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Einleitung und Literaturiibersicht.

In der Embryonensammlung des hiesigen Instituts befindet
sich seit lingerer Zeit neben anderen mehr oder weniger seltenen
Stiicken auch ein Embryo des Dornschwanzhornchens Anomalurus,
welcher zusammen mit der gut entwickelte Hornschuppen aufweisen-
den Schwanzhaut eines erwachsenen Tieres bei einem privaten Tier-
sammler in Basel seinerzeit erworben wurde. Bekanntlich besitzen
alle Arten der Gattung Anomalurus an der ventralen Fliche des
vorderen Schwanzabschnittes einen «Steigeisenapparat» in Form von
zwei alternierenden Schuppenreihen (Textabb. 1 und 2). An der
Ventralseite des Schwanzes unseres Embryos waren die Schuppen-
anlagen bereits gut wahrnembar. Ob die, den beiden Priparaten
beigegebene Bezeichnung «A. erythronotus (Kongo)» richtig ist, ver-
mag ich weder fiir den Embryo, noch fiir den Hautstreifen zu ent-
scheiden.

In Anbetracht der Seltenheit des Objektes entschloss ich mich,
einen kleinen Beitrag, wenn auch auf Grund nur eines einzigen Sta-
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diums, zur Entwicklungsgeschichte der so eigenartigen Anomalurus
Schuppen zu liefern.

Unter der Bezeichnung «Schuppe» stellt man sich gewshnlich
Fisch- oder Reptilienschuppen vor. Aber auch bei Saugetieren tre-
ten bekanntlich neben der ihnen so charakteristischen Behaarung
Schuppen und denen dhnliche Gebilde auf.

Abb. 1. Anomalurus fulgens Abb. 2. Anomalurus (erythro-
(Nach Alston, 1875) notus?), adult. Proximales
Schwanzdrittel mit «Steig-

eisenapparat». 1:1.

Die Beschuppung fiallt hier jedoch nicht sofort auf, denn die
Schuppen sind zum grossten Teil sehr klein und befinden sich unter
einer mehr oder weniger dichten Behaarung (eine Ausnahme davon
bilden die Fam. Manidae und Dasypodidae). Ausserdem bedecken
die Schuppen der Sauger gewohnlich nicht den ganzen Korper, son-
dern befinden sich nur auf einzelnen bestimmten Korperteilen.

Bereits 1893 konnte REH eine lange Reihe von Autoren anfiih-
ren, welche sich mit den Schuppen der Siuger befasst haben: CUVIER.
(1809), GIEBEL, LEYDIG, OWEN, MILNE-EDWARDS, KERBERT,
PAGENSTECHER, WIEDERSHEIM, FLOWER, OGILBY, ZITTEL.
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Nach de MEIJERE (1893) und REH (1893) treten Schuppen oder
ahnliche Bildungen bei anndhernd 500 recenten Sidugerarten auf.

Auf Grund seiner ausgedehnten systematisch-morphologischen
Untersuchungen kommt REH zur folgenden Schlussfolgerung:
«Schuppen oder von ihnen herzuleitende Gebilde fanden wir in wei-
terer Verbreitung nur bei den 4 niederen Ordnungen der Saugetiere,
den Beuteltieren, Zahnarmen, Nagern und Insektenfressern, in ver-
. einzelten Vorkommnissen und meist sehr umgebildet noch bei Mo-
notremen, Zahnwalen, Huftieren, niederen Raubtieren, Handfliig-
lern, Halbaffen.»

In bezug auf die {fopographische Ausdehnung der Schuppen
oder der von ihnen herzuleitenden Gebilde, ist zu sagen, dass sie
nach REH nur bei den Familien Dasypodidae und Glyptodontidae F
auf dem ganzen Korper, bei Manidae, an den dem Lichte zugekehr-
ten Seiten und bei Odonfoceten an den dorsalen Korperregionen an-
zutreffen sind. Bei allen iibrigen Saugetieren treten Schuppen meist
nur am Schwanze und an den Fiissen auf.

Gewohnlich ist die ganze Schwanzhaut mit Schuppen bedeckt, seltener {trifit
man eine regionale Beschuppung des Schwanzes, wobei meistens nur das distale
Schwanzende mit Schuppen bedeckt ist. Die Behaarung des beschuppten Schwan-
zes kann je nach der Art sehr verschieden sein; so kann z. B. die Schwanzbe-
haarung in der Gattung Didelphys so dicht sein, dass die Schuppen iiberhaupt
nicht sichtbar sind, oder der Schwanz kann wiederum génzlich unbehaart sein.
Die Beschuppung des Schwanzes kann direkt der Behaarung entsprechen, wie
z. B. bei dem Nager Pithecheirus; hier ist die Schwanzwurzel sehr dicht behaart
und mit grossen Schuppen besetzt, wihrend zum Schwanzende hin die Behaarung
und Beschuppung immer seltener und kleiner wird, wobei die Schwanzspitze
vollig nackt ist. Oder aber kann die Schwanzbeschuppung im umgekehrten Ver-
hiltnis zur Behaarung stehen, z. B. bei Didelphys. Der Schwanz kann auch nur
auf der dorsalen Seite behaart sein. In diesem Falle sind die Seiten und die ven-
trale Fliche vollkommen nackt und mit gut ausgebildeten Schuppenringen be-
setzt (Notoryctes). Ziemlich haufig befinden sich die Schuppen auf der ventralen
Mediallinie des Schwanzes. oder sind hier zumindest stirker entwickelt (Anoma-
lurus). ;

An den Fiissen findet man eine totale Beschuppung verhidltnissmassig sel-
ten; gewoOhnlich sind nur die einzelnen Teile des Fusses, und zwar der Fuss-
ricken, die Sohle und die Zehen, mit Schuppen bedeckt. Meistens sind die
Hinterfiisse hdufiger beschuppt als die Vorderfiisse, doch kommen auch Ausnah-
men vor. Bei Acanthomys z. B. treten die Schuppen nur an der Dorsalseite der
Vorderfiisse auf, wihrend die entsprechende Beschuppung der Hinterfiisse nur im
embryonalen Zustande vorhanden ist. Die Haut der Sohle kann mit echten Schup-
pen oder mit von ihnen- herzuleitenden Gebilden bedeckt sein. Die Sohlen der
Hinterfiisse sind stirker beschuppt als die der Vorderfiisse. Die Schuppen der
Zehen konnen dorsal und ventral ringformig angeordnet sein; hdufiger treten
die Schuppenringe aber ventral auf. Erscheinen sie auch an der Dorsalseite, so
sind sie weniger gut ausgebildet.
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Nur in Ausnahmefillen treten echte Schuppen auch an der Ohrmuschel auf
(Lepus varronis MILL).

Gewisse den Schuppen entsprechende Gebilde sind bei recht vielen Sdugern
auch an der Schnauze anzutreffen, wo die nackte Haut durch mehr oder weniger
tiefe Furchen in ausgesprochen polygonale Felder aufgeteilt ist. Diese werden
von LEYDIG und KLAATSCH mit den Schwanzschuppen, resp. der schuppen-
dhnlichen Aufteilung der Sohlenhaut vergleichen.

Nach DOBSON ist bei Dipus auch die Glans penis mit einigen weichen Dor-
nen und zahlreichen hornigen Schildern bedeckt. Ahnliches stellt REH auch bei
Ceelogenys und Caviidae fest. Nach GIEBEL ist die Zunge von Hystricidae mit
stacheliormigen Schuppen bedeckt. REH ist dagegen der Ansicht, dass diese Ge-
bilde nur besonders gut entwickelte Hautpapillen darstellen.

Den Angaben von REH und einigen andern Autoren ist zu ent-
nehmen, dass die Beschuppung bei verschiedenen systematischen
Gruppen in folgender Weise regional verteilt ist:

Monotremata — Fussohle.

Marsupialia: Schwanz, Fussriicken, Sohle, Zehen (dorsal und ven-
tral). An der Schnauze nur bei Potorous (nach MICLUCHO-
MACLAY) und Macropus. :

Edentata: Ganzer Korper, dem Lichte zugekehrte Korperfliche,
Schwanz, Fussriicken, Sohle.

Odontoceti: Dorsale Korperregionen.

Rodentia: Schwanz, Fussriicken, Sohle, Zehen (dorsal und ventral).
An Glans penis nur bei Dipus (nach DOBSON), Coelogenys und
Caviidae; an Ohrmuscheln nur bei Lepus warronis Mill. (nach
SCHUMACHER); an der Zunge nur bei Hystricide (nach GIEBEL).

Carnivora: Sohle, Zehen ventral.

Insectivora: Schwanz, Fussriicken, Sohle, Zehen (dorsal und ven-
tral). An der Schnauze nur bei Uropsilus und Hemicentetes.

Chiroptera: Zehen ventral.

Die Form der Saugetierschuppen ist ausserst verschieden. Ge-
wohnlich dominiert die unregelmissig polygonale Form. Meist
sind die Schuppen sechseckig oder rautenformig, sehr hiufig treten
aber auch 4- und 5-eckige Schuppen auf. Es kommen aber auch
dreieckige, halbrunde, runde un ovale Schuppen vor. Ihre Ober-
fliche kann gerillt, oder mit Leisten besetzt sein; sie kann sogar
einen keilformigen Auswuchs in der Mitte tragen, der in eine oder
mehrere Spitzen ausgezogen ist.

