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I. Einleitung. 
Zahlre iehe Versuehe versehiedener  A r t  haben  gezeigt,  daft E k t o d e r m  

der  fr t ihen Gas t ru la  yon Tri ton,  wenn von U r d a r m d a e h  unter lager t ,  zu 
Medul l a rp la t t e  wird ;  und  zwar wande ln  sich die un te r l ager ten  Ek to -  
dermzel len n icht  e twa nur  in solehe vom his tologischen Charak te r  der  
Medullarzel len urn, sondern sie gewinnen auch deren andere  Eigen- 
schaf ten  und  F/~higkeiten. Sie b i lden eine typ i sche  P l a t t e  mi t  ~Vfilsten, 
die sich zum Rohre  zusammensehl iegen;  dieses l~ohr schni i r t  sich yon  
der Ep idermis  ab und  m a c h t  dieselben W a n d l u n g e n  durch,  wie ein 
normales  Medul lar rohr .  J a  selbst  Adnexa  des Medul larrohrs ,  wie HSr- 
blasen,  en ts tehen  im Zusammenhang  mi t  dem sekundgren  R o h r ;  schon 
in den ers ten  Versuchen yon  HILDE ~VfANGOLD (1924) t r a t e n  solche auf. 
I n  den le tz ten  J a h r e n  is t  mir  auch I n d u k t i o n  eines Hi rns  mi t  Augen 
vielfaeh gelungen.  Augenblasen  in  versehiedenen S tad ien  der  Entwick-  
lung bis zur Absehnf i rung yon Linsen konn ten  exper imente l l  erzeugt  
werden,  en tweder  a m  Vorderende  eines Medul lar rohrs  mi t  HSrblasen  
oder auch fas t  ganz isoliert .  

D a m i t  e rhebt  sich die Frage ,  wodurch  die einzelnen Teile des experi-  
mente l l  induzier ten  Zen t ra lne rvensys tems  b e s t i m m t  werden,  worauf  also 
die regionale Determinat ion in Gehirn  mi t  Augen  und  HSrb lasen  einer- 
seits, in R t i ckenmark  andererse i t s  beruht .  Fo lgende  M6glichkei ten b ie ten  
sieh dar .  

Die induzier te  Medul la rp la t t e  kSnnte  ein harmonisch-i~quipotentiel les 
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System sein, derart, dal~ jeweils ihr Vorderende zum mindesten die Ten- 
denz h/itte, zu Gehirn mit Augenblasen zu werden, mit HSrblasen in 
normalem Abstand dahinter. 

Die Determination der induzierten Medullarplatte kSnnte ferner yon 
der Region abh/~ngen, aus welcher das induzierende Stiiek Urdarmdach 
genommen wurde, derart, daS solches aus dem vorderen Teil, ,,Kopf- 
organisator",  Hirn induzieren wiirde, solches aus dem hinteren Teil, 
,,Rumpforganisator", dagegen Rfickenmark. 

Endlich kSnnte es vom Wirt abh/~ngen, was induziert wird, derart, 
daS in der HShe des Kopfes, im ,,Kopffeld", Hirn entstiinde, in der 
HShe des Rumpfes dagegen, im ,,Rumpffeld", Riickenmark. 

Zur experimentellen Priifung dieser MSglichkeiten miiSte man Or- 
ganisatoren verschiedener Region an dieselbe Stelle des Wirtes pflanzen; 
d.h. ,  da die einzelnen Teile des Urdarmdachs naeheinander die obere 
Urmundlippe passieren, man mfil3te kleine Stiickchen aus ihr in ver- 
schiedenen Stadien der Gastrulation entnehmen und zur Induktion ver- 
wenden. Man kSnnte auch verschiedene Stficke des schon eingesttilpten 
Urdarmdachs induzierenlassen. Beides ist nieht genau dasselbe, nament- 
lich fiir die vorderen Teile des Urdarmdachs, weft dieses Material um 
die ganze Zeitspanne der Gastrulation/~lter ist als friihe obere Urmund- 
lippe und daher schon fester determiniert sein kSnnte. 

Andererseits mfiBte 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 ausffihren 1/if~t. 

Solche Versuche habe ich in  den Sommern 1927 und 1928 in grof~er 
Zahl ausgeffihrt. Es ergab sich aus ihnen, wie schon kurz mitgeteilt 
wnrde (SPEMA~T~ 1927, 1929), daS beide Faktoren zusammenwirken, 
dai~ also sowohl die Besehaffenheit des Implantats wie die Stelle der 
Implantation die Art der Induktion bestimmen. Daf~ auch die dritte 
MSgliehkeit, die Regulation, zum mindesten andeutungsweise verwirk- 
licht ist, lies sieh aus gelegentlichen Abweichungen yon dem zu er- 
wartenden Ergebnis mit Wahrscheinlichkeit erschliei3en. 

II.  Material und Methode. 
Die Experimen$e wurden vorwiegend an den Keimen yon Triton taeniatus 

ausgeftihrt; in geringerem MaBe wurde auch Triton alpestris verwendet. Der 
Spender wurde vital gef/~rbt, mi~ Nilblausulfat oder Neutralrot, welch letzteres 
sich weniger seharf abhebt, aber bei photographischen Aufnahmen bessere Kon- 
traste gib$. Triton cristatus wurde nichb verwendet, teils aus dem mehr ~ul3er- 
lichen Grund, dal] das Material nur kurze Zeit zu haben war, teils weft die viel 
betr/~chtliehere GrSBe der Keime bei dem besonderen Zweck der Experimente 
stSrte. Damit wurdo auf die MSgliehkeit verzichtet, ohne besondere MaBnahmen 
(wie Fixierung nach F. E. L~HMA~N 1928 b) den Anteil yon Spender und Wirt 
am Aufbau der Chorda und der mesodermalen Organe noch an den Schnitten zu 
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erkennen. Dagegen wurde immer sorgf~iltig darauf geaehtet ,  ob oder wie weir 
das gef~rbte Material eingestiilpt war, was sieh mit  groBer Genauigkeit und 
Sicherheit  erkennen l~i~t; das geniigt ffir unseren jetzigen Zweck, um die ent- 
s~andenen Medullarrohre mit  Augen und HSrblasen als induziert  anzusprechen. 

Abb. 1. Abb. 2. 
Abb. 1. Gastrula von Trit. taeniatus (1928, 248) mit k]einem Dotterpfropf. Vergr. X 20. 

kbb. 2. Der~elbe Keimj quer durchschnitten; hintere H~ilfte yon innen. u X 20. 

Die Operationen wurden fast ausschliel31ich mittels Haarschlingen ausgeftihrt. 
Zunaehst  deshalb, weft Stiicke, die mit  Mikropipette und Messerchen ausgeschnit- 
ten  werden, sieh nieht orientieren lassen; selbst wenn es gelingt, die Offnung der 
P ipe t te  und damit  den Umri~ der Stficke oval s tar t  rund zu machen, kann man 
ohne besondere zeitraubende Kunstgriffe die beiden Enden der Stficke nieht von- 
einander unterscheiden, sie aueh sehr schwer in gewiinschter Richtung einsetzen. 

kbb. 3. kbb. 4. 
Abb. 3. Derselbe Keim~ hintere H~ilfte mit oberer Urmundllppe, Dotterpfropf und ventrale Seite 

abgeschnitten. Vergr. X 20. -- Abb. 4. Dasselbe yon innen. Verst. X 20. 

Stanzt  man dagegen das Stiick mit  der li~nglichen Haarschlinge aus, so bleibt es 
in  ihr haf ten 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 angebrach~, dab man den Keim so lange walzt, 
bis die SteUe, wo das Loch sein soll, am Rande liegt, worauf man ein gefaltetes 
Stiiek in halber Gr6Be der Schlinge ausschneidet. Das Loeh, welches man wieder 
nach oben wi~Izt, ha t  dann genau die Form und Grb•e der Schlinge. Bei dieser 
Methode vermeidet man den ermiidenden und zeitraubenden Wechsel der Ins t ru-  
mente;  die Operation verlauft so sicher und rasch, dab an Loch und Sttick die 
Wundrander  noch friseh sind, wenn sie zusammengebraeht  werden, und ohne 
weitere Pressung in kfirzester Zeit verheilen. 
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Besondere Sorgfalt wurde darauf verwendet, das zur Induktion best immte 
Stfick der oberen Urmundlippe genau in der gewiinschten Begrenzung zu ge- 
winnen. Wenn es hierauf nicht besonders ankommt,  kann man zu Beginn der 
Gastrulation die t taarschlinge einfach in den Urmund einffihren und ein Stfick 
der oberen Urmundlippe ausstanzen; so wurde in einigen Fallen vorgegangen, wo 
sich zur Kon%rolle auch der Spenderkeim weiter entwickeln sollte. In  sp~teren 
Stadien der Gastrulation ist das schon deshalb nicht m6glich, weft sich nach Bil- 
dung der unteren Urmundlippe die dorsale und ventrale Seite des Keimes hiiufig 
nicht sicher unterscheiden lassen. Man verf~hrt  daher am besten folgendermaBen. 
Junge Keime zu Beginn der Gastrulation werden so gedreht, dab der Urmund 
nach oben schaut;  letzterer wird dann gewissermaflen aufgeschlitzt, indem mit  
der t taarschlinge rechts und links ein Schnitt  in Verl&ngerung der oberen Ur- 
mundlippe gefiihrt wird, so daft diese zuriickgeklappt werden kann. Nun ]iegt 
die noch kleine Urdarmh6hle bis zu ilirem Grunde frei zutage und die obere 
Urmundlippe flach ausgebreitet,  so daI~ man aus ihr genau das gewiinschte Stfick 
mi t  der ISaarschlinge herausschneiden kann. In  sp~teren Stadien, wenn der Ur- 
round kreisf6rmig geworden ist  (Abb. l)  oder sich schon mehr odor weniger, 
eventueU bis zum SchluB, zusammen- 
gezogen hat,  schneider man den Keim 
am besten zuni~chst quer durch (Ab- 
bild. 2). Dann l~l~t sich yon innen an 
der Lage des dicken Urdarmbodens 
und der Form der Urdarmh6hle die 
Medianebene erkennen, die man durch 
einen kleinen Schnitt  ira Keimdach 
bezeiehnet. Nun legt man die hintere 
Keimhalfte auf die Schnittfl&che, den 

Dotterpfropf nach oben, und stanzt Abb. 5. Dasselbe, medianes Stfiek der oberen 
ihre untere It~lfte saint Gem Dotter- Urmundlippe ausgestanzt; seine hintere Grenze 
pfropf mit  der Haarschlinge aus (Ab- ist der Lippenrand, die vordere und seitliehen 
bfld. 3). Dadurch wird die obere Ur- entsprechen genau der Form der Haarsehlinge. 
mundlippe freigelegt (Abb. 4), aus der Vergr. X 20. 
man dann leicht genau das gewfinsehte Stfick entnehmen kann (Abb. 5). 

Etwas anders geht man vor, um ein bestimmtes Stiick des Urdarmdachs zu 
gewinnen. Man schneider am besten zun~clist das ganze Urdarmdach ab und 
das gewiinschte Stfick aus. Hierauf 15st man seinen mesodermalen Teil, der ver- 
pflanzt werden soll, yore Ektoderm ab, was sich mit  Haarschlinge und sehr feiner 
Glasnadel ohne besondere Schwierigkeit sauber ausfiihren 1~I3t. Bei dieser Opera- 
tion arbei tet  man am besten in verdfinnter RingerlSsung, namentlich wenn man 
mehrere Stiicke desselben Urdarmdachs nacheinander verwenden will, weft sich 
die Stficke in Leitungswasser sehr schnell einrollen. Das ausgeschnittene und ab- 
gelSste Stiick iiberffihrt man dann mittels Mikropipette in das Sch~Ichen mit  ge- 
wShnlichem Wasse r - - i chverwende te  wieder stark kalkhaltiges Wasser aus Wiirz- 
burg - - ,  in dem sich der vorbereitete Wirtskeim befindet;  es wird dutch einen 
kleinen Schlitz in das Blastoc51 eingesteckt. 

Die Operationen wurden wie friiher auf Wachsboden ausgeftihrt. Vorherige 
Durchlfiftung des Wassers mit  Sauerstoff schien die Sterblichkeit herabzusetzen. 
Die Hauptsache ist immer  gutes Eimaterial.  

Die Keime wurden teils in M]c~A]~LIsscher Flfissigkeit, tells in Bovi~s  Ge- 
misch konserviert. Bei ersterer 15sen sich die Keimbl&tter etwas voneinander, so 
daft schmale Spalten zwischen ihnen entstehen, die das Bild sehr fibersichtlich 
machen, aber natiirlich dem Zustand im Leben nicht entsprechen. Mit Bouin 
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vermeidet man dies; dafiir fand ich die dotterreichen Keime brfichiger. Die kon- 
servierten Objekte wurden mit Boraxkarmin durehgefarbt; die 15 /~ dicken 
Sehnitte mit Pikrinsiiure-Indigkarmin oder Pikrins~ure-Blauschwarz nach- 
gef~rbt; letzteres, um die Zellgrenzen dargestellt zu erhalten. 

Die Oberfl~chenbilder sind naeh leicht fiberarbeiteten Aufnahmen des leben- 
den Objekts hergestellt; die Sehnittbilder (mit Ausnahme yon Abb. 91) nach 
unre~usehierten Photographien. 

III. Die Gastrulation des Implantats. 

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

1. Implantat entfernt vom Urmund. 

Die induzierende Wirkung, welche implantierte Stfiekchen der oberen 
Urmundlippe im Wirtskeim ausfiben, beruht, wie wit jetzt wissen, in 
letzter Linie auf ihrer F~higkeit, die eingeleiteten Gastrulationsbewe- 
gungen aueh nach  ihrer Isolierung fortzusetzen und mehr oder weniger 
vollst~ndig zu Ende zu fiihren. Dadurch gelangt , ,Urdarmdach" unter 
das Ektoderm, induziert in ihm )/[edullarplatte und ergi~nzt sich gleieh- 
zeitig aus seiner mesodermalen Umgebung zur Bildung yon Chorda und 
Ursegmenten. 

Diese Selbst~ndigkeit eines isolierten Stiickes der oberen Urmund- 
lippe wurde gleieh bei den ersten planm~tl3igen Versuchen dieser Art yon 
I-IILD~ M~COLD (SP]~MAN~ 1921, S. 568 ; H. SrV,~ANN und I-I. ~r 
1924) festgestell~. 

Aueh eine eigentfimliehe Anomalie kam schon damals mehrfaeh zur 
Beobachtung, die Bildung eines HSrnchens aus Zellen des Wirts an der 
Stelle des in die Tiefe geriickten Implantats (1924, S. 614); sie wurde 
auf eine Behinderung der mit Streckung verbundenen Einstfilpung zu- 
rfickgefiihrt (1. c. S. 625). In dieser Deutung gebfihrt jedoch der Vorrang 
W. VOOT (1922b, S. 50). Er  hatte das Mittelstfick der dorsalen Urmund- 
lippe einem anderen Keim in die Mitre des animalen Feldes eingepflanzt 
und land, dal~ sie sich ,zu  einem dem Kopfteil der Medullaranlage auf- 
sitzenden, frei vorragenden Stiel" formt, ,,der sogar Wirtsmaterial bei 
der Streckung mi~ auszieht". VoG~ sehloB daraus, dab der Vorgang 
der Streckung der Randzone ,ak t iv  und autonom is~, in der Randzone 
determiniert und ihren einzelnen Abschnitten bei Gastrulationsbeginn 
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als relativ unabhi~ngig vom Ganzen sich verwirklichende Tendenz im- 
manent"  (1922b, S. 50). 

O. MA~GOL1) (1925) gab die ersten Abbildungen jener ,finger- oder 
hSrnehenfSrmigen Auswfichse (Abb. 16, 19). Sie tragen am terminalen 
Ende einen kleinen Porus, der die Implantationsstelle bezeichnet". Das 
Implantat  land er schon ganz frfih im Keiminnern verschwunden; aus 
seiner Streckung, die sich der Umgebung mitteilt, erkl~rt auch er die 
Bildung des HSrnchens. 

Diese auffallenden Bildungen habe ich auch jetzt  wieder sehr h~ufig 
beobachtet,  in sehr verschiedener Gr6Be, vom kleinen H5cker, der sp/~ter 
wieder verschwindet, in allen 1Jberg~ngen bis zu langen gerade hinaus- 
stehenden oder gebogenen oder gar 
spiralig aufgewundenen Auswtiehsen, 
welehe dann sp/~ter zeffallen und ab- 
gestoI]en werden. Immer tragen sie 
an der Spitze eine kleine Einziehung, 
den Blastoporus des Implan~ats; an 
der Basis gehen sie in die sekund~re 
Medullarplatte fiber. 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. Neuru la  yon Trit. taeniatus (1927, 

164) ; pr im~re  l~Iedullarplatte durch  P i g m e n -  
tiche Wirkung hervorgerufen hat. t i e rung  und  niedere  welt  offene Wiilste be- 

ze ichnet  ; in der  v e n t r a l e n  Mittel l inie sekun-  
Die gSrnchen entstehen, wenn das dare l~Iedullarplatte, an deren Hinterende 

durch die Streckung der Randzone ein /anger gerade hinausstehender Zapfen 
sich erhebt .  Vergr.  X20.  

herangeschaffte Material nicht, wie bei 
der normalen Entwicklung, in entsprechendem Maite durch die Einrollung 
wieder weggeschafft werden kann, wenn also die Einstfilpung behindert 
ist. Das l~Bt sieh an manchen Anzeichen erkennen. So h~ngt bei dem 
soeben gesehilderten Keim (Abb. 7) an der Spitze des HSrnchens noch 
ein Ballen nicht eingestfilpter Zellen, der sp/iter vollends abgestoBen wird. 
In  zahlreichen anderen F/illen lief fiber das HSrnchen weg ein sehmaler 
Streifen nicht eingestiilpten Implantats, an der blauen Farbe sehr scharf 
und deutlich zu unterseheiden; er beginnt oft an der Basis des H5rnchens 
und versehwindet immer an seiner Spitze im sekund/~ren Blastoporus. 
Er  steht wohl durch einen dfinnen, das HSrnehen durchziehenden Strang 
mit der Mesodermplatte in Verbindung, die sich unter der Oberfl~che 
des Wirtskeims ausbreitet und die sekundi~re Plat te  induziert. 

Da{~ die Einstfilpung 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, l~aeh Einpflanzung des Stiicks an der Stelle der kiinftigen 
unteren Urmundlippe beobaehtete ich bei meinen zahlreichen Experi- 
menten dieser Art niemals HSrnchenbildung. Auch in den yon W. VOGT 
mitgeteilten und den zwei yon O. MANGOLD abgebildeten Fallen liegen 
die HSrnchen in der N~he de, s Vorderendes. Neuerdings gibt O. MANGOLD 
dies ausdrficklich an (HILDE MANGOLI) 1929, S. 708). 

Abb. 7. Abb. 8. 

Abb. 7. Neurula yon Triton taeniatus (1928~ 139); an der Spitze des Zapfens h~ngt ein Ballen 
nicht eingestiilpter Zellen, der bald vollends abgestoi~en wird. Vergr. X 20. - Abb. 8. Derselbe 
Keim (1928, 139)~ zum gekrfimmten Embryo weiter entwickelt ; aus dem Zapfen ist das Hinterende 
der sekund~ren Embryonalanlage geworden, die yon rechts vorn auf die primtire st(il~t, Augen- 

blasen und HSrblasen in H6he der primiiren besitzt. Vergr. X 20. 

Danach ware die HSrnchenbildung als aul~erste Steigerung einer Er- 
scheinung aufzufassen, welche bei der Entwicklung yon Triton-Keimen 
auBerhalb der Eihiillen haufig zu beobachten ist. Wahrend namlieh die 
Keime innerhalb ihrer Hiillen rundlieh bleiben, werden sie nach deren 
friihzeitiger Entfernung im Lauf der Gastrulation mehr oder weniger 
birnfSrmig, manchmal in einem MaBe, da$ der rundliehe KSrper naeh 
dem Urmund hin in einen dfinnen, langen, ziemlich scharf abgesetzten 
Stiel iibergeht. Offenbar erhalt das elastisehe Dotterhautchen die aul~ere 
Form des Keims und erleichtert Ms Widerlager die Einwanderung des 
Materials, wahrend bei seinem Wegfall die Streekungstendenzen fiber- 
wiegen (0. MANGOLD 1924, S. 255; L. R~UMBLWR 1902). 

Die autonome Streekung der Randzone, welche die HSrnehenbildung 
veranlaSt und sich dureh sie verrat, ist nur ein Teilvorgang des Gastru- 
lationsprozesses, der nach den Ausfiihrungen yon W. VoGT (1922a u. b) 
und O. MANGOLD (1925) durch andere ebenfalls autonome Teilvorg~nge 
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erg~i~nzt wird. Einen yon diesen, das autonome Wachstum der pr&- 
sumptiven Epidermis, konnte ich auch feststellen. Schon vor Jahren 
hatte ich die Beobachtung gemacht, dal~ ventrale Gastrulah&lften, die 
an seitliche ~&iften angeheilt waren, nicht glatt bleiben, sondern zu 
Lappen und Falten auswachsen. Dieselbe mir sehr unwfllkommene Er- 
fahrung maehte ieh neuerdings bei dem Versuch, durch Zusammenfiigen 
zWeier ventraler H&lften kiinstliche Wirtskeime ohne Organisations- 
zentrum herzustellen. Abb. 9 zeigt einen solchen Fall, 8 Stunden naeh 
der Operation, mit dem eingesetzten Stiick obere Urmundlippe; Abb. 10 

Abb. 9. Zwei ventrale Gastrulah~ilften anein- Abb. 10. Dasselbe wie Abb. 9, etwa 16 Stunden 
ander geheilt; Beginn der Fal tenbi ldung.  sparer ;  starke Fal tenbi ldung.  

Vergr. X20. Vergr. X20. 

denselben Keim am n~chsten Tag, etwa 24 Stunden nach der Operation. 
Die l~Iethode scheiterte an dem unb~ndigen Oberfl~chenwachstum des 
Keims. 

2. Implantat in der unteren Urmundlippe. 
Die Mitre der unteren Urmnndlippe erscheint als der geeignetste Aus- 

gangspunkt zur Induktion einer mSglichst vollkommenen sekund~ren 
Embryonalanlage. Hier geht die Gastrulation des implantierten Or- 
ganisators am leichtesten vonstatten, hier scheint auch die ungest5rte 
Weiterentwicklung der sekund~ren Embryonalanlage am besten ge- 
sichert. In der Tat entstanden so die vollkommensten F~lle yon Induk- 
tion; z. B. eine sekund~re Anlage (taen. 1928, 212; vgl. S. 424), die sieh 
nur durch etwas geringere GrSl~e von der prim~ren unterschied. Aber 
iiberraschenderweise l~Bt sich eine Interferenz tier 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 sekund~re Anlage in ganzer 
L~nge in der Medianebene, genau gegeniiber der prim~ren. Dieser Nor- 
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malfall ist aber nur sehr selten verwirklicht; denn sowie das Implantat  
ein wenig yon der Mitre abweicht, gleitet das Hinterende der sekund/~ren 
Embryonalanlage gewissermaf3en zur prim/~ren hiniiber, auf der Seite 
der geringeren Entfernung, und verschmilzt mit ihr. Die Sehw~nze 
wachsen gemeinsam aus; der After wird nach der entgegengesetzten 
Seite herausgedr/ingt. 

Ein Normalfall mit genau einander gegeniiber liegenden Embryonal- 
anlagen war der Keim taen. 1928, 206. Spender und Wir~ waren gleieh 
alt, Gastrula mit siehel- bis U-fSrmigem Urmund. Ein medianes Stiick 
der oberen Urmundlippe, bis zum Grund der Kopfdarmanlage, wurde 
in der Mitre der spi~teren unteren Urmundlippe eingesetzt. Abb. 11 zeigt 
den Keim 11/2 Stunden naeh der Operation; scharf grenzt sich das neu- 

Abb. 11. Abb. 12. 

Abb. 11. Spate Gastrula (1928, 206) mit gef~rbtem Implantat  in Gegend yon unterer Urmundlippe. 
Vergr. X20. - -  Abb. 12. Derselbe Keim (1928~ 206); Implaa ta t  ganz eingestfilpt, schimmert dutch 
:Ektoderm dutch; sekundare Medullarplatte dutch Form angedeutet, der prim~iren genau gegen- 

fiber. Vergr. X 20. 

tralrot gef~rbte Implantat  gegen die Umgebung ab. Am n/~chsten Tag 
war das Implantat  im Innern versehwunden (Abb. 12); prim/~re und 
sekund~re Medullarplatte sind angedeutet; sie liegen in ihrem hinteren 
Tefl einander genau gegeniiber. Schon jetzt  ist das Hinterende abnorm 
verjiingt und in die L/~nge gezogen; am n/~chsten Tage, 48 Stunden naeh 
der Operation, war es zu-einem langen dfinnen Stiel ausgewaehsen, an 
dessen Spitze der After sal~. Wieder 24 Stunden sp/s (Abb. 13) sind 
die Schw~nzchen am Hervorsprossen. Beide, namentlich aber das se- 
kund~re, sind stark dorsal aufgebogen, wie auseinander getrieben durch 
das sieh dazwischendr~ngende Darmende mit dem After. 

Die Schnitte dutch dieses Hinterende, di~ mSgliehst genau sagittal 
gefiihrt sind, zeigen das Folgende. Im primi~ren 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 sekund/~ren Schwanz erreicht 
nur das Medullarrohr die Spitze; die Chorda, welehe wie die prim~re aus 
ganz diinnen, wie eine Geldrolle gesehichteten Zellen besteht, hSrt an der 
Stelle auf, wo das Medullarrohr reehtwinklig naeh oben abgekniek~ ist. 
Es folgen wohl noeh einige Zellen mit Kernen von/~hnlichem Aussehen 
wie die der Chordazellen, aber ohne die eharakteristische Form und 
Schichtung. Zwischen den beiden Chorden zieht sich stark eingeengt 
das Entoderm hindurch; es endigt mit dem etwas unregelm/~Big gestal- 
teten After auf einer rundlichen VorwSlbung zwischen den beiden 
Schwanzwurzeln. Die Urwirbel sind 
nicht ganz gut erhalten, sondern etwas 
geschrumpft; auch sind einige der wich- 
tigsten Schnitte gerissen. Immerhin 
1/~Bt sieh erkennen, dab Chorda und 
Medullarrohr beider Schw/s yon 
je zwei Reihen yon Urwirbeln flankiert 
sind, welehe in dem Bereieh, wo die ge- 
krfimmten Achsenorgane sich am mei- 
s~en n/~hern, mit ihren ventralen Enden 
verschmelzen, so dab also je ein pri- 
m/~rer Urwirbel mit dem angrenzenden 
sekund/~ren zusammenh~ngt. Dabei 
liegen die entspreehenden Urwirbel in 
gleicher HShe, ihre vorderen und hin- 
teren Grenzen gehen glat~ ineinander 
fiber. Wir werden derselben wiehtigen 
Tatsache gleieh in noeh klareren F~llen 
begegnen. 

Ein zweiter ~hnlieher Fall (taen. Abb. 13. Derselbe Keim (1928, 206), zu 
einem gestreckten Embryo mit  Augen- 

1928, 214) wurde beobaehtet, wo die blasen entwiekelt; sekund~ire Embryonal- 
sekund/~re Embryonalanlage der prim/~- anlage der prim~ren genau gegeniiber; 

After zwischen prim~rer und sekund~irer 
ren genau gegeniiber lag. Auch bier ist Sehwanzknospe (S;c) vorgetrieben. 

Vergr. X 20. 
das Hinterende lang und dfinn ausge- 
zogen, vom Vorderende womSglich noch sch~rfer abgesetzt. Die Schwan2- 
spitzen sind noch nieht deutlich. 

Diese Bildung scheint gesetzm~Big zu sein. Es kann freflieh aueh 
vorkommen, daft beide Sehw/inzehen einander genau gegeniiberstehen 
und doeh ganz gerade auswaehsen, ohne sich im geringsten zu stSren; 
dann hat aber offenbar das Implantat  an etwas anderer Stelle gesessen. 
In einem solchen Fall (taen. 1827, 193) zeigt die Sehnittuntersuehung, 
dab das sekund/s Sehw~nzchen etwas vor dem After aufsitzt, weleher 
also ganz der prim/~ren Anlage angehSrt. Daraus l~Bt sich schlieBen, dab 
der Organisator, welcher die sekund/ire Anlage induzierte, ein wenig 
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cranial v o n d e r  unteren Urmundlippe eingcsetzt worden war, wobei er 
den Ablauf der Gastrulation und die Bildung des Alters nicht stSrtc. 

Eine solche StSrung der Gastrulation mit ganz ~hnlichem Erfolg habe 
ich schon vor Jahren bei einem ~hnlichen Vcrsuch beobachtet. Wenn 
man zwei Keimh~lften frontal spaltet, also quer zwischen oberer und 
unterer Urmundlippe hindurch, und die beiden dorsalen H~lften zur 
Verheilung bringt, so wachsen auch die Hinterenden gemeinsam aus, 
unter Vortreiben des Urmunds. Anscheinend ist aueh hier die eine Phase 
der Gastrulation, die Einwanderung des Materials, behindert. 

Im Gegensatz dazu steht das Ergebnis tines anderen Experiments, 
bei welchem aueh eine prim~re und sekund~re Embryonalanlage in 
Gegenstellung gebracht werden. Naeh medianer Schnfirung in fffihen 

Entwicklnngsstadien, am besten im Zwei- 
zellenstadium, entsteht h~ufig eine eigen- 
tfimliche Art der Duplicitas cruciata (SPE- 
MA~N 1903, A. HEY 1911). Sic wird er- 
kennbar im Iqeurulastadium (HEY, 1. c. 
Textfig. 13a---c). Im Winkel, wo die bei- 
den Vorderenden zur Bildung des gemein- 
samen I-Iinterendes zusammentreffen, 
entspringt eine schw~cherc sekund~re 
Medullarplatte, welche der prim~ren gegen- 
fiber den Urmund erreicht. Was also sonst 
untere Urmundlippe ware, ist hier sekun- 
dgre obere. Wenn prim~re und sekund~re 

Abb. 14. Spgte Gastrula yon T~,it. 
~aen. (1928, 198) mit gef~rbtem Im- Anlage einander so wie hier (Textfig. 13c) 
plantar  in der unteren Urmundlipl~e. 

Vergr. X20. genau gegenfiber liegen, so waehsen die 
Schw~nzchen getrennt aus, ohne sich 

gegenseitig zu stSren (Textfigg. 14, 10b). Im Winkel zwischen ihnen 
liegt dann die gemeinsame After6ffnung, zwei im Januskreuz versehmoL 
zenen entsprechend; an ihrer Rautenform l~Bt sich das noch deutlich 
erkennen (HEr, 1. c., S. 138). Hier wird also die Gastrulation nieht be- 
hindert, wenn der primgren oberen Urmundlippe einc sekund~re gegen- 
fiber steht. Jedenfalls hat  sich der Urmund unter den frfihzeitig ver- 
gnderten Verh~ltnissen yon Anfang an anders ausgebildet; es bekam 
die Bedeutung von unterer Urmundlippe, was sonst rechte und linke 
seitliche geworden w~re. 

Liegen die beiden Medullarplatten nieht wie in den eben angeffihrten 
Fgll~n (A. HEr ,  1. c., Textfig. 13 c) einander genau gegenfiber, sondern 
treffen sic unter einem spitzen Winkel aufeinander, so gewinnt das se- 
kund~re Sehwgnzchen Anscl~inB an das prim~re und wgchst mit ihm 
zusammen aus. Genau so verhalt sieh nun bei den Transplantations- 
versuchen die induzierte sekund~re Embryonalanlage zur primgren, 
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wenn die implantierte obere Urmundlippe nieht ganz genau in die Mitte 
der pr~sumptiven unteren zu liegen kam. Beaehtet man, wie weir das 
Material ffir die prim/s Plat te nach den beiden Seiten reicht, erw/~gt 
man ferner, dab der Urmund sich zusammenzieht, so kann es nicht 
welter wundernehmen, dab in der weir iiberwiegenden Mehrzahl der 
F/~lle infolge kleiner Abweichungen die sekund~re Embryonalanlage 
sich der prim~ren bald yon der einen, bald yon der anderen Seite her 
n~herte oder mit ihr raehr oder weniger weitgehend versehmolz. Da 
hierdurch sehr interessante neue Bedingungen entstehen, seien einige 
solche F/~lle dargestellt. 

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

Abb. 15. Abb. 16. 
Abb. 15. Derselbe Keim (1928~ 198); Implanta t  ganz eingestii]pt; fiber ihm sekund~re Medullar- 
platte (reehts)~ hinten der prim~ren gen~hert. Vergr. )<20. -- Abb. 16. Derselbe Keim (1928~ 198); 

Aufsicht auf die sekund~ire Medultarplatte. u X20. 

m6glichst in die Mitre der sp~teren unteren Urmundlippe gepflanzt 
wurde. Nach 5 Stunden ist der Urmund kreisf6rmig geschlossen und 
schon ziemlich zusammengezogen (Abb. 14). Das Implantat  liegt an- 
scheinend ziemlich genau median; es ist lang und schmal. Weitere 
19 Stunden sp/~ter (Abb. 15 nnd 16) ist das Implantat  ganz nach innen 
eingestfilpt und sehimmert rot durch die sekund/~re Medullarplatte hin- 
durch, welche unter seiner Einwirkung fiber ihm entstanden ist. Die 
Medullarplatte liegt in ihrem vorderen Teil schr~g zur Medianebene 
(Abb. 16), hinten n~hert sie sieh yon rechts her der prim/s Anlage 
(Abb. 15). 2 Tage sp/~ter ist die Anordnung noch dieselbe (Abb. 17); 
der Keim ist gestreckt und hat deutliche Augen- und ]:[6rbtasen. Die 
Hinterenden der prim/s und sekund~ren Anlage sind einander ge- 
n/~hert, doch waehsen die Schw/inzchen noch ziemlich getrennt aus 
(Abb. 18), offenbar wie beim oben beschriebenen Fall (1928, 206) dutch 

W. Roux' Arehiv 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 grS- 
l~eren Spielraums herausgedr~ngt. 

Abb. 19. T r ~ .  $ae~. 1928, 109. 
Aufsicht auf sekund~re Em- 

bryonalanlage.  Vergr. X 20. 

Abb. 17. Abb. 18. 
kbb .  17. Derselbe Keim (1928, 198) ; kufs icht  auf die sekundgre Embryonalanlage,  in genau der- 
selben Stellung wie 2 Tage friiher (Abb. 16). Vergr. X20. - -  kbb .  18. Derselbe Keim (19287 198); 

an der Basis der beiden Schwanzstummel eine Papille mi t  der -4.fterSffnung. Vergr. X2O. 

Experiment taen. 1928, 109. Beide Keime 
~ilter, Spender mit kleinem Dotterpfropf, beim 
Wirt untere Urmundlippe eben abgegrenzt. 
Operation ebenso wie beim vorigen. - -  Abb. 19 
zeigt den Keim 3 Tage naeh der Operation. 
Die sekund~re Anlage ist kurz; sie reieht nicht 
bis in die HShe der prim~ren HSrblasen und 
besitzt aueh selbst keine solchen, vielmehr 
endigt das Medullarrohr blind ohne wesentliche 
Anschwellung, bis fast an seine Spitze yon der 
Chorda unterlagert. Nach hinten laufen beide 
Aehsenorgane unter spitzem ~rinkel aufeinan- 
der zu, dann parallel nebeneinander, immer 
getrennt (Abb. 20 und 21). Endlieh gehen sie 
in der noch ungegliederten Masse der wach- 
senden Schwanzspi~ze auf und sind nieht mehr 
zu unterscheiden; doch deutet der ~ul~ere Urn- 

rib der Sehw~nzchen ihre getrennten Achsen an. Zwisehen den Achsen- 
organen liegen die versehmolzenen innenst~ndigen Urwirbel (Abb. 20 
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u n d  21) ,  i n  gleicher HShe wie  die au[3enstiindigen. I m  E n t o d e r m  s i n d  

u n t e r  d e n  s e k u n d ~ r e n  A c h s e n o r g ~ n e n  s t e l l e n w e i s e  A n d e u t u n g e n  e i n e s  

s e k u n d ~ r e n  D a r m l h m e n s  z u  e r k e n n e n .  

Abb. 20. Derselbe Keim (1928~ 109)~ ~bli~0fi~:|g6hnitt dutch pr|m~re und sekund~re Chorda (pr. ch., 
sek.ch.) und die 3 Reihen der Urwirbel. Vergr. 'X 80. 

kbb. 21. Derselbe Keim (1928, 109). ~orizontalschnitt durch primiires und sekund~ires Medullarrohr 
(pr. reed., sek. w,e2.) und die innenst~tndige Reihe der verschmolzenen ~rwirbe]. Vergr. X 80. 

26" 



404 H. Spemann: ~ber den Anteil yon Implantat und Wirtskeim an der 

Expergment taen. 1928, 108. Spender noch etwas ~lter, Dotterpfropf 
eben versehwunden; beim Wirt Urmund siehel- bis U-iSrmig; Operation 
ebenso. - -  Obwohl das verpflanzte Stfick obere Urmundlippe aus einer 
fast  vollendeten Gastrula stammte, stfilpte es sich doeh noeh vollst~ndig 
ein und war am n~chsten Tag ganz im Innern verschwunden. Aus und 
fiber ihm entstand eine kurze sekund~re Embryonalanlage, deren Vorder- 

Abb. 22. Tr i t .  taen.  (1928~ 108). Frontalschni t t  durch prim~tre und  sekund~ire Embryonalanlage;  
schr~g getroffen prim~res und  sekund~ires ~Iedullarrohr, desgl. Chorda; l~ngs getroffen au~en- 
st~ndige primare und einige sekundi~re Somiten, ebenso prim~ires und sekundares Darmlumen (pr.  

und  selc.int.) .  Vergr. X 60. 

ende nicht bis in die HShe der prim~ren HSrblasen reicht. Sie liegt 
links yon der prim~ren; ihr Vorderende biegt nach links zur ventralen 
Y[ittellinie ab, welehe ihre Spitze erreicht. Medullarrohre und Chorden 
laufen nach hinten im spitzen Winkel aufeinander zu, dann l~ngere Zeit 
fast  parallel nebeneinander her (Abb. 23), dureh eine Reihe verschmol- 
zener innenst~ndiger Urwirbel voneinander getrennt. ])ann kommen 
zuerst die Y[edullarrohre in Bertihrung (Abb. 24) und verschmelzen 
miteinander, danach ebenso die Chorden (Abb. 25 und 26); letztere 
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kbb .  23. Derselbe Keim (1928, 108). Schr~g getroffen prim~ires und  sekundares Medullarrohr~ 
flankiert yon den l~ingsgetroffenen Reihen der aui3enst/indigen und  der verschmolzenen innen- 

st~indigen prim~iren und  sekund/iren Somiten. Vergr. X 60. 

Abb. 25. Abb. 26. 
Abb. 24--26. Derselbe Keim (1928, 108). ~ortschreitencle Verschmelzung der primfiren 

und sekundfireu ~kchsenorgane. ~ergr. X 60. 
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werden genau in der H6he des Alters einheitlich (Abb. 25). Auch bei 
diesem Keim liegen die au[3enstiindigen Urwirbel /ast genau in der HShe der 
verschmolzenen innenstdndigen (Abb. 23). Unter den selcund~re~ Achsen- 
organen liegt im Entoderm sehr deutlich ein sekundgres Darmlumen 
(Abb. 22.) 

Ebenso deutlich is~ ein weiterer Fall taen. 1928, 100. Aueh bei ihm 
laufen die Achsenorgane nach hinten im Winkel aufeinander zu und 
verschmelzen miteinander. Schon vorher sind zwischen ihnen die innen- 
st~ndigen Urwirbel verschmolzen; sie stehen in gleicher t t6he mi~ den 
auBensts I)er nach der entgegengesetzten Seite herausgetretene 
After scheint in diesen F~llen immer einheitlich und ganz normal zu sein. 

