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E I N L E I T U N G  

Der Reichtum an physiologischen Problemen und die Spezialisierung 
der Arbeitsweise haben viele ]3iologen, die sich der physiologischen Er- 
forschung der Ontogenese widmen, mehr und mehr vom Standpunkt der 
Morphologie entfernt. Dadurch sind die F.rgebnisse der vergleichenden 
Formkunde oft vernachl~issigt worden, ja in vielen Fillen f/ihrte die Ent- 
fremdung sogar zur Ablehnung morphologischer Auffassungen, besonders 
wenn diese yon der Evolutionstheorie bestimmt waren. 

Diese Entfremdung zwischen morphologischer und physiologischer Be- 
trachtungsweise wird zur Gefahr, sobald man versucht, gr6ssere biologische 
Tatsachengebiete zu ordnen. Eine solche Synthese darf nicht einfach das 
Resultat einzelner Arbeitsarten vernachl~issigen, denn ein so entstandenes 
,,Gesamtbild" kann seine Einheitlichkeit nur durch innere Armut erreichen. 
Dass es an der Zeit ist, auf diese Gefahr einseitiger 5ynthesen nachdrfick- 
lich hinzuweisen, zeigt der Umstand, class in einem so grossz/igigen und 
reichen Werk, wie es GROEBBELS mit seiner Monographie ,,Der Vogel" be- 
gonnen hat, yon vornherein auf die Mitarbeit der Abstammungslehre ver- 
zichtet wird. Der Verzicht wird damit begrfindet, dass die Evolutionslehre 
zu unsichere Ergebnisse gezeiti~ habe. GROEBBELS schreibt in der Ein- 
leitung zum I. Band (~932, 5. 7):  ,,Bekanntlich ist die Ableitung der 
V6gel aus den Reptilien bereits ein Lehrbuchgrundsatz geworden". Auf 
derselben Seite kommt er aber zum Schluss, ,,wir werden uns fragen 
mfissen, ob sich diese besondere Einrichtung (die Gleichzeitigkeit des 
Schlags beider Vogelflfigel) fiberhaupt phylogenetisch aus den vierfiis- 
sigen Reptilien ableiten l~isst". Er schliesst seine Betrachtung der Resultate 
der Evolutionslehre (S. 8) : ,,Ziehen wit nun das Fazit aus unserer Betrach- 
tung fiber den positiven Gehalt der Abstammungslehre ffir die Vogelkunde, 
so dfirfen wir wohl sagen, dass sie bei ihrer schwierigen und problemati- 
schen Diskussionsgrundlage wenig geeignet erscheint, den Boden ffir eine 
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Synthese des Gegenwiirtigen zu geben. - -  Im vorliegenden Werke soll 
darum der Versuch gemacht werden, das Leben der V6gel von einem 
anderen Gesichtspunkt aus zu fassen". Wenn wesentliche Einsiehten der 
Evolutionslehre so leichthin in Frage gestellt werden kSnnen, so ist dies 
ein Zeichen dafiir, dass die Tatsaehen, welche die Abstammungslehre er- 
mittelt hat, aus dem Interessekreis vieler Biologen schwinden, wenn die 
Forschung sich in erster Linie der Erfassung des vorgefundenen Gefiiges 
yon Organismus und Milieu zuwendet. Solange nur dieses Gefiige betrachtet 
wird, mag das hingehen; soll aber der Versuch einer biologischen Synthese 
unternommen werden, dann darf sich der Blick yore Problem der Ent- 
stehung solcher ,,Einpassungen" und damit von der Evolutionsfrage nicht 
einfach abwenden. 

NEEDHA_~,t (1931) hat in seiner ,,Chemical Embryology" versucht, den 
Gesichtspunkt der Evolution in seine Synthese einzubeziehen und hat es 
unternommen, in grossen Ziigen einige Etappen und Bedingungen der 
Entstehung des Vogeleis darzustellen. Von dieser Zusammenfassung gehen 
wertvolle Anregtingen aus, und wenn auch, dem physiologischen Stand- 
punkt des Verfassers entsprechend, die morphologischen Grundlagen un- 
seres Wissens um die Wirbeltierevolution zu wenig beriicksichtigt sind, 
so erweisst sich NEEDHAMS Versuch doch als fruchtbar. 

Gedankeng~ingen folgend, die meine Arbeit schon friih bestimmt haben: 
n~imlich morphologische und physiologische Betrachtungsart zu vereinigen 
und so neue Kriterien fiir das Abstammungsproblem zu gewinnen, habe ieh 
schon seit Jahren (in Vorlesungen seit 1927) Material zusammen getragen, 
um zu einem Bild vom Werden der Ontogenese einzelner Tiergruppen zu 
gelangen. Der Versueh, die Evolution einer Ontogenese zu ermitteln, kann 
nur bei einer Tiergruppe unternommen werden, deren Phylogenese durch 
viele erdgeschichtliche Zeugnisse belegt ist und bei der die zeitliche Folge" 
der Typen sich mit betriichtlicher Sicherheit nachweisen l~isst. Die Wirbel- 
tiere sind wohl gegenw~irtig die einzige Gruppe, fiir die solche Voraus- 
setzungen zutreffen. 

Die vorliegende Studie untersucht die allm~ihliche Evolution der Onto- 
genese der Sauropsiden, also jener Formen der h6heren Wirbeltiere, welche 
die Ablage terrestrischer - -  oder nach NEEDI-IAM ,,cleidoischer" - -  Eier 
verwirklicht haben. Die Frage nach der Evolution der S~iugerviviparit~it 
wird nur gestreift, um den Punkt der Stammesgeschichte anzudeuten, yon 
dem diese Sonderentwicldung ihren Anfang nimmt. 

Um den gewaltigen Umfang der ciinogenetischen Evolution in der Vogel- 
ontogenese sichtbar zu machen, muss man auf die Vorstadien der Am- 
nioten zuriickgehen. Ich habe deshalb diejenigen Stufen der Anamnier, 
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welche als Vorstufen ffir die Bildung der Amnioten angenommen werden 
miissen, in ihrer Ontogenese kurz dargestellt, wobei alle spezialisierten 
Evolutionslinien, vor allem die der Elasmobranchier, der Teleostier, sowie 
manche Sonderwege der Amphibien absichtlich weggelassen wurden, da 
sie uns wenig Aufschliisse fiber die Vorgeschichte der terrestrischen Onto- 
genese bieten k6nnen. Nur zu oft haben solche ,,klassisch" gewordenen 
Objekte der Entwicklungsforschung, wie Haifisch- und ForeUenembryo 
den Blick fiir das Evolutionsgeschehen getriibt, well sie besonderen Ent- 
wicklungslinien angehSren. 

A N A M N I E R  

Die Ontogenese der fiir die Amniota als Ahnengruppen bedeutungsvollen 
Anamnier hat sich seit der Entstehung primitiver Knorpelfische bis zur 
Bildung der ersten Tetrapoden in ihren ciinogenetischen Bildungen nicht 
mehr wesentlich verS.ndert. Die vielen Aenderungen, die sich wiihrend 
dieser Periode am Typus der Wirbeltiere vollzogen, haben wohl die Ge- 
stalt des erwachsenen Tiers vom Knorpelfisch bis zum Stegocephalen stark 
verwandelt, der Entwicklungsgang des Individuums ist dagegen in den 
allgemeinen Ziigen derselbe geblieben. Seine F.inheitlichkeit wird noch heute 
von so verschiedenen Gruppen, wie den Chondrostei, den Crossopterygii, 
Holostei, Dipnoi und den primitiven Amphibien bezeugt. Alle diese Formen 
stimmen in den nachfolgenden ontogenetischen Merkmalen iiberein: 
I. Aeussere Befruchtung der Eier. 
2. Holoblastische Furchung; Dotter stets in den Embryozellen eingeschlos- 

sen, vor aUem in der ventralen Darmwand stS.rker angeh~uft. 
3. Eier stets mit terti~iren, vorn Ovidukt gelieferten Hiillen. 
4. Kurze Embryonalperiode, lange Larvenzeit mit Metamorphose. 
5. Larvenstadium als ,,Kaulquappe" gestaltet. 

Ich bezeichne hier die Larve aller in der eigentlichen Ahnenlinie liegen- 
den Stufen yon den Knorpelfischen an als Kaulquappe, um die auff~illige 
Aehnlichkeit dieses Stadiums in der Ontogenese aller oben erwiihnten 
Gruppen zu betonen. Die typischen Larveneigenschaften der Kaulquappen 
(~iussere Kiemen, Saugniipfe, Mundbewaffnung, Balancers etc) sind aus- 
nahmlos cS_nogenetische Bildungen, die stets nur der Ontogenese, nie aber 
einer erwachsenen Ahnenform angeh6rt haben. Ich betone diese wichtige 
Feststellung, weil jiingst von HAMLETT (1933) versucht worden ist, die 
Uebereinstimmung in der Entwicklungsart altertiimlicher Fischtypen mit 
der von Amphibien so zu deuten, als sei in der Ahnenreihe der Wirbeltiere 
ein Kaulquappenstadium (HAMLETT'S ,,Tadpole-Stage") anzunehmen. 
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Diese Vermutung beruht .auf v611iger Verkennung der Eigenart der 
C~inogenese. 

Die Tabelle I belegt die Annahme einer kurzen Embryonalperiode ffir die 
Ahnenlinie der Tetrapoden. 

TAB. I. 
Gattung Dauer der Embryonalperiode Autor 

.4cipenser 5 "l'age BREHMS Tierleben 
Polj,pterus 4 . Ir R, 1907 
Mmia 8 ~ I  4 ,, DEAN, I 8 9 6  

Ze~idosletts 51/z - 9 . DEAN, 1895 

Cgrr162 IO-- 12 ~ SEMON.j 19OO 

P/'olojO/erus 8 ]3UDG ET'r~ I 9 0 7  

Le~idosirelt 8 - - I o  ,, ? KERR~ 19OO 

Die Uebersicht zeigt die Dauer der Eientwicklung bei altertiimlichen 
Fischgruppen, da uns diese Formen sicher urspriinglichere Typen iiber- 
liefern, als die heutigen Amphibien, bei denen Eiablage im Luftbereich, 
Leben in kiihlen Berggew~issern oder mannigfache Brutpflege den Ent- 
Wicklungsgang weitgehend modifizieren (NOBLE, I927; WUNDER, I932). 
Die Temperaturabhingigkeit der obigen Zahlen braucht wohl nicht be- 
sonders betont zu werden; die hier gegebenen Werte gelten fiir die Ent- 
wicklungsbedingungen wS.hrend der normalen Fortpflanzungsperiode der 
einzelnen Arten. 

P R O T A M N I O T A  

Die evolutive Einheitlichkeit der Amnioten ist nie ernsthaft bezweifelt 
worden, wenn auch die Ursprfinge der typischsten c~inogenetischen 
Bildungen dieser Gruppe, des Amnions und der Allantois, noch heute so 
dunkel sind wie je. Keine morphologischen oder entwicklungsgeschichtlichen 
Tatsachen verm6gen dieses ferne Ereignis der Wirbeltierevolution zu 
erhellen; die Hypothesen, die fiber diesen Ursprung gebildet worden sind, 
k6nnen uns nicht befriedigen und es ist gegenw~irtig vorsichtiger, ihnen 
nicht eine neue beizufiigen. Dagegen darf man wohl den primitivsten Am- 
nioten - -  Reptilien yore Typus der einfachsten Cotylosaurier - -  bereits 
das Auftreten des Amnions, weniger gewiss das der Allantois zuordnen. 
Nut  darf damit nicht etwa die Annahme verbunden werden, der bei den 
V6geln vorgefundene , ,klassische" Fall der Amnionbildung sei der ur- 
sprfinglichste, denn viele Argumente sprechen zugunsten anderer primitiver 
Bildungsarten. Die Auffassung t{I:BRECHTS (I895), YOn DE LANGE 
(I933) neuerdings wieder modiflziert, lisst sich durch sehr gewichtige 
Griinde stiitzen. 

