapes.

Ich mochte hier einen Gedanken besonders herausarbeiten: Von man-
cher Seite (KunnN) wird die Hyostylie der Crossopterygier als Hindernis
betrachtet, die autostylen Tetrapoden von ihnen abzuleiten. So ausge-
driickt, erscheint zwischen Crossopterygiern und Tetrapoden formal eine
tiefe Kluft, wie etwa zwischen hyostylen Selachiern und autostylen Tetra-
poden. Wenn man sich aber vergegenwirtigt, wie diese Hyostylie der
Crossopterygier, insbesondere Rhipidistier (Abb. 25) tatsdchlich aussieht,
de facto nur noch die Stellung des Quadratums betrifft, daher besser als
Osteostylie zu bezeichnen ist, dann wirkt diese Kluft auf einmal ganz
unwesentlich und kann kaum mehr als Hindernis betrachtet werden. Eine
Streckung des Quadratums (wie sie bei den Dipnoern tatséchlich vorliegt)
bis zum Angrenzen an das Squamosum bzw. Supratemporale, und das
Hindernis ist iiberwunden.

Eine besondere Sache ist nun das Intercranialgelenk der Crossopte-
rygier (Abb. 14). Es bedeutet eine Spezialisierung, die dem osteostylen
Kieferapparat die Beweglichkeit der Hyostylie zuriickgibt und sich fiir
pelagische oder benthonisch-rauberische Lebensweise besonders zweck-
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Abb. 14: Eustenopteron, Schéddel; der Pfeil deutet auf das Intercranialgelenk.
(Aus ScHAFrFER, Rhipidistian-Amphibian-Transition.)

mafBig erweist, wo die Nahrung von allen Seiten rasch und sicher erfafit
werden kann. Ganz dieselbe Einrichtung wiederholt sich bei einer weit
hoheren Vertebratenklasse, ndmlich bei den Psittaciden unter den Aves
(Abb. 15). Der aus Intermaxillare, Maxillare und Nasale bestehende
Oberschnabel ist ebenfalls gelenkig mit dem Neurocranium verbunden
und wird in seiner Gegenbewegung zur Mandibula gesteuert durch Qua-
dratum, Quadratojugale und Jugale einerseits und Pterygoid, Palatinum
andererseits. Die Psittaciden sind aber hochspezialisierte Aves, und es ist
begreiflich, wenn man in derselben Spezialisierung der Crossopterygier
ein Hindernis sieht, sie als Ausgangspunkt einer weitgehenden und tief-
greifenden Entwicklung zu betrachten. Es gibt aber unter den rezenten
Vertebraten immerhin Beispiele, daB auch mehr oder weniger hohe Spe-
zialisierungen im Laufe der Entwicklung wieder riickgdngig gemacht
wurden. So ist z. B. bei den hyostylen Siluriden das Intermaxillare fest
mit dem Neurocranium, das Maxillare stark reduziert, der dorsale Kiefer
somit unbeweglich. Wenn auch die ganzen Ostariophysen nach ihrer

Abb. 15: Ara ararauna, Schédel, transversales Gelenk zwischen Oberschnabel
und Neurocranium; aus Sammlung Dr. KiNcEL.
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Stellung der paarigen Flossen zu den primitiveren Actinopterygiern ge-
horen, ist doch nicht anzunehmen, dafl die Stellung des dorsalen Kiefers
urspriinglich ist, denn die Beweglichkeit von Maxillare und Intermaxil-
lare ist schon bei weit primitiveren Formen sowie vielen Formen der
Ostariophysen, wie z. B. Cypriniden, weitgehend entwickelt. Ein weiteres
Beispiel, wie plotzlich ein solches Riickgéngigmachen von Spezialisierun-
gen erfolgt, ist zum Beispiel die ginzliche Reduktion der als hydrosta-
tisches Organ entwickelten Schwimmblase bei dem pelagischen Scom-
bresox rondeletii, wdhrend die nahe verwandte Species Scombresox
saurus diesen Apparat noch voll entwickelt hat. Auch die benthonischen
Cottiden haben die Schwimmblase vollig reduziert. So besteht die Mog-
lichkeit, die Amphibien von den bekannten devonischen Rhipidistiern
abzuleiten trotz Intercranialgelenk oder sie von noch unbekannten, primi-
tiveren Crossopterygiern, die das Intercranialgelenk noch nicht entwik-
kelt hatten, entstanden, zu denken*.

Die Entwicklung hat also aller Wahrscheinlichkeit nach folgenden
Weg genommen: Bis jetzt nicht ndher durch Funde belegte Aphetohyoidea
mit nicht fossilisierbarem, wahrscheinlich knorpeligem Skelett und hyo-
stylem Cranium entwickelten sich unter reichlicher Knochenbildung zu
osteostylen Crossopterygiern und Actinopterygiern. Beide hatten als
accessorisches Atmungsorgan eine Lunge (SchluB von RoMER, bei Bespre-
chung der Choanen von mir angefiihrt), die Crossopterygier (Rhipidistier)
iiberdies noch Choanen, und entwickelten sich durch den kleinen Sprung
von Osteostylie zur Autostylie weiter zu Tetrapoden, die ihr Biotop aufs
feste Land verlegten, wihrend die Actinopterygier sich ganz auf aquatile
Lebensweise verlegten, in der groBen Masse wieder hyostyl wurden und
die Lunge zur Schwimmblase umwandelten.

Die Autostylie also in derselben Art bewertet wie oben die Choanen,
fiihrt also zu folgendem Ergebnis: Autostylie ist eine Form der Befesti-
gung des Kieferbogens, die einen anderen Entwicklungsweg eingeschlagen
hat als die Hyostylie, soweit sie primir ist. Sie kann aber auch sekundar
aus Hyostylie hervorgegangen sein. Sie befestigt das Palatoquadratum am
Neurocranium, legt es damit still und ist daher zweckmaiBig bei Duro-
phagie und benthonischer Lebensweise, soweit die Nahrung von unten
aufgenommen wird. Jedoch in beiden Fillen nicht allein und ausschlief3-
lich. Sie hat an sich und allein nichts mit der Entwicklung zu Tetra-
poden zu tun, erweist sich aber bei terrestrischer Lebensweise der Tetra-
poden, die der benthonischen #hnlich ist, als zweckmiflig, um so mehr,
als die mit der liber Osteostylie entstandenen sekundédren Autostylie ver-
bundene Festigkeit sich in diesem Fall, wo das Gewicht des Schédels
getragen werden muf3 und nicht mehr vom Wasser getragen wird, sehr
glinstig auswirkt. Sie wurde daher von allen Tetrapoden ausnahmslos
beibehalten, wenn auch in manchen Fillen zugunsten der Beweglichkeit
abgewandelt, wie z.B. bei den Ophidiern, wo das Maxillare ebenfalls
wieder beweglich wurde und in seiner Beweglichkeit ebenso vom Qua-
dratum uber Pterygoid-Transversum gesteuert wird (allerdings mit Aus-
schluB des Palatinum) wie bei den hyostylen Actinopterygiern (Abb. 16).

