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I. Einleitung.

Zahlreiche Versuche verschiedener Art haben gezeigt, dafi Ektoderm
der frithen Gastrula von 7'rifon, wenn von Urdarmdach unterlagert, zu
Medullarplatte wird; und zwar wandeln sich die unterlagerten Ekto-
dermzellen nicht etwa nur in solche vom histologischen Charakter der
Medullarzellen um, sondern sie gewinnen auch deren andere Eigen-
schaften und Fahigkeiten. Sie bilden eine typische Platte mit Wiilsten,
die sich zum Rohre zusammenschlieBen; dieses Rohr schniirt sich von
der Epidermis ab und macht dieselben Wandlungen durch, wie ein
normales Medullarrohr. Ja selbst Adnexa des Medullarrohrs, wie Hor-
blasen, entstehen im Zusammenhang mit dem sekundiren Rohr; schon
in den ersten Versuchen von Hi.pE Maxcorp (1924) traten solche auf.
In den letzten Jahren ist mir auch Induktion eines Hirns mit Augen
vielfach gelungen. Augenblasen in verschiedenen Stadien der Entwick-
lung bis zur Abschniirung von Linsen konnten experimentell erzeugt
werden, entweder am Vorderende eines Medullarrohrs mit Hérblasen
oder auch fast ganz isoliert.

Damit erhebt sich die Frage, wodurch die einzelnen Teile des experi-
mentell induzierten Zentralnervensystems bestimmt werden, worauf also
die regionale Determination in Gehirn mit Augen und Horblasen einer-
seits, in Riickenmark andererseits beruht. Folgende Méglichkeiten bieten
sich dar.

Die induzierte Medullarplatte kénnte ein harmonisch-fquipotentielles
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System sein, derart, dal jeweils ihr Vorderende zum mindesten die Ten-
denz hitte, zu Gehirn mit Augenblasen zu werden, mit Hérblasen in
normalem Abstand dahinter.

Die Determination der induzierten Medullarplatte kénnte ferner von
der Region abhingen, aus welcher das induzierende Stiick Urdarmdach
genommen wurde, derart, daf solches aus dem vorderen Teil, , Kopi-
organisator’, Hirn induzieren wiirde, solches aus dem hinteren Teil,
., Rumpforganisator’’, dagegen Riickenmark.

Endlich kénnte es vom Wirt abhéngen, was induziert wird, derart,
daB in der Hohe des Kopfes, im ,,Kopffeld”, Hirn entstiinde, in der
Hohe des Rumpfes dagegen. im ,,Rumpffeld”, Riickenmark.

Zur experimentellen Prifung dieser Moglichkeiten miiite man Or-
ganisatoren verschiedener Region an dieselbe Stelle des Wirtes pflanzen;
d. h., da die einzelnen Teile des Urdarmdachs nacheinander die obere
Urmundlippe passieren, man miiflte kleine Stiickchen aus ihr in ver-
schiedenen Stadien der Gastrulation entnehmen und zur Induktion ver-
wenden. Man kénnte auch verschiedene Stiicke des schon eingestiilpten
Urdarmdachs induzieren lassen. Beides ist nicht genau dasselbe, nament-
lich fiir die vorderen Teile des Urdarmdachs, weil dieses Material um
die ganze Zeitspanne der Gastrulation dlter ist als frithe obere Urmund-
lippe und daher schon fester determiniert sein konnte.

Andererseits miilte man Organisatoren derselben Region an ver-
schiedene Stellen des Wirtskeim pflanzen, ,,.Kopforganisator in das
. Rumpffeld und vor allem ,,Rumpforganisator” in das , Kopffeld®,
was sich wieder in prinzipiell derselben Weise ausfithren 146t.

Solche Versuche habe ich in den Sommern 1927 und 1928 in groBer
Zahl ausgefithrt. Hs ergab sich aus ihnen, wie schon kurz mitgeteilt
wurde (SpEmany 1927, 1929), dafl beide Faktoren zusammenwirken,
daf} also sowohl die Beschaffenheit des Implantats wie die Stelle der
Implantation die Art der Induktion bestimmen. Dafl auch die dritte
Moglichkeit, die Regulation, zum mindesten andeutungsweise verwirk-
licht ist, lieB sich aus gelegentlichen Abweichungen von dem zu er-
wartenden Ergebnis mit Wahrscheinlichkeit erschliefen.

II. Material und Methode.

Die Experimente wurden vorwiegend an den Keimen von Triton taeniatus
ausgefithrt; in geringerem Mafle wurde auch Triton alpestris verwendet. Der
Spender wurde vital gefarbt, mit Nilblausulfat oder Neutralrot, welch letzteres
sich weniger scharf abhebt, aber bei photographischen Aufnahmen bessere Kon-
traste gibt. T'riton cristatus wurde nicht verwendet, teils aus dem mehr dufler-
lichen Grund, daB das Material nur kurze Zeit zu haben war, teils weil die viel
betrachtlichere GroBe der Keime bei dem besonderen Zweck der Experimente
stoérte. Damit wurde-auf die Moglichkeit verzichtet, ohne besondere MaBnabhmen
(wie Fixierung nach F. E. LeaMaANN 1928 b) den Anteil von Spender und Wirt
am Aufbau der Chorda und der mesodermalen Organe noch an den Schnitten zu
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erkennen. Dagegen wurde immer sorgfiltig darauf geachtet, ob oder wie weit
das gefirbte Material eingestiilpt war, was sich mit groBer Genauigkeit und
Sicherheit erkennen lafBt; das geniigt fiir unseren jetzigen Zweck, um die ent-
standenen Medullarrohre mit Augen und Hérblasen als induziert anzusprechen.

Abb. 1. Abb, 2.
Abb. 1. Gastrula von Trit. tueniatus (1928, 248) mit kleinem Dotterpfropf. Vergr. X 20.
Abb, 2. Derselbe Keim, quer durchschnitten; hintere Hélfte von innen. Vergr. X 20,

Die Operationen wurden fast ausschlieBlich mittels Haarschlingen ausgefiihrt.
Zunichst deshalb, weil Stiicke, die mit Mikropipette und Messerchen ausgeschnit-
ten werden, sich nicht orientieren lassen; selbst wenn es gelingt, die Offnung der
Pipette und damit den UmriB der Stiicke oval statt rund zu machen, kann man
ohne besondere zeitraubende Kunstgriffe die beiden Enden der Stiicke nicht von-
einander unterscheiden, sie auch sehr schwer in gewiinschter Richtung einsetzen.

& -'
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Abb. 3. Abb. 4.
Abb. 8. Derselbe Keim, hintere Halfte mit oberer Urmundlippe, Dotterpfropf und ventrale Seite
abgeschnitten, Vergr, X 20. — Abb. 4. Dasselbe von innen. Vergr. X 20.

Stanzt man dagegen das Stiick mit der linglichen Haarschlinge aus, so bleibt es
in ihr haften und kann leicht ohne Verlust der Orientierung auf das zu seiner Auf-
nahme bereite Loch im Wirtskeim gebracht werden. Dieses hat man vorher mit
derselben Schlinge auf die Weise angebracht, dafl man den Keim so lange wilzt,
bis die Stelle, wo das Loch sein soll, am Rande liegt, worauf man ein gefaltetes
Stiick in halber GréBe der Schlinge ausschneidet. Das Loch, welches man wieder
nach oben wilzt, hat dann genau die Form und GroBe der Schlinge. Bei dieser
Methode vermeidet man den ermiidenden und zeitraubenden Wechsel der Instru-
mente; die Operation verliuft so sicher und rasch, daB an Loch und Stick die
Wundrander noch frisch sind, wenn sie zusammengebracht werden, und ohne
weitere Pressung in kiirzester Zeit verheilen.
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Besondere Sorgfalt wurde darauf verwendet, das zur Induktion bestimmte
Stiick der oberen Urmundlippe genau in der gewiinschten Begrenzung zu ge-
winnen. Wenn es hierauf nicht besonders ankommt, kann man zu Beginn der
Gastrulation die Haarschlinge einfach in den Urmund einfithren und ein Stiick
der oberen Urmundlippe ausstanzen ; so wurde in einigen Féllen vorgegangen, wo
sich zur Kontrolle auch der Spenderkeim weiter entwickeln sollte. In spateren
Stadien der Gastrulation ist das schon deshalb nicht méglich, weil sich nach Bil-
dung der unteren Urmundlippe die dorsale und ventrale Seite des Keimes haufig
nicht sicher unterscheiden lassen. Man verfihrt daher am besten folgendermalen.
Junge Keime zu Beginn der Gastrulation werden so gedreht, dafl der Urmund
nach oben schaut; letzterer wird dann gewissermaBen aufgeschlitzt, indem mit
der Haarschlinge rechts und links ein Schnitt in Verlingerung der oberen Ur-
mundlippe gefiithrt wird, so daB diese zuriickgeklappt werden kann. Nun liegt
die noch kleine Urdarmhdohle bis zu ihrem Grunde frei zutage und die obere
Urmundlippe flach ausgebreitet, so da man aus ihr genau das gewiinschte Stiick
mit der Haarschlinge herausschneiden kann. In spiateren Stadien, wenn der Ur-
mund. kreisformig geworden ist (Abb 1) oder sich schon mehr oder weniger,
eventuell bis zum SchluB, zusammen-
gezogen, hat, schneidet man den Keim
am besten zunichst quer durch (Ab-
bild. 2). Dann 148t sich von innen an
der Lage des dicken Urdarmbodens
und der Form der Urdarmhéhle die
Medianebene erkennen, die man durch
einen kleinen Schnitt im Keimdach
bezeichnet. Nun legt man die hintere
Keimhilfte auf die Schnittfliche, den
potterpfropf {lach oben, und stanzt Abb. 5. Dasselbe, medianes Stiick der oberen
ihre untere Halfte samt dem Dotber- gpmyndlippe ausgestanat; seine hintere Grenze
pfropf mit der Haarschlinge aus (Ab-  ist der Lippenrand, die vordere und seitlichen
bild. 3). Dadurch wird die obere Ur- entsprechen genau der Form der Haarschlinge.
mundlippe freigelegt (Abb. 4), aus der Vergr. X 20.
man dann leicht genau das gewiinschte Stiick entnehmen kann (Abb. 5).

Etwas anders geht man vor, um ein bestimmtes Stiick des Urdarmdachs zu
gewinnen. Man schneidet am besten zunichst das ganze Urdarmdach ab und
das gewiimnschte Stiick aus. Hierauf lost man seinen mesodermalen Teil, der ver-
pflanzt werden, soll, vom Ektoderm ab, was sich mit Haarschlinge und sehr feiner
Glasnadel ohne besondere Schwierigkeit sauber ausfiithren 1a8t. Bei dieser Opera-
tion arbeitet man am besten in verdiinnter Ringerlésung, namentlich wenn man
mehrere Stiicke desselben Urdarnidachs nacheinander verwenden will, weil sich
die Stiicke in Leitungswasser sehr schnell einrollen. Das ausgeschnittene und ab-
geloste Stiick tiberfithrt man dann mittels Mikropipette in das Schilchen mit ge-
wohnlichem Wasser —ich verwendete wieder stark kalkhaltiges Wasser aus Wiirz-
burg —, in dem sich der vorbereitete Wirtskeim befindet; es wird durch einen
kleinen Schlitz in das Blastocol eingesteckt.

Die Operationen wurden wie frither auf Wachsboden ausgefithrt. Vorherige
Durchliftung des Wassers mit Sauerstoff schien die Sterblichkeit herabzusetzen.
Die Hauptsache ist immer gutes Eimaterial.

Die Keime wurden teils in MicrAELIsscher Flissigkeit, teils in Bouins Ge-
misch konserviert. Bei ersterer losen sich die Keimblitter etwas voneinander, so
daB schmale Spalten zwischen ihnen entstehen, die das Bild sehr iibersichtlich
machen, aber natiirlich dem Zustand im Leben nicht entsprechen. Mit Bouin
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vermeidet man dies; dafiir fand ich die dotterreichen Keime briichiger. Die kon-
servierten, Objekte wurden mit Boraxkarmin durchgefirbt; die 15 g dicken
Schnitte mit Pikrinssure-Indigkarmin oder Pikrinsdure-Blauschwarz nach-
gefarbt; letzteres, um die Zellgrenzen dargestellt zu erhalfen.

Die Oberflichenbilder sind nach leicht iiberarbeiteten Aufnahmen des leben-
den Objekts hergestellt; die Schnittbilder (mit Ausnahme von Abb. 91) nach
unretuschierten Photographien.

III. Die Gastrulation des Implantats.

Wenn das zur Induktion bestimmte Implantat an verschiedenen Stel-
len des Wirtskeims und in verschiedener Orientierung eingesetzt wurde,
so geschah es bei diesen Versuchen in erster Linie zu dem Zweck, die
sekundire Medullarplatte an verschiedenen Stellen des Keims entstehen
zu lagsen, um aus der Art der Induktion Schliisse auf die an dieser Stelle
wirksamen Einfliisse zu ziehen. Doch konnte es nicht ausbleiben, daB
dabei Tatsachen zutage traten, welche auch fiir die Dynamik der Ga-
strulation von Wichtigkeit sind. Sie sollen hier zusammengestellt und
in ihrer Bedeutung besprochen werden.

1. Implantat entfernt vom Urmund.

Die induzierende Wirkung, welche implantierte Stiickchen der oberen
Urmundlippe im Wirtskeim ausiiben, beruht, wie wir jetzt wissen, in
letzter Linie aunf ihrer Fihigkeit, die eingeleiteten Gastrulationsbewe-
gungen auch nach ihrer Isolierung fortzusetzen und mehr oder weniger
vollstéindig zu Ende zu fithren. Dadurch gelangt ,,Urdarmdach® unter
das Ektoderm, induziert in ihm Medullarplatte und erginzt sich gleich-
zeitig aus seiner mesodermalen Umgebung zur Bildung von Chorda und
Ursegmenten.

Diese Selbstandigkeit eines isolierten Stiickes der oberen Urmund-
lippe wurde gleich bei den ersten planmiaBigen Versuchen dieser Art von
Hior Maxcorp (SpEMaNy 1921, S. 568; H. SpEMANN und H. MANGOLD
1924) festgestellt.

Auch eine eigentiimliche Anomalie kam schon damals mehrfach zur
Beobachtung, die Bildung eines Hornchens aus Zellen des Wirts an der
Stelle des in die Tiefe gertickten Tmplantats (1924, S. 614); sie wurde
auf eine Behinderung der mit Streckung verbundenen Einstiilpung zu-
riickgefiihrt (1. c. S. 625). In dieser Deutung gebiihrt jedoch der Vorrang
W. Voar (1922b, 8. 50). Er hatte das Mittelstiick der dorsalen Urmund-
lippe einem anderen Keim in die Mitte des animalen Feldes eingepflanzt
und fand, daB sie sich ,,zu einem dem Kopfteil der Medullaranlage auf-
sitzenden, frei vorragenden Stiel* formt, ,.der sogar Wirtsmaterial bei
der Streckung mit auszieht“. VoaT schloB daraus, daB der Vorgang
der Streckung der Randzone ,,aktiv und autonom ist, in der Randzone
determiniert und ihren einzelnen Abschnitten bei Gastrulationsbeginn
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als relativ unabhingig vom Ganzen sich verwirklichende Tendenz im-
manent (1922b, S. 50).

0. Ma~xcorp (1925) gab die ersten Abbildungen jener , finger- oder
hérnchenférmigen Auswiichse (Abb. 16, 19). Sie tragen am terminalen
Ende einen kleinen Porus, der die Implantationsstelle bezeichnet®. Das
Implantat fand er schon ganz frith im Keiminnern verschwunden; aus
seiner Streckung, die sich der Umgebung mitteilt, erklirt auch er die
Bildung des Hoérnchens.

Diese auffallenden Bildungen habe ich auch jetzt wieder sehr hiufig
beobachtet, in sehr verschiedener Gréfe, vom kleinen Hocker, der spéiter
wieder verschwindet, in allen Ubergéingen bis zu langen gerade hinaus-
stehenden oder gebogenen oder gar
spiralig aufgewundenen Auswiichsen,
welche dann spéter zerfallen und ab- R
gestoBen werden. Immer tragen sie
an der Spitze eine kleine Kinziehung, |
den Blastoporus des Implantats; an  §
der Basis gehen sie in die sekundire ¥
Medullarplatte iiber. Abb. 6 zeigt |
einen solchen Fall, wo obere Urmund-
lippe vom Beginn der Gastrulation
verpflanzt worden war; Abb. 7 und 8
einen anderen, wo obere Urmundlippe
einer fast vollendeten Gastrula mit
sehr kleinem Dotterpfropf eine #hn- Abb. 6. Neurula von I'rit. taeniatus (1927,

R | 164); primére Medullarplatte durch Pigmen-
liche Wirkung hervorgerufen hat. tierung und niedere weit offene Wiilste be-

Die Hrnchen ents tehen. wenn das s?ichnet; in der ventralen Mittellinje sekun-
4 dre Medullarplatte, an deren Hinterende
durch die Streckung der Randzone ein Ianger' gerade hinausstehender Zapfen
herangeschaffte Material nicht, wie bei sieh erhebt.  Verat. X20
der normalen Entwicklung, in entsprechendem Mafie durch die Einrollung
wieder weggeschafft werden kann, wenn also die Einstiilpung behindert
ist. Das 185t sich an manchen Anzeichen erkennen. So hingt bei dem
soeben geschilderten Keim (Abb. 7) an der Spitze des Hérnchens noch
ein Ballen nicht eingestiilpter Zellen, der spiter vollends abgestoBen wird.
In zahlreichen anderen Fillen lief iiber das Hérnchen weg ein schmaler
Streifen nicht eingestiilpten Implantats, an der blauen Farbe sehr scharf
und deutlich zu unterscheiden; er beginnt oft an der Basis des Hérnchens
und verschwindet immer an seiner Spitze im sekundiren Blastoporus.
Er steht wohl durch einen diinnen, das Hérnchen durchziehenden Strang
mit der Mesodermplatte in Verbindung, die sich unter der Oberfliche
des Wirtskeims ausbreitet und die sekundire Platte induziert.
Daf} die Einstiilpung erschwert ist an einem Orte des Keims, der
mit diesem Teil des Gastrulationsprozesses normalerweise nichts zu tun
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hat, ist viel weniger iiberraschend als die nachhaltige Kraft, mit der
sich die dem Stiick innewohnende Tendenz immer noch durchzusetzen
vermag. Wenn ihm gar die fremde Umgebung darin etwas entgegen-
kommt, was im Bereich der Randzone der Fall ist, so gastruliert es rasch
und glatt. Nach Einpflanzung des Stiicks an der Stelle der kiinftigen
unteren Urmundlippe beobachtete ich. bei meinen zahlreichen Experi-
menten dieser Art niemals Hornchenbildung. Auch in den von W. Voat
mitgeteilten und den zwei von 0. MANcoLD abgebildeten Fillen liegen
die Hérnchen in der Nahe des Vorderendes. Neuerdings gibt O. MANGOLD
dies ausdriicklich an (Hirpe MaxcoLn 1929, S. 708).

Abb. 7. Abb. 8.

Abhb. 7. Neurula von Triton taeniatus (1928, 139); an der Spitze des Zapfens hiingt ein Ballen

picht eingestiilpter Zellen, der bald vollends abgestoBen wird. Vergr. X20. — Abb. 8. Derselbe

Keim (1928, 139), zum gekriimmien Embryo weiter entwickelt; aus dem Zapfen ist das Hinterende

der sekundiren Embryonalanlage geworden, die von rechts vorn auf die primire stoft, Augen-
blasen und Horblasen in Héhe der priméren besitzt. Vergr. X 20,

Danach wire die Hornchenbildung als fuBerste Steigerung einer Er-
scheinung aufzufassen, welche bei der Entwicklung von T'rifon-Keimen
auBerhalb der Eihiillen hiufig zu beobachten ist. Wahrend némlich die
Keime innerhalb ihrer Hiillen rundlich bleiben, werden sie nach deren
friihzeitiger Entfernung im Lauf der Gastrulation mehr oder weniger
birnférmig, manchmal in einem MaBe, dafl der rundliche Kérper nach
dem Urmund hin in einen diinnen, langen, ziemlich scharf abgesetzten
Stiel {ibergeht. Offenbar erhilt das elastische Dotterhéutchen die aulere
Form des Keims und erleichtert als Widerlager die Einwanderung des
Materials, wihrend bei seinem Wegfall die Streckungstendenzen iiber-
wiegen (O. MawcoLp 1924, S. 255; L. REUMBLER 1902).

Die autonome Streckung der Randzone, welche die Hornchenbildung
veranlaBt und sich durch sie verrit, ist nur ein Teilvorgang des Gastru-
lationsprozesses, der nach den Ausfithrungen von W. Voar (1922a u. b)
und O. Mangorp (1925) darch andere ebenfalls autonome Teilvorginge
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erganzt wird. Einen von diesen, das autonome Wachstum der pri-
sumptiven Epidermis, konnte ich auch feststellen. Schon vor Jahren
hatte ich die Beobachtung gemacht, dall ventrale Gastrulahalften, die
an seitliche Halften angeheilt waren, nicht glatt bleiben, sondern zu
Lappen und Falten auswachsen. Dieselbe mir sehr unwillkommene Er-
fahrung machte ich neuerdings bei dem Versuch, durch Zusammenfiigen
zweier ventraler Halften kiinstliche Wirtskeime ohne Organisations-
zentrum herzustellen. Abb. 9 zeigt einen solchen Fall, 8 Stunden nach
der Operation, mit dem eingesetzten Stiick obere Urmundlippe; Abb. 10

Abb. 9. Zwei ventrale Gastrulahilften anein- Abb. 10. Dasselbe wie Abb.-9, etwa 16 Stunden
ander geheilt; Beginn der Faltenbildung. spéter; starke Faltenbildung.
Vergr. X 20. Vergr, X 20.

denselben Keim am néachsten Tag, etwa 24 Stunden nach der Operation.
Die Methode scheiterte an dem unbindigen Oberflichenwachstum des
Keims. :

2, Implantat in der unteren Urmundlippe.

Die Mitte der unteren Urmundlippe erscheint als der geeignetste Aus-
gangspunkt zur Induktion einer moglichst vollkommenen sekundiren
Embryonalanlage. Hier geht die Gastrulation des implantierten Or-
ganisators am leichtesten vonstatten, hier scheint auch die ungestérte
Weiterentwicklung der sekundiren Embryonalanlage am besten ge-
sichert. In der Tat entstanden so die vollkommensten ¥ille von Induk-
tion; z. B. eine sekundire Anlage (faen. 1928, 212; vgl. S. 424), die sich
nur durch etwas geringere GréBe von der primiren unterschied. Aber
iiberraschenderweise 148t sich eine Interferenz der beiden Anlagen,
wenigstens ihrer hinteren Abschnitte, auch bei dieser Anordnung selten
ganz vermeiden.

Wenn das Implantat genau in die Mitte der unteren Urmundlippe zu
liegen kommt, dann entsteht auch die sekundire Anlage in ganzer
Lange in der Medianebene, genau gegeniiber der priméiren. Dieser Nor-
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malfall ist aber nur sehr selten verwirklicht; denn sowie das Implantat
ein wenig von der Mitte abweicht, gleitet das Hinterende der sekundiren
Embryonalanlage gewissermafBen zur priméren hiniiber, auf der Seite
der geringeren Entfernung, und verschmilzt mit ihr. Die Schwinze
wachsen gemeinsam aus; der After wird nach der entgegengesetzten
Seite herausgedringt.

Ein Normalfall mit genau einander gegeniiber liegenden Embryonal-
anlagen war der Keim taen. 1928, 206. Spender und Wirt waren gleich
alt, Gastrula mit sichel- bis U-formigem Urmund. Ein medianes Stiick
der oberen Urmundlippe, bis zum Grund der Kopfdarmanlage, wurde
in der Mitte der spiteren unteren Urmundlippe eingesetzt. Abb. 11 zeigt
den Keim 11/, Stunden nach der Operation; scharf grenzt sich das neu-
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Abb. 11. Abb. 12.

Abb. 11. Spite Gastrula (1928, 206) mit gefirbtem Implantat in Gegend von unferer Urmundlippe.

Vergr. 320, — Abb. 12, Derselbe Keim (1928, 206}; Implantat ganz eingestiilpt, schimmert durch

Ektoderm durch; sekundire Medullarplatte durch Form angedeutet, der priméren genau gegen-
liber. Vergr. X 20.

tralrot gefirbte Implantat gegen die Umgebung ab. Am nichsten Tag
war das Implantat im Innern verschwunden (Abb.12); primére und
sekundire Medullarplatte sind angedeutet; sie liegen in ihrem hinteren
Teil einander genau gegeniiber. Schon jetzt ist das Hinterende abnorm
verjiingt und in die Linge gezogen; am nichsten Tage, 48 Stunden nach
der Operation, war es zu-einem langen diinnen Stiel ausgewachsen, an
dessen Spitze der After sall. Wieder 24 Stunden spéter (Abb. 13) sind
die Schwinzchen am Hervorsprossen. Beide, namentlich aber das se-
kundire, sind stark dorsal aufgebogen, wie auseinander getrieben durch
das sich dazwischendringende Darmende mit dem After.

Die Schnitte durch dieses Hinterende, die méglichst genau sagittal
gefithrt sind, zeigen das Folgende. Im priméren Schwanz verlaufen Me-
dullarrohr und Chorda bis gegen die Spitze hin, wo sie in eine Zellmasse
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ohne sichtbare Gliederung iibergehen. Im sekundéren Schwanz erreicht
nur das Medullarrohr die Spitze; die Chorda, welche wie die primére aus
ganz diinnen, wie eine Geldrolle geschichteten Zellen besteht, hort an der
Stelle auf, wo das Medullarrohr rechtwinklig nach oben abgeknickt ist.
Es folgen wohl noch einige Zellen mit Kernen von &hnlichem Aussehen
wie die der Chordazellen, aber ohne die charakteristische Form und
Schichtung. Zwischen den beiden Chorden zieht sich stark eingeengt
das Entoderm hindurch; es endigt mit dem etwas unregelmaflig gestal-
teten After auf einer rundlichen Vorwdlbung zwischen den beiden
Schwanzwurzeln. Die Urwirbel sind
nicht ganz gut erhalten, sondern etwas
geschrumpft; auch sind einige der wich- i

tigsten Schnitte gerissen. Immerhin 24*

16t sich erkennen, daB Chorda und '
Medullarrohr beider Schwénzchen von ; ‘
je zwei Reihen von Urwirbeln flankiert { 7
sind, welche in dem Bereich, wo die ge-

krimmten Achsenorgane sich am mei-

sten nahern, mit ihren ventralen Enden

verschmelzen, so dafl also je ein pri- \ F,
mérer Urwirbel mit dem angrenzenden ‘ f
sekundidren zusammenhidngt. Dabei o
liegen die entsprechenden Urwirbel in .
gleicher Hohe, ihre vorderen und hin-

teren Grenzen gehen glatt ineinander

iber. Wir werden derselben wichtigen

Tatsache gleich in noch klareren Fallen

begegnen. pr.Sk.

Ein zweiter adbnlicher Fall (taen. *;g‘;;nlzegfef:ﬁl:; %f;gf;yg*’fii’tz‘f&:geﬁ
1928, 214) wurde beobachtet, wo die  blasen entwickelt; sekundire Embryonal-
sekundre Bmbryonalanlago dor prim.  $tE" der primire sevan, secenther
ren genau gegeniiber lag. Auch hier ist Schwanzknospe (Sk) vorgetrieben.
das Hinterende lang und dimn ausge- Verer. X20.
zogen, vom Vorderende woméglich noch schirfer abgesetzt. Die Schwanz-
spitzen sind noch nicht deutlich.

Diese Bildung scheint gesetzmifig zu sein. Es kann freilich auch
vorkommen, daB beide Schwinzchen einander genau gegeniiberstehen
und doch ganz gerade auswachsen, ohne sich im geringsten zu storen;
dann hat aber offenbar das Implantat an etwas anderer Stelle gesessen.
In einem solchen Fall (faen. 1827, 193) zeigt die Schnittuntersuchung,
daB das sekundire Schwinzchen etwas vor dem After aufsitzt, welcher
also ganz der primiren Anlage angehort. Daraus 146t sich schlieBen, dafl
der Organisator, welcher die sekundire Anlage induzierte, ein wenig
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cranial von der unteren Urmundlippe eingesetzt worden war, wobei er
den Ablauf der Gastrulation und die Bildung des Afters nicht storte.

Eine solche Stérung der Gastrulation mit ganz dhnlichem Erfolg habe
ich schon vor Jahren bei einem &hnlichen Versuch beobachtet. Wenn
man zwei Keimhilften frontal spaltet, also quer zwischen oberer und
unterer Urmundlippe hindurch, und die beiden dorsalen Halften zur
Verheilung bringt, so wachsen auch die Hinterenden gemeinsam aus,
unter Vortreiben des Urmunds. Anscheinend ist auch hier die eine Phase
der Gastrulation, die Einwanderung des Materials, behindert.

Im Gegensatz dazu steht das Ergebnis eines anderen Experiments,
bei welchem auch eine primire und sekundire Embryonalanlage in
Gegenstellung gebracht werden. Nach medianer Schniirung in friihen
Entwicklungsstadien, am besten im Zwei-
zellenstadium, entsteht hiufig eine eigen-
tiimliche Art der Duplicitas cruciata (SpEe-
MANN 1903, A. Hry 1911). Sie wird er-
kennbar im Neurulastadium (Hzy, L c.
Textfig. 13a—<c). Im Winkel, wo die bei-
den Vorderenden zur Bildung des gemein-
samen  Hinterendes zusammentreffen,
entspringt eine schwiichere sekundire
Medullarplatte, welche der priméren gegen-
iiber den Urmund erreicht. Was also sonst
untere Urmundlippe wire, ist hier sekun-
Abb. 14, Spite Gastrula von Tt dére obere. Wenn primiire und sekundiire
taen. (1928, 198) mit gefirbtem Im. Anlage einander so wie hier (Textfig. 13¢)
plantat in et o undlibpe.  genau gegeniiber liegen, so wachsen die

Schwinzchen getrennt aus, ohne sich
gegenseitig zu storen (Textfigg. 14,10b). Im Winkel zwischen ihnen
liegt dann die gemeinsame Afteréffnung, zwei im Januskreuz verschmol-
zenen entsprechend; an ihrer Rautenform 148t sich das noch deutlich
erkennen (Hey, 1. c., S. 138). Hier wird also die Gastrulation nicht be-
hindert, wenn der priméren oberen Urmundlippe eine sekundire gegen-
tiber steht. Jedenfalls hat sich der Urmund unter den friihzeitig ver-
dnderten Verhiltnissen von Anfang an anders ausgebildet; es bekam
die Bedeutung von unterer Urmundlippe, was sonst rechte und linke
seitliche geworden wire.

Liegen die beiden Medullarplatten nicht wie in den eben angefithrten
Fillen (A.HEy, 1. c., Textfig. 13 ¢) einander genau gegeniiber, sondern
treffen sie unter einem spitzen Winkel aufeinander, so gewinnt das se-
kundire Schwinzchen Anschluf an das primire und wichst mit ihm
zusammen aus. Genau so verhéilt sich nun bei den Transplantations-
versuchen die induzierte sekundire Embryonalanlage zur priméren,
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wenn die implantierte obere Urmundlippe nicht ganz genau in die Mitte
der prasumptiven unteren zu liegen kam. Beachtet man, wie weit das
Material fiir die primére Platte nach den beiden Seiten reicht, erwigt
man ferner, dafl der Urmund sich zusammenzieht, so kann es nicht
weiter wundernehmen, dafl in der weit iiberwiegenden Mehrzahl der
Falle infolge kleiner Abweichungen die sekundire Embryonalanlage
sich der priméren bald von der einen, bald von der anderen Seite her
niherte oder mit ihr mehr oder weniger weitgehend verschmolz. Da
hierdurch sehr interessante neue Bedingungen entstehen, seien einige
solche Falle dargestellt.

Ezxperiment taen. 1928, 198. Bei Spender und Wirt war die Gastru-
lation in vollem Gang, als ein medianes Stiick der oberen Urmundlippe

Abb. 15. Abb. 16.

Abb. 15. Derselbe Keim (1928, 198); Implantat ganz eingestiilpt; iiber ihm sekundire Medullar-
platte (rechts), hinten der primiren genshert. Vergr. 3X20. — Abb. 16. Derselbe Keim (1928, 198);
Aufsicht auf die sekundédre Medullarplatte. Vergr. X 20.

moglichst in die Mitte der spiteren unteren Urmundlippe gepflanzt
wurde. Nach 5 Stunden ist der Urmund kreisférmig geschlossen und
schon ziemlich zusammengezogen (Abb. 14). Das Implantat liegt an-
scheinend ziemlich genau median; es ist lang und schmal. Weitere
19 Stunden spéter (Abb. 15 und 186) ist das Implantat ganz nach innen
eingestiilpt und schimmert rot durch die sekundire Medullarplatte hin-
durch, welche unter seiner Einwirkung iiber ihm entstanden ist. Die
Medullarplatte liegt in ihrem vorderen Teil schrig zur Medianebene
(Abb. 16), hinten nihert sie sich von rechts her der priméiren Anlage
(Abb. 15). 2 Tage spéter ist die Anordnung noch dieselbe (Abb. 17);
der Keim ist gestreckt und hat deutliche Augen- und Hérblasen. Die
Hinterenden der primiren und sekundiren Anlage sind einander ge-
néhert, doch wachsen die Schwinzchen noch ziemlich getrennt aus
(Abb. 18), offenbar wie beim oben beschriebenen Fall (1928, 206) durch

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd.-123. 26
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den mitwachsenden Enddarm aneinander gebunden und behindert; der
After ist wie dort vorgetrieben und nur wenig nach der Seite des gré-
Beren Spielraums herausgedringt.

Abb. 17.

Abb. 18.

Abb. 17, Derselbe Keim (1928, 198); Auisicht auf die sekundire Embryonalanlage, in genau der-
selben Stellung wie 2 Tage friiher (Abb. 16). Vergr. )X20. — Abb, 18. Derselbe Keim (1928, 198);
an der Basis der beiden Schwanzstummel eine Papille mit der Afterofinung. Vergr. X 20.

Abb. 19. Trit. taen. 1928, 109.
Aufsicht auf sekundire Em-
bryonalanlage. Vergr. X 20.

Experiment taen. 1928, 109. Beide Keime
alter, Spender mit kleinem Dotterpfropf, beim
Wirt untere Urmundlippe eben abgegrenzt.
Operation ebenso wie beim vorigen. — Abb. 19
zeigt den Keim 3 Tage nach der Operation.
Die sekundire Anlage ist kurz; sie reicht nicht
bis in die Hohe der priméren Hérblasen und
besitzt auch selbst keine solchen, vielmehr
endigt das Medullarrohr blind ohne wesentliche
Anschwellung, bis fast an seine Spitze von der
Chorda unterlagert. Nach hinten laufen beide
Achsenorgane unter spitzem Winkel aufeinan-
der zu, dann parallel nebeneinander, immer
getrennt (Abb. 20 und 21). Endlich gehen sie
in der noch ungegliederten Masse der wach-
senden Schwanzspitze auf und sind nicht mehr
zu unterscheiden; doch deutet der &ulere Um-

riB der Schwinzchen ihre getrennten Achsen an. Zwischen den Achsen-
organen liegen die verschmolzenen innenstindigen Urwirbel (Abb. 20
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und 21), in gleicher Hohe wie die aufenstindigen. Im Entoderm sind
unter den sekundéren Achsenorganen stellenweise Andeutungen eines
sekundédren Darmlumens zu erkennen.

pr. med.
sek. med.
sek. ch. pr.ch.
pr.ined.

sek. med.

Abb. 20. Derselbe Keim (1928;"108): Horizofitals¢hnitt darch prinifire und sekundire Chorda (pr. ch.,
sek.ch.) und die 3 Reihen der Urwirbel. Vergr. X 80.

x ’ promned.
BCK. ines

Abb. 21, Derselbe Keim (1928, 109). Horizontalschnitt durch priméres und sekundires Medullarrohr
{pr.med., sek.med.) und die innenstindige Reihe der verschmolzenen Urwirbel. Vergr, X 80.

26*
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Experiment taen. 1928, 108. Spender noch etwas alter, Dotterpfropf
eben verschwunden; beim Wirt Urmund sichel- bis U-formig; Operation
ebenso. — Obwohl das verpflanzte Stiick obere Urmundlippe aus einer
fast vollendeten Gastrula stammte, stiilpte es sich doch noch vollstindig
ein und war am néchsten Tag ganz im Innern verschwunden. Aus und
iiber ihm entstand eine kurze sekundére Embryonalanlage, deren Vorder-

pr.ch.

pr.som.

. ind. ;
! soind.

oK. BOM.

pr.ch. k. ch.

pr.med. d | 4 sek. med.

pr.+ sek. som.

Abb. 22. Trit. taen. (1928, 108). Frontalschnitt durch primire und sekundire Embryonalanlage;
schrig getroffen primiires und sekundires Medullarrobr, desgl. Chorda; lings getroffen auBlen-
stindige primdre und einige sekundire Somiten, ebenso priméres und sekundéires Darmlumen (pr.
und sek.int.). Vergr, X 60.
ende nicht bis in die Héhe der priméren Horblasen reicht. Sie liegt
links von der priméren; ihr Vorderende biegt nach links zur ventralen
Mittellinie ab, welche ihre Spitze erreicht. Medullarrohre und Chorden
laufen nach hinten im spitzen Winkel aufeinander zu, dann lingere Zeit
fast parallel nebeneinander her (Abb. 23), durch eine Reihe verschmol-
zener innenstdndiger Urwirbel voneinander getrennt. Dann kommen
zuerst die Medullarrohre in Berithrung (Abb. 24) und verschmelzen
miteinander, danach ebenso die Chorden (Abb.25 und 26); letztere
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pr.med.
sek.med.
pr.ch. sek. ch.
pr.med. sek. med.

Abb. 23. Dergelbe Keim (1928, 108). Schrdg getroffen primiéres und sekundires Medullarrohr,
flankiert von den Jingsgetroffenen Reihen der auBensténdigen und der verschmolzenen innen-
stdndigen primiren und sekundidren Somiten. Vergr. X 60.

sont.
Abb, 24.

an.

pr. +sek. ch.

pr. + sek. med.

Abb. 25, Abb. 26.
Abb. 24—26, Derselbe Keim (1928, 108). Fortschreitende Verschmelzung der priméren
und sekundiren Ac¢hsenorgane, Vergr. X 60.
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werden genau in der Hohe des Afters einheitlich (Abb. 25). Auch bei
diesem Keim liegen die auflenstindigen Urwirbel fast genaw in der Hihe der
verschmolzenen innenstindigen (Abb. 23). Unter den sekunddren Achsen-
organen liegt im Entoderm sehr deutlich ein sekwnddres Darmiumen
(Abb. 22.)