Wenn auch die Entstehung yon Amnion und Allantois vorliiufig als 
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ungekliirte Tatsache hingenommen werden muss, so ist es heute doch 
m6glich, einige Merkmale der Amniotenontogenese in ihrer Evolution 
deutlicher zu erfassen. Es gibt gegenwiirtig eine sehr allgemein anerkannte 
Auffassung der Evolution dieser Ontogenese, die kaum mehr diskutiert 
wird, soweit man iiberhaupt die Ergebnisse der Evolutionsforschung 
als wissenschaftliche Wahrheiten anerkennt. Nach dieser heute in Lehr- 
biichern weit verbreiteten Annahme waren die Eier der Reptilien yon An- 
fang der Amniotenevolution an sehr dotterreich, meroblastisch und beschalt. 
Das E i d e r  V6gel ist das weiterentwickelte Reptilienei; in der Evolutions- 
linie der Siiuger geht dagegen der Dotterreichtum allmiihlich verloren, der 
Dottersack verliert seine urspriingliche Bedeutung und die Furchung wird 
wieder holoblastisch. Auch die Schale wird mit der sich entwickelnden 
Viviparit~it schw~icher, fiillt schliesslich weg und die Placenta bildet sich 
aus. Die Eiablage der Monotremen und die VerhS.ltnisse bei den 
Marsupialiern werden als Zeugen des Uebergangs yon der Ontogenese der 
Sauropsiden zu der der Placentalier gedeutet. 

Diese Auffassung setzt dotterreiche, meroblistische Eier bei den Protam- 
nioten voraus. Die Beobachtung der Anamnierverhiiltnisse zeigt indessen 
einige Tatsachen, welche diese Annahme nicht notwendig machen und 
andere, die ihr geradezu entgegen stehen. 

i. Wir haben keine Anhaltspunkte, um fiber die Eigr6sse und den 
Dotterreichtum bei Protamnioten einen sicheren Entscheid zu f~illen, 
ebenso ist es nicht m6glich, anzugeben, welche unter den heutigen Amphi- 
bieneiern als primitiv zu bewerten sind. 

2. Selbst wenn wir den Eiern der Protamnioten den Dottergehalt der 
gr/Sssten Amphibienkeime zuordnen, so folgt daraus noch nicht, dass sich 
derartige Eier meroblastisch entwickeln. Die meroblastische Furchung ist 
ein Gruppenmerkmal, das aus unbekannten Ursachen auftritt und nicht 
eine Folge gesteigerten Dottergehalts - -  ebensowenig wie holoblastische 
Furchung etwa bei Dotterarmut als notwendige Folge entsteht. Wahr- 
scheinlich bietet die meroblastische Furchung, wenn sie aus unbekannten 
Griinden eintritt, sekund~ir die M6glichkeit der Anhfiufung besonders 
grosset Dottermassen, wie wir sie bei den Eiern der Elasmobranchier und 
der Sauropsida treffen. 

3. Die Ableitung der eigenartigen ersten Entwicklungsvorg~inge am 
S~iugerei aus der Frfihentwicklung meroblastischer Eier ist bisher nie 
gelungen - -  erst viel spS.tere Phasen der SS.ugerentwicklung fiigen sich 
einer solchen Deutung etwas leichter. 

4. Die palS.ontologischen Dokumente n6tigen uns, die Selbs6indigkeit 
der Siiugerlinie bereits auf sehr friihen Amniotenstufen anzunehmen, auf 
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einer Evolutionsstufe, deren Ontogenese sich kaum sehr weit yon der 
primitiver Tetrapoden entfernt haben diirfte. 

Alle diese Umstiinde zwingen uns, die als ,,klassisch" geschilderte Auf- 
fassung der Evolution der Amniotenontogenese in wesentlichen Punkten 
zu ~indern. 

Schon bei den Amphibien tritt innere Befruchtung in einfacher Form 
als Evolutionsschritt auf; da dieser Befruchtungsmodus bei allen Amnioten 
yorkommt, so miissen wir ihn wohl auch den Protanmioten zuschreiben 1). 
Dadurch ist Eiablage auf sehr verschiedenen Entwicklungsphasen m6glich, 
wie dies Reptilien sehr drastisch zeigen, ebenso k6nnen einfache Arten der 
Viviparit~it vorkommen, da der Ovidukt wie bereits bei manchen Altfischen 
und den Amphibien Wasser liefert, womit das erste Wachstum der Keime 
gesichert ist. 

Wenn wir den Protanmiota holoblastische Furchung zuschreiben, so 
liisst sich der Typus der SS.ugerontogenese als sehr friiher Sonderweg von 
solchen Formen ableiten. Die Ontogenese dieser Protamniota weist in 
diesem Falle folgende Eigenheiten auf: 
I. Innere Befruchtung. 
2. Gallerthiillen und Wasserlieferung im Ovidukt. 
3. Holoblastische Furchung bei etwa den Amphibien entspreehenden 

DotterverhS.ltnissen. 
4. Amnion vorhanden (Allantois unsicher). 
5. Fehlen der harten Eischale. 
6. Sprite Eiablage und primitive ViviparitS.t m6glich. 
7. Keine Metamorphose. 

P R O T O S A U R O P S I D A  

Die Amniotengruppen, aus denen die recenten Reptilien und die V6gel 
sich entwickelten, fasse ich hier als Protosauropsida zusammen. Einige 
der cS.nogenetischen Neuerungen, welche die Verwandlung von Protamniota 
in Protosauropsida begleitet haben, lassen sich aus den Vogel- und Rep- 
tilienontogenese gemeinsamen Merkmalen ableiten: 
I. Entstehung der meroblastischen Furchung. 
2. AnhS.ufung gr6sserer Dottermassen. 
3. Allantois sicher vorhanden. 
4. Bildung fester Eischalen. 
5. Eiablage auf friih'en Entwicklungsstadien: Oviparitiit. (Der vieldeutige 

Ausdruck Ovoviviparit~t sollte, wie mir scheint, auf FS.11e beschr~inkt 

I) Die i nnere Befruchtung bei Selachiern u.s.w, ist in einer unabh~ingigen Ent- 
wicklungslinie aufgetreten. 
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bleiben, wo Eier mit roll entwiekelten jungtieren abgelegt werden). 

Die Mannigfaltigkeit der Eitypen bei den recenten Reptilien, ihr ver- 
schiedener Eiweissgehalt, die Abweichungen in der Schalenstruktur, sowie 
die Erscheinungen der Viviparitiit und der Placentabildungen machen es 
notwendig, aus diesem Reichtum die Einzelmerkmale herauszuheben, die 
als primitiv gelten diirfen und damit bereits den Ahnengruppen der V6gel 
zugeschrieben werden k6nnen. 

Die Ablage beschalter Eier ist bei den heutigen 5auropsida sicher 
gegenfiber der Viviparitiit das Primitivere: nur die progressive Gruppe der 
5quamaten weist lebendig gebS.rende Vertreter auf. Auch die Placenta- 
bildungen sind immer Spezialisierungen progressiver T~pen und sind 
keineswegs geeignet, den Weg de1 Entstehung der 55.ugerplacenta zu 
zeigen (WEEKES, I929, I93O ). 

Die Absonderung einer Eiweisschicht zwischen Dotter und 5chale ist 
ebenfalls als primitiv zu bewerten: die altertiimlichsten unter den lebenden 
Kriechtieren, Rhynchocephalia und Chelonia (sowie die Crocodilia) ha.ben 
Eier mit Eiweisschicht. Das Fehlen derselben bei Squamateneiern ist eine 
Besonderheit dieser Gruppe. Die Eiweisschicht ist der Gallertschicht 
mancher Fische (Ceratodus; Lepidosiren?) und der Amphibien homolog. 

Die Ontogenese der Protosauropsida war sicher noch nicht v611ig vom 
ursprfinglichen F~ntwicklungsmilieu, vom Wasser emanzipiert; wit miissen 
annehmen, dass die Instinkte der Eiablage bei dieser Gruppe auf ein hohes 
V~fasserbedfirfnis der Eier abgestimmt sein mussten. Die Entwicklungs- 
bedingungen ffir die meisten heutigen Reptilieneier driingen uns diese 
Annahme auf. Fast alle Kriechtiereiermfissen an Orten abgetegt werden, 
w o sehr hoher Feuchtigkeitsgehalt des Mediums entweder direkte Wasser- 
aufnahme gestattet (feuchte Erde, Moos, wassergetr~inktes Pflanzenmate- 
rial, tropischer Regenwald etc.) oder an 5tellen, wo mindestens der Vet- 
lust des bereits im Ei eingeschlossenen Wassers verhindert ist (Waldboden, 
wo die Luft mit Wasserdampf nahezu ges~ttigt bleibt, angefeuchteter 
Sand,'tiefere Bodenschichten, Termitenbauten) (PoRTMANN, I935). Beim 
Durchsuchen der reichen, weit zerstreuten Literatur fiber Reptilieneier 
(s. auch WUNDER, I934 ) habe ich nur ffir Geckonen Entwicklungsverhilt- 
nisse feststellen k6nnen, die eine relative Unabhingigkeit vom Wasserge- 
halt der Umgebung andeuten (GoELm, I898 ). Die Abhiingigkeit der 
Kriechtiereier vom Wasser wird in den allgemeinen Darstellungen der Ent- 
wicklungsgeschichte dieser Gruppe nicht genfigend betont, obschon sie ein 
wichtiges Dokument ffir die Evolution des Ontogenesetypus der Amniota 
darstellt, tch habe ffir die Eier yon 23 Kriechtierarten Wasseraufnahme aus 
verschiedenen Angaben in der Literatur nachweisen k6nnen. Besonders auf- 

Acta Biotheoretica I 5 
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fiillig ist sie bei Sphenodon (THILENIUS, I899 ) und bei Thalassochelys cor- 
ticata (To~.IITA, I929) ; bei dieser Meerschildkr6te steigt das Eigewicht 
durch Wasseraufnahme yon 34,4 gr. bis zum Zeitpunkt des Schliipfens auf 

45,98 gr. 
Wenn sogar das Ei heutiger Reptilien - -  ganz besonders das der alter- 

tiimlichsten: Rhynchocephalia, Chelonia - -  in seinem Wasserbediirfnis 
noch eine Uebergangsstufe zwischen dem Eitypus der amphibien~ihnlichen 
primitiven Tetrapoden und dem der V6gel darstellt, wie viel mehr muss 
die Notwendigkeit der Wasserzufuhr yon aussen fiir die F.ier der Proto- 
sauropsida angenommen werden ! 