* Siehe Nachtrag!
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’ Abb. 16: Bitis gabonica, Maxillare mit Giftzahn am Neurocranium schwenkbar
eingelenkt; aus Sammlung Dr. KINCEL.

Im Verein mit Lungen und Choanen bedeutet sie wohl einen unverkenn-
baren Schritt zur Tetrapodenentwicklung, mufl aber nicht dazu fiihren
(Dipnoer).

Die Entwicklung einer Columella auris mufl im Zusammenhang mit
der Reduktion des Opercularapparates und der Autostylie betrachtet
werden. Die Columella auris = Stapes ist ausschliefilich ein Attribut der
Tetrapoden, wenn auch bei manchen Amphibien und Reptilien stark re-
duziert oder verschwunden, und ist durch Transformation aus dem Hyo-
mandibulare hervorgegangen. Die Voraussetzung dieser Transformation
ist Autostylie und die véllige Reduktion des Opercularapparates, wodurch
das Hyomandibulare von seiner urspriinglichen Funktion der Befestigung
von Kiefer-, Hyoidbogen und Opercularapparat abgelést und fiir seine
neue Funktion als Schalliibertridger des Aero-akustischen Apparates frei
wurde. Es muB3 aber betont werden, dal die beiden Voraussetzungen
dieser Transformation, nimlich Autostylie und weitgehende Reduktion
des Opercularapparates, auch bei manchen Pisces zutreffen, ohne jedoch
zur Transformation des Hyomandibulare zu einem Stapes gefiihrt zu
haben. Ein Schulbeispiel sind dabei die schon so oft erwidhnten Dipnoer.

Abb. 17: Polypterus senegalus, Schidel und Pectoralis; aus Sammlung Dr. KiNCEL.
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Der Schidel besitzt weit fortgeschrittene Autostylie. Der Opercular-
apparat besteht bei den rezenten nur aus unbedeutenden Rudimenten, die
vor allem dem Kieferbogen angegliedert sind (Abb. 9). Das von seiner
urspriinglichen Funktion frei gewordene Hyomandibulare ist jedoch von
HuxLEY nur mehr als Rudiment im Primordialcranium festgestellt worden.
Es hat also keinen Funktionswechsel erlitten, sondern ist vollig reduziert
worden. Vergleicht man nun die Dipnoer wiederum mit den Rhipidistiern,
so mag das verschiedene Schicksal des Hyomandibulare bei beiden Klassen
damit zusammenhingen, daB die Autostylie und die Reduktion des Oper-
cularapparates bei den Dipnoern auf einer viel friiheren Entwicklungs-
‘stufe erfolgte als bei den Crossopterygiern. Wahrend die Rhipidistia noch
hyostyle oder besser gesagt osteostyle benthonische Rduber mit gut ent-
wickeltem Opercularapparat und manchen Spezialisierungen sind (Inter-
cranialgelenk), sind die Dipnoer schon fortgeschritten autostyl mit zum
mindesten schon beginnender Reduktion des Opercularapparates, aber
im iibrigen Korperbau noch weitgehend primitiv und unspezialisiert, im
Entwicklungszustand der Paarflossen, der Choanen und wahrscheinlich
der Lungen aber auf gleicher Stufe mit den Rhipidistiern derselben Zeit.
Warum hat sich aber bei den Dipnoern auch auf so frither Stufe das
Hyomandibulare nicht auch zum Stapes entwickelt? Hat sich bei den
heute noch unbekannten Zwischenformen zwischen Rhipidistiern und
primitiven Amphibien diese Transformation erst nach Ergreifen der
terrestrischen Lebensweise vollzogen? Ich glaube nicht. Wie wir wissen,
besteht zwischen Skelett und neuralen Elementen eine induktive Wechsel-
beziehung. Die Elemente des Viscerocraniums werden vom Ectomesen-
chym, also ins Mesenchym eingewanderten ectodermalen Zellelementen
in ihrer Entwicklung induziert. Von dort her muf3 also die phylogenetisch
und sicher auch ontogenetisch sehr friithe Autostylie und im Zusammen-
hang damit véllige Reduktion des Hyomandibulare der Diproer einer-
seits und die viel spiter auftretende Autostylie und damit verbundene
Transformation des Hyomandibulare der unbekannten Descendenten
der Crossopterygia und zugleich Ascendenten der Amphibien ausgegan-
gen sein. Was aber war wiederum die Ursache dieser phylogenetisch und
ontogenetisch verschieden auftretenden und evolutiondr so verschieden
wirkenden Induktion? Ich mdchte hier auf einen cerebral bedingten psy-
chologischen Faktor hinweisen: Man kann bei jedem heranwachsenden
Jungtier, den Menschen einbezogen, immer, oder besser gesagt in den
meisten Fillen, die man dann als die normalen bezeichnet, den Drang
erkennen, seine Organe bis zur Grenze der Leistungsfihigkeit zu be-
niitzen. Der junge Fisch gebraucht beizeiten seine Flossen, der junge
Vogel macht schon am Nest friihzeitig seine anstrengenden Flugiibungen,
die jungen Raubtiere spielen Haschen, die jungen Ungulaten machen
Laufiibungen. Exocoetus schnellt sich bestimmt nicht nur bei Gefahr aus
dem Wasser. Das Spiel der Delphine hat bestimmt nichts mit Nahrungs-
suche oder Flucht zu tun, und Homo sapiens selbst, bei dem durch
fehlende Selektion die individuelle Verschiedenheit so gro8 wie bei keinem
anderen Lebewesen ist, hat in der Jugend ebenfalls den Leistungsdrang,
der je nach Veranlagung verschieden ist. Der eine gibt sich ganz dem
leichtathletischen Sport hin, der andere der Schwerathletik, einer dem
Fechten, ein anderer trainiert sein Gehirn in jenen Fichern, denen er
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triebhaft zugetan ist. Man frage einen Naturwissenschaftler, warum er
gerade jenes Fach gewidhlt hat, das soviel Idealismus verlangt und so
wenig Geld erbringt, oder einen Techniker, warum er sich fanatisch
der technischen Wissenschaft hingibt und ihr seine Gesundheit opfert.
Wenn er ehrlich gegen sich selbst sein wird, wird er sagen miissen:
Mein Interesse ist nicht rein sachlicher oder geistiger Natur, es ist trieb-
haft in mir verankert. Anderseits wird jeder koérperlich gut gebaute
Menschen kennen, die von Sport oder kérperlicher Betiatigung nichts wissen
wollen, oder Menschen mit gut entwickelter Intelligenz, die von Betiti-
gung auf geistigem Gebiet nichts wissen wollen, und als faul und in-
dolent gelten. Das sind die Typen, bei deren Nachkommen die guten
Anlagen wieder verfallen. Das heift also, daBl der zweckmiBige Ge-
brauch eines Organs weniger von der Ausbildung des Organs selbst,
sondern vor allem von der Ausbildung der adaequaten Zentren im Ge-
hirn abhingt, vielleicht die Ausbildung des Organs von diesen induziert
wird. Damit steht und f&llt auch die Vervollkommnung des Organs oder
dessen Degeneration bei den Descendenten. Es muf3 also im Falle friiher
sekundidrer Autostylie und voélliger Reduktion des Hyomandibulare bei
den Dipnoern und spidter Autostylie und Transformation des Hyomandi-
bulare bei den noch unbekannten Zwischengliedern zwischen Crosso-
pterygiern und Amphibien ein Zusammenhang in der induzierenden Wir-
kung zwischen Ectomesenchym und Gehirn liegen, der in bezug auf diese
Transformation, als auch auf andere noch zu Besprechende, die Ent-
wicklung zum Tetrapoden induziert oder friiher oder spiter reduziert hat.
Hier durfte das ganze Geheimnis liegen, warum die Dipnoer sich nicht
zu Tetrapoden entwickelt, warum sie trotz dhnlicher Organisation nicht
im Falle Stagnation und Austrocknung iiber Land wanderten, sondern
mit Lungenatmung im stagnierenden Wasser verblieben oder sich im
Schlamm einkapselten.

