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Ernst Haeckels Biogenetisches Grundgesetz und das
Konzept der ontogenetischen Rekapitulation

M. Neukamm

A. Zusammenfassung

Das "Biogenetische Grundgesetz" Ernst
Haeckels (Abb. 1) hat zum Ziel, den Zu-
sammenhang zwischen der Embryonal-
oder Keimesentwicklung (Ontogenese) und
der Stammesgeschichte (Phylogenese) zu
beschreiben, d.h. die Ahnlichkeit zwischen
bestimmten embryonalen Anlagen und den
"im Reifezustand” ausgebildeten Endorga-
nen anderer Tierarten auf dem Boden der
Evolutionstheorie zu erklaren. Haeckel ver-
band damit das Anliegen, aus dem Ver-
gleich embryonaler Merkmale evolutionére
Verwandtschaftsbeziehungen abzuleiten. 1

Die Relevanz seines Grundgesetzes
wird in der Fachwelt hochst unterschiedlich
beurteilt. Einige der Haeckelschen Vorstel-
lungen hinsichtlich der Beziehung zwischen
Ontogenie und Phylogenie werden heute
als falsch angesehen, so dass das Biogene-
tische Grundgesetz in seiner ursprungli-
chen Form nicht aufrechterhalten werden
kann. Einige Autoren lehnen es generell ab
und verweisen eher allgemein auf den Zu-
sammenhang zwischen Ontogenie und Phy-
logenie. Dies durfte damit zu tun haben,
dass der Rekapitulationsgedanke schon vor
Darwin begrindet wurde und dass sich im
20. Jahrhundert neue Disziplinen, wie z.B.
die evolutionare Entwicklungsbiologie
(EvoDevo) in der Forschungslandschaft
etablierten, die nicht in der Haeckelschen
Tradition verwurzelt sind und die Abkehr
von der deskriptiver Denkweise forderten,
um einen breiteren methodischen Zugang
zur Ontogenese zu erhalten.

I Hinweis: Die Bedeutung der wichtigsten Fach-
begriffe wird im Glossar erlautert.

Abb. 1: Ernst Haeckel (1834-1919)
Aus: Jahn et al. (1982)

Bei naherer Betrachtung zeigt sich, dass
sich die Kritik meist an Haeckels Uberzoge-
ner Weltanschauung sowie an einer be-
stimmten Auslegung des Begriffs "Rekapi-
tulation™ entzindet. Heute scheint sich da-
hingehend ein Konsens abzuzeichnen, dass
unter Berucksichtigung bestimmter Ein-
schrankungen und Modifikationen wesentli-
che Teilsticke des Grundgesetzes Glultig-
keit haben, wobei haufig von der biogene-
tischen Grundregel, der Rekapitulations-
theorie oder vom Konzept der ontogeneti-
schen Rekapitulation gesprochen wird (Ka-
pitel E). Letzteres wird durch neuere Stu-
dien immer wieder untermauert und ist
dariber hinaus von profundem heuristi-
schem Wert: Obwohl der Verlauf der Evolu-
tion nicht unmittelbar anhand der Ontoge-
nese abgelesen werden kann, sind mithilfe
der Biogenetischen Grundregel doch gewis-
se Ruckschlisse maoglich. Auch Haeckels
Konzept der Heterochronie ist als Motor
des evolutiondren Wandels zunehmend in
der Diskussion. Daran ankniUpfend haben
sich wichtige Methoden der evolutiondren
Entwicklungsbiologie, wie z.B. das so ge-
nannte "event pairing” herausgebildet.
Haeckel war insofern deren Wegbereiter,



als er dem Studium von Entwicklungsse-
quenzen zum Durchbruch verhalf.

Auch wenn EvoDevo methodisch an-
dere Wege einschlagt als Haeckel, scheint
die Diskussion um die Konserviertheit der
Homoobox-Gene und den durch sie beding-
ten "Flaschenhals" in der Entwicklung wie-
der verstarkt an das Konzept der ontoge-
netischen Rekapitulation in Gestalt des Mo-
dells vom "phylotypischen Stadium" anzu-
knupfen: Die Ontogenie vereinigt mosaik-
artig urspringliche und abgeleitete Merk-
male und rekapituliert in Ausziigen stam-
mesgeschichtlich erworbene Strukturen,
deren Anteil in einer fur die Tierstdimme
charakteristischen ("phylotypischen™) Peri-
ode der Entwicklung besonders hoch ist.
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AnschlieRend erfolgt die Divergenz in Rich-
tung der artspezifischen, individuell ver-
schiedenen Larval- oder Adultstrukturen.
Heutzutage entdeckt der molekular-
biologisch arbeitende Entwicklungsbiologe
auch zunehmend mehr orts- und zeitspezi-
fisch exprimierte Gene, welche die gemein-
same Basisorganisation betonen. Neueste
entwicklungsgenetische Untersuchungen
bei der Entwicklung des Gehirns der Wir-
beltiere unterstreichen die Brauchbarkeit
des Konzepts vom phylotypischen Stadium
als Modellbildungsinstanz ebenfalls sehr
eindrucksvoll (s. insb. Kapitel G.3.). Die
Rekapitulationstheorie beeinflusst in Form
dieses Modells nachhaltig die moderne
Embryologie und Entwicklungsbiologie.

B. Die Rezeption des Biogenetischen Grundgesetzes

"Das Gemenge von Licht und Schatten, mit
dem die heutige Geschichtsschreibung das
Bild Ernst Haeckels uberzieht, durfte im
Bereich der Naturwissenschaften einzigar-
tig sein", schreibt Sander (2004, S. 163)
mit Blick auf das Biogenetische Grundge-
setz und ist damit nicht der Einzige, dem
dieser eigentimliche Missklang der Mei-
nungen aufféllt. Auch Osche (1982) stellt
fest, dass die Gultigkeit von Haeckels Kon-
zept seit Uber 100 Jahren widersprichlich
diskutiert werde, ohne dass es zu einer
Einigung gekommen sei, "ein Zustand, der
in einer empirischen Naturwissenschaft
zumindest ungewdhnlich ist" (S. 5). Ein
Blick in die Literatur macht denn auch
rasch deutlich, wie hart die gegenséatzli-
chen Einschatzungen in dieser Frage auf-
einanderprallen.

Auf der einen Seite gelangt Osche
(1982) im Rahmen einer umfassenden Be-
wertung zu dem Schluss, dass das Bioge-
netische Grundgesetz unter Beachtung ge-
wisser Einschrankungen bei der "Auswer-
tung von Rekapitulationsmorphogenesen ...
wichtige Erkenntnisse fur die Rekonstrukti-
on von Phylogenesen” liefere (S. 26). Mayr
(1984) spricht diesbeziiglich von der "Re-
kapitulationstheorie”, die er "wunderbar

heuristisch” nennt, und Riedl (1990, S.
305 f.) schreibt nach eingehender Betrach-
tung der tradierten Ordnung bei den Lebe-
wesen:

So wie Schliemann seinen Homer wortlich
nahm (und das Troja des Priamos fand),
sollten wir unseren Haeckel wortlich neh-
men. Den Anatomen des 19. Jahrhun-
derts verdanken wir bekanntlich die ent-
scheidende biologische Einsicht des Hae-
ckelschen Gesetzes: "Die Ontogenie ist
eine kurze Wiederholung der Phylogenie™.

Kampfe (1992) spricht indes von der "bio-
genetischen Grundregel” und konstatiert,
sie behalte ihre Rolle, "im Rahmen einer
synthetischen Betrachtung Indizien fir die
Rekonstruktion von Phylogenesen beizu-
bringen". Darin sowie in den durch sie aus-
gelosten Forschungsimpulsen sieht er "ein
wesentliches Verdienst Haeckels" (S. 34).
Richardson und Keuck (2002) un-
terstreichen die Relevanz der Haeckelschen
Arbeiten noch deutlicher und vertreten die
Ansicht, sie ndhmen bis heute auf zahlrei-
che Arbeiten der evolutionaren Entwick-



lungsbiologie (EvoDevo)” Einfluss (S. 497).
Sie weisen ferner darauf hin, das "Biogene-
tic Law" sei im Rahmen moderner Verfah-
ren der vergleichenden Embryologie und
Phylogeneseforschung wichtig und resu-
mieren, es werde durch etliche neuere Ar-
beiten untermauert, sofern es auf einzelne
Merkmale beschrénkt bleibe (S. 521f.).
Kurz: "His [Haeckels] work is historically
and scientifically important and has influ-
enced modern thinking in evolutionary de-
velopmental biology and phylogenetics" (S.
521).

Ahnlich beurteilt Sander (2004) die
Rolle der ontogenetischen Rekapitulation —
er spricht im Hinblick auf das "phylotypi-
sche Stadium™ der Wirbeltiere und Insek-
ten sogar vom "Leitbild", an das Disziplinen
wie die Embryologie und EvoDevo, anknUp-
fen. Muller und Hassel (2005, S. 236 f.)
sehen Haeckels Verdienst vor allem darin,
"auf den evolutiondren Kontext der Ent-
wicklung hingewiesen zu haben” und be-
merken, das Grundgesetz gebe in korri-
gierter Fassung "bemerkenswerte Hinwei-
se" auf Phylogenien.

Im krassen Gegensatz dazu spricht
Gould (1977, S. 2) als Reprasentant der
anderen Seite des Meinungsspektrums vom
"spektakularen Zusammenbruch" des Bio-
genetischen Grundgesetzes. Bonik, Grass-
hoff und Gutmann (1978) halten es gar
fur eine "héchst schadliche Vorstellung”,
wahrend Peters (1980) die ontogenetische
Rekapitulation zwar als Sachverhalt aner-
kennt, gleichwohl aber anmahnt, das Bio-
genetische Grundgesetz "nunmehr im his-
torischen Archiv zu den Akten zu legen” (S.
67).

Ferner behauptet Gilbert (2003a),
durch Haeckel sei es zu einer "desastrosen

2 EvoDevo ist das Kirzel fir "Evolutionary De-
velopmental Biology". Hierbei handelt es sich
um einen noch jungen Zweig der Evolutionsfor-
schung, der die Prozesse in der Embryonalent-
wicklung sowie den EinfluR der daran beteiligten
Gene untersucht, um zu verstehen, wie qualita-
tiv neue Merkmale in der Evolution entstehen
(Hall 2003). EvoDevo ist das Resultat des Zu-
sammenschlusses einer Vielzahl von For-
schungsrichtungen, inbesondere der experimen-
tellen Embryologie, Molekularbiologie und Ent-
wicklungsgenetik (Love und Raff 2003).
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Verbindung" (disastrous union) zwischen
der Embryologie und Evolutionsbiologie
gekommen. Er glaubt, in der Entwicklungs-
biologie ohne das "Biogenetic Law" auszu-
kommen, zumal "half of Stephen J. Gould's
1977 book Ontogeny and Phylogeny is
spent exorcisizing the ghost of Haeckel".
Myers (2003), der sich u.a. auf Gilbert
beruft, vertritt pauschal die Ansicht, dass
seit Uber 100 Jahren Konsens daruber
herrsche, dass das "Biogenetische Grund-
gesetz" falsch sei. Er sieht die Aufgabe der
evolutiondren Entwicklungsbiologie vorran-
gig darin, Alternativen zum Konzept der
Rekapitulation zu erarbeiten.

Muller (2005, S. 89 f.) spricht indes
vom "Fall des Rekapitulationismus™ und
vertritt die Ansicht, mit dem Aufkeimen der
experimentellen Embryologie und Genetik
seien die "Uberzogenen rekapitulationisti-
schen Behauptungen erstickt” worden (“e-
ventually stifled the — by then often exag-
gerated recapitulationist claims™). Gleich-
wohl gibt er zu bedenken:

Thus, it was generally overlooked that
Haeckels concept — although incorrect in
many details — contained a mechanism
for evolutionary change, i.e., the modifi-
cation of development through hetero-
chrony, a point that was only resurrected
in the late 1970s ... (S. 90).

Diese Beispiele sollen vorab genigen, um
zu demonstrieren, wie extrem die Positio-
nen hinsichtlich der Relevanz des Biogene-
tischen Grundgesetzes auseinander klaffen.
Es scheint fast so, als habe der polarisie-
rende Geist des wortgewaltigen Ernst Hae-
ckel den Zeitenstrom Uber seinen Tod hin-
aus Uberdauert und eine gewaltige Schnei-
se ins Meinungsspektrum der Wissenschaft
geschlagen, die die Fachwelt bis heute in
zwei unversdhnliche Lager spaltet — fir
differenzierte Zwischenttne scheint es kei-
nen Platz zu geben.

Wenn man ferner liest, dass mit den
Begriffen "Biogenetisches Grundgesetz"”,
"Biogenetische Grundregel” und mit dem
Begriff "Rekapitulation™ zum Teil héchst
Unterschiedliches verbunden wird, dass
viele Autoren gar nicht genau zwischen den
einzelnen Hypothesen des Biogenetischen



Grundgesetzes differenzieren und ihre Ab-
lehnung oft nur auf einzelne Aspekte des
"Gesetzes" oder auf bestimmte Assoziatio-
nen mit dem Begriff "Rekapitulation™ stt-
zen, scheint es angezeigt, grundlich der
Frage nachzugehen, welche Aspekte des
Biogenetischen Grundgesetzes als gultig
anzusehen sind, welche zu Recht und wel-
che zu Unrecht kritisiert werden, um eine
maoglichst klare Definition des Begriffs "on-
togenetische Rekapitulation™ herbeizufih-
ren (Kapitel E).

Dies erscheint umso dringlicher, als
sich vor allem die ideologisch motivierten
Gegner der Evolutionstheorie (Kreatio-
nisten im weiteren Sinne) die allgemeine
Begriffsverwirrung zunutze machen, indem
sie einzelne Kritikpunkte aufgreifen und die
Aussagen der von ihnen zitierten Autoren
in eine generelle Kritik am Konzept der
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ontogenetischen Rekapitulation ummiun-
zen. Insbesondere im Zusammenhang mit
dem sog. "phylotypischen Stadium™ lasst
sich eine fragwirdige Umdeutung der neu-
esten Ergebnisse im Umfeld der Kreatio-
nisten konstatieren. (Als Beispiel seien UlI-
rich 1998, 2006 sowie Lonnig 2007 ange-
fahrt, dessen problematische Handhabung
von Zitaten und Argumenten noch zu be-
sprechen sein wird).

Im Rahmen dieser Arbeit soll daher
(erneut) der Versuch unternommen wer-
den, die Kritik am Biogenetischen Grund-
gesetz darzustellen und es in seiner heuti-
gen Form zu bewerten. Dazu ist es zu-
nachst erforderlich, einen Blick auf das
Grundgesetz und seine Geschichte zu wer-
fen, lassen sich doch die meisten Einwénde
nur aus der Perspektive historischer Be-
trachtung verstehen.

C. Geschichtliche Hintergrunde

Die Tatsache, dass sich die Embryonalsta-
dien unterschiedlicher Tierarten ahneln und
Anklange an die "im Reifezustand" ausge-
bildeten Endorgane anderer Lebensformen
zeigen, ist eine Erkenntnis, die erstmals bei
Leibniz, in detaillierterer Form in den Arbei-
ten von Robinet und Bonnet Erwahnung
findet. J.F. Meckel (1811) deutete diese
Befunde im Licht der so genannten "Stu-
fenleiter-Vorstellung”, die bereits im 18.
Jahrhundert popularer Bestandteil der sog.
Naturphilosophie war; er verfasste dazu
seinen "Entwurf einer Darstellung der zwi-
schen dem Embryozustande der héheren
Thiere und dem permanenten der niedern
stattfindenden Parallele”. Darin vertrat er
die Auffassung, jedes Individuum durchlau-
fe wéhrend seiner Ontogenese schrittweise
alle Entwicklungsstufen der unter ihm ste-
henden Organisationsformen, wahrend die
"tiefer stehende(n) Tiere das ganze Leben
hindurch” auf den niedrigeren Entwick-
lungsstufen "gehemmt erscheinen" (zit.
nach Osche 1982, S. 6).

Der Morphologe Agassiz entdeckte im
Fossilienbefund eine weitere "Parallele": Er

bemerkte, dass sich nicht immer, aber sehr
h&aufig die Reihenfolge, in der bestimmte
Organisationsformen in der Erdgeschichte
auftauchen, in der Abfolge der Entwick-
lungsstadien widerspiegelt (Gould 1977, S.
65 ff.). So schreibt Agassiz (1857, zit.
nach Ritland 1982):

It may therefore be considered as a
general fact ... that the phases of de-
velopment of all living animals corre-
spond to the order of succession of
their extinct representatives in past
geologic times. As far as this goes, the
oldest representatives of every class
may then be considered as embryonic
types of their respective orders or
families among the living.

Damit ragt die Rekapitulationstheorie, ahn-
lich wie Owens Homologietheorem, weit in
die vorphylogenetische Ara hinein; ein
Sachverhalt, auf dem — wie Osche (1982)
annimmt — ein Teil der Kritik an Haeckels
Grundgesetz beruhen kénnte. Die durch sie
erklarte "Dreifach-Parallelitat" zwischen
Ontogenie, Systematik und Paldontologie



fand auch in dem von v. Baer (1828)
(Abb. 2) begrindeten "Gesetz der Embryo-
nenahnlichkeit” (Baersche Regel) seinen
Niederschlag, der jedoch im Gegensatz zu

Meckel die Stufenleitervorstellung nicht
akzeptierte.
Von Baer bringt darin folgenden

Sachverhalt zum Ausdruck:

Die Embryonen der Saugethiere, Vogel,
Eidechsen und Schlangen ... sind in fri-
heren Zustdnden einander ungemein
ahnlich im Ganzen ... Je weiter wir also in
der Entwicklungsgeschichte der Wir-
belthiere zuriickgehen, desto &hnlicher
finden wir die Embryonen im Ganzen und
in den einzelnen Theilen.

e

Abb. 2: Karl Ernst von Baer (1792-1876)

Aus: Wikipedia (http://de wikipedia.org/
wikifKarl_Emst_von_Baer)

Das bedeutet, dass "das Gemeinsame
einer groReren Thiergruppe sich friher
im Embryo bildet als das Besondere ...,
bis endlich das Speziellste auftritt" (zit.
nach Muller und Hassel 2005, S. 227).
Angesichts dieser Feststellung mag es
auf den ersten Blick Uberraschen, dass we-
der Meckel noch v. Baer Konsequenzen aus
ihren Erkenntnissen zogen; man deutete
diese Befunde weiterhin als rein "figurlich
angenommene(n) Verwandtschaft" (Sachs
1875, S. 12, zit. nach Junker 2004) bzw.
als Teilhabe der Kreaturen an einer "ideel-
len Schopfungsidee”. Man bejahte zwar
eine Rekapitulation, vertrat aber letztlich
nur eine Rekapitulation "als ob", erkannte
darin also noch keine materielle, echte
Blutsverwandtschaft. Damit blieb der
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Grund fur das hierarchisch gegliederte "na-
turlichen System™" der Organismen weiter-
hin durch mystische Vorstellungen ver-
schuttet.

Dies uUberrascht deshalb, weil schon
Lamarck (1809) die erste "echte" Evoluti-
onstheorie konzipiert hatte und Meckel mit
seinem oben genannten Entwurf das Postu-
lat der "Addition von Endstadien” bereits
vorwegnahm, welches in Haeckels Grund-
gesetz eine tragende Rolle spielen sollte.
Lamarck konnte sich jedoch gegen den
herrschenden Zeitgeist noch nicht durch-
setzen. Erst nachdem Darwin (1859) seine
Evolutionstheorie mit der Theorie von der
gemeinsamen Abstammung der Arten ver-
band, mit einem Mechanismus ausstattete
und sich auf ein umfassendes Datenmate-
rial berief, brach sich allméahlich die Er-
kenntnis Bahn, dass zwischen der Palédon-
tologie, Systematik und Ontogenie ein na-
turgesetzlicher, rational fassbarer Zusam-
menhang bestehen muisse, der sich evolu-
tion&r erklaren lasst.

Die erwahnte "Dreifach-Parallelitat"”
veranlasste Haeckel zu der Feststellung,
dass Embryonen einen Teil der Merkmale
ihrer Ahnen in geraffter Form rekapitulie-
ren, dass also die Keimesentwicklung der
Organismen durch die evolutionaren Ent-
wicklungsstufen ihrer Vorfahren und die
dort herrschenden Selektionsbedingungen
bedingt werde (Abb. 4). Die Stammesge-
schichte der Lebewesen wird demnach als
mechanische Ursache der Embryonalent-
wicklung (Ontogenese) auffasst, oder um
mit Haeckel zu sprechen:

Die Ontogenesis ist die kurze und schnel-
le Recapitulation der Phylogenesis, be-
dingt durch die physiologischen Functio-
nen der Vererbung ... und Anpassung ...
(Haeckel 1866, S. 300).

