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Kurzfassung: Die Arbeit behandelt den heutigen Stand der pleistozinen Stratigraphie
vom Gesichtspunkt der geologischen und paldontologischen Grundlagen. Sie macht auf die Mog-
lichkeit der Beniitzung der klimatischen Schwankungen und ihrer Einwirkung auf die phino-
typischen Verinderungen der einzelnen Siugetierarten fiir ausfiihrliche stratigraphische Gliederung
aufmerksam. Diese detaillierte morphologische und metrische Arbeit nimmt natiirlich auch eine
entsprechende Detailarbeit im Gelinde an. Es handelt sich im Grunde um die Moglichkeit der
Auswertung der paldkologischen Erkenntnisse in der Ekostratigraphie. Das Studium des pali-
ontologischen Materials von diesem Gesichtspunkt erméglicht nicht nur eine ausfiihrliche Biostra-
tigraphie der Sedimentschichten zu schaffen, sondern es wird auch fiir mehr detaillierte Schlufi-
folgerungen, die die Lebensumwelt der einzelnen Zeitriume und die durchlaufenden biotischen
und abiotischen Verinderungen betreffen, anwendbar sein.

[Phenotypical Modifications of Population]

Abstract: The article deals with the present state of the stratigraphy of Pleistocene from
the standpoint of geological and paleontological foundations / bases /. It calls our attention to
the possibility of the application of the climatic changes and of their influence upon the pheno-
typical changes among various species of mammals for a detailed biostratigraphical division. This
detailed morphological and metrical work implies of course an analogous work in the open air.
It deals essentially with the possibility of the applicability of paleoecological notions for ecostrati-
graphy. The study of the paleontological material from this standpoint enables not only more
detailed biostratigraphy of the strata of sediments, but it will also be applicable for more detailed
conclusions concerning the environment during various periods and the biotic and abiotic changes.

Das Pleistozin ist eine der wenigen Vorzeitepochen, an deren Erforschung fast von
Anfang an verschiedene Wissensdisziplinen im Blick auf das gemeinsame Ziel zusammen-
arbeiten und alle Komponenten dieser Epoche mit ihren Zufleren und inneren Beziehungen
intensiv analysieren. Es handelt sich also um typische Systemforschungen (obwohl sich
viele Fachleute dessen nicht bewufit sind), sofern die Arbeiten natiirlich nicht in der Sum-
mation einzelner Ergebnisse und Schliisse stecken bleiben.

Eines der wichtigsten Glieder dieser Zusammenarbeit, vor allem im Hinblick auf die
Biostratigraphie der pleistozinen Ablagerungen, ist die Paldozoologie, in erster Linie die
Paliozoologie der Wirbeltiere. Wihrend der relativ langen Zeit ihres Bestehens hat die
Paliozoologie der Wirbeltiere nicht nur die Entwicklungsreihe einzelner Gattungen oder
Arten in ihrer historischen Folge, sondern auch ganzer Tiergemeinschaften, ihrer Entwick-
lung und Migrationen, rekonstruiert. In diesem Aufsatz will ich mich mit einem einzigen
Abschnitt des Pleistozins als Modellfall befassen — mit der letzten, der Wiirm-Eiszeit.

Diese Eiszeit war zwar relativ kurz, umfafite aber aufler den starken klimatischen
Schwankungen eine Reihe geringerer Oszillationen, die man erst in der letzten Zeit schritt-
weise zu entdecken begann. Wir kénnen nun feststellen, daf das Klima damals lingere
Zeit hindurch niemals besonders stabil geblieben ist. Die mehr oder weniger starken kli-
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matischen Anderungen haben sekundire Verinderungen der Flora, und in diesem Zu-
sammenhang auch der Fauna, hervorgerufen.

