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I. Einleitung.

An einem T'riton-Keim zu Beginn der Gastrulation sind die einzel-
nen Bezirke beziiglich ihrer Determination nicht gleichwertig.

Zwischen Teilen des Ektoderms in einiger Entfernung iiber dem
Urmund, die im weiteren Verlaufe der Entwicklung zu Medullarplatte
wiirden, und solchen, welche Epidermis zu liefern hitten, ist ein Aus-
tausch durch Transplantation ohne Stérung der normalen Entwicklung
moglich, und zwar nicht nur zwischen gleich alten Keimen derselben Art,
sondern auch zwischen Keimen von etwas verschiedenem Alter und so-
gar zwischen solchen von verschiedener Artzugehérigkeit (Spemann
1918, 1921). Es kann also z. B. prisumptive Epidermis von 7'riton
cristatus in der Gegend des Vorderhirns von Trifon taeniatus selbst
zu Gehirn werden, prasumptives Gehirn von T'rifon taeniatus an der
Stelle von Epidermis von 7'riton cristatus zu Epidermis; beide Stiicke
entwickeln sich dem neuen Ort entsprechend weiter, aber mit den
Speziescharakteren, die thnen nach ihrer Herkunft eigen sind. 0. Man-
gold (1922 und 1923) hat diese Feststellungen weiter ausgedehnt und
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gezeigt, dafl prisumptive Epidermis nicht nur Medullarplatte zu liefern
vermag, sondern sogar Organe mesodermaler Herkunft, wie Urwirbel
und Vornierenkanilchen. Aus diesen experimentellen Tatsachen folgt
einerseits, dafl die vertauschbaren Stiicke beziiglich ihres spiateren
Schicksals noch relativ indifferent sind, andererseits, daB in den ver-
schiedenern: Bereichen des Keimes Einfliisse irgendwelcher Art herrschen
miissen, welche diese zunachst indifferenten Stiicke zu ihrem spiteren
Schicksal bestimmen.

Ganz anders verhilt sich ein Stiick aus der oberen Urmundlippe.
Verpflanzt man dieses in die Gegend spiterer Epidermis, so entwickelt
es sich herkunftsgemilB weiter; es entsteht an seiner Stelle eine kleine
sekundire Embryonalanlage mit Medullarrohr, Chorda und Urwirbeln
(Spemann 1918). Ein solches Stiick widersteht also den determinieren-
den Einfliissen, die von seiner neuen Umgebung auf es eindringen und
z. B. ein Stiick prasumptive Medullarplatte ohne weiteres zu Epidermis
machen wiirden. Es muf also in sich schon die Entwicklungsrichtung
tragen, determiniert sein. Dasselbe hatte schon Lewis (1907) fiir ein
etwas spiteres Entwicklungsstadium gefunden, als er Stiickchen aus
der oberen und seitlichen Urmundlippe einem anderen, etwas dlteren
Embryo unter die abgehobene Epidermis verpflanzte und sie dort zu
Medullarsubstanz, Chorda und Urwirbeln sich entwickeln sah.

Es lag von vornherein nahe anzunehmen, dafl von diesem schon
determinierten Teile des Keimes die Wirkungen ausgehen, welche die
noch indifferenten Teile zu ihrem Schicksal bestimmen. Beweisen lief3
es sich durch Verlagerung ganzer Keimhilften gegeneinander, wobei
sich der.schon determinierte Teil fiir die Richtung der weiteren Ent-
wicklung als ausschlaggebend erwies. So wurde das ganze animale
Dach der Gastrula um 90° oder 180° gegen ihren Boden gedreht; die
Determination griff dann von dem unteren Stiick, welches gerade noch
die obere Urmundlippe enthielt, auf das obere iiber. Oder aber wurden
Gastrulahilften derselben Seite, etwa zwei rechte, zur Verwachsung
gebracht, mit dem Erfolge, daB sich die halbierten Urmundlippen aus
dem anstofenden Material des angeheilten Keimes erginzten und so
zwei ganze Medullarplatten entstanden (Spemann 1918).

So ergab sich der Begriff des Organisationszentrums als eines Keim-
bereiches, welcher den iibrigen Teilen in der Determination vorangeeilt
ist und nun selbst determinierende Wirkungen bestimmten Betrages
in bestimmten Richtungen ausgehen 1aBt. Mit der Analyse dieses Or-
ganisationszentrums soll durch die hier darzustellenden Experimente
ein erster Anfang gemacht werden.

Voraussetzung einer solchen tiefer dringenden Analyse ist die Mag-
lichkeit, das Organisationszentrum in einzelne Teile zu zerlegen und
diese in einer indifferenten Gegend des Keimes auf ihre organisatori-
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schen Fahigkeiten zu priifen. Dieser Versuch liegt schon vor; er war
es ja gerade, welcher den ersten Fingerzeig gab, daB die Teile des Keimes
zu Beginn der Gastrulation nicht gleichwertig sind (1918). Nur lie
sich bei jener innerhalb der Spezies sich haltenden, homéooplastischen,
Transplantation nicht feststellen, wie die sekundire Embryonalanlage,
welche an der Stelle des Implantates entstand, sich aufbaute, d. h.
welcher Teil sich von dem Material des Implantates ableitete und wel-
cher von ihm aus im Material des Wirtskeimes induziert worden war.
Die Auseianderhaltung dieser beiden Bestandteile wird wieder durch
heteroplastische Transplantation erméglicht, z. B. durch Verpflanzung
von Organisatoren aus 7T'rifon cristatus in indifferentes Material von
Triton taeniatus.

Dieses aus seinen Voraussetzungen sich folgerichtig ergebende Ex-
periment wurde in den Sommern 1921 und 1922 von Hilde Mangold
geb. Préschold durchgefiihrt; es hatte sofort das erwartete Ergebnis,
welches schon kurz mitgeteilt worden ist (Spemann 1921, 8. 551 und
568). Im folgenden sollen nun von uns die grundlegenden Tatsachen
niher dargestellt werden.

II. Experimentelle Analyse.

Uber die experimentelle Technik ist nichts Neues zu sagen; sie war
die bei fritheren Versuchen geiibte (Spemann 1920).

Von den zur Verfiigung stehenden Z'rifon-Arten ertriigh laeniatus
am besten das Fehlen der Eihiillen von frithen Entwicklungsstadien
an und laBt sich am leichtesten aufzichen. Daher wurde der auf seine
Fahigkeiten zu priifende Organisator immer einem cristatus-Keim ent-
nommen und meist in prisumptive Epidermis eines facniatus -Keims-
verpflanzt. Die Stclle der Entnahme wurde durch Einpflanzung des
aus dem taeniatus-Keim entfernten Stiickes markiert, d. h. es wurden
die Stiicke ausgetauscht.

Es sollen nun zunichst einige besonders charakteristische Experi-
mente geschildert und analysiert werden.

Eaxperiment Triton 1921, Um 8b. Der Austausch wurde zwischen
einem cristatus-Keim mit stark U-formigem Urmund und einem gleich
weit entwickelten tfaeniafus-Keim ausgefithrt. Dem cristafus Keim
wurde ein kleines rundes Stiick in einiger Entfernung iiber dem Urmund
entnommen und durch ein Stiick prasumptive Epidermis des taendatus-
Keimes ersetzt. Dieses taeniatus-Implantat fand sich nachher als
Marke in der Medullarplatte der cristatus-Neurula, zwischen rechtem
Wulst und Medianlinie, und erstreckte sich, nach hinten leicht zugespitzt,
zum Urmund (Abb. 1); ob es sich ins Innerc fortsetzte, lieB sich am
lebenden Keim nicht erkennen und auch an den Schnitten, die hier
mangelhaft sind, nicht feststellen.
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Dem iaeniatus Keim wurde das cristatus Explantat (der »Organi-
sator «) auf der rechten Seite eingefiigt, ungefihr zwischen Urmund und
animalem Pol. Im Neurulastadium (Abb. 2) fand es sich rechts ventral,
zu einem schmalen Streifen ausgezogen. In seiner Umgebung zeigte
sich zunichst eine leichte Vorwolbung,
einige Stunden spiter traten Wiilste
auf, den Umrif} einer zukiinftigen Me-
dullarplatte andeutend. In der Me-
dianlinie dieser Platte war noch immer
das Implantat deutlich zu erkennen;
es zog als langer schmaler Streifen in
leicht geschwungenem Verlauf vom Ur-
mund nach vorn itber zwei Drittel der
Platte (Abb. 3).

Diese sekunddre Medullarplatte,
welche sich im Anschlull an das im-
Abb. 1. Um 8 crist. Der ciistatus-Keim plantie_rte Stiick entwmlfelt?’ war hinter
Im Neurulastadium. Das laeniatus-Im- der priméren nur wenig in der Ent-
,‘;‘,‘1,‘,’;";}“;:2";‘f;;h‘;}gigf:{iﬁ“}‘;;gg;gf”;’o“; wicklung zuriick. Als deren Wiilste

zum Teil geschlossen waren, schoben
sich auch die ihrigen zusammen. FEtwa einen Tag spiter sind beide
Medullarrobre geschlossen. Das sekundire beginnt zusammen mit
dem primiren am normalen Urmund und verliuft rechts von ihm
nach vorn bis ungefiihr zu der Hohe, wo dessen Augenblasen sich bilden
wiirden. In seinem hinteren
Teile ist es nur schwach ent-
wickelt, aber doch so weit,
dall vom cristatus-Implantat
duBerlich nichts mehr zu sehen
ist. In diesem Stadium wurde
der Keim konserviert und
mdoglichst quer zu den Achsen-
organen geschnitten.

Die Schnittuntersuchung
ergab das folgende:

i
3 o
Abb. 2. Abb. 3. An der primiren Embryo-
Abb. 2 und 8. Um 8b. Der faeniatus-Keim im Neu- :
rulastadivm, mit primérer und sekunddrer Medullar- nalanlage ist das Medullarrohr
platte; in der Mediane der letzteren lang ausgezogen  jm gr(')'Bten Teil seiner I.-éunge
das helle eristatus-Implantat. 20 <. .
geschlossen und von der Epi-
dermis abgeschniirt; nur am vordersten Ende hiingt es noch mit ihr
zusammen und sein Lumen o6ffnet sich durch einen Neuroporus nach
auBlen. Die seitlichen Wande sind vorn stark verdickt, wohl die erste

Andeutung der spiteren primaren Augenblasen. Ebenso ist die Chorda
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ganz abgegliedert bis auf ihr hinterstes Ende, welches in die nicht weiter
auflésbare Zellmasse der hinteren Knospungszone iibergeht. Im Meso-
derm sind, soweit sich das in diesem frithen Stadium auf Querschnitten
beurteilen 1a6t, 4—5 Ursegmente von den Seitenplatten abgegliedert.

* ! % o ;
Abb. 4, Um 8b. Querschnitt im vorderen Keimdrittel (vgl. Abb.2 u. 8). pr. Med. priméres Medullar-
rohr; sec. Med. sekundéres Medullarrohr. Implantat (hell) im Mesoderm (sec. Mes. crist.). 100 3<.