Von den Zust~inden der Protosauropsiden l~isst sich auch die Ontogenese 
der Monotremata ab!eiten, wie ein Vergleich der S. 64 aufgez~ihlten Merk- 
male ergibt. Die Zuriickfiihrung auf Reptilien aus der S~iugerahnenlinie 
st6sst auf grosse Schwierigkeiten, da sich bei den Kloakentieren keine der 
fiir Protamniota als besonders bezeichnend gefundenen Einzelheiten der 
Ontogenese nachweisen lassen. Die Deutung der Monotremata als friih 
yon den Protosauropsida spezialisierte Gruppe wiirde auch viele andere 
morphologische Stiitzen finden. Das Schema gibt die hier angenommenen 
Beziehungen in grossen Ziigen wieder: 

Protanmiota 
/ \ 

Protomammalia Protosauropsida 
/ \ / \ 

Placentalia Marsupialia Monotremata Sauropsida 

",NNNN\\'~ 

Der Pfeil gibt an, wie die Beziehungen zwischen den in der letzten Zeile 
aufgefiihrten recenten Amniotengruppen yon der hier als ,,klassisch" be- 
zeichneten Auffassung angenormnen werden, welche die Ontogenese der 
Placentalia aus der der typischen Sauropsida mit dotterreichen, meroblasti- 
schen Eiern ableitet. 

VOGEL 

A. Charakteristik der Vogelontogenese 

Die Verwandtschaft der V6gel mit den Reptilien zeigt sich in der Ent- 
wicklungsart der beiden Gruppen so auffS.11ig, dass man das Vogelei ge- 
radezu als Repr~isentant der Sauropsideneier bewertet und dabei sehr oft 
die Unterschiede iibersehen hat, welche die Eientwicklung der V6gel yon 
der bei Kriechtieren gefundenen sondern. 

Die wesentlichen Merkmale des Eitypus, die wir fiir Protosauropsida 
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feststellten, treten beim Vogelei auf (meroblastische Furchung, Dotter- 
reichtum, Eiweisschicht, feste Eischale). Doch haben sich wiihrend der 
Evolution primitiver Reptilien zu V6geln manche bedeutungsvolle clino- 
genetische Entwicklunge vollzogen, durch die besondere Merkmale der 
Vogelontogenese entstanden sind. 

i. WEITGEHENDE UNABHANGIGKEIT DES VOGELEIS IM 
V~rASSERHAUSHALT 

WS.hrend, wie wir sahen, die Eier der Kriechtiere nur in vereinzelten 
Fallen vom Wasserdampfgehalt der Luft  oder vom Wassergehalt des Ent- 
wicklungsmilieus unabhingig sind, enthalten die Eier aller V6gel soviel 
Wasser in Eidotter und Eiweiss, dass ohne Gef~ihrdung der Entwicklung 
des Keims w~ihrend der Ontogenese eine betriichtliche Wassermenge an die 
Umgebung abgegeben werden kann. Der Verlust, der wRhrend der arttypi- 
schen Entwicklungszeit eintreten muss, ist im Vogelei als anfS.nglicher 
Ueberschuss bereits enthalten. Die folgenden Angaben illustrieren durch 
einige Zahlen den normalen Wasserverlust wS.hrend der Eientwicklung: 

Verlust v. Anfangsgewicht 
Gallus bankiva dora. 8,32 % PORTMANN U. JECKLIN, 1933 
Anas platyrhynchus II,2 % . . . . . . . .  
Larus ridibundus 12,6--i4,6% . . . . . . . .  
Podiceps cristatus 17,4--23,5% . . . . . . . .  

Diese Zahlen sind unter einander vergleichbar, well sie bei gleicher 
Luftfeuchtigkeit der Brutapparatur gewonnen wurden. Weitere Angaben 
linden sich bei NEEDHAM (I931, III, S. 1618). 

2. EXKRETION VON HARNSAURE ALS ENDPRODUKT DES EIWEISS- 
STOFFWECH SELS 

Die Ausscheidung der Endprodukte des Eiweisstoffwechsels erfolgt bei 
den V6geln sowohl im erwachsenen Tier als wiihrend der Embryonalzeit 
vor atlem in Form yon Harns~iure, w~ihrend von den Anamniern und 
5~ugern in erster Linie Harnstoff (bei Anamniern auch Ammoniak) ge- 
bildet wird. Die squamaten Reptilien verhalten sich im erwachsenen Zustand 
wie die VSgel, die Exkretion ihrer Embryonen ist nicht genau analysiert: 
die Annahme N~.EDHAM'S (193 I, II, S. I142), dass sich die Embryonen der 
Schlangen und Eidechsen in ihrem Exkretionsmodus wie die Vogelkeime 
verhalten, beruht lediglich auf dem Befund bei den erwachsenen Squamaten. 

Das yon den iibrigen Wirbeltieren so auff~illig abweichende Verhalten 



68 ADOI.F PORTMANN 

der Squamaten und V6gel in Bezug auf das wichtigste Produkt der 
Exkretion ist yon den Physiologen viel beachtet worden, ohne dass es 
gelungen wS.re, dieses Ph~inomen mit den Lebensbedingungen der erwach- 
senen Tiere in einen klaren Zusammenhang zu bringen. Die Erscheinung 
wurde deshalb als eine etwas paradoxe Tatsache einfach hingenommen. 
FISKE U. BOYDEN (zit. nach NEEDHAM) und NEEDHAM ist es indessen ge- 
lungen, die Harnsiiureausscheidung der beiden Gruppen mit ihrem Modus 
der Ablage terrestrischer Eier in sinnvollen Zusammenhang zu bringen. 
NEEDHA.~t (1931, II) macht darauf aufmerksam, dass die Exkretion 
yon Harns~iure gegeniiber dem primitiveren Typus der Ausscheidung von 
Ammoniak und Harnstoff fiir das Ei umso zweckmS.ssiger, ja unumgiing- 
licher wird, je stiirker das ganze System des Eis vom Milieu unabh~ingig 
wird. 

Dass der Evolutionsprozess der Abl6sung der Harnstoffexkretion durch 
die vorwiegende Ausscheidung yon Harnsiiure beim Beginn der ter- 
restrischen Eiablage in der Stammesgeschichte sehr langsam vor sich 
gegangen sein muss, dafiir sprechen die Exkretionsverhiltnisse der Em- 
bryonen von 5eeschildkr6ten, die TO.~,nTA (1929) fiir Thala.~sochelys cor- 
ticata ermittelt hat. 

Harnstoff Harnsiure 
Entwicklungszeit mgr. pro Ei mgr. pro Ei 

oi. Tag 2,0 o 

15. ,, 3,7 o, I7 
30. ,, IO,O O, IO 

45. ,, 24,5 o, I5 

Das Ueberwiegen des leicht wasserl6slichen Harnstoffs bei der Exkretion 
dieser Embryonen lisst die Vermutung zu, dass ein Teil der Exkretstoffe 
das Ei verlassen kann, da fiir das Ei der Meerschildkr6ten ein betr~icht- 
licher Wasserverkehr mit dem Milieu nachgewiesen ist. NAKAMURA (1929) 
hat den Stickstoffgehalt der Eier von Thalassochelys am Entwicklungsbe- 
ginn und vor dem Schliipfen der Embryonen berechnet: er sinkt yon 592 
auf 56o mgr. pro Ei. Wir diirfen diesen Stickstoffverlust mit NEEDHAM 
wohl als eine Stiitze fiir die oben ausgesprochene Vermutung der Harn- 
stoffabgabe nach ausen betrachten. 

Diese VerNiltnisse beim Schildkr6tenei sind von gr6sstem Interesse fiir 
die Versuche, den F.ntwicklungstypus terrestrischer Eier von dem aquatiler 
Ahnenformen abzuleiten. Sie zeigen, dass der Exkretionsmodus der Was- 
serformen auch bei der Ablage beschalter Eier auf dem festen Lande bei- 
behalten werden konnte - -  vorausgesetzt, dass das Ei mit seinem Milieu 
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dutch Wasserverkehr verbunden war. Der Entwicklungsphysiologe, der 
theoretisch Uebergangsformen zwischen der im Wasser ablaufenden On- 
togenese primitiver Tetrapoden und der Vogelentwicklung konstruiert, 
wS.re wohl nicht leicht auf den Gedanken gekornmen, eine in Wasserhaus- 
halt und Exl<retionsart so einfache Uebergangsform zu ersinnen, wie sie 
uns die Naturtatsachen im Ei von Thalassochelys vor Augen fiihren. Da 
der Uebergangsmodus sich gerade bei einer so primitiven Reptiliengruppe 
wie den Schildkr6ten findet, so liegt die Annahme umso n~iher, dass die 
Protamniota noch vorwiegende Harnstoffexkretion aufwiesen, und dass 
sich erst auf dem Wege zu den Protosauropsida die Umstellung auf Harn- 
siiureausscheidung vollzogen hat (NEEDHAM, I93I, II). 

3. BEBROTUNG SICHERT DEM EI ERHOHTE UND GLEICHM.~SSIGE 
ENTWICKLUNGSTEMPERATUR 

Die Homoiothermie des Vogelk6rpers fiihrt mittels komplizierter Brut- 
instinkte und dutch Umbildungen am Elternk6rper (Brutflecke, Nestdunen) 
zu einer intensiven Wiirmeabgabe an den werdenden Keim und dadurch 
zu einer Verkiirzung der Embryonalperiode. Wenn diese ,,Brutdauer" auch 
zwischen I I und 60 Tagen varriiert, so bedeutet doch selbst die l~ingste 
Entwicl<lungszeit eines Vogeleis eine Abkiirzung gegeniiber der Embryonal- 
periode der recenten Kriechtiere. In der Tabelle 2 habe ich die mir er- 
reichbaren Daten ii.ber Entwicklungszeiten yon Reptilien zusammengestellt. 
Zahlen fiir V6gel sind so allgemein bekannt und in der grossen Arbeit 
yon HEINROTH (I922) SO ausfiihrlich mitgeteilt, dass sie hier nicht beson- 
ders aufgez~ihlt werden miissen. Die Uebersicht zeigt, dass die Zahlen fiir 
Reptilien bei 27--28 Tagen beginnen, also mit Daten, die als mittlere Brut- 
dauer bei ViSgeln bekannt sind. Eine genaue Bewertung muss aber in Be- 
tracht ziehen, dass Vogeleier auf einem friihen, etwa der Gastrulastufe 
entsprechenden Stadium abgelegt werden, sodass wit der Brutdauer 
h/Schstens i --2 Tage zuz~ihlen miissen, urn die volle Embryonalperiode 
zu erhalten. Wo mehrere Tage zwischen der Ablage zweier Eier ver- 
streichen, wie etwa bei Megapodiden, ist dies wohl eher der verz6gerten 
Dotterbildung im Ovar als einem liingeren Aufenthalt im Ovidukt zuzu- 
schreiben. 