Haeckel verband diese Aussage mit einer
Reihe weiterer beschreibender und erkla-
render Hypothesen "vom Causalnexus der
biontischen und der phyletischen Entwick-
lung”, die in ihrer Gesamtheit das "Bioge-
netische Grundgesetz" bilden, wobei etliche
dieser Aussagen heute als uUberholt gelten
oder nur in modifizierter Form uUberdauert
haben. Zur ersten Kategorie gehért Hae-



ckels Auffassung, jeder Organismus klette-
re, teilweise durch "innere Bildungstriebe"
gelenkt, seinen eigenen Stammbaum em-
por, womit er sich an die Stufenleitervor-
stellung von Meckel anlehnt, die er zugleich
mit Lamarckistischen Vorstellungen (der
These der Vererbung erworbener Eigen-
schaften) verknupfte. Haeckel formuliert
das Wechselspiel zwischen "inneren™ und
"externen" Ursachen (Anpassung) folgen-
dermalen:

Das "Urbild" oder der "Typus", welcher
als "innere urspringliche Gemeinschaft"
allen organischen Formen zu Grunde
liegt, ist der innere Bildungstrieb, wel-
cher die ursprungliche Bildungsrichtung
erhalt und durch Vererbung fortpflanzt.
Die "unaufhaltsam fortschreitende Um-
bildung"” dagegen, welche "aus den
nothwendigen Beziehungsverhéaltnissen
zur AuBenwelt entspringt”, bewirkt als
auBerer Bildungstrieb, durch Anpassung
an die umgebenden Lebensbedingungen,
die unendliche "Verschiedenheit der Ges-
talten" (Haeckel 1868, 4. Vortrag).

Und an anderer Stelle lesen wir:

Indem die vergleichende Anatomie die
verschiedenen ausgebildeten Formen der
entwickelten Organismen mit einander
vergleicht, sucht sie das gemeinsame
Urbild zu erkennen, welches den man-
nichfaltigen Formen der verwandten Ar-
ten, Gattungen, Klassen u. s. w. zu
Grunde liegt, und welches durch deren
Differenzirung nur mehr oder minder
versteckt wird. Sie sucht die Stufenleiter
des Fortschritts festzustellen, welche
durch den verschiedenen Vervollkomm-
nungsgrad der divergenten Zweige des
Stammes bedingt ist ... Sie erklart uns,
in welchen Beziehungen die Reihenfolge
der Wirbelthierklassen von den Fischen
aufwarts durch die Amphibien zu den
Saugethierordnungen, eine aufsteigende
Stufenleiter bildet (Haeckel 1868, 12.
Vortrag).

Solche Darstellungen legten den Gedanken
nahe, dass die "Stufenleiter” durch das
Hinzufigen neuer Sprossen an die bereits
vorhandenen zustande gekommen sei.
Haeckels Kausalbetrachtung lasst daher
erwarten, dass evolutionar erworbene
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Merkmale (“"evolutive Neuheiten™) jeweils
erst am Ende der Keimesentwicklung aus-
gepréagt werden, so dass die stammesge-
schichtlich é&lteren (“primitiveren™) Merk-
male eher zu Beginn der Ontogenese sicht-
bar werden und im Laufe der Evolution
immer weiter an den Anfang der Keimes-
entwicklung heranreichen.

Eine solch lineare ("terminale™) Addi-
tion von Stadien hat — wie wir noch sehen
werden — in Kombination mit der Auffas-
sung, die Ontogenese sei "unmittelbar ...
durch die Phylogenesis oder die Entwicke-
lung des organisches Stammes" bedingt
(Haeckel 1866), betrachtlich Verwirrung
gestiftet. Da Haeckel die Stammesge-
schichte als mechanische Ursache der On-
togenese begriff, blieb in seinem Denken
kein Raum fur die im entwickelnden Keim
herrschenden Bedingungen, die als "ent-
wicklungsmechanische" Faktoren die Form-
bildung bestimmter Organanlagen maf3geb-
lich verursachen. Dies hat denn auch zu
einer Reihe falscher Schlussfolgerungen
gefuhrt. FulRend auf dem Gedanken, neue
Merkmale entstinden in der Evolution ge-
nerell durch Hinzufigung an bereits vor-
handene, kam bereits Muller (1864) zu
dem falschen Schluss, der Nauplius repra-
sentiere eine Ahnenform der Krebse.

Abb. 3: Oscor Herwig [1849-1922
Aus: Jahn et al. (1982)

Es nimmt daher nicht wunder, dass Hae-
ckels deskriptive Betrachtungsweise Ge-
genreaktionen provoziert hat, deren Wir-
kung bis heute nachhallt (Kapitel D). Be-



reits O. Hertwig (1906) (Abb. 3) hat
"ganz auf dem Boden einer so verstande-
nen Entwicklungsmechanik stehend, sein
‘ontogenetisches Kausalgesetz' dem ‘'bio-

P Fismch.

A. Salamander. T Schildkrite . Hulmn.
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genetischen Grundgesetz'
stellt" (Osche 1982, S. 13).

gegenuberge-

Nmn

3. Bchwein A.Rind K. Kaninchen, M. Menach

Abb 4: Embryonenbilder aus Haeckels "Anthropogenie” (1. Auflage 1874),
Tafel VI und VII. Die beiden Tafeln "sollen die mehr oder minder bedeutende Uber-
einstimmung versinnlichen, welche hinsichtlich der wichtigsten Formverhaltnisse
zwischen dem Embryo des Menschen und dem Embryo der Wirbelthiere in frithen
Perioden der individuellen Entwicklung besteht.”

Maienschein (2001, S. 98) konsta-
tiert, Haeckel habe indirekt dazu beigetra-
gen, Uber Jahrzehnte einen Keil zwischen
die Embryologie und Evolutionsforschung
zu treiben, der erst in den spaten 1970er
Jahren mit dem Aufkeimen der Molekular-
biologie, Entwicklungsgenetik und evolutio-
naren Entwicklungsbiologie Uberwunden
wurde. In der experimentellen Embryologie
und Entwicklungsbiologie ist bis heute eine
Aversion gegen Haeckels "Rekapitulatio-
nismus” und dessen Art der Verbindung
zwischen Embryologie und Evolution spur-
bar (Muller 2005).

Ungeachtet der methodischen Prob-
leme der Haeckelschen Betrachtungsweise
scheint der heutige Streit Uber die Rekapi-
tulationstheorie mehr auf der Uneinigkeit in
der Frage zu beruhen, was man unter dem
Begriff "Rekapitulation” alles zu verstehen
habe. Droéselt man die einzelnen Aussagen
des "Biogenetische Grundgesetzes” auf,
wird sich zeigen, dass sich viel Falsches,
aber auch viel Richtiges darunter befindet.
Eine pauschale Ablehnung "der" Rekapitu-
lationstheorie durfte der Sache nicht ge-
recht werden (Kapitel E).

Wie oben betont wurde, war sich
Haeckel durchaus bewusst, dass nicht die



gesamte Keimesentwicklung, sondern nur
einzelne Fragmente daraus Bezuge zur
phylogenetischen Entwicklung aufweisen,
wahrend weite Teile der Entwicklung durch
"Eigenanpassung” der Embryonen an ihr
Milieu "verfélscht" werden. Haeckel nannte
die konservierten Merkmale, die Rekapitu-
lation zeigen, Palingenesen, wéhrend er die
embryonalen Neubildungen K&nogenesen
nannte, denen er keine stammesgeschicht-
liche Information entnehmen zu kbdnnen
glaubte, da die "vollstandige und getreue
Wiederholung der phyletischen durch die
biontische Entwicklung verwischt und
abgekurzt ... und abgeéndert" wird (Hae-
ckel 1866, S. 300). In der Entwicklungsbio-
logie werden als palingenetische Merkmale
beispielsweise die Chorda dorsalis, das dorsa-
le Neuralrohr, die Somiten, der Kiemendarm
mit Kiementaschen oder das ventrale Herz
angesehen, wahrend typische Embryonal-
Strukturen, wie etwa der Dottersack, die
Plazenta, die Eihlullen oder die Nabelschnur in
Anlehnung an Haeckels Terminologie caeno-
genetische Strukturen darstellen.

Haeckel nahm ferner in Anlehnung an
Vv. Baers "Gesetz der Embryonenahnlich-
keit" den Standpunkt ein, jeder Organis-
mus entwickele zunachst die "gemeinsa-
men" Charakteristika einer groB3en Tier-
gruppe und prage erst im weiteren Verlauf
der Ontogenese die spezielleren Charaktere
des Typus bzw. der Art aus. Daraus resul-
tierte das "Gesetz des ontogenetischen
Zusammenhangs systematisch verwandter
Thierformen" (Haeckel 1874), wonach die
frihen (Wirbeltier-) Embryonen verschie-
dener Arten zu Beginn ihrer Entwicklung
kaum voneinander zu unterscheiden sind und
im Laufe der Zeit einander immer undhnli-
cher werden. Dieser Sachverhalt findet in
zahlreichen Zeichnungen Haeckels, wie z.B.
seinen berihmten "Embryonentafeln™ (Abb.
4) seinen Niederschlag, die aufgrund ihrer oft
gewagten ldealisierungen seitens einzelner
Biologen (wie z.B. seitens Richardson et al.
1997) — am Nachhaltigsten und in Ubertrie-
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ben pointierter Weise aber von den ideologi-
schen Gegnern der Evolutionstheorie — als
"Falschung" deklariert wurden. (Wissen-
schaftliche Argumente gegen derartige Pau-
schal-Etikettierungen finden sich z.B. in Ben-
der 1998; Sander 2004.) Angesichts der
weltanschaulichen Brisanz dieser Zeichnun-
gen nimmt es nicht wunder, dass sich Hae-
ckel seit Uber 100 Jahren schlimmsten Pole-
miken und personlichen Angriffen ausgesetzt
sieht (s. Kraul3e 1984, S. 90 ff.).

Das Postulat, wonach die Wirbeltier-
embryonen eine Phase durchlaufen, in der
ihr Ahnlichkeitsgrad Uberdurchschnittlich
hoch ist, ist nach wie vor von grol3er Be-
deutung fur die Embryologie und evolutio-
nare Entwicklungsbiologie, denn die Paral-
lelen in der Keimesentwicklung der ver-
schiedenen Arten deuten auf Entwicklungs-
prozesse hin, die historisch geworden und
aufgrund konstruktiver Zwéange nicht mehr
(oder bestenfalls eingeschréankt) modifi-
zierbar sind. Somit findet sich Haeckels
"Gesetz des ontogenetischen Zusammen-
hangs systematisch verwandter Thierfor-
men" (Haeckel 1874) in differenzierterer
Form als "Stadium der Kérpergrundgestalt”
(Seidel 1960), als "phyletisches Stadium™
(Cohen 1977), als "phylotypisches Stadi-
um" (Sander 1983; Hall 1996,1997; Ga-
lis und Metz 2001), als "Zootypus"
(Slack, Holland und Graham 1993), als
"phylotypic progression” (Duboule 1994)
oder als "phylotypische Periode" (Richard-
son 1995; Arthur 2002; Muller und Has-
sel 2005) in modernen entwicklungsbiolo-
gischen Publikationen wieder — Konzepte,
die zahlreiche Arbeiten in der Embryologie
und EvoDevo-Forschung inspiriert haben
(Kapitel G; s. auch Schmidt und Starck
2004).

Im Folgenden wollen wir die Einwan-
de, die gegen das soeben skizzierte "Bio-
genetische Grundgesetz" vorgebracht wer-
den, kritisch diskutieren. In welcher Form
hat Haeckels Konzept der ontogenetischen
Rekapitulation heute noch Bestand?
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D. Diskussion der Haupteinwande gegen das Biogenetische Grund-

gesetz

1. Die Kritik an Haeckels typologi-
schem Denken

Wie oben betont wurde, hat das Biogeneti-
sche Grundgesetz in seiner ursprunglichen
Form viel Widerspruch erfahren. In der
Regel konzentrieren sich die Vorwurfe we-
niger auf den Sachverhalt der Rekapitulati-
on, als auf den typologischen Hintergrund
der Haeckelschen Gedankenwelt, die sich
stark an die naturphilosophischen Betrach-
tungen von Oken, Schelling und Goethe
anlehnt (Breidbach 2002). Auch Haeckels
deskriptive Methodologie, wonach die Rolle
der Embryologie vorrangig auf die Rekon-
struktion der Stammesgeschichte durch
Homologievergleiche beschrankt blieb, trug
nach Ansicht der Kritiker nicht dazu bei, die
so wichtige Frage nach dem Verhaltnis zwi-
schen Embryologie und Evolution zu klaren.
Da die Kritik am Biogenetischen Grundge-
setz nur vor dem Hintergrund der Haeckel-
schen Philosophie zu verstehen ist, muss
diese im Folgenden etwas eingehender be-
leuchtet werden.

Charakteristisch fur Haeckels typolo-
gische Denkweise ist eine idealistische Phi-
losophie, wonach sich in allen Erschei-
nungsformen der Natur metaphysische
Ideen widerspiegeln. Nach dieser Vorstel-
lung rekapituliert die Natur im Laufe ihrer
Geschichte ein ideell vorgegebenes, unab-
&nderliches Schema unterschiedlicher Ent-
wicklungsstadien, welches — den Sprossen
einer Stufenleiter vergleichbar — linear vom
einfachsten Kristall zum komplexesten Or-
ganismus empor fuhren soll. In diesem
Sinne verglich Goethe die Naturgeschichte
mit einem ontogenetischen Prozess, bei
dem das menschliche Individuum als
hdchstentwickeltes Wesen wahrend seiner
eigenen Entwicklung noch einmal schritt-
weise alle "niederen Stufen” der Natur
durchlaufe. Im Lichte dieser Vorstellung
war es nur folgerichtig, dass Oken zum
dem Schluss gelangte, die Systematik der
Tierwelt spiegele sich in der menschlichen
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Anatomie wie in einer Art "Blaupause” wie-
der (Breidbach 2002, S. 284).

Haeckel fuhrte als “intellectual rein-
carnation of Goethe", als die er sich sah,
die Idee der Stufenleiter konsequent fort
und Ubertrug das Schema auf die Ontoge-
nese sowie auf die Darwinsche Evolutions-
theorie. Wie oben beschrieben postulierte
er im Rahmen seines Biogenetischen
Grundgesetzes einen "inneren Trieb" zur
"Hoherentwicklung” der Arten, zog Analo-
gien zum Wachstum organischer Kristalle
und verband das Konzept mit der Vorstel-
lung der Rekapitulation, derzufolge jedes
Individuum sukzessive den "Familien-
stammbaum" seiner eigenen Art em-

porklettert (Ridley 1980, S. 227 — 229).°
Das Paradoxe an Haeckels Weltan-
schauung bestand nun darin, dass er ein
idealistisches Konzept, das der vorphyloge-
netischen Epoche entsprang, mit dem Dar-
winschen Konzept der Entstehung evoluti-
ver Neuheiten zu kombinieren versuchte —
ein, wie Breidbach (2002) feststellt, wi-
dersprichliches Unterfangen:

That concept is contradictory to the Dar-
winian idea that the individuals really
constitute what nature is ... For him, the
process of a gradual evolution of organ-
isms did not express any preformed idea
but worked out something really new ...
Modern biology is no longer built upon
the metaphysical ideal of preformed order
characteristics (S. 282).

Haeckel's claim that the biogenetic law
was the utmost proof of the Darwinian
concept overlooked what Haeckel himself

3 Es sei noch vermerkt, dass Haeckel die welt-
anschaulichen Implikationen dieser Vorstellung
auch auf die gesellschaftliche Ebene ubertrug,
mit wertenden Vorstellungen bezlglich einer
praktischen Eugenik verband und daraus das
dustere Bild eines "Kampfes ums Dasein“ skiz-
zierte, das von den Nationalsozialisten nur noch
ihren rassenideologischen Zwecken entspre-




was doing: fighting against typological
thinking by adopting a typological para-
digm (S. 290).

Fischer (1997) kritisiert vor allem, dass
sich die Vorstellung von der linearen Anei-
nanderreihung von Merkmalen (Abb. 5)
nicht mit dem hierarchischen Verstandnis
der Entwicklungsgeschichte vereinbaren
lasse; vielmehr mussten nach Haeckels
additivem Verstandnis der Phylogenese
viele Merkmale in einem solchen Konti-
nuum aus ihrer Negation hervorgehen
(dhnlich Gilbert, pers. comm.). Relikte
einer linearen Klassifikation, die nicht zu
einem naturlichen System, sondern zu ei-
ner ideellen Genealogie oder Typogenese
fahrt, finden sich noch heute in den Be-
zeichnungen vieler Organismengruppen
(z.B. Acrania, Agnatha, Apterygota, Inver-
tebrata).

i
e R
\a®y

Abb.5: Vereinfachtes Schema einer linear
gedachten Evolution in Anlehnung an die
Stufenleitervorstellung. In solchen Darstel-
lungen wird das verzweigte Stammbaum-
schema der Evolutionsbiologie nicht beriick-
sichtigt. (Aus: Junker & Scherer 2001;
verandert. Mit frdl. Genehm. von R. Junker)

Die Ansicht, Haeckels Auslegung der biolo-
gischen Fakten habe kaum etwas mit der
Darwinschen Evolutionstheorie zu tun, wird
von einigen Biologen als Grund fur ihre

chend umgedeutet werden musste (Kutschera
2004; HofRRfeld und Breidbach 2005).
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Ablehnung des "Biogenetischen Grundge-
setzes" angefuhrt. Bowler (1988, S. 90)
glaubt sogar, Haeckels "pseudo-
Darwinistische" Ideen bzw. Wachstumsana-
logien seien der Rezeption des Darwinis-
mus (insbesondere der Anerkennung der
Selektionstheorie) abtréaglich gewesen. Sie
haben sich letztlich genauso wenig gehal-
ten, wie der Lamarckistische Vererbungs-
modus, von dem Haeckel ausgegangen
war.

Auch Gilbert hélt die dem "Biogeneti-
sche Grundgesetz" Ubergeordneten Vor-
stellungen Uber den Ablauf der Ontogenese
eher fur eine Haeckelsche, als fur eine Dar-
winsche Position. Er aufllert sich dazu wie
folgt:

As historian Lynn Nyhart (1995; p. 129)
concludes, Haeckel's "main concern was
not to expound Darwin's own theory, but
to retell Darwin's theory in terms that
were peculiarly Haeckelian." Haeckel
claimed that Darwin's ideas included the
progressive development of species. "De-
velopment and progress"” was what char-
acterized evolution. The explicit associa-
tion of evolution with particular political,
religious, and racial views became the
hallmark of Haeckel's career (Gilbert
2003b, S. 469).

Die teils Uberzogene weltanschauliche Posi-
tionierung zu biologischen Fragen sowie die
strikt deskriptive Betrachtungsweise brach-
te Haeckel ferner den Vorwurf ein, den
Blick auf kausaltheoretische Fragestellun-
gen in der Embryologie vernebelt zu haben.
So vertritt Hall (1996, S. 221) unter Be-
zugnahme auf den Entwicklungsbiologen
Ballard die Ansicht, Haeckels "zweitklassi-
gen Verallgemeinerungen ohne Vorhersa-
gewert" (Ubersetzt von M.N.) sowie die
einseitige Fixierung auf die Suche nach
anzestralen Stadien habe einen "Keil" zwi-
schen die Evolutions- und Entwicklungsbio-
logie getrieben. Maienschein (2001, S.
98) bemerkt hierzu:

Durch seine Art der Verbindung von Evo-
lution und Embryologie bereitete Haeckel
... die Buhne fur eine Zuruckweisung der
besonders spekulativen Beziehungen, die
embryologische Vergleiche im Sinne der



Evolution nahe zu legen schienen. Indi-
rekt trug Haeckel dazu bei, Widerstand
gegen das Ziel der Phylogenisierung oder
Entwicklungsevolution zu provozieren
und forderte eine Konzentration auf eine
unabhangige Embryologie. Embryologen
riefen zunehmend nach einer Erklarung
der Mechanismen und proximaten Ursa-
chen der Ontogenie und dréngten die E-
volution immer weiter in den Hinter-
grund. Bezeichnenderweise half dies wie-
derum dabei, fur mehr als ein Jahrhun-
dert einen scharfen Keil zwischen Emb-
ryologie und Evolutionsforschung zu trei-
ben.

ahnlicher Weise stellt Muller (1994,
S. 157) fest:

Obwohl diese [Haeckels] Methode zu ei-
ner Reihe neuer Erkenntnisse uber die
Stammesgeschichte der  Organismen
fuhrte, war es gerade die Auffassung der
Embryologie als evolutionsbiologische
Disziplin und die oft extreme Ubertrei-
bung des Rekapitulationsprinzips durch
Haeckel und seine Nachfolger, die zu ei-
ner Abspaltung der kausalen Entwick-
lungsmechanik als unabhangige For-
schungsdisziplin fuhrten. Diese Spaltung
verhinderte schlief3lich eine Eingliederung
der modernen Entwicklungsbiologie in die
synthetische Theorie und unterdrickte
zugleich neue evolutionsbiologische An-
satze in der Embryologie. Die grof3en
Fortschritte in der kausalen Entwick-
lungsbiologie und die Entwicklung der
Genetik zum zentralen Instrument der
Evolutionsbiologie verfestigten die Tren-
nung der beiden Disziplinen.

