II.

IIL

Iv.

DIE LEBENSWEISE DER GRYPHAEN.")

Von

FRIEDRICH ZEUNER
(Freiburg i. Br.).

Mit 4 Figuren auf Tafel XVIII.

Inhaltsverzeichnis.

.Die Lebensweise der Gryphaea arcuata. Nach anderen Auto-
ren. Nach den Versuchen des Verfassers. Der Lebensraum der Gry-
phéen. Die Lage der Schalen im Sediment.

Die Funktion der Schale in der Ontogenese. Das fest-
sitzende Jugendstadium. Der Ubergang zur normalen Lebensweise. Die
Funktion der Schale als Folge der Wachstumsart.

Die Entstehung des Gryphédenstammes. Auftreten gry-
phoiden Wuchses bei Austern. Vordringen derartiger Austern in Bio-
tope mit sandig-schlammigem Untergrund.

Ankniipfende Fragen. Form der Oberschale. Der Lappen oder
Wulst. Weiterentwicklung des Gryphidenstammes. Andere Mollusken
und Brachiopoden mit &hnlichem Schalenbau und &hnlicher Lebens-
weise.

.SchluBfolgerungen. Primat der Form oder Funktionswechsel?

Vergleich der Ergebnisse mit denen des ersten Teiles dieser Arbeit
(Stammesgeschichte der Kifer).

I

Vor nicht langer Zeit erschien eine sorgfiltige Arbeit iiber die:

Organisation und Entwicklung der Gryphéden von M. PFANNENSTIEL
(1928), die unsere Kenntnis von diesen eigentiimlichen Austern
betréchtlich erweitert. Beziiglich der Lebensweise von Gryphaea
arcuata gelangt PFANNENSTIEL zu folgendem Ergebnis: ,Die Gry-
vhaea arcuata liegt auf dem linken seitlichen Lobus, der Furche
und dem Hauptgewdlbe. Ihr Deckel 6ffnet sich wie eine Tiire, steht

1) Uber die Beziehungen der Form der Organe zu ihrer Funktion IT.

(Teil I: Die Stammesgeschichte der Kiafer. Palaeont. Z., 1933.)
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also mehr oder minder senkrecht. Ist die Furche stark ausgeprigt,
so wird die sehr labile Lage des Gryphitengehduses etwas stabiler.
Das Gewicht der Schale driickt sie etwas in das Sediment, und zwar
das Hauptgewdlbe tiefer als den seitlichen Lobus. Der Sinus bedingt
ein haltbareres Ineinandergreifen von Sediment und Schale. Sehr
stabil kann allerdings die Lage der Gryph#en vom Arcuata-Typus
nicht sein, und jede stirkere Welle mulite das Tier rollen, das aber
immer wieder infolge des Schwergewichtspunktes in die angefiihrte
Lage zuriickfiel.“ Ein wenig spéter behandelte L. SCHAFLE die Lias-
und Doggeraustern (1929). Er vertritt die Auffassung, dafl die
Gryphéen mit der gewdolbten linken Klappe dem Boden auflagen
und daB durch den hinteren Wulst und den eingekriimmten Wirbel
der Schalenrand mehr senkrecht gehalten wurde. Beide Autoren,
deren Arbeiten sich auf die Studien alterer Forscher stiitzen, halten
demnach die aulerordentlich labile Lage der Gryphaea auf dem
Sediment fiir normal.

Da es mir wenig wahrscheinlich schien, dafi die Gryphéden einen
groflen Teil ihres Lebens auf dem Meeresboden rollend zugebracht
hétten, machte ich gelegentlich einer gréfleren Aufsammlung von
Gryphaea arcuata Versuche, die zu einem sehr bemerkenswerten
Ergebnis fiihrten.

Die Versuche wurden in einer 1 m langen und 20 cm breiten Blech-
rinne ausgefiihrt, in der sich gleichmidfige Wasserstromungen in beiden
Richtungen erzeugen liefien. Als Boden diente bei der Mehrzahl der Ver-
suche Lo6, da dieser dem Feinsand und Schlick des Wattenmeeres in Kor-
nung und physikalischem Verhalten recht &hnlich ist. Daneben stellte ich
auch Versuche mit anderen Sedimenten (Ton, Sand, Kies) an.

Es wurden Schalen von Gryphaea arcuata, obliqua, dilatata benutzt,
und zwar sowohl solche mit Deckel, wie leere Unterschalen. Letztere konn-
ten indes nur das Verhalten der Schale nach dem Tode des Tieres erldutern,
weshalb ich auf sie hier nicht weiter eingehe. Geschlossene Schalenpaare
enthalten an Stelle des Weichkorpers eine gewisse Menge Sediment, die den
Schwerpunkt des ganzen Gebildes etwas nach oben verlegt. Sie sind also
in statischer Hinsicht mit einem Nachteil gegeniiber den lebenden Tieren
behaftet. Um so mehr hat aber das Experiment mit fossilen Schalen Beweis-
kraft, da sein Gelingen von der tieferen Lage des Schwerpunkts hegiinstigt
wird.

