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16. Kapitel.
Zeichnung und Hautwachstum’).

Wie im vorigen Kapitel gezeigt wurde, haben die Versuche, die
Ursachen der Zeichnung der Wirbeltiere zu ermitteln, an verschiedenen
Punkten angesetzt, und zwar wurde die Entwicklung der Zeichnung
mit dem Verlanf der embryonalen Gefifle, mit den Innervationsver-
héltnissen der Haut und mit der Anordnung der zuerst erscheinenden
Haargebilde in Verbindung gebracht.

In allen diesen Aufstellungen liegt sicher ein Stiick Wahrheit,
aber keine erlaubt eine Verallgemeinerung. Und doch miissen wir
nach einem allgemeinen Erklérungsprinzip suchen, denn es ist kaum
anzunehmen, daff die Hauptformen der Wirbeltierzeichnung auf ganz
verschiedenen entwicklungsgeschichtlichen Grundlagen aufgebaut sind.
Dies gilt in erster Linie fiir die verschiedenen primiren Zeich-
nungsmuster, es ist aber eine theoretische Forderung, daf auch die
sekundéren und tertiiren Zeichnungsformen, wie z. B. die Querbinde-
rung der Vogelfedern, irgendwie mit den primiiren in Zusammenhang
gebracht werden konnen. Diese Forderung wird aber durch keine
der bisher besprochenen Hypothesen in geniigender Weise erfiillt.

Auf der Suche nach einer einheitlichen Erklirung hat sich den

1) Vgl. V. HaEckER, Entwicklungsgesch. Eigenschaftsanalyse. Zeitschr. Ind.
Abst., 14, 1915.
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Forschern immer wieder der Gedanke aufgedringt, ob nicht doch
_vielleicht die allgemeine Korpermetamerie, die in der Anordnung
von Skelett, Muskulatur, Nervensystem, Blutgefillen und Nieren-
anlagen zum Ausdruck kommt, in irgendeiner Weise alle Zeichnungs-
verhiltnisse beherrscht, derart, daB alle Abweichungen der Zeich-
nungsmuster von der Koérpermetamerie nur scheinbare sind und mit
Hilfe einiger besonderer Annahmen vielleicht doch einer allgemeineren
Gesetzmifigkeit eingefiigh werden konnen. Dieser Gedanke hat z B.
vaN RYNBERK vorgeschwebt, wenn er meint, dal die ,Segmenttheorie®,
auch in der Anwendung auf die verschiedenen Erscheinungsformen
des Farbenkleides der Wirbeltiere, am besten GoTaEs ,geheimes Gesetz*
zum Ausdruck bringe. Gestiitzt wird diese Vorstellung dadurch, daf
bei den Wirbellosen, z. B. bei Schmetterlingsraupen und Anneliden-
larven (Fig. 115), streng metamere Zeichnungsverhiiltnisse eine hiufige
Erscheinung sind.

Fig. 115. Neapler Spionidenlarve (Meta- Fig. 116  Einige Korpersegmente
totrochophora-Stadium) mit metamerer von Podarke comata.
Zeichnung. In den mittleren Segmenten  * Nach EHLERS.

vollkommen i{ibereinstimmende Anord-
nung der pigmentierten Zellen.

Ein merkwiirdiger Fall von metamerer Zeichnung findet sich bei einem poly-
chiiten Borstenwurm, Podarke comata Ehlers (Fig. 116), bei welchem im allgemeinen
jedes zweite Korpersegment auf seiner Riickenseite drei dunkle Querbinden trigt,
wihrend die dazwischenliegenden Glieder nur Spuren einer Zeichnung aufweisen
(E. EnLErs, in ,,Deutsche Siidpolar-Exp. 1901—03%, 13 [Zool. 5]).

Nun lifit sich aber leicht nachweisen, daf weder die Zeichnung
selbst, noch ihr Triger, die Haut, der allgemeinen Kérpermetamerie
zu folgen braucht, und daf auch da, wo sowohl die Zeichnung als
die Hautbildungen eine regelmiifiige, insbesondere eine rhythmische
Anordnung aufweisen, der Rhythmus beider keineswegs immer zu-
sammenklingt.

DaB speziell die Querstreifung der Sduger nicht immer streng
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metamer ist, ist schon oben gezeigt worden. Ebensowenig entsprechen
die 4 oder 5 dunklen Flecke, welche bei den Larven der weiflen
Axolotlrasse (S. 89, Fig. 52) an der Basis des Riickenflossensaums
liegen, bestimmten Kérpersegmenten, vielmehr ist ihre Grofie und ihr
gegenseitiger Abstand bei den einzelnen Individuen derselben Ab-
kunft sehr verschieden und vielfach liegen ihre Zentren nicht in der
Mitte eines Segmentes, sondern an der Grenze je zweier solcher?).

Andererseits stimmen auch rhythmisch angeordnete Hautbildungen,
wie die Schuppen der Wirbeltiere, in ihrer Anordnung durchaus nicht
immer mit der Korpermetamerie iiberein?. So entspricht bei den
Schlangen die Zahl der Bauchschuppen allerdings derjenigen der
Wirbel, aber die Querreihen der itbrigen Schuppen steigen unter einem
Winkel von 45° von den Bauchschuppen kopfwiirts gegen die Mittel-
linie des Riickens auf, so dafl jede Schuppenreihe in das GGebiet mehrerer
Korpermetameren fillt. Diese und einige andere Verhiltnisse scheinen
nach Grosser dafiir zu sprechen, dal die Schuppen der Schlangen
in frithen Stadien der Stammesgeschichte kleine,
isolierte und unregelmifige Bildungen darstellten
und daf sich erst sekundir, im Zusammenhang
mit der Bewegungsweise, eine gewisse Korre-
spondenz zwischen den Bauchschuppen und der
Korpersegmentierung hergestellt hat?).