Bei den meisten Wirbeltierarten ist es kaum mdoglich, von typischen, fiir diesen oder
jenen Abschnitt des Wiirm charakteristischen Leitfossilien zu sprechen, weil diese Ab-
schnitte viel zu kurz waren, um Leitfossilien iiberhaupt entstehen zu lassen. Viel eher
kann man mit dem Begriff der Tiergemeinschaft arbeiten, das ist mit der Ge-
samtheit aller damals lebenden Arten, die auf Umweltinderungen empfindlich reagiert
hat (MusiL 1969c). Aber nicht einmal die Frage der Verinderungen der Tiergemeinschaft
ist so einfach zu beantworten, wie es auf den ersten Blick scheinen konnte. Trotz der
Menge einschligiger Arbeiten gibt es bisher noch immer keine griindliche Analyse der in
Frage stehenden Verinderungen im Rahmen der einzelnen klimatischen Zonen, die sich
auch in denselben Zeitraumen voneinander unterscheiden konnten und sicher unterschie-
den haben. Die Tiergemeinschaft hat in bestimmten Perioden des Pleistozins im typisch
atlantischen Klima Westeuropas anders ausgesehen als in Mittel- oder Osteuropa, wo eher
ein Klima kontinentalen Charakters herrschte, und dasselbe gilt fiir die Unterschiede zwi-
schen Gebirgsgegenden oder dem Siiden und Norden des Erdteils. Es wire deshalb not-
wendig, Hand in Hand mit Klimatologen die klimatischen Schwankungen aller Zo-
nen Europas schrittweise zu untersuchen und dann die charakreristischen Tiergemeinschaf-
ten zu bestimmen, ihre Verinderungen vom Standpunkt der Vertretung der einzelnen
Arten und ihrer Populationsdichten zu erkennen und festzustellen, ob es sich um die un-
unterbrochene Entwicklung einer und derselben Gemeinschaft handelt, die nur klimati-
schen Schwankungen ausgesetzt war, oder ob, woher und in welchem Maf es auch zu
Migrationen gekommen ist (KrivoLuckiy 1972; GiLjarov et al. 1977).

Die Analyse der Tiergemeinschaften des Wiirm liflt erkennen, dafl es sich um keine
taxonomisch stabilen Okosysteme gehandelt hat, deren Artenzahl in lingeren Zeitriu-
men unverindert geblieben ist, sondern in allen Fillen um Okosysteme mit dynamischer
Stabilitit, deren Artenzahl sich im gegebenen Zeitraum nicht wesentlich geindert, oder
besser gesagt nur zyklisch gewandelt hat.

Die Zusammensetzung der Tiergemeinschaft ist heute einer der wichtigsten Indikato-
ren, nach denen man die Wiirm-Ablagerungen stratigraphisch in einzelne Interstadiale
und Stadiale gliedern kann.

Es ist allerdings bekannt, daf} nicht nur die Merkmale der einzelnen Taxone, sei es
auf dem Niveau von Arten oder Unterarten (die sich in der Paldontologie jedoch nur
schwer bestimmen lassen), mit anderen Worten nicht nur die genotypischen Merkmale, die
im Genofond verankert sind und sich deshalb von Population zu Population vererben,
biostratigraphischen Wert besitzen. Gegenwiirtig wichst die Rolle der Paldodkologie, und
ihre Erkenntnisse nehmen in quantitativer und qualitativer Hinsicht in raschem Tempo
zu; diese Disziplin beginnt deshalb auch in die Stratigraphie einzugreifen: sie wertet nim-
lich phinotypische Verinderungen aus, das sind jene Verinderungen, die keine
genotypischen Grundlagen besitzen, von bestimmten Faktorenkomplexen der Umwelt
hervorgerufen werden und mit ihrer Anderung wieder verschwinden. Eine neue biostrati-
graphische Disziplin ist im Entstehen begriffen, die sogenannte Okostratigraphie, die vor
allem fiir die eingehende Untergliederung kiirzerer, sich durch Oszillationen duflerer Fak-
toren auszeichnender Zeitabschnitte wichtig ist (MAy 1973, HEcker 1972). Es handelt sich
um eine Methode, die zur Untersuchung des Pleistozins, vor allem der letzten Eiszeit,
sehr geeignet ist.