Es sind alle Ubergidnge von den typischen reptildhnlichen
Manidae-Schuppen bis zu warzendhnlichen Gebilden aui der Sohle
und den Elementen der Schnauzenhaut anzutreffen. Es dominieren
die echten Schuppen; danach treten am hiufigsten warzen- und
schwielendhnliche Schuppen auf.
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Die echten Schuppen sind mit einer starken Hornschicht bedeck, die ihre
hichste Entwicklung bei den Manidae erreicht. Die Horndecke kann immer
diinner werden und schliesslich verschwinden. In diesem Falle wird die Stelle,
an der sich frither die Schuppe befunden hat, nur durch die Papille oder die Lage
der Haare bezeichnet. Es kann dann aber eine spezifische Neubildung der Horn-
schicht eintreten, die im Resultat den Schwielen- oder Warzentyp ergibt. Ge-
wohnlich haben die Sdugetierschuppen einen bilateral-symmetrischen Bau. Als
Ausnahme treten auch radiale Schuppen (de MEIJERE) auf; hier ist die Corium-
papille und ebenso der sie iiberdeckende Horniiberzug nach allen Richtungen
gleich entwickelt. Bei den Schuppen kann man eine dorsale lingere und ven-
trale kiirzere Seite unterscheiden. An der dorsalen Schuppenseite ist Pigment
vorhanden. -

Die Schuppen konnen in grosserer oder geringerer Anzahl mit-
einander verschmelzen. Diese Verschmelzung geschieht stets in
seitlicher Richtung. Ein typisches Beispiel hierfiir sind die Giirtel
der Dasypodidae. Es ist anzunehmen, dass die Hornplatten an den
Zehen mancher Siugetiere auf diese Weise entstanden sind Die
Lage der Haare zeigt noch lange nachher die fritheren Grenzen der
Beschuppung an.

Die Grosse der einzelnen Schuppen ist sehr verschieden. Hier
kann man einerseits auf die grossen Manis-Schuppen hinweisen, die
wohl als zusammengesetzt anzusehen sind, oder auf die grossen
Schuppen an der ventralen Schwanzfliche von Anomalurus. Als Ge-
gensatz hierzu konnen die kleinen, von Haaren bedeckten Schuppen
an der ganzen iibrigen Schwanzperipherie von Anomalurus gelten,
oder die sehr kleinen Schwanzschuppen von Mwus und Cricetus, bel
welchen auf einem Zentimeter 25—30 Schuppenringe anzutreffen
sind.

Die Anordnung der Schuppen kann vollkommen uniegelméissig
sein, sie kann aber auch einer strengen Gesetzmissigkeit unterlie-
gen. Die in parallelen Reihen vorkommenden Schuppen kénnen al-
ternieren oder einander streng entsprechend liegen. Manchmal wei-
sen die Siugetierschuppen eine mosaikartige Gruppierung auf. Am
Schwanz und an den Zehen sind sie meist ringformig angeordnet.

Meist liegen die Schuppen dachziegelformig, mit dem freien
Rande in distaler Richtung weisend; es sind aber auch alle Uber-
ginge zur mosaikartigen Gruppierung vorhanden, bis endlich die
Schuppen, resp. deren Derivate, vereinzelt, d. i. durch einen Zwi-
schenraum voneinander getrennt liegen, wie z. B. an der Bauchfliche
der Dasypodidae.

Die Anordnung der auf beschuppten Hautstellen sich befindenden Haare un-
terliegt einer strengen Gesetzmissigkeit. Die Haare sitzen in der Cutispapille
der Schuppe und treten unter ihrem hinteren Rand hervor. Gewdhnlich stehen
hinter einer jeden Schuppe 3 Haare, von denen das mittlere am stdrksten ent-
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wickelt ist. Gruppen von zwei Haaren sind selten anzutreifen, ebenso selten
sind Fille, wo hinter der Schuppe nur ein einziges Haar steht. In manchen
Fillen ist die Anzahl der hinter den Schuppen sitzenden Haare nicht so kon-
stant, .

Bei sehr vielen Sdugetieren sind die Haare in bestimmten Gruppen auch an
solchen Korperstellen angeordnet, an denen Schuppen iiberhaupt nicht auftreten.
de MEIJERE erklirt diese gesetzmissige Anordnung dadurch, dass die Haare
hier frither hinter Schuppen gestanden haben; mit der Zeit ist die allgemeine
Beschuppung verschwunden, die Haare haben aber ihre frithere Gruppierung bei-
behalten.

ROMER (1893) beschreibt einen weit fortgeschrittenen Embryo von Thryo-
nomys (Aulacodus) swinderianus, dessen Korper wie mit kleinen Schuppen be-
deckt erschien, hinter deren hinteren Randern Haargruppen hervortraten. Bei
ndherer Besichtigung erwies es sich aber, dass Schuppen iiberhaupt nicht vor-
handen waren, denn der Anschein von Schuppen wurde durch kleine Vertiefun-
gen in der Haut, gerade an den Stellen, hervorgerufen, an denen die Haare
durch die Haut drangen. Die in jeder Haargruppe nahe aneinander liegenden
Vertiefungen erschienen als dunkle Streifen und tduschten den hinteren Rand
einer Schuppe vor.

V. SCHUMACHER (1917) hat an den Ohrmuscheln des Alpenschneehasen,
Feldhasen und des Kaninchens verschiedene Ausbildungsstufen des Schuppenklei-
des festgestellt. An den Ohrmuscheln des Schneehasen (Lepus varronis MILL).
befinden sich gesetzmidssig angeordnet kleine rechteckige Schuppen, von denen
die grossten etwa von Stecknadelkopigrisse sind, und sich seitlich nicht beson-
.ders scharf voneinander abgrenzen. Am distalen Rande einer jeden Schuppe be-
findet sich eine Haargruppe. Die mikroskopische Untersuchung ergab, dass es
sich hier um echte Schuppen mit einer stark verlangerten Cutispapille handelt,
welche letztere von einer starken Hornschicht — einer Hornschuppe — be-
deckt ist, die in distaler Richtung die Cutispapille iiberragt. Ahnlich wie beim
Schneehasen, schienen auch die Ohrmuscheln des Feldhasen, bei Betrachtung mit
blossem Auge, beschuppt. Als man aber den Querschnitt der Haut mikroskopisch
untersuchte, sah man wohl noch lokale Verdickungen des Str. corneum, «aber
ziemlich unregelméssig auftretend und nicht iiberall deutlich ausgeprigt», so
dass hier nicht mehr die Rede von echten Hornschuppen sein konnte.

Bei makroskopischer Besichtigung findet man auch an den Ohrmuscheln des
Kaninchens schuppendhnliche Erhohungen, sie sind aber noch kleiner als beim
Feldhasen und schon durch Betasten kann man sich davon iiberzeugen, dass es
keine Hornschuppen sind.

Auf Grund seiner Untersuchungen unterscheidet SCHUMACHER
bei Sdugetieren vier Stufen der Schuppenentwicklung: «1. Echte
Schuppen, welche dem Baue nach den Reptilienschuppen ganz nahe
stehen, mit starken Hornschuppe versehen und allenthalben deut-
lich voneinander g.e_trennt sind (Schuppen der Schuppentiere).
2. Schuppen die zwar auch noch als echte zu bezeichnen sind, indem
sie Hornschuppen tragen, wobei letztere aber bedeutend schwicher
entwickelt, weniger scharf abgegrenzt und vielfach miteinander ver-
schmolzen erscheinen. 3. Schuppenférmige Profilierung nach
ToLpT, ohne irgend eine Modifizierung der Epidermis im Bereiche
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der schuppenformigen Hauterhebungen. 4. Schuppenstellung der
Haare ohne jegliche Hauterhebungen (WEBER, de MEIJERE), die nach
STOHR embryonal auch noch beim Menschen auftritt.»

Da die Sdugetierschuppe sich nach vorherrschender Annahme von der Rep-
tilschuppe herleitet, so wollen wir, bevor wir uns der Entwicklung der Sauger-
schuppen zuwenden, kurz die Schuppenentwicklung bei Reptilien betrachten, die
bereits KERBERT (1876) ziemlich genau untersucht hat.

Die ersten Schuppenanlagen sind als kleine Erhohungen bei 67 mm langen
Embryonen von Tropidonotus natrix zu bemerken. Diese Erhohungen sind durch
besonders kriftige Wucherung des Bindegewebes, direkt unter der Epidermis ent-
standen. Die Epidermis besteht zu dieser Zeit aus zwei Schichten: einer oberen
sehr diinnen Schicht, die aus unregelmissigen Zellen von stellenweise schon poly-
gonaler Form mit grossen Kernen besteht, die KERBERT als Epitrichialschici:t
bezeichnet, und einer unteren aus kleinen Zellen mit ovalen Zellkernen bestehen-
den Schleimschicht. Aus dieser unteren Schicht entwickelt sich spiter die ganze
Epidermis, sie schliesst daher die Hornschicht und auch das Rete Malpighi in
sich ein. Bei den Reptilien verwichst die Epitrichialschicht mit der darunter
liegenden Hornschicht und wird mit einem Teil derselben nur nach dem Aus-
schliipfen abgeworfen.

