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K u r z f a s s u n g : Die Arbeit behandelt den heutigen Stand der pleistozänen Stratigraphie 
vom Gesichtspunkt der geologischen und paläontologischen Grundlagen. Sie macht auf die Mög­
lichkeit der Benützung der klimatischen Schwankungen und ihrer Einwirkung auf die phäno­
typischen Veränderungen der einzelnen Säugetierarten für ausführliche stratigraphische Gliederung 
aufmerksam. Diese detaillierte morphologische und metrische Arbeit nimmt natürlich auch eine 
entsprechende Detailarbeit im Gelände an. Es handelt sich im Grunde um die Möglichkeit der 
Auswertung der palökologischen Erkenntnisse in der Ekostratigraphie. Das Studium des palä­
ontologischen Materials von diesem Gesichtspunkt ermöglicht nicht nur eine ausführliche Biostra-
tigraphie der Sedimentschichten zu schaffen, sondern es wird auch für mehr detaillierte Schluß­
folgerungen, die die Lebensumwelt der einzelnen Zeiträume und die durchlaufenden biotischen 
und abiotischen Veränderungen betreffen, anwendbar sein. 

[Phenotypical Modifications of Population] 

A b s t r a c t : 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. 

D a s Ple is tozän ist e ine der wen igen Vorzei tepochen, an deren Erforschung fast von 
A n f a n g an verschiedene Wissensd isz ip l inen im Blick auf das gemeinsame Ziel zusammen­
arbei ten und a l le Komponen ten dieser Epoche mit ihren äußeren und inneren Bez iehungen 
in tensiv ana lys ie ren . Es hande l t sich a l s o u m typische Systemforschungen (obwohl sich 
v ie le Fachleute dessen nicht bewußt s i n d ) , sofern die Arbe i t en natürl ich nicht in der S u m ­
mat ion e inzelner Ergebnisse und Schlüsse stecken bleiben. 

Eines der wicht igsten Glieder dieser Zusammenarbe i t , vo r a l l em im Hinb l i ck auf die 
B ios t r a t i g r aph i e der p le i s tozänen A b l a g e r u n g e n , ist d ie Pa läozoo log ie , in erster L in ie die 
P a l ä o z o o l o g i e der Wi rbe l t i e r e . W ä h r e n d der r e l a t i v l angen Zeit ihres Bestehens hat die 
P a l ä o z o o l o g i e der W i r b e l t i e r e nicht n u r d ie Entwick lungsre ihe e inzelner Ga t tungen oder 
Ar t en in ihrer historischen Folge, sondern auch g a n z e r Tiergemeinschaften, ih re r Entwick­
lung u n d Migra t ionen , rekonstruier t . In diesem A u f s a t z w i l l ich mich mi t e inem einzigen 
Abschnit t des P le i s tozäns a ls Mode l l f a l l befassen — mi t der le tzten, der Würm-Ei sze i t . 

Diese Eiszeit w a r z w a r re la t iv k u r z , umfaßte aber auße r den s ta rken kl imat ischen 
S c h w a n k u n g e n eine R e i h e geringerer Osz i l l a t ionen , d ie m a n erst in der le tz ten Zeit schritt­
weise z u entdecken begann . W i r k ö n n e n nun feststellen, d a ß das K l i m a d a m a l s l ängere 
Zeit h indurch n iemals besonders s tabil gebl ieben ist. Die mehr oder wen ige r s t a rken k l i -
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manschen Ä n d e r u n g e n haben s e k u n d ä r e V e rände rungen der Flora , und in diesem Zu­
s a m m e n h a n g auch de r Fauna , he rvorgerufen . 