Ebenso deutlich ist ein weiterer Fall faen. 1928, 100. Auch bei ihm
laufen die Achsenorgane nach hinten im Winkel aufeinander zu und
verschmelzen miteinander. Schon vorher sind zwischen ihnen die innen-
standigen Urwirbel verschmolzen; sie stehen in gleicher Héhe mit den
aullenstindigen. Der nach der entgegengesetzten Seite herausgetretene
After scheint in diesen Fallen immer einheitlich und ganz normal zu sein.

Unter den besonderen Bedingungen der geschilderten Experimente
treten einige sonst verborgene Fahigkeiten des jungen T'rifon-Keims
zutage, welche kurz erdrtert werden mégen.

Durch ein Stiick obere Urmundlippe der spaten Gastrula wird eine
kiirzere sekundéire Embryonalanlage induziert als durch ein ebenso
groBes Stiick der frithen Gastrula. Da die Gréfe der Embryonalanlage
vom MaBe der Unterlagerung abhangt, so heift dies, daB ein Stiick Ur-
mundlippe, welches an Ort und Stelle gelassen sich mit seiner Umgebung
weit nach vorn eingestiilpt héitte, auch fiir sich allein erst nach Voll-
endung eines weiteren Weges zur Ruhe kommt als ein Stiick, welches
normalerweise nur noch eine kleinere Gastrulationsbewegung zu machen
gehabt hitte. Es ist also nicht nur die Fahigkeit zur Einstiilpung iiber-
haupt, sondern auch ihr Ausmaf den einzelnen Abschnitten und Phasen
der Urmundlippe innewohnend. Genaueres 148t sich nur mittels Trans-
plantation gefirbter oder artfremder Stiicke ermitteln. So wissen wir
ja auch schon durch die Versuche von HizpE MaxcoLp (1924), daB sich
das Implantat nicht nur selbst einstiilpt, sondern daf3 es auch Teile der
Umgebung dazu veranlaft.

Eine weitere neue und iiberraschende Tatsache ist es, dafl sich unter
den sekundiren Achsenorganen eine sekunddre Darmanlage bilden kann.
Die Schnittbilder scheinen das ganz eindeutig zu beweisen, doch ist
bis jetzt weder der Vorgang selbst klar, noch sind es seine Bedingungen.
Das normale Darmlumen bildet sich ja in der Masse der grofien dotter-
reichen Entodermzellen dadurch, da deren Rénder sich aufbiegen und
unter der Chorda zusammenschlieBen. Eine solche von Réndern be-
grenzte Mulde kénnte auch im Anschluf} an die Gastrulation des Implan-
tats entstehen und sich dann zum Rohre zusammenfiigen. Es ware aber
auch méglich, daBl der Vorgang sich nicht so eng an den normalen an-
schlieBt, vielmehr das Darmlumen direkt im Entoderm durch Ausein-
anderweichen der Zellen entsteht. Eine Entscheidung kann natiirlich
nur durch genaue Verfolgung der Entwicklung gewonnen werden; sie
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wird dadurch erschwert, daf der Vorgang nicht regelméBig eintritt. Er
ist mir bisher nie aufgefallen und sicher habe ich viele Falle beobachtet,
wo er ausblieb. — Auch bei O. Mangorp finde ich nachtriaglich eine
solche Angabe (HiLpe Mawcorp 1929, S.704). 4

Von groBer allgemeiner Bedeutung ist endlich das Verhalten der Ur-
wirbel beider Embryonalanlagen da, wo diese einander genihert sind
und teilweise verschmelzen. Die Zusammensetzung der innenstindigen
Reihe aus primirem und sekunddrem Material 1it sich allerdings bei
den hier angewandten Methoden nicht mehr feststellen; dagegen ge-
héren die auBenstindigen Reihen, wie sich oft an der durchschimmernden
Farbe der Urwirbel erkennen 148t, sicher die eine dem Wirt, die andere
dem Implantat an, und fiir die beiden Chorden ist dasselbe im héchsten
Grade wahrscheinlich. Nun kénnen sich die Urwirbel der sekundiren
Anlage aus eigener Kraft abgliedern, ganz unabhéngig von denen der
primiiren Anlage; das zeigen Fille, wo die sekundére Anlage frei auf der
Bauchseite des Keims lag, abgeschlossen und ohne Beziehung zur pri-
miaren. Es ist anzunehmen, daB diese Gliederung im Verhaltnis zur
GesamtgroBe der Anlage steht, daBl also die sekundaren Urwirbel kleiner
sind als die primiiren. Aber auch abgesehen davon werden die Segment-
grenzen beider Anlagen nicht von selbst genau zusammenfallen. Es muf3
also eine Bezichung zwischen beiden Anlagen bestehen, entweder eine
Einwirkung der primiren auf die sekundire, oder aber eine Wechsel-
wirkung ; sie ist wohl in sehr frithe Entwicklungsstadien zu setzen. Diese
Einwirkung koénnte man sich ziemlich einfach, ja selbst mechanisch
denken, wenn die sekundire Anlage der primiiren gegeniiber liegt und
die Urwirbel beider Seiten mit ihren unteren Enden verschmelzen; denn
dann kénnte die Wirkung direkt von primirem zu sekundirem Urwirbel
gehen. Bei seitlichem Zusammenriicken der Embryonalanlagen aber
konnte diese Art der Erklirung nur fiir die verschmolzenen innenstin-
digen Reihen gelten; bei den auBenstindigen dagegen mufl die Wirkung
ither die Chorden hinweggehen, die ja von Anfang an das Material der
Urwirbel trennen. Hier wird also durch die Tatsachen eine hichst rétsel-
hafte Beeinflussung des sekundéiren Organisationsfelds durch das pri-
miére gefordert, oder eine Wechselwirkung zwischen beiden Feldern,
iiber deren Natur wir uns noch keine Vorstellung bilden kénnen.

Diese selbe Auffassung wird sich uns spiter wieder wenigstens als
sehr erwigenswerte Moglichkeit darbieten, bei der verschiedenen Wir-
kung, welche derselbe Organisator in verschiedenen Hohen des Wirts-
keims ausiibt.

3. Gastrulation in abnormer Richtung,

Die wechselnde Orientierung, welche die sekundéire Embryonalanlage
im Wirtskeim zeigt, legte schon bei den ersten Induktionsversuchen (H.
SpEMANN und Hipe MANcorp 1924) die Frage nach ihren Ursachen
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nah, oder zunichst einmal nach dem Sitz dieser Ursachen, ob im Im-
plantat, im Wirtskeim oder in allen beiden. Die Wahrscheinlichkeit
schien fiir das letztere zu sprechen, also dafiir, da8 das verpflanzte Stiick
der oberen Urmundlippe eine innere Struktur mitbringt und festhilt,
welche die Richtung der Einstiilpung zu bestimmen sucht, da8 aber
auch der Wirtskeim vermége seiner eigenen Struktur und der daraus
hervorgehenden Zellbewegungen beim Zustandekommen der endgiil-
tigen Orientierung mitwirkt, fordernd, hemmend oder ablenkend, je
nach der gegenseitigen Lage beider Teile. Eine sichere Entscheidung
werde freilich erst méoglich sein, wenn man die Orientierung des Im-
plantats willkiirlich bestimmen konne (1. c. S. 628 ff.).

Die ersten Versuche zur exakten Entscheidung dieser Frage ver-
offentlichte B. Geinrrz (1925). Es wurden kleine spitz-dreieckige Ozr-
ganisatorstiickchen in verschiedener Orientierung implantiert, in der
Richtung nach vorn, seitwérts oder riickwirfs. Auch in den beiden letz-
teren Féllen entstanden nach vorn gerichtete Embryonalanlagen. ,,Es
findet also offenbar eine Drehung des Implantats oder eine Beeinflussung
seiner Wirkungsrichtung durch den Wirt statt. Ob eine letzterem inne-
wohnende Polaritit die eigentliche Ursache ist, oder ob eher eine mehr
mechanische Beeinflussung des Implantats durch die Wachstumsver-
hiltnisse des Hauptembryos anzunehmen ist, mufl vorlaufig dahinge-
stellt bleiben.*

Ebensolche Versuche (nicht verdffentlicht) stellten H. und O. Max-
GoLD im Jahre 1923 an. Zur Orientierung benutzten sie den Rand der
oberen Urmundlippe. ,,Bei Implantaten, welche um 90° bzw. 1800 ge-
dreht wurden, verschob sich das sich einstiilpende Material von der
Einstilpungs- bzw. Einwanderungsstelle animalwérts, was bei der Im-
plantation des dunkeln Materials von T'riton alpestris in die unpigmen-
tierten Keime von Triton cristatus im Leben beobachtet werden konnte.
Die induzierten Platten waren mehr oder weniger genau animalwirts
gerichtet® (0. MaNcorp 1928, S. 164). Zur Erklirung werden dieselben
Moglichkeiten wie von B. GEINITZ erwogen. Einen solchen Fall hat
0. MangoLp neuerdings verdffentlicht (HiLpe Mangorp 1929, S. 698).

Nachdem die oben beschriebene Methode gefunden war, welche be-
stimmt orientierte Implantationen in einfachster Weise ermdglicht,
wurden solche von mir zunichst zur Erreichung eines anderen Zwecks
vorgenommen, in der Absicht ndmlich, die sekundire Embryonalanlage
quer oder cranio-caudal zum Wirtskeim zu stellen, um womdéglich ihr
Vorderende in abnormer Hihe des Wirtskeims zn induzieren. Bei diesem
mehr praktischen Zweck blieb das gewonnene Material zur Beantwortung
jener theoretischen Fragen liickenhaft; es wird in dieser Hinsicht von
Herrn Dr. LEaMaNN erginzt und der ganze Vorgang der Einstilpung
nach seiner neuen Methode an vital gefirbtem Material genau verfolgt.
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Immerhin hatten auch schon meine Experimente einige interessante
Ergebnisse, welche ich in diesem Zusammenhang mitteilen will.

a) Implantat quer gerichiet.

Von Induktionen nach quer gestelltem Implantat habe ich nur sechs
Fille, bei denen die Richtung des Implantats genau angemerkt und die
Entwicklung der induzierten Anlage am lebenden Keim verfolgt und
auf Schnitten untersucht wurde. Aber das Ergebnis ist so gleichartig
und dabei in mehrerer Hinsicht merkwiirdig, dafl diesen sechs Fillen
trotz ihrer geringen Zahl eine erhebliche Beweiskraft und Bedeutung
zukommt.

Die Implantate stammten aus vital blau
gefarbten Keimen vom Anfang der Gastrula-
tion; sie wurden in die Ventralseite ebenso
alter oder wenig alterer Wirtskeime einge-
pflanzt, moglichst genau quer von links nach
rechts gerichtet, so daB also der freie Rand 5
der Urmundlippe auf der linken Seite des
Wirtskeims lag und die Einstiilpung bei un-
gestortem Verlauf nach dessen rechter Seite o
hin erfolgen miifite. Abb. 27 zeigt dies 2 Stun-
den nach der Operation an einem Keim ) i
(taen. 1928, 185) mit mittelgroBem Dotter- ;ﬁ};"gfgz's(f”‘f;;’ li‘nv,‘t’“mﬁ:;gigﬁ‘;
piropf. Ausnahmslos wurde nun die Einstiil-  Dottersfropt; ventral median das

. ) Implantat (2 Stunden nach der
pung in der Léngsrichtung des Wirts abge-  Operation), von links nach rechts
lenkt, derart, dafi das eingestiilpte Material, (des Kxgérrnger?)fezf)i.cmeb'
an der durchschimmernden blauen Farbe gut
erkennbar, sich der linken Seite der primiren Achsenorgane anlegte und
dort unter Induktion eines sekundiren Medullarrohrs zu einer sekun-
daren Embryonalanlage wurde. Der AnschluBl erfolgte in einem Fall
dicht hinter der linken Hérblase, in einem anderen etwa zwischen drittem
und viertem Viertel, in den vier iibrigen in der ganzen Kérperlinge.
Er fiihrte zu einer mehr oder weniger weitgehenden Verschmelzung des
sekundéren Medullarrohres mit dem priméren, bis zu vélligem Aufgehen
in letzterem. Dafiir sollen jetzt einige Beispiele gegeben werden.

Experiment taen. 1928, 191. Spender und Wirt im ersten Beginn der
Gastrulation. 1 Stunde nach der Operation ist das implantierte Stiick
etwas versenkt, aber gut eingeheilt; es liegt etwas schrig, von vorn links
nach hinten rechts gerichtet. Als die Medullarwiilste in ganzer Linge
zum Rohr geschlossen waren, war auf der linken Seite des Keims ein
diffuser blauer Fleck sichthar, das durchschimmernde eingestiilpte Tm-
plantat; dahinter ein kleiner Hocker, von dem aus ein sekundéires Me-
dullarrohr schrig nach vorn zum primiren zieht und mit ihm ver-
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schmilzt. Abb. 28 zeigt dies etwa 6 Stunden spiter. Am néchsten Tage
ist der Embryo etwas gestreckt, hat Augen- und Horblasen und ein ab-
gesetztes Schwinzchen; die sekundire Anlage, hinten schwanzartig ab-
stehend, mit Urwirbeln, trifft hinter der linken Hérblase mit der pri-
méren zusammen und verschmilzt mit ihr (Abb. 29). So wurde der Keim
konserviert; Schnitte quer zum Vorderende. Entwicklungsstadium: Au-
genblasen in Retina und Pigmentepithel gegliedert, Linsenbildungszellen
ein wenig zusammengeschoben, aber noch nicht verdickt; Hérblaschen
abgeschniirt, mit Anlage des Ductus endolymphaticus, ,,flaschenformig*.

Die Schnittuntersuchung bestitigt und ergiinzt das schon im Leben
Sichtbare. Ein sekundires Medullarrohr trifft von links hinten auf das

‘ k-

.

#

Abb. 28. Trit. taenfkggég,sim). Aufsicht auf die sekundire Embryonﬁggiazgge;, die von links hinten
auf die primire trifit und mit ihr verschmilzt. Vergr. XX 20. — Abb. 29, Dasselbe, etwas alter.
Vergr. X 20.
priméare, wenig hinter der linken Hérblase, und verschmilzt rasch vollig
mit ihm. Nur fiir eine kurze Strecke zeigt das zusammenhéngende Lumen
links noch eine kleine Ausbuchtung, welche die Verdoppelung andeutet
(Abb. 31); dann verstreicht diese, die linke Hirnwand wird einheitlich,
ist nur erheblich massiger als die rechte. In Hihe der Horblasen (Abb. 30)
sind links die Zellen, nach der Dichtigkeit ihrer Kerne zu urteilen, wohl
etwas grofer als rechts, also wahrscheinlich in der Entwicklung zuriick.
Weiter vorn gleicht sich dieser Unterschied aus; trotzdem bleibt der
Unterschied in der Wandstiirke bestehen. Zwischen den Augenblasen
ist kein Unterschied mehr zu erkennen. Die Hérblasen liegen in gleicher
Héhe. — Chorda und Urwirbel der sekundidren Embryonalanlage sind
infolge ungiinstiger Schnittrichtung in dem jungen Stadium schwer ana-
lysierbar; immerhin ist deutlich zu erkennen, da8 die sekundére Chorda
auf einer lingeren Strecke ganz oberflachlich verlauft, unmittelbar unter
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Abb. 30. Querschnitt durch Keim (1928, 191) der Abb. 29, in der Héhe der Horblasen. Linke (in
Abb. rechts) Hélfte des Mednllarrohrs verdieks, aber in Form und Struktur einheitlich. Vergr. X 80.

Abb, 31. Querschnitt durch Keim (1928, 101) der Abb. 29, hinter den Horblagen. Sekundires Medullar-
rohr verschmilzt mit primirem; ILumina noch getrennt; Chorda schon einheiflich. Vergr. X 80.
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der Epidermis; ein merkwiirdiges Verhalten, das auch in den anderen
Fallen zu beobachten war und dort leichter aufzuzeigen ist. Das ab-

Abb. 82. Linke Seitenansicht von

Trit. taen. (1928, 190); bis auf Ver-

schiebung des Afters nach links und

eine Kkleine Storung hinten am

Riicken &duBerlich ganz normal.
Vergr. X 20.

gehobene sekundére Schwiinzchen ist wohl
direkt aus dem kleinen Hécker hervorgegan-
gen, welcher schon zu beobachten war, noch
ehe die primére Schwanzknospe sich gebil-
det hatte.

Bxperiment taen. 1928, 190. Spender und
Wirt im Beginn der Gastrulation. 1 Stunde
nach der Operation ist das Implantat glatt
eingeheilt; es liegt links von der ventralen
Mittellinie und wie im vorigen Fall ein wenig
schriag, von vorne links nach hinten rechts
gerichtet. Nachdem das Medullarrohr sich
geschlossen hat und primére Augenblasen
ausgestillpt sind, sieht der Keim #uBerlich
einheitlich und fast normal aus; nur der
linke Medullarwulst zeigt ziemlich weit hin-
ten eine Ausbuchtung nach links. Dieser
linke Medullarwulst ist von einem durch-
schimmernden blauen Streifen flankiert, von

der kleinen Ausbuchtung bis ein wenig hinter der linken Augenblase.
1 Tag spater (Abb. 32) ist der Keim schon etwas gestreckt; Augen- und

Abb. 33, Querschnitt durch Kopt von T'rit. taen. (1928, 190 [Abb. 32]). Sekundires Medullarrohr
mit linker Seite des primiren verschmolzen, welches es nach rechts driingt. Vergr. XX80.

Horblasen sind deutlich, ebenso Kiemenwiilste, der Schwanzstummel
abgehoben; der After ist etwas nach links verschoben. AuBerlich sieht
der Keim ganz normal aus bis auf eine kleine Storung am Riicken gegen
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das Hinterende hin. So wurde er konserviert. Die Schnitte, quer zum
Vorderende gefiihrt, treffen das Gebiet der eben erwihnten Stérung tan-
gential. Sie ergeben folgendes.

- gek. med.

Abb, 34, Ebenso wie Abb. 33, etwas weiter hinten. Eigensymmetrie des sekundiren Medullarrohrs
noch deutlich. Vergr. X 80.

Das sekundire Medullarrohr beginnt hinten mit blindem freiem Ende,
etwas links vom priméren, eben an der Stelle jener schon duBerlich sicht-

gek. lab.
pr. lab. sek. med.

sek. ch.

pr. ch.

Abb. 35. Ebenso wie Abb. 33 u. 34, in Hohe der Horblasen. Sekundires Medullarrohr derm
priméren fast gleichwertig. Vergr. X 80.

baren Stérung (Abb. 37). Es trifft sehr bald unter spitzem Winkel auf
das primére Medullarrohr und verschmilzt mit ihm unter Offnung seines
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Lumen (Abb. 36). Es bleibt mit ihm verschmolzen, auch wihrend es
fiir eine lingere Strecke wieder einen abgeschlossenen Hohlraum ge-

[ |

-

7% 3
pr. med., (. - 4'.¢ . e L) sek, med.

A5

f

sek. ch.

pr. med,

Abb, 36. Flachschnitt durch den hinteren Teil desselben Keims (1928, 190). Einmiindung des se-
kundiiren Medullarrohrs in das primire; innenstindige Urwirbel zwischen primirer und sekun-
darer Chorda, Vergr. X 80.

wonnen hat. Dann 6ffnet es sich wieder und es entsteht das typische
Bild eines ventral verdoppelten Medullarrohrs, sehr schon in der Hohe

pr. med.

Abb. 37. Dasgselbe, weiter dorsal. Vergr. X 80.

der Hérblasen (Abb. 35); der sekundére Anteil mit seiner Medullarrinne
ist etwas kleiner als der primire. Nach vorn zu geht er.immer mehr
im priméren auf, seine Medullarrinne wird immer seichter (Abb. 35-—33);
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aber die Ablenkung, die er im priméren Anteil bewirkt und ebenso die
Verstarkung der Wand bleibt bis gegen die Augenstiele hin erkennbar.
Die Augen selbst sind nicht merklich in der GréBe verschieden.

Primére und sekundire Chorda liegen ziemlich genau in den Sym-
metrieebenen des primdren und sekundéren Medullarrohrs; da diese
ventralwirts divergieren, so sind auch die Chorden in ihrem ganzen Ver-
lauf véllig getrennt. Die sekundire Chorda reicht nicht ganz so weit nach
vorn wie die primére; hinten diberragt sie das blinde Ende des sekun-
dsren Medullarrohrs und bohrt sich mit den begleitenden Urwirbeln tief
in die Dotterzellen ein. Dort geht alles in eine gemeinsame nicht weiter
gegliederte Zellmasse iiber, die sich scharf gegen das umgebende Ento-
derm absetzt; wie eine embryonale Schwanzspitze ohne Epidermis. Die
auBenstindige Reihe der primiren Urwirbel ist ganz normal und regel-
mi#fig (Abb. 36). Die innenstindige Reihe, wohl aus priméren und
sekundéren Urwirbeln ununterscheidbar verschmolzen, entspricht auf
ihrer primiren Seite Stiick fiir Stiick so ziemlich der auflenstdndigen
Reihe; ihre Querachsen sind aber nicht quer gestellt, sondern schrig
nach hinten gerichtet (Abb. 36). Die auBenstindige Reihe der sekun-
ddren Urwirbel ist ziemlich unregelmifBig (Abb. 36 und 37). Es sieht
aus, als hitte sich die sekundire Chorda in dieser Gegend stérker ge-
streckt als die primére, dabei die ihr angeschlossenen Enden der innen-
standigen Urwirbel nach sich gezogen, die &ulleren Urwirbel etwas durch-
einander geschoben und sich dann tief ins Innere der Entodermzellen
eingebohrt.

Besondere Beachtung verdient wieder die symmetrische Lage der
beiden Horblasen. Da die Medullarplatte auf der linken Seite um den
sekundiren Anteil verbreitert ist, so ist auch die linke Horblase aus mehr
seitlich gelegenem Material entstanden; also doch wohl unter dem Ein-
fluB der sekundiren Medullarplatte oder im Zusammenhang mit ihr. Es
ist nun héchst unwahrscheinlich, dafi die Region der sekundéaren Medul-
larplatte, welche der Horblase entspricht, durch Zufall genau in die Héhe
der priméren Horblase zu liegen kam. Entweder ist also die Epidermis
in einer bestimmten Hohe zur Bildung von Hoérblasen besonders geneigt;
dann wire die Induktion der sekundiren Hérblase durch die sekundére
Medullarplatte nur nach der Seite verschoben worden. Oder aber ist der
sekundare Anteil der Medullarplatte vom prim#iren aus regional deter-
miniert worden und hat dann seinerseits die sekundire Horblase in-
duziert. Wir werden derselben Frage spiter noch ofters begegnen und
dabei einen Fall kennenlernen, welcher fiir die zweite Moglichkeit ent-
scheidet (faen. 1928, 178, S. 484).

Experiment taen. 1928, 188. Material und Operation wie bei den
vorigen. Nach Schluffi der Wiilste war wieder der linke von ihnen vom
Hinterende bis zur Kopfgegend von einem durchschimmernden blauen
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Streifen flankiert. Als Augen- und Horblasen deutlich waren, sah der
Keim duBerlich normal aus bis auf das Vorderende des Medullarrohrs,

sek. med.

Abb. 38. Querschnitt durch T'rit. taen. (1928, 188). Vorderende des sekundédren Medullarrohrs, dem
priméren links angelagert. Vergr. X 80.

pr. med: sek. med.

gek, lab.

pr. lab.
sek. ch.

pr. ch:

Abb. 39. Dasselbe wie Abb. 38, in Hohe der Horblasen. Vergr., X 80.

welches zu dick erschien. So wurde er konserviert; Schnitte quer zum
Vorderende.

Dem priméren, im wesentlichen normal gebauten Medullarrohr ist
links ein sekundires angelagert, welches streckenweise mit jenem ver-
schmilzt, aber immer ein in sich geschlossenes Lumen behilt. Vorn
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endigt es blind (Abb. 38), ohne Anschwellung, in der Héhe der linken
Augenblase. Uber seine hintere Hilfte kann ich keine Angaben machen,
da diese Schnitte beim Farben verloren gingen.

Die primére Chorda reicht etwas weiter nach vorn als die sekundéare;
sie liegt in der Symmetrieebene des primaren Medullarrohrs, ist also mit

Abb. 40. Dasselbe wie Abb. 38 und 39, weiter hinten, Sekundéire Chorda liegt nahe der Oberfliche.
Vergr. X 80.

ihm nach auBen verschoben. Noch viel mehr ist letzteres der Fall bei
der sekundiren Chorda, welche nur vorn mitten unter dem sekundaren
Medullarrohr liegt (Abb. 39), hinten aber von ihm seitlich abweicht
(Abb. 40), so daB sie direkt unter die Epidermis zu liegen kommt. In
vier Fillen von den untersuchten sechs hat die Chorda diese oberflich-
liche Lage. Sie ist wohl erst spéater gewonnen,
wahrscheinlich beim Schlufi des sekundéiren
Medullarrohrs. Hatte die Chorda nimlich
schon im jungen Keim unter dieser Stelle der
Epidermis gelegen, so wire nach H. BauTz-
MANN (1928) hier Induktion von Medullar-
platte zu erwarten.

Auch in diesem Falle liegen die beiden
Horblasen in gleicher Hohe (Abb. 39); die- B
selben Erwigungen und Schluffolgerungenwie  avb.41. Schematische Darstel-
im vorhergehenden Fall gelten auch hier, wo (i der rawmaBiichon Sasie:
der Zusammenhang zwischen primdrem und  implantierten Sticks obere Ur-
sekundérem Medullarrohr viel weniger engist. moundlippe. - Vergr. X 20

Die noch iibrigen Falle zeigen nichts wesentlich Neues. Immer ist
die Einstilpung stark abgelenkt. Hinge sie in ihrer Richtung nur von
der Struktur des Implantats ab, so miiBte sie von links nach rechts quer
itber die Ventralseite des Keims gehen. So aber weicht sie in der Langs-
richtung des Keims ab; und zwar miissen sich die einwandernden Zellen

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd.123. 27
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unmittelbar von der Umschlagsstelle ab nach vorn wenden (Abb. 41),
denn hier, auf der linken Seite der primidren Achsenorgane, liegen sie
nachher als langer durch die Epidermis hindurch schimmernder Streifen.
DaB dieser so weit nach hinten, ja bis ganz ans Hinterende reichen kann,
kommt wohl daher, dafl der noch nicht eingestiilpte in der Epidermis
festgehaltene Teil des Implantats mit dieser bei der Einrollung der
unteren Urmundlippe nach hinten riickt (Abb. 41). Es ist eben kein
rubendes, sondern ein gleitendes Medium, in welchem das Implantat
seine Bewegungen auszufilhren hat. Uber den Mechanismus dieser Be-
wegungen kann vielleicht spater noch etwas beigebracht werden.

b) Implaniat cranio-caudal gerichiet.

Das zu verpflanzende Stiick wurde immer der beginnenden Gastrula
entnommen, obere Urmundlippe bis zum Grunde des Kopfdarms; es
wurde einem anderen etwa gleich alten Keim mdglichst genau so ein-
gefiigt, daB es in Fortsetzung der prisumptiven Medullarplatte zu liegen
kam, median nahe dem oberen Pol, den freien Urmundrand nach oben,
also die Einstiilpungsrichtung auf die untere Urmundlippe des Wirts zu.
Nach Einpflanzung an dieser Stelle bilden sich meist, vielleicht immer,
die oben beschriebenen Hérnchen, eine wertvolle Marke fiir die ur-
spriingliche Lage des Implantats, dessen spétere Ausdehnung an seiner
roten oder blauen Farbe zu erkennen ist.

Das FErgebnis dieses Experiments steht in einem auffallenden und
bezeichnenden Gegensatz zu dem soeben beschriebenen. Bei querer Lage
des Implantats stellt sich, wie wir gesehen haben, die sekundire Em-
bryonalanlage mit groBer RegelmaBigkeit so vollsténdig in die Richtung
der primiren ein, als ob sich das implantierte Stiick abgesehen von seiner
selbstiindigen Einstiillpung ganz passiv verhielte. Bei cranio-caudaler
Anfangslage des Implantats dagegen ist die Richtung seiner Einstiilpung
dupPerst wechselnd und im einzelnen Fall nicht vorherzusehen; d. h. so wie
zu erwarten, wenn zwei entgegengesetzie Tendenzen miteinander streiten,
von denen durch kleine, kaum zu vermeidende Verschiedenheiten der
Operation bald der einen, bald der anderen zum Siege verholfen wird.
Davon zunichst einige Beispiele.

Experiment taen. 1927, 169. Aus einer in der angegebenen Weise
operierten Gastrula war nach etwas iiber 11/, Tagen eine Neurula ge-
worden, deren Wiilste hinten einander gendhert waren, wihrend sie vorn
noch klafften (Abb.42). Auf das Vorderende der primiren Medullar-
platte trifft von vorn und etwas rechts eine sekundire, an derem hinteren
Ende ein geringeltes Hornchen die Stelle bezeichnet, von wo aus das
Implantat sich eingestiilpt hatte. Uber dessen Ausdehnung sind keine
Aufzeichnungen gemacht worden, doch darf man nach allem sonst Be-
kannten annehmen, daf sie etwa derjenigen der sekundiren Medullar-
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platte entspricht. Danach wire die Einstillpung rein schwanz-kopfwirts
erfolgt, also entgegen der Richtung des Implantats.

Ezxperiment taen. 1927, 164. Ein ganz entsprechender Fall ist oben
in anderem Zusammenhang mitgeteilt worden, als Beispiel eines be-
sonders stark ausgebildeten gerade abstehenden Zapfens (Abb. 6, S. 395).
Dieser liegt am hinteren Ende einer sekundéiren Medullarplatte, noch
innerhalb der Wiilste (wie wohl auch im Fall der Abb. 42); er bezeichnet
annahernd die Stelle, von der aus die Einstiilpung des Implantats erfolgt
war, in der seiner eigenen entgegengesetzten Richtung.

Die beiden Keime starben am folgenden Tage; was aus ihnen ge-
worden wire, zeigen andere eben solche Fille, von denen aus dem Neu-
rulastadium nur Beschreibungen, keine Bilder vorliegen. So der folgende.

Experiment taen.1927, 172. Etwas iiber
2 Tage nach der Operation sind die pri-
miren Medullarwiilste zusammengeriickt.
Sie gehen vorn in eine kleine sekundére
Medullarplatte tber, deren Wiilste noch
offen sind und vorn einen runden Bogen -
bilden, an dessen Innenseite ein mittel- ‘
grofler Zapfen aufsitzt. Am &duBleren Rand @ i
dieses bogenformigen Wulstes schimmert a S
die blaue Unterlagerung durch. Wieder %«g 1
2 Tage spater wurde der Keim konserviert. e 0y
Die Schnittuntersuchung zeigt einen ganz
typischen Bau der Kopfregion. Ein kurzes  Abb. 42. Trit. taen. (1927, 169, Neu-
sekundires Medullarrohr st68t von rechts ;‘;};erv;:n;ﬂl;ts : g?hiliﬁ:mgl?ie:ektz::
vorn auf das primire und verschmilzt mit ~ dére Medullarplatte tber, an deren

interem Ende ein geringeltes Horn-
ihm, so daB sich die Hirnhéhlen ineinan-  chen die Stelle der Einpflanzung an-
der 6ffnen. Primirer und sekundirer An- zeigt.  Vergr. X 20.
teil haben Augenblasen ausgestiilpt. Wiirden die Vorderenden gerade
aufeinander treffen, so wiren die vier Augenblasen gegeneinander ab-
gegrenzt (vgl. Abb. 75 und 76); hier, wo sie einen nach rechts (von der
priméren Anlage) offenen Winkel miteinander bilden, sind die innen-
standigen Augenblasen, die rechte primére und die linke sekundére, mit
einander verschmolzen.Ich werde diese Bildung spiter in anderem Zu-
sammenhang genau zu beschreiben haben (vgl. 8.432, Abb.73—76); hier
moge das Gesagte geniigen, um zu zeigen, dafl das Vorderende der sekun-
déren induzierten Medullarplatte nach vorn gerichtet ist, entsprechend
der schwanz-kopfwirts erfolgten Einstiilpung.

Experiment taen. 1926, 233. Operation wie bei den vorigen, mit der
kleinen Abinderung, daB der Umschlagsrand der transplantierten Utr-
mundlippe beschnitten wurde, um die allseitige Einheilung zu bewirken.
Nach etwa 2 Tagen sind die primdren Medullarwiilste hinten zusammen-

27"




420 H. Spemann: Uber den Anteil von Implantat und Wirtskeim an der

geriickt (Abb. 43). Auf der Ventralseite, etwas vor der Mitte, ist eine
sekunddre Medullarplatte induziert, ringsum von Wiilsten umgeben.
Nahe ihrem Vorderende erhebt sich ein ziemlich langer, leicht gebogener

Abb. 43. Abb. 4.
Abb.43. T'rit. taen. (1926, 283). Neurula von links, Wiilste einander gendhert. Ventral sekundire
Medullarplatte, ringsum von Wiilsten umgeben; Hoérnchen nahe dem Vorderende. Vergr. X20.
Abb. 44. Trit. taer. (1926, 236). Neurula von der Ventralseite, mit sekundirer Medullarplatte, an
deren vorderem Rand das Hornchen aufsitzt. Vergr. 20,

Zapfen, der an der Spitze bereits zu zerfallen beginnt. Die Einstiilpung
ist also vorwiegend kopf-schwanzwarts erfolgt, in der Richtung des Im-
plantats. Dal sie dabei Widerstinde zu iiberwinden hatte, deutet Form
und Entwicklungsgrad der Medullarplatte an;
sie ist sehr breit, wie aufgestaut, und hat noch
nicht mit dem Schlufl der Wiilste begonnen.
Am nachsten Tag war der Keim zerfallen.

Experiment taen. 1926, 236. Die sekundire
Medullarplatte ist wieder nach hinten gerichtet
(Abb. 44); der Zapfen sitzt noch entschiedener
an ihrem Vorderrand. Uber ihn hinweg verliuft
ein blauer Streifen implantierten Gewebes, der
sich median auf die Platte fortsetzt, ohne ihr
Hinterende ganz zu erreichen. Die Einstiilpung
ist also ausschlieBlich kopf-schwanzwirts erfolgt.
Am néchsten Tag war der Keim zerfallen.
Abb.45. Trit. taen. (1927, 175). Wihrend diese beiden Fille nicht alt genug
Embryo mit Augenblasen, A
von der Ventralseite. Sekun-  wurden, um das Vorder- und Hinterende der se-
daire i’lfr];’gygﬂzlfgelig;a:f; kundaren Anlage unterscheiden zu lassen, war
ihr Hinterende nate dem  dag bei dem folgenden moglich.
priméren Kopt.  Vergr. X 20 Experiment taen. 1927, 175. Operation wie
bei den iibrigen. Uber die jiingeren Stadien liegen keine Aufzeichnungen
vor. Etwas iiber 3 Tage nach der Operation ist ein gekriimmter Embryo
entstanden, mit eben angedeuteten primiren Augenblasen (Abb. 45).
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Schrig iiber seine Bauchseite zieht eine sekundére Embryonalanlage, von
links vorn nach rechts hinten, in nach vorn offenem Bogen. Am nichsten
Tag wurde der Keim konserviert; Schnitte quer zum primiren Kopf.

Der feinere Bau dieser sekundédren Em-
bryonalanlage wird spéter eingehender zu G =
schildern sein (S.459); hier nur so viel, M
daB das schrig nach rechts hinten gerich-
tete Ende ein rudimentérer Kopf ist. In i3
diesem Fall ist also das Mesoderm im we- "%
gentlichen von vorn nach hinten einge- %
stiillpt worden und hat in dieser Richtung \ : H y
eine sekundire Embryonalanlage teils ge- L ‘L-r ;
bildet, teils induziert. Die Struktur des
Wirts und seine Zellverschiebungen haben ’ ) ]
das nicht zu verhindern vermocht, sondern 3?3{:‘1;115 giﬁﬁiﬁ”béifffﬁffﬁfg v(ii__
nur die nach hinten gerichtete Einstiilpung  tral vor I‘i‘;’:ﬁ‘;zs d“,l;l;‘:l ie;gfbte Im-
nach der Seite abgelenkt.

Experiment taen. 1928, 224. Operation wie bei den vorigen. 5 Stunden
nach der Operation (Urmund zum Kreis geschlossen, Abb. 46) ist das
glatt eingeheilte Implantat noch linglich, scharf begrenzt, median ge-
legen und lings gerichtet. Am nichsten Tag, 25 Stunden nach der Ope-

=

ks
’

Abb. 47, Derselbe Keim (1928, 224) im friihen Abb. 48, Dasselbe wie Abb. 47, von der linken
Neurulastadium, von der Ventralseite; der Seite; Vorderende des durchschimmernden Im-
schrig nach vorne verlaufende dunkle Streifen plantats, dorsalwirts umbiegend. Vergr. X 20,
ist dasdurchschimmernde rot gefirbte Implan-
tat. Vergr. X 20.

ration, ist die primére Medullarplatte in ihrer Form angedeutet. Ventral
etwas rechts von der Medianlinie erhebt sich ein stumpfer Hocker, mit
Urmund etwas vor seiner Spitze. Von ihm verliuft ein blaBroter Streifen,
das durchschimmernde Implantat, nach vorn und rechts (Abb. 47) und

nahert sich dem linken Rand der primdren Medullarplatte (Abb. 48)
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etwas vor ihrer Mitte, ohne sie zu erreichen. Am néchsten Tag liegt an
Stelle dieses Streifens, in Ausdehnung und Verlauf ihm genau entspre-
chend, eine sekundére Medullarplatte (Abb. 49 und 50) mit zusammen-
geriickten Wiilsten. Die weitere Verfolgung der Entwicklung wurde
auch hier durch den vorzeitigen Verfall des Keims abgeschnitten.

Die Einstiilpung des Implantats ging hier wohl so vor sich, da$ die
zuerst einwandernden Zellmassen nach der Seite abgelenkt und quer
gestellt wurden, wihrend der noch oberflichliche Teil des Implantats
bei der Einstiilpung der unteren Urmundlippe mit dem Ektoderm, in
dem er festgehalten war, nach hinten verlagert wurde.

Abb, 49. Derselbe Keim (1928, 224) im spiten  Abb.50. Dasselbe wie Abb. 49, von der linken

Neurulastadium ; sekundédre Medullarwiilste zu- Seite; Vorderende der sekundidren Medullar-
sammengedriickt, nach links dorsal umbiegend; .platte, entspricht genau dem unterlagernden
vgl. Abb. 47. Vergr. X20. Implantat, vgl. Abb. 48. Vergr. X 20.

