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Zur Eigenschaftsanalyse der Wirbeltierzeichnung.

Die Wachstumsordnung der Axolotl-Haut.

Von V. Haecker, (Halle a. S.)

Unter entwicklungsgeschichtlicher Eigenschafts- oder Rassen-

analyse (Phnogenetik) verstehe ich die morphogenetische und

entwicklungsphysiologische Untersuchung der Aueneigenschaften
und ihre Zurckverfolgung bis auf mglichst frhe Entwicklungs-

stadien 1
). Rassen- und vererbungsgeschichtlicher Hauptzweck

dieser Forschungsrichtung ist es, die Unterschiede der fertigen

Rassen- und Arteigenschaften auf Unterschiede in der Beschaffen-

heit des jungen Keimes und womglich der Keimzellen selbst zurck-

zufhren und auf diese Weise die Kenntnis von der Natur der

Anlagen" (Erbeinheiten, Determinanten, Faktoren, Gene) soweit

zu frdern, dass man bei der Deutung der kreuzungsanalytischen

Ergebnisse statt mit fingierten Einheiten mit wirklichen, morpho-

logisch und physiologisch fassbaren Verhltnissen und Werten zu

arbeiten im Stande ist.

Dass die Methode der rcklufigen Eigenschaftsuntersuchung
im Prinzipe einwandfrei ist, und dass in einzelnen Fllen das End-

ziel bereits in schrferen Umrissen hervortritt, habe ich schon

frher ausgefhrt. Sehr weit sind wir, vor allem durch Willsttter's

Untersuchungen, insbesondere in der chemischen Differenzierung

der Bltenfarbstoffe gekommen, so dass die Mglichkeit nher

gerckt ist, die Unterschiede der Bltenfrbung auf Verschieden-

heiten im allgemeinen Chemismus des Protoplasmas zurckzufhren.

Man wird erwarten drfen, dass auch die Rassen- und Artunter-

schiede in der tierischen Frbung, soweit sie auf einer quantitativ

und qualitativ verschiedenen Ausbildung der Melanine, Melano-

proteide und Lipochrome beruhen, mit Abnderungen im allge-

meinen Chemismus des Artplasmas in Verbindung gebracht und also

auf chemisch-physiologisch bestimmbare Anlagen" bezogen werden

knnen.
Einer andern Gruppe von Aueneigenschaften gehrt die

Zeichnung der Tiere, besonders der Wirbeltiere, an. Es sind

bereits verschiedene Versuche gemacht worden, um die spezifischen

Zeichnungsmuster entwicklungsgeschichtlich zu erklren. So hat

Zenneck die primitive Zeichnung der Schlangen mit dem Verlauf

embryonaler Hautvenen, van Rynberk die Querstreifung der

Suger, vor allem der Tigerpferde, mit den Ausbreitungsgebieten
der segmental angeordneten Hautnerven, Toldt jun. die Lngs-

1) Verh. Dtsch. Zool. Ges. 1912; Zeitschr. Ind. Abst,, 8, 1912, S. 30; 14,

1915, S. 260.
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streifen der Katze mit der reihenfrmigen Stellung der Leithaare"

in Verbindung gebracht.
Aber wenn auch zweifellos in allen diesen Aufstellungen ein

Teil der Wahrheit enthalten ist, so lt sich doch leicht zeigen,
dass keine eine Verallgemeinerung erlaubt, und dass sie, mit Aus-
nahme vielleicht der letzten, nicht einmal auf den betreffenden

speziellen Gebieten die Erscheinungen in restloser Weise ver-

stndlich machen knnen. Da aber nicht anzunehmen ist, dass die

Haupttypen der Wirbeltierzeichnung auf vollkommen verschiedenen

entwicklungsgeschichtlichen Grundlagen beruhen, so ist nach einem

allgemeineren Erklrungsprinzip zu suchen, und dieses sehe ich in

der spezifischen Wachstumsordnung der Haut, speziell
der Epidermis (ich wende statt des frher bentzten Ausdrucks

Wachstumsrhythmus die allgemeinere Bezeichnung Wachstums-

ordnung an). Zahlreiche Tatsachen weisen nmlich darauf hin, dass

die Bildung autochthonen Epidermispigments und die Anhufung
und Vermehrung der Pigmentzellen des Koriums vor allem an

Stellen besonders energischer Teilungs- und Differenzierungsttigkeit
stattfindet. Wenn es nun mglich wrej in der Haut tatschlich

eine ganz bestimmte Wachstumsordnung und demgem Abschnitte

mit intensiverer und solche mit geringerer Wachstumsttigkeit
nachzuweisen, so wrde sich ohne weiteres die Entstehung be-

sonders der rhythmischen Zeichnungsmuster erklren.

Indem ich bezglich der allgemeinen Begrndung dieser Zu-

sammenhnge auf eine frhere Mitteilung
2
),

sowie auf die ausfhr-
liche Darstellung, welche an anderer Stelle erscheinen wird, ver-

weise, mchte ich hier zeigen, dass die Haut speziell des Axolotls

(Amblystoma) tatschlich eine bestimmte Teilungs- und Wachs-

tumsordnung aufweist und dass bestimmte Zeichnungsmuster damit

in Zusammenhang gebracht werden knnen.

II.

Die Axolotl sind wegen der groen Zellen und Kerne fr ent-

wicklungsgeschichtliche Untersuchungen dieser Art besonders

geeignet und sie gewhren andrerseits die Mglichkeit, sehr ver-

schiedene Frbungs- und Zeichnungsformen Melanismus, me-
tamero'ide Scheckung, Akromelanismus, primre Streifung, diffuse

Frbung mit einander zu vergleichen. Speziell bei schlpfreifen

Embryonen und frischgeschlpften Larven ist die normale Zeichnung
eine metam ero'ide"

,
d. h. von der Krpersegmentierung' unab-

hngige Quer band er ung, und zwar sind die Jungen der nie-

lanistischen Rasse schwarz und grnlich gebndert, hnlich etwa

unserem Flussbarsch, whrend die weien Larven an Stelle der

2) 1915, S. 268 ff.

XXXV f. 29
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dunklen Binden eine Reihe ziemlich scharf umgrenzter, an der

Basis der Rckenflosse gelegener Punktflecken aufweisen 3

).

Ich untersuchte zunchst, ob in diesen frhen Stadien die

Epidermis Stellen besonders intensiver Teilungsttigkeit aufweist,

ob diese Stellen eine regelmige Anordnung zeigen und etwa den

Gebieten strkerer Pigmentierung und Pigmentzellenbildung ent-

sprechen
4
).

Fig. 1.

v.SI Hsi dSl Pz.

vorn

Die erste Frage konnte bejaht werden, denn bei mehreren

Individuen lie sich zeigen, dass Kernteilungsfiguren natrlich berall

in der Haut vorkommen, dass aber in unverkennbarer Weise Nester

mit stark gehuften Mitosen mit Stellen, welche verhltnismig

3) Nheres bei F. Pernitzsch, Arch. mikr. An., 82, 1913, S. 155.