Die geologisch jiingeren Gryphédenarten sind breit schiisselférmig ge-
baut, und iiber ihre Lage auf dem Boden hat daher niemals Zweifel ge-
herrscht. Anders liegen aber die Dinge bei G'ryphaea arcuata, die im Quer-
schnitt im Verhiltnis zur Breite sehr hoch ist. Mit ihr sind die im folgen-
den beschriebenen Versuche ausgefiithrt. Das Stiick wurde jeweils vorsichtig
in der Ausgangslage auf den Boden gelegt. Als Ausgangslage diente in den
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hier besprochenen Versuchen dic von PFANNENSTIEL beschriebene Seiten-
lage auf dem ,,.Lobus“ in welche die Schalen meist fallen, wenn man sie
ins Wasser wirft. Unter zahlreichen Exemplaren wurde eines mit besonders
schwachem Lobus, also ein fiir die Versuche relativ ungiinstiges ausgesucht.
Mit Stiicken, die einen groflen Wulst und damit eine grofere Breite be-
sitzen, gelingen dieselben natiirlich noch leichter.

Mit dieser Anordnung ergab sich zuné#chst, dafl SCHAFLE rich-
tig beobachtet hatte. ,,Wirft man eine einzelne Unterklappe oder eine
Doppelklappe ins Wasser, so kommt sie mit der Unterseite (Aullen-
ceite) der Unterklappe am Boden an. Man kann sie in allen Lagen
ins Wasser bringen, meist nimmt sie diese Lage ein. Ahnlich ist ihr
Verhalten auch in stark bewegtem Wasser. Allerdings mufl der
Untergrund eine bestimmte Festigkeit haben, sonst sinkt die Schale
in dem weichen Boden ein. Die Versuche wurden besonders auf
Sandboden angestellt. Diese Lage mufB die Gryphaea einnehmen,
weil ihr Schwerpunkt in die Unterklappe verlagert ist“?).

Lalt man jedoch auf die in der beschriebenen Ausgangslage
befindliche Schale lingere Zeit eine einseitige Stromung wirken, so
treten sehr interessante Erosionserscheinungen auf. Vor der seit-
lich liegenden Schale entsteht eine horizontale Wasserwalze, die all-
méhlich vor der Schale (bei streifender Strémung neben der gewdlb-
ten Seite) eine Grube erodiert, in die das Tier nach einiger Zeit
langsam hineinrutscht (Taf. XVIII, Fig. 1—3). Im weichen Sedi-
ment geht das natiirlich rascher als im festen vor sich. Der Enderfolg
ist, daBl die Gryphaea fast horizontal in einer Mulde liegt und sich
mit dem Mundrand nur noch wenig iiber das Bodenniveau erhebt.

Die Ausgangslage der Schale zur Stromung ist dabei ziemlich
gleichgiiltig; nur wenn der Deckel der Stréomung entgegengestellt
ist, gelingt der Versuch kaum.

Eine zweite Versuchsreihe wurde mit hin- und hergehender
Wasserbewegung, wie sie dem Wellengang entspricht, angestellt.
War der Boden weich und etwas schlickig, so grub sich die seitlich
liegende Gryphaea in den Boden ein und legte sich mit dem Deckel
horizontal (Taf. XVIII, Fig. 1 und 4). In sehr weichem Boden ver-

2) Die Begriindung ist indessen irrig. Der Schwerpunkt ist bei Gry-
phien nicht in die Unterklappe verlagert, sondern liegt im Wohnraum nahe
unter der Deckelklappe, etwa in der Mitte der Lingsachse der Schale. Dies
ermittelte ich durch Bestimmungen an Gryphien mit und ohne Deckel und
Wobhnraumfiillung. Letztere haben sehr wenig Einflul auf die Lage des
Schwerpunktes. Entscheidend fiir das statische Verhalten der Gryphien
schale ist nicht die Lage des Schwerpunkts, sondern ihre F orm.

21*
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sank sie vollig, in festerem blieb sie stecken, so dall noch der Deckel
iiber dem Boden lag. Auf festem Boden wurde eine offene Mulde
erodiert (die sich aus zwei entgegengesetzt gelagerten vom Typ
Taf. XVIII, Fig. 2, zusammensetzt), in deren Mitte die Gryphaea lag.

Ein Nachlassen der Stromung fiihrt dazu, dall die neben der
Schale erodierten Mulden und Liicken sich teilweise wieder mit
Sediment fiillen. So wird die Schale in ihrer Lage gehalten, aus der
sie erst wieder eine besonders lebhafte Stromung freispiilen oder
herausreiflen kann. Eine einmal eingegrabene Gryphaea sitzt frei-
lich sehr fest im Sediment, denn sie wird bei dem Unternehmen, sie
aus ihrem Lager zu heben, durch den unter ihr auftretenden Sog
festgehalten.