J g - g A

Das Medullarrohr der sekundidren Embryonalanlage ist nur in seinem
vorderen Teil geschlossen und von der Epidermis abgeschniirt. Hier
ist es stark entwickelt, fast so stark wie das primire auf seinem grofiten
Querschnitt, hat dicke Wandungen und ein in die Breitc gezogenes

Wed

vie. @ Cem e

Abb.5. Um 8b. Querschnitt im mittleren Keimdrittel (vg). Abb.21.8). pr. Med, primiires Medutlar-
rohr; gec. Med, sekunddres Medullarrohr. Implantat (hell) im sekundiren Medullarrohr.

Lumen (Abb. 4). Vielleicht ist darin die erste Andeu'ung von Augen-
blasen zu erblicken. Nach hinten zu néhert sich der Zentralkanal der
Oberfliche und 6ffnet sich schlieSlich nach auflen. Dabei nimmt die
Medullarplatte sehr rasch an Michtigkeit ab; ihr hinterster Teil ist nur
mehr eine Verdickung des Ektoderms von geringer Breite (Abb. 5 und 6).
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Wiahrend dieses sekundire Medullarrohr in seiner iiberwiegenden
Masse von den Zellen des faeniatus-Keimes gebildet wird, kenntlich an
dem fein zerstreuten Pigment, ist in seinen Boden ein langer schmaler
Streifen vollig pigmentloser Zellen eingeschaltet, der sich scharf gegen
die Umgebung abgrenzt. Er stammt von dem cristatus-Implantat,
welches am lebenden Keim vor Schlufi der Wiilste von auflen deutlich
zu erkennen war (Abb.3). Dieser Streifen beginnt vorn etwa an der
Stelle, wo das Medullarrohr rasch an Michtigkeit abnimmt und sich
gehr bald darauf nach auBen 6ffnet. Nach auBen ist er zugeschirft,
so daB seine Zellen nur mit ihren verjiingten Spitzen die Oberflache
des Keimes erreichen (Abb. 5 und 6), beziehungsweise den Zentralkanal
auf der kurzen Strecke, iiber welche er sich noch in den geschlossenen
‘Teil des Rohres hinein erstreckt.

g = Hted

- . ; By R 1 E
Abb.6. Um 8b. Querschnitt im Bereich des Urmunds (Bl.) (vel. Abb. 2 u. 3). pr. Hed. priméres

Medullarrohr. sec. Med. sekundires Medullarrohr. Implantat (hell) mit einigen Zellen im sekun-
déren Medullarrohr, mit der Hauptmasse im Mesoderm (sec. Mes. erist.). 100 X.

-

Hinten erreicht der cristatus-Streifen den Urmund und hingt mit einer
Masse von cristatus-Zellen zusammen, welche zwischen dem sekundiren
Medullarrohr und Mesoderm einerseits und dem Entoderm andererseits
liegt (Abb. 6). TIhrer Lage nach méchte man diese Zellen dem Entoderm
zurechnen; ihrer GréBe nach dhneln sie mehr dem Mesoderm des taeniatus -
Keimes, dem sie angeschlossen sind. Diese Zellmasse, die sich noch ein
wenig weiter nach vorn erstreckt, ist jedenfalls durch Einstiilpung des
Implantates um die Urmundlippe herum an ihre Stelle gekommen. Weiter
vorn liegt noch eine zweite Masse von cristatus-Zellen. Sie hat die Form
einer diinnen Platte, welche den vorderen Teil des induzierten Medullar-
rohres, soweit es geschlossen ist, unterlagert, vorn und an den Seiten un-
gefahr mit seinem Rande abschneidet und nach hinten bis an den Ekto-
dermstreifen des Implantates reicht. Diese Platte ist dem normalen
taeniatus-Mesoderm eingefiigt (Abh.4). Eine weitere Differenzierung
etwa in Chorda und Urwirbel, hat sie in diesem Falle nicht aufzuweisen.
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Das Implantat ist also zu einem nicht unerheblichen Teile im Ekto-
derm geblieben; dieser Teil hat sich stark in die Linge gestreckt, so
daB8 aus der runden weilen Scheibe, als welche es eingesetzt wurde,
ein langer schmaler Streifen geworden ist, der sich hinten um die Ur.
mundlippe herum nach innen schligt. Bei diesen Formverinderungen
mogen Zellverschiebungen in der umgebenden Epidermis eine Rolle
spielen; inwieweit solche stattfinden, miiite durch Einpflanzung einer
Marke aus indifferentem Material gepriift werden. Als solche ist ein
Stiick aus der Gegend nahe iiber der oberen Urmundlippe schwerlich
zu betrachten. Es ist von fritheren Experimenten her bekannt (Spe-
mann 1918, 1921), dal} im hinteren Teile der Medullarplatte Zusammen-
schiebung und Langsstreckung des Zellmateriales stattfindet. Es ist
nicht wahrscheinlich, daf} die Zellen der Medullarplatte sich dabei rein
passiv verhalten; vielmehr werden sie die Tendenz zur Verschiebung
in sich selbst tragen, vielleicht zusammen mit anderen Charakteren
von dem sich unterlagernden Ento-Mesoderm aus induziert. Diese
Tendenz wiirde das Stiick in der fremden Umgebung beibehalten. So
wiirde es sich auch erkliren, dafl es trotz seiner urspriinglich groBien
Entfernung vom Urmund Anschlul an den Einstiilpungsbereich der
normalen Urmundlippe gewinnt. Durch aktive Streckung einmal dort
angelangt, kénnte es dann wenigstens zum Teil von den Zellverschie-
bungen der Umgebung mitgeschleppt werden.

Wihrend diese hintere Zellmasse mit dem oberflachlich gebliebenen
Zellstreifen im Zusammenhang steht, ist sie von der weiter vorn ge-
legenen cristatus-Zellplatte durch faeniaius-Mesoderm getrennt. Diese
vordere, das Medullarrohr unterlagernde Platte kann daher nicht durch
Einstiilpung um die obere Urmundlippe herum an ihren Platz gelangt
sein, sie muf} von Anfang an in der Tiefe gelegen haben. Sie stammt
zweifellos von der inneren Schicht des Implantates ab und lag daher
urspriinglich gerade unter den cristatus-Zellen, welche jetzt teils zum
schmalen Streifen ausgezogen in der Medullarplatte sich finden, teils
um die Urmundlippe herum ins Innere gewandert sind. Von diesen
Verschiebungen ist sie selbst mitgenommen und so weit nach vorn ge-
bracht worden, dafl ihr hinterer Rand ungefihr mit dem Vorderende
des cristatus-Zellstreifens im Medullarrohr abschneidet.

Wihrend nun ein Stiick prisumptive Medullarplatte, wenig weiter
vorn entnommen, innerhalb von prisumptiver Epidermis selbst zu
Epidermis geworden wire, hat dieses Implantat den determinierenden
Einfliissen der Umgebung widerstanden und sich im wesentlichen seiner
Herkunft entsprechend- weiter entwickel . Der ektodermale Teil ist
zu einem Bestandteil der Medullarplatte geworden, der ento-meso-
dermale hat sich darunter gelagert.

Aber nicht nur behauptet hat sich das Implantat, sondern es hat
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sich die indifferente Umgebung dienstbar gemacht und sich aus ihr
erginzt. Im AnschluB an den schmalen Streifen von cristatus-Zellen
unterlagert von zwei Zellplatten derselben Herkunft, hat sich im Wirts-
keim aus dessen eigenem Material eine Medullarplatte entwickelt, die
ohne das Implantat nicht entstanden ware, also von ihm verursacht,
induziert worden sein mul.

Daran scheint ein Zweifel nicht moglich. Dagegen bleibt es fraglich,
auf welchem Wege die Induktion stattgefunden hat. Gerade in diesem
Falle liegt es nahe, sie auf einen direkten Einflufl von seiten des Implan-
tates zuriickzufithren. Awuch unter dieser Annahme sind noch zwei
Moglichkeiten vorhanden. Es kénnte sich sein ektodermaler Bestand-
teil unter Selbstdifferenzierung zu dem Streifen Medullarplatte ent-
wickelt und das vor und neben ihm liegende Ektoderm fortschreitend
zur Bildung von Medullarsubstanz veranlaf3t haben. KEs kénnte aber
auch die Determination von den sich unterlagernden Teilen des Ento-
Mesoderms ausgegangen sein und gleichermaflen die cristatus- und
taeniatus-Bestandteile des dariiber liegenden Ektoderms betroffen
haben. Und schliellich ist es denkbar, dafl die Unterlagerung wohl
zur ersten Determination notig ist, dafl diese aber dann rein im Ekto-
derm sich ausbreiten kann. Eine Entscheidung zwischen diesen Mog-
lichkeiten wird sich treffen lassen, wenn es gelingt, reines Ektoderm
und reines Ento-Mesoderm aus dem Bereiche der oberen Urmundlippe
zu verpflanzen, und endlich solches Ektoderm, welches schon von
Ento-Mesoderm unterlagert worden war. Dabei bietet wieder die
heteroplastische Transplantation den nicht hoch genug zu schitzen-
den Vorteil, daBl man mit einer jeden Zweifel ausschlieBenden Sicher-
heit nachtriglich feststellen kann, ob die beabsichtigte Isolierung
gelungen ist.

Eine solche Trennung der in Betracht kommenden Faktoren hat in
unserem Falle nicht stattgefunden. Immerhin scheint es bemerkens-
wert, wie schmachtig die induzierte Medullarplatte in ibrem hinteren
Teile ist, wo sie in nichster und ausgedehnter Beriithrung mit dem
ektodermalen Teile des Implantates steht, wie kriftig entwickelt da-
gegen an ihrem Vorderende, wo sie von dem cristatus-Zellstreifen weit
entfernt ist, dagegen von der breiten cristatus-Zellplatte unterlagert wird.

Eine zweite Moglichkeit von prinzipiell anderer Art, welche vor allem
fir die vollstindiger ausgebildeten sekundiren Embryonalanlagen in
Betracht kommt, wird spiiter noch (S. 627) erortert werden.

Ein zweites Experiment von shnlicher Ausfiithrung erginzt das erste
in allem Wesentlichen. Beiden ist gemeinsam, dafl das Implantat zu
einem nicht unerheblichem Teile ektodermal bleibt und daher spater
einen Bestandteil des Medullarrohres bildet. Das ist nun anders beim
folgenden Experiment.



von Embryonalanlagen durch Implantation artfremder Organisatoren. 607

Experiment Triton 1922, Um 25b. Einem cristatus-Keim wurde zu
Beginn der Gastrulation (bei sichelférmigem Urmund) ein medianes
Stiick aus der oberen Urmundlippe entnommen, dicht iiber dem Um-
sehlagsrand. und einem gleich weit entwickelten laeniatus-Keim ein-
gepflanzt, in der ventralen Mittellinie in einiger Entfernung vom spi-
teren Urmund. Nach 22 Stunden, als der faenia- sp
tus-Keim die Gastrulation heendigt hatte, war
das Tmplantat von der Oberfliche verschwun-
den, die vollig glatt und normal aussah. Nach
weiteren 24 Stunden besall der Keim zwei Me-
dullarplatten, deren Wiilste eben im Schlull be-
griffen sind. Die sekundiire Medullarplatte geht
vom selben Urmund aus wie die normale; sie
verliuft zunichst parallel zu ihr, ihrer linken
Seite dicht angelagert, und biegt dann stark nach - y
links ab (Abb. 7). Kurz darauf wurde der Keim o eim i Nowsalastadiom,
konserviert; die Schnitte wurden quer zum gz*,’\%hlfs;r':fl\f;'{l'l’ﬁ;ir;'lfrk;g;”
hinteren Teile der Achsenorgane gefiihrt.