4) Die ersten Prparate hat Frl. L. von Mirbach angefertigt.
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arm an Teilungsfiguren sind, abwechseln. Im Allgemeinen sind

die Stellen regster Teilungsttigkeit grtelartig von der Dorsal-

zur Ventralseite ausgebreitet und die Breite der Grtel, sowie ihr

gegenseitiger Abstand entsprechen ungefhr der Breite der dunklen

Bnder und der hellen Zwischenbinden bei den schwarzen, be-

ziehungsweise den Punktflecken und deren Zwischenrumen bei den

weien Larven. So erstreckt sich in Fig. 1, welche den vorderen

Rumpfabschnitt einer weien Larve darstellt, die erste hinter den

vorderen Extremitten gelegene und ebenso die zweite Haupt-

teilungszone je auf etwa drei Rumpfsegmente (I III bezw. V VII),

whrend der dazwischen gelegene mitosenarme Strich nur ein

Segment (IV) umfat. Es entsprechen jene Strecken vollkommen
den dichteren Anhufungen der in der Basis der Rckenflosse ge-

legenen Pigmentzellengruppen (P~).

Auffallend ist, dass bei einzelnen Individuen ganz berwiegend
Aster (Fig. 1, a), sowie die unmittelbar vorhergehenden, bei Urodelen

so hufigen Zwischenstadien oder bergangsfiguren" (%)
5

) gefunden
wurden. Bei andern Exemplaren treten die Aster zurck, whrend die

Knuel, Zwischenstadien, besonders aber die Dyaster und Dispireme

hufiger sind. Ich kann diese Verhltnisse nur so erklren, dass im

allgemeinen eine 'Synchronie der Teilungen besteht, so dass bald

das lnger dauernde Asterstadium, bald die Endstadien der Teilung,
sowie die unmittelbar daran sich anschlieenden Prophasen des

nchstfolgenden Teilungsschrittes angetroffen werden, Verhltnisse,
die mich sehr an den Teilungsrythmus des Cyclops-Embryos er-

innern. 6

)

Im Schwnze der weien Larven sind die korialen Pigment-
zellen in geringerer Zahl vorhanden und auerdem gleichmiger
verteilt, so dass die metameroide Zeichnung weniger deutlich

als am Rumpfe hervortritt. Doch gewann ich den Eindruck, dass

die pigmentierten Epidermiszellen an einigen Stellen (Fig. 2, oben

und unten) dichter, an anderen (Fig. 2, Mitte) merklich weniger
dicht sind und dass die Zahl der Mitosen dementsprechend wechselt

(in der Fig. 2 sind die pigmentierten Epidermiszellen durch Kreise

angegeben, die Hautsinnesorgane schraffiert gezeichnet).
Dass die Teilungshufigkeit und ihr Zusammenhang mit der Pigmentierung

auch zahlenmig dargestellt werden kann, soll die folgende Tabelle zeigen, welche

fr das in Fig. 1 abgebildete Hauptstck die zwischen den Seitenlinien 7

),
sowie

die innerhalb der Pigmentzellenzone gelegenen Mitosen und Pigmentzellen angibt.
Die Aster und Zwischenstadien der Epidermis, diejenigen der Bindegewebszellen

(/>), der Blutgefe (bi), Nerven (n) und Sinnesorgane sind dabei besonders gezhlt.
Jedoch sind nur die auf die Epidermis selbst bezglichen Zahlen als vollstndig

5) Haecker, Praxis und Theorie der Zellen- und Befruchtungslehre. Jena

1899, S. 50.

6) Die Keimbahn von Cyclops. Arch. mikr. An., 49, 1897.

7) v. ML, ttsl., d. 67., ventrale, Haupt- und dorsale Seitenlinie.

29*
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anzusehen, da die subepidermalen Gewebe, einschlielich der Nerven, nur zum Teil

an der abprparierten Hautlamelle hngen geblieben sind. Dasselbe gilt auch fr
die Pigmentzellen in der Basis der Rckenflosse. Die gerade auf einer Segment-

grenze gelegenen Mitosen wurden jeweils dem hinteren Segmente zugeschrieben.

Fig. 2.

Aus der Tabelle geht hervor, da in dem einer hellen Querbinde entsprechenden
vierten (postbrachialen) Segment die Zahl der epidermalen Mitosen um mehr als

die Hlfte geringer ist, als ihre durchschnittliche Zahl in den strker pigmentierten

Segmenten.
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Bei den Altembryonen und Larven der schwarzen Rasse liegen
die Verhltnisse weniger gnstig. Hier kommen auch an den hellen

Stellen die korialen und epidermalen Pigmentzellen, sowie die

pigmentierten Epidermiszellen, welche nach meinen Beobachtungen
bei der dunklen Rasse mindestens zum Teil die Frhstadien der

epidermalen Pigmentzellen darstellen 9

),
in sehr groer Zahl vor.

Infolgedessen sind genauere Zhlungen der Pigmentzellen sehr

schwer auszufhren und vollends im mikroskopischen Bild ver-

wischen sich die Dichtigkeitsunterschiede vollkommen. Andrerseits

sind auch die Mitosen, weil vielfach verdeckt durch die Pigment-
zellen, schwer zhlbar, so dass mir bisher ein Vergleich der gegen-

seitigen Hufigkeitsverhltnisse nicht mglich war.

Zum Teil an den

gleichen Individuen war FiS- 3.

auch festzustellen, dass,

abgesehen von diesen

Grteln, Zellteilungen
besonders reichlich

lngs der Seiten-
linien, von welchen in

diesen Stadien drei Paare

vorhanden sind, auftreten

und zwar nicht blo in

den Seitenorganen selbst,

sondern besonders auch

in ihrer nchsten Um-

gebung und zwischen ihnen. So gibt die Fig. 3 ein symmetrisch
zur ventralen Seitenlinie gelegenes (an einer Ecke nicht ganz

vollstndiges) Hautstck wieder, in welchem durch punktierte
Linien drei gleich breite Streifen abgegrenzt sind. Whrend
nun der mittlere, die Seitenlinien umfassende Streif 11 Teilungs-

figuren aufweist, finden sich in den beiden ueren Zonen nur 4,

bezw. 5.

Auch hier treten Beziehungen zwischen Teilungsintensitt und

Pigmentierung hervor. Allerdings sind bei den unter normalen

Bedingungen lebenden weien und schwarzen Larven die Seiten-

linien kaum strker pigmentiert als der brige Krper, dagegen
bildet sich bei den in vollkommener Dunkelheit gezogenen Streifen-

schecken" 1

") dadurch, dass sich die Pigmentzellen auf die Umgebung
der Hautsinnesorgane konzentrieren, wenigstens am Kopfe eine

Zeichnung aus, die wohl ohne weiteres mit der primren Lngs-

9) Genauere Untersuchungen sind im Gange. Vgl. auch Schapitz, Arch.

niikr. An., 79, 1912, S. 57 f.

10) 1915, S. 279. Diese Tiere sind von E. Keitel gezogen worden.
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streifung anderer Wirbeltiere vergleichbar ist (Fig. 4). Auch ist

in diesem Zusammenhang zu erwhnen, dass bei frischgeschlpften
weien Larven die ganz jungen, in lebhafter Teilungsttigkeit be-

findlichen Seitenorgane an ihrer Auenflche regelmig einige

grbere, unregelmige Pigmentbrocken erkennen lassen (Fig. 5).

Fig. 4.