Da Gryphaea arcuata durch die Wasserbewegung unfreiwillig
in das Sediment eingesenkt wird und das Tier im Leben nichts hier-
gegen unternehmen konnte, mull es normalerweise mit ziemlich
horizontalem Deckel mehr oder weniger tief in den Boden ein-
gesenkt gelebt haben. Sollte gelegentlich die Schale bis an den Mund-
rand eingegraben worden sein, so verschwand die Wasserwalze bis
auf Reste, die der Wirbel hervorbringt, und ein Versenken unter
das Niveau des Meeresbodens konnte nicht mehr stattfinden.

Die hin- und hergehende Wellenbewegung fithrt dagegen leicht
dazu, dafBl die Tiere verrollt oder aber génzlich eingegraben werden.
Es ist daher unwahrscheinlich, dafl die Gryphéden diejenige Zone
des Schelfs bewohnten, in der sich gewdhnlich noch die Brandungs-
welle bemerkbar macht. Andererseits aber wirkt sich der Wechsel
der Stromung auch giinstig aus, indem die Lage der erodierenden
Wasserwalze gedndert und so ein leichteres, gleichmifBigeres Ein-
graben bewirkt wird. Danach scheinen die Gryph#éen den Bereich
bewohnt zu haben, in dem sichnoch die Gezeitenstrémungen
am Boden auswirken. Die Brandungszone sagte ihnen ebensowenig
zu wie das tiefere, ruhige Wasser, denn in diesen beiden Biotopen
hétten sich die Tiere kaum lange lebend halten konnen. Die Tiefe,
in welcher die Wasserbewegung das schlickige Sediment gerade
noch umlagern kann, war fiir sie am geeignetsten. Hier fithrte die
Stromung dazu, dafl auf die Dauer keine Gryphaea in einer ungiin-
stigen Lage verblieb, alle wurden mehr oder weniger tief in den
Boden eingesenkt und so ,,verankert“ Gelegentliche starke Wasser-
bewegung konnte die Tiere freispiilen, doch wurden sie dann bald
an anderen Orten wieder abgesetzt und von neuem in den Boden
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eingesenkt. Gefahr drohte ihnen im allgemeinen nur bei starker
Sedimentation. Dann erstickten gelegentlich ganze Bénke im
Schlamm,

Auch die Art des Sediments war fiir die Tiere nicht gleich-
giiltig. Sehen wir zunéchst von den Beobachtungen iiber das fossile
Vorkommen der Gryphéien ab und beschrinken uns auf das Ver-
halten der Schalen bei Versuchen. Hier ergab sich folgendes:

Die Versuche wurden auf festem Lehm, aufgeschwemmtem,
lockeren Feinstsand (mittlere Korngriofe 0,01—0,05 mm, LoB), fest
sedimentiertem Feinsisand, Sand (mittlere Korngrofle 0,2—0,1),
eckigem Kies (2—0,5) und gerundetem Fluflkkies (5—2 mm)
wiederholt.

Eine stabile Lage auf dem, bzw. eingesenkt im Sediment stellte
sich nur im Feinstsand und im Sand (hier viel langsamer) sowie
im halbfesten Schlick her. Vom Gesichtspunkt der Schalenstatik aus
betrachtet sind also die schlickigen und feinstsandigen Sedimente
fiilr die Gryphden am geeignetsten?).

Die Ergebnisse werden durch die unter abweichenden Gesichts-
punkten erfolgten Untersuchungen anderer Autoren bestiitigt. ,,San-
dige Griinde, Eisenoolithe, Griinsande der Kreide und Mergel sind
vorteilhafte Lebensplitze” (PFANNENSTIEL, 1928). DouviLLE (1910)
nimmt weicheren Untergrund mit Schalentriimmern zum Anheften
der Jugendformen an und ScCHAFLE hilt dabei eine dauernde leb-
hafte Wasserbewegung fiir eine Lebensnotwendigkeit ‘sowohl der
Gryphéden wie anderer Austern. Nach ihm konnten sie ,,sogar einen
Ortswechsel durch die Stromungen vertragen® Uber die den Gry-
phéen im Schalenbau und Vorkommen &hnlichen Exogyren sagt
Jourpy (1924): ,,Cette concordance universelle entre la présence
des colonies d’Exogyres et le régime des courants de leurs habitats,
qui est ainsi un des caractéres dominants de leur histoire, entraine
fatalement des conséquences au point de vue de la forme de leur char-
niére et de leur coquille.” Die fritheren Autoren gelangten also, und
zwar unter Betonung der Erndhrungsméglichkeiten, mithin unter
einem von dem unsrigen abweichenden Gesichtswinkel, zu Schliis-
sen, die in jeder Beziehung mit den Ergebnissen meiner Versuche

3) Herr Dr. PFANNENSTIEL machte mich in einer miindlichen Unter-
haltung darauf aufmerksam, daB Gr. dilatata im Callov auch die Tonbdden
besiedelte, was ihr ihre sehr breite Form ermoglichte, und daf hierin ein
Argument zugunsten meiner Deutung erblickt werden kann.
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zusammenstimmen. Die bisher bestehende Schwierigkeit, daB die
Gryphaea arcuata eine sehr labile Lage auf dem Meeresboden ein-
nehmen sollte, wird durch die Versuche geldst.