Die soeben beschriebenen Fiélle lassen sich mit denen des vorher-
gehenden Abschnitts nicht ohne weiteres vergleichen, weil nicht nur die
Orientierung des Implantats verschieden war, sondern ‘auch der Ort
seiner Einpflanzung. Jene quer gestellten Implantate safien im allge-
meinen weiter hinten, niher der unteren Urmundlippe; ferner nicht
immer genau median, sondern mehrmals nach der einen Seite verschoben,
auf welcher ihr Umschlagsrand lag. Beides trug wohl zu ihrer so aus-
gesprochen langs gerichteten Einstillpung bei. Hier aber sallen die Im-
plantate moglichst genau median, dem animalen Pol gendhert, also in
einer Region, wo die Zellbewegungen weniger ausgiebig sind. So kam
es wohl, daB sich die Eigenbewegung des Implantats reiner zeigen konnte.
Jedenfalls war sie in mehreren Fillen ganz deutlich zu erkennen. Aber
auch der EinfluB des Wirtskeims, seiner Struktur oder seiner Zellbe-
wegungen, war unverkennbar, durch Ablenkung der einwandernden Zell-
massen oder auffallende Breite und verspéateten Verschlufl der induzierten
Medullarplatte bezeichnet. Letztere ist noch weit offen, wenn die pri-
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méren Wiilste schon geschlossen sind, im Gegensatz zur normal orien-
tierten sekundéren Platte, die mit der priméren durchaus Schritt hilt.

Es wire nun natiirlich von grofitem Interesse, etwas iiber die Natur
jener richtenden Faktoren im Wirtskeim zu erfahren, die auf das Im-
plantat férdernd, hemmend oder ablenkend einwirken. Zum Teil werden
es sicher die Zellbewegungen bei der Gastrulation sein, auBen zum Ur-
mund hin, innen vom Urmund weg, welche die einwandernden Zellen
des Implantats rein mechanisch mitnehmen. Aber wie die Eigenbewe-
gungen innerhalb des Implantats auf eine Struktur hinweisen, welche
jedem einzelnen Teil innewohnt, so kénnte auch eine Struktur der Teile,
welche unterlagert werden, die Bewegungen der vom Implantat ein-
stromenden *Zellen richtend beeinflussen. Hier kénnen nur neue Be-
obachtungen und Experimente weiterfithren. Das zundchst Geforderte
wird eine genaue Verfolgung des Einstiilpungsvorgangs selbst sein, an
gefdrbten Implantaten, vielleicht unter Zuhilfenahme von Farbmar-
kierung der Umgebung.

Der Zweck, zu welchem das Experiment im Zusammenhang mit den
ibrigen-angestellt wurde, war, wie schon erwéhnt, ein vorwiegend prak-
tischer; es sollte ein Vorderende in der hinteren Koérperregion induziert
werden. Dieser Zweck 1aBt sich erreichen, wie gezeigt werden konnte;
doch scheint ein anderer Weg einfacher und sicherer, das Einstecken
von vorderem Urdarmdach ins Blastocol. Es 148t sich dabei freilich die
Stelle, an der das Implantat zur Wirkung kommt, weniger sicher be-
stimmen, als bei Einpflanzung in der Oberflache, dafiir behilt es seinen
Platz besser bei, weil seine Eigenbewegungen abgelaufen sind, so daB
bei einer geniigend groBen Anzahl von Versuchen Induktionen an den
verschiedensten Stellen und in verschiedener Richtung auftreten. Diese
Methode lieferte daher die klarsten Ergebnisse in Beantwortung der
Frage, welchen Einflufl der Ort des Implantats auf die Natur der Induk-
tion ausiibt.

IV. Die Wirkung von Kopforganisator in Kopfhihe.

Schon bei den ersten Induktionsversuchen von Hinpr MANGoLD
(1924) war neben kleineren Medullarplatten in einem Fall ein langes
Medullarrohr entstanden, dessen Spitze zwei Horblasen angelagert
waren; dagegen fehlten die weiter vorn gelegenen Teile des Gehirns, vor
allem die Augenblasen. Es schien also die néchste Aufgabe, festzustellen,
ob deren experimentelle Induktion iiberhaupt moglich ist. Sie kénnte,
wie schon kurz angedeutet, abhéngen von der Herkunft des Organisators
oder von dem Ort seiner Einpflanzung. Demnach werden die giinstig-
sten Bedingungen fiir die Entstehung von Gehirn gegeben sein, wenn
Mesoderm der Hirnregion, ,,Kopforganisator*, in Kopfhohe des Wirts
zur Wirkung kommt. Dies 148t sich auf verschiedene Art erreichen; ent-
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weder durch Verpflanzung von oberer Urmundlippe aus der beginnenden
Gastrula oder durch Einstecken von vorderem Urdarmdach ins Blasto-
col. In ersterem Fall wird der Organisator entweder an Stelle der
kiinftigen unteren Urmundlippe eingepflanzt oder aber direkt in Kopt-
héhe; in letzterem Fall ist man darauf angewiesen, dafl das Implantat
durch die Gastrulationshewegungen des Wirts zufallig in dessen Kopf-
hohe geschoben wird.

Das Ergebnis dieser Versuche war, dafl vollig ausgebildetes Gehirn
durch Induktion entstehen kann, mit Augen- und Hérblasen; ebenso
fast vollig isolierte Augen.

1. Verpflanzung oberer Urmundlippe der beginnenden Gastrula
an den Ort der unteren Urmundlippe.

Experiment faen. 1928, 212. Aus beginnender Gastrula, Urmund noch
nicht sichelférmig, wurde medianes Stiick obere Urmundlippe bis zum
Grund des Kopfdarms herausgeschnitten und anderem gleich altem
Keim moglichst median an Stelle der spéteren unteren Urmundlippe
eingepflanzt. 51/, Stunden spiter ist der Urmund kreisférmig (Abb. 51).

Abb. 51. Trit. taen. 11928, 212). Gastrula mit Abb. 52. Derselbe Keim (1928, 212). Aufsicht

mittelgroBem Dotterpfropf; ventral vor ihm auf die sekundire Embryonalaniage, mit wohl

das dunkel gefirbte Implantat, mit Urmund- ausgebildeten Augenblasen. Vergr, X20.
lippe am hinteren Rand. Vergr. X20.

Ventral vor ihm liegt das rot gefirbte Implantat, noch scharf begrenzt;
sein hinteres Ende bildet eine deutliche Urmundlippe, die noch ein Stiick
weit von der priméiren unteren Urmundlippe entfernt ist. Etwa 2 Tage
spiter ist das primére Medullarrohr geschlossen; an seinem Vorderende
sind deutliche Augenblasen ausgestiilpt (Abb. 52). Das sekundére Me-
dullarrohr, ebenso weit entwickelt, liegt in seinem hinteren Abschnitt
rechts vom primiren, wie auch schon das Implantat etwas nach rechts
von der Medianebene verschoben schien (Abb. 51). An seinem Vorder-
ende trigt es zwel Augenblasen; kleiner, aber nicht weniger deutlich
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als die priméren, wie denn die ganze sekundire Embryonalanlage ein
verkleinertes Abbild der priméren ist. Die weitere Verfolgung und die
Schnittuntersuchung dieses wichtigen Keims wurde durch seinen vor-
zeitigen Zerfall abgeschnitten.

Experiment taen. 1928, 207. Aus beginnen-
der Gastrula, Urmund noch nicht sichelférmig,
wurde medianes Stiick obere Urmundlippe
bis zum Grunde des Kopfdarms herausge-
schnitten und anderem etwas dlterem Keim '
mit sichelformigem Urmund méglichst median
an Stelle der spiteren unteren Urmundlippe
eingepflanzt. 11/, Stunden spiter Urmund
U-férmig, Stiick gut eingeheilt (Abb. 53).
Am nichsten Tag, etwa 30 Stunden nach
der Operation, sind die Medullarplatten durch AP 53 Zvil. tacn, (528, 200
Pigmentierung deutlich, von niederen Wiil-  mund; eingeheiltes Implantat in
sten umgeben, beide gleich weit entwickelt der Vent{féfgnrlb;?;& natippe-
(Abb. 54—56); die sekundire ist etwas kiirzer
als die primére (Abb. 54). Sie liegen einander gegeniiber (Abb. 54); die
sekundére ist etwas nach der linken Seite der prim#ren hin verschoben.
Beide Platten sind auf entgegengesetzten Seiten eingekriimmt, die pri-

N
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b

Abb. 54, Abb. 55. Abb. 56,

Abb. 54. Derselbe Keim (1928, 207) im friihen Neurulastadium. Die sekundire Medullarplatte
(links) nur wenig kiirzer als die primére. Vergr. X 20. — Abb. 55. Dasselbe wie Abb. 54; Aufsicht
auf die primire Medullarplatte, die ein wenig nach rechts eingekriimmt ist. Vergr, 20, —
Abb. 56. Dasselbe wie Abb. 54 und 55. Aufsicht auf die sekundire Medullarplatte, die ein wenig
nach links eingekriimmt ist. Vergr. X20.
mire nach rechts, die sekundire nach links, so daB der ganze Keim
etwas gebogen ist (Abb. 55 und 56). Dem entspricht Form und An-
ordnung auf spédterem Stadium (Abb. 57). Am nichsten Tage, 4 Tage
nach der Operation, wurde der Keim konserviert; Schnittrichtung quer
zur sekundiren Anlage.



426 H. Spemann: Uber den Anteil von Tmplantat und Wirtskeim an der

Oberflichenbild (Abb. 57) und Schnittserie zeigen die beiden Anlagen
mit ihren Vorderenden einander gegeniiber stehend; dabei ist die se-
kundire etwas starker nach der Seite gekriimmt als die primiire, so dafl
sich ihre Medianlinien in spitzem Winkel schneiden. Nach hinten riicken
die Anlagen niher zusammen, auf der linken
.Seite der priméren; die Achsenorgane laufen
unter immer spitzerem Winkel aufeinander zu,
die innensténdigen Urwirbel verschmelzen, end-
lich auch Medullarrohre und Chorden. Der After
ist einheitlich, ein breiter Querspalt.

An der priméren Anlage sind die Augen in
Retina und Pigmentepithel gegliedert, die Lin-
senbildungszellen zusammengeriickt. Die Riech-
gruben sitzen mit breiter Basis der Epidermis
auf. Die Hérblasen sind abgeschniirt, flaschen-
formig, mit deutlichem Lumen.

) Die sekundire Anlage ist annihernd ebenso
;‘(,‘;?'fjghng’ciﬁﬂ’ﬁ 5:;‘318331 weit entwickelt. Ihr Vorderende, welches sich
larrohrs. Aufsicht auf sekun-  frej abhebt (Abb. 57—59) zeigt jene Art von
dire Embryonalanlage (vgl. . ; .
Abb. 56) mit schmachtigem  Defekt, die man als Cyclopie bezeichnet (fiir 7'74-
Vorderende.  Verat. X20- 4o vgl. SPEMANN 1904), zwar im geringsten
Grade, aber in ganz typischer Ausbildung. Die Augenblasen, wie die der
priméren Anlage in Retina und Pigmentepithel gegliedert, sind noch
paarig, aber sehr klein und unvollkommen voneinander getrennt (Ab-
bild. 59); ihr Lumen 6ffnet sich in das Hirnlumen. Vor und iiber ihnen

Abb. 58.

Abb. £8. Querschnitt durch sekundiren Kopif desselben Keims (1928, 207) wie Abb. 57, mit

cyclopischem Defekt. sek. olf. die tiber den Augen liegende einheitliche Riechgrube. Vergr. X 80.

Abb. 59. Dasselbe wie Abb.58; getroffen die median zusammenhdngenden Augenblasen sek. oc.
Vergr. X 80.

sind die Riechgruben zu einer einheitlichen Masse verschmolzen (Ab-
bild. 58). — In gehoriger Entfernung hinter diesem defekten Vorderende
liegen die beiden Horblasen, etwa in der Hohe der Spitze der sekun-
déren Chorda; von rundlichem Umrif, mit kleinem Lumen (Abb. 60).
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sek. lab,

sek. lab.

Abb. 60. Dasselbe wie Abb. 58 und 59 ; getroffen die sekundiren Horblasen sek. lab. Vergr. X 80.

sele.lab,

sel.lab.

Abb. 61. T'rit, taen. (1928, 213). Gastrula mit  Abb.62. Derselbe Keim (1928, 213), 2 Tage spéter.
groBem Dotterpfropf; in der unteren Urmund- Aufsicht auf die sekundire Embryonalanlage,
lippe das noch scharf abgrenzbare Implantat. mit verdicktem Vorderende und Horblasen in

Vergr. X 20, gehoriger Entfernung dahinter. Vergr. X 20.

Experiment taen. 1928, 213. Spender und
Wirt im Beginn der Gastrulation, Urmund sichel-
férmig ; Operation wie bei den vorigen. 51/, Stun-
den nach der Operation war der Urmund zum
Kreis geschlossen (Abb. 61); das blaue Stiick,
noch scharf begrenzt, safl der unteren Urmund-
lippe auf. 2 Tage spiter, etwa 50 Stunden nach
der Operation, sind die beiden Medullarrohre
geschlossen, Augenblasen vorgestiilpt, die Hér-
blasen als dunkle Flecken auBerordentlich deut-
lich (Abb. 62 und 63). Die sekundiire Anlage
liegt rechts von der primiren (Abb.62); ihr
Vorderende trifft gerade auf das primiire rechte
Auge; ihr Hinterende néihert sich dem primiren
unter spitzem Winkel, wobei die innenstindigen
Urwirb 1 zu verschmelzen scheinen. Am nich-
sten Tage macht der Keim die ersten Kriimmun-
gen; das sekundére Vorderende scheint ein un-

Abb. 63, Dasselbe ; Aufsicht ausf
die rechte primire und linke
sekundédre Horblase, in etwas
verschiedener Hohe, aber in
derselben Entfernung vom pri-
miren und sekundiren Vorder-
ende. Vergr, X 20.
Vgl. Abb. 102 auf S, 455.
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paares Auge zu haben. Einige Zeit darauf, 74 Stunden nach der Ope-
ration, wurde der Keim konserviert; die Schnitte moglichst genau quer
durch beide Anlagen gefiihrt.

sek. V. H.

sek. olf
Abb. 64, Querschnilt durch priméren und sekundiren (cyclopischen) Kopif desselben Keims (1928,
218); sek. olf. die einheitliche, iiber den Augen liegende sekundire Riechgrube. Vergr. X 80,

Die gegenseitige Lage der beiden Embryonalanlagen entspricht dem,
was am vorhergehenden Tage am lebenden Keim zu sehen gewesen war

r. .f;’ oc,

BEK. OC,

Abb. 65. Dasselbe; Schnitt durch die Augenblasen; sek. oc. das cyclopische sekundire Auge, dem
rechten priméren angepreBt. Vergr. X 80.

(Abb. 62 und 63). Die Achsenorgane, an ihrem Vorderende einander bis
fast zur Berithrung genihert (Abb. 65), weichen auseinander, um nach
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hinten unter spitzem Winkel wieder zusammenzulaufen. Dabei ver-
schmelzen die innensténdigen Reihen der Urwirbel; Medullarrohre und

pr. lah

sek., lab,

Abb. 67. Dasselbe; Schnitt durch die sekundiren Hérblasen, sek. lab. Vergr. X 80.

Chorden gehen nach der Schwanzspitze zu in eine gemeinsame, nicht
weiter auflésbare Zellmasse iiber. Die Schwanzspitze ist duBerlich ein-
fach, vielleicht etwas zu breit; die Afteréffnung einfach. Wahrend dieses
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Verlaufs der Achsenorgane dndert sich der Winkel, den die Medianebenen
der beiden Embryonalanlagen miteinander bilden. Vorn ziemlich genau
ein rechter (Abb. 65) vergroBert er sich, wie die Achsenorgane ausein-
ander weichen, mehr und mehr (Abb. 66 und 67), um sich bei ihrer
Wiederanndherung erneut zu verkleinern. Die Median, ebenen” sind
also gewundene Flichen.

Primére und sekundéire Anlagen sind gleich weit entwickelt; die
Augenblasen in Retina und Pigmentepithel gegliedert (Abb. 65), die
Horblasen abgeschniirt, flaschenformig, mit deutlichem Hohlraum
(Abb. 66 und 67).

Sehr deutlich ist wieder der cyclopische Defekt des sekundiren Vor-
derendes. Er ist etwas stirker als im vorigen Fall, indem das aus zweien

\ : ’ f‘
| %

Abb. 68, Abb. 69.
Abb. 68. Trit. taen. (1928, 218). Aufsicht auf sekundire Embryonalanlage. Vergr. X 20. — Abb. 69,
Derselbe Keim (1928, 218). Seitlich-untere Ansicht der sekundéren Embryonalanlage. Vergr. X 20.

verschmolzene unpaare Auge aufler seiner zu grofien Breite kaum ein
Zeichen von Verdoppelung aufweist (Abb. 65). Sein Lumen 5finet sich
in das Hirnlumen. Vor und iiber ihm liegt die unpaare Riechgrube
(Abb. 64). Die sekundiren Hérblasen wahren den gehérigen Abstand
vom Vorderende (Abb. 67); sie sind mindestens so gut entwickelt wie die
primiiren (Abb. 66). Sie liegen nicht in gleicher Hohe wie die priméren,
sondern deutlich weiter hinten (Abb. 63).

Experiment taen. 1928, 218. Spender und Wirt zu Beginn der Gastru-
lation, Urmund sichelférmig; Operation wie bei den vorigen. Nach
41/, Stunden war der Dotterpfropf noch nicht ganz abgegrenzt; vor ihm,
um seine Breite von ihm getrennt, lag das implantierte Stiick, welches
also etwas weiter vorn eingesetzt worden war. Nach 2 Tagen, als primére
Augenblasen vorgestiilpt und Horblasen deutlich waren (Abb. 68 und 69),
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hatte sich eine sekundire Embryonalanlage entwickelt, welche an ihrem
Vorderende deutlich ein ventrales unpaares Auge erkennen lief, Am
néchsten Tage, 73 Stunden nach der Ope-

ration, wurde der Keim konserviert;
Schnittrichtung moglichst quer zur se-

kundéiren Anlage.

Die gegenseitige Stellung der beiden
Embryonalanlagen a8t sich schon am
Die sekun-
dére Anlage ist gestreckt S-férmig ge-

Oberflichenbild erkennen.

sek.olf.

bogen, indem ihre Mitte der priméren

annahernd gegeniiber liegh, wahrend ihr
Vorderende nach rechts abbiegt, ibr
Dabei néhert

Hinterende nach links.

Abb. 70 Querschnitt durch cyclopischen

seknndéren Xopt desselben Keimes (1928,

218); sek. olf. die einheitliche Riechgrube.
Vergr. X 80.

sich letzteres in spitzem Winkel dem der priméren Anlage; jedoch ver-
schmélzen nur die innenstindigen Reihen der Urwirbel, wihrend die

Medullarrohre und Chorden ge-
trennt bleiben und in getrennten
Schwanzspitzen endigen. Auch der
After, welcher auf der entgegenge-
setzten Seite liegt, ist verdoppelt;
es héngt das jedenfalls mit der Ein-
pflanzung des Stiickes etwas vor
der unteren Urmundlippe zusam-
men.

Das Vorderende der sekundiren
Anlage ist wieder cyclopisch defekt,
in noch héherem Grade als in den
vorigen Féllen. Die unpaare ver-

sek. V. H.

Abb. 71, Dasselbe; sek. oc. Schnitt durch das
cyclopische sekundire Auge. Vergr. X 80.

schmolzene Augenblase ist nicht breiter als die einfache primére (Abb.71);
ferner ist sie ganz vom Vorderhirn abgeschniirt, das Pigmentepithel geht
nicht in die Hirnwand iiber, sondern ist ganz in sich geschlossen; das

Vol B -

.
Abb. 72, Dasselbe; Schnitt durch die selkunddren Horblasen sck. Iah. Vergr. X 80.
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Lumen des Auges hingt daher nicht mit dem Hirnlumen zusammen
(vgl. SPEMANN 1904, S. 446). Die verschmolzene Riechgrube (Abb. 70)
und die beiden Hérblasen in gehoriger Entfernung vom Vorderende
(Abb. 72) entsprechen denen der fritheren Félle.

Genau dieselben Verhiltnisse weist ein weiterer Fall auf (1928, 198).
Bei ihm wurden die Schnitte frontal durch die Achsenorgane gefiihrt und
zeigen daher besonders deutlich, dafl die sekundiren Horblasen den nor-
malen Abstand vom Vorderende einhalten.

2. Verpflanzung oberer Urmundlippe der beginnenden Gastrula
in Kopfhohe.

Ezxperiment taen. 1926, 244. Spender und Wirt im Beginn der Gastru-
lation. Medianes Stiick obere Urmundlippe anderem Keim ziemlich
weit vorn in ventraler Mittellinie eingepflanzt, in caudal-cranialer Rich-
tung. Am iiberndchsten Tage ist die Medullarplatte deutlich; ihrem
Vorderende liegt ventral eine breite, kurze sekundére Platte gegeniiber.

r.pr. + L. sek. oc.

]
4 - 1
/ o,
Abb. 73. Abb. 74.

Abb. 78. Trit. taen. (1926, 244). Neurula mit offenen Wiilsten, von rechts ventral. Aufsicht auf se-
kundire Medullarplatte, die hinten innerhalb der Wiilste ein Hornchen trigt, vorne mit der priméren
Medullarplatte zusammenhingt. Vergr. X 20. — Abb. 74, Derselbe Keim nach SchluB des Medullar-
rohres, von der rechten Seite, Kurze sekundire Anlage stoBt von vorne auf primiére; die Augen-
blasen sind anscheinend verschmolzen. Vergr. X 20.

Von einem leicht gebogenen Hornchen aus, welches ihr noch innerhalb
der Wiilste aufsitzt (Abb. 73), erstreckt sie sich etwas schrig nach rechts
vorn und hingt etwas rechts hinter ihrem eigenen Vorderende mit dem
der primiren Platte zusammen. Am néchsten Tag sind primére und
sekundire Medullarwiilste zum Rohr geschlossen, das Hornchen ist offen-
bar zerfallen und abgestofen. Beide Anlagen gehen an ihrem Vorder-
ende ineinander iiber (Abb. 74). Beide scheinen primére Augenblasen
ausgestillpt zu haben, die zusammen rechts und links je eine lingliche
Vorwélbung bilden. In diesem Stadium wurde der Keim konserviert;
Schnittfiihrung moglichst symmetrisch durch die Augenblasen.
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Beide Hirnanlagen sind gleich gerichtet, aber etwas gegeneinander
versetzt, so dafl die sekundére rechts von der Mittellinie auf die primére
trifft und mit ihr verschmilzt (Abb. 75 und 76); die Hirnhohlen éffnen

. pr. oc.

Lypr.oc.

L. sek. oc.

r.sek. oc.

Abb. 75. Derselbe Keim (1926, 244); Schnitt durch die vier Augenblasen; rechte primire (».pr. oc.)
und linke sekundire (I sek.oc.) verschmolzen, ebenso linke primire (I.p7.oc.) und rechte
sekundire (r.sek.oc.). Vergr. X 80.

f.p!',u(‘.
r.pr.oc.

r.eek. oc.

1. sek. oc.

Abb. 76. Dasselbe, etwas weiter hinten. Vergr. X 80.

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd. 123. 28
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sich ineinander. Primires und sekundires Medullarrohr hat Augenblasen
vorgestiilpt, die jeweils rechts und links miteinander verschmolzen sind
und sich gegenseitig an der vollen Abgliederung hindern, sich aber doch
deutlich unterscheiden lassen (Abb.75 und 76). Einander gegeniiber
liegend, ein wenig seitlich versetzt, zichen die Medullarrohre nach hinten,
das sekundére nicht ganz vollkommen in die beiden Seitenwinde ge-
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Abb. 77. Dasselbe; Schnitt durch die Anlagen der primiren und sekundiren Hérblasen (pr. lab.
und sek. lab.). Vergr. X 80.

gliedert, jedem ventral eine Chorda angelagert. In gleicher Hohe liegen
vier Labyrinthanlagen, zwei primire und zwei sekundire; solide Wu-
cherungen der tiefen Epidermisschicht, der sie noch breit aufsitzen
(Abb. 77). Wenige Schnitte dahinter endigt das sekundére Medullarrohr,
wohl etwas nach der Seite gewendet; mit ihm die sekundére Chorda,
welche vorher scharf nach rechts (von der sekundiren Anlage aus ge-
sehen) abbiegt, entsprechend der schrigen Lage der sekundéren Medul-
larplatte (Abb. 73).

Die sekundire Embryonalanlage dieses Keims schliefit also an die
des oben erwithnten Falles von HiLpE MANGoLD (1924) an; wie jene vorn
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mit zwei Horblasen endigt, ein Riickenmark fast ohne Gehirn, so diese
hinten, ein Hirn ohne Riickenmark.

Ganz entsprechende Bildungen kamen mehrfach zur Beobachtung,
wenn das Implantat in entgegengesetzter Richtung, also cranio-caudal,
eingesetzt worden war (vgl. Abb. 42 auf S. 419).

3. Binstecken vom Kopforganisator aus dem Urdarmdach ins Blastocél.

Um ein Stiick reines Urdarmdach aus einer bestimmten Hohe des
Keims zu gewinnen, trennt man am besten die dorsale Keimbhilfte durch
einen frontalen Schnitt ab und breitet.sie mit der Innenseite nach oben
glatt aus. Dann schneidet man an der gewiinschten Stelle ein Stiick des
Keimdachs aus und 16st die innere Schicht, die man verpflanzen will,
mit einer moglichst feinen Glasnadel sauber ab. Dabei arbeitet man in
verdiinnter Ringerlosung, um das Einrollen der Keimstiicke zu ver-
hindern; das Einstecken ins Blastocoel kann in gewohnlichem Wasser
erfolgen, in welches das ausgeschnittene Stiick mit der Mikropipette
zuriickgebracht wird.

Um zu priifen, ob das vorderste Stiick des Urdarmdachs, iiber wel-
chem bei der normalen Entwicklung keine Medullarplatte entsteht, In-
duktionsfahigkeit besitzt oder nicht, wurde zunachst folgender Versuch
gemacht. An dem abgehobenen Keimdach wurde ein medianer Streifen
ausgeschnitten; er wurde in drei méglichst genau gleich grofle Stiicke
zerteilt und diese dann einzeln ins Blastoc6l von drei beginnenden
Gastrulen gesteckt. 7 solche Urdarmstreifen (1928, 239-—245) wurden
gepriift. Das Ergebnis war ganz eindeutig: wéhrend von den 7 mittleren
und hinteren Stiicken je 6 induzierten — je 1 ging vorzeitig zugrunde —
blieben die 7 vorderen véllig wirkungslos.

Die Wirkungslosigkeit des vorderen Stiickes scheint sich am ein-
fachsten durch die Annahme zu erkliren, dal es auch normalerweise
nichts mit der Induktion der Medullarplatte zu tun hat. Dazu braucht
es gar nicht ganz aulerhalb ihres Bereichs zu liegen. Nach den Ergeb-
nissen von H. BavTtzmany (1928) ist es durchaus méglich, dafl die In-
duktionsfihigkeit des Urdarmdachs nicht oder nicht weit {iber das Vor-
derende der prasumptiven Chorda hinausreicht. Um diese Verhéltnisse
weiter zu kliren, miifite zunéchst die genaue Lagebeziehung des vorderen
Stiickes zur priasumptiven Medullarplatte festgestellt werden; letztere
war bei den Spenderkeimen, welche die Gastrulation noch nicht ganz
vollendet hatten, natiirlich-noch nicht angedeutet.

Dieses Ergebnis ist auch fiir die in den vorhergehenden Abschnitten
geschilderten Versuche nicht ohne Bedentung. Das Stiick obere Urmund-
lippe, welches dort zur Induktion verwendet wurde, wirkte wohl nicht
in allen seinen Teilen; vielleicht war es manchmal nur das duBere Blatt
der Urmundlippe, welches sich erst nach der Transplantation einstillpte,

28%
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von dem die Induktion ausging. Kleine Unterschiede im Entwicklungs-
stadium konnten so einen merklichen Unterschied der Wirkung ver-
ursachen.

Bei den jetzt zu schildernden Versuchen wurde ein Stiick Urdarm-
dach etwas hinter dessen vorderstem Ende verwendet. Wenn ein solches
Stiick kurzweg als ,, Kopforganisator” bezeichnet wird, so ist dies nach v
dem (Gesagten nur annidherungsweise richtig.

Einige der hier mitzuteilenden Fille sind auch in anderem Zusammen-
hang von Interesse. Mehrere der schonsten Induktionen von Hirn und
Augen wurden nidmlich durch seitliche Spalthdlften eines medianen
Stiickes Urdarmdach erzielt. Diese Versuche sollen unter dem beson-
deren Gesichtspunkt der Regulationsfihigkeit der einzelnen Teile des
Organisationszentrums weitergefilhrt werden.

Meist wurde das Stiick Urdarmdach maoglichst so eingesteckt, dafl
seine dulere vom Ektoderm abgeléste Schicht wieder nach auflen, also
mit dem fremden Ektoderm in Berithrung kam. In einer groBeren Zahl
von Féllen aber wurde im Gegenteil angestrebt, die innere Schicht nach
auBen zu bringen. Es zeigte sich, daB das Mesoderm auch in dieser ab-
normen Richtung induzieren kann. Einge meiner schénsten Fille (z. B.
taen. 1928, 253; taen. 1928, 262, vgl. 8. 439; taen. 1928, 264) stammen
aus dieser Versuchsreihe. Um eine nachtrigliche Drehung des Stiickes
sicher zu vermeiden, wurde der Versuch dahin abgeéndert, daf das zur
Induktion bestimmte Urdarmdach nicht vom Ektoderm abgeldst,
sondern im urspriinglichen Zusammenhang mit ihm eingesteckt wurde.
Auch so induzierte es (fmen. 1928, 269 a). Ubrigens induzierte ein
solches Stiick auch mit dem Ektoderm nach auBlen (faen. 1928, 273);
also vermag auch die Induktionswirkung der prisumptiven Medullar-
platte, welche durch O. MaNxcorLp und mich (1927) festgestellt wurde,
die Zellen nach beiden Seiten hin zu verlassen. 0. Maxcorp (1929)
kam fiir die Medullarplatte, ByTinsgy-Sarz (1929) auf anderem Weg
fir das Mesoderm zu demselben Ergebnis. Die Frage verdiente wohl
weiter verfolgt zu werden.

Auf diese verschiedene Weise wurde Hirnanlage mit Augen induziert;
gemeinsam ist allen Fillen das Doppelte, daB es durch eingestecktes Utr-
darmdach der Kopfregion und daB es in XKopfhthe geschah. Dafiir nun
einige Beispiele. Davon ist bei den beiden ersten Fallen die Induktion
_durch ein medianes Stiick in normaler Lage (duBere Seite nach aullen)
bewirkt worden, bei einem Fall durch ein solches in umgekehrter Lage
(innere Seite nach auBen), wihrend bei den beiden letzten eine seitliche
Hilfte die Induktion leistete.

Experiment taen. 1928, 243 b. Aus Gastrula mit ziemlich kleinem
Dotterpfropf wurde medianer Streifen Urdarmdach entnommen, das
mittlere Drittel vom Ektoderm abgelost und ins Blastocsl einer Ga-
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strula mit U-férmigem Urmund eingesteckt. Am nichsten Tage, 29 Stun-
den nach der Operation, ist die Medullarplatte durch Form und Pig-
mentierung angedeutet (Abb. 78). Ventral rechts vorn liegt eine kurze,
auffallend breite sekundare Medullarplatte,
von niederen Wiilsten umgeben, ohne irgend-
eine Andeutung eines sekundiren Urmunds
(Abb. 78 und 79). Sie ist so weit entwickelt
wie die primére, schlieft sich aber ein wenig
langsamer zum Rohr. Am néchsten Tage,
71—72 Stunden nach der Operation, ist ein
gekriimmter Embryo mit priméren Augen-
blasen entstanden. Die sekundire Anlage
stofit von rechts vorn auf die primére; ihre
rechte Augenblase ist von der priméren lin-
ken deutlich getrennt, wahrend ihre linke mit
der priméren rechten wverschmolzen scheint.
So wurde der Keim konserviert; Schnitte
méglichst durch alle vier Augenblasen. Abb. 78. Tirit. taen. (1928, 243D);
frilhe Neurula; dem Vorderende
Die Schnittuntersuchung bestétigt das der primiren Medullarplatte
schon im Leben Gesehene. Die Augenblasen (1K) geseniber e‘}’;fgrlf‘;?;o.se‘
sind soeben vorgestiilpt, noch nicht in Retina
und Pigmentepithel gegliedert. Die sekundire Anlage ist ebenso grof3
und ebenso weit entwickelt wie die primére. Sie trifft von rechts vorn
auf diese, wobei die innensténdigen Augenblasen, die rechte primére
und die linke sekundére, fest gegeneinander ge-
prefit werden. Doch bleiben beide Anlagen ge-
trennt, wenigstens insofern, als ihre Hohlriume
sich nicht ineinander offnen (Abb. 80u, 81). Nach
hinten hort das sekundére Medullarrohr sehr bald
auf; ob es noch Hérblasen angelegt hat, 148t sich
in dem jungen Entwicklungsstadium nicht er-
kennen. ’
Experiment taen. 1928, 241b. Spender " Ga-
strula. mit sehr kleinem Dotterpfropf; Wirt Ga-
strula mit sichelf6rmigem Urmund ; Operation wie
beim vorigen. Am tiibernachsten Tage sind die
Medullarwiilste der primiiren Anlage in ganzer
Linge zusammengeriickt; rechts vorn liegt eine pp. 79. Dasselbe; Autsicht
sekundare Medullarplatte mit geniherten Wiilsten, —#9f die sekundire Meduilar-
platte. Vergr. £ 20.
fast parallel zum Vorderende der priméiren Anlage
gestellt. Etwas spéter, etwa 52 Stunden nach der Operation, sind auch
diese sekundiren Wiilste zusammengeriickt (Abb. 82). Am nichsten
Tage, etwa 72 Stunden nach der Operation, ist ein gekriimmter Embryo
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mit priméren Augenblasen entstanden. Neben seinem Vorderende liegt
ein kleiner sekundirer Kopf, welcher ebenfalls Augenblasen zu haben
scheint. So wurde der Keim konserviert. Die Schnitte zeigen folgendes.

1, sek. oc. r. pr. oc.

sek. M. H. pr. M. H,

L.pr.oc.

r.sek. oc.

Abb, 80. Derselbe Keim (1928, 243b). Schnitt durch die gegeneinander gepreBten Gehirne mit
den Augenblasen. Vergr. X 80.

An der primiren Anlage beginnen die Augenblasen sich in Retina-
und Pigmentepithel zu gliedern. Die Hérblasen sind solide Zapfen ohne

1. sek. oc. r.pr.oc.

sek. M. H.

r.sek. oc.

Abb. 81. Dasselbe, etwas weiter hinten. Vergr. X 80.

Hohlraum, die mit breiter Basis der Epidermis aufsitzen. Die sekundire
Anlage liegt rechts neben der priméren, mit ihrer duleren Seite etwas
ventralwirts verschoben (vgl. Abb. 82), so daB die Querachse beider
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Anlagen einen nach unten offenen stumpfen Winkel bilden (Abb. 83
und 84). Vorn hat sie rechts und links eine Augenblase vorgestiilpt, noch
nicht in Retina und Pigmentepithel gegliedert, also gegen die der pri-
miéren Anlage etwas in der Entwicklung zu-
riick. Vielleicht ist das eine Folge ihrer sehr
viel geringeren Gréfle. Die innenstéindigen
Augenblasen, die rechte der primiren und die
linke der sekundiren Anlage, berithren sich
(Abb. 83); ihre Innenrdume bleiben aber ge-
trennt. In gehoriger Entfernung hinter dem

Vorderende sind dem sekundiren Medullarrohr g
zwei Horblasen angelagert (Abb. 85); sie sind . e
annshernd so weit entwickelt wie die primi- w
ren, solide Wucherungen der tiefen Schicht,

die mit breiter Basis der Epidermis aufsitzen.

Fin Stiick weit dahinter endigt die sekundire  Abb. 82. Trit. taen. (1928, 241D).

Neurula mit geschlogsenen Me-
Anlage. . dullarwiilsten, von rechts; Aui-
Erperiment taen. 1928, 262. Aus Gastrula  sicht auf die kurze sekundire

mit kleinem Dotterpfropf wurde ein mittleres Anlage. Vergr. X20.

Stiick Urdarmdach in der Weise gewonnen, dafi der Keim quer durch-
schnitten, das Stiick in der gewiinschten Hohe des Keimdachs aus-
gestanzt und dann vom Ektoderm abgelost wurde; hierauf wurde es

r.pr.oc.

1. sek. oc.

Abb. 83. Derselbe Keim (1928, 241b). Querschnitt durch das Vorderende; neben dem priméren
Gehirn das kleinere sekundire, mit der linken Augenblase (I.sek.oc.). Vergr. X 80.

ins Blastoctl einer Gastrula mit sichelférmigem Urmund eingesteckt,
diesmal aber in abnormer Lage, mit der Innenseite nach aufen. Die
Entwicklung verlief ziemlich genau wie im vorigen Fall. 41 Stunden
nach der Operation liegt links neben den zusammengeriickten priméiren
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Wiilsten eine kleine und kurze sekundére Anlage mit geniherten Wiilsten
(Abb. 86). Sie ist der priméren ungefahr gleich gerichtet, liegt aber ein

L.pr.oc.

r.sek. oc. T.pr.0C.

Abb. 84, Dasselbe; sekundéres Gehirn mit rechter Augenblase (r.sek.oc.). Vergr. X 80.

1. sek. lab.

r.gek. lab.
Abb. 85. Dasselbe; Schnitt durch die sekundéren Horblasen (sek.lab.). Vergr. X 80.

wenig weiter zuriick., Am néichsten Tage ist ein gekriimmter Embryo
mit Augen- und Horblasen entstanden. Links neben seinem Vorderende
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liegt die sekunddre Anlage, mit deutlicher aullenstindiger, also linker
Augenblase; ihre rechte Seite ist der priméren Anlage dicht angeschlossen
und scheint deren linke Augenblase etwas zu beeintrdchtigen. In diesem
Stadium, ungefahr 66 Stunden nach der Operation, wurde der Keim kon-
serviert; Schnitte quer durch die beiden Vorder-
enden.