Wihrend der Papillenentwicklung bilden sich in der Epidermis gerade iiber
den Erhohungen des Coriums, zwischen der Epitrichialschicht und der Schleim-
schicht, besondere runde Zellen, die KERBERT als Kornerschicht bezeichnet
und die die ersten Hornschuppenanlagen darstellen. Diese Zellen verflachen all-
mahlich, verhornen und bilden schliesslich eine Hornschicht. Die Coriumpapillen
werden immer hoher und bilden sich aus radial-symmetrischen in bilteral-symme-
trische um, man kann bei ihnen bereits eine obere und eine untere Flidche un-
terscheiden.

Ahnlich wie bei den Reptilien verliduft auch die Schuppenentwicklung auf
den Fiissen der Vogel, resp. des Huhnes.

Die Schuppen des erwachsenen Huhnes unterscheiden sich von Reptilschup-
pen dadurch, dass sie keine Epitrichial- und Kérnerschicht besitzen, es erfolgt
auch kein Abwerfen der Hornschicht wie das bei Reptilien der Fall ist.

Wenn wir uns jetzt den Schuppen der Siauger zuwenden, so wol-
len wir zunichst die Entwicklung der Hornschuppen bei Dasypus
novemcinctus nach KERBERT kennenlernen. Wie bei allen anderen
. Giirteltieren, besteht auch hier die Korperbedeckung aus dem ei-
gentlichen Panzer und den Giirteln. Der Panzer besteht aus ver-
knocherten Cutiserhohungen, die mit einer stark verhornten, schup-
penformig riickwirts gerichteten Epidermis, den sogenannten
«Hauptschuppen» bedeckt sind. Zwischen diesen befinden sich klei-
nere Schuppen, die sogenannten «Furchenschuppen». Auch auf den
Giirteln befinden sich Hornschuppen.

Bei Dasypus erscheinen zuerst die Anlagen der «Hauptschup-
peny als einfache Cutiserhohungen, und erst danach die «Furchen-
schuppen». Im Querschnitt gleicht die Papille vollkommen den Pa-
pillen bei Natter und Huhn im gleichen Entwicklungsstadium. Die
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Epidermis ist dusserlich von einer hellen, aus flachen Zellen beste-
henden Schicht — der Epitrichialschicht — begrenzt, die hier stir-
ker entwickelt ist. Nach KERBERT wird diese Schicht bereits wiah-
rend des Embryonalzustandes allmihlich abgeworfen. Unter der
Epitrichialschicht befinden sich 3—4 Zellenlagen. Die Zellen der
oberen Lige sind flacher, aber mit deutlich sichtbaren Zellkernen.
Der Inhalt der iibrigen Zellen ist fein granuliert. Die untere Lage
besteht aus 10—12 p langen zylindrischen Zellen. Die Epidermis
ist zusammen mit der Epitrichialschicht 24 p dick. Am freien
Rande einer jeden Hornschuppe befinden sich 1—2 Haare.- In der
Cutis ist die faserige Struktur bereits ausgeprigt.

Die Entwicklung der Schuppen der Sdugetiere verfolgte WEBER
(1891) an 2 Entwicklungsstadien von Manis tricuspis.

Bei einem 17 cm lagen (Nasen-Schwanzspitze) Embryo sind
nur Schuppenpapillen entwickelt, die einander dachziegelformig
tiberdecken, wahrend die Bildung der Hornsubstanz erst beginnt:

«Die Lederhaut erhebt sich zu einer dreieckigen, dorso-ventral zusammen-
gedriickten, mit ihrer Spitze schwanzwirts schauenden Papille, die das Niveau
der Haut iiberragt. Sie ist von einer gleichmissig dicken Epidermis iiberzogen,
deren tiefste Lage cylindrische Zellen hat mit ldnglichen Kernen, darauf folgen
polygonale und kubische Zellen mit runden Kernen, endlich abgeflachte mit
langlichen Kernen, die Farbstoffe noch aufnehmen. Erst dariiber findet sich
eine Lage diinner, verhornter Plédttchen, in denen teilweise kein Kernrest mehr
nachzuweisen war. Diese Verhornung war jedoch noch nicht auf der ganzen
Dorsalfliche der Papille vor sich gegangen, sondern nur in einem unregel-
maissig umchriebenen, runden Felde im Centrum der Papillenoberfldche.»

«Ein Embryo von 304 cm. Linge wies insofern einen erheblichen Fort-
schritt auf, als es bei ihm bereits zur Bildung eigentlicher, wenn auch kleiner
Schuppen gekommen war. Die Papille hatte verhiltnissmissig wenig in Grosse
zugenommen, hingegen bot der Epidermis-Uberzug einen deutlichen Unterschied
in seiner Dorsal- und Ventralfliche dar, insofern als letztere diinner war.
Die Schuppe selbst, mit ihrer festgefiigten Hornsubstanz beginnt in diesem
Stadium erst etwas entfernter von der Basis der Papille. Im iibrigen besteht
die Schuppe in diesem Alter aus zahlreichen Lagen flacher Plittchen, von denen
die oberflachlichsten die Kerne verloren haben: die tiefer gelegenen Zellen haben
ihren polygonalen Charakter noch bewahrt, haben rundliche Kerne und sind
weilweise durch Intercellularrdume von einander geschieden. Ein Teil derselben,
der von der Schuppenwurzel etwas entfernt liegt, hat auch feinste Pigment-
korner.»

Auf Grund dieser beiden Stadien schliesst WEBER, dass zunichst
«eine starke papillire Erhebung der Lederhaut besteht, deren Epi-
dermisiiberzug ganz allméhlich Anlass gibt zur Bildung der eigentli-
chen Hornschuppe».

Die Schuppenentwicklung bei der Ratte (Albino von Mus decumanus) ver-
lauft nach ROMER (1896), anders als bei Reptilien, Vogeln, Schuppen- und Giirtel-
tieren, denn die ersten Schuppenanlagen erscheinen hier nicht als einzelne Hauter-
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hLohungen, sondern als ringformige parallele Falten um den ganzen Schwanz herum.
Die Differenzierung der Schwanzhaut erfolgt bei Mdusen erst spat, denn bei einem
26 Tage alten Embryo sind weder Haar- noch Schuppenanlagen zu konstatieren,
auch das Str. corneum ist nicht entwickelt. In den obersten zwei-drei Cutis-
schichten erfolgt gleich unter der Epidermis eine sehr rege Zellvermehrung; im
Resultat erscheinen aber nicht die ersten Schuppenanlagen — die Cutispapillen,
denn die Zellvermehrung erfolgt nicht an vereinzelten Stellen, sondern vollkom-
men gleichmissig um den ganzen Schwanz herum. Beim 27 Tage alten Em-
bryo erscheinen die ersten Haaranlagen gesetzmissig angeordnet in gleichen
Abstinden voneinander um den Schwanz herum. In diesem Stadium ist das Str.
corneum bereits entwickelt und zwischen den Haaranlagen haben sich in der
Epidermis Einsenkungen gebildet, die die Cutiserhéhungen umschliessen. Letz-
teren kann man aber eigentlich noch nicht die Bedeutung von Cutispapillen zu-
schreiben, denn die Vermehrung der Cutiszellen ist auch jetzt noch eine allge-
meine. Die ersten Haaranlagen entsprechen dem mittleren der unter dem Hin-
terrand der spdteren Schuppe sitzenden Haare. Erst spiter erscheinen zu beiden
Seiten dieses Haares, ein oder mehrere laterale Haare. Bei der weiteren Ent-
wicklung bilden sich in der noch ununterbrochenen Hornschicht Einbuchtungen,
genau an den Stellen, wo die mittleren Haare spiater durch die Haut dringen, wo-
durch die ganze Oberfliche der Hornschicht ein wellenformiges Aussehen ge-
winnt. Zwischen den Haaranlagen, die allmdhlich eine immer schrigere Stellung
einnehmen, beginnt die Cutis sich papillenformig zu erheben, sie erstreckt sich
faltenformig iiber die Haare, um schliesslich grosse, um den ganzen Schwanz
greifende ringformige Falten zu bilden, die sich parallel zueinander, iiber das
Niveau der Schwanzhaut erheben und zwischen denen sich die Haare befinden.
Im Zusammenhange damit ist das Str. corneum nicht mehr iiberall von gleicier
Dicke, auf den Hornringen oder Schuppen ist es dicker und zwischen den Fal-
ten, wo sich die Haare befinden diinner. Danach erfolgt an bestimmten Stellen
auf den Hornringen eine noch recht undeutliche Aufteilung in einzelne Schuppen.

ROMER hat auch die Schwanzhaut der Hausratte Mus rattus L. untersucht,
die sich von der Schwanzhaut von Mus decumanus nur dadurch unterscheidet,
dass die Cutispapillen hier flacher und gestreckter sind.