Gryphaea arcuata lag im T.eben normalerweise nicht labil auf
‘dem Sediment, sondern in dasselbe soweit eingesenkt, dal sie festen
Halt hatte. Nicht selten allerdings wurde sie freigespiili und um-
gelagert. MéBige Stromungen waren fiir sie ein unbedingtes Erfor-
dernis. Die abgestorbenen Schalen erlitten freilich nach dem Ver-
lust des Deckels leichter Umlagerungen, welche infolge der gednder-
ten statischen Bedingungen nicht selten zur Bildung von Gryphéien-
konglomeraten und allgemein zu regelloser Lagerung der Schalen
fiihrten. Im Schlamm erstickte Bédnke dagegen zeigen auch fossil
die Lebensste!lung. Da hierauf PFANNENSTIEL in einer besonderen
Studie eingegangen ist (1930), kann ich mich auf den Hinweis
beschrénken.

IL

Die im vorstehenden erérterte Funktion der Schale von Gry-
phaea arcuata ist dem einzelnen Individuum nicht von friihester
Jugend an zueigen. Beziiglich der Ontogenese der Gryphien sei
wieder auf die PFANNENSTIEL’sche Arbeil verwiesen, die auch wei-
tere Literaturangaben enthilt. Uns interessiert vor allem, daBl sich
die junge Gryphaea auf Schalenbruchstiicken, kleinen Steinchen,
Schalen #lterer Artgenossen festsetzt und zunéchst flach schiissel-
formige Gestalt hat. Bei vorherrschendem ILéngenwachstum wird
aber allméhlich der #duBere Teil des Mundsaums stirker aufgehoht,
so daBl jede jiingere Mundsaumebene einen spitzen Winkel zu den
dlteren bildet. Hierdurch entsteht die Einkriimmung der Schale.

Dienen als Unterlage kleine Schalenbruchstiicke u. dgl., so mufl
der Augenblick kommen, wo die junge Gryphaea ihren Schwer-
punkt iiber die Unterlage hinausschiebt, mit derselben umkippt und
zum freilebenden Tier wird. Inzwischen hat ihre Schale die normale
Hornform angenommen und das Tier kann nun das Leben seiner
Eltern fiihren. In einzelnen Fillen, wenn gréflere Gegenstinde zur
Festheftung gedient haben (oder das organische Zement sich nicht
16st), bleiben die Tiere viel langer in ihrer Jugendposition und
nehmen dann die bekannten abweichenden Gestalten an. Oft diirften
auch die Klappen #lterer Artgenossen als Unterlage gedient haben.
Dann hidngt das baldige Freiwerden der Gryphden offensichtlich
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mit ihrer Wachstumsart zusammen, da die gekriimmte, nur an einem
kleinen Fleck festsitzende junge Schale von der alten Schale bei
passiven Bewegungen im Wasser sehr leicht abbrechen muf.

So stellt sich heraus, dafi die Funktion der Gryphéenschale als
sich selbst ins Sediment einsenkender Napf einzig durch ihre Form
bedingt ist. Austern mit gryphoidem Wuchs miissen in einem
sandig-schlammigen Sediment die Lebensweise der Gryphéen fiihren.

111

Wenn die soeben aufgestellte Behauptung richtig ist, so ist die
Schalenform der Gryph#en diesen nicht ausschlieflich eigen und
mull sich auch bei anderen Austern finden; nur dafl diese sie viel-
leicht nicht in so reiner Form entwickelt haben und in anderen Bio-
topen als die Gryph#en leben. Das ist in der Tat der Fall.

Die Austern vom Typ der Ostrea edulis vergrofern ihre Unter-
schale so, daB sie stets flach bleibt. Sehr viele andere aber setzen am
duleren Mundsaum mehr Kalk ab und werden dadurch flach
schiisselformig, z. B. O. crassissima LaM., O. sportella Dum., O. irre-
gularis Mst. Haufig ist diese Eigenschaft nur individuell, bei ande-
ren Arten hingegen die Regel. Hierzu tritt oft eine Tendenz zum
Langenwachstum, wie sie auch Gryphaea arcuata hat.

Dieses Wachstumsprinzip allein ist es, was den Gryphéen ihre
von den gewdhnlichen Austern abweichende Gestalt gibt. Wir sahen,
dall es auch bei echten Austern beobachtet werden kann, wenn-
gleich nicht in dem Malle wie bei Gryph#en, die schon in friiherer
Jugend von ihm beherrscht werden und sich bald hornférmig von
der Unterlage wegkriimmen. Alle weiteren Eigentiimlichkeiten, wie
kleine Anwachsfliche, spiteres Freileben, Deckelform usw., erschei-
nen nur als einfache Folgen dieses Gesetzes, sie sind korrelativ an
die Hornform gebunden.