Primére und sekundére Anlagen liegen genau
parallel nebeneinander, so dafl die vier Augen-
blasen eine gemeinsame quere Achse besitzen
(Abb. 87). Die sekundire Anlage ist normal ge-
gliedert, aber in allen Teilen erheblich kleiner
als die primére; damit hingt es wohl wieder
zusammen, daB sie in der Entwicklung ein wenig
z.uriick ist. Thre Augenanlage ist .noch ein(.a rund- Abb.86. Tt taem, (1925, 262)
liche Vorwolbung, wahrend bei der priméren Neurula mit zusammenge-
die Gliederung in Retina und Pigmentepithel E:ﬁk;i?mvgf:;tﬁ’;gﬂ':ﬁ:iﬁ:
eben beginnt. Die innenstindigen Augenblasen sekunddre Anlage.
stollen zusammen und verschmelzen miteinander Vergr. X 20.

(Abb. 87). Die Hohlrdume der beiden Hirnanlagen héngen zusammen,
wenn auch nur durch einen verschwindend engen Spalt. Infolge dieser
Verschmelung ist die sekundire Anlage nicht zur Bildung einer freien
innensténdigen Augenblase gekommen; diejenige der priméren Anlage

. Pr. 06,

Abb. 87. Derselbe Keim (1928, 262), Querschnitt durch das Vorderende; priméres und sekundires
Gehirn genau parallel gestelit, die auBenstindigen Augenblasen (r.pr.oc. und l.sek.oc.) auf einer
Achse mit den verschmolzenen innenstindigen. Vergr. X 80.
hat sich zwar durchgesetzt, ist aber etwas nach vorn gedringt. Anlagen
von Horblasen sind an beiden Medullarrohren entwickelt, in gehériger
Entfernung vom Vorderende; solide Zapfen, die mit breiter Basis der
Epidermis aufsitzen. Die innenstandigen schlieBen dicht aneinander.

Unmittelbar dahinter endigt die sekundire Anlage.
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Experiment taen. 1928, 294, Einer Gastrula mit kleinem Dotterpfropf
wurde ein mittleres Stiick der Riickenplatte entnommen und median
gespalten; an der linken Hilfte wurde das Mesoderm abgelést und einer
beginnenden Gastrula ins Blastocsl gesteckt. Am iibernichsten Tage,
etwa 43 Stunden nach der Operation, sind die primiren Medullarwiilste
einander in der Mitte genihert; die ebenso weit entwickelte sekundire
Medullarplatte trifft von links vorn auf die primére. Wieder 2 Tage
spiter, etwa 92 Stunden nach der Operation, hat sich ein gekriimmter
Embryo mit abgesetztem Schwianzchen und sehr deutlichen Hérblasen
entwickelt, der sich schon etwas bewegt; er scheint drei Augenblasen

pr. M. H:

r. pr.olf.

sek. M. I1.
ropr.4+1sek. V. Ho_

Abb. 88, Trit. taen. (1928, 204). Symmetrischer Schnitt durch das Vorderende. Das sekundiire Me-

dullarrohr trifft von links vorne auf das primire, derart da das innenstindige Vorderhirn unter-

driickt wird, die innenstindigen Riechgruben (pr.olf. 4 sek.olf.) und Augen (pr.oc.+-sek.oc.)

verschmelzen, withrend sich auBenstindig ein Vorderhirn, (pr. V. H. 4 sek. V. I.), zwei Riechgruben

(r.pr.olf. anf Abb. 88 und I sek.olf. auf Abb. 89) und zwei Augenblagen (r.pr.oc. und 1.sek.oc.
auf Abb. 89) entwickeln. Vergr. X 80.

zu haben. So wird der Keim konserviert ; Schnitte moglichst symmetrisch
durch die Augenblasen.

Es ist eine Doppelbildung von bemerkenswerter Symmetrie ent-
standen, eine Duplicitas cruciata, wie sie sich durch Zusammensetzung
von zwei Keimen in Gegenstellung erzeugen 1a8t (H. SprmManx 1918;
E. WesseL 1926). Das sekundire Medullarrohr trifft, wie schon die se-
kundire Medullarplatte, von links vorn auf das primére und geht véllig
glatt in dasselbe iiber (Abb. 88). Auf der auBenstindigen Seite bilden
beide gemeinsam ein Vorderhirn (Abb. 88, 7. pr. -+ I.sek.V.H), dessen linke
Hilfte schmichtiger ist als die rechte, entsprechend ihrer Zugehorigkeit
zur schwiicheren sekundiren Anlage. Zu diesem Vorderhirn gehdren
zwei Augenblasen, eine gréBere primére und eine kleinere sekundire
(Abb.89, r.pr.oc., L. sek.oc.). Beide sind in Retina und Pigmentepithel
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gegliedert; die Linsenbildungszellen sind zusammengeriickt. Im Winkel
zwischen Auge und Hirn liegen die Riechgruben (Abb. 88, r.pr. olf.;
Abb. 89, I. sek. olf.). Auf der innenstéindigen Seite fehlt das Vorderhirn,
dagegen ist von primérer und sekundirer Anlage gemeinsam ein symme-
trisches Auge gebildet, welches zwei verschmolzenen entspricht (Abb. §9,
Lpr.--r.sek.oc.). Auf weiter vorn gelegenen Schnitten ist es ebenso
deutlich wie die beiden anderen Augen in Retina und Pigmentepithel
gegliedert und in sich abgeschlossen; dort ist ihm aunch eine deutliche

pr. M. H.

Lpr.+r.sek.oc.

L.sek.olf. 1.sek.oc.
Abb. 89, Dasselbe; Schnitt durch die priméren (pr. oc.)und sekundiren (sek. oc.) Augen. Vergr. X 80.

Linsenwucherung aufgelagert. In der Hohe des gemeinsamen Augenstiels
(Abb. 89) ist das Pigmentepithel noch dick. Uber dem Auge liegt eine
Wucherung der Epidermis, die verschmolzenen Riechgruben; auf Abb. 88
ist gerade noch ihr unterster Abschnitt (I.pr.--r.sek.olf.) neben dem
obersten des Auges (I.pr.-r.sek.oc.) zu sehen. Das primire Medullar-
rohr hat zwei Hérblasen angelagert, die villig abgeschniirt sind und
ein deutliches Lumen besitzen. Das sekundire Medullarrohr endigt un-
mittelbar hinter dem Schnitt der Abb. 89, ohne Hérblasen.
Experiment taen. 1928, 290. Spender Gastrula mit kleinem Dotter-
pfropf; Wirt beginnende Gastrula, Urmund Querspalt; Operation wie
beim vorigen, linkes Stiick eingesteckt. Als die Wiilste zusammengeriickt
waren, safl vorn rechts eine kleine sekundire Medullaranlage. Aus ihr
wurde im Lauf der weiteren Entwicklung ein grofier, gerade hinaus-
stehender Zapfen, der an seiner Basis glashell durchsichtig war, in seinem



444 H. Spemann: Uber den Anteil von Implantat und Wirtskeim an der

suBeren Teil dagegen undurchsichtige Massen enthielt (Abb.90). In
diesem Stadium, mit Pigmentstreifen an den Seiten, Kiemenstummeln

Abb. 90. Tpit. taen. (1928, 290).
Vergr. X 20.

und Beinknospen, wurde die Larve 8 Tage
nach der Operation konserviert. Schnitte
quer.

Der Kopfauswuchs enthélt ein groBes
Auge, ringsum bis zum Irisrand von Pig-
mentepithel bekleidet (Abb. 91). Die Re-
tina ist im Verhdltnis zu ihrer Breitenaus-
dehnung zu dick, die Iris zu schmal, der
Becher zu flach. Offenbar konnte sich die
Retina micht richtig ausbreiten; dafiir
spricht auch, dal} sie sich stellenweise nach
innen eingefaltet hat, so daB sich die Stéb-
chen- und Zapfenschicht lings feiner Spal-
ten vom Pigmentepithel ins Innere zieht.
Trotzdem zeigt diese sekundire Retina die-
selbe Schichtung wie die normale, wenn

auch weniger vollkommen. Dieses Auge liegt nun mit seiner Pupillar-
offnung derjenigen des rechten priméren Auges gerade gegeniiber und so
unmittelbar auf, daB die beiden Linsen sich beriihren, mit ihren vorderen
Epithelschichten verschmelzen und sich sogar ineinander 6ffnen.

sek.med. sek.oc.

sek. -—I pr.l.
Abb. 91. Querschuitt durch den Kopf desselben Keims (1928,290). In dem seitlichen Auswuchs
ein sekundires Auge mit Linse, die mit der primiren rechten Linse verschmolzen ist. Vergr. X 80.

Dorsal und ventral von der Doppellinse ist die Epidermis scharf ein-
gebuchtet (Abb.91). Die tiefe Furche, mit welcher der Zapfen sich
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hier gegen den Kopf abgrenzt, setzt sich auch auf die vordere Grenze
seiner Basis fort (Abb. 90). Auf den Schnitten kommt das dadurch zum
Ausdruck, daB eine Epithelbriicke die Spitzen der einspringenden Winkel
verbindet und etwas weiter nach vorn der Zapfen sich hier vom Kopf
trennt. Aber nicht nur von vorn, oben und unten springt die Epidermis-
falte gegen den Aquator der Doppellinse vor; auch hinter der Linse
kommen die Falten von oben und unten zusammen, und zwar nur ihre
tiefe Schicht, und bilden eine quere Scheidewand, welche den Inhalt des
Zaptens in seinem vorderen Teil vollstindig vom Kopf trennt. Etwas
weiter nach hinten verschwindet diese Wand wieder; beide Raume
hingen unmittelbar zusammen und das sekundire Auge schmiegt sich
dem priméren dicht an. Es ist also der Zapfen durch eine Epidermis-
falte, die sich vom Grunde der Grenzfurche ins Innere einsenkt, in seinem
vorderen Teil vom Kopf abgetrennt; diese Scheidewand hat ein Loch,
in welchem wie in einem Diaphragma die Doppellinse steckt.

Diese sonderbare Bildung ist wahrscheinlich so entstanden, daB die
sekundire Anlage an ihrer dem Kopf zugewandten Vorderseite mehr
und mehr mit dessen Epidermis verwuchs, wobei das sekundire Auge
in die merkwiirdige Gegenstellung zum priméren hiniiber gezogen wurde.
An der so gebildeten tief einspringenden Epidermisfalte, an welcher
wohl von Anfang an nur deren untere Schicht beteiligt war, entstanden
einander gegeniiber die beiden Linsen, die so von Anfang an mit ihrem
Scheitel, also spater mit ihrem Linsenepithel, verschmolzen waren und
durch Aufzehren des Materials das Loch schufen, in welchem sie nachher
darin stecken.

Von einer Riechgrube oder einem Bartelfaden, welch beide Organe
am primdren Kopf gut entwickelt sind, ist am Zapfen nichts zu finden;
fiberhaupt enthilt er auler dem Auge mit seiner Linse und lockerem
Bindegewele blofl noch ein kleines Stiickchen wenig differenzierte Hirn-
magse. Sie liegt dem Auge dicht an, hiingt aber nirgends mit ihm zu-
sammen; dessen Pigmentepithe! bildet einen geschlossenen Uberzug
der Retina. Auch eine Verbindung durch einen Opticus konnte ich nicht
finden — also wie beim cyclopischen Defekt. Das deutet darauf hin,
daB das unpaare Auge nicht ein seitliches, also in diesem Fall wohl ein
linkes ist, sondern daf} es den beiden verschmolzenen Augen entspricht.
Von Interesse ist der Vergleich mit jenem oben beschriebenen Fall
(faen. 1928, 213), wo das cyclopische Vorderende einer vollstindigen
sekunddren Embryonalanlage gerade auf die rechte Augenblase der pri-
méaren Anlage st6f3t (Abb. 65 auf S. 428). In der Tat, iiberlegt man sich,
was daraus im Lauf der weiteren Entwicklung wohl geworden wiire, so
kommt man fast genau zu der eben beschriebenen Bildung; Abb. 65
kénnte in allem Wesentlichen geradezu die Darstellung eines jiingeren
Stadiums von Abb. 91 sein. Trifft diese Deutung zu, so hitte auch in
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diesem Fall wie im vorhergehenden (faen. 1928, 294) ein Stiick aus der
seitlichen Hilfte des Urdarmdachs etwas Ganzes induziert, wohl nach-
dem es sich selbst erst zum Ganzen reguliert hatte. Dabei bleibt natiir-
lich die Moglichkeit bestehen, dafl ein halber Organisator, der unter
bestimmten Bedingungen regulationsfihig ist, unter anderen halb bleibt
und etwas Halbes induziert.

4. Erorterung und Schlufifolgerungen.

Die geschilderten Experimente verfolgten das gemeinsame Ziel, Ur-
darmdach der Kopfgegend auf Ektoderm in Kopfhshe wirken zu lassen;
die Art und Weise aber, wie das erreicht wurde, war verschieden. Ent-
weder wurde ein medianes Stiick obere Urmundlippe der beginnenden
Gastrula einem anderen gleich alten Keim an die Stelle der spiteren
unteren Urmundlippe eingepflanzt, wobei in giinstigen Féllen die Ein-
stillpung die Kopfregion erreichte; oder die Einpflanzung erfolgte selbst
in Kopfhohe; oder endlich wurde ein abgelostes Stiick Urdarmdach aus
Kopfhohe einer vorgeschrittenen oder vollendeten Gastrula ins Blasto-
coel einer beginnenden Gastrula gebracht und kam dann zufillig in
Kopthohe unter die Epidermis des Wirtskeims zu liegen.

Dem entspricht das gemeinsame Ergebnis, dafl Képfe mit Augen und
Hérblasen induziert wurden, die nun je nach der angewandten Methode
entweder das Vorderende einer sekundidren Embryonalanlage bildeten
oder aber sich vollig isoliert in Kopfhohe der priméren Anlage fanden.

Damit ist zunéchst einmal die Moglichkeit dieser Induktion gezeigt.
Diese war zur Zeit, als die Experimente angestellt wurden, wohl wahr-
scheinlich, aber nicht nachgewiesen. Seither haben sowohl H. Bavrz-
MANN (1928 a; vgl. seine Abb. 12, 13 mit meinen Abb. 80, 81, 84, 87)
durch vordere Chordaanlage, als O. MaxgoLp (1929) durch Medullar-
substanz der Kopfgegend Hirnanlagen mit Augen induziert, beide eben-
falls in Kopfhohe des Wirts.

Des weiteren aber gestatten die Experimente schon einen ersten
Schritt in der causalen Analyse zu tun.

Wenn durch ein kleines Stiick obere Urmundlippe eine ganze Em-
bryonalanlage mit Augen und Hérblasen induziert wird, auf der Ventral-
seite des Wirtskeims von dessen unterer Urmundlippe ausgehend, so sind
dabei zweifellos regulierende, auf Ganzheit hinwirkende Kréifte mitbe-
teiligt. Dieses Experiment 1aBt daher die Méglichkeit offen, dal der
sekundire Kopf gar nicht durch spezielle Einwirkung von Kopforgani-
sator in Kopfhohe entstanden ist, sondern als vorderer Teil eines har-
monisch-dquipotentiellen Systems, namlich der sekundéren Medullar-
platte, welche durch das sich einstiilpende Urdarmdach induziert wor-
den ist.

Diese Auffassung, welche fiir das erste Experiment sehr nahe liegt,
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stoBt nun bei dem zweiten schon auf gewisse Schwierigkeiten. Bei ihm,
nach Einpflanzung von oberer Urmundlippe in Kopfhohe, entsteht nicht
mehr eine Medullarplatte von normaler Form, die mit dem priméren
Urmund in Zusammenhang ist; vielmehr ist diese kurz und breit, wie
das Vorderende einer normalen, und entwickelt sich auch als solches
weiter. Sollte auch ihre Gliederung nach Art eines harmonisch-dqui-
potentiellen Systems erfolgt sein, so miiite man annehmen, daBl diese
nicht das Stiick Medullarplatte (oder wohl richtiger das sie induzierende
Urdarmdach) als Ganzes ergriffen hat, sondern als Teil, an seinem Vor-
derende beginnend und unter Beriicksichtigung seiner Breite nach hinten
fortschreitend, bis eben sein Ende erreicht war. An sich wire eine solche
Art der Determination durchaus denkbar; immerhin erfordert sie neue
Annahmen.

Dies gilt nun wohl in noch héherem Mafle fiir das dritte Experiment,
wo ein abgelostes Stiick Urdarmdach aus Kopfhshe einer vorgeschrit-
tenen Gastrula in Kopfhohe eines Wirtskeims gebracht, Kopf induzierte.
Zwar, daB ein solches Stiick noch ,,Querschnittregulation leisten kann,
zeigen die durch seitliche Halften induzierten Ganzbildungen; fiir eine
,,Langsschnittregulation dagegen fehlen alle Anzeichen.

Immerhin, denkbar ist auch sie. ¥s wird daher die néchste Aufgabe
sein, zu priifen, ob jedes Stiick Medullarplatte, auch in Rumpfregion und
durch Rumpforganisator induziert, die Fahigkeit und Tendenz hat, an
seinem vorderen Ende einen Kopf zu bilden.

Diese Frage ist allerdings schon durch den ersten von Hinpe MAN-
¢oLD induzierten sekundiren Embryo verneint, denn dort fehlten nicht
nur die Augen, was auf -einem- Mangel an Material beruhen kénnte, son-
dern die Hérblasen hielten auch nicht den gehérigen Abstand vom Vor-
derende ein, waren vielmehr seiner Spitze angelagert. Jedoch verdient
die Frage bei ihrer Wichtigkeit eine etwas eingehendere Behandlung,
und so seien nun Versuche geschildert, bei denen Urdarmdach der
Rumpfhéhe auf eben soiches Ektoderm einwirkte.

V. Die Wirkung von Rumpforganisator in Rumpfhéhe.
1. Verpflanzung oberer Urmundlippe der spiten oder vollendeten
Gastrula an den Ort der unteren Urmundlippe.

Um Urdarmdach aus Rumpfhéhe auf eben solches Ektoderm ein-
wirken zu lassen, kénnte man wieder wie beim vorigen Experiment zwei
Wege einschlagen. Man konnte die Riickenplatte der fast vollendeten
Gastrula abschneiden, die zu priifende innere Schicht der hinteren Region
ablésen und ins Blastocsl einer beginnenden Gastrula einstecken; oder
aber kénnte man ein medianes Stiick aus der oberen Urmundlippe einer
solchen Gastrula ausschneiden und einem anderen jingeren Keim an
die Stelle der spateren unteren Urmundlippe einpflanzen. Nur dieses
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letztere Experiment wurde ausgefiihrt. Uber die Einzelheiten der Tech-
nik ist in der Einleitung das Nétige gesagt worden.

Auf diese Weise wurden 63 Keime operiert. Davon scheiden 27 fiir
die Untersuchung aus, weil sie entweder vorzeitig starben (19), zu jung
fiir den Zweck oder sonstwie undeutlich waren (6) oder keine hinreichend
getrennte sekundire Anlage gebildet hatten (2). Die iibrigen 36 Keime
wurden auf Schnittserien untersucht und lieferten ein klares Ergebnis,
welches auf folgender Tabelle im Uberblick dargestellt ist.

. Zahl d.
Beschaffenheit des Medullarrohrs TFille %

Keine Augenblasen, Labyrinth etwas hinter der Spitze faen. 1928,

63, 95, 106, 122 . . . . . .. .. . ... ... 4 |11,1%
Labyrinthe ganz an der Spitze (in Fettdruck) oder nahe dahinter

taen. 1928, 58, 64, 90, 97, 103, 104, 114, 234 . . . . . . 8 |22,2%
Labyrinthe fehlen (die besonders klaren Fille in Fettdruck) taen.

1828, 85, 86, 96, 98, 99, 100, 101, 102, 105, 107, 108, 109,

110, 116, 121, 125, 126, 129, 131, 132, 133, 134, 135,232 . . 24 166,6%
Gesamtzahl . . . . . . . . ... .. 0000 L. i 36 199,9%

Dafiir nun einige Beispiele.

Ezxperiment taen. 1928, 63. Spender mit mittelgroBem Dotterpfropf;
Wirt Gastrulation im vollen Gang. Ziemlich groBes medianes Stiick
obere Urmundlippe median an Stelle der unteren Urmundlippe ein-
gepflanzt. Am nichsten Tage, etwa 24 Stunden nach der Operation,
ist das Implantat fast ganz in die Tiefe geriickt. Nur am Urmund liegt
noch ein kleines Stiick oberfliachlich, welches am néchsten Tage auch
verschwunden ist. Die Wiilste sind nun, 53 Stunden nach der Operation,
in ganzer Linge zusammengeriickt. Die sekundire Anlage liegt rechts
von der priméren, ist ziemlich viel kiirzer als sie und vorn nur wenig
verdickt. Wieder 2 Tage spiter, 36 Stunden nach der Operation, hat
sich ein gekriimmter Empryo mit Augenblasen und deutlichen Hér-
blasen entwickelt (Abb. 92 und 93). Das Vorderende der sekundéren
Anlage steht frei ab; eine Verdickung zu Augenblasen scheint es nicht
zu haben, dagegen in einiger Entfernung von der Spitze zwei deutliche
Hérblasen. Sie liegen in annihernd derselben Hohe wie die priméren.
In diesem Stadium wurde der Keim konserviert. Die Schnittunter-
suchung bestitigt das schon im Leben Sichtbare, vor allem das Fehlen
jeder Andeutung einer Augenanlage.

Von derartigen Fillen liegen noch drei weitere vor (1928: 95, 106,
122). Bei allen endigt das sekundére Vorderende mehr oder weniger zu-
gespitzt, ohne eine Verdickung, welche eine Augenanlage bedeuten
konnte: aber das Gehirn reicht doch ein kleines Stiick weit iiber die
Horblasen hinaus nach vorn.
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Experiment taen. 1928, 58. Spender Urmund sehr klein, U-férmig,
vielleicht kleiner Dotterpfropf; Wirt Urmund U-férmig; Operation wie
bei den vorigen. 24 Stunden spiter seichte Medullarfurche; von der

Abb. 92. Trit.taen. (1928,63). Aufsicht auf se- Abb. 93. Dasselbe; die sekundire Embryonal-
kundire Embryonalanlage, die vorne ohne anlage in Seitenansicht, mit Hérblasen nahe
Augenanschwellung endigt. Vergr. X20. dem Vorderende. Vergr. X 20.

unteren Urmundlippe verlduft ein blauer Streifen nach vorn bis etwa
gur Mitte der Bauchfliche; das hintere Drittel bis Viertel dieses Streifens
ist oberflichlich, der groBere vordere Teil versenkt. Am nichsten Tage,
etwa 48 Stunden nach der Operation, sind die
primdren Wiilste hinten einander gendhert.
Die sekundéare Medullarplatte liegt rechts von
der primédren; iiber ihre ganze Lange erstreckt
sich ein medianer blauer Streifen, in der Mittel-
linie dunkler und vielleicht oberflichlich ge-
legen, seitlich hell und jedenfalls in der Tiefe;
die Medullarwiilste sind ungeférbt. Die sekun-
déare Medullarplatte ist kiirzer als die primire,
hat etwa 2/; ihrer Linge; sie ist vorn nicht
verbreitert und reicht wahrscheinlich bis in die
Hohe der Horblasen. Am néchsten Tage sind' Abb. 94 Tril. toen. (1928, 58).
ihre Wiilste geschlossen, selbst farblos, beider- if;??;?;ﬁ?ﬁiﬁ;;i%ﬁfgoﬁﬁ
seits bis fast ans Vorderende vom gefirbten, %?;:fe;aink:n Sgi:ngiﬁzel,{a;
durchscheinenden Implantat flankiert. Wieder gleicher Hohe mit der rechten
1 Tag spiter, 99 Stunden nach der Operation, primaren.  Vergr. X 20.
ist ein gekriimmter Embryo mit Augen- und Horblasen entstanden
(Abb. 94). Die Hirblasen der sekundiren Anlage liegen dicht hinter
deren Vorderende und genau in Héhe der priméren. Die Schnittunter-
suchung bestétigt, dal an der sekundiren Anlage jede Spur von Augen-
blasen fehlt und dal} die sekundéren Horblasen dicht hinter dem blinden
Ende des sekundéiren Medullarrohrs liegen.

W. Roux’ Archiv i. Entwicklungsmechanik Bd. 123. 29
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Experiment taen. 1928, 104. Spender mit mittelgroBem bis kleinem
Dotterpfropf; Wirt Urmund U-formig; Operation wie bei den vorigen.
Am nichsten Tage ist das Implantat bis auf sein hinteres Ende in die
Tiefe geriickt. Nach weiteren 2 Tagen, etwa 80 Stunden nach der Opera-
tion, ist ein Embryo mit Augen- und Hérblasen entstanden (Abb. 95).
Die sekundire Anlage liegt genau in der ventralen Mittellinie, und zwar
in ganzer Linge, d. h. ihr hinteres Ende hat sich der priméren Anlage
nicht, wie es meist geschieht, seitlich angeschlossen, sondern steht ihr
genau gegeniiber. Das hat wieder zu jener eigentiimlichen Bildung ge-

fithrt, die schon frither geschildert worden

ist (vgl. taen. 1928, 206 auf S. 399); das

Hinterende ist lang und diinn ausgezogen

und setzt sich scharf gegen die Dotter-

massen des Rumpfes ab (vgl. Abb. 95 mit

Abb. 13 auf 8. 399). Das Vorderende der

% sekundiren Anlage erreicht vielleicht ge-

rade die Héhe der primiren Hérblasen.

So wurde der Keim konserviert; Schnitt-
richtung sagittal.

Die sekundére Anlage heginnt vorn mit

einem kleinen knopfférmigen Vorsprung

(Abb. 95 und 96), lauft dann leicht gebogen

nach hinten, um sich etwas hinter der

Mitte jhrer Linge mit scharfem Knick

dorsalwirts zu wenden. Das Medullarrohr,

- auf mittleren Schnitten mit deutlichem

Lumen, erreicht nicht ganz das Vorderende

Abb, 95, Trit. taen. (1028, 104) Sekun- des Knopfes und endigt ohne merkliche

gz;qu‘;‘:’ggggg’:l‘Zfdi‘;' Driméren  Anschwellung blind. Ein klein wenig wei-

schwellung in der Hohe der Hor- ter hinten ist das zugespitzte Ende der

Plasen. Vergr. X 20. Chorda. Sie ist zu beiden Seiten von je

einer Reihe von Urwirbeln flankiert (Abb. 96, sek.med., sek. ch., sek.som.).

Am Vorderende des Medullarrohrs, in der Héhe der Chordaspitze, liegen

zwei sekundire Horblasen (Abb. 96, sek. lab.), anscheinend so weit ent-

wickelt wie die primédren; die Spitze des Medullarrohrs reicht nicht

tiber sie hinaus.

Ebenso wie diese beiden letzten verhalten sich noch sechs weitere
Fille (taen. 1928, 64, 90, 97, 103, 114, 234). Es fehlt nicht nur jede An-
deutung einer Augenanschwellung, sondern die Horblasen liegen auch
ganz am Vorderende des Medullarrohrs, an seiner Spitze oder unmittelbar
dahinter.

Experiment taen. 1928, 116. Spender mit sehr kleinem Dotterpfropf;
Wirt Gastrulation im Gang; Operation wie bei den vorigen. Etwa
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31 Stunden spiter war das implantierte Stiick eingestiilpt; héchstens
hinten war noch ein schmaler blauer Streifen oberflachlich. Am fol-
genden Tage, etwa 55 Stunden nach der Operation, scheinen die Wiilste
zusammengeriickt (Abb. 97); die sekundére Anlage ist erheblich kiirzer
als die primére. 2 Tage spiter, ebwa 97 Stunden nach der Operation,

pr.oc.

pr.lab.

- gek. lab.

sek, gom.

v sek. med.

—  sek.ch.

Abb. 96. Derselbe Keim (1928, 104). Sagittalschnitt, paramedian durch Auge, Horblase und So-
miten der primiren Embryonalanlage, etwas schidg durch Medullarrohr, Chorda, Somiten und
Horblase der sekunddren Aunlage, Vergr. X 40.

hat die primére Anlage Augenblasen und ungemein deutliche Horblasen
entwickelt (Abb. 98). Die sekundire Anlage liegt rechts von der pri-
miren, mit der sie hinten verschmolzen ist. Sie reicht nicht bis in die
Hghe der priméren Hérblasen nach vorn und scheint selbst keine solchen
zu besitzen. So wurde der Keim konserviert.

Die Schnittuntersuchung bestitigt das am lebenden Objekt Beob-
achtete. An der priméren Anlage fangen die Augenblasen eben an, sich
in Retina und Pigmentepithel zu gliedern; die Hérblasen sitzen mit

29
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- breiter Basis der Epidermis auf. An der sekundéiren Anlage fehlt jede
Andeutung einer Anschwellung zur Bildung von Augen. Ebensowenig
sind Hérblasen zu erkennen.

Von solchen Féllen wurden noch 23 weitere erzielt (vgl. die Tabelle
auf S.448). Sie haben, um es noch einmal zu sagen, das Gemeinsame,
daB dem sekundiren Medullarrohr nicht nur Augenblasen, sondern auch
Horblasen vollig fehlen.

Abb. 97. » Abb. 68.
Abb. 97. Trit. taen. (1928,116). Keim mit zusammengeriickten Medullarwiilsten, Ansicht von rechts.
Vergr. x 20. — Abb. 98. Derselbe Keim (1928, 116). Primiire Embryonalanlage mit Augenblasen und
sehr deutlichen Horblasen; der kiirzeren sekundiren Embryonalanlage fehlen beide. Vergr. X 20.

2. Erirterung und Schlufifolgerungen.

. Wird obere Urmundlippe der vorgeschrittenen oder fast vollendeten
Gastrula an Stelle der unteren Urmundlippe einer beginnenden Gastrula
verpflanzt, so stiilpt sie sich vollends ein, ganz oder bis auf einen kleinen
Rest, und induziert in dem untergelagerten Ektoderm der Bauchseite
ein Medullarrohr, welches ungefihr bis in die Héhe der Horblasen reicht.
Immer fehlten dieser sekundiren Anlage die Augen, auch in Andeu-
tungen. In 2/; der Fille (24 von 36) fehlten auch die Horblasen; bei
den iibrigen 5aBen sie entweder vorn am Medullarrohr (in 8 Fillen)
oder ein kleines Stiick weit dahinter (in 4 Fillen). Die kleinen Verschie-
denheiten des Ergebnisses lassen sich leicht aus kleinen Verschieden-
heiten des Eingriffs (wie etwas verschiedener GroBe des Implantats) er-
kliren.

Den fragmentarischen Vorderenden, welche durch Kopforganisator
in Kopthohe induziert wurden, entsprechen also ebenso fragmentarische
Hinterenden nach Einwirkung von Rumpforganisator in Rumpfhéhe.
Nicht das Fehlen der Augenblasen ist dafiir entscheidend, denn das
kénnte auch auf Materialmangel zuriickzufithren sein, sondern die Lage
der Hérblasen. Wenn diese den gehodrigen Abstand vom Vorderende
einhalten, so ist das vor ihnen gelegene Stiick des Medullarrohrs als ein
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- (vielleicht rudimentéres) Gehirn aufzufassen. Wenn dagegen die Hoér-
blasen an der Spitze des Medullarrohrs liegen oder ganz fehlen, so ist
dieses Medullarrohr ein Riickenmark, also eine Teilbildung.

Damit ist eine klare Antwort auf die Frage gegeben, durch welche
das Experiment veranlaBt wurde. Die sekundére Medullarplatte oder
das sie unterlagernde und induzierende Urdarmdach ist nicht schlechthin
ein harmonisch-aquipotentielles System, welchessich von vorn nach hinten
in Gehirn und Riickenmark gliedert. Beide entstehen durch Ursachen,
welche im Organisator liegen konnen oder in seinem Organisationsfeld.
Eine Entscheidung zwischen diesen beiden Moglichkeiten 148t sich nach
den bisherigen Versuchen nicht treffen. Um die Fahigkeiten des Kopi-
organisators zu priifen, mufl man ihn im Rumpffeld induzieren lassen;
um andererseits die Fahigkeiten des Kopffelds zu erkennen, mull man
es auf Rumpforganisator reagieren lassen.

VI. Die Wirkung von Kopforganisator in Rumpfhihe.

Um Kopforganisator in Rumpfhéhe auf Ektoderm einwirken zu
lassen, wurden wieder prinzipiell dieselben Methoden befolgt, wie bei
der ersten Reihe von Experimenten, wo die Wirkung in Kopfhshe aus-
geiibt werden sollte. Es wurde also obere Urmundlippe der beginnenden
Gastrula an die Stelle der unteren Urmundlippe verpflanzt, wobei die-
jenigen Falle berticksichtigt wurden, in denen durch die Gastrulation
des Implantats das sekundire Urdarmdach nicht bis in Kopfhshe vor-
geschoben wurde. Es wurde ferner dieselbe Operation in Kopfhihe vor-
genommen, das Stiick aber in cranio-caudaler Richtung eingepflanzt,
damit das wirksame Urdarmdach durch die Gastrulation in Rumpthéhe
gebracht wiirde. Endlich wurde Urdarmdach aus Képfhshe der vor-
geschrittenen oder vollendeten Gastrula ins Blastocsl gesteckt, wobei
die Fille ausgewahlt wurden, in denen es zufillig unter Ektoderm in
Rumpfhéhe geraten war. Ein besonderes Interesse bieten solche Fille, wo
die sekundére Medullaranlage eine mehr oder weniger quere Richtung zur
priméren einnimmt, was auf verschiedene Weise zustande kommen kann.

1. Verpflanzung oberer Urmundlippe der beginnenden Gastrula
an den Ort der unteren Urmundlippe.

In einem fritheren Abschnitt sind einige Fille beschrieben, bei denen
die sekundire Embryonalanlage von der urspriinglich unteren Urmund-
lippe aus, wo das Implantat eingesetzt worden war, weit nach vorn
reichte und in Kopththe der primiiren Anlage selbst einen mehr oder
weniger vollkommenen Kopf bildete. Das war aber keineswegs die
Regel. Meist fehlten die Augenblasen und nur die betrichtliche Ent-
fernung der Hérblasen vom Vorderende deutete einen rudimentiren
Kopf an; ja die Horblasen kénnen ganz am Vorderende sitzen oder gar
vollig fehlen. Die Ursache dieses verschiedenen Verhaltens (vielleicht
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verschiedene Grofie des Implantats) kénnte nur durch eigens auf diesen
Punkt gerichtete Versuche festgestellt werden; in unserem Zusammen-
hang, wo es nur auf die mgliche Hochstleistung ankommt, kénnen wir
davon absehen. Dagegen ist ein anderer Unterschied von Wichtigkeit.
Wihrend nimlich Augen- und Hérblasen der sekundiren Anlage, wo
sie entwickelt sind, meist annihernd in Kopfhohe der priméren liegen,
kommt es auch vor, daf sie diese Hohe nicht erreichen. Auch bei einigen
der fritheren Fille war das nur annidherungsweise der Fall. So liegen
die sekundiren Horblasen von faen. 1928, 213 deutlich weiter hinten
als die priméren (vgl. Abb. 62 und 63 auf 8. 427). Der Unterschied kann
aber noch erheblich gréfler sein. Dafiir einige Beispiele.

Abb. 99. Abb. 100.
Abb. 99. T'rit. taen. (1928, 204). Friihe Neurula; Aufsicht auf sekundére Medullarplatte. Vergr. X 20.
— Abb. 100. Derselbe Keim (1928, 204) von der rechten Seite; die kiirzere sekunddre Medullar-
platte der primédren gegeniiber. Vergr. X 20.

Experiment taen. 1928, 204. Bei Spender und Wirt Urmund sichel-
férmig; medianes Stiick obere Urmundlippe median an Stelle von unterer
Urmundlippe eingepflanzt. Am nichsten Tage, 30 Stunden nach der
Operation, sind die Medullarplatten durch Form und Pigmentierung an-
gedeutet. Die sekundire Platte (Abb. 99), rot unterlagert, liegt ventral
und rechts von der priméren (Abb. 100) und ist betrichtlich kiirzer als
sie. 2 Tage spiiter, etwa 73 Stunden nach der Operation, sind Augen-
und Hérblasen deutlich (Abb. 101 und 102). Die sekundire Anlage liegt
rechts von der primiren; ihr Hinterende verschmilzt mit jener, das
Vorderende trifft gerade auf die rechte Augenblase der priméren Anlage
(Abb. 101). Am nichsten Tage, 97 Stunden nach der Operation, wurde
der Keim konserviert; Schnittrichtung quer zur sekundsren Anlage.

An der priméiren Anlage sind die Augenblasen in Retina und Pigment-
epithel gegliedert; die Kerne der Linsenbildungszellen sind zusammen-
geriickt. Die Hérblasen sind abgeschniirt und besitzen ein deutliches
Lumen. Die sekundare Anlage ist ebenso weit entwickelt. Ihr blindes
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Vorderende, ohne Andeutung von Augenblasen, stéBt auf die rechte
Augenblase der priméren Anlage und beeintréchtigt ihre normale Ge-
staltung. Hinter ihm in gehériger Entfernung liegen die sekundiren
Horblasen, so weit entwickelt wie die primiren, von der Epidermis ab-
geschniirt und mit deutlichem Lumen.

In der gegenseitigen Stellung der beiden Embryonalanlagen hat dieser
Keim eine auffallende Ahnlichkeit mit dem frither beschriebenen faen.
1928, 213 (S. 427; vgl. Abb. 101 mit 62, Abb. 102 mit 63). Der wichtige
Unterschied aber ist einmal der, dafi die sekundire Anlage dort bis in
die Hohe der primiren reicht und am Vorderende ein cyclopisches Auge
trigt, wihrend sie hier frither endigt und keine Augenblasen auch nur

AN Vol

Abb. 101, Derselbe K\;Illlln,llzi .Tage spiter als Abb. 99; Aufsicht aunf s;kum;are Embryonalanlage.

Vergr. X 20. — Abb. 102, Dasselbe; symmetrische Aufsicht auf primire (links) und sekundire

Embryonalanlage mit den deutlichen innenstindigen Horblasen; die sekundire Horblase erheblich
hinter der priméren. Vergr. X 20.

in Andeutungen besitzt. Vor allem aber liegen ihre Horblasen hier ganz

erheblich hinter der Héhe der priméren (Abb. 102).

Auch bei einigen alteren Keimen (z. B. taen. 1928, 214) scheinen die
sekundiren Horblasen nicht in der Hohe der priméren, sondern weiter
hinten zu liegen. Doch ist keiner darunter, wo die gegenseitige Lage
so klar wiire wie bei dem geschilderten (Abb. 102). Auch muB bei dlteren
Keimen mit der Moglichkeit gerechnet werden, dafl das Lageverhiltnis
sich wibhrend der Entwicklung verschoben hat, etwa indem die schwi-
chere sekundire Anlage weniger in die Lange gewachsen ist als die pri-
mire. Uberhaupt leidet die ganze Bestimmung der ,,Hohe an einer
gewissen Unklarheit und Unsicherheit, und ich hétte diese Fille wohl
nicht angefiihrt, wenn sie nicht in einem so auffallenden Gegensatz zu
spater zu schildernden stiinden, wo Rumpforganisator in Kopthshe
Hérblasen induziert hat.