Bei Individuen mit wenig Teilungsfiguren
sind natrlich alle diese Verhltnisse nicht

wahrnehmbar, aber bei solchen, welche eine

lebhafte Teilungsttigkeit aufweisen, handelt

es sich um Gegenstze, welche ohne Mhe er-

kannt werden. Ich bin auch berzeugt, dass

durch bestimmte Ftterungsmethoden, hnlich

wie bei den Larven von Salamandra macu-

losa^), die Zahl der Mitosen wesentlich ge-

steigert werden kann und dass dann ihre

zonenweise Anordnung und ihr Zusammen-

hang mit dem Zeichnungsmuster berall in

sofort berzeugender Weise zu Tage treten

wrde.

III.

Bei der Untersuchung der Verteilungsverhltnisse der Mitosen

stellte sich fr die genannten Entwicklungsstadien ein bemerkens-

wertes Nebenergebnis heraus: Die Epidermiszellen sind, bei den

einen Individuen in deutlicherer Weise und an zahlreicheren

Stellen, bei andern in geringerem Grade, in Reihen angeordnet,
und zwar derart, dass bei Oberflchenansicht die Kerne der oberen

und unteren Schicht in sehr regelmiger Weise alternieren und sich

mit ihren Rndern bedecken. An bestimmten Stellen des Krpers
haben diese Reihen einen annhernd parallel gerichteten Verlauf,
so dass Zellstrme oder Zellkolonnen entstehen. Diese Stellen

sind die Mitte des Rckens, besonders vor und neben dem Vorder-

ende des Flossensaums, sowie die zwischen je zwei Sinnesorganen

gelegenen Zwischenstrecken der Seitenlinien. Von diesen Leit-
linien strahlen andere Reihen in Form von symmetrisch ange-
ordneten Zellstruen oder mehr unregelmigen Zellbscheln in

die zwischen den Leitlinien gelegenen Felder aus.

11) Praxis und Theorie, S. 48.
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So zeigt die Fig. 6, wie bei einem schlpfreifen Embryo auf

der letzten Strecke der ber die Knickungsstellen der Myomeren
weglaufenden Hauptseitenlinie die Zellen zwischen den Seiten-

organen (sg) kolonnenartig angeordnet sind und wie von dieser

Leitlinie andere Reihen gegen die Bauchseite auslaufen. In beiden

Systemen alternieren in regelmiger Weise die Zellen der unteren

und oberen Epidermisschicht (die Kerne der ersteren sind in

Fig. G.

vorn

der Figur mit dickem, die der letzteren mit zartem Kontur dar-

gestellt; die Schraffierung deutet den Frbungsgrad des Karyo-

plasmas an)
12

).

In der Figur 7 sind die im Schwanzende gelegenen, letzten

Sinnesorgane der dorsalen Seitenlinie wiedergegeben. Hier zeigt

die Leitlinie nicht den Charakter einer wohl abgegrenzten, lngs-

gerichteten Zellenkolonne, sei es dass die bestimmte Anordnung
noch nicht, oder dass sie, im Zusammenhang mit den eben ab-

gelaufenen lebhaften Zellteilungsprozessen, noch nicht wieder

hergestellt ist. Dagegen erkennt man sehr deutlich die Seiten-

sprosse, welche in Form symmetrischer Zellstrue nach oben und

12) Die Fig. 6 stellt den durch gestrichelte Linien umgrenzten (um einen

rechten Winkel gedrehten) Ausschnitt der Fig. 2 dar,
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unten und zwar in der Hauptsache nach hinten zu ausstrahlen

und den Eindruck einer in lebhaftem Fluss befindlichen Zellmasse

machen.
Fig. 7.

Stoen die seitlich abgehenden Reihen auf Widerstnde in

Gestalt frher gebildeter Zellhorste, wie es z. B. die pigmentierten

Epiderrniszelleir' mit ihren Hllzellen sind (Fig. 6, pi. E,), so kommen

Ausbiegungen von geschlngeltem Verlauf oder auch wirbeifrmige

Einrollungen zu Stande. Solche ausschlielich durch Gegendruck

erzeugte Wirbel, die ich als Einrollungs- oder Involutions-
wirbel den im Umkreis der Seitenorgane auftretenden, in erster

Linie durch den eigenen, spiraligen Teilungsmodus bedingten Aus-

dehnungs- oder Evolutions wirbeln (Fig. 5, 6, 10) gegenber-
stellen mchte, kommen auch in der Weise zu Stande, dass die

von zwei Leitlinien ausgehenden Zellreihen einander im Zwischen-

felde treffen. Dies ist besonders im dorsalen und ventralen Schwanz-

flossensaum lterer Embryonen der Fall (Fig. 8), wo ungefhr in

der Mitte zwischen dem Flossenrand und der im hinteren Schwanz-
abschnitt allein entwickelten dorsalen Seitenlinie ein Wirbel neben
dem andern gelegen ist. Diese Wirbel entstehen dadurch, dass

die vom dorsalen oder ventralen Flossenrande {Fr) abgehenden Zell-

reihen denjenigen begegnen, welche von der Seitenlinie ausstrahlen.

Da bei lteren Embryonen in der wachsenden Schwanzspitze die

Kerne so weit auseinanderliegen, dass die in einer Reihe auf-

einanderfolgenden oberen und unteren Kerne nicht mit ihren Rndern
bereinandergreifen, so sind die Zusammenhnge nicht an allen

Punkten mit vollkommener Sicherheit festzustellen, doch kann be-

zglich der allgemeinen Verhltnisse, welche im brigen im

mikroskopischen Bild viel deutlicher in die Augen
springen, als in der Kameraz eichnung, kein Zweifel bestehen.

So ist in Fig. 8 bezglich des durch die Spirallinie gekennzeichneten
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Wirbels W ein Irrtum ausgeschlossen, da sich der regelmige
Wechsel der oberen und unteren Kerne trotz des geringen Niveau-

unterschiedes der beiden Schichten mit Sicherheit nachweisen lsst.

Fig. 8.

& w

Weniger durchsichtig liegen die Verhaltnisse beim Wirbel W', doch
tritt bei mittlerer Vergrerung auch hier die Spiralform aufs deut-

lichste hervor.

Fig. 9.

Nicht selten entstehen auch beim Zusammentreffen zweier Zell-

reihen verschiedenen Ursprungs Doppelwirbel, welche dann mit
ihren zwei, von verschiedenen Leitlinien stammenden und in-
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einandergreifenden Spiralen an die bekannten photographischen
Bilder gewisser Nebelflecke erinnern (Fig. 9). Auch diese Vor-

kommnisse sind auf den Druck und Gegendruck zweier entgegen-

gesetzt gerichteter Zellenstrme zurckzufhren, und speziell in dem
in Fig. 9 abgebildeten Fall spielt beim Zustandekommen des Doppel-
wirbels offenbar auch die im Zentrum gelegene pigmentierte Epi-

dermiszelle eine Rolle.