Uber die phylogenetische Entwicklung der
Siugetierschuppen sind laut REH die Ansichten geteil. Die Hauptfrage
ist, ob diese Schuppen durch Anpassung an eine bestimmte Aufgabe
neu erworben, oder von den Vorfahren der Sidugetiere iibernommen
worden sind. Die Vertreter der erster Auffassung leiten die Schuppen-
bildung von einer bestimmten Lebensweise ab. Wie bereits erwihnt,
treten bei vielen Kletter- und Schwimmtieren Schuppen auf, und
deshalb wird die Ansicht vertreten, dass gerade diese Fortbe-
wegungsarten die Entwicklung der Schuppen gefordert haben. Gegen
diese Annahme spricht aber der Umstand, dass nicht bei allen sich
auf die erwdhnte Art forbewegenden Saugetieren Schuppen vor-
kommen, sondern nur bei primitiveren Ordnungen, wo eine Beschup-
pung nicht nur bei Kletter- und Schwimmtieren auftritt, sondern
auch bei solchen, die sich durch Springen, Fliegen und auf andere Art
und Weise fortbewegen. Man kann auch nicht annehmen, dass
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die Beschuppung der Schwinze der Wiihler durch Anpassung an
ihre Wiihlarbeit entstanden ist, denn weder der lange diinne
Schwanz der Miuse, noch der kurze des Maulwurfs kann
beim Graben benutzt werden; deshalt kann die Beschuppung
hierfiir auch keinerlei Bedeutung haben. Haufig treten
Schuppen unter dem dichten Haarkleide auf, 2z B. bei
Myrmecophaga, Anomalurus und Sciurus. Hier treten die Schuppen
mit der Aussenwelt iiberhaupt nicht in Beriihrung, so dass ihre
Entwicklung durch Anpassung an irgend eine Aufgabe vollkommen
ausgeschlossen ist. Bei Insektenfressern treten Schuppen besonders
hiufig am rudimentiren Schwanze auf, so z. B. beim Maulwurfe
und Igel. Dieses bezeugt klar die rudimentiare Natur der Schuppen
und spricht gegen die Auffassung einer Neuerwerbung der Schuppen
bei Saugetieren.

In manchen Fillen kann man aber die Schuppen dennoch als
vorteilhafte Bildungen ansehen, wie z. B. die grossen Schuppen auf
der ventralen Schwanzseite von Anomalurus, GERVAIS, BUTTIKOFER
und WEBER sehen sie als Stiitzorgane an, die von Stachelschwanz-
hornchen als Stegeisen benutzt werden. Fraglos wird die Haut durch
Beschuppung an der Fussohle und der ventralen Zehenseite von
Verletzung geschiitzt. Besonders wichtig ist dies fiir Wiihler, deren
Fiisse ja tatsichlich auch gut beschuppt sind. SCHUMACHER sieht
die gut entwickelte Beschuppung der Ohrmuscheln des Schneehasen
als Kalteschutz an.

Es seien hier anschliessend die verschiedenen Ansichten iiber die Phylogenese
der Saugetierschuppe kurz angefiihrt.

LECHE (1874): «Wie scheinbar launenhaft, d. h. nicht durch die Lebens-
weise erklirbar das Vorkommen der Schuppen ist, erhellt aus folgenden Tat-
sachen: Ptilocerus hat Schuppen, der dieselbe Lebensweise fiihrende intime
Verwandte Tupaja entbehrt der Schuppen. Tarsius fuscomanus hat deutliche
Schuppen am behaarten Schwanze, bei Tarsius spectrum fehlen sie vollstindig
am fast kahlen Schwanze. Bei Petrogale penicillata und Macropus ruficollis
tragt der dicht behaarte Schwanz Schuppen, wihrend solche den ebenfalls
behaarten Schwinzen anderer Macropus-Arten fehlen.»

Bei der Untersuchung der Beschuppung und Behaarung der Sidugetiere kam
WEBER (1892) zur Schlussfolgerung, dass die Schuppen primidr auftreten und
die Anordnung der Haare bestimmt haben. In der letzten Ausgabe von «Die
Siugetiere» (1927) schreibt er: «Die weite Verbreitung der Schuppen, namentlich
bei primitiven Sidugern, wie Marsupialia, Insectivora, Rodentia, Xenarthra,
Nomarthra, zeugt dafiir, dass sie ein Erbteil schuppentragender Vorfahren
sind. Dafiir spricht auch, dass sie meist im_ Zustande der Riickbildung sich
befinden und oftmals nur noch embryonal zum Ausdruck kommen.»

Uber die Phylogenie der grossen Schwanzschuppen von Anomalurus dussert
sich WEBER (1891) wie folgt: ;

«Doch wenn diese Schuppenbildung auch eine, fiir dieses Tier besonders
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zweckmissige und demgemiss specialisierte Einrichtung -ist, so kann ich mir
nicht vorstellen, dass dieselbe ganz neu, ohne ererbte Basis, sich sollte ent-
wickelt haben. Gerade der Schwanz ist der Ort, wo meiner Meinung nach die
Saugetierhaut noch Reste der friiher allgemeineren Schuppenbekleidung bewahrt
hat. Bei Anomalurus sind diese zu specialisierten Organen fortentwickelt; bei
anderen Sdugetieren finden sich Reste in anderer Form.

de MEIJERE (1893) hat die Anordnung der Haare bei Siugetieren unter-
sucht und ist auch zu dem Ergebnis gekommen, dass die Schuppen primir
auftreten und die Anordnung der Haare bestimmen. «Hierbei meine ich, die
Gruppenstellung der Haare als solche durch das Bestehen eines Schuppenkleides
erkliren zu konnen. Im Laufe der Zeit schwand dies meist ganz, nur hier und
da hinterlies es noch sparsame Reste. In zalreichen Fillen behielten die Haare
jedoch noch eine Anordnung, welche urspriinglich durch die Schuppen gegeben
wurde.»

REH (1894): «Die Schuppen der Saugetiere sind als solche keine Anpassun-
gen, sondern miissen als ererbte Bildunzen angesehen werden. In einzelnen Fillen
indes haben sie sich als niitzliche Organe erhalten, bezw. die Grundlage abge-
geben zu speciellen Anpassungen.»

ROMER (1893) weist darauf hin, dass die Haaranlagen auf dem Schwanze
von Rattenembryonen vor den Schuppen in einer sehr gesetzmissigen Anordnung
auftreten. Er nimmt-daher an, dass diese Anordnung nicht von den jetzt auftre-
tenden Schuppen bestimmt worden ist, sondern von den lingst verschwundenen
der dltesten Vorfahren. Er schreibt hierzu:

«Sie haben aber einmal an Bedeutung und Entwicklung verloren, aus welcher
Zeit die Haare ihr Recht herleiten, sich friiher anzulegen, sind dann wieder in
den Vordergrund getreten und mussten ihre alte Anordnung wieder einnehmen,
welche die Haare so schon bewahrt hatten. Die heutigen Schuppen des Ratten-
schwanzes konnen nicht als alte Erbstiicke der reptiliendhnlichen Vorfahren
betrachtet werden, sondern #hnlich wie bei Anomalurus, modifizierte Gebilde
sein, die sekundire Abdnderung erfahren haben.» ROMER sieht die heutige
Schuppe als Ergebnis der Anpassung an, da sie z. B. «fiir den Schwanz als
Greit- und Schutzorgan vorteilhafter waren als die weniger feste Haarbeklei-
dung.» : .
GEGENBAUR (1898): «Die Verbtreitung jener Integumentgebilde bei den
Siugetieren und zwar in niederen Abteilungen derselben, ldsst in ihnen nicht
fiir jede Gattung etwa bloss selbstindig erworbene Anpassungen erkennen, wenn
vielleicht auch ihre bedeutende Ausbildung bei manchen Nagern (wie z. B. am
Schwanze des Bibers und mehr an der Ventralfliche des Schwanzes von
Anomalurus) aus funktionellen Beziehungen hervorgegangen sein mag. Der
Umstand, dass die Schuppen hier auch Haare tragen konnen, spricht fiir das
fiir die Sadugetiere hohere Alter der Behaarung und fiir sekunddre Entstehung
dieser Schuppen.» GEGENBAUR findet, dass die Schuppen von. Myrmecophaga
tamandua und Manis eine grossere Ahnlichkeit mit Reptilschuppen autweisen.

WIEDERSHEIM (1906): «Die Haare miissen sich auf Grund eines urspriing-
lichen Schuppenkleides entwickelt haben. Auf, bezw. hinter den Schuppen haben
sich erst sekundidr die Haare entwickelt und gelangten zu fortschreitender
Ausbildung, wihrend die Schuppen sich allmihlich zuriickbildeten., Es kann
wohl keinem Zweifel mehr unterliegen, dass den, aus primitiven, beschuppten
Reptilien hervorgegangenen Ursiugern neben einer sparlichen Behaarung auch
noch ein ausgedehntes Schuppenkleid zukam.»
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BUTSCHLI (1921): «Es wurde jedoch noch keine Ubereinstimmung
dariiber erzielt, ob sich diese Schuppengebilde genetisch von denen der Sau-
ropsiden ableiten lassen. Mir ist es wahrscheinlicher, dass es sich nur um
analoge Bildungen handelt.»