Bei den Holocephalen ist ebenfalls die Autostylie sehr weitgehend

entwickelt, der Opercularapparat rudimentdr nur als dem Hyale an-
gegliederter Opercularknorpel vorhanden, das Hyomandibulare ein stark
reduzierter Knorpelstab. Also eine Entwicklung, die &hnlich der der
Dipnoer verlduft, nur daB der Opercularapparat hier noch nicht ent-
wickelt war, als die Reduktion des Hyomandibulare schon einsetzte.
_ An dieser Stelle soll auch gleich die Reduktion des Opercularapparates
" behandelt werdén. Ein solcher fehlt durchwegs den Tetrapoden, allein
die Ichthyostegalic haben noch das Rudiment eines Praeoperculum
(Abb. 10). Da die Tetrapoden véllig auf Lungenatmung eingestellt sind,
ist ein solcher Ulberfliissig geworden und sein Fehlen begiinstigt tiber-
dies die fiir das terrestrische Leben zweckmiBige Beweglichkeit des
Kopfes. Unter den Pisces fehlt ein solcher den Chondrichthyes, weil er hier
noch nicht entwickelt ist. Nur die Holocephalen und Pleuracanthus zeigen
Ansitze dazu, und die Squatiniden ein hdutiges Operculum.

Aber auch unter den rezenten Actinopterygiern finden sich mehr
oder weniger weitgehende Reduktionen des Opercularapparates, so z. B.
bei den Siluriden durch Fehlen des Suboperculums und Verschmilerung
von Praeoperculum und Operculum. Bei den Lophiiden ist das Prae-
operculum und Interoperculum stark verschmailert, das Suboperculum
fehlt und das Operculum ist so auffallend verkleinert, daB es mehr einem
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Flossenskelett dhnelt als einem Operculum (Abb. 21). Bei den Apoden
sind alle vier Knochen des Opercularapparates flichenméBig verkleinert.
Am weitesten gehen dabei die Muraeniden (Abb. 23), bei denen das
Hyomandibulare verwachsen mit dem rudimentaeren Praeoperculum,
Quadratum und Metapterygoid (Knochengrenzen sind schon bei Exem-
plaren von 50 cm Gesamtlinge fast nicht mehr zu erkennen) zu einem
groBen T-férmigen Knochen geworden ist, der in breiter Front der
otischen Region ansitzt und an dessen ventralen-aboralen Ende ein
kleiner schuppenartiger Knochen inseriert, der aus dem rudimentaeren
Operculum und wahrscheinlich Suboperculum besteht. Die Reduktion
des Opercularapparates der Dipnoer wurde schon oben betrachtet. Alle
diese Actinopterygier sind benthonische Formen. Mit Landwanderungen
kénnen diese Reduktionen nichts zu tun haben, denn 1. haben alle land-
wandernden rezenten Actinopterygier wie Anabas, Perophthalmus und
die Callichthyiden einen wohlentwickelten Opercularapparat und 2. ge-
rade die landwandernden Anguilliden unter den Apoden die geringsten
Reduktionserscheinungen dieses Apparates (Abb. 22). Eine Anpassung an
die benthonische Lebensweise kann auch nicht der Grund dieser Reduk-
tion sein, denn viele benthonische Formen wie die Heterosomaten, die
Scorpaeniden, Blenniiden, Trachiniden, Gobiiden haben einen wohlent-
wickelten, die Trigliden und Agoniden zudem noch gepanzerten Oper-
cularapparat.

Abb. 18: Cheirolepis, Schidel in Abb. 19: Cheirolepis, Schidel, pala-

Norma lateralis. (Aus Kunn, Phylo- tale Ansicht. (Aus Kunn, Phylogenie

genie der Wirbeltiere auf palaeonto- der Wirbeltiere auf palaeontologi-
logischer Grundlage.) scher Grundlage.)