Bei den Reptilien werden die Eier aber stets auf welt vorgeschrittenen 
Stufen der Embryobildung abgelegt, sodass wir den Zahlen der Tab. 2 
immer wenigstens eine Woche, meist mehr beifiigen miissten, um die volle 
~Entwicklungszeit zu erhalten. Alle auff~illig kurzen Zeiten unserer Ueber- 
sicht geh6ren Arten an, in deren weiterer Verwandschaft Ueberg~inge zu 
roller Viviparitiit vorkommen, sodass wir auch die Zahlen fiir ovipare 
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Formen wohl um manche Wochen verl~ngern miissen, um mit der Vogel- 
brutdauer vergleichbare Werte zu erlangen. Suchen wir aus unserer Liste 

Arten heraus, die v611ig vivipar sind oder deren Eier auf relativ frfihen 

Stadien abgelegt werden, sodass unsere Zahlen nahezu die ganze Em- 

bryonalzeit ergeben, dann liegen diese Entwicklungszeiten stets iiber 4 2 
Tagen, meist sogar h6her als 60 Tage und erreichen bei Sphenodon  mit 

39 o T a g e n d a s M a x i m u m . I m A l l g e m e i n e n  s i n d  d i e  k i i r z e s t e n  

E n t w i c k l u n g s z e i t e n  d e r  K r i e c h t i e r e  l ~ i n g e r  a l s  d i e  

1 ii n g s t e n d e r V 6 g e 1. Diese Feststellung gilt auch fiir Reptilien der 

Tropen, wo Temperatur-  und Feuchtigkeitsverh~iltnisse fiir die Entwick- 
lung recht giinstige sind. Die Verkiirzung der Embryonalperiode durch das 

Briiten wird also auch fiir die langen Entwicklungszeiten der VSgel deutlich. 

Tab. 2. 
Dauer der Embryonalentwicldung bei Reptilien: 

Art Embryonalperiode in Tagen Autor 

R h y n e h o c e p h a l i a :  
.~phenodon punctatus 360--420 THrLENIUS, 1899 

Chelonia : 
Emys orbicularix 60(--I20) ROLLINAT, 1934 
Thalassochelys caretta ,42--48 DITMARS, 1933 

,, corticala 45 TOMITA, 1929 

Crocodil ia  : 
Caiman niger 60 (Minimum) HAGMANN, 1.002 
.411igalor mississippiensis 56--70 REESE, I931 

Sqamata ,  Sauria:  
Heloderma suspectum 28--30 DITMARS, 1933 
Eumeces fasciatus 27--47 NOBLE & MASON, 1933 

,, !aticeps 3 9 - - - 5 6  . . . . . .  
Ophisaurus ventralis 56---60 __ . . . .  
Sceloporus undulatus 42--48 DITMARS, 1933 
Hemidactylus mabuia 63 GOELDI, 1898 
Tupinambis nigropunctatus 64 HAGMANN, 19o 7 
Lacerta agilis 68 ROLLINAT, 1934 

,, muralis 83--85 . . . .  
,, viridis 93--1o6 . . . .  

Draco fimbriata 68 KOPSTEIN, 1932 
Calotes ]ubatus 84 . . . .  
Goniocephalus chamaeleontinus 116 . . . .  
Chalcides tridactylus 90 (vivipar) GIACOMINI, 1891 

S q u a m a t a ,  Ophidia:  
Tropidonotus natrix 75 ROLLINAT, 1934 

,, viperrinus 52-<)0 . . . .  
,, chrysargus 59 (Minimum) KOVSTEIN, 1935 
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Art Embryonalperiode in Tagen Autor 
Zamenis constrictor 62 DITMARS, 1933 
Coluber vulpinus 37 . . . .  

,, guttatus 42--48 . . . .  
,, obsoletus 78 . . . .  

long issimus 95 ROLLINAT, 1934 ~p 

Ophibolus doliatus var. triang. 56--65 DITMAR$, 1933 
Abastor erythrogrammus 70 ,, ,, 
Dipsadomorphus dendrophilus 83 KOPSTF..:I% 1935 
Ophibolus getulus 35--42 DITMARS, 1935 
Elaps fulv~us 89"--90 . . . .  
Vipera berus 90 (vivipar) BALLOWlTZ, I903 

,, aspis 9o ROLLINAT, 1934 
Nafa tripudians sputatrix 83 (Minimum) KOPSTEI~ 1935 

Die komplexen Instinkte des Briitens und des damit eng verbundenen 
Nestbaus sind sicher durch eine lange Evolution erreicht worden, deren 
Spuren sich, vom Fall der Megapodiden abgesehen, bei den heutigen Ver- 
tretern der Gruppe nicht mehr zeigen. Dafiir bieten uns die Reptilien einige 
interessante Hinweise, wie die Brutpflege sich allm~ihlich komplizieren kann. 

Ausgangsstadium einer solchen Evolution sind Formen, die ihre Eier 
durch die W~irme des Milieus unbewacht ,,erbrfiten" lassen. Bei Krokodilen 
steigert sich die Fiirsorge der Eltern, indem die Mutter das Nest bewacht 
(HAGMANN, 1902 ; DERANIYAGALA, I930), in einzelnen F~illen sogar den 
Jungen beim Schlfipfen hilft, wie dies VOELTZKOW fiir das madagassische 
Krokodil wahrscheinlich gemacht hat (1899). Intensiver ist die Brutpfle- 
ge bei manchen Eidechsen (Eumeces,  Ophisaurus nach NOBLE & 
MASON, 1933) und Schlangen (Ophibolus nach DIT~:ARS, 1933; Bungarus 
nach GREEN, 1906; Na]a nach t(OPSTEIN, I935), WO das miitterliche Tier 
die Eier bewacht, ohne sie abet zu bebriiten. Dasselbe Verhalten ist dutch 
etwas unsicherere Angaben, die WUNDER (1934) zusammenstellt, fiir 
andere Squamaten wahrscheinlich geworden. W~irmeerzeugung zur Be- 
briitung ist dutch eine Reihe einwandfreier Beobachtungen fiir Python 
nachgewieseh, womit die hSchste IntensitS.t der Elternhilfe bei der Ent- 
wicklung yon Kriechtieren erreicht ist (BENEDICT, 1932). Diese rein ver- 
gleichend-biologische Reihe von Brutpflegestadien mag wohl auch in der 
eigentlichen Stammesentwicklung der VSgel einmal durchlaufen worden 
sein. Das noch zu erSrternde Verhalten der Grossfusshiihner und die 
Bruttechnik des Krokodilw~ichters (Pluvianus aegyptius) zeigen uns, dass 
selbst bei Warmbliitern, also auf relativ fortgeschrittenen Phasen der Phy- 
logenese des Vogeltypus recht primitive Entwicklungsarten noch m6glich 

sind. 



7 2 ADOLF PORTMANN 

4. FLUGFAHIGKEIT  UND D E F I N I T I V E  KORPERGROSSE WIRD BEI 

DEN VOGELN IN EINER KURZEN POSTEMBRYONALEN PERIODE 
ERREICHT 

Im Gegensatz zum langsamen alhn~ihlichen Wachstum bis zur definitiven 
Gr6sse, das bei Reptilien und S~iugern charakteristisch ist, wird Flug- 
f~ihigkeit und definitive K6rpergr6sse bei den V6geln in einer raschen 
postembryonalen Entwicklung erreicht. Diese Eigenheit der Vogel- 
entwicklung bedeutet einen Entwicklungsschritt yon ebenso grosser Wich- 
tigkeit wie die Evolution des Briitens. Die postembryonale Entwicklung 
wird dadurch zu einer scharf umrissenen Lebensphase, die durch 
sehr viele besondere c~inoge~:etische Merkmale ausgezeichnet ist. Da 
sich die Evolution dieser Besonderheit der Vogelontogenese, wie mir 
scheint, im Entwicklungsgang der hcutigen V6gel noch in wesentlichen 
Ziigen aufdecken l~isst, so werden diese c~inogenetischen Merkmale - -  die 
mit den Stichworten ,,Nestfliichter und Nesthocker" angedeutet seien - -  
im folgenden Abschnitt eingehender betrachtet. 

B. Versuch einer vergleichenden Uebersicht der Ontogenese der V~gel 

Es ist gegenw~irtig nicht m6glich, auf Grund pal~iontologischer Doku- 
mente eine relativ gesicherte Darstellung der Evolution der recenten 
V6gel zu geben. Die Isolation vieler heutiger Vogelordnungen ist so 
offenkundig, dass STRESE~.ZANN (I927/34) in der neuesten Zusammenfas- 
sung des ornithologischen Wissens sieh veranlasst sah, auf eine phyloge- 
netische Ordnung des Systems zu verzichten. Alle Diskussionen fiber die 
Stellung der Archaeornithes und Mesornithes, fiber die sogenannten Ratiten 
und andere systematische Fragen haben nur immer deutlicher gezeigt, 
dass die Morphologie noch kein gesichertes System bieten kann, das die 
Evolution der Vogelgruppen zum Ausdruck bringt. 

Wenn bier trotzdem versucht wird, Tatsachen der Ontogenese von 
evolutiven Gesichtspunkten aus zu ordnen, so geschieht dies aus mehreren 
Griinden. Vor allem darf uns die Skepsis gegenfiber bisherigen Versuchen 
nicht dazu fiihren, auf ein evolutives System zu verzichten, solange wir 
die Evolutionslehre grunds~itzlich ffir richtig halten. Wir miissen in diesem 
Fall immer weitere Tatsachenbereiche zu unseren Versuchen evolutiver 
Ordnung heranziehen. Ausserdem birgt ein Verzicht der Morphologen die 
Gefahr, dass andersartige Synthesen des Stoffs versucht werden, die aber, 
weil sie das Tatsachenmaterial, das auf Evolution hinweist, nicht um- 
fassen, einseitig und unbefriedigend sein mfissen. Die bereits zitierten 
Aeusserungen von  GROEBBELS zeigen diese Gefahr deutlich - - -  der Ver- 
such einer neuen Synthese ist ja im ersten Band seines Werks bereits 
unternommen. 
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Die Ermittlung der in der Vogelontogenese als primitiv zu bewertenden 
Merkmale muss yon den bei primitiven Reptilien gefundenen Eigenschaf- 
ten ausgehen, da sie allein als Repr~sentanten der Vogelvorfahren be- 
trachtet werden dfirfen. Anderseits miissen wir den primitiven V6geln be- 
felts das FlugvermSgen zuschreiben, da sowohl pal~.ontologische als 
morphol0gische Untersuchungen immer mehr die Auffassung sti~tzen, dass 
die Vogelfeder phylogenetisch als Flugorgan, nicht als W~irmeschutz auf- 
getreten sei. Konturfedern mi~ssen als primitiv, Dunen, auch die der 
Nestlinge, als sekund~ir angesehen werden (STEiNER, 1917; BLASZYK, 

I935). 
Die nachfolgende 1Vferkmalsgruppe bewerte ich deshalb als primitiv und 

betrachte sie als typisch fiir Vogelgruppen, die der Entstehung der heute 
lebenden Formen voraus gingen : 
I. Eierzahl einer Legeperiode gross (z.B. fiber IO). 
2. Embryonalperiode lang (z.B. mehr als 40 Tage). 
3. Nestbau und Brutinstinkte gering entwickelt. 
4. JuftgvSgel beim Schliipfen den Eltern sehr ~ihnlich - -  Nestfliichter. 
5. Flugf~ihigkeit bereits friih postembryonal erreicht, vor der Entwicklung 

der arttypischen KSrpergrSsse. 
6. Postembryonale Fiirsorge der Eltern fiir die JungvSgel fehlend oder 

sehr gering. 
7. Erwachsene VSgel Baum- oder Buschformen; Eiablage am Boden. 