Bei den meisten Wi rbe l t i e r a r t en ist es k a u m möglich, von typischen, für diesen oder 
j enen Abschnit t des W ü r m charakter is t ischen Leitfossil ien zu sprechen, w e i l diese A b ­
schnit te v ie l z u k u r z w a r e n , um Leitfossi l ien überhaup t entstehen zu lassen. Vie l eher 
k a n n m a n mi t dem Begriff der T i e r g e m e i n s c h a f t arbei ten , das ist mi t der Ge­
samthe i t a l l e r d a m a l s lebenden Ar t en , d i e auf U m w e l t ä n d e r u n g e n empfindlich reag ie r t 
h a t (MUSIL 1969C ) . A b e r nicht e inmal d i e F r a g e der Ve rände rungen der Tiergemeinschaft 
ist so einfach z u bean twor ten , w i e es au f den ersten Blick scheinen könnte . T r o t z der 
M e n g e einschlägiger Arbe i t en gibt es bisher noch immer ke ine gründl iche A n a l y s e der in 
F r a g e stehenden Verände rungen i m R a h m e n der e inze lnen kl imat ischen Zonen, d ie sich 
auch in denselben Ze i t r äumen v o n e i n a n d e r unterscheiden konn ten und sicher unterschie­
den haben. D i e Tiergemeinschaft ha t in bes t immten Per ioden des P le i s tozäns im typisch 
a t lant i schen K l i m a Wes teuropas ander s ausgesehen a ls in M i t t e l - oder Os teuropa , w o eher 
ein K l i m a kon t inen ta l en C h a r a k t e r s herrschte, und dasselbe g i l t für die Unterschiede z w i ­
schen Gebirgsgegenden oder dem S ü d e n u n d Norden des Erd te i l s . Es w ä r e desha lb not­
w e n d i g , H a n d in H a n d mi t K l i m a t o l o g e n d ie k l imat i schen S c h w a n k u n g e n a l l e r Zo­
nen Europas schri t tweise zu untersuchen u n d dann die charakter is t ischen Tiergemeinschaf­
ten z u best immen, ihre V e r ä n d e r u n g e n v o m S t a n d p u n k t der Ver t re tung de r e inzelnen 
A r t e n und ihrer Popula t ionsdich ten zu erkennen und festzustel len, ob es sich u m die un­
unterbrochene En twick lung einer und derselben Gemeinschaft handel t , d ie nur k l i m a t i ­
schen S c h w a n k u n g e n ausgesetzt w a r , ode r ob, woher und in welchem M a ß es auch zu 
M i g r a t i o n e n gekommen ist ( K R I V O L U C K I J 1 9 7 2 ; G I L J A R O V et a l . 1977) . 

D i e A n a l y s e der Tiergemeinschaften des W ü r m l ä ß t e rkennen, d a ß es sich u m keine 
taxonomisch s tab i len Ökosys teme g e h a n d e l t ha t , deren A r t e n z a h l in l ängeren Ze i t räu­
m e n u n v e r ä n d e r t gebl ieben ist, sondern in a l l en Fä l l en u m Ökosys teme mi t dynamischer 
S t a b i l i t ä t , deren A r t e n z a h l sich im gegebenen Ze i t r aum nicht wesentl ich geände r t , oder 
besser gesagt nur zyk l i sch g e w a n d e l t ha t . 

D i e Zusammense tzung der Tiergemeinschaft ist heute e iner der wicht igs ten I n d i k a t o ­
ren , nach denen m a n die W ü r m - A b l a g e r u n g e n s t ra t igraphisch in e inzelne In te r s t ad ia le 
u n d S t a d i a l e g l i ede rn k a n n . 