So spricht hier die Lage der sekundiren Horblasen dafiir, daB sie
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von der Lage der primiren Hérblasen oder von einer bestimmten ,, Héhe
des Keims unabhingig sind, d. h. also, daB sie der Beschaffenheit des
induzierenden Mesoderms, des ,,Kopforganisators®, ihre Entstehung ver-
danken.

2. Einstecken von vorderem Urdarmdach ins Blastocsl
Die Methode dieses Experiments ist in einem fritheren Kapitel be-
_schrieben worden (vgl. S.435). Wihrend dort diejenigen Fille ver-
wertet wurden, bei denen die Induktion in Kopthohe erfolgt war, sollen
hier solche in Betracht gezogen werden, bei denen das Implantat zufillig

Abb. 103. Trit. taen. (1928, 254), Frontalschnitt durch primires Gehirn mit Augenblasen. Vergr. X 80,

weiter hinten zur Wirkung gelangte. Die Ausbeute war in dieser Hin-
sicht duBerst gering. Von 56 operierten Keimen scheidet zunichst einmal
die Hilfte aus, indem entweder die Induktion unterblieb (9 Félle) oder
die Keime vorzeitig abstarben (19 Fille). In weiteren 12 Fillen erfolgte
die Induktion in Kopfhéhe; einige davon sind oben beschrieben worden
(S. 4351t.). Unter den restlichen 16 Fallen sind mehrere, wo hochstwahr-
scheinlich primire Augenblasen in Rumpfhéhe gebildet worden sind;
aber ganz einwandfrei scheint nur ein einziger (faen. 1928, 254). Unter
dem Eindruck der groBen Sterblichkeit wurden die Keime meist konser-
viert, sowie die Hérblasen deutlich waren; dann waren aber oft die Augen-
blasen noch nicht geniigend weit entwickelt, um auch beistark abnormem
Bau der induzierten Anlage mit Sicherheit als solche erkannt zu werden.
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Experiment taen. 1928, 254. Spender mit kleinem Dotterpfropf; Wirt
im Beginn der Gastrulation; Urmund Querspalt. Mittleres Stiick Ur-
darmdach vom Ektoderm abgeldst und in abnormer Orientierung (innere
Seite nach auBen) ins Blastocdl gesteckt. 24 Stunden nach der Opera-
tion war die primire Medullarplatte von niederen Wiilsten umgeben;
ventral median scheint sekundire Medullarplatte zu sein, ebenfalls mit
niederen Wiilsten, vom roten Implantat unterlagert. Am nichsten Tage,

—gek. oc.

Abb. 104, Dasselbe. Schnitt durch sekundires (induziertes) Gehirn mit Augenblasen, in
Rumpfhohe. Vergr. X 80.

als die primaren Medullarwiilste in ganzer Lange zusammengeriickt und
vorn verwachsen waren, zeigten die sekundiren Wiilste vorn dasselbe
Verhalten ; sie waren zum Rohr geschlossen und etwas aufgetrieben, wie
zur Bildung von Augenblasen. Hinten dagegen war die Medullarplatte
noch offen und blieb es, bis der Keim einige Stunden spéter, 46 Stunden
nach der Operation, konserviert wurde. Er war auf der linken Seite
etwas aufgelegen. Schnittrichtung quer zur sekundiren Anlage.

An der primiren Anlage sind die Augenblasen vorgestilpt; dick-
wandig, noch nicht in Retina und Pigmentepithel gegliedert (Abb. 103).
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Die Anlagen der Hoérblasen sind noch niedrig, wenig scharf abgegrenzt,
sitzen mit breiter Basis der Epidermis auf. Die sekundire Medullar-
anlage ist hinten noch offen, mit stark erhobenen einander genidherten
Wiilsten, (Abb. 105), so wie es schon im Leben zu erkennen war. Weiter
nach vorn schlieflen sich die Wiilste zum Rohr, ohne sich jedoch, wie
beim priméren (Abb.104), in zwei seitliche Massen zu gliedern. Das

sek. med,

Abb. 105. Dasselbe. Schnitt durch hinteren, noch offenen Teil der sekundiren Medullaranlage.
Vergr. X 80.

hingt wohl damit zusammen, dal auch das induzierende Mesoderm un-
gegliedert geblieben ist. Das Vorderende verbreitert sich stark und
buchtet sich rechts und links aus, in der typischen Gestalt von eben
entstandenen Augenblasen (Abb. 104). Sie gleichen denen der priméren
Anlage auch darin, daf sie etwas nach hinten gebogen sind. Am Flach-
schnitt durch das primére Vorderende (Abb. 103) ist diese Kriimmung
unmittelbar zu sehen ; an der quer getroffenen sekundaren Anlage kommt
sie dadurch zum Ausdruck, daB der hinterste Anschnitt der Blasen von
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der mittleren Hirnpartie getrennt ist. Horblasen sind an dieser jungen
Anlage noch nicht zu unterscheiden.

Dieses sekundidre Vorderende liegt ein betrichtliches Stiick hinter
dem priméren; es ist sicher nicht im Kopffeld entstanden.

3. Quer gestellte sekundire Embryonalanlagen.

Besonders aufschlufireich sind einige Fille, bei denen die sekundare
Anlage in ganzer Lange oder wenigstens mit ihrem vorderen Ende schrig
oder quer zur priméren gestellt ist. Am einfachsten schien dies zunachst
dadurch zu erreichen, dafl der Organisator in querer Stellung einge-
pflanzt wird; doch stellte sich, wie ausfiihrlich geschildert worden ist
(S.4091f.), bei dem Versuche heraus, daf} das sich
einstitlpende Mesoderm in der Léngsrichtung
des Keims nach vorn abgelenkt wird; so voll-
stindig, daB die induzierte Anlage der priméren
mehr oder weniger parallel lduft. Das einge-
pflanzte Stiickchen obere Urmundlippe tragt
zwar seine eigene Bewegungstendenz in sich;
sie ist aber zu schwach, um gegen die Massen-
bewegungen des Wirtskeims aufzukommen. An-
ders, wenn der Organisator in der ventralen
Mittellinie kopf-schwanzwérts gerichtet einge-
pilanzt wird. Dann kann sich das Mesoderm,
wie auch schon mitgeteilt (S.418£f.), in der Rich-
tung des Implantats ein.stl'ilp('an und eir'le l'alr}gs %1[’:’&153 Té}iitajgégﬁiﬁlﬁﬁ
gestellte Medullarplatte induzieren. Meist wird von der Ventralseite. Sekun-
es aber doch etwas abgelenkt und schrig oder e i’g’r};‘“g"ﬁ%ﬁagligﬁa::ﬁ’
quer gestellt; die induzierte Medullarplatte be- ibr Hinterende nahe dem
kommt dann die entsprechende Lage. Es bleibt priméren Kopf. Vergr. X20.
also dem gliicklichen Zufall iiberlassen, ob die gewiinschte Lage ein-
genommen wird ; doch wiirde die Ausbeute befriedigend sein, wenn nicht
die Sterblichkeit bei diesem Experiment so groB wire. Der normale
Schluf3 der Medullarwiilste scheint auf besondere Schwierigkeiten zu
stoBen und man steht immer vor der jedem Arbeiter auf diesem Gebiet
so gut bekannten Wahl, entweder den Keim zu konservieren, vielleicht
ehe die entscheidenden Formverhiltnisse ganz klar sind, oder damit zu
warten, auf die Gefahr hin, daf der Keim zerfillt.

Auch fertig gebildetes oder in Entstehung begriffenes Urdarmdach,
welches ins Blastocil eingesteckt worden ist, kann zufillig quer zu
liegen kommen und im Ektoderm eine quer gestellte Medullarplatte
induzieren.

Nun einige Beispiele.

Eaxperiment taen. 1927, 175. Spender und Wirt im Beginn der Gastru-
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lation; medianes Stiick obere Urmundlippe nahe dem animalen Pol in
Fortsetzung der prisumptiven Medullarplatte, also in cranio-caudaler
Richtung eingepflanzt. Nach etwa 3tagiger Entwicklung ist ein ge-
kriimmter Embryo mit priméren Augenblasen entstanden (Abb. 106),
der schrig iiber die Bauchseite, von vorn links nach hinten rechts, eine
sekundére Embryonalanlage trégt. Sie bildet einen flachen nach vorn
offenen Bogen und. erhebt sich an beiden Enden als stumpfer Hécker

h ﬁ' - #' i sek. int,

c.ch.

_-u.l’_, vexd,

Abb. 107. Dersetbe Keim (1927, 175); Schnitt quer zum priméren Gehirn (vgl. Abb. 106), schrig
durch mittleren Teil der sekundiren Embryonalanlage (sek.mned., sek.ch., sek.som.), unter der
kleines sekundéres Darmlumen (sek. int.). Vergr. X80.

iiber die Umgebung. Die Medullarwiilste sind im vorderen Drittel der
Lénge eng zusammengeriickt, im gréBeren hinteren Abschnitt zum Rohre
geschlossen. Am nichsten Tage wurde der Keim konserviert; Schnitt-
richtung quer zum priméren Kopf (Abb. 106), wodurch die sekundire
Anlage in ihrem vorderen Teil auch annahernd quer getroffen ist, in ihrer
Mitte schrég, in threm hinteren Teil annéhernd sagittal.

Die primdre Anlage hat Augenblasen von annéhernd gleichmaBig
dicker Wandung und Anlagen von Hoérblasen, die mit breiter Basis der
Epidermis aufsitzen. Die sekundire Anlage liegt ihr auf mittleren
Schnitten (Abb. 107) genau gegeniiber, mit Medullarrohr, Chorda und
Urwirbeln, und ist ihr fast vollig gleichwertig; sogar ein kleines sekun-
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déres Darmlumen hat sich entwickelt. Nach vorn endigt die Anlage in
einem kleinen Hocker, der von einer Zellmasse gebildet wird, in welcher
die Achsenorgane ununterscheidbar aufgehen. Nach hinten rimmt das
Medullarrohr an Méchtigkeit auBerordentlich zu und gewinnt ein ziem-
lich weites Lumen (Abb. 108 und 109); es endigt scharf umgrenzt. Etwas
vorher endigt die Chorda, ebenfalls mit scharfem Kontur. Daraus folgt
aber, daB dieses (vom Hauptembryo aus) hintere Ende das Vorder-

aek. lab,

gek. ch. sek.med.,

ADb. 108, Dasselbe; sekundéire Embryonalanlage niher jhrem Vorderende getroffen, also schriger
{vgl. Abb. 106), Vergr. X 80.

ende der sekundiren Anlage ist. Es tragt auch eine flache Wucherung
derEpidermis (Abb. 108 sek. lab.), vom selben Aussehen wie die Anlage der
Horblase dieses Stadiums. Das andere Ende der sekundiren Anlage
dagegen, an welchem die Achsenorgane ununterscheidbar in einer in-
differenten Zellmasse aufgehen, ist das nach vorn gerichtete Hinterende.

Dieser Fall zeigt also, daB sich eine sekundire Anlage in einer der
priméiren ziemlich entgegengesetzten Richtung entwickeln kann. Augen
sind an ihr nicht angelegt; wenn aber die Epidermiswucherung, welche
dem Medullarrohr in einiger Entfernung von seiner Spitze angelagert
ist, wirklich als Anlage eines Horblidschens aufgefallt werden kann, so
wiirde das zeigen, daBl dieses Vorderende ein wenn auch rudimentires
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Gehirn ist. DalB dieses Labyrinth nur auf der einen, dem prim#ren
Vorderende zugewandte Seite der sekundiren Anlage entwickelt ist,
konnte ein Zufall sein, wenn nicht andere dhnliche Beobachtungen vor-
lagen, durch welche die Tatsache eine wichtige Bedeutung zu gewinnen
scheint. So gleich im folgenden Fall.

Experiment faen. 1927, 171. Operation wie beim vorigen Fall, zu
dessen Serie er gehort. 77 Stunden nach der Operation ist das Medullar-

sek.med.

Abb, 109. Dasselbe; annshernd sagittaler Schnitt durch das verdickte, scharf abgegrenzte
Vorderende des sekundiren Medullarrohrs. Vergr. X 80.

rohr geschlossen, mit angedeuteten Augenblasen. Die sekundére Anlage
geht vom gemeinsamen Urmund aus, verliuft auf der Bauchseite nach
vorn und biegt dann nach links um, gegen die rechte Seite der priméren
Anlage. Thre Medullarwiilste sind zusammengeriickt, stellenweise ver-
schmolzen, vorn wie zu einem Vorderende verdickt. Das unterlagerte
blau gefirbte Mesoderm des Implantats schimmert am #uferen Rand
des rechten Medullarwulstes durch, vorn und eine Strecke in der Mitte.
2 Tage spiiter, etwa 125 Stunden nach der Operation, ist die gegenseitige
Stellung von primérer und sekundirer Anlage noch dieselbe (Abb. 110
bis 112). Die sekundire Anlage steht in ihrer mittleren Strecke der pri-
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miren genau gegeniiber (Abb. 111); ihr Hinterende biegt nach rechts
um, das Vorderende nach links, nach der rechten Seite der priméren
Anlage. Die Schwinzchen sind duBerlich eine Strecke weit verschmolsen,
laufen dann aber in zwei getrennte Spitzen auseinander. Der After,
duBerlich einheitlich, ist nach der linken Seite des primiren Embryo
herausgedrangt (Abb. 112). Am nichsten Tage, ist der primire Embryo
gestreckt, soweit die Verwachsung mit dem sekundéren dies zuldBt. Er
hat deutliche Kiemenfalten, die ersten Pigmentzellen an den Seiten,

Abb. 110. Abb. 111. Abb. 112,

Abb. 110. Trit. taen. (1927, 171). Ziemlich gestreckter Embryo mit Augen- und Horblasen, von der
rechten Seite. Sekundire Embryonalanlage gegeniiber der priméren, Vorderende etwas abgehoben,
Schwinzchen mit primirem weitgehend verschmolzen. Vergr. X20. — Abb. 111, Derselbe Keim
(1927, 171). Aufsicht auf die sekundidre Embryonalanlage, deren Vorderende nach links abgebogen
ist. Sekundire Horblasen symmetrisch zu ithm, daher die rechte niher der primiren Kopfgegend
als die linke. Vergr. X 20. — Abb. 112. Derselbe Keim (1927, 171). Aufsicht auf den After, der
beiden Embryonalanlagen angehort. Vergr. X 20,

und macht die bekannten eigentiimlich zuckenden Bewegungen. Die
sekundire Anlage ist ebenso weit entwickelt; auch sie hat Pigmentzellen
und funktionierende Muskeln. Das blaue Implantat schimmert noch
durch, dicht vor dem Kopf der sekundéren Anlage, dann in der Mitte
des Rumpfes, namentlich auf dessen rechter Seite. Der hintere Teil des
Rumpfes und der ganze Schwanz ist deutlich ungefirbt, d. h. also, auch
in seinen mesodermalen Teilen aus Wirtsmaterial entstanden. In diesem
Stadium, etwa 142 Stunden nach der Operation, wurde der Keim kon-
serviert; Schnittrichtung quer zur primiren Anlage.

Im Gegensatz zum vorhergehenden Fall, der gerade so operiert wor-
den war, ist hier die sekundire Embryonalanlage der primiren gleich
gerichtet und erstreckt sich vom gemeinsamen Urmund bzw. After, iiber
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den groBten Teil der primiren Ventralseite nach vorn. Das ist so auf-
fallend, daBl man zunichst an einen Fehlgriff bei der Operation denken
mochte. Er hitte darin bestanden, daB das induzierende Stiickchen
obere Urmundlippe nicht, wie beabsichtigt, in Fortsetzung der pré-
sumtiven Medullarplatte eingepilanzt worden wire, sondern schwanz-
kopfwirts, also gleichgerichtet mit der priméren Anlage. Ein solches
Versehen kann natiirlich bei so zahlreichen nicht ganz einfachen Opera-
tionen trotz der sorgfiltigsten Aufmerksamkeit immer einmal mit unter-
laufen; trotzdem glaube ich nicht, dal3 es hier vorliegt. In einem frii-
heren Abschnitt (S. 4211f.) ist ein Fall geschildert (faen. 1928, 224), der
geradeso operiert worden war und dieselbe iiberraschende Lage und
Form der sekundiren Anlage aufwies. Das Vorderende war quer gestellt,
und zwar schon vor Auftreten der Medullarplatte (vgl. Abb. 46—48);
das Hinterende bog nach hinten ab und erreichte fast den priméren
Urmund. Dies wurde durch die Annahme erklirt, daB die zuerst ein-
wandernden Zellmassen nach der Seite abgelenkt und quer gestellt
wurden, wiahrend der noch oberflichliche Teil des Implantats bei der
Einstiilpung der unteren Urmundlippe mit dem Ektoderm, in dem er
festgehalten war, nach hinten verlagert wurde (S. 417 und 418). So
diirfte auch der jetzt behandelte Fall zu erkliren sein. Ubrigens ist das
Interesse, das er bietet, von der Art seiner Entstehung unabhingig.

Der Keim ist ziemlich weit entwickelt; er hat an der primaren An-
lage Augen mit Linsenbldschen, ferner abgeschniirte Horbldschen mit
groflem Lumen. Die sekundére Anlage besteht aus einem Medullarrohr
mit defektem Kopf, d. h. ohne Augen, aber mit Horblasen in ziemlicher
Entfernung vom Vorderende (Abb. 111); ferner einer Chorda von nor-
maler Ausdehnung und zwei Reihen von Urwirbeln; auch sind Vornieren
entwickelt, mit mindestens einem Trichter jederseits. Medullarrohr und
Chorda bleiben von denen der priméren Anlage in ganzer Linge getrennt;
die innenstindigen Urwirbel verschmelzen eine Strecke weit, um sich
dann in den Schwanzspitzen wieder zu trennen.

Die beiden Horblasen liegen symmetrisch zum sekundéren Medullar-
rohr (Abb. 111). Bei dessen Abbiegung nach links liegt die rechte Hér-
blase weiter vorn im Wirtskeim als die linke. Ste ist erheblich gréfler als
diese. :

Experiment taen. 1926, 203. Bei diesem und dem folgenden Experi-
ment wurde aus einer jungen Gastrula ein medianes Stiick der oberen
Urmundlippe bis zum Grunde des Kopfdarms ausgeschnitten, das innere
Blatt vom &uBeren abgelost und ins Blastocdl einer gleich alten Gastrula
eingesteckt. Nach 48 Stunden sind die primiren Wiilste zum Rohr ge-
schlossen (Abb. 113 und 114). Die sekundéire Anlage ist etwas in der
Entwicklung zuriick ; ihre Wiilste sind einander gendhert, aber noch nicht
geschlossen. An ihréem Hinterende, links von der priméren Anlage
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(Abb. 113), ist sie gegabelt; cin langes Hornchen (auf der Abbildung ab-
geschnitten) bezeichnet die Gabelstelle. Von hier aus steigt ein kurzer
rechter Ast zum Vorderende der primiaren Anlage empor; ein Lingerer
linker Ast verldauft quer iiber die Bauchflache. So wurde der Keim kon.-
serviert; Schnitte sagittal durch die primire Anlage, also quer durch
den vorderen Teil der sekundéren.

An der primaren Anlage beginnen die Augenblasen sich eben vorzu-
wolben; die Anlagen der Hoérblasen sind noch ‘nicht scharf abgegrenzt.
Es 1aBt sich daher auch nicht entscheiden, ob die sekundire Anlage
solche bekommen hétte; Augenblasen hat sie sicher keine. Was an den
Schnitten interessiert, ist die rein quere Lage der sekundéren Medullar-
platte und die verschiedene Beschaffenheit der Epidermis zu ihren beiden

Abb, 113. Abb. 114,

Abb. 113. Trit. tacit. (1926, 203). Keim mit geschlossenem Medullarrohr, von der linken Seite.
Gegabeltes Hinterende der sekundiren Embryonalanlage, an der Gabelstelle der Rest eines ab-
geschnittenen Hornchens. Vergr. X 20. — Abb. 114. Derselbe Keim (1926, 203) von der rechten
Seite. In der ventralen Mittellinie- Vorderende der sekundiren Embryonalanlage. Vergr. X 20.
Seiten. Rechts, also dem Kopfende der priméiren Anlage zu, ist sie er-
heblich dicker als links (Abb. 115). Werden in einem solchen Fall Hor-
blasen gebildet, so ist es versténdlich, dafl die weiter vorn gelegene gréfler
wird als die andere.

Experiment taen. 1926, 201. Operation wie beim vorigen, zu dessen
Serie der Fall gehort; auch die Entwicklung ganz entsprechend. 48 Stun-
den nach der Operation sind an beiden Anlagen die Wiilste einander
gendhert (Abb. 116). Die sekunddren Wiilste beginnen hinten ventral
in der Nahe des priméren Urmunds (Abb. 117), ziehen schrag nach vorn
zur linken Seite der priméren Anlage, um dann dorsalwirts umzubiegen
und sich dem linken priméren Medullarwulst im rechten Winkel zu
nahern (Abb. 116). Dieser Keim blieb noch weitere 4 Tage am Leben;
etwa 142 Stunden nach der Operation wurde er konserviert; Schnitte
sagittal durch die primére Anlage, also quer durch das Vorderende der
sekundéren.

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd. 123. 30
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Abb. 115. Sagittalschnitt durch denselben Keim; sekundire Medullarplatte quer getroffen.
Vergr. X 80.

Abb. 118, Abb. 117.

Abb, 116, Trit. taen. (1926, 201). Neurula mit einander gendherten Medullarwiilsten, von der linken
Seite. Aufsicht auf quer gestelltes Vorderende der sekundiren Medullarplatte. Vergr. X 20.
Abb. 117, Derselbe Keim (1926, 201) von der Ventralseite. Rechts das Hinterende der sekundéren
Meduliarplatte. Vergr. X 20.
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Die primére Anlage hat Augen mit rundlichen Linsen, die aber noch
im Zusammenhang mit der Epidermis stehen, und Horblasen mit groflem
deutlichem Lumen (Abb. 119). Die sekundire Anlage hat einen Kopf mit
cyclopischem Defekt, wie er oben mehrfach beschrieben worden ist. Der
Spitze des Medullarrohrs ist eine in die Breite gezogene Blase angelagert
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Abb, 118, Derselbe Keim (1926, 201), 4 Tage spiiter, sagittal geschnitten. Vorderende der sekun-
déren Anlage quer getroffen, mit cyclopischem Defekb. I.sek.-7.sek.oc. die einheitliche, voliig
abgeschuiivte sekundire Augenblase, vor dem sekundiren Vorderhirn sek, V., H. Vergr. X 80.

(Abb. 118), welche ihr eigenes Lumen besitzt, ganz in sich abgeschlossen
ist und an keiner Stelle in die Medullarplatte iibergeht. Dieses Ge-
bilde kann nicht wohl etwas anderes als eine ganz abgeschniirte cyclo-
pische Augenblase sein (vgl. Abb. 65 auf S. 428; Abb. 71 auf S. 431).
Weit dahinter, in einem Abstand von etwa 240 p, liegt die Vorderfliche
der rechten sekundiren Horblase, noch etwas weiter hinten die linke.
DaBl beide Hérblasen nicht auf einem Schnitt getroffen sind, war bei

80"
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der etwas schrigen Stellung des Medullarrohrs (Abb. 116) und sagittaler
Schnittfiihrung zu erwarten. Abb. 119 und 120 zeigen den groBten
Schnitt durch die rechte bzw. linke Horblase. Sie sind ebenso weit ent-
wickelt wie die primédren, ganz von der Epidermis abgeschniirt, und

<. pr. lab.

r.sek. lab.

Abb. 119. Dasselbe. Sekundires Hinterhirn (sek. H. H.) quer getroffen, mit sekundirer rechter
Horblase (r.sek. lab. griBter Schnitt); ebenso primire rechte Horblase (r.pr.lab.). Vergr. X&0.

haben ein klares grofles Lumen. Wieder ist die dem priméren Kopfende
néher liegende Horblase groBer als die andere, und zwar in diesem Fall
in ganz erheblichem MaBe (vgl. Abb. 119 mit 120). Dies kann nicht
wohl ein Zufall sein. ;

Dieses zwar etwas rudimentire, aber doch unverkennbare Gehirn ist
also in abnormer Orientierung weit hinter der Hohe des priméren Kopfes
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entstanden; doch scheint die Seite, welche dem primaren Vorderende
zugewandt ist, vor der anderen bevorzugt zu sein.

4. Erdrterung und Schluifolgerungen.
Wenn Mesoderm aus Xopfhéhe unter frithes Ektoderm eines anderen
Keimes gebracht wird, was auf verschiedene Weise erreicht werden kann,
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Abb. 120, Dasselbe; linke sekundire Horblase (1. sek.lab. groBter Schnitt) getroffen. Vergr. X 80.

s0 ist es befihigt, auch hinter der normalen Kopthshe oder gar in Rumpf-
héhe ein Gehirn zu induzieren. So kann die sekundire Embryonalanlage,
die von der unteren Urmundlippe aus induziert wird, hinter der pri-
méren zuriickbleiben und ihre Hérblasen deutflich weiter hinten an-
gelagert haben. Es kann ferner ein Stiick Urdarmdach aus Kopthéhe
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einer vollendeten Gastrula in Rumpfhohe des Wirts ein Stiick Medullar-
rohr mit zwei Augenblasen induzieren. Endlich kann die sekundére An-
lage in ganzer Lénge oder in ihrem vorderen Teil quer zur priméren zu
liegen kommen, weit hinter deren Vorderende, und kann dabei ein Ge-
hirn mit Augenanlage (wenn auch cyclopisch defekt) und Hérblasen in
weiter Entfernung dahinter entstehen lassen. Mesoderm aus Rumpthéhe
kann dies nicht; es induziert in Rumpfhohe nur Riickenmark, dem héch-
stens, wenn es weit genug nach vorn reicht, an der Spitze Horblasen
angelagert sind.

Daraus folgt, dafl ,,Kopforganisator irgendwie von ,,Rumpforgani-
sator‘ verschieden, daB er irgendwie auf die Induktion von Gehirn ein-
gestellt ist, so daB er dies unter Umsténden auch in Rumpfhéhe leisten
kann.

Jedoch folgt daraus nicht, daB die verschiedenen Keimregionen fiir
diese Leistung gleichwertig sind. Im Gegenteil, schon die bisherigen
Versuche enthalten Hinweise in entgegengesetzter Richtung. Auch Kopf-
organisator scheint in Kopfhshe leichter und vollkommener ein Gehirn
zu induzieren als in der Hohe des Rumpfes. Hs ist ferner auffallend, wie
genau die sekundiren Hérblasen, welche direkt oder indirekt durch
Rumpforganisator induziert worden sind, die Hohe der primiren ein-
halten. Bei querer Lage des sekundiiren Medullarrohrs endlich war in
mehreren Fillen die Hérblase auf der vorderen dem primiren Kopf zu-
gewandten Seite groBer als auf der hinteren. Daf} diese Horblasen iiber-
haupt entstehen, ist eine Wirkung des Organisators im allgemeinen; daf3
sie die gehorige Entfernung vom Vorderende einhalten, dafl also ein
wenn auch rudimentéres Gehirn vor ihnen liegt, verdanken sie der In-
duktion durch Kopforganisator; daf aber die der Kopfhohe néhere Blase
gréBer ist als die nach dem Schwanz zu gerichtete, deutet auf einen
EinfluB der Regionen des Wirtskeims hin.

Es wird also nun noch zu priifen sein, was Rumpforganisator in
Kopthiohe zu leisten vermag.

VIL Die Wirkung von Rumpforganisator in Kopfhéhe.
1. Verpflanzung oberer Urmundlippe der spiiten oder vollendeten Gastrula
in Kopfhihe.

Aug der oberen Urmundlippe der spiten oder vollendeten Gastrula
wurde ein medianes Stiick mit der Haarschlinge herausgeschnitten, in
der weiter oben (8. 393) genauer geschilderten Weise, und einem anderen
Keim zu Beginn der Gastrulation ins Ektoderm eingepflanzt, moglichst
gegeniiber dem Vorderende der prasumptiven Medullarplatte, also median
ventral, schwanz-kopfwirts gerichtet. Das Implantat stiilpte sich voll-
ends ein, meist unter Bildung eines kleineren oder gréferen Hérnchens
(vgl. Abb. 123, 127, 143), und induzierte dann eine sekundére Medullar-
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~ platte, die je nach dem exakten Gelingen der Operation gerade oder
etwas schrig von vorn auf die primére sto8t, oder aber auch etwas hinter
ihrer Spitze und mehr von der Seite. Danach ist die weitere Entwick-
lung dieser sekundiren Medullarplatte verschieden. Im ersteren Fall
bildet sie Augen, gleich grof oder das innensténdige kleiner, welche mit
den priméren verschmolzen sind, und Hérblasen in Héhe der priméren;
im letzteren Fall nur Hoérblasen, die ebenfalls mit den priméren gleiche
Hohe einhalten. Dafiir nun einige Beispiele.

Experiment taen. 1927, 242. Spender mit ziemlich kleinem Dotter-
pfropf; 'Wirt Gastrulation im Beginn oder im Gang; Operation wie oben
ausgefithrt. Nach etwa 48 Stunden sind die primérven Wiilste in ganzer
Lange zusammengeriickt (Abb. 121); sie setzen sich vorn in zwei sekun-

Abb. 121. Abb. 122,

Abb. 121. Trif, taen. (1927, 242). Neurula mit zusammengeriickten Medullarwiilsten, von rechts

gesehen. Sekundire Medullarwiilste in ventraler Mittellinie, gehen vorne in die primdren iiber.

Vergr. X 20. — Abb, 122. Derselbe Keim (1927, 242), von der Ventralseite. Aufsicht auf die se-
kundiren Medullarwiilste und ihren Ubergang in die priméren. Vergr. X 20.

dire Wiilste fort, die an ihrem Hinterende noch klaffen und ein rundliches
Stiick Medullarplatte unbedeckt lassen, im iibrigen aber ebenfalls eng
zusammengeriickt sind (Abb. 122). Der linke priméire Wulst geht ganz
glatt in den rechten sekundiren iiber (Abb. 122), wihrend der rechte
primire beim Zusammentreffen mit dem linken sekundéren sich ein
wenig ausbuchtet (Abb. 121 und 122). 23 Stunden spiter sind die Augen-
blasen vorgew6lbt; man sieht schon im Leben, dafl die linke primére
mit der rechten sekundiren zu einer einheitlichen Blage verschmolzen
ist (Abb. 124), wihrend die Augenblasen der anderen Seite, wo die Aus-
buchtung der Medullarwiilste zu sehen war (Abb. 121 und 122), deutlich
voneinander getrennt sind (Abb. 123). In diesem Stadium wurde der
Keim konserviert; Schnitte moglichst quer und symmetrisch durch die
Augenblasen.

Das sekundére Medullarrohr st68t von vorn und etwas links auf das
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primire und ist mit ihm verschmolzen (Abb. 125). Die Medianebenen
fallen nicht ganz zusammen, sind vielmehr ein wenig gegeneinander

Abb. 123. Abb. 124,

Abb. 123. Derselbe Keim (1927, 242) einen Tag spéter, von rechts (vgl. Abb. 121). Priméres und
sekundiires Medullarrohr haben je eine Augenblase vorgestiilpt. Vergr. % 20. — Abb. 124. Derselbe
Keim, von links. Primire und sekundire Augenblase vollig verschmolzen. Vergr. X20.

1. sek. ocm

Abb. 125. Dasselbe. Schnitt durch die vier Augenblasen (vgl. Abb. 123 u.124), rechte primire
(r.pr. oc.) und linke sekundire (1. sek. oc.) getrennt, linke primire (I.pr.oc.) und rechte sekundére
(7. sek. oc.) verschmolzen (vgl. auch Abb. 122). Vergr. X 80.

versetzt. Beide Anlagen haben gemeinsam Augenblasen vorgestiilpt,
welche dem frithen Stadium entsprechend eben anfangen sich in Retina
und Pigmentepithel zu gliedern. Auf der einen Seite, rechts primédr und
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links sekundér, sind sie deutlich gesondert; auf der anderen bilden sie
eine einheitliche Vorwdslbung, welche aber durch ihre Symmetrie die Zu-
gehorigkeit zu beiden Anlagen verrat.

Beide Embryonalanlagen haben Horblasen, noch in breitem Zusam-
menhang mit der Epidermis (Abb.126). Die sekundiren Horblasen
liegen in gleicher Hohe mit den priméren, in normaler Entfernung hinter
den Augenblasen.

v pr.lab.

Abb. 126. Dasselbe. Schnitt durch zwei der vier Hdrblasen, die rechte primire (r.pr.lab.) und
die rechte sekundére (r.sel.lab.). Vergr. X 80.

Der Bau dieser sekundéren Embryonalanlage und ihr Zusammen-
hang mit der priméren entspricht durchaus dem des friither beschriebenen
Falles (taen. 1926, 244 ; vgl. S.432ff., Abb.74—77). DaB hier das Hinter-
ende weiter nach hinten reicht als dort (vgl. Abb. 123 mit Abb. 74),
héngt wohl damit zusammen, da8 die Einstiilpung ungestérter vor sich
ging und kein Hornchen abgestoBen wurde (vgl. Abb. 121 mit Abb. 73).
Das Vorderende mit Augen und Hérblasen, welches uns hier vor allem
interessiert, ist in beiden Fallen gleich gebildet; und zwar, obwohl dort
Urmundlippe einer beginnenden Gastrula, hier solche einer fast voll-
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endeten, also dort Kopforganisator, hier Rumpforganisator, die In-
duktion bewirkt hat.

Experiment taen. 1928, 137. Spender mit kleinem Dotterpfropf; Wirt
Urmund stark sichelférmig; Operation wie oben. 52 Stunden spiter
sind primére und sekundire Medullarwiilste in ganzer Linge zusammen-
geriickt; sie treffen gerade von vorn aufeinander. Das Hinterende der
sekundiren Anlage bildet einen méfBig grolen Hocker in der Mitte der
Bauchseite. Am iibernschsten Tage, 93 Stunden nach der Operation, ist
zwischen den Vorderenden der beiden Embryonalanlagen jederseits eine
groBe Augenblase ausgestiilpt, welche wohl zwei verschmolzenen ent-
' spricht. Auch Hoérblasen scheinen
auf der einen Seite sichtbar zu sein
(Abb. 127). Die sekundire Anlage

1 setzt sich nun weiter als vorher nach

K 2 . 1pr. hinten fort und endigt in einem klei-

v bl A f % b ‘- nen stumpfen Hocker. Am néichsten
lat 5 Tage ist die rechte Hérblase der se-

kundiren Anlage ganz deutlich; sie
liegt in gleicher Hohe mit den pri-
maren. So wurde der Keim, der
nicht mehr ganz gesund aussah,
115 Stunden nach der Operation
konserviert; Schnitte méglichst sym-
metrisch durch Augen und Hor-

Abb, 127. Trit.taen. (1928, 187). Seitenansicht blasen.

der primiiren und sekunddren Embryonal- Die sekundire Anlage trifft fast
anlage, mit linker primirer (I.pr.lab.) und

rechter sekundarer (r. sek.lab,) Horblase und ~ genau von vorn auf die primére und
verschmolzener A‘;J;Zﬁ?isgb .l. pr.+ 7. sek.oc. ist mit ihr verschmolzen. Beide An-

lagen haben gemeinsam die Augen-
blasen vorgestiilpt. Diese sind ganz einheitlich, lassen aber durch ihre
symmetrische Gliederung in Retina und Pigmentepithel deutlich die
Zugehorigkeit zu beiden Anlagen erkennen (Abb. 128 und 129). In nor-
maler Entfernung hinter ihnen liegen priméire und sekundire Hérblasen,
letztere ein wenig in der Entwicklung zuriick.

Ezxperiment taen. 1928, 69. Spender mit sehr kleinem, U-férmigem
Urmund ; der Dotterpfropf grenzt sich offenbar verspitet ab. Medianes
Stiick obere Urmundlippe entnommen ohne Zerstérung des Spender-
keims, welcher zur Kontrolle aufgezogen wird. Bei Sichtbarwerden der
Medullarplatte zeigt sich als Folge des Defekts ein Spalt im Riicken,
hinter dem einheitlichen breiten Feld weit hinten im schmalen Feld
beginnend. Das entnommene Stiick obere Urmundlippe wird wie bei
den vorigen Experimenten einer jungen Gastrula ventrai median ein-
gepflanzt, der prasumptiven Medullarplatte gegeniiber und auf sie zu
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gerichtet. 31 Stunden nach der Operation ist die Medullarplatte mit
seichter Medullarfurche angedeutet. In der ventralen Mittellinie erhebt

pr. oc,
r.pr. oc.

r.eek.oc.

1.sek. oc.

Abb. 128. Derselbe Keim (1928, 137). Symmetrischer Schnitt durch die vier Augenanlagen, die
paarweise verschmolzen sind; rechte primire (r.pr.oc.) und linke sekundiire (I.sek.oc.) hingen
mit dem Gehirn zusammen. Vergr, X 80.
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Abb. 129, Dasselbe; auch linke primére (I.pr.oc.) und rechte sekundire (r.sek.oc.) Augenanlage
héingen mit dem Gehirn zusammen, Vergr. X 80.
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sich ein Hornchen; der Urmund (jedenfalls avf der Spitze des Hormchens)
ist nach der linken Seite des Keims gewendet. Von der Basis des Horn-
chens nach seiner Spitze verliuft oberflachlich ein blau gefarbter Streifen,

Abb. 13( Abb. 131,

Abb. 130. Trit. taen. (1928, 69). Neurula mit zusammengeriickten Medullarwiilsten. Aufsicht aui

die sekundire Anlage, welche von links auf das Vorderende der primiren trifft. Vergr. X 20.