Auch andere Hautbildungen, wie die Ringel
der Gymnophionen, die Teile des Schildkriten-
panzers, die Schuppen und Giirtel der Edentaten,
die Schwanzschuppen der Muriden sind nicht-
metamere Differenzierungen ?).

Wenn also weder die Querzeichnung, noch
Wg, 117,  Schwsns die verschiedenen Hautbildungen einen streng
des Alligators, Flach- metameren Charakter haben, so kann drittens
schnitt. ~G. B. quere  gezeigt werdeh, daB die rhythmischen Zeichnungs-
gelg;chFaégg:;l;aénger. muster und die Schuppenbildungen auch unter-

einander keine feste Korrelation aufzuweisen
brauchen. Beispielsweise decken sich die abwechselnd gelben und
schwarzen Farbenbinden am Schwanze des Alligators nicht mit den
segmental angeordneten Schuppenreihen (Fig. 117)3).

1) Auch zu den sehr unregelmaBig verteilten GefiiBschlingen des Riickenflossen-
saumes zeigen sie keine bestimmuen Lagebeziehungen.

?) GrossEr, 1906, Zeitschr. wiss. Zool.,, 80, 1906 (s. oben 8. 186).

?) Eine stammesgeschichtliche Umwandlung kleiner isolierter Schuppen in
groBere, regelmiBig gelagerte Platten wird auch fiir die Fische angenommen und
léft sich bei den fossilen Ostrakodermen (Thelodus, Ateleaspis, Cephalaspis) beim

bergang vom Nekton zum Benthos Schritt fiir Schritt verfolgen (vgl. L. Dovrro,
Bull. Soc. Belg. Géol. etc., Mém., 23, 1909, S. 393).
4) GROSSER, S. 61.
5) GROSSER, S. 57.
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Der Metamerie-Hypothese steht schlieflich noch die weitere
Schwierigkeit im Wege, daB sie die primére Liingsstreifung nur durch
die Annahme einer nachtriiglichen, in der Einzel- und Stammes-
geschichte erfolgenden Verschmelzung isolierter, metamer gelegener
Punkte erkliren kann und daB sie, um diesen Vorgang zu erkliren,
noch irgendwelche besondere, bisher ganz unbekannte Ursachen an-
nehmen muf.

Man wird also dem Schlusse Grossers zustimmen diirfen, daf
die Hautzeichnung der Wirbeltiere — vielfach, wie man hin-
zufiigen mufl! — ihren eigenen Gesetzen folgt, unbekiimmert
um die Metamerie. Esist daher nach einem noch allgemeineren,
iibergeordnetem Prinzip zu suchen, von welchem aus auch die-
jenigen besonderen Fille eine Erklirung finden, in denen tatsiichlich
eine engere Beziehung zwischen Zeichnung und Metamerie besteht.

Dieses allgemeine Prinzip ist aber, wie ich glaube, das ausge-
sprochen rhythmische Wachstum fliichenhafter Organe, verbunden
mit rhythmischer Differenzierung, in unserem Fall der Wachstums-
und Teilungsrhythmus der Haut, der manchmal in Korrelation mit
dem Wachstumsrhythmus der Korpermetameren steht, manchmal aber
in weitem Umfang autonom ist.

‘Wenn ein Epithel oder sonst ein flichenhaftes Organ wiichst,
so kann von vornherein erwartet werden, dall eine gewisse regel-
miilige Ordnung oder Folge in den Teilungsprozessen besteht,
wodurch eine im ganzen stetig, nach den verschiedenen Richtungen
hin gleichmiBig fortschreitende, dem Wachstum der iibrigen Organe
sich anpassende Ausbreitung zustande kommt.

Von vornherein sind mehrere Moglichkeiten gegeben, von denen
die wichtigsten folgende sind. Das Wachstum kann ein diffuses sein,
d. h. die Teilungsintensitiit ist an allen Punkten der Fliche die nim-
liche und der ITmpuls zur Teilung wird fiir die einzelne Zelle weniger
aus ihr selbst heraus, auf Grund eines in ihr selbst liegenden Rhythmus,
entstehen, als vielmehr durch die wechselnden Druck- und Spannungs-
verhiltnisse der Umgebung bedingt sein. Das Bild, welches ein der-
artiges Geewebe darbietet, wird dadurch charakterisiert sein, daf in
jeder Entwicklungsphase die Mitosen ungefiihr gleichmifig iiber die
ganze Fliche verteilt sind.

Eine zweite Moglichkeit besteht darin, dafl von einer Grenzzone
aus periodische Teilungswellen iiber die ganze Fliche weglaufen, das
Wachstum also einen wellenformigen Charakter hat. Ferner kann
ein gleichmifiges Flichenwachstum auch dadurch zustande kommen,
dal, ausgehend von regelmifig verteilten Herden stirkster Teilungs-
und Wachstumsenergie, eine gleichmifige, zweidimensionale, poly-
zentrische FlichenvergroBferung herbeigefithrt wird. Natiirlich kénnen
auch zwei dieser Typen kombiniert sein und auflerdem ist zu erwarten,
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daff durch lokale Sonderbedingungen UngleichmifBigkeiten der ver-

schiedensten Art zustande kommen.

Fiir den diffusen Typus liegt, soviel mir bekannt ist, kein genauer

untersuchtes Beispiel vor.

L s
-

1l
&
3

\Q‘rlz

Fig. 118. Keimstreif eines Isopoden (Ligia). Mesoderm-
ab Abdominalsegmente,

zellen dunkel. ¢k Thorax-,
te Telson, ms Mittelstreif, an Analfeld.
Nach Mc MurricH aus KORSCHELT u. HEIDER.