Austern, die dieses Wachstumsgesetz befolgen, sind hiufig an
steileren Felsen, stehenden Holzern wu. dgl. befestigt. Da das Jung-
tier sich flach anheftet, driickt sich vielleicht urspriinglich in dieser
Wachstumsart die Tendenz aus, den Mundsaum in die Horizontale
zu bringen. Derartige Austern sind in die sandig-schlammigen Bio-
tope des Liasmeeres eingewandert. Dort fanden sie als Jungtiere
roch Befestigungsmoglichkeit an Tang (?, DEECKE), Schalentriim-
mern, Schalen ilterer Genossen. In dem Bereich des bewegteren
Wassers und des weichen Sediments mufiten, wie oben geschildert,
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zwangsldufig aus derartigen Austern Gryphden werden. Es kann
damit kein Zweifel mehr bestehen, dal die Gryphden als Austein
mit bestimmtem Wachstumsprinzip in die sandig-schlammigen Bio-
tope des liasmeeres eindrangen, wo sich ihre Form als besonders
giinstig fir die gebotenen Verhiltnisse erwies und Funktionen iiber-
nahm, die sie frither nicht ausiibte. Die Form ging hier also sicht-
lich der Funktion voran.

Iv

An dieses Ergebnis kniipft sich eine Anzahl Fragen, auf die
hier kurz eingegangen werden muf.

Der Deckel. Bei normalen Austern und solchen mit méifig
gewolbter Unterschale ist die obere Klappe flach. Der Gryphéen-
deckel nimmt hiufig infolge der starken Krimmung der Unterschale
konkave Gestalt an. Auch diese ist aber ohne Zweifel korrelativ an
das Wachstum der Unterschale gebunden (DAcQuUE, 1921). Dennoch
erfiillt sie eine niitzliche Funktion. Da die Gryphéen im Sediment
teilweise vergraben lagen, bestand oft die Gefahr, dafl etwas Schlamm
auf die Tiere sedimentiert wurde. Beim Offnen der Schale konnte
dieser leicht in das Innere zwischen die Mantellappen gelangen und
die Atmung besintrichtigen. Die konkave Oberschale verhinderte
iedoch das Abrutschen des Schlammes bei der Offnungsbewegung,
so daBl nur eine kleine Menge, ndmlich die, die unmittelbar auf dem
Mundsaum lag, in das Schaleninnere gelangen konnte. Wahrschein-
lich war das Tier imstande, durch eine kurze Schnappbewegung
diese Schlammspuren zu entfernen. Auch die Oberschale ist also
dem Leben im schlammigen Sediment der Schelfregion auf das beste
angepallt. Indessen ist ihre Form nicht unter dem Einflu der Funk-
tion, sondern lediglich unter dem Einflul eines besonderen, ,mit-
gebrachten Wachstumsgesetzes entstanden. Auch diese Form geht
also der Funktion voraus.

Der Lappen. Die bisher besprochenen Vorginge spielten
sich bei der Entstehung unserer #ltesten Gryph#a, der arcuata, ab.
Da eigentliche Anpassungen nicht erfolgten, sondern die gegebene
Form neue Funktionen iibernahm, waren die Tiere den Verhilt-
nissen nicht vollkommen gewachsen. Betrachtet man eine Population
von .Gr. arcuata, so sieht man nur wenige Exemplare, die betricht-
lich breiter als hoch sind. Durch Strémungen umgelagerte Exem-
plare kommen zwar meist wieder in eine Lage, aus der sie in der
cben geschilderten Weise in das Sediment eingesenkt werden koénnen,
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ein gewisser Prozentsatz kommt aber auch seitlich auf den Wirbel
gestiitzt zu liegen und wird dann in einer fiir das Weiterleben sehr
ungiinstigen Position in das Sediment versenkt. Es mangelt also,
wie es scheint, eine Vorrichtung, die von vornherein verhindert, daf}
derartig ungiinstige Lagen eingenommen werden. Die Versuche
ergaben weiter, dafl die kleineren Exemplare vom Wellengang sehr
rasch unter die Sedimentdecke gebracht werden und dort der Er-
stickungsgefahr ausgesetzt sind, wéhrend grofle viel standfester
sind. Endlich leistet eine Gestalt, die im Querschnitt breiter als hoch
ist, viel mehr die Gew#ahr einer lebensgiinstigen Lage auf bzw. im
Boden als die hornférmige der Gr. arcuata.

Es ist nun hochst bemerkenswert, daf in der weiteren Ent-
wicklung der Gryph#ien die Form in diesen wiinschenswerten
Richtungen tatséichlich abgeéndert wird, daf also nunmehr eine
,Anpassung” an die Umgebung erfolgt.