Bei lteren, aber noch grokernigen Embryonen kann weder

ber die Existenz der Zellstrme, Zellbschel und Zellwirbel, noch

darber ein Zweifel bestehen, welche Zellen einer bestimmten Reihe

angehren. Das regelmige Alternieren und bereinandergreifen
der Kerne der beiden Schichten, der gleichmige Habitus, den die

Kerne dieser Reihen gegenber den auerhalb stehenden Zellen

(pigmentierte Epidermiszellen samt Hllzellen, Leydig'sche Zellen)

aufweisen, sowie die zahlreichen jngeren und lteren Telophasen,
deren Achse im allgemeinen mit derjenigen der Zellreihen zusammen-

fllt, lassen den Zug der einzelnen Zellreihen deutlich hervortreten.

Schwierigkeiten fr die Beurteilung knnen vor allem dadurch ent-

stehen, dass in den Anfangsabschnitten der Zellstrme und Zell-

bschel die Kerne benachbarter Reihen vielfach in gleicher Hhe
liegen und so den Anschein erwecken, als ob die Zellreihen von

einem zweiten System orthogonaler Trajektorien durchkreuzt werden

und als ob diese beiden Systeme, hnlich den Periklinen und Anti-

klinen in den Vegetationspunkten der Pflanzen, durch den Wechsel

zweier aufeinander senkrechter Teilungsrichtungen entstehen (z. B.

Fig. 8, rechts). Eine genauere Analyse zeigt aber, dass, abgesehen
von den gleich zu besprechenden Gabelpunkten, innerhalb der

Zellreihen die Teilungen zunchst nur nach einer Rich-

tung hin stattfinden und dass die Zellreihen daher auf groe
Strecken hin vollstndig selbstndig gegenber ihren Nachbarn sind.

Unsicherheiten knnen auch dadurch entstehen, dass die Zellreihen

gelegentlich Gabelungen aufweisen, dass aber natrlich solche

Gabelungen nur dann unzweifelhaft als solche festgestellt werden

knnen, wenn sie sich in statu nascendi befinden. Einen solchen

Fall zeigt die Fig. 10, welche ein Seitenorgan der dorsalen Reihe

und einige sich anschlieende, nach hinten laufende Zellreihen dar-

stellt
13

).
Man sieht bei b ein der oberen Schicht zugehriges Di-

spirem aus der Linie des Zellenzuges a b c herausfallen, und es kann

keinem Zweifel unterliegen, dass es zusammen mit dem angrenzen-

den, ganz jungen Tochterkernpaar der unteren Schicht die erste

Anlage eines Seitenzweiges des Zellenzuges a b c bildet.

Auch noch whrend der weiteren Entwicklung eines Seiten-

sprosses knnen an der Gabelungsstelle vom Mutterspross Zellen

13) Hier sind, im Gegensatz zu den meisten anderen Figuren, die Kerne der

oberen Schicht mit strkerem Kontur gezeichnet.
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abgegeben werden. So mchte ich glauben, dass in Fig. 10 von

den beiden Kernen des Dispirems e der eine dem Mutterspross de f. . .

verbleiben wird, whrend der andere in den kurzen Seitenspross eg

abgeschoben wird.

berhaupt sind die Teilungsvorgnge am zahlreichsten in den

Wurzelstcken der Zellenreihen zu beobachten, was mit der oben

(S. 451) verzeichneten Wahrnehmung bereinstimmt, dass in der

Nhe der Seitenlinien besonders viele Mitosen gefunden werden.

Doch kommen auch auf anderen Strecken der Zellreihen Teilungen

Fig. 10.

vor und man kann dann zuweilen in beiden Zellen eines Paares

Mitosen finden, die ungefhr die gleiche Phase aufweisen. So zeigt

in Fig. 10 bei c die untere Zelle einen Aster, die obere das ver-

hltnismig seltene Stadium der Metakinese. Ob sich in dem Auf-

treten der Mitosen innerhalb der Zellenreihen ein bestimmter Rhyth-
mus geltend macht, habe ich bisher noch nicht mit Sicherheit

ermitteln knnen.

Wichtig ist noch die Frage nach dem Verhalten der Zellreihen

gegenber den Segmentgrenzen. Es ist hier zu sagen, dass, ebenso

wie die Seitenorgane in ihrer Anordnung - - vielleicht sekundr -

eine ziemlich weitgehende Autonomie gegenber der segmentalen

Gliederung zeigen, auch die von den Zwischenstrecken der Seiten-

linien ausgehenden Zellreihen, was ihre Verlaufsrichtung uhd Aus-

dehnung anbelangt, unabhngig von den Segmentgrenzen sind. Bei-
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spielsweise lie sich in dem in Fig. 11 wiedergegebenen Fall in

unzweifelhafter Weise feststellen, dass die von der Hauptseiten-

linie nach hinten abgehende Zellreihe

Fig. 11.

a b c ber die durch das

Blutgef bl und die

[Myoseptenzellen mij ge-

kennzeichnete Segment-

grenze unbekmmert hin-

wegzieht, und ferner, dass

die Zellreihe def, deren

Anfang nicht mehr mit

voller Sicherheit nach-

zuweisen ist, nach dem
ersten berschreiten der

Segmentgrenze aufs neue

gegen diese zurckbiegt
und sie vielleicht sogar
noch ein zweites Mal

(bei /') berschreitet.

Schon um die Zeit

des Ausschlpfens wer-

den mit zunehmender

Zellenzahl die Reihen

des Rckens und der

Seiten undeutlicher, nach-

dem schon einige Zeit

vorher an der ganzen
Bauchseite alle Spuren
einer Regelmigkeit ver-

schwunden waren. Ob
bei diesen Vernderungen

auer der zunehmenden Ineinanderschiebung, Schlngelung und Ein-

rollung der Reihen auch ein Wechsel der Teilungsrichtung und

eine hufigere Bildung von Seitensprossen eine Rolle spielt, ist wohl

schwer zu entscheiden.

IV.

Nachdem es sich herausgestellt hatte, dass die Reihen besonders

deutlich bei lteren Embryonen sind und um die Zeit des Aus-

schlpfens allmhlich verwischt werden, erhob sich die Frage nach

ihrem Verhalten in jngeren Stadien. Leider ist es in diesen

nicht mglich, an Flemming- und Zenker- Material die Epidermis
als Ganzes abzuziehen und auf diese Weise eine bersicht ber

grere Flchen der Haut zu gewinnen, vielmehr lassen sich wegen
der Brchigkeit des Materials nur kleinere Hautfetzen abtrennen,
und es mssen, um ber die Zusammenhnge Klarheit zu Schaffens
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die ganzen Embryonen bei abgeblendetem Lichte in Oberflchen-

ansicht untersucht werden. Man darf aber dabei nicht versumen,
die einzelnen Stellen, unter Fixierung des Embryos zwischen den

Enden zweier Glasleisten und unter mehrfacher Vernderung seiner

Lage gegenber der Lichtquelle, bei mglichst verschieden ge-

richteter Beleuchtung zu untersuchen, da bei einseitiger Betrachtung
leicht Tuschungen und Unsicherheiten entstehen. Bei weiem
Wolkenlicht und bei Anwendung schwcherer Vergrerungen (Ob-

jektiv A von Zei) wurden sehr schne und unzweideutige Bilder

erlangt, dagegen war es mir bei diesem Objekte nicht mglich, mit

Hilfe des Vertikalilluminators von Nachet-Zei wesentliche Ver-

besserungen zu erzielen, da die eigentlichen Voraussetzungen fr
dessen Gebrauch vollkommene Undurchsichtigkeit oder voll-

kommene Durchsichtigkeit des Objektes nicht gegeben sind.