Die Zahlen, die bei den beiden ersten Merkmalen genannt sind, sollen 
nur eine Vorstellung der GrSssenordnung erwecken, um die es sich handeln 
kann, ebenso wie die in der Gruppe evolutiver Merkmale etwas welter 
unten gegebenen Werte. Es scheint mir angezeigt, in solchen F~llen trotz 
aller Unsicherheit wenigstens den Versuch zu machen, einigermassen be- 
stimmte Vorstellungen zur Diskussion zu stellen. Die genannten Merkmale 
sind aus den Tatsachen der Ontogenese primitiver Kriechtiere und der 
Annahme der Flugfunktion primitiver Federn abgeleitet, ohne dass wir 
uns zun~ichst fragen, ob diese Gruppe bei einem bestimmten Vogeltypus 

nachweisbar sei. 
Suchen wir anderseits nach den Merkmalen der evoluierten Ontogenese 

der VSgel, so miissen wit uns Vogelordnungen zuwenden, die in ihrer 
Ontogenese auff~illig yon den als primitiv bezeichneten Charakteren 
abweichen und die auch in der Gestalt des erwachsenen Vogels m6glichst 
wenige sicher primitive Merkmale aufweisen. Die Vogeltypen, welche 
GADOW (1893) als ,,Coraciomorphae" zusammengefasst hat, enthalten 
einige derartige Gestalten, die eine Reihe yon ontogenetischen Eigentiim- 
lichkeiten aufweisen, welche auff~llig mit der eben aufgestellten Primitiv- 



74 A D O L F  P O R T M A N N  

reihe kontrastieren. Ich sehe in ihnen evoluierte V6gel und stelle in der 
nachfolgenden Reihe die Merkmale der evoluierten Ontogenese zusammen : 
I. Eierzahl einer Legeperiode niedrig (z.B. unter Io). 
2. Embryonalperiode kurz (z.B. weniger als 20 Tage). 
3. Nestbau- und Brutinstinkte hoch entwickelt, kompliziert. 
4. Junge beim Schliipfen den Eltern sehr un~ihnlich - -  Nesthocker. 
5. FlugfS.higkeit spilt postembryonal, etwa mit dem Erreichen der defini- 

tiven K6rpergr6sse entwickelt. 
6. Postembryonale Fiirsorge der Eltern fiir die Jungv6gel hoch entwickelt 

und lange dauernd (oft bis zum Erreichen der Flugfiihigkeit). 
7. Erwachsene V6gel Baumformen, auf B~iumen nistend und eierlegend. 

Der allgemeine Charakter einer Vogelontogenese kann nicht auf Grund 
des einen oder andern hier verzeichneten Merkmals allein als primitiv oder 
evoluiert bezeichnet werden. So sind Schliisse aus der Brutdauer oder der 
Eierzahl allein nicht zul~issig (HEINgOW~I, I922 ) ebenso darf die Lebens- 
weise des Erwachsenen nicht allein den Ausschlag geben, da Spezialisie- 
rungen in verschiedenen WohnrS.umen zu allen Zeiten einer Stammes- 
entwicklung in gut untersuchten Fiillen nachweisbar sind. Nur das Vor- 
kommen mehrerer typischer Merkmale einer Serie darf uns zur Einreihung 
einer Vogelgruppe zum primitiven oder hochevoluierten Typus der Onto- 
genese veranlassen. 

Die Priifung der Jugendentwicklung verschiedener Vogelordnungerr 
anhand der zwei Merkmalsserien ergibt eine Reihe yon Stufen, welche 
vom primitiven Fall der Ontogenese zum evoluierten Modus der Entwick- 
lung fiihren. Ich habe diese Mannigfaltigkeit in 7 Stufen gegliedert, wobei 
der Zustand des Jungvogels und der Umfang seiner Beziehung zu den 
Eltern in besonderem Masse fiir die Gruppierung und Bezeichnung ver- 
wendet worden sind. Es ist selbstverstiindlich, dass die vielf~iltigen c~inoge- 
netischen Bildungen im Jugendleben der V6gel eine reichere als die hier 
vorgeschlagene Gliederung zulassen; da meine Zusammenstellung aber nur 
den Wert einer t3bersicht, nicht den eines natiirlichen Systems haben kann, 
so wurden nur besonders eindriickliche Merkmale zur Abgrenzung der 
Stufen hervorgehoben. Jede Gruppe umfasst also noch immer eine be- 
tr~ichliche Mannigfaltigkeit yon Entwicklungsvarianten. 

~. Gruppe: NESTFLL~CHTER MIT FRL)HER FLUGMOGLICHKEIT 

Obwohl die verschiedenen Gruppen der Ratiten zweifellos in die Kate- 
gorie der primitivsten Vogelontogenesen einzureihen sind, werden sie hier 
nur erw~ihnt, ohne dass wir weitergehende Schlfisse aus ihrem Verhalten 
ziehen m6chten, da ihnen das wichtige Merkmal der Flugf~ihigkeit fehlt. 
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Fiir die Erfassung der primitiven Vogelentwicklung diirften wir nur For- 
men betrachten, bei.denen dieses Merkmal in typischer Weise vorhanden 
ist, da eine Reihe anderer wesentlicher Eigenschaften vom Flugverm6gen 
abh~ingig sin& 

Eine Gruppe der Neornithes zeigt ein Maximum der aufgezShlten Pri- 
mitivmerkmale in ihrer Individualentwicklung: die der Hiihner (Galli). 
Ein Vergleich unserer Merkmale (S. 73) mit den allgemein vertrauten 
Tatsachen der Fortpflanzung bei Hiihnern geniigt als Beleg fiir diese 
Feststellung. Auf eine Eigentiimlichkeit der Ontogenese bei allen Hiihnern 
sei aber besonders hingewiesen, da ihre evolutive Bedeutung bisher nicht 
hervorgehoben worden ist. Die frfihe Entwicklung der Schwungfedern 
und die besonderen VerhS.ltnisse des ersten Federwechsels am Fliigel 
sichern den Hiihnern eine allm~ihliche Entwicklung der FlugfShigkeit 
wShrend der postembryonalen Periode und lange vor dem Erreichen der 
definitiven K6rpergr6sse. Schon friih wird ein jugendlicher Fliigel be- 
fiedert, der ein schwaches Flattern gestattet; die nachfolgenden Daten 
geben nach Berichten verschiedener Beobachter, vor allem nach den sorg- 
f~iltigen Angabe HEINROTHS (I924--3I) den Beginn des Flatterns an: 

M e g a p o d i u s - A r t e n  I. Tag n. Schliipfen verschied. Beobachter 
Satyrhuhn I. ,, ,, MOODY, I932 
Pfau 3. ,,' ,, HEINROTH,  I924-3 I 
Argusfasan 3 . . . . . . . . .  
Bankivahuhn 8 . . . . . . .  ,, 
Birkhuhn Io . . . . . . . . .  
Wachtel x x . . . . . . . . .  
Rebhuhn x I - - I  3 . . . . . . . . .  
Fasan I2. , ,  , ,  , ,  , ,  

Auerhuhn I4 . . . . . . . . .  

Die weitere Entwicklung und der Federwechsel des Fliigels verlaufen so, 
dass stets ein funktionsfShiger Flatterfliigel vorhanden ist. 

Das Maximum der primitiven Merkmale weisen die Megapodiden auf. 
Ihnen fehlt die Bebriitung und die F_ier vieler Arten entwickeln sich wie 
die yon Reptilien im Sand oder in Humus und Laubhaufen eingegraben, 
wobei neben der Wiirme des Milieus vor allem auch die bei der Entwick- 
lungsarbeit des Keims entstehende W~irme beim Briiten mitwirkt - -  nicht 
die W~irme g~irender Pflanzen, wie friiher meist angenommen wurde 
(MEYER und STRESEMANN, I928  ). Der weitentwickelte Zustand des 
schliipfenden Jungvogels erscheint ebenfalls als ein primitiver Zug; das 
erste z. Tell schon im Ei abgestossene Gefieder scheint den Charakter yon 
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Konturfedern zu haben, was dem urspriinglichen Verhalten der Vogel- 
federn nach den gegenwiirtigen Auffassungen entspricht. 

Die Ontogenese der Grossfusshiihner ist verschieden gedeutet worden. 
So bemerkt STRESEMANN (I927/34), dass sich die Megapodiden am weit- 
gehendsten yon der Notwendigkeit des Briitens ,freigemacht" hiitten - -  
wodurch die besondere Art ihrer Eiablage eher als sekund~ir erscheint. 
FRAIVZ (I924) dagegen bewertet dies Verhalten als primitiv, sieht aber 
den fortgeschrittenen Entwicklungszustand des Jungvogels als sekundS.r an. 
Die Primitivmerkmale meiner Serie sind auf Grund sorgf~iltigen Ab- 
w~igens der Wertigkeit der Reptilienverh~iltnisse und allgemeiner Auffas- 
sungen fiber die Evolution des Vogeltypus aufgestellt worden ohne jeden 
voreingenommenene Seitenblick auf Megapodiden. Wenn nun eine Vogel- 
gruppe die auch in Gestalt und Verbreitung recht viele altertiimliche 
Zfige aufweist, so weitgehend die Bedingungen erffillt, die wit yon einer 
primitiven Ontogenese verlangen - -  welt mehr als irgendwelche ,,Ratiten" 

- -  so erscheint es gerechtfertigt, diese Ontogenese als Abbild primitiver 
Verh~iltnisse solange gelten zu lassen, bis einwandfreie Beweise gegen 
diese Annahme vorliegen. 

Das erste Federkleid der Hiihner, abgesehen yon den Megapodiden, ist 
nur in Bezug auf die Entwicklung der Fliigelfedern primitiv; der fibrige 
KSrper ist yon Nestlingsdunen bedeckt. Hier ist also bereits ein wesent- 
licher Evolutionsschritt fiber den ursprfmglichen Zustand hinaus verwirk- 
licht. Die friihere Auffassung, dass das Federkleid als W~irmeschutz sich 
entwickelt habe (EWART, I92I ; FRANZ, I924), ist wie bereits betont 
wurde, unwahrscheinlich geworden, damit f~illt auch die Ansicht, dass dem 
Dunenkleid primiire Eigenschaften des Vogeltypus zukommen. Wit miissen 
heute ebenso darauf verzichten, aus Nestlingsgefiedern Ahnenkleider zu 
konstruieren als wit es aufgeben m(issen, aus den Zeichnungen der Jung- 
vGgel im Sinne EIMERS Ahnenzeichnungen zu erschliessen (PORTMANN 
und GERBER, I935). 

2. Gruppe: FRL)H SELBSTAND1GE NESTFL~CHTER MIT NESTLINGS- 

DUNEN UND VERZOGERTER AUSBILDUNG DER FLUGFEDERN 

In dieser Gruppe linden sich alle Formen eingereiht, welche wohl als 
typische Nestflfichter gelten kGnnen, bei denen aber die c~inogenetische 
Umbildung der Federspitzen zu einem w~irmenden Dunenkleid des Jung- 
vogels eingetreten ist und bei denen - -  im Gegensatz zu den Hfihnern - -  
die Ausbildung des Fluggefieders erst gegen das Ende der postembryo- 
nalen Zeit erfolgt. Die Gestaltung eines wesentlichen Merkmals des er- 
wachsenen Vogels erscheint verzSgert im Zusammenhang mit einer ~ber- 
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gangsfunktion des ersten Gefieders. CIber die Ursachen dieser Veriinderung 
ist damit nichts gesagt, auch wird hier nicht angenommen, dass aUe Nest- 
lingsdunen dieser Gruppe etwa einheitliche, von einer Ahnenform ableit- 
bare Gebilde seien. Die Ordnungen der Steisshiihner, G~insev6gel, Rallen, 
Regenpfeifer und Kraniche sind besonders bezeichnende Vertreter dieses 
Typus, doch sind auch die Wehrv6gel, Laufhiihnchen, Flughiihner, Trap- 
pen und Seetaucher hieher zu ziihlen, sowie vermutlich einige Gruppen, 
deren Ontogenese noch nicht so genau bekannt ist (Trompeterv6get u.a.). 