Unter den besonderen Bedingungen der geschilderten Experimen~e 
treten einige sonst verborgene F~higkeiten des jungen Triton-Keims 
zutage, welche kurz erSrtert werden mSgen. 

Durch ein Stiick obere Urmundlippe der sps Gastrula wird eine 
kfirzere sekund/~re Embryonalanlage induziert als durch ein ebenso 
groBes Stfick der frfihen Gastrula. Da die Gr5Be der Embryonalanlage 
vom MaBe der Unterlagerung abhs so heiBt dies, dab ein Stfiek Ur- 
mundlippe, welches an Oft und Stelle gelassen sich mit  seiner Umgebung 
welt nach vorn eingestfilpt h~tte, auch f/ir sich allein erst nach Voll- 
endung eines weiteren Weges zur Ruhe kommt  als ein Stfick, welches 
normalerweise nur noch eine kleinere Gastrulationsbewegung zu machen 
gehabt hs Es ist also nicht nur die F/~higkeit zur Einstfilpung iiber- 
haupt, sondern auch ihr AusmaB den einzelnen Abschnitten und Phasen 
der Urmundlippe innewohnend. Genaueres l~fit sich nur mittels Trans- 
plantation gef~rbter oder artfremder Stficke ermitteln. So wissen wir 
ja auch schon dureh die Versuche yon HILDE MANGOLD (1924), dab sich 
das Implanta t  nicht nur selbst einstiilpt, sondern dab es auch Teile der 
Umgebung dazu veranlaBt. 

Eine weitere neue und fiberraschende Tatsaehe ist es, dab sich unter 
den sekund~ren Achsenorganen eine sekunds Darmanlage bilden kann. 
Die Schnit~bflder scheinen das ganz eindeutig zu beweisen, doch ist 
bis jetzt  weder der Vorgang selbst klar, noeh sind es seine Bedingungen. 
Das normale Darmlumen bfldet sich ja in der Masse der groBen dotter- 
reichen Entodermzellen dadureh, dab deren R~nder sieh aufbiegen und 
unter der Chorda zusammenschlieBen. Eine solche yon Rs be- 
grenzte Mulde k6nnte auch im AnschluB an die Gastrulation des Implan-  
tats  entstehen und sich dann zum Rohre zusammenfiigen. Es ws abet  
auch m6glich, dab der Vorgang sich nicht so eng an den normalen an- 
schlieBt, vielmehr das Darmlumen direkt im Entoderm durch Ausein- 
anderweichen der Zellen entsteht. Eine Enbscheidung kann natfirlich 
nur dureh genaue Verfolgung der Entwicklung gewonnen werden; sic 
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wird dadureh erschwert, dab der Vorgang nicht regelmi~ftig eintritt. Er 
ist mir bisher nie aufgefallen und sicher babe ieh viele FMle beobaehtet, 
wo er ausblieb. - - A u e h  bei O. !VIANGO:hD finde ich nachtr/~glieh elne 
solehe Angabe (I{ILDE ~r 1929, S. 704). 

Von groBer allgemeiner Bedeutung ist endlich das Verhalten der Ur- 
wirbel beider Embryonalanlagen da, wo diese einander gen/~hert sind 
und teilweise versehmelzen. Die Zusammensetzung der innenst~ndigen 
Reihe aus prim~rem und sekund~rem Material 1/iBt sich allerdings bei 
den hier angewandten Methoden nicht mehr feststellen; dagegen ge- 
h6ren die auBenst/s Reihen, wie sich oft an der durchsehimmernden 
Farbe der Urwirbel erkennen 1/~Bt, sicher die eine dem Wirt, die andere 
dem Implantat an, und fiir die beiden Chorden ist dasselbe im hSchsten 
Grade wahrseheinlich. Nun kSnnen sich die Urwirbel der sekundi~ren 
Anlage aus eigener Kraft abgliedern, ganz unabh~ngig von denen der 
prim~ren Anlage; das zeigen F/~lle, wo die sekund/~re Anlage frei auf der 
Bauchseite des Keims lag, abgeschlossen und ohne Beziehung zur pri- 
m~ren. Es ist anzunehmen, dab diese Gliederung im Verh/iltnis zur 
GesamtgrSBe der Anlage steht, dab also die sekund/~ren Urwirbel kleiner 
sind als die primi~ren, Aber auch abgesehen davon werden die Segment- 
grenzen beider Anlagen nicht yon selbst genau zusammenfallen. Es muB 
also eine Beziehung zwischen beiden Anlagen bestehen, entweder eine 
Einwirkung der prim/~ren auf die sekund/~re, oder aber eine Wechsel- 
wirkung; sie ist wohl in sehr frfihe Entwicklungsstadien zu setzen. Diese 
Einwirkung k6nnte man sieh ziemlich einfaeh, ja selbst meehaniscb 
denken~ wenn die sekund/ire Anlage der prim/~ren gegenfiber liegt und 
die Urwirbel beider Seiten mi$ ihren unteren Enden verschmelzen; denn 
dann kSnnte die Wirkung direkt von prim~rem zu sekund~rem Urwirbel 
gehen. Bei seitlichem Zusammenrfieken der Embryonalanlagen aber 
k6nnte diese Art der Erkl/irung nur ffir die versehmolzenen innenst~n- 
digen Reihen gelten; bei den auBenst~ndigen dagegen mug die Wirkung 
fiber die Chorden hinweggehen, die ja yon Anfang an das Material der 
Urwirbel trennen. Hier wird also durcb die Tatsaehen eine hSchst r/~tsel- 
hafte Beeinflussung des sekund/~ren Organisationsfelds durch das pri- 
m~re gefordert, oder eine Wechselwirkung zwischen beiden Feldern, 
fiber deren Natur wir uns noeh keine Vorstellung bilden kSnnen. 

Diese selbe Auffassung wird sieh uns sp/~ter wieder wenigstens als 
sehr erw/~genswerte !Vf6glichkeit darbieten, bei der versehiedenen Wir- 
kung, welche derselbe Organisator in verschiedenen HShen des Wirts- 
keims ausfibt. 

3. Gastrulation in abnormer Riehtung. 
Die weehselnde Orientierung, welche die sekund/~re Embryonalanlage 

im Wirtskeim zeigt, legte sehon bei den ersten Induktionsversuchen (H. 
SPEMAN~r und HILDE ~V[AI~GOLD 1924) die Frage nach ihren Ursachen 
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nah, oder zun/~ehst einmal nach dem Sitz dieser Ursaehen, ob im Im- 
plantat, im Wirtskeim oder in allen beiden. Die Wahrseheinlichkeit 
sehien fiir das letztere zu sprechen, also dafiir, dab das verpflanzte Stfick 
der oberen Urmundlippe eine innere Struktur mitbringt und Iesth~lt, 
welche die l~iehtung der Einstiilpung zu bestimmen sucht, daB aber 
aueh der Wirtskeim verm6ge seiner eigenen Struktur und der daraus 
hervorgehenden Zellbewegungen beim Zustandekommen der endgtil- 
tigen Orientierung mitwirkt, f6rdernd, hemmend oder ablenkend, je 
naeh der gegenseitigen Lage beider Teile. Eine sichere Entseheidung 
werde freilich erst m6glich sein, wenn man die Orientierung des Im- 
plantats willkfirlieh bestimmen k6nne (1. e. S. 628 ff.). 

Die ersten Versuehe zur exakten Entscheidung dieser Frage ver- 
6ffentliehte B. G~ImTz (1925). Es wurden kleine spitz-dreieekige Or- 
ganisatorstfickehen in versehiedener Orientierung implantiert, in der 
]~iehtung naeh vorn, seitwiirts oder riiekwiirts. Aueh in den beiden Ietz- 
teren Fiillen entstanden naeh vorn geriehtete Embryonalanlagen. ,,Es 
finder Mso offenbar eine Drehung des Implantats oder eine Beeinflussung 
seiner Wirkungsriehtung durch den Wirt start. Ob eine letzterem inne- 
wohnende Polarit/it die eigentliehe Ursaehe ist, oder ob eher eine mehr 
meehanisehe Beeinflussung des Implantats dureh die Wachstumsver- 
h~ltnisse des Hauptembryos anzunehmen ist, mug vorl~ufig dahinge- 
stellt bleiben." 

Ebensolehe Versuche (nicht ver6ffentlieht) stellten tI.  und O. MAn- 
GOLD im Jahre 1923 an. Zur Orientierung benutzten sie den l~and der 
oberen Urmundlippe. ,,Bei Implantaten, welche um 900 bzw. 1800 ge- 
dreht wurden, versehob sich das sich einstfilpende Material yon der 
Einstfilpungs- bzw. Einwanderungsstelle animalwi~rts, was bei der Im- 
plantation des dunkeln Materials von Triton alpestris in die unpigmen- 
tierten Keime yon Triton cristatus im Leben beobaehtet werden konnte. 
Die induzierten Platten waren mehr oder weniger genau animalwiirts 
geriehtet" (O. MANcor,D 1928, S. 164). Zur Erkl~rung werden dieselben 
M6gliehkeiten wie von B. GEINITZ erwogen. Einen solchen Fall hat 
O. MANaOLD neuerdings ver6ffentlieht (HILDE MANOOLD 1929, S. 698). 

Naehdem die oben besehriebene Methode gefunden war, welehe be- 
stimmt orientierte Implantationen in einfaehster Weise erm6glieht, 
wurden solehe yon mir zungehst znr Erreiehung eines anderen Zweeks 
vorgenommen, in der Absieht niimlieh, die sekund~re Embryonalanlage 
quer oder eranio-eaudal zum Wirtskeim zu stellen, um wom6gtieh ihr 
Vorderende in abnormer H6he des Wirtskeims zu induzieren. Bei diesem 
mehr praktisehen Zweck blieb das gewonnene Material zur Beantwortung 
jener theoretisehen Fragen ltiekenhaft; es wird in dieser Hinsieht yon 
I-Ierrn Dr. LEg~axx  erggnzt und der ganze Vorgang der Einstfilpung 
naeh seiner neuen Methode an vital gefgrbtem Material genau verfolgt. 
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Immerhin hatten auch schon meine Experimente einige interessante 
Ergebnisse, welehe ich in diesem Zusammenhang mitteilen will. 

a) Implantat quer gerichtet. 
Von Induktionen nach quer gestelltem Implantat  habe ieh nur sechs 

Fglle, bei denen die Richtung des Implantats genau angemerkt und die 
Entwicklung der induzierten Anlage am lebenden Keim verfolgt und 
auf Sehnitten untersueht wurde. Aber das Ergebnis ist so gleiehartig 
und d~bei in mehrerer Hinsicht merkwiirdig, d~l~ diesen seehs Fallen 
trotz ihrer geringen Zahl eine erhebliehe Beweiskraft und Bedeutung 
zukommt. 

Die Implantate stanlmten ~us vital blau 
gef~rbten Keimen veto Anfang der Gastrula- 
tion; sie wurden in die Ventralseite ebenso 
alter oder wenig ~lterer Wirtskeime einge- 
pflanzt, m5gliehst genau quer yon links naeh 
rechts geriehtet, so dal3 also der freie Rand 
der Urmundlippe auf der linken Seite des 
Wirtskeims lag und die Einsttilpung bei un- 
gestSrtem Verlauf nach dessen reehter Seite 
bin erfolgen miii~te. Abb. 27 zeigt dies 2 Stun- 
den naeh der Operation an einem Keim 

Abb. 27. Gastrula  yon T.rit. taenia- 
(Men. 1928, 185) mit mittelgrol~em Dotter- t**s (1928, 185) m i t  mittelgrol~em 

pfropf. Ausnahmslos wurde nun die Einstfil- Dotterpfropf; ventral median das 
I m p l a n t a t  (2 8t , ,nden naeh der  

pung in der Lgngsriehtung des Wirts abge- Operation 4 vonlinks naeh rechts 

lenkt, derart, dal~ das eingesttilpte Material, (des Keimes) gerichtet. 
Vergr.  )< 20. 

an der durehschimmernden blauen Farbe gut 
erkennbar, sich der linken Seite der primgren Achsenorgane anlegte und 
dort unter Induktion eines sekund~ren Medullarrohrs zu einer sekun- 
d~ren Embryonalanlage wurde. Der AnsehluI~ erfolgte in einem Full 
dieht hinter der linken g6rblase, in einem anderen etw~ zwischen drit tem 
und viertem Viertel, in den vier tibrigen in der ganzen KSrperlgnge. 
Er  fiihrte zu einer mehr oder wen iger weitgehenden Versehmelzung des 
sekund~ren Medullarrohres mit dem primgren, bis zu vSlligem Aufgehen 
in letzterem. Dafiir sollen jetzt  einige Beispiele gegeben werden. 

Experiment taen. 1928, 191. Spender und Wirt im ersten Beginn der 
Gastrulation. 1 Stunde naeh der Operation ist das implantierte Stiiek 
etwas versenkt, aber gut eingeheilt ; es liegt etwas sehr~g, yon vorn links 
naeh hinten reehts gerichtet. Als die Medullarwfilste in g~nzer Lgnge 
zum Rohr geschlossen waren, war auf der linken Seite des Keims ein 
diffuser blauer Fleck siehtbar, das durchsehimmernde eingestiilpte Im- 
plantar;  dahinter ein kleiner HSeker, yon dem aus ein sekund~res Me- 
dullarrohr sehrgg naeh vorn zum prim~ren zieht und mit ihm ver- 
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schmilzt. Abb. 28 zeigt dies etwa 6 Stunden sp/~ter. Am n~chsten Tage 
ist der Embryo etwas gestreckt, hat Augen- und HSrblasen und ein ab- 
gesetztes SchwSnzehen; die sekund~re Anlage, hinten schwanzartig ab- 
stehend, mit Urwirbeln, trifft hinter der linken HSrblase mit der pri- 
m~ren 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 noeh nicht verdiekt; HSrbl/tschen 
abgeschniirt, mit Anlage des Ductus endolymphaticus, ,,flaschenfSrmig" i 

Die Schnit~untersuchung best~tigt und erg~nzt das sehon im Leben 
Siehtbare. Ein sEkund/ires MEdullarrohr trifft yon links hinten auf das 

Abb. 28. Abb. 29. 
Abb. 28. Trit. faery. (1928, 191). Aufsicht' auf die sekund/ire Embryonalal~]age, die yon links hinten 
auf die prim~ire trifft und mit  ihr verschmilzt. ~ergr.  X 20. - -  Abb. 29. Dasselbe~ etwas ~ilter. 

Vergr. X 20. 

prim~re, wenig hinter der linken HSrblase, und verschmflzt rasch vSllig 
mit ihm. Nur fiir eine kurze Strecke zeigt das zusammenh~ngende Lumen 
links noch eine kleine Ausbuchtung, welche die Verdoppelung andeutet 
(Abb. 31); dann verstreicht diese, die linke Hirnwand wird einheitlich, 
ist nur erheblieh massiger als die rechte. In HShe dEr HSrblasEn (Abb. 30) 
sind links die Zellen, nach der Diehtigkeit ihrer Kerne zu urteilen, wohl 
etwas grSl3er als reehts, also wahrscheinlieh in der Entwicklung zuriiek. 
Weiter vorn gleieht sieh dieser Untersehied aus; trotzdem bleibt der 
Unterschied in der Wandst~rke bestehen. Zwischen den Augenblasen 
ist kein Unterschied mehr zu erkennen. Die HSrblasen liegen in gleiehEr 
HShe. - -  Chorda und Urwirbel der sekunditren Embryonalanlage sind 
infolge ung/instiger Sehnittrichtung in dem jungen Stadium schwer ana- 
lysierbar; immerhin ist deutlieh zu erkennen, dal3 die sekund/ire Chorda 
auf einer 1/ingeren Strecke ganz oberfl/tehlich verl~tuft, unmittelbar unter 
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Abb. 30. Querschnitt dutch Keim (1928, 191) der Abb. 29, in der HShe der HSrblasen. Linke (in 
Abb. reehts) H~lfte des lV~edul]arrohrs verdickt, aber in Form und Struktur einheitlich. Vergr. X 80. 

Abb. 31. Querschnitt durch Keim (1928,191) der Abb. 29, hinter den HSrblasen. Sekund~.res Medullar- 
rohr verschmilzt mit  prim~rem; Lumina noch getrennt; Chorda schon einheitlich. Vergr. X 80. 
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der Epidermis; ein merkwiirdiges Verhalten, das auch in den anderen 
F/illen zu beobachten war und dort leichter aufzuzeigen ist. Das ab- 

gehobene sekundiire Schwi~nzchen ist wohl 
direkt au s dem kleinen t t6cker hervorgegan- 
gen, weleher schon zu beobachten war, noeh 
ehe die prim~re Schwanzknospe sich gebil- 
det hatte. 

Experiment taen. 1928, 190. Spender und 
Wirt im Beginn der Gastrulation. 1 Stunde 
nach der Operation ist das Implan ta t  glatt  
eingeheilt; es liegt links yon der ventralen 
Mittellinie und wie im vorigen Fall ein wenig 
sehr~g, yon vorne links naeh hinten reehts 
geriehtet. Naehdem das Medullarrohr sieh 
geschlossen hat  und prim~re Augenblasen 
ausgestfilpt sind, sieht der Keim i~uBerlieh 
einheitlieh und fast normal aus; nur der 

Abb. 82. Linke Seitenansicht yon 
Tr i t  taen. (1928, 190j; Dis auf Yer- l i n k e  ~edullarwulst  zeigt z i e m l i c h  w e l t  h i n -  

schiebung des Alters nach links und  ten eine Ausbuchtung naeh links. Dieser 
eine kleine StSrung hinten am 
Itticken /~ul]erlich ganz normal, linke ~edullarwulst  ist ~on einem durch- 

Vergr. X 20. sehimmernden blauen Streifen flankiert, yon 
der kleinen Ausbuchtung bis ein wenig hinter der linken Augenblase. 
1 Tag spi~ter (Abb. 32) ist der Keim sehon etwas gestreekt; Augen- und 

Abb. 33. Quersehnitt  durch Kopf yon Trit. taem (1928, 190 [Abb. 32]). Sekund/ires Medullarrohr 
mi t  linker Seite des primfiren verschmolzen~ welches es naeh reehts dr~ingt. Vergr. XS0. 

HSrblasen sind deutlich, ebenso Kiemenwiilste, der Schwanzstummel 
abgehoben; der After ist etwas nach links verschoben. ~ul]erlich sieht 
der Keim ganz normal aus bis auf eine kleine St6rung am Rticken gegen 
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das Hinterende hin. So wurde er konserviert. Die Sehnitte, quer zum 
Vorderende geffihrt, treffen das Gebiet der eben erw~hnten Stsrung tan- 
gential. Sie ergeben folgendes. 

Abb. 34. Ebenso wie Abb. 33, etwas weiterhinten. EigensymmeLrie des sekund~ren Medullarrohrs 
noch deutlich. Vergr. X80. 

Das sekund/~re Medullarrohr beginnt hinten mit blindem freiem Ende, 
etwas links yore prim/iren, eben an der Stelle jener schon/~uBerlich sieht- 

Abb. 35. Ebenso wie Abb. 33 u. 34, in H6he der HSrblasen. Sekund~res Medullarrohr dem 
prim/iren Iast gleichwertig. Vergr. XS0. 

baren St6rang (Abb. 37). Es trifft sehr bald unter spitzem Winkel auf 
das prim/~re l~edullarrohr und verschmilzt mit ihm unter 0ffnung seines 
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Lumen (Abb. 36). Es bleibt mit  ihm versehmolzen, aueh w~hrend es 
fiir eine l~ngere Strecke wieder einen abgeschlossenen Hohlraum ge- 

Abb. 3~. Flachschnitt dutch den hinteren Teil desselben Keims (1928, 190). Einmiindung des se- 
kund~ren ~4edullarrohrs in das primate; innenst~indige Urwirbel zwischea prim~rer und sekun- 

d~rer Chorda. Vergr. X80. 

wonnen hat. Dann 5finer es sich wieder und es entsteht das typisehe 
Bild eines ventral  verdoppelten Medullarrohrs, sehr seh6n in der H6he 

Abb: 37. Dasselbe, welter dorsal. Vergr. X 80. 

der H6rblasen (Abb. 35); der sekund~re Anteil mit  seiner Medullarrinne 
ist etwas kleiner als tier prim/~re. Iqach vorn zu geht er i m m e r  mehr 
im prim/~ren auf, seine Medullarrinne wird immer seichter (Abb. 35--33) ; 
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aber die Ablenkung, die er im prim/~ren Antefl bewirkt und ebenso die 
Verst/~rkung der Wand bleibt bis gegen die Augenstiele hin erkennbar. 
Die Augen selbst sind nieht merklich in der GrSBe verschieden. 

Prim/~re und sekund~re Chorda liegen ziemlich genau in den Sym- 
metrieebenen des prim/iren und sekund/~ren Medullarrohrs; da diese 
ventralw/~rts divergieren, so sind aueh die Chorden in ihrem ganzen Ver- 
lauf vSllig getrennt. Die sekund~re Chorda reicht nieht ganz so weir nach 
vorn wie die prim/~re; hinten iiberragt sie das blinde Ende des sekun- 
d/~ren 1Vfedullarrohrs und bobrt sieh mit den begleitenden Urwirbeln fief 
in die Dotterzellen ein. Dort geht alles in eine gemeinsame nicht weiter 
gegliederte Zellmasse fiber, die sich schaff gegen das umgebende Ento- 
derm absetzt; wie eine embryonale Schwanzspitze ohne Epidermis. :Die 
auftenst~ndige Reihe der prim/~ren Urwirbel ist ganz normal und regel- 
m~Big (Abb. 36). Die innenst~ndige Reihe, wohl aus prim/iren und 
sekund/~ren Urwirbeln ununterscheidbar versehmolzen, entspricht auf 
ihrer prim/~ren Seite Stfiek Ifir Stfick so ziemlieh der au~enst~ndigen 
Reihe; ihre Queraehsen sind aber nicht quer gestellt, sondern sehr/s 
naeh hinten gerichtet (Abb. 36). Die auBenst/~ndige Reihe der sekun- 
d/~ren Urwirbel ist ziemlich unregelm/s (Abb. 36 und 37). Es sieht 
aus, als h/s sich die sekund/ire Chorda in dieser Gegend starker ge- 
streckt als die prim/~re, dabei die ihr angeschlossenen Enden der innen- 
st/~ndigen Urwirbel naeh sieh gezogen, die/~uBeren Urwirbel etwas dureh- 
einander gesehoben und sieh dann tier ins Inhere der Entodermzellen 
eingebohrt. 

Besondere Beachtung verdient wieder die symmetrisehe Lage der 
beiden l~6rblasen. Da die Medullarplatte auf der linken Seite um den 
sekund/~ren Anteil verbreitert ist, so ist auch die linke H6rblase aus mehr  
seitlich gelegenem Material entstanden; also doch wohl unter dem Ein- 
flul] der sekund/iren Medullarplatte oder im Zusammenhang mit ihr. Es 
ist nun hSchst unwahrseheinlieh, dal] die Region der sekund/~ren Medul- 
larplatte, welehe der HSrblase entsprieht, durch Zufall genau in die HShe 
der prim~ren HSrblase zu liegen kam. Entweder ist also die Epidermis 
in einer bestimmten HShe zur Bildung yon H6rblasen besonders geneigt; 
dann w/~re die induktion der sekund/~ren I-I6rblase durch die sekund/~re 
Medullarplatte nur naeh der Seite verschoben worden. Oder aber ist der 
sekund~re Anteil der Medullarplatte vom prim~ren aus regional deter- 
miniert worden und hat  dann seinerseits die sekund~re HSrblase in- 
duziert. Wir werden derselben Frage sp/iter noch 5fters begegnen und 
dabei einen Fall kennenlernen, welcher ffir die zweite MSglichkeit ent- 
seheidet (taen. 1928, 178, S. 484). 

Experiment taen. 1928, 188. Material und Operation wie bei den 
vorigen. Naeh SehluB der Wfilste war wieder der linke yon ihnen vom 
Hinterende bis zur Kopfgegend yon einem durehschimmernden blauen 
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Streifen flankiert. Als Augen- und ]~Srblasen deutlieh waren, sah der 
Keim /~uBerlieh normal aus bis auf das Vorderende des i~Iedullarrohrs, 

kbb.  38. Querschnit t  dutch Tri~. taen. (1928~ 188) Vorderende des sekund~ren l~Iedullarrohrs, dem 
prim~i.ren links angelagert. Vergr. X 80. 

Abb. 39. Dasselbe wie kbb .  38~ in H6he der HSrblasen. Vergr. X 80. 

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

Dem prim~ren, im wesentliehen normal gebauten Medullarrohr is~ 
links ein sekund/~res angelagert, welches streckenweise mit jenem ver- 
sehmilzt, aber immer ein in sich geschlossenes Lumen behalf. Vorn 
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endigt es blind (Abb. 38), ohne Ansehwellung, in der HShe der linken 
Augenblase. Uber seine hintere Halfte kann ich keine Angaben machen, 
da diese Schnitte beim Farben verloren gingen. 

Die primare Chorda reicht etwas welter nach vorn als die sekundare; 
sie liegt in der Symmetrieebene des primaren Medullarrohrs, ist also mit  

Abb. 40. Dasselbe wie Abb. 38 und  39, welter hinten. Sekundiire Chorda liegt nahe der Oberflfiche. 
Vergr. X 80. 

ihm naeh au[~en verschoben. Noch viel mehr ist letzteres der Fall bei 
der sekundaren Chorda, welche nur vorn mit ten unter dem sekundaren 
~edullarrohr  liegt (Abb. 39), hinten aber yon ihm seitlieh abweicht 
(Abb. 40), so dab sie direkt unter die Epidermis zu liegen kommt.  In  
vier Fallen yon den untersuehten sechs hat  die Chorda diese oberflach- 
liche Lage. Sis ist wohl erst sparer gewonnen, 
wahrscheinlich beim Schlul3 des sekundaren 
Medullarrohrs. Hat te  die Chorda namlich 
sehon im jungen Keim unter dieser Stelle der 
Epidermis gelegen, so ware nach H. BAVTZ- 
~A~N (1928) hier Induktion yon ~edullar-  
platte zu erw~rten. 

Aueh in diesem Falle liegen die beiden 
H6rblasen in gleieher H6he (Abb. 39); die- 
selbenErwagungenundSchlul~folgerungenwie Abb. 41. Schematische Darstel- 

lung der mutmal31ichen Gastru- 
im vorhergehenden Fall gelten auch hier, wo lationsbewegungen eines quer 
der Zusammenhang zwisehen primarem und implantier ten Stticks obere ur- 
sekundarem Medullarrohr viel weniger eng ist. mundlippe. Vergr. X 20. 

Die noch fibrigen Falle zeigen niehts wesentlieh Neues. Immer  ist 
die Einstfilpung stark ~bgelenkt. Hinge sie in ihrer Richtung nur yon 
der Struktur des Implanta ts  ab, so mfil~te sie yon links naeh rechts quer 
fiber die Ventralseite des Keims gehen. So aber weicht sie in der Langs- 
richtung des Keims ~b; und zwar mfissen sich dis einwandernden Zellen 

W. Roux'  ArchlY L .Entwicklungsmechanik Bd. 123. 27 
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unmittelbar yon der Umschlagsstelle ab nach vorn wenden (Abb. 41), 
denn hier, auf der linken Seite der prim/iren Aehsenorgane, liegen sie 
naehher als langer dureh die Epidermis hindurch schimmernder Streifen. 
DaB dieser so weir naeh hinten, ja bis ganz ans Hinterende reiehen kann, 
kommt wohl daher, dal] der noeh nicht eingestfilpte in der Epidermis 
festgehaltene Teil des Implantats mit dieser bei der Einrollung der 
unteren Urmundlippe nach hinten rtiekt (Abb. 41). Es ist eben kein 
ruhendes, sondern ein gleitendes 1VIedium, in welchem das Implantat 
seine Bewegungen auszufiihren hat. f0ber den Mechanismus dieser Be- 
wegungen kann vielleicht sparer noeh etwas beigebracht werden. 

b) Implantat cran~o-caudal gerichtet. 

Das zu verpflanzende Stfick wurde immer der beginnenden Gastrula 
entnommen, obere Urmundlippe bis zum Grunde des Kopfdarms; es 
wurde einem anderen etwa gleich alten Keim m6glichst genau so ein- 
geffigt, dab es in Fortsetzung der pr/~sumptiven i~edullarplatte zu liegen 
kam, median nahe dem oberen Pol, den freien Urmundrand nach oben, 
also die Einstfilpungsrichtung auf die untere Urmundlippe des Wirts zu. 
Nach Einpflanzung an dieser Stelle bilden sieh meist, vielleicht immer, 
die oben besehriebenen HSrnehen, eine wertvolle Marke ffir die ur- 
sprfingliehe Lage des Implantats, dessen sp/~tere Ausdehnung an seiner 
roten oder blauen Farbe zu erkennen ist. 

])as Ergebnis 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 sekund~re Em- 
bryonalanlage mit groBer Regelm/~Bigkeit so vollst~ndig in die Richtung 
der prim/~ren ein, als ob sich das implantierte Stfick abgesehen yon seiner 
selbst~ndigen Einstfilpung ganz passiv verhielte. Bei eranio-caudaler 
Anfangslage des Implantats dagegen ist die Richtung seiner Einstfilpung 
5u[3erst wechselnd und im einzelnen Fall nicht vorherzusehen ; d. h. so wie 
zu erwarten, wenn zwei entgegengesetzte Tendenzen miteinander streiten, 
yon denen durch kleine, kaum zu vermeidende Versehiedenheiten der 
Operation bald der einen, bald der anderen zum Siege verholfen wird. 
Davon zun~ehst einige Beispiele. 

Experiment taen. 1927, 169. Aus einer in der angegebenen Weise 
operierten Gastrula war nach etwas fiber 11/~ Tagen eine lqeurula ge- 
worden, deren Wfilste hinten einander gen/~hert waren, w~hrend sie vorn 
noeh klafften (Abb. 42). Auf das Vorderende der prim~ren ~r 
platte trifft yon vorn und etwas rechts eine sekund~re, an derem hinteren 
Ende ein geringeltes H6rnehen die Stelle bezeichnet, yon wo aus das 
Implantat sich eingestfilpt hatte. Uber dessen Ausdehnung sind keine 
Aufzeichnungen gemaeht worden, doch darf man nach allem sonst Be- 
kannten annehmen, dab sie etwa derjenigen der sekund/~ren Medullar- 
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platte entspricht. Danach ware die Einstfilpung rein schwanz-kopfw~rts 
er~olgt, also entgegen der Riehtung des Implantats. 

Experiment 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). 
I)ieser liegt am hinteren Ende einer sekund~tren Medullarplatte, noch 
innerhalb der Wfilste (wie wohl auch im Fall der Abb. 42) ; er bezeichnet 
ann~hernd die Stelle, yon der aus die Einstfilpung des Implantats erlolgt 
war, in der seiner eigenen entgegengesetzten Richtung. 

Die beiden Keime starben am folgenden Tage; was aus ihnen ge- 
worden ware, zeigen andere eben solche F~lle, yon denen aus dem ~eu- 
rulastadium nur Beschreibungen, keine Bilder vorliegen. So der folgende. 

Experiment taen. 1927, 172. Etwas fiber 
2 Tage nach der Operation sind die pri- 
m~ren )/[edullarwfilste zusammengerfickt. 
Sie gehen vorn in eine kleine sekund~re 
~r fiber, deren Wfilste noch 
often sind und vorn einen runden ]3ogen 
bilden, an dessen Innenseite ein mittel- 
grol~er Zapfen aufsitzt. Am ~ulteren Rand 
dieses bogenfSrmigen Wulstes schimmert 
die blaue Unterlagerung durch. Wieder 
2 Tage sparer wurde der Keim konserviert. 
Die Schnittuntersuchung zeigt einen ganz 
typischen Bau der Kopfregion. Ein kurzes Abb. 42. T, rit. taen. (1927, 169;. Neu- 

rula  yon links, Wfilste h in ten  ein- 
sekund~res Medullarrohr stSl~t yon rechts ander  gen~thert; geh t  vorne  in sekun-  

vorn auf das prim~re und verschmilzt mit d~re lVIedullarplatte fiber, an deren 
hin te rem Ende  ein ~eringeltes  HSrn-  

ibm, so dab sich die HirnhShlen ineinan- chen die Stelle der Einpflanzung an- 
der 5ffnen. Primi~rer und sekund~rer An- zeigt, vergr, x 20. 
tell haben Augenblasen ausgestfilpt. Wfirden die Vorderenden gerade 
aufeinander treffen, so w~ren die vier Augenblasen gegeneinander ab- 
gegrenzt (vgl. Abb. 75 und 76); hier, wo sie einen nach rechts (yon der 
primi~ren Anlage) offenen Winkel miteinander bilden, sind die innen- 
st~ndigen Augenblasen, die rechte prim~re und die linke sekund~re, mit 
einander verschmolzen.Ich werde diese Bildung sparer in anderem Zu- 
sammenhang genau zu beschreiben haben (vgl. S. 432, Abb. 73--76) ; hier 
mSge das Gesagte genfigen, um zu zeigen, dab das Vorderende der sekun- 
d~ren induzierten Medullarplatte nach vorn gerichtet ist, entsprechend 
der schwanz-kopfw~rts erfolgten Einstiilpung. 

Experiment taen. 1926, 233. Operation wie bei den vorigen, mit der 
kleinen Ab~nderung, dab der Umschlagsrand der transplantierten Ur- 
mundlippe beschnitten wurde, um die allseitige Einheilung zu bewirken. 
Nach etwa 2 Tagen sind die primfiren Medullarwfilste hinten zusammen- 

2 7 "  
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gertiekt (Abb. 43). Auf der Ventralseite, etwas vor der Mitte, ist eine 
sekundi~re Medullarplatte induziert, ringsum yon Wtilsten umgeben. 
Nahe ihrem Vorderende erhebt sich ein ziemlieh langer, leicht gebogener 

Abb. 43. Abb. 44. 
Abb.43. Trit. laen. (1926, 2~3). Neurula von links~ Wfilste einander gen~hert. Ventral sekundgre 
bIedullarplatte, ringsum yon Wfilsten umgeben; H6rnchen nahe dem Vorderende. Vergr. X20. 
Abb. 44. Trit. taen. (1928, 236). Neurula yon dec Veotralseite~ mit sekund~irer Medullarplatte~ an 

deren vorderem Rand das H6rnchen aufsitzt. Vergr. X20. 

Zapfen, der an der Spitze bereits zu zerfallen beginnt. Die Einsttilpung 
ist also vorwiegend kopf-schwanzw~rts erfolgt, in der Richtung des Im- 
plantats. DaB sie dabei Widerst/~nde zu fiberwinden hatte, deutet Form 

und Entwicklungsgrad der Medullarplatte an; 
sie ist sehr breit, wie aufgestaut, und hat noeh 
nicht mit dem Schlul~ der Wtilste begonnen. 
Am n~chsten Tag war der Keim zerfMlen. 

Experiment  taen. 1926, 236. Die sekund/~re 
Medullarplatte ist wieder nach hinten gerichtet 
(Abb. 44); der Zapfen sitzt noch entsehiedener 
an ihrem Vorderrand. Uber ihn hinweg verl~uft 
ein blauer Streifen implantierten Gewebes, der 
sieh median auf die Plat te fortsetzt, ohne ihr 
Hinterende ganz zu erreiehen. Die Einstfilpung 
ist also aussehliel31ich kopf-schwanzw~rts erfolgt. 
Am n~ehsten Tag war der Keim zerfMlen. 

Abb.45. Trit. taen. (1927,175).  W/~hrend diese beiden Fglle nieht alt genug 
Embryo mit Augenblasen, 
yon der u Sekun- wurden, um das Vorder- und Hinterende der se- 
d$ire Embryonalanlage ver- kund/tren Anlage unterseheiden zu lassen, war 
l~uft schrfig fiber den Bauch, 
ihr Hinterende nahe dem d a s  b e i  dem folgenden m6glich. 
primitren Kopf. Vergr.X20. Experiment  taen. 1927, 175. Operation wie 

bei den iibrigen. Uber die jfingeren Stadien liegen keine Aufzeiehnungen 
vor. Etwas fiber 3 Tage nach der Operation ist ein gekrfimmter Embryo 
entstanden, mit eben angedeuteten prim~ren Augenblasen (Abb. 45). 
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Sehr/tg fiber seine Bauchseite zieht eine sekund/~re Embryonalanlage, yon 
links vorn naeh reehts hinten, in naeh vorn offenem Bogen. Am n~tehsten 
Tag wurde der Keim konserviert; Sehnitte quer zum primgren Kopf. 

Der feinere Bau dieser sekund~ren Em- 
bryonalanlage wird sp~ter eingehender zu 
sehildern sein (S. 459); hier nur so viel, 
dag das sehr~g naeh reehts hinten gerieh- 
tete Ende ein rudiment~rer Kopf ist. In 
diesem Fall ist also das Mesoderm im we- 
sentliehen yon vorn naeh hinten einge- 
stiilpt worden und hat  in dieser I~iehtung 
eine sekundgre Embryonalanlage teils ge- 
bildet, teils induziert. Die Struktur des 
Wirts und seine Zellversehiebungen haben 

Abb. 46. Trit .  tae~. (1928, 224). Ga- 
gas nicht zu verhindern vermoeht, sondern strula mit grol~em Dotterpfropf, ven- 

nur die naeh hinten gerichtete Einstfilpung tral vor ibm das dunkel gefiirbte Im- 
plantar. Vergr. X20. 

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 l~nglich, seharf begrenzt, median ge- 
legen und l~ngs gerichtet. Am n~ehsten Tag, 25 Stunden nach der Ope- 

Abb. 47. Derselbe Keim (1928, 224) im friihen Abb. 48. Dasselbe wie Abb. 47. yon der ]inken 
Neurulastadium, yon der Ventralseite; der Seite; u des durchschimmernden Im- 
schr~ig nach vorne verlaufende dunkle Streifen plantats, dorsalw~irts umbiegend. Vergr. X20. 
ist dasdurchschimmernde rot gef~irbte Implan- 

tat. Vergr. X20. 

ration, ist die prim~re Medullarplatte in ihrer Form angedeutet. Ventral 
etwas rechts yon der Medianlinie erhebt sich ein stumpfer H6cker, mit 
Urmund etwas vor seiner Spitze. Von ihm verl~uft ein blaBroter Streifen, 
das durchschimmernde Implantat,  nach vorn und rechts (Abb. 47) und 
n~hert sieh dem linken Rand der prim~ren ~edullarplat te (Abb. 48) 
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etwas vor ihrer Mitte, ohne sie zu erreiehen. Am n~ehsten Tag liegt an 
Stelle dieses Streifens, in Ausdehnung und Verlauf ibm genau entspre- 
chend, eine sekundgre ~edullarplatte (Abb. 49 und 50) mit zusammen- 
geriickten Wfilsten. Die weitere Verfolgung der Entwicklung wurde 
aueh bier durch den vorzeitigen Verfall des Keims abgeschnitten. 

Die Einstfilpung des Implantats ging hier wohl so vor sich, dal3 die 
zuerst einwandernden Zellmassen nach der Seite abgelenkt und quer 
gestellt wurden, wi~hrend der noch oberfl~chliehe Tell des Implantats 
bei der Einstfilpung der unteren Urmundlippe mit dem Ektoderm, in 
dem er festgehalten war, nach hinten verlagert wurde. 

Abb. 49. Derselbe Keim (19287 224) im sp/iten Abb. 50. Dasselbe wie Abb. 49, yon der linken 
Neurulastadium ; sekund~tre Medullarwiilste zu- Seite ; Vorderende der sekund~ren /vledullar- 
sammengedriickt, nachlinks dorsal umbiegend; .platte, entspricht genau dem unterlagernden 

vgl. Abb. 47. Vergr. X20. Implantat~ vgl. Abb. 48. Vergr. X20. 