Die Reduktion des Opercularapparates findet sich also nur bei be-
stimmten benthonischen Typen, und die Erklarung dafiir gibt WAHLERT
bei der Betrachtung des Lophiidentyps: Das konventionelle locomotorische
Organ, die Caudalis, ist hier zu klein, um diesen Dienst beim Hervor-
brechen aus dem Hinterhalt in der benétigten Intensitat zu leisten, daher
sind hier einerseits die Pectorales zu Gehwerkzeugen am Grunde des
Wassers entwickelt, und auch der Riicksto3 des Strahls des Atemwassers
wird hier locomotorisch geniitzt. Und diese Wirkung wird bei diesen
benthonischen Formen durch die Reduktion des Opercularapparates er-
reicht. Ein wohlentwickelter Opercularapparat, versteift durch groflachige
Knochen und eine weite Kiemenoéffnung, wirkt in diesem Fall gleich
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Abb. 20: Plecostomus
commersonii, Facies ex-
terna baseos cranii: die
dorsalen und Ilateralen
Teile sind vom dermalen
Knochenpanzer uber-
deckt, hier gegen den
dunklen Hintergrund
schlecht sichtbar. Aus
Sammlung Dr. KINCEL.

einem Blasebalg #lterer Form aus zwei Brettern mit dazwischenliegen-
dem Balg, nur die spaltférmige Offnung ist bei den Kiemen weiter und
wirkt daher ungiinstiger. Ein vorwiegend hautig-muskuléser Opercular-
apparat mit reduzierten Knochen wirkt wie ein Spiilballon, einerseits
durch groéBeren, anderseits durch modifizierbaren Druck, infolge der
modifizierbaren Weite der Kiemenoffnung. Alle hier aufgezéhlten Formen
erjagen ihre Beute aus dem Hinterhalt. Am geringsten ist die Reduktion
der Opercularknochen bei den Siluriden, dort wird aber die kleine Cau-
dalis durch die grofle Analis unterstiitzt. Am groBten ist sie bei den
Muraeniden, deren sonstige Bewegung nur schldngelnd ist und Flossen

Abb. 21: Lophius piscatorius, Schidel. Das kleine Interoperculum sieht mit
seinen beiden Enden unter dem schmalen Praeoperculum hervor. Aus Samm-
lung Dr. KINCEL.
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weit zurlicktreten. Es ist charakteristisch, da8 gerade die Reduktion des
knochernen Opercularapparates auf benthonische Hinterhaltsrauber hin-
weist und nicht auf landwandernde Formen. Dasselbe kann man auch
bei Betrachtung der Paarflossen und deren Derivaten bemerken, welche
hier folgen soll.

Bei den Agnathi fehlen im allgemeinen paarige Extremitidten. Bei
einigen kann allenfalls ein Kopfstachel als eventueller Vorldufer auf-
treten (Cephalaspis). Das nur auf einer Korperseite beobachtete und bis
jetzt noch nicht eindeutig definierbare ,,Sidckchen* bei Cephalaspis medial
des Kopfstachels wurde von verschiedenen Seiten als paarige Flosse
gedeutet. Ich bin eher der Meinung ABELS, daf3 es sich hier um &dufBlere
Kiemen handelt, wie sie den Larven der rezenten Selachier, Dipnoer,
Holosteer und Amphibien gemeinsam sind*. Einige Agnathi haben schon
einen (beweglichen?) Stachel aboral an die Kiemenéffnungen anschlie-
Bend (Anaspida), wahrscheinlich homolog dem Arthropterygium der
Antiarchi. Die schuppigen ventrilateralen Kiele bei Endeiolepis sowie
die ebendort befindliche Stachelreihe bei Climatius sind als Vorldufer
von Extremitdten umstritten. Primitive paarige Flossen mit Platten
oder durch Stacheln paralleler Strahlen gestiitzt, finden sich bei ver-
schiedenen Aphetohyoidea. Bei den eigentlichen Pisces, seit dem Devon
vertreten, treten folgende Flossentypen auf: Das biseriale Archipterygium
bei den Dipnoern, paddelférmig mit zentraler Gliederreihe und fieder-
formig davon ausgehenden Nebenreihen, rezent vertreten durch Neo-
ceratodus noch in seiner urspriinglichen Form. Das dichotome Archiptery-
gium bei den Crossopterygiern mit dichotom verzweigt angeordneten
Gliedern, ebenfalls paddelférmig. Beide Formen mit dem Sammelnamen
»Sarcopterygium® belegt und gleichermaflen zum Gehen am Grunde
seichter Gewésser wie zum Schwimmen geeignet. Das Chondropterygium
oder uniseriale Archipterygium (dieser Ausdruck ist mit Riicksicht auf
die Ptychopterygiumtheorie allerdings umstritten) der Chondrichthyes
mit Pro-, Meso- und Metapterygium an der Basis und cranialwéirts davon
ausgehenden Gliederreihen, nur zum Schwimmen geeignet. Bemerkens-
wert ist, da manche Formen davon, wie schon erwdhnt, in der distalen
Partie dieses Flossentyps biseriale Anordnungen aufweisen. Endlich das
Actinopterygium der nach dieser Flosse benannten Klasse mit den drei
Basalknochen: Pro-, Meso- und Metapterygium und Flossenstrahlen, im
allgemeinen zum Schwimmen geeignet.

Die primitivsten rezenten Formen dieser Klasse, die Polypterini
(Abb. 17), haben diese drei Basalknochen in so eigentiimlicher Anord-
nung und Konfiguration, Pro- und Metapterygium lang, spangenférmig
wie Radius und Ulna, das Mesopterygium breit plattig zwischen den
beiden erstgenannten, daf3 die Flosse breit, paddelformig, also auch ein
Sarcopterygium, und ebenfalls zum Gehen am Grunde des Wassers
brauchbar ist und auch dementsprechend verwendet wird. Nun treten
allerdings die Polypterini erst im Eocidn auf, und diese Streckung zum
Sarcopterygium kann sekunddr sein, wie die von Periophthalmus
(Abb. 24), bei dem die Pectorales ebenfalls durch Streckung’ dieser drei
Knochen gestielt und nach vorne knickbar sind und sich sogar zum

* Siehe Nachtrag!
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Abb. 22: Anguilla vulgaris, Schiddel. Der Opercularapparat ist normal ent-
wickelt; aus Sammlung Dr. KINCEL.