Doch ist anzunehmen, daB bei #lteren

Organismen ein der-
artiges regulatorisches
‘Wachstum eine hiiufige
Erscheinung ist.

Eine wellenformige
Ausbreitung der Tei-
lungsprozesse kann bei
einfacheren embryo-
nalen  Verhiltnissen
stattfinden. Sie laft
sich z. B. in fritheren
Entwicklungsstadien
der Kopepoden beob-
achten, wo, wenigstens
bei den spiteren Fur-
chungsschritten, die
Teilungen am dorsalen
Ektoderm des Embryos
beginnen und sich
wellenférmig  gegen
den vegetativen Pol
beziehungsweise Bla-
stoporus ausbreiten?).

Ein polyzentrisches
‘Wachstum kommt z. B.
in den Organen er-
wachsener Tiere vor,
wo dann die sog. ,,Re-
generationsherde* die
Zentren bilden®). In
der  Embryonalent-
wicklung ist es meist

mit dem wellenformigen Wachstum kombiniert und zwar sind hier

mehrere Untertypen zu unterscheiden.

Am bekanntesten ist das sogenannte teloblastische Wachstum

bei der Bildung der Keimstreifen mancher Arthropoden, besonders der

1) HaeckER, V., Die Keimbahn von Cyclops. Arch. mikr. An., 49, 1897,
5. 50, 55, 59, Taf. 5, Ilig. 24, 29 (neuerdings auch von Fucus bestiitigt). Auch im
jugendlichen Hoden von Kopepoden (Diaptomus) liegen ihnliche Verhiltnisse vor,
was sich in dem schubweisen Auftreten reifer Spermatozoen duBert.

?) Vgl hierzu H. E. ZigeLER und O. vom Rars, Biol. Cbl, 11, 1891.
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Isopoden. Hier werden von einer Grenzzone, d. h. von einer Reihe von
initialen Mutterzellen, Polzellen oder Teloblasten aus durch
fortgesetzte, in bestimmten Perioden erfolgende Teilungsprozesse
Querreihen von Zellen gebildet, welche allmithlich nach vorne riicken
und je aus ebensovielen Zellen bestehen, als Polzellen vorhanden sind.
Speziell bei Ligia (Fig. 118) bilden je zwei dieser ektodermalen Quer-
reihen zusammen mit einer darunterliegenden Querreihe von meso-
dermalen Zellen die Anlage eines Kérpersegmentes. Der Teilungsrhyth-
mus, welchem diese als Wachstumszentren dienenden Segmentanlagen
bis zur Bildung der fertigen Segmente folgen, ist nicht niher bekannt, man
kannsich aber gewisse Vorstellungen dariiber bilden, wenn man die genauer
studierten Vorgiinge bei pflanzlichen Gebilden zum Vergleiche heranzieht.
So teilt sich bei einer Braunalge, Sphacelaria (Fig. 119), die
Scheitelzelle, #hnlich den Polzellen der Keimstreifen, ebenfalls nur
nach einer Richtung des Raumes,
so dall durch sukzessive Querwinde
(I, II, ITI, TV) ebensoviele reihen-
formig iibereinanderliegende ,Seg- v
mente“ entstehen. Jedes Segment
wird bald darauf durch eine gleich- N \
falls horizontale Wand (1, 2, 3, 4)
in eine obere und eine untere Glied-
hiilfte zerlegt. Innerhalb jeder Glied-
hiilfte stellen sich dann Lingswiinde
ein, wodurch es zuniichst zur Qua- 3
drantenbildung und spiiterhin zur -
Differenzierung von peripheren und
zentralen Zellen kommt (4—III).
Diese teilen sich dann wieder mehr- ' i 2

1

mals durch Querwiinde (II[—3), und

jedes Segment wird auf diese Weise, 1

ohne ein nennenswertes Wachstum |

zu zeigen, zu einem vielzelligen .

Gewebestiick, das aus dem meriste- Fio: 119, - Tallusest von Hrhaoai
. . 1g. g nallusast von bp]l&(.&l&llﬂu

matischen bald in den Dauerzustand v Scheitelzellen. I—IV die sukzessiven

iibergeht. Ebenso verhalten sich Segmentwiinde, 1—4 die ersten Quer-

die Seitenzweige, die schon friihzeitig s H‘:;‘;d:f‘mm_

als seitliche Ausstiilpungen der Schei-

telzelle angelegt werden?).

Bemerkenswert, ist, daB sich bei Sphacelaria bereits der aller-
erste Beginn einer Differenzierung innerhalb der Zellen eines Teil-
gebietes (Segmentes) bemerklich macht, und zwar in Form einer
asynchronen Teilung der Tochterzellen jedes Segmentes und ihrer

') Vgi. JuL. Sacwms, Vorles. iiber Pflanzenphysiol., 2. Aufl.

LEag
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niichsten Deszendenten (vgl. die Gliedhilften zwischen IT und III,
sowie zwischen IIT und IV). Wenn sich nimlich die Tochterzellen
einer Zelle ungleichzeitig teilen, so mufl dies entweder auf der Ver-
schiedenheit der Bedingungen oder, wie vermutlich in unserem Fall,
darauf beruhen, daf infolge einer asymmetrischen oder inéiqualen
Teilung der Mutterzelle die beiden Tochterzellen eine im weiteren
Teilungsrhythmus hervortretende — eine teilungsrhythmische* —
Differenzierung erfahren haben?).