Es ist a l l e rd ings bekannt , d a ß nicht nur die M e r k m a l e der einzelnen T a x o n e , sei es 
auf dem N i v e a u von A r t e n oder U n t e r a r t e n (d ie sich i n der Pa l äon to log i e jedoch nur 
schwer bes t immen lassen) , mi t anderen W o r t e n nicht nur d ie genotypischen M e r k m a l e , die 
i m Genofond v e r a n k e r t sind und sich desha lb von P o p u l a t i o n zu P o p u l a t i o n vererben, 
b ios t ra t igraphischen W e r t besitzen. G e g e n w ä r t i g wächst d ie R o l l e der P a l ä o ö k o l o g i e , und 
ih re Erkenntnisse nehmen in q u a n t i t a t i v e r und q u a l i t a t i v e r Hinsicht in raschem Tempo 
z u ; diese Disz ip l in beginnt deshalb auch in die S t r a t i g r a p h i e e inzugre i fen : sie wer t e t näm­
lich p h ä n o t y p i s c h e V e r ä n d e r u n g e n aus , das sind jene Ve rände rungen , d ie keine 
genotypischen G r u n d l a g e n besitzen, v o n best immten F a k t o r e n k o m p l e x e n der U m w e l t 
he rvorge ru fen w e r d e n und mit ih re r Ä n d e r u n g w i e d e r verschwinden . Eine neue bios t ra t i -
graphische Disz ip l in ist im Entstehen begriffen, d ie sogenannte ö k o s t r a t i g r a p h i e , d ie vor 
a l l e m für die e ingehende U n t e r g l i e d e r u n g kürze re r , sich durch Oszi l la t ionen äuße re r F a k ­
toren auszeichnender Zeitabschnit te wich t ig ist ( M A Y 1973, HECKER 1972) . Es hande l t sich 
u m eine Methode , d ie zur Untersuchung des Ple is tozäns , vor a l l em der le tz ten Eiszeit, 
sehr geeignet ist. 

D i e U m w e l t der terrestrischen W i r b e l t i e r e w i r d in erster L in ie von dem komplexen 
Z u s a m m e n w i r k e n phys ika l i scher , chemischer und biologischer Fak to ren bes t immt . Das 
Fes t l andsmi l i eu w a r i m untersuchten Z e i t r a u m höchst heterogen, und sogar auch in kür -
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zeren Zeitabschnit ten des W ü r m sehr ve rände r l i ch . Die oben genann ten Faktoren , d i e B a u ­
steine der U m w e l t , üben ih ren Einfluß nicht e inze ln , sondern i m Z u s a m m e n w i r k e n auf 
die Tiergemeinschaften verschiedener B io tope oder Biome, aber auch auf die in bes t immten 
Biotopen a l s Popu l a t i onen lebenden A r t e n a u s . D i e Popu l a t i on ist d ie Ausgangsbas i s des 
pa läoökologischen S t u d i u m s einer Ar t . M a n h a t a l l e rd ings zu bedenken, d a ß sich die 
neontologische P o p u l a t i o n von der im pa läon to log i schen S i n n aufgefaßten P o p u l a t i o n 
wesentl ich unterscheidet , u n d es ist deshalb besser, von P a l ä o p o p u l a t i o n e n zu sprechen. 

J e d e Popu la t ion , d a s is t d ie Gesamthei t de r Ind iv iduen e iner bestimmten A r t i m ge­
gebenen B io top , un te r l i eg t den Ände rungen ih re r U m w e l t . D i e Ä n d e r u n g e n v e r l a u f e n a l l ­
mählich, u n d d ie P o p u l a t i o n e n der e inze lnen A r t e n können verschieden auf sie r eag ie ren , 
nicht nur au f Grund i h r e r Ektogenese ode r Autogenese , sondern auch ihrer S t e l l u n g i m 
trophischen N i v e a u , au f dessen Basis sich de r Energ ie- u n d Stoffwechsel vo l l z i eh t . Die 
Ökolog ie unterscheidet heu te drei t rophische Haup tebenen — d i e Produzenten , Konsu­
menten u n d Reduzen ten . 

Nicht a l l e Ar ten de r Tiergemeinschaft sp ie l en e ine gleich w i c h t i g e Rol le , m a n m u ß des­
ha lb nicht a l l e n die gleiche A u f m e r k s a m k e i t z u w e n d e n . N u r manche Ar ten t re ten a l s öko ­
logische D o m i n a n t e n auf u n d bilden den K e r n der gegebenen Biozönose . Ihre v o m S t a n d ­
punk t der ökologischen A n a l y s e wicht ige D o m i n a n z ist nicht s tab i l , sondern bewegl ich . 
Von der U m w e l t he rvorgeru fene V e r ä n d e r u n g e n , d ie nur so l a n g e dauern w i e ih re U r ­
sachen — d i e sogenannte P l a s t i z i t ä t der A r t e n — treten desto rascher ein und gehen um­
so tiefer, j e größer der Genofond einer P o p u l a t i o n ist und j e s t ä rke r ihre genetische H e -
terogeni tä t in Erscheinung t r i t t (ALLEE et a l . 1 9 4 9 ) . 