'Hiipfen auf dem Festlande eignen. Beim Gros der Actinopterygier aber
sind sie klein und eignet die Flosse nur zum Schwimmen. Man sieht
also auch aus diesen Beispielen, dafl Flossen, die zu Gehbewegungen
geeignet sind, allein in keinem Kausalzusammenhang mit der Tetrapoden-
entwicklung stehen miissen. Wohl aber haben einmal solche Flossen
im Verein mit anderen Merkmalen dazu gefiihrt, ndmlich Sarcopterygien
zusammen mit Choanen, Autostylie tiber Osteostylie, Reduktion des Oper-
cularapparates, Transformation des Hyomandibulare und Lungen.

Stellt man sich die Pisces des Devons noch einmal vor, so hatten die
Dipnoer und Crossopterygia beide Sarcopterygien, Choanen und Lungen,
die einen Autostylie, die andern Osteostylie. Dies deutet darauf hin,
dall beide im seichteren Wasser, also benthonisch gelebt haben und zu
Zeiten stagnierenden Wassers ihre Lungen als accessorisches Atmungs-
organ beniitzt haben. Nach der eingangs zitierten Betrachtung ROMERs,
dafl Lungen primitiv waren, miiiten zu dieser Zeit im selben Biotop
auch Actinopterygier auf der Organisationsstufe von Polypterus gelebt
haben. Allerdings findet man Fossilfunde dieses Typs zu dieser Zeit
nicht, sondern erst viel spater, was aber nicht besagt, daB damals keine
solche Typen vorhanden waren. Wie schon frither erwidhnt (im Zu-
sammenhang mit Acanthodes), ist Polypterus wahrscheinlich erst spiter

Abb. 23: Muraena helena. Der Opercularapparat ist sehr stark reduziert; aus
Sammlung Dr. KINCEL.
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als Wiederholung dieses Entwicklungstyps entstanden und spielt jetzt,
wie manche Autoren bemerken, die Rolle eines Hochstaplers in der
Phylogenie der Pisces. RoMER vermutet ganz richtig, dafl im Devon
Actinopterygier dieses Typs vorhanden waren, aber bis jetzt noch nicht
gefunden worden sind. Jedenfalls war schon seit den Cheirolepiden die
pelagische Lebensweise des tiefen Wassers die den Actinopterygiern und
Chondrichthyes adaequate. Riickkehr zu benthonischer Lebensweise fand
sich zu allen Zeiten und erscheint sekundir.

Ebenso werden von Actinopterygiern auch heute noch Wanderungen
iiber festes Land durchgefiihrt und ilberlebt, wobei weder Choanen und
Lungen, noch Sarcopterygien das Tier unterstiitzen. Schlingelnde Bewe-
gung, enge Kiemenodffnung (nur eine einzige jederseits), die eine Luft-
atmung mittels Kiemen eine gewisse Zeit gestatten, Stacheln an Flossen
und Operculum, ein Labyrinth als accessorisches Atmungsorgan, das sind
die Ausriistungen, die Anguilliden, Siluroidea und Anabantiden dazu be-
niitzen. Periophthalmus hiipft in der Gezeitenzone sogar mit Schwanz und
Pectorales auf dem Land umher, so daB groBlere Exemplare angeblich
nicht einmal von einem Menschen eingeholt werden kénnen (dabei kommt
es wohl auch auf die Gewandtheit und sportliche Ausbildung des be-
treffenden Menschen an!). Der basale Teil der Pectorales, der durch die
drei gestreckten Basalknochen versteift ist, nimmt dabei etwa 40 Pro-
zent der ganzen Flosse ein (Abb. 24). Erst dadurch wird die Pectoralis
zum accessorischen Fortbewegungsorgan auf festem Boden geeignet, wo
der Korper nicht mehr vom Wasser getragen wird.

Die Sarcopterygien der Crossopterygia, Dipnoer und von Polypterus
eignen sich wohl zur Fortbewegung auf dem Grund des Wassers, nicht
aber auf dem Festland. Der durch die drei Basalknochen gestiitzte, steife
Teil der Pectoralis von Polypterus betrdgt nur etwa zwischen 20 und
25 Prozent dieser Flosse (die Abgrenzung ist schridg, Abb. 17). Dieser ver-
steifte Teil ist also zu kurz zur Unterstiitzung der Fortbewegung auf dem
Festland. Die Knochenglieder in den Sarcopterygien der Dipnoer und be-
kannten Crossopterygier sind noch kiirzer, deren Paarflossen also zu
weich, um sich fiir diesen Zweck zu eignen.

Die rezenten Dipnoer wandern nicht iiber Land, Neoceratodus ver-
bleibt mit liberwiegender Lungenatmung (saisonmiBige Einstellung des
Blutkreislaufes) im stagnierenden Wasser. Austrocknung iberlebt er
allerdings nicht; seine Bestidnde gingen in den letzten Jahren immer mehr
zuriick und wiren wohl ganz ausgestorben, wenn nicht der Mensch durch
kiinstliche Besiedelung weiterer geeigneter Gewdsser eingegriffen hitte.
Protopterus und Lepidosiren kapseln sich im Schlamm ein und kénnen
in diesem Zustand latenten Lebens Trockenperioden bis zu zwei Jahren
liberleben. Die fossilen Dipnoer, die sich vermutlich wie Neoceratodus
verhielten, sind wohl auf dieselbe Weise ausgestorben, wie es Neocera-
todus ohne Hilfe des Menschen zur Jetztzeit auch wire. Fiir Wanderungen
iiber festes Land fehlten die notwendigen Zentren im Gehirn, auf die
ich schon frither hingewiesen habe.

Hélt man an der Theorie der devonischen Diirreperioden und an der
Hypothese fest, da die devonischen Rhipidistia zwangsweise saison-
bedingte Wanderungen iiber das Festland unternahmen, so kénnten diese
nur durch schléngelnde Bewegung, wie bei rezenten Anguilliden und
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Abb. 24: Periophthalmus koelreuteri, Schiadel mit Pectoralis; die Basalknochen
nehmen etwa 40 Prozent der Flosse ein. Aus Sammlung Dr. KINCEL.