Die Verhiltnisse bei Sphacelaria fithren hiniiber zu einem dritten,
zunichst theoretisch aufgestellten Untertypus, dem Schachbrett-
typus. Bei diesem geht das zweiseitige Wachstum von Teilfeldern
(Wachstumsfeldern) aus, die in Quer- und Lingsreihen angeordnet
sind und, auf Grund einer stérkeren teilungsrhythmischen Differen-
zierung, als wir sie bei Spha-
celaria sahen, einen Wachs-
tumskern mit besonders
% % intensiver Teilungs- und
' : Wachstumsenergie im Zen-
trum und einen Wachs-
% % # tumsrand mit geringerer

# Energie aufweisen.

Ebenso nun wie im Fall
Fig. 120. Schema des polyzentri.chen Wachs- you SP ha.celaria auf Gr“nd
tums im Schachbrettypus. Wk Wachstumskern, der teilungsrhythmischen

Wr Wachstumsrand. Differenzierung statt iso-

lierter ~Wachstumszentren
oder -herde voriibergehend ein durchlaufender Achsenstrang zustande
kommt (vgl. den Abschnitt 3—III), so kann man sich denken, daB
auch in unserem Fall die Stellen intensivster Teilungsenergie sich
) nicht als isolierte Wachs-
tumskerne, sondern als lings-

oder querverlaufende Wachs-
i i tumslinien darstellen

(Fig. 121).

Ich glaube nun, daB
das Hautwachstum der Wir-
beltiere dem Schachbrett-

l | typus des Flichenwachs-

Fig. 121. ZusammenschluB der Wachstumskerne fuang, bf%zmhungswem? degm
v Wachatumskinien, eng damit zusammenhiingen-

den Lings- oder Quer-

linientypus folgt. Tatsichlich sind alle diese Wachstumsmodi
geeignet, eine gleichmiifige flichenhafte Ausbreitung der Haut iiber

1) Vgl. Allg. Vererb., 2. Aufl., S. 377.

Wk, Wr.

wW%ﬁWW/JrMWM/%WW
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den walzenférmigen Rumpf und die zylindrischen Glieder des
Embryos zu sichern. Die eigentiimlichen Kriimmungsverhiiltnisse
der einzelnen Korperteile und die dadurch bedingten Zug- und
Druckspannungen mogen dann auf die Richtung der Zentrenreihen
oder Wachstumslinien besondere lokale Wirkungen ausiiben, da ja
bekanntlich Zug und Druck in vielen Fillen deutlich die Richtung
der Teilung bestimmen und wohl auch auf den Teilungsrhythmus
Einflu haben?). Auch werden andere &rtliche Verhiiltnisse, so die
enge oder lockere Verbindung mit den tieferliegenden Geweben und
die Beschaffenheit der letzteren bewirken, dall an einigen Stellen
isolierte Wachstumskerne, an andern zusammenhéngende, quer- oder
lingsgerichtete Wachstumslinien auftreten.

Zu der Vorstellung, daf die Epidermis in bezug auf ihre Wachs-
tulmserscheinungen ein verhiltnismifiig autonomes Organ darstellt, daB
sie primitiv segmentir ist und eine Anzahl selbstéindiger Wachstums-
und Differenzierungsbezirke aufweist, ist auch der Dermatologe
A. Brascuko?®) bei der Untersuchung eines Falles von linedrem, d. h.
in bestimmten Linien oder Kurven angeordnetem Naevus verru-
cosus gelangt. Nach Brascako sollen diese Linien den Grenzen
der einzelnen Wachstumsbezirke oder Dermatome entsprechen und
das Auftreten der Naevi gerade in diesen Grenzbezirken wird darauf
zuriickgefiithrt, dafl letztere bei abnormen Entwicklungsvorgingen,
insbesondere bei exzessivem Wachstum der Hautbezirke, besonders
leicht den Sitz von Stérungen darstellen.

DaBh nun in der Tat bei Wirbeltier-Embryonen das Haut-
wachstum einen rhythmischen Charakter aufweist und daB sich die
betreffenden Bilder mit dem Schachbrettypus und seinen Varianten
sehr gut in Einklang bringen lassen, soll im folgenden Kapitel ge-
zeigt werden. Hier handelt es sich zuniichst um die zweite Frage,
auf welche Weise durch ein derartiges rhythmisches Wachstum die
geometrischen Zeichnungsmuster bedingt sein kénnen.

‘Wenn wir zunéchst nur die Melaninfirbungen ins Auge fassen,
so sind in histologischer Hinsicht vier Vorkommnisse zu unterscheiden:

1) Auf zoologischem Gebiet liegen bisher keine Experimente vor, aus welchen
ein EinfluB der Kriimmangsverhiltnisse eines flichenhaiten Organs auf die Teilungs-
richtungen unmittelbar zu entnehmen ist. Doch liit sich indirekt aus den bekannten
Versuchen an den unter Druck sich furchenden Frosch- und Seeigeleiern (PFLUGER,
Roux, Borx, 0. HErTwie, DrIESCH, MORGAN, H. E. ZIEGLER W a.; vgl. H. E. ZI1EG-
LER, Verh. An. Ges. 1894) ableiten, dall bei sehr jungen Wirbeltier-Embryonen, bei
welchen die Flichenkriimmungen noch betrichtlich sind und das Verhiltnis der
Zellengrofie zum Volumen des Gesamtorganismus noch sehr groB ist, die Anordnung
derjenigen Zellen, welche die Grundlage der Wachstumsherde und -linien bilden, eben
durch die Kriimmungsverhiltnisse beeinfuBt wird. FEine Stiitze fiir diese Annahme
gewihren einige Versuche von Botamkern (Kxy, NEmEc, v. WETTSTEIN; vgl
WINELER, H., Entwicklungsmechanik der Pflanzen, Hdwb. Naturw., 3. Bd.. 1912, 8. 650).