3. Gruppe: PRIMITIVE, VOLL BEDUNTE, SEHENDE NESTHOCKER, DIE 
FRt)H DAS NEST VERLASSEN KONNEN 

,,Nestfliichtende Nesthocker" k6nnte man die Jungv6gel dieses Typus 
etwas paradox aber v611ig zutreffend nennen, fiir den M6ven, Seeschwal- 
ben und Schopfhfihner besonders charakteristische Beispiele bieten. Das 
Dunenkleid ist im Allgemeinen wie bei der 2. Gruppe entwickelt, ebenso 
ist die Entstehung des Fluggefieders verz6gert, dagegen ist die Bindung an 
das Nest und die AbhS.ngigkeit von den Eltern viel gr6sser als beim vorher- 
gehenden Typus. Das Nestfliichten ist .hier vielfach eine typische Flucht- 
reaktion (M6ven, Seeschwalben, Schopfhiihner), indem die Jungen bei 
St6rungen das Nest verlassen. In anderen FS.llen bindet lediglich der Zwang 
der ErnS.hrung das junge Tier an die Eltern, wiihrend es in seinen Bewe- 
gungen recht frei ist (Podicipidae, Phoenicopteri). Manche Alke geh6ren 
dieser Gruppe an, da sie lange vor Erreichen der FlugfS.higkeit den Alten 
aufs Meer folgen und also nur in der ersten Zeit der Entwicklung echte 
Nesthocker sind. 

4. Gruppe: VOM SCHLOPFTAG AN SEHENDE NESTHOCKER, MIT 
DUNENKLEID, BIS ANS ENDE DER POSTEMBRYONALZEIT 
VON DEN ELTERN ABHANGIG 

Die wichtigsten Vertreter dieser Gruppe sind Schreitv6gel (Gressores) 
und Raubv6gel (Accipitres), beide dadurch gekennzeichnet, dass die Augen 
der Jungen schon am Schliipftag ge6ffnet sind und die Nestlinge ein 
Dunenkleid tragen. Sie sind bis zur erreichten Flugfiihigkeit ans Nest ge- 
bunden und auf ErnS.hrung durch die Eltern angewiesen. Der Nestbau ist 
nie kompliziert. Die Nahrungsaufnahme der Jungv6gel erfolgt in den 
meisten F~llen durch Wegnahme vom Schnabel der Alten oder vom Nest- 
rand. Einige Alken, deren Junge bis zur vollen FlugfS.higkeit in den Gruben 
oder Felsspalten bleiben, geh6ren dieser 4. Gruppe an, wohl auch die 
Dromadiden unter den M6ven. 

Besondere Beachtung verdient der Umstand, dass eine kleine Gruppe aus 
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der grossen Formenfiille der Coraciomorphen (GADow) diesen Ontoge- 
nesetypus zeigt, niimlich die Familie der eigentlichen Ziegenmelker (Capri- 
mulgidae), die am Boden ohne besonderes Nest briiten und deren Junge 
oft als Nestfliichter bezeichnet werden. Sie sind dies in ihrer K6rperbildung 
und k6nnen, da sie am Boden zur Welt kommen, leicht den Nestort ver- 
lassen; doch bleiben sie w~ihrend der ganzen postembryonalen Zeit von der 
Erniihrung durch die Eltern abhS.ngig. 

5. Gruppe: BEIM SCHLtJPFEN BLINDE NESTHOCKER MIT DUNENKLEID 

Diese Gruppe der Ontogenese kommt vor allem den Pinguinen, Sturm- 
v6geln, Ruderfiissern und den Eulen zu. Der Nestbau ist in allen lV~illen 
einfach, doch ist die Ontogenese durch weitere Abweichungen vom primi- 
riven Typus charakterisiert. So ist die Ausbildung wichtiger Sinnesorgane 
der erwachsenen Formen stark verz6gert; der Jungvogel schliipft mit ge- 
schlossenen Augen (bei den Eulen auch mit geschlossenen Ohren). Wie 
welt c~inogenetische Neuerungen die Leistungen der Augen ersetzen, ist 
noch ungeniigend erforscht: die Tastorgane am Schnabelwulst junger 
Eulen, auf deren Beriihrung bin die Jungen Nahrung aufnehmen, sind 
solche Neubildungen. Das Dunenkleid ist als W~rmeschutz entwickelt, 
doch entsteht es bei den Steganopoden erst einige Tage nach dem 
Schliipfen. 

6. Gruppe: BEIM SCHLOPFEN BLINDE NESTHOCKER MIT REDUZIER- 
TEM DUNENKLEID 

Erscheinungen, die bereits die Gruppe 5 kennzeichnen, wie die verz6ger- 
te Oeffnung der Augenlider und die versp~tete Federbildung der Ruder- 
fiisser sind in der 6. Gruppe in gesteigertem Masse zu finden. Die Tauben 
sowie mehrere Ordnungen der Coraciomorphen repr~sentieren diesen 
Typus der Ontogenese. Das sp~te Auftreten der Federn und die Reduktion 
des eigentlichen Dunenkleids ist vielfach kompensiert durch komplexe 
Nistinstinkte und vermehrte postembryonale Brutfiirsorge, die sich in ein- 
zelnen F~llen auch auf die Nestreinigung erstreckt. So ist es bei Spechten 
(Pici) wahrscheinlich, beim Wendehals (Iynx torquilla L.) sicher, dass 
die Eltern den Kot der Jungen wegtragen. Auch die Insfinkte der Jung- 
v6gel sind komplizierter ; ich hebe als Beispiel die von I-IEINI~OTH (1924131) 
eingehend dargestellte Karusselbewegung der jungen Eisv6gel (Alcedo 
ispida L.) in ihrer Nesth6hle hervor. Hier wird stets das nahe der Nest- 
6ffnung befindliche Junge gefiittert, darauf kehrt es sich urn, und entleert 
mit kr~ftigem Druck einen Kotstrahl durch die Nestr6hre. Nachher riickt 
es zur $eite, ein anderes nimmt seinen Platz ein und erh~.lt die n~.chste 
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Futterportion. In dieser Gruppe treten auch manche gestaltlichen Neu- 
bildungen yon c~inogenetischem Charakter auf, z.B. die FersenhScker der 
Spechte (Pici) und ihrer Verwandten, die Schnabelhaken bei den Indicator- 
Jungen, die vielleicht yon diesen Brutschmarotzern zum Herauswerfen der 
Stiefgeschwister aus dem Nest verwendet werden. Als weiteres Merkmal 
tier ev01uierten Ontogenese stellen wir in vielen Ordnungen dieser 6. 
Gruppe kurze Brutdauer fest, die im extremen Fall bei den Spechten 
(Pici) nut 13 Tage betr~igt. 

7. Gruppe: BEIM SCHLOPFEN BLINDE, SPERRENDE NESTHOCKER MIT 
REDUZIERTEM DUNENKLEID 

In dieser Gruppe werden Formen zusammengefasst, denen alle allge- 
meinen Merkmale des 6. Typus zukommen, die abet dariiber hinaus noch 
das besonders eigenartige ,,Sperren" der Nestlinge aufweisen. Mit dem 
Reflex des Sperrens findet sich stets auch eine auffiillige F~irbung des 
Schnabelwulstes und der Mundh6hle, sehr oft auch lebhaft gef,irbte Zeich- 
nungen und ,,Leuchtperlen" im Rachen. Das Sperren wird auch b ei ge- 
schlossenen Augen des Jungvogels dutch verschiedene Reize ausgel6st: 
durch Laute (Amsel, Merula merula L., GROEBBELS, I927), durch Er-  
schfiterung der Unterlage (Goldammer, Emberiza citrinella L., GROEBBELS, 
1927; Drosselrohrs~nger, Acrocephatus arundinaceus L., NOEL, I924), 
durch Erschiitterung oder ]3eschattung bei vorherigem Halbschatten 
(Sperling, Passer domesticus L., GROEBBEES, I927), sp~iter, wenn die 
Augen of fen sind, auch dutch bewegte Objekte (Ra.benkr~ihe, Corvus corone 
L. und Kohlmeise, Parus major L., GROEBBEES, 1927). Dem Sperren folgt 
in vielen F~illen eine Kotenleerung, wie viele treffliche Beobachter gezeigt 
haben (s. auch T~IOMSON, 1934 ). 

Diesen besonderen ~/[erkmalen der Jungen entsprechen Instinkte der 
Elterntiere. Der farbige Sperrachen, oft durch Kopfzittern und besondere 
Laute des Jung'vogels unterstiitzt, wirkt als Ffitterungsreiz auf den alten 
Vogel. Viele Singar6gel nehmen Junge anderer Arten mit sehr v o n d e r  
arttypischen F~irbung abweichenden Sperrachen ohne ZSgern zum Fiittern 
an: sie f(ittern eben alles, was sperrt. In vielen F~illen vereinigt sich ein 
sehr spezialisierter Instinkt des Kotwegnehmens mit der genau geregelten 
Kotentleerung des Jungvogels zu einer h6heren Handlungseinheit. Wenn 
sich ~ihnliche Funktionskreise auch in anderen als dieser 7. Gruppe finden, 
so verdienen sie doch im vorliegenden Fall besondere Beachtung, da sie 
dutch eine sehr pr~izise Verbindung yon Jung- und Altvogel ausgezeichnet 
sind und so auffiillige c~inogenetische Merkmale wie den Sperrachen ein- 

schliessen. 
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Wie genau der ausl/Ssende Reiz fiir das Verschlucken der Nahrung sm 
Rachen des hilflosen Nestlings lokalisiert sein muss, dafiir scheinen mir 
die interessanten Beobachtungen HERRICKS (I9IO) am schwarzschnabligen 
amerikanischen Kuckuck besonders beredt zu sprechen. Er sah beim Ver- 
folgen der Aufzucht einer Brut, dass die Alten das Futter an der Schnabel- 
spitze des Jungen abgaben, manchmal auch Insekten quer in den Schnabel 
legten. In allen diesen F~llen erfolgte die Schluckbewegung sehr z6gernd; 
der alte und der junge Vogel verharrten meist zwei, oft auch fiinf Minuten 
lang bewegungslos, bis endlich der Jungvogel schluckte. Bei einer anderen 
Brut derselben Art fiihrte der fiitternde Vogel die Nahrung fief in den 
Rachen ein; jeder Fiitterungsversuch wurde zu einer Reaktionsprobe: 
wenn nicht prompt geschluckt wurde, so holte der Altvogel das Futter 
wieder heraus und gab es einem andern Jungen ein. Es scheint, dass fiir die 
prompte Ausl6sung des Schluckreflexes das Einfiihren der Nahrung in 
den Grund des Rachens notwendig ist, ja dass vielleicht eine bestimmte 
Rachenpartie gereizt werden muss. Die Verteilung der Flecke und Leucht- 
perlen im Sperrachen ist wohl in h6herem Grade den Saftmalen der Bliiten 
zu vergleichen, als man das meist gemeint hat. Die Versuche yon KNOLL 
(I926) haben bewiesen, dass den Saftmalen der Bliiten eine sehr hohe 
Bedeutung ffir die Pr~zision der Suchbewegung des Schmetterling.sriissels 
zukommt. Es scheint mir nicht ausgeschlossen, dass die Zeichnungen des 
Sperrachens Leitmale in diesem engsten Sinne sind. Sie bewirken nicht 
einfach, dass der fiitternde Altvogel in einem dunklen Nest fiberhaupt den 
Rachen des Jungen finder - -  sie sollen nicht nur den Fiitterungsinstinkt 
wachhalten, sondern sie zeigen vielleicht den Weg ztt einer eng umschrie- 
benen Reizstelle, durch deren Beriihrung der Schluckreflex mit gr6sster 
Sicherheit und Pr~izision ausgel6st wird. Diese Vermutung ist nicht teleo- 
logischen Erw~igungen entsprungen, sondern der bei intensiverer Beob- 
achtung sich aufdr~ingenden Einsicht in die steigende Komplikation des 
Verh~iltnisses yon Alt- und Jungvogel in der Evolution der Vogelontogenese. 