Das primare Medullarrohr ist vollstindig geschlossen und von der
Epidermis abgeschniirt; seine Augenblasen sind vorgewélbt. Die
Chorda ist abgegliedert bis auf ihr Hinterende, welches sich in der
indifferenten Zone verliert. Sieben bis acht Urwirbel sind gebildet.

Abb.8. Um 25b. Querschnitt im mittleren Keimdrittel (vel. Abb. 7). Das sskundire Meduliar-
rohr auf Abbildung rechts vom prim#ren. Implantat (hell) im rechten priméren Mesoderm
(sec. Mes. crist)). 100 X.

Auch das sekundire Medullarrohr ist geschlossen und von der Epi-
dermis abgeldst, vorn mit breiter Wandung und quer gestelltem Lumen
(wohl Andeutung der priméren Augenblasen); nach hinten nimmt es
an Michtigkeit ab. Wihrend es im vorderen Drittel stark nach links
abbiegt und sich dadurch vom primiren Medullarrohr entfernt, legt es
sich ihm weiter hinten, etwa im Bereiche der zwei hinteren Drittel,
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dicht an und verschmilzt schlieBlich mit ithm; die Lumina aber, soweit
sie vorhanden sind, bleiben getrennt. Dieses sekundire Medullarrohr
ist ganz von faeniatus-Zellen, also Material des Wirtskeimes, aufgebaut;
cristatus-Zellen, also Material des Organisators, sind an seiner Bildung
nicht beteiligt.

Das Implantat ist ganz in die Tiefe geriickt. In seinem umfang-
reichsten vorderen Teile liegt es dicht unter dem sekundiren Medullar-
rohr (Abb. 8), zwischen ihm und den groBen Dotterzellen des Darmes,
als eine ziemlich atypische Masse. Eine Gliederung in Urwirbel ist
nicht erkennbar, dagegen lafit sich eine Chorda abgrenzen, die auf den
vorderen Schnitten, wo die Achsenorgane nach auBen abbiegen, lings
getroffen ist, weiter hinten quer (Abb. 8). Nach hinten zu verschmich-
tigt sich das Implantat; es bildet nur die Chorda und einige Zellen,

Abb. 9. Um 25b. Querschnitt im hinteren Keimdrittel (vgl. Abb. 7). Das sekundire Medullar-
rohr nach links hin (auf Abb. rechts) dem prim#ren angefiigt. Implantat (hell) als sekundire
Chorda. 100 X.

welche ins Entoderm iibergehen (Abk. 9). Hierauf verschwindet auch
die Chorda; das Implantat liegt ganz im Entoderm und bildet die obere
Begrenzung eines kleinen sekundiren Darmlumens, welches sich iiber
einige Schnitte hin erstreckt. In diesem ganzen hinteren Teile ist das
Implantat durch dazwischen geschobenes Mesoderm des faeniafus-
Keimes von dem sekundiren Medullarrohr getrennt (Abb. 9); letzteres
reicht aullerdem betrachtlich weiter nach hinten als das Implantat.
Das Implantat dieses Falles unterscheidet sich von dem des ersten
Experimentes dadurch, dafl es eine einheitliche Masse ist und nicht
wie jenes durch dazwischen liegendes Mesoderm in Zwei Abschnitte
getrennt wird., Das mufl wohl irgendwie mit der Art zusammenhingen,
wie es in die Tiefe verlagert wurde, doch 14 Bt sich dariiber nichts Sicheres
mehr feststellen. Dall die beiden Embryonalanlagen den Rest des Ur-
mundes gemeinsam haben, beweist wohl, daB das Implantat auf dem
normalen Wege um die Urmundlippe herum eingestiilpt worden ist;
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doch bleibt es zweifelhaft, ob es sich dabei ganz passiv verhalten hat.
Es stammt aus einer Gegend des Keims, deren Zellen normalerweijse
aktiv an der Einstiilpung teilnehmen und diese Fahigkeit in anderen
Fallen auch nach der Verpflanzung beibehalten haben. Dadurch werden
die Verhiltnisse verwickelt.

Das Implantat hat die ganze Chorda geliefert, ferner einen groferen
Teil des Mesoderms, der aber nicht typisch gegliedert ist, und einen
kleinen Teil der Darmanlage. Ob es auBlerdem auf das anstoBende
Mesoderm eine induzierende Wirkung ausgeiibt hat, ist in diesem Falle
njcht klar. Dagegen hat es sicher die Bildung des ganzen sekundiren
Medullarrohres hervorgerufen; auf welchem Wege dies geschehen ist,
laBt sich nicht entscheiden. Im vorderen Bereich, wo das Implantat
dicht unter dem Medullarrohr liegt (Abb. 8), wire eine direkte Becin-
flussung moglich; weiter nach hinten dagegen, wo es durch Mesoderm
des Wirtskeims abgedringt wird (Abb.9) oder ganz fehlt, ist diesc
Erklirung unwahrscheinlich. Man miifite annehmen, da dieses Meso-
derm selbst durch den Organisator umgestimmt worden ist und seiner-
seits das iiber ihm liegende Ektoderm zur Bildung von Medullarplatte
veranlafit hat. HEs konnte aber auch sein, dafl der Organisator seine
ganze Wirksamkeit auf das Ektoderm ausgeiibt hat, solange er noch
nicht in die Tiefe geriickt war.

Charakteristisch fiir diesen Fall ist also, daB im sekundiren Medullar-
rohr die Implantatzellen vollig fehlen und daB die Chorda ganz aus
ihnen besteht. Dasselbe zeigt vielleicht noch schéner ein weiterer Fall
(Triton 1922, Um 214), bei welchem die vom Implantat gebildete
Chorda beinahe iiber die ganze Lange des Wirtskeimes verlauft und
ebenso das induzierte Medullarrohr, beide den normalen Achsenorganen
benachbart. Auch dieser Fall zeigt jedoch nicht, ob das Implantat
Urwirbel bilden oder im Mesoderm des Wirts solche induzieren kann.
Dariiber gibt der nichste Fall Aufschlu8.

Experiment Triton 1922, 131b. Der Materialaustausch wurde bei
vorgeriickter Gastrulation, nach Bildung des Dotterpfropfes, vorgenom-
men, mit einem groflen cirstatus-Stiick, welches aus der Medianlinie
dicht iber dem Urmund stammte, und einem taeniatus-Stiick, dessen
Herkunft sich zunichst nicht niher bestimmen lief.

Am cristatus-Keim ist das taeniatus-Implantat nicht mit eingestiilpt
worden und hat zu einer eigentiimlichen Spaltbildung Veranlassung
gegeben (Abb. 10). Vorn ist das Medullarrohr geschlossen; da, wo es
auf das taeniatus-Stiick stoBt, weicht es in zwei Hiilften nach rechts
und links auseinander. An dieser Stelle tritt das Entoderm ein wenig
zutage, vielleicht eine Folge unvollkommener Heilung oder nachtrig-
licher Verletzung. Die Querschnitte zeigen im vorderen Teile bis zur
Gabelungsstelle ein Medullarrohr mit Chorda; die beiden Aste des

Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 39
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Medullarrohres sind noch einige Schnitte weit deutlich, um sich dann
ununterscheidbar im umgebenden Gewebe zu verlieren. Dasselbe gilt
in erhohtem MaBe fiir die Chorda.

Abb.10. Um 181b. Der crista-
tus-Keim im Neurulastadium.
Das faensatus-Implantat (dun-
kel), als ungleichseitiges Drei-
eck, in der hinteren dorsalen
Hilite liegend, 20 X.

Der taeniatus-Keim hat 20 Stunden spiter
das Neurulastadium erreicht. Das Implantat
liegt auf seiner rechten Seite etwas hinter der
Mitte, neben dem rechten Medullarwulst. Seine
urspriinglich vordere Hilfte liegt noch ober-
flichlich, stark iiber die Umgebung erhoben;
die urspriinglich hintere Hilfte ist eingestiilpt
und schimmert hell durch die dunkleren Zellen
des faeniatus-Keimes hindurch. Dag Stiick ist
lingsgestreckt und von hinten und etwas oben
nach vorn und etwas unten gerichtet. Die
Unterlagerung schreitet noch fort; eine halbe
Stunde spiter ist nur am dulbersten Umschlags-
rande noch ein Streifen von cristatus-Zellen zu
sehen. 25 Stunden spiter sind die Medullar-
wiilste beinahe geschlossen. Rechts von ihnen

schimmert das Implanta.t als Iang ausgezogener heller Streifen durch
die Epidermis durch. An seinem Hinterende setzt es sich in eine

Abb. 11. Um 131 b. Der taeniu-
tus-Keim im Neurulastadinm. Die
Medullarwiilste im SchluB. Im-
plantat (hell) im mittleren und
hinteren Drittel rechts neben der
dorsalen Mediane durchschim-
mernd, sich auf das Hockerchen
fortsetzend.

Erhebung der Keimoberfliche fort, welche
die Form eines stumpfen Hornchens hat
(Abb. 11). Weitere 22 Stunden spiter fillt
das Medullarrohr durch seine Breite auf.
Rechts von ihm schimmert das Implantat
noch durch; es ist anscheinend an der Bil-
dung der Urwirbel beteiligt; hinten setzt es
sich in den Stummel fort. 111/, Stunden
spiater, als sich am Kopfe eine kleine Zer-
fallsstelle zeigte, wurde der Keim konser-
viert; die Schnitte wurden quer zur Lings-
achse gefiihrt.

Wir betrachten die Achsenorgane zu-
nichst ohne Riicksicht auf ihre verschiedene
Herkunft und gehen dabei vom mittleren
Bereich ihrer Lange aus. Sie "zeigen hier
das typische Aussehen einer Doppelbildung
(Abb. 14). Das Medullarrohr ist unvollstén-
dig verdoppelt; die beiden Individualteile

gehen mit ihren héheren duleren und niedrigeren inneren Winden so
ineinander iiber, daB ihre Medianebenen sich oben zusammenneigen
und unter rechtem Winkel zusammenstoBen. Unter jeder der beiden
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Halften liegt eine Chorda; nach auflen von diesen je eine Reihe von
Urwirbeln, zwischen ihnen eine dritte, beiden Embryonalanlagen ge-
meinsame Reihe von nicht ganz doppelter GroBe. Auch der Darm
weist in dieser Gegend ein doppeltes Lumen auf.

Von einem sgolchen mittleren Schnitt aus verfolgen wir nun die ein-
zelnen Organe nach vorn und nach hinten.