%) Dermatol. Zeitschr. 1895, 8. 361ff.; D.e Nervenverteilung der Haut 1901;
Rev. prat. malad. cutanées 1906.

V. Haecker, Entwicklungsgeschichtl. Analyse. 13
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Das primiire oder originiire, schon in den unreifen Eizellen enthaltene,
withrend der Entwicklung den Embryonalzellen {ibermittelte Pigment
(z. B. bei Amphibieneiern und -Embryonen)?’); das autochthone Pig-
ment von Epidermiszellen, welche nicht in die améboide Form iiber-
gehen; die Pigmentzellen epidermalen Ursprungs, wie sie nach
iibereinstimmenden Befunden mehrerer Autoren besonders deutlich
in den Federkeimen der Vigel auftreten; und die Pigmentzellen
bindegewebigen Ursprungs (koriale P.), auf welchen groflenteils
die Farbung der urodelen Amphibien beruht.

Fir die Entstehung der lokalisierten und kontrastierenden
Firbungen, auf denen die Zeichnungsmuster beruhen, kommen die
drei zuletzt genannten Vorkommnisse in Betracht und es frigt sich
also, wodurch die Lokalisation von Pigment und Pigment-
zellen bedingt ist.

Was das autochthone Pigment anbelangt, so kann jedenfalls
so viel gesagt werden, daf es unter normalen Verhéltnissen besonders
an Stellen lebhafter
Wachstums- und also
intensiver Stoffwech-
seltitigkeit  aunftritt.
Ein besonders schones
Beispiel bildet die
prianale Segmentbil-
dungszone von Anne-
lidenlarven (Fig. 122,
bei IX und bp), welche
im Gegensatz zu den
bereits gebildeten Seg-
menten (VII, VIIT) und
ebenso zum Analfeld
der Riickenplatte (rp)

i ke Pi tie-

Fig. 122. Schnitt durch das Korperende einer Anne- L Starf 2 :E.’lgmean
lidenlarve (Polynoé). bstr Bauchstrang. bp Bauch- rqng auiweist 2) -
platte. rp Enddriisenfeld der Riickenplatte (hinter ~ Pigment hatin solchen
der Wachstumszone!). ak Analkerbe. Fillen offenbar die
Bedeutung eines Re-

servestoffes oder jedenfalls eines Zwischenproduktes intensivster Stoff-
wechseltitigkeit, und so lassen sich auch die Fille erkliren, in welchen
das wachsende Bildungsgewebe als Ganzes pigmentreich ist, aber
gerade die in Teilung befindlichen Zellen, offenbar unter Aufbrauch

!) Vgl. bes. EHRMANN und WEIDENREICH (s. oben S. 103).
%) Spiitere Entw. der Polynoélarve. Zool. Jahrb. (An.), 8. Bd., 1894, S. 250,
Taf. 16, Fig. 23. Vgl. Zeitschr. wiss. Zool., 62. Bd., 1896, S, 1331f.
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ihrer Pigmentvorrite, entfirbt erscheinen?). Bei diesen Vorgingen
diirften im iibrigen aufiler dem Erndhrungszustand auch Rassenunter-
schiede eine Rolle spielen, #hnlich wie kriiftige Menschen bei starken
korperlichen Leistungen infolge gesteigerter Nahrungsaufnahme ihre
runden Formen bewahren, withrend schwiichlichere Individuen ihre
Fettvorrite rasch erschiopfen.

Dal} tiberhaupt starke Substanzproduktion und Pigmentbildung
in engem Zusammenhang stehen, wird indirekt auch dadurch be-
wiesen, dafl bei zahlreichen Vigeln mit gebidnderten Federn, so be-
sonders bei Raubvigeln (Wespenbussard), bei Regenpfeifern und
Brachvogeln, beim schottischen Moorhuhn u. a.?) die pigmentierten
Stellen der Federn eine griflere Widerstandskraft besitzen als die
hellen, weshalb bei ilteren Federn die Rénder gezackt oder gesiigt
erscheinen.

Unter pathologischen Verhiltnissen kommt autochthones Pig-
ment, sei es Melanin, sei es Himosiderin®), besonders bei ungeregelten
und exzessiv gesteigerten Zellvermehrungsprozessen, sowie bei restitu-
tiven Vorgiingen vor. Beispiele sind die Pigmentmale, die melanotischen
Tumoren und das Wundpigment, das nach Tor~xer bei Kifern nach
Einschneiden der Fliigeldecken und nach eigenen Erfahrungen bei
Verletzungen der Cladocerenschale auftritt.

Auch die Pigmentzellen héufen sich unter normalen Verhéltnissen
nicht selten gerade an den Stellen an, wo lebhaftere Wachstums- und
Stoffwechselvorgiinge stattfinden oder in Vorbereitung sind, so bei
Seeigellarven an den Bildungsstitten der Arme und Wimper-Epau-
letten?) und bei den Sidugern in den Leithaaranlagen®). Dasselbe
gilt fiir restitutive Vorgiinge: so finden Ansammlungen von Pigment-
zellen bei der Neubildung des Schwanzes der Froschlarven an den
Stiimpfen angeschnittener Blutgefifie statt®). Zweifellos spielen bei
allen diesen Erscheinungen Reizwirkungen eine Rolle. Wihrend
Loks") es noch unentschieden lédfBt, ob Chemotropismus oder Stereo-
tropismus vorliegt, nehmen andere in bestimmterer Weise eine Wir-
kung des Sauerstoffs oder auch der an Stellen intensivsten Stoff-
wechsels gebildeten Kohlensiure an®).