Der sehr labilen Schalenform der Gr. arcuata wirkt die Aus-
bildung des ,hinteren Lappens* oder ,,Schalenwulstes (Lobus) ent-
gegen, aul den schon DAcQUE, PFANNENSTIEL und SCHAFLE ausfiihr-
lich eingegangen sind. Er verschiebt den Schwerpunkt der Schale
auf die Hinterseite, von der Léangsachse (Wirbel nach oben) be-
trachtet, also auf die linke Seite des Tieres und wirkt als Ausleger,
so daBl es fast immer auf dem Meeresboden mehr horizontal zu
liegen kommt. Die alleréltesten Gryphden haben den Wulst noch
nicht, er tritt erst im Laufe der Artentwicklung der Gr. arcuata auf
und erscheint bei den jiingeren Formen nach TRUEMAN (1922)
ontogenetisch frither. Spatere Gryphéenarten haben ihn zum Teil
stark verbreitert. Es ist bislang nicht méglich gewesen, zu ent-
scheiden, ob der Wulst ausschlieBlich mit dieser Auslegerfunktion
in Beziehung zu bringen ist oder ob er unter dem Einflull einer
anderen Funktion entstand. Sein Nutzen als Lagestabilisator ist
jedenfalls eine Tatsache, wie die Versuche beweisen.

SchalengroBfe und Schalenquerschnitt in der
Stammesentwicklung. Oben erwidhnte ich schon, dal die
Grofe und Schwere der Schale von wesentlichem Vorteil ist. In
Ubereinstimmung damit sind die &ltesten Vorldaufer der arcuata noch
klein, die typische Lias-a-Gryph#a gegen sie betrichtlich groBer.
Gr. obliqua iibertrifft wieder die arcuata, cymbium und dilatata die
obliqua; und die massigsten Geh#duse entwickeln die Gryphden der
Kreide.
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Endlich kénnen wir beobachten, daB die allgemeine Form des
Schalenquerschnitts bei den jiingeren Arten flacher wird. Besonders
zeigt das die Reihe arcuata — obligua — cymbium. Auch hierdurch
wird die Stabilitit der IL.age am Meeresboden so begiinstigt, dal
z. B. bei Gr. dilataia eine andere Lage als die mit fast horizontalem
Deckel kaum mehr vorkommen kann. Da sie so der Strémung einen
relativ kleineren Widerstand entgegensetzt als seitlich liegende
Arcuaten, wird sie auch nicht mehr in dem MaBe wie diese in das
Sediment eingesenkt. Sie liegt vermdége ihres Gewichtes fest, un-
gefahr zur Hilfte eingesenkt auf dem Boden. Bei anderen Gryphéen
tritt bisweilen noch eine ,,Verankerung® durch Rauhigkeiten der
Unterschale hinzu.

An den jiingeren Gryphien koénnen wir mithin die Nachteile,
die der arcuaten Schale zukamen, nicht mehr beobachten. Sie sind
durch Formverbesserungen beseitigt und dem ,idealen Anpassungs-
typ* angenéhert.

Die Gryphéen des Jura und der Kreide ordnen sich so zu einer
Stufenreihe, die DacQug durch folgende Arten charakterisierte:
arcuata, obliqua, cymbium, dilatata, proboscidea, vesicularis.

Die Ableitung der Gryph#den. Aber auch die Ent-
stehung der Gryphden aus den Austern liegt keineswegs mehr ganz
im Dunkeln. TRUEMAN (1922) zeigte, wie im Lias Englands aus der
Ostrea irregularis mit ihrem gryphoiden Wuchs die echten Lias-
gryphéden gleitend hervorgehen, indem sich die Einkriimmung stei-
gert und ontogenetisch immer frither einsetzt. Unsere abnormen,
mit breiter Basis aufsitzenden Arcuaten des unteren Lias sind tat-
sdchlich von manchen O. irregularis-Individuen nicht zu wunter-
scheiden. Ferner erwédhnt schon QUENSTEDT (1858) aus den schwi-
bischen Psilonotenschichten O. irregularis und fahrt dann fort: ,,Zu
Hiittlingen am Kocher unterhalb Aalen und an anderen Punkten
kommt zwischen Malmstein und Arcuatenkalken eine dicke Bank
ganz erfiillt mit diinnschaligen runzeligen Austern vor, die ihrem
Habitus nach schon sehr an Gryphaea arcuate erinnern, eine &chte
dickschalige ist jedoch noch nicht dabei. QUENSTEDT nennt diese
Form Ostrea rugata. Auf die von ihm betonte Diinnschaligkeit
mochte ich wenig Gewicht legen, da man auch unter arcuata-Popu-
lationen nicht selten abnorm diinnschalige Exemplare antrifft. Nach
diesen Befunden ist es durchaus méglich, dafi sich auch im deut-
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schen Lias eine der englischen &hnliche Reihe fiir die Entstehung
der Gryphden aus Austern aufstellen 148t