Die Umwelt der terrestrischen Wirbeltiere wird in erster Linie von dem komplexen
Zusammenwirken physikalischer, chemischer und biologischer Faktoren bestimmt. Das
Festlandsmilieu war im untersuchten Zeitraum hochst heterogen, und sogar auch in kiir-
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zeren Zeitabschnitten des Wiirm sehr verinderlich. Die oben genannten Faktoren, die Bau-
steine der Umwelt, iiben ihren Einflufl nicht einzeln, sondern im Zusammenwirken auf
die Tiergemeinschaften verschiedener Biotope oder Biome, aber auch auf die in bestimmten
Biotopen als Populationen lebenden Arten aus. Die Population ist die Ausgangsbasis des
paliodkologischen Studiums einer Art. Man hat allerdings zu bedenken, dafl sich die
neontologische Population von der im paldontologischen Sinn aufgefafiten Population
wesentlich unterscheidet, und es ist deshalb besser, von Paldopopulationen zu sprechen.

Jede Population, das ist die Gesamtheit der Individuen einer bestimmten Art im ge-
gebenen Biotop, unterliegt den Anderungen ihrer Umwelt. Die Anderungen verlaufen all-
mibhlich, und die Populationen der einzelnen Arten konnen verschieden auf sie reagieren,
nicht nur auf Grund ihrer Ektogenese oder Autogenese, sondern auch ihrer Stellung im
trophischen Niveau, auf dessen Basis sich der Energie- und Stoffwechsel vollzieht. Die
Okologie unterscheidet heute drei trophische Hauptebenen — die Produzenten, Konsu-
menten und Reduzenten.

Nicht alle Arten der Tiergemeinschaft spielen eine gleich wichtige Rolle, man muf} des-
halb nicht allen die gleiche Aufmerksamkeit zuwenden. Nur manche Arten treten als 6ko-
logische Dominanten auf und bilden den Kern der gegebenen Biozdnose. Ihre vom Stand-
punkt der dkologischen Analyse wichtige Dominanz ist nicht stabil, sondern beweglich.
Von der Umwelt hervorgerufene Verinderungen, die nur so lange dauern wie ihre Ur-
sachen — die sogenannte Plastizitit der Arten — treten desto rascher ein und gehen um-
so tiefer, je grofler der Genofond einer Population ist und je stirker ihre genetische He-
terogenitit in Erscheinung tritt (ALLEE et al. 1949).

Bestimmte Wandlungen der Umwelt rufen gesetzmiflig bestimmte Verinderungen
einzelner Populationen hervor, die sich in unterschiedlicher Stirke duflern. Infolge der
schwankenden Intensitiat der klimatischen Oszillationen konnten sich diese Verinderun-
gen, und vor allem ihr qualitatives Niveau, nicht stabilisieren, sondern unterlagen wei-
teren Verinderungen. Mit anderen Worten: Die von den sich indernden Umweltbedin-
gungen hervorgerufenen Populationsverinderungen kénnen immer nur fiir bestimmte
gleiche Zeitriume charakteristisch sein und miissen im Blick auf die Populationen aller
Arten der Biozonose und ihrer verschiedenartigen Genofonds bei den einzelnen Arten
unterschiedliche Parameter erreichen. Die Gesamtheit der phinotypischen Populationsver-
inderungen muf deshalb fiir die einzelnen Abschnitte der Wiirm-Periode jeweils charak-
teristisch sein. Neben den Verinderungen der Tiergemeinschaft sind die phinotypischen
Populationsverinderungen die einzigen Indikatoren nicht nur 6kologischen, sondern auch
biostratigraphischen Charakters, und besonders fiir kiirzere Zeitabschnitte verwendbar,
deren Stratigraphie in groflen Ziigen bekannt ist. Das gilt vor allem fiir die letzte Eiszeit
mit ihren wiederholten, kurzfristigen Umweltanderungen.