Bleiben abnormerweise die betreffenden Reizwirkungen aus, so

1) G. TorNIER, Experimentelles iiber Erythrose usw., Sitz.-Ber. Ges. Naturf.
Freunde. B. 1907.

?) Nach Nauvmaxxy, E. A. WiLson, (P, Z. 8. L. 1910, IT), sowie nach eigenen
Beobachtungen. Vgl. hierzu W. SpéTTEL, Z. Jalrb. (An.), 38, 1914, S. 424).

3) UnNA u. GOLODETZ, s. oben S. 93.

4) J. RuNxsTrOM, Ann. Inst. Océanogr., 6, Paris 1914.

5) TorpT jun. (s. S. 184).

%) Tor~iER L c., S. 83.

") J. LoEB, Vorlesungen. Lpz 1907, S. 233.

%) HeErssTt, Artikel: Entw.-Mech. (Handwdérterb. Naturw.), bzw. RUNNSTROM,
L e., S. 108.

13*
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koénnen in der Entwicklung Pigmentdefekte zustande kommen, wie
dies z. B. Boverr fiir Seeigellarven angibt?).

Auf Grund von Beobachtungen an Axolotllarven méchte ich
indessen glauben, dalh Anhénfungen von Pigmentzellen an umgrenzten
Korperstellen nicht blof durch chemotaktische Wirkungen im obigen
Sinne, sondern auch dadurch zustande kommen kénnen, daf von. be-
stimmten Epithelzellengruppen, wenigstens in gewissen Phasen der
Entwicklung, stiirkere Teilungsimpulse auf die Pigmentzellen iibergehen,
vielleicht- teilungserregende Reizstoffe abgeschieden werden?).

Um zu beweisen, daf die Epidermis in diesem Sinne als innere
Driise funktionieren kann, habe ich einerseits Hautstiicke schwarzer
erwachsener Axolotl, andererseits solche von weiflen Tieren mit
kiinstlichem Verdauungssaft (HCl-Pepsin) behandelt und mit den so
erhaltenen Extrakten im ersten Fall weille, im letzteren schwarze
Larven behandelt. Ich hatte mit der Moglichkeit gerechnet, daB
speziell die Extrakte der schwarzen Hiute bei weilen Larven eine
vermehrte Produktion von Pigmentzellen hervorrufen wiirden. In-
dessen sind mir bisher die betreffenden Kulturen aus unbekannten
Griinden eingegangen.

Alles in allem treten sowohl autochthones Pigment als Pigment-
zellen namentlich an Stellen besonders energischer, sei es normaler,
sei es abnormer Stoffwechseltitigkeit auf, mit einem Worte da, wo
wetwas los ist“ oder sich etwas vorbereitet. Das autochthone Pig-
ment wird hier unter dem unmittelbaren EinfluB des intensiven
Stoffwechsels als End- oder Nebenprodukt gebildet, die Pigment-
zellen dagegen folgen vielleicht chemotaktischen Wirkungen, bzw.
Teilungsimpulsen, die von bestimmten Epithelzellengruppen auf sie
ausgeiibt werden.

Wenn also die Bildung autochthonen Pigmentes und die An-
héufung oder Vermehrung der Pigmentzellen in erster Linie an den
Stellen besonders energischer Teilungs- und Differenzierungsenergie
- stattfindet, so werden withrend der embryonalen und postembryonalen
Entwicklung die vorhin erwidhnten Wachstumskerne und -linien
bevorzugte Stellen der Pigmentbildung sein und damit ist zunichst
fiir die erste Entstehung der Pigmentfleckenreihen und
Pigmentstreifen eine Erklirung gegeben. Da aber die inner-
halb der Wachstumsfelder bestehenden Energieunterschiede wiihrend
der ganzen Entwicklungszeit fortdauern oder nur ganz allmihlich
verschwinden werden, so wiirde die Hypothese imstande sein, nicht
bloB das erste Auftreten, sondern auch die vollstindige Entwicklung
der Zeichnung auf die Wirkung eines und desselben Ursachen-
komplexes zuriickzufithren. Sie vermeidet also gewisse Schwierig-

Y) Zelenstud. VI, S. 126,
?) G. HABERLANDT, Sitz.-Ber. Ak. Wiss. Berl, 1914, S. 1110,
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keiten, welche anderen Erklarungshypothesen im Wege stehen. So
vermag z B. die Zensecksche Hypothese keine ausreichende Er-
klirung dafiir zu geben, daB bei den Schlangen auch nach dem
Schwund der Hautvenen eine Fortentwicklung derZeichnung stattfindet.

Auch fiir die Pigmentfleckenreihen und Pigmentstreifen gilt
das niimliche, wie fiir die Wachstumkerne und Wachstumslinien:
durch besondere lokale Verhiltnisse, wie z. B. das Relief des Korpers
und das Verhalten der tieferen Gewebe, kinnen nicht blofi die Ver-
laufsrichtung der Fleckenreihen und Streifen, sondern auch die ort-
liche Ausdehnung des Zeichnungsmusters, das zeitliche Auftreten und
der lingere oder kiirzere Fortbestand in der Einzel- oder Stammes-
geschichte beeinfluft werden. Bei Kreuzungen konnen, was von
unserer Hypothese aus ebenfalls leicht verstéindlich ist, intermediéire
Zeichnungsmuster zustande kommen, z. B. Ubereinanderlagerungen
zweier Zeichnungstypen, wie z. B. bei den Zahnkarpfenbastarden
(S. 169, Fig. 98).