Die soeben beschriebenen F/~lle lassen sieh mit denen des vorher- 
gehenden Abschnitts nicht ohne weiteres vergleichen, weft nieht nur die 
Orientierung des Implantats verschieden war, sondern auch der Ort 
seiner Einpflanzung. Jene quer gestellten Implantate sal~en im allge- 
meinen weiter hinten, nhher der unteren Urmundlippe; ferner nieht 
immer genau median, sondern mehrmals nach der einen Seite versehoben, 
auf weleher ihr Umsehlagsrand lag. Beides trug wohl zu ihrer so aus- 
gesproehen l~ngs gerichteten Einstfilpung bei. Hier aber saBen die Im- 
plantate m6gliehst genau median, dem animalen Pol gen~hert, 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 F~llen ganz deutlich zu erkennen. Aber 
auch der Einflul3 des Wirtskeims, seiner Struktur oder seiner Zellbe- 
wegungen, war unverkennbar, dureh Ablenkung der einwandernden Zell- 
massen oder a~fMlende ]3reite und versp~eten VerschluB der induzierten 
Medullarplatte bezeichnet. Letztere ist noeh weir often, wenn die pri- 
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m~ren Wfilste schon geschlossen sind, im Gegensatz zur normal orien- 
tierten sekund~ren Platte, die mit der prim~ren durchaus Schritt h~tlt. 

Es w~re nun natfirlich yon gr6Btem Interesse, etwas fiber die Natur  
jener richtenden Faktoren im Wirtskeim zu erfah~en, die auf das Im- 
plantar fSrdernd, hemmend oder ablenkend einwirken. Zum Tell werden 
es sieher die Zellbewegungen bei der Gastrulation sein, aul~en zum Ur- 
round 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 Tell innewohnt, so kSnnte auch eine Struktur der Teile, 
welche unterlagert werden, die Bewegungen der vom Implantat  ein- 
strSmenden Zellen richtend beeinflussen. Hier k6nnen nur neue Be- 
obachtungen und Experimente weiterfiihren. ])as zun~chst Geforderte 
wird eine genaue Verfolgung des Einstfilpungsvorgangs selbst sein, an 
gef~rbten Implantaten, vielleicht unter Zuhilfenahme yon Farbmar- 
kierung der Umgebung. 

Der Zweck, zu welchem das Experiment im Zusammenhang mit den 
fibrigen, angestellt wurde, war, wie schon erw~hnt, ein vorwiegend prak- 
fischer; es sollte ein Vorderende in der hinteren K6rperregion induziert 
werden. Dieser Zweck l~l~t sich erreichen, wie gezeigt werden konnte; 
doch scheint ein anderer Weg einfacher und sicherer~ das Einstecken 
yon vorderem Urdarmdach ins Blastoc61. Es lh2t sich dabei freilich die 
Stelle, an der das Implantat  zur Wirkung kommt, weniger sicher be- 
stimmen, als bei Einpflanzung in der Oberfl~che, daffir beh~lt es seinen 
Platz besser bei, well seine Eigenbewegungen abgelaufen sind, so dab 
bei einer geniigend groI3en Anzahl yon Versuchen Induktionen an den 
verschiedensten Stellen und in verschiedener Richtung. auftreten. Diese 
~[ethode lieferte daher die klarsten Ergebnisse in Beantwortung der 
Frage, welchen Einflul3 der Ort des Implantats auf die Natur der Induk- 
tion ausfibt. 

IV. Die Wirkung yon Kopforganisator in Kopfhiihe. 
Schon bei den ersten Induktionsversuchen yon HILI)E MANGOLD 

(1924) war neben kleineren Medullarplatten in einem Fall ein langes 
Medullarrohr entstanden, dessen Spitze zwei HSrblasen angelagert 
waren; dagegen fehlten die weiter vorn gelegenen Teile des Gehirns, vor 
allem die Augenblasen. Es schien also die ngchste Aufgabe, festzustellen, 
ob deren experimentelle Induktion fiberhaupt mSglich ist. Sie k6nnte, 
wie schon kurz angedeutet, abh~ngen yon der Herkunft  des Organisators 
oder von dem Oft seiner Einpflanzung. Demnaeh werden die giinstig- 
sten Bedingungen fiir die Entstehung von Gehirn gegeben sein, wenn 
Mesoderm der Hirnregion, ,,Kopforganisator", in KopfhShe des Wirts 
zur Wirkung kommt. Dies l~Bt sich auf versehiedene Art erreichen; ent- 
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weder durch Verpflanzung yon oberer Urmundlippe aus der beginnenden 
Gastrula oder dureh Einsteeken yon vorderem Urdarmdaeh ins Blasto- 
eS1. In ersterem Fall wird der Organisator entweder an Stelle der 
kiinftigen unteren Urmundlippe eingepflanzt oder aber direkt in Kopf- 
hShe; in letzterem Fall ist man darauf angewiesen, dab das Implantat  
dureh die Gastrulationsbewegungen des Wirts zuf~llig in dessen Kopf- 
hShe gesehoben wird. 

Das Ergebnis dieser Versuehe war, dab v611ig ausgebildetes Gehirn 
durch Induktion entstehen kann, mit Augen- und H6rblasen; ebenso 
fast v611ig isolierte Augen. 

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

Experiment taen. 1928, 212. Aus beginnender Gastrula, Urmund noch 
nicht sichelfSrmig, wurde medianes Stiick obere Urmundlippe bis zum 
Grund des Kopfdarms herausgeschnitten und anderem gleich altem 
Keim mSglichst median an Stelle der sp~teren unteren Urmundlippe 
eingepflanzt. 51/2 Stunden sparer ist der Urmund kreisfSrmig (Abb. 51). 

Abb. 51. T, rit. taen. ~1928, 212). Gastrula mit 
mittelgroBem Dotterpfro!of; ventral vor ihm 
das dunkel gef~irbte Implantat,  mit  Urmund- 

lippe am hinteren Rand. Vergr. X20. 

Abb. 52. Derselbe Keim (1928, 212). Aufsicht 
auf die sekund$ire Embryonalanlage, mit wohl 

ausgebildeten Augenblasen. Vergr. X20. 

Ventral vor ihm liegt das rot gef~rbte Implantat,  noch scharf begrenzt; 
sein hinteres Ende bildet eine deutliehe Urmundlippe, die noch ein Stiiek 
weir yon der prim~ren unteren Urnmndlippe entfernt ist. Etwa 2 Tage 
sparer ist das prim~re Medullarrohr geschlossen; an seinem Vorderende 
sind deutliehe Augenblasen ausgestiilpt (Abb. 52). Das sekund~re Me- 
dullarrohr, ebenso weir entwickelt, liegt in seinem hinteren Abschnitt 
reehts yore prim~ren, wie aueh schon das Implantat  etwas nach rechts 
yon der ~edianebene verschoben sehien (Abb. 51). An seinem Vorder- 
ende tr~gt es zwei Augenblasen; kleiner, aber nicht weniger deutlieh 
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als die prim~ren, wie denn die ganze sekunds Embryonalanlage ein 
verkleinertes Abbild der prim~ren ist. Die weitere Verfolgung und die 
Schnittuntersuehung dieses wiehtigen Keims wurde dureh seinen vor- 
zeitigen Zerfall abgesehnitten. 

Experiment  taen. 1928, 207. Aus beginnen- 
der Gastrula, Urmund noeh nieht siehelf6rmig, 
wurde medianes Stiiek obere Urmundlippe 
bis zum Grunde des Kopfdarms herausge- 
schnitten und anderem etwas glterem Keim 
mit sichelf6rmigem Urmund m6gliehst median 
an Stelle der sp/~teren unteren Urmundlippe 
eingepflanzt. 11/2 Stunden sparer Urmund 
U-f6rmig, Stiick gut eingeheilt (Abb. 53). 
Am ngehsten Tag, etwa 30 Stunden naeh 
der Operation, sind die Medullarplatten dureh Abb. 53. Trit. taen. (1928, 207). 

Gastrula mit U-fSrmigem Ur- 
Pigmentierung deutlich, yon niederen Wii]- round; eingeheiltes Implanta t  in 
sten umgeben, beide gleich welt entwickelt der ventralen Crmundlippe. 

Vergr. X 20. 
(Abb. 54--56) ; die sekund~re ist etwas ktirzer 
als die prim~re (Abb. 54). Sie liegen einander gegentiber (Abb. 54) ; die 
sekundS, re ist etwas nach der linken Seite der primSzen hin verschoben. 
Beide Plat ten sind auf entgegengesetzten Seiten eingekriimmt, die pri- 

Abb. 54. Abb. 55. Abb. 56. 
Abb. 54. Derselbe Keim (1928, 207) im friihen Neurulastadium. Die sekund~re ~[edullarplatte 
(links) nur wenig kfirzer als die primfire. Vergr. X 2 0 . -  Abb, 55. Dasselbe wie Abb. 54; Aufsicht 
auf die primare Medullarplatte, die ein wenig nach rechts eingekrfimmt ist. Vergr. X 2 0 . -  
Abb. 56. Dasse]be wie Abb. 54 und 55. Aufsicht auf die sekund~re Medullarplatte, die ein wenig 

nach links eingekrtimmt ist. Vergr. X20. 

mSze naeh rechts, die sekundSre nach links, so dab der ganze Keim 
etwas gebogen ist (Abb. 55 und 56). Dem entspricht Form und An- 
ordnung auf sp~terem Stadium (Abb. 57). Am n~ehsten Tage, 4 Tage 
nach der Operation, wurde der Keim konserviert; Schnittrichtung quer 
zur sekund~ren Anlage. 
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Oberfl/ichenbild (Abb. 57) und Sehnittserie zeigen die beiden Anlagen 
mit ihren Vorderenden einander gegenfiber stehend; dabei ist die se- 
kund/~re etwas stkrker nach der Seite gekrfimmt als die primitre, so dab 
sich ihre Medianlinien in spitzem Winkel schneiden. Nach hinten rficken 

die Anlagen n~her zusammen, auf der linken 
Seite der primkren; die Aehsenorgane laufen 
unter immer spitzerem Winkel aufeinander zu, 
die innenstiindigen Urwirbel verschmetzen, end- 
lieh auch Medullarrohre und Chorden. Der After 
ist einheitlich, eiu breiter Querspalt. 

An der prim/tren Anlage sind die Augen in 
Retina und Pigmentepithel gegliedert, die Lin- 
senbildungszellen zusammengerfiekt. Die Riech- 
gruben sitzen mit breiter Basis der Epidermis 
auf. Die H6rblasen sind abgeschnfirt, flaschen- 
f6rmig, mit deutlichem Lumen. 

Die sekundgre Anlage ist anniihernd ebenso 
Abb. 57, Derselbe Keim (1928, 
207) nach Sehlufl des ~Ietlul- weir entwickelt. Ihr Vorderende, welches sich 
larrohrs. Aufsieht auf sekun- frei abhebt (Abb. 57--59) zeigt jene Art yon 
dare Embryonalai]lage (vgl. 
Abb. 56) mit schmitehtigem Defekt, die man als Cyclopie bezeichnet (ffir Tri- 

Vorderende. Vergr. X20. tOn vgl. SPEMA~N 1904), zwar im geringsten 

Grade, aber in ganz typischer Ausbildung. Die Augenblasen, wie die der 
primgren Anlage in Retina und Pigmentepithel gegliedert, sind noch 
paarig, aber sehr klein und unvollkommen voneinander getrennt (Ab- 
bild. 59) ; ihr Lumen 6finer sich in das Hirnlumen. Vor und fiber ihnen 

Abb. 58. Abb. 59. 
Abb. 58. Quersehnitt dureh sekund~iren Kopf desselben Keims (19287 207) wie Abb. 57~ mit  
cyclopisehem Defekt. selc. o l f .  die fiber den Augen liegende einheitliche Rieehgrube. Vergr. X 80. 
Abb. 59. Dasselbe wie Abb. 58; getroffen die median zusammenh~ingenden Augenblasen selc. oe. 

Vergr. )< 80. 

sind die Rieehgruben zu einer einheitlichen Masse versehmolzen (Ab- 
bild. 58). - -  In geh6riger Entfernung hinter diesem defekten Vorderende 
liegen die beiden H6rblasen, etwa in der tI6he der Spitze der sekun- 
d~ren Chorda; yon rundlichem Umrift, mit kleinem Lumen (Abb. 60). 



Orientierung und Beschaffenheit der induzierten Embryonalanlage. 427 

Abb. 60. Dasselbe wie Abb. 58 und 59 ; getroffen die sekund~ren HSrblasen sek. lab. Vergr. X 80. 

Abb. 61. Trit, $aen. (19281 213). Gastrula mit  
grol3em Dotterpfropf; in der unteren Urmund- 
lippe das noch scharf abgrenzbare Implantat .  

Vergr. X 20. gehSriger Entfernung dahinter. 

Experiment taen. 1928, 213. Spender und 
Wirt im Beginn der Gastrulation, Urmund sichel- 
fSrmig; Operation wie bei den vorigen. 5 i/2 Stun- 
den nach der Operation war der Urmund zum 
Kreis geschlossen (Abb. 61); das blaue Stiick, 
noch seharf begrenzt, sag der unteren Urmund- 
tippe auf. 2 Tage sparer, etwa 50 Stunden naeh 
der Operation, sind die beiden Medullarrohre 
geschlossen, Augenblasen vorgestfilpt, die HSr- 
blasen als dunkle Flecken aul3erordentlich deut- 
lich (Abb. 62 und 63). Die sekund~re Anlage 
liegt rechts yon der prim~ren (Abb. 62); ihr 
Vorderende trifft gerade auf das prim~re rechte 
Auge; ihr Hinterende n~hert sich dem prim~ren 
unter spitzem Winkel, wobei die innenst~ndigen 
Urwirb 1 zu verschmelzen seheinen. Am n~ch- 
sten Tage maeht der Keim die ersten Krfimmun- 
gen; das sekund~re Vorderende scheint ein un- 

Abb. 62. Dm'selbe Keim (19281213)12Tage sparer. 
Aufsicht auf die sekund~re Embryonalanlage, 
mit  verdicktem Vorderende und HSrblasen in 

VergL X 20. 

kbb.  63: Dasselbe ; Aufsicht auf 
die rechte primate und linke 
sekundare HSrblase, in etwas 
verschiedener HSh% aber in 
derselben Entfernung yore pri- 
m~ren und sekundaren Vorder- 

ende. Vergr. X 20. 
Vgl. kbb.  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 Sehnitte m6gliehst genau quer 
durch beide Anlagen geffihrt. 

selc. V. H.  

sek. o l f  

kbb .  64. Quersehnitt  dureh prim~iren und  sekundiiren (cyelopischen) Kopf desselben Keims (1928, 
213) ; selc. olf .  die einheitliche, fiber den Augen liegende sekund~re l~iechgrube. Vergr. X 80. 

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

Abb. 65. Dasselbe; Schnitt  dureh die Augenblasen; selc. oc. das cyelopische sekundfire Auge, dem 
rechten prim~iren angepregt.  Vergr. )< 80. 

(Abb. 62 und 63). Die Aehsenorgane, an ihrem Vorderende einander bis 
fast  zur Berfihrung geniihert (Abb. 65), weiehen auseinander, um nach 
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hinten unter spitzem Winkel wieder zusammenzulaufen. D~bei ver- 
schmelzen die innenst~ndigen Reihen der Urwirbel; Medullarrohre und 

Abb. 66. Dasselbe; Schnit t  durch  die prim~ren HSrblasen, pr .  lab. Vergr. X 80. 

kbb .  67. Dasselbe; Schnit t  durch die sekund~ren H6rblasen~ selc. lab. Vergr. X 80. 

Chorden gehen nach der Schwanzspitze zu in eine gemeinsame, nicht 
weiter auflSsbare Zellmasse fiber. Die Schwanzspitze ist aul~erlieh ein- 
fach, vielleieht etwas zu breit ; die AfterSffnung einfach. W~hrend dieses 



430 H. Spemann: Uber den Anteil yon Implantat und Wirtskeim a n  der  

Verlaufs der Achsenorgane andert sich der Winkel, den die Medianebenen 
der beiden Embryonalanlagen miteinander bflden. Vorn ziemlich genau 
ein rechter (Abb. 65) vergrhBert er sich, wie die Achsenorgane ausein- 
ander weichen, mehr nnd mehr (Abb. 66 und 67), um sich bei ihrer 
Wiederann~herung erneut zu verkleinern. Die Median,,ebenen" sind 
also gewundene Fl~chen. 

Prim~re und sekund~re Anlagen sind gleich weir entwiekelt; die 
Augenblasen in Retina und Pigmentepithel gegliedert (Abb. 65), die 
Hhrblasen abgeschnfirt, flasehenfhrmig, mit deutlichem Hohlraum 
(ADb. 66 und 67). 

Sehr deutlich ist wieder der cyclopische Defekt des sekund~ren Vor- 
derendes. Er ist etwas starker als im vorigen Fall, indem das aus zweien 

Abb. 68. Abb. 69. 
Abb. 68. T, rit.  rash. (1928~ 2181. Aufsieht auI sekund~re ]~mbryonalanlage. Vergr. X 20. --  Abb. 69. 
Derselbe Keim (1928~ 218). Seitlich-untere Ansicht der sekund~iren Embryonalanlage. Vergr. X 20. 

versehmolzene unpaare Auge auger seiner zu gr.ol~en Breite kaum ein 
Zeichen yon Verdoppelung aufweist (Abb. 65). Sein Lumen 5ffnet sich 
in das Hirnlumen. Vor und fiber ihm liegt die unpaare Riechgrube 
(Abb. 64). Die sekund~ren Hhrblasen wahren den gehhrigen Abstand 
vom Vorderende (Abb. 67) ; sie sind mindestens so gut entwickelt wie die 
prim~ren (Abb. 66). Sie liegen nicht in gleicher HShe wie die prim~ren, 
sondern deutlich welter hinten (Abb. 63). 

Experiment taen. 1928, 218. Spender und Wirt zu Beginn der Gastru- 
lation, Urmund sichelfhrmig; Operation wie bei den vorigen, l~ach 
41/s Stunden war der Dotterpfropf noah nicht ganz abgegrenzt; vor ihm, 
um seine Breite yon ibm getrennt, lag das implantierte Stiick, welches 
also etwas weiter vorn eingesetzt worden war. Nach 2 Tagen, als primgre 
Augenblasen vorgestiilpt und Hhrblasen deutlieh waren (Abb. 68 und 69), 
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hatte sieh eine sekund/~re Embryonalanlage entwickelt, welche an ihrem 
Vorderende deutlich ein ventrales unpaares Auge erkennen lief~. Am 
nKchsten Tage, 73 Stunden nach der Ope- 
ration, Wurde der Keim konserviert; 
Schnittriehtung mSglichst quer zur se- 
kund/~ren Anlage. 

Die gegenseitige Stellung der beiden 
Embryonalanlagen 1/s sich sehon am 
Oberfl/~chenbild erkennen. Die sekun- 
d/s Anlage ist gestreckt S-fSrmig ge- 
bogen, indem ihre Mitte der primgren 

kbb. 70 Querschnitt dutch cyclopischen 
armghernd gegenfiber liege, w~hrend ihr sekund~iren Kopf desselben Keimes(1928, 
Vorderende naeh rechts abbiegt, ihr 21S);sek. olf. die einheitlicheRiechgrube. 

Vergr. X 80. 
Hinterende nach links. Dabei n~hert 
sich tetzteres in spitzem Winkel dem der prim~ren Anlage; jedoch ver- 
schm~lzen nur die innenst~ndigen Reihen der Urwirbel, w~hrend die 
~r und Chorden ge- 
trennt bleiben und in getrennten 
Schwanzspitzen endigen. Auch der 
After, welcher auf der entgegenge- 
setzten Seite liegt, ist verdoppelt; 
es h~ngt das jedenfalls mit der Ein- 
pflanzung des Stfickes etwas vor 
der unteren Urmundlippe zusam- 
men. 

Das Vorderende der sekundgren 
Anlage ist wieder cyelopiseh defekt, 
in noch hSherem Grade als in den Abb. 71. Dasselbe; selc. oc. Schnitt durch das 

cyclopische sekund~re Auge. Vergr. X 80. 
vorigen_ F/~llen. Die unpaare ver- 
schmolzene Augenblase ist nicht breiter als die einfache prim/ire (Abb.71) ; 
ferner ist sie ganz vom Vorderhirn abgeschnfirt, das Pigmentepithe! geht 
nicht in die Hirnwand fiber, sondern ist ganz in sich geschlossen; das 

Abb. 7"2. Dasselbe- Schnitt durch die sekund~ren H6rblasen sdc.  lctb. Vergr. X 80. 
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Lumen des Auges hiingt daher nicht mit dem Hirnlumen zusammen 
(vgl. SP~MANN 1904, S. 446). Die verschmolzene Riechgrube (Abb. 70) 
und die beiden H6rblasen in geh6riger Entlernung vom Vorderende 
(Abb. 72) entsprechen denen der fffiheren Fglle. 

Genau dieselben Verh~ltnisse weist ein weiterer Fall auf (1928, 198). 
Bei ihm wurden die Schnitte frontal durch die Achsenorgane geftihrt und 
zeigen daher besonders deutlich, dab die sckund~ren H6rblasen den nor- 
malen Abstand vom Vorderende einhalten. 

2. Verpflanzung oberer Urmundlippe der beginnenden Gastrula 
in Kopfhiihe. 

Experiment taen. 1926, 244. Spender und Wirt im Beginn der Gastru- 
lation. Medianes Stfick obere Urmundlippe anderem Keim ziemlich 
welt vorn in ventralerMittellinie eingepflanzt, in caudal-craniMerRieh- 
tung. Am fibern/~chsten Tage ist die Medullarplatte deutlich; ihrem 
Vorderende liegt ventral eine breite, kurze sekund~re Platte gegenfiber. 

r . l )r .  + 1. selc. oc. 

Abb. 73. Abb. 74. 
Abb.  78. Tr i t .  taen .  (1926, 244). Neurula  m i t  offenen Wtilsten, yon  rechts  ventral .  Aufs ich t  au f  se- 
kundare  Medullarplat te ,  die h in ten  innerhalb  der Wtilste ein HSrnchen t r~gt ,  vorne m i t  der  p r imaren  
Medul larpla t te  zusammenh~ng t .  Vergr.  M 20. - -  Abb.  74. Derselbe K e i m  nach  SchluB des Medullar- 
rohres,  yon der  reeh ten  Seite. Kurze  sekund~ire Anlage  s t6g t  yon vorne  auf  prim~ire; die Augen-  

b lasen  s ind ansche inend  verschmolzen.  Vergr .  X 20. 

Von einem leicht gebogenen H6rnchen aus, welches ihr noeh innerhalb 
der Wfilste aufsitzt (Abb. 73), erstreckt sie sich etwas sehr~g nach rechts 
vorn und h~ngt etwas rechts hinter ihrem eigenen Vorderende mit dem 
der primi~ren Platte zusammen. Am niichsten Tag sind prim~re und 
sekundS~re Medullarwiilste zum Rohr geschlossen, das H6rnchen ist often- 
bar zeffMlen und abgestoBen. Beide Anlagen gehen an ihrem Vorder- 
ende ineinander fiber (Abb. 74). Beide seheinen primate Augenblasen 
ausgestiilpt zu haben, die zusammen rechts und links je eine l~ngliehe 
VorwSlbung bilden. In diesem Stadium wurde der Keim konserviert; 
Schnittfiihrung m6glichst symmetrisch durch die Augenblasen. 
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Beide Hirnanlagen sind gleich gerichtet, aber etwas gegeneinander 
versetzt, so dab die sekund/ire rechts von der Mittellinie auf die prim/ire 
trifft und mit ihr verschmilzt (Abb. 75 und 76); die HirnhShlen 5ffnen 

Abb. 75. Derselbe Keim (1926, 244); Schnitt  dutch die vier Augenblasen; rechte prim/~re (*'.l)r. oc.) 
und linke sekund~lre (1. selC.oc.) versehmolzen, ebcnso linke prim~tre (l .~r.oc.)  und rechte 

sekundfire (r. selc. oc.). Vergr. :(80.  

Abb. 76. Dasselbe~ etwas welter hinten.  Vergr. X 80. 

W. Roux'  Archly f. Entwicklungsmechanik Bd. 1"23. 2 8  
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sich ineinander. Primiires und sekundi~res Medullarrohr hat Augenblasen 
vorgesttilpt, die jeweils reehts und links miteinander versehmolzen sind 
und sieh gegenseitig an der vollen Abgliederung hindern, sich abet doeh 
deutlieh unterseheiden lassen (Abb. 75 und 76). Einander gegenfiber 
liegend, ein wenig seitlieh versetzt, ziehen die Medullarrohre nach hinten, 
das sekundgre nicht ganz vollkommen in die beiden Seitenw/~nde ge- 

Abb. 77. Dasselbe; Schnitt dutch die Anlagen der prim~ren und sekund~tren HSrblasen (pr. lab. 
und selc. lab.). Vergr. X 80. 

gliedert, jedem ventral eine Chorda angelagert. In gleicher H6he liegen 
vier Labyrinthanlagen, zwei prim~re und zwei sekund~re; solide Wu- 
cherungen der tiefen Epidermisschieht, der sie noch breit aufsitzen 
(Abb. 77). Wenige Schnitte dahinter endigt das sekund/~re lV[edullarrohr, 
wohl etwas nach der Seite gewendet; mit ihm die sekund/ire Chorda, 
welche vorher scharf nach rechts (yon der sekund/iren Anlage aus ge- 
sehen) abbiegt, entspreehend der sehri~gen Lage der sekund/~ren Medul- 
larplatte (Abb. 73). 

Die sekund/~re Embryonalanlage dieses Keims schliegt also an die 
des oben erwiihnten Falles yon HILDE MA~GOLD (1924) an; wie jene vorn 
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mit  zwei ]=[6rblasen endig~, ein Rfickenmark fast ohne Gehirn, so diese 
hinten, ein H i m  ohne Rfickenmark. 

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

3. Einsteeken yore Kopforganisator aus dem Urdarmdaeh ins Blastociil. 

Um ein Stfick reines Urdarmdach aus einer bestimmten H6he des 
Keims zu gewinnen, trennt man am besten die dorsale Keimh/~lfte durch 
einen frontalen Schnitt ab und brei te t  sie mit  der Innenseite nach oben 
glatt  aus. Dann schneider man an der gewfinsehten Stelle ein Stfiek des 
Keimdaehs aus und 15st die innere Schicht, die man verpflanzen will, 
mit  einer mSglichst feinen Glasnadel sauber ab. Dabei arbeitet man in 
verdfinnter Ringerl6sung, um das Einrollen der Keimstrieke zu ver- 
hindern; das Einstecken ins Blastocoel kann in gew6hnlichem Wasser 
erfolgen, in welches das ausgeschnittene Stfick mit der Mikropipette 
zurfickgebraeht wird. 

Um zu prfifen, ob das vorderste Stfick des Urdarmdachs, fiber wel- 
chem bei der normalen Entwicklung keine 1Vfedullarplatte entsteht, In- 
duktionsf/~higkeit besitzt oder nieht, wurde zun~chst folgender Versuch 
gemacht. An dem abgehobenen Keimdach wurde ein medianer Streifen 
ausgeschnitten; er wurde in drei m6glichst genau gleich groge Stficke 
zerteilt und diese dann einzeln ins Blastoc61 yon drei beginnenden 
Gastrulen gesteckt. 7 solehe Urdarmstreifen (1928, 239--245) wurden 
gepr/ift. Das Ergebnis war ganz eindeutig : w/s yon den 7 mittleren 
und hinteren Stricken je 6 induzierten - - j e  1 ging vorzeitig zugrunde - -  
blieben die 7 vorderen vSllig wirkungslos. 

Die Wirkungslosigkeit des vorderen Strickes scheint sich am ein- 
fachsten dureh die Annahme zu erkli~ren, dab es aueh normMerweise 
niehts mit  der Induktion der Medullarplatte zu tun hat. Dazu braueht 
es gar nieht ganz aul?erhalb ihres Bereiehs zu liegen. Naeh den Ergeb- 
nissen yon H. BAVTZMA~N (1928) ist es durehaus mSglieh, dag die In- 
duktionsfi~higkeit des Urdarmdaehs nieht oaer nieht weir fiber das Vor- 
derende der pr/~sumptiven Chorda hinausreicht. Um diese Verh~ltnisse 
weiter zu kli~ren, mfil3te znn/iehst die genaue Lagebeziehung des vorderen 
Stiiekes zur prgsumptiven Medullarplatte festgestellt werden; letztere 
war bei den Spenderkeimen, welche die Gastrulation noeh nieht ganz 
vollendet hatten, natfirlich-noeh nieht angedeutet. 

Dieses Ergebnis ist aueh ffir die in den vorhergehenden Absehnitten 
gesehilderten Versuehe nieht ohne Bedeutung. Das Stfiek obere Urmund- 
lippe, welches dort zur Indukt ion verwendet wurde, wirkte wohl nieht 
in allen seinen Teilen; vielleieht war es manehmal nur das guBere Blat t  
der Urmnndlippe, welches sieh erst naeh der Transplantation einstiilpte, 

28* 
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yon dem die Induktion ausging. Kleine Unterschiede im Entwicklungs- 
stadium kSnnten so einen merklichen Unterschied der Wirkung ver- 
ursaehen. 

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 naeh 
dem Gesagten nur ann~herungsweise richtig. 

Einige der hier mitzuteilenden F~lle sind auch in anderem Zusammen- 
hang yon Interesse. ~ehrere  der sch5nsten Induktionen yon Him und 
Augen wurden n~mlich dureh seitliche Spalth~lften eines medianen 
Stfiekes Urdarmdach erzielt. Diese Versuche sollen unter dem beson- 
deren Gesichtspunkt der l~egulationsf~higkeit der einzelnen Teile des 
Organisationszentrums weitergefiihrt werden. 

Meist wurde das Stiiek Urdarmdach mSglichst SO eingesteckt, dal~ 
seine i~ul~ere vom Ektoderm abgelSste Sehicht wieder nach aul3en, also 
mit dem fremden Ektoderm in Beriihrung kam. In einer gr58eren Zahl 
yon Fgllen aber wurde im Gegenteil angestrebt, die innere Schicht nach 
auI~en zu bringen. Es zeigte sich, dal3 das Mesoderm auch in dieser ab- 
normen l~ichtung induzieren kann. Einge meiner schSnsten F~lle (z. B. 
taen. 1928, 253; taen. 1928, 262, vgl. S. 439; taen. 1928, 264) stammen 
aus dieser Versuchsreihe. Um eine nachtr~gliche Drehung des Stiickes 
sicher zu vermeiden, wurde der Versueh dahin abgegndert, dal~ das zur 
Induktion bestimmte Urdarmdach nicht vom Ektoderm abgel5st, 
sondern im urspriinglichen Zusammenhang mit ihm eingesteckt wurde. 
Auch so induzierte es (taen. 1928, 269 a). t3brigens induzierte ein 
solehes Sttiek auch mit dem Ektoderm naeh aul3en (taen. 1928, 273); 
also vermag auch die Induktionswirkung der pr~tsumptiven )/[edullar- 
platte, welehe dutch O. MANGOLD und reich (1927) festgestellt wurde, 
die Zellen naeh beiden Seiten hin zu verlassen. O. )/[ANGOLD (1929) 
kam fiir die )[edullarpl~tte, BYTI~SXY-S~-LZ (1929) auf anderem Weg 
fiir das Mesoderm zu demselben Ergebnis. Die Frage verdiente wohl 
welter verIolgt zu werden. 

Auf diese verschiedene Weise wurde Hirnanlage mit Augen induziert; 
gemeinsam ist allen F~llen das Doppelte, dal~ es durch eingestecktes Ur- 
darmdach der Kopfregion und da[~ es in KopfhShe geschah. Dafiir nun 
einige Beispiele. Davon ist bei den beiden ersten F~llen die Induktion 
dutch ein medianes Stiick in normaler Lage (~ul~ere Seite naeh aul3en) 
bewirkt worden, bei einem Fall durch ein solches in umgekehrter Lage 
(innere Seite naeh aul~en), w~hrend bei den beiden letzten eine seitliche 
H~lfte die Induktion leistete. 

Experiment taen. 1928, 243 b. Aus Gastrula mit ziemlich kleinem 
Dotterpfropf wurde medianer Streifen Urdarmdach entnommen, das 
mittlere Drittel vom Ektoderm abgel6st und ins BlastoeS1 einer Ga- 



Orien~ierung und Beschaffenheit der induzierten Embryonalanlage. 437 

strula mit U-fSrmigem Urmund eingesteckt. Am n~chsten 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 sekund~re Medullarplatte, 
yon niederen Wfilsten umgeben, ohne irgend- 
eine Andeutung eines sekund~ren Urmunds 
(Abb. 78 und 79). Sie ist so weir entwiekelt 
wie die prim~re, sehlieBt sieh aber ein wenig 
langsamer zum l~ohr. Am n~chsten Tage, 
71--72 Stunden nach der Operation, ist ein 
gekrtimmter Embryo mit prim~ren Augen- 
blasen entstanden. Die sekund~re Anlage 
stSBt yon rechts vorn auf die primate; ihre 
rechte Augenblase ist yon der prim~ren lin- 
ken deutlich getrennt, w~hrend ihre linke mit 
der prim~ren reehten verschmolzen seheint. 
So wurde der Keim konserviert; Sehnitte 
m6gliehst dureh alle vier Augenblasen. Abb. 78. T~it. taen. (1928, 2435); 

friihe ~eurula; dem Vorderende 
D i e  Schnittuntersuehung best~tigt d&s der prim~ren ~Iedullarplatte 

sehon im Leben Gesehene. Die Augenblasen (links) gegeniiber eine kurze sr 
kund~re Platte, Vergr. X 20. 

sind soeben vorgestiilpt, noch nieht in Retina 
und Pigmentepithel geglieclert. Die sekund~re Anl~ge ist ebenso grol~ 
und ebenso weit entwickelt wie die prim~re. Sie trifft yon rechts vorn 
auf diese, wobei die innenst~ndigen Augenblasen, die reehte prim~re 
und die linke sekund~re, lest gegeneinander ge- 
pre6t werden. Doeh bleiben beide Anlagen ge- 
trennt, wenigstens insofern, als ihre ttohlr~ume 
sieh nicht ineinander 5ffnen (Abb. 80u, 81). Nach 
hinten hSrt das sekund~re Medullarrohr sehr bald 
auf; ob es noch I-ISrblasen angelegt hat, l~l~t sich 
in dem jungen Entwieklungsstadium nicht er- 
kenneYl.  

Experiment taen. 1928, 241b. Spender Ga- 
strula mit sehr kleinem Dotterpfropf; Wirt Ga- 
strula mit sichelfSrmigem Urmund; Operation wie 
beim vorigen. Am iibern~ehsten Tage sind die 
Medullarwtilste der prim~ren Anlage in ganzer 
L~nge zusammengerfickt; reehts vorn liegt eine Abb. 79. Dasselbe; Aufsicht 
sekund~re Medullarplatte mit gen~herten Wtilsten, a~ dio sekund~re ~Iedullar- 

platte. Vergr. X 20. 
fast parallel zum Vorderende der prim~ren Anlage 
gestellt. Etw~s sp~ter, etwa 52 Stunden naeh der Operation, sind ~ueh 
diese sekund~ren Wfilste zusammengeriickt (Abb. 82). Am n~chsten 
Tage, etwa 72 Stunden naeh der Operation, ist ein gekrfimmter Embryo 
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mit prim~ren Augenblasen entstanden. Neben seinem Vorderende liegt 
ein kleiner sekund~rer Kopf, welcher ebenfalls Augenblasen zu h~ben 
scheint. So wurde der Keim konserviert. Die Schnitte zeigen folgendes. 

Abb. 80. Derselbe Keim (1928~ 243b). Schnitt dutch die gegeneinan~er gepreBten Gehirne mit  
den Augenblasen. Vergr. X 80. 

An der prim~ren Anlage beginnen die Augenblasen sich in Retina- 
und Pigmentepithel zu gliedern. Die H6rblasen sind solide Zapfen ohne 

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

Hohlraum, die mit breiter Basis der Epidermis aufsitzen. Die sekund~re 
Anlage liegt reehts neben der prim~ren, mit ihrer ~uBeren Seite etwas 
ventralw~rts 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 vorgestfilpt, noch 
nicht in Retina und Pigmentepithel gegliedert, also gegen die der pri- 
mgren Anlage etwas in der Entwieklung zu- 
rfiek. Vielleicht ist das eine Folge ihrer sehr 
viel geringeren GrSBe. Die innenst~ndigen 
Augenblasen, die reehte der prim~ren und die 
linke der sekundgren Anlage, beriihren sich 
(Abb. 83); ihre Innenr~ume bleiben aber ge- 
trennt. In gehSriger Entfernung hinter dem 
Vorderende sind dem sekundgren Medullarrohr 
zwei HSrblasen angelagert (Abb. 85); sie sind 
ann~hernd so weir entwickelt wie die prim~- 
ren, solide Wucherungen der tiefen Sehicht, 
die mit breiter Basis der Epidermis aufsitzen. 
Ein Stfick welt dahinter endigt die sekund~re Abb. 82. Tri~.$aen. (1928,241b). 
Anlage. Neurula mit  geschlossenen Me- 

dullarwiilsten~ yon rechts;  Auf- 
Experiment taen. 1928, 262. Aus Gastrula sicht auf die kurze sekund~ire 

mit kleinem Dotterpffopf wurde ein mittleres Anlage. Vergr. X 20. 
Stiiek Urdarmdaeh in der Weise gewonnen, dab der Keim quer dureh- 
sehnitten, das Stiiek in der gewfinsehten ttShe des Keimdachs aus- 
gestanzt und dann vom Ektoderm abgelSst wurde; hierauf wurde es 

Abb. 83. Derselbe Keim (1928, 241b). Querschnitt durch das Vordereude; neben dem prim/iren 
Gehirn das kleinere sekundiire, mit der linken Augenblase (1.sele.oc.). Vergr. X 80. 

ins Blastoe61 einer Gastrula mit siehelfSrmigem Urmund eingesteekt, 
diesmal aber in abnormer Lage, mit der Innenseite nach au[3en. Die 
Entwicklung verlief ziemlieh genau wie im vorigen Fall. 41 Stunden 
nach der Operation liegt links neben den zusammenger/ickten prim~ren 
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Wfilsten eine kleine und kurze sekund~re Anlage mit gen~herten Wfilsten 
(Abb. 86). Sie ist der prim~ren ungef~hr gleich geriehtet, liegt aber ein 

Abb. 84. Dasselbe; sekund~res Gehirn mit rechter Augenblase (r.selC.oc.). Vergr. XS0. 

Abb. 85. Dasselbe ~ Sehnitt durch die sekund~ren HSrblasen (sJc. lab.). Vergr. X 80. 

wenig welter zurfiek. Am n~chsten T~ge ist ein gekrfimmter Embryo 
mit Augen- und HSrblasen entstanden. Links neben seinem Vorderende 
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liegt die sekundi~re Anlage, mit deutlieher auBensti~ndiger, also linker 
Augenblase; ihre reehte Seite ist der primgren Anlage dicht angesehlossen 
und seheint deren linke Augenblase etwas zu beeintr~chtigen. In diesem 
Stadium, ungef~hr 66 Stunden naeh der Operation, wurde der Keim kon- 
serviert; Schnitte quer dureh die beiden Vorder- 
enden. 