Bes t immte W a n d l u n g e n der U m w e l t rufen gese tzmäßig bes t immte V e r ä n d e r u n g e n 
einzelner Popu l a t i onen he rvor , die sich in unterschiedlicher S t ä r k e äußern. In fo lge der 
schwankenden Intens i tä t d e r kl imat ischen Osz i l l a t i onen konn ten sich diese V e r ä n d e r u n ­
gen, und v o r a l l e m ihr q u a l i t a t i v e s N i v e a u , nicht s tabi l is ieren, sondern un te r l agen w e i ­
teren V e r ä n d e r u n g e n . M i t anderen W o r t e n : Die von den sich ändernden U m w e l t b e d i n ­
gungen hervorgerufenen P o p u l a t i o n s v e r ä n d e r u n g e n können i m m e r nur für bes t immte 
gleiche Z e i t r ä u m e charakter is t i sch sein u n d müssen im Blick auf die Popu la t ionen a l l e r 
Ar ten der Biozönose u n d ih re r versch iedenar t igen Genofonds bei den e inzelnen A r t e n 
unterschiedliche P a r a m e t e r erreichen. Die Gesamthe i t der phänotyp ischen Popu la t i onsve r ­
änderungen m u ß deshalb für die einzelnen Abschni t te der W ü r m - P e r i o d e j e w e i l s cha rak ­
teristisch sein . Neben den Verände rungen d e r Tiergemeinschaft s ind die phänotyp ischen 
Popu la t i onsve rände rungen d i e einzigen I n d i k a t o r e n nicht nur ökologischen, sondern auch 
bios t ra t igraphischen C h a r a k t e r s , und besonders für kürze re Zeitabschnit te v e r w e n d b a r , 
deren S t r a t i g r a p h i e in g r o ß e n Zügen b e k a n n t ist. Das g i l t vor a l l e m für die l e tz te Eiszei t 
mit ihren wiede rho l t en , kurz f r i s t igen U m w e l t ä n d e r u n g e n . 

A l l e r d i n g s taucht d i e F r a g e auf, ob d ie v o n der U m w e l t hervorgerufenen V e r ä n d e r u n ­
gen so deut l ich sind, d a ß m a n sie auswer t en k a n n . Die bisher igen Studien beweisen , d a ß 
dies tatsächlich der F a l l is t . Zu den meis tve rbre i t e ten Erscheinungen gehören in dieser 
Hinsicht Ä n d e r u n g e n de r Körpermaße . N e b e n Ar t en , bei denen eine l ineare ( g e n o t y p i ­
sche) En twick lung der Ve rg röße rung oder V e r k l e i n e r u n g der K ö r p e r m a ß e e r k e n n b a r ist 
(wie bei den Pferden gegen Ende der l e t z ten Eisze i t ) (MUSIL 1 9 6 9 a , 1969b, 1976 , 1 9 7 7 ) , 
gibt es A r t e n , die in phänotyp ischer H ins i ch t auf U m w e l t ä n d e r u n g e n v e r h ä l t n i s m ä ß i g 
s ta rk r eag ie ren . Zahl re iche Studien, be i sp ie l sweise über die Höh lenbä ren , belegen ohne 
Rücksicht auf das geographische Gebiet r e g e l m ä ß i g e S c h w a n k u n g e n der M e ß w e r t e des 
Körpers i m V e r l a u f der Würm-Eisze i t in A b h ä n g i g k e i t von k l imat ischen Osz i l l a t ionen . 
M i n i m a l w e r t e findet m a n in der letzten Zwischeneiszei t , M a x i m a l w e r t e im M i t t e l w ü r m -
In ters tad ia l u sw. Die berechneten Va r i a t i onsb re i t en und M i t t e l w e r t e weisen e indeu t ig auf 
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r e g e l m ä ß i g e u n d für das ganze V e r b r e i t u n g s a r e a l g ü l t i g e metrische S c h w a n k u n g e n hin 
( M U S I L 1 9 6 5 , 1 9 8 0 ) . Ähnlich v e r h ä l t es sich mit manchen anderen A r t e n . Er innern w i r 
uns nur an ä l t e r e Pub l ika t ionen über Wolfs funde aus Höhlen , deren Größenwer t e jene 
de r übr igen F u n d e dieser Ar t so deut l ich überschrei ten, d a ß man sie a l s se lbs tändige A r t 
Cards spelaeus beschrieben hat . Ich b in d a v o n übe rzeug t , d aß es sich auch in diesem Fa l l 
u m ökologisch e r k l ä r b a r e V e r ä n d e r u n g e n hande l t , d i e nur für einen best immten Zeit­
abschnit t typisch s ind . 