In sehr frhen Entwicklungsperioden, speziell in den van Barn-

beke'schen Stadien VII und VIII 14
),

whrend welcher sich die

Medullarwlste allmhlich zusammenschlieen und der Embryo lang-
sam um seine Lngsachse rotiert 15

),
habe ich noch keine Regel-

migkeiten in der Anordnung der Zellen wahrnehmen knnen.

Dagegen habe ich sehr deutliche Reihen im Stadium IX gefunden,
in welchem der Zusammenschluss der Medullarwlste beendet, die

Scheitelkrmmung bereits deutlich erkennbar und eine Anzahl von

Ursegmenten gebildet ist. Es ist dies das Stadium, bis zu welchem
nach Scott und Osborne 16

) keinerlei WachstumsVorgnge, sondern

nur Formvernderungen durch Verlngerung und Abplattung des

Embryos festgestellt werden knnen. Namentlich bei schrger
Ventralansicht des Vorderkopfes sieht man schon in den frhen
Phasen dieses Stadiums (Fig. 12) zu beiden Seiten des von der

Bildung des Neuralrohrs brig gebliebenen, flachen Lngswulstes
leicht geschwungene Querreihen ausgehen. In einer wenig spteren,
zum nmlichen Entwicklungsstadium gehrigen Phase (Fig. 13), in

welcher bereits die von van Bambeke 17
) beschriebene leichte

Seitenkrmmung des Kopfabschnittes und auerdem die Abgrenzung
von Telencephalon und Diencephalon in Form einer seichten Ein-

senkung wahrnehmbar ist 17
), sah ich die Querreihen in besonders

deutlicher Weise an der Grenze der beiden genannten Hirnteile

ausstrahlen, so dass eine deutliche Sternfigur zustande kommt.

14) Arch. Biol., Bd. 1, 1880.

15) Beim mexikanischen Axolotl zuerst von Joly (C.-r. Ac. sei. Paris, Bd. 70,

1870) und bei Amblystoma punetatum von Clarke (Stud. Biol. Labor. John Hopk.
Univ., Bd. 2, 1880) beobachtet (vgl. auch van Bambeke, 1. c, S. 325). Ich will

diese Rotation nicht unerwhnt lassen, da ich es fr mglich halten mchte, dass

sie eine gleichmige Belichtung des Embryos whrend dieser Stadien zum Zweck
hat und also irgendwie mit den Pigmentbildungsprozessen im Zusammenhang steht.

16) Quart, J. micr. Sei., Bd. 70, 1879.

17) 1. c, S. 325.
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Auch auf dem Rckeu treten in dieser Phase krzere, im all-

gemeinen senkrecht von der Mittellinie abgehende Querreihen auf,

dagegen sind Lngskolonnen weder in der Mittellinie des Rckens,
noch an der Stelle der spteren Seiteidinien nachzuweisen.

Fig. 13.Fig. 12.

Es wre aber voreilig, wenn man aus diesen Befunden schlieen

wollte, dass die Entstehung und Anordnung der Zellreihen in irgend
einer Weise mit der Bildung des Neuralrohrs nher zusammen-

hngt. Vielmehr habe ich in diesem Stadium auch innerhalb des

grokernigen Feldes, welches die Unterseite der spteren Mandibular-,

Hyoid- und Kiemenregion umfasst und nach hinten sehr scharf

gegen die von kleinen, unregelmigen Kernen bedeckte Bauch-

region abgegrenzt ist, schon in frheren Phasen des Stadiums IX

Fig. 14. Fig. 15.

sehr ausgeprgte Querreihen gefunden, die von einem mittleren,

aus unregelmig angeordneten Zellen bestehenden Lngsstreifen
ausstrahlen (Fig. 14). Um zu zeigen, dass es sich hier um Regel-

migkeiten handelt, gebe ich von der gleichen Phase ein zweites

Bild (Fig. 15), welches die nmliche Anordnung, wenn auch in
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weniger ausgeprgtem Grade, aufweist. Bemerkenswert ist hier

auch die Ansammlung von pigmentierten Epidermiszellen in der

Mitte des Feldes.

Es ergibt sich also, dass der von der Medianebene durch-

schnittene Meridian offenbar die erste deutlich erkennbare
Leitlinie fr die Bildung von Zellreihen ist. Erinnert man
sich nun daran, dass wenigstens beim Wasserfrosch die Median-

ebene des Embryos im typischen Fall der ersten Furchungsebene

entspricht und dass mglicherweise dieselbe Beziehung, trotz einiger

entgegenstehender Funde, auch fr die Urodelen gilt
18

), so darf

man vielleicht den meristematischen oder teloblastischen Charakter

der in der Leitlinie gelegenen Zellen, wie er in ihrer hohen Repro-

duktionsfhigkeit zum Ausdruck kommt, mit einer besonderen,
whrend und nach der ersten Furchung entstehenden Verteilung
des Eiplasmas in urschlichen Zusammenhang bringen.

Fig. 16.

Rm

Hai

, |"||flT l'^i-""-r"fi'i,l ,

Ahnliche Verhltnisse findet man auch in den unmittelbar

folgenden Stadien wieder. So zeigt die Fig. 16 bei schrger Rcken-
ansicht einen Embryo des Stadiums XI, der zu beiden Seiten der

Mittellinie eine grere Anzahl querverlaufender oder leicht ge-

schwungener Querreihen aufweist (auch hier sind, wie in allen

anderen Figuren nur die unzweifelhaften, bei jeder erneuten

Prfung ohne weiteres wieder zu erkennenden Kernreihen einge-

tragen). Schon in diesem Stadium ist es aber nicht ganz sicher,

ob alle diese Reihen ausnahmslos von der Mittellinie des Rckens
(Rm) ausgehen, und ob nicht einige von ihnen der Hauptsei ten-

linie (Hs) entstammen, welche, wie man besonders bei Seitenlage
des Embryos deutlich sehen kann, zunchst im Armknospen- (Ak)
und in den nchstfolgenden Segmenten durch einen lngsgerichteten,
ein- bis zweifachen Zellstrang angedeutet ist. Unterhalb dieser

18) C. Herbst, Art.: Eutwicklungsmechanik, in Handwrterb. Naturw., Bd. 3,

1912, S. 540.
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Linie hat die Epidermis den vorhin erwhnten klein- und unregel-

migkernigen Charakter.

Im folgenden Stadium XII, in welchem bereits die Kiemen als

getrennte, knospenfrmige Anlagen zu erkennen sind, treten die

grokernigen Zellreihen auch an den Rumpfseiten auf und zwar

gehen sie offenbar beiderseits von einer Lngszone aus, welche der

knftigen ventralen Seitenlinie entspricht (Fig. 17).

Fig. 17.

In dieser Entwicklungsperiode fand ich, ebenso wie schon im

vorhergehenden Stadium XI, sehr regelmig ausgeprgte Kernreihen,
welche von einem medianen, an der nach vorn-unten gerichteten

Kuppe des Vorderkopfes gelegenen Felde divergieren (Fig. 17).