Fir die Gryphéen des Juras (bis zur dilatata) scheint mir die
Entwicklung soweit geklart, dal wir die Formenreihe Ostrea irre-
gularis — Gryphaea arcuata — Gr. obliqua — Gr. cymbium — Gr.
dilatata praktisch als Ahnenreihe ansehen diirfen (nur cymbium
tallt vielleicht etwas heraus). Fraglich bleibt, ob auch die Kreide-
gryphéen Nachkommen dieses Stammes sind. DacqQug befiirwortet
es, TRUEMAN duBert Zweifel; immerhin fallt auf, dafl die Kreide-
gryphéen durchaus dem idealen Anpassungsbild der Gryphéen nahe-
slehen und in der Schalenorganisation die Spitze der oben behan-
delten Stufenreihe einnehmen wiirden.

Konvergenzen zum Gryphédentyp Die Gryphéen-
form als die eines im weichen Sediment halb eingesenkt lebenden
Zweischalers tritt auch in anderen Stimmen auf. So bilden die
Exogyren eine #dhnliche Reihe, deren Mitglieder dieselben Biotope
wie die Gryphden bewohnten (JourDpY). Auch die Brachiopoden
haben #hnliche und offenbar auch unter &dhnlichen Verhiltnissen
lebende Formen hervorgebracht, z. B. Strophomeniden und beson-
ders Productus, der mit seinen Stacheln iiberdies einen vorziiglichen
Wurzelapparat besalB. Stets finden wir bei diesen Formen, daf die
obere Schale abgeplattet, oft sogar konkav ist, was sich auch in
diesen Fiéllen aus der Wachstumsart der Schale zwangsldufig ergibt
und sekundidr die wichtige Funktion der Freihaltung des Mund-
saumes von Schlamm erméglicht.

v

R. RicHTER (1929) erbrachte den Nachweis, dal die Pantoffel-
form der Calceola sandalina dlter ist als ihre Funktion (Liage auf
der abgeplatteten Seite). Die im vorstehenden behandelten Gryphéen
bieten offenbar eine vollkommene Parallele hierzu, wie solche sich
auch in der Stammesgeschichte der Kifer nachweisen lieBen. Zweifel-
los kann die Form des Organs #lter als seine Funktion sein. Diese
auch sonst zu machende Beobachtung fiihrte BEURLEN (1930) zu
dem Schlusse, dab ,,die Typenneubildung nicht Folge einer bestimm-
ten Anpassung, nicht Folge der Funktion ist, sondern daf} die Form
die gegebene und primire -Grundlage weiterer Entwicklung und
Anpassung darstellt.” Allerdings beschridnkt er dieses Gesetz auf
die von ihm heobachteten ,,Phasen der explosiven Entwicklung®
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Eine Beschrinkung diirfte tatsdchlich am Platze sein, wenn auch,
wie mir scheint, in etwas anderem Sinne.

Die vorhandene Form (gryphoider Wuchs von Ostreen) hat
nédmlich nicht allein die Funktion (passives Einsenken ins Sedi-
ment) erzwungen, denn die Tiere muflten in die geeigneten Biotope
einwandern, damit der Form die Moglichkeit gegeben war, die Funk-
tion zu iibernehmen. Man sollte, wie ABEL (1929) sich ausdriickt,
scharf zwischen ,,erméglichen und ,bedingen* unterscheiden. Bei
den Gryphden ermdglichte die Form die Funktion, sie be-
dingte sie aber nicht notwendig. Denn niemals wéren die frag-
lichen Ostreen zu Gryphiden geworden, wenn nicht eine Anderung
des Biotops hinzugekommen wére. Wenn also der sachliche Befund
ergab, dafl die Form fertig war, bevor sie die Funktion iibernahm,
so war sie doch nicht mit dem zwangsldufigen Ziel der Ubernahme
dieser Funktion ,,auf Vorschull geliefert“ worden. Ahnliche Be-
funde ergaben sich an der Stammesgeschichte der Kéfer (Teil I. siehe
Anm. 1). lmmer wieder beobachtet man, dafl beim Auftreten einer
neuartigen Funktion das Organ bereits vorhanden ist. In diesem
Sinne darf man zweifellos von einem Primat der Form vor der
Funktion sprechen.

Man muf sich aber weiter die Frage vorlegen, ob iiberhaupt die
Form des Organs sozusagen ,zielstrebig® vorausgebildet werden
kann. Fir die Gryphden ist diese Frage unbedingt zu verneinen,
denn niemand wird behaupten wollen, daB alle Austern mit gryphoi-
dem Wuchs werdende Gryphéen gewesen seien. Zu derselben nega-
tiven Entscheidung fithrte die Untersuchung des Kéferstammes und
schon ein oberflichliches Studium anderer Gruppen macht das glei-
che Ergebnis auch fiir sie wahrscheinlich.