Die linke Hilfte des Medullarrohres (auf den Schuitten rechts),
schon in diesem mittleren Bereiche etwas kriftiger ausgebildet als die

pr. Med.

Abb. 12. Um 131 b. Bchnitt durch den Kopf (vgl. Abb. 11). Priméres und sekundires Medullarrohr
verschmolzen, Lumina zusammenhingend. (Oc—= Augenblasen des primiiren Medullarrohrs. 100 X.

rechte, wird nach vorn zu verhiltnismiBig immer michtiger und geht
schlieBlich in eine normale Hirnanlage mit priméiren Augenblasen tiber
(Abb. 12). So wird die rechte Hilfte zu einem immer unbedeutenderen
Anhang herabgedriickt und hért schlieBlich auf, ohne Augenblasen zu
bilden. Das Lumen beider Medullarrobre bleibt gemeinsam; wo es
auf den Schnitten (wie in Abb. 13) getrennt scheint, liegt das nur an
der Kriimmung der Rohre und dadurch bedingten Flachschnitten durch
ihre Wandung. Nach hinten zu trennen sich die beiden Rohre von-
einander, zunichst ihre Lumina (Abb. 15) und dann, soweit sich er-

39*
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kennen laBt, unter Zwischenschiebung von Mesoderm, auch ihre Wan--
dungen. Das griBere linke Rohr (auf den Schnitten rechts) geht in
die normale Schwanzknospe des Keims iiber, das kleinere rechte in den

Abb.13. Um 181b. Querschnitt im vorderen Keimdrittel (vgl. Abb. 11). Primires und sekundires
Medullarrohr verschmolzen, Lumina getrennt. Implantat (hell) zu Chorda differenziert. 100 X.

sekundiren Schwanzstummel. — Die grifiere Breite des Medullarrohres
war schon am lebenden Keim aufgefallen; dagegen wurde sie im Stadinm
der offenen Medullarplatte nicht beachtet und die jedenfalls auch vor-
handene Verdoppelung der Medullarrinne nicht bemerkt.

Abb. 44, Um 181b. Querschnitt im mittleren Keimdrittel (vgl. Abb. 11). Primiires und sekun-
dires Medullarrohr verschmolzen Lumina zusammenhingend. Implantat (hell) den sekundéren
Urwirbel und die sekundire Chorda bildend, auBerdem im Dach des sekundiren Darms. 100 X.

Die linke Chorda verliuft in typischer Weise median unter dem
linken Anteil des Medullarrohres (Abb. 14 und 15 rechts). Die rechte
Chorda reicht sogar etwas weiter nach vorn als die linke (Abb. 13);
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sie ist ringsum deutlich abgegrenzt (Abb. 14) bis zu der Stelle, wo der
sekundire Schwanzstummel beginnt (Abb. 15); hier wird ihre Ab-
grenzung nach hinten hin undeutlich und verliert sich schliefllich ganz.

Von den Urwirbeln ist nur die duBlere linke Reihe (Abb. 14 rechts)
in ganzer Lange typisch entwickelt. Die aullere rechte Reihe, im mitt-
leren Bereich ihr symmetrisches Gegenstiick (Abb. 14 links), nimmt
nach vorn an Michtigkeit stark ab. Nach hinten wird sie in sich selbst
symmetrisch, so dafl die Anlage der Chorda annahernd in ihrer Median-
ebene liegt (Abb. 15). Sie verliert sich schlieflich nicht weiter ab-
grenzbar in die sekundire Schwanzknospe. Die mittlere Urwirbelreihe
scheint in ihrem mittleren Bereich beiden Seiten gleichma8iig anzu-

Abb.15. Um 181b. Querschnitt an der Wurzel des sekundiiren Schwiinzchens (vgl. Abb. 11).
Primiires und sekundires Medullarrohr verschmolzen, Lumina getrennt. Implantat (hell) im Boden
des sekundaren Meduliarrohrs und als Mesoderm {sce, Mes. crist.) im sekundiren Schwinzchen. 100 X.

gehoren (Abb. 14); nach hinten, wo die rechte Reihe ihre eigene Sym-
metrie gewinnt, wird die mittlere mehr und mehr das Spiegelbild der
linken (Abb. 15). Die Hauptsymmetrieebene der Doppelbildung ver-
lauft daher nicht mehr wie in der Mitte (Abb. 14) durch die mittlere
Reihe, sondern zwischen ihr und der rechten Reihe hindurch.

Von diesen Anlagen stammt nun ein Teil von den cristatus-Zellen
des Implantates ab. Im Medullarrohr sind es nur einige wenige Zellen
median im Boden der rechten Hilfte (Abb. 15). Ferner ist dic ganze
rechte Chorda und die ganze duBlere Urwirbelreihe von cristatus-Zellen
gebildet {Abb. 13—15). Im Darm endlich sind es wieder nur wenige
dorsal gelegene Zellen, welche einc Strecke weit ein kleines sekundires
Lumen begrenzen (Abb. 14).
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AulBler diesen Teilen, deren Material auf das Implantat zuriickgeht,
haben andere den Amnstoff zu ihrer Bildung von dem eingepflanzten
Organisator erhalten. Sicher ist das der Fall bei dem ganzen rechten
Medullarrohr. Aber auch die mittlere Urwirbelreihe, soweit sie in sich
symmetrisch ist, hat offenbar einen EinfluB von beiden Seiten her
erfahren, von dem normalen und dem implantierten Zentrum aus,
und scheint ihrerseits auf die symmetrisch zu ihr liegende Reihe von
ctrstatus-Urwirbeln zuriickgewirkt zu haben.

Die Eigenart dieses Falles liegt einmal in der Bildung von Urwirbeln
aus implantiertem Material und dann in der Interferenz des implan-
tierten Organisators mit dem normalen Organisationszentrum iiber
eine weite Strecke hin. Beim nichsten Fall beschrankt sich diese
Interferenz auf den vordersten Teil beider Embryonalanlagen. AuBer-
dem wurde der Organisator aus cristatus in
den sehr dunkeln Keim von alpesiris einge-
pflanzt, wodurch der Farbenunterschied zum
Teil ein sehr scharfer wird.

Experiment Triton 1922, Um 83. Der Or-
ganisator wurde einem cristatus-Kein: in frithem
Gastrulastadium entnommen, median dicht
iiber dem Urmund, und einem alpestris-Keim
im Blastulastadium am animalen Pol einge-
pflanzt. Der cristatus-Keim zerfiel.

Am alpestris-Keim beginnt nach 23 Stunden
Abb. 16, UM BS, ver aipestris. i@ Gastrulation. Das Implantat liegt in der
Keim im Neurulastadium. Von  animalen Halfte; es ist groB und nach innen
Sfﬁufff;’:‘s;}ﬁ‘;u‘if:f,‘;‘i,’i‘, :?fﬁ eingewolbt. Nach weiteren 23 Stunden ist die
rechts seltlich vom primiren  (Ggstrulation noch nicht abgeschlossen; das Im-

abzweigend. 203.

plantat ist ganz in der Tiefe verschwunden. An
seiner Stelle erhebt sich auf der dorsalen Seite des Keims ein Hérnchen
aus alpestris-Zellen. Weitere 21 Stunden spiiter sind die Wiilste schwach
angelegt; das Hockerchen liegt auf dem rechten Medullarwulst, an
der hinteren Grenze des breiten Feldes. Nach weiteren 24 Stunden
sind die Medullarwiilste im SchluB begriffen; das kleine Hdckerchen
ist verschwunden, an seiner Stelle geht vom Medullarrohr ein kleines
sekundédres Rohr ab, welches schrig nach hinten gerichtet ist (Abb. 16).
Nach weiterer Entwicklung von 24 Stunden wurde der Keim konser-
viert, die Schnitte wurden méglichst quer zu den beiden Gabeldsten
des Medullarrohres gefiihrt.

Das primire Medullarrobr ist fast in ganzer Linge geschlossen und
von der Epidermis abgeldst (Abb. 18); nur im Bereiche des Mittelhirns
hingt es noch mit ihr zusammen und &6ffnet sich nach auBlen. Die
Augenblasen sind als kompakte Vorwslbungen der Hirnwand angedeutet.
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Die primare Chorda ist in normaler Weise im groBten Teile ihrer
Lange abgegrenzt (Abb. 18); hinten geht sie in das indifferente Gewebe
der Schwanzknospe iiber.

Von den Urwirbeln ist die linke (duBere) Reihe (Abb. 18 rechts)
normal; 7—8 Urwirbel sind von der Seitenplatte abgeschniirt. Die
rechte (innere) Reihe (Abb. 18 links) scheint vorn nach der Gabelungs-
stelle zu etwas gestort, wie aufgestaut.

Das sekundére Medullarrohr ist in seinem mittleren Verlauf ge-
schlossen und von der Epidermis abgelost (Abb. 18). Nach vorn trifft
es in spitzem Winkel auf das primire Medullarrohr und verschmilzt
mit ihm etwa in der Gegend des spateren Mittelhirns (Abb. 17); hier
offnet sich sein Lumen nach auBen. Nach hinten verliert es sich un-

sec. Mes.
crist,

Abb. 17. Um 83. Querschnitt im vorderen Keimdrittel (vgl, Abb, 16). Auf der Abbildung rechts
oben das pfim#re Medullarrohr, von dem sich das sekunddre abzweigt. Tmplantat (hell) im
Mesoderm (sec. Mes, crist.). 100X,

unterscheidbar, wie in einer normalen Schwanzknospe, im umgebenden
Mesoderm der sekundiren Embryoanlage.

Die Chorda ist ebenfalls in einem mittleren Abschnitt allseitig deut-
lich abgegrenzt (Abb.18) und liegt der Darmwand unmittelbar auf.
Nach vorn geht sie nicht weiter abgrenzbar in das vom Implantat ge-
bildete Mesoderm iiber (Abb. 17), nach hinten ebenso in das von ihm
induzierte alpestris-Mesoderm.

Die sekundaren Urwirbel sind im mittleren Teil symmetrisch zu
sekundérer Chorda und Medullarrchr (Abb. 18). Nach vorn gegen die
Gabelungsstelle hin tritt zwischen den beiden Urwirbeln ein ihre unteren
Kanten verbindender Mesodermstreifen auf, aus cristatus-Zellen be-
stehend, welcher die Chorda vom Darm abdringt. Gleichzeitig werden
die Urwirbel kleiner und undeutlich, die linke (innere) Reihe friiher
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als die rechte (uBere). Nach hinten zu gehen die Urwirbel in das nicht
weiter analysierbare Gewebe iiber, in welchem sich auch Chorda und
Medullarrohr verlieren.

Das Darmlumen ist im mittleren Teile nach der Seite der sekundiren
Embryonalanlage hin verschoben, so dafl es in der Hauptmedianebene
der Doppelbildung liegt (Abb. 18).