Der spezifische Teilungsrhythmus der Hautzellen, welcher nach
unserer Auffassung die eigentliche Ursache der Zeichnung bildet,
ist zunéchst als ein Mittel fiir eine im ganzen stetig und in Har-
monie mit der allgemeinen Formbildung des Korpers fortschreitende,
zweidimensionale Ausbreitung der Haut anzusehen. Er kann
daher in Korrelation mit dem Teilungsrhythmus der Stammzellen
der inneren Korpersegmente stehen, er kann aber auch in weitgehen-
dem Mafle autonom sein. Im ersteren Fall ergibt sich eine streng
metamere Zeichnung, wie sie namentlich bei Wirbellosen (Spicniden-
larven, Raupen u. a.) hiufig vorkommt, im letzteren Fall sind die
rhythnisch wiederholten Zeichnungselemente in ihrer Verteilung unab-
hiingig von der Korpersegmentierung (Axolotl-Larven, quergestreifte
Siuger). Der oben (S. 189) angefithrte Satz Grossers ist also, wie
bereits angedeutet, dahin abzuindern, dall die Hautzeichnung der
Wirbeltiere ihren eigenen Gesetzen folgen kann, unbekiimmert um
die Metamerie. '

Sind aufler dem Zeichnungsmuster noch andere geometrisch
angeordnete Hautdifferenzierungen vorhanden (Schuppen-, Feder-
oder Haarreihen), so werden, da solche Hautbildungen wihrend der
Entwicklung die Stellen besonders intensiver Teilungs- und Differen-
zierungsenergie darstellen, beide Systeme sich in vielen Fillen decken,
so z. B. bei Katzen- und Schweineembryonen.

In anderen Fillen trifft dies nicht zu, so besteht z B., wie wir
sahen, am Schwanz des Alligators keine Kongruenz zwischen Quer-
streifen und Schuppenreihen. Miglicherweise ist in solchen Fillen
der die Zeichnung bedingende Teilungsrhythmus als die ,urspriing-
lichere“, in der allgemeinen Wachstumsharmonie des Embryos be-
griindete Erscheinung zu betrachten, wihrend sich die besondere
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Anordnung der Hautbildungen sekunddr in Anpassung an die Be-
wegungsweise des Schwanzes herausgebildet hat?).

Zusammenfassend kann man sagen: die primiren Zeich-
nungsformen (Fleckung, Léngsstreifung, Querstreifung) sind Be-
gleiterscheinungen der in einem bestimmten, spezifischen
Rhythmus sich abspielenden Teilungs- und Wachstums-
vorginge der Haut, insofern Pigmentbildung und Anhi#ufungen
von Pigmentzellen in erster Linie und in besonders starkem Mafe
an den Punkten und Linien intensivster Teilungs- und Wachstums-
tatigkeit stattfinden.

Die Hautwachstumshypothese erfiillt alle Forderungen, die
an ein allgemeineres, iibergeordnetes Erklarungsprinzip ge-
stellt werden kionnen. Denn sie macht nicht nur die tatséichlichen
Beziehungen verstindlich, welche zwischen Zeichnung und Kérper-
metamerie bestehen und schon lingere Zeit die Aufmerksamkeit der
Forscher auf sich gelenkt haben, sondern sie ist auch imstande, die
speziellen Anschauungen, die bei der Untersuchung einiger besonderer
Objekte gewonnen wurden, in sich aufzunehmen.

Ohne weiteres gilt dies fiir die Ergebnisse Torprs, welcher einen
engen Zusammenhang zwischen der priméren Lingsstreifung und der
Anordnung der Leithaaranlagen nachgewiesen hat. Auch die vany Ryn-
BERKsche Annahme, dali die Streifen des Zebras mit den Summations-
zonen der Innervationsgebiete
der Hautnerven zusammenfallen,
konnte unschwer mit der Haut-
wachstumshypothese in Einklang
gebracht werden, falls durch ana-
tomische und  physiologische
Untersuchungen jene Uberein-
stimmung ganz oder teilweise
erwiesen werden sollte. Wenn
ferner mnach ZensEck bei der
Natter die ersten Pigmentdepots
mit den Kreuzungspunkten der
Eig-b 123-d F{g_ntallsclﬁitt du;chCheilréen Hautvenen zusammenfallen, so
a.mmf’yguﬁ::e, :.ng::.n?mf;e Scchichto d:;' braucht hier keine.direkte Ab-
Muskelplatte. w. k Urwirbelhohle. i s. hingigkeit der Zeichnung von

Intervertebralspalte. gew. Uk. gewucher- Iafn
ter Urwirbelkern. Jgf Interkostalgefil. der (Iefaﬁanordnung algenommen

Nach v. ESNER 408 RAVBEE, zu werden, vielmehr kann diese

Koinzidenz sehr wohl darauf be-

ruhen, da} beiden Lokalisierungen die gleiche Ursache, némlich ein
polyzentrisches Wachstum der Haut, zugrunde liegt.

1) Vgl. die Verhiltnisse bei den Schlangen, S. 188.
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Im Hinblick auf die Frage nach dem Zusammenhang zwischen Zeichnung und
Korpermetamerie ist es von Interesse, die Ortlichkeiten genauer zu bestimmen, an
welchen die aus der Tiefe vordringenden ,,InterkostalgefiiBe* mit den Hautvenen
zusammentreffen. Nach den Untersuchungen von REMAK, v. EBNER und CorNING
sind beim Natternembryo die InterkostalgeiaBe (Fig. 123, Jef) zwisclen je zweien der
von der medianen Wand der Ursegmente (Myotome) oder ,,Urwirbel gebildeten ,,ge-
wucherten Urwirbelkerne® (gew. Uk) gelegen. Sie liegen also auf gleiclier Héhe
wie die Mitten der spiteren Knochensegmente oder Wirbelkérper, da jeder der
letzteren mit seiner vorderen Hiilite dem einen, mit seiner Linteren dem tfolgenden
Urwirbelkern angeldrt. Jedenfalis ergibt sich, daB die durch die GefiiBkreuzungen
und Pigmentdepots angedeuteten Wachstumszentren der Haut in diesem Fall — mut
Bezug auf die Urwirbelgliederung — intersegmental gelagert sind.