Primate und sekund~re Anlagen liegen genau 
parallel nebeneinander, so dal] die vier Augen- 
blasen eine gemeinsame quere Aehse besitzen 
(Abb. 87). Die sekund~re Anlage ist normal ge- 
gliedert, aber in allen Teilen erheblich kleiner 
als die prim~re; damit h~ngt es wohl wieder 
zusammen, dab sie in der Entwicklung ein wenig 
zuriick ist. Ihre Augenanlage ist noch eine rund- 

kbb. 86. TriL  Saen. (1928, 262). 
liche VorwSlbung, w~hrend b e i d e r  prim~ren tCeurula mit zusammenge- 

rtiekten WtUsten. Links neben 
die Gliederung in Retina und Pigmentepithel der primtiren liegt eine kurze 

eben beginnt. Die innenstt~ndigen Augenblasen sekundtire Anlage. 
stoBen zusammen und versehmelzen miteinander vergr. • 20. 
(Abb. 87). :Die Hohlr~ume der beiden ttirnanlagen h~ngen zusammen, 
wenn aueh nur durch einen versehwindend engen Spalt. Infolge dieser 
Versehmelung ist die sekund/ire Anlage nicht zur Bildung einer freien 
innenstgndigen Augenblase gekommen; diejenige der prim~ren Anlage 

Abb. 87. Derselbe Keim (1928, 262). Querschnitt durch das Vorderende ; primfires und seknnd~ires 
Gehirn genau parallel gestellt, die angenst~ndigen Augenblasen (r.lar. oc. und 1. selc. oc.) auf einer 

Aehse mit  den versehm0]zenen innenst~indigen. Vergr.X80. 

hat sich zwar durchgesetzt, ist aber etwas naeh vorn gedr~ngt. Anlagen 
yon HSrblasen sind an beiden Medullarrohren entwickelt, in gehSriger 
Entfernung vom Vorderende; solide Zapfen, die mit breiter Basis der 
Epidermis aufsitzen. Die innenst~ndigen schliegen dicht aneinander. 
Unmittelbar dahinter endigt die sekund~re Anlage. 
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Experiment taen. 1928, 294. Einer Gastrula mit kleinem Dotterpfropf 
wurde ein mittleres Stfick der l~fickenplatte entnommen und median 
gespalten; an der linken H~lfte wurde das Mesoderm abgelSst und einer 
beginnenden Gastrula ins BlastoeS1 gesteckt. Am fibern~ehsten Tage, 
etwa 43 Stunden nach der Operation, sind die prim~ren Medullarwfilste 
einander in der Mitre geni~hert; die ebenso weir entwickelte sekund~re 
Medullarplatte trifft von links vorn auf die prim~re. Wieder 2 Tage 
sparer, etwa 92 Stunden naeh der Operation, hat sieh ein gekrfimmter 
Embryo mit abgesetztem Schwi~nzehen und sehr deutlichen HSrblasen 
entwickelt, der sich schon etwas bewegt; er scheint drei Augenblasen 

Abb. 88. T~'it. taen.  (1928, 29~). Symmetrischer Schnitt dutch das Vorderende. Das sekund~ire Me~ 
dullarrohr trifft yon links vorne auf das primate, derart dab das innenstitndige Vorderhirn unter- 
driickt wird, die innenstiindigen Riechgruben (pr .  ol f .  ~- seIc. olf . )  und Augen (pr .  oc. ~- seIc. oc.) 
verschmelzen, withrend sich auBenst~indig ein Vorderhirn, (pr.  17. H .  + selc. V.  H.), zwei Riechgruben 
(r.lor. oZf. auf Abb. 88 und 1. selC. o l f .  auf Abb. 89) und zwei Augenblasen (~'.pr. oc. und l.selc, oc. 

auf Abb. 89) entwickeln. Vergr. X80. 

zu haben. So wird der Keim konserviert; Sehnitte mSglichst symmetrisch 
durch die Augenblasen. 

Es ist eine Doppelbildung yon bemerkenswerter Symmetrie ent- 
standen, eine Duplieitas cruciata, wie sie sich dureh Zusammensetzung 
yon zwei Keimen in Gegenstellung erzeugen l~I~t (H. SPEMA~ 1918; 
E. WESSEL 1926). Das sekundi~re Medullarrohr trifft, wie schon die se- 
kund~re Medullarplatte, yon links vorn auf das prim~re und geht vSllig 
glatt in dasselbe fiber (Abb. 88). Auf der auBenst~ndigen Seite bilden 
beide gemeinsam ein Vorderhirn (Abb. 88, r. pr. ~- I. sek. V.H), dessert linke 
H~lfte schm~ehtiger ist als die reehte, entsprechend ihrer ZugehSrigkeit 
zur schw~cheren sekund~ren Anlage. Zu diesem Vorderhirn gehSren 
zwei Augenblasen, eine grSitere prim~re und eine kleinere sekundi~re 
(Abb. 89, r. pr. oc., 1. selc. oe.). Beide sind in Retina und Pigmentepithel 
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gegliedert; die Linsenbildungszellen sind zusammengertickt. Im Winkel 
zwisehen Auge und Hirn liegen die Rieehgruben (Abb. 88, r. pr. ol]. ; 
Abb. 89, I. se]c. ol/.). Auf der innenstgndigen Seite Iehlt das Vorderhirn, 
dagegen ist yon prim~rer und sekund/~rer Anlage gemeinsam ein symme- 
trisehes Auge gebildet, welches zwei versehmolzenen entspricht (Abb. 89, 
1. pr. @ r. se]c. oe.). Auf weiter vorn gelegenen Schnitten ist es ebenso 
deutlieh wie die beiden anderen Augen in Retina und Pigmentepithel 
geglieder~ und in sieh abgeschlossen; dort ist ihm aueh eine deutliehe 

Abb. 89. Dasselbe ; Schnitt dutch die prim~ren (l~r. oc.) und sekund~ren (selc. oc.) Augen. u X 80. 

Linsenwucherung aufgelagert. In der HShe des gemeinsamen Augenstiels 
(Abb: 89) ist das Pigmentepithel noch dick. Uber dem Auge liegt eine 
Wueherung der Epidermis, die versehmolzenen Rieehgruben; auf Abb. 88 
ist gerade noch ihr unterster Abschnitt ( l . p r .@r . sek .  ol[.) neben dem 
obersten des Auges (1. pr. @ r. selc. oe.) zu sehen. Das primgre Medullar- 
rohr hat zwei I-I6rblasen angelagert, die v611ig abgesehnfirt sind und 
ein deutliehes Lumen besitzen. Das sekundgre Medullarrohr endigt un- 
mittelbar hinter dem Sehnitt der Abb. 89, ohne I-I6rblasen. 

Exper imen t  taen. 1928, 290. Spender Gastrula mit kleinem Dotter- 
pffopf; Wirt beginnende Gastrula, Urmund Querspalt; Operation wie 
beim vorigen, linkes Stiiek eingesteckt. Als die Wiilste zusammengeriiekt 
waren, saB vorn reehts eine kleine sekundgre Medullaranlage. Aus ihr 
wurde im Lauf der weiteren Entwieklung ein groger, gerade hinaus- 
stehender Zapfen, der an seiner Basis glashell durchsiehtig war, in seinem 
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i~ugeren Teil dagegen undurehsichtige Massen enthielt (Abb. 90). In 
diesem Stadium, mit Pigmentstreifen an den Seiten, Kiemenstummeln 

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

Der Kopfauswuehs enthiilt ein grebes 
Auge, ringsum bis zum Irisrand yon Pig- 
mentepithel bekleidet (Abb. 91). Die Re- 
tina ist im Verhiiltnis zu ihrer Breitenaus- 
dehnung zu dick, die Iris zu sehmal, der 
Beeher zu flach. Offenbar konnte sieh die 
Retina nicht richtig ausbreiten; dafiir 
spricht auch, dab sie sich stellenweise naeh 
innen eingefaltet hat, so dab sieh die St/ib- 
chen- und Zapfensehicht liings feiner Spal- 
ten vom Pigmentepithel ins Innere zieht. 

Abb. 90. Tri t .  taen. (1928, 2 9 0 ) .  Trotzdem zeigt diese sekund/~re Retina clie- 
vergr, x20. selbe Sehiehtung wie die normale, wenn 

aueh weniger vollkommen. Dieses Auge liegt nun mit seiner Pupillar- 
6ffnung derjenigen des reehten primgren Auges gerade gegenfiber und so 
unmittelbar auf, dab die beiden Linsen sich beriihren, mit ihren vorderen 
Epithelschiehten verschmelzen und sich sogar ineinander 6ffnen. 

Abb. 91. Querschnitt durch den Kopf desselben Keims (19'28, 290). In dem seitlichen Auswuchs 
ein sekuad~ires Auge mit Linse, die mit der primgren rechten Linse verschmolzen ist. Vergr. X 80. 

Dorsal und ventral yon der Doppellinse ist die Epidermis seharf ein- 
gebuehtet (Abb. 91). Die tiefe Furehe, mit weleher der Zapfen sieh 
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hier gegen den Kopf  abgrenzt, setzt sich aueh auf die vordere Grenze 
seiner Basis fort  (Abb. 90). Auf den Schnitten kommt  das dadureh zum 
Ausdruck, dag eine Epithelbrficke die Spitzen der einspringenden Winkel 
verbindet und etwas weiter nach vorn der Zapfen sich hier ve to  Kopf 
trennt.  Aber nicht nur yon vorn, oben und unten springt die Epidermis- 
fa]te gegen den _~quator der Doppellinse vor; aueh hinter der Linse 
kommen die Falten yon oben und unten zusammen, und Zwar nut  ihre 
tiefe Schieht, und bilden eine quere Scheidewand, welehe den Inhal t  des 
Zapfens in seinem vorderen Tell vollst~ndig veto Kopf  trennt.  Etwas 
welter nach hinten verschwindet diese Wand wieder; beide R~ume 
h~ngen unmittelbar  zusammen und das sekund~re Auge schmiegt sich 
dem prim~ren dieht an. Es ist also der Zapfen durch eine Epidermis- 
falte, die sich vom Grunde der Grenzfurche ins Inhere einsenkt, in seinem 
vorderen Teil vom Kopf abgetrennt;  diese Seheidewand hat ein Loch, 
in welehem wie in einem Diaphragma die Doppellinse steekt. 

Diese sonderbare Bfldung ist wahrscheinlieh so entstanden, dag die 
sekund~re Anlage an ihrer dem Kopf zugewandten Vorderseite mehr 
und mehr mit  dessen Epidermis verwuehs, wobei das sekund~re Auge 
in die merkwiirdige Gegenstellung zum prim~ren hiniiber gezogen wurde. 
An der so gebildeten tier einspringenden Epidermisfalte, an weleher 
wohl yon Anfang an nur deren untere Schieht be~il igt  war, entstanden 
einander gegentiber die beiden Linsen, die so yon Anfang an mit  ihrem 
Scheitel, also spi~ter mit  ihrem Linsenepithel, verschmolzen waren und 
dutch Aufzehren des Materials das Loch sehufen, in welchem sic naehher 
darin steeken. 

Von einer Rieehgrub~ oder einem Bartelfaden, welch beide Organe 
am prim~ren Kopf gut entwiekelt sind, ist am Zapfen niehts zu linden; 
i iberhaupt enthglt er auger dem Auge mit  seiner Linse und loekerem 
Bindegewebe blog noch ein kleines Sttiekehen wenig differenzierte Hirn- 
masse. Sic liegt dem Auge dieht an, hgngt abet nirgends mit  ihm zu- 
sammen;  dessen Pigmentepithe! bildet einen geschlossenen Uberzug 
der Retina. Aueh eine Verbindung dutch einen Optieus konnte ieh nieht 
linden - -  also wie beim eyelopisehen Defekt. ])as deutet darauf lain, 
dag das unpaare Auge nieht ein seitliehes, also in diesem Fall wohl ein 
linkes ist, sondern dab es den beiden verschmolzenen Augen entspricht. 
Von Interesse ist der Vergleieh mit  jenem oben beschriebenen Fall 
(taen. 1928, 213), we das eyclopische Vorderende einer vollst~ndigen 
sekund~ren EmbryonManlage gerade auf die rechte Augenblase der pri- 
mgren Anlage stSBt (Abb. 65 auf S. 428). In  der Tat, iiberlegt man sich, 
was daraus im Lauf der weiteren Entwieklung wohl geworden w~re, so 
kommt  man fast genau zu der eben besehriebenen Bildung; Abb. 65 
k6nnte in allem Wesentliehen geradezu die ])arstellung eines jiingeren 
Stadiums yon Abb. 91 sein. Trifft diese ])eutung zu, so h~tte auch in 
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diesem Fall wie im vorhergehenden (taen. 1928, 294) ein Sttiek aus der 
seitlichen H~lfte des Urdarmdachs etwas Ganzes induziert, wohl nach- 
dem es sich selbst erst zum Ganzen reguliert hatte. Dabei bleibt natiir- 
lich die MSgliehkeit bestehen, da~ ein halber Organisator, der unter 
bestimmten Bedingungen regulationsf~hig ist, unter anderen halb bleibt 
und etwas Halbes induziert. 

4. Eriirterung und Schlui~folgerungen. 

Die geschilderten Experimente verfolgten das gemeinsame Ziel, Ur- 
darmdaeh 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 Stfick obere Urmundlippe der beginnenden 
Gastrula einem anderen gleich alten Keim an die Stelle der sp~teren 
unteren Urmundlippe eingepflanzt, wobei in giinstigen F~llen die Ein- 
stfilpung die Kopfregion erreichte; oder die Einpflanzung erfolgte selbst 
in Kopfh5he; oder endlieh wurde ein abgelSstes Stiiek Urdarmdach aus 
KopfhShe einer vorgeschrittenen oder vollendeten Gastrula ins Blasto- 
coel einer beginnenden Gastrula gebracht und kam dann zuf~llig in 
KopfhShe unter die Epidermis des Wirtskeims zu liegen. 

Dem entspricht das gemeinsame Ergebnis, dab KSpfe mit Augen und 
ttSrblasen induziert wurden, die nun je nach der angewandten Methode 
entweder das Vorderende einer sekund~tren Embryonalanlage bildeten 
oder aber sieh vSllig isoliert in KopfhShe der prim~ren Anlage fanden. 

Damit ist zuni~chst einmal die MSgliehkeit dieser Induktion gezeigt. 
Diese war zur Zeit, als die Experimente angestellt wurden, wohl wahr- 
scheinlich, aber nicht naehgewiesen. Seither haben sowohl H. BAVTZ- 
~AN~ (1928 a; vgl. seine Abb. 12, 13 mit meinen Abb. 80, 81, 84, 87) 
durch vordere Chordaanlage, als 0. MA~GOLD (1929) dureh Medullar- 
substanz der Kopfgegend Hirnanlagen mit Augen induziert, beide eben- 
falls in Kopfh5he des Wirts. 

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

Wenn dureh ein kleines Stiiek obere Urmundlippe eine ganze Em- 
bryonalanlage mit Augen und H5rblasen induziert wird, auf der Ventral- 
seite des Wirtskeims yon dessen unterer Urmundlippe ausgehend, so sind 
dabei zweifellos regulierende, auf Ganzheit hinwirkende Kr~fte mitbe- 
teiligt. Dieses Experiment l~Bt daher die MSglichkeit often, daI~ der 
sekundi~re Kopf gar nicht durch spezielle Einwirkung yon Kopforgani- 
sator in KopfhShe entstanden ist, sondern als vorderer Tell eines har- 
monisch-~quipotentiellen Systems, n~mlich der sekund~ren Medullar- 
platte, welehe durch das sich einstfilpende Urdarmdaeh induziert wor- 
den ist. 

Diese Auftassung, welche ffir das erste Experiment sehr nahe liegt, 
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stLBt nun bei dem zweiten schon auf gewisse Schwierigkeiten. Bei ihm, 
nach Einpflanzung yon oberer Urmundlippe in KopfhLhe, entsteht nicht 
mehr eine Medullarplatte yon normaler Form, die mit dem prim~ren 
Urmund in Zusammenhang ist; vielmehr ist diese kurz und breit, wie 
das Vorderende einer norm~len, und entwickelt sich auch als solches 
welter. Sollte auch ihre Gliederung nach Art eines harmonisch-~qui- 
potentiellen Systems erfolgt sein, so miiBte man annehmen, dab diese 
nicht das Stfick Medullarplatte (oder wohl richtiger das sie induzierende 
Urdarmdaeh) als Ganzes ergriffen hat, sondern als Tell, an seinem Vor- 
derende beginnend und unter Berticksichtigung seiner Breite nach hinten 
fortschreitend, bis eben sein Ende erreicht war. An sich w~re eine solehe 
Art  der Determination durchaus denkbar; immerhin erfordert sie neue 
Annahmen. 

Dies gilt nun wohl in noch hLherem MaBe ffir das dritte Experiment, 
wo ein abgelLstes St/ick Urdarmdaeh aus KopfhLhe einer vorgeschrit- 
tenen Gastrula in Kopfh6he eines Wirtskeims gebracht, Kopf induzierte. 
Zwar, dab ein solehes Sttiek noch ,Querschnittregulation" leisten kann, 
zeJgen die dureh seitliche Hglften induzierten Ganzbildungen; ftir eine 
,,L~ngsschnittregulation" dagegen fehlen alle Anzeichen. 

Immerhin, denkbar ist auch sie. Es wird daher die n~chste Aufgabe 
sein, zu priifen, ob jedes Stiick Medullarplatte, auch in Rumpfregion und 
durch Rumpforganisator induziert, die F/~higkeit und Tendenz hat, an 
seinem vorderen Ende einen Kopf zu bilden. 

Diese Frage ist allerdings schon dutch den ersten yon ttILDE MAN- 
GOLD induzierten sekund/~ren Embryo verneint, denn dort fehlten nieht 
nur die Augen, was auf-einem Mangel an Material beruhen kLnnte, son- 
dern die HLrblasen hielten auch nieht den geh6rigen Abstand vom Vor- 
derende ein, waren vielmehr seiner Spitze angelagert. Jedoch verdient 
die Frage bei ihrer Wiehtigkeit eine etwas eingehendere Behandlung, 
und so seien nun Versuche geschildert, bei denen Urdarmdacb d e r  
Rumpfh6he auf eben solches Ektoderm einwirkte. 

V. Die Wirk u n g  yon  Rumpforganisator in Rumpfh~he. 

1. Verpflanzung oberer Urmundlippe der sp~ten oder vollendeten 
Gastrula an den 0rt  der unteren Urmundlippe. 

Um Urdarmdaeh aus Rumpfh6he auf eben solehes Ektoderm ein- 
wirken zu lassen, kLnnte man wieder wie beim vorigen Experiment zwei 
Wege einsehlagen. Man kLnnte die Riickenplatte der fast vollendeten 
Gastrula absehneiden, die zu prfifende innere Sehicht der hinteren Region 
ablLsen und ins Blastoe61 einer beginnenden Gastrula einstecken; oder 
aber k6nnte man ein medianes St/iek aus der oberen Urmundlippe einer 
solehen Gastrula ausschneiden und einem anderen jfingeren Keim an 
die Stelle der sp/~teren unteren Urmundlippe einpflanzen. Nur dieses 
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letztere Experiment wurde ausgefahrt, fJber die Einzelheiten der Tech- 
nik ist in der Einleitung das N6tige gesagt worden. 

Auf diese Weise wurden 63 Keime operiert. Davon scheiden 27 far  
die Untersuchung aus, well sie entweder vorzeitig starben (19), zu jung 
far  den Zweck oder sonstwie undeutlich waren (6) oder keine hinreiehend 
getrennte sekund~re Anlage gebildet hat ten (2). Die iibrigen 36 Keime 
wurden auf Schnittserien untersucht und lieferten ein klares Ergebnis, 
welches auf folgender Tabelle im lJberblick dargestellt ist. 

Beschaffenhe|t des Medullarrohrs 

Keine Augenblasen, Labyrinth etwas hinter der Spitze taen. 1928, 
63, 95, 106, 122 . . . , . . . . . . . . . . . . . . .  

Labyrinthe ganz an der Spitze (in Fettdruek) oder nahe dahinter 
taen. 1928,58, 64, 90, 97, 163, 104, 114, 234 . . . . . .  

Labyrinthe fehlen (die besonders ldaren Falle in Fettdruck) taen. 
1828, 85, 86, 96, 98, 99, 100, 101, 102, 105, 107, 108, 109, 
110, 116, 121, 125, 126, 129, 131, 13~, 133, 134, 135, 232 . . 

Gesamtzahl . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . . .  

Zahl d. 
]~lle 

4 

8 

24 
36 

% 

11,1% 

22,2% 

66,6% 
99,9% 

Dafar  nun einige Beispiele. 
Exper imen t  taen. 1928, 63. Spender mit  mittelgro•em Dotterpfropf; 

Wir t  Gastrulation im vollen Gang. Ziemlich grol3es medianes Stack 
obere Urmundlippe median an Stelle der unteren Urmundlippe ein- 
gepflanzt. Am ngchsten Tage, etwa 24 Stunden nach der Operation, 
ist das Implan ta t  fast  ganz in die Tiefe gertickt. Nur am Urmund liegt 
noch ein kleines Stack oberfl~chlich, welches am n~chsten Tage auch 
verschwunden ist. Die Walste sind nun, 53 Stunden nach der Operation, 
in ganzer Lgnge zusammengeriiekt. ]Die sekund~re Anlage liegt rechts 
yon der primgren, ist ziemlich viel kfirzer als sie und vorn nur wenig 
verdickt. Wieder 2 Tage sp~ter, 36 Stunden nach der Operation, hat  
sich ein gekrfimmter Empryo mit  Augenblasen und deutlichen H6r- 
blasen entwickelt (Abb. 92 und 93). Das Vorderende dcr sekund~ren 
Anlage steht frei ab; eine Verdiekung zu Augenblasen scheint es nicht 
zu haben, dagegen in einiger Entfernung v o n d e r  Spitze zwei deutliehe 
tt6rblasen. Sie liegen in ann~hernd derselben H6he wie die prim~ren. 
In  diesem Stadium wurde der Keim konserviert. Die Schnittunter- 
suchung bestgtigt das schon im Leben Sichtbare, vor allem das Fehlen 
jeder Andeutung einer Augenanlage. 

Von derartigen F~llen liegen noch drei weitere vor (1928: 95, 106, 
122). Bei allen endigt das sekund~re Vorderende mehr oder weniger zu- 
gespitzt, ohne eine Verdiekung, welche eine Augenanlage bedeuten 
k6nnte;  aber das Gehirn reicht doch ein kleines Stack welt tiber die 
I-I6rblasen hinaus nach vorn. 
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E x p e r i m e n t  taen. 1928, 58. Spender Urmund sehr klein, U-fSrmig, 
vielleicht kleiner  Dotterpfropf; Wirt Urmund U-fSrmig; Operation wie 
bei den vorigen. 24 Stunden sps seichte Medullarfurche; yon der 

Abb. 92. Trlt .  taen. (1928,63). Aulsieht auf se- Abb. 93. Dasselbe; die sekundare Embryonal-  
kundare  Embryonalanlage,  die vorne ohne anlage in Seitenansicht,  mi t  HSrblasen nahe 

Augenanschwellung endigt. Vergr. X20. dem Vorderende. Vergr. X20. 

unteren Urmundlippe verl/~uft ein blauer Streifen nach vorn bis etwa 
sur Mitte der Bauchfl/~ehe ; das hintere Drittel bis Viertel dieses Streifens 
ist oberfl/ichlich, der grSl~ere vordere Teil versenkt. Am n/iehsten Tage, 
etwa 48 Stunden naeh der Operation, sind die 
prim/ireu Wfilste hinten einander gen/~hert. 
Die sekund/s Medullarplatte liegt reehts yon 
der prim/iren; fiber ihre ganze L/inge erstreckt 
sich ein medianer blauer Streifen, in der Mittel- 
linie dunkler und vielleicht oberfl~tchlich ge- 
legen, seitlich hell und jedenfalls in der Tiefe; 
die Medullarwfilste sind ungefiirbt. Die sekun- 
d/ire Medullarplatte ist kfirzer als die prim/ire, 
hat etwa 2/3 ihrer L/inge; sie ist vorn nicht 
verbreitert und reicht wahrseheinlieh bis in die 
HShe der HSrblasen. Am n/ichsten Tage s ind Abb. 94. Trit. taen. (1928, 58). 

Symmetrisehe Aufsicht  auf pri- 
ihre Wiilste geschlossen, selbst farblos, beider- mare und sekundareEmbryonal- 
seits bis fast ans Vorderende vom gefiirbten, anlage; linke sekund~tre HSr- 

blase ganz an  der Spitze, in 
d u r c h s c h e i n e n d e n  Implantat  f l a n k i e r t .  W i e d e r  gleicher HShe mi t  der rechten 

1 Tag sp/iter, 99 Stunden nach der Operation, prim~ren. Vergr. X20. 

ist ein gekrfimmter Embryo mit Augen- und H6rblasen entstanden 
(Abb. 94). Die HSrblasen der sekund/s Anlage liegen dicht hinter 
deren Vorderende und genau in HShe der lorims Die Sehnittunter- 
suehung best•tigt, daft an der sekund/iren Anlage jede Spur yon Augen- 
blasen fehlt und daft die sekunds HSrblasen dieht hinter dem blinden 
Ende des sekund/iren Medullarrohrs liegen. 

W. Roux ~ Archly f. Entwieklungsmechanik Bd. 123. 29  
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Experiment taen. 1928, 104. Spender mit mittelgrol~em bis kleinem 
Dotterpfropf; Wirt Urmund U-fSrmig; Operation wie bei den vorigen. 
Am n~chsten 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 HSrblasen entstanden (Abb. 95). 
Die sekund~r.e Anlage liegt genau in der ventralen Mittellinie, und zwar 
in ganzer L~nge, d. h. ihr hinteres Ende hat sich der prim~ren Anlage 
nicht, wie es meist gesehieht, seitlich angeschlossen, sondern steht ihr 
genau gegenfiber. Das hat wieder zu jener eigentfimliehen Bildung ge- 

ffihrt, die schon frfiher geschildert worden 
ist (vgl. taen. 1928, 206 auf S. 399); das 
Hinterende ist lang und dfinn ausgezogen 
und setzt sieh seharf gegen die Dotter- 
massen des Rumpfes ab (vgl. Abb. 95 mit 
Abb. 13 au~ S. 399). Das Vorderende der 
sekund~ren Anlage erreicht vielleicht ge- 
rade die HShe der primi~ren HSrblasen. 
So wurde der Keim konserviert; Schnitt- 
richtung sagittal. 

Die sekund~re Anlage beginnt vorn mit  
einem kleinen knopffSrmigen Vorsprung 
(Abb. 95 und 96), l~uft dann leieht gebogen 
nach hinten, um sieh etwas hinter der 
Mitte ihrer L~nge mit scharfem Knick 
dorsalw~rts zu wenden. Das Medullarrohr, 
auf mittleren Schnitten mit deutlichem 
Lumen, erreicht nieht ganz das Vorderende 

Abb. 95. Tri~. taeJ~. (1928, 104:) Seku n- des Knopfes und endigt ohne merkliche 
dare EmbFyonalanlage der prim~iren Ansehwellung blind. Ein klein wenig wei- 
genau gegeniiber; endigt ohne An- 
schwellung in der H~he tier Hiir- ter hinten ist das zugespitzte Ende der 

blasen. Vergr: X20. Chorda. Sie ist zu beiden Seiten von je 

einer Reihe yon Urwirbeln flankiert (Abb. 96, sek. reed., Belt. ch., ~e!c. 8ore.). 
Am Vorderende des Medullarrohrs, in der H6he der Chordaspitze, liegen 
zwei sekund~re HSrblasen (Abb. 96, selc. lab.), anscheinend so weit ent- 
wickelt wie die prim~ren; die Spitze des Medullarrohrs reicht nicht 
fiber sie hinaus. 

Ebenso ~ie diese beiden letzten verhalten sich noch sechs weitere 
]~lle (taen. 1928, 64, 90, 97, 103, 114, 234). Es fehlt nicht nur jede An- 
deutung einer Augenanschwellung, sondern die HSrblasen 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 sparer war das implantierte Stfiek eingestiilpt; hSchstens 
hinten war noch ein schmaler blauer Streifen oberflgchlich. Am fol- 
genden Tage, etwa 55 Stunden nach der Operation, scheinen die Wfilste 
zusammengerfickt (Abb. 97); die sekund~re Anlage ist erheblich kfirzer 
als die prim~re. 2 Tage sp/~ter, etwa 97 Stunden nach der Operation, 

Abb. 96. Derselbe Keim (1928, 104). Sagittalschnitt ,  paramedian durch Auge~ H~rblase und  So- 
miten der prim~ren Embryonalanlage,  etwas scht~ig dutch Medullarrohr~ Chorda, Somiten und  

H6rblase der sekund~ren Anlage. Vergr. )< 40. 

hat die prim/ire Anlage Augenblasen und ungemein deutliche HSrblasen 
entwickelt (Abb. 98). Die sekund~re Anlage liegt rechts yon der pri- 
m/~ren, mit der sie hinten verschmolzen ist. Sie reicht nicht bis in die 
HShe der primi~ren HSrblasen nach vorn und scheint selbst keine solchen 
zu besitzen. So wurde der t(eim konserviert. 

Die Schnittuntersuehung best/~tigt das am lebenden Objekt Beob- 
achtete. An der prim~ren Anlage fangen die Augenblasen eben an, sich 
in Retina und Pigmentepithel zu gliedern; die HSrblasen sitzen mit 

29" 
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�9 breiter Basis der Epidermis auf. An der sekund~ren Anlage fehlt jede 
Andeutung einer Anschwellung zur Bildung yon Augen. Ebcnsowenig 
sind H6rblasen zu erkennen. 

Von solchen Fgllen wurden noch 23 weitere erzielt (vgl. die Tabelle 
auf S. 448). Sic haben, um es noch einmal zu sagen, das Gemeinsame, 
dab dem sekundgren Medullarrohr nicht nur Augenblasen, sondern auch 
HSrblasen vSllig fehlen. 

Abb. 97. i b b .  9'8. 
Abb. 97. Tr iL  taen. (1928,116). Ketm mit  zusammengeriickten lVIeduIlarwfilsten, Ansicht yon rechts. 
Vergr. X 20. ~ Abb. 98. Derselbe Keim (1928, 116). PrimtLre Embryonalanlage mit  iugenblasen und 
sehr deutlichen HSrblasen; der kiirzeren sekundaren Embryonalanlage fehlen beide. Vergr. X 20. 

2. Er~rterung und SehluBfolgerungen. 
Wird obere Urmundlippe der vorgeschrittenen oder fast vollendeten 

Gastrula a n  Stelle der unteren Urmundlippe eincr beginnenden Gastrula 
verpflanzt, so sttilpt sic sich vollends ein, ganz oder bis auf einen kleinen 
Rest, und induziert in dcm untergelagerten Ektoderm der Bauchseite 
ein Mcdullarrohr, welches ungef~hr his in die HShe'dcr HSrblasen reicht. 
Immer fehlten dieser sekund~ren Anlage die Augen, auch in Andeu- 
tungen. In 2/3 der F~lle (24 yon 36) fehlten auch die HSrblasen; bei 
den iibrigen ~a~en sie entweder vorn am Medullarrohr (in 8 F~llen) 
oder ein kleines Stfick weir dahinter (in 4 l~llen). Die kleinen Verschie- 
denheiten des Ergebnisses lassen sich leicht aus kleinen Verschieden- 
heiten des Eingriffs (wie etwas verschiedener GrS•e des Implantats) er- 
kl~ren. 

Den fragmentarischen Vorderenden, welche durch Kopforganisator 
in KopfhShe induziert wurden, entsprechen also ebenso ffagmentarische 
Hinterenden nach Einwirkung yon Rumpforganisator in Rump~hShe. 
Nicht das Fehlen der Augenblasen ist daftir entscheidend, denn das 
kSnnte auch auf Materialmangel zuriickzufiihren sein, sondern die Lage 
der H6rblasen. Wenn diese den geh6rigen Abstand vom Vorderende 
einhalten, so ist das vor ihnen gelegene Stiick des Medullarrohrs als ein 
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�9 (vielleicht rudiment~res) Gehirn aufzufassen. Wenn dagegen die HSr- 
blasen an der Spitze des Medullarrohrs ]iegen oder ganz fehlen, so ist 
dieses Medullarrohr ein Rfickenmark, also eine Teilbildung. 

Damit ist eine klare Antwort auf die Frage gegeben, durch welche 
das Experiment veranlaBt wurde. Die sekund~re ~r oder 
das sie unterlagernde und induzierende Urdarmdach ist nicht schlechthin 
ein harmonisch-~quipotentielles System, welches sich yon vorn nach hinten 
in Gehirn und Riickenmark gliedert. Beide entstehen durch Ursachen, 
weIche im Organisator liegen kSnnen oder in seinem Organisationsfeld. 
Eine Entscheidung zwischen diesen beiden MSglichkeiten l ~ t  sich nach 
den bisherigen Versuchen nicht treffen. Um die F~higkeiten des Kopf- 
organisators zu priifen, mul~ man ihn im Rumpffeld induzieren lassen; 
um andererseits die F~higkeiten des Kopffelds zu erkennen, mug man 
es auf Rumpforganisator reagieren lassen. 

VI. Die Wi rkung  yon Kopforganisa tor  in Rumpfhiihe. 
Um Kopforganisator in RumpfhShe auf Ektoderm einwirken zu 

lassen, wurden wieder prinzipiell dieselben Methoden befolgt, wie bei 
der ersten Reihe yon 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 Fglle berficksiehtigt wurden, in denen dureh die Gastrulation 
des Implantats das sekundgre Urdarmdach nieht bis in Kopfh6he vor- 
geschoben wurde. Es wurde ferner dieselbe Operation in KopfhShe vor- 
genommen, das Stiick abet in cranio-caudaler Riehtung eingepflanzt, 
damit das wirksame Urdarmdach durch die Gastrulation in RumpfhShe 
gebracht wfirde. Endlieh wurde Urdarmdaeh aus KSpfhShe der vor- 
gesehrittenen oder vollendeten Gastrula ins BlastoeS1 gesteckt, wobei 
die Fi~lle ausgew~hlt wurden, in denen es zufgllig unter Ektoderm in 
Rumpfh6he geraten war. Ein besonderes Interesse bieten solche Fi~lle, wo 
die sekund~re Medullaraiflage eine mehr oder weniger quere Richtung zur 
prim~ren einnimmt, was auf verschiedene Weise zustande kommen kann. 

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

In  einem frtiheren Abschnitt sind einige F/ille beschrieben, bei denen 
die sekundi~re Embryonalanlage yon der urspriinglich unteren Urmund- 
lippe aus, wo das Implantat  eingesetzt worden war, weir nach vorn 
reichte und in Kopfh6he der prim~ren Anlage selbst einen mehr oder 
weniger vollkommenen Kopf bildete. Das w~r aber keineswegs die 
Regel. 1V[eist fehlten die Augenblasen und nur die betr~chtliche Ent-  
fernung der tt6rblasen vom Vorderende deutete einen rudimentgren 
Kopf an; ja die H6rblasen k6nnen ganz am Vorderende sitzen oder gar 
vSllig fehlen. Die Ursache dieses ~erschiedenen Verhaltens (vielleicht 
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verschiedene GrSl~e des Implantats) kSnnte nur  durch eigens auf diesen 
Punkt gerichtete Versuehe festgestellt werden; in unserem Zusammen- 
hang, woes  nur auf die mSgliche KSchstleistung ankommt, kSnnen wit 
davon absehen. Dagegen ist Bin anderer Unterschied yon Wichtigkeit. 
W/~hrend n'~mlich Augen- und H~rblasen der sekund~ren Anlage, wo 
sie entwickelt sind, meist ann/~hernd in KopfhShe der prim/~ren liegen, 
kommt es aueh vor, dal~ sie diese H5he nieht erreichen. Auch bei einigen 
der friiheren F/~lle war das nur ann/s der Fall. So liegen 
die sekund/iren HSrblasen yon taen. 1928, 213 deutlieh weiter hinten 
als die prim/~ren (vgl. Abb. 62 und 63 auf S. 427). Der Untersehied kann 
aber noch erheblich grSf~er sein. Dafiir einige Beispiele. 

Abb. 99. Abb. 100. 
Abb. 99. Trit. taen. (1928~ 204). Friihe Neurula; Aufsicht auf sekundare 5Iedullarplatte. Vergr. )< 20. 
- -Abb .  100. Derselbe Keim (1928, 20~) yon der rechten SeRe; die kiirzere sekundare Medullar- 

platte der primaren gegeniiber. Vergr. X 20. 

Experiment taen. 1928, 204. Bei Spender und Wirt Urmund siehel- 
fSrmig; medianes Stiick obere Urmundlippe median an Stelle yon unterer 
Urmundlippe eingepflanzt. Am n/ichsten Tage, 30 Stunden naeh der 
Operation, sind die Medullarplatten dureh Form und Pigmentierung an- 
gedeutet. Die sekund~re Platte (Abb. 99), rot unterlagert, liegt ventral 
und reehts vonder  prim~ren (Abb. 100) und ist betr~chtlieh kiirzer als 
sie. 2 Tage sp/~ter, etwa 73 Stunden nach der Operation, sind Augen- 
und H6rblasen deutlich (Abb. 101 und 102). Die sekund~re Anlage liegt 
rechts yon der prim~ren; ihr Kinterende verschmilzt mi~ jener, das 
Vorderende trifft gerade auf die reehte Augenblase der prim~ren Anlage 
(Abb. 101). Am n~chsten Tage, 97 Stunden naeh der Operation, wurde 
der Keim konserviert; Schnittrichtung quer zur seknnd/~ren Anlage. 

An der prim/~ren Anlage sind die Augenblasen in Retina und Pigment- 
epithel gegliedert; die Kerne der Linsenbildungszellen sind zusammen- 
geriiekt. Die H6rblasen sind abgesehniirt nnd besitzen ein deutliehes 
Lumen. Die sekund/~re Anlage ist ebenso weir entwickelt. Ihr blindes 
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Vorderende, ohne Andeutung von Augenblasen, st61~t auf die rechte 
Augenblase der prim/s Anlage und beeintr/~chtigt ihre normale Ge- 
staltung. Hinter ihm in geh6riger Entfernung liegen die sekund/~ren 
HSrblasen, so welt entwickelt wie die prim~ren, yon der Epidermis ab- 
geschniirt und mit deutliehem Lumen. 

In der gegenseitigen Stellung der beiden Embryonalanlagen hat dieser 
Keim eine auffallende Xhnliehkeit mit dem frtiher besehriebenen taen. 

1928, 213 (S. 427; vgl. Abb. 101 mit 62, Abb. 102 mit 63). Der wiehtige 
Unterschied aber ist einmal der, dab die sekund/~re Anlage dort bis in 
die H6he der prim/~ren reicht und am Vorderende ein eyelopisehes Auge 
tr~gt, w/~hrend sie hier friiher endigt und keine Augenblasen auch nur 

Abb. 101. Derselbc Keim, 2 Tage sp$1ter als Abb. 99; Aufsicht auf sekund~tre Embryonalanlage.  
Vergr. X 20. - -  Abb. 102. Dasselbe; symmetrische Aufsicht atlf prim~ire (links) und sekund~re 
Embryonalanlage mit  den deutliehen innenst~ndigen Hiirblasen; die sekundfire H6rblase erheblich 

hinter  der prim~iren. u X 20. 

in Andeutungen besitzt. Vor ~llem aber liegen ihre H6rblasen bier ganz 
erheblich hinter der H6he der prim~ren (Abb. 102). 

Aueh bei einigen ~lteren Keimen (z. B. taen. 1928, 214) scheinen die 
sekund~ren H6rblasen nicht in der H6he der prim/~ren, sondern welter 
hinten zu liegen. Doeh ist keiner darunter, wo die gegenseitige Lage 
so klar w~re wie bei dem gesehilderten (Abb. 102). Aueh mul3 bei i~lteren 
Keimen mit der M6glichkeit gereehnet werden, dab das Lageverh/~ltnis 
sieh w/~hrend der Entwicklung verschoben hat, etwa indem die schw/~- 
chere sekund~re Anlage weniger in die L~nge gewaehsen ist als die pri- 
m~re. ~berhaupt leidet die ganze Bestimmung der ,,H6he" an einer 
gewissen Unklarbeit und Unsieherheit, und ieh h/s diese F/~lle wohl 
nicht angefiihrt, wenn sie nicht in einem so auffallenden Gegensatz zu 
sp/iter zu schildernden stiinden, wo l~umpforganisator in KopfhShe 
H6rblasen induziert hat. 

So sprieht hier die Lage der sekund/~ren H6rblasen dafiir, daf3 sie 
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vonder  Lage der prim/~ren H6rblasen oder yon einer bestimmten ,,HShe" 
des Keims unabh~ngig sind, d .h .  also, dab sie der Beschaffenheit des 
indnzierenden Mesoderms, des ,,Kopforganisators", ihre Ent'stehung ver- 
danken. 