—

Anabas, erfolgt sein. Die Callichthyiden konnen sich mit dem massiven
ersten Stachelstrahl der Pectoralis abstiitzen. Erst wenn das basale Glied
der Crossopterygierflosse bei einer Mutation mindestens ein Drittel der
Flossenldnge einnahm, wére das Sarcopterygium als accessorisches Loco-
motionsorgan auf dem Festland in Frage gekommen und der erste Schritt
zum Tetrapoden gelungen gewesen. Eine Reduktion des Schuppenkleides -
zwecks spiterer accessorischer Hautatmung erscheint mir in diesem Uber-
gangsstadium weder erforderlich noch wahrscheinlich. Haben doch von
den tiber festes Land wandernden rezenten Actinopterygiern, Anabas
und Periophthalmus ein normales, die Callichthyiden sogar ein Panzer-
schuppenkleid. Eine accessorische Hautatmung eriibrigte sich bei den
damaligen Rhipidistiern durch eine wahrscheinlich weit entwickelte Lun-
genatmung, wenn diese der der rezenten Dipnoer gleichkam. AufBerdem
haben die rezenten Coeciliiden als primitivste rezente Amphibien ein
zwar intracutanes, doch vollstindiges Kleid von Cycloidschuppen. Eines
aero-akustischen Organs entbehren die ganzen rezenten, landwandernden
Actinopterygier sowie, wenigstens was die Funktion betrifft, die Ophidia.
ScHAFFER bemerkt, da3 die primitiven fossilen Amphibien noch ein kom-
plettes Kanalsystem des Lateralis hatten und fragt wozu, wenn sie an
Land gingen bzw. wozu die Umwandlung, wenn sie aquatil blieben. Die
Hypothese der erzwungenen, saisonbedingten Landwanderungen als
’Transformationsursache festgehalten, konnte damit zu erkldren sein, daf3
bei ldngeren Landwanderungen die ungeschiitzten Augen in der Con-
junktiva und Cornea vertrockneten und damit erblindeten, wobei nach
Erreichen des neuen, im Wasser gelegenen Lebensraumes das als Radar
wirkende System des acustico-lateralis ein Uberleben ohne funktionie-
rende Augen ermdglichte und dadurch beibehalten wurde. Wie gesagt,
wenn man an der Hypothese der erzwungenen Landwanderungen festhélt.

Bei kritischer Betrachtung haben wir aber keinen einzigen Beweis,
daBl die devonischen Rhipidistia tatsdchlich diese Landwanderungen aus-
gefithrt haben. Wir wissen nur, daBl sie ihrer Organisation nach dazu
imstande gewesen wiren, ebenso wie die Dipnoer und die frither ange-
fiihrten rezenten Actinopterygia. SchlieBlich sind sie, mit Ausnahme der
Rhizodontiden, die sich bis ins Karbon erhielten und deren Gestalt am
meisten der eines pelagischen Fisches entspricht, alle noch im Devon
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ausgestorben, was eher darauf hinweist, dal sie nicht gewandert sind,
sondern sich wie Neoceratodus verhielten. Die Rhizodontiden mogen ihrer
Gestalt nach in groBeren Gewissern gelebt und sich dadurch bis ins
Karbon erhalten haben.

Betrachten wir die benthonischen Hinterhaltsrduber unter den rezen-
ten Actinopterygiern, so finden wir dort Reduktion des Opercularappa-
rates zwecks accessorischer Locomotion auf dem RiickstoB-Strahlprinzip
und wie bei Lophius Verstirkung des basalen Teiles der Pectorales, eben-
falls zum Zweck accessorischer Locomotion; also gerade das, was eben-
falls als Schritt zur Transformation zu Tetrapoden schon erwihnt wurde.
Ich bin also eher der Meinung, daf3 die ersten Schritte zur Transforma-
tion zu Tetrapoden auf diese Weise erfolgt sind. Lunge und Choanen
waren schon vorhanden und erméglichten das Uberleben in stagnieren-
dem Wasser. War das Stylopodium von zirka einem Drittel der Flossen-
linge und dieser Teil der Flosse somit steif, so war die Pectoralis oder
auch beide Paarflossen bereits zum Fortschieben auf festem Grund ge-
eignet. Es mufite dabei gar nicht auf Selection ankommen, das aquatile
Leben bietet so viele Moglichkeiten, daBl sich verschiedene Formen und
deren Entwicklungslinien nebeneinander heranbilden konnten und auch
heute noch koénnen, ohne sich in ihrer unterschiedlichen Lebensweise

" zu stéren, vergleichsweise wie die vielen Berufe im menschlichen Leben.
Wihrend sich vielleicht die zweite Knochenreihe mit ihren beiden Kno-
chen des dichotomen Archipterygiums zum Zeugopodium in die Linge
streckte und dabei auch etwa ein Drittel der Gesamtlinge der Flosse ein-
nahm und schlieBlich das letzte Drittel mit seiner dichotomen Gliederung
zum Autopodium wurde, die Lingsreihen der Knochenglieder die immer
mehr reduzierten Flossenstrahlen schliefllich ersetzten und noch mit der
Spannhaut verbunden waren, wobei das nun entstandene Cheiropterygium
anfangs durchaus nicht pentadactyl gewesen sein muB3 (GREGORY nimmt
in seinen hypothetischen Formen etwa zwei Praepollices und ein bis zwei
Postminimi an), ging auch mit der weiteren Reduktion des knéchernen
Opercularapparates die Transformation der Osteostylie zur Autostylie
und des Hyomandibulare zum Stapes Hand in Hand. Die Lungenatmung
uberwog immer mehr die Kiemenatmung, und die Entwicklung der ent-
sprechenden Zentren im Gehirn flihrte zu gelegentlichen freiwilligen
Landwanderungen, wie heute bei Periophthalmus. So diirften zuerst
aquatile Amphibien entstanden sein mit noch komplettem acustico-late-
ralis-System und wahrscheinlich ohne Palpebralapparat, wie heute die
Cryptobranchiden, Amphiumiden und Proteiden es wieder sekundir ge-
worden sind. Es diirften also damals so wie heute in zeitweise stagnie-
renden oder wenig durchliifteten Gewissern Amphibien und Pisces ne-
beneinander gelebt haben. Der Beginn des Palpebralapparates diirfte
wahrscheinlich noch in dieser aquatilen Epoche des Lebens der Amphibien
zu suchen sein und etwa so begonnen haben, wie die Membrana nictitans
bei den rezenten Carchariniden unter den Chondrichthyes, die lidihn-
lichen Fett- bzw. Hautlappen bei den Mugiliden und Carangiden unter
den rezenten Actinopterygiern. Als wirklich Diirreperioden eintraten und
der Zwang zu Landwanderungen erfolgte, waren diese Ubergangstypen
schon weitgehend fiir terrestrische Lebensweise geriistet und konnten
sich auch zeitweise in H6hlen und Kliiften vor der Austrocknung schiitzen.
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Aber wo sind diese Ubergangstypen geblieben? Man kennt heute nur
die devonischen Rhipidistier als das eine Ende und die Ichthyostegalia
und Embolomeren als das andere; zwischen beiden liegt eine groe Kluft.