Abb. 131, Derselbe Keim (1928, 69). Aufsicht auf das Vorderende der primiren und sekundiren

Medullarwiilste, die unter rechtem Winkel zusammentreffen und miteinander verschmelzen.
Vergr. X 20.

der nicht eingestiilpte Teil des Implantats; an der Spitze schlagt er sich
jedenfalls nach innen um und durchzieht das Hérnchen (was von auBfen
nicht zu erkennen ist) bis an seine Basis. Von da zieht er in die Tiefe,

Abb. 132, Abb. 133.
Abb. 132, Derselbe Keim (1928, 69), von der linken Seite. Aufsicht auf die sekunddre Embryonal-
anlage; Mednlarrohr hinten von Urwirbeln flankiert, vorne zn zwei symmetrisch gelegenen Augen-
blasen ausgestiilpt, von denen die rechte mit der linken priméren verschmolzen ist. Vergr. X 20.
Abb. 133, Derselbe Keim (1928, 69), von der Ventralseite. Sekundire Embryonalanlage (rechts)
verschmilzt vorne und hinten mit der priméren. AuBenstindige Augenblasen (7. pr. oc. und 7. sek. oc.)
getrennt, innensténdige (I.pr. -+ ».sek. oc.) verschmolzen. Vergr. X 20.

blaBblau durch das Ektoderm durchschimmernd, iiber die linke Keim-
seite hinweg gerade auf das Vorderende der priméren Medullarplatte zu,
welche er wohl erreicht. Am nichsten Tage, 56 Stunden nach der Ope-
ration, sind primire und sekundire Medullarwiilste zusammengeriickt.
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Die sekundire Anlage zieht tiber die ganze linke Seite des Keims und
trifft rechtwinklig auf das Vorderende der priméiren (Abb. 130 und 131).
Wieder 2 Tage spéter, etwa 100 Stun-

den nach der Operation, sind die
Augenblasen vorgestiilpt, die Hor-

blasen angelegt, die Urwirbel deutlich
unterscheidbar. Die sekundire An- .
lage beginnt hinten links neben der lab.
primiren, mit eigenem Schwanz-
sturnmel (Abb. 133); sie zieht iiber

die linke Seite des Wirtskeims hin-

weg, von zwei Reihen sehr deutlicher
Urwirbel flankiert (Abb. 132), von

denen nur die linke Reihe blau ge-
fé,rbt.lst, a.lso vom Implantat Sta@mt' Abb. 184. Derselbe Keim (1928, 69). Aufsicht
So trifft sie vonlinksauf dasprimére aut die innenstindigen Augenblasen (r. sek. +
Vorderende und scheint mit ihm zu 2796 ,r_“;;%.lg_jibh",s:ér. gi‘gg' tab. und
verschmelzen (Abb. 132 und 134),

Sowohl das primire als auch das sekundare Medullarrohr haben am
Vorderende Augenblasen ausgebildet. Die auBenstindigen, also die

r.oaek, +1. jr. oc.,

pr. L H.

l. sek.oc.
Abb. 135. Derselbe Keim (1928, 69). Symmetrischer Schnitt durch die Augenblasen, die getrennten
auBenstidndigen (. pr. oc. und 1. sek. oc.) und die verschmolzenen innenstandigen (L pr. + ». sek. oc.).
Vergr. X 80.

rechte primére und die linke sekundire, sind véllig getrennt (Abb. 133);
die innensténdigen dagegen, also die linke priméire und die rechte sekun-
dére, sind zu einer einheitlichen Blase verschmolzen (Abb. 132 und 134).
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Beide Anlagen haben Hérblasen in normaler Entfernung vom Vorder-
ende; die innenstindigen liegen in gleicher Héhe (Abb. 134). In diesem
Stadivm wurde der Keim konserviert; Schnitte mdglichst symmetrisch
durch Augen und Hérblasen.

Die Schnitte bestéitigen durchaus das, was schon von auBen zu er-
kennen war. Das sekundire Medullarrohr trifft von links auf das Vor-
derende des priméren (Abb.135). Zu beiden gehéren je zwei Augen-
blasen, bei denen die Gliederung in Retina und Pigmentepithel eben
beginnt. Die auBlenstindigen Augenblasen sind vollig getrennt (Abb. 135,

r.pr.lab.
— L.pr.lab.

r.sek. lab.

l.sek. lab.
Abb. 136, Dasselbe; Schnitt durch die vier Horblasen, die beiden priméiren (r.pr.lub. und L. pr. lab.)
und die beiden sekunddren (r.sek.lab. und 1.sek.lab.). Vergr. X 80.

r.pr.oc. und 1.sek. oc.), die innenstindigen dagegen eine einheitliche Blase
(I.pr.oc.+r.sek.oc.), die natiirlich nicht durch sekundire Verwachsung
urspriinglich getrennter Anlagen entstanden, sondern von beiden zu-
sammenhéingenden Medullarrohren gemeinsam ausgestiilpt worden ist.
Die Hérblasen, primére wie sekundére, hingen noch breit mit der Epi-
dermis zusammen; sie liegen in gleicher Entfernung hinter den Augen
(Abb. 136, pr.lab. und sek.lab.).

Experiment taen. 1928, 157. Spender Dotterpfropf verschwunden;
Wirt Urmund sichel- bis U-férmig; Operation wie bei den ersten. 25 Stun-
den spiter ist die Medullarplatte durch Pigmentierung und niedere
Wiilste abgegrenzt. In der ventralen Mittellinie sitzt ein ziemlich langes
Hérnchen, von welchem ausgehend die sekundire Platte gerade auf
das Vorderende der primiiren trifft. Alles implantierte blau gefirbte
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Material ist in die Tiefe versenkt. Am nichsten Tage sind primére und
sekundire Wiilste in ganzer Linge zusammengeriickt, in ihren hinteren
Teilen schon zum Rohr geschlossen. Die sekundiren Wiilste treffen
von vorn und ein wenig rechts auf die priméren, in welche sie glatt
iibergehen. 2 Tage spiter, etwa 89 Stunden nach der Operation, ist der
Keim schon ziemlich in die Linge gestreckt und filhrt Bewegungen aus
(Abb. 137 und 138). Die sekundére Anlage folgt in ihrem mittleren Teil
der ventralen Medianlinie; hinten biegt sie mit scharfemn Knick nach
links ab, vorn trifft sie fast gerade, ein wenig von rechts, auf die pri-
mire Anlage und verschmilzt mit ihr. Sie hat Hérblasen in der Hihe

L. pr.oc. r.pr. + L. sek. oc.

r.gex.
o

1. sek.

r.oeki L y 5 lab.

lab. g N
& :

;

Abb. 137, Trit. taen. (1928, 167). Aufsicht auf  Abb. 138. Derselbe Keim (1928, 157). Aufsicht

die getrennten auBenstindigen Augenblasen auf die verschmolzenen innenstindigen Augen-

(. pr.oc.und r. sek. oc.) und Horblagen (L. pr.lab.  blasen (7. pr. +l. sek. oc.), und die linke sekun-
und r.sek.lab.). Vergr, X 20. diire Horblase (1. sek.lab.). Vergr. X 20.

der primédren und scheint auch eigene Augenblasen zu haben, die rechte
von der linken prim#ren getrennt (Abb. 137), die linke mit der rechten
priméren verschmolzen (Abb.138). So wurde der Keim konserviert;
Schnitte moglichst symmetrisch durch die Augen und die vier Hor-
blasen. Die Schnittuntersuchung zeigt das Folgende.

Das sekundire Medullarrohr trifft von rechts vorn auf das primére
(Abb. 139) immerhin so schriig, daf ein kleines, beiden Anlagen zuge-
horiges Vorderhirn (I.pr.+r.sek.V.H.) nach der auBenstindigen Seite
herausgedrangt wird. Diesem sind zwei Riechgruben angelagert, von
denen die eine (Abb. 139, 1.pr. 0lf.) zur priméren Anlage gehdrt, die andere
(Abb.140, r.sek. olf.) zur sekundiren. Ebenso stehen mit ihm zwei Augen-
anlagen in Verbindung, in Retina und Pigmentepithel gegliedert; eine
groBe linke (Abb. 140, I.pr. oc.) der primiren Anlage, und eine ganz kleine
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rechte (Abb. 141, r.sek. oc.) der sekundédren. Auf der innenstdndigen Seite
sind die beiden Augen wieder zu einem einzigen grofien, ziemlich sym-
metrisch gebauten verschmolzen (Abb. 139 und 140). Eine einheitliche

pr. med.

L.pr.oc.

r.pr. + L. sek. oc.
L pr. olf.

Lypr.+r. sek. V. H,

sek., med.

Abb. 139. Derselbe Keim (1928, 157). Das sekunddre Medullarrohr (sek. med.) trifft von rechts

vorn auf das primére (pr.med.) und verschmilzt mit ihm. Das innenstéindige Vorderhirn fehit,

dag auBenstindige gehirt mit seiner linken Hilfte der primiren, mit seiner rechten Hilite der

sekundiiren Anlage an (I.pr.4-7.sek. V. H.). Daneben Riechgrube und Augenblase der linken

primiren Seite (I.pr.olf., I. pr.oc.). Im oberen Anschnitt getroffen rechtes priméres und linkes
sekundéires Auge, vollig einheitlich (r. pr. -+ Il sek.oc.). Vergr. 80.

pr.med.

1. pr. oc.

r. pr.oc.

1, sek. oc. Lpr.+r.sek. V. H.

r.sek. olf.

gek, med.

Abb. 140. Dasselbe, etwas weiter hinten. Voll getroffen und in Zusammenhang mit dem Gehirn
sind die primére linke Augenblase (I.pr.oc.) und die verschmolzenen innenstindigen (r.pr. oc.
u. L.gek. oc.), ferner die sekundire rechte Riechgrube (r.sek.olf.). Vergr. X 80.
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pr.ned.

7. pr.+ L sek. oc. {

sele.med. v.sek.oc.

Abb. 141, Dasselbe, noch weiter binten. Voll getroffen die verkiimmerte rechte sekundire Augen-
blage (7. sek.oc.), im hinteren Anschnitt die verschmolzenen innensténdigen (r.pr.4-1.sek.oc.).
Vergr. X 80.

pr.med. L. pr.lab.

r.pr. lab;

L sek. lab.
r.gek. lab.

sek. med.

Abb, 142, Dasselbe durch die vier Horblasen, die beiden primiren (r.pr.lad. und L py.lad.) und
die beiden sekundiren (r.sek.lab. und 1. sek.lab.). Vergr. X 80.

W. Roux' Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd. 123. 31
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Riechgrube ist wahrscheinlich iiber ihnen entwickelt, doch nicht ganz
deutlich. All dies ist schon mehrfach bei diesen Experimenten be-
schrieben worden und ganz typisch fiir den Fall, dafi die sekundére
Anlage von vorn und seitlich auf die primére trifft. Dabei wirkt wieder
Rumpforganisator in genau derselben Weise wie Kopforganisator. Der
eben beschriebene Fall entspricht durchaus dem weiter oben geschil-
derten faen. 1928, 294 (vgl. z. B. Abb. 139 mit Abb. 88, Abb. 140 mit
Abb. 89 auf S. 442). — Vier Horblasen liegen in gleicher Héhe (Abb. 142,
lab.); sie sind von der Epidermis abgegliedert und besitzen ein deutliches
Lumen.

Die bisher beschriebenen Fille dieses Abschnitts haben das Gemein-
same, dafl das sekundire Medullarrohr ganz vorn, also vor den Augen,
auf das primére trifft and mit jhm verschmilzt. Damit kommt das
Vorderende der sekundiren Anlage in Augenhshe zu liegen, und die
Folge ist, daBl sekundire Augen an ihm entstehen. Nun sollen noch
einige Fille mitgeteilt werden, wo die Vereinigung weiter hinten, zwi-
schen Auge und Horblase der einen Seite stattfindet, wo also das sekun-
diire Vorderende nur bis in Hérblasenhshe nach vorn reicht. Hier unter-
bleibt die Ausbildung von sekundéren Augen; es entstehen nur sekundére
Hérblasen, die innenstiéindige genau in Hohe der priméren.

=

Abb. 143. Abb, 144.
Abb. 143. Trit. taen. (1928, 141). Neurula mit zusammengeriickten Wiilsten ; sekundire Embryonal-
anlage bildet hinten ein Hornchen und frifft vorne von rechts auf die primire, etwas hinter deren
Vorderende. Verg. X20. — Abb. 144. Derselbe Keim (1928, 141), zwei, K Tage spiter; Aufsicht auf
die Vereinigungsstelle von primirer und sekundéirer Embryonalanlage, und die in gleicher Hohe
stehenden innenstindigen Hérblasen. Vergr. X 20.

Experiment taen. 1928, 141. Spender mit sehr kleinem Dotterpfropf;
Wirt Urmund sichelformig ; Operation wie oben. Etwa 20 Stunden spéater
ist die primire Medullarplatte durch Form und Medullarfurche ange-
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deutet. Rechts vor ihr erhebt sich ein stumpfer Hocker mit Urmund
auf seiner Vorderseite, von dem aus ein hellblau durchschimmernder
Streifen rechts zum Vorderende der Medullarplatte hinzieht. Am néch-
sten Tage, etwa 44 Stunden nach der Operation, sind die Medullarwiilste
in ganzer Lange zusammengeriickt. Die sekundire Anlage, ebensoweit
entwickelt wie die primére, Iauft hinten in ein langes Hérnchen aus
(Abb. 143); vorn trifft sie etwa in der Mitte des breiten Feldes auf den
rechten priméren Medullarwulst, in welchen sie glatt iibergeht. 2 Tage
spater ist ein Kopf mit Augenblasen entwickelt, welche ganz der pri-
miren Anlage anzugehoren scheinen. Die sekundéire Anlage trifft von
rechts auf die primire (Abb. 144), gerade zwischen deren Auge und
Horblase. Sie tragt selbst keine Augenblasen, wohl aber symmetrisch
zu ihr angeordnete Hérblasen, von denen die linke dicht neben der
rechten primiren liegt, die rechte dicht hinter dem rechten primiren
Auge. — Die Schnittuntersuchung bestatigt das schon im Leben Ge-
sehene.

Experiment taen. 1928, 173. Spender mit kleinem Dotterpfropf; Wirt
Urmund sichel- bis U-férmig; Operation wie oben. Etwa 68 Stunden
spéter ist ein gekritmmter Em-
bryo mit Augen und Hérblasen
entstanden (Abb. 145). Die
sekundére Anlage liegt rechts
ventral; ihr Hinterende biegt
mit scharfem Knick nach
rechts vorn um. Das Vorder-
ende trifft von hinten rechts
auf die priméire Anlage, dicht
hinter deren rechtem Auge.
Sie ist von zwei Reihen blau
gefarbter Urwirbel flankiert.
Vorn sind ihr zwei sekundare
Horblasen angelagert, VOR 41 145 7yir. en. (19028, 175). Aufsicht auf die sekun-
denen die innenstindige linke ddre Embryonalanlage und die innenstindigen Hor-

. . s blasen (r.pr.lab., l. sek.lab.). Vergr. X20.
genau in Hohe der priméren
rechten liegt (Abb. 145, r.pr.lab. und Il.sek.lab.). So wurde der Keim
konserviert; Schnitte méglichst durch die vier Horblasen. Die Schnitt-
untersuchung zeigt das Folgende.

Die Augenblasen beginnen eben, sich in Retina und Pigmentepithel
zu gliedern; sie gehoren ganz dem priméren Medullarrohr an. Das se-
kundire Medullarrohr trifft von rechts auf das primire, unmittelbar
hinter der rechten Augenblase, welche von ihm etwas beiseite gedringt
wird. Augenblasen hat dieses sekundéire Medullarrohr nicht, wohl aber
Hérblasen angelagert, in gleicher Hhe mit den priméren (Abb. 146, lab.).

31%

________
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Die rechte sekundire Horblase liegt dicht hinter dem rechten Auge, be-

riithrt es beinahe.

r. . lab,

l.aek. lab.

r.gek. lah.

Abb. 146, Derselbe Keim (1928, 173); Schnitt durch die vier in gleicher Hohe liegenden Hdorblasen,
die beiden priméren (r.pr.lab., l,pr.lab.) und die beiden sekundiren (r.sek.lab., I sck.lab.).

Vergr. X 80.

Experiment taen. 1928, 178. Spender mit sehr kleinem Dotterpfropf;
Wirt Urmund sichel- bis U-férmig; Operation wie oben. 42 Stunden

Abb. 147, Trit. taen. (1928, 178). Auf-
sicht auf die sekunddre Embryonal-
anlage, die von rechts hinten auf die
primire trifft, zwischen deren Augen-
und Horblase. Vergr. X 20.

spéter sind die Medullarwiilste zusammen-
geriickt. Die sekundére Anlage trifft von
rechts auf die primére, dicht hinter deren
Vorderende, welches nach der anderen
Seite abgedrangt ist. Am ibernachsten
Tage, etwa 95 Stunden nach der Opera-
tion, hat sich der Keim gestreckt und be-
wegt sich schon etwas. Die sekundire
Anlage trifft gerade hinter der rechten
Augenblase auf die primére (Abb. 147).
So wurde der Keim konserviert; Schnitte
frontal durch die sekundire Anlage, also
in der Ebene der Abb. 147.

Die in giinstiger Richtung gefiihrten
Schnitte zeigen sehr deutlich die Stellung
der sekundéiren Horblasen (Abb. 148, 7. und
r.sek.lab.) symmetrisch zu beiden Seiten
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des sekundiren Medullarrohrs (sek. med.). Die rechte sekundire Hérblase
liegt unmittelbar hinter dem rechten primiren Auge (r.pr.oc.).

2. Erorterung und Schluifolgerungen.

Obere Urmundlippe vom Ende der Gastrulation, in eine junge Ga-
strula gegeniiber der prasumptiven Medullarplatte ins Ektoderm einge-
pflanzt, induziert eine sekundire Medullarplatte, welche an ihrem Vor-
derende mit der priméren verschmilzt. Trifft sie vor den Augenblasen
auf die primére Anlage, reicht also ihr eigenes Vorderende bis in Augen-
héhe, so stiilpt sie gemeinsam mit der priméren Anlage sekundéire Augen-
blasen aus, welche dann mit den priméren mehr oder weniger ver-

1. sek. lab.

A e N
Abb, 148. Derselbe Keim (1928, 178); Frontalschnitt durch die sekundire Embryonalanlage, durch
deren Medullarrohr (sek.med.) und Horblasen (7. sek.lab. und I.sek.lab.); die rechte sekundiire

Hdrblase liegt dicht hinter dem rechten priméren Auge (r.pr.oc.). Vergr, X 60.

schmolzen erscheinen. Weiter hinten, in gehoriger Entfernung hinter
den sekundiren Augen, sind dem sekundéren Medullarrohr Horblasen
angelagert, die daher in gleicher Hohe mit den priméren Horblasen
liegen. Trifft die sekundire Anlage weiter hinten auf die primére, zwi-
schen deren Auge und Hdorblase, so dafi sie also nicht bis in Augenhdhe
nach vorn reicht, so bekommt sie nur Hérblasen, welche symmetrisch
zu ihr angeordnet sind und von denen die innenstindige genau die Hohe
der priméren einnimmt. Die aullensténdige liegt dann dicht hinter dem
priméren Auge, was von theoretischer Wichtigkeit ist.

Wire dieses selbe Stiick Urmundlippe weiter hinten eingepflanzt
worden, an Stelle der spéteren unteren Urmundlippe, so hétte es nur
ein Rickenmark induziert, ganz ohne Hoérblasen oder mit solchen vorn
an der Spitze. Dabei steht nichts der Auffassung im Wege, dall auch
hier Horblasen nur dann gebildet werden, wenn das sekundire Medullar-
rohr bis in die Héhe der primdren Horblasen nach vorn reicht.
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Nach Einpflanzung spédter Urmundlippe in Kopfhéhe wird also das
induzierte Medullarrohr nicht deshalb zu Gehirn, weil der Organisator
auf Induktion von solchem eingestellt war; vielmehr deshalb, weil das
Ektoderm in Kopthohe zu Hirnbildung pridisponiert ist.

VIII. Zusammenfassende Eriorternng der Ergebnisse.
1. Lokalisation der Gestaltungstendenzen in der frithen Gastrula.

Die Experimente, welche soeben ausfithrlich geschildert wurden,
waren angestellt worden, um die Bedingungen zu ermitteln, unter denen
die verschiedenen Teile des Zentralnervensystems durch Induktion her-
vorgebracht werden kénnen; bald Gehirn mit Augen und Hérblasen,
bald Riickenmark, dem Horblasen an der vorderen Spitze angelagert
sein kénnen, bald auch beide Abschnitte zusammen in mehr oder we-
niger vollkommerner Ausbildung. Der Grund hierfiir kénnte in einer be-
sonderen Beschaffenheit des Implantats zu suchen sein, oder aber in
einer solchen des Wirtskeims an der Stelle, an welcher die Induktions-
wirkung stattfindet; derart, dal Urdarmdach, welches normalerweise
den Hirnabschnitt der Medullarplatte unterlagert, als ,, Kopforganisator*
auf Induktion von Gehirn eingestellt wire, oder aber so, da8 in Hohe
des normalen Gehirns immer Gehirn induziert wiirde. Es wurde also
angestrebt, solchen ,,Kopf-* oder ,,Rumpforganisator’’ in verschiedener
Hohe des ventralen Ektoderms einwirken zu lassen. Dazu wurde er
entweder direkt dem schon eingestiilpten Urdarmdach entnommen und
ins Blastocsl einer jungen Gastrula gesteckt; oder aber wurde er in-
direkt dadurch an die gewiinschte Stelle des Wirts gebracht, dafl obere
Urmundlippe vom Beginn oder vom Ende der Gastrulation in verschie-
dener Héhe eingepflanzt wurde.

Diese letztere Methode griindete sich auf die schon von HiLor MAx-
GoLD gewonnene Erfahrung, daB kleine Stiickchen der oberen Urmund-
lippe den eingeleiteten Gastrulationsprozefl auch nach Verpflanzung an
andere Stellen des Keims fortsetzen und mit groBer Zihigkeit zu Ende
fithren. So bietet dieses Experiment neben seinem eigentlichen Zweck
noch die Méglichkeit, von einer ncuen Seite her in den Mechanismus der
Gastrulation einzudringen.

Die auBere Erscheinung dieses réatselhaften Vorgangs kennen wir
nunmehr, nach den Bemiihungen zahlreicher Forscher, mit seltener
Vollstindigkeit und Genauigkeit, vor allem durch die jahrelange Arbeit
von W. Voar. Durch ihn und durch O.Maxgorp sind auch wichtige
Schritte zum Verstindnis seiner Dynamik getan worden.

Wir wissen jetzt, da8 die Gastrulation des Amphibienkeims aus einer
Anzahl von Teilvorgingen besteht, die ziemlich unabhingig neben-
einander verlanfen, aber planmiBig zusammenwirken.

Der dynamisch wesentlichste dieser Vorgénge ist nach W. Voet die
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Streckung der Randzone (1922 b, 8. 50). Sie beginnt schon vor Auftreten
des Urmunds als reelles Abwirtsriicken; sie ist kein Wachstumsvorgang,
sondern Umordnung, Léngsstaffelung der Zellkomplexe; . . . indem
gleichzeitig allseitige Einrollung erfolgt, setzt sich die Streckung jedes
Materialstreifens nach innen fort (1. ¢., S. 50). Der Fortgang der Staf-
felung fiihrt zugleich zur Zusammenziehung des Urmunds (1922 a, 8. 58).

Dieser Bewegungsvorgang ist nun in seinen Teilen fest bestimmt.
Hindert man frithzeitig das Herabwachsen der Randzone und die Bil-
dung der Urmundlippe dadurch, daB man im Blastulastadium das Dach
der Furchungshihle quer abtrigt, so bleibt die vegetative Keimhilfte
unbedeckt; trotzdem zieht sich der Ring der Randzone zusammen, als
gilte es einen Urmund zu schlieBen, und zwar mit ziemlicher Kraft, so
daBl der Keim eingeschniirt wird (W. Voar 1922 a).

Durch diesen selben Eingriff lassen sich nun des weiteren zwei Vor-
ginge getrennt darstellen, die sich normalerweise so eng aneinander an-
schlieflen, dal man sie fiir urséchlich verkniipft halten méchte. Wenn
bei der normalen Entwicklung die Randzone bis zu einer bestimmten
Grenze herabgeriickt ist, dann beginnt auf der Seite, wo sie am tiefsten
steht, die Einstilpung des Urmunds und die Umrollung des heran-
drangenden Zellmaterials ins Innere. Das eine scheint die Folge des
anderen zu sein. Eine ebensolche Einstiilpung bildet sich nun aber an
vorbestimmter Stelle auch dann, wenn das Herabwachsen der Randzone
verhindert wird, also ziemlich weit getrennt von ihr (W. Voar 1922 a,
S. 55). Beide Vorginge hingen also zum mindesten nicht in einfacher
Weise miteinander zusammen; sie sind aber planmiBig aneinander
gefiigt.

DaBl die Streckungstendenz nicht nur der Randzone als Ganzem
innewohnt, sondern auch ihren einzelnen aus dem Zusammenhang ge-
nommenen Teilen, folgt aus dem ebenfalls zuerst von W. Voar beschrie-
benem und gedeuteten Verhalten dieser Teile nach Transplantation. Sie
wachsen zu jenen langen und diinnen Zapfen und Hérnchen aus, welche
auch O. MancoLp und ich hiufig beobachtet haben. Der Streckungs-
vorgang ist also ,,aktiv und autonom, in der Randzone determiniert
und ihren einzelnen Abschnitten bei Gastrulationsbeginn als relativ un-
abhingig vom Ganzen sich verwirklichende Tendenz immanent (W.
Voaet 1922 b, 8. 50).

Mit der Streckung der Randzone ist die Bildung der Urmundlippe
und ihre fortschreitende Einrollung riumlich und zeitlich verbunden.
Beides hangt aufs engste zusammen; die Einrollung kénnte nicht weiter-
gehen, wenn durch die Streckung nicht immer neues Material heran-
gebracht wiirde; die Streckung wiirde zu abnormen Bildungen, eberi
jenen Hérnchen und Zapfen fithren, wenn das Material nicht durch die
Einrollung immer wieder weggeschafft wiirde. Bedingen sich also beide
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Vorginge gegenseitig, so héngen sie doch nicht ursichlich zusammen.
Auch die Einrollung ist ein autonomer Vorgang, in den einzelnen Ab-
schnitten der Randzone lokalisiert; das folgte schon aus den ersten
Versuchen von HiLpE MancorLp (1924). Kleine Stiickchen der oberen
Urmundlippe, an anderen Ort verpflanzt, stiilpen ,,sich selbst® ein, so
wie sie ,,sich selbst* strecken; d. h. in ihnen, nicht in der Umgebung,
sind die einstiilpenden Krifte gelegen.

Es wire zu priifen, ob diese ,,Einrollung” auch an Stiickchen Ur-
mundlippe stattfindet, welche vollig isoliert, z. B. in einer Epidermis-
blase, aufgezogen werden. Dabei wiirde sich also die gefaltete Lamelle
unter allmihlicher Verschiebung der Umschlagstelle zu einer einfachen
Schicht Urdarmdach ausbreiten. In dieser Richtung scheint schon
jetzt das Verhalten solcher Stiickchen zu deuten, welche ins Blastocol
eingesteckt worden sind.

Nach Einpflanzung in die Keimoberfliche muf8 die Einstiilpung
gegen den Widerstand der Umgebung durchgesetzt werden, der unter
Umsténden ziemlich groB sein mag. Dabei kénnen sogar Teile dieser
Umgebung mit in die Bewegung hinein gezogen werden, wie schon die
Versuche von HiLbe MaNgoLp (1924) zeigten. Diese letztere Tatsache
deutet darauf hin, daB auch das AusmafB an Bewegung, welches die
Zellen der Urmundlippe in den einzelnen Phasen der Gastrulation noch
vor sich haben, in ihnen irgendwie festgelegt ist. Dasselbe zeigen die
neuen Versuche. Wenn ein Stiick obere Urmundlippe der spiten Gastrula
eine kiirzere Embryonalanlage induziert als ein ebenso grofles Stfick der
frithen Gastrula, so heiBt das, da die Gréfee der Embryonalanlage vom
MaBe der Unterlagerung abhingt, daB ein Stiick Urmundlippe, welches
an Ort und Stelle gelassen, sich mit seiner Umgebung weit nach vorn
eingestiilpt hiitte, auch fiir sich allein erst nach Vollendung eines wei-
teren Weges zur Ruhe kommt als ein Stiick, welches normalerweise nur
noch eine kleinere Gastrulationsbewegung zu machen gehabt hatte (S.406).

Wenn nun das Material der Randzone sich unter Staffelung streckt
und als Chorda und Mesoderm ins Innere wandert, riickt das Material
der Medullarplatte nach, und das hinwiederum ist nur méglich, indem
das angrenzende Ektoderm sich in der Fliche ausdehnt. Auch dieser
Vorgang ist selbstindig, wie O. MaxgoLD (1925) gefunden und richtig
erkannt hat. Verpflanzt man némlich ein Stiick prasumptive Epidermis
der beginnenden Gastrula ins vegetative Feld, so fiigt es sich dort nicht
ein, sondern bildet unter hiufigen Teilungen einen Epithelkniuel bzw.
einen ftiberschiissigen Zellkomplex. ,Dies findet eine geniigende Er-
klarung durch die Annahme, daB es auch am neuen Ort, wie an seinem
Ursprungsort belassen, wihrend der Gastrulation seine Oberfliche stark
vergroBert” (l.c., S.217). — Ebenso erkliren sich die Lappen und
Falten, in welche ventrale Gastrulahilften, die paarweise zusammen-
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geheilt wurden, im Fortgang der Entwicklung auswachsen (vgl. Abb. 9
und 10 auf 8. 397).

Diese Fahigkeiten, sich unter Staffelung zu strecken, sich einzurollen,
in der Fliche zu wachsen, bezeichnet O. MaxgoLp (1925) als ,,Gastru-
lationspotenzen'’. Sie sind, wie die Austauschversuche zeigen, iiber den
griferen Teil, wenn nicht iiber das Ganze des Keims verbreitet und vor
und zu Beginn der Gastrulation in bestimmter rdumlicher Verteilung
in Tatigkeit gesetzt, ,aktiviert’; und zwar nach Zeit und Ausmall so
geordnet, dall durch das planmiBige. Zusammenwirken der Einzelvor-
ginge der Gesamtvorgang der Gastrulation zustande kommt.

Ist eine bestimmte Potenz aktiviert, so ist damit eine ,,Anlage’* de-
terminiert. Will man diesen Begriff der Anlage von Gebilden, die eine
scharfe Abgrenzung und eine lingere Dauer haben, auf solche ausdehnen,
die von unbestimmter Gestalt sind und rasch wechseln und voriiber-
gehen, wie z. B. eine Urmundlippe, so kann man also zu Beginn der
Gastrulation von einem ,,Anlagenmosaik’ sprechen. Von der Nebenvor-
stellung des starren und unvermittelten Nebeneinanderstehens, die dieses
Wort erweckt und die wohl im Sinn von WeisMANN und Roux war, aus
deren Gedankenkreis der Begriff stammt, mufl man dabei absehen. Sie
haftet, so viel ich verstehe, dem englischen Wort ,,pattern®, das im
selben Sinn verwendet wird, nicht an und man miiBte eine ihm nach-
gebildete Bezeichnung wie etwa ,,Anlagenmuster® vorziehen, wenn nicht
der vielumstrittene dltere Ausdruck das historische Recht fiir sich hiitte.
Denn die Entwicklung des Amphibienkeims entspricht wihrend der
Gastrulation mit gewissen Einschrinkungen in der Tat dem, was Roux
mit ,,Mosaikentwicklung‘‘ meinte.

Immerhin entspricht diese Erweiterung des Begriffs ,,Anlage’* nicht
ganz dem Sprachgebrauch. Bei ,,Anlagenmosaik’* denkt man zunichst
an die réumlich nebeneinander angeordneten Keimbezirke, welche dazu
determiniert sind, unter Verdinderung der Gestalt im ganzen und der
Struktur im einzelnen zu dauernden Teilen des Organismus zu werden.
Ob die Gastrula in diesem Sinn ein Anlagenmosaik darstellt, ist eine
Frage, die uns spiter beschiftigen wird. Was aus den soeben bespro-
chenen Erfahrungen folgt, ist ein Mosaik von Bezirken mit der Tendenz
zu bestimmten Materialbewegungen, durch welche die spitere Form
gestaltet wird. , Gestaltungsbewegungen‘ hat W. Vogr diese Material-
verlagerungen treffend genannt. Als Tendenz zur Gestaltungshewegung,
oder, da im Begriff der Gestaltung derjenige der Bewegung mit anklingt,
kurz als Gestaliungstendenz kénnte man den vorausgehenden Zustand
bezeichnen. Was wir also im Gastrulastadium antreffen, ist ein Mosaik
von Bezirken mit bestimmten Gestaltungstendenzen, aus dem die Ge-
staltungsbewegung der Gastrulation mit Notwendigkeit folgt.

Wie kommt nun dieses Mosaik der Gastrnla zustande? Entsteht es
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unter Wechselwirkung der Teile durch harmonische Gliederung eines
mehr gleichartigen Ganzen oder geht es selbst aus einem Mosaik von
verschiedenen Materialien hervor? Sind diese etwa schon im unbefruch-
teten Ei in fester Proportion vorhanden und brauchen nur durch innere
Bewegungen, etwa durch die Protoplasmastrémung nach der Befruch-
tung (CoNkLIN 1905), an ihren endgiiltigen Ort gebracht zu werden?
Bis jetzt liegen zur Beantwortung dieser Frage wenig Tatsachen vor,
vor allem nicht solche, die an Keimen derselben Art gewonnen wurden.
Die bekannten Defektversuche von BracHET (1906) an Froscheiern
sprechen. fir eine Lokalisation verschiedener Eimaterialien im Anfang
der Entwicklung. Andererseits zeigen Zertrennungsversuche an T'riton-
Eiern wenigstens die Moglichkeit der Entstehung durch harmonische
Gliederung. Entfernt man an einem 7'rifon-Keim nach der ersten Tei-
lung die ventrale Blastomere, so entwickelt sich ein Embryo von halber
GroBe, aber vollig hormalen Proportionen. Es ist bis jetzt nicht experi-
mentell festgestellt, aber von vornherein sehr wahrscheinlich, da8 die
Gastrula dieses Keims dasselbe Mosaik besitzt, das aus ganz anderen
Teilen des Eies, also keinesfalls aus einem Stoffmosaik desselben hervor-
gegangen wire. Das beweist aber nicht, daB nicht doch schon im be-
fruchteten Ei ein solches existierte; es beweist nur, dafl es keine uner-
liBliche Vorstufe jenes spiteren Mosaiks der Gestaltungstendenzen ist.
Und auch dieses spéitere Mosaik ist nicht unbedingt nétig fiir die Ga-
strulation; das zeigen Versuche von Guprux Ruup und mir (1922},
bei denen die ventrale Keimhilfte erst nach Auftreten des Urmunds
abgeschnitten und doch vollstandige Gastrulation und die Bildung eines
normal proportionierten Embryo beobachtet wurde.

Mag nun das Mosaik der Gestaltungstendenzen entstanden sein wie
es will, wenn es da ist, also normalerweise von Beginn der Gastrulation
an, arbeiten die einzelnen Teile ,,aktiv und autonom* (W. Voar) neben-
einander und ihr erstaunliches Zusammenwirken riihrt daher, daf3 sie
vorher ihre genaue Anweisung erhalten haben. Das Ubergreifend-Plan-
miBige hat schon gewirkt, lange ehe es anfingt in Erscheinung zu treten.
Diese Auffassung, die fiir die Gastrulation in erster Linie auf W. Vogrt
und seine Versuche zuriickgeht, steht nun in einem gewissen Gegensatz
zu einer anderen Anschauung desselben Forschers, die in denselben Ar-
beiten vertreten wird. Sie ist an sich so interessant und erwigenswert,
daB ich sie im vollen Wortlaut anfithren mochte, um so mehr, als sie
wie so manche andere gleich wichtige desselben Autors in einigen kurzen
Satzen schwer zuginglicher Zeitschriften mehr versteckt als verdffent-
licht ist.

,,S0 scheinen hier iiberhaupt nicht Zelleistungen vollzogen zu werden,
in dem Sinne, daf§ Teilbewegungen sich zu Massenbewegungen sum-
mieren, denn auch das so nahe liegende Auskunftsmittel améboider Be-
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wegungen der Einzelzellen versagt vollig. Es handelt sich offenbar nicht
um Wanderung der Zellen, sondern um passives Folgen einer htheren
Clewalteinwirkung. DaB es so ist, daB die Einzelzellen dem Formungs-
vorgang untergeordnet, daf sie ,, hypomorphisch” (HEIDENHAIN) sind,
kann man aus ihrem eigenen Formverhalten schliefen. Was aber ist
dann die wirkende Kraft, unter der die Zellen geknetet und mitge-
schleppt werden?

Es gibt eigentlich nur einen Ausdruck fiir die Art des Geschehens,
das hier vorliegt: améboide Bewegung — aber nicht der Zellen, sondern
des ganzen Keimes, respektive der sich formenden Abschnitte; so wie
bei der Amobe Flidchenverinderungen, Aus- und Einbuchtungen er-
folgen, unter entsprechender Mitbewegung passiver Einzelteile des Proto-
plasmas, so scheinen bei der Primitiventwicklung Einstiilpungen, Ver-
werfungen, Faltenbildungen vor sich zu gehen, bei denen der beteiligte
Abschnitt als Ganzes arbeitet, seine Teilchen, die Zellen, aber passiv
folgen.“

Das ist in der Tat der Eindruck, den das einheitliche Geschehen bei
der Gastrulation wie bei jedem anderen EntwicklungsprozeB macht.
Eben daher rithrt auch die Uberraschung, wenn nun das Experiment
zeigt, daBl der Gesamtvorgang sich zusammensetzt aus Einzelvorgingen,
welche ,,aktiv und autonom® sind. Dann wird aber auch die einzelne
Zelle nicht passiv sein. Es mag ja sein; dafl sie nicht alle gleich aktiv
sind, wie auch in einer Menschenmenge, die auf einen Ausgang zudringt,
der eine mehr schiebt, der andere mehr geschoben wird. Aus der De-
formation, die dabei beide erleiden, darf man nicht schlieBen, daf sie
nicht beide dem Ziele zustreben.

Gerade dieses Zusammenwirken aller Teile ist vielleicht das gréfite
Ratsel der Entwicklung. Es scheint um so schwerer verstindlich, je
selbstandiger die Teile wihrend der Entwicklung sind. Es liegt aber
nicht minder vor, wo sie sich in mannigfacher Weise gegenseitig be-
einflussen; auch hier miissen Bewirker und Wirkungsempfinger genaun
aufeinander abgestimmt sein.

2, Der Determinationsgrad der prisumptiven Medullarplatte zu Beginn
der Gastrulation,

Es schien bis vor kurzem fraglich, ob die einzelnen Bezirke der be-
ginnenden Gastrula auflerhalb des Organisationszentrums nur zu den
Bewegungsvorgingen determiniert sind, welche in ihrer Gesamtheit den
GastrulationsprozeB ausmachen, oder auch schon, wenngleich in labiler
Weise, zu den Organanlagen, die spiter aus ihnen hervorgehen werden;
ob also nach M. Voars (1924) Bezeichnung auBer der ,,dynamischen De-
termination’ auch schon eine ,,materielle’ eingetreten ist.