PLATE (1922.): «Dass wir es hier mit altererbten Bildungen, nicht mit
neuerworbenen Anpassungen zu tun haben, geht aus ihrer weiten Verbreitung
besonders bei primitiven Ordnungen und bei ganz verschiedener Lebensweise.
hervor. Auch daraus, dass nahe verwandte Arten trotz gleicher Lebensweise
sie besitzen oder nicht.» So ist z. B. auf Bdumen lebende Myrmecophaga
taumandua am Schwanz geschuppt, wahrend bei Myrmecophaga didactyla hier
keine Schuppen auftreten, trotzdem die gleiche Lebensweise eingehalten wird.

BoAs (1931): «Ob die Schuppen Neuerwerbnisse der Sadugetiere sind, oder
ob sie zu den Gebilden gelidren, welche die Siugetiere von den Reptilien
iibernommen haben, ist unsicher.»

Man sieht, dass der grosste Teil der angefiihrten Forscher die
jetzigen Schuppen der Saugetiere als von deren Vorfahren ererbt
ansehen. Im Zusammenhange hiermit entsteht die Frage, ob die
Schuppen direkt oder indirekt, den Annahmen von WEBER und
ROMER entsprechend, von den Reptilien iibernommen worden sind.
YOMER schreibt: «Nur das Vermogen der Haut solche Papillen und
Schuppen zu entwickeln ist das von den Reptilien ererbte».

Vollig engegengesetzter Meinung ist REH: «Also nicht auf
Grund einer Anlage der Haut oder von ererbten Papillen haben die
Ursduger allgemein ein Schuppenkleid angelegt, sondern sie haben
es als etwas Fertiges von ihren Vorfahren iibernommen.» Dabei
sieht REH nicht etwa die heutigen Reptilien als Vorfahren der Siu-
getiere an, sondern vielmehr die Proreptilien.

I. Material und Technik.

Die Schnauzenspitze-Scheitel-Linge unseres  Anomalurus-
Embryo betrdgt im fixierten Zustande 3 ecm. Der Korper (Text-
abb. 3) ist vollig nackt, die Haare sind noch nicht durch die Haut ge-
drungen, die Tasthaare hingegen sind schon recht lang. Die
Krallen sind gut entwickelt, auch die Ohrmuschel ist vollkommen
ausgebildet, die Augenspalte ist dagegen noch nicht ganz ver-
wachsen. Die Flughaut ist gut ausgebildet. An der ventralen
Schwanzseite, ca '/, der Schwanzlinge von der Schwanzwurzel
entfernt, befinden sich alternierend in zwei Liangsreihen angeordnete
Hauterhohungen, welche auf der Photographie wie weisse Flecken
wirken (Tafelabb. 1 u. 2). Es sind dies die Anlagen der grossen
Schwanzschuppen von Anomalurus; im ganzen 14 an der Zahl. In der
Richtung zum Schwanzende werden diese Erhohungen kleiner und
undeutlicher. Diese Reihen reichen nach hinten bis iiber die
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Hilfte der Schwanzlinge, obwohl dieser Schuppenapparat bei
erwachsenen Tieren bekanntlich nur das erste Schwanzdrittel be-
deckt. Am Schwanzende befindet sich ein gestielter eiformiger
Schwanzknopf.

Abb. 3. Anomalurus (erythronotus?). Embryo. X1,1

Die die Schuppenanlagen aufweisende Schwanzpartie unseres
Embryo wurde in Paraffin mit dem Schmelzpunkt von 56—58°
eingebetten. Die Schnittdicke betrug 6 p, wobei die proximalen
und distalen Schuppenanlagen quer, die mittleren hingegen in der
Langsrichtung geschnitten wurden. Die Schnitte wurden mit
Haematoxylin und Eosin, sowie nach MALLORY’S Dreifarbenmethode
gefarbt. Die Dicke der einzelnen Hautschichten und die Zellen-
grosse wurden mit ZEIss’s Okularmikrometer gemessen.

II. Histologie der embryonaien Schuppen.

In semer Arbeit «Beitrige zur Anatomie und Entwicklung des
Genus Manisy liefert WEBER (1891) einige Daten iiber die Histologie
der adulten Schwanzschuppen von Anomalurus Beacroftii:

Zundchst haben wir es mit einer Hornbildung zu tun, von ziemlicher Dicke. . .»

Die Schuppe «entwickelt sich aus einem epidermoidalen Uberzuge sehr lang-
gestreckter Lederhautpapillen, deren Spitze nach hinten sieht und nur wenig
iiber das Niveau der Haut herausragt. Die Epidermis hat den gewohnlichen Bau:
die oberflichliche Lage ihrer saftreichen Zellen geht iiber in verhornte, abge-
flachte Zellen, teilweise pigmenthaltig, die allmadhlich zu feinsten, festverbunde-
nen Plattchen werden, in denen ein Kernrest noch nachzuweisen ist, nur in der
alleroberfldchlichsten Lage war teilweise kein Kernrest mehr zu entdecken. Die
Hauptmasse der Hornschuppe endet abrupt, nur ihre tiefste Lage setzt sich auf
die folgende Schuppe fort. Sind die Schuppen dort getrofien, wo sie nicht genau
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aneinander schliessen, so liegt zwischen zwei Schuppen ein Stiickchen Haut,
itberzogen von einer diinnen Hornlage, mit einzelnen Haaren, und wulstartig iiber
die Basis der ndchstfolgenden Schuppe sich erhebend.»

WEBER konnte auch einen Embryo von Amnomalurus (Pelii?)
auf die Histologie der entstehenden grossen Schwanzschuppen unter-
suchen. Thm lag aber ein bedeutend &lteres Stadium als uns vor,
und zwar von 11,7 cm. Gesamtlinge: «von Nasenspitze bis zum
Anus», (unser Embryo misst hier nur 9,3 ¢m). Dementsprechend
findet der Autor keinen grossen Unterschied im Vergleich mit dem
erwachsenen Zustand, obwohl es sich hier um eine andere Species
handelt: :

«Die langgestreckten niedrigen Papillen sind ebenso deutlich, nur ist die,
der epidermoidalen Matrix aufgelagerte Hornsubstanz erst in ihrem Beginne.»

Auf Lings- und Querschnitten durch den Schwanz unseres A.
(erythron?)-Embryo sieht man, dass sich bereits anniahernd bila-
teralsymmetrische Bindegewebspapillen gebildet haben (Tafelabb.
3. u. 5). Tief in diese Papillen hinein erstrecken sich die schrigver-
laufenden zylindrischen epithelialen Haarscheiden der zu Dreier-
gruppen angelegten Haarkeime. Die mittlere dieser sich im Papillen-
stadium befindenden Haaranlagen ist am langsten und dicksten.
Nach den Lingsschnitten zu urteilen, befinden sich die Durchbruch-
stellen der Haare direkt hinter der kiinftigen kaudalen Schuppen-
spitze. .

In der Schuppenregion fillt zunichst auf, dass die Epidermis
nicht nur an den Schuppenanlagen, sondern auch an der ganzen
ventralen Schwanzseite, sich hinsichtlich ihrer Dicke wund ihres
Aufbaus stark von der die Schwanzseiten und den Schwanzriicken
bedeckenden Epidermis unterscheidet. So ist die Epidermis der
ventralen Seite mindesten 3 mal so dick als an den anderen Schwanz-
stellen; sie besteht aus drei, stark unterschiedlichen Schichten: der
basalen, der mittleren und der dusseren Schicht.

Die basale, von Haematoxylin intensiv-violett gefiarbte Schicht
besteht aus einer Lage zylindrischer Zellen (Stratum cylindricum).
Die Schichtdicke betragt 17,2—19,4,. Stellenweise sind die
Zellgrenzen sehr gut wahrnehmbar. Die Zellkerne, deren Hohe
9,1 1 und deren Breite 3,4 n betrigt, sind senkrecht zur Epidermis-
oberfliche gerichtet. — In der ganzen zylindrischen Schicht liegen
die Zellkerne direkt nebeneinander, denn ihre Breite fillt fast mit
der Zellbreite zusammen. Nur in vereinzelten Zellen befinden sich -
runde Kerne.

Die mittlere Schicht der Epidermis, das Str. spinosum, besteht
aus hellen blasenformigen Zellen, die in 2—4 unregelméissigen Lagen
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angeordnet sind. Die Grosse und auch die Form dieser Zellen
variiert sehr stark: stellenweise sind sie sehr hoch, haben runde
Zellkerne am distalen Ende und sind senkrecht zur Oberfliche der
Epidermis angeordnet, stellenweise sind sie wiederum flach, haben
ovale Kerne und liegen parallel zur Epidermisoberfliche.

In de; oberen Schicht, dem Str. corneum, ist die Zellstruktur
nicht mehr zu erkennen. Es besteht aus flachen Hornplittchen, die
wellenformig gebogen iibereinander liegen, wodurch das Str.
corneum ein geschichtetes Aussehen erhilt. Stellenweise lésen sich
in unseren Priparaten die oberen Hornschichten von der Haut ab.