Die Ordnungen der Cuculi, der Upupae, der Colii und die grosse Ord- 
nung der Passeres zeigen den 7. Typus der Vogelentwicklung, der sich 
auch dutch sehr komplizierte Instinkte des Nestbaus und dutch kurze 
Brutdauer auszeichnet. Die ungew6hnlich lange Brutdauer des Leier- 
schwanzes (Menura, 35 Tage ) i s t  ebenso sehr ein Sonderfall wie die 
Ablage eines einzigen Eies bei dieser Gattung. 

Die sieben Gruppen yon Vogelontogenesen, die hier aufgestellt worden 
sind, bedeuten zuniichst nur eine Ordnung der vorgefundenen Zust~inde. 
Die Gruppierung ruht indessen auf der Annahme, dass die auf Grund ver- 
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gleichender Untersuchungen als primitiv und evoluiert bezeichneten Merk- 
malsgruppen Anfang und derzeitiges Ende eines Evolutionsprozesses seien. 
Der Versuch, die Befunde als einsinnigen Entwicklungsprozess zu ordnen, 
ergibt eine rein vergleichend-biologische Reihe. Da indessen fiber die allge- 
meine Evolutionsrichtung der Vogeltypen eine gewisse Uebereinstimmung 
herrscht, so scheint mir die Annahme berechtigt, in der allgemeinen Stufen- 
folge nicht nur eine Stoffordnung, sondern auch das Bild allgemeiner Evo- 
lutionsstufen der Ontogenese zu sehen. Wenige Biologen bezweifeln heute 
ernsthaft die relative H~ufung primitiver morphologischer Charaktere etwa 
bei den Hiihnern (Gal l i )oder  den Steisshfihnern (Crypturi), noch die 
Spezialisierung bei den Sperlingsv6geln (Passeres). Wie sehr ein Ord- 
nungsversuch, der auf Berficksichtigung der Evolutionsmoglichkeit fiber- 
haupt verzichtet, sich iri Widersprtiche verwickeln muss, das zeigt G~OEB- 
nELS in seiner Klassierung der ErnS.hrung der Jungv6gel. STEPHENS 
(I917) , den GROEBBELS kritisiert, gibt eine evolutive Ordnung ffir die 
Nesthocker, die unserer Stufenfolge 4--7 in wesentlichen Ziigen entspricht. 
GROEBBELS schreibt (S. 364--66): 

,,Bei den Nesthockern lassen sich vier verschiedene Fiitterungsmethoden 
unterscheiden : Einstecken des Schnabels des Nestlings in den Schnabel des 
alten Vogels, Ueberkreuzen der Schn~ibel der Jungen und Alten, Einffihren 
des Schnabels des Alten in den des Nestlings, Auswfirgen oder Hinlegen 
der Nahrung auf das Nest oder Hinhalten der Nahrung im Schnabel und 
Wegnahme durch den Nestling. Welche unter diesen Methoden die h6chste 
biologische Stufe darstellt, dariiber kann man sehr verschiedener Ansicht 
sein. STEPH~NS betrachtet die erstgenannte 1V[ethode und das Ausspeien 
des Futters auf das Nest als die primitivste Form, die drittgenannte 
Methode als die h6chste. Gewiss tritt diese letztere Methode gerade bei 
V6geln mit sehr hoher Gehirnorganisation, Pici und Passeres in Erschei- 
nung. Nichtsdestoweniger k6nnten wit aber auch das selbstS.ndige Auf- 
nehmen der Nahrung vom Neste als die h6chste Form bezeichnen, da es 
sich hier um einen Vorgang handelt, der die geringste reflektorische Beein- 
flussung durch den fiitternden alten Vogel enthS.lt". 

Wet  zu einer Synthese des Tatsachenmaterials gelangen will, kann sich 
nicht der Einsicht verschliessen, dass die h6heren Formen des tierischen 
Daseins nicht die sind, bei denen die Einzelwesen sich gegenseitig am 
wenigsten beeinflussen, sondern dass die H6chstleistungen gerade zur 
Steigerung der AbhS.ngigkeiten geffihrt haben, ob man dabei die Beziehung 
der Geschlechter, oder die von Eltern und Nachwuchs oder endlich die 
h6heren Sozialphiinomene verfolgt. Ich glaube, dass GROEBBELS gross- 
zfigiger Versuch einer Synthese durch Einbeziehung des Evolutionsgesichts- 

Acta Biotheoretica I 6 
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punktes noch welter und umfassender werden kann. Damit wird nicht der 
wahllosen Annahme aller phylogenetischen Spekulationen das Wort ge- 
redet, sondern einer al]gemeinen Berficksichtigung des Standpunktes und 
der wenigen, wichtigen sicheren Befunde der morphologischen und der ver- 
gleichend-biologischen Forschung. 

C. Die Gruppen der Ontogenesen und die Stammesentwicklung 
der V~gel 

Wie skeptisch man sich auch gegen die bisherigen Versuche einer phylo- 
genetischen Ordnung der Vogelgruppen verhalten mag, so darf man doch 
nicht fibersehen, dass manche yon der Morphologie betonte Zusammen- 
h~inge zwischen einzelnen Gruppen einen betr~ichtlichen Grad yon Wahr- 
scheinlichkeit erlangt haben. Diese Einsicht spricht sich auch in der Reihen- 
folge aus, nach der STRESEMANN seine 49 Ordnungen (I927/34) gruppiert 
hat. Denn trotz seiner Skepsis gegen Schlfisse stammesgeschichtlicher Art 
ist doch die Einheit der GaDow'schen Grossgruppen gewahrt worden. 
Freilich sind sie nicht hervorgehoben, ja nicht einmal genannt, um nicht 
mehr fiber die Zusammenhiinge auszusprechen, als in einem Handbuch 
verantwortet werden kann, das fiir alle dem Spezialgebiet ferner Stehenden 
eine Autoritiit bedeutet. 

Trotz dieser flit die jiingste Phase der Vogelsystematik charakteristi- 
schen Zurfickhaltung mfissen wir uns framer wieder nach neuen Kriterien 
umsehen, die es erm6glichen, die Ahnungen und Vermutungen fiber die 
Evolution der Vogelgruppe zu widerlegen oder dutch neue Argumente 
deutlicher zu gestalten. Zu diesem Zwecke sollen auch die hier vorge- 
brachten Anschauungen fiber die Evolution der Vogelontogenese mithelfen. 
Nut  mfissen wir uns dabei hiiten, innerhalb der heutigen Vogelgruppen 
wirkliche Ahnenreihen aufstellen zu woUen, denn dazu brauchen wit un- 
bedingt paliiontologische Dokumente, die uns gegenw~irtig noch v611ig 
fehlen. 

In der Tabelle 3 ist versucht worden, die heutige Vogelordnungen, soweit 
wir ihre Ontogenese genfigend kennen, nach ihrer gestaltlichen Verwandt- 
schaft zu gruppieren. Dabei wurde einerseits die Anordnung STRESEMANNS 
weitgehend gewahrt anderseits wurden die Grossgruppen GADOWS eben- 
falls eingetragen. Die Letzteren sind rechts angegeben, wiihrend STRESE- 
MANNS Reihenfolge dutch die den Ordnungen beigeffigte Zahl erkennbar 
ist. Nur an einer Stelle habe ich die GhDowsche Gruppierung durchbrochen : 
die Pinguine und Sturmv6gel wurden den Pelargomorphen noch stiirker 
gen~ihert, um einen Zusammenhang anzudeuten, der, wie ich glaube, durch 
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die Ontogenese stark hervorgehoben wird. Innerhalb der Coraciomorphen 
sind ST~ESEMA~NS Ordnungen etwas umgestellt. 

Durch diese Anordnung versuche ich zu zeigen, dass sich innerhalb der 
grSsseren Verwandschaftsgruppen eine Evolution des Ontogenesetypus 
nachweisen l~isst, indem stets mehrere der vergleichend-biologischen Stufen 
unserer Tabelle 3 in einer Grossgruppe vertreten sind. Wer dazu neigt, die 
vorkommenden Mannigfaltigkeiten der Ontogenese ausschliesslich zum 
Milieu der verschiedenen Arten in Beziehung zu setzen, sie als Einpassun- 
gen in bestimmte Umweltbeziehungen zu verstehen, dem miissen wir ent- 
gegnen, dass der Nachweis einer Einpassung die evolutive Deutung weder 
widerlegen noch beweisen kann. Manche ontogenetische Einrichtungen 
haben sich erhalten kSnnen, weil ihre Triiger als erwachsene Formen be- 
sonders wertvolle Einpassungen in ihrem Lebensraum aufweisen und so 
aueh weniger vorteilhafte Entwicklungsprozesse miterhalten konnten. 
Anderseits sind manche Tierformen, die im adulten Zustand nicht sehr 
vorteilhaft ausgestattet sind, trotzdem erhalten geblieben, weil sie an einem 
Ontogenesetypus Anteil haben, der sehr giinstige cS.nogenetische Einrich- 
tungen besitzt. Der Versuch, Evolutionsreihen der VSgel durch das 
Studium der ontogenetischen Zust~inde zu ermitteln oder wahrscheinliche 
noch mehr zu stiitzen muss oekologisehe Gesichtspunkte sorgf~iltig mit 
morphologischen Argumenten vergleichen. - -  Im Folgenden werden nur 
einige Beziehungen, die besonders hervortreten, kurz gestreift, andere sind 
in der Uebersicht durch die Trennungslinien innerhalb der Grossgruppen 
angedeutet,.haben aber vorderhand mehr den Wert yon Anregungen zu 
vertiefter Priifung [ 

:. GROSSGRUPPE DER (ERWEITERTEN) PELARGOMORPHEN 

Diese Gruppe weist s~imtliche Ontogenesestufen yon 2--- 5 auf. Wenn 
wir auch niemals etwa eine Ahnenreihe Anseres - -  Phoenicopteri - -  Gres- 
sores - -  Steganopodes aufstellen diirfen, so kSnnen wir doeh die Arbeits- 
hypothese ableiten, dass die evoluierte Gruppe der Steganopodes Stufen 
durchlaufen habe, von deren Ontogenese die eben aufgez~ihlten Ordnungen 
bei kritischer Analyse wesentliche Ziige verraten diirften. 