K. GorrTTLER (1925 a2 und b, 1926 a und b) glaubte diese Frage auf
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Grund verschiedener Versuche bejahen zu diirfen; doch scheint er sich
jetzt selbst den Bedenken, die ich gegen die Beweiskraft seiner Versuche
duBlerte (SPEMANN u. GminiTz 1927, S. 161—164), nicht mehr ganz zu
verschlieBen (1927 b, S. 518). Inzwischen ist aber GoERTTLER (1927 a
und b) der entscheidende Beweis seiner Ansicht gelungen, nimlich Selbst-
differenzierung von noch nicht unterlagerter praisumptiver Medullarplatte
nach Verpflanzung an einen fremden Ort, was vorhergegangene Deter-
mination zu Medullarplatte voraussetzt.

Soll Selbstdifferenzierung eines Keimteils, also die Unabhéingigkeit
seiner weiteren Entwicklung von spezifischen &ufleren Einfliissen, fest-
gestellt werden, so mufl er dem Wirkungsbereich solcher Einflisse ent-
zogen sein. Am vollkommensten ist die Isolation bei Aufzucht in einem
natiirlichen oder kiinstlichen fliissigen Medium, innerhalb oder noch
besser auBerhalb des lebenden ()rganismus. Durch Verpflanzung an eine
fremde Stelle des Keims kann man wohl die normalen Einfliisse mit
Sicherheit ausschalten, setzt dafiir aber leicht neue, welche eine etwa
vorhandene labile Determination iiberwinden und verdecken konnen.
Beweisend sind also hier nur positive Ergebnisse, welche unter Umstén-
den ziemlich unscheinbar sein kénnen.

K. GOERTTLER strebte nun die Isolierung des zu priifenden Stiickes
dadurch an, dafl er es in die prisumptive Epidermis eines dlteren Wirts-
keims, einer frithen oder spiten Neurula, einpflanzte, seitlich in einiger
Entfernung von der Medullarplatte. Dabei erzielte er in der Tat in zahl-
reichen Fillen Weiterentwicklung des Implantats zu Medullarplatte und
Medullarrohr. Diese Selbstdifferenzierung ist aber an eine Vorbedingung
gebunden, daB nimlich das Stiick seine Gestaltungsbewegungen, die
Zusammenschiebung der Ektodermzellen zu Medullarplatte, auch am
neuen Ort ungestért ausfithren kann. Nur wenn es in solcher Orientie-
rung eingepflanzt worden ist, daB seine eigene Gestaltungstendenz mit
den Materialverschiebungen der neuen Umgebung harmoniert, bildet
es sich zur Medullarplatte weiter; sonst wird es der neuen Umgebung
ortsgemil eingefiigt (S. 531).

Dieses letztere Ergebnis li8t wohl eine doppelte Deutung zu. Ent-
weder wird Ektoderm, welches nicht zu Medullarplatte werden kann,
schon damit zu Epidermis, oder aber, es herrschen auch im Neurula-
stadium, in welchem der Wirtskeim sich befand, in der Epidermis, in
welche das Stiick eingefiigt war, induzierende Einflisse, welche es der
Umgebung angleichen, wenn es aus irgendeinem Grunde nicht imstande
ist, seine eigene Entwicklungstendenz durchzusetzen.

Auf diese Seite der Frage wird noch einmal zuriickzukommen sein.
Im jetzigen Zusammenhang interessiert in erster Linie das sichergestellte
positive Ergebnis, dafl unter besonderen Bedingungen die présumptive
Medullarplatte sich auch in fremder Umgebung herkunftsgemifl weiter-
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entwickeln kann, daf sie also schon vor der Unterlagerung, wenn auch
labil, determiniert ist. '

Die von GOERTTLER abgebildeten Medullarplatten sind so auffallend,
daBl man sie nicht wohl iibersehen kann. DaB sie bei den bisherigen Aus-
tauschexperimenten nie beobachtet wurden, konnte daher kommen, daf
zufsllig das transplantierte Stiick prasumptive Medullarplatte nie die
ginstige Orientierung hatte. Wahrscheinlicher ist es, dafl die Induktions-
fahigkeit eines jungen Wirtskeims starker ist, so daf sie die Eigenent-
wicklung selbst giinstig orientierter Implantate nicht aufkommen 1463t.

Auf etwas anderem Wege ging Fr. E. LEEMANN (1929) der Frage
nach, in welchem Stadium eine Determination der priasumptiven Me-
dullarplatte zuerst nachweisbar ist und wie sie sich wahrend der Gastru-
lation befestigt. Auch er kam zu dem Ergebnis, dafl schon zu Beginn
der Gastrulation, vor Unterlagerung durch Mesoderm, prisumptive Me-
dullarplatte und Epidermis nicht mehr gleichwertig sind. Sein Versuch
bestand darin, daB in verschiedenen Stadien der Gastrulation ein recht-
eckiges Stiick aus der Seite des Keims, gerade an der Grenze zwischen
jenen Bezirken, ausgeschnitten und um 90° oder 180° gedreht wieder
eingepflanzt wurde. Je vorgeriickter die Gastrulation im Stadium der
Operation war, um so mehr zeigten sich selbst bei ortsgeméiBer Weiter-
entwicklung der vertauschten Bezirke die Spuren einer wenn auch la-
bilen priméren Determination, welche durch die sekundire erst iiber-
wunden werden muflte. Selbst nach Drehung im friihesten Stadium war
der aus priasumptiver Epidermis entstandene Teil der Medullarplatte
nicht véllig normal entwickelt. Auch diese kleineren Stérungen hilt
LeaMANN nicht fiir atypische Folgen der Operation, sondern fiir An-
zeichen einer frither vorhandenen anders gerichteten Determination.
DaB bei diesen Versuchen im Gegensatz zu denen von GOERTITLER nie
wirkliche Selbstdifferenzierung auftrat, mag in ungiinstiger Orientierung
des Implantats und in einer groBeren Induktionsfihigkeit des jiingeren
Wirtskeims begriindet sein.

Einen entscheidenden Fortschritt, zunsichst in technischer Bezichung,
versprechen die neuen Explantationsversuche von J. HoLTFRETER (19292
und b) zu bringen. Nach den miihsamen, ergebnislos verlaufenen Ver-
suchen (nicht verdffentlicht) von B. Geinirz (1921, 1922) und O. Max-
GoLD (1924, 1927), durch isolierte Aufzucht ausgeschnittener Keimteile
ihren Determinationsgrad festzustellen (SPEMANN 1918, S. 526), gelang
dies nunmehr HOLTFRETER, zuerst in der Fliissigkeit der Leibeshohle
oder im lockeren Mesenchym von dlteren Larven derselben oder fremder
Arten, Gattungen und Ordnungen, zuletzt auch auBerhalb des Organis-
mus in kiinstlichen Salzlésungen.

Schon die bis jetzt verdffentlichten Ergebnisse dieser Versuche sind
ungemein interessant. Aus prasumptiver Epidermis und aus Medullar-
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platte, die noch nicht unterlagert war, konnen sich die fertigen Gewebe
differenzieren, einerseits Epidermis mit Sinnesknospen und epidermale
Flimmerzellen (1929 a, 8. 177), andererseits Medullarsubstanz mit deut-
lichen Fasern. Auch andere Teile der frithen Gastrula kénnen sich véllig
isoliert herkunftsgemifl weiter entwickeln. Wihrend dieses Ergebnis
sich unschwer dem geldufigen Begriffsschema einordnen laft, sind auch
neue Tatsachen festgestellt worden, die zum bisher Bekannten nicht
passen wollen und daher ganz neue Aufschliisse versprechen. Auch pri-
sumptive Medullarplatte kann Epidermis liefern, und zwar mit so spe-
ziellen Bildungen wie Sinnesknospen, ebenso priasumptive Epidermis Me-
dullarplatte. Die aus prasumptiver Epidermis entstandenen Epithelblasen
sind mit einer echten Coriumschicht ausgekleidet, von lockerem Binde-
gewebe durchzogen. Nicht dafi der Potenzenschatz der prisumptiven
Epidermis auch diese Bildungen umfaft, ist das Neue, sondern daB er
anscheinend ohne Induktion von auBlen in einem gewissen sinnvollen
Zusammenhang aktiviert wird; als héitten wir harmonisch-dquipoten-
tielle Systeme vor uns, welche disharmonisch in einseitiger Richtung
entfaltet sind.

Nehmen wir dazu die Ergebnisse von H. Bavrzmanx (1929 b) und
W. KuscHe (1929), welche in der ausgeriumten Augenhéhle alterer
Larven aus den verschiedensten Teilen der Blastula und Gastrula Chorda
aufzogen, so bekommen wir eine Ahnung, welch eine Fiille sprung-
bereiter Potenzen bei der normalen und bei der experimentell induzierten
Entwicklung sinnvoll geziigelt und gelenkt wird, eine Ahnung aber auch
von der Arbeit, die noch zu leisten sein wird, bis wir diese Ordnung in
unseren Vorstellungen nachbilden konnen. Der neuen Methode wird
dabei eine hervorragende Aufgabe zufallen.

Die Ergebnisse HoLTFRETERs beweisen also njcht ohne weiteres. die
Selbstdifferenzierung der Explantate. Der Vorbehalt ist allerdings nicht
im Sinn von Q. KorrLER (1929) gemeint, dafi die Auffassung als Selbst-
differenzierung ,,stehe und falle mit der Annahme, daB zur Zeit der
Explantation dieser Teile der jungen Gastrula in eine unspezifische Um-
gebung der von der oberen Urmundlippe ausgehende Organisationsstrom
sie noch nicht erreichte’‘. Damit ist der Rouxsche Begriff der Selbst-
differenzierung nicht ganz im Sinne seines Urhebers verstanden. Da
dies ofters sein Schicksal war und ist (z. B. GorrrTLER 1927 b, S. 553),
so sei er an dem klassischen Beispiel von Rouxs Anstichversuch in aller
Kiirze noch einmal abgeleitet.

Wenn nach Anstich der rechten Blastomere vom Zweizellenstadium
des Froscheies die iiberlebende linke sich zu einem linken Halbembryo
entwickelt, so zeigt sie damit nach Roux, daf sie in ihrer Entwicklung
von der rechten Blastomere unabhiéngig ist. Sie differenziert ,sich
selbst®, ihre Entwicklung zum Halbembryo ist ,,Selbstdifferenzierung*.
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Dies ist ganz unabhéngig von der weiteren Frage, ob die Entstehung
des Zweizellenstadiums auch Selbstdifferenzierung eines vorausgegan-
genen Stadiums ist. Offenbar ist sie es nicht, da die Medianebene des
befruchteten Eies und damit seine rechte und linke Hilfte durch die
Eintrittsstelle des Spermiums bestimmt wird. Ebenso schlieft im Sinne
Rouxs Selbstdifferenzierung des Bezirks, von dem sie ausgesagt wird,
abhingige Differenzierung seiner Teile nicht aus. Auch wenn im Halb-
embryo die Entwicklung der Linse unter dem Einflul des Augenbechers
erfolgt, also abhingige Differenzierung ist, bleibt die Entwicklung des
Halbembryo aus der linken Blastomere Selbstdifferenzierung dieser
Blastomere.

Geradeso bleibt die von spezifischen aulleren Faktoren unabhangig
erfolgte Weiterentwicklung der prasumptiven Medullarplatte zu wirk-
licher Medullarplatte Selbstdifferenzierung, auch wenn ihre Determina-
tion dazu vorher von einem auBerhalb gelegenen Keimteil bewirkt wor-
den ist. Sie bleibt es auch dann, wenn die Determination zu Medullar:
platte nur indirekt erfolgt ist, so daB die eigentliche Differenzierung zu
Medullarsubstanz von den Gestaltungsbewegungen abhingt, die ihr
vorangehen miissen. DaB der Begriff so hdufig millverstanden wird,
rithrt wohl daher, daf3 man seinen Inhalt mit der WrIsMANNschen Evo-
lutionstheorie gleichsetzt, mit der er ja auch anfangs verkoppelt war.

In dieser Richtung liegt also die Schwierigkeit nicht, sondern darin,
daf aus prasumptiver Medullarplatte nach Isolation auch Epidemis wer-
den kann, aus préasumptiver Epidermis Medullarplatte. Da nicht wohl!
anzunehmen ist, dafl dasselbe Material das eine Mal zu Medullarplatte,
das andere Mal zu Epidermis determiniert war, so miilte noch nach der
Isolierung ein AnstoB in der einen oder anderen Richtung dazu kommen.
Erst von da an kénnte dann die weitere Entwicklung als Selbstdifferen-
zierung des isolierten Stiicks bezeichnet werden. ,

Mit Hilfe der Explantation wird es vielleicht auch miglich sein, eine
von K. GOERTTLER (1927 a und b) erneut aufgeworfene Frage exakt zu
16sen, die Frage némlich, ,,wie weit die Formbildung etwas von der geweb-
lichen Ausbildung, der Zelldifferenzierung, Unabhingiges ist* (W. Voagr
1924, S. 31).

Wihrend der Entwicklung des Keims durchliuft ja jeder seiner Teile
wechselnde Zustinde, zuerst der Form und Lage, wodurch der grébere
Bau der Organe gestaltet wird, dann der Protoplasmabeschaffenheit,
wodurch die sichtbaren Zellstrukturen entstehen. Letzteres wird be-
kanntlich als Differenzierung im engeren Sinne bezeichnet; fiir ersteres
hat W. Voar den Namen , Gestaltungsbewegungen‘® eingefiihrt. An
dem, was VoaT den ,,Materialcharakter nennt, ist wohl immer beides
beteiligt, nur in verschiedenem MaBe. So kommt der Materialcharakter
der Medullarplatte wohl zum gréBten Teil durch Orts- und Formver-
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anderungen der Zellen des Ektoderms zustande. Diese Veridnderungen
werden in letzter Linie auch durch Anderungen einer Struktur des Proto-
plasmas verursacht werden, aber diese 148t sich nur erschlieBen, nicht
optisch nachweisen, ist auch voriibergehender Natur. Erst spater ,,dif-
ferenzieren® sich die Zellen in der bekannten Weise.

Wie hingen nun diese auseinander hervorgehenden Zusténde inner-
lich zusammen? Beruht ihr gesetzlicher Ablauf auf einem urséchlichen
Zusammenhang, bei dem immer der frithere Zustand den spéteren her-
vorruft; oder geht sie auf eine gesetzliche Folge von einzelnen von-
einander unabhingigen Ursachen zuriick, wie das in schirfster Aus-
prigung die WEisMaNNsche Evolutionstheorie annimmt?

Bei der ersteren Annahme darf kein Glied der Zustandskette fehlen,
wenigstens nicht ohne Ersatz durch ein anderes gleichwertiges Glied.
Es kénnte also z. B. das prasumptive Mesoderm der eben beginnenden
Gastrula keine mesodermalen Charaktere gewinnen, ohne vorher die
Gastrulation und die darauffolgenden Gestaltungsbewegungen durch-
mgeacht zu haben oder aber einen gleichwertigen Ersatz dafur. Aus
diesen Erwigungen heraus priifte O. MangoLp (1925), ob préasumptives
Ektoderm, welches (nach seiner Feststellung) zusammen mit présump-
tivem Mesoderm eingestiilpt, selbst Mesoderm bildet, dies auch zu tun
vermag, wenn man es ins Blastocol einsteckt, so daBl es direkt, mit
Uberspringung der Gastrulation, in den Bereich des iibrigen Mesoderms
gelangt. Er fand, daBi das Implantat sich zum Teil der Seitenplatte,
zum Teil den Dotterzellen der Darmanlage glatt eingeftigt und dabei
auch deren histologischen Charakter weitgehend angenommen hatte.
Daraus zog er den SchluB: ,,Zur Bildung von mesodermalen und ento-
dermalen Organen ist im Implantat die Aktivierung der der Randzone
und der vegetativen Zone eigenen Gastrulationspotenzen nicht not-
wendig. Die Determination der Organe kann offenbar unabhéngig von
der Determination der Gastrulationsvorginge erfolgen.*

Dagegen hat K. GorrTTLER (1927 b, S. 552 ff.) geltend gemacht, daB
bei dem Experiment nur ein Teil der Gestaltungsbewegungen, die Ein-
stillpung um die Urmundlippe herum, ausgeschaltet worden sei, nicht
aber die fiir das schon eingerollte Mesoderm charakteristischen Gestal-
tungsverschiebungen. Nichts spreche gegen die Annahme, daBl erst die
Induktion dieses Formbildungsgeschehens das Implantat zur meso-
dermalen Weiterentwicklung befahigte.

Das ist wohl richtig, scheint mir aber O. MaNgoLDs Position nicht
eigentlich zu treffen. MangoLD spricht nur von einer Unabhingigkeit
der Organdetermination, nicht von einer solchen der Differenzierung.
Auch er muB doch Gestaltungsvorginge voraussetzen, durch welche sich
die einfache.Zellplatte des priasumptiven Ektoderms in Seitenplatte und
ein Stiick Darmanlage gegliedert hat. Die Determination dieser Ge-
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staltungsvorgénge ist die Organdetermination, welche im Experimental-
fall von der Determination der eigentlichen Gastrulationsbewegungen
unabhingig ist. Ob der histologische Charakter, den die Teile des Im-
plantats angenommen haben, also der Beginn der Differenzierung, von
diesen Gestaltungsbewegungen abhéngt oder nicht, dariiber sagt das Ex-
periment nichts aus; MANGOLD aber, so viel ich sehe, auch nicht.

Eine andere Frage ist es freilich, ob die Vorgéinge bei der normalen
Entwicklung nicht doch kausal verkniipft sind. Im Experiment werden
dem implantierten prasumptiven Ektoderm die mesodermalen Gestal-
tungsbewegungen durch die Umgebung induziert; aber wie kommt die
Umgebung zu dieser Fihigkeit? Es wire durchaus méglich, daB das
eigene ,,Erlebnis‘‘ der Gastrulation wohl entbehrlich ist, aber nur, wenn
es ersetzt wird durch die Einflisse der Umgebung, welche dieses Erlebnis
gehabt bat.

GoEerrTLER glaubt nun seinerseits die Unentbehrlichkeit der Gestal-
tungsbewegungen fiir die Differenzierung bewiesen zu haben. Bei dem
oben besprochenen Experiment entwickelt sich prasumptive Medullar-
platte in der Epidermis einer Neurula nur dann herkunftsgema weiter,
wenn es so orientiert ist, da seine Gestaltungstendenzen mit denen der
Umgebung harmonieren; im anderen Falle wird es ,,der neuen Um-
gebung ortsgemal eingefiigt’ (1927 b, 8. 531).

Da die von GOERTITLER beschriebenen Medullarplatten noch nicht
iber das Stadium der Gestaltungsbewegungen hinaus in die eigentliche
Differenzierung eingetreten sind, so kénnen seine Ergebnisse streng ge-
nommen nichts dariiber aussagen, ob das eine Ursache des anderen ist.
Es ist stillschweigend vorausgesetzt, dafl die Zellen der isolierten Me-
dullarplatte sich bei lingerer Entwicklung zu den verschiedenen Zell-
arten des Zentralnervensystems differenziert hitten — was auch ich
erwarten wiirde. Aber auch dann scheint mir GoErTTLERs Schluffol-
gerung nicht bindend. Wenn das disharmonisch eingesetzte Stiick ,,der
neuen Umgebung ortsgemif eingefiigt wird®, so soll das doch wohl
heiflen, dafl die Umgebung des Implantats nicht indifferent ist, sondern
mit der Fahigkeit begabt, Ektoderm, welches schon in Richtung auf
Medullarplatte labil determiniert ist, zu Epidermis umzustimmen. Dann
kénnte aber das Ergebnis des Experiments auch so erklirt werden, daB
das Implantat durch den Widerstand der Umgebung gestort, gewisser-
maflen stutzig gemacht wird, so daBl es nun den induzierenden Wir-
kungen der Umgebung nachgibt. Wiirden diese induzierenden Wir-
kungen fehlen, so kénnte sich zwar selbstverstandlich ohne Gestaltungs-
bewegungen niemals eine Medullarplatte entwickeln, vielleicht aber Ner-
venzellen in atypischer Anordnung.

Der Fall scheint mir in logischer Hinsicht dhnlich zu liegen, wie
seinerzeit bei dem Streit zwischen O. ScEULTZE und W. Rovux iiber die

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd. 123. 32
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Entbehrlichkeit oder Unentbehrlichkeit der Schwerkraft fiir die Ent-
wicklung des Froscheies.

Spezifische Wirkungen der Umgebung, welche eine labile Determi-
nation verdecken koénnten, auszuschlieBen, scheint nun nach den Er-
folgen von HoLTFRETER durchaus moglich. Von seinen Versuchen ist
daher eine exakte Entscheidung in dieser Frage zu erhoffen. Durch
freundschaftliche private Mitteilung sind mir Fille bekannt geworden,
welche gegen GOERTTLERs Angsicht zu sprechen scheinen.

Obwohl meine jetzigen Experimente zu der Frage nach dem Deter-
minationsgrad der prisumptiven Medullarplatte keinen tatsichlichen
Beitrag liefern, wollte ich doch Stellung zu ihr nehmen, da durch ihre
Beantwortung die Erscheinungen der Induktion erst in das richtige
Licht geriickt werden.

3. Regionale Determination und Keimstruktur.

Als die Versuche, die den tatsichlichen Inhalt dieser Arbeit aus-
machen, in Angriff genommen wurden, war der vollkommenste bis dahin
erzielte Fall von Induktion der von HirpE Mawgorp (1924); ein se-
kundérer Embryo, aus Material des Wirts und des Implantats chimérisch
zusammengesetzt. Er bestand aus Chorda, zwei Reihen von Ursegmenten
und einem Medullarrohr, dessen Spitze zwei Horblasen angelagert waren.
Diese letzteren befanden sich in der Hohe der priméiren.

Das nichste Ziel war daher, festzustellen, ob auch ein Gehirn mit
Augenblasen sekundér durch Induktion entstehen kénne. Dazu kénnten
zwei verschiedene Bedingungen erforderlich sein; einmal, dafi die In-
duktion in Kopfhéhe erfolgt, worauf der Fall von HiLbr MaNGoLD hin-
zudeuten schien; dann aber, dafl ,,Kopforganisator zur Induktion ver-
wendet wird, d. h. derjenige Abschnitt des Urdarmdachs, welcher auch
bei der normalen Entwicklung das Gehirn unterlagert. Am sichersten
war daher Hirninduktion zu erwarten, wenn beide Bedingungen gleich-
zeitig erfiillt sind, wenn also Kopforganisator in Kopthshe zur Wirkung
gelangt.

Das kann auf verschiedene Weise erreicht werden. Man kann das
betreffende Stiick Urdarmdach fertig aus der vollendeten Gastrula ent-
nehmen, ins Blastocol einer beginnenden Gastrula einstecken und die-
jenigen Fille aussuchen, in denen es durch den GastrulationsprozeB des
Wirts in Kopfhshe gelangt ist. Oder aber man kann aus einer jungen
Gastrula mit deutlicher Einstiilpung ein medianes Stiick der oberen Ur-
mundlippe ausschneiden und ventral in eine gleich alte Gastrula ein-
pflanzen, so dafl dann das induzierende Material durch die Gastrulation
des Implantats an Ort und Stelle gebracht wird. Wahlt man das Stiick
geniigend grofl, so kann es auch nach Einpflanzung an den Ort der
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spateren unteren Urmundlippe bis in Kopfhohe des Wirts vorgeschoben
werden, oder aber wird es gleich weiter vorn eingepflanzt. Beides ist
nicht dasselbe; vor allem ist zu erwarten, dall das Material des fertig
ausgebildeten Urdarmdachs weitergehend determiniert und weniger
regulationsfihig ist als das jiingere Material der oberen Urmundlippe,
welches die Einstillpung noch vor sich hat. Doch kénnen zu diesem jetzi-
gen Zweck beiderlei Experimente ohne Unterschied verwendet werden.

Nach diesen Methoden konnten Gehirne mit Augen und Hérblasen
von hoher Vollkommenheit induziert werden. Es entstanden véllig
isolierte Gehirne oder auch einzelne Augen, nach Induktion durch ein-
gestecktes Urdarmdach (faen. 1928, 243b, 8. 436ff., Abb. 78—81; taen.
1928, 241b, S.437ff., Abb.82—85; taen. 1928, 262, S.4391f., Abb. 86 und 87;
taen. 1928, 290, S.443ff., Abb. 90 und 91); Gehirne, deren Vorderende mit
dem des priméren verschmolzen war, nach Einpflanzung oberer Ur-
mundlippe in der Nahe der Kopfregion (laen. 1926, 244, S.432{f., Abb. 73
bis 77); Gehirne als Vorderende eines Riickenmarks nach Einpflanzung
an den Ort der unteren Urmundlippe. Im letzteren Fall konnten ganze
sekundire Embryonalanlagen von groBer Vollkommenheit induziert wer-
den. Eine solche unterschied sich im bestgelungenen Experiment (taen.
1928, 212, S. 424, Abb. 51 und 52) nur durch etwas geringere Grofe von
der primiren. Meist jedoch zeigten die Augen cyclopischen Defekt ver-
schiedenen Grades (faen. 1928, 207, S. 425ff., Abb. 53—60; faen. 1928,
213, S. 427{f., Abb. 61—67; taen. 1928, 218, S. 4301f., Abb. 68—72) oder
fehlten sie auch ganz; doch beweist auch hier die Lage der Hérblasen
weit hinter der Spitze, dafl das Vorderende als ein wenn auch stark
defektes Gehirn aufzufassen ist.

Worin liegt in diesen Féllen die Ursache fiir die Bildung des Gehirns?

Zunichst besteht die Moglichkeit, dafl jede nach Induktion ent-
standene Medullarplatte ein harmonisch-Aquipotentielles System ist, der-
art, daf an ihrem Vorderende die Anlagen von Gehirn und Augenblasen
determiniert werden, in bestimmter Entfernung dahinter in der Epi-
dermis die Anlagen fiir die Hérblasen. Dabei kénnte immerhin der
vordere Teil aus Mangel an Material in den Augen defekt sein; dagegen
diirften die Horblasen nicht an der Spitze des sekundéren Medullarrohrs
liegen oder ganz fehlen. Ersteres taten sie aber in dem schon erwihnten
Fall von HiLpE MaNGOLD.

Um diesen Punkt systematisch zu priifen, wurde obere Urmundlippe
nicht der frithen, sondern der fast vollendeten Gastrula an die Stelle der
spateren unteren Urmundlippe gepflanzt. Sie stiilpte sich vollends ein’
und induzierte eine kurze sekundire Medullarplatte, aus der sich ein
entsprechendes Medullarrohr bildete. In 24 Fallen hatte dieses iiber-
haupt keine Horblasen; in 8 Fallen ganz an der Spitze, in 4 ein wenig
dahinter (vgl. Tabelle S. 448).

32*
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Es besteht also keineswegs die allgemeine Tendenz, das jeweilige
Vorderende einer Medullarplatte zum Gehirn auszubilden; vielmehr be-
darf es dazu einer besonderen Ursache. Diese kionnte im Wirt liegen
oder im eingepflanzten Organisator. Bei den bisherigen Experimenten
1aBt sich eine Entscheidung dariiber nicht treffen, denn die Organisa-
toren wirkten immer in der ihnen gemifien Hohe des Wirtskeims; der
Kopforganisator in Kopfhohe, der Rumpforganisator in Rumpthéhe.
Man muf} also die beiden in Betracht kommenden Faktoren dadurch
trennen, dal man Kopforganisator in Rumpfhéhe einwirken lafBt,
Rumpforganisator in Kopthéhe.

Kopforganisator lieBe sich leicht in Rumpfhéhe bringen, wenn die
Einstiilpung der implantierten Urmundlippe entgegen der normalen
Richtung, also vom animalen zum vegetativen Pol, nicht so schwer zu
erreichen wére. Unmdgglich ist sie nicht, das haben eigene Versuche
(taen. 1926, 233, S.419ff., Abb.43; fuen. 1926, 236, S. 420, Abb. 44; {aen.
1927,175, 8. 420, Abb. 45) und solche von Fr. E. LEEMANN (in Arbeit) ge-
zeigt; aber sie stoBt auf solche Schwierigkeiten, wahrscheinlich rein me-
chanischer Art, und scheint die gesunde Weiterentwicklung des Keims
so stark zu beeintrichtigen, daf sie als Methode kaum in Betracht
kommt. Es bleiben also solche Fille, wo Kopforganisator weit hinten
eingepflanzt nicht bis zur normalen Kopthéhe vorgetrieben wurde und
Hérblasen hinter der Hohe der priméren induzierte (fzen. 1928, 204,
S. 4541f., Abb. 99—102); ferner solche, wo vorderes Urdarmdach, ins
Blastocol gesteckt, unter das HEktoderm der Rumpigegend zu liegen
kam und dort Hirn mit Augenblasen hervorrief (faen. 1928, 254, 8. 457 ff.,
Abb. 103—105); schlieBlich als besonders interessant ein Fall, wo der
Organisator und mit ihm der vordere Teil des induzierten Medullarrohrs
quer zur Liéngsachse des Wirts sich entwickelte und auf der Mitte der
Bauchseite zu Gehirn wurde, mit cyclopisch defektem Doppelauge und
Hérblasen in der richtigen Entfernung dahinter (faen. 1926, 201, S.465ff.,
Abb. 116-—120).

In diesen Fallen ist also Gehirn mit Augen und Hérblasen in Rumpf-
hohe entstanden, wo Rumpforganisator nur Riickenmark ohne Hér-
blasen oder hochstens mit solchen an der duBersten Spitze induziert
hitte. Da diese Bildung, wie wir gesehen haben, nicht jeder induzierten
Medullarplatte an sich zukommt, mul} sie eine spezifische Wirkung des
Kopforganisators sein.

Danach ist also die regionale Determination der Medullarplatte,
jedenfalls der experimentell induzierten, durch eine entsprechende Struk-
tur schon des induzierenden Mesoderms allein méglich. Sollte diese
Struktur die einzige Ursache jener Determination sein, so miiBte man
das Einhalten der gleichen Hohe von seiten der sekundiren und priméren
Horblasen dadurch erkldren, dafl die entsprechenden Regionen des nor-
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malen und des implantierten Mesoderms, des normalen und des indu-
zierten Medullarrohrs in dieselbe Héhe zu liegen kamen. Wenn man
bedenkt, daf das implantierte Stiick nur einen Teil der ganzen sich ein-
stillpenden Urmundlippe ausmacht, so ist eine solche Annahme nicht
gerade wahrscheinlich; zum mindesten méchte noch ein weiterer Faktor
hinzukommen.

Dies 148t sich nun einfach priifen, indem man das Implantat so wéhit,
daB jenes zu fordernde Zusammenfallen der entsprechenden Mesoderm-
abschnitte in derselben Héhe ausgeschlossen ist; also dadurch, dafl man
Rumpforganisator, obere Urmundlippe vom Ende der Gastrulation, in
Kopthohe einpflanzt. Dieses Experiment hatte denn auch den erwar-
teten und dann doch iiberraschenden Erfolg, dafi Mesoderm, welches
normalerweise sicher hinter der Héhe der Horblasen gelegen hitte, in
Kopfhohe verpflanzt Hirn mit Augen und Hérblasen induzierte (faen.
1927,242, S.471ff., Abb.121—126 ; taen.1928,137,8.474 £f., Abb.127—129 ;
taen. 1928, 69, 8. 4741f., Abb. 130—136; tnen. 1928,157, S. 478ff., Abb. 137
bis142; faen.1928,141,8.4821f., Abb.143 und 144 ; teen. 1928,173, S.483 ff.,
Abb. 145 und 146; taen. 1928, 178, S. 4841f., Abb. 147 und 148).

Aus diesem Experiment folgt bindend, dafl es von der Region des
Keims abhingt, von der Hohe, in welcher die Induktion stattfindet, ob
Rumpforganisator Hirn oder Riickenmark induziert (1927; 1929).

Zu einem ganz entsprechenden Ergebnis kamen seither O. MaxNgoLD
und H. BAuTzMANN bei etwas anderen Versuchen.

0. Mancorp (1929) fand bei homoeogenetischer Induktion von Me-
dullarplatte, daB ,,Augen, Linsen und Stiitzer nur von Transplantaten
induziert wurden, die aus der vorderen Hilfte der Kopfplatte stammten
und selbst Augen entwickelt hatten. Schwénzchen entstanden unter dem
Einfluf} der urmundnahen Medullarplattenbezirke. Die Art des Implan-
tats bestimmt in hohem MaBe die Art der Induktion. Aber auch der
Wirtskeim ist von Einflu}, indem Augeninduktionen desto hiufiger ent-
stehen, je weiter cephal der Implantathocker liegt* (S. 681).

H. Bavrzmanw, dem wir die Abgrenzung des Organisationszentrums
nach auBlen verdanken (1926), ist in dessen réumlicher Analyse noch
einen Schritt weiter gekommen (1928) durch die Feststellung, dafl es
vor allem die Anlage der Chorda ist, welche induzierend wirkt, und zwar
wahrend eines ziemlich langen Zeitraums; jedenfalls vom Beginn der
Gastrulation bis nach Ausbhildung der Medullarplatte, also bis zu einem
Stadium, in welchem die primére Induktionswirkung auf das eigene
Ektoderm schon abgelaufen sein miilte. Im weiteren Verfolg dieser
Tatsachen machte er nun die uns hier interessierende Feststellung, daf
ein Chordastiickchen der Rumpfregion in Kopfhshe des Wirts Gehirn mit
Augenblasen induziert (1929 a).
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Aus diesen Tatsachen folgt zunichst, daf das induktionsfihige Ur-
darmdach eine Léngsstruktur irgendeiner Art besitzt, eine regionale
Gliederung, durch welche die Regionen der induzierten Medullarplatte
determiniert werden. Der vorderste Teil des Urdarmdachs, welcher nor-
malerweise vor der Medullarplatte liegt, scheint tiberhaupt nicht zu in-
duzieren (vgl. S.435). Dann folgt ein Abschnitt fiir Gehirn mit Augen
und Horblasen; er vermag diese Teile auch in Rumpfhéhe zu induzieren,
weit hinter den normalen; selbst in transversaler Richtung, so da§ von
den beiden symmetrischen Horblasen die eine vorn, die andere hinten
liegt (tmen. 1926, 201, S. 4651f., Abb. 116—120). Der hintere Abschnitt
endlich kann in Rumpfhéhe blof noch Riickenmark induzieren.

Uber diese Gliederung 148t sich dann wohl ganz im allgemeinen noch
sagen, daB} sie im ausgebildeten Urdarmdach eine schirfer begrenzte und
fester determinierte ist, als in der noch nicht eingestiilpten oberen Ur-
mundlippe. In letzterer ist sie noch in viel héherem MaBe regulations-
fahig. Durch ein Stiick obere Urmundlippe der beginnenden Gastrula,
an Stelle der unteren Urmundlippe eingepflanzt, 148t sich noch ein ganzer
Embryo mit Kopf und Schwanz induzieren; durch ein Stiick Urdarm-
dach im allgemeinen nur der Bruchteil eines solchen. Diese wichtige
Frage soll durch weitere Versuche gekliart werden.

Was iiber dieses Allgemeinste hinausgeht, scheint mir bis jetzt un-
sicher. Vor allem 148t sich bis jetzt nichts Begriindetes iiber das Wesen
dieser Gliederung aussagen. Eine Moglichkeit soll spater erortert werden.

Des weiteren lehren die Tatsachen, dafl das Ektoderm des Wirts-
keims, zunichst in seiner ventralen Halfte, ebenfalls eine Langsstruktur
irgendwelcher Art besitzt. Denn ein Stiick Rumpforganisator oder ein
Stiick Medullarplatte (0. MancoLp 1929) oder Chordaanlage (H. Bavrz-
MANN 1929 a) aus Rumpfhéhe erzeugen in Kopfhohe Gehirn mit Augen
und Hérblasen, welche in denselben Querschnitten mit den priméren
liegen.

Welcher Art diese regionale Gliederung des Ektoderms ist und wie
sie zustande kommt, ist ebenfalls unbekannt. Es lassen sich mehrere
Moglichkeiten denken. Das dorsale Ektoderm der vollendeten Gastrula,
also im groBen und ganzen die prasumptive Medullarplatte, kénnte diese
Gliederung primir nicht besitzen, sie vielmehr erst durch das unter-
lagernde Mesoderm aufgepriigt erhalten; von da wiirde sie sich dann
auf die angrenzenden Teile des ventralen Ektoderms in gleicher Hohe
ibertragen. Oder aber konnte das Ektoderm diese regionale Gliederung
von Anfang an dorsal und ventral in seinem ganzen Umkreis haben, so
dafl es also nach Ablauf der Gastrulation gewissermafen aus Ringen
zusammengesetzt wire, die sich vom Urmund bis zum vorderen Ende
der Medullarplatte mit zunehmender ,,Cephalitiat® aufschichten wiirden.
Also eine Art Schichtenbau des Ektoderms, wie ihn zuerst Boverz (1901)
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fiir den Seeigelkeim postulierte. In der dorsalen Keimhilfte wiirde diese
regionale Gliederung dann zusammentreffen mit derjenigen des unter-
lagernden Mesoderms.

Eine Entscheidung zwischen diesen beiden Moglichkeiten lieBe sich
treffen, wenn man bei der regionalen Priifung der ventralen Keimhilfte
durch implantierten Rumpforganisator eine etwaige Einwirkung der
dorsalen Keimhalfte ausschalten kénnte. H. Bavrzmaxy (1927) hat in
ghnlicher Absicht beide Hélften zu Beginn der Gastrulation durch einen
frontalen Schnitt voneinander getrennt, um zu priifen, ob die isolierte
ventrale Halfte iiberhaupt auf einen Induktionsreiz antwortet. Diese
Methode ist fiir den jetzigen Zweck unbrauchbar, weil dabei der animale
Eipol, in dessen Nahe der Rumpforganisator eingepflanzt werden soll,
in unmittelbare Nachbarschaft des vegetativen gebracht wird ; aufierdem,
weil Regulationen zu erwarten sind. Ich versuchte es deshalb so, daB
ich zwei ventrale Keimhilften zu Beginn der Gastrulation abtrennte und
zusammenheilte ; es sollte eine Blase von normaler KeimgréBe entstehen,
deren animalem Pol gendhert die obere Urmundlippe einer vollendeten
Gastrula eingesetzt werden kénnte. Wenn dieser Rumpforganisator auch
hier in Kopfhéhe Gehirn induziert hitte, so wire damit gezeigt gewesen,
daB die regionale Gliederung des ventralen Ektoderms schon zu Beginn
der Gastrulation bestand und von der dorsalen Hilfte unabhingig war.
Leider scheiterte diese Absicht, wie ich schon oben (S. 397) erwihnte,
an dem méchtigen Flachenwachstum des ventralen Ektoderms. An
Stelle einer prallen runden Blase entstanden unregelmifBige Gebilde
(Abb. 9 und 10) voller Falten und Lappen, in deren Oberfliche sich nichts
einpflanzen lie3. Vielleicht ist diese rein technische Schwierigkeit noch
irgendwie zu iiberwinden.