Hall (1996) glaubt, dass dieses Schisma —
ungeachtet gegensatzlicher Bemuihungen
seitens Garstang (1922) und de Beer
(1958) — erst in jungster Zeit durch die im
Rahmen von EvoDevo betriebenen Erfor-
schung der ontogenetischen Regulations-
mechanismen sowie durch den Einfluss der
daran beteiligten Gene Uberwunden wurde.
Vor diesem Hintergrund ist auch Gilberts
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eingangs erwahnter Ausdruck der "de-
sastrous union" zwischen Embryologie und
Evolutionsbiologie zu sehen. Die von dem
Haeckel-Schuler Wilhelm Roux konzipierte
"Entwicklungsmechanik", deren Ziel in der
kausalen Beschreibung der Entwicklungs-
prinzipien besteht, nach denen in der On-
togenese die Formbildung verlauft, be-
zeichnete Haeckel schlicht als "lUberflissig"
und "toricht" — eine Auffassung, der sich
viele Vertreter der Anatomie anschlossen
(Penzlin 2005, S. 423).

Love und Raff (2003) halten je-
doch die rein vergleichenden Methoden flr
unzureichend, um das fur die kausale Phy-
logenetik so wichtige Verhéltnis zwischen
Evolution und Ontogenese zu klaren und
sehen in den experimentellen Disziplinen,
wie der Entwicklungsgenetik, die eigentli-
chen Vorlaufer der moderner evolutionaren
Entwicklungsbiologie.

Obwohl die meisten der genannten
Vorwirfe gegen Haeckels Weltanschauung
berechtigt sind, sollte man sich jedoch vor
Ubertreibungen bzw. davor hiten, auf-
grund der fragwirdigen Methodologie und
den partikularen Fehldarstellungen Hae-
ckels gleich die gesamte Rekapitulations-
theorie aus der Biologie zu reil3en. Erstens
darf eine solche, wie Richardson und
Keuck (2002) sich ausdriucken, "Over-
reaction against Haeckel" nicht dazu fuh-
ren, "to overlook parallels between ontoge-
ny and phylogeny, according to Gould" (S.
501 f.). Dass "die zeitliche Reihenfolge, mit
der Organe angelegt werden, die zeitliche
Reihenfolge evolutionarer Grol3ereignisse
wider[spiegelt]" (Muller und Hassel 2005,
S. 242), ist eine wohlbestéatigte Tatsache
(Abb. 6).
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Abb. 6: Das linke Bild zeigt einen finf Wochen alten menschlichen Embryo mit Kiementaschen.
Das mittleren Bild zeigt den Querschnitt des Embryos mit Blutkreislaufsystem. Rechts im

Bild: Das Butkreislaufsystem eines Hais. Die strukturellen Beziehungen sind unverkennbar; sie
deuten darauf hin, dal® Wirbeltiere und Fische einen gemeinsamen Vorfahren haben, wobei das
"ontogenetische Programm”, welches bei den Fischen die Bildung der Pharyngealbdgen bedingt,
historisch geworden und in geraffter Form bei den Wirbeltieren "rekapituliert” wird.

Abbildung aus: "Biologiekurs Evolution" (c) by Hans-Dieter Mallig. Mit freundlicher Genehmigung des

Urhebers. Quellen:

http://www.eduvinet.de/mallig/bio/Repetito/Evolut4.htm|
http://www.eduvinet.de/mallig/bio/Repetito/Bpermi.html

Dieses Faktum macht die Deszendenztheo-
rie in einem Ausmal evident, dass selbst
die Kritiker (davon ausgenommen sind nur
die Evolutionsgegner) einraumen, die On-
togenese weise stammesgeschichtliche
Bezuge auf, womit auch sie — bewusst oder
unbewusst — an das Konzept der ontogene-
tischen Rekapitulation anknupfen. So stellt
z.B. Gould (1977, S. 2) ungeachtet seiner
Kritik an Haeckel klar:

That some relationship exists cannot be
denied. Evolutionary changes must be
expressed in ontogeny, and phyletic in-
formation must therefore reside in the
development of individuals. This, in itself,
is obvious and unenlightening.

Es ist daher problematisch, wenn sich die
Evolutionsgegner auf Kritiker des Biogene-
tischen Grundgesetzes berufen, denn die
die phylogenetischen Beziige der Ontoge-
nese werden von Letzteren gar nicht in
Frage gestellt. Um die Evolutionstheorie zu
kritisieren, ist es also keinesfalls zweckma-

RBig, Haeckels "Biogenetisches Grundge-
setz" als Strohmann aufzubauen (Myers
2003).

Zweitens ist Bowlers Begriff des

"Pseudo-Darwinismus" nach meiner Ansicht
insofern ungllcklich, als er weniger Hae-
ckel, als vielmehr den Zeitgeist und die
durch ihn bedingten "Grabenkampfe" cha-
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rakterisiert, in welche die Darwinsche Evo-
lutionstheorie im ausgehenden 19. und
beginnenden 20. Jahrhundert verwickelt
war. Es sei nur daran erinnert, dass auch
"Darwins Bulldogge" Huxley (Abb. 7) typo-
logischem Denken anhing — ein im 19.
Jahrhundert ubliche Anschauung. Lewontin
bringt die Situation auf den Punkt und
spricht angesichts der diffusen Situation
der damaligen Zeit von einem "Kampf aller
gegen alle um das wahre Agens der Evolu-
tion" (Lewontin 1974, S. 159); eine Fest-
stellung, die nicht zu dem Bild der klar ab-
gesteckten Graben ("Darwinisten™ hier,
"Anti- oder Pseudo-Darwinisten” dort) zu
passen scheint. Im Hinblick auf die hetero-
genen Auffassungen Uber den Modus der
Evolution lassen sich selbst erklarte An-
hanger der Selektionstheorie (wie Huxley,
Weismann oder Haeckel) kaum als "Darwi-
nistisch" im Sinne der "reinen" Lehre (was
immer man darunter verstehen mag) be-
zeichnen.

Am wichtigsten durfte aber die Tatsa-
che sein, dass sich der Gegenentwurf zum
typologischen Denken als genauso wenig
tragbar erwiesen hat, wie Haeckels idealis-
tische Typologie. Heute bricht sich zuneh-
mend die Einsicht Bahn, dass die Evoluti-
onsbiologie nicht ohne Klassen und Sorten
("Typen™ im weitesten Sinne) auskommt,
auch wenn es sich um abstrakte Begriffe



handelt, die als solche nicht real sind
(Mahner und Bunge 2000, S. 210). Der
Grund liegt darin, dass die Evolution nicht
Uber ein Formenkontinuum verlauft, son-
dern eine mosaikartige Merkmalshierarchie
zeigt. Dieses mosaikartige Nebeneinander
von ursprunglichen und abgeleiteten Merk-
malen zeigt sich auch in der Ontogenese,
so dass der Biologe diejenigen Organanla-
gen, die in ihrer Struktur "Reminiszenzen"
an die Endorgane anderer Tierarten auf-
weisen, als "rekapituliert" annimmt. Die
Bedeutung des Biogenetischen Grundge-
setzes besteht somit vor allem darin, das
konservative Verhalten des Genoms, beru-
hend auf dem Nebeneinander von ur-
spriinglichen und neuen Merkmalen, er-
kannt und phylogenetisch eingeordnet zu
haben (Sander 2004).

Abb. 7. Thomas Henry Huxley (1825-1895)
Aus: Wikipedia (http://de.wikipedia.org/wiki/
Thomas_Henry_Huxley

Die Bildung konservierter, diskontinuierli-
cher Muster mithilfe eines kontinuierlichen
Prozesses zu erklaren, gehdrt heute zu den
zentralen Herausforderungen von EvoDevo.
Vor diesem Hintergrund ist es nach Ri-
chardson, Minelli und Coates (1999, S.
5) verstéandlich, dass gerade die Embryolo-
gie und Entwicklungsbiologie zu einem ge-
wissen Grad an die typologische Tradition
anknupft:

Nonetheless, the study of embryonic de-
velopment fits most easily into the typo-
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logical tradition in biology, whereby
groups of animals are described in terms
of common, generalized characteristics ...
This is because different species usually
show less phenotypic diversity as em-
bryos than they do at later stages in on-
togeny. Furthermore, pattern formation
in embryos is controlled by common de-
velopmental mechanisms shared across
higher taxa.

Auch wenn dieser hochaktive Forschungs-
bereich zum Teil auf ein anderes methodi-
sches Rustzeug zuruckgreift, als Haeckel,
ist es doch nicht Uberraschend, dass sich
mit Blick auf die Entwicklungsgenetik, wel-
che die Musterbildung vor allem auf die
Konserviertheit des HOM/HOX-Komplexes
zuruckfuhrt, wieder verstarkt eine Ruckbe-
sinnung auf das Konzept der ontogeneti-
schen Rekapitulation konstatieren lasst
(Fischer 1997; Breidbach 2002). So
knupfen etliche Vertreter heute wieder an
Modelle und vergleichende Methoden an,
die eng mit Haeckels Rekapitulationstheorie
assoziiert sind, wie etwa an das Konzept
der "phylotypischen Periode" oder des
"Zootypus". Breidbach schreibt:

Pattern formation in a molecular genetic
approach might be seen, and was de-
scribed, under a Haeckelian perspective.
It was tempting to interpret evidences of
the constancy of certain gene patterns
throughout different life forms as a dem-
onstration of the use of Haeckels concept
of recapitulation. The zootype concept in
fact outlined an idea pretty close to
Haeckel's view of the ontogeny recapitu-
lating phylogeny (Slack et al. 1993). It
would be interesting to sort out in detail
how far the modern discussion about
homeotic genes eventually reflects cer-
tain impacts of Haeckel's proposals
(Breidbach 2002, S. 292 f.).

Die Rekapitulationsthematik ist also auch
heute noch aktuell, auch wenn Fischer
(1997) diesbezlglich lieber auf von Baer
rekurriert und Breidbach (a.a.O., S. 293)
zurecht einraumt, Haeckels idealistische
Typologie sei auf der Strecke geblieben (A
pure reappraisal of the former Haeckelian
approach ... will not give an answer to that
challenge™). Infolge dessen hat auch der



Begriff "Rekapitulation” nach modernem
Verstandnis eine Bedeutungsverschiebung
erfahren: Es gibt keine starre Wiederho-
lung unabanderlicher "Archetypen", so wie
Haeckel sich das vorstellte. Richardson,
Minelli und Coates (1999) kritisieren
auch die von Wolpert (1991) und Slack
et al. (1993) beschriebenen Modelle inso-
fern, als sie darauf hinweisen, dass es kei-
ne universell glltigen Gesetze der Formbil-
dung gibt. Die Autoren schlagen im Rah-
men ihrer Alternative vor:

Typological models can be more useful if
they are modified to reflect evidence of
diversification. For example, some prob-
lems with the phylotypic stage are less-
ened if the model is replaced by a phylo-
typic progression or period, which allows
for heterochrony (S. 6).

2. In der Ontogenese werden keine
Adultstadien rekapituliert

Mit Blick auf Haeckels idealistische Typolo-
gie wird in der Diskussion h&ufig der Vor-
wurf erhoben, Haeckel habe im Rahmen
seiner Rekapitulationsvorstellung die Emb-
ryonalstadien falschlicherweise mit den
Adultstadien (Erwachsenenmerkmalen)
stammesgeschichtlich alterer Organismen
gleichgesetzt (z.B. Gould 1977, S. 3 f.,
174; Gilbert 2003a). Ahnlich stellt Osche
(1982, S. 9) fest, dass

HAECKEL diesbezuglich, obwohl uber-
zeugter Darwinist, den Stufenleiter-
Vorstellungen von OKEN, MECKEL und
AGASSIZ noch naher [war], als der "Anti-
darwinist" VON BAER .

Er gibt jedoch zu bedenken, dass von
Baers Vorstellung, wonach "in der Ontoge-
nese nicht Endstadien, sondern Embryonal-
stadien verwandter Arten ‘wiederholt’ wer-
den, ... auch von den Kritikern HAECKELs
anerkannt” wird. So lieR etwa Garstang
(1922, S. 89), der von den Gegnern der
Rekapitulationsentwicklung héaufig zitiert
wird, keinen Zweifel daran bestehen, "that,
in its original and general sense, recapitu-
lation is a fact”, auch wenn er zu bedenken
gibt: "[T]his generalised or Meckelian reca-
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pitulation needs to be clearly distinguished
from the specifically adult recapitulation of
HAECKEL and his school ..." (zit. nach O-
sche 1982, a.a.0.). Auch neuere Darstel-
lungen (z.B. Fischer 1997) kritisieren zwar
Haeckels Auslegung des Begriffs "Rekapitu-
lation", akzeptieren aber Rekapitulation im
Sinne von v. Baer (Abb. 8).

Abb. 8: Morphologie eines viereinhalb Wochen alten
menschlichen Embryos mit Kiemenfurchen (1), flossen-
artigen Extremitaten (2) und Schwanzrudiment (3). Die
Strukturen sind den Adultmerkmalen phylogenetisch
alterer Organismen homolog, entsprechen diesen aber
nicht im Detail. (Nach einem Foto von O. Hertwig aus
den 1920er-Jahren. Aus: Kutschera 2006, S. 240).

Um dem Eindruck entgegen zu wir-
ken, der Sachverhalt der Rekapitulation
bezbge sich auf die Wiederholung von A-
dultstadien, wird der Begriff gelegentlich in
Anfuhrungszeichen gesetzt oder durch an-
dere Begriffe substituiert. So méchte z.B.
Garstang (a.a.0.) lieber von "Palaeogene-
sis” und de Beer (1958) lieber von "Repe-
tition" anstatt von "Rekapitulation" spre-
chen. Auch Gould (1977) lehnt &hnlich wie
Gilbert (2003a,b) die Rekapitulation von
Adultstadien ab, erkennt jedoch "Repetitio-
nen" nach de Beer an.

Angesichts der Inflation von Begriffen
kann man sich mit Osche (1982) des Ein-
drucks nicht erwehren, dass hier ein
fruchtloser "Streit um Worte" gefuhrt wird.
Wesentlich erscheint ihm nur,

dall in der Ontogenese Strukturen auf-
tauchen, die komplex genug sind ..., dal



sie sich mit einer bestimmten "Endstruk-
tur" einer anderen Art homologisieren
lassen. Wenn Tetrapoden einen Kiemen-
darm rekapitulieren, entspricht diese An-
lage naturlich keineswegs dem fertigen
Kiemenapparat eines adulten Fisches,
sondern, ganz im Sinne VON BAERs, ei-
ner bei Fischen und Tetrapoden weitge-
hend Ubereinstimmenden Embryonalan-
lage, aus der Fische einen funktionieren-
den Kiemenapparat, Tetrapoden dagegen
ihr Arteriensystem, "branchiogene Orga-
ne" u. a. entwickeln (S. 10).

Obwohl also die in einer Ontogenese durch-
laufenen Strukturen (Interphane) nicht die
fertigen Endstrukturen (Metaphéne) reka-
pitulieren, sondern nur deren embryonale
Anlagen, sind letztere vielfach komplex
genug, um ihnen ein entsprechendes Me-
taph&n zuzuordnen und auf ihre urspring-
liche ("prospektive™) Bedeutung zu schlie-
Ren. Im Ubrigen scheinen die gegen Hae-
ckel vorgetragenen Unterstellungen auch
kein so stabiles Fundament zu besitzen,
wie manche Kritiker annehmen. So weisen
einige Autoren darauf hin, man habe

Haeckel oftmals (aber zu Unrecht) vorge-
worfen, er setze Embryonalstadien heutiger
Organismen mit Adultstadien friherer Or-
ganismen gleich. In seinem Weltbild einer
zunehmenden Vervollkommnung setze er
auf ein schon erreichtes Stadium jeweils ein
neues, zusatzliches Stadium auf, um
schlieBllich seine aufsteigende Entwicklungs-
skala beim Menschen enden zu lassen. Dass
beim Sauger/Mensch nicht nur die Endent-
wicklung einen evolutiven Wandel erfahren
hat, sondern gerade auch die Frihentwick-
lung, und die Plazenta eine Neuerfindung
ist, wusste auch Haeckel sehr wohl (Muller
und Hassel 2005, S. 236).

Richardson und Keuck (2002, S. 495)
vertreten eine &ahnliche Auffassung und
resimieren, Haeckels Biogenetisches
Grundgesetz sei weitaus differenzierter, als
dies gemeinhin dargestellt wird:

Haeckel's important but overlooked al-
phabetical analogy of evolution and de-
velopment is an advance on von Baer.
Haeckel recognized the evolutionary di-
versity in early embryonic stages, in line
with modern thinking. He did not neces-
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sarily advocate the strict form of reca-
pitulation and terminal addition [s. Ab-
schnitt 5] commonly attributed to him.

3. Komplexe Entwicklungsstadien zei-
gen keine Rekapitulation

Ein weiterer Einwand nimmt auf die
Tatsache Bezug, dass ein Vergleich zwi-
schen komplexen Ontogenesestadien auf-
grund des Auftretens von Heterochronien
unzulassig sei. Unter Heterochronie ver-
steht man die zeitliche Verschiebung in der
zu erwartenden Reihenfolge von Entwick-
lungsereignissen. Durch das "Ineinander-
schieben™ von Strukturen wahrend der Or-
ganmorphogenese kdnnen qualitativ neue
Merkmale entstehen, die keine Rekapitula-
tion mehr zeigen, auch wenn sie aus ehe-
mals rekapitulierten Organanlagen hervor-
gehen. Diese Tatsache verlangt die Ein-
schrankung der Biogenetischen Grundregel
auf die Rekapitulationsmorphogenesen ein-
zelner Merkmale bzw. Organe, wie dies
erstmals Naef (1917) in seinem "Gesetz
der konservativen Vorstadien” formuliert
hatte (s. Remane et al. 1975; Osche
1982; Kampfe 1992; Richardson und
Keuck 2002; Sander 2004).

Kurioserweise ist die Diskussion un-
langst im Zusammenhang mit dem so ge-
nannten "phylotypischen Stadium" der Wir-
beltiere wieder aufgeflammt (Richardson
et al. 1997). Bemerkenswert sind insbe-
sondere die Bestrebungen im kreationisti-
schen Lager, den Anschein zu erwecken,
als seien neue Evidenzen gegen das Kon-
zept der ontogenetischen Rekapitulation
aufgetaucht. In Wahrheit wird ein an sich
sehr altes Argument in den Vordergrund
geschoben und auf fragwirdige Weise ge-
gen die Bedeutung der ontogenetischen
Rekapitulation in der Biologie verwandt. So
schreibt z.B. Ullrich (1998):

Eine vergleichend-ontogenetische Studie
von Richardson et al. (1997) belegt, dai
auch die modernste Version, das
"hourglass model" (Sanduhrmodell) mit
den Befunden bei Wirbeltierembryonen
nicht Ubereinstimmt. Deren Variabilitat
und Individualitat ist in allen ontogeneti-
schen Entwicklungsstadien erheblich. Re-



kapitulationsvorstellungen innerhalb phy-
logenetischer Konzepte fir Wirbeltiere
werden durch die ontogenetischen Fakten
falsifiziert.

Ferner stellt er fest:

Richardson gelingt es eindrucksvoll — und
darin liegt der groRe Wert seiner Arbeit —,
durch die Prasentation und die verglei-
chende Darstellung alterer und aktueller
ontogenetischer Daten das "hourglass
model" und das damit verknipfte Postulat
von der Existenz eines konservierten,
phylotypischen Stadiums bei den Wirbel-
tieren zu widerlegen. Seine Schluf3folge-
rungen sind allerdings in der wissen-
schaftlichen Auseinandersetzung mit dem
Biogenetischen Grundgesetz nicht neu ...
Haeckels Abbildungen sind seit ihrer Ver-
offentlichung wiederholt kritisiert und von
Fachleuten z.T. als Falschungen oder als
oberflachliche Schematisierungen charak-
terisiert worden (Gursch 1981). Dal sie
dennoch immer wieder auftauchen, ist ein
Phdnomen, welches in einem engen Zu-
sammenhang mit der breiten und ge-
wohnlich unkritischen Akzeptanz der Evo-
lutionslehre stehen durfte.