Allerdings taucht die Frage auf, ob die von der Umwelt hervorgerufenen Verinderun-
gen so deutlich sind, dafl man sie auswerten kann. Die bisherigen Studien beweisen, daf§
dies tatsichlich der Fall ist. Zu den meistverbreiteten Erscheinungen gehoren in dieser
Hinsicht Anderungen der Korpermafle. Neben Arten, bei denen eine lineare (genotypi-
sche) Entwicklung der Vergroflerung oder Verkleinerung der Korpermafle erkennbar ist
(wie bei den Pferden gegen Ende der letzten Eiszeit) (MusiL 1969a, 1969b, 1976, 1977),
gibt es Arten, die in phinotypischer Hinsicht auf Umweltinderungen verhiltnismiflig
stark reagieren. Zahlreiche Studien, beispielsweise iiber die Hohlenbiren, belegen ohne
Riicksicht auf das geographische Gebiet regelmiflige Schwankungen der Meflwerte des
Korpers im Verlauf der Wiirm-Eiszeit in Abhingigkeit von klimatischen Oszillationen.
Minimalwerte findet man in der letzten Zwischeneiszeit, Maximalwerte im Mittelwiirm-
Interstadial usw. Die berechneten Variationsbreiten und Mittelwerte weisen eindeutig auf
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regelmiflige und fiir das ganze Verbreitungsareal giiltige metrische Schwankungen hin
(MusiL 1965, 1980). Ahnlich verhilt es sich mit manchen anderen Arten. Erinnern wir
uns nur an dltere Publikationen iiber Wolfsfunde aus Héhlen, deren Groflenwerte jene
der iibrigen Funde dieser Art so deutlich iiberschreiten, dafl man sie als selbstindige Art
Canis spelaeus beschrieben hat. Ich bin davon iiberzeugt, dafl es sich auch in diesem Fall
um Okologisch erklidrbare Verinderungen handelt, die nur fiir einen bestimmten Zeit-
abschnitt typisch sind.

Die dkologischen, also phinotypischen Verinderungen beziehen sich aber nicht nur auf
die Meflwerte des postkranialen Skeletts. Moderne zoologische Untersuchungen haben
bewiesen, daf} selbst so ,stabile“ osteologische Merkmale wie die Schidelmafle der Siuge-
tiere unter bestimmten Bedingungen einer betrichtlichen phinotypischen Verinderlichkeit
unterliegen.

Alle Umstinde weisen darauf hin, dafl die Moglichkeiten wesentlicher, nur auf phino-
typische Mechanismen zuriickzufithrender Verinderungen verhiltnismiflig grof§ ist. Thre
Auswertung vom Standpunkt der Biostratigraphie setzt natiirlich bestimmte Arbeitsver-
fahren voraus: Die sorgfiltige, in alle Einzelheiten gehende Arbeit im Laboratorium, die
sich auf das gesamte erhalten gebliebene Material bezieht, die Morphologie und Metrik
der Funde analysiert und selbstverstindlich mit ebenso genauen und vollstindigen Ge-
lindearbeiten korrespondieren mufl. Konkret bedeutet das eine Bergung des fossilen Ma-
terials nicht nur nach Schichten, sondern nach méglichst diinnen Horizonten in jeder ein-
zelnen Schicht.

Abschlieffend kann man sagen:

1. Phinotypische, von der Umwelt hervorgerufene Verinderungen verlaufen allmihlich
und erreichen bei den Populationen der einzelnen Arten unterschiedliche Intensitits-
grade.

2. Unter der Voraussetzung einer vollstindigen und eingehenden Bearbeitung der ge-
samten Tiergemeinschaft werden die klimatischen Oszillationen des Wiirm offenbar
von bestimmten, verschieden intensiven Verinderungen der einzelnen Arten charak-
terisiert.

3. Die phinotypischen Verinderungen kann man vor allem dann zur stratigraphischen
Klassifikation verwenden, wenn es zu einer Gesamtbearbeitung des Artenensembles
kommt.

4, Die Wiirm-Periode mit ihren zahlreichen Oszillationen und relativ reichen fossilen
Funden eignet sich fiir die beschriebene okostratigraphische Klassifikation besonders
gut. Man kann diese Methode auch im Rahmen der iibrigen Eiszeiten und Zwischen-
eiszeiten des Pleistozidns unter der Voraussetzung verwenden, daff sowohl ihre bio-
tischen als auch abiotischen Faktoren und deren Wandlungen hinreichend bekannt
sind.
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