Wenn also eine exakte Entscheidung zwischen den beiden Moglich-
keiten zurzeit noch nicht zu treffen ist, so scheint es doch nicht zwecklos,
sie schon jetzt etwas eingehender zu erdrtern.

Es konnte also, wie gesagt, die vollendete Gastrula in ihrem Ekto-
derm vom cephalen zum caudalen Pol eine Schichtung oder ein Gefille,
einen Gradienten irgendeiner Art aufweisen, wodurch die regionale De-
termination der priméren wie der sekundér induzierten Medullarplatte
gegeben wiire.

Zur Annahme solcher durchgehenden Allgemeinstrukturen des Keims
wird man immer gedréngt, wenn die Annahme eines Anlagenmosaiks
nicht mehr alle Tatsachen zu erklaren vermag. So versagte die WrIs-
maNNsche Evolutionstheorie, als H. Driesca aus Teilstiicken des jungen
Seeigelkeims keine Teilembryonen erhielt, sondern normal proportio-
nierte Ganzembryonen von verminderter Gré8e. Um dies zu erkliren,
postulierte DRIESCH eine Intimstruktur des Eies, bei welcher Eibruch-
stiicke dem Ganzen méglichst gleichen, so daBl sich das Ganze aus ihnen
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mit einem Minimum an Regulation wiederherstellt. DaBl man sich keine
Vorstellung davon zu machen vermag, wie ein Bruchstiick eines Systems
verschiedenartiger Teile sich wieder zu einem ganzen System vervoll-
stindigen kann, das wurde fir DrigscE zum Motiv, alle Komplika-
tion des Entwicklungsgeschehens in eine unrdumliche Grofle, die Ente-
lechie, zu verlegen und dem Keim an Struktur nur so viel zu lassen, als
notig erscheint, damit jene unriumliche GroBe sich in ihm orientieren
kann. So besitzt nach Drigscr das Eiplasma eine durchgéingige polar-
bilaterale Orientierung seiner Teilchen, eine Vorstellung, die wohl der
postulierten Struktur teils eines Magneten, teils eines Kristalls nach-
gebildet ist.

Gegen diese Vorstellung erhob Boverr (1901) schwerwiegende Be-
denken auf Grund von Tatsachen, welche DRIEscH selbst gefunden hatte.
DrigscH hatte namlich gezeigt, ,,daBl beliebige durch Schiitteln vor oder
nach der Befruchtung gewonnene Fragmente von Seeigeleiern sich nach
verschiedenen Typen furchen, welche annidhernd Bruchstiicken des Fur-
chungsbildes des normalen Eies entsprechen. Er hat demgemiB die
einzelnen Bruchstiicke auf verschiedene Regionen des Eies bezogen und
ist zu dem SchluBl gelangt, dafl schon im Plasma des unbefruchteten
Eies eine Art von Organisation vorhanden sein mu8, die den Furchungs-
typus bestimmt‘‘. Daneben aber fand er, ,,daB eine Anzahl von Bruch-
stiicken sich nicht als Fragmente, sondern verkleinert ganz furchen. Von
Fragmenten, die langere Zeit nach der Befruchtung gewonnen wurden,
zeigten etwa 16%, von solchen, die wnmittelbar nach der Befruchtung
entstanden waren, etwa 30% die Ganzfurchung. DrrescH hat aus diesem
Befund den Schlufl gezogen, dafl sich die von ihm postulierte Plasma-
organisation nach Stérungen ,zum verkleinerten Ganzen® regulieren
kann® (S. 155). Dieses Ergebnis 148t sich nun nicht aus DriEscus An-
nahme iiber Keimstruktur und ijhre Regulation erkliren. ,,Denn die
Annahme involviert, dal der Furchungstypus des normalen Eies durch
die gleichsinnige Orientierung der polarisierten Plasmateilchen in einem
kugeligen Korper bedingt ist. Gewinnen wir nun ein Fragment, das sich
wieder kugelig abrundet, so ist entweder die Orientierung der Teilchen
erhalten geblieben bzw. wieder hergestellt, oder nicht. Tm ersteren Fall
mull verkleinerte Ganzfurchung eintreten, im letzteren zwar eine un-
regelmiBige, aber sicher keine Bruchstiickfurchung. Eine solche ist auf
Grund jener DriEscHschen Annahme iiberhaupt unméglich®™ (S. 156).

Bovir: ersetzte daher die Auffassung DriescHs durch die Annahme
einer polaren und konzentrischen Schichtung des Eiplasmas (1901,
8. 156); ihre Folge und ihr Ausdruck ist der von ihm entdeckte Pigment-
ring, welcher das Ei von Strongylocentrotus lividus dicht unter seinem
Aguator umzieht. Die durch eine solche Schichtung gegebene Eiachse
setzt sich also nicht wie ein Magnet aus lauter gleichartigen Strecken
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zusammen, sondern sie dndert beim Fortschreiten vom einen zum anderen
Pol kontimuierlich ihre Beschaffenheit, wird von oben nach unten immer
,,vegetativer. Hs ist dieselbe Vorstellung, welche der Bezeichnung
,,Gefille” (v. UBiscr) oder ,,Gradient* (CHILD) zugrunde liegt. An der
jeweils ,,vegetativsten Stelle des Keims setzt die Differenzierung ein
(S. 165), sowohl bei der Entwicklung ganzer Eier wie bei derjenigen von
Eifragmenten. Doch darf diejenige Plasmabeschaffenheit, die zur Ga-
strulation nétig ist, nicht unter eine gewisse Grenze heruntergehen;
daher sind rein animale Keimhélften nicht mehr imstande, zu gastru-
lieren (8. 170).

Boverr spricht also nicht von einem organbildenden Stoff, dessen
Konzentration vom einen zum anderen Pol ein Gefille aufwiese, sondern
nur ganz allgemein von einer sich graduell &ndernden Plasmabeschaffen-
heit. Gerade in dieser durch den Stand der tatsidchlichen Kenntnisse
gebotenen Unbestimmtheit scheint mir Boveris Formulierung noch
heute giiltiz. Was daritber hinaus geht, ist zurzeit noch problematisch.

So scheint es mir durchaus unsicher, ob der Gradient ein solcher der
Aktivitit des Stoffwechsels ist, wie CHILD es annimmt, oder genauer,
ob ein Stoffwechselgradient, wo er sich nachweisen 14Bt%, ,nicht eher
der Ausdruck und die Folge einer vorher bestehenden Struktur als deren
Ursache ist” (Harrisoxn 1921, 8. 92); noch unsicherer, ob dadurch die
regionale Gliederung determiniert wird. Die Tatsachen, aus denen dies
geschlossen wurde, sind an sich sehr wertvoll und ihre Zusammenfiigung
im Sinne CHILDS ist von hohem Interesse; doch scheint sie mir nicht die
einzig mogliche, ja nicht einmal die néichstliegende zu sein.

So wurde am Froschei zu Beginn der Entwicklung eine Region be-
sonderer Empfindlichkeit gegen gewisse Schadlichkeiten festgestellt; sie
nimmt den animalen Pol des Keims ein und zieht sich meridional gegen
den grauen Halbmond herab. Im Lauf der Gastrulation klingt die Emp-
findlichkeit in dieser Region allmihlich ab; dafiir bildet sich eine neue
Region noch gréBerer Empfindlichkeit im Bereich der oberen Urmund-
lippe aus (BELLAMY 1919). Daraus wurde auf einen erhéhten Stoffwechsel
in den betreffenden Regionen geschlossen. Das ist gerade in diesem Fall
durchaus wahrscheinlich, da es mit anderen Tatsachen iibereinstimmt.
Nach den Feststellungen besonders von W. VoaT sind diese Regionen
in der Tat unmittelbar vor und wihrend der Gastrulation ungemein
aktiv; die animalen Zellen breiten sich aus und riicken gegen den vege-
tativen Pol herab, am stérksten im Meridian des grauen Halbmonds.
Dann beginnt in und tiber der oberen Urmundlippe die Streckung und
Staffelung der einzustiilpenden Zellen fiir Chorda und Mesoderm. Es ist
zu erwarten, daf dies mit einem regeren Stoffwechsel verbunden ist, und
es ist wichtig, dafl dieser sich nun nachweisen 148t. Aber wenn der
erhéhte Stoffwechsel auch unerliBliche Vorbedingung der Zellbewe-
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gungen ist, stellt er damit auch die spezifische Ursache fiir ihre typische
Ordnung dar? Setzt diese nicht Struktur voraus? Tut dies nicht schon
das Auftreten erhohter Aktivitit in bestimmter Héohe eines bestimmten
Meridians, nicht nur bei einem Ei, in welches ein Spermium eingedrungen
ist, sondern auch in einem solchen, das sich nach Anstich partheno-
genetisch entwickelt hat?

Es ist ferner einleuchtend, dal am Vorderende der Medullarplatte,
wo sich die Augenblasen ausstiilpen werden, eine groflere Aktivitit herr-
schen muB als weiter hinten. An sich ist es nun zwar denkbar, daB das
eine die Ursache des anderen ist, in dem Sinne, daB ein regerer Stoff-
wechsel in dem gegebenen Zeitpunkt in Medullarplatte die Augenpo-
tenzen aktiviert; aber wahrscheinlicher ist doch, dafB3 bei der Determi-
nation der Augenblasen, die nach O.Maweorp (1929, S. 637 ff.) sehr
frith eintritt, zugleich der regere Stoffwechsel induziert wird, ohne den
die Augen sich wohl nicht ausbilden kénnen.

Meine Bedenken gegen diese Seite der CrILDschen Theorie sind also
von derselben Art wie die, welche G. H. Parxer (1929, S.424) ge-
auBert hat.

Man miifite sich also wohl, wie BovErl, auf die ganz unbestimmte
Aussage beschrinken, daf im Ektoderm der Gastrula ein cephalo-cau-
dales Gefille irgendeiner Art herrscht, welches die regionale Gliederung
der priméren wie der sekundér induzierten Medullarplatte determiniert.

Es liegen nun aber einige Tatsachen vor, welche der Anwendung
dieser Vorstellung auf die sekundéire Embryonalanlage und ihre regio-
nale Gliederung Schwierigkeiten zu bereiten scheinen. Wenn irgendein
qualitativ gleichartiger Faktor von vorn nach hinten an Quantitit ab-
nehmen und aus diesem Gefille dann die regionale Gliederung der Me-
dullarplatte hervorgehen sollte, so wire das nicht in der Weise zu denken,
daB nun jeder bestimmten Quantitit dieses Faktors eine bestimmte
Héhe der Medullarplatte zugeordnet wire. Da nédmlich Augen sowohl
durch Rumpforganisator in Kopfhéhe als durch Kopforganisator in
Rumpthshe induziert werden kénnen, so geniigt die einfache Menge des
Faktors, im Kopforganisator oder in Kopfhohe. Trifft nun beides zu-
sammen, wirkt also Kopforganisator in Kopfhohe, so miifte damit die
doppelte Menge jenes Faktors zur Wirkung gelangen. Diese Menge
wiirde also schon weiter hinten, etwa in Hérblasenhéhe, das zur Augen-
bildung nétige Mafl erreichen, und wenn Augenbildung dieser Menge
zugeordnet wire, so miiiten Augen an Stelle von Hérblasen entstehen. -
Es miiBite also das Gefille als solches sein, entweder im Ektoderm oder
im Organisator, wodurch die regionale Gliederung der Medullarplatte
ausgel6st wiirde. Dabei miilite aber doch wieder die weitere Annahme
gemacht werden, daf} die Quantiit am hochsten Punkt des Gefilles eine
bestimmte MinimalgréBe aufweist, sonst miite das Vorderende auch
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in Rumpfhéhe Augen ausbilden. Ferner wire nicht verstindlich, wie
Horblasen in normaler Entfernung hinter einem ganz schméchtigen
Vorderende induziert werden kénnen.

Aus diesen Griinden verdient auch die andere Méglichkeit ernsthafte
Erwagung, daf nimlich vom priméren Organisationsfeld ein determi-
nierender Einflufl auf das sekundare ausgeiibt wird.

Die Vorstellung, da der induzierte Embryo unter dem Einflu8 des
priméren entstehen soll, gewissermaflen als sein ventrales Spiegelbild,
hat zunichst vielleicht etwas Befremdendes. Es wiirde sich dabei eine
Fahigkeit des Organismus offenbaren, die wenigstens in dieser Weise
bei seiner normalen Entwicklung keine Rolle zu spielen hat. Aber viel-
leicht ist es dieselbe Fahigkeit, vermége deren ein halbierter Keim, der
also nur noch Lateralitdt besitzt, seine Bilateralitit wiedergewinnt?
Jedenfalls waren gerade unter den jetzt geschilderten Versuchen einige,
welche etwas ganz Ahnliches zeigten. Wenn ein Organisator in der
unteren Urmundlippe eingepflanzt wird, aber nicht ganz genau median,
so gewinnt die von jhm induzierte sekundire Embryonalanlage seitlichen
Anschlufl an die primére. In dem Schwinzchen, zu welchem beide ge-
meinsam auswachsen, liegen zwei Chorden, die unter spitzem Winkel
bis zur Verschmelzung aufeinander zulaufen, und drei Reihen von Ur-
segmenten, zwei auflenstindige und eine gemeinsame innenstindige
{Abb.20,23,8.403 und 405). Es ist schon oben darauf hingewiesen worden,
in wie auffallender Weise die Grenzen dieser Ursegmente in anndhernd
gleicher Hohe stehen. Da nicht anzunehmen ist, dafl sie unabhingig
voneinander zufallig gerade diese Lage erhalten haben, so bleibt nur der
Schluf}, daf sie sich, vielleicht wechselweise, beeinflult haben. Dieser
seitliche Einfluf mufi die suflerlich ungegliederte Chorda durchsetzt
haben. Die Moglichkeit scheint also durchaus gegeben, daB die indu-
zierte Anlage unter dem Einfluf} der prim#ren, gewissermaBen als deren
Spiegelbild, ihre regionale Gliederung erhilt.

Zum SchluB noch ein Wort iiber die Determination der Hérblasen.
Offenbar erfolgt sie irgendwie im Zusammenhang mit dem Medullar-
rohr, sei es nun, daf sie von ihm aus in bestimmter Hohe induziert
werden, sei es, daB Mesoderm in bestimmter Hohe beides, Medullarrohr
und Hérblasen, hervorruft. Dagegen sind sie nicht fest an eine bestimmte
Hoéhenlinie der Epidermis gebunden. Das zeigen Fille, bei denen das
ganze sekundire Medullarrohr in allen seinen Teilen weiter hinten liegt
als das primére (fmen. 1928, 204, Abb. 102, S.455); noch deutlicher
solche, bei denen es schriig oder gar quer zur Lingsachse des Wirts
orientiert ist. So trifft bei fmen. 1928, 178 das sekundire Medullarrohr
von' rechts hinten unter spitzem Winkel auf das primire und vereinigt
sich mit ihm zwischen primérer Augen- und Hérblase (Abb. 147, S. 484).
Seine Horblasen liegen symmetrisch zu ihm, die linke neben der pri-
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miiren rechten, die rechte aber dicht hinter dem primiren Auge, also
weit vor der Hdéhenlinie der primdren Horblasen (Abb. 148, S.485).
Noch deutlicher ist das bei quer gestelltem sekundéren Medullarrohr, wie
in taen. 1926, 201 (Abb. 116, S. 466). Da auch hier die Horblasen sym-
metrisch zu ihrem Medullarrohr angeordnet sind, so liegt die eine cephal,
die andere caudal von ihm in der ventralen Medianlinie des Wirtskeims
(Abb. 119 und 120, S. 4681ff.). Dabei sei noch einmal auf den deutlichen
GroBenunterschied hingewiesen, der sich hier wie In zwei entsprechenden
anderen Fillen zwischen der vorderen und hinteren Horblase zeigte.
Man wird nicht fehlgehen, wenn man ihn der verschiedenen Entfernung
von der normalen Hérblasenebene zuschreibt. Ist diese auch nicht ent-
scheidend fiir die Lage der Hérblasen, so ist sie doch nicht wirkungslos
und sollte es nur durch die groBere Dicke der Epidermis sein (vgl. S. 465). -

4, Das synergetische Prinzip der Entwicklung.

Die Tatsachen, welche in dieser Arbeit teils angefiihrt, teils neu
beigebracht wurden, bieten schone Beispiele fiir jenen Charakterzug der
Entwicklung, den man mit L. REUMBLER (1897) und H. Braus (1914)
als ,,doppelte Sicherheit* oder ,,doppelte Sicherung bezeichnet. Die
einzelnen Prozesse der Entwicklung greifen nicht nur harmonisch in-
einander, sondern sie tiberdecken sich zum Teil, derart, daB durch zwei
Prozesse gemeinsam etwas geleistet wird, was auch jeder fiir sich allein
leisten konnte.

Dieser Begriff der doppelten Sicherheit, der aus der Technik iiber-
hommen ist, kann in zwiefachem Sinne verstanden werden. Zur Er-
reichung irgendeines technischen Zwecks koénnen zwei Einrichtungen
getroffen sein, von denen aber die zweite zunichst in Reserve bleibt und
erst dann in Tiatigkeit tritt, wenn oder soweit, die erste versagt. Jede
wird zu ihrer Zeit ganz beansprucht; aber wenn die erste geniigt, so
braucht die zweite gar nicht in Kraft zu treten. Es kénnen aber auch
zwei gleichsinnige Kinrichtungen von Anfang an zusammenwirken; jede
fiir sich wiirde geniigen, das Ganze zu leisten, im normalen Verlauf aber
wird jede nur halb beansprucht. Im ersteren Fall reifit ein Strick nach
dem anderen; im zweiten halten alle oder reiflen alle zusammen,

Unter die erstere Auffassung f4llt es, wenn nach Roux die Entwick-
lung primir als Selbstdifferenzierung mosaikartig angeordneter Anlagen
erfolgt und daneben Regulationsmechanismen bereit liegen, welche aber
nur bei Stérungen in Tétigkeit treten. Der zweiten Auffassung stimmt
man zu mit der Annahme, daB z. B. an der normalen Linsenentwicklung
sowohl die Induktionsfihigkeit des Augenbechers als das Selbstdifferen-
zierungsvermégen der Linsenbildungszellen beteiligt sind. Diese letztere
Auffassung scheint dann unvermeidlich, wenn der eine Faktor zwar
das gleiche zu leisten vermag wie der andere, wenn aber die vollkom-
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mene Leistung nur beim Zusammenwirken beider Faktoren zustande
kommt.

Fr. E. LEavMaNN (1928 a, S. 166 ff.) hat jiingst diese schon 6fters
behandelte Frage im Anschluff an neue eigene Feststellungen in tref-
fender Weise erértert. Nachdem GOERTTLER eine wenn auch labile De-
termination der prasumptiven Medullarplatte nachgewiesen hatte, konnte
Leamany die Bedeutung der Unterlagerung fiir die Determination auf
Grund von Defektversuchen néher prizisieren. Diese Versuche fithrten
ihn zu der Anschauung, dafl zu Gastrulationsbeginn nur ein Teil der
Medullarplatte, eine Art Zentrum, labil determiniert ist. Dies harmoniert
aufs beste mit Folgerungen, zu denen schon andere Erfahrungen hin-
gefiihrt hatten (fiir die Anlage der Linse Spemany 1912, 8. 90; fur die
Extremitdtenanlage Harrisox 1918, S. 458). Unterlagerungsdefekte in
jener vorgeschritteneren vorderen Region der Medullarplatte sind viel
weniger wirksam als solche weiter hinten. Der Rest der prisumptiven
Medullarplatte wére zu Gastrulationsbeginn noch indifferent und wiirde
erst durch das gegen Ende der Gastrulation untergeschobene Mesoderm
determiniert. HAlt man nun dieses Ergebnis zusammen mit der Fihig-
keit des Mesoderms, auch in prasumptiver Epidermis Medullarplatte zu
induzieren, wie sie zuerst durch die Versuche von HiLpr MaNeoLD (1924)
wahrscheinlich gemacht, durch A. Marx (1925) exakt bewiesen wurde,
so ergibt sich als Aufgabe der Unterlagerung, ,,die schon vorhandene
Determination endgiiltig zu fixieren und die mehr indifferente Peripherie
des Medullarsystems in einem Umfang zu determinieren, der in einer
gewissen Abhiingigkeit steht vom Quantum der eingestiilpten Unter-
lagerung® (LEEMANN 1928a, S.166). Die als einheitlicher ProzeB erschei-
nende Bildung der normalen Medullaranlage ist also ,,bedingt durch die
kombinierte Wirkung zweier teilweise gleichsinniger, relativ selbstén-
diger Faktoren. Diese Erscheinung bezeichnet LEEMANN als , kom-
binative Einheitsleistung teilweise gleichsinniger Faktoren*.

Dieser Begriff ist also, wie LeamanN hervorhebt, umfassender als
derjenige der ,,doppelten Sicherung®‘; denn er begreift auBer ihr (,,der
identischen Leistung gleichsinniger Faktoren®, LeamMANN) auch ,,die
synthetische Teilleistung der voneinander verschiedenen Wirkungen der
beiden beteiligten Faktoren*.

Vielleicht kénnte man auch die Tatsache dieser Entwicklungshar-
monie im allgemeinen als ,,synergetisches Prinzip der Entwicklung® be-
zeichnen. A. ComEN-KypsEr (1910) spricht in dhnlichem Sinne von
synergetischen Faktoren. Ein Sonderfall dieses Prinzips wire das har-
monische Ineinandergreifen der einzelnen Entwicklungsprozesse; ein
anderer, besonders merkwiirdiger, jenes Ubereinandergreifen, die ,,dop-
pelte Sicherung.

Eine hervorragende , kombinative Einheitsleistung® ist nach den
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oben referierten Feststellungen von W. Vogr und O. MaNgoLD, denen
einige neue hinzugefiigt werden konnten, der Gastrulationsprozefl. Denn
mag die Gesamtheit der Gastrulationsbewegungen von einem Zentrum
aus induziert worden sein, wie K. GOERTTLER (1927 b) es annimmt, zu
Beginn der Gastrulation sind die Rollen ausgeteilt und die einzelnen
Bezirke des Keims konnen die typischen Gestaltungsbewegungen selb-
stiandig vollfithren, auch wenn sie in fremde Umgebung versetzt worden
sind. Von doppelter Sicherung kénnte man hier nur insofern reden, als
der einheitliche Ablauf der Gastrulationsbewegungen auch nach Stérung
der Harmonie zustande kommen kann. Die dorsale Hilfte der jungen
Gastrula vermag auch nach Abtrennung der ventralen Hilfte die Ga-
strulation richtig zu Ende zu filhren (G. Ruup u. H. SpeEmany 1922).

Als , kombinative Einheitsleistung“ hat LEEMANN, wie soeben aus-
gefithrt, auch die Bildung der Medullarplatte erkannt. Wie gut sie ,,ge-
gichert® ist, wird immer deutlicher, je mehr unsere Kenntnisse sich ver-
vollstindigen. Einerseits kann priasumptive Medullarplatte, die noch
nicht unterlagert war, sich unter Selbstdifferenzierung zu Medullarrohr
(GOERTTLER), ja zu hoch differenziertem Medullargewebe (HOLTFRETER)
weiterentwickeln, andererseits kann verpflanzte obere Urmundlippe oder
eingestecktes Urdarmdach in prasumptiver Epidermis ein ganzes Zentral-
nervensystem, Gehirn mit Augen und Riickenmark, induzieren. Nor-
malerweise kommt beides zusammen: prasumptive Medullarplatte wird
vom induktionsfihigen Mesoderm unterlagert. Vielleicht geht aber die
Sicherung noch weiter, ist nicht nur eine doppelte, sondern eine dreifache.
Denn Kopforganisator, der auch in Rumpfhéhe Gehirn zu induzieren
vermag, wirkt bei der normalen Entwicklung in Kopfhéhe ein, wo selbst
Rumpforganisator Gehirn induziert.

5. Historisches,

Zum erstenmal, soweit mir bekannt, wurde von Boverr (1901) eine
der meinigen verwandte Anschauung iiber die Entwicklung des Seeigel-
eies erwogen. Der jeweils vegetativste Punkt des normalen Keims oder
eines Bruchstiicks von ihm kénnte ein ,,Vorzugsbereich“ sein, von dem
aus alles Ubrige bestimmt wiirde. Tch habe schon vor einigen Jahren
(H. SpEMANN u. HipE MangoLp 1924, S.636) auf diese Ahnlichkeit
der Auffassung hingewiesen. DaB ich es nicht schon frither getan, nicht
den Begriff des Organisationszentrums unmittelbar an den BovERIischen
des Vorzugsbereichs angekniipft hatte, lag daran, daB mir die Ahnlich-
keit erst nachtriglich zum BewuBtsein kam.

Tch hatte die Idee fast zu Beginn meiner ganzen Forschungsarbeit
gefafit, als ich die Entwicklung des Mittelohrs der schwanzlosen Am-
phibien studierte und im Zusammenhang damit die Umbildung des
knorpeligen Kopfskeletts wihrend der Metamorphose. Dieses wird be-
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kanntlich zu einem erheblichen Teile aufgelgst; im Anschlul an den
Rest wichst der Knorpel aufs neue aus. Dabei bildete sich mir der Be-
griff des expansiven und des appositionellen Wachstums, den ich dann
mehrere Jahre spater (1903) darlegte. ,,Das Wachstum einer Anlage
kann nun erfolgen durch Wachstum und Teilung ihrer Zellen, expansives
Wachstum ; oder indem sie sich schon vorhandene, aber bisher indiffe-
rente, nicht zu ihr gehorige Zellen angliedert, Wachstum durch Andif-
ferenzierung® (S. 606). Diese Vorstellung blieb mir immer im Hinter-
grund des Bewufltseins, so daf ich den ersten mir entgegentretenden
Fall von fortschreitender Determination sofort in diesem Sinne deutete
(1918, S. 477 ff.).

Von anderem Ausgangspunkt aus ist CHILD zu ganz dhnlichen An-
schauungen gekommen; darauf hat zuerst J. S. Huxtry (1924, 1930)
hingewiesen, nenerdings CHILD (1929) selbst in ausfiihrlicher Darstellung.
CHILDs Begriff der ,,dominanten Region* meint dasselbe wie ,,Vorzugs-
bereich® und ,,Organisationszentrum’ und wurde vor letzterem - auf-
gestellt. Wie der Vorzugsbereich die vegetativste Stelle des Keims, so
nimmt die dominante Region den hichsten Punkt des Gradienten ein.
In der naheren Deutung freilich unterscheiden wir uns. Dall ein Teil,
der auf andere Teile wirkt, in gewissem Sinne aktiver ist als jene, wird
man gern zugeben. DalB diese hohere Aktivitdt mit einer Erhohung des
Stoffwechsels verbunden ist, scheint mir wohl moglich, aber nicht immer
nitig. DaB sie aber in weiter nichts besteht, dafiir liegt bis jetzt kein
Beweis vor; es ist mir dulerst unwahrscheinlich.

Auch die Induktion durch verpflanzte Stiickchen oberer Urmund-
lippe, der exakte Beweis fiir jene Anschauung, ist schon frither zwei-
mal, allerdings nur beinahe, entdeckt worden.

W. Vot (1922 b) hat, wie oben angefiihrt, das mittlere Stiick der
dorsalen Urmundlippe einem anderen gleich alten Keim in die Mitte
des animalen Feldes eingepflanzt; dabei beobachtete er die auch von
MaxeoLp und mir oft gesehenen fingerférmigen Auswiichse. Bei dem
Stadium seiner Wirtskeime ist mit Sicherheit zu erwarten, dafB das ein-
gestiilpte Mesoderm induziert hat; doch ist diese Wirkung wohl durch
die primére Medullarplatte verdeckt worden. Héatte Voot etwas we-
niger exakt gearbeitet, so héitte ihm der Zufall eine deutliche Induktion
in die Hinde spielen miissen.

Noch ein anderer Forscher mufi der Sache sehr nahe gewesen sei. Hatte
Lewis (1907) die Stiicke obere und seitliche Urmundlippe, die er einem
Schwanzknospenstadium unter die Epidermis schob, in einen jiingeren
Keim verpflanzt, so hitte er zweifellos schon damals ihre Induktions-
fahigkeit entdeckt. Seine Wirtskeime waren, wie ich durch neuere Ver-
suche aus meinem Laboratorium wei, zu einer deutlichen Induktion
schon zu alt. Die Stiicke Medullarrohr, Chorda und Muskelanlagen, welche
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gich spater vorfanden, sind nach seiner eigenen sicher richtigen Auf-
fassung aus dem Material des Implantats entstanden, nicht unter seiner
Einwirkung aus dem Wirt. Es ist also nicht richtig, Lewis die Ent-
deckung der Induktion zuzuschreiben, wie DE Brer (1927, S. 150) und
wohl im Anschlufl an ihn S. HérsTaDIUS (1928, S. 101) es tun; es wire
selbst dann nicht richtig, wenn wirklich Induktion stattgefunden hatte.
Denn man kann eine Entdeckung machen, ohne .es zu wollen, aber doch
wohl nicht, ohne es zu merken.

IX. Zusammenfassung.

Wird ein Stiick obere Urmundlippe der 7'riton-Gastrula einem an-
deren Keim zu Beginn der Gastrulation an die Stelle der spateren unteren
Urmundlippe eingepflanzt, so stiilpt es sich dort glatt ein (S. 396; vgl.
H. MaxaorLp 1929, S.708). Offenbar werden seine Eigenbewegungen
durch die des Wirts unterstiitzt.

Das Maf3 der Einstiilpung héngt auBler von der GriéBe des Stiicks
vom Entwicklungsgrade des Spenders ab; ein Stiick obere Urmundlippe
der frithen Gastrula dringt weiter nach vorn vor, als ein solches der
spiten (S. 488).

Wird das Stiick weiter vorn eingepflanzt, dem oberen Pol, d. h. dem
vorderen Ende des Embryo gendhert, so bilden sich mehr oder weniger
weit vorragende Auswiichse, fingerformig gerade oder hérnchenférmig
gekriimmt oder eingerollt. Sie tragen an ihrer Spitze eine kleine Ein-
ziehung, den Rest des sekundiren Urmunds (S. 395, Abb. 6—S8; vgl.
W. Vogr 1922 b; O. MaxcoLD 1925). Das Implantat hilt also auch hier
an seiner eigenen Bewegungstendenz fest; aber da die eine Phase der
Gastrulation, die Eiastillpung, durch die fremde Umgebung behindert
ist, so fithrt die andere Phase, die Staffelung und Streckung der Zellen,
zur Bildung jener Auswiichse. _

Zwei zusammengefiigte ventrale Gastrulahilften bilden im weiteren
Lauf der Entwicklung keine glatte runde Blase; vielmehr wichst sich
ihre Wand zu breiten Falten und Lappen aus (S. 397, Abb. 9 und 10).
Bei- der normalen Gastrulation wiren die zusammengefiigten Keim-
hilften, in der Hauptsache prisumptive Epidermis, stark in der Fliche
gewachsen. Die Tendenz dazu wohnt ihnen schon zu Beginn der Ga-
strulation inne und wird auch nach Abtrennung der dorsalen Hilfte
beibehalten (vgl. W. Voer 1922 a und b; O. MaNgoLD 1925).

Wird das Stiick obere Urmundlippe quer zur Lingsachse des Wirts
in dessen Ventralseite eingepflanzt, so werden die sich einstiilpenden
Zellmassen, sowie sie den Rand der Urmundlippe passiert haben, nach
vorn abgelenkt, so daff die von ihnen gebildeten und induzierten se-
kundiren Achsenorgane denen des Wirts mehr oder weniger gleich-
gerichtet sind. Daraus geht hervor, daBl die Gastrulationsbewegungen
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des Implantats in ihrer Richtung durch den Wirt stark beeinflut werden
(vgl. B. GEinrrz 1925; O. Mawcorp 1928, S. 164).

Auch bei rein cranio-caudaler Einpflanzung des Stiickes Urmundlippe
zeigt sich dieser Einflul des Wirts, in einer Ablenkung nach der Seite
(Abb. 45, 46——50), ja in volliger Umkehr der Einstiilpungsrichtung
(S. 395, Abb. 6; S. 419, Abb. 42; vgl. H. MaxcoLD 1929, S. 698, Abb. 1);
ferner in abnormer Breite und verspitetem Schlufl der induzierten Me-
dullarplatte. Doch kommt hier auch die Eigenbewegung des Implantats
zur Geltung; ja die Einstiilpung kann in fast genau cranio-caudaler Rich-
tung erfolgen (S. 420, Abb. 43 und 44).

Die Ablenkung wird wahrscheinlich in der Hauptsache rein mecha-
nisch durch die iiberméchtigen Gestaltungshewegungen des Wirtskeims
bewirkt. Jedoch mag auch seine Struktur, durch welche seine eigenen
Zellbewegungen bedingt sind, die Richtung der einstrémenden Zell-
massen des Implantats direkt beeinflussen.

Obere Urmundlippe einer beginnenden Gastrula, an den Ort der
unteren Urmundlippe verpflanzt, vermag sich, wie oben erwihnt, nach
vorn bis in Kopfhthe des Wirts einzustiillpen und ein mehr oder weniger
vollkommenes Medullarrohr zu induzieren, mit normalen oder cyclopisch
verschmolzenen Augenblasen und mit Horblasen in normaler Entfernung
hinter dem Vorderende (S. 424ff.). Die sekundiren Hérblasen sind nicht
streng an die Hohe der primiren gebunden (S. 427, Abb. 63).

Wird das Implantat mehr kopfwirts eingepflanzt, so kann ein iso-
liertes Gehirn induziert werden, mit Hérblasen am blind endigenden
Hinterende und Augenblasen, die mit den priméren mehr oder weniger
verschmolzen sind (S. 432ff.).

Medullarplatte kann nach A.Marx (1925) auch durch ein Stiick
Urdarmdach der nahezu oder ganz vollendeten Gastrula induziert wer-
den, welches ins Blastocdl einer beginnenden Gastrula gesteckt wird
und nach Ablauf der Gastrulation unter die Epidermis zu liegen kommt.
Der vorderste Teil des Urdarmdachs induziert nicht; genauere Fest-
stellungen sind noch zu machen (S. 435).

Das Urdarmdach induziert, gleichgiiltig, ob es mit seiner duBeren,
von der prasumptiven Medullarplatte abgeldsten, oder mit seiner inneren,
dem Urdarm zugewandten Seite das Ektoderm des Wirts berithrt (S. 436;
vgl. ByTinski-Savz 1929; O. MancoLp 1929).

Ein laterales Stiick Urdarmdach vermag ein bilateral-symmetrisches
Gehirn zu induzieren (Abb. 88 und 89). Einmal wurde ein Auge mit
Linse fast ganz ohne Gehirn induziert (Abb. 91); ob es als seitliches
Einzelauge oder als cyclopisches Doppelauge aufzufassen ist, 1aBt sich
nicht entscheiden (S.445). Beidemal stammten die Implantate etwa
aus Kopfhéhe und wirkten in Kopfhshe.

Wird ein medianes Stiick obere Urmundlippe aus einer fast oder

W. Roux’ Archiv f. Entwicklungsmechanik Bd. 123, 33
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ganz vollendeten Gastrula an den Ort der unteren Urmundlippe ge-
pflanzt, so wird ein Medullarrohr induziert, das nicht oder nicht weit
in Kopthshe des Wirts reicht, nie Augen besitzt, die Hérblasen, wenn
iberhaupt vorhanden, ganz an der Spitze oder dicht dahinter tragt. Die
sekundéren Hérblasen sind an die Ebene der priméaren gebunden. Daraus
folgt, daB3 nicht etwa jede induzierte Medullarplatte vorn Augen ent-
wickelt, als ein harmonisch-dquipotentielles System, welches sich von
vorn nach hinten in typischer Weise gliedert (S. 453).

Durch Urdarmdach aus Kopthohe kann auch in Rumpfhthe des
Wirts Gehirn mit Augen und Horblasen induziert werden. Von beson-
derem Interesse sind solche Fille, wo das Vorderende des sekudéiren Me-
dullarrohrs schrég oder gar quer zur Lingsachse des Wirts liegt und sich
zu einem Gehirn entwickelt, mit (cyclopisch verschmolzenen) Augenblasen
und zwei symmetrisch gelegenen Horblasen in normaler Entfernung da-
hinter (Abb. 116—120). Bei drei solchen sekundédren Embryonalanlagen
war die dem Kopf des Wirts néher liegende sekundére Hérblase deutlich
groBer als die andere. Daraus folgt, daf ,, Kopforganisator von ,,Rumpf-
organisator verschieden, daf er irgendwie auf die Induktion von Gehirn
eingestellt ist. Aus der verschiedenen Grofle der beiden in verschiedener
Keimhéhe liegenden sekundiren Horblase folgt aber ferner, daBl auch
der Wirtskeim an der regionalen Determination beteiligt sein muf
(S. 470).

Wird obere Urmundlippe vom Ende der Gastrulation, welche in
Rumpfhshe nur Medullarroht ohne Augen und meist ohne Horblasen
induzieren wiirde, in Kopfhohe eingepflanzt, so kann sie dort ein Gehirn
mit Augen und Hérblasen hervorrufen. Dabei kénnen die sekundaren
Augenblasen mit den priméiren verschmelzen. Die sekundéiren Hér-
blasen liegen in normaler Entfernung dahinter. — Ist dabei die sekun-
diére Anlage der primiren opponiert, so liegen auch ihre Hérblasen un-
gefihr in der Ebene der priméren. Dabei richten sie sich aber nicht direkt
nach den primiren, sondern nach dem Medullarrohr, dem sie angehéren.
Denn wenn das sekundidre Medullarrohr von hinten her unter spitzem
Winkel auf das primére trifft und zwischen dessen Auge und Horblase
mit ihm verschmilzt, so liegen wohl die innenstindigen Hérblasen in
einer Hohe nebeneinander; die auBenstiindige sekundire aber liegt dicht
hinter dem priméren Auge, ist also weit vor der Ebene der priméren
Hérblasen entstanden. — Daraus folgt, dafl der Wirtskeim in verschie-
denen Hohen verschieden auf den Induktionsreiz reagiert; in Rumpfhéhe
mit Bildung von Riickenmark, in Kopfhéhe mit Bildung von Gehirn,
welches Augen und Hérblasen besitzt.

Ob der Grund fiir diese Verschiedenheit ein durchgehender axialer
Gradient ist, der also auch die regionale Gliederung der primiren Me-
dullarplatte bewirken wiirde, oder ob das sekundire Organisationsfeld
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unter einem regional determierenden Einfluf} des priméren steht, dariiber
148¢ sich bis jetzt eine exakte Entscheidung nicht treffen.
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