Diese Aussagen sind insofern irrefihrend,
als hier unzuléssigerweise eine Briicke zwi-
schen Richardsons Kritik an der Einheitlich-
keit des phylotypischen Stadiums (sowie an
Haeckels fragwurdigen Embryonentafeln)
und der Kritik an der ontogenetischen Re-
kapitulation als Bestandteil phylogeneti-
scher Konzepte und ihren empirischen Fun-
damenten geschlagen wird. Obwohl sich
das phylotypische Stadium weit uneinheitli-
cher prasentiert, als lange Zeit angenom-
men wurde, steht doch fur die Autoren vol-
lig auBer Frage, dass die Wirbeltiere eine
fur sie charakteristische Entwicklungsperio-
de durchlaufen, die ihm Rahmen evolutio-
narer, rekapitulativer Modelle interpretiert
werden kann.

Im Ubrigen stammt das Heterochro-
nie-Konzept, welches Richardson et al. ge-
gen die Einheitlichkeit des phylotypischen
Stadiums anfuhren, von Haeckel selbst und
kann daher kein Einwand gegen das Reka-
pitulationskonzept sein. Der Begriff phylo-
typisches Stadium schlie3t das Auftreten
einer gewissen interspezifischen Variation
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ohnehin nicht aus — er bezeichnet lediglich
ein Stadium (bzw. eine Entwicklungsperio-
de) maximaler Ahnlichkeit zwischen den
verschiedenen Organismen einer Gruppe
(Slack, Holland und Graham 1993, S.
491; Sander 2004, S. 166 f. sowie S. 169
f., FuBn. 39). Aus diesem Grund mdchte
Richardson (1995) lieber von der "phylo-
typischen Periode" sprechen, womit klar
sein durfte, dass er und seine Kollegen gar
nicht daran denken, die Existenz einer flur
die Wirbeltiere charakteristischen Entwick-
lungsphase zu widerlegen, geschweige
denn die "lebendig gehaltene Vorstellung,
die Ontogenese sei doch irgendwie eine
teilweise Widerspiegelung der Phylogenese"
infragezustellen, wie Ullrich (1998) den
Autoren unterstellt.

Angesichts solch fragwiuirdiger Zitier-
praktiken sahen sich Richardson et al.
(1998) dazu gendtigt, die uUber sie aufge-
stellten Falschbehauptungen mit folgenden
Worten richtig zu stellen:

Our work has been used in a nationally
televised debate to attack evolutionary
theory, and to suggest that evolution
cannot explain embryology (2). We
strongly disagree with this viewpoint.
Data from embryology are fully consistent
with Darwinian evolution. Haeckel's fa-
mous drawings are a Creationist cause
célebre (3).

On a fundamental level, Haeckel was cor-
rect: All vertebrates develop a similar
body plan ... This shared developmental
program reflects shared evolutionary his-
tory (S. 983).

Auch Gilbert (2003c) stellt dies mit fol-
genden Worten klar:

The Richardson et al. paper does not dis-
pute that there is a highly conserved em-
bryonic stage among the vertebrate
classes. Indeed, at the late tailbud stage,
vertebrate embryos of most all classes

possess ‘"somites, neural tube, optic
anlagen, notochord, and pharyngeal
pouches." However, these authors do

criticise the notion that this stage is
nearly identical in all species and that dif-
ferences between the classes can be re-



solved only after subsequent develop-

ment.
Fazit: Die Arbeit von Richardson et al. lasst
sich als Kritik an der Uberbetonung der
wahrend der phylotypischen Entwicklungs-
periode auftretenden Formé&hnlichkeiten
auffassen. Dennoch ist es eine von den
Autoren unbestrittene und aus evolutiona-
rer Perspektive einleuchtende Tatsache,
dass alle Vertebraten in ihrer Individual-
entwicklung einen "entwicklungsgeneti-
schen Flaschenhals™ durchlaufen (Fischer
1997, S. 369) — eine Klarstellung, uUber die
Ullrich unbegreiflicherweise kein Wort ver-
liert.

Ebenso fragwirdig sind die Aussagen
des Evolutionsgegners W.-E. LOnnig
(2007, S. 53), der zur Individualentwick-
lung der Giraffe bemerkt, ihr Hals sei schon
"in einem frihen ontogenetischen Stadium
im Verhéltnis zum Rumpf erstaunlich lang",
woraus er einen Gegensatz zum "Biogene-
tischen Grundgesetz“ konstruiert. Danach
sollen solche relativen Proportionen "erst
sehr viel spater in der Ontogenese zu er-
warten gewesen". Von Heterochronien, die
solche zeitlichen Verschiebungen von Ent-
wicklungsereignissen auf dem Boden der
modernen Rekapitulationstheorie erklaren,
oder vom "event pairing" (siehe unten) ist
freilich nicht die Rede.

4. In der Fruhphase der Ontogenese
dominiert die interspezifische Variati-
on

Einige Kritiker des Biogenetischen Grund-
gesetzes weisen darauf hin, dass in der
ersten Entwicklungsphase, in der die Ab-
sonderung der Organanlagen von ihren
Bildungssubstraten bzw. Keimblattern zu
beobachten ist, eine grol3e Mannigfaltigkeit
selbst innerhalb eng verwandter Gruppen
auftrate, so dass Embryonen in der Organ-
bildungsphase einander weit un&hnlicher
seien als in der Phase der Organausfor-
mung (Osche 1982; Neukamm 2002;
Sander 2004) (Abb. 9). So kann z.B. das
Neuralrohr der Chordaten (die Anlage von
Gehirn und Rickenmark) auf ganz unter-
schiedliche Weise entstehen, etwa durch
Einfaltung oder durch solide Abwucherung
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von der &auBeren Zellschicht (Ektoderm),
aber auch aus einzelnen Urnervenzellen. In
dieser ersten Phase ist die Gulltigkeit der
Biogenetischen Grundregel noch recht ein-
geschrankt; die Brauchbarkeit von Baers
"Gesetz der Embryonenahnlichkeit”, mit
dem Haeckel seine "Embryonentafeln" be-
grundet, zeigt sich erst ab dem phylotypi-
schen Stadium.

Diese z.T. erhebliche Variabilitat in
der Frihphase der Ontogenese fuhren die
Evolutionsgegner Junker und Scherer
(1998, S. 185) und Behe (1998) gegen
den Sachverhalt der ontogenetischen Re-
kapitulation ins Feld, zumal sie von Haeckel
in diesem Ausmalfl nicht erwartet worden
war. Vor allem Behes Kritik beruht auf dem
unhaltbaren Postulat, das Biogenetische
Grundgesetz musse in seiner allgemeinen
Form (ohne weiteres Zusatzwissen) Vor-
hersagen uber konkrete Entwicklungsab-
laufe machen, was schon aus wissen-
schaftslogischen Griinden unméglich ist (s.
Kritikpunkt 9).

Nach Ansicht der Entwicklungsbiolo-
gen ist dieses Phanomen, wie wir bereits
bemerkt hatten, Ausdruck des “entwick-
lungsbiologischen  Flaschenhalses” und
taugt nicht als Einwand gegen das Konzept
der ontogenetischen Rekapitulation. An
diesen Sachverhalt anknupfend resumiert
Sander (2004, S. 169 f.), dass sich

die Alternativen Palingenese (Rekapitula-
tion ursprunglicher Entwicklungsstadien)
und Caenogenese (spatere Modifikation
einzelner Stadien) nicht aus[schlieen],
beide sind vielmehr mosaikhaft in den
meisten Ontogenesen vereinigt; bei den
Vertebraten Uuberwiegen anfangs die Cae-
nogenesen.

Doch warum Uberwiegen in der Fruhphase
der Keimesentwicklung die Modifikationen,
wahrend im phylotypischen Stadium der
Organausformung wiederum die Rekapitu-
lation dominiert? Osche (1982, S. 19 ff.)
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Abb.9: Fotos verschiedener Wirbeltier-Embryonen,
die drei Entwicklungsstadien reprasentieren. Zu Be-
ginn und gegen Ende der Embryonalentwicklung
zeigen sich zwischen den Arten deutliche Unter-
schiede (Aus: Kutschera 2006, S. 239).

macht hierfir die "Einschaltung von Sta-
dien in die Ontogenese" verantwortlich,
welche in der Frihphase der Ontogenese
ihre AuRenfunktion aufgeben und sich "ab-
kapseln":

Sobald Teile der Ontogenese vom Um-
weltbezug abgekapselt ... sind, kdnnen
diese im Verlauf der weiteren Evolution
dadurch substituiert werden, dal andere
Teile des Keims uUber andere Formstadien
dasselbe Metaphaen entwickeln ... Zu ei-
ner solchen Substitution von Interphae-
nen kommt es bezeichnenderweise vor
allem in den Fruhphasen einer Ontogene-
se. Gerade diese spielt sich bevorzugt im
Schutz einer Eierschale ab, also unter
Verzicht auf AuRenfunktionen, in einer Si-
tuation also, die Substitutionen lizenziert.
Es ist daher kein Zufall, dall Remane
(1960) bei einer Abschatzung der Gultig-
keit der biogenetischen Grundregel zu
dem Ergebnis gekommen ist, dall eine
Rekapitulation in den Fruhphasen der On-
togenese (so beim Ursprung der Anlage
in Bezug zu den Keimblattern und bei der
Loslésung der Anlage von ihrem Bil-
dungsherd) seltener zu beobachten ist. In
den spaten Phasen der Organbildung, den
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eigentlichen Formbildungsprozessen, sind
nach Remane (1960: 323) dagegen "Re-
kapitulationen in auffallend hohem Pro-
zentsatz vorhanden" (S. 20 f.).

Die interspezifische Variabilitat in der Fruh-
phase der Keimesentwicklung l&sst sich
also unter Einbeziehung entwicklungsbiolo-
gischen Zusatzwissens zwanglos auf dem
Boden der Biogenetischen Grundregel er-
klaren. Man muss sich vor Augen halten,
dass in jedem Stadium Modifikationen und
Rekapitulationen in unterschiedlichem
Ausmald nebeneinander auftreten. Wenn im
"mittleren” (phylotypischen) Stadium die
Palingenesen Uberwiegen, ist folglich auch
mit einer gewissen interspezifischen Varia-
tion zu rechnen. Und wenn im frihen Sta-
dium der Blastogenese sowie im spéaten
Stadium der Fetogenese die interspezifi-
schen Variationen (Kanogenesen) uUberwie-
gen, bedeutet das keineswegs, dass ein-
zelne Merkmale keine palingenetischen
Zuge tragen konnen. Selbst Kanogenesen
zeigen, wenn sie stadiengerecht miteinan-
der vergleichen werden, oft Rekapitulation
(Kampfe 1992, S. 33 f.).

5. Die Ontogenese wird nicht nur
durch Addition von Endstadien modifi-
ziert

Haufig wird bemerkt, Haeckel habe auf-
grund seiner typologischen Denkweise
(adhnlich einer Stufenleiter) additiv ein Sta-
dium auf das andere gesetzt und lediglich
den Fall in Betracht gezogen, dass Ab-
wandlungen jeweils am Ende der Stadien
auftreten. Schreitet die Evolution durch die
endstandige (terminale) Addition von Sta-
dien (Prolongation) voran, ist das Ergebnis
eine Rekapitulation.

Nun brauchen ontogenetische Um-
strukturierungen aber nicht in der Reihen-
folge abzulaufen, wie sie phylogenetisch
erfolgt sind, so dass (z.B. infolge von Re-
tardierung, Neotenie) nicht zwangslaufig
Rekapitulation auftritt (Richardson und
Keuck 2002, S. 500; Ridley 2003, S. 573
— 578; Arthur 2004, S. 18). Tatsachlich
kann eine Morphogenese (gekennzeichnet
durch die Stadien A;, A,, Az, A;) auf jede



nur denkbare Weise abgewandelt werden.
So kénnen z.B. (gemal B;, A,, Az, A;) auch
zu Beginn oder (geméalR A;, A, Bi, Agz,) in
der Mitte einer Organmorphogenese neue
Stadien eingeschaltet werden (Archibolie,
Mesobolie; s. Remane et al. 1975, S. 107
—108).

Ridley (2003) zieht folgendes Resiimee:

Haeckel and others initially suggested
that evolution almost always proceeds in
one mode. Changes are made only in the
adult, and new stages are added on to
the end of the existing developmental se-
quence. Through the 1920s, biologists
come to accept a broader view. Evolution
does often preceed by terminal addition,
and recapitulation results. But other de-
velopmental stages can also be modified,
and the timing of reproductive and so-
matic development may be altered in any
way — some of which result in recapitula-
tion, and others which result in pedomor-
phosis ... (5.576).

Dieser Kritikpunkt ist berechtigt. Er &ndert
jedoch nichts an der Tatsache, dass Reka-
pitulationen vor allem in der Phase der Or-
ganausformung in Uberraschend hohem
Ausmalf in Erscheinung treten kdnnen. Be-
reits Remane et al. (1975, S. 108) ge-
langten im Rahmen entsprechender Homo-
logiebetrachtungen zu dem Schluss, dass

Umformungen der
hohem Prozentsatz phylogenetische
Ablaufe wider[spiegeln]. Der Gel-
tungsgrad erreicht hier 80 — 90%, so
dal zu diesem Zeitpunkt Schliisse von
der Ontogenese auf die Phylogenese
berechtigt sind (s. auch Schmidt
1985).

Organbildung in

Obwohl heute wieder vermehrt die artspe-
zifischen Unterschiede in den Entwick-
lungsgangen der Vertebraten ins Blickfeld
geraten (s. hierzu Bininda-Emonds et al.
2003a), andert sich damit am relativ hohen
Grad der Konserviertheit entwicklungsge-
netischer Prozesse und deren Bedeutung
far das Verstandnis evolutionarer Mecha-
nismen nichts (s. Hall 1996; Muller und
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Hassel
2005).

2005; Kirschner und Gerhart

6. Das Verhaltnis zwischen Ontogene-
se und Phylogenese

Fur Haeckel war die Stammesgeschichte
die mechanische Ursache der Phylogenese
— eine Auffassung, die seit der Formulie-
rung des Biogenetischen Grundgesetzes
kritisiert worden ist und bis heute viele
Missverstandnisse hervorgerufen hat. Man
erinnere sich an Garstangs Bekenntnis,
wonach nicht die Phylogenese die Ontoge-
nese, sondern umgekehrt die Regulations-
mechanismen in der Keimesentwicklung die
phylogenetischen Veranderungen verursa-
chen: "Ontogeny does not recapitulate
Phylogeny: it creates it" (Garstang 1922;
dhnlich de Beer 1958). Fischer (1997)
vertritt dieselbe Auffassung im Zusammen-
hang mit dem phylotypischen Stadium,
welches er als Ausdruck eines "ontogeneti-
schen Flaschenhalses"™ wahrend der Ex-
pression des HOM/HOX-Komplexes inter-
pretiert und behauptet:

Nicht die Phylogenie ist demnach die
mechanische Ursache der Ontogenie
(Haeckel), sondern die Ontogenie lauft
nach frihzeitig festgelegten Program-
men ab (S. 379).

Diese Auffassung muindet in dem Pladoyer,
die in der Ontogenese festgelegten Pro-
gramme starker zu bericksichtigen und die
Biologie besser "von Haeckels biogeneti-
schem Denken zu befreien” (Fischer 1997,
a.a.0.).

Obwohl die Kenntnis der ontogeneti-
schen Regulationsmechanismen fur das
Verstandnis der Evolution wichtig ist, ist
der Streit Uber die Frage, ob die Phylogenie
die Ontogenie verursache oder umgekehrt,
eigentlich muRig. Offenbar wird von den
Kritikern oft Ubersehen, dass das in der
Ontogenese ablaufende Programm in einer
selektionsgesteuerten Phylogenese evol-
viert worden ist, so dass auch im Verlauf
der Ontogenese "historische Reste" zu er-
warten sind.



—

= Gegenwart

Abb. 10: Hologeniespirale nach fimmemnann. Die Stammes-
geschichte verduft in der Generationenabfolge (ber zohllose
Ontogenien, in denen die erblichen Anderungen fesigeschrieben
werden [ous: Osche 1572

Kurzum: Wenn eine Embryonalanlage (In-
terphan) mit der "Endstruktur" einer ande-
ren Art (Metaph&n) eine hohen Grad der
Ubereinstimmung zeigt, dann waren es die
bei der Evolution des Metaphans wirkenden
Selektionsbedingungen, die das genetische
Programm des Interphans bedingt haben.
Zwischen Ontogenie und Phylogenie be-
steht ein wechselseitiger Zusammenhang,
wie er durch Zimmermanns Hologeniespi-
rale veranschaulicht werden kann (Abb.
10). Osche sieht dies ganz klar, wenn er
schreibt:

Der Satz HAECKELs: "Die Phylogenese ist
die ... Ursache der Ontogenese" und der
Satz GARSTANGs: "Ontogeny does not
recapitulate Phylogeny: it creates it" sind
beide richtig und in dieser Sicht keine
Gegensatze, sondern zwei Seiten eines
Phanomens. Dies gilt umso mehr, als die
Phylogenie des genetischen Programms
... durch die an den "realisierten™ (“deco-
dierten") Phaenen ansetzende Selektion
ausgerichtet wird. Es ist Aufgabe der
Embryologie und Entwicklungsphysiolo-
gie, die bei der "Realisierung" (Dekodie-
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rung) des genetischen Programms ablau-
fenden Prozesse zu untersuchen. Den
Phylogenetiker interessiert die Entste-
hung des Programms im Verlauf der Phy-
logenese ... Historisch Gewordenes kann
auf "historische Reste" (Dokumente) hin
untersucht werden (dies ist unser einziger
Zugang zur Geschichte!) und dies tut die
Evolutionsforschung, wenn sie Morphoge-
nesen (also die "Erscheinungsformen™ on-
togenetischer Programme) phylogene-
tisch auswertet. Der besprochene "wech-
selseitige"” Zusammenhang von Ontoge-
nie und Phylogenie ergibt demnach kein
Argument gegen die "Rekapitulationsthe-
orie" (Osche 1982, S. 8 f.).

7. Widerspricht die Funktion embryo-
naler Organe dem Rekapitulationskon-
zept?

Die Frage, ob die "Parallelen" zwischen
bestimmten Embryonalstadien und den
"Endorganen" rezenter oder fossiler Spe-
zies auf funktionelle Zwange zuruckzufih-
ren oder rekapitulativ im Sinne einer histo-
rischen Betrachtung zu erklaren sind, wird
bis heute kontrovers diskutiert. Popular ist
diese Fragestellung vor allem bei Vertre-
tern der sog. "Frankfurter Evolutionstheo-
rie". So wenden z.B. Bonik, Grasshoff
und Gutmann (1978, S. 339) gegen das
Rekapitulationskonzept ein, die in der Emb-
ryonalentwicklung auftretenden Anlagen
besaRen eine Funktion und wirden somit
nicht aus "ontogenetischer Nostalgie" reka-
pituliert.

Dieser Kritik schlieBen sich auch die
Evolutionsgegner (z.B. Junker und Sche-
rer 1998) an, indem sie behaupten, es
genuge, die Herkunft eines Merkmals unter
Verweis auf dessen Funktion plausibel zu
erklaren, um zu zeigen, dass rekapitulative
Betrachtungen immer mehr an Boden ver-
I6ren. Lasst also die Funktion von Organen
eine historisch-rekapitulative Betrachtung
Uberflissig oder unplausibel erscheinen?
Geht gar der Versuch einer historischen
Erklarung dem Versuch eines funktionellen
Verstandnisses vor, wie verschiedentlich
behauptet wird?

Nichts davon trifft zu, denn die Ge-
genuberstellung von ontogenetischer Re-
kapitulation und der funktionellen Bedeu-



tung bestimmter Merkmale ist in dieser
Form inadaquat, da hier zwei Ursachen
unterschieden werden mussen: Naturlich
wird in der Ontogenese keine Struktur aus
"purer Traditionsliebe” (Muller und Has-
sel 2005, S. 233) beibehalten, sondern
weil sie fur die form- und lagegerechte
Auspragung anderer Merkmale (z.B. als
Induktor, Platzhalter usw.) bendétigt wird,
so dass die "intraembryonale Selektion" die
Auflésung des tradierten Merkmalskomple-
xes verhindert. Die Bildung embryonaler
Strukturen lasst sich also unmittelbar aus
funktionellen, entwicklungsbiologischen
Prinzipien ableiten (proximate Ursache).
Die Frage aber, weshalb das ontogeneti-
sche Programm der Lebewesen gerade so
und nicht anders strukturiert ist, lasst sich
nicht durch entwicklungsbiologische Be-
trachtungen, sondern nur vor dem Hinter-
grund seiner Geschichte (ultimate Ursache)
beantworten.