Die Epidermis der iibrigen Schwanzhaut ist sehr diinn, sie
erreicht nur eine Dicke von 15,7 p. Eine ausgeprigte Sonderung
in drei typische Schichten ist nicht mehr wahrnehmbar. Die Zellen
der unteren Schicht sind viel flacher (ca 6,3 p), mit runden, ovalen
und sogar kubischen Zellkernen. Die Zellen des Str. spinosum liegen
in 3—4 Lagen parallel der Epidermisoberfliiche; die Zellkerne sind
hier oval bis linglich und werden durch Haematoxylin intensiv
violett geféirbt; sie liegen am unteren Zellrande. In den oberen
Lagen werden die Zellen immer flacher und ihre Grenzen schwinden,
so dass die obere Schicht der Epidermis eine typisch geschichtete
Struktur hat, mit wenigen stark gestreckten Zellkernen. Auch an
den Schwanzseiten sieht man hie und da kleine Haaranlagen. :

Das Corium ist hier nicht in eine kompakte und eine lockere
Schicht aufgeteilt, sondern besteht aus vereinzelten Bindegewebs-
fasern mit auffallend kleinen Kernen.

Bei der Beschreibung der Schuppenanlagen selbst (Tafelabb. 4
6, 7) ist zu erwihnen, dass die Epidermis gerade iiber der Schuppen-
anlage am diinnsten ist. Thre Dicke betrdgt hier nur 33,7 g,
wahrend an den Seiten der Schuppenanlagen sie nach unten zu immer”
dicker wird (beson”ers gut auf Querschnitten wahrnehmbar), um
endlich an der Stelle, wo sich die Schuppenanlagen iiber das allge-
meine Niveau zu erheben beginnen, ihre grosste Dicke von 54,4 n
zu erreichen. Diese ziemlich bedeutende Dickenvariation der Epi-
dermis hingt hauptsichlich vom Str. spinosum, teilweise aber
auch von der Dickenvariation des Str. corneum ab. Uber den
Schuppenanlagen ist das Str. spinosum nur 14 p dick, seine Zellen
sind hier kleiner und flacher und in nur 2—3 Lagen angeordnet,
wihrend es an seiner dicksten Stelle 28,6 p erreicht und aus 3—4
Lagen grosser, hoher Zellen besteht. An den Seiten der Schuppen-
anlagen ist das Str. corneum 6,3 » dick, es ist ca 3 mal dicker als
iiber den Schuppenanlagen. Seine Schichten lésen sich von der
Haut ab.
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In den Schuppenanlagen befindet sich unter der Epidermis je eine
gut entwickelte Coriumpapille, die aus sehr vielen linglichen unregel-
maissig angeordneten Zellkernen und einem festen und feinen Binde-
gewebsgeflecht besteht. Rings um das Haar sind die Zellkerne und die
Fasern konzentrisch angeordnet. Diese kompakte Bindegewebs-
schicht kann in der Mitte der Papille sogar bis 235 n dick sein und
geht ohne irgendwelche scharfe Abgrenzung in die untere, lockere
Bindegewebsmasse iiber, in welcher viel weniger Zellkerne und
Fasern auftreten. Im lockeren Bindegewebe trifft man, ungefihr
in der Mitte der Schuppenanlage Blutgefisse und Muskeln in Quer-
und Léngsschnitt an.

Zwischen der ventralen und der seitlichen Epidermis besteht
eine ziemlich scharfe Grenze, und zwar was die Dicke und Struktur
anbelangt. Die typisch dicken Epidermisschichten: das Str. cylin-
dricum und das Str. spinosum, horen plotzlich auf, und in der
unteren Zellschicht der Epidermis, die sich intensiv im Mallory
Gemisch mit Saurefuchsin und Orange firbt, kann man weder
einzelne Zellen noch Zellkerne unterscheiden. An dieser Stelle liegen
ihr die Zellen und Zellkerne des kompakten Corium fest an (die
auch intensiv gefdrbt sind). Die Zellen des Str. spinosum sind viel
flacher geworden; die Kerne erscheinen lidnglich und nehmen
~ Saurefuchsin und Orange gierig an. In den oberen Lagen sind die
Zellwande nicht mehr wahrnehmbar, hier tritt bereits eine Schich-
tung auf. Diese Epidermisstruktur erstreckt sich iiber eine gewisse
Strecke, die man als «Ubergangszone» bezeichnen konnte. Weiterhin
schliesst sich ihr die bereits beschriebene «Seitenepidermis» an. Es
ist zu bemerken, dass auch in der Mitte der ventralen Schwanz-
flache, zwischen der rechten und linken Anlagenreihe, diese «Uber-
gangszone» manchmal auftritt. Wohl entspricht sie hier kaum
dieser Bezeichnung. denn zu beiden Seiten dieser Ubergangszone
befindet sich die dicke ventrale Epidermis.

Auf der quer durch die Schuppenanlage gelegten Schnittserie
sieht man, dass die Epidermis von der Anlagenmitte in der Richtung
zum vorderen und hinteren Schuppenrande ihre Struktur nicht
verandert, wihrend die Dicke der mittleren Schicht deutlich variiert.
Besonders dick ist diese Schicht am hinteren Schuppenrande hinter
der Stelle, an der spiter die freien Haarenden auftreten. Hier ist
sie ebenso dick wie an den beiderseitigen Sohlengrenzen der
Schuppenanlage.

Am Vorder- und Hinterrande der Schuppenanlage wird die kom-
pakte Coriumschicht allmihlich immer diinner und ihre Abgrenzung
von der lockeren Bindegewebsmasse immer ausgesprochener. Die Bin-
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degewebsfasern der kompakten Schicht werden griober und erstrek-
ken sich stellenweise wellenformig mehr oder weniger parallel der
Epidermisoberfliche. Auch in dieser Schicht sind die Zellkerne ling-
lich geworden und liegen parallel der Epidermisoberfliche. An der
kiinftigen Haardurchbruchstelle ist diese Schicht nur 54 ; dick, also
viermal diinner als in der Papillenmitte, und erreicht zwischen je
zwei Schuppenanlagen der Lingsreihe ihre geringste Dicke von 21,5 .
Die Zellkerne und Fasern der lockeren Bindegewebsmasse liegen
hier annahernd senkrecht zur Oberfliche der Epidermis.

Eine Untersuchung der Schnittserien von proximalen zum
distalen Schwanzende zeigt, dass die Schuppenanlagen in distaler
Richtung immer kleiner, die sie iiberdeckende Epidermis diinner und
die Bindegewebspapillen niedriger werden.

Bei mittleren Schuppen ist die Epidermis iiber den mittleren
Haaranlagen nur 22 . dick, wihrend iiber den proximalen Anlagen
sie hier 33,7 p erreicht. Die Zellen des Str. cylindricum sind etwas
niedriger geworden, und erreichen 13,7 x (proximale Anlagen —
17,2 i); die Dicke des Str. spinosum dagegen betrigt nur 5,7 p, in-
dem es um die Hilfte diinner geworden ist, als in den proximalen
Anlagen. Die Zellen des Str. spinosum sind abgeflacht und besit-
zen lingliche Zellkerne. Sie sind in 2 alternierenden Reihen parallel
- der Epidermisoberfliche angeordnet.

Es scheint, als ob hier das die Papillen bildende kompakte Bin-
degewebe weniger Fasern enthilt als in den proximalen Anlagen,
- und dass daher das Fasergeflecht ein lockereres ist. Die Papillen
sind niedriger geworden, sie erreichen an den Anlagestellen der
Schuppen nur 150 x (an den proximalen Anlagen 235 ).

Das Str. cylindricum der Epidermis wird in der Richtung von der
Mitte der Schuppenanlage zu ihrem vorderen Rande hin allmihlich
immer diinner, um am cranialen Schuppenrande die minimale Dicke
von 12,6 . zu erreichen. Das Str. cylindricum ist hier nur 6,9 p dick
und nur schwer vom Str. spinosum zu unterscheiden. Die ganze obere
‘Schicht besteht aus stark abgeflachten Zellen, die sich kaum noch
voneinander abgrenzen. Hier tritt die bereits beschriebene Uber-
gangszone auf, die, wie erwihnt, sehr intensiv Kernfarben annimmt.
Nach dieser Ubergangszone wird die Epidermis in ihren oberen
‘Schichten wiederum allmihlich dicker. Diese Dickenzunahme stei-
gert sich bis zum hinteren Rande der nichsten cranialen Schuppe
um hier ihre maximale Dicke von 38,3 . zu erreichen. Hier sind alle
Epidermisschichten gut entwickelt. Das Str. spinosum besteht aus
4—5 Lagen grosser, heller, blasenformiger oder polygonaler Zellen
mit runden Zellkernen.
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Auf Querschnitten durch die distale Region der Schuppenreihen
sind die Schuppenanlagen kaum wahrnehmbar, indem sie sich wenig
oder iiberhaupt nicht iiber das Niveau der ventralen Schwanzfliche
erheben, obwohl hier die Bindegewebspapillen sehr niedrig sind. Nur
die relativ dicke Epidermis und die gesetzmassige Anordnung der
Haare sprechen hier fiir das Vorhandensein von Schuppenanlagen.