Das Implantat ist in diesem Falle mit seinem Zellmaterial nur an
mesodermalen Gebilden beteiligt. Das Medullarrohr besteht, wenig-
stens soweit es gegen die anderen Teile abgrenzbar ist, rein aus alpestris-
Zellen. Die Chorda dagegen ist in ihrer Hauptmasse aus pigmentlosen
Zellen aufgebaut, welche vom cristatus-Implantat stammen. Dabei
sind aber da und dort iiber ihre ganze Linge deutlich pigmentierte

Abb. 18. Um 83. Querschnitt im mittleren Teil des Keims (vgl. Abb. 16).

w9

ng
rechts oben die primiren, links oben die sekundéiren Achsenorgane. Implantat (hell) im linken
sekundéiren Urwirbel und in der seknndiiren Chorda. 100X.

Zellen eingesprengt, von gleicher Farbung wie die Zellen des benach-
barten Urwirbels (Abb. 18); da sie in dieser Beschaffenheit bei einer
cristatus-Chorda nie beobachtet wurden, gehoren sie zweifellos dem
alpestris-Keim an. Seitlich von der Chorda liegt der Anteil des Implan-
tates asyminetrisch, indem er im mittleren Teile an den Spitzen der
Uinken Urwirbel auftritt (Abb. 18, rechts von der Chorda), im vorderen
Teile dagegen rechis. Dazu kommt dann als vom Implantat geliefert
noch der oben erwahnte, beide Seiten verbindende Mesodermstreifen.

Vom Implantat induziert sind sicher Medullarrohr und Urwirbel der
sekundiren Embryonalanlage, soweit sie aus alpestris-Zellen bestehen.

Das primire und sekundire Medullarrohr sind gleich stark pigmen-
tiert. Dagegen ist es auffallend, wie dunkel die sekundéren Urwirbel
im Vergleich zu den primiren sind (in Abb. 18 ist der Unterschied
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allerdings iibertrieben). Es liegt nahe, zu vermuten, dal} sie aus anderem
Material gebildet wurden, nimlich aus den stark pigmentierten Zellen
der animalen Keimhilfte. DaB diese zur Bildung von Urwirbeln be-
fahigt sind, haben die Versuche von 0. Mangold (1922, 1923) bewiesen.
Diese Zellen miiBte das Implantat bei seiner Einstiilpung mitgenommen
haben, ein Vorgang, der durch die Jugend des Wirtskeims (Blastula)
begiinstigt worden sein mag. Auf diese Moglichkeiten wird spiter
zuriickzukommen sein; ebenso auf die sehr merkwiirdige Tatsache.
daB das Implantat nicht in der Lingsachse der von ihm induzierten
Organe liegt, sondern mit ihr einen spitzen Winkel bildet.

Experiment Triton 1922, 132. Der Organisator wurde einem cri-
status-Keim bei vorgeschrittener Gastrulation (mittelgroBer Dotter-
pfropf) median dicht iiber dem Urmund entnommen und cinem gleich
alten taeniatus-Keim einge-
pflanzt. Das Implantat zog
sich napffsrmig nach innen
ein. Der cristatus-Keim, wel-
chem i Austausch das taenca-
tus-Stiick implantiert wurde,
entwickelte sich zu einer Larve
mit priméren Augenblasen, die
derSchnittuntersuchung durch
einen Zufall verloren ging. Im
Neurulastadium hatte das Im-
plantat median im hinteren kb 1o 4 ot
Ende der Medullarplatte ge- Abb. 19 u;ld 20 .Um 132. Der taem:;tl;s-lieim imn
legen und bis an den Urmund  Neurulastadium; dle sekundiren Medullarwiliste von
gereicht; der SchlubB derWiilste der rechten Selte (g'ﬁ:fﬁﬁf.) gng‘v o8 oben (ABB.20
war an diesem Hinterende ver-
spatet und wohl auch nicht ganz vollkommen erfolgt; dhnlich, aber
in viel geringerem MaBe abnorm, wie bei Triton 1922, 131b.

Am taeniatus-Keim ist im Neurulastadium, 191/, Stunden nach der
Operation, vom Implantat nichts mehr zu sehen; an seiner Stelle liegen
zwei kurze Wiilste, die einen Schlitz umgeben. Sie verlaufen schrig
iiber die Ventralseite des Keimes, in der Aufsicht von hinten links nach
vorn rechts. Etwa 25 Stunden spéter sind die Medullarwiilste zusammen-
geriickt (Abb. 20); links ventral am Keim liegt das schon erwihnte
Gebilde, die beiden Wiilste mit dem von ihnen umgebenen Schlitz,
starker in die Lange gestreckt, vorn den Medullarwiilsten in spitzem
Winkel sich nihernd (Abb.19 und 20). Weitere 22 Stunden spiter
lauft diese sekundire Embryonalanlage vorn flach aus, wihrend sie
hinten weit iiber die Oberfliche vorragt. In diesem Bereiche scheinen
sich Urwirbel abzugliedern. Etwa 28 Stunden spiter hat der Keim
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primare Augenblasen, Horgriibchen und Schwanzknospe. An der
sekundiren Embryonalanlage, wenigstens auf ihrer rechten Seite, sind
jetzt ganz deutlich Urwirbel zu erkennen. Wieder 20 Stunden spiter
sind ihrem Vorderende beiderseits Horgritbchen angelagert, in gleicher
Hohe mit denen des Hauptembryo; das frei abstehende Hinterende
ist etwas gewachsen und gegen den Hauptembryo hin umgebogen.
4 Stunden spiter ist auch ein Vornierengang an der induzierten Anlage
zu erkennen. 6 Stunden darauf, als sich auf dem Riicken eine hydro-
pische Blase zeigte, wurde der Embryo konserviert; die Schnitte wurden
quer zur Lingsrichtung gefiihrt.

Unmittelbar vor der Konservierung war am lebenden Objekt fol-
gendes zu erkennen.

Der Embryo ist langgestreckt (Abb.21), das Schwinzchen aber
noch ventralwirts gebogen. Die Augen sind stark vorgewolbt, die
‘ Horgriibchen deutlich, Urwirbel in grofier Zahl
abgegliedert. Der Kopf ist dauernd etwas nach
links gekriimmt, wohl infolge der links auf-
sitzenden sekundéiren Embryonalanlage. Diese
befindet sich auf der linken Seite des Embryo,
ziemlich weit ventral, den primsiren Achsen-
organen annihernd parallel, nach vorn sich ihnen
in spitzem Winkel etwas nihernd. Sie erstreckt
sich iiber einen groBen Teil seiner Linge, vom
hinteren Umfang der linken Augenblase bis in
die Hohe des Afters. Ihr hinteres Ende ist wie
eine Schwanzknospe abgehoben. Der Zentral-
kanal ihres Medullarrohres schimmert durch die
Epidermis durch, ebenso der Hohlraum der Hor-
blischen und der rechtseitigen Urwirbel ; auf der
ﬁg‘:ﬁ}k e};!mdi?ﬁ)ng fae linken Seite sind Urwirbel nicht zu erkennen.
20, weiter entwickelt, von der Die Beurteilung des feineren Baues wird
linken Seite gesehen. Auf- gaqupch erleichtert, daB im Gegensatz zu den
sicht auf die sekundére Em-
bryonalanlage mit Schwinz-  beiden zuletzt beschriebenen Fillen die normale
e t Hoomn U und die induzierte Embryonalanlage fast ganz

selbstandig sind.

Von den Achsenorganen der primidren Embryonalanlage sind
Medullarrohr, Chorda und Urwirbel durchaus normal entwickelt, ebenso
die Vorniere der rechten Seite, wihrend die der sekundsren Embryonal-
anlage zugewendete Vorniere der linken Seite eine kleine Unregelma Big-
keit zeigt. An der Hirnanlage sind die priméren Augenblasen schon zu
Augenbechern umgebildet, die Linsenanlagen als schwache Verdickungen
der Epidermis zu erkennen. Die Hérgriibchen sind zu Blischen ge-
schlossen, aber auBer der Andeutung eines Ductus endolymphaticus
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noch nicht weiter gegliedert. Die Chorda ist fast in ganzer Lange
gegen die Umgebung abgegrenzt. Von deutlich abgeschniirten Ur-
wirbeln lieBen sich zwischen 11 und 13 zihlen. Medullarrohr, Chorda
und Urwirbel gehen an der Schwanzspitze in undifferenziertes Gewebe
iiber. Die Anlage der Vorniere besteht jederseits aus zwei Trichtern
mit den zugehorigen Kanilchen (Abb. 22 und 23), die in normaler Weise
in je einen Vornierengang einmiinden (Abb. 23 und 24); von diesen hat
der linke in seinem vorderen Teil einen gréferen Querschnitt als der
rechte. Die Vornierenginge lassen sich weit nach hinten, jedoch nicht
bis zur Ausmiindung verfolgen.

. Med.

Abb. 22. Um 132b. Querschnitt in Hohe der primiren Vorniere (vgl. Abb. 21). Auf Abbildung
Hnks oben die primiiren, rechts die sekunddren Achsenorgane. . sec. Lab. linke sekundire Hor-
blase im Anschnitt. pc. Perikard. 100 X.

Auch an der sekundiren Embryonalanlage sind simtliche Achsen-
organe vorhanden und zum Teil sehr gut ausgebildet. Das Medullar-
rohr ist in ganzer Linge geschlossen und von der Epidermis abgeldst.
Bis auf das hinterste Ende, wo es in die undifferenzierte Masse der
sekundiaren Schwanzknospe iibergeht, ist scharf abgegrenzt. Im
mittleren Teile seiner Lange ist die rechte Seite etwas stirker ent-
wickelt als die linke (Abb. 24). Gegen das Vorderende hin nimmt der
Querdurchmesser zu, das Dach verbreitert und verdiinnt sich, wie bei
einem normalen Nachhirn (Abb. 22). Hier sind ihm rechts und links
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zwei Horgriibchen angelagert. Das rechte ist nach vorn verschoben und
liegt in der Hohe des Vorderendes (vgl. das Oberflichenbild Abb. 21),
das linke ein wenig dahinter (Abb. 22). Sie hingen noch mit der Epi-
dermis zusammen, die Abgliederung des Ductus endolymphaticus
scheint angedeutet. — Die Chorda reicht weniger weit nach vorn als
normal; in der Hoéhe des hinteren Horblischens ist sie noch nicht ge-
troffen (Abb.22), sie beginnt erst etwa 90 u hinter diesem Schnitt.
Sonst ist sie gut ausgebildet und ringsum scharf begrenzt bis auf ihren
hintersten Teil in der Schwanzknospe. — Urwirbel sind beiderseits

1. 4 g WY
R i
Y 4 P

3 .'._f:,’:

L)

iw U
b

Abb23. Um 132b. Querschnitt im vorderen Keimdrittel (vgl. Abb. 21). Auf Abbildung*links
die prim#ren, rechts die sekundiren Achsenorgane. Implantat (bell) als Chorda und linker
sekundirer Urwirbel differenziert. 100 X.