Betrachten wir beispielsweise die
Zahnanlagen, die in der Embryonalentwick-
lung der Wale auftauchen und wieder ver-
schwinden: Wenn gefragt wird, weshalb
diese Strukturen entstehen, lasst sich ar-
gumentieren, dass sie zur Formbildung des
Kiefers bendtigt werden und daher funktio-
nell notwendig sind (proximate Ursache)
(Junker und Scherer 1998, S. 186). Dar-
aus erklart sich jedoch nicht, weshalb bei
den Walen ausgerechnet Zahnanlagen bei
der Formbildung des Kiefers eine Rolle
spielen (obwohl sie doch nur wieder ver-
schwinden und sich nicht zu Kauwerkzeu-
gen entwickeln), warum nicht andere, ein-
fachere, weniger umsténdliche Wege zur
Formbildung des Kiefers angelegt worden
sind.

Diese Frage lasst sich nur dann be-
friedigend beantworten, wenn man davon
ausgeht, dass die landlebenden Vorfahren
der Wale einst Uber Zahne verfugten, de-
ren Anlagen zu einem spateren Zeitpunkt
der phylogenetischen Entwicklung ihre
"prospektive Bedeutung" (Primarfunktion)
abhanden kam. Diese mussen jedoch auf-
grund ihrer Sekundarfunktion (als Indukto-
ren, Organisatoren etc.) in der Individual-
entwicklung beibehalten (rekapituliert)
werden. Da dieses Rudiment noch genu-
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gend komplex ist, um als Anlage des ehe-
maligen Endorgans (Metaphans) kenntlich
zu bleiben, lasst sich die verloren gegange-
ne Primarfunktion noch erschliel3en.

Die Evolutionsgegner geraten denn
auch in erhebliche Argumentationsproble-
me, was die Interpretation derartiger Be-
funde angelangt: Warum hétte ein Schop-
fer, wenn die Wirbeltiere in der Ontogenese
eine Chorda dorsalis als Anlage zum RU-
ckenmark bendtigen, diese just jenem
knorpeligen Stutzgewebe homolog erschaf-
fen sollen, das die Seescheiden im Lar-
valstadium ausformen? Warum hatte der
"intelligente Designer", wenn aus entwick-
lungsmechanischen Grinden in der 4. Ent-
wicklungswoche die charakteristischen
"Beugefalten" entstehen (mussen?), die
Keimesentwicklung derart anlegen sollen,
dass sie den Kiementaschen und Aortenb6-
gen der Fische ahneln? Oder warum hatte
der Schoépfer, wirde der Wal Muskelansatz-
stellen im Hinterleib benétigen, diesen aus-
gerechnet die Gestalt eines Beckengurtels
geben sollen (Abb. 11)?

Abbildung 11: Skeletft eines Grénlandwals (Balaena mysticeta).
Hinterextremitaten und Becken sind als winzige Rudimente im

Kémperinneren erhalten. Ihre urspringliche Bedeutung lasst sich
anhand der Strukiur noch erschlieBen - sie dokumentieren den

Bauplan landlebender VierfuBer. (Aus: Kutschera 2006, S. 44.)

Man sieht hier, dass die Phanomene
auf der Basis gemeinsamer Abstammung
erklart werden kdnnen, die eine rekapitula-
tive Sichtweise erzwingt: Auch wenn die
Skelett-Rudimente der hinteren Gliedma-
Ren bei den Walen als Muskelansatzstellen
dienen, so andert die funktionale Bean-
spruchung doch nichts an der phylogeneti-
schen Evidenz, da ihre prospektive Bedeu-
tung noch erkennbar ist (Abb. 11). Wird
hingegen die Historizitdt der gemeinsamen
Abstammung als erklarendes Element ge-
leugnet, bleiben die Zusammenhénge un-
verstanden. An dieser Einsicht flhrt kein
Weg vorbei. Somit ist die Behauptung, re-



Ernst Haeckels Biogenetisches Grundgesetz und das Konzep

kapitulative Erklarungen verléren "beim
gegenwartigen Stand der Forschung mehr
und mehr an Boden" (Junker und Sche-
rer 1998, S. 186), ein langst widerlegter
Standpunkt, dessen Neuauflage sich nur
mit den religids-weltanschaulichen Motiven
seiner Vertreter erklaren lasst. Funktionell-
entwicklungsbiologische Grunde fur die
Konservierung bestimmter Merkmale ste-
hen einer rekapitulativen Interpretation
nicht im Weg, sondern liefern Uberhaupt
erst die Begrundung fur das Auftreten von
Rekapitulation. Schmidt (1985, S. 189)
schreibt:

Ein Entwicklungsgang, der sich stets von
neuem wiederholt, um dann zu den bishe-
rigen Errungenschaften eine neue hinzufi-
gen d.h. auch neue Gene mui
zwangslaufig alle Stadien in ahnlicher Wei-
se durchlaufen wie man etwa beim Bau ei-
nes Hauses das erste Stockwerk und alle
folgenden nicht vor dem ErdgeschoR bau-
en kann ... U. KULL (1977) sieht die kau-
sale Erklarung der biogenetischen Grund-
regel darin, daR grundlegende Teile des
bewéahrten Differenzierungsprogramms
beibehalten wurden und im Verlauf der
Ontogenese mehr oder weniger deutlich
zum Ausdruck kommen.

Auch Riedl (1990, S. 314 — 316) begreift
die Rekapitulation als Ausdruck der Not-
wendigkeit, Merkmale beizubehalten, die
wichtige Funktionen bei der ontogeneti-
schen Bildung stammesgeschichtlich jun-
gerer Merkmale erfillen, wobei eine "Les-
richtung" sichtbar wird, die mit den evolu-
tionaren Grol3ereignissen korreliert:

Schon das Beispiel der Induktionskette der
Augenentwicklung zeigt das deutlich ... Die
Entwicklung des Vorderhirns (1. Sekun-
darinduktor >vordere Medullarplatte<) ist
die Voraussetzung der Bildung an die Sei-
tenwand des Kopfes herantretender Augen-
felder (2. Sekundérinduktor >Augenbla-
se<) ... Erst die sich unter der Haut be-
cherformig zurickfaltende Augenblase
lakt funktionell wie phylogenetisch die
Linsenbildung erwarten ... sie wéare vorher
ein funktionelles Unding und eine phyloge-
netische Unmoglichkeit. Und erst die Linse
(3. Sekundarinduktor) macht es zweck-
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maRig, eine vollig durchsichtige Cornea zu
schaffen ...

Keine Ausnahme scheint in dieser Korrela-
tion gemacht zu werden, wo immer In-
duktion und Induktionsrichtung erkannt
sind. Das Hinterhirn ist die Voraussetzung
des Horblaschens, wie dieses erst die Bil-
dung der Ohrkapsel veranla3t. Ganglien-
leiste und Muskelsegmentierung machen
erst die Anordnung der Spinalganglien

sinnvoll, die hintere Mundhohle ... erst die
Kiemen usf. ...
Die Induktionsbahnen bilden somit ein

Muster, welches dem der funktionellen Dif-
ferenzierungsschritte in der Stammes-
entwicklung ihrer Trager auRerordentlich
adhnelt. Kann diese Koinzidenz der Zufall
nicht erkléren, so ist das Vorliegen eines
Kausalzusammenhanges zu erwarten. Und
in diesem Falle mul das altere Ereignis die
Ursache des zeitlich jungeren sein.

Wir sind also an dem Punkte angelangt,
an dem wir, wie eingangs vorgeschlagen,
unseren Haeckel wortlich nehmen wollen,
und postulieren die Geltung des biogeneti-
schen Gesetzes nicht nur fur die Muster der
Ereignisse, sondern auch fir die dahinter-
liegenden Entscheidungen: Das epigeneti-
sche System reprasentiert eine abgekurzte
Wiederholung seiner eigenen Entstehung.

Dieses Zitat verdeutlich, wie eng die Evolu-
tions- und Entwicklungsbiologie in einem
Verhaltnis wechselseitiger  heuristischer
Ruckkopplung stehen: Ohne evolutionsthe-
oretische Annahmen blieben viele Phano-
mene der Entwicklungsbiologie unverstan-
den, so wie umgekehrt das Phanomen der
ontogenetischen Rekapitulation ohne ent-
wicklungsbiologisches Zusatzwissen unver-
standen bliebe.

8. Von Baer versus Haeckel

Haufig wird hinsichtlich des Auftretens der
"Parallelen” zwischen Ontogenie und Phy-
logenie lieber auf von Baer rekurriert, um
zum Ausdruck zu bringen, Haeckels Aussa-
gensystem sei letztlich entbehrlich. Gould
(1977, S. 4) stellt fest:

I am convinced that the vast majority of
supposed recapitulations represent noth-
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ing but the conservative nature of hered-
ity, as expressed in von Baer's laws.

Fur einen Evolutionsbiologen gibt es jedoch
keinen Grund, von Baers Interpretation
generell der Haeckelschen vorzuziehen.
Zum einen hatten von Baers Vorstellungen
mit Evolution nichts zu tun — Haeckel ge-
buhrt das Verdienst, erstmals auf den Zu-
sammenhang zwischen Ontogenie und Phy-
logenie hingewiesen zu haben: "Die Onto-
genie ist die kurze Wiederholung der Phy-
logenie". AuRerdem weisen Richardson
und Keuck (2002) darauf hin, dass von
Baers Einschatzungen ebenso partiell gultig
und in Teilen falsch waren, wie Haeckels
Ansichten. Die Frage, ob v. Baers Sichtwei-
se adaquater war, als die Haeckelsche In-
terpretation, ist daher nicht eindeutig mit
"ja" zu beantworten. Die Autoren schreiben
(S. 505 f1.):

[W]hen we ask: "was von Baer right, or
was Haeckel", the answer is that it de-
pends on the character, stage and phy-
logeny in question. Haeckel's law was re-
capitulationary and evolutionary. Von
Baer's laws were neither, and his third
and fourth laws are specific rejections of
recapitulation He did acknowledge
variations on a theme or type, and flirted
with evolutionary explanations later in life

Together, von Baer's first two laws
propose that "general" characters appear
earlier in development than "special"
characters — because the former undergo
transformation into the latter during on-
togeny ... This, of course, begs the ques-
tion of whether we should interpret "gen-
eral" to mean "ancestral" or simply "more
common" ...

Haeckel ... acknowledges that individual
ontogeny is a linear parallel of phylogeny
only with respect to the ancestors in the
immediate line of descent, and that the
true pattern of phylogeny of a group is
not linear but "branching or tree-shaped".
He is therefore seeing the recapitulation
of a series of common ancestors. No se-
ries of conserved stages, embryonic or
adult, is possible with von Baer: it is pre-
cluded by the principle of progressive de-
viation or third law ...
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A further key difference between Haecke-
lian and von Baerian schemes, in modern
practice, is their relation to developmen-
tal timing. Haeckel's scheme is tied to
developmental stages, each defined by
particular characters in the developmen-
tal sequence. Gould (1977: p. 3) notes
that recapitulation involves heterochrony
(because ancestral adult characters be-
come juvenile) whereas von Baer's
scheme need not. Lovtrup (1978) recog-
nizes similarities in the Haeckelian and
von Baerian approaches, but confusingly
describes "von Baerian recapitulation” (p.
351) as being seen when the ancestral
stages repeated are embryonic ones; and
"Haeckelian recapitulation™ as the "occur-
rence of ancestral adult stages in the
course of ontogeny". However, Lovtrup's
"von Baerian recapitulation” is not reca-
pitulation at all under Gould's (1977)
definition, because it does not involve
heterochrony ...

Gould (1977: p. 174) prefers von Baer's
view of phenotypic divergence in devel-
opment over Haeckel's, arguing that
Haeckel compared embryos of "higher"
animals with adults of "lower" ones.
Haeckel's model is often said to be based
on terminal addition, whereas von Baer's
rejects terminal and subterminal modifi-
cation But this distinction is not a
complete explanation, in view of the sub-
terminal modifications in Haeckel's own
alphabetical analogy In fact, as we
mentioned above, Haeckel repeatedly
discusses the differences between em-
bryos of different species introduced by
adaptation; these embryonic modifica-
tions will tend to produce progressive di-
vergence, yielding an outcome identical
to von Baer's.

9. Phylogenesen sind nur unter der
Vorgabe eines stammesgeschichtli-
chen Verlaufs aus der Ontogenese ab-
lesbar

Einige Kritiker des Biogenetischen Grund-
gesetzes vertreten den Einwand, die Phylo-
genese lieRe sich nicht (wie Haeckel sich
das vorstellte) direkt aus der Ontogenese
ablesen. Vielmehr gilt das, was auch fur die
Homologie-Betrachtung gilt: Der Sachver-
halt der Rekapitulation lasst nicht durch die



"rein formalistische Anwendung einer Re-
gel" stutzen (Peters 1980, S. 67), sondern
mufl} im Rahmen evolutionarer Modelle —
unter Hinzuziehung aulBertheoretischer
Zusatzannahmen — interpretiert werden.
Daraus wird der Schluss gezogen, die Ent-
scheidung, ob in einer Ontogenese Rekapi-
tulation vorliegt, kénne "erst dann exakt
getroffen werden, wenn die Phylogenese
bekannt ist" (Siewing 1987, S. 271), so
dass die Rekapitulationsregel als Modellbil-
dungsinstanz in der Phylogeneseforschung
unbrauchbar geworden sei. Die Evolutions-
gegner Junker und Scherer (2006, S.
195) sprechen gar von "Zirkularitaten",
womit vermutlich zum Ausdruck gebracht
werden soll, Haeckel habe einen evolutio-
naren Kontext vorausgesetzt, den er mit
seinem Biogenetischen Grundgesetz zu
belegen beabsichtige.

Solche Aussagen beruhen jedoch auf
falschen Voraussetzungen, denn "rekapitu-
lationsverdachtige"” Strukturen kénnen (wie
schon ein Blick in die Entstehungsgeschich-
te des Rekapitulationsgedankens zeigt)
auch ohne evolutiondre Vorannahmen be-
stimmt werden — die abstammungsbeding-
te Homologie muss zunachst nicht zweifels-
frei als solche erwiesen sein. So ermittelt
man in einem ersten Schritt nur embryona-
le Anlagen, die

komplex genug sind (genugend spezifi-
sche Qualitat haben), dal sie sich mit ei-
ner bestimmten "Endstruktur" einer an-
deren Art homologisieren lassen (Osche
1982, S. 10).

Erst in einem darauf aufbauenden (zwei-
ten) Schritt stellt man unter Hinzuziehung
bestimmter Zusatzannahmen fest, welche
ontogenetischen Strukturen tatsachlich als
abstammungsbedingt (“"rekapitulativ'') an-
zusehen sind (Rekapitulation ist demnach
nicht der Erkenntnis-, sondern der Erkla-
rungsgrund).

Ungeachtet der vielfach an dieser
Stelle erhobenen Kritik ist diese schrittwei-
se Anndherung an die Fakten durch Ruck-
kopplung von Beobachten und Theoretisie-
ren kein fataler Zirkel wechselseitiger
Selbstbestatigung, denn die Zusatzannah-
men konnen unabhangig von der Rekapitu-
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lationstheorie (etwa im Rahmen der Ent-
wicklungsbiologie, Kladistik usw.) auf Plau-
sibilitat gepruft werden.

Es liegt in der Natur dieses erkennt-
nistheoretischen Ruckkopplungsprozesses,
dass (wie beim Homologietheorem) immer
wieder Fehldiagnosen madglich sind bzw.
dass ein homologes oder als "rekapituliert”
angenommenes Merkmal (wie z.B. die
Stemmata bei Insektenlarven) unter Hin-
zuziehung von Zusatzwissen als auf ge-
meinsamer genetischer Grundlage entstan-
dene Parallelbildungen (und nicht als Reka-
pitulation) zu werten sind. Dies ist ein kla-
res Indiz dafur, dass rekapitulative Hypo-
thesen erstellt werden kdnnen, die sich
unter Einbeziehung empirischer Daten und
des phylogenetischen Zusatzwissens be-
wahren mussen. Auf diese Weise erreichen
wir unter Beachtung bestimmter Beschran-
kungen

fur die Anwendung der "Biogenetischen
Grundregel" ... einen hohen Grad an Si-
cherheit (Osche 1982, S. 23).

Dabei zeigt sich, daR bei Einbeziehung
der heutigen Kenntnisse aus der Homolo-
gienforschung, Entwicklungsphysiologie
und Evolutionsbiologie  vermeintliche
Schwierigkeiten  tGberwunden  werden
kénnen. Die Auswertung von Rekapitula-
tionsmorphogenesen kann dann wichtige
Erkenntnisse fur die Rekonstruktion von
Phylogenesen liefern (S. 26 ).

Wenn Peters (1980, S. 63) bemerkt, dass
oft "fur die gleichen Organismen unter Be-
rufung auf ontogenetische Ablaufe zwei
entgegengesetzte phylogenetische Lesrich-
tungen vorgeschlagen werden", weist er
zwar zu Recht auf ein Erkenntnisproblem
hin, zieht daraus aber die falsche Konse-
quenz, wenn er die Biogenetische Grundre-
gel "zu den Akten" legen mdchte. Denn in
Wahrheit gerat dadurch nicht etwa die Bio-
genetische Grundregel, sondern die in den
Realwissenschaften allgemein Ubliche Er-
kenntnisstrategie der schrittweisen Né&he-
rung an die Fakten unter Beschuss.

Sollten wir auch die Atomtheorie als
Modellbildungsinstanz ad acta legen, weil
sich fur ein und dieselbe chemische Reakti-



on zwei entgegengesetzte Mechanismen
vorschlagen lassen? Diesen Schluss wird
niemand ernsthaft in Erwédgung ziehen. Nur
in Bezug auf die ontogenetische Rekapitu-
lation erscheinen manchen derartige
Schlusse plausibel, was aber eher auf die
Abneigung gegen das Biogenetische Grund-
gesetz als auf die vorurteilsfreie Beurtei-
lung der wissenschaftlichen Methoden zu-
rickzufuhren sein durfte.
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Ehe die Bedeutung der Rekapitulati-
onsthematik in der modernen Biologie dar-
gestellt wird (Kapitel F und G), muss zu-
nachst das Biogenetische Grundgesetz ab-
schlieBend bewertet und das Konzept der
ontogenetischer Rekapitulation in seiner
modernen Fassung, basierend auf den U-
berlegungen von Osche (1982), Riedl
(1990), Mayr (2002) und Sander (2004),
beleuchtet werden.

E. Zusammenschau:

In welcher Form hat das

"Biogenetische

Grundgesetz" Ernst Haeckels Bestand?

Wie wir bereits festgestellt haben, scheint
ein groRBer Teil des Streits Uber das Kon-
zept der ontogenetischen Rekapitulation
darauf zu beruhen, dass je nach Autor
hoéchst Unterschiedliches damit verbunden
wird. Richtig ist: Aus heutiger Sicht kann
das Konzept der ontogenetischen Rekapi-
tulation weder mit der Wiederholung eines
ideell  vorgegebenen, unabanderlichen
Schemas, noch mit der linearen Aneinan-
derreihung von Merkmalen oder gar adul-
ten Stadien gleichzusetzen sein. AuRerdem
konnen rekapitulative Uberlegungen ent-
wicklungsmechanische Hypothesen ebenso
wenig ersetzen, wie die epigenetischen
Regulationsmechanismen rekapitulative
Betrachtungen substituieren kdnnen.

Wenn die Verwendung des Begriffs
"ontogenetische Rekapitulation" aus evolu-
tionarer Perspektive sinnvoll sein soll, dann
wohl nur gemall der Definition von Mayr
(2002, S. 28):

The term ‘“recapitulation™ refers to the
appearance and subsequent loss of struc-
tures in ontogeny, which in related taxa
are retained in the adults. Thus it refers
to the loss of an ancestral character in
later embryonic stages in one phyletic
lineage, but the retention of this charac-
ter in living species of other lineages de-
rived from the same common ancestor.

Wenn also das simple Faktum der Embryo-
logie, dass Teilstrukturen bestimmter End-
organe (wie z.B. Zahnanlagen bei Walen)
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auftauchen und wieder verschwinden, die
noch ihre Primérfunktion verraten und da-
her kaum anders denn als "historische
Reste" aus einer fruheren Periode der ge-
meinsamen Stammesgeschichte interpre-
tiert werden konnen, als Rekapitulation
verstanden wird, werden dem wohl auch
die meisten Haeckel-Kritiker zustimmen.
Haeckels Biogenetisches Grundgesetz hin-
gegen kann in seiner urspringlichen Form
nicht aufrecht erhalten werden.