2. Einstecken yon vorderem Urdarmdach ins Blastociil. 
Die Methode dieses Experiments ist in einem frfiheren Kapitel be- 

sehrieben worden (vgl. S. 435). W~hrend dort diejenigen F~lle ver- 
wertet wurden, bei denen die Induktion in KopfhShe erfolgt war, sollen 
hier solche in Betracht gezogen werden, bei denen das Implantat  zuf~llig 

Abb. 103. T~it. taen. (1928, 254). Frontalschnitt durch prim[ires Gehirn mi t  Augenblasen. Vergr. X8O. 

weiter hinten zur Wirkung gelangte. Die Ausbeute war in dieser Hin- 
sicht/~uBerst gering. Von 56 operierten Keimen seheidet zun/ichst einmal 
die Hi~lfte aus, indem entweder die Induktion unterblieb (9 F/ille) oder 
die Keime vorzeitig abstarben (19 F/file). In weiteren 12 F/~llen erfolgte 
die Induktion in KopfhShe; einige davon sind oben besehrieben worden 
(S. 435ff.). Unter den restlichen 16 F~llen sind mehrere, wo hSehstwahr- 
scheinlieh prim/ire Augenblasen in RumpfhShe gebfldet worden shad; 
abet ganz einwandfrei seheint nur ein einziger (taen. 1928, 254). Unter 
dem Eindruck tier groSen Sterbliehkeit wurden die Keime meist konser- 
viert, sowie die It6rblasen deutlich waren; dann waren aber oft die Augen- 
blasen noeh nicht geniigend weir entwickelt, um auch bei stark abnormem 
B a u d e r  induzierten Anlage mit Sieherheit als solche erkannt zu werden. 
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Experiment taen. 1928, 254. Spender mit kleinem Dotterpffopf; Wir~ 
im Beginn der Gastrulation; Urmund Querspalt. Mittleres Stfick Ur- 
darmdach vom Ektoderm abgel6st und in abnormer Orientierung (innere 
Seite nach auBen) ins Blastoc61 gesteckt. 24 Stunden nach der Opera- 
tion war die prim~re Medullarplatte yon niederen Wfilsten umgeben; 
ventral median scheint sekund~re Medullarplatte zu sein, ebenfalls mi~ 
niederen Wiilsten, vom roten implantat unterlagert. Am n~ehsten Tage, 

kbb. 104. Dasselbe. Sehnitt  durch sekund~res (induziertes) Gehirn mi$ Augenblasen I in 
RumpfhShe. Vergr. X 80. 

als die prim~ren NIedullarwiils~e in ganzer L~nge zusammengerfiekt und 
vorn verwachsen waren, zeigten die sekund~ren Wfilste vorn dasselbe 
Verhalten; sie waren zum Rohr geschlossen und etwas aufgetrieben, wie 
zur Bildung yon Augenblasen. Hin~en dagegen war die Medullarplatte 
noch often und blieb es, his der Keim einige Stunden sparer, 46 Stunden 
naeh der Operation, konserviert wurde. Er war au~ der linken Seite 
eCwas aufgelegen. Sehnit~rich~ung quer zur sekund~ren Anlage. 

An der prim~ren Anlage sind die Augenblasen vorges~filpt; dick- 
wandig, noch nicht in Retina und Pigmentepithel gegliedert (Abb. 103). 
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Die Anlagen der HSrblasen sind noch niedrig, wenig scharf abgegrenzt, 
sitzen mit  breiter Basis der Epidermis auf. Die sekund~re !~edullar- 
anlage ist hinten noch often, mit  stark erhobenen einander gen~herten 
Wtilsten, (Abb. 105), so wie es schon im Leben zu erkennen war. Welter 
naeh vorn sehlieBen sich die Wtilste zum Rohr, ohne sieh jedoeh, wie 
beim prim/~ren (Abb. 104), in zwei seitliche 1Kassen zu gliedern. Das 

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

h~ngt wohl damit  zusammen, dab auch das induzierende Mesoderm un- 
gegliedert geblieben ist. Das Vorderende verbreitert  sich stark und 
buchtet  sieh rechts und links aus, in der typischen Gestalt yon eben 
entstandenen Augenblasen (Abb. 104). Sie gleichen denen der prim/~ren 
Anlage aueh darin, dab sie etwas naeh hinten gebogen sind. Am Flach- 
schnitt  durch das prim/~re Vorderende (Abb. 103) ist diese Kri immung 
unmittelbar zu sehen; an der quer getroffenen sekund~ren Anlage kommt  
sie dadureh zum Ausdruek, dab der hinterste Anschnitt der Blasen yon 
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der mittleren Hirnpartie getrennt ist. HSrblasen sind an dieser jungen 
Anlage noeh nicht zu unterscheiden. 

Dieses sekund/~re Vorderende liegt ein betr/~chtliches Stfiek hinter 
dem prim/~ren; es ist sicher nicht im Kopffeld entstanden. 

3. Quer gestellte sekund~re Embryonalanlagen. 

Besonders aufschlui3reich sind einige F/~lle, bei denen die sekund/~re 
Anlage in ganzer L~nge oder wenigstens mit ihrem vorderen Ende schr/~g 
oder quer zur prim/s gestellt ist. Am einfachsten schien dies zun~ehst 
dadureh zu erreichen, daf~ der Organisator in querer Stellung einge- 
pflanzt wird; doch stellte sich, wie ausffihrlich geschildert worden ist 
(S. 409 ff.), bei dem Versuche heraus, dab das sich 
einstiilpende Mesoderm in der Lhngsriehtung 
des Keims naeh vorn abgelenkt wird; so voll- 
st/indig, dal3 die induzierte Anlage der prim/~ren 
mehr oder weniger parallel 1/s Das einge- 
pflanzte Stiickchen obere Urmundlippe tr/~gt 
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-schwanzwarts gerichtet einge- 
pflanzt wird. Dann kann sich das Mesoderm, 
wie aueh schon mitgeteilt (S. 418ff.), in der Rich- 
tung des Implantats einstiilpen und eine l~ngs Xbb.106. T, rit.tae~.(1927,1~). 

Embryo mit  Augenblasen, 
gestellte Medullarplatte induzieren. Meist wh'd yon der Ventralseite. Sekun- 

es aber doch etwas abgelenkt und sehr/~g oder dare Embryonalanlage ver- 
1/iuft sehr/tg fiber den Baueh,  

quer gestellt; die induzierte Medullarplatte be- ihr Hinterende nahe dem 
kommt dann die entsprechende Lage. Es bleibt prim~iren Kopf. Vergr. >( 20. 

also dem glficklichen Zufall fiberlassen, ob die gewiinschte Lage ein- 
genommen wird; doch wiirde die Ausbeute befriedigend sein, wenn nicht 
die Sterblichkeit bei diesem Experiment so grof~ w/~re. Der normale 
SchluI~ der Medullarwtilste scheint auf besondere Schwierigkeiten zu 
stol~en und man steht immer vor der jedem Arbeiter auf diesem Gebiet 
so gut bekannten Wahl, entweder den Keim zu konservieren, vielleicht 
ehe die entscheidenden FormverhMtnisse ganz klar sind, oder damit zu 
warten, auf die Gefahr hin, dab der Keim zeff/~llt. 

Auch fertig gebildetes oder in Entstehung begriffenes Urdarmdach, 
welches ins BlastocS1 eingesteckt worden ist, kann zuf~llig quer zu 
liegen kommen und im Ektoderm eine quer gestellte Medullarplatte 
induzieren. 

Nun einige Beispiele. 
Experiment taen. 1927, 175. Spender und Wirt im Beginn der Gastru- 
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lation; medianes Stfick obere Urmundlippe nahe dem animalen Pol in 
Fortsetzung der pr~sumptiven Medullarplatte, also in cranio-caudaler 
Riehtung eingepflanzt. Naeh etwa 3t~giger Entwicklung ist ein ge- 
krfimmter Embryo mit prim/~ren Augenblasen entstanden (Abb. 106), 
der sehr/~g fiber die Bauchseite, yon vorn links nach hinten reehts, eine 
sekund/~re Embryonalanlage tr/~gt. Sie bildet einen flachen nach vorn 
offenen Bogen, und erhebt sich an beiden Enden als stumpfer H6cker 

Abb. ]07. Derselbe Keim (1927, 175) ; Schnitt quer zum prim~ren Gehirn (vgl. Abb. 106), schr~g 
durch mittleren Tell der sekundaren Embryonalanlage (selc.me~, sek.ch, sek.som.), unter der 

kleines sekundiires Darmlumen (selc. int.). Vergr. )<80. 

fiber die Umgebung. Die Medullarwfilste sind im vorderen Drittel der 
L~nge eng zusammengerfiekt, im gr61~eren hinteren Abschnitt zum Rohre 
gesehlossen. Am n~chsten Tage wurde der Keim konserviert; Sehnitt- 
richtung quer zum prim~ren Kopf (Abb. 106), wodureh die sekund~re 
Anlage in ihrem vorderen Tell auch ann/~hernd quer getroffen ist, in ihrer 
Mitre schr~g, in ihrem hinteren Tell ann~hernd sagittal. 

Die prim/s Anlage hat Augenblasen von ann~hernd gleichm~l~ig 
dicker Wandung und Anlagen yon H6rblasen, die mit breiter Basis der 
Epidermis aufsitzen. Die sekund~re Anlage liegt ihr auf mittleren 
Schnitten (Abb. 107) genau gegenfiber, mit Medullarrohr, Chorda und 
Urwirbeln, und ist ihr fast v611ig gleichwertig; sogar ein kleines sekun- 
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d~res Darmlumen hat sich entwickelt. Nach vorn endigt die Anlage in 
einem kleinen I-IScker, der von einer Zellmasse gebildet wird, in welcher 
die Achsenorgane ununterscheidbar aufgehen. Nach hinten nimmt das 
Medullarrohr an M/~chtigkeit auSerordentlich zu und gewinnt ein ziem- 
lich weites Lumen (Abb. 108 und 109) ; es endigt scharf umgrenzt. Etwas 
vorher endigt die Chorda, ebenfalls mit seharfem Kontur.  Daraus folgt 
aber,  dal3 dieses (vom Hauptembryo aus) hintere Ende das Vorder- 

Abb. 108. Dasselbe; sekundgre Embryonalanlage n~her ihrem Vorderende getroffen~ also schr~ger 
(vgl. Abb. 106/, Yergr. )<80. 

ende der sekund/~ren Anlage ist. Es tr~gt auch eine flache Wucherung 
derEpidermis (Abb. 108 sek. lab.), vom selben Aussehen wie die Anlage tier 
H6rblase dieses Stadiums. Das andere Ende der sekundaren Anlage 
dagegen, an welchem die A'chseaorgane ununterscheidbar in einer in- 
differenten Zellmasse aufgehen, ist das nach vorn gerichtete Kinterende. 

Dieser Fall zeigt also, dab sich eine sekundare Anlage in einer der 
prim~ren ziemlich entgegengesetzten Richtung entwickeln kann. Augen 
sind an ihr nicht angelegt; wenn abet die Epidermiswucherung, welche 
dem MedulIarrohr in einiger Entfernung yon seiner Spitze angelagert 
ist, wirklich als Anlage eines ttSrbl~,schens aufgefaf~t werden kann, so 
wiirde das zeigen, dab dieses Vorderende ein wenn auch rudiment~res 



462 1~. Spemann: Uber den Anteil yon Implantat und Wirtskeim an der 

Gehirn ist. DaB dieses Labyrinth nut  auf der einen, dem primgren 
Vorderende zugewandte Seite der sekundgren Anlage entwiekelt ist, 
kSnnte ein Zufall sein, wenn nicht andere ghnliehe Beobaehtungen vor- 
Iggen, durch welehe die Tatsaehe eine wiehtige Bedeutung zu gewinnen 
scheint. So gleieh im folgenden Fall. 

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

Abb. 109. Dasselbe; ann~hernd sagit taler  Schnitt  durch das verdickte, scharf abgegrenzte 
Vorderende des sekund~ren MeduUarrohrs. Vergr, X80. 

rohr gesehlossen, mit angedeuteten Augenblasen. Die sekundgre Anlage 
geh~ ~om gemeinsamen Urmund aus, verls auf der Bauehseite nach 
vorn und biegt dann naeh links urn, gegen die reehte Seite der prim~ren 
Anlage. Ihre Medullarwiilste sind zusammengeriiekt, stellenweise ver- 
schmolzen, vorn wie zu einem Vorderende verdiekt. Das unterlagerte 
blau gef~rbte ~esoderm des Implantats sehimmert am ~uBeren Rand 
des rechten Medullarwulstes durch, vorn und eine Streeke in der Mitre. 
2 Tage spKter, etwa 125 Stunden naeh der Operation, ist die gegenseitige 
Stellung yon primgrer und sekund~rer Anlage noch dieselbe (Abb. 110 
bis 112). Die sekund~tre Anlage steht in ihrer mittleren Strecke der pri- 
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mgren genau gegentiber (Abb. 111); ihr Hinterende biegt nach rechts 
urn, das Vorderende naeh links, nach der reehten Seite der primiiren 
Anlage. Die Schwgnzchen sind gufterlich eine Streeke welt verschmolzen, 
laufen dann aber in zwei getrennte Spitzen auseinander. Der After, 
aul3erlieh einheitlich, ist nach der linken Seite des prim~iren Embryo 
herausgedrgngt (Abb. 112). Am ngehsten Tage, ist der primare Embryo 
gestreckt, soweit die Verwachsung mit dem sekundaren dies zulgl3t. Er 
hat deutliehe Kiemenfalten, die ersten Pigmentzellen an den seiten, 

Abb. 110. Trit .  taen. (1927~ 171). Ziemlich gestreckter Embryo mit Augen.. und H•rblasen, yon der 
rechten SeRe. Sekund~ire Embryonalanlage gegeniiber der primaren, Vorderende etwas abgehoben, 
Schw~nzchen mi t  primi~rem weitgehend verschmolzen. Vergr. X20. - -  Abb. 111. Derselbe Keim 
(1927, 171). Aufsieht auf die sekundare Embryonalanlage, deren Vorderende nach links abgebogen 
ist. Sekundi~re HSrblasen symmetrisch zu ihm, daher die rechte n~her der primitren Kopfgegend 
als die linke. Vergr. X20. --  Abb. 112. Derselbe Keim (1927, 171). Aufsicht auf den After~ der 

belden Embryonalanlagen angehSrt. Vergr. X20. 

und macht die bekannten eigenttimlich zuekenden Bewegungen. Die 
sekund~re Anlage ist ebenso welt entwickelt; auch sie hat Pigmentzellen 
und funktionierende Muskeln. Das blaue Implantat schimmert noch 
durch, dieht vor dem Kopf der sekunds Anlage, dann in der Mitre 
des Rumples, namentlich auf dessen rechter Seite. Der hintere Teil des 
Rumples und der ganze Schwanz ist deutlich ungefs 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 prims Anlage. 

Im Gegensatz zum vorhergehenden Fall, der gerade so operiert wor- 
den war, ist hier die sekunds Embryonalanlage der prims gleich 
gerichtet und erstreckt sich yore gemeinsamen Urmund bzw. After, tiber 
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den grSl~ten Teil der prim/s Ventralseite nach vorn. Das ist so auf- 
fallend, daf~ man zun/s an einen Fehlgriff bei der Operation denken 
m6bhte. Er  h/~tte darin bestanden, dal~ das induzierende Stiickehen 
obere Urmundlippe nicht, wie beabsiehtigt, in Fortsetzung der pr/~- 
sumtiven Medullarplatte eingepflanzt worden w/~re, sondern sehwanz- 
kopfw/~rts, also gleiehgerichtet mit der prim/~ren Anlage. Ein solehes 
Versehen kann natfirlich bei so zahlreichen nicbt ganz einfaehen Opera- 
tionen trotz der sorgf/~ltigsten Aufmerksamkeit immer einmal mit unter- 
laufen; trotzdem glaube ieh nieht, daf~ es bier vorliegt. In  einem fffi- 
heren Absehnitt (S. 421ff.) ist ein Fall geschildert (taen. 1928, 224), der 
geradeso operiert worden war und dieselbe fiberrasehende Lage und 
Form der sekund~ren Anlage aufwies. Das Vorderende war quer gestellt, 
und zwar sehon vor Anftreten der Medullarplatte (vgl. Abb. 46---48); 
das Hinterende bog naeh hinten ab und erreiehte fast den prim~ren 
Urmund. Dies wurde durch die Annahme erkl/s dab die zuerst ein- 
wandernden Zellmassen nach der Seite abgelenkt und quer gestellt 
wurden, w/~hrend der noeh oberfl/~chliche Tell des Implantats bei der 
Einstiilpung der unteren Urmundlippe mit dem Ektoderm, in dem er 
festgehalten war, naeh hinten verlagert wurde (S. 417 und 418). So 
dfirfte auch der jetzt  behandelte Fall zu erkl/~ren sein. ~brigens ist das 
Interesse, das er bietet, v o n d e r  Art seiner Entstehung unabh~ngig. 

Der Keim ist ziemlieh welt entwickelt; er hat an der prim/~ren An- 
lage Augen mit Linsenbl~sehen, ferner abgeschniirte ttSrbl~isehen mit 
grol~em Lumen. Die sekund/~re Anlage besteht aus einem Medullarrohr 
mit defektem Kopf, d. h. ohne Augen, abet mit HSrblasen in ziemlicher 
Entfernung vom Vorderende (Abb. 111); ferner einer Chorda yon nor- 
maler Ausdehnung und zwei Reihen yon Urwirbeln; auch sind Vornieren 
entwickelt, mit mindestens einem Trichter jederseits. Medullarrohr und 
Chorda bleiben yon denen der primaren Anlage in ganzer LKnge getrennt; 
die innenst~ndigen Urwirbel verschmelzeu eine Streeke weit, um sich 
dann in den Schwanzspitzen wieder zu trennen. 

Die beiden HSrblasen liegen symmetrisch zum sekund/~ren Medullar- 
rohr (Abb. 111). Bei dessen Abbiegung naeh links liegt die rechte H6r- 
blase welter vorn im Wirtskeim als die linke. Sie ist erheblich grSI3er 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/~uSeren abgelSst und ins BlastocS1 einer gleich alten Gastrula 
eingesteckt. Nach 48 Stunden sind die prim/~ren Wiilste zum Rohr ge- 
sehlossen (Abb. 113 und 114). Die sekund~re Anlage ist etwas in der 
Entwicklung zuriiek; ihre Wiilste sind einander gen~hert, aber noeh nicht 
geschlossen. An ihrem Hinterende, links yon der prim~ren Anlage 
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(Abb. 113)~ ist sie gegabclt; ein lallges H6r,mlmll (alff deJ' Abbildmlg ab- 
gesc|mitten) bezeichnet (lie Gabelstelle. Von hie,' aus steigt ein kurzcl' 
rechter Ast zum Vorderende der prim~iren Anlage empor; ein liingerer 
linker Ast verl~uft quer fiber die Bauchfl~che. So wurde der K~im kon- 
serviert; Schnitte sagittal durch die prim~tre Anlage, also quer durch 
den vorderen Tell der sekund~ren. 

An der prim~ren Anlage beginnen die Augenblasen sich eben vorzu- 
wSlben; die Anlagen der HSrblasen sind noeh n icht  scharf a bgegrenzt. 
Es lSftt sich daher auch nieht entscheiden, ob die sekund~re Anlage 
solche bekommen h~tte; Augenblasen ha~ sie sieher keine. Was an den 
Sehnitten interessiert, ist die rein quere Lage der sekund~ren Medullar- 
platte und die verschiedene Besehaffenheit der Epidermis zu ihren beiden 

Abb. 113. Trit .  taen. (1926~ 203). Keim mit geschlossenem MedulIarrohr, yon der linken Seite. 
Gegabe]tes Hinterende der sekund/iren Embryonalanlage, an der Gabelstelle der Rest eines ab- 
geschnittenen H6rnchens. Vergr. X20. --  Abb. 114. Dersetbe Keim (19261 203) yon der rechten 
Seite. In der ventralen Mittellinie-Vorderende der sekund~iren Embryonatanlage. Yergr. X20. 

Seiten. Rechts, also dem Kopfende der prim/~ren Anlage zu, ist sie er- 
heblieh dicker als links (Abb. 115). Werden in einem solchen Fall H5r- 
blasen gebildet, so ist es verst/indlich, daft die welter vorn gelegene gr5fter 
wird als die andere. 

Experiment taen. 1926, 201. Operation wie beim vorigen, zu dessen 
Serie der Fall gehSrt; auch die Entwicklung ganz entsprechend. 48 Stun- 
den naeh der Operation sind an beiden Anlagen die Wfilste einander 
gen~hert (Abb. 116). Die sekund~ren Wiilste beginnen hinten ventral 
in der N~he des prim/~ren Urmunds (Abb. 117), ziehen schr~g nach vorn 
zur linken Seite der prim/s Anlage, um dann dorsalw/~rts umzubiegen 
und sich dem linken prim~ren Medullarwulst im rechten Winkel zu 
n/~hern (Abb. 116). Dieser Keim blieb noch weitere 4 Tage am Leben; 
etwa 142 Stunden nach der Operation wurde er konserviert; Schnitte 
sagittal durch die prim~re Anlage, also quer durch das Vorderende der 
sekund~ren. 

W. Roux' Archiv f. Entwickluagsmechanik Bd. 123. 30 
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pr.  ~ed. 

Abb. 115. Sagittalschnitt  dutch denselben Keim; sekundfire Medullarplatte quer getroffem 
Vergr. X 80. 

Abb. 116. Tri$. taen. (1926, 201). Neurula mit  einander gen~herten Medullarwiilsten~ yon der linken 
Seite. Aufsicht auf quer gestelltes Vorderende der sekund~ren ~[edullarplatte. Vergr. X20. 

Abb. 117. Dersclbe Keim (1926, 201) yon der Ventralseite. Rechts  das t t interende tier sekund~ircn 
Medullarplatte. Vergr. X20. 
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Die prim/ire Anlage hat Augen mit rundliehen Linsen, die aber noeh 
im Zusammenhang mit der Epidermis stehen, und HSrblasen mit groBem 
deutlichem Lumen (Abb. 119). Die sekund/~re Anlage hat einen Kopf mi~ 
eyclopisehem Defekt, wie er oben mehffach beschrieben worden ist. Der 
Spitze des Medullarrohrs ist eine in die Breite gezogene Blase angelager~ 

Abb. 118. Derselbe Keim (1926, 201), 4 Tage sp~iter, sagittal geschnitten. Vorderende der sekun- 
d~ren Anlage quer getroffen~ mit  cyclopischem Defekt. t. se~. q-r .  se!c. oc. die einheitliche~ vSllig 

abgeschniirte sekundgre Augenblase, vor dem sekundiiren Vorderhirn selc. Iz .H. Vergr. X80. 

(Abb. 118), welehe ihr eigenes Lumen besitzt, ganz in sieh abgeschlossen 
ist und an keiner Stelle in die Medullarplatte iibergeht. Dieses Ge- 
bilde kann nieht wohl etwas anderes als eine ganz abgeschniirte cyclo- 
pische Augenblase sein (vgl. Abb. 65 auf S. 428; Abb. 71 auf S. 431). 
Welt dahinter, in einem Abstand yon etwa 240/z, lieg~ die Vorderfl~ehe 
der rechten sekund~ren HSrblase, noeh etwas welter hinten die linke. 
DaB beide HSrblasen nicht auf einem Sehnitt getroffen sind, war bei 



4 6 8  H. Spemann :  (3bet den Anteil yon  Implan ta t  und  Wirtskeim an  der  

der etwas schrggen Stellung des Medullarrohrs (Abb. 116) und sagittaler 
Sehnittfiihrung zu erwarten. Abb. 119 und 120 zeigen den grSl~ten 
Schnitt durch die rechte bzw. linke HSrblase. Sie sind ebenso welt ent- 
wickelt wie die prim~ren, ganz yon der Epidermis ~bgesehniir~, und 

Abb. 119. Dasselbe. Sekund~ires Hinterhirn ( s ek .H .H . )  quer getroffen, rai~ sekund~rer rechter 
Itiirblase (r. selc. lab. griittter Schnitt); ebenso primate rechte HSrblase (r. v r .  lab.). Vergr. X $0. 

haben ein klares groItes Lumen. Wieder ist die dem prim~ren Kopfende 
n~her liegende HSrblase grSl~er als die andere, und zwar in diesem Tall 
in ganz erhebliehem Mal~e (vgl. Abb. 119 mit 120). Dies kann nieht 
wohl ein Zufall sein. , 

Dieses zwar etwas rudimen~re,  ~ber doeh unverkennb~re Gehirn ist 
~lso in abnormer Orientierung weir hinter der I-IShe des prim~ren Kopfes 
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engstanden; doch scheint die Seite, welche dem prim/iren Vorderende 
zugewandt ist, vor der anderen bevorzugt zu sein. 

4. Eriirterung und Schlu$folgerungen. 
Wenn Mesoderm aus Kopfh6he unter friihes Ektoderm eines anderen 

Keimes gebracht wird, was auf verschiedene Weise erreicht werden kann, 

Abb. 120. Dasselbe; linke sekundKre HSrblase (l. s ek .  lab.  grSBter Schnitt) getroffen. Vergr. X 80. 

so ist es bef~higt, auch hinter der normalen KopfhShe oder gar in Rumpf-  
hShe ein Gehirn zu induzieren. So kann die sekund~re Embryonalanlage,  
die yon der unteren Urmundlippe aus induziert wird, hinter der pri- 
m~tren zuriickbleiben und ihre HSrblasen deu~lich weiter hinten an- 
gelagert haben. Es kann ferner ein Stiick Urdarmdach aus KopfhShe 
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einer vollendeten Gastrul~ in RumpfhShe des Wirts ein Stfick Medullar- 
rohr mit zwei Augenblasen induzieren. Endlich kann die sekundi~re An- 
lage in ganzer L~nge oder in ihrem vorderen Teil quer zur prim~ren zu 
liegen kommen, welt hinter deren Vorderende, und kann dabei ein Ge- 
hirn mit Angenanlage (wenn auch cyelopisch defekt) und H6rblasen in 
weiter Entfernung dahinter entstehen lassen. Mesoderm aus Rumpfh6he 
kann dies nicht; es induziert in RumpfhShe nurRfickenmark, dem h5ch- 
stens, wenn es weir genug naeh vorn reicht, an der Spitze HSrblasen 
angelagert sind. 

Daraus folgt, da~ ,,Kopforganisator" irgendwie von ,,Rumpforgani- 
sator" versehieden, da{~ er irgendwie auf die Induktion yon Gehirn ein- 
gestellt ist, so da~ er dies unter Umst~nden auch in Rumpfh6he leisten 
kann. 

Jedoch f01gt daraus nicht, dal~ die verschiedenen Keimregionen flit 
diese Leistung gleichwertig sind. Im Gegenteil, schon die bisherigen 
Versuche enthalten Hinweise in entgegengesetzter Richtung. Auch KopL 
organisator scheint in Kopfh6he leichter und vollkommener ein Gehirn 
zu induzieren als in der HShe des Rumples. Es ist ferner auffallend, wie 
genau die sekund~ren H6rblasen, welche direkt oder indirekt durch 
Rumpforganisator induziert worden sind, die H6he der prim~ren ein- 
halten. Bei querer Lage des sekund~ren Medullarrohrs endlieh war in 
mehreren Fgllen die H6rblase auf der vorderen deni prim~ren Kopf zu- 
gewandten Seite gr6Ber als auf der hinteren. DaB diese H6rblasen fiber- 
haupt entstehen, ist eine Wirkung des Organisators im allgemeinen; dal~ 
sie die geh5rige Entfernung vom Vorderende einhalten, dal~ also ein 
wenn aueh rudiment~res Gehirn vor ihnen liegt, verdanken sie der In- 
duktion durch Kopforg~nisator; dal~ aber die der Kopfh5he n~here Blase 
gr61~er ist als die nach dem Schwanz zu gerichtete, deutet auf einen 
EinfluB der Regionen des Wirtskeims hin. 

Es wird also nun noch zu prfifen sein, was Rumpforganisator in 
KopfhShe zu leisten vermag. 

VII. Die W i r k u n g  yon Rumpforganisator  in Kopfh~he,  

1. Verpflanzung oberer Urmundlippe der sp~ten oder vollendeten Gastrula 
in Kopfh~he. 

Aus der oberen Urmundlippe der sp~ten oder vollendeten Gastrula 
wurde eln medianes Stfiek mit der Haarschlinge herausgesehnitten, in 
der welter oben (S. 393) genauer geschilderten Weise, und einem anderen 
Keim zu Beginn der Gastrulation ins Ektoderm eingepflanzt, mSglichst 
gegenfiber demVorderende der pr~sumptiven Medullarplatte, also median 
ventral, schwanz-kopfw~rts gerichtet. Das Implantat stfilpte sieh yoU- 
ends ein, meist unter Bildung eines kleineren oder gr61~eren I-ISrnchens 
(vgl. Abb. 123, 127, 143), und induzierte dann eine sekund~re Medullar- 
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platte, die je nach dem exakten Gelingen der Operation gerade oder 
etwas schri~g yon vorn auf die prim~re stSBt, oder aber auch etwas hinter 
ihrer Spitze und mehr yon der Seite. Danach ist die weitere Entwick- 
lung dieser sekund~ren ~edullarplatte verschieden. Im ersteren Fall 
bildet sie Augen, gleieh groB oder das innenst~ndige kleiner, welche mit 
den .prim~ren verschmolzen sind, und H6rblasen in H6he der prim~ren; 
im letzteren Fall nur HSrblasen, die ebenfalls mit den primaren gleiehe 
H6he einhalten. Daffir nun einige Beispiele. 

Experiment taen. 1927, 242. Spender mit ziemlich kleinem Dotter- 
pfropf;-Wirt Gastrulation im Beginn oder im Gang; Operation wie oben 
ausgefiihrt. Nach etwa 48 Stunden sind die prim~ren Wiilste in ganzer 
L~nge zusammengeriickt (Abb. 121); sie setzen sieh vorn in zwei sekun- 

Abb. 121. Tri$. taen. (1927, 242). Neurula mi$ zusammengeriickten ]~Iedullarwiilsten, yon reehts 
gesehen. Sekund~re Medullarwiilste in ventraler Mittellinie~ gehen vorne in die prim~iren fiber. 
Vergr. X 20. - -  Abb. 122. Derselbe Keim (1927, 242), yon der Ventralseite. Aufsicht auf die" se- 

kund~iren ~iedullarwtilste und ihren ?)bergang in die prim~ren. Vergr. X20. 

d~re Wiilste fort, die an ihrem Hinterende noch klaffen und ein rundliches 
Stiiek Medullarplatte unbedeckt lassen, im fibrigen aber ebenfalls eng 
zusammengerfiekt sind (Abb. 122). Der linke prim~re Wulst geht ganz 
glatt in den rechten sekund~ren fiber (Abb. 122), w~hrend der rechte 
prim~re beim Zusammentreffen mit dem linken sekund~ren sieh ein 
wenig ausbuehtet (Abb. 121 und 122). 23 Stunden spi~ter sind die Augen- 
blasen vorgewSlbt; man sieht schon im Leben, dal] die linke prim~re 
mit der reehten sekund~ren zu einer einheitlichen Blase versehmolzen 
ist (Abb. 124), w~hrend 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 m6glichst quer und symmetrisch dureh die 
Augenblasen. 

Das sekund~re Medullarrohr st61]t yon vorn und etwas links auf das 
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prim/ire und ist mit ihm verschmolzen (Abb. 125). Die Medianebenen 
fallen nieht ganz zusammen, sind vielmehr ein wenig gegeneinander 

Abb. 128. Abb. 124. 

Abb. 123. Derselbe Keim (1927~ 242) einen Tag spiiter, yon rechts (vgl. Abb. 121). Primates und 
sekund~ires ~[edullarrohr "haben je eine Augenblase vorgestiilpt. Vergr. X20. - -  Abb. 124. Derselbe 

Keim~ yon links. Prim~ire und sekund$ire Augenblase v(illig verschmolzen. Vergr. )<20. 

Abb. 125. Dasselbe. Schnitt dutch die vier Augenblasen (vgl. Abb. 123 u. 124)~ rechte primKre 
(r.~r. oe.) und linke sekund~re (l.selc. oc.)getrennt, linke primiire (1.pr.oc.)und rechte sekundiire 

(~. sele. oe.) verschmolzen (vgl. auch Abb. 122). Vergr. )< 80. 

versetzt. Beide Anlagen haben gemeinsam Augenblasen vorgestfilpt, 
welche dem friihen Stadium entspreehend eben anfangen sieh in Retina 
und Pigmentepithel zu gliedern. Auf der einen Seite, rechts primi~r und 
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links sekundi~r, sind sie deutlieh gesondert; auf der anderen bilden sie 
eine einheitliehe Vorw61bung, welehe aber dutch ihre Symmetrie die Zu- 
geh6rigkeit zu beiden Anlagen verriit. 

Beide EmbryonManlagen haben H6rblasen, noch in breitem Zusam- 
menhang mit der Epidermis (Abb. 126). Die sekundgren HSrblasen 
liegen in gleieher ttShe mit den prim/~ren, in normaler Entfernung hinter 
den Augenblasen. 

Abb, 126. Dasselbe. Sctmitt dutch zwei der vier H(irblasen, die rechte prim~ire (r.l~r. lab.) und 
die iechte sekund/ire (r. sek, lab,). Vergr. X 80. 

Der Bau dieser sekund~ren Embryonalanlage und ihr Zusammen- 
hang mit der primgren entsprieht durehaus dem des ffiiher besehriehenen 
Falles (taen. 1926, 244; vgl. S.432ff., Abb. 74--77). DaB hier das Hinter- 
ende weiter naeh hinten reicht als dort (vgl. Abb. 123 mit Abb. 74), 
hgngt wohl damit zusammen, dab die Einstfilpung ungest6rter vor sieh 
ging und kein H6rnehen abgestoBen wurde (vgl. Abb. 121 mit Abb. 73). 
Das Vorderende mit Augen und It6rblasen, welches uns hier vor allem 
interessiert, ist in beiden F/illen gleieh gebildet; und zwar, obwohl dort 
Urmundlippe einer beginnenden Gastrula, bier solehe 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 sichelf6rmig; Operation wie oben. 52 Stunden sparer 
sind prim~re und sekund~re ~edullarwiilste in ganzer L~nge zusammen- 
geriickt; sie treffen gerade yon vorn ~ufeinander. Das Hinterende der 
sekund~ren Anlage bildet einen m~Big groBen H6cker in der Mitre der 
Bauehseite. Am iibern~chsten Tage, 93 Stunden nach der Operation, ist 
zwisehen den Vbrderenden der beiden Embryonalanlagen jederseits eine 
groBe Augenblase ausgestfilpt, welehe wohl zwei verschmolzenen ent- 

spricht. Auch H6rblasen seheinen 
auf der einen Seite sichtbar zu sein 
(Abb. 127). Die sekund~re Anlage 
setzt sieh nun welter als vorher naeh 
hinten fort und endigt in einem klei- 
nen stumpfen HScker. Am n~chsten 
Tage ist die rechte H6rblase der se- 
knnd~ren Anlage ganz deutlich; sie 
liegt in gleicher HShe mit den pri- 
m~ren. So wurde der Keim, der 
nieht mehr ganz gesund aussah, 
115 Stunden nach der Operation 
konserviert; Schnitte mSglichst sym- 
metrisch dureh Augen und H6r- 

Abb. 127. Tri t .  taen. (1928~ 137). Seitenansieht blasen. 
der prim~ren und sekund~ren Embryonal- Die sekund~re Anlage trifft fast 
anlage, mi t  linker primiirer ( 1 . ~ . l a b . )  und 
rechter sekundiirer (r. selc.lab.) H6rblase und genau y o n  v o r n  auf die primate und 
verschmolzener Augenblase, l .Tr.  + r. se~. oc. i s t  mit ihr verschmolzen. Beide An- 

Yergr. X 20. 
lagen haben gemeinsam die Augen- 

blasen vorgestfilpt. Diese sind ganz einheitlieh, lassen aber dutch ihre 
symmetrische Gliederung in Retina und Pigmentepithel deutlich die 
ZugehSrigkeit zu beiden Anlagen erkennen (Abb. 128 und 129). In nor- 
maler Entfernung hinter ihnen liegen prim~re und sekund~re HSrblasen, 
letztere ein wenig in der Entwieklung zuriick. 

Experiment taen. 1928, 69. Spender mit sehr kleinem, U-fSrmigem 
Urmund; der Dotterpfropf grenzt sich offenbar versp~tet ab. Medianes 
Stfiek obere Urmundlippe entnommen ohne ZerstSrung des Spender- 
keims, welcher zur Kontrolle aufgezogen wird. Bei Sichtbarwerden der 
Medullarplatte zeigt sich als Folge des Defekts ein Spalt im Rfieken, 
hinter dem einheitlichen breiten Feld welt hinten im sehmalen Feld 
beginnend. Das entnommene Stiick obere Urmundlippe wird wie bei 
den vorigen Experimenten einer jungen Gastrula ventral median ein- 
gepflanzt, de r  pr~sumptiven Medullarplatte gegeniiber und auf sie zu 
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gerichtet. 31 Stunden nach der Operation ist die ~edullarplatte mit 
seiehter Medullarfurche angedeutet. In der ventralen Mittellinie erhebt 

Abb. 128. Derselbe Keim (1928, 137). symmetrischer Schnitt durch die vier Augenanlagen~ die 
paarweise verschmolzen sind; rechte prlm~re (r.l~r. oc.) und linke sekundlixe (1. sek. oc.) hangen 

mit dem Gehirn zusammen. Vergr..X 80. 

Abb. 129. Dasselbe; auch linke Drim~re (L19r, oc.) un4 rechte sekundfire (r.selc.oc.) Augenanlage 
hBngen mit dem Qehirn zusammen. Vergr. X 80. 
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sich ein H6rnchen; der Urmund (jedenfa]ls auf der Spitze des H6rnchens) 
ist nach der linken Seite des Keims gewendet. Von der Basis des HSrn- 
chens naeh seiner Spitze verl~iuft oberflSchlich ein blau gef~rbter Streifen, 

Abb. 130. T~it. taen. (1928~ 69). 57eurula mi t  zusammenger i ickten  Medullarwtilsten. Aufsicht auf 
die sekund/ire Anlage, welche yon links auf  das Vorderende der  !0rimliren trifft.  u  X 20. 
Abb. 131. Derselbe K e i m  (1928, 69). Aufsicht  auf  das Vorderende der  prim/tren und  sekund~iren 
Meduilarwiilste,  die un t e r  r ech tem Winkel zusammentref fen  und  mi te inander  verschmelzen.  

Vergr. X 20. 

der nicht eingestfilpte Tell des Implanters;  an der Spitze schl~gt er sich 
jedenfalls nach innen um und durchzieht das HSrnchen (was yon auBen 
nicht zu erkennen ist) bis an seine Basis. Von da zieht er in die Tiefe: 

Abb ]3iL Derselbe K e i m  (1928, 69)~ yon dvr  link~n Seite. &ufsicht auf  die sekundlfrv Embryonal -  
anlage;  MeduDarrohr h in ten  yon Urwirbeln  flankiert, vorne zu zwei ~ymmetrisch gelegenen A u g e m  
blasen ausgestiill)t, ~on denen die rechte  m i t  der linken primiiren verschmolzen ist. Vergr. X i~0. 
Abb. 133. Der~elbe K e i m  (1928, 69), yon tier Ventralseite.  Sekund~ire Embryona lan lage  (rechts) 
verschrailzt  vorne und h in ten  mi t  der  prim/iren. AuBenst~indige Augenblasen (r . rr .  oc. und  I. svlc. oc.) 

get rennt ,  innenst~indige (1.pr. + r.selr verschmolzen.  Vergr. X 20. 

blaf3blau durch das Ektoderm durehschimmernd, fiber die linke Keim- 
seite hinweg gerade auf das Vorderende der prim/~ren Medullarplatte zu, 
welche er wohl erreicht. Am n~chsten Tage, 56 Stunden nach der Ope~ 
ration, sind prim~re und sekund~re Medullarwfilste zusammengerfickt. 
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Die sekundi~re Anlage zieht iiber (lie ganze liuke Seite des Keims mid 
trifft rechtwinklig auf das Vorderende tier prim/iren (Abb. 130 und 131). 
Wieder 2 Tage sparer, etwa 100 Stun- 
den nach der Operation, sind die 
Augenblasen vorgestfilpt, die H6r- 
blasen angelegt, die Urwirbel deutlich 
unterseheidbar. Die sekund/~re An- 
lage beginnt hinten links neben der 
prim/~ren, mit  eigenem Schwanz- 
stummel (Abb. 133); sie zieht fiber 
die linke Seite des Wirtskeims hin- 
weg, yon zwei Reihen sehr deutlicher 
Urwirbel flankiert (Abb. 132), yon 
denen nur die linke Reihe blau ge- 
f~rbt ist, also vom Implanta t  s tammt.  