abgegliedert, auf der rechten, dem Hauptembryo zugewandten Seite
mehr (4—86) als auf der linken (2—3); rechts reichen sie auch weiter
nach vorn (Abb. 24). — Jederseits ist ein Vornierengang ausgebildet,
auch von ihnen der linke linger (etwa 300 u) als der rechte (etwa 500 y).
Nach hinten zu sind sie noch nicht vom Mesoderm abgegliedert, ebenso
sind vorn keine oder noch keine Kanilchen und Trichter gebildet.
Die beiden einander zugewandten Ginge, der linke des priméren und
der rechte des sekundiren Embryo, stehen miteinander in Verbindung,
kurz hinter dem zweiten Vornierenkanilchen.
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Der Darm ist beiden Embryonalanlagen gemeinsam und richtet
sich wohl in der Hauptsache nach dem primiren Embryo. Wieweit
der sekundére Embryo Teil an ihm hat, ist nicht iiberall mit Sicherheit
festzustellen. Am Kopfdarm gehéren jhm vielleicht Anlagen von
Schlundfalten an (Abb. 22), doch kénnten es auch solche des priméaren
Embryo sein, die durch den sekundaren nur etwas verschoben wurden.
Letzteres gilt jedenfalls von der Herzanlage (Abb. 22 pc, hinterer An-
schnitt durch das Perikard). Ganz deutlich dagegen ist ein zweites
Darmlumen unter den Achsenorganen der induzierten Anlage, welches
sich allerdings nur iiber eine ganz kurze Strecke (etwa 60 ) verfolgen
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Abb. 24, Um 132b. Querschnitt durch die Mitte des Keims (vgl. Abb. 21). Auf Abbildung links
die primiren, rechts die sekund#ren Achsenorgane. r,sec. Pron. rechter sekund&rer Vornieren-
gang. Implantat (hell) als Chorda und im rechten sekundiren Urwirbel. 100 .

laBt (Abb.24). Der After ist etwas erweitert, so daB das Entoderm
zutage tritt; auch er ist nach der rechten Seite hin verschoben.

Die sekundire Embryonalanlage ist wieder eine Chimire aus Zellen
des Wirts und des implantierten Organisators. Vom Medullarrohr
haben die zwei hinteren Drittel einen ventralen Streifen von cristafus-
Zellen (Abb.24 und 25). Die Chorda ist ganz aus solchen gebildet.
In den Urwirbeln liegt der cristatus-Anteil im vorderen und hinteren
Abschnitt der Reihe auf der linken Seite (Abb. 23 und 25 rechts), im
mittleren Abschnitt auf der rechten Seite (Abb. 24 links); hier fehlen
auf der linken Seite die Urwirbel iiberhaupt (Abb.24 rechts). Das
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Implantat ist in seiner ganzen Linge im Zusammenhang geblicben
(Abb. 23—25).

Alle iibrigen, nicht von cristatus-Zellen gebildeten Teile des sekun-
diren Embryo sind zweifellos vom Organisator im faeniatus-Material
induziert worden.

e, Proi.

™

e

-
et A
wrs ama

Abb. 25. Um 132b. Querschnitt durch die sekundéren Achsenorgane, kurz vor dem sekundiren
Schwinzchen (vgl. Abb, 21). Implantat (hell) im Boden des sekunddren Medullarrohrs, als Chorda
und im linken sekundfiren Urwirbel. 100 }<.

In diesem Falle haben also die beiden Embryonalanlagen nur so
weit interferiert, daB auf der innenstindigen Seite einige ihrer Organ-
anlagen etwas stirker entwickel: sind und dafl ihre Vornierenginge
hier miteinander zusammenhingen. Im iibrigen ist die induzierte
Embryonalanlage ganz selbstindig; das ist wohl eine Hauptbedingung
fiir ihre vollkommene Ausbildung.

III. Diskussion der Ergebnisse.
1. Herkunft wnd prospektive Bedeutung des Organisators und Ort seiner
Implantation.

Der Organisator wurde in den geschilderten Experimenten immer
einem cristatus-Keim entnommen und einem Keim von faeniatus, in
einem Falle einem solchen von alpestris, eingesetzt. Diese Kombination
hat sich bewihrt; die pigmentlosen cristatus-Zellen lassen sich noch
lange von den pigmentierten faeniatus- oder alpestris-Zellen deutlich
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unterscheiden und so der vom Organisator gelieferte Teil scharf gegen
die von ihm induzierten Bezirke abgrenzen. Dasselbe wire natiirlich
auch der Fall bei Implantation eines Organisators aus dem pigmen-
tierten laeniatus- oder alpestris-Keim in den pigmentlosen cristatus-
Keim; dazu bote diese umgekehrte Anordnung den weiteren Vorteil,
daB in dem betrichtlich gréBeren cristatus-Keim ein Organisator viel
leichter so eingepflanzt werden kann, daB er mit dem priméren Organi-
sationszentrum nicht interferiert, und dafl andererseits mehrere Organi-
satoren nebeneinander Platz finden, um auf ihr Verhalten bei gegen-
seitiger Interferenz gepriift zu werden. Diesen Vorteilen stehen aber
mehrere erhebliche Nachteile gegeniiber. Einmal erwiesen sich, wie
schon oben erwihnt, die cristatus-Keime im allgemeinen als empfind-
licher und schienen daher weniger als Wirtskeime geeignet. Der um-
fangreichere Keim hat wohl mit der Gastrulation auflerhalb des Dotter-
hiutchens groflere Schwierigkeiten. Dazu kommt dann noch, dafl die
Medullar latte bei cristatus nicht wie bei taeniatus und alpestris schon
frith durch Pigmentierung deutlich wird, ja daB sie selbst nach Er-
hebung der Medullarwiilste viel weniger in die Augen fillt, so dal die
kleinen noch weniger deutlichen induzierten Medullarplatten am leben-
den Keim schwer zu erkennen sind.

Die Stelle, an welcher der Organisator entnommen wird, ist an Kei-
men, bei denen die Gastrulation eben beginnt, leicht festzustellen, weil
der bogenférmige Urmund sichere Anhaltspunkte bietet. Hat sich der
Urmund erst einmal zum Kreise geschlossen, so ist eine Orientierung
am unverletzten Keim oft nicht mehr mit Sicherheit moglich. Daher
wurde als Marke das Stiick des Wirtskeimes eingepflanzt, an dessen
Stelle der Organisator kam. Das wire eine ideale Methode, um das
normale spatere Schicksal, die prospektive Bedeutung, des Organisators
festzustellen, wenn man sicher sein kénnte, dall die Entwicklung trotz
der Operation ungestirt weitergeht. Wahrscheinlich wird sie aber
etwas abgeiindert (manchmal kann man es direkt sehen), und zwar in
der Weise, daB die Gastrulation behindert wird. Es kann sein, daf}
Teile oberflichlich bleiben, die sich normalerweise einstiilpen. Dasg
Gegenteil, dafl nimlich mehr eingestiilpt wird als normal, scheint so
gut wie ausgeschlossen. Wertlos wird also die Marke nicht sein; sie
wird selbst im ungiinstigsten Falle zeigen, wie der Organisator mit
Riicksicht auf die Medianebene lag, in ihr oder seitlich von ihr; sie
wird ferner erkennen lassen, wie weit nach hinten der Organisator sich
mindestens erstreckte. Dabei wird von solchen Fillen abgesehen, bei
welchen eine noch weitergehende Storung der Entwicklung, némlich
Spaltbildung, durch das eingesetzte Implantat hervorgerufen wird.

Nach diesen Marken zu schlieBen oder nach der direkten Beobachtung
stammten die Organisatoren alle aus der Medianebene, dicht oder in
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geringer Entfernung iiber dem Umschlagsrand der oberen Urmundlippe.
Immer gehorten sie wenigstens in ihrem hinteren Teile der Einstiilpungs-
zone an. Danach hitten sie in einigen Fallen wahrscheinlich ein Stiick
Medullarplatte von deren hinterstem Ende geliefert, aulerdem sicher
immer Chorda und Urwirbel. Ob auch Darmdach, lie sich nicht mit
Sicherheit ausmachen. Dies hingt jedenfalls davon ab, wie weit das
Stiick seitlich reicht, also bei medianer Entnahme von seiner Breite.

Das Alter der Wirtskeime war verschieden; es schwankte zwischen
dem Stadium der Blastula und dem der vorgeschrittenen Gastrula mit
mittelgrolem Dotterpfropf. Die Einpflanzung erfolgte “immer in der
animalen Hilfte des Keimes, hier aber an wechselnder Stelle, teils
innerhalb, teils auBerhalb der Finstiilpungszone.

Wihrend sich all dies genau bestimmen lieB, war das bisher mcht
méglich mit der Orientierung der implantierten Stiicke, da diese genau
kreisformig sind, wie die Miindung der Mikropipette, mit welcher sie
ausgehoben wurden. Das ist ein Ubelstand, der bei fortgesetzten Ver-
suchen iitberwunden werden muf. Es bieten sich dafiir verschiedene
Wege, z. B. Anbringung von Marken, etwa durch Einpflanzung einiger
anders gefirbter Zellen in das Stiick vor seiner Aushebung, oder eine
irgendwie zu erreichende charakteristischere Form des Umrisses. Nur
wenn der Organisator in genau zu bestimmender Orientierung implan-
tiert worden ist, lassen sich mit Sicherheit Beziehungen zwischen
seiner Struktur und der Richtung feststellen, in welcher er auf seine
Umgebung einwirkt.

2. Verhalten des Organisators nach der Implantation.

Alle beobachteten Fille stimmen darin iiberein, daf# der Organi-
sator, der zunschst oberflichlich in gleicher Hohe mit der Umgebung
liegt, spiiter ganz oder zum groflen Teil in die Tiefe riickt. Die Art
und Weise, wie das geschieht, ist je nach dem Ort der Implantation
verschieden.

Liegt das Implantat innerhalb der normalen Einstiilpungszone, so
wandert es mit seiner Umgebung um die Urmundlippe herum nach
innen. Das liel sich hiufig durch fortgesetzte Beobachtung feststellen,
indem das Stiick auf den Umschlagsrand riickte oder dicht davor ge-
sehen wurde; in anderen Fillen war es aus dem Ergebnis der Gastru-
lation zu erschlieBen.

Eine solche Einrollung implantierter Stiicke wurde jiingst schon
von W. Vogt (1922) und Q. Mangold (1922 und 1923) beobachtet. Bei
des letzteren Versuchen war es aber indifferentes Material der animalen
Keimhilfte, welches seine Umbildungsfihigkeit auch dadurch bewies,
daB es, obwohl prasumptives Ektoderm, ins Innere des Keims gefiihrt,
zu Mesoderm wurde. Auch war es auffallend, daB ein Implantat aus



von Embryonalanlagen durch Implantation artfremder Organisatoren. 6235

einer jungen Gastrula die Einrollung leichter mitzumachen schien als ein
solches aus einem Keime mit vorgeschrittener Gastrulation (S. 286ff.).

Damit sind unsere Versuche nicht ohne weiteres zu vergleichen,
weil die aus der oberen Urmundlippe stammenden Implantate eigene
Einstiilpungstendenzen mitgebracht haben werden, welche je nach der
Orientierung des Stiickes hemmend oder beférdernd auf die Einstiilpung
einwirken mégen. Sichere Aufschliisse hieriitber sind erst zu erwarten,
wenn die Orientierung der Implantate méglich ist.