Betrachtet man die devonischen Rhipidistia, so findet man hier in
der duBleren Korpergestalt und im Flossenbau einen ziemlichen Formen-
reichtum. Eustenopteron mit seiner gestreckten Gestalt, der maichtigen
Caudalis, der groflen, sichelformigen Analis und zweiten Dorsalis mit dem
duBerst reduzierten Knochenteil des Sarcopterygiums macht den Eindruck
eines pelagischen Réubers oder zumindest eines gewandten Jédgers im
benthonischen Wasserraum, etwa wie Esox im SiiBwasser oder Sphyraenc
im Korallenmeer. Holoptychius mit seinem iberwiegenden Knochenteil
im Sarcopterygium, der deutlich heterocerken Caudalis, der mehr plum-
pen Gestalt und den runden, lang gestielten iibrigen Flossen erinnert im
Exterieur an einen benthonischen Heterodontiden (frither Cestraciontidae)
oder an Ginglymostoma unter den Orectolobiden. Er kdme dem oben
geschilderten benthonischen Ausgangspunkt der Entwicklung von den
bekannten Fossilformen noch am nichsten, was das Exterieur betrifft,
nicht aber in der Form des Schidels. Alle diese bekannten Fossilformen
zeigen aber einerseits noch keinerlei Reduktionserscheinungen im Oper-
cularapparat, aboral proximal von den Labialknorpelderivaten (Inter-
maxillare und Maxillare) durchgehende Choanen wie die erst im Karbon
auftretenden Embolomeren, anderseits im Intercranialgelenk eine Spezia-
lisierung, die, wie schon erwéihnt, durch Beweglichkeit beider Kiefer
von den primitiven Amphibien wegfiihrt*. Die Ausgangsform miilte aber
das Intercranialgelenk sekundir reduziert oder noch nicht entwickelt
gehabt haben. Dazu kommt, daBl die Ichthyostegalia die Choanen furchen-
artig am Oralrand des Intermaxillares entwickelt haben*. Also miifite
deren Ausgangsform entweder gar keine oder ebensolche Choanen gehabt
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Abb. 25: Osteolepis, Schiadel. (Aus KunN, Lehrbuch der Palaeozoologie.)

* Siehe Nachtrag!
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Abb. 26: Chondrenchelys (4), Hybodus (6) und Pleuracanthus (7), distale Pecto-
ralis biserial. (Aus KuHN, Lehrbuch der Palaeozoologie.)

haben wie Ichthyostega. Ichthyostega miiite also von einem &duflerst pri-
mitiven Crossopterygier ohne Choanen, ohne Intercranialgelenk abstam-
men, dessen Opercularapparat schon deutliche Reduktionstendenzen zeigt,
dessen Stylopodium mindestens ein Viertel der Pectoralis einnahm, also
im Exterieur etwa dem rezenten Polypterus entsprach und der schon vor
den devonischen Rhipidistiern gelebt haben mag*.

Die Embolomeren aus dem Unterstkarbon zeigen in der Choanenbil-
dung und im Knochenmuster des Schidels solche Ubereinstimmungen
mit den bekannten Rhipidistiern, dal man, wenn man an Polyphylie der
Amphibien denkt, die Ausgangsform von den bekannten Rhipidistiern
ableiten und zeitlich nach ihnen entstanden denken kann*.

Die Extremitidten aller dieser primitiven Amphibien gliedern sich
durchwegs zu einem Drittel in Stylopodium, zu einem Drittel in Zeugo-
podium und zu einem Drittel in Autopodium, weshalb ich in obenste-
hender entwicklungsgeschichtlicher Betrachtung auch dieses Lingenver-
hidltnis bei der Transformation des Sarcopterygiums in das Cheiroptery-
gium angenommen habe.

Die Verbindung Becken — Vertebra mag erst wihrend der terrestri-
schen Lebensweise entstanden sein; jegliche Hmwelse in der rezenten
und fossilen Fauna fehlen.

DaB man von diesen hypothetischen Ubergangsformen bisher nichts
gefunden hat, sagt noch nicht, daBl es sie nicht gibt. Wie wenig solcher
fossiler Ubergangsformen kennen wir schon im Tierreich? Und wo wir
sie kennen, sind sie duBerst selten und vereinzelt. Ich erinnere, daB} wir
z. B. vom Archaeopteryx auf der ganzen Welt nur zwei Exemplare, und
die vom selben Fundort, haben. Diese Ubergangsformen sind nun einmal
Priadaptationen und daher den spidteren Formen, sowohl der alten als

* Siehe Nachtrag!
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auch der neuen Entwicklungslinie unterlegen und daher phyletisch kurz-
lebig.