Abb. 184. I)erselbe Keim (1928, 69). Aufsicht 
So trifft sie von links auf das prim/~re auf die innenstiindigen Augenblasen (r. selc. + 
Vorderende und scheint mit  ihm zu 1.p,,.oc.) und HSrblasen (l.l~'.lab. und 

.r. se~:.lab.).  Vergr. X 20. 
verschmelzen (Abb. 132 und 134), 
Sowohl das prim/~re als auch das sekund~re Medullarrohr haben am 
Vorderende Augenblasen ausgebildet. Die augenst/s also die 

Abb. 185. Derselbe Keim (1928, 69). Symmetrischer Schnitt  durch die Augenblasen~ die getrennten 
auBenst~ndigen ( r .2r .  oc. und 1. sdc.  oc.) und die verschmolzenen innenstandigen (1.pr. + r .  sek .  oc.). 

Vergr. )< 80. 

rechte prim~re und die linke sekund/~re, sind vSllig getrennt (Abb. 133) ; 
die innenst/indigen dagegen, also die linke prim/~re und die rechte sekun- 
d~re, sind zu einer einheitlichen Blase verschmolzen (Abb. 132 und 134). 
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Beide Anlagen haben HSrblasen in normaler Entfernung vom Vorder- 
ende; die innenst~ndigen liegen in gleicher HShe (Abb. 134). In diesem 
Stadium wurde der Keim konserviert; Sehnitte mSgliehst symmetrisch 
dureh Augen und HSrblasen. 

Die Schnitte best~tigen durehaus das, was sehon yon auBen zu er- 
kennen war. Das sekund~re Medullarrohr trifft yon links auf das Vor- 
derende des prim~ren (Abb. 135). Zu beiden gehSren je zwei Augen- 
blasen, bei denen die Gliederung in Retina und Pigmentepithel eben 
beginnt. Die auBenst~ndigen Augenblasen sind vSllig getrennt (Abb. 135, 

Abb, 186. Dasselbe; Schnitt  dutch die vier Hi~rblasen~ die beiden prim~iren (r. p~'. tab. und 1.pr. lab.) 
und  die beiden sekund/lren (r. selc. lab. und I. selc. lab.). Vergr. X 80. 

r. pr. oc. und 1. selc. oc.), die innenstandigen dagegen eine einheitliChe Blase 
(1.1~r. oc. ~ r.se/c, oc.), die natiirlich nicht durch sekundare Verwaehsung 
urspriinglich getrennter Anlagen entst~nden, sondern yon beiden zu- 
sammenhangenden Y[edullarrohren gemeinsam ausgestfilpt worden ist. 
Die HSrblasen, primare wie sekundare, hangen noch breit mit der Epi- 
dermis zusammen; sie liegen in gleicher Entfernung hinter den Augen 
(Abb. 136, pr. lab. und selc. lab.). 

E x p e r i m e n t  taen. 1928, 157. Spender Dotterpfropf verschwunden; 
Wirt Urmund sichel- bis U-fSrmig; Operation wie bei den ersten. 25 Stun- 
den sparer ist die Medullarplatte dutch Pigmentierung und niedere 
Wiilste abgegrenzt. In der ventralen N[ittellinie sitzt ein ziemlieh langes 
HSrnchen, yon welchem ausgehend die sekund~re Platte gerade auf 
das Vorderende der prim~ren trifft. Alles implantierte blau gef~rbte 
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Material ist in die Tiefe versenkt. Am n~chsten Tage sind prim~re und 
sekund~re Wiilste in ganzer L~nge zusammengeriickt, in ihren hinteren 
Teilen schon zum Rohr gesehlossen. Die sekund~ren Wfilste treffen 
yon vorn und ein wenig rechts auf die prim~ren, in welehe sie glatt 
fibergehen. 2 Tage sp~ter, etwa 89 Stunden naeh der OlJeration, ist der 
Keim schon ziemlich in die Li~nge gestreek~ und ffihrt Bewegungen aus 
(Abb. 137 und 138). Die sekund~re Anlage folgt in ihrem mittleren Teil 
der ventralen Medianlinie; hinten bieg~ sie mit schaffem Knick naeh 
links ab, vorn trifft sie fast gerade, ein wenig yon rechts, auf die pri- 
m~re Anlage und verschmilzt mit ihr. Sie hat HSrblasen in der HShe 

Abb. 137. Tri~. taen.  (1928, 157). Au/sicht auf Abb. 138. Derselbe Keim (1928~ 157). Aufsicht 
die getrennten au0enst~ndigen Augenblasen auf die verschmolzenen innenst~ndig~n Augen- 
(l.pr. oc. und r. sek. oc.) undH6rb lasen  ( l .pr.  lab. blasen (r.Fr. 4-1. sek. oc.)~ und  die linke sekun- 

und r. selc. lab.). Vergr. X 20. ditre H~rblase (l. selc. lab.). Vergr. X 20. 

der prim~ren und seheint auch eigene Augenblasen zu haben, die rechte 
yon der linken prim~ren getrennt (Abb. 137), die linke mit der rechten 
prim~ren versehmolzen (Abb. 138). So wurde der Keim konserviert; 
Sehnitte mSglichst symmetriseh durch die Augen und die vier HSr- 
blasen. Die Sehnittuntersuehung zeigt das Folgende. 

Das sekund~re ~edullarrohr trifft yon reehts vorn auf das prim~re 
(Abb. 139) immerhin so sehr~g, da~ ein kleines, beiden Anlagen zuge- 
h6riges Vorderhirn ([.pr. ~- r. selc. V.H.) naeh der auBenst~ndigen Seite 
herausgedr~ngt wird. Diesem sind zwei Rieehgruben angelagert, yon 
denen die eine (Abb. 139,1. pr. ol].) zur prim~ren Anlage gehSrt, die andere 
(Abb. 140, r. sek. ol/.) zur sekund~ren. Ebenso stehen mit ihm zweiAugen- 
anlagen in Verbindung, in Retina und Pigmentepithel gegliedert; eine 
groBe linke (Abb. 140, I. pr, oc.) der prim~ren Anlage, und eine ganz kleine 
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rechte (Abb. 141, r. sek. oc.) der sekund/iren. Auf der innenst/~ndigen Seite 
sind die beiden Augen wieder zu einem einzigen grol~en, ziemlich sym- 
metrisch gebauten verschmolzen (Abb. 139 und 140). Eine einheitliche 

Abb. 139. Derselbe Keim (1928, 157). Das sekund/ire Medullarrohr (selc. ~ned.) trifft yon rechts 
vorn auf das prim~tre (pr. me&) und verschmilzt mit ihm. Das innenst~ndige Vorderhirn fehlt, 
das aullenstt~ndige geh6rt mit  seiner linken H~lfto der prim~tron, mit  seiner rechten H~ilfte der 
sekund~ren Anlage an (1.1~r. +r.selc. V.H.) .  Daneben Riechgrube und Augenblase der linken 
prim~tren Seite (l.19r. olf., ~.pr.oc.). Im oberen Anschnitt getroffen rechtes primates uud linkes 

sekunditres Auge, vSllig einheitlich (r.)?r. q- L selc. oc.). Vergr. 80. 

Abb. 140. Dasselbe, etwas welter hinten. Voll getroffen und in Zusammenhang mi t  dem Gehirn 
sind die primate linke Augenblase (l.lor. oc.) und die verschmolzenen innenst~ndigen (r.~r. oc. 

u. l.sdc, oc.), ferner die sekund~ire rechte Riechgrube (~-. se~. olf.). Vergr. X 80. 
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Abb. 141. Dasselbe~ noch welter hinten.  Voll getroffen die verkiimmerte rechte sekund~tre Augen- 
blase (r. sdc. oc.)~ im hinteren Ansehnit t  die verschmolzenen innenst~ndigen (r.l~r. q- 1. selc. oc.). 

Vergr, X 80. 

Abb. 142. Dasselbe dutch die vier  HSrblasen~ die beiden prim~tren (r .pr . lab .  und l .pr .  lab.) und 
die beiden sekund~tren (r. setc. lab. und 1. selc. lab.). Vergr. X 80. 

W. Roux '  Archly f. Entwi~zklungsmechanik Bd. 123. 31 
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Rieehgrube ist wahrscheinlich fiber ihnen entwickelt, doch nieht ganz 
deutlieh. All dies ist sehon mehrfaeh bei diesen Experimenten be- 
schrieben worden und ganz typisch ffir den Fall, da$ die sekund~re 
Anlage yon vorn und seitlich auf die prim~re trifft. Dabei wirkt wieder 
Rumpforganisator in genau derselben Weise wie Kopforganisator. Der 
eben beschriebene Fall entspricht durehaus dem weiter oben geschil- 
derten taen. 1928, 294 (vgl. z. B. Abb. 139 mit Abb. 88, Abb. 140 mit 
Abb. 89 auf S. 442). - -  Vier HSrblasen liegen in gleieher HShe (Abb. 142, 
lab.) ;sie sind yon der Epidermis abgegliedert und besitzen ein deutliches 
Lumen. 

Die bisher beschriebenen F/~lle dieses Absehnitts haben das Gemein- 
same, da$ das sekund/~re 1V[edullarrohr ganz vorn, also vor den Augen, 
auf das prim~re trifft and mit ihm verschmilzt. Damit kommt das 
Vorderende der sekund~ren Anlage in AngenhShe zu liegen, und die 
Folge ist, dal~ sekund/~re Augen an ihm entstehen. I~un sollen noch 
einige F/~lle mitge%eilt werden, wo die Vereinigung weiter hinten, zwi- 
schen Auge und HSrblase der einen SeiSe stattfindet, wo also das sekun- 
d/ire Vorderende nur bis in HSrblasenhShe nach vorn reicht. Hier unter- 
bleibt die Ausbildung yon sekund/~ren Augen; es entstehen nur sekund/~re 
H5rblasen, die innenst/~ndige genau in HShe der prim~ren. 

Abb. 143. T~'i$. taen. (1928, 141). l~eurula mit zusammengeriickten Wiilsten; sekund~re Embryonal- 
anlage bildet hinten ein HSrnchen und tritlt vorne yon rechts auf die primate, etwas hinter deren 
Vorderende. Verg. )<20. - -  Abb. 144. Derselbe Keim (1928, 141), zwei  '~age spKter; Aufsicht auf 
die Vereinigungsstelle von prim~rer und sekund~rer Embryonalanlage, und die in gleicher HShe 

stehenden innenst~ndigen Hfrblasen. Vergr. X 20. 

Experiment taen. 1928, 141. Spender mit sehr kleinem Dotterpfropf; 
Wir~ Urmund sichelfSrmig; Operation wie oben. Etwa 20 S~unden sp/~er 
ist die prim/~re Medullarplatte durch Form und Medullarfurche ange- 
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deutet. Rechts vor ihr erhebt sich ein stumpfer HScker mit Urmund 
auf seiner Vorderseite, yon dem aus ein hellblau durchsehimmernder 
Streifen rechts znm Vorderende der Medullarplatte hinzieht. Am n~ch- 
sten Tage, etwa 44 Stunden nach der Operation, sind die Medullarwiilste 
in ganzer L~nge zusammengeriiekt. Die sekund/~re Anlage, ebensoweit 
entwickelt wie die prim/~re, l~uft hinten in ein langes H(irnchen aus 
(Abb. 143); vorn trifft sie etwa in der Mitte des breiten Feldes auf den 
reehten prim~ren Medullarwulst, in welchen sie glatt iibergeht. 2 Tage 
sp~ter ist ein Kopf mit Augenblasen entwiekelt, welche ganz der pri- 
m/s Anlage anzugehSren seheinen. Die sekund/~re Anlage trifft yon 
rechts auf die prim/s (Abb. 144), gerade zwischen deren Auge und 
HSrblase. Sie tr/~gt selbst keine Augenblasen, wohl aber symmetrisch 
zu ihr angeordnete HSrblasen, yon denen die linke dicht neben der 
rechten prim/~ren liegt, die reehte dieht hinter dem rechten prim~ren 
Auge. - -  Die Schnittuntersuchung best/s das schon im Leben Ge- 
sehene. 

Exper imen t  taen. 1928, 173. Spender mit kleinem Dotterpfropf; Wirt 
Urmund sichel- bis U-fSrmig; Operation wie oben. Etwa 68 Stunden 
spi~ter ist ein gekriimmter Em- 
bryo mit Augen und HSrblasen 
entstanden (Abb. 145). Die 
sekund/ire Anlage liegt rechts 
ventral; ihr Hinterende biegt 
mit scharfem Knick naeh 
rechts vorn urn. Das Vorder- 
ende trifft yon hinten rechts 
auf die primare Anlage, dicht 
hinter deren reehtem Auge. 
Sie ist yon zwei Reihen btau 
gef/~rbter Urwirbel flankiert. 
Vorn sind ihr zwei sekund/~re 

HSrblasen angelagert, v o n  Abb. 145. Tri t .  $aen. (1928,173). Aufsieht auf die sekun- 
denen die innenst~ndige linke dare Embryonalanlage und die innenstKndigen H(ir- 

blasen (r.y~r. lab., l. selc. lab.). Vergr. X20. 
genau in HShe der prim~ren 
rechten liegt (Abb. 145, r. pr. lab. und I. sek. lab.). So wurde der Keim 
konserviert; Schnitte mSglichst dutch die vier ttSrblasen. Die Schnitt- 
untersuehung zeigt das Folgende. 

Die Augenblasen beginnen eben, sich in Retina und Pigmentepithel 
zu gliedern; sie gehSren ganz dem prim~ren Medullarrohr an. Das se- 
kund~re Medullarrohr trifft yon rechts auf das primiire, unmittelbar 
hinter der reehten Augenblase, welehe yon ihm etwas beiseite gedr/~ngt 
wird. Augenblasen hat dieses sekund~re Medullarrohr nicht, wohl aber 
ttSrblasen angelagert, in gleieher HOhe mit den prim/iren (Abb. 146, lab.). 

3 1 "  
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Die rechte sekund~re HSrblase liegt dicht hinter dem rechten Auge, be- 
riihrt es beinahe. 

Abb. 146. Derselbe Keim (1928, 173) ; S'ehnitt dutch die vier in gleicher H0he liegenden Hiirblasen, 
die beiden prim~iren (r .pr.  lab., l. pr. tab.) und die beiden sekund~iren (r. sek. lab., I. se[,', led,). 

Vergr. X 80. 

Experiment taen. 1928, 178. Spender mit  sehr kleinem Dotterpfropf;  
Wirt Urmund siehel- his U-f5rmig; Operation wie oben. 42 Stunden 

sparer sind die Medullarwfilste zusammen- 
gerfickt. Die sekundi~re Anlage trifft yon 
rechts auf die prim~re, dicht hinter deren 
Vorderende, welches naeh der anderen 
Seite abgedr~ngt ist. Am iibern~chsten 
Tage, etwa 95 Stunden nach der Opera- 
tion, hat sich der Keim gestreckt und be- 
wegt sich schon etwas. Die sekund~re 
AnIage trifft gerade hinter der rechten 
Augenblase auf die primgre (Abb. 147). 
So wurde der Keim konserviert;  Sehnitte 
frontal durch die sekund~re Anlage, also 
in der Ebene der Abb. 147. 

Die in gitnstiger Richtung gefiihrten 
Abb. 14~. Tri~. task. (192S, 17S). Auf- Sehnitte zeigen sehr deutlich die Stellung 
sicht auf die sekunditre Embryonal-  
anlage, die yon rechts h |n ten  auf die der sekundaren HSrblasen (Abb. 148, I. u n d  
primare trifft, zwischen deren Augen- 

und HSrblase. Vergr. X20. r.,se/c, lab.) symmetrisch zu beiden Seiten 
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des sekund~ren Medullarrohrs (se]c. med.). Die reehte sekund~re H6rblase 
liegt unmittelbar hinter dem rechten prim~ren Auge (r.pr. oc.). 

2. Eriirterung und SchIu•foIgerungen. 
Obere Urmundlippe yore Ende der Gastrulation, in eine junge Ga- 

strula gegenfiber der pr~sumptiven MedulIarlolatte ins Ektoderm einge- 
pflanzt, induziert eine sekund~re Medullarplatte, welche an ihrem Vor- 
derende mit der prim~ren verschmilzt. Trifft sie vor den Augenblasen 
auf die prim~re Anlage, reicht also ihr eigenes Vorderende his in Augen- 
hShe, so stiilpt sie gemeinsam mit der primiren Anlage sekundire Augen- 
blasen aus, welehe dann mit den primiren mehr oder weniger ver- 

Abb. 148. Derselbe Keim (1928, 178) ; Frontalschnitt dutch die sekund~re Embryonalanlage, dutch 
deren Medullarrohr (selz. meg.) und H6rblasen 0". seIc. lab. und I. seIC. lab.); die rechte sekund~ire 

•6rblase liegt dicht hinter dem rechten prim~ren Auge (r.pr.oc.). Vergr. X 60. 

schmolzen erscheinen. Welter hinten, in geh6riger Entfernung hinter 
den sekund~ren Augen, sind dem sekund~ren Medullarrohr tt6rblasen 
angelagert, die daher in gleicher H6he mit den primi~ren H6rblasen 
liegen. Trifft die sekund~re Anlage welter hinten auf die prim~re, zwi- 
schen deren Auge und H6rblase, so dab sie also nicht bis in AugenhShe 
nach vorn reicht, so bekommt sie nur H6rblasen, welche symmetrisch 
zu ihr angeordnet sind und yon denen die innenst~ndige genau die H6he 
der prim~ren einnimmt. Die auBenst~ndige liegt dann dicht hinter dem 
pr imiren Auge, was von theoretischer Wichtigkeit ist. 

W~re dieses selbe Stfick Urmundlippe weiter hinten eingepflanzt 
worden, an Stelle der sp~teren unteren Urmundlippe, so h i t t e  es nur 
ein Rfickenmark induziert, ganz ohne H6rblasen oder mit solchen vorn 
an der Spitze. Dabei steht nichts der Auffassung im Wege, dab auch 
hier H6rblasen nur dann gebildet werden, wenn das sekund~re Medullar- 
rohr his in die H6he der pr imiren H6rblasen nach vorn reicht. 
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Nach Einpflanzung sp~ter Urmundlippe in KopfhShe wird also das 
induzierte Medullarrohr nicht deshalb zu Gehirn, weil der Organisator 
auf Indukt ion yon solchem eingestellt war; vielmehr deshalb, weil das 
Ektoderm in Kopfh6he zu Hirnbildung pr~disponiert ist. 

VIII. Zusammenfassende Er~rternng der Ergebnlsse. 
]. Lokalisation der Gestaltungstendenzen in der friihen Gastrula. 

Die Experimente, welche soeben ausffihrlich geschildert wurden, 
waren angestellt worden, um die Bedingungen zu ermitteln, unter denen 
die verschiedenen Teile des Zentralnervensystems durch Indukt ion her- 
vorgebracht werden k6nnen; bald Gehirn mit  Augen und H6rblasen, 
bald Rfiekenmark, dem HSrblasen an der vorderen Spitze angelagert 
sein k6nnen, bald auch beide Abschnitte zusammen in mehr oder we- 
niger vollkommener Ausbildung. Der Grund hierfiir k6nnte in einer be- 
sonderen Beschaffenheit des Implanta ts  zu suchen sein, oder aber in 
einer solehen des Wirtskeims an der Stelle, an welcher die Induktions- 
wirkung stat tf indet;  derart, dab Urdarmdach, welches normalerweise 
den Hirnabsehnit t  der Medullarplatte uaterlagert,  als ,Kopforganisa tor"  
auf Indukt ion yon Gehirn eingestellt w~re, oder aber so, dab in H6he 
des normalen Gehirns immer Gehirn induziert wfirde. Es wurde also 
angestrebt, solchen , ,Kopf-" oder , ,Rumpforganisator" in versehiedener 
HShe des ventralen Ektoderms einwirken zu lassen. Dazu wurde er 
entweder direkt dem schon eingestfilpten Urdarmdaeh entnommen und 
ins BlastoeSl einer jungen Gastrula gesteckt; oder aber wurde er in- 
direkt dadurch an die gewfinschte Stelle des Wirts gebracht, dab obere 
Urmundlippe vom Beginn oder vom Ende der Gastrulation in verschie- 
dener H5he eingepflanzt wurde. 

Diese letztere Methode grfindete sich auf die schon yon HILDE MAN- 
GOLD gewonnene Erfahrung, dab kleine Stfickehen der oberen Urmund- 
lippe den eingeleiteten Gastrulationsprozel3 auch nach Verpflanzung an 
andere Stellen des Keims fortsetzen und mit  gro~er Z~higkeit zu Ende 
ffihren. So bietet dieses Experiment neben seinem eigentlichen Zweck 
noch die M6glichkeit, yon einer neuen Seite her in den Meehanismus der 
Gastrulation einzudringen. 

Die ~u~ere Erscheinung dieses rs Vorgangs kennen wir 
nunmehr, nach den Bemfihungen zahlreieher Forscher, mit  seltener 
Vollst~ndigkeit und Genauigkeit, vor allem durch die jahrelange Arbeit  
yon W. VoGT. Durch ihn und durch O. MANGOLD sind aueh wichtige 
Schritte zum Verst~ndnis seiner Dynamik  getan worden. 

Wir wissen jetzt, dab die Gastrulation des Amphibienkeims aus einer 
Anzahl yon Teilvorg~ngen besteht, die ziemlich unabh~ngig neben- 
einander verlaufen, aber planm~l~ig zusammenwirken. 

Der dynamisch wesentliehste dieser Vorg~nge ist naeh W. VOGT die 
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Streckung der Randzone (1922 b, S. 50). Sie beginnt schon vor Auftreten 
des Urmunds als reelles Abwi~rtsriicken; sie ist kein Wachstumsvorgang, 
sondern Umordnung, L/~ngsstaffelung der Zellkomplexe; . . . indem 
gleichzeitig allseitige Einrollung erfolgt, setzt sich die Streckung jedes 
Materialstreifens nach innen fort (1. c., S. 50). Der Fortgang der Staf- 
felung ffihrt zugleich zur Zusammenziehung des Urmunds (1922 a, S. 58). 

Dieser Bewegungsvorgang ist nun in seinen Teflen lest bestimmt. 
Hindert  man friihzeitig das Herabwachsen der Randzone und die Bil- 
dung der Urmundlippe dadurch, dab man im Blastulastadium das Dach 
der FurchungshShle quer abtrggt, so bleibt die vegetative Keimh~lfte 
unbedeckt;  trotzdem zieht sich der Ring der Randzone zusammen, als 
gglte es einen Urmund zu schlieBen, und zwar mit ziemlicher Kraft ,  so 
dab der Keim eingeschniirt wird (W. VOGT 1922 a). 

Dutch diesen selben Eingriff lassen sich nun des weiteren zwei Vor- 
g/inge getrennt darstellen, die sich normalerweise so eng aneinander an- 
schlieBen, dab man sie ftir urs/ichlich verkntipft halten mSchte. 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 Einstiilpung des Urmunds und die Umrollung des heran- 
driingenden 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 l~andzone 
verhindert wird, also ziemlich weit getrennt yon ihr (W. VoGT 1922 a, 
S. 55). Beide Vorg~nge h~ngen also zum mindesten nicht in einfacher 
Weise miteinander zusammen; sie sind aber planm~tBig aneinander 
gefiigt. 

DaB die Streckungstendenz nicht nur der i~andzone als Ganzem 
innewohnt, sondern auch ihren einzelnen aus dem Zusammenhang ge- 
nommenen Teilen, folgt aus dem ebenfalls zuerst yon W. VOCT beschrie- 
benem und gedeuteten Verhalten dieser Teile nach Transplantation. Sie 
wachsen zu jenen langen und diinnen Zapfen und I-ISrnchen aus, welche 
auch O. MANGOLD und ich hgufig beobachtet haben. Der Streckungs- 
vorgang ist also ,,aktiv und autonom, in der Randzone determiniert 
und ihren einzelnen Abschnitten bei Gastrulationsbeginn als relativ un- 
abhiingig vom Ganzen sich verwirklichende Tendenz immanent" (W. 
VOGT 1922 b, S. 50). 

Mit der Streckung der t~andzone ist die Bildung der Urmundlippe 
und ihre fortschreitende Einrollung r/iumlich und zeitlich verbunden. 
Beides hgngt aufs engste zusammen; die Einrollung kSnnte nicht weiter- 
gehen, wenn durch die Streckung nicht immer neues Material heran- 
gebracht wfirde; die Streckung wiirde zu abnormen Bildungen, ebert 
jenen HSrnchen und Zapfen fiihren, wenn das Material nicht durch die 
Einrollung immer wieder weggeschafft wtirde. Bedingen sich also beide 
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Vorg/inge gegenseitig, so h/ingen sie doch nicht urs/ichlich zusammen. 
Auch die Einrollung ist ein autonomer Vorgang, in den einzelnen Ab- 
schnitten der Randzone lokalisiert; das folgte schon aus den ersten 
Versuchen yon HILDE MANGOLD (1924). Kleine Stfiekchen der oberen 
Urmundlippe, an anderen Ort verpflanzt, stfilpen ,,sich selbst" ein, so 
wie sie ,,sich selbst" streeken; d .h .  in ihnen, nicht in der Umgebung, 
sind die einstfilpenden Kr/ifte gelegen. 

Es w/ire zu prfifen, ob diese ,,Einrollung" auch an Stiickehen Ur- 
mundlippe stattfindet, welche vSllig isoliert, z. B. in einer Epidermis- 
blase, aufgezogen werden. Dabei wiirde sieh also die gefaltete Lamelle 
unter allm/ihlicher Verschiebung der Umschlagstelle zu einer einfachen 
Schicht Urdarmdach ausbreiten. In dieser Richtung scheint schon 
jetzt das Verhalten soleher Stfickehen zu deuten, welche ins Blastoc51 
eingesteckt worden sind. 

Nach Einpflanzung in die Keimoberfl/iche muB die Einstiilpung 
gegen den Widerstand der Umgebung durehgesetzt werden, der unter 
Umst/inden ziemlich grol~ sein mag. Dabei k5nnen sogar Teile dieser 
Umgebung mit in die Bewegung hinein gezogen werden, wie schon die 
Versuche yon HILDE MAlqGOLD (1924) zeigten. Diese letztere Tatsache 
deutet darauf bin, daB auch das AusmaB 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 sp/iten Gastrula 
eine kfirzere Embryonalanlage induziert als ein ebenso groBes Stiiek der 
frfihen Gastrula, so heif3t das, da die Gr5Bee der Embryonalanlage yore 
MaBe der Unterlagerung abh/ingt, dab ein Stfick Urmundlippe, welches 
an Ort und Stelle gelassen, sich mit seiner Umgebung welt nach vorn 
eingestiilpt h/itte, auch ffir sieh allein erst nach Vollendung eines wei- 
teren Weges zur Ruhe kommt als ein St{ick, welches normalerweise nur 
noeh eine kleinere Gastrulationsbewegung zu machen gehabt h/itte (S. 406). 

Wenn nun das Material der Randzone sieh unter Staffelung streckt 
und als Chorda und Mesoderm ins Innere wandert, rfickt das Material 
der Medullarplatte nach, und das hinwiederum ist nur m5glich, indem 
das angrenzende Ektoderm sich in der Flaehe ausdehnt. Auch dieser 
Vorgang ist selbstKndig, wie O. MANGOLD (1925) gefunden und richtig 
erkannt hat. Verpflanzt man n/imlich ein Stiick pr/isumptive Epidermis 
der beginnenden Gastrula ins vegetative Feld, so fiigt es sich dort nieht 
ein, sondern bildet unter h/iufigen Teilungen einen Epithelkn/iuel bzw. 
einen iiberschiissigen Zellkomplex. ,,Dies findet eine geniigende Er- 
kl/irung dnrch die Annahme, dab es auch am neuen Ort, wie an seinem 
Ursprungsort belassen, w/ihrend der Gastrulation seine Oberfl/iehe stark 
vergrSBert" (1. c., S. 217). - -  Ebenso erkl/iren sieh die Lappen und 
Falten, in welche ventrale Gastrulah/ilften, die paarweise zusammen- 
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geheilt wurden, im Fortgang der Entwieklung auswachsen (vgl. Abb. 9 
und 10 auf S. 397). 

Diese F/~higkeiten, sich unter Staffelung zu strecken, sieh einzurollen, 
in der Flgche zu wachsen, bezeichnet O. MA~OOLD (1925) als ,,Gastru- 
lationspotenzen". Sie sind, wie die Austausehversuche zeigen, fiber den 
gr6l~eren Teil, wenn nicht fiber das Ganze des Keims verbreitet und vo'r 
und zu Beginn der Gastrulation in bestimmter riiumlicher Verteilung 
in T/~tigkeit gesetzt, ,,aktiviert"; und zwar nach Zeit und Ausmaft so 
geordnet, dal~ durch das planm~Bige, Zusammenwirken der Einzelvor- 
giinge der Gesamtvorgang der Gastrulation zustande k.ommt. 

Ist  eine bestimmte Potenz aktiviert, so ist damit eine ,,Anlage" de- 
terminiert. Will man diesen Begriff der Anlage yon Gebilden, die eine 
seharfe Abgrenzung und eine l~ngere Bauer haben, auf solche ausdehnen, 
die yon 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 yon W~IS~AN~ und l~otrx war, aus 
deren Gedankenkreis der Begriff stammt, mul~ man dabei absehen. Sie 
halter, so viel ich verstehe, dem englisehen Wort , ,pattern", das im 
selben Sinn verwendet wird, nieht an und man miiBte eine ihm naeh- 
gebildete Bezeiehnung wie etwa ,,Anlagenmuster" vorziehen, wenn nicht 
der vielumstrittene/iltere Ausdruck das historische Recht ffir sich hiitte. 
Denn die Entwicklung des Amphibienkeims entspricht w~hrend der 
Gastrulation mit gewissen Einschr/inkungen in der Tat  dem, was l~ovx 
mit ,,Mosaikentwicklung" meinte. 

Immerhin entspricht diese Erweiterung des Begriffs ,,Anlage" nieht 
ganz dem Sprachgebraueh. Bei ,,Anlagenmosaik" denkt man zun~chst 
an die ri~umlieh nebeneinander angeordneten Keimbezirke, welche dazu 
determiniert sind, unter Ver/inderung 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 spis besch~ftigen wird. Was aus den soeben bespro- 
chenen Erfahrungen folgt, ist ein Mosaik yon Bezirken mit der Tendenz 
zu bestimmten Materialbewegungen, durch welehe die sp/~tere Form 
gestaltet wird. ,,Gestaltungsbewegungen" hat W. VOGT diese Material- 
verlagerungen treffend genannt. Als Tendenz zur Gestaltungsbewegung, 
oder, da im Begriff der Gestaltung derjenige der Bewegung mit anklingt, 
kurz als Gestaltungstendenz k6nnte man den vorausgehenden Zustand 
bezeichnen. Was wir also im Gastrulastadium antreffen, ist ein Mosaik 
yon Bezirken mit bestimmten Gestaltungstendenzen, aus dem die Ge- 
staltungsbewegung der Gastrulation mit Notwendigkeit folgt. 

Wie kommt nun dieses Mosaik der Gastr ,  ta 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 
versehiedenen l~aterialien hervor ? Sind diese etwa schon im unbefruch- 
teten Ei in fester Proportion vorhanden und brauchen nur durch innere 
Bewegnngen, etwa dureh die Protoplasmastr6mung naeh der Befruch- 
tung (Co~rKLIN 1905), an ihren endgiiltigen Ort gebracht zu werden~. 
Bis jetzt  liegen zur Beantwortung dieser Frage wenig Tatsachen vor, 
vor allem nicht solehe, die an Keimen derselben Art  gewonnen wurden. 
Die bekannten Defektversuehe yon BRACHET (1906) an Froscheiern 
spreehen fiir eine Lokalisation verschiedener Eimaterialien im Anfang 
tier Entwicklung. Andererseits zeigen Zertrennungsversuche an Triton- 
Eiern wenigstens die Mfgliehkeit der Ents tehung durch harmonisehe 
Gliederung. Entfernt  man an einem Triton-Keim naeh der ersten Tei- 
lung die ventrale Blastomere, so entwickelt sich ein Embryo  yon halber 
Gr6Be, aber v611ig normalen Proportionen. Es ist bis jetzt  nieht experi- 
mentell festgestellt, aber yon vornherein sehr wahrscheinlich, dal] die 
Gastrula dieses Keims dasselbe Mosaik besitzt, das aus ganz anderen 
Teilen des Eies, also keinesfalls aus einem Stoffmosaik desselben hervor- 
gegangen w~re. Das beweist aber nieht, dab nieht doch schon im be- 
fruchteten Ei ein solches existierte; es beweist nur, dab es keine uner- 
l~$1iehe Vorstufe jenes sp/iteren Mosaiks der Gestaltungstendenzen ist. 
Und auch dieses sp/~tere 1V[osaik ist nicht unbedingt nStig ffir die Ga- 
strulation; alas zeigen Versuche yon GUDRUI~ RUUD und mir (1922), 
bei denen die ventrale Keimh/ilfte erst naeh Auftreten des Urmunds 
abgesehnitten und doeh vollst/indige Gastrulation und die Bildung eines 
normal proportionierten Embryo  beobaehtet  wurde. 

Mag nun das Mosaik der Gestaltungstendenzen entstanden sein wie 
es will, wenn es da ist, also normalerweise yon Beginn der Gastrulation 
an, arbeiten die einzelnen Teile ,,aktiv und autonom" (W. VoG~) neben- 
einander und ihr erstaunliches Zusammenwirken riihrt daher, dab sie 
vorher ihre genaue Anweisung erhalten haben. Das Obergreifend-Plan- 
m/~Bige hat sehon gewirkt, lange ehe es anf/~ngt in Erscheinung zu treten. 
Diese Auffassung, die fiir die Gastrulation in erster Linie auf W. VOGT 
und seine Versuche zuriickgeht, steht nun in einem gewissen Gegensatz 
zu einer ~nderen Anschauung desselben Forschers, die in denselben Ar~ 
beiten vertreten wird. Sie ist an sieh so interessant und erw~genswert, 
dab ich sie im vollen Wortlaut  anfiihren mSehte, um so mehr, als sie 
wie so manehe andere gleieh wichtige desselben Autors in einigen kurzen 
S/~tzen schwer zug/~nglicher Zeitschriften mehr versteckt als verSffent- 
lieht ist. 

,,So scheinen hier iiberhaupt nicht Zelleistungen voIlzogen zu werden, 
in dem Sinne, dab Teilbewegungen sich zu Massenbewegungen sum- 
mieren, denn auch das so nahe liegende Auskunftsmittel  am6boider Be- 
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wegungen der Einzelzellen versagt v611ig. Es handelt sieh offenbar nicht 
um Wanderung der Zellen, sondern um passives Folgen einer h6heren 
Gewalteinwirkung. DaB es so ist, dab die Einzelzellen dem Formungs- 
vorgang untergeordnet, dab sie , ,hypomorphisch" (HEIDENEAIN) sind, 
kann man aus ihrem eigenen Formverhalten sehlieBen. Was aber ist 
dann die wirkende Kraft,  unter der die Zellen geknetet und mitge- 
schleppt werden ? 

Es gibt eigentlieh nur einen Ausdruck ffir die Art des Geschehens, 
das hier vorliegt: amSb0ide Bewegung - -  abet nicht der Zellen, sondern 
des ganzen Kelmes, respektive der sich formenden Abschnitte; so wie 
bei der Am6be Fl~chenver~,nderungen , Aus- und Einbuchtungen er- 
folgen, unter entsprechender Mitbewegung passiver Einzelteile des Proto- 
plasmas, so scheinen bei der Primitiventwicklung Einstfilpungen, Ver- 
werfungen, Faltenbildungen vor sich zu gehen, bei denen der beteiligte 
Absehnitt als Ganzes arbeitet, seine Teflchen, die Zellen, aber passiv 
folgen." 

Das ist in der Tat  der Eindruck, den das einheitliche Gesehehen bei 
der Gastrulation wie bei jedem anderen EntwicklungsprozeB macht. 
Eben daher rfihrt auch die Uberraschung, wenn nun das Experiment 
zeig% dab tier Gesamtvorgang sich zusammensetzt aus Einzelvorg~ngen, 
welche , ak t iv  und autonom" sind. Dann wird aber auch die einzelne 
Zelle nicht passiv sein. Es mag ja sein, dab sie nicht alle gleich aktiv 
sind, wie auch in einer Menschenmenge, die auf einen Ausgang zudr~ngt, 
der eine mehr schiebt, der andere mehr geschoben wird. Aus der De- 
formation, die dabei beide erleiden, daft man nicht schlieBen, dab sie 
nicht beide dem Ziele zustreben. 

Gerade dieses Zusammenwirken aller Teile ist vielleicht das gr6Bte 
R~tsel der Entwicklung. Es scheint um so schwerer verst~ndlich, je 
selbst~ndiger die Teile w~hrend der Entwicklung sind. Es liegt abet 
nicht minder vor, wo sie sich in mannigfacher Weise gegenseitig be- 
einflussen; aueh hier mfissen Bewirker und Wirkungsempf~nger genau 
aufeinander abgestimmt sein. 

2. Der Determinationsgrad der priisamptiven Medullarplatte zu Beginn 
der Gastrulatiom 

Es sehien bis vor kurzem fraglich, ob die einzelnen Bezirke der be- 
ginnenden Gastrula au~erhalb des Organisationszentrums nur zu den 
Bewegungsvorg~ngen determiniert sind, welehe in ihrer Gesamtheit den 
Gastrulationsprozel~ ausmaehen, oder auch schon, wenngleieh in labfler 
Weise, zu den Organanlagen, die sparer aus ihnen hervorgehen werden; 
ob also naeh M. VOOTS (1924) Bezeichnung aul]er der ,,dynamischen De- 
termination" aueh schon eine ,,materielle" eingetreten ist. 

K. GO~T~L~R (1925 a nnd b, 1926 a und b) glaubte diese Frage auf 
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Grund versehiedener Versuehe bejahen zu dfirfen; doch scheint er sich 
jetzt  selbst den Bedenken, die ieh gegen die Beweiskraft Seiner Versuche 
~ul3erte (SP~AN~ u. G~INITZ 1927, S. 161--164), nicht mehr ganz zu 
verschliel3en (1927 b, S. 518). Inzwisehen ist aber GO]~RTTLER (1927 a 
und b) der entscheidende Beweis seiner Ansicht gelungen, n~mlich Selbst- 
differenzierung von noch nicht unterlagerter pr~sumptiver Medullarplatte 
nach Verpflanzung an einen ffemden Oft, was vorhergegangene Deter- 
mination zu Medullarplatte voraussetzt. 

Soll Selbstdifferenzierung eines Keimteils, also die Unabhi~ngigkeit 
seiner weiteren Entwicklung yon spezifischen ~ul3eren Einfliissen, fest- 
gestellt werd~n, so muB er dem Wirkungsbereieh solcher Einfliisse ent- 
zogen sein. Am vollkommensten ist die Isolation bei Aufzueht in einem 
natiirlichen oder kiinstlichen fliissigen Medium, innerhalb oder noeh 
besser au•erhalb des lebenden (~rganismus. Durch Verpflanzung an eine 
fremde Stelle des Keims kann man wohl die normalen Einflfisse mit  
Sieherheit ausschalten, setzt dafiir aber leicht neue, welche eine etwa 
vorhandene labile :Determination iiberwinden und verdeeken k6nnen. 
Beweisend sind also bier nut  positive Ergebnisse, welche unter Umstan- 
den ziemlich unscheinbar sein kSnnen. 