Auch noch mit einer andern Hypothese, die sich allerdings nicht
auf die Wirbelzeichnung bezieht, kann, wie ich glaube, auf einfache
Art ein Zusammenhang hergestellt werden. Vor kurzem hat GesaarDpT
die Vorstellung zu begriinden versucht, daf die verschiedenen Zeich-
nungsformen des Schmetterlingsfliigels dadurch zustande kommen,
dafl sich im wachsenden Fliigel von bestimmten Zentren, z B. wvon
durchlissigen Partien der in den Adern verlaufenden Blutbahnen aus
Oxydasen ausbreiten und dall diese beim Zusammentreffen mit den
von den Fliigelzellen produzierten Pigment-Vorstufen oder Chromo-
genen die verschiedenen Pigmente in rhythmischer Folge entstehen
lassen, ebenso wie nach Liesecanc ein auf eine gechromte Gelatine-
platte aufgesetzter Tropfen Silbernitratlosung bei seiner Ausbreitung
eine rhythmische zonenweise Ausfillung von Chromsilber bewirkt.
Es wird nun von der Anordnung jener Zentren, also von der spezi-
fischen Form und Aderung der Fliigel, abhiingen, welchen Verlauf
die Ausbreitungserscheinungen der Oxydase nehmen und in welchen
Punkten und lings welcher Linien und Kurven die Pigmentbildung
stattfindet.

Ich mochte den Erscheinungen eine andere Deutung geben und
glauben, dafl auch beim Flichenwachstum des Schmetterlingsfliigels
eine bestimmte, z. T. rhythmische Wachstumsordnung eingehalten
wird, auf Grund deren, ebenso wie in der Wirbeltierhaut, Wachstums-
herde und Wachstumslinien in spezifischer Anordnung gebildet werden.
Ob man sich dann in Anlehnung an die Chromogen-Oxydase-Hypothese
und an die Vorstellungen GepHarRDpTS denkt, dal die betreffenden
Stellen in besonderer Weise zur Chromogenbildung befihigt sind und
daf ihnen von den Adern aus die Oxydase zugefithrt wird, oder ob
man den betreffenden Stellen auf andere Weise eine besondere Priidis-
position zur Pigmentbildung zuschreibt —, jedenfalls scheint mir so
die verhiltnismiBig grofle Stabilitit der spezifischen Zeichnungsmuster
der Schmetterlinge besser erklirt zu sein, als durch die Annahme einer
wellenférmigen Ausbreitung und interferierenden Wirkung geloster

1) Verh. Deutsch. Zool. Ges. 1912,
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Substanzen, also von Vorgéngen, die durch Ernahrungsschwankungen
stirker beeinflult werden diirften.

Zum Schluf habe ich noch zu erwihnen, daf in einem populir-
wissenschaftlichen Buche P. C. MrrcuELLs, von welchem vor kurzem
unter dem Titel: ,Die Kindheit der Tiere“ eine deutsche Ubersetzung?)
erschienen ist, ebenfalls Beziehungen zwischen der Zeichnung und dem
Hautwachstum angenommen werden. Danach erfolgt letzteres auf
Grund einer ,strahlenformig* oder zweiseitig sich ausbreitenden Zell-
vermehrung, weshalb die Haut, wie alle andern Glewebe, gemustert
erscheint. Die Muster der Haut sind bei einfacheren Verhiltnissen
regelmifig, aber durch ungleich rasches Wachstum benachbarter
Korperteile oder durch Interferenzwirkungen kommen kompliziertere
Formen zustande. Auf alle Fille sind diese Muster unvermeidliche,
mit dem Korperbau zusammenhéngende Erscheinungen, die zunichst
nicht niitzlich zu sein brauchen. Da auch die Farben gewissermafen
nur beildufig als das Produkt sekretorischer Vorgiinge und struk-
tureller Verhiltnisse entstehen, so sind die durch vereinte Wirkung
von Muster und Farbe zustandekommenden Zeichnungsmuster
zunéichst nur der sichtbare Ausdruck dafiir, daB alles Lebende ver-
wickelt gebaut ist und wichst. Speziell die Flecken und Streifen
sind einfache ,Wachstumsmuster¥.

Diese Auffassung deckt sich in wichtigen Punkten mit meinen
eigenen Ergebnissen. Aber abgesehen davon, dafl keine entwicklungs-
geschichtlichen und histologischen Unterlagen gegeben werden, fehlt
der Schlulistein der Hypothese, indem nicht gesagt wird, warum die
Farben gerade an den von mir als , Wachstumszentren“ und , Wachs-
tumslinien“ bezeichneten Stellen lokalisiert oder besonders intensiv
entwickelt sind.

17. Kapitel.
Zeichnung und Hautwachstum beim Axolotl?).

Zur entwicklungsgeschichtlichen Priifung der Frage, ob tatsich-
lich der auf vergleichendem Wege erschlossene Zusammenhang zwischen
Zeichnung und Hautwachstum besteht, schienen mir die Axclotl wegen
der giinstigen histogenetischen Verhiltnisse, vor allem wegen der

1) Stuttgart (J. Hoffmann). Ohne Datum.

%) Vgl. V. HAECkER, Die Wachstumsordnung der Axolotlhaut als Grundlage
der Zeichnungsmuster. Mitt. Naturf. Ges. Halle, 4, 1916; Zur Eigenschaftsanalyse
der Wirbeltierzeichnung. Biol. Zentrbl., 36, 1916.
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