Liegt das Implantat auBlerbalb der normalen Einstiilpungszone, so
riickt es gleichfalls in die Tiefe. DaB dies durch die Krifte bewirkt
wird, die das Stitck vom Ort seiner Herkunft, der oberen Urmundlippe,
mitbringt, diirfte nicht zweifelbaft sein. Vielleicht ist die erste Etappe
auf diesem Wege die napfformige Vertiefung, welche das Implantat
gelegentlich gleich nach der Implantation und hiufig noch am folgenden
Tage zeigt (vgl. 8. 617). Auch das allmahliche Verschwinden des Im-
plantates wurde Gfters bemerkt. T einzelnen bedarf der Vorgang der
selbstandigen Einstiilpung noch genauerer Untersuchung. Wihrend
und nach der Einstiilpung findet eine Lingsstreckung des Implantates
statt, die in ihrem Betrage so ziemlich derjenigen entspricht, welche
jingst W. Vogt fiir die an Ort und Stelle zuriickverpflanzten Teile
der oberen Urmundlippe nachwies (vgl v. Ubisch, 1923, Abb. 9). Auf
eine Behinderung dieser mit Streckung verbundenen Einstiilpung geht
wohl die auffallende Vortreibung des Stiickes zuriick, die mehrfach
(z. B. bei 1922, 131; vgl. 8. 610) beobachtet wurde.

In die Tiefe geriickt, bildete das Implantat fast immer einen zusam-
menhéngenden Komplex. Nurin einem Falle (1921, 8, 8. 605) bestand das
Mesoderm aus zwei Portionen, welche durch zwischengeschobenes Gewebe
des Wirts getrennt waren. Es konnte wahrscheinlich gemacht werden,
dal der vordere Teil von der tiefen Schicht des Implantates abstammte.

Wenn auch der Hergang der Einstiillpung im einzelnen noch genauer
festgestellt werden muf}, so ist doch ihr Ergebnis vollig klar, denn es
lift sich an den Schnitten durch die Keime unmittelbar ablesen. Je
nach seiner Herkunft und wohl auch nach der Stelle seiner Einpflanzung
wird das Implantat mehr oder weniger vollstindig ins Innere gebracht,
bleibt also entweder zum Teil im Ektoderm und ist dann von auBen
in der Medullarplatte oder auf Schnitten in der Wandung des Medullar-
rohres zu erkennen, oder es wird ganz in die Tiefe versenkt und bildet
dann nur Mesoderm und eventuell Entoderm.

3. Bau der sekundiren Embryonalanlage.

Die Ausbildung der sekundiren Embryonalanlage ist am voll-
kommensten und ihre Deutung am leichtesten, wenn sie nicht mit der
priméren interferiert. In solchen Fillen, wie etwa der oben geschilderte

Archiv £, mikr, Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. 100. 40
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(1922, 132) einen darstellt, kénnen simtliche Organanlagen, Medullar-
rohr mit Horblaschen, Chorda, Urwirbel, Vornieren und vielleicht auch
Darm, vorhanden und vernidltnism#Big gut ausgebildet sein. Es fehlten
eigentlich nur am Medullarrohr die vordersten Hirnabschnitte mit den
Augenblasen, an der Vorniere die Kandlchen und Trichter, am Darm
die Afteroffnung, und es erscheint nicht- ausgeschlossen, dafl bei Fort-
setzung der Versuche auch noch vollkomimenere Bildungen erzielt werden.

Von dieser sekundiren Embryonalanlage stammt nun immer ein
Teil vom Implantat ab, der infolge seiner verschiedenen histologischen
Beschaffenheit scharf gegen die Umgebung abgegrenzt werden kann.
GroBe und Lage dieses Bestandteiles sind sehr wechselnd, was jeden-
falls mit der Grof3e des Implantates und dem Orte, an dem es enthommen
wurde, zusammenhiingt. Beim. Medullarrohr iiberwiegt das Gewebe
des Wirtskeimes: cristatus-Zellen konnen ganz fehlen (z. B. 1922, 25,
Abb. 8 und 9 auf 8. 608; 1922, 83, Abb. 18 auf S. 616) oder nur einen
schmalen Streifen bilden (z. B. 1921, 8, Abb. 3 auf S. 602; 1922, 131,
Abb. 15 auf S.613; 1922, 132, Abb.24 und 25 auf S.621). Dieser
Streifen ist in den cinzelnen Fallen sehr verschieden lang, liegt aber
immer, soweit bis jetzt beobachtet, median, was von theoretischer Be-
deutung ist. Tm Gegensatz dazu iiberwiegt bel der Chorda das Gewebe
des Implantates; ja abgesehen von einem Falle (1922, 83), wo kleine
Zellgruppen des Wirtsgewebes eingesprengt sind (Abb. 18 auf S. 616),
bestand die Chorda immer ganz aus crisiatus-Zellen. Die Urwirbel
nehmen eine niittlere Stellung ein; sie kénnen ganz aus cristatus-Zellen
aufgebaut sein (Abb. 14, 8. 612), oder ganz aus Zellen des Wirtskeimes
(Abb. 18 und 25 links); oder aber chimirisch aus beiden zusammen-
gesetzt (Abb. 18 und 25 rechts).

Das Implantat als Ganzes ist nicht streng an die Medianebene ge-
bunden, was wieder theoretisch wichtig ist. In einem Falle z. B. (1922,
83) greift es in seinem hinteren Teile weiter nach links iiber (Abb. 18
rechts), in seinem vorderen Teile weiter nach rechts; es bildet also einen
spitzen Winkel mit der Medianebene (vgl. S.18/19 und 33).

Diese sekundiren Embryonalanlagen zeigen nun eine wechselnde
Orientierung zu den primiren Achsenorganen des Wirtskeimes. Sie
koénnen nahezu gleichgerichtet sein und nirgends mit ihnen zusammen-
stoBen (1922, 132, 8. 617ff.); sie konnen auch in einem mehr oder weniger
spitzen Winkel auf sie zulaufen und am Ende oder seitlich auf lingere
Strecken mit ihnen verschmelzen. Soweit sie nicht aus den eristatus-
Zellen des Implantates gebildet sind, miissen sie aus denjenigen Teilen
des Wirtes entstanden sein, welche sich an Ort und Stelle vorfanden
oder unter dem Einflusse des Organisators dorthin kamen. Ganz
Klar ist das fiir das Medullarrohr; es ist aus Zellen aufgebaut, welche
sonst etwa zu KEpidermis der Korperseite geworden wiren. Weniger
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einfach ist die Sache fiir die tiefer gelegenen Teile, die Chorda, Ur-
wirbel und Vorniere. Sie scheinen manchmal aus den Seitenplatten
des Wirtes gewissermallen herausgeschnitten (so z. B. bei 1922, 132,
Abb. 24 und 25). In einem Falle dagegen (1922, 83, S. 616) waren die
sekundiren Urwirbel so viel dunkler pigmentiert als die primiren, daB
der Gedanke sich aufdringt, sie méchten aus prisumptivem Ektoderm
gebildet sein, wie das sekundire Medullarrohr, dem sie in der Farbe
gleichen. Man miilte dann annehmen, daf der Organisator die ani-
malen Blastulazellen, in welche er eingepflanzt war, ausgiebig zur Ein-
stlilpung veranlaft und sie dann zu Urwirbeln determiniert habe. Die
Moglichkeit hierzu ist nach den schon erwilinten Versuchen von 0. Man-
gold ohne weiteres gegeben. Die genaueren Vorginge miifiten noch
durch eigens darauf gerichtete Untersuchungen aufgeklirt werden.

4. Entstehungsursachen der sekundiren Embryonalanlage.

Die kausalen Zusammenhiinge bei der Entstehung der sckundiren
Embryonalanlage sind noch ganz im Dunkeln. Sicher ist nur, dal
irgendwie eine Induktion von seiten des Implantates stattfindet; aber
schon die Frage, in welchem Zeitpunkte der Entwicklung dies der Fall
und ob sie daher eine direkte oder mehr indirekte ist, 1aBt sich bis
jetzt nicht entscheiden.

Es ist sehr wahrscheinlich, daB die induzierende Wirkung des Im-
plantates schon frith beginnt und zunéchst darin besteht, dal seine
neue Umgebung zur selbsttiitizgen Teilnahme an der Einstilpung ver-
anlaBBt wird. Dal etwas Derartiges moglich ist, beweist ein friiheres
Experiment (Spemann 1918,S. 49711.), bei welchem der halbierte Urmund
einer median gespaltencn Gastrula angeheilte Teile von anderer pro-
spektiver Bedeutung mit in die Gastrulation hineinzog.

Mit diesem AnstoB zur Einstiilpung kénnte sich nun die induzierende
Wirkung des Implantates erschopfen; alles iibrige wiirde lediglich Folge
dieser sekundiren Gastrulation sein. Man miilte dann annehmen, daf
der Gesamtzustand, in welchem die an der Gastrulation beteiligten
Zellen vielleicht durch eben diesen Vorgang geraten sind, den Reiz ab-
gibt, durch den die weiteren Entwicklungen ausgelést werden. Von
dieser Determination wiirden dann die verschiedenartigsten Bestandteile
der chimirisch zusammengesetzten Gastrula ohne Riicksicht anf ihre Her-
kunft ergriffen, wie das ja auch bei jenen Chimiren der Fall ist, welche
durch Implantation indifferenten Materiales erzeugt werden kénnen.

Es besteht aber auch dic andere Méglichkeit, daB das Implantat
nach Ablauf der Gastrulation fortfahrt, determinierend auf seine Umn-
gebung einzuwirken. So kénnte der lange schmale Streifen von cristatus-
Zellen in der Medullarplatte die Ursache sein, warum sich die Zellen
der Umgebung, die sonst zu Epidermis geworden wiren, nun ebenfalls

40*
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zu Medullarplatte entwickeln. Und sollte sich nachweisen lassen, dafB
dies nicht der ursichliche Zusammenhang ist, indem die Entwicklung
der Medullarplatte durch die Unterlagerung von Ento-Mesoderm aus-
gelost wird, so konnten immer noch die mesodermalen Teile, die vom
Wirtskeim geliefert worden sind, unter der Einwirkung der implantierten
Teile entstanden sein.

Beide Erklirungen gehen davon aus, dafi die implantierten Teile
im groflen und ganzen zu dem geworden sind, was sie auch normaler-
weise gebildet hitten. Nach der ersteren Auffassung wire dies aber
lediglich eine Folge davon, daB sie auf ein hestimmtes Maf von Ein-
stillpung eingestellt waren; nach der zweiten Annahme dagegen wiren
-gie auch beziiglich ihrer spateren Entwicklungsrichtung schon deter-
miniert, wenn auch vieleicht mit der Moglichkeit von Schwankungen
innerhalb gewisser Grenzen. Diese schon determinierten Teile hitten
dann die Fahigkeit, sich aus den angrenzenden indifferenteren Teilen zu
erginzen. An diesem Punkte vor allem haben woh! die Experimente
einzusetzen, welche eine Entscheidung zwischen den beiden Mdoglich-
keiten bringen sollen.