Die ökologischen, also phänotypischen V e r ä n d e r u n g e n beziehen sich aber nicht nur auf 
d i e M e ß w e r t e des pos tk ran ia l en Ske l e t t s . M o d e r n e zoologische Untersuchungen haben 
bewiesen , d a ß selbst so „s tabi le" osteologische M e r k m a l e w i e die S c h ä d e l m a ß e der S ä u g e ­
t i e re unter bes t immten Bedingungen e iner beträchtl ichen phänotypischen Veränder l i chke i t 
un te r l i egen . 

A l l e U m s t ä n d e weisen da rauf h in , d a ß die Mögl i chke i t en wesent l icher , nur auf p h ä n o ­
typ ische Mechanismen zurückzuführender V e r ä n d e r u n g e n v e r h ä l t n i s m ä ß i g groß ist. Ihre 
A u s w e r t u n g v o m S t a n d p u n k t der B i o s t r a t i g r a p h i e setzt natürl ich bes t immte Arbe i t sve r ­
fah ren v o r a u s : D i e sorgfäl t ige , in a l l e Einze lhe i ten gehende Arbei t i m L a b o r a t o r i u m , d ie 
sich auf das g e s a m t e erhal ten gebl iebene M a t e r i a l bezieht , die M o r p h o l o g i e und M e t r i k 
de r Funde a n a l y s i e r t und selbs tvers tändl ich mi t ebenso genauen u n d vo l l s t änd igen Ge­
ländea rbe i t en kor respondieren m u ß . K o n k r e t bedeute t das eine Be rgung des fossilen M a ­
te r i a l s nicht nur nach Schichten, sondern nach möglichst dünnen H o r i z o n t e n in jeder e in­
ze lnen Schicht. 

Abschl ießend k a n n man sagen: 

1 . Phänotyp ische , von der U m w e l t he rvorgerufene Verände rungen ve r l au fen a l lmäh l i ch 
u n d erreichen bei den Popu la t i onen der e inze lnen Ar ten unterschiedliche Intens i tä ts ­
g rade . 

2 . U n t e r der Vorausse tzung e iner vo l l s t änd igen u n d eingehenden Bearbe i tung der ge ­
samten Tiergemeinschaft w e r d e n d ie k l imat ischen Oszi l la t ionen des W ü r m offenbar 
von bes t immten , verschieden in tens iven V e r ä n d e r u n g e n der e inze lnen Arten cha rak ­
teris ier t . 

3 . D i e phäno typ i schen Ve rände rungen kann m a n v o r a l l em dann z u r s t ra t igraphischen 
Klass i f ikat ion ve rwenden , w e n n es zu einer Gesamtbearbe i tung des Artenensembles 
kommt . 

4. D ie W ü r m - P e r i o d e mit ihren zahl re ichen Osz i l l a t ionen und r e l a t i v reichen fossilen 
Funden e igne t sich für die beschriebene ökos t ra t igraphische Klass i f ika t ion besonders 
gut . M a n k a n n diese Methode auch im R a h m e n de r übrigen Eiszei ten und Zwischen­
eiszeiten des Ple is tozäns unter der Vorausse tzung ve rwenden , d a ß sowohl ihre b io­
tischen a ls auch abiotischen F a k t o r e n und deren W a n d l u n g e n hinreichend b e k a n n t 
s ind. 
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