Nach Osche (1982), Riedl (1990)
und Sander (2004) sind im Wesentlichen
folgende Aussagen als Kernstick des Bio-
genetischen Grundgesetzes erhalten
geblieben:

(1) In der Ontogenese werden Struktu-
ren sichtbar, die "Reminiszenzen" an die
embryonalen oder adulten Endorgane
anderer Tierarten aufweisen. Ist eine
Embryonalanlage (Interph&n) komplex
genug, um sie mit der "Endstruktur" ei-
ner anderen Art (Metaphan) zu homolo-
gisieren, wird postuliert, dass es die bei
der Evolution des anzestralen Me-
taphans wirkenden Selektionsbedingun-
gen waren, welche die Ontogenese des
Interphédns bedingt haben (Rekapitula-
tionspostulat). Im Verlauf der Ontoge-
nese werden somit "historische Reste"
der Phylogenese sichtbar.

(2) Ursprungliche Merkmale (Palinge-
nesen) und Neubildungen (Kanogene-
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sen) sind im Embryo mosaikartig mit-
einander vereinigt. Zahlreiche ur-
springliche Merkmale werden im Laufe
der Evolution durch Heterochronie ab-
gewandelt, die historischen Bezilige da-
durch verwischt. Das Rekapitulations-
postulat lasst sich demnach nicht auf
ganze Stadien anwenden, sondern
bleibt auf einzelne Organmorphogene-
sen beschrankt.

(3) Zwischen Ontogenie und Phylogenie
besteht ein wechselseitiger Kausalzu-
sammenhang: Die Grenzen und M&g-
lichkeiten der Evolution resultieren un-

mittelbar aus dem "ontogenetischen
Programm” bzw. aus den im epigeneti-
schen System angelegten Entwick-
lungspotenzen. Umgekehrt schlagen

sich die in der Evolution herrschenden
Selektionsbedingungen wiederum in der
Struktur des epigenetischen Systems
nieder. Da sich die einmal getroffenen
"Entscheidungen" aufgrund der zuneh-
menden "funktionellen Bebirdung" der
Merkmale nicht mehr rickgéngig ma-
chen lassen, wiederholt das epigeneti-
sche System in geraffter Form seine ei-
gene Geschichte (Riedl 1990, 2002).

(4) Jedes Individuum durchlauft in sei-
ner Entwicklung eine fur den jeweiligen
Tierstamm  charakteristische Periode
maximaler Ahnlichkeit, in der die Palin-
genesen dominieren (Modell des "phylo-
typischen Stadiums" oder der "phyloty-
pischen Periode™). Aufgrund konstrukti-
ver Zwange und stabilisierender Selek-
tion ist in diesem Stadium die interspe-
zifische Variabilitat deutlich reduziert
(entwicklungsbiologischer Flaschen-
hals). AnschlieRend erfolgt eine drama-
tische Divergenz in Richtung der artspe-
zifischen Larval- oder Adultstrukturen.
Dies entspricht einer abgewandelten
Fassung der "Baerschen Regel", die erst
ab dem phylotypischen Stadium Gultig-
keit erlangt.
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1. Die Biogenetische Grundregel — ei-
nige Beispiele

Das zuvor definierte Aussagensystem wol-
len wir fortan als Biogenetische Grundre-
gel, als Rekapitulationstheorie oder Kon-
zept der ontogenetischen Rekapitulation
bezeichnen. Die vergleichende Embryolo-
gie und Verhaltensbiologie fordert immer
mehr Fakten zutage, welche die Biogeneti-
sche Grundregel stitzen. Einige sind im
Folgenden genannt:4

e Larven von Plattfischen, zum Beispiel
der Scholle oder Flunder, haben ihre
Augen noch auf jeder Korperseite, so
wie andere Fische. Erst in der weiteren
Entwicklung wandert ein Auge auf die
kunftige Oberseite (Abb. 12).

Abb. 12: Die Flunder (Platichthys flesus),
ein asymmetrisch gebauter Bodenfisch (A).
Beide Augen liegen beim ausgewachsenen
Tier auf der rechten (oberen) Koérperseite.
Die Entwicklung (B) beginnt mit einer sym-
metrischen Larve (Augen rechts und links
am Kopf sitzend), die sich in der Ontogenese
in das asymmetrische Adulttier umwandelt.
Aus: Kutschera (2006, S. 47).

e Schlangen entwickeln wahrend ihrer
Keimesentwicklung Beinknospen, die
vor dem Ausschlipfen wieder zuriickge-
bildet werden. Ein &hnliches Phanomen
zeigt sich bei den Walen und Delfinen.

4 Empirische Studien, welche die biogenetische
Grundregel untermauern, finden sich z.B. in
Miyazaki und Mickevich (1982), Kemp und
Oelschlager (1997), Berge (1998), Hessling
und Westheide (1999).


http://de.wikipedia.org/wiki/Scholle_%28Fisch%29
http://de.wikipedia.org/wiki/Flunder

Diese Beobachtungen belegen die
Tatsache, dass Schlangen, Wale und
Delfine die Beinknospen ihrer Vorfahren
(VierfuRRer) rekapitulieren.

e Der Saugetierembryo durchlauft unter-
schiedliche Entwicklungsstadien, die
nacheinander bestimmte Merkmalsanla-
gen der Fischlarven, Reptilienembryo-
nen und der Embryonen anderer
Saugetierarten aufweisen. So bildet z.B.
der Mensch im Alter von wenigen
Wochen nach der Befruchtung in der
Halsregion Pharyngealbdgen aus, die
bezuglich ihrer Struktur und Lage den
Kiemenbodgen der Fische homolog sind.

e Die Fledermaus rekapituliert die Merk-
malsanlagen der konventionell gebauten
VierfuB3er, von denen sie abstammen
(Abb. 13).

e Bei Affenbabies beobachtet man einen
charakteristischen Klammerreflex, mit
dem sich die Neugeborenen im Fell der
Mutter festhalten. Dieser ganz erstaunli-
che Reflex, bei dem nacheinander alle
Finger in die charakteristische Greifposi-
tion einlaufen, findet sich in genau der-
selben Auspragung auch bei menschli-
chen Neugeborenen, obwohl er dort kei-
ne ersichtliche Funktion mehr hat.
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Nimmt man nun an, dass sich Menschen
aus der Gruppe der Primaten entwickelt
haben, lasst sich dieses Phanomen
zwanglos als rekapituliertes Verhaltens-
rudiment erklaren. Wird dagegen die
historische, evolutionare Entwicklung
geleugnet, bleibt die "proximate Ursa-
che" fur die Existenz beim Menschen
unerklarlich.

Abb. 13: Ausgewachsene Langohrfledermaus
(Plecotus auritus) im Flug. Die vorgeburtlichen
Stadien zeigen, dass das Langenwachstum und
die Ausbildung der Flughaut erst spat einsetzen.
Der Embryo rekapituliert die Entwicklung kon-
ventionell gebauter VierfuRer. Aus: Kutschera
(2006, S. 47).

F. Die Biogenetische Grundregel als Modellbildungsinstanz in der
Systematik und Phylogeneseforschung

Bei der Erstellung evolutionarer Verwandt-
schaftshypothesen muss der Biologe bei
den Individuen der zu betrachtenden Or-
ganismengruppen (Taxa) eine kladistische
Merkmalsanalyse durchfihren, deren Er-
gebnisse in Form feinverastelter Verzwei-
gungsschemata (Kladogramme) darstellbar
sind, die in Stammbaume Ubersetzt wer-
den kodnnen. FiUr gewohnlich besteht die
Schwierigkeit darin, zu entscheiden, wel-
che Merkmale als homolog (durch gemein-
same Abstammung erworben) anzusehen
sind, um Aussagen Uuber "die Richtung"
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eines Wandlungsprozesses machen zu
kdnnen. (Welche Merkmale sind urspring-
lich, welche abgeleitet?) Anhand der Ver-
teilung moglichst vieler Merkmale lassen
sich zwar Rickschlisse Uber die plausibels-
ten Verwandtschaftshypothesen ziehen,
doch die Festlegung ist in der Regel mit
theoretischen Problemen (wie z.B. der
Wahl geeigneter "AuBengruppen”, Problem
der Merkmalsgewichtung usw.) behaftet.
Unter Hinzuziehung entsprechenden
Zusatzwissens aus der Entwicklungsbiolo-
gie und Homologienforschung lassen sich



solche Schwierigkeiten abmildern oder gar
Uberwinden — die Auswertung von Rekapi-
tulationsmorphogenesen kann dann wichti-
ge Erkenntnisse flr die Rekonstruktion von
Phylogenesen liefern.

Nach der Biogenetischen Grundregel
ist ein "im Reifezustand” ausgebildetes
Endorgan (Metaphdn) um so urspringli-
cher, je mehr Qualitdten es mit seiner in-
termediaren Embryonalstruktur (In-
terphdn) gemeinsam hat. Bei einem Ver-
gleich unterschiedlicher Arten sind also
Aussagen uber urspriingliche und abgelei-
tete Merkmale madglich, wodurch die "Les-
richtung” eines Wandlungsprozesses er-
kennbar wird (Kampfe 1992, S. 33). Wird
die ontogenetische Transformation als In-
formationsquelle herangezogen, konnen
"die in Frage stehenden Taxa direkt, d.h.
ohne AuBengruppe hinsichtlich der Auspra-
gung von Merkmalen untersucht werden"
(Fischer 1997, S. 372).

Voraussetzung fur die Anwendung
der biogenetischen Grundregel ist aller-
dings, dass Rekapitulationen erkannt und
richtig interpretiert werden (Fischer 1997,
S. 373). Hierbei ergeben sich nach Osche
(1982) zwei Probleme:

(1) Nur Embryonalstrukturen, die im
Laufe der Ontogenese nicht durch
Substitution  anderer ehemaliger
Embryonal-Anlagen hervorgegangen
sind (“sekundare Interphéne"), reka-
pitulieren urspringliche Endorgane.
Es gilt somit am konkreten Beispiel
zu entscheiden, welcher Fall vorliegt.

(2) Embryonale Anlagen kdnnen die
Endorgane von Embryonal-, Larval-
oder Adultstadien rekapitulieren. Es
muss anhand geeigneter Kriterien
beurteilt werden, auf welches Stadi-
um der Entwicklung sich die Rekapi-
tulation bezieht.

Beide Fragen lassen sich beantworten,
wenn an die Anwendung der Homologiekri-
terien folgende Bedingung gestellt wird:
Nur diejenigen embryonalen Anlagen, die
den Endorganen einer anderen Organis-
mengruppe homolog sind, werden als Re-
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kapitulationen anerkannt  (Neukamm
2002). Um mit Osche zu sprechen:

Ein in der Morphogenese einer Struktur
auftretendes Interphaen stellt dann eine
Rekapitulation dar, wenn es mit einem
Metaphaen einer anderen (rezenten oder
fossilen) Art homologisiert oder in Bezie-
hung gesetzt werden kann. Durch diese
Bedingung werden sekundare Interphéne
sofort ausgeschieden (Osche 1982, S.
22 f).

Um Fehlschlisse zu vermeiden, muss nach
Osche jedoch "stadienspezifisch" homolo-
gisiert werden. Das heil3t, wenn eine emb-
ryonale Anlage einer Spezies A mit dem
Endorgan eines erwachsenen Tieres der
Spezies B homologisiert werden kann, wird
auf ein rekapituliertes Erwachsenenmerk-
mal geschlossen. Analog hierzu wird aus
der Homologie einer intermedidren Embry-
onalstruktur mit einem larvalen oder emb-
ryonalen Endorgan auf ein rekapituliertes
Merkmal der entsprechenden Larvenform
oder des Embryos des Ahnen geschlossen.
Im Rahmen derartiger Uberlegungen lasst
sich zeigen, dass der Nauplius keine Ah-
nenform der Krebse reprasentiert, wie ur-
springlich angenommen wurde, sondern
eine anzestrale Larvenform rekapituliert.
Die Verknupfung der vergleichenden
Embryologie und der Methode des "Homo-
logievergleichs” mit evolutiondaren Frage-
stellungen fuhrte teilweise zu spektakula-
ren Ergebnissen in der Systematik und
Phylogeneseforschung. So konnte der rus-
sische Embryologe Kowalevsky zeigen,
dass die Ascidien (Seescheiden) ein Lar-
valstadium mit einem knorpeligen Stiutz-
gewebe (Chorda) durchlaufen, die der
Embryonalanlage des Riuckenmarks der
Wirbeltiere &hnelt. Auf dem Boden des bio-
genetischen Grundgesetzes konnte so ge-
zeigt werden, dass die Seescheiden nicht
(wie irrtimlich angenommen wurde) zu
den Weichtieren (Mollusken), sondern zur
Gruppe der Chordatiere gehdéren und dass
aus einer Form, die den Larven der Asci-
dien &hnelt, die Wirbeltiere entstanden
sind (Kowalevsky 1866, zit. nach Junker
2004, S. 66). Ein weiteres Beispiel ist die
Spezies Sacculina carcini, die an Strand-



krabben parasitiert. Dass diese Art zu den
Krebsen gehort, zeigt sich erst am Vorhan-
densein des Nauplienstadiums (Abb. 14).

Auch bezuglich der Frage, wie be-
stimmte Merkmale evolviert sind, kann die
Ontogenese bemerkenswerte Einsichten
liefern, wenn sie vor dem Hintergrund des
Rekapitulationskonzepts gesehen  wird.
Dies ist vor allem dann von Nutzen, wenn
sich aufgrund des lickenhaften Fossilien-
befunds die Entstehung der betreffenden
Merkmale — wie z.B. der Lungen und
Schwimmblasen — nicht mehr historisch
rekonstruieren lasst.
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Ontogenetisch bilden sich die Lungen
aus einer Ausstilpung des Oesophagus.
Aus dieser Ausstulpung bildet sich ein
Sack, der uUber eine Roéhre mit dem Oe-
sophagus weiterhin verbunden ist. Zur
Schwimmblase ist es nur ein weiterer
Schritt: Die Verbindung wird aufgeldst.
Auch dies ist ontogenetisch beobachtbar.
Die derzeit beste Erklarung ist, dass die
Entwicklung der Lunge und Schwimmblase
zugleich deren evolutiondre Entstehung
widerspiegelt.

Abb. 14: Das Nauplienstadium (A und B) tritt sowohl bei dem Parasiten Sacculina carcini (B) als
auch bei der Strandkrabbe (C) in Erscheinung. (In C ist sowohl der Parasit als auch der Wirt abge-
bildet.) Da der Nauplius die Primarlarve der Krebstiere darstellt, gehdren beide Arten zur Gruppe
der Crustacea. Der Nauplius rekapituliert eine anzestrale Larvenform der Krebse.

G. Die Bedeutung der ontogenetischen Rekapitulation in der evolu-
tionaren Entwicklungsbiologie (EvoDevo)

Wie wir gesehen haben, beruht der wis-
senschaftliche Wert der Rekapitulations-
theorie vor allem auf ihrem Erklarungswert
sowie auf der Tatsache, dass sie diverse
Biologiebereiche in heuristischem Sinne
befruchtet. Wenn auch nicht immer explizit
der Begriff der Rekapitulation hervorgeho-
ben wird, so ist doch den Embryologen und
Entwicklungsbiologien klar, dass die Ent-
wicklungsgange (developmental sequen-
ces) der verschiedenen Organismengrup-
pen in ihren analogen Strukturen etwas
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darstellen, die auf eine tradierte Ordnung
hinweisen, die ihre Wurzel in der histori-
schen Kontingenz gemeinsamer Abstam-
mung haben.

So betont z.B. Khazen (1993), dass
die Ontogenese zwangslaufig wesentliche
Stadien der Phylogenie wiederholen muss,
und fur Rautian (1993) ist das Wissen um
die Reproduktion anzestraler Ontogenie-
zustande gar ein wesentlicher Schliussel
zum Verstandnis biologischer Systeme.
Fioroni (1980, S. 101) weist noch einmal



darauf hin, dass selbstverstandlich immer
nur Teile von frlheren Ontogenesestadien
rekapituliert werden. Da jedoch

jede auf Mutationen beruhende Anderung

. nur einen Teil der Entwicklung abwan-
delt, missen "notgedrungen” Rekapitula-
tionen erfolgen.

Angesichts der u.E. nicht abzuleugnen-
den zahlreichen, sich auch in rudimenta-
ren Organen manifestierenden Rekapitu-
lationen darf das biogenetische
Grundgesetz in seiner modifizierten Fas-
sung nicht generell abgelehnt werden.

An diesem Zusammenhang anknipfend,
sind nun bei EvoDevo heterochrone Pro-
zesse als Folge von Modularitat zunehmend
in der Diskussion (s. z.B. Futuyma 1990;
Bininda-Emonds et al. 2002; Jeffery et
al. 2002; Hall 1996, 2003). Dies soll im
folgenden Abschnitt ausfuhrlicher erortert
werden.

1. Heterochronie als Motor der Evolu-
tion. Rekapitulation vs. Modifikation?

Wie bereits ausfihrt wurde, versteht man
unter Heterochronie die zeitliche Verschie-
bung in der zu erwartenden Reihenfolge
von Entwicklungsereignissen. Durch das
"Ineinanderschieben" von Strukturen wah-
rend der Organmorphogenese kdnnen
qualitativ neue Merkmale entstehen, die
keine Rekapitulation mehr zeigen. Dies ist
allerdings nicht zwingend der Fall, denn
auch Neuheiten kdénnen (wie alles, was
eine Phylogenese durchlaufen hat), Reka-
pitulationen zeigen. Sie lassen sich jedoch
nur stadiengerecht vergleichen, bleiben
also auf die entsprechenden Embryonal-
oder Larvalstrukturen beschrankt.

Nach Kirschner und Gerhart
(2005) sind Heterochronien Ausdruck ei-
ner "facilitated variability”. lhrer Theorie
zufolge bleiben zahlreiche Merkmale und
Kernprozesse (core processes) aufgrund
ihrer funktionellen Bedeutung in der Indi-
vidualentwicklung konserviert. Gleichwohl
bietet das "Neuarrangement" solcher
Strukturen und Regulationsmechanismen
genltgend Spielraum, um die Ontogenese
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vielfaltig abzuwandeln. Wenn Mutationen
auftreten — etwa an Genen, die das Aus-
schitten von Wachstumshormonen regu-
lieren oder auf andere Weise die zeitliche
Entwicklung der Merkmale wahrend der
Keimesentwicklung beeinflussen (z.B.
Hox-Gene), kdnnten die genetischen
Wechselwirkungen, spezifisch flir jeden
Organismus, so weit abgewandelt werden,
dass auf der Ebene des Phanotyps ein
breites Spektrum morphologischer Neu-
heiten entsteht.

Das konstruktive "Recycling” kon-
servierter Strukturen kann also erstaun-
lich vielfaltig sein — etwa wenn ontogene-
tische Umstrukturierungen gegebenenfalls
nicht in der Reihenfolge ablaufen, wie sie
phylogenetisch erfolgt sind. Gleichwohl
wird in der Gesamtschau bei allen Modifi-
kationen ein konservatives Moment fest-
geschrieben, worauf die Mosaik-Evolution
und Hierarchie des naturlichen Systems
basiert, die sich auch in der Ontogenese
haufig in Gestalt von Rekapitulationsmor-
phogenesen widerspiegelt. Minelli und
Fusco (2005, S. 520) auBlern sich dazu
wie folgt:

The origin of evolutionary novelties is a
central topic in evolutionary developmen-
tal biology (evo—devo) studies. In any
new feature, there is a conserved com-
ponent that is either structural or related
to the underlying genetic control, but it is
not always obvious what is really new
and what is conserved. Nevertheless, dis-
entangling this blending of old and new
features is basic to understanding
mechanisms of evolutionary change.

Naturlich war sich auch schon Haeckel dar-
Uber im Klaren, dass der Embryo keines-
falls ausschlieRlich rekapitulierte Struktu-
ren, sondern stets ein "mosaic of primitive
(palingenetic) and advanced (caenogene-
tic) characters" zeigt (Richardson und
Keuck 2002, S. 500). So geht das Hete-
rochronie-Konzept originar auf Haeckel
zuruck, der es im Rahmen des "Biogeneti-



schen Grundgesetzes" als Ursache fur das

Fehlen von Rekapitulation heranzog.5

Dementsprechend wird in zahlreichen
Arbeiten im Bereich der vergleichenden
Embryologie und evolutiondren Entwick-
lungsbiologie auf Haeckels Theorien und
Darstellungen — wenn auch in Teilen kri-
tisch — rekurriert (s. z.B. Duboule 1994;
Sander 2004; Kirschner und Gerhart
2005) und Haeckel als Wegbereiter wichti-
ger Methoden der vergleichenden Embryo-
logie und Entwicklungsbiologie hervorge-
hoben (z.B. in Bininda-Emonds et al.
2002; Hof3feld und Olsson 2003). Bi-
ninda-Emonds et al. (2002, S. 298)
schreiben:

Ernst Haeckel pioneered the study of de-
velopmental sequences. His approach
was explicitly evolutionary, in that he at-
tempted to account for the relationships
among organisms ... However, he did not
use quantitative methods (and some-
times appears not to have used real data
at all; Richardson 1995) ... Haeckel never
analysed these heterochronies in detail.
One reason for this is that the quantita-
tive analysis of developmental sequences
within a phylogenetic framework is im-
practical without the use of computers.