Weniger regelmig scheinen die Kernreihen an den Mandibular-

bgen zu sein, doch sah ich wiederholt, dass sie sternfrmig um
die Kuppe jedes der beiden Mandibularwlste angeordnet waren.

Fig. 18.

In den folgenden Stadien XIII XV wachsen die Kiemen
weiter aus und zeigen die ersten Andeutungen von Seitensprossen,
whrend gleichzeitig am lebenden Objekt die Kiemenzirkulation

wahrnehmbar wird. Um diese Zeit lassen die Kiemen in sehr

deutlicher Weise periklinal verlaufende Kernreihen erkennen,
welche an die Verhltnisse bei pflanzlichen Vegetationsspitzen erinnern

(Fig. 18). Im Umkreis der zuerst als ganz flache Hcker erscheinenden

Seitensprossen treten Unregelmigkeiten auf (Fig. 18, 3. Kieme),



Haecker, 2ur Eigenschaftsanalyse der Wirbeltierzeichnung. 465

doch erscheinen hier die Kerne nicht selten gleichzeitig radir und

konzentrisch angeordnet, so dass hier auch die Antiklinen der Vege-

tationsspitzen eine Art Gegenstck finden.

Verwickeitere Verhltnisse finden sich im Stadium XVI, wo
die zweizeilig angeordneten Zweige der Kiemenbumchen hervor-

wachsen, doch kann man auch hier wenigstens am Stamm der

Kiemen deutliche Lngsreihen erkennen.

Mit den zuletzt beschriebenen Stadien ist der Anschluss an

die Beobachtungen an schlupfreifen Embryonen (Stadium XVII)

gewonnen. Es war mir allerdings bisher nicht mglich, in jenen
frheren Entwicklungsperioden innerhalb der einzelnen Kernreihen

die Teilungsrichtung der Mitosen und damit die genetische Zu-

sammengehrigkeit aller Kerne einer Reihe endgltig festzustellen,

aber es kann doch kaum einem Zweifel unterliegen, dass die Kern-

reihen dieser frheren Stadien (IX XVI) die nmliche Herkunft

und den nmlichen Gesamtcharakter besitzen, wie diejenigen der

schlupfreifen Embryonen. Man wird also sagen drfen, dass min-

destens von den Stadien an, in welchen wirkliche Wachstums-

vorgnge auftreten, das Wachstum durch Bildung interkalarer

Zellreihen zustande kommt, welche von bestimmten Stellen grter
Reproduktionsfhigkeit, von Leitlinien oder Scheitelpunkten,
ihren Ausgang nehmen und sich zwischen die frher vorhandenen

ektodermalen Elemente hereinschieben. Es liegt also eine Art von

teloblastischem Wachstum vor und man wird in mancher Hinsicht

an die bekannten Vorgnge im Keimstreif der Isopoden
19

) erinnert,

wo ebenfalls von einer Leitlinie, nmlich von der Reihe der ekto-

dermalen Teloblasten aus regelmige Zellenreihen vorgeschoben
werden. Der Unterschied besteht darin, dass in letzterem Fall die

Bildung der Zellenreihen von hinten nach vorn erfolgt, und dass

sie Hand in Hand mit entsprechenden Vorgngen im Mesoderm

geht, whrend die Zellreihen der Axolotlepidermis im allgemeinen

quer zur Krperachse vorwachsen und, wie das berschreiten der

Segmentgrenzen (Fig. 11) beweist, im allgemeinen eine autonome,
von den Gliederungsprozessen des Mesenchyms unabhngige For-

mation darstellen.

V.

Noch auf eine andere Art von Reihenstellung sei hier hinge-

wiesen. Wiederholt ist im vorstehenden von lteren Zellen und

Zellhorsten die Rede gewesen, an welchen sich die von den Leit-

linien ausstrahlenden Zellreihen brechen oder vorbeischieben. Zu
diesen Elementen gehren auch die mehrfach erwhnten, bereits in

den Arbeiten meiner Schler Schapitz und Pernitzsch be-

sprochenen pigmentierten Epidermiszellen.

19) Vgl. Korscheit und Heider, Lehrb. vergl. Entw., Allg. T., S. 3-
r)4 ff.

XXXVI. 30
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Es war mir zuerst bei schlupfreifen Embryonen aufgefallen,

dass diese Elemente besonders in der Schwanzregion vielfach in

deutlichen Reihen angeordnet sind, welche im allgemeinen schrg
gegen die Lngsachse gerichtet sind. Solche Reihen sind z. B. im

mittleren Abschnitt der Fig. 2 zu sehen, doch ist zu bemerken, dass

bei schwcherer Vergrerung, welche nur die grten und am
strksten pigmentierten Zellen dieser Art hervortreten lsst, die

reihenfrmige Anordnung viel deutlicher hervortritt als in der

Fig. 19.

Kamerazeichnung, in welcher smtliche pigmentierte Zellen in allen

Abstufungen der Gre und des Pigmentgehaltes eingetragen sind.

Ganz entsprechende Bilder finden sich auch bei jngeren Stadien.

So zeigt die Fig. 19 einen Hautfetzen, welcher von einem Embryo
des Stadiums XI XII gewonnen wurde und, soweit sich nachtrg-
lich feststellen lie, ein sattelfrmiges Stck der Rckenhaut dar-

stellt (die punktierte Linie gibt die Mitte des Rckens an). Hier

ist die Anordnung vieler pigmentierter Epidermiszellen in schwach

gebogenen, schrg zur Krperachse verlaufenden Reihen unver-

kennbar, und zwar gilt dies in erster Linie fr die typischen
Zellformen, deren Plasma von einem dichten Gries aus unregel-
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migen Dotterpartikeln und dazwischen gelagerten Pigmentkrnchen
erfllt ist (Fig. 19, ).

Neben diesen typischen Elementen, den Dotter-Pigment-
zellen, treten verschiedene Zellen auf, welche hinsichtlich ihrer

Plasmaeinschlsse durch alle Zwischenstufen mit den ersteren ver-

bunden, von den (in der Figur nicht gezeichneten) gewhnlichen
Epidermiszellen aber durch ihre Gre und besonders durch ihren

rundlichen, sehr scharfen Kontur in unzweifelhafter Weise unter-

schieden sind. Die einen, welche zahlreiche, sehr groe Dotter-

kugeln fast ohne Beimengimg von Pigment einschlieen und mit

Schapitz als embryonale Ektodermzellen oder krzer als

Dotterzellen bezeichnet werden knnen (Fig. 19 6) mchte ich als

Vorstufen, die anderen, welche nur sprliche, von einer Pigment-
krnchenhlle umgebene Dotterschollen enthalten und daher im

Prparat durch ihr blasses Aussehen auffallen (c) als Teilprodukte
oder Endphasen der typischen Dotterpigmentzellen ansehen.

In der Tat weisen zahlreiche Bilder darauf hin, dass diese

blassen Zellen durch quale oder differenzierende Teilungsakte
aus anderen pigmentierten Epidermiszellen entstehen und dass im

Verlauf dieser Teilungen die Dotter- und Pigmentkrner allmhlich

aufgebraucht werden. Man findet nmlich nicht nur pigmentierte

Epidermiszellen im Zustande der Mitose selbst, sondern auch blasse

Zellen von flaschenfrmiger Gestalt, welche paarweise zusammen-

hngen und zweifellos eben erst durch die quale Teilung einer

pigmentierten Epidermiszelle entstanden sind (Fig. 19rf). Dann und

wann ist eine flaschenfrmige blasse Zelle auf die nmliche Weise
mit einer gewhnlichen Epidermiszelle verbunden, was auf einen

vorher abgelaufenen differentiellen Teilungsprozess hinweist (e).