K. GOERTTLWR strebte nun die Isolierung des zu priifenden Stiickes 
dadureh an, dab er es in die pr/isumptive Epidermis eines/~lterenWirts- 
keims, einer friihen oder sp/~ten Neurula, einpflanzte, seitlich in einiger 
Entfernung yon der Medullarplatte. Dabei erzielte er in der Tat  in zahl- 
reiehen F/~llen Weiterentwieklung des Implantats zu Medullarplatte und 
Medullarrohr. Diese Selbstdifferenzierung ist abet an eine Vorbedingung 
gebunden, da$ n~mlieh das Stiick seine Gestaltungsbewegungen, die 
Zusammensehiebung der Ektodermzellen zu Medullarplatte, aueh am 
neuen Ort ung.estSrt ausffihren kann. Nur wenn es in solcher Orientie- 
rung eingepflanzt worden ist, dab seine eigene Gestaltungstendenz mit  
den Materialverschiebungen der neuen Umgebung harmoniert, bildet 
es sieh zur Medullarplatte weiter; sonst wird es der neuen Umgebung 
ortsgem~$ eingeffigt (S. 531). 

Dieses letztere Ergebnis l~13t woh! eine doppelte Deutung zu. Ent-  
weder wird Ektoderm, welches nieht zu Medullarplatte werden kann, 
sehon damit zu Epidermis, oder abCr, es herrsehen aueh im Neurula- 
stadium, in welehem der Wirtskeim sieh befand, in der Epidermis, in 
welche das Stiiek eingefiigt war, induzierende Einfliisse, welehe es der 
Umgebung angleichen, wenn es aus irgendeinem Grunde nicht imstande 
ist, seine eigene Entwieklungstendenz durehzusetzen. 

Auf diese Seite der Frage wird noeh einmal zuriiekzukommen sein. 
Im jetzigen Zusammenhang interessiert in erster Linie das sichergestellte 
positive Ergebnis, dal3 unter besonderen Bedingungen die pr/~sumptive 
Medullarplatte sich auch in fremder Umgebung herkunftsgem~13 weiter- 
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entwickeln kann, dab sie also schon vor der Unterlagerung, wenn aueh 
labil, determiniert ist. 

Die yon GO~RT~L~ abgebildeten Medullarplatten sind so auffallend, 
dab man sie nicht wohl iibersehen kann. DaB sie bei den bisherigen Aus- 
tauschexperimenten hie beobachtet wurden, kSnnte daher kommen, dab 
zuf~llig das transplantierte Stiick pr/~sumptive Medullarplatte hie die 
giinstige Orientierung hatte. Wahrscheinlieher ist es, dab die Induktions- 
f~higkeit eines jungen Wirtskeims starker ist, so dab sie die Eigenent- 
wieklung selbst giinstig orientierter Imptantate nieht aufkommen l~Bt. 

Auf etwas anderem Wege ging FR. E. LEHMAN~ (1929) der Frage 
nach, in welehem Stadium eine Determination der pr~sumptiven Me- 
dullarplatte zuerst naehweisbar ist und wie sie sich w~hrend der Gastru- 
lation befestigt. Aueh er kam zu dem Ergebnis, dab schon zu Begin~ 
der Gastrulation, vor Unterlagerung dureh Mesoderm, presumptive Me- 
dullarplatte und Epidermis nicht mehr gleichwertig sind. Sein Versueh 
bestand darin, dab in verschiedenen Stadien der Gastrulation ein reeht- 
eckiges Stiiek aus der Seite des Keims, gerade an der Grenze zwisehen 
jenen Bezirken, ausgesehnitten und um 900 oder 1800 gedreht wieder 
eingepflanzt wurde. Je vorgeriickter die Gastrulation im Stadium der 
Operation war, um so mehr zeigten sieh selbst bei ortsgem~Ber Weiter- 
entwicklung der vertausehten Bezirke die Spuren einer wenn auch la- 
bilen prim~ren Determination, welche dureh die sekund~re ers~ iiber- 
wunden werden muBte. Selbst naeh Drehung im friihesten Stadium war 
der aus pr~sumptiver Epidermis en~standene Tefl der Medullarplatte 
nicht vSllig normal entwickelt. Auch diese kleineren StSrungen h~lt 
LEn~A~ nicht fiir atypisehe Folgen der Operation, sondern fiir An- 
zeichen einer frfiher vorhandenen anders gerichteten Determination. 
DaB bei diesen Versuchen im Gegensatz zu denen yon GOW~TTL~ nie 
wirkliche Selbstdifferenzierung auftrat, mag in ungiinstiger Orientierung 
des Implantats und in einer grSBeren Induktionsf~higkeit des jiingeren 
Wirtskeims begriindet sein., 

Einen entseheidenden Fortschritt, zun/ichst in teehniseher Beziehung, 
verspreehen die neuen Explantationsversuehe yon J. HOLTFRETV.R (1929a 
und b) zu bringen. Nach den miihsamen, ergebnislos verlaufenen Ver- 
suchen (nieh~ verSffentlieht) yon B. GEINITZ (1921, 1922) und O. MA~- 
GOLD (1924, 1927), durch isolierte Aufzucht ausgesehnittener Keimteile 
ihren Determinationsgrad festzustellen (SPE~ANN 1918, S. 526), gelang 
dies nunmehr HOL~F~ETE~, zuers~ in der Fliissigkeit der LeibeshShle 
oder im lockeren Mesenehym yon ~Iteren Larven derselben oder fremder 
Arten, Gattungen und Ordnungen, zuletzt auch auBerhalb des Organis- 
mus in kfinstlichen SalzlSsungen. 

Sehon die bis jetzt verSffentliehten Ergebnisse dieser Versuehe sind 
uagemein interessant. Aus prs Epidermis und aus Medullar- 
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platte, die noch nicht unterlagert war, kSnnen sich die fertigen Gewebe 
differenzieren, einerseits Epidermis mit Sinnesknospen und epidermale 
Flimmerzellen (1929 a, S. 177), andererseits Medullarsubstanz mit deut- 
lichen Fasern. Aueh andere Teile der frfihen Gastrula kSnnen sieh v511ig 
isolier~ herkunftsgemi!l~ weiter en~wiekeln. W~hrend dieses Ergebnis 
sieh unschwer dem gel~ufigen ]3egriffsschema einordnen l~Bt, sind aueh 
neue Tatsachen festgestellt worden, die zum bisher ]3ekannten nieht 
passen wollen und daher ganz neue Aufschliisse versprechen. Aueh pre- 
sumptive Medullarplat~e karm Epidermis liefern, und zwar mit so spe- 
ziellen ]3ildungen wie Sinnesknospen, ebenso presumptive Epidermis Me- 
dullarplatte. Die aus pr~sumptiver Epidermis entstandenen Epithelblasen 
sind mit einer echten Coriumsehieht ausgekleidet, von lockerem ]3inde- 
gewebe durchzogen. Nieht dal~ der Potenzenschatz der pr~sumptiven 
Epidermis aueh diese ]3fldungen umfal~t, ist das ~Teue, sondern dab er 
anseheinend ohne Induktion yon aul~en in einem gewissen sinnvollen 
Zusammenhang aktiviert wird; als h~tten wir harmonisch-~quipoten- 
tielle Systeme vor uns, welehe disharmoniseh in einseitiger l~ichtung 
entfaltet sind. 

Nehmen wir dazu die Ergebnisse yon H. ]3~UTZMA~)Z (1929 b) und 
W. Kvsc~]~ (1929), welche in der ausger~umten Augenh5hle ~lterer 
Larven aus den versehiedensten 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 sinnvoU gezfigelt und gelenkt wird, eine Ahnung aber aueh 
yon der Arbeit, die noch zu leisSen sein wird, bis wir diese Ordnung in 
unseren Vorstellungen nachbilden kSnnen. Der neuen Me~hode wird 
dabei eine hervorragende Aufgabe zufallen. 

Die Ergebnisse Hor,Tr~T~S beweisen also nieht ohne weiteres die 
Selbstdifferenzierung der Explantate. Der Vorbehalt ist aUerdings nieh$ 
im Sirra yon O. KOEn~,R (1929) gemeint, dal3 die Auffassung als Selbst- 
differenzierung ,,stehe und falle mit der Annahme, dal~ zur Zeit der 
Explantation dieser Tefle der jungen Gastrula in eine unspezifisehe Um- 
gebung der von der oberma Urmundlippe ausgehende Organisationsstrom 
sie noeh nicht erreiehte". Damit ist der Rouxsche Begriff der Selbst- 
differenzierung nicht ganz im Sinne seines Urhebers verstanden. Da 
dies 5f$ers sein Sehicksal war und ist (z. ]3. GOERTTL~R 1927 b, S. 553), 
so sei er an dem klassisehen ]3eispiel yon l~o~xs Anstichversuch in aller 
Kfirze noch einmal abgeleitet. 

Wenn naeh Anstieh der reehten ]31astomere vom Zweizellenstadium 
des Froscheies die iiberlebende linke sieh zu einem linken Halbembryo 
entwickelt, so zeigt sic damit nach l~ovx, dab sic in ihrer Entwieklung 
yon der reehten ]31astomere unabh~ngig ist. Sic differenziert ,sieh 
selbst", ihre Entwicklung zum Halbembryo ist ,,Setbstdifferenzierung". 
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Dies ist ganz unabh/s v o n d e r  weiteren Frage, ob die Entstehung 
des Zweizellenstadiums auch Selbstdifferenzierung eines vorausgegan- 
genen Stadiums ist.  Offenbar ist sic es nicht, da die Medianebene des 
befruchteten Eies und damit seine rechte und linke H~lfte dureh die 
Eintrittsstelle des Spermiums bestimmt wird. Ebenso sehl.ieBt im Sinne 
Ro~-xs Selbstdifferenzierung des Bezh'ks, yon dem sie ausgesagt wird, 
abh/~ngige Differenzierung seiner Tefle nicht aus. Aueh wenn im Halb- 
embryo die Entwieklung der Linse unter dem EinfluB des Augenbeehers 
erfolgt, also abh~ngige Differenzierung ist, bleibt die Entwicklung des 
Halbembryo aus der linken Blastomere Selbstdifferenzierung dieser 
Blastomere. 

Geradeso bleibt die yon spezifischen /~uBeren Faktoren unabh~ngig 
erfolgte Weiterentwicklung der pr/~sumptiven Medullarplatte zu wirk- 
licher Medullarplatte Selbstdifferenzierung, auch wenn ihre Determina- 
tion dazu vorher yon einem auBerhalb gelegenen Keimteil bewirkt wor- 
den ist. Sic bleibt es auch dann, wenn die Determination zu Medullar: 
platte nu r  indirekt effolgt ist, so dab die eigentliche Differenzierung zu 
1V[edullarsubstanz yon den Gestaltungsbewegungen abh/~ngt, die ihr 
vorangehen miissen. DaB der Begriff so haufig miBverstanden wird, 
riihrt wohl daher, dal~ man seinen Inhalt  mit der WrIs~L~Nschen Evo- 
lutionstheorie gleiehsetzt, mit der er ja aueh anfangs verkoppelt war. 

In dieser Riehtung liegt also die Schwierigkeit nicht, sondern darin, 
dab aus pr/~sumptiver iKedulIarplatte naeh Isolation aueh Epidemis wer- 
den kann, aus pr/~sumptiver Epidermis Medullarplatte. Da nieht wohl 
anzunehmen ist, dab dasselbe Material das eine ~a l  zu Medullarplatte, 
das andere Mal zu Epidermis determiniert war, so mfif~te noch nach der 
Isolierung ein Ansto$ in der einen oder anderen Riehtung dazu kommen. 
Erst  yon da an k6nnte dann die weitere Entwieklung als Selbstdifferen- 
zierung des isolierten Stficks bezeichnet werden. 

Mit Hilfe der Explantat ion wird es vielleicht auch m5glich sein, eine 
von K. GOERTTLER (1927 a und b) erneut aufgeworfene Frage exakt zu 
15sen, die Frage n~mlieh, ,,wie weir die Formbildung etwas yon der geweb- 
lichen Ausbildung, der Zelldifferenzierung, Unabh~ngiges ist" (W. VOaT 
1924, S. 31). 

W~hrend der Entwieklung des Keims durchl~uft ja jeder seiner Teile 
wechselnde Zust/~nde, zuerst der Form und Lage, wodurch der grSbere 
Bau der Organe gestaltet ~ r d ,  dann der Protoplasmabesehaffenheit, 
wodurch die sichtbaren Zellstrukturen entstehen. Letzteres wird be- 
kanntlich als Differenzierung im engeren Sinne bezeichnet; fiir ersteres 
hat W. VoGT den Namen ,,Gestaltungsbewegungen" eingefiihrt. An 
dem, was VOGT den ,,Materialeharakter" nennt, ist woht immer beides 
betefligt, nur in versehiedenem MaBe. So kommt der Materialcharakter 
der Medullarplatte wohl zum grSf}ten Tell dureh Orts- und Formver- 
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~nderungen der Zellen des Ektoderms zustande. Diese Ver~nderungen 
werden in letzter Linie auch durch -~nderungen einer Struktur des Proto- 
plasmas verursacht werden, aber diese l~Bt sieh nur erschlieBen, nicht 
optiseh nachweisen, ist auch vortibergehender Natur.  Erst  spi~ter ,,dif- 
ferenzieren" sich die Zellen in der bekannten Weise. 

Wie h~ngen nun diese auseinander hervorgehenden Zust~nde inner- 
lich zusammen? Beruht ihr gesetzlieher Ablauf auf einem urs~ehlichen 
Zusammenhang, bei dem immer der frtihere Zustand den sp~teren her- 
vorrufti oder geht sie auf eine gesetzliche Folge yon einzelnen von- 
einander unabh~ngigen Ursachen zurtick, wie das in seh~rfster Aus- 
pr~gung die W~IS~ANNsche Evolutionstheorie annimmt? 

Bei der ersteren Annahme darf kein Glied der Zustandskette fehlen, 
wenigstens nicht ohne Ersatz dureh ein anderes gleichwertiges Glied. 
Es kSnnte also z. B. das presumptive 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 daftir. Aus 
diesen Erw~gungen heraus priifte O. MANGOT,D (1925), ob pr~sumptives 
Ektoderm, welches {nach seiner Feststellung) zusammen mit pr~sump- 
tivem Mesoderm eingestiilpt, selbst Mesoderm bildet, dies auch zu tun  
vermag, wenn man es ins Blastoc51 einsteckt, so dab es direkt, mit 
Uberspringung der Gastrulation, in den Bereieh des fibrigen Mesoderms 
gelangt. Er  land, dal~ das Implantat  sich zum Tell der Seitenplatte, 
znm Teil den Dotterzellen der Darmanlage glatt eingefiigt und dabei 
auch deren histologischen Charakter weitgehend angenommen hatte. 
Daraus zog er den SehluB: ,,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 dcr Organe kann offenbar unabhi~ngig yon 
der Determination der Gastrulationsvorg~nge erfolgen." 

Dagegen hat K. GOE~TTLEX (1927 b, S. 552 ff.) geltend gemacht, daB 
bei dem Experiment nur ein Teil der Gestaltungsbewegungen, die Ein- 
:stiilpung um die Urmundlippe herum, ausgeschaltet worden sei, nicht 
aber die fiir das schon eingerollte Mesodcrm charakteristischen Gestal- 
tungsverschiebungen. Nichts spreehe gegen die Annahme, dab erst die 
Induktion dieses Formbildungsgeschehens das Implantat  zur meso- 
dermalen Weiterentwicklung bef~higte. 

Das ist wohl richtig, scheint mir aber O. 1V[ANGOLDS Position nicht 
eigentlich zu treffen. }/[AlCGOLD spricht nur yon einer Unabh~ngigkeit 
der Organdetermination, nicht yon einer solehen der ])iffcrenzierung. 
Auch er muB doch Gestaltungsvorgi~nge voraussetzen, durch welche sich 
die einfache Zellplatte des pr~sumptiven Ektoderms in Seitenplatte und 
Gin Stiick Darmanlage gegliedert hat. Die Determination dieser Ge- 
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staltungsvorg~nge ist die Organdetermination, welche im Experimental- 
fall yon der Determination der eigentlichen Gastrulationsbewegungen 
unabh~ngig ist. Ob der histologische Charakter, den die Teile des Im- 
plantats angenommen haben, also dcr Beginn der ])ifferenzierung, yon 
diesen Gestaltungsbewegungen abh~ngt oder nieht, dariiber sagt das Ex- 
periment nichts aus; MANGOLD aber, so viel ich sehe, auch nicht. 

Eine andere Frage ist es freilich, ob die Vorg~nge bei der normalen 
Entwicklung nicht doeh kausal verknfipft sind. Im Experiment werden 
dem implantierten pr~sumptiven Ektoderm die mesodermalen Gestal- 
tungsbewegungen durch die Umgebung induziert;  aber wie kommt die 
Umgebung zu dieser Fi~higkeit? Es w~re durchaus m6glich, da~ das 
eigene ,,Erlebnis" der Gastrulation wohl entbehrlich ist, aber nur, wenn 
es ersetzt wird durch die Einfltisse der Umgebung, welche dieses Erlebnis 
gehabt hat. 

G O ~ T T L ~  glaubt nun seinerseits die Unentbehrlichkeit der Gestal- 
tungsbewegungen fiir die Differenzierung bewiesen zu haben. Bei dem 
oben besproehenen Experiment entwickelt sich pri~sumptive Medullar- 
platte in der Epidermis einer Neurula nur dann herkunftsgem~l~ weiter, 
wenn es so orientiert ist, dab seine Gestaltungstendenzen mit denen der 
Umgebung harmonieren; im anderen Falle wird es ,,der neuen Um- 
gebung ortsgemi~l~ eingeffigt" (1927 b, S. 531). 

Da die yon GO~RTTLER beschriebenen Medullarplatten noch nicht 
fiber das Stadium der Gestaltungsbewegungen hinaus in die eigentliehe 
Differenzierung eingetreten sind, so kSnnen seine Ergebnisse streng ge- 
nommen nichts dartiber aussagen, ob das eine Ursache des anderen ist. 
Es ist stillsehweigend vorausgesetzt, dal~ die Zellen der isolierten Me- 
dullarplatte sieh bei l~ngerer Entwicklung zu den verschiedenen Zell- 
arten des Zentralnervensystems differenziert h~tten - -  was aueh ieh 
erwarten wiirde. Abet auch dann scheint mir GOE~TTLERs Sehlul~fol- 
gerung nicht bindend. Wenn das disharmonisch eingesetzte Stfiek ,,der 
neuen Umgebung ortsgem~B eingeffigt wiI'd", so soll das doch wohl 
heil~en, da$ die Umgebung des Implantats nieht indifferent ist, sondern 
mit der F~higkeit begabt, Ektoderm, welches schon in Richtung auf 
Medullarplatte labil determiniert ist, zu Epidermis umzustimmen. ])ann 
kSnnte aber das Ergebnis des Experiments auch so erkl~rt werden, dal~ 
das Implantat  durch den Widerstand der Umgebung gestSrt, gewisser- 
mal~en stutzig gemacht wird, so dab es nun den induzierenden Wir- 
kungen der Umgebung naehgibt. Wfirden diese induzierenden Wir- 
kungen fehlen, so kSnnte sich zwar selbstverst~ndlich ohne Gestaltungs- 
bewegungen niemals eine Medullarplatte entwiekeln, vielleicht aber Ner- 
venzellen in atypischer Anordnung. 

Der Fall scheint mir in logischer Hinsieht ~hnlieh zu liegen, wie 
seinerzeit bei dem Streit zwischen 0. SCHULTZE und W. l~ovx fiber die 

W. I~OUX' Archiv [. Entwickhlngsmechanik  Bd, 123. 3 2  
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Entbehrliehkeit oder Unentbehrlichkeit der Sehwerkraft Itir die Ent- 
wieklung des Froscheies. 

Spezifisehe Wirkungen der Umgebung, welehe eine labile Determi- 
nation verdecken kSnnten, auszusehlieBen, scheint nun naeh den Er- 
Iolgen von ttOLTFRET]~g durchaus m6glieh. Von seinen Versuehen ist 
daher eine exakte Entseheidung in dieser Frage zu erhoffen. Dureh 
freundsehaftliehe private Mitteilung sind mir F/~lle bekannt geworden, 
welehe gegen GOERTWLEgS Ansicht zu spreehen scheinen. 

Obwohl maine jetzigen Experimente zu der Frage naeh dem Deter- 
minationsgrad der pr/~sumptiven Medullarplatte keinen tat.s~chlichen 
Beitrag liefern, wollte ieh doeh Stellung zu ihr nehmen, da dureh ihre 
Beantwortung die Erscheinungen der Induktion erst in das riehtige 
Lieht gertickt warden. 

3. Regionale  Determinat ion nnd Keimstruktur.  

Als die Versuchb, die den tats~chlichen Inhalt  dieser Arbeit aus- 
maehen, in Angriff genommen wurden, war der vollkommenste bis dahin 
erzielte Fall ~on Induktion der yon I-IILDE MANGOLD (1924); ein se- 
kund/~rer Embryo, aus Material des Wirts und des Implantats ehim/~risch 
zusammengesetzt. Er bestand aus Chorda, zwei Reihen yon Ursegmenten 
und einem Medullarrohr, dessen Spitze zwei HSrblasen angelagert waren. 
Diese letzteren befanden sieh in der H6he der primgren. 

Das n/~ehste Ziel war daher, festzustellen, ob aueh ein Gehirn mit 
Augenblasen sekund/s durch Induktion entstehen k6nne. Dazu k6nnten 
zwei versehiedene Bedingungen erforderlich sein; einmal, dab die In- 
duktion in KopfhShe erfolgt, worauf der Fall yon HILDE MANGOLD hin- 
zudeuten schien; dann aber, dab ,,Kopforganisator" zur Induktion ver- 
wander wird, d. h. derjenige Abschnitt des Urdarmdaehs, weleher aueh 
bei der normalen Entwieklung das Gehirn unterlagert. Am siehersten 
war daher Hirninduktion zu erwarten, wenn beide Bedingungen gleieh- 
zeitig erftillt sind, wenn also Kopforganisator in Kopfh6he zur Wirkung 
gelangt. 

Das kann auf versehiedene Weise erreieht werden. Man kann das 
betreffende Sttick Urdarmdaeh fertig aus der vollendeten Gastrula ent- 
nehmen, ins Blastoc61 einer beginnenden Gastrula einsteeken und die- 
jenigen F/~lle aussuehen, in denen es durch den Gastrulationsprozeg des 
Wirts in Kopfh6he gelangt ist. Oder aber man kann aus einer jungen 
Gastrula mit deutlicher Einst/ilpung ein medianes Stiiek der oberen Ur- 
mundlippe ausschneiden und ventral in eine gleich alte Ga~trula ein- 
pflanzen, so dab dann das induzierende Material durch die Gastrulation 
des Implantats an Ort und Stelle gebraeht wird. Wi~hlt man das Stiiek 
gen/igend grol3, so k a n n e s  auch naeh Einpflanzung an den Ort der 
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spateren unteren Urmundlippe bis in Kopfh6he des Wirts vorgesehoben 
werden, oder aber wird es gleieh weiter vorn eingepflanzt. Beides ist 
nieht dasselbe; vor allem ist zu erwarten, dal3 das Material des fertig 
ausgebildeten Urdarmdachs weitergehend determiniert und weniger 
regulationsfahig ist als das jtingere Material der oberen Urmundlippe,  
welches die Einstiilpung noah vor sich hat. Doeh kSnnen zu diesem jetzi- 
gen Zweck beiderlei Experimente ohne Untersehied verwendet werden. 

Naeh diesen Methoden konntcn Gehirne mit Augen und H6rblasen 
yon hoher Vollkommenheit induziert werden. Es entstanden v611ig 
isolierte Gehirne oder aueh einzelne Augen, nach Induktion durch ein- 
gestecktes Urdarmdaeh (taen. 1928, 243b, S. 436ff., Abb. 78--81; rash. 
1928, 241b, S. 437ff., Abb. 82--85 ; taen. 1928, 262, S. 439 ft., Abb. 86 und 87 ; 
taen. 1928, 290, S. 443ff., Abb. 90 und 91) ; Gehirne, deren Vorderende mit 
dam des primaren verschmolzen war, nach Einpflanzung oberer Ur- 
mundlippe in der Nahe der Kopfregion (taen. 1926, 244, S. 432ff., Abb. 73 
bis 77); Gehirne als Vorderende eines Rfickenmarks nach Einpflanzung 
an den Ort der unteren Urmundlippe. Im letzteren Fall konnten ganze 
sekundare Embryonalanlagen von groBer Vollkommenheit induziert wer- 
den. Eine solehe unterschied sich im bestgelungenen Experiment (taen. 
1928, 212, S. 424, Abb. 51 und 52) nur durch etwas geringere GrSBe yon 
der primaren. Meist jedoch zeigten die Augen eyclopischen Defekt ver- 
schiedenen Grades (taen. 1928, 207, S. 425ff., Abb. 53--60; taen. 1928, 
213, S. 427If., Abb. 61--67 ; taen. 1928, 218, S. 430ff., Abb. 68--72) oder 
fehlten sie aueh ganz; doch beweist auch hier die Lage der HSrblasen 
weit hinter der Spitze, dab das Vorderende als ein wenn auch stark 
defektes Gehirn aufzufassen ist. 

Worin liegt in diesen Fallen die Ursache ftir die Bildung des Gehirns ? 
Zunaehst besteht die M6glichkeit, dab jade nach Induktion ent- 

standene Medullarplatte ein harmonisch-/~quipotentielles System ist, der- 
art, dab an ihrem Vorderende die Anlagen yon Gehirn und Augenblasen 
determiniert warden, in bestimmter Entfernung dahinter in der Epi- 
dermis die Anlagen f f r  die HSrblasen. Dabei kSnnte immerhin der 
vordere Teil aus Mangel an Material in den Augen defekt sein; dagegen 
dtirften die HSrblasen nicht an der Spitze des sekundaren Medullarrohrs 
liegen oder ganz fehlen. Ersteres taten sie aber in dam schon erwahnten 
Fall yon HILDE MANGOLD. 

Um diesen Punkt  systematiseh zu priifen, wurde 0bare Urmundlippe 
nicht der ffiihen, sondern der fast vollendeten Gastrula an die Stelle der 
spateren unteren Urmundlippe gepflanzt. Sie sttilpte sich vollends e i n  
und induzierte eine kurze sekundare Medullarplatte, aus der sich ein 
entspreehendes Medullarrohr bildete. In 24 Fallen hatte dieses iiber- 
haupt keine HSrblasen; 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 aUgemeine Tendenz, das jeweflige 
Vorderende einer Medullarplatte zum Gehirn auszubflden; vielmehr be- 
dare es dazu einer besonderen Ursache. I)iese kSnnte im Wirt liegen 
oder im eingepflanzten Organisator. Bei den bisherigen Experimenten 
l~Bt sich eine Entscheidung dariiber nicht treffen, denn die Organisa- 
toren wirkten immer in der ihnen gem~13en ttShe des Wirtskeims; der 
Kopforganisator in KopfhShe, der Rumpforganisator in RumpfhShe. 
Man muB also die beiden in Betracht kommenden Faktoren dadurch 
trennen, dab man Kopforganisator in RumpfhShe einwirken l~Bt, 
Rumpforganisator in KopfhShe. 

Kopforganisator liel3e sieh leicht in RumpfhShe bringen, wenn die 
Einstiilpung der implantierten Urmundlippe entgegen der normalen 
Richtung, also vom animalen zum vegetativen Pol, nicht so schwer zu 
erreichen w~tre. UnmSglich ist sie nicht, das haben eigene Versuche 
(taen. 1926, 233, S.419ff., Abb.43; taen, 1926, 236, S. 420, Abb. 44; taen. 
1927, 175, S. 420, Abb. 45) und solche yon F~. E. L]~HMANN (in Arbeit) ge- 
zeigt ; abet sie stSBt auf solehe Schwierigkeiten, wahrscheinlieh rein me- 
ehaniseher Art, und seheint die gesunde Weiterentwieklung des Keims 
so stark zu beeintr~chtigen, dab sie als Methode kaum in Betracht 
kommt. Es bleiben also solehe F~lle, wo Kopforganisator welt hinten 
eingepflanzt nicht bis zur normalen KopfhShe vorgetrieben wurde und 
HSrblasen hinter der HShe der prim~ren induzierte (taen. 1928, 204, 
S. 454ff., Abb. 99--102); ferner solehe, wo vorderes Urdarmdach, ins 
BlastocS1 gesteckt, unter das Ektoderm der Rumpfgegend zu liegen 
kam und dort ttirn mit Augenblasen hervorrief (taen. 1928, 254, S. 457ff., 
Abb. 103--105); schlieBlich als besonders interessant ein Fail, wo der 
Organisator und mit ihm der vordere Teil des induzierten Medullarrohrs 
quer zur L~ngsachse des Wirts sich entwiekelte und auf der Mitre der 
Bauehseite zu Gehirn wurde, mit eyelopisch defektem I)oppelauge und 
HSrblasen in der riehtigen Entfernung dahinter (taen. 1926, 201, S. 465 ft., 
Abb. 116--120). 

In diesen F~llen ist also Gehirn mit Augen und HSrblasen in Rumpf- 
hShe entstanden, wo Rumpforganisator nur Riiekenmark ohne ttSr- 
blasen oder hSehstens mit solchen an der ~uBersten Spitze induziert 
h~tte. I)a diese Bildung, wie wit gesehen haben, nicht jeder induzierten 
!Viedullarplatte an sieh zukommt, mul~ sie eine spezifische Wirkung des 
Kopforganisators sein. 

I)anaeh ist also die regionale Determination der Medullarplatte, 
jedenfalls der experimentell induzierten, durch eine entspreehende Struk- 
tur schon des induzierenden Mesoderms allein mSglich. Sollte diese 
Struktur die einzige Ursache jener I)etermination sein, so miiBte man 
das Einhalten der gleichen HShe yon seiten der sekund~ren und prim~ren 
HSrblasen dadureh erkl~ren, dab die entsprechenden Regionen des nor- 
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malen und des implantierten Mesoderms, des normalen und des indu- 
zierten Medullarrohrs in dieselbe HShe zu liegen kamen. Wenn man 
bedenkt, d~B das implantierte Stiiek nur einen Teil der ganzen sieh ein- 
stiilpenden Urmundlippe ausmacht, so ist eine solche Anaahme nicht 
gerade wahrscheinlich; zum mindesten m5ehte noch ein weiterer Faktor  
hinzukommen. 

Dies l~Bt sich nun einfach priifen, indem man das Implantat  so w~hlt, 
dab jenes zu fordernde Zusammenfallen der entspreehenden Mesoderm- 
abschnitte in derselben KShe ausgeschlossen ist; also dadureh, dab man 
Rumpforganisator, obere Urmundlippe vom Ende der Gastrulation, in 
KopfhShe einpflanzt. Dieses Experiment hatte derm aueh den erwar- 
teten und dann doeh iiberraschenden Erfolg, dab Mesoderm, welches 
normalerweise sicher hinter der H6he der l:[Srblasen gelegen h~tte, in 
Kopfh5he verpflanzt Hirn mit Augen und H5rblasen induzierte (Men. 

1927, 242, S. 471ff., Abb.121--126 ; taen. 1928,137, S. 474 ft., Abb.127--129 ; 
taen. 1928, 69, S. 474ff., Abb. 130--136; taen. 1928, 157, S. 478ff., Abb. 137 
bis 142 ; taen. 1928,141, S.482 ff.,Abb. 143 und 144; taen. 1928,173, S. 483 ft., 
Abb. ]45 und 146; taen. 1928, 178, S: 484ff., Abb. 147 und 148). 

Aus diesem Experiment folgt bindend, dab es yon der Region des 
Keims abhgngt, yon der HShe, in welcher die Induktion stattfindet, ob 
Rumpforganisator ] t i rn oder l~iickenmark induziert (1927; 1929). 

Zu einem ganz entsprechenden Ergebnis kamen seither 0. MANOOT,D 
und H. BAVTZMANN bei etwas anderen Versuchen. 

O. 1V[ANGOLD (1929) land bei homoeogenetischer Induktion yon Me- 
dullarplatte, dab ,,Augen, Linsen und Stiitzer nur yon Transplantaten 
induziert wurden, die aus der vorderen H~lfte der Kopfplatte stammten 
und selbst Augen entwickelt hatten. Schw~nzchen entstanden unter dem 
EinfluB der urmundnahen Medullarplattenbezirke. Die Art  des Implan- 
tats bestimmt in hohem Mal3e die Art  der Induktion. Aber auch der 
Wirtskeim ist yon EinfluB, indem Augeninduktionen desto h~ufiger ent- 
stehen, je weiter cephal der ImplantathSeker liegt" (S. 681). 

H. BAVTZMA~N, dem wir die Abgrenzung des Organisationszentrums 
nach auBcn verdanken (1926), ist in dessen rgumlicher Analyse noch 
einen Schritt welter gekommen (1928) durch die Feststellung, dab es 
vor ~llem die Anlage der Chorda ist, welche induzierend wirkt, und zwar 
w~hrend eines ziemlich langen Zeitraums; jedenfalls veto Beginn der 
Gastrulation bis nach Ausbildung der Medullarplatte, also bis zu einem 
Stadium, in welchcm die prim~re Induktionswirkung auf das eigene 
Ektoderm schon abgelaufen sein miiBte. Im weiteren Verfolg dieser 
Tatsachen machte er nun die uns hier interessierende Feststellung, dab 
ein Chordastiickchen der l~umpfregion in Kopfh6he des Wirts Gehirn mit 
Augenblasen induziert (1929 a). 
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Aus diesen Tatsaehen folgt zun~chst, dab das induktionsf~hige Ur- 
darmdaeh eine L~ngsstruktur irgendeiner Art besitzt, eine regionale 
Gliederung, dureh welehe die Regionen der induzierten Medullarplatte 
determiniert werden. Der vorderste Tell des Urdarmdachs, welcher nor- 
malerweise vor der Medullarplatte liegt, scheint iiberhaupt nicht zu in- 
duzieren (vgl. S. 435). Dann folgt ein Absehnitt ffir Gehirn mit Augen 
und H5rblasen; er vermag diese Teile auch in l~umpfhShe zu induzieren, 
weir hinter den normalen; selbst in transversaler Richtung, so dab yon 
den beiden symmetrisehen HSrblasen die eine vorn, die andere hinten 
liegt (taen. 1926, 201, S. 465ff., Abb. 116--120). Der hintere Absehnitt 
endlieh kann in RumpfhShe blol~ noch l~iickenmark induzieren. 

Uber diese Gliederung l~ftt sieh dann wohl ganz im allgemeinen noeh 
sagen, dab sie im ausgebildeten Urdarmdach eine seh~rfer begrenzte und 
fester determinierte ist, als in der noeh nieht eingestfilpten oberen Ur- 
mundlippe. In letzterer ist sie noeh in viel h6herem Mal~e regulations- 
f~hig. Durch ein Stfick obere Urmundlippe der beginnenden Gastrula, 
an Stelle der unteren Urmundlippe eingepflanzt, l~l~t sieh noeh ein ganzer 
Embryo mit Kopf und Schwanz induzieren; durch ein Stiiek Urdarm- 
daeh im allgemeinen nur der Bruehteil eines solchen. Diese wiehtige 
Frage soll dureh weitere Versuche gekl~rt werden. 

Was fiber dieses Allgemeinste hinausgeht, seheint mir bis jetzt un- 
sicher. Vor allem l~l~t sich bis jetzt nichts Begrfindetes fiber das Wesen 
dieser Gliederung aussagen. Eine MSgliehkeit soll sp~ter erSrtert werden. 

Des weiteren lehren die Tatsachen, da[t das Ektoderm des Wirts- 
keims, zuns in seiner ventralen H~lfte, ebenfalls eine L~ngsstruktur 
irgendweleher Art besitzt. Denn ein Stfick l~umpforganisator oder ein 
Stfiek Medullarplatte (0. M~GOLD 1929) oder Chordaanlage (H. BAUTZ- 
~A~N 1929 a) aus l~umpfh6he erzeugen in KopfhShe Gehirn mit Augen 
und tt6rblasen, welche in denselben Quersehnitten mit den prim~ren 
liegen. 

Welcher Art diese regionale Gliederung des Ektoderms ist und wie 
sie zustande kommt, ist ebenfalls unbekannt. Es lassen sich mehrere 
MSglichkeiten denken. Das dorsale Ektoderm der vollendeten Gastrula, 
also im groBen und ganzen die presumptive Medullarplatte, k6nnte diese 
Gliederung primer nicht besitzen, sie vielmehr erst durch das unter- 
lagernde Mesoderm aufgepr~gt erhalten; yon da wfirde sie sieh dann 
auf die angrenzenden Teile des ventralen Ektoderms in gleicher HShe 
fibertragen. Oder aber kSnnte das Ektoderm diese regionale Gliederung 
yon Anfang an dorsal und ventral in seinem ganzen Umkreis haben, so 
dab es also nach Ablauf der Gastrulation gewissermaBen aus Ringen 
zusammengesetzt w~re, die sich vom Urmund bis zum vorderen Ende 
der Medullarplatte mit zunehmender ,,Cephalit~t" aufschichten wfirden. 
Also eine. Art Sehichtenbau des Ektoderms, wie ihn zuerst BOVERI (1901) 
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fiir den Seeigelkeim postulierte. In der dorsalen Keimhiilfte wiirde diese 
regionale Gliederung dann zusammentreffen mit derjenigen des unter- 
lagernden Mesoderms. 

Eine Entseheidung zwischen diesen beiden M6gliehkeiten liege sich 
treffen, wenn man bei der regionalen Priifung der ventralen Keimh~lfte 
dutch implantierten l~umpforganisator eine etwaige Einwirkung der 
dorsalen Keimh~Ifte aussehalten kSnnte. H. BAIrTZ~ANN (1927)hat  in 
ghnlieher Absieht beide Hgiften zu Beginn der Gastrulation durch einen 
Irontalen Schnitt voneinander getrennt, um zu prtifen, ob die isolierte 
ventrale Hglfte iiberhaupt auf einen Induktionsreiz antwortet.  Diese 
Methode ist fiir den jetzigen Zweek unbrauehbar, weft dabei der animale 
Eipol, in dessen Niihe der l~umpforganisator eingepflanzt werden soll, 
in unmittelbare Naehbarschaft des vegetativen gebraeht wird; auflerdem, 
weft l~egulationen zu erwarten sind. Ieh versuehte es deshalb so, dab 
ieh zwei ventrale Keimh~lften zu Beginn der Gastrulation abtrennte Und 
zusammenheilte; es sollte eine Blase yon normaler Keimgr6Be entstehen, 
deren animalem Pol geni~hert die obere Urmundlippe einer vollendeten 
Gastrula eingesetzt werden kSnnte. Wenn dieser Rumpforganisator auch 
hier in KopfhShe Gehirn induziert hgtte, so wiire damit gezeigt gewesen, 
dab die regionale Gliederung des ventralen Ektoderms schon zu Beginn 
der Gastrulation bestand und yon der dorsalen H~lfte unabhi~ngig war. 
Leider scheiterte diese Absieht, wie ieh schon oben (S. 397) erwi~hnte, 
an dem miichtigen F1/~chenwaehstum des ventralen Ektoderms. An 
Stelle einer prallen runden Blase entstanden unregelm/~l~ige Gebilde 
(Abb. 9 und 10) roller Falten und Lapp en, in deren Oberflitche sich nichts 
einpflanzen lieB. Vielleicht ist diese rein technisehe Schwierigkeit noeh 
irgendwie zu fiberwinden. 

Wenn also eine exakte Entseheidung zwischen den beiden M6glich- 
keiten zurzeit noch nicht zu treffen ist, so seheint es doch nieht zwecklos, 
sie schon jetzt  etwas eingehender zu er6rtern. 