Auf dem Querschnitt durch die Mitte der distalen Schuppenan-
lage, der ungeféihr durch das proximale Ende des mittleren Haares
fiihrt, sieht man, dass die Epidermis hier noch diinner entwickelt ist,
als iiber den mittleren Schuppenanlagen. Ihre Dicke betrdgt hier
nur 13,7 p. Die Zellen des Str. cylindricum sind nur 6,5 p hoch, die
des Str. spinosum sind stark abgeflacht. An den beiden Seiten der
Schuppenanlage hingegen ist, wie bereits fiir die proximale Schup-
penanlage erwihnt, die Epidermis dicker. Ihre Dicke erreicht 20,0 u;
die Zellen des Str. cylindricum sind hier 2 mal hoher als am Anla-
gengipfel.

Endlich sei erwihnt, dass auch an den distalen Schwanzseiten
die Epidermis diinner ist als an entsprechenden Stellen des proxi-
malen Schwanzabschnittes. Ihre Dicke betragt 9,4 . Hie und da
treten an der Epidermis der Schwanzseiten vereinzelte Verdickungen
auf, in denen das Str. eylindricum und Str. spinosum besser entwik-
kelt ist. Es sind dies Anlagestellen der Haare. Seitlich, unweit
der ventralen Schwanzseite befindet sich je eine griossere Haaran-
lage.

Es sei mir gestattet, meinem hochgeehrten Lehrer, Herrn Pro-
tfessor Dr. N. G. LEBEDINSKY, meinen tiefempfundenen Dank fiir
manchen mir wihrend meiner Arbeit erteilten wichtigen Ratschlag
und Hinweis auszusprechen. '

III. Besprechung der Befunde.

Es fillt schwer nach den Untersuchungen an einem einiigen
Objekt irgendwelche bestimmte Parallelen zwischen der Schuppen-
entwicklung bei Saugetieren und Reptilien zu ziehen. Trotzdem
konnte beim Vergleich der Schuppenanlagen von Anomalurus mit
den entsprechenden Entwicklungsstadien von Schlangen- (nach
KERBERT, 1870) und Eidechsenschuppen (nach MAURER, 1895) eine
auffallende Ahnlichkeit im Bau der Epidermis konstatiert werden,
und zwar betr. das Str. Malpighi, d. h. das Str. eylindricum + Str.
spinosum, nach unserer Bezeichung. Auch bei Reptilien besteht be-
kanntlich die basale Schicht der Epidermis aus zylindrischen Zellen
und iiber dieser Schicht befinden sich 2—3 Lagen rundkerniger Zellen,
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die ihrer Form nach genau den Zellen des Str. spinosum der Schup-
penanlage bei Anomalurus entsprechen. Die oberen Schichten der
Reptilienepidermis dagegen, welche bekanntlich periodisch bei der
Hautung abgeworfen werden, unterscheiden sich scharf von den
entsprechenden Schichten der Sdugetiere.

Vergleicht man nun die Schuppenanlagen von Anomalurus mit
denjenigen von Manis (WEBER) und Dasypus (KERBERT), so fillt auch
hier die grosse Ahnlichkeit im Bau der Epidermis auf. Die untere
Epidermisschicht besteht bei diesen drei Tierformen aus zylindri-
schen Zellen. Bei Manis und Dasypus breiten sich dariiber mehrere
Zellenlagen aus, von denen die unteren ovale und polygonale Zellen
mit ovalen Kernen fiihren; die Zellen der oberen Lagen werden da-
gegen zusehends abgeplatteter und haben lingliche Kerne. Diese
Lagen entsprechen dem Str. spinosum bei Anomalurus. Dariiber
befindet sich bei Manis und Anomalurus eine aus diinnen Horn-
plattchen bestehende Schicht.

Die Bindegewebspapillen des Anomalurus unterscheiden sich
recht stark von denen des Dasypus, indem beim ersteren die Binde-
gewebsfasern keinen senkrecht zur Oberfliche gerichteten Verlauf
aufweisen.

Die Schuppenanlagen am Schwanze des Anomalurus stellen ver-
schiedene Entwicklungsstadien dar. Die proximalen Anlagen sind
grosser, ihre Bindegewebspapillen hoher und die sie bedeckende Epi-
dermis dicker; die distalen Anlagen hingegen kleiner, ihre Papillen
niedriger und deren Epidermis diinner. Betrachtet man die entspre-
chenden Schwanzschuppen des erwachsenen Tieres, so sieht man, dass
auch hier die cranial gelegenen Schuppen besser entwickelt (d. h.
grosser) sind als die distalen. Moglicherweise haben sich die krifti-
geren proximalen Schuppen als Steigapparat phylogenetisch zuerst
modifiziert. In diesem Falle wiirde das Tempo der Schuppenonto-
genese des Anomalurus die Phylogenese deutlich wiederholen.

Die interessante Feststellung, dass die beiden Schuppenreihen
des «Steigeisenapparates» bei unserem Embryo mehr als die Hilfte
der Schwanzlinge einnehmen verdient ebenfalls einige Bemerkungen.
Da beim erwachsenen Tier dieser Apparat sich nur auf das vordere
Schwanzdrittel erstreckt, so konnte seine grossere Ausdehnung auf
unserem Embryonalstadium vielleicht die einfache Folge des rasche-
ren Wachstums des Proximalabschnittes des Schwanzes sein; welcher
Vorsprung dann auf spiteren Stadien durch raschere Léngenzunahme
der Distalregion wettgemacht wird. Es konnte aber daneben der
von uns beschriebene Embryonalzustand eine Reminiszenz am das
emschligige Verhalten bei Vorfahren sein, welche moglicherweise

13*
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einen stiarker in die Linge ausgebildeten (wenn auch die gleiche
Schuppenzahl tragenden) «Steigeisenapparat» besassen.

Man findet nach REH beim erwachsenen Anomalurus ausser der
typischen ventralen Schuppengruppe kleinere Schuppen an der gan-
zen Schwanzperipherie. Wie bereits erwihnt, sind von diesen Schup-
pen bei unserem Embryo noch keine Spuren vorhanden. Da es kei-
nem Zweifel unterliegt, dass die kleinen Schuppen vom gleichen phy-
letischen Alter wie die grossen sind, so liegt hier ein deutlicher Fall
der ontogenetischen Heterochronie vor, indem der «Steigeisenappa-
raty der grossen Schuppen als sicher progredientes Organ den rudi-
mentiren kleinen Schuppen in seiner embryonalen Anlage und Ent-
wicklung bedeutend voraneilt.

Eine weitere Frage wire, wie sich die grossen Schwanzschuppen
des Anomalurus phylogenetisch entwickelt haben. Nimmt man an,
dass der Schwanz des Anomalurus anfangs, ebenso wie bei anderen
Nagern, durchweg mit kleinen Schuppen bedeckt gewesen ist, die ja
auch noch heute an der ganzen iibrigen Schwanzperipherie des
Anomalurus unter der dichten Behaarung auftreten, so konnen die
grossen Schuppen der ventralen Schwanzseite phylogenetisch nur
entweder auf dem Wege der Differenzierung oder Konkreszenz ent-
standen sein. Im ersten Falle wire jeweils jede grosse Schuppe durch
verstiarktes Wachstum einer einzigen kleinen entstanden. Im zwei-
ten Falle dagegen hitten sich die grossen Schuppen durch Verschmel-
. zung mehrerer kleiner Schuppen gebildet. Unsere embryologische
Befunde sprechen zu Gunsten der Differenzierung.

IV. Zusammenfassung.

Zu meiner Verfiigung stand nur ein einziger, ziemlich entwickel-
ter Anomalurus-Embryo, dessen Korper bis auf die ziemlich langen
Tasthaare vollig nackt war. Ventral auf dem Schwanze dieses
Embryo befanden sich die Anlagen der grossen Schwanzschuppen,
welche sich in zwei alternierenden Lingsreihen distal bis iiber die
Hilfte der Schwanzlinge erstreckten. Diese vierzehn Anlagen wur-
den zum distalen Schwanzende hin stindig kleiner und undeutlicher.

Die Schuppenanlagen bestehen aus einer gut ausgebildeten, fast
bilateral-symmetrischen Bindegewebspapille, die von einer relativ
dicken Epidermisschicht bedeckt ist. Am hinteren Rande einer jeden
Schuppenanlage befinden sich Haaranlagen in einer Dreiergruppe an-
geordnet. Diese Coriumpapille besteht aus kompaktem Bindegewebe.
Es sind hier zahlreiche lingliche Zellkerne und feine, zwischen den
Zellkernen ein dichtes Geflecht bildende Bindgewebsfasern vorhan-
den.
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In der Epidermis unterscheidet man drei deutlich voneinander
abweichende Schichten, und zwar in der Richtung zur Oberfliche:
das Stratum cylindricum, Str. spinosum und Str. corneum. Eine
Epitrichialschicht, sowie Pigmentzellen sind nicht vorhanden. An
der ganzen ventralen Schwanzseite in der Grossschuppenregion be-
sitzt die Epidermis den gleichen Bau wie in den Schuppenanlagen.
An der iibrigen Schwanzperipherie ist die Epidermis dagegen diinner
und sind die genannten drei Schichten nur schwer oder garnicht ein-
zeln zu unterscheiden. Zwischen der dicken ventralen und diinnen
seitlichen Epidermis befindet sich die Ubergangszone; diese nimmt
beim farben nach MALLORY eine kriftige orangerote Fiarbung an,
was von einem intensiven Verhornungsprozess nicht nur im Str. spi-
nosum, sondern auch sogar im Str. cylindricum zeugt. Solche Uber-
gangszonen befinden sich auch zwischen den Schuppenanlagen. In
der dicken Epidermis der ventralen Schwanzseite treten wiederum
diinnere und dickere Stellen auf, und zwar ist die Epidermis iiber den
Schuppenanlagen diinner, an ihrer Basis jedoch, d. h. an der Stelle,
wo der Schuppenkeim sich iiber das Niveau der allgemeinen Schwanz-
oberfliche zu erheben beginnt, dicker. Diese Dickenvariation der
Epidermis hingt hauptsichlich von der Dicke des Str. spinosum und
auch des Str. corneum ab. Die zwischen den Schuppenanlagen einer
und derselben Lingsreihe liegende Ubergangszone féllt in den
Léngsschnitten besonders gut auf. Nach dieser Zone folgt dann
wiederum dickere Epidermisschicht.