Durch differentielle Teilungen mgen auch solche blasse Zellen ent-

standen sein, welche einer typischen Dotterpigmentzelle flach ange-

lagert sind und bereits den Charakter von Hllzellen haben (bei f).

Whrend also auf der einen Seite die Auffassung wohlbegrndet
ist, dass, namentlich bei der weien Rasse, viele pigmentierte

Epidermiszellen, nachdem sie die Phasen der Dotterzelle und Dotter-

pigmentzelle durchlaufen haben, unter Verbrauch ihrer Reserve-

stoffe und unter einmaliger oder mehrfacher Teilung zu blassen

Zellen und schlielich zu gewhnlichen Epidermiszellen werden,
habe ich, wie frher erwhnt, andererseits die berzeugung ge-

wonnen, dass, wenigstens bei der dunklen Rasse, ein Teil der

pigmentierten Epidermiszellen sich zu epi der malen Pigment-
zellen umwandeln kann, die sich, wie zahlreiche Bilder beweisen,
ihrerseits weiter teilen knnen.

Im ganzen mchte ich annehmen, dass die unter der Bezeich-

nung pigmentierte Epidermiszellen" zusammengefassten Zellformen

(Dotterzellen, Dotterpigmentzellen, blasse Zellen) zurck geblie-
30*



468 Haecker, Zur Eigenschaftsanalyse der Wirbeltierzeichnung.

bene, in der Teilung verzgerte Ektodermzellen frher

Entwicklungsstadien darstellen 20
)
und also in gewissem Sinne den

Charakter von epidermalen Keimzellen haben, womit ja auch

ihre, von Schapitz beschriebene uere hnlichkeit mit den Ur-

geschlechtszellen im Einklang steht.

Ihre reihenfrmige Anordnung drfte darauf zurckzufhren

sein, dass die einer frheren Periode der Keimbltterbildung oder

Furchung angehrigen Mutterz eilen, als deren unverbrauchter

Rest oder Grundstock die pigmentierten Epidermiszellen zu be-

trachten sind, ihrerseits eine regelmige, durch den Ablauf der

Furchung bedingte geometrische Anordnung zeigen. Dass in spteren
Stadien die Reihenstellung keine vollstndige ist und dass sie ber-

haupt nach und nach an den meisten Krperstellen verschwindet,
ist auf die Verschiebungen zurckzufhren, welche durch das Lngen-
wachstum des Embryos und die Formbildungsprozesse hervorgerufen
werden.

VI.

Fr unsere Hauptfrage nach den Zusammenhngen zwischen

Hautwachstum und Zeichnung ist nun von besonderer Bedeutung
der rhythmische Charakter, der in verschiedenen Phasen der

Hautbildung zutage tritt. Es kommt hier erstens in Betracht die

reihenfrmige Anordnung der pigmentierten Epidermis-
zellen, wie sie besonders in hheren Stadien in deutlicher Weise

erkennbar ist. Ein bestimmter Rhythmus macht sich ferner in dem
Auftreten grtelfrmiger Zonen grter Teilungsintensitt
geltend, vor allem aber in der mehrfachen Wiederholung der

lngsgerichteten Leitlinien und in den aufeinanderfolgenden

Teilungsprozessen der Leitlinienzellen, auf Grund deren die seit-

lichen Zellsprosse schubweise auswachsen. Ob innerhalb
d er ein zelnen Zellreihen

,
die von den Leitlinien ausgehen, noch

ein besonderer Teilungsrhythmus besteht, konnte ich bisher nicht

mit Sicherheit entscheiden, ebenso war es mir noch nicht mglich,
das bei der Bildung der Kiemen und anderer kegelfrmiger
Organanlagen stattfindende Scheitelwachstum in zellgeschicht-
licher Hinsicht genauer zu analysieren, aber auch hier wird man im

gleichen Sinne, wie bei den von den Leitlinien ausgehenden Zell-

sprossen, von einem rhythmischen Wachstum sprechen drfen.
Fast alle diese rhythmischen Erscheinungen stehen nun in deut-

licher Beziehung zur Pigmentbildung oder zur Anordnung der korialen

Pigmentzellen.

20) Schapitz vertrat die Auffassung, dass wenigstens die embryonalen Ekto-

dermzellen", also die hier Dotterzellen" genannten Elemente, entweder aufgespartes,
einstweilen inaktives Zellmaterial oder Zellen von bestimmter ernhrungsphysio-

logischer Bedeutung sind (1. c, S. 56). Auch nimmt er eine Umwandlung der pig-

mentierten Epidermiszellen zu Epidermispigmentzellen an (S. 57).
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Die pigmentierten Epidermiszellen stellen bei Axolotl-

embryonen mittleren Alters die Stellen strkster ektodermaler

Pigmentbildung dar und bilden so ein, wenn auch nur mikroskopisch

wahrnehmbares, geometrisches Zeichnungsmuster. Beim Axolotl ist

diese Zeichnung nur eine vorbergehende Erscheinung, aber viel-

leicht ist es erlaubt, mit diesem Zeichnungsrudiment die regel-

mige Fleck u ng oder Schachbrettzeichnung anderer Wirbel-

tiere, insbesondere vieler Suger, zu vergleichen und nach gemein-
samen entwicklungsgeschichtlichen Ursachen zu suchen.

In der Tat mchte ich glauben, dass beide Arten von Vor-

kommnissen mit einem zeitweise bestehenden polyzentrischen
Wachstum der Wn*beltierhaut zusammenhngen, und zwar mit

einer besonderen Form dieses Wachstums, die ich als Schach-

bretttypus bezeichnet habe 21
).

Bei diesem geht das zweiseitige

Hautwachstum von Wachstumsfeldern aus, r die in Lngs- und

Quer reihen angeordnet sind und auf Grund einer Differenzierung

je einen Wachstumskern mit besonders intensiver Teilungsenergie
im Zentrum und einen Wachstumsrand mit geringerer Energie
aufweisen". Im Einklang mit der allgemeinen Erfahrung, dass

Stellen mit energischer Teilungs- und Differenzierungsenergie eine

besonders starke Neigung zu Pigmentproduktion aufweisen, darf

man in solchen Fllen den Wachstumskernen eine grere Potenz

zur Pigmentbildung zuschreiben als den Wachstumsrndern, woraus

sich eine schachbrettartige Anordnung der Zeichnung ohne weiteres

ergeben wrde. Speziell beim Axolotl wre anzunehmen, dass in

einem bestimmten sehr frhen Entwicklungsstadium smtliche Ekto-

dermzellen oder wenigstens ein grerer Teil von ihnen den Aus-

gangspunkt fr die Bildung je eines solchen Wachstumsfeldes dar-

stellen, und dass innerhalb dieser Wachstumsfelder jeweils von

einer Gruppe zentraler Zellen aus und auf Grund fortgesetzter, in

gewissem Sinne differentieller Teilungen die peripheren Elemente

des Wachstumsrandes abgegliedert werden, so wie beim Axolotl

von den Leitlinien aus die seitlichen Zellsprossen gebildet werden.