Es kSnnte also, wie gesagt, die vollendete Gastrula in ihrem Ekto- 
derm vom eephalen zum caudalen Pol eine Schiehtung oder ein Gefglle, 
einen Gradienten irgendeiner Art aufweisen, wodurch die regionale De- 
termination der primgren wie der sekundgr induzierten Medullarplatte 
gegeben wi~re. 

Zur Annahme soleher durchgehenden Allgemeinstrukturen des Keims 
wird man immer gedrgngt, wenn die Annahme eines Anlagenmosaiks 
nieht mehr alle Tatsachen zu erklgren vermag. So versagte die WEIS- 
~ANNsche Evolutionstheorie, als tI.  DI~I:ESCtI aus Teilstiicken des jungen 
Seeigelkeims keine Teilembryonen erhielt, sondern normal proportio- 
nierte Ganzembryonen yon verminderter GrSBe. Um dies zu erkt/~ren, 
postulierte DRI~SC~ eine Int imstruktur des Eies, bei weleher Eibrueh- 
stiicke dem Ganzen mSglichst gleiehen, so dal~ sich das Ga.nze aus ihnen 
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mit einem Minimum an Regulation wiederherstellt. DaB man sich keine 
Vorstellung davon zu machen vermag, wie ein Bruchstrick eines Systems 
versehiedenartiger Teile sich wieder zu einem ganzen System vervoll- 
st~ndigen kann, das wurde ftir D~I~SCH zum Motiv, alle Komplika- 
tion des Entwicklungsgeschehens in eine unr~umliche GrSi~e, die Ente- 
leehie, zu verlegen und dem Keim an Struktur nur so viel zu lassen, als 
nStig erseheint, damit jene unr~umliche GrSl~e sich in ihm orientieren 
kann. So besitzt nach DRI~.SCH das Eiplasma eine durchg~ngige polar- 
bilaterale Orientierung seiner Teilchen, eine Vorstellung, die wohl der 
postulierten Struktur tells eines Magneten, tells eines Kristalls nach- 
gebfldet ist. 

Gegen diese Vorstellung erhob BOVERI (1901) sehwerwiegende Be- 
denken auf Grund von Tatsaehen, welehe D~I~sc~ selbst gefunden hatte.  
DRIESCH hatte  n~mlich gezeigt, ,,dab beliebige durch Schritteln vor oder 
nach der Befruchtung gewonnene Fragmente yon Seeigeleiern sich nach 
verschiedenen Typen furchen, welche anniihernd Bruchstricken des Fur- 
chungsbildes des normalen Eies entsprechen. Er hat demgem~I~ die 
einzelnen Bruchstiicke auf verschiedene Regionen des Eies bezogen und 
ist zu dem Schlul~ gelangt, dal~ schon im Plasma des unbefruchteten 
Eies eine Art yon Organisation vorhanden sein muir, die den Furchungs- 
typus bestimmt". Daneben aber land er, ,,da{~ eine Anzahl yon Bruch- 
stricken sich nicht als Fragmente, sondern verlcleinert ganz furehen. Von 
Fragmenten, die l~ngere Zeit naeh der Befruchtung gewonnen wurden, 
zeigten etwa 16%, yon solchen, die ~nmittelbar nach der Befruchtung 
entstanden waren, etwa 30% die Ganzfurchung. ])RIESCH hat aus diesem 
Befund den Sehluit gezogen, dal~ sich die yon ihm postulierte Plasma- 
organisation nach StSrungen ,zum verkleinerten Ganzen' regulieren 
kann" (S. 155). Dieses Ergebnis l ~ t  sich nun nicht aus DRI~SC~S An- 
nahme fiber Keimstruktur und ihre Regulation erkl~ren. ,,Denn die 
Annahme involviert, daI~ der Furchungstypus des normalen Eies durch 
die gleichsinnige Orientierung der polarisierten Plasmateilchen in einem 
kugeligen KSrper 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. Im ersteren Fall 
muB verkleinerte Ganzfurchung eintreten, im letzteren zwar eine un- 
regelm~l~ige, aber sicher keine Bruehstiickfurchung. Eine solche ist auf 
Grund jener D~IEscHschen Annahme fiberhaupt unmSglich" (S. 156). 

BOVWRI ersetzte daher die Auffassung D~I~sc~s durch die Annahme 
einer polaren und konzentrischen Schichtung des Eiplasmas (1901, 
S. 156) ; ihre l~olge und ihr Ausdrnek ist der yon ihm entdeckte Pigment- 
ring, welcher das Ei yon Strongylocentrotus lividus dicht unter seinem 
-~quator 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/~ndert beim Fortschreiten vom einen zum anderen 
Pol kontinuierlich ihre Beschaffenheit, wird yon oben naeh unten immer 
,,vegetativer". Es ist dieselbe Vorstellung, welehe der Bezeichnung 
,,Gef/~lle" (v. UBISCH) oder ,,Gradient" (C~LD) zugrunde liegt. An der 
jeweils ,,vegeSativsten" Stelle des Keims setzt die Differenzierung ein 
(S. 165), sowohl bei der Entwicklung ganzer Eier wie bei derjenigen von 
Eifragmenten. Doch daft diejenige Plasmabeschaffenheit, die zur Ga- 
strulation n6tig ist,. nicht unter eine gewisse Grenze heruntergehen; 
daher sind rein animale Keimh~lften nieht mehr imstande, zu gastru- 
lieren (S. 170). 

Bov~RI spricht also nicht yon einem organbildenden Stoff, dessen 
Konzentration vom einen zum anderen Pol ein Gef/s aufwiese, sondern 
nur ganz allgemein von einer sieh graduell ~ndernden Plasmabeschaffen- 
heir. Gerade in dieser dureh den Stand der tatsaehliehen Kenntnisse 
gebotenen Unbestimmtheit  scheint mir Bov~RIs Formulierung noch 
heute giiltig. Was darfiber hinaus geht, ist zurzeit noch problematisch. 

So seheint es mir durchaus unsieher, ob der Gradient ein solcher der 
Aktivit~t des Stoffwechsels ist, wie C~ILD es annimmt, oder genauer, 
ob ein Stoffwechselgradient, wo er sich nachweisen l~l~t, ,,nicht eher 
der Ausdruek und die Folge einer vorher bestehenden Struktur als deren 
Ursaehe ist" (HA~RIso~ 1921, S. 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 C~rILDS ist yon hohem Interesse; doeh scheint sie mir nicht die 
einzig mSgliche, ja nicht einmal die n~tchstliegende zu sein. 

So wurde am Froschei zu Beginn der Entwicklung eine Region be- 
sonderer Empfindlichkeit gegen gewisse Schi~dlichkeiten festgestellt; sie 
nimmt den animalen Pol des Keims ein und zieht sich meridional gegen 
den grauen ~a lbmond herab. Im Lauf der Gastrulation klingt die Emp- 
findlichkeit in dieser Region allmahlieh ab; dafiir bildet sich eine neue 
Region noch gr6$erer Empfindliehkeit im Bereieh der oberen Urmund- 
lippe aus (BELLA~Y 1919). Daraus wurde auf einen erh5hten Stoffwechsel 
in den betreffenden Regionen geschlossen. Das ist gerade in diesem Fall 
durchaus wahrscheinlich, da es mit anderen Tatsachen fibereinstimmt. 
Nach den Feststellungen besonders yon W. VOGT sind diese Regionen 
in der Tat  nnmittelbar vor und wahrend der Gastrulation ungemein 
aktiv;  die animalen Zellen breiten sich aus und riicken gegen den vege- 
tat iven Pol herab, am st/irksten im Meridian des grauen Halbmonds. 
Dann beginnt in und fiber der oberen Urmundlippe die Streekung und 
Staffelung der einzusttilpenden Zellen fiir Chorda und ~esoderm. Es ist 
zu erwarten, dab dies mit einem regeren Stoffwechsel verbunden ist, und 
es is t  wichtig, da$ dieser sich nun naehweisen 1/~f~t. Aber wean der 
erh6hte Stoffwechsel auch unerl/s Vorbedingung der Zellbewe- 
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gungen ist, stellt er damit such die spezifische Ursaehe ffir ihre typische 
Ordnung dar ? Setzt diese nieht S t ruktur  versus ? Tut  dies nicht sehon 
das Auftreten erhShter Aktivit~t in bestimmter H5he eines bestimmten 
Meridians, nieht nur bei einem El, in welches ein Spermium eingedrungen 
ist, sondern such in einem solehen, das sieh nach Anstich partheno- 
genetiseh entwiekelt hat? 

Es ist ferner einleuchtend, dab am Vorderende der Medullarplatte, 
we sich die Augenblasen ausst/ilpen werden, eine gr5Bere Aktivit~t herr- 
sehen muB als weiter hinten. An sieh is~ es nun zwar denkbar, dab das 
eine die Ursache des anderen ist, in dem Sinne, dab ein regerer Stoff, 
weehsel in dem gegebenen Zeitpunkt in Medullarplatte die Augenpo- 
tenzen aktiviert; abet wahrscheinlicher ist doeh, dab bei der Determi- 
nation der Augenblasen, die nach O. MA~GOLD (1929, S. 637 ft.) sehr 
friih eintritt, zugleieh der regere Stoffweehsel induziert wird, ohne den 
die Augen sieh wohl nicht ausbilden k6nnen. 

Meine Bedenke'n gegen diese Seite der C~rILDsehen Theorie sind also 
yon derselben Art wie die, welehe G. H. PA~KEg (1929, S. 424) ge- 
~uBert hat. 

l~an mfiBte sieh also wohl, wie Bov~RI, auf die ganz unbestimmte 
Aussage beschr~nken, dab im Ektoderm der Gastrula ein cephalo-cau- 
dales Gef/ille irgendeiner Art herrseht, welches die regionale Gliederung 
der prim~ren wie der sekund/~r induzierten Medullarplatte determiniert. 

Es liegen nun aber einige Tatsaehen vor, welehe der Anwendung 
dieser Vorstellung auf die sekund~re Embryonalanlage und ihre regio- 
nale Gliederung Sehwierigkeiten zu bereiten scheinen. Wenn irgendein 
qualitativ gleiehartiger Faktor  yon vorn naeh hinten an Quantits ab- 
nehmen und aus diesem Gef~lle dana die regionale Gliederung der Me- 
dullarplatte hervorgehen sollte, so w~re das nieht in der Weise zu denken, 
dab nun jeder bestimmten Quantit/~ dieses 1%ktors eine bestimmte 
H6he der Medullarplatte zugeordnet w~re. Da n/~mlieh Augen sowohl 
(lurch l~umpforganisator in Kopfh6he als dureh Kopforganisator in 
l~umpfh6he induziert werden kSnnen, so geniigt die einfache 1V[enge des 
Faktors, im Kopforganisator oder in KopfhShe. Trifft nun beides zu- 
sammen, wirkt also Kopforganlsator in Kopfh6he, so maBte damit die 
doppelte Menge jenes 1%ktors zur Wirkung gelangen. Diese 1Vfenge 
wiirde also sehon weiter hinten, etwa in ttSrblasenhShe, das zur Augen- 
bfldung n6tige MaB erreiehen, und wenn Augenbildung dieser 1V[enge 
zugeordnet w~re, so mtiBten Augen an Stelle yon HSrblasen entstehen. 
Es mimte also das Gef/~lle als solches sein, entweder im Ektoderm oder 
im Organisator, wodurch die regionsle Gliederung der Medullarplatte 
ausgelSst wtirde. Dabei miiBte aber doeh wieder die weitere Annahme 
gemacht werden, dab die Quanti~t am hSchsten Punkt  des Gef/~lles eine 
bestimmte Minimalgr6Be aufweist, sonst mtit3te das Vorderende such 
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in RumpfhShe Augen ausbilden. Ferner ware nicht verst~ndlich, wie 
HSrblasen in normaler Entfernung hinter einem ganz sehm~ehtigen 
Vorderende induziert werden kSnnen. 

Aus diesen Grfinden verdient aueh die andere MSglichkeit ernsthafte 
Erwagung, dab n~mlich vom primaren Organisationsfeld ein determi- 
nierender Einflul~ auf das sekundare ausgefibt wird. 

Die Vorstellung, dab der induzierte Embryo unter dem Einflul~ des 
prim~ren entstehen soil, gewisserma~en als sein ventrales Spiegelbfld, 
hat zunaehst vielleieht etwas Befremdendes. Es wfirde sieh dabei eine 
F~higkeit des Organismus offenbaren, die wenigstens in dieser WeiSe 
bei seiner normalen Entwieklung keine Rolle zu spielen hat. Aber viel- 
leieht ist es dieselbe Fahigkeit, vermSge deren ein halbierter Keim, der 
also nur noch Lateralitat besitzt, seine Bflateralitat wiedergewirmt? 
Jedenfalls waren gerade unter den jetzt gesehflderten Versuehen einige, 
welehe etwas ganz ~hnliches zeigten. Wenn ein Organisator in der 
unteren Urmundlippe eingepflanzt wird, aber nicht ganz genau median, 
so gewinnt die yon ihm induzierte sekundare Embryonalanlage seitlichen 
Ansehlul3 an die primate. In dem Sehwanzchen, zu welchem beide ge- 
meinsam auswachsen, liegen zwei Chorden, die unter spitzem Winkel 
bis zur Verschmelzung aufeinander zulaufen, und drei Reihen yon Ur- 
segmenten, zwei aul3enst~ndige und eine gemeinsame innenst~ndige 
(Abb. 20, 23, S. 403 und 405). Es ist sehon oben darauf hingewiesen worden, 
in wie auffallender Weise die Grenzen dieser Ursegmente in ann~hernd 
gleicher HShe stehen. Da nicht anzunehmen ist, dab sie unabh~ngig 
voneinander zufallig gerade diese Lage erhalten haben, so bleibt nur der 
SchluI~, dal3 Sie sich, vielleieht weehselweise, beeinflul3t haben. Dieser 
seitliche Einflul3 mul3 die ~ul3erlieh ungegliederte Chorda durchsetzt 
haben. Die MSglichkeit scheint also durchaus gegeben, daI~ die indu- 
zierte Anlage unter dem Einflu8 der prim~ren, gewissermaBen als deren 
Spiegelbild, ihre regionale Gliederung erhalt. 

Zum Schlul3 noeh ein Wort fiber die Determination der HSrblasen. 
Offenbar erfolg~ sie irgendwie im Zusammenhang mit dem Medullar- 
rohr, sei es nun, da~ sie yon ihm aus in bestimmter H6he induziert 
werden, sei es, dal~ Mesoderm in bestimmter HShe beides, N[edullarrohr 
und HSrblasen, hervorruft. Dagegen sind sie nieht lest an eine bestimmte 
HShenlinie der Epidermis gebunden. Das zeigen F~lle, bei denen das 
ganze sekundare Medullarrohr in allen seinen Teilen weiter hinten liegt 
als das primare (taen. 1928, 204, Abb. 102, S. 455); noeh deutlieher 
solche, bei denen es schrag oder gar quer zur Langsachse des Wirts 
orientiert ist. So trifft bei taen. 1928, 178 das sekund~re Medullarrohr 
yon: rechts hinten unter spitzem Winkel auf das primare und vereinigt 
sich mit ihm zwisehen primarer Augen- und HSrblase (Abb. 147, S. 484). 
Seine HSrblasen liegen symmetriseh zu ibm, die linke neben der pri- 
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m~ren rechten, die rechte aber dicht hinter dem prim~ren Auge, also 
welt vor der HShenlinie der prim~ren HSrblasen (Abb. 148, S. 485). 
Noch deutlieher ist das bei quer gestelltem sekunds 1V[edutlarrohr, wio 
in taen. 1926, 201 (Abb. 116, S. 466). Da auch hier die HSrblasen sym- 
metrisch zu ihrem Medullarrohr angeordnet sind, so liegt die eine eephal, 
die andere caudal yon ihm in der ventralen Medianlinie des Wirtskeims 
(Abb. 119 und 120, S. 468ff.). Dabei sei noch einmal auf den deutliehen 
GrSBenuntersehied hingewiesen, der sieh hier wie In zwei entspreehenden 
anderen F~lten zwisehen der vorderen und hinteren HSrblase zeigte. 
Man wi rdn ieh t  fehlgehen, wenn man ihn der versehiedenen Entfernung 
yon der normalen H~rblasenebene zuschreibt. Is t  diese aueh nicht ent- 
scheidend fiir die Lage der ttSrblasen, so ist sic doeh nicht wirkungslos 
und sollte es nur dureh die grSBere Dicke der Epidermis sein (vgl. S. 465). 

4. Das synergetische Prinzip der Entwicklung. 

Die Tatsachen, welche in dieser Arbeit tells angefiihrt, teils neu 
beigebracht wuraen, bieten sch5ne Beispiele fiir jenen Charakterzug der 
Entwicklung, den man mit L. RHUMBLER (1897) und H. ]3RAUS (1914) 
als ,,doppelte Sicherheit" oder ,,doppelte Sieherung" bezeichnet. Die 
einzelnen Prozesse der Entwicklung greifen nieht nu r  harmoniseh in- 
einander, sondern sie iiberdeeken sieh zum Tell, derart, dal3 durch zwei 
Prozesse gemeinsam etwas geleistet wird, was auch jeder fiir sich allein 
leisten kSnnte. 

Dieser Begriff der doppelten Sieherheit, der aus der Teehnik iiber- 
nommen ist, kann in zwiefachem Sinne verstanden werden. Zur Er- 
reichung irgendeines technischen Zweeks k~nnen zwei Einriehtungen 
getroffen sein, yon denen aber die zweite zungehst in Reserve bleibt und 
erst dann in T~tigkeit trit t ,  wenn oder soweit, die erste versagt. Jede 
wird zu ihrer Zeit ganz beansprucht; aber wenn die erste genfigt, so 
braucht die zweite gar nieht in Kraf t  zu t re ten.  Es kSnnen aber auch 
zwei gleiehsinnige Einrichtungen yon Anfang an zusammenwirken; jede 
ffir sich wiirde genfigen, das Ganze zu leisten, im normalen Verlauf abet 
wird jede nur halb beansprueht. Im ersteren Fall reil3t ein Striek nach 
dem anderen; im zweiten halten alle oder reiBen alle zusammen. 

Unter die erste.re Auffassung f~llt es, wenn naeh Ro v x  die Entwiek- 
lung primer als Selbstdifferenzierung mosaikartig angeordneter Anlagen 
effolgt und daneben Regulationsmeehanismen bereit liegen, welche aber 
nut  bei St6rungen in T~tigkeit treten. Der zweiten AuIfassung st immt 
man zu mit der Annahme, dal~ z. B. an der norma[en Linsenentwicklung 
sowohl die Induktionsf~higkeit des Augenbechers als das Selbstdifferen- 
zierungsvermSgen 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. L~HMA~ (1928 a, S. 166 ff.) hat jfingst diese sehon 5fters 
behandelte Frage im AnschluI~ an neue eigene Feststellungen in tref- 
fender Weise erSrtert, l~achdem GOE~TTLER eine wenn auch labile De- 
termination der pr~sumptiven Medullarplatte nachgewiesen hatte, konnte 
LEHMANN die Bedeutung der Unterlagerung fiir die Determination auf 
Grund yon Defektversuchen n~her pr~zisieren. Diese Versuehe fiihrten 
ihn zu -der Anschauui/g, dab zu Gastrulationsbeginn nur ein Tell der 
Medullarplatte, eine Art Zentrum, labil determiniert ist. Dies harmoniert 
aufs beste mit Folgerungen, zu denen schon andere Effahrungen hin- 
gefiihrt hatten (fiir die Anlage der Linse SPEMA~ 1912, S. 90; fiir die 
Ex~remit~tenanlage HARRISO~ 1918, S. 458). Unterlagerungsdefekte in 
jener vorgeschritteneren vorderen Region der Medullarplatte sind viel 
weniger wirksam als solche welter hinten. Der Rest der pr~sumptiven 
Medullarplatte w~re zu Gastrulationsbeginn noeh indifferent und wiirde 
erst durch das gegen Ende der Gastrulation untergesehobene Mesoderm 
determiniert. H~lt man nun dieses Ergebnis zusammen mit der F~hig- 
keit des Mesoderms, auch in pr~sumptiver Epidermis Medullarplatte zu 
induzieren, wie sie zuerst durch die Versuehe yon HILD~ MAI~aOLD (1924) 
wahrscheinIieh gemacht, durch A. MARX (1925) exakt bewiesen wurde, 
so ergibt sich als Aufgabe der Unterlagerung, ,,die schon vorhandene 
Determination endgfiltig zu fixieren und die mehr indifferente Peripherie 
des Medullarsystems in einem Umfang zu determinieren, der in einer 
gewissen Abh~ngigkeit steht yore Quantum der eingestiilpten Unter- 
lagerung" (Lv.~A~I~ 1928a, S. 166). Die als einheitlicher ProzeB erschei- 
nende Bildung der normalen Medullaranlage ist also ,,bedingt dureh die 
kombinierte Wirkung zweier teilweise gleichsilmiger, relativ selbstgn- 
diger Faktoren". Diese Erscheinung bezeichnet L w ~ A ~ I  Ms ,,kom- 
binative Einheitsleistung teflweise gleichsinniger Faktoren". 

Dieser Begriff ist also, wie L ~ n ~ A ~  hervorhebt, umfassender als 
derjenige der ,,doppelten Sieherung"; denn er begreift auBer ihr (,,der 
identischen Leistung gleichsinniger Faktoren", LEm~IAI~I~) auch ,,die 
synthetische Teilleistung der voneinander verschiedenen Wirkungen der 
beiden beteiligten Faktoren". 

Vielleicht kSnnte man aueh die Tatsache dieser Entwieklungshar- 
monie im allgemeinen als ,,synergetisches Prinzip der EntwiJclung" be- 
zeichnen. A. COH~.)I-KYPSER (1910) sprieht in ghnlichem Sinne yon 
synergetischen Faktoren. Ein Sonderfall dieses Prinzips wgre das har- 
monische Ineinandergreifen der einzelnen Entwicklungsprozesse; ein 
anderer, besonders merkwiirdiger, jenes ~bereinandergreifen, die ,,dop- 
pelte Sicherung". 

Eine  hervorragende ,,kombinative Einheitsleistung" ist nach den 
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oben referierten Feststellungen von W. VoGw und O. M_~NGOT,D, denen 
einige neue hinzugefiigt werden konnten, der GastrulationsprozeB. Denn 
mag die Gesamtheit der Gastrulationsbewegungen yon einem Zentrum 
aus induziert worden sein, wie K. GOV,~TTLWR (1927 b) es annimmt, zu 
Beginn der Gastrulation sind die Rollen ausgeteflt und die einzelnen 
Bezirke des Keims k5nnen die typischen Gestaltungsbewegungen selb- 
st~ndig vollfiihren, auch wenn sie in fremde Umgebung versetzt worden 
sind. Von doppelter Sicherung kSnnte man hier nur insofern reden, als 
der einheitliche Ablauf der Gastrulationsbewegungen aueh naeh St6rung 
der ttarmonie zustande kommen kann. Die dorsale H~lfte der jungen 
Gastrula vermag aueh nach Abtrennung der ventralen H~Ifte die Ga- 
strulation richtig zu Ende zu fiihren (G. RTyuD u. H. SPV,~AN~ 1922). 

Als ,,kombinative Einheitsleistung" hat LV.~AN~,, wie soeben aus- 
gefiihrt, auch die Bfldung der Medullarplatte erkannt. Wie gut sie ,,ge- 
sichert" ist, wird immer deutlicher, je mehr unsere Kenntnisse sieh ver- 
vollstandigen. Einerseits kann prasumptive Medu:llarplatte, die noch 
nicht unterlagert war, sich unter Selbstdifferenzierung zu Medullarrohr 
(Go~.RTrLER), ja ZU hoch differenziertem Medullargewebe (ttOT,TFRV, TER) 
weiterentwickeln, andererseits kann verpflanzte obere Urmundlippe oder 
eingestecktes Urdarmdach in prasumptiver Epidermis ein ganzes Zentral- 
nervensystem, Gehirn mit Augen und Rfickenmark, induzieren. Nor- 
malerweise kommt beides zusammen: prasumptive Medullarplatte wird 
vom induktionsfahigen Mesoderm unterlagert. Vielleicht geht aber die 
Sieherung noeh welter, ist nieht nut eine doppelte, sondern eine dreifache. 
Denn Kopforganisator, der auch in RumpfhShe Gehirn zu induzieren 
vermag, wirkt bei der normalen Entwicklung in K0pfhShe ein, wo selbst 
Rumpforganisator Gehirn induziert. 

5. Historisehes.  

Zum erstenmal, soweit mir bekannt, wurde yon B o v ~ I  (19Ol) eine 
der meinigen verwandte Ansehauung fiber die Entwicklung des Seeigel- 
eies erwogen. Der jeweils vegetativste Punkt des normalen Keims oder 
eines Bruehstiicks yon ihm kSnnte ein ,,Vorzugsbereich" sein, yon dem 
aus alles ~brige bestimmt wiirde. Ich habe schon vo~ einigen Jahren 
(H. SPV.MA~ u. I-IIT,Dv. M~GOT.D 1924, S. 636) auf diese ~hnliehkeit 
der Auffassung hingewiesen. Dal~ ieh es nieht schon friiher getan, nieht 
den Begriff des Organisationszentrums unmittelbar an den Bov~.~Isehen 
des Vorzugsbereiehs angekniipft hatte, lag daran, dab mir die ~hnlich- 
keit erst naehtr~glieh zum Bewui3tsein kam. 

Ich hatte die Idee fast zu Beginn meiner ganzen Forsehungsarbeit 
gefaBt, als ieh die Entwieklung des Mittelohrs der schwanzlosen Am- 
phibien' studierte und im Zusammenhang damit die Umbfldung des 
knorpeligen Kopfskeletts w~hrend der Metamorphose. Dieses wird be- 
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kanntlich ~u einem erheblichen Teile aufgel6st; im Ansohlu~ an den 
Rest w~ehst der Knorpel aufs neue aus. Dabei bildete sich mir der Be- 
griff des expansiven und des appositionellen Waehstums, den ich dann 
mehrere Jahre sp~ter (1903) darlegte. ,,/)as Waohstum einer Anlage 
kann nun effolgen durch Waohstum und Teilung ihrer Zellen, expansives 
Wachstum; oder indem sie sich schon vorhandene, aber bisher indiffe- 
rente, nieht zu ihr gehSrige Zellen angliedert, Wachstum dureh Andi/- 
]erenzierung" (S. 606). Diese Vorstellung blieb mir immer im Hinter- 
grund des B ewuBtseins, so dai~ ieh den ersten mir entgegentretenden 
Fall yon fortschreitender Determination sofort in diesem Sinne deutete 
(1918, S. 477 If.). 

Von anderem Ausgangspunkt aus ist C~ILD zu ganz ~hnlichen An- 
schauungen gekommen; darauf hat  zuerst J.  S. HvxL~u (1924, 1930) 
hingewiesen, neuerdings CHmD (1929) Selbst in ausftihrlicher Darstellung. 
CItILDS Begriff der ,,dominanten Region" meint dasselbe wie ,,Vorzugs- 
bereich" und ,,Organisationszentrum" und wurde vor le tz terem auf- 
gestellt. Wie der Vorzugsbereieh die vegetativste Stelle des Keims, so 
nimmt die dominante Region den hSehsten Punkt  des Gradienten ein. 
In  der n~heren Deutung ffeilich untersCheiden wir uns. DaI~ ein Tell, 
der auf andere Teile wirkt, in gewissem Sinne aktiver ist als jene, wird 
man gern zugeben. DaB diese hShere Aktivit~t mit einer ErhShung des 
Stoffwechsels verbunden ist, scheint mir wohl mSglieh, aber nieht immer 
nStig. Dal~ sie aber in weiter nichts besteht, daffir liegt bis jetzt  kein 
Beweis vor; es ist mir ~ul~erst unwahrscheinlieh. 

Aueh die Induktion durch verpflanzte Stiickehen oberer Urmund- 
lippe, der exakte Beweis fiir jene Anschauung, ist schon frfiher zwei- 
real, allerdings nur beinahe, entdeckt worden. 

W. VoG~ (1922 b) hat, wie oben angefiihrt, das mittlere Stiick der 
dorsalen Urmundlippe einem anderen gleich alten Keim in die Mitre 
des animalen Feldes eingepflanzt; dabei beobachtete er die auch yon 
I~r und mh" oft gesehenen fingerfSrmigen Auswtichse. Bei dem 
Stadium seiner Wirtskeime ist mit  Sicherheit zu erwarten, dab das ein- 
gesttilpte Mesoderm induziert hat ;  doch ist diese Wirkung wohl durch 
die prim~re Medullarplatte verdeckt worden. H~tte VOGT etwas we- 
niger exakt gearbeitet, so hat te  ihm der Zufall eine deutliche Induktion 
in die H~nde spielen miissen. 

Noch ein anderer Forseher mug der Sache sehr nahe gewesen sei: I-I~tte 
L~wis (1907) die Stiicke obere und seitliche Urmundlippe, die er einem 
Schwanzknospenstadium unter die Epidermis schob, in einen jiingeren 
Keim verpflanzt, so h~tte er zweifellos schon damals ihre Induktions- 
I~higkeit entdeekt. Seine Wirtskeime waren, wie ich durch neuere Ver- 
suche aus meinem Laboratorium weil~, zu einer deutlichen Induktion 
schon zu alt. Die Stiicke Medullarrohr, Chorda und Muskelanlagen, welche 



512 H. Spemann: ~ber den Anteil yon Implantat und Wirtskeim an der 

sieh sp/iter vorfanden, sind nach seiner eigenen sicher riehtigen Auf- 
fassung aus dem Material des Implantats entstanden, nicht unter seiner 
Einwirkung aus dem Wirt. Es ist also nicht riehtig, Lv, wIs die Ent- 
deckung der Induktion zuzusehreiben, wie DE BEV, R (1927, S. 150) und 
wohl im AnschluB an ihn S. ~51~STADIUS (1928, S. 101) es tun; es w~re 
selbst dann nieht richtig, wenn wirklich Induktion stattgefunden h/~tte. 
Denn man kann eine Entdeckung machen, ohne es zu wollen, aber doeh 
wohl nieht, ohne es zu merken. 

IX. Zusammenfassung. 
Wird ein Stfick obere Urmundlippe der Triton-Gastrula einem an- 

deren Keim zu Beginn der Gastrulation an die Stelle der sp~teren unteren 
Urmundlippe eingepflanzt, so stfilpt es sich dort glatt ein (S. 396; vgl. 
H. MA~GOLD !929, S. 708). Offenbar werden seine Eigenbewegungen 
durch die des Wirts unterstiitzt. 

Das Ylal~ der Einstfilpung h~ngt auBer yon der GrSl]e des Stficks 
yore Entwieklungs'grade des Spenders ab; ein Stfick obere Urmundlippe 
der frfihen Gastrula dringt weiter nach vorn vor, als ein solehes der 
sp~ten (S. 488). 

Wird das Stfick weiter vorn eingepflanzt, dem oberen Pol, d. h. dem 
vorderen Ende des Embryo gen~hert, so bilden sich mehr oder weniger 
weir vorragende Auswiichse, fingeffSrmig gerade oder hSrnehenfSrmig 
gekriimmt oder eingeroUt. Sie tragen an ihrer Spitze eine kleine Ein- 
ziehung, den Rest des sekund~ren Urmunds (S. 395, Abb. 6--8; vgl. 
W. VoGT 1922 b; O. MANGOLD 1925). Das Implantat halt also aueh hier 
an seiner eigenen Bewegungstendenz lest; aber da die eine Phase der 
Gastrulation, die Eiastfilpung, durch die fremde Umgebung behindert 
ist, so ffihrt die andere Phase, die Staffelung und Streckung der Zellen, 
zur Bildung jener Auswfiehse. 

Zwei  zusammengeffigte ventrale Gastrulah~lften bilden im weiteren 
Lauf der Entwicklung keine glatte runde Blase; vielmehr w~chst sich 
ihre Wand zu breiten Falten und Lappen aus (S. 397, Abb. 9 und 10). 
Bei der normalen Gastrulation w~ren die zusammengefiigten Keim- 
h~lften, in der Hauptsache presumptive Epidermis, stark in der Fl~che 
gewachsen. Die Tendenz dazu wohnt ihnen schon zu Beginn der Ga- 
strulation inne und wird aueh naeh Abtrennung der dorsalen H~lfte 
beibehalten (vgl. W. VOGT 1922 a und b; O. MANGOLD 1925). 

Wird das Stiick obere Urmundlippe quer zur L~ngsachse des Wirts 
in dessen Ventralseite eingepflanzt, so werden die sich einstfilpenden 
Zellmassen, sowie sie den Rand der Urmundlippe passiert haben, nach 
vorn abgelenkt, so dab die yon ihnen gebildeten und induzierten se- 
kund~ren Aehsenorgane denen des Wirts mehr oder weniger gleich- 
gerichtet sind. Daraus geht hervor, da{~ die Gastrulationsbewegungen 
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des Implantats in ihrer Richtung dureh den Wirt stark beeinfluBt werden 
(vgl. B. GEINITZ 1925; O. 1V[ANGOLD 1928, S. 164). 

Auch bei rein cranio-caudaler Einpflanzung des Stiiekes Urmundlippe 
zeigt sich dieser Einfluf5 des Wirts, in einer Ablenkung nach der Seite 
(Abb. 45, 46--50), ja in vSlliger Umkehr der Einstiilpungsrichtung 
(S. 395, Abb. 6; S. 419, Abb. 42; vgl. H. ~VIANGOLD 1929, S. 698, Abb. 1); 
ferner in abnormer Breite und versp~ttetem Schlut~ der induzierten Me- 
dullarplatte. Doeh kommt hier auch die Eigenbewegung des Implantats 
zur Geltung; ja die Einstiilpung kann in fast genau eranio-caudaler Rich- 
tung erfolgen (S. 420, Abb. 43 und 44). 

Die Ablenkung wird wahrseheinlich in der Hauptsache rein mecha- 
nisch durch die iiberm~chtigen Gestaltungsbewegungen des Wirtskeims 
bewirkt. Jedoch mag auch seine Struktur, dureh welehe seine eigenen 
Zellbewegungen bedingt sind, die Richtung der einstrSmenden Zell- 
massen des Implantats direkt beeinflussen. 

Obere Urmundlippe einer beginnenden Gastrula, an den Ort der 
unteren Urmundlippe verpflanzt, vermag sich, wie oben erw~hnt, nach 
vorn bis in KopfhShe des Wirts einzustiilpen und ein mehr oder weniger 
vollkommenes MeduUarrohr zu induzieren, mit normalen oder cyclopiseh 
verschmolzenen Augenblasen und mit HSrblasen in normaler Entfernung 
hinter dem Vorderende (S. 424ff.). Die sekund~ren HSrblasen sind nicht 
streng an die HShe der prim~ren gebunden (S. 427, Abb. 63). 

Wird das Implantat mehr kopfw~rts eingepflanzt, so kann ein iso- 
liertes Gehirn induziert werden, mit ttSrblasen am blind endigenden 
Hinterende und Augenblasen, die mit den prim~ren mehr oder weniger 
verschmolzen sind (S. 432ff.). 

Medullarplatte kann nach A. MARX (1925) auch dureh ein Stiick 
Urd~rmdach der nahezu oder ganz vollendeten Gastrula induziert wer- 
den, welches ins BlastoeS1 einer beginnenden Gastrula gesteckt wird 
und nach Ablauf der Gastrulation unter die Epidermis zu liegen kommt. 
Der vorderste Teil des Urdarmdachs induziert nieht; genauere Fest- 
stellungen sind noch zu maehen (S: 435). 

Das Urdarmdaeh induziert, gleichgiiltig, ob es mit seiner ~ul~eren, 
yon der pr~sumptiven Medullarplatte abgelSsten, oder mit seiner inneren, 
dem Urdarm zugewandten Seite das Ektoderm des Wirts beriihrt (S. 436 ; 
vgl. BYTINSKI-SALz 1929; 0. ~V~A~GOLD 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, ]~I~t sich 
nicht entscheiden (S. 445). Beidemal stammten die Implantate etwa 
aus KopfhShe und wirkten in KopfhShe. 

Wird ein medianes Stfick obere Urmundlippe aus einer fast oder 
W. Roux' Archly f. Entwicklungsmechanik Bd. 123. 33 
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ganz Vollendeten Gastrula an den Ort der unteren Urmundlippe ge- 
pflanzt, so wird ein ~edullarrohr induziert, das nicht oder nicht weir 
in Kopfh6he des Wirts reieht, nie Augen besitzt, die HSrblasen, wenn 
tiberhaupt vorhanden, ganz an der Spitze oder dicht dahinter tr/igt. Die 
sekunds H6rblasen sind an die Ebene der prim/iren gebunden. Daraus 
folgt, dab nicht etwa jede induzierte Medullarplatte vorn Augen ent- 
wickelt, Ms ein harmonisch-i~quipotentielles System, welches sich yon 
vorn nach hinten in typischer Weise gliedert (S. 453). 

Durch Urdarmdach aus Kopfh6he kann auch in Rumpfh6he des 
Wirts Gehirn mit Augen und H6rblasen induziert werden. Von beson- 
derem Interesse sind solche F/~lle, wo das Vorderende des sekud~ren Me- 
dullarrohrs sehrs oder gar quer zur L/ingsachse des Wirts liegt und sich 
zu einem Gehirn entwickelt, mit (cyclopisch verschmolzenen) Augenblasen 
und zwei symmetrisch gelegenen H6rblasen in normaler Entfernung da- 
hinter (Abb. 116--120). Bei drei solchen sekund~ren Embryonalanlagen 
war die dem Kopf des Wirts nigher liegende sekundiire H6rblase deutlich 
grSBer als die andere. Daraus folgt, dab ,,Kopforganisator" yon ,,RumpL 
organisator" verschieden, dab er irgendwie auf die Induktion yon Gehirn 
eingestellt ist. Aus der verschiedenen GrSBe der beiden in versehiedener 
KeimhShe liegenden sekund/~ren tt6rblase folgt aber ferner, dab auch 
der Wirtskeim an der regionalen Determination beteiligt sein muB 
(S. 470). 

Wird obere Urmundlippe vom Ende der Gastrulation, welche in 
Rumpfh6he nur Medullarrohr ohne Augen und meist ohne HSrblasen 
induzieren w/irde, in Kopfh6he eingepflanzt, so kann sie dort ein Gehirn 
mit Augen und H6rblasen hervorrufen. Dabei kSnnen die sekund/~ren 
Augenblasen mit den prim/iren verschmelzen. Die sekund~ren H6r- 
blasen liegen in normaler Entfernung dahinter. - -  Ist  dabei die sekun- 
d~re Anlage der prims opponiert, so liegen auch ihre tt6rblasen un- 
gefi~hr in der Ebene der prim~ren. Dabei richten sie sich aber nicht direkt 
nach den prim~ren, sondern nach dem Medullarrohr, dem sie angehSren. 
Denn wenn das sekunds Medullarrohr yon hinten her unter spitzem 
Winkel auf das prim~re trifft und zwischen dessen Auge und H6rblase 
mit ihm verschmilzt, so liegen wohl die innensts ttSrblasen in 
einer H6he nebeneinander; die auBenst/~ndige sekund/ire aber liegt dicht 
hinter dem prim~ren Auge, ist also welt vor der Ebene der prim~ren 
It6rblasen entstanden. - -  Daraus folgt, dab der Wirtskeim in verschie- 
denen H6hen verschieden auf den Induktionsreiz reagiert; in Rumpfh6he 
mit Bildung yon Riickenmark, in Kopfh6he mit Bildung yon Gehirn, 
welches Augen und H6rblasen besitzt. 

Ob der Grund fiir diese Verschiedenheit ein durchgehender axialer 
Gradient ist, der also auch die regionale Gliederung der prim~ren Me- 
dullarplatte bewirken wfirde, oder ob das sekund~re Organisationsfeld 
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un te r  e inem regional  de te rmierenden  Einfluf~ des prim/~ren steht,  dar i iber  

l~il]t sich bis j e t z t  eine exakte  En t sche idung  n ich t  treffen.  
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