Die Schuppenanlagen unseres Embryo stellen verschiedene Ent-
wicklungsstadien dar, und zwar liegen die primitiveren Anlagen mehr
distal und die fortgeschritteneren weiter proximal.

Die Histologie der Schuppenanlagen von Anomalurus, besonders
in ihren epidermalen Teilen, zeigt grosse Ahnlichkeit mit derjenigen
der Hornschuppen von Manis und Dasypus.

Auf Grund der relativ stéirkeren (als bei Adulten) Ausdehnung
der ventralen Schuppenreihen am embryonalen Schwanz wird die
~ Méglichkeit in Erwiagung gezogen, dass die Vorfahren von Anoma-
lurus einen lingeren, wenn auch von der gleichen . Schuppenanzahl
gebildeten, Steigapparat besessen haben.

Da anzunehmen ist, dass die kleinen Schuppen der ganzen
Schwanzperipherie vom gleichem phyletischen Alter wie die grossen
Steigschuppen sind, so liegt in der Tatsache des Fehlens irgendwel-
cher Anlagen der kleinen Schuppen auf vorliegendem Embryonal-
stadium, ein deutlicher Fall der ontogenetischen Heterochronie vor.

Die einfache Anlage der grossen Schuppen von Anomalurus
spricht zu Gunsten der Annahme, dass jede Steigschuppe dieser
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Tiergattung auf dem Wege der Differenzierung jeweils einer einzi-
gen gewohnlichen kleinen Schuppe enstanden ist.

Fiir die phyletische Entstehung der Saugetierschuppe liessen
sich aus der Untersuchung des vorliegenden Stadiums keine neuen
Winke gewinnen. Es sei jedoch hervorgehoben, dass gegen die Auf-
fassung REH’s, dass die Saugerschuppen «als etwas Fertiges» von
reptilahnlichen Vorfahren iibernommen wurden, das Auftreten der
Schuppen an solchen Korperteilen spricht, welche, (wie z. B. die
Ohrmuscheln) bei Sdugervorfahren (gleichwohl ob Proreptilien oder
Reptilien) iiberhaupt nicht vorhanden waren. Die Schuppen konn-
ten sich an diesen, nur den Saugetieren eigenen Korperteilen ent-
wickeln, weil die Haut auch hier schuppenbildende Potenzen mitbe-
kommen hatte.
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TAFELERKLARUNG.

Tafel L

Schwanz des Anomalurus (erythronotus?) Embryo mit Schuppenanlagen,
Ventralansicht. X 3,3.

Dasselbe. Seitenansicht. X 3,3.

Medialschnitt durch den Schwanz in der Region der mittleren Schup-
penanlagen. X 38. a Schuppenanlage; b lockeres Corium; ¢ Haar-
anlage; d Wirbelsaule.

Mittlere Schuppenanlage. Sagittalschnitt X 263. a Str. corneum;
b Str. spinosum; c¢ Str. cylindricum; d kompaktes Corium der Schup-
penpapille; e lockeres Corium; f Haaranlage.

Tafel IL

Querschnitt durch den Schwanz in der Region der mittleren Schuppen-
anlagen. X 38 Bezeichnungen wie in Abb. 3.

Proximale Schuppenanlage mit 3 Haaranlagen. Senkrechter Querschnitt.
X 155. Bezeichnungen wie in Abb. 4.

Proximale Schuppenanlage. Senkrechter Querschnitt. X 263. Bezeich-
nungen wie in Abb. 4.
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(No L. U. Salidzinamas anatomijas un eksperimentilas zoologijas institiita.)

- Afrikas lidvaveres Anomalurus (erythro-
notus?) astes zvinu attistiba.

(Kopsavilkums.)
AUSTRA REDLICHS.

Mana riciba bija tikai viens jau diezgan talu attistijies Anoma-
lurus (erythronotus?) embrijs, kura kermenis bija pilnigi kails, ka-
mér taustes mati bija jau diezgan gari. Uz embrija astes ventralas
virsmas bija labi saskatami lielo zvinu aizmetni, skaita 14, sakartoti
2 alternéjoSas rindas, kas stiepas uz astes distdlo galu pari astes
pusei.

Sie zvinu aizmetni sastav no labi attistitas apm. bilaterali simme-
triskas saistaudu papillas, kas parklata ar relativi biezu epidermu. Aiz
katra zvipas aizmetpa pakaléjas malas atrodas 3 matu aizmetnu
grupa. Papilla veidota no kompaktiem saistaudiem, taja atrodas loti
daudz garenu kodolu un smalku saistaudu Skiedru, kas starp kodo-
liem izveido cieSu pinumu. Epiderma no apakSas uz augsSu var iz-
Skirt 3 loti noteiktus slanus: Stratum cylindricum, Str. spinosum
un Str. corneum. $3 veidotu epidermu sastopam ne tikai virs zvinu
aizmetpiem, bet aizmetnu regiona visa astes ventralaja virsma. Pa-
réjo astes periferiju sedzo$d epiderma ievérojami planaka un taja
slikti, vai pat nemaz nav vairs atseviSki izSkirami minétie 3 slani.
Starp biezo ventralo un plano sanu epidermu krasi norobeZota at-
rodas t. s. «parejas zona», kura, epidermas slani péc MALLORY me-
todes krasotos griezumos nokrasojusSies spilgti oranz-sarkana krasa.
Tas liecina, ka Seit notiek spéciga parragoSanas ne tikai Str. spino-
sum, bet ari Str. cylindricum Stinds. Sadas «parejas zonas» sasto-
pamas arl starp zvinu aizmetniem. Astes ventralo virsmu sedzosaja
biezaja epiderma savukart sastopamas biezakas un planakas vietas, un
proti — tieSi virs zvipu aizmetniem epiderma planaka, kamér ap
zvinas pamatu, t. i. kur zvinas aizmetnis sak pacelties par visparéjo
astes ventralas virsmas niveau — biezaka. §I epidermas biezuma
variacija galvena karta atkarajas no Str. spinosum un ari Str. cor-
neum biezuma.

Mikroskopiskie griezumi rada, ka visi ventralo astes zvinu aiz-
metni neatrodas viena attistibas pakapé. Proksimalakie aizmetni ir
lielaki, to saistaudu papilla augstaka un pﬁrkléjoéé/ epiderma bie-
zaka, kameér distalie aizmetni mazaki ar zemaku papillu un planakn
epidermu.
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Anomalurus astes zvinu aizmetnu histologijai ir liela lidziba
(seviski epidermas dala) ar Manis un Dasypus zvinu aizmetpiem.

Nemot véra, ka lielo zvinu aizmetnu rindas Anomalurus embrija
asté distala virziend sniedzas tdldk ka pieauguSam dzivniekam, var
secinat, ka Anomalurus prieksteciem attiecigais atbalstaparats bijis
garaks, lai gan ar tadu paSu zvinu skaitu, ka tagad dzivojoSiem.

Pienemot, ka paréjo astes periferiju sedzoSo mazo zvinu filé-
tiskais vecums ir tads pat ka lielajam zvinam, So mazo zvinu aiz-
metnu iztrikums attiecigaja embrionala stadija rada, ka te més sa-
stopamies ar noteiktu ontogenétiskas heterochronijas gadijumu.

Anomalurus zvinu aizmetnu uzbiive rund par labu tam, ka Sie
specifiskie raga atbalstorgani radusies diferenciacijas cela, katrs no
vienas parastds mazas astes zvinas.

Attieciba uz ziditaju zvipu filogenétisko attistibu no minétas
stadijas pétijumiem nekadus jaunus secindjumus nevar taisit. Jaaiz-
rada tomér, ka REH uzskatam, ka ziditaji savas zvinas tiesi mantoju-
Si no rapuliem lidzigiem priekSte¢iem ka pilnigi ko gatavu, runa pre-
tim tas fakts, ka ziditdjiem zvinas sastopamas ari uz tadam kermena
dalam, kddas (piem. auss skrimstalas) ziditaju priekste¢iem (prorep-
tiliem vai reptiliem) nemaz nav bijuSas. Zvinas ta tad var&ja atti-
stities uz §im, tikai ziditajiem ipatnéjam kermenpa dalam, tikai pa-
teicoties tam, ka ari Sais vietas ada bija mantojusi zvinas raditaju
potenci.