Als der letzte Rest dieser Wachstumskerne wrden die pigmen-
tierten Epidermiszellen mit ihrer starken Neigung, die Reservestoffe

in Pigment berzufhren, anzusehen sein, und durch ihre geome-
trische Anordnung kommt das erwhnte Zeichnungsrudiment zu-

stande. In hnlicher Weise knnte man sich die Entstehung der

Fleckzeichnung der Suger vorstellen.

Dass die metamero'iden Querzonen strkerer Teilungs-
intensitt, wie sie bei schlupfreifen Axolotlembryonen vorkommen,
mit den breiten Pigmentbanden der jungen Larven in Zusammen-

hang stehen, habe ich oben zu zeigen versucht, auch mgen hn-

21) 1915, S. 268.
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liehe Verhltnisse fr viele Fische mit breiten dunklen Quer-
binden (Pereiden, Squamipennes,Scomberiden u.a.) gelten. Inwieweit

entwicklungsgeschichtliche bereinstimmungen mit der schmalbn-

derigen Querstreifung z. . der Suger bestehen, kann ich zurzeit

nicht sagen, dagegen scheint es mir nahe zu liegen, die meta-
mero'ide Scheckung der Suger (Nager, Rinder u. a.) auf hn-

liche Ursachen wie die breitbindigen Muster der niederen Wirbel-

tiere zurckzufhren.
Dass die seitlichen Leitlinien und speziell die ihnen ein-

gelagerten Sinnesorgane unter besonderen Verhltnissen den Sitz

strkerer Pigiuentbildung, bezw. einen Hauptanziehungsherd fr die

korialen Pigmentzellen bilden, ist oben unter Hinweis auf die Pig-

mentierung junger Sinnesorgane (Fig. 5) und auf die primre Lngs-
streifung am Kopfe der Streifenschecken'' (Fig. 4) gezeigt worden.
Der nmliche Wachstunisrhythmus, der so beim Axolotl und wohl
auch bei Fischen die Bildung dunkler Lngslinien bedingt, mag
auch noch bei Reptilien, Vgeln und Sugern, wenigstens andeutungs-

weise, fortbestehen und auch hier
g '

die eigentliche Wurzel der viel-

fach so zh festgehaltenen pri-
mren Lngsstreifung bilden.

Die genetische Unabhngigkeit,
welche Allem nach die primre

Lngsstreifung gegenber dem breitbindigen Zeichnungsmuster be-

sitzt, kommt auch darin zum Ausdruck, dass bei Kreuzung von

Zahnkarpfen (Cyprinodontidcn) im F
1
-Bastard beide Zeichnungs-

formen bereinandergelagert sein knnen 22
).

Die Mittellinie des Rckens und des Bauches, von denen

die erste beim Axolotl in ihrem ganzen Verlauf, die letztere min-

destens an der Unterseite des Kopfes (Fig. 14, 15) und bei lteren

Embryonen am Schwnze als Leitlinie fr Zellsprossen dient, ist

bei unserem Objekt im allgemeinen nicht durch besonders dunkle

Pigmentierung ausgezeichnet. Doch zeigen ganz junge Larven auf

der Oberseite des Kopfes regelmig eine dunkle Lngslinie, und
ferner besitze ich eine jetzt beinahe 3 cm lange Larve aus einer

DR X RR-Zucht, welche, auer einer leichten Bestubung lngs
der Hauptseitenlinie, an Rcken- und Bauchflosse einen dunklen,

unregelmig begrenzten Saum besitzt (Fig. 20). Man wird an die

Mglichkeit denken drfen, dass, hnlich wie diese besonderen

Zeichnungsformeri des Axolotls, auch der dunkle Aalstrich"
mancher Suger auf dem Vorhandensein einer medianen Haupt-
wachstumslinie oder Leitlinie beruht.

22) Vgl. die Originalbilder von W. Gerschier in Baur's Vererbungslehre,
2. Aufl., S. 225.
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Die Beobachtungen ber das ScheitelWachstum an jungen
Kiemen, sowie am Vorderkopf des Axolotlembryos, werden vielleicht

bei weiterer Untersuchung einige Anhaltspunkte fr die tiologie

des auch beim Axolotl verbreiteten Akromelanismus bilden. Die

am Scheitel solcher Organanlagen gelegenen Zellgruppen, die

Scheitelfelder, drften dieselbe Rolle als Pigmentierungszentren

spielen wie die Leitlinien und Wachstumskerne, und ebenso wie

diesen, muss auch ihnen eine gewisse Labilitt im Chemismus zu-

geschrieben werden, derart, dass das bekannte antagonistische oder

vikariierende Verhltnis zwischen extremer Pigmentierung und voll-

kommener Pigmentlosigkeit, speziell zwischen Akromelanismus und

Akroleucismus, eine Erklrung findet.

Beim Axolotl macht sich die in den Zellreihen zutage tretende

Wachstumsordnung zuerst am Kopfe, dann in der Nhe der Mittel-

linie des Rckens und zuletzt an den Seiten des Rumpfes bemerk-
lich. Ein Seitenstck zu dieser chronologischen Aufeinanderfolge
bildet die Reihe der Zeichnungsabstufungen, die z. B. bei Castle's 23

)

Ratten von Individuen mit ausschlielich dunklem Kopfe ihren

Ausgang nimmt und durch Formen mit Kopfhaube" und Aalstrich

zu solchen mit breitem Rckenband und schlielich zu fast einfarbig
dunklen fhrt. Man knnte sich denken, dass in den verschiedenen

Gliedern dieser Variationsreihen verschiedene Grade von keimplas-
matisch bedingten Strungen der spezifischen Wachstumsordnung
ihren Ausdruck finden.

Wenn die verschiedenen Folgerungen und Ausblicke, zu welchen
diese Untersuchungen gefhrt haben, wirklich auf der richtigen
Linie liegen sollten, so wrde sich ergeben, dass die aufgezhlten

Zeichnungsmuster, deren weite Verbreitung oder Ubiquitt inner-

halb des Kreises der Wirbeltiere mehr und mehr anerkannt wird,
schon in sehr frhen Entwicklungsstadien durch besondere,
mit der Furchung, Keimbltter- nnd Organbildung zusammenhngende
Wachstumsverhltnisse festgelegt sind. Fr die phnogenetische
Untersuchung besteht also bei fortschreitenden morphogenetischen
und chemisch-physiologischen Kenntnissen die Aussicht, dass auch
auf dem Gebiet der Wirbeltierzeichnung der Gabelpunkt" zweier

divergierender Arten oder Rassen sehr weit zurckverlegt werden

kann, so wie dies schon bei einer Reihe von anderen Eigenschaften

durchgefhrt oder wenigstens angebahnt werden konnte (1915,
S. 261). Auch die seit Eimer errterte Frage nach dem phylo-

genetischen Alter der einzelnen Zeichnungsformen wird von neuen

Gesichtspunkten aus behandelt werden knnen (1915, S. 270).
Halle a. S., 28. Juli 1916.

23) Vgl. A. Lang, Die experimentelle Vererbungslehre, 8. 610.
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