Zum SchluB sei noch die Frage aufgeworfen, ob sich auch heute noch
aus irgendwelchen Pisces Tetrapoden entwickeln konnen. Die Wieder-
holung des Auftretens gewisser Merkmale im Laufe der Erdgeschichte
14Bt diese Moglichkeit offen, die Organisation von Periophthalmus sogar
wahrscheinlich erscheinen. Dagegen sprechen allerdings folgende Fak-
toren:

Die ersten Tetrapoden, die aus Pisces hervorgegangen waren, waren
in ihrem neuen Element, dem Festland, durch den noch primitiven Aus-
bildungsstand wenig gewandt, wenn nicht unbeholfen. Als sie im Devon
zum erstenmal auftraten, war das Festland fiir alle Tiere noch Neuland.
Es gab dort kaum Tierformen, die ihnen hétten gefihrlich werden kon-
nen; iiberlegene Feinde gab es nur im Wasser. Ihre Weiterentwicklung
auf dem Festland war durch nichts behindert, um so weniger, je weniger
sie gezwungen waren, ins gefdhrliche Wasser zuriickzukehren. Heute wim-
melt es auf dem Festland von in jeder Beziehung weit iiberlegenen ter-
restrischen Tierformen. Vor diesen konnte die neuen, primitiven Formen
immer wieder nur die Flucht zuriick ins Wasser retten (wie auch die
meisten rezenten Amphibien). Dies wiirde eine Entwicklung zu terrestri-
schen Tetrapoden behindern, wenn nicht unméglich machen. Nicht zuletzt
muf} auch in Betracht gezogen werden, daB3 die Ubervilkerung der Erde
durch den Menschen und die Unbrauchbarmachung der Lebensriaume
aller Art durch seine Abfille und die seiner technischen Errungenschaf-
ten sidmtliche Lebewesen der Erde bedroht, wo diese nicht durch ener-
gische SchutzmaBnahmen gerade noch auf dem gegenwirtigen Status
erhalten werden. So ist, wenn nicht eine radikale Anderung eintritt, eher
eine Vernichtung als eine Weiterentwicklung des Lebens auf der Erde
zu erwarten.
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NACHTRAG

Das Studium von CorserT ,,Die Evolution der Wirbeltiere“, libersetzt
von Heberer, veranla3t mich, meiner vorliegenden Publikation noch fol-
gende Erginzungen wihrend des Druckes anzufiigen:

Die von mir geteilte Deutung ABELs der postcranialen Gebilde von
Cephalaspis als dulere Kiemen ist durch die im obigen Buch aufgezeigten
Forschungsergebnisse wohl kaum mehr aufrecht zu erhalten. Wenn auch
die ventrilaterale postcraniale Lage sowie der bisher noch immer unde-
finierbare Inhalt beide Moéglichkeiten offen 146t, so spricht doch die zu-
mindest im proximalen Teil vorhandene Beschuppung dieser Sickchen
mehr fiir deren Deutung als pectorale Flossen, die aber den Pectoral-
flossen der Gnathostomen nicht homolog sind, wenigstens nicht nach der
Herkunft.

Ebenso sind auch die Ossifikationen auf den Kiefern der Arthrodira:
Coccosteus, Dinichthys und Titanichthys, ndmlich die Infero- und Supra-
gnathalia, nicht denen der hyoideen echten Pisces homolog, wenn auch
der diesen Ossifikationen zugrunde liegende Kieferbogen dem der ganzen
Vertebraten homolog ist. Es zeigt sich im Verein mit den iibrigen cra-
nialen Panzerknochen schon hier eine Osteostylie, die der der spéteren
Osteichthyes convergent ist. Meine in vorliegender Arbeit geduflerte An-
sicht, daf3 der Kieferbogen der gepanzerten Placodermen im Inneren der
Panzerung unabhingig von derselben beweglich funktioniert, wie bei
den rezenten Ostraciontiden und gepanzerten Siluroidea, mufi daher auf
die Antiarchi beschriankt werden.

Auch muB ich durch die Feststellung einer funktionierenden Lunge
beim Antiarchen Bothriolepis und den fossilen Coelacanthiden durch
Weichteilabdriicke bzw. Verkalkung meine in vorliegender Arbeit ge-
duBerte Ansicht, daB die Lunge der fossilen Crossopterygier nur durch
Analogieschlufl festzustellen ist, hiemit revidieren.

Es zeigt sich also, daB viele Eigenschaften, die in der Entwicklung
der Vertebraten von den hyoideen echten Pisces an aufwérts von grofler
Bedeutung sind, wie Paarflossen, Knochen, Osteostylie und Lungen be-
reits auf weit niedrigerer Stufe, wie bei Agnathi und Aphetohyoidea (bei
CoLBERT Placodermen genannt), convergent auftreten.

Der Abbildung und Betrachtung von Ichthyostega in vorliegender
Arbeit liegt die Rekonstruktion von SAEVE-SOEDERBERGH 1932 nach einem
12.5 cm langen Exemplar der ersten sieben aufgefundenen Schidel zu-
grunde, bei dem die Choanen eine vom Maxillare unvollstindig iiber-
briickte Furche sind. Jarvik rekonstruiert 1942 einen 19 cm langen
Schédel der spater gefundenen 220 Skelette, bei dem die Choanen einen
durch das Maxillare vollstdndig iiberbriickten Kanal darstellen und be-
trachtet sie als bei Ichthyostega sekundir ventral verlagert. Ich bin aber
der Ansicht, daf3 die Rekonstruktion SAEVE-SOEDERBERGHs ein Jungtier, die
von JARVIK aber ein #lteres Exemplar betrifft und hier die Entwicklung
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des Individuums wihrend des Heranwachsens dem biogenetischen Grund-
gesetz folgt, d. h. die Choanen in der Jugend mit einer Furche beginnen,
wie sie bei Scyllorhinus dauernd bestehen bleibt und spater durch das
orale Wachstum des Maxillare (bei Scyllorhinus nicht vorhanden) iiber-
briickt wird. Die Choanen von Ichthyostega sind damit denen der librigen
Vertebraten, ausgenommen die Myxinoidea und rezenten Dipnoer vom
Typ Protopterus, homolog. Die vierte Art der Choanenbildung in vor-
liegender Arbeit ist somit gegenstandslos geworden. AuBlerdem wurde
im Endocranium der Ichthyostegalia eine transversale gelenkige Verbin-
dung gefunden, die aboral der Hypophyse verlduft. Mit diesen zwei
Punkten sowie fiinf weiteren von JARvIK angefithrten Ubereinstimmun-
gen der Ichthyostegalia mit den Osteolepiformen, deren Nares Ubrigens
auch stark ventral gelagert sind, ist die Entwicklungslinie {iber osteolepi-
forme Rhipidistier zu den Ichthyostegalia ziemlich gefestigt und sind
meine in vorliegender Arbeit geduBlerten diesbeziiglichen Bedenken hin-

fidllig geworden.
*

Herrn Dr. Bos ScHAFFER, Curator am Department of Vertebraté Palae-
ontology des American Museum of Natural History, danke ich hiemit
fiir die mir libersandten Sonderabdrucke.
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