2. GROSSGRUPPE DER ALECTORO.MORPHEN 

Die HiihnervSgel im weiteren Sinne sind durch das Ueberwiegen der 
primitiven Ontogenesestufen ausgezeichnet: nicht nur kommen hier Ver- 
treter der ersten Gruppe vor, sondern die 2. ist auff~illig stark vertreten, 
wShrend nur einzelne Gruppen die 3. Stufe der Entwicklung zeigen. Da 
unsere Serie der Primitivmerkmale nicht aus der Morphologie der er- 
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I 2 ,3 4 

Struthiones I 

Rheae 2 

Casuarii 3 

Apteryges  5 

Colymbi 25 
Podicipedes 26 

Anseres 29 

Anhimae  3o 

Phoenicopteri  3 2 

Gressores 33 
Accipitres 34 

Galli 7 

l ,aro-Limicolae 23 
Otides 22 

Grues 2I 

Psophiae  2o 

Ralli 12 
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wachsenen V6gel abgeleitet worden ist, so stiitzt das Vorwiegen primitiver 
On.togenesen bei den Alectoromorphen die von den Morphologen vertretene 
Auffassung einer relativen Primitivifiit dieser Grossgruppe innerhalb der 
heutigen V6gel. M6gliche Evolutionslinien treten deutlich hervor, so die der 
M6ven (Lari) und Alke (Alcae) ; besonders deutlich wird die Isolation der 
Tauben (Columbae), die durch unsere Anordnung im Gesanatschema auch 
von den ~ihnlichen Ontogenesen der 6. Stufe abgesondert erscheinen. Diese 
Sonderstellung sollte auch allen Biologen gegenw~irtig sein, welche aus 
praktischen Griinden Taubenjunge als ,,Vertreter der Nesthocker" schlecht- 
hin in ihren Untersuchungen behandeln. 

3. GROSSGRUPPE DER CORACIOMORPHEN 

Die Coraciomorphen erweisen sich in unserer Uebersicht deutlich als 
hochentwickelte Gruppe. Die Stufen I - -  3 der Ontog'enese fehlen, dafiir 
sind alle Typen yon 4--7 vertreten. Auch hier diirfen wir nicht etwa eine 
Ahnenreihe Caprimul~-Striges-Macrochires-Colii herauslesen; die An- 
ordnung gibt uns nur die M6glichkeit, Stufen der allm~ihlichen Evolution 
sperrender Nesthocker konkret zu ermitteln, indem aus der Ontogenese 
der hier hervorgehobenen Formen typische Merkma!e dieser Evolutions- 
etappen zu ermitteln sind. 

Das Problem des Ursprungs der Coraciomorphen tritt uns aus der Ta- 
belle sehr klar entgegen. Gab es Vorfahrenformen dieser Gruppe mit den 
Ontogenesestufen I - -  3 oder ist die Vorfahrengruppe innerhalb der Alecto- 
romorphen zu suchen? Wir k6nnen augenblicklich diese Frage nicht be- 
antworten, doch bin ich iiberzeugt, dass die intimere Kenntnis der Ent- 
wicklung der Caprimulgi und Striges uns noch sehr wichtige Aufschliisse 
bringen wird, ebenso wie vertiefte Untersuchung der Ontogenese der 
Schopfhflhner (Opisthocomi) und der Musophagiden wertvolles Material 
aufdecken kann. 

DIE EVOLUTION DES ELTERLICHEN ANTEILS AN DER 

ONTOGENESE DER VOGEL 

In der Tabelle 4 sind einerseits die als Ahnengruppen der V6gel zu 
bewertenden Chordaten zusammengestellt, anderseits die Leistungen des 
elterlichen Organismus fiir die Ontogenese in der phylogenetischen Reihen- 
folge, die durch die vorausgegangenen Untersuchungen wahrscheinlich 
gemacht ist. 

Die Tabelle zeigt die allm~ihliche Entstehung eines Gefiiges zwischen 
zwei Organismen, die Evolution eines Systems, das zwei Tiere derselben 



D I E  O N T O G E N E S E  D E R  V O G E L  A L S  E V O L U T I O N S P R O B L E M  87 

Art zu einer h6heren Einheit verbindet. Die Abh~ingigkeit des ~ungtiers, 
anf~inglich nut auf einer Art yon Mitgift, auf Zusatzbildungen zum Ei be- 
ruhend erstreckt sich im Laufe dieser Evolution auf immer bedeutendere 
Teile der postembryonalen Periode; sie verpflichtet schliesslich die Eltern- 
v6gel zu mannigfaltigen T~itigkeiten, die bis zum Erreichen der vollen 
K6rpergr6sse und der Flugf~ihigkeit yore Jungvogel beansprucht werden. 

TAB. 4 

M 
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2 o  
e' 0 0 
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+ + 

+ + 
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+ + 
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+ + 

V~gelmit 6-71+1 -]-- § I + ] § § § -]- Ontogenesetypus 

I 

N 

,g 

+li el o 

Der Jungvogel wird durch diesen Evolutionsprozess zu einem Gebilde 
das immer mehr vom Bau des Altvogels abweicht und in steigendem Masse 
k6rperliche und psychische Zusatzmerkmale zeigt, die mit den Leistungen 
der Eltern in komplexer Beziehung stehen. So wird in den extremen F~illen 
der Gruppen 6 und 7 unserer Tabelle 3 der Jungvogel zu einer Art yon 
,,Larve" und man ist versucht, diese seltsame Ontogenese als eine neue 
Form yon ,,Metamorphose" zu bezeichnen. 

Der Vergleich mit typischen Metamorphosen soll hier noch nicht welter 
ausgefiihrt werden; doch sei immerhin hervorgehoben, wie viele ,,larvale" 
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Instinkte und Organe der Jungvogel aufweist, und dass die Umstellung 
zum selbstiindigen Dasein, die vor dem Fliiggewerden bei spezialisierten 
Nesthockern einsetzen muss, in manchen FS.11en zu ,,kritischen Perioden" 
fiihrt. L. KAUFMAN (X930) hat bei ihren interessanten Studien an Tauben- 
jungen solche Ph~inomene aufgedeckt und hat sie --unabh~ingig yon den 
hier entwickelten Gesichtspunkten - -  mit iihnlichen Phasen im Leben der 
Amphibienlarven verglichen ! 

Die Uebersicht fiber die Leistungen der Eltern in der aufsteigenden 
Evolution der Ontogenese m6chte vor allem vor der einseitigen Betrach- 
tung der Ontogenese im engsten Sinne, d.h. des Werdegangs des Jungtiers 
wahren, indem sie darauf hinweist, dass mit den allmS.hlichen Wandlungen 
der eigentlichen Ontogenese auch tiefgreifenden Aenderungen im K6rper 
und vor allem in der Psyche des erwachsenen Tiers, der Elternformen vor 
sich gehen - -  Aenderungen, die mit denen am Jungtier zusammenhS.ngen. 
Die CS.nogenese, wenn wir darunter die nur den Entwicklungsstadien eigen- 
tfimlichen Bildungen zusammenfassen, die zur Entstehung der fertigen 
Form beitragen, ohne an dieser einen direkten Anteil zu haben - -  diese 
C~inogenesen erfassen im Laufe der Evolution in zunehmendem Masse das 
Elterntier. Die Evolution der C~inogenesen ist ein Vorgang, bei dem zuerst 
in der eigentlichen Individualentwicklung Neues auftritt, allmiihlich aber 
neue Bildungen und Instinkte im Altvogel sich zeigen, die mit Aenderungen 
in der Struktur und in den Jnstinkten des jungen Tiers zusammenh~ingen. 
Aufdiesen P r o z e s s  d e r  E n t s t e h u n g  e i n e s  i i b e r i n d i v i -  
d u e 11 e n G e f i ig e s wollte diese Arbeit besonders hinweisen. Dieselbe 
zunehmende Verkettung des Muttertier~. mit c~inogenetischen Neuerungen, 
die sich am Keim selbst abspielen, ltisst sich bei vielen andern Wirbeltier- 
gruppen und Wirbellosen nachweisen und kann stets im Zusammenhang mit 
der durch die morphologische Forschung wahrscheinlich gemachten Evo- 
lution in sinnvollem Zusammenhang gedeutet werden. 

Es scheint mir beim Rfickblick auf die ZusammenhS.nge, deren Nachweis 
in der vorliegenden Studie versucht worden ist, dass die vom Standpunkt 
der Evolutionsforschung sich ergebenden Beziehungen zwischen den c~ino- 
genetischen Merkmalen verschiedener Wirbeltiergruppen mehr Beachtung 
verdienen, als ihnen von den Biologen bisher im Allgemeinen geschenkt 
worden ist. Morphologische und physiologische Fragestellung k6nnen an 
Pr~izision nur gewinnen und Umwege vermeiden, wenn sie yon vornherein 
alle Umstiinde mitberfieksichtigen, welche auf-die m6glichen evolutiven 
Zusammenh~inge zwischen den zu untersuchenden Tierformen hinweisen. 
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S U M M A R Y  

This  paper tries to trace the di f ferent  evolutional stages the egg of primitive chor-  
dates had to pass th rough to reach the complex state of the bird egg (Needhams 
"cleidoic egg;'). I t  tries to ascribe to the evolutional stages the successive appearance 
of transit ional particularit ies which eharacterise the egg and the ontogeny of birds. 

The  di f ferent  forms of individual development in birds are classified in 7 groups, 
proceeding f rom primitive to more advanced types. The  type of Galliformes, 
especially of the Megapodidae, is shown to be very probably the most  primitive one, 
while the Passer i formes  show the highest  degree of advanced specialisation. 

Proceeding f rom the primitive stages of chordates to the more advanced stages 
of birds a steadily growing participation of the maternal  organism (and of the 
parents in general)  in the development of the young animal is stated (table 4)- 
Corresponding to this participation we find the young in a more and more intimate 
dependance of the mother  - -  a dependance that  unites the young and his parents 
in a "system" just  as complicated as that  built up by the young mammal  and its 
mother.  The comparat ive study allows us to trace the progressive evolution of such 
a system in avian phylogeny. 

R I ~ S U M I ~  

Ce travail  essaie d'6tablir  les stades de l '6volution par  lesquels l 'oeuf des cord6s 
primit i fs  a dfl successivement passer pour at teindre l '6tat complexe r6alis6 dans 
l 'oeuf des oiseaux (Needham:  ,,cleidoic egg"). Nous essayons ici d 'a t t r ibuer  aux stades 
6volutifs l 'apparit ion successive de particularit6s t ransi toires  qui, dans leur totalit6, 
caract6risent l 'oeuf et l'ontog6n&se des oiseaux. 

Les diff6rentes  formes de l'ontog6n~se des oiseaux sont group6es en 7 cat6gories, 
allant d 'un mode reconnu primit i f  ~. un autre  mode 6volu6. Les Gallinac6s, en part icu- 
lier les M6gapodides, nous paraissent se rapprocher  le plus du stade pr imi t i f ;  les 
Passereaux semblent repr6senter  le stade ]e plus avanc6. 

En passant des stades primit ifs  des cord6s aux stades plus 6volu6s des oiseaux, on 
constate une participation progressive de la m~re (et des parents  en 'gL6n6ral) ~t 
l 'ontog6n~se de l'esp~ce (tableau 4). De cette participation r6sulte une d6pendance 
de plus en plus 6troite du jeune animal - -  d6pendance qui unit les parents  et leur 
prog6niture en un ,,syst~me" sup6rieur d6passant l ' individu seul et qui n 'est  pas moins 
complexe que celui form6 par  la m~re et l 'enfant  des mammif~res.  L '6tude compa- 
rative permet  actuellement de suivre l '6volution progressive d 'un tel syst&me dans la 
phylog6n~se des oiseaux. 