Richardson und Jeffery unterstreichen die
wissenschaftliche Relevanz der Biogeneti-
schen Grundregel als theoretische Grund-
lage der modernen EvoDevo-Forschung
noch deutlicher, wobei auch sie betonen,
Haeckels Heterochronie-Konzept sei zum
Dreh- und Angelpunkt zahlreicher verglei-
chender Methoden geworden:

Jonathan Jeffery showed how
Haeckel's work is relevant to modern ef-

5 Haeckel ging jedoch die tragende Rolle der
Heterochronie als Generator morphologischer
Neuheiten noch nicht auf — fur ihn bewerkstel-
ligt sie nur der Anpassung des Embryos an das
Binnenmilieu, so dass das Heterochronie-
Konzept Uber viele Jahrzehnte verschittet blieb.
Erst im Rahmen der evolutiondren Entwick-
lungsbiologie, welche die Heterochronie als
wichtigen evolutiondren Mechanismus einstuft,
erlebte das Konzept eine ungeahnte Renais-
sance (Muller 2005).
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forts to develop a phylogenetic embryol-
ogy. He noted that the Biogenetic Law
can be seen as a statement about se-
quence heterochrony, and this is a foun-
dation for modern comparative method-
ologies such as event pairing (Richard-
son und Jeffery 2002, S. 248).

Bei dem genannten "event pairing" handelt
es sich um eine Methode der vergleichen-
den Embryologie, deren Ziel darin besteht
herauszufinden, wie im Laufe der Stam-
mesgeschichte die ontogenetischen Ent-
wicklungssequenzen (developmental se-
quences) der verschiedenen Organismen
durch heterochrone Prozesse abgewandelt
wurden. Dazu werden mehrere Entwick-
lungsereignisse (events), die wéhrend der
Ontogenese eintreten, paarweise in ihrer
zeitlichen Reihenfolge miteinander vergli-
chen und die Ergebnisse mithilfe eines
Zahlencodes dokumentiert. Vergleicht man
nun die so gewonnenen Daten verschiede-
ner Spezies miteinander, lasst sich die
Evolution (bzw. Modifikation) der Entwick-
lungssequenzen im Detail aufschliusseln.

Weltanschauliche Kritik am Konzept
der Heterochronie

Inwieweit hat sich nun die Integration der
vergleichenden Methoden zur Klarung ein-
zelner Aspekte der Ontogenese und Phylo-
genese als brauchbar erwiesen? Der Evolu-
tionsgegner H. Ullrich (2006) zeichnet ein
sehr einseitiges Bild, indem er erklart, "die
Untersuchungen, ob durch Heterochronien

die groRen Unterschiede unter den
Saugetieren zu erklaren sind, fiuhrte zu
einem negativen Ergebnis”. Und bei Jun-
ker und Scherer (2006, S. 201) heildt es
hierzu:

Nicht die lange favorisierten Heterochro-
nien .., sondern andere unbekannte
"Entwicklungszwange" (constraints) sind
es, die die Vielfalt unter den S&ugetieren
phylogenetisch bestimmt haben sollen
(Bininda-Emonds et al. 2003b) ... "Event-
pairing" vermag keine Antwort auf die
Frage nach den kausalen Mechanismen
eines solchen Wandels im Raum-Zeit-
Kontinuum des sich entwickelnden Or-
ganismus zu geben.



Ullrich den

Schluss:

(2006) zieht daraus

"Welche Mechanismen zur Radiation der
Saugetiere fuhrten, bleibt weiter offen."

Die Behauptung, der Mechanismus der
Heterochronie wirde die Entstehung der
Sauge- oder gar der Wirbeltiere nicht
erklaren, beruht jedoch auf einer Missin-
terpretation der von ihnen zitierten Arbeit.
Tatséchlich stellen Bininda-Emonds et al.
(2003b) lediglich fest, dass bei den
Saugetieren im Vergleich mit anderen Taxa
(Amphibien, Vbégeln) relativ wenig Se-
quenzheterochronien auftreten, so dass
der Mechanismus nicht die Divergenz aller
Saugetierlinien erklaren kann. Sie fuhren
die Diversitat der S&augetiere aber nicht
etwa auf "unbekannte Entwicklungsz-
wange" zurick, wie Junker und Scherer
schreiben (Zwange erzeugen fur sich allein
genommen ohnehin niemals Neuheiten,
sondern "kanalisieren" lediglich das Evolu-
tionsgeschehen), sondern verweisen wied-
erum auf Heterochronien, ndmlich auf al-
lometrisches Wachstum in der spateren
Phase der Entwicklung (allometrische Het-
erochronien); s. Bininda-Emonds et al.
(2003b, S. 347).

Von ‘"unbekannten™ Mechanismen
kann also gar nicht die Rede sein, zumal
Sequenzheterochronien gerade als elemen-
tarer Schlissel zum Verstandnis der Evolu-
tion der Amphibien und Végel gesehen
werden, was Bininda-Emonds et al.
(2003b) explizit betonen. Ahnlich schreibt
Haubold (2000, S. 219):

Veranderungen in der Rate von Ereignis-
sen der ontogenetischen Entwicklung im
Vergleich zur Ahnensituation gilt es in der
Evolution der Dinosaurier stéarker als bis-
her zu beachten. So scheint die Entste-
hung neuer Arten von Faktoren wie be-
schleunigtes Wachstum, verzégertes En-
de des Wachstums sowie auch friherem
Beginn des Wachstums geprégt gewesen
zu sein, die sog. Peramorphose. Solche
Vorgénge fuhrten auch zu der enormen
GroRe vieler Dinosaurier. Hohe Wachs-
tumsraten mit einer Beschleunigung in
Frihstadien waren besonders wichtige
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und die weitere Ausgestaltung pragende
heterochrone Prozesse, noch dazu wenn
sie mit Hypermorphose kombiniert auf-
traten. Nicht zuletzt beim Ubergang von
nicht-aves Theropoden zu den Végeln
spielt Heterochronie im Wachstum eine
entscheidende Rolle. Das erfolgt im We-
sentlichen durch Fixierung paedomorpher
Stadien unter den Merkmalen des Sché-
dels.

Derartige Literatur glanzt bei den Evolu-
tionsgegnern durch Abwesenheit. Die Be-
hauptung, "die Integration der verglei-
chenden phylogenetischen Methoden zur
Klarung einzelner Aspekte der Ontogenese
[blieb] auf allen Ebenen ohne Erfolg" (Ull-
rich 2006), muss daher als rhetorisches
Stilmittel (“cherry picking™) gewertet wer-
den: Die Evolutionsgegner greifen sich
sehr selektiv einige Details aus den Ar-
beiten von Bininda-Emonds et al.
(2003b) heraus, die sich unter Vernachléas-
sigung des Kontexes evolutionskritisch
deuten lassen und Ubergehen den Rest.

2. "Developmental constraints™,
Rekapitulation und EvoDevo

Es gibt, wie Hall (2003) hervorhebt, zwei
unterschiedliche Stromungen, auf die die
Begrundung der evolutionaren Entwick-
lungsbiologie zurtckgefuhrt werden kann.
Wéhrend die einen eher in Goulds 1977
erschienenem Standardwerk ("Ontogeny
and Phylogenie™) die Geburtsstunde von
EvoDevo sehen, weil er als einer der ersten
die Relevanz der Heterochronie als Mecha-
nismus "makroevolutionarer" Veranderun-
gen betonte, sehen die anderen in EvoDe-
vo eher das Kind der molekularen Entwick-
lungsbiologie, die mit der Entdeckung der
Homoobox-Gene in den 1970er und 80er
Jahren einen ihrer Ho6hepunkte erreichte
(z.B. Arthur 2002, S. 758). Weshalb sind
Homoobox-Gene far die EvoDevo-
Forschung wichtig, und was haben sie mit
dem Rekapitulationskonzept zu tun?

Wie eingangs betont wurde, ist es
das Ziel von EvoDevo, die Regulationsme-
chanismen in der Ontogenese zu erfor-
schen sowie den Einfluss der daran betei-
ligten Gene aufzuschlisseln, weil darin ein



wesentlicher Aspekt zum Verstdndnis evo-
lutionarer Vorgéange zu sehen ist. Dabei gilt
es insbesondere dem genannten Faktum
der Modularitdt Rechung zu tragen, d.h.
es gilt nicht nur den evolutionaren Wandel,
sondern auch die Frage zu beantworten,
weshalb dieser Wandel uber weite Bereiche
enorm konservativ verlauft (Hall 1996;
Arthur 2000, 2002; Muller und Hassel
2005, S. 261).

Wéhrend die Synthetische Evoluti-
onstheorie mit Blick auf derartige Fragen
insofern vor einem Problem steht, als die
Umweltselektion das "konservative Verhal-
ten des Genoms" nicht befriedigend zu
erklaren vermag (Schmidt 1985, S. 188),
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lenkt EvoDevo das Augenmerk auf die in
der Ontogenese vorherrschenden Selekti-
onsbedingungen und Mechanismen.

Entscheidend ist dabei der Gedanke,
dass die in der Ontogenese gebildeten
Merkmale zu funktionellen Gruppen orga-
nisiert sind und einem System hierarchi-
scher Kontrolle unterstehen. In diesem
System regulatorischer Gen-
Wechselwirkungen (fur das Riedl 1990
den Begriff "epigenetisches System™ ge-
pragt hat) spielen die Homoobox-Gene
eine grolRe Rolle, da sie als "Hauptschalter™
(Regulatorgene) die koordinierte Wirkung
von Gruppen anderer Gene auslosen (Abb.
15).

NN N
N ANVN N
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Abb. 15: Expressionsmuster von Homéobox-Genen bei einem Wirbeltier (Maus) und einem Glieder-
fuRer (Fliege). Die Embryonen sind in ihren phylotypischen Stadien wiedergegeben. Einander ent-
sprechende (homologe) Hox-Gene bei Maus und Fliege werden wéahrend der Entwicklung in ahnli-
cher Abfolge uberlappend exprimiert. Aus: Kutschera (2006, S. 241), nach Gerhart und Kirsch-

ner (1997).

Unter evolutiondren Gesichtspunkten lasst
sich die Entstehung des epigenetischen
Systems durch fortwahrendes Verschalten
von Genen unter die jeweiligen Haupt-
schalter erklaren. Eine solche Genkopplung
wird immer dann selektiv "festgehalten",
wenn die durch sie ausgepragten Merkmale
einen Funktionszusammenhang herstellen
bzw. eine funktionell sinnvolle phanotypi-
sche Kopplung zur Folge haben. Auf diese
Weise erhoht sich die "Trefferchance” fur
eine gunstige Mutation erheblich, da die
funktionell integrierten Komponenten einer
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Struktur nicht mehr "warten” miussen, bis
die anderen "richtig" mutieren. Man kénnte
sagen, die "Loszahl" der moglichen Mutati-
onen wird durch Kopplung verringert, so
wie die Zahl moéglicher Wirfelwurfkombina-
tionen durch Verkleben mehrerer Wiurfel
verringert wird.

Wichtig fur das Verstandnis der Re-
kapitulation ist, dass die so miteinander
gekoppelten Merkmale nun nicht mehr un-
abhéngig voneinander (“in alle Richtun-
gen™) variieren kénnen, wenn eine Mutati-
on am Regulatorgen das Zusammenspiel



aller untergeordneten Gene (gleichzeitig
verandert. Es kommt hinzu, dass die histo-
risch gewachsenen Regulationsvorgange,
die in der Ontogenese die Formbildung
steuern, dem Gestaltwandel wie ein
Zwangskorsett Beschrankungen (sog.
"Entwicklungszwénge" oder "developmen-
tal constraints™) auferlegen. Diese Entwick-
lungszwange sind das Ergebnis einer funk-
tionellen  Abhangigkeit zwischen den
Merkmalen. Zahlreiche Merkmale sind kon-
struktiv notwendig fur das Uberleben der
Organismen; die verschiedenen Strukturen
spielen z.B. in Form von Induktoren, Platz-
haltern etc. bei der formgerechten Ent-
wicklung weiterer Merkmale eine wichtige
Rolle.

Solche "hochbebirdeten" Merkmale
lassen sich aufgrund intraembryonaler Se-
lektion nur noch entlang gunstiger "Ent-
wicklungsrouten” oder im Extremfall Gber-
haupt nicht mehr verandern (wie z.B. das
Herz oder der Wirbelkanal der Vertebra-
ten), selbst dann nicht, wenn dies externe
Selektionsbedingungen fordern sollten.
Futuyma druckt dies folgendermalRen aus:

Entwicklungsintegration Ubt Zwange auf
die Evolution aus ... Wenn entwicklungs-
maRig integrierte Merkmale durch geneti-
sche "Schalter" kontrolliert werden, kann
durch Mutation eines Schalters die Ent-
wicklung in einen anderen, aber auch
harmonischen Kanal geleitet werden. Sol-
che integrierten Systeme zeigen wahr-
scheinlich ein limitiertes, wiederholt auf-
tretendes Variationsrepertoire. Daraus
entstehen folglich Parallelentwicklungen
und atavistische Varianten, die in rekapi-
tulierender Weise die urspriunglichen
Grundzige des Entwicklungsprogramms
enthillen (Futuyma 1990, S. 497 f.)

3. Ontogenetische Rekapitulation und
phylotypisches Stadium: Vorausset-
zungen, Positionen, Kritik.

Im Zusammenhang mit den in der Ontoge-
nese vorherrschenden Entwicklungszwan-
gen ist vor allem die ldee, dass die ver-
schiedenen Vertreter eines Tierstammes
(wie z.B. die Insekten oder Wirbeltiere)
bestimmte Abschnitte der Keimesentwick-
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lung in einer fur das Taxon charakteristi-
schen Weise beibehalten bzw. ein so ge-
nanntes "phylotypisches Stadium” (San-
der 1983) oder '"zootype" (Slack et al.
1993) durchlaufen, in der modernen Emb-
ryologie sowie in der evolutionaren Ent-
wicklungsbiologie wegweisend. Diese von
Seidel (1960) als "Stadium der Koérper-
grundgestalt” bezeichnete Entwicklungs-
phase kennzeichnet ein Stadium, das eine
maximale Ahnlichkeit in den Entwicklungs-
gangen der unterschiedlichen Spezies einer
Gruppe erkennen lasst (Sander 2004;
Schmidt und Starck 2004; Mduller und
Hassel 2005, S. 227 — 235, 260).

Das ungeahnte Interesse an diesem
Stadium ist auf die Durchbriche in der
Entwicklungsgenetik  zurtckzufihren, in
der sich mehr und mehr abzeichnet, dass
die Ausprédgung der allgemeinen Zuge des
Koérperbaus durch nahezu identische Regu-
latorgene bedingt wird, die kurz vor Aus-
pragung des phylotypischen Stadiums ak-
tiv werden. So ist bekannt, dass die Gene
im Hox-Komplex die Ausformung der "Kor-
pergrundgestalt” steuern und mit weiteren
Gen-Komplexen die Auspragung einer gan-
zen Serie "phylotypischer Stadien" bedin-
gen, wie z.B. den von Minelli und
Schram (1994) beschriebenen "phylotypes
that correspond to other complexes of ge-
nes, in concert with the Hox complex and
their expression, that control more specific
aspects of metazoan body architecture™ (S.
66).

Da der Forschungsbereich EvoDevo
unmittelbar an die Entdeckung der Homo-
obox-Gene anknipft, gewinnt auch das
Konzept der ontogenetischen Rekapitulati-
on als Leitbild an Bedeutung (Sander
2004, S. 164 f.), da die fur die gemeinsa-
me Basisorganisation verantwortlichen
Steuergene und die damit einhergehenden
Regulationsmechanismen in relativ hohem
Male konserviert geblieben sind. Dement-
sprechend knupfen zahlreiche Embryolo-
gen und Entwicklungsbiologen in ihren Ar-
beiten auf das Modell des "phylotypischen
Stadiums", des "Zootypus" oder der "phy-
lotypischen Periode"” an (z.B. Sander
1983, 2004; Elinson 1987; Wolpert
1991; Slack, Holland und Graham 1993;



Duboule 1994; Minelli und Schram
1994; Collins 1995; Hall 1996,1997; Ga-
lis und Metz 2001; Galis et al. 2003;
Schmidt und Starck 2004; Kirschner
und Gerhart 2005; Muller und Hassel
2005).

Bereits Ballard (1976) entdeckte bei
den Vertebraten ein Stadium maximaler
Ahnlichkeit, das "Pharyngula-Stadium"; es
zeigt

the basic anatomical pattern of all
vertebrates in its simplest form: a set
of similar organs similarly arranged
with respect to a bilaterally symmetri-
cal body axis, possessing chiefly the
characters that are common to all the
vertebrate classes ... (S. 392).

Wolpert (1991) definiert indes das Neuru-
lastadium als "phylotypisches Stadium”, in
dem die Bildung des Neuralrohrs als Anla-
ge des spateren Zentralnervensystems
erfolgt. Bei den Insekten entspricht die
Koérpergrundgestalt dem von Sander
(1976) identifizierten Stadium des voll
segmentierten Keimstreifs, das sich aus
ganz unterschiedlichen Fruhstadien heraus
entwickeln kann. Sander (1983, 2004)
beschreibt, wie die Entwicklung auf dieses
Stadium maximaler Ahnlichkeit zulauft —
entweder durch raumlich und zeitlich auf-
einander folgende Bildung der einzelnen
Segmente (Kurzkeim) oder durch nahezu
gleichzeitiges Abgrenzen aller Segmente in
einer ausgedehnten, zuvor strukturell ein-
heitlichen Zellschicht (Langkeim) (s. auch
Hall 1996).

Interessanterweise tritt das phyloty-
pische Stadium bei den Wirbeltieren und
Insekten nicht zu Beginn, sondern erst in
der mittleren Periode ihrer Entwicklung
auf. Nach Auftreten der "Korpergrundge-
stalt" ist die Divergenz in Richtung der art-
spezifischen, individuell verschiedenen
Larval- oder Adultstrukturen dramatisch.
Fur die charakteristischen Entwicklungs-
gange wurde von diversen Autoren (Elin-
son 1987; Duboule 1994; Collins 1995)
das so genannte "Sanduhrmodell” entwi-
ckelt, welches den "phylotypischen" Zu-
stand in der "Wespentaille" des Entwick-
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lungsgangs beschreibt (Abb. 16). Sander
(2004, S. 166) bemerkt hierzu:

Aus vielféltig spezialisierten Anfangen
heraus nimmt die zwischenartliche Ahn-
lichkeit zunachst zu und erreicht ihren
Hohepunkt, wenn die Grundstruktur des
Korpers hervortritt. Diese ist bei den
Wirbeltieren charakterisiert durch Neural-
rohr, Chorda, Somiten und jenen pha-
ryngealen Anlagenkomplex, aus dem sich
bei wasserlebenden Formen die Kiemen
entwickeln. Ab diesem Stadium divergie-
ren die Entwicklungsgdnge zunehmend in
Richtung auf die jeweils artspezifische
Endgestalt des Korpers ...

Slack, Holland und Graham (1993) defi-
nieren indes unter Berlcksichtigung der
Rolle der Hom-/Hox-Gene bei der Entste-
hung der Basisorganisation den universel-
len "Zootypus" als Minimaldefinition eines
Mehrzellers, der im phylotypischen Stadi-
um ausgepragt wird. Die Autoren zeigen,
wie dieses Modell zur Lésung phylogeneti-
scher und taxonomischer Probleme beitra-
gen kann.

Basierend auf dem "zootype" unter-
scheiden Minelli und Schram (1994) funf
"phylotypes": den "platytype"”, wie er bei
den Plattwirmern zu beobachten ist, den
"cyclotype" der Cnidaria (Hydra) und Cte-
nophora, den "malacotype™ der Mollusken,
den "arthrotype" der Insekten sowie den
"trimerotypus" der Hemichordaten.

Abb. 16: Das "hourglass model" (Sanduhrmo-
dell). Der Grad der Ahnlichkeit der Wirbeltier-
embryonen ist in der mittleren Periode ihrer
Embryonalentwicklung Uberdurchschnittlich
hoch, wéahrend in der vorangegangen und nach-
folgenden Periode die artspezifischen Unter-


http://de.wikipedia.org/wiki/Neuralrohr
http://de.wikipedia.org/wiki/Zentralnervensystem

schiede dominieren. Nach Elinson 1987, Du-
boule 1994 und Collins 1995

An die vorangestellten Uberlegungen an-
knupfend, schlagt Hall (1996) ein allge-
meines Entwicklungsschema der Metazoen
vor, das vier Phasen umspannt: An erster
Stelle steht die Ausprdgung des allgemei-
nen "Zootypus", gefolgt von der Bildung
der fur den jeweiligen Tierstamm charakte-
ristischen Kérpergrundgestalt im phylotypi-
schen Stadium, die jeweils unter der Kon-
trolle des Hox-Komplexes erfolgt. An drit-
ter Stelle folgt die Ausdifferenzierung der
Organe durch induktive Wechselwirkung
zwischen den Teilen des Embryos, gefolgt
von einer "funktionellen Integration” durch
epigenetische Regulationsprozesse.