Wenn also das Organ nicht ini Hinblick auf die spitere Funk-
tion entstanden ist, so muB es anderen Iaktoren seine Formung
verdanken. Bei den Kéifern stellte sich heraus, dafl Organe, die
frither eine bestimmte Funktion ausiibten, sich gelegentlich auch als
nutzbar fiir andere Funktionen erwiesen. Sie iibernahmen diese
passiv und zunéchst zusitzlich, spater dann oft ausschlieflich. ABEL
(1929) hat darauf hingewiesen, dafl diese von ihm ,,Funktions-
wechsel“ genannte Erscheinung auch den Fall der Calceola von
RICHTER erkldrt und berichtete iiber, den besonders drastischen
Funktionswechsel der Flugfischgattung Dactylopterus, deren ben-
thonisch lebende Vorfahren schon vergréBerte Flossen besalen.
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Unter demselben Gesichtspunkt hat ferner EHRENBERG die Neben-
formen der Crinoiden behandelt, deren Formgestaltung ebenfalls
schon im wesentlichen beendet war, bevor der Wechsel in der
Lebensweise erfolgte. Der Funktionswechsel spielt bei
der Typenneubildung allgemein eine ganz auler-
ordentliche Rolle.

Das Studium der dltesten Kéafer fithrte zu dem Ergebnis, daB
sich die Zahl der Beispiele fiir Funktionswechsel am Anfang von
Entwicklungsreihen sehr vermehren lassen diirfte. Wie steht es nun
bei den Gryphiden? Der gryphoide Wuchs gewisser Austern hingt
vielleicht mit der Tendenz zusammen, den Mundsaum in die Hori-
zontale zu bringen (vgl. S. 313), doch ist das nicht nachweisbar.
Obwohl der gryphoide Wuchs festsitzender Ostreen méoglicherweise
eine Funktion hat, kennen wir doch keine mit Sicherheit. Ein Funk-
tionswechsel laBt sich also an der Wurzel des Gryphienstammes
nicht beobachten. Man fiihlt sich in solchen Fiallen veranlafit, an
die Entstehung der Form auf rein physiologischem Wege zu denken.

Somit schiene die Annahme des Primats der Form recht wohl
begriindet, wenn nicht eine zeitliche Beschrénkung seiner Giiltig-
keit auf die Phase der Ubernahme einer neuen Funktion bestiinde.
Am weiteren Verlauf der Organentwicklung beobachtet man nim-
lich, daB ein Organ, solange es funktioniert, seine Form verbessert,
bis die unter den gegebenen Verhiltnissen vollkommenste Anpassung
erreicht ist. Die Gryphéen bieten mit ihrer Entwicklung von der
arcuate zur dilatate ein gutes Beispiel hierfiir. Zweifellos geschieht
diese Forménderung unter einem Einflul der Funktion, nur gilt es
noch im einzelnen zu kldren, auf welchem Wege die Beeinflussung
stattgefunden hat.

Danach geht aus der Untersuchung der Stammesgeschichte der
Kifer wie der Gryphden, die beide prinzipielle Parallelen zeigen,
folgendes mit Sicherheit hervor:

1. Am Anfang der Stammreihe steht die passive Ubernahme
einer neuen Funktion durch eine vorhandene Organform.

Hier ist die Form ilter als die betreffende Funktion. Es bleibt
jedoch die Frage offen, wie die Form entstanden ist. BEURLEN’s
Phase explosiver Typenneubildung fillt zeitlich mit dem Moment
der Funktionsiibernahme zusammen.

2. Im Verlauf der weiteren Entwicklung des Stammes herrscht
eine Wechselbeziehung zwischen der Form des Organs und seiner
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Funktion derart, dafl die Organform immer mehr zugunsien einer
besseren Ausiibung der Funktion verdndert wird, bis der ,ideale
Anpassungstyp* erreicht ist.

Ein Einfluf der Funktion auf die Form in der zweiten Phase
kann gar nicht geleugnet werden. Es fragt sich nur, wie er zustande-
kommt. Hierauf denke ich in einem spéteren Aufsatz iiber die Varia-
tion des Hinterhauptes der Nashérner noch einmal zurtickzukommen.
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Fig. 1—4. Versuche mit Gryphaea arcuata in bewegtem Wasser. 1. Aus-
gangsstellung in Seitenlage auf dem Sediment. 2. Eine gleichmifige
Stromung von links nach rechts hat eingesetzt und erodiert vor der Schale
eine mondférmige Grube. 3. Nach lingerer Dauer des Versuches ist dic
Grube so grof geworden, dafl die Gryphaea hineingerutscht ist. 4. Auf
leicht schlickigem Boden hat eine hin- und hergehende Wellenbewegung
die Gryphaea aus der Ausgangsstellung IMig. 1 unmittelbar in horizontale
Lage gebracht und in das Sediment cingesenkt. Alle Abbildungen etwa
1/, matiirliche Grole.
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