Sanders Begriff vom "Leitbild der on-
togenetischen Rekapitulation™ erscheint
manchen Ubertrieben; es lasst sich sogar
eine reine Begriffskritik im Umfeld einiger
Evolutionsgegner feststellen. Immerhin
lasst sich einwenden, dass in entwick-
lungsbiologischen Arbeiten oft nicht explizit
von Rekapitulation gesprochen wird, ja
dass bei einigen Vertretern der experimen-
tellen Entwicklungsbiologie der Begriff re-
gelrecht verpdnt zu sein scheint. Wie aber
oben dargelegt wurde, konzentriert sich
die Kritik in der Regel nur auf das Biogene-
tische Grundgesetz und den damit assozi-
ierten typologischen Hintergrund, nicht
aber auf das moderne Schema der ontoge-
netischen Rekapitulation, von der Sander
sprach (und in dem sich natirlich essen-
tielle Teilsticke des Biogenetischen Grund-
gesetzes wiederfinden).

AuRBerdem sei an Breidbach erinnert,
der die Funktion des Rekapitulationskon-
zepts als Leitbild wie folgt zum Ausdruck
brachte: "The zootype concept in fact out-
lined an idea pretty close to Haeckel's view
of the ontogeny recapitulating phylogeny
(Slack et al. 1993)" (Breidbach 2002, S.
293). Auch Fischer (1997, S. 377 — 379)
weist bei aller Kritik am "biogenetischen
Denken" darauf hin, dass die Vertreter der
Konzepts vom Zootypus insofern in Hae-
ckelscher Tradition stehen, als sie rekapi-
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tulativ denken. Ahnlich betonen Schmidt
und Starck (2004, S. 446):

.. the paradigmatic character of
Haeckel's biogenetic law has persisted
until recent years as found in terms like
"Kérpergrundgestalt” (Seidel, '60),
"phyletic stage" (Cohen, '77), or the
"phylotypic stage" (Sander, '83) ...

Die Autoren betonen ferner, das Konzept
vom phylotypischen Stadium "has become
a central paradigm in developmental biolo-
agy" (S. 447). Ein "zentrales Paradigma”
der evolutiondren Entwicklungsbiologie
aber, das mit dem modernen Konzept der
ontogenetischen Rekapitulation assoziiert
ist, sollte nach meiner Ansicht mit dem
Begriff "Leitbild" (als Synonym fiur Heuris-
tik und Modellbildungsinstanz) adaquat
umschrieben sein, auch wenn die Autoren
hinzufigen, dass das Paradigma bislang
erst in Ansatzen untersucht wurde ("has
only rarely been tested") und dass eine
gewisse interspezifische Variabilitdt durch
"heterochronic shifts" im phylotypischen
Stadium zu bertcksichtigen sei.

Einen ernsteren Einwand erheben
Bininda-Emonds et al. (2003a), die im
Rahmen einer breit angelegten Studie na-
he legen, dass im mittleren Stadium der
Embryonalentwicklung der  Wirbeltiere
nicht etwa eine verminderte, sondern eine
erhohte interspezifische Variabilitat auftre-
te, was das "Sanduhrmodell" geradezu auf
den Kopf stellen wirde:

Given our results, the onus is now clearly
on proponents of the phylotypic stage
both to provide a clear definition of it and
to support its existence using compara-
tive quantitative data. In the absence of
the latter, we argue against the existence
of a phylotypic stage (or "period" sensu
Richardson 1995) in vertebrates. In-
stead, the pattern of development more
closely resembles a "spinning top" ... with
reduced PD [phenotypic diversity] at both
ends (S. 346).

Freilich kommt es in allen Embryonalsta-
dien (auch im phylotypischen) zu zeitlichen
Verschiebungen in der Reihenfolge von
Entwicklungsereignissen, so dass sich je



nach Spezies verschiedene Organe zu un-
terschiedlichen  Zeitpunkten entwickeln
kénnen. Diesbezuglich gibt es "nicht weni-
ge Ausreil3er ... In vielen Tiergruppen ver-
lauft die Embryonalentwicklung eher grup-
pentypisch als phylotypisch und spiegelt
eher die jungste Evolutionsgeschichte wi-
der als die groRe altehrwurdige Stammes-
geschichte” (Muller und Hassel 2005, S.
246). Die These, wonach in der mittleren
Entwicklungsphase generell eine hohere
Variabilitat vorliege als in den ubrigen,
konnte durch experimentelle Untersuchun-
gen allerdings nicht bestatigt werden.

Galis und Metz (2001) zeigten im
Einklang mit dem Modell vom phylotypi-
schen Stadium, dass teratogene Substan-
zen die Embryonalentwicklung vor allem in
der mittleren Periode empfindlich stdren.
Galis et al. (2003) postulieren, dass Muta-
tionen aufgrund der komplexen Interaktion
bestimmter Module vielschichtige (plei-
otrope) Effekte zeigen kénnen, die negativ
selektioniert werden und eine relative Kon-
servierung der Basisorganisation zur Folge
haben. Bei Tierarten, in denen die Module
nicht mit transienten Strukturen interagie-
ren, zeigt sich hingegen eine erhéhte Vari-
abilitat.

Neuere Untersuchungen von
Schmidt und Starck (2004) deuten eben-
falls auf eine verminderte Variabilitat in der
mittleren Entwicklungsperiode aufgrund
funktioneller Zwéange hin:

... the phylotypic stage emerges because
of internal constraints rather than as a
result of natural selection. This result
supports the idea of Raff ('94, '96) that
during middle embryogenesis high inter-

connectivity of embryonic traits limits
developmental variability, during later
development, the embryo is compart-

mentalized into independent modules
which allow for more variability (S. 455).

We think that the results from our ex-
periments and their interpretation as in-
ternal constraints are not in contrast to
the results obtained by Galis and co-
workers. If the "phylotypic period"
evolved because of developmental con-
straints or a high degree of morphologi-
cal integration, then a disruption of such
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interactions may result in increased tera-
togenesis and ultimately increased mor-
tality and as described by Galis and Metz
(2001) for mice. Lethal effects of terato-
genes do not allow to differentiate be-
tween different evodevo processes be-
cause interrupted functional correlations
and spreading of detrimental effects
through the embryo may both result in
increased (later) mortality. Our results
also agree with Richardson ('95) who
showed that there is no highly conserved
embryonic stage in vertebrate embryos
but rather a period of general similiarity
(S. 456).

Heutzutage entdeckt der molekularbiolo-
gisch arbeitende Entwicklungsbiologe auch
"zunehmend mehr orts- und zeitspezifisch
exprimierte Gene, welche die gemeinsame
Basisorganisation betonen" (Mduller und
Hassel 2005, S. 233). Neueste entwick-
lungsgenetische Untersuchungen zu der
Entwicklung des Gehirns der Wirbeltiere
unterstreichen die Brauchbarkeit des Kon-
zepts vom phylotypischen Stadium als Mo-
dellbildungsinstanz ebenfalls sehr ein-
drucksvoll. Mueller et al. (2006) schreiben
hierzu:

We propose that this pattern corresponds
to some sort of phylotypic stage in verte-
brate neurogenesis (as suggested for
general body development; Slack et al.,
1993) useful to identify for cross-species
comparisons and for the improvement of
each given model system in the investi-
gation of neurogenesis. For example, our
study here indicates that there is an
early mass production of GABA cells, that
may be accompanied by the production
of glutamatergic cell masses, followed in
subsequent steps by the emergence of
less abundant neurochemical neuronal
cell types, such as dopaminergic, sero-
toninergic, and cholinergic cells. After
neural determination took place, the de-
rived cells can migrate and express their
phenotype at a distance from the place of
birth and determination. The concept of a
phylotypic stage of neuronal phenotype
development as proposed here may help
in the integration of such observations in
a particular and also in between diverse
vertebrate organisms.



Fazit: Bei genauer Betrachtung weist die
mittlere Entwicklungsperiode von Art zu
Art zwar Unterschiede auf, die in einigen
Fallen zu einer erheblichen Umorganisation
fiuhren koénnen. Dennoch ist die Entwick-
lungsperiode der Wirbeltiere, in der die
Gene im HOM/HOX-Komplex aktiv werden,
durch eine gemeinsame Basisorganisation
gekennzeichnet, und bei den Insekten ist
das phylotypische Stadium nie infragege-
stellt worden.

Nach Sander und Schmidt-Ott
(2004, S. 79) ist der ganze Streit zwischen
den Beflirwortern und Gegnern des Modells
vom "phylotypischen Stadium" ohnehin nur
eine Frage der Perspektive und nicht Aus-
druck grundséatzlicher konzeptioneller Un-
terschiede. Letztlich geht es nur um die
Frage, wie breit die "Wespentaille” der
"Sanduhr" sein darf, ob man lieber von
einem "Stadium"”, einer "Phase" oder "Peri-
ode" sprechen und wie viele Heterochro-
nien man im Rahmen des Modells vom
phylotypischen Stadium zulassen mdchte:

The bottle necks in various hourglass dia-
grams differ symptomatically: the
threshold for claiming a phylotypic stage
is obviously lower in Fig. 7 (Sander '93)
than in the schemes of Duboule ('94...)
and Bininda-Emonds et al. (2003..),
where it resembles that of a Bordeaux
bottle. Hence, and with reference to a
well-known adage, one might conclude
that some people are interested in the
forest and therefore admit less stringent
criteria of external morphology, while
others feel on safer ground when study-
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ing the trees that differ so much at close
looks ... That mid-embryogenesis in in-
sects and vertebrates reveals common
descent cannot any more be doubted; in
this respect, Haeckel was right notwith-
standing his "adapted" figures.

Unter diesem Gesichtspunkt halten viele
Entwicklungsbiologen die Kritik an der E-
xistenz des phylotypischen Stadiums fur
Uberzogen. Hall (1997, S. 462 f.), einer
der fuhrenden amerikanischen EvoDevo-
Vertreter, bemerkt zur Kritik von Richard-
son et al. (1997):

I do not, however, share their view that
the phylotypic stage should be replaced
by a phylotypic period ... Arriving at con-
served stages by different mechanisms or
with different numbers of repeated units
is not a reason for negating the existence
of the stages. Rather, temporal variability
in the appearance of conserved charac-
ters directs us to seek the phylogenetic
suite of characters that typifies a taxon;
to ask why those characters so often ap-
pear at a conserved phylotypic stage;
and to understand which developmental
and evolutionary processes regulate the
temporal and spatial appearance of those
characters. To abandon the phylotypic
stage for one sub-phylum (vertebrates)
without considering the abundant evi-
dence for phylotypic stages among inver-
tebrates is premature. Phylotypic stages
can be recognized in short-, intermedi-
ate- and long-germ-band insects, even
when mechanisms that establish insect
segments vary and when time of comple-
tion of that stage has been modified ...
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J. Glossar

Addition von Endstadien: Verlangerung der Embryonalentwicklung durch schrittweises
Hinzufligen von -> Stadien im Verlauf der Stammesgeschichte.

Adulte Merkmale: voll ausgebildete Merkmale im Erwachsenenstadium.

Adultstadium: Erwachsenenstadium.

Anzestral: urtumlich, urspringlich (bezogen auf Merkmale von Ahnenarten).
Biogenetisches Grundgesetz: Das von dem Zoologen Ernst Haeckel formulierte Aussa-
gensystem, wonach jeder Organismus in seiner Keimesentwicklung auszugsweise und
geraffter Form bestimmte Stadien seiner Stammesgeschichte "wiederholt". Moderne Fas-

sungen dieses Gesetzes werden oft als "Rekapitulationstheorie", "Biogenetische Grundre-
gel" oder "Konzept der ontogentischen Rekapitulation" bezeichnet.
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Blastogenese: Friheste Periode der Embryonalentwicklung (beim Mensch bis zum 15.
Tag nach Befruchtung der Eizelle).

Deszendenztheorie: Theorie der Abstammung der Lebewesen von einem gemeinsamen
Vorfahren.

Developmental constraints: s. Entwicklungszwange

Epigenetisches System: Die Gesamtheit der regulatorischer Genwechselwirkungen, die
far die Individualentwicklung verantwortlich sind.

Entwicklungssequenz: Abfolge von Entwicklungsereignissen in der Individualentwick-
lung.

Entwicklungszwange: In der Individualentwicklung vorherrschende Konstruktions-
zwange, die bestimmte Entwicklungsrichtungen vorgeben. Aufgrund der funktionellen
Abhéangigkeit von Merkmalen kénnen diese nur eingeschrankt (entlang bestimmter "Bah-
nen") - oder im Extremfalls iberhaupt nicht mehr — verdndert werden. Diese Zwange sind
die eigentliche Ursache von Rekapitulation und Parallelbildungen in der Evolution.

Event-pairing: Methode der vergleichenden Embryologie, deren Ziel darin besteht he-
rauszufinden, wie im Laufe der Stammesgeschichte die ontogenetischen Entwicklungsse-
quenzen der verschiedenen Organismen abgewandelt wurden.

EvoDevo: s. evolutionare Entwicklungsbiologie.

Evolutionare Entwicklungsbiologie: junger Zweig der Evolutionsbiologie, der die Pro-
zesse in der Embryonalentwicklung sowie den Einflull der daran beteiligten Gene unter-
sucht, um zu verstehen, wie qualitativ neue Merkmale in der Evolution entstehen.

Expressionsmuster: s. Genexpressionsmuster.

Flaschenhals, ontogenetischer: Modell Uber die in der Keimesentwicklung vorherr-
schenden Regulationsmechanismen, die bei den verschiedenen Arten eines Tierstammes
(z.B. bei den Wirbeltieren) aulRerordentlich ahnlich sind und flr bei der Ausprédgung des -
> phylotypischen Stadiums eine Rolle spielen.

Genealogie: Generationenabfolge.

Genexpressionsmuster: Abfolge der Auspragung von Genen (das "Realisieren geneti-
scher Information"), welche das Erscheinungsbild des Organismus bestimmt.

Heterochronie: Anderung der Entwicklungsgeschwindigkeit einiger Zell-Linien im Korper
relativ zu anderen — meist durch eine oder wenige Mutationen hervorgerufen, beispiels-
weise an Genen, die das Ausschitten von Wachstumshormonen regulieren oder auf ande-
re Weise die Entwicklung wahrend der Ontogenese beeinflussen ("heterochrone Mutatio-
nen™). Die Folge ist eine zeitliche Verschiebung in der zu erwartenden Reihenfolge von
Entwicklungsereignissen in der Keimesentwicklung. Durch das "Ineinanderschieben” von
Strukturen wahrend der Organentwicklung kénnen qualitativ neue Merkmale entstehen,
die keine Rekapitulation mehr zeigen. Wichtiger Mechanismus der Makroevolution.
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Homoobox-Gene: Gene, die die Aktivitat zahlreicher anderer, funktionell zusammen-
hangender Gene wahrend der Ontogenese, speziell der Morphogenese (Entwicklung von
morphologischen bzw. anatomischen Merkmalen) von Embryonen beeinflussen.

HOM-/HOX-Komplex: Gene, die eine Hombobox enthalten und in Gruppen angeordnet
vorliegen, werden bei Wirbeltieren wie den Menschen Hox-Gene, bei Gliedertieren wie den
Insekten Hom-Gene oder Homdotische Gene genannt. Sie bilden die Hox-Gen-Familie
bzw. den HOM-/HOX-Komplex.

Induktion: Die von einem Teil des Embryos ausgehende Wirkung, die orts- und zeitab-
hangig einen anderen Teil des Keims zu bestimmten Entwicklungsvorgdngen zwingt.

Induktor: Teil des Keims, der einen bestimmten Entwicklungsvorgang auslost.

Interphan: In der Embryonalentwicklung durchlaufene Struktur bzw. Organanlage, die
meist der "Innenanpassung" dient, haufig Rekapitulation zeigt und sich im spéateren Ver-
lauf der Entwicklung entweder zurtckbildet oder zu einem Endorgan weiterentwickelt.

Kadnogenese: Wahrend der Embryonalentwicklung auftretende Neubildungen, die als
Eigenanpassungen des Embryos zu verstehen sind und die keine "stammesgeschichtliche
Information” (Rekapitulation) aufweisen.

Keimblatter: Zellschichten, aus denen sich die unterschiedlichen Strukturen und Organe
vielzelliger Tiere entwickeln (namentlich Mesoderm, Ektoderm und Entoderm).

Kérpergrundgestalt: Gemeinsame Basisorganisation eines Tierstammes (z.B. der Wir-
beltiere). s. auch: phylotypisches Stadium.

Leitbild: theoretisches Konzept oder Schema, das in der Wissenschaft als Modellbil-
dungsinstanz dient und sich in der Forschung als heuristisch fruchtbar erweist.

Metaphan: Ein "im Reifezustand" ausgebildetes Endorgan einer Larvenform, eines Emb-
ryos oder eines erwachsenen Tieres.

Morphogenese: Entwicklung von morphologischen und anatomischen Merkmalen bzw.
Organen.

Neotenie: Das Beibehalten juveniler Merkmale im Erwachsenenstadium. Aufgrund der
Unterproduktion von Hormonen, die das Wachstum steuern, wird die Entwicklung spat
angelegter Organe gehemmt oder unterbleibt ganz. Der Begriff wurde 1885 durch den
Zoologen Kollmann bei der Untersuchung von Kaulquappen mit Entwicklungsverzégerun-
gen gepragt und bezeichnete das Erreichen der Geschlechtsreife im Larvenzustand.

Ontogenese (Ontogenie): Embryonal-/Keimesentwicklung der Lebewesen, Individual-
entwicklung.

Organmorphogenese: s. Morphogenese.

Palingenese: Wahrend der Embryonalentwicklung ausgepragte Merkmale, die Rekapitu-
lation zeigen.
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Phanotyp: Erscheinungsbild eines Organismus, Gesamtheit aller aulierlich feststellbaren
Merkmale eines Individuums.

Phylogenese (Phylogenie): (Teil der) Stammesgeschichte der Lebewesen.
Phylogenetisch: Die Phylogenese (evolutiondre Stammesgeschichte) betreffend.

Phylotypisches Stadium, phylotypische Periode: Entwicklungsperiode maximaler
Ahnlichkeit der verschiedenen Arten eines Tierstammes in der Ontogenese. Diese ist bei
den Wirbeltieren charakterisiert durch Neuralrohr, Chorda, Somiten und jenem pharyn-
gealen Anlagenkomplex, aus dem sich bei wasserlebenden Formen die Kiemen entwi-
ckeln. Der Anteil rekapitulierter Organanlagen ist in diesem Stadium besonders hoch.

Prolongation: Verlangerung der Embryonalentwicklung durch ,,Addition von Endstadien“
im Verlauf der Evolution (-> Addition von Endstadien).

Regulationsmechanismen (epigenetische): Die fur die Individualentwicklung von
Organismen verantwortlichen Genwechselwirkungen und physiologischen Prozesse.

Rekapituation (ontogenetische): Das Auftreten von Organanlagen in der Keimesent-
wicklung der Lebewesen, die strukturell zu den Endorganen anderer Tierarten in Bezie-
hung stehen. Rekapitulierte Merkmale deuten auf Entwicklungsprozesse hin, die historisch
geworden sind und bezeugen somit die stammesgeschichtliche Verbundenheit der Lebe-
wesen.

Rekapitulationsmorphogenese: Organauspragung wahrend der Embryonalentwick-
lung, die Beziige zu den Endorganen anderer Tierarten aufweisen.

Retardierung: Das Verzogern der kérperlichen Entwicklung (s. Neotenie).

Sanduhrmodell: Konzept, wonach der Grad der Ahnlichkeit der Wirbeltierembryonen in
der mittleren Periode ihrer Embryonalentwicklung tberdurchschnittlich hoch ist, wahrend
in der vorangegangen und nachfolgenden Periode die artspezifischen Unterschiede domi-

nieren.

Stadium: Ein durch bestimmte Merkmale charakterisierter zeitlicher Abschnitt oder Peri-
ode in der Embryonalentwicklung.

Typologie: Lehre von der Existenz idealtypischer Organismen-Gruppen.

Variabilitat, interspezifische: Die Auspragung artspezifischer Unterschiede in der Emb-
ryonalentwicklung.

Zootypus: ldealisierte "Minimaldefinition" bzw. Basisorganisation eines vielzelligen Orga-

nismus nach Slack, Holland und Graham (1993), deren Auftreten an bestimmte Ge-
nexpressionsmuster gebunden ist.
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