Es moge zundchst dahingestellt bleiben, ob solche entscheidenden
Tatsachen jetzt schon vorliegen, und unter Zulassung beider Méglich-
keiten erdrtert werden, wovon die Orientierung und wovon die Grofe
heziehungsweise Vollstindigkeit der sekundiren Embryonalanlage ab-
hiangen kénnten.

Zunichst ist die Frage von Interesse, wodurch die Orientierung der
sekunddren Anlage im Wirtskeim bestimmt wird. Es bestehen dafiir an-
scheinend drei Moglichkeiten, Die Orientierung kénnte ganz im Wirtskeim
begriindet sein, oder ganz im Implantat, oder aber in beiden zusammen.

Soll das erstere zutreffen, so miiite das Implantat strukturlos sein
und sich bei der Unterlagerung rein passiv verhalten; seine Form und
Lage wiirden ihm ganz durch die Verhaltnisse des Wirtskeims auf-
gezwungen werden, indem es bei dessen Zellbewegungen einfach mit-
geschleppt wiirde. Ferner miifte die determinierende Wirkung aus-
schliefilich von diesem unterlagerten Ento-Mesoderm ausgehen, und
zwar irgendwie symmetrisch zu der Form, welche ihm von auflen er-
teilt worden war. Dabei miifite man aber wohl erwarten, dafl die se-
kundire Embryonalanlage immer dieselbe Orientierung zur priméren
erhalt, und zwar wahrscheinlich parallel zu ihr gestellt wird, was offen-
gichtlich nicht der Fall ist. Auch vertragt sich mit der Strukturlosig-
keit des Organisators nicht seine Fahigkeit, sich selbsttitig einzustiilpen,
wemn er aullerhalb der normalen Finstiilpungszone des Wirtskeimes
eingepflanzt worden ist.

Nach der zweiten und dritten Annahme wire dem implantierten
Organisator eine bestimmte Struktur eigen, von welcher die Richtung



von Embryonalanlagen durch Implantation artfremder Organisatoren. 629

abhinge, in der die Invagination und Lingsstreckung erfolgt und dann
eventuell frither oder spiter die determinierende Wirkung ausgeht,
Dabei kénnte sich der Wirtskeim seinerseits rein passiv verhalten oder
aber durch eine Struktur oder durch Zellbewegungen an der endgiiltigen
Form und Lage des Implantates beteiligt sein.

Mit der Annahme einer inneren Struktur des Organisators stimmt die
Tatsache iiberein, dafl der nach Zufall wechselnden Orientierung des
Implantates eine sehr verschiedene Orientierung der sekundiren Em-
bryonalanlage zur primiren entsprach. Kine sichere Entscheidung
wird freilich erst méglich sein, wenn man die Orientierung des Orgam-
sators willkiirlich bestimmen kann.

Fiir eine Mitwirkung des Wirtskeimes scheint eine Eigentiimlich-
keit in der Lage des Implantates zu sprechen, auf welche schon die
Aufmerksamkeit gelenkt wurde (8.617), daB es nimlich in seciner
Lingsausdehnung nicht genau mit der Medianlinie der sekundiren
Embryonalanlage zusammenzufallen oder ihr wenigstens parallel zu
laufen braucht, sondern einen spitzen Winkel mit ihr bilden kann.
Diese Tatsache ist iiberraschend, wenn man die Liingsstreckung des
Implantates rein auf die in ihm selbst liegenden Krifte zuriickfiihrt
und zugleich annimmt, daf auch die Richtung einer von ihm aus-
gehenden Determination von ihm allein bestimmt wird. Dabei miifite
man nimlich erwarten, da@ sich das Implantat genau in seiner Sagittal-
ebene streckt und sich dann nach vorn und den Seiten hin aus dem
angrenzenden Material derart ergiinzt, dafl es genau median oder wenig-
stens sagittal in den induzierten Achsenorganen zu liegen kommt. Die
Abweichung hiervon mull wohl auf eine Mitwirkung des Wirtskeimes
zuriickzufiithren sein. Entweder wird die Streckung des Implantates
durch die Zellverschiebuugen der Umgebung beeinfluflt, so dalB} sie
die Resultante aus innewohnenden Tendenzen und #uBleren Kriften
wird; oder aber kénnte die Determination selbst durch eine innere
Struktur des Wirtskeimes abgelenkt werden.

Aus diesen Uberlegungen ergibt sich das Experiment, cine ctwaige
Struktur des Organisators zu zerstéren und zu priifen, ob er dann immer
noch determinierend wirken kann. Man miifite also etwa ein Stiick
aus der oberen Urmundlippe zerquetschen und es dann dadurch zwischen
die beiden Keimblitter der Gastrula zu bringen versuchen, dafl man
es in die Furchungshéhle der Blastula einfiihrt.

Die Teile der oberen Urmundlippe besitzen also offenbar eine be-
stimmte Struktur, vermdge deren sie sich in bestimmter Richtung
einstiilpen und eventuell auch Reize aussenden konnen, welche die
indifferenteren Teile zu bestimmter Weiterentwicklung veranlassen,
moigen nun diese normalerweise an sie angrenzen oder durch das Ex-
periment in Beriihrung mit ihnen gebracht werden. Auch diesen in-
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differenteren Teilen mag eine richtende Struktur zukommen; doch ist
diese keinesfalls so starr, daf} sie den Einflul von seiten des Organisators
aufheben oder auch nur entscheidend abindern kénnte. Je nach der
Orientierung, welche das unterlagernde Implantat im Wirtskeim er-
hilt, mufl die Richtung, in welcher sein determinierender Einfluf}
dessen Gewebe durchliuft, eine verschiedene sein, also z. B. schrig zur
Richtung der primiren Medullarplatte durch das Ektoderm gehen,
wenn die sekundidre Medullarplatte nachher einen grifleren oder klei-
neren Winkel mit ihr bildet. Ob dabei innerhalb der induzierten
Medullarplatte selbst, der primiren sowohl wie der sekundiren, die
Determination hinten oder vorn einsetzt, also nach vorn oder, wie
v. Ubisck (1923) meint, nach hinten fortschreitet, oder ob das ganze
unterlagerte Ektoderm gleichzeitig von ihr ergriffen wird, das lait
sich wohl bis jetzt nicht durch sichere Griinde entscheiden. Es moge
daher fiir jetzt geniigen, auf die beachtenswerten Darlegungen v. Ubischs
hingewiesen zu haben.

Die Gréfle der sekundiren Embryonalanlage mag von mancherlei
Umstinden abhiingen. Am nichsten liegt der Gedanke, daB sie mit
der Grofle des Implantates zunimmt. Daneben ist aber wohl auch
dessen Herkunft, d. h. seine prospektive Bedeutung, von Einflull und

. damit zusammenhingend vielleicht auch seine Form; es kénnte einen
Unterschied machen, ob das Implantat kurz und breit oder lang und
schmal ist. Auch der Ort der Implantation kénnte von Wichtigkeit
sein; ferner das Alter des Implantates, an sich oder im Verhaltnis zum
Wirtskeim. Aus diesen Uberlegungen ergeben sich zahlreiche durch-
fithrbare Versuchsreihen, welche mannigfache weitere Aufschliisse ver-
sprechen, ganz abgesehen von den Uberraschungen, mit denen man
bei solchen Experimenten immer rechnen kann. Aunf einen sehr wich-
tigen Umstand wird gleich noch hinzuweisen sein.

Von ahnlichen Faktoren wie die Gréfie der sekundiren Embryonal-
anlage mag auch die Vollstindigkeit ihrer Ausbildung abhingen. Es
kénnten wieder die Verhiltnisse des Wirtskeimes oder aber diejenigen
des Organisators in erster Linie zur Geltung kommen. Bei der ersteren
Mgglichkeit ist nicht nur an die Fille von offenkundiger Interferenz
der Anlagen gedacht, wo die Entwicklung der sekundéren Anlage da-
durch beeintriichtigt wird, dafl sie mit ihrem Vorderende vorzeitig auf
die primére stoBt und mit ihr verschmilzt; vielmehr konnte auch bei
juBerlicher Unabhingigkeit der sekunddren Anlage die Vollstandigkeit
ihrer Ausbildung von der primiren abhiingen, oder genauer gesagt,
konnte das primire Organisationszentrum die Wirkungsart des implan-
tierten sekundiren mithestimmen. So ist es z. B. auffallend, da beim
Experiment 1922, 132 (S. 618 Abb. 21) die zwei Horblasen der sekundiren
Anlage in fast genau derselben Hohe liegen wie die primiiren und daf mit
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ihnen das.sckundire Medullarrohr blind endigt. Das konnte daher
kommen, daBl das Ektoderm in diesem Querschnitt vom primiren
Organisationszentrum aus zur Bildung der betreffenden Abschnitte
des Medullarrohrs und der Hérblase veranlafit wurde; und daf3 am
sekundéren Medullarrohr der vordere Abschnitt mit den Augenblasen
fehlt, konnte seinen Grund darin haben, daf die sekundiire Anlage nicht
bis in die Hohe der Augenregion der priméren hineinreichte. Wihrend
danach also das primare Organisationszentrum fiir den Ausbildungsgrad
auch der sekundiren Anlage in letzter Linie mit verantwortlich wire,
konnte auch die andere Annahme zutreffen, dafl der Defekt auf einen
Mangel des implantierten Organisators zuriickzufiihren ist. Es konnten
ihm bestimmte Teile des Organisationszentrums gefehlt haben, die zur
Induktion von vorderer Medullarplatte mit Augenanlagen nétig wiren.

Uberlegungen ganz dhnlicher Art wurden schon frither angestellt,
bei Besprechung  eigentiimlicher Defekte an Doppelbildungen, die
nach. etwas schriger Schniirung in frithen Entwicklungsstadien ent-
stehen (vgl. Spemann, 1918, S. 534/6). Das Medullarrohr des benach-
teiligten Vorderendes kann so stark defekt sein, daB es in der Héhe
der Horblasen ohne Anschwellung blind endigt, genau wie das Medullar-
rohr der sekundiren Embryonalanlage des eben besprochenen Experi-
mentes. Dabei ist auch hier das Auffallende, daBl die vier Hérblasen
der beiden Képfe in gleicher Hohe liegen. Zur Frklirung wurden prin-
zipieil dieselben Méoglichkeiten erwogen; die neue Methode erlaubt
vielleicht eine exakte Entscheidung zwischen ihnen.

Interferenzen zwischen den beiden Organisationszentren, dem pri-
méren und dem implantierten sekundiren, sind Komplikationen und
daher vorliufig moglichst zu vermeiden. Bei fortgeschrittener Analyse
sind wertvolle Aufschliisse iiber die feinere Wirkungsweise der Zentren
von ihnen zu erwarten.

‘Von besonderer theoretischer Wichtigkeit ist die Frage, ob die
beiden KEmbryonalanlagen sich abgesehen von sichtbarer Interferenz
in ihrer Grofle gegenseitig beeinflussen oder genauer gesagt, beschrinken.
Dafl das durchaus im Bereiche der Moglichkeit liegt, folgt aus ein-
fachen experimentellen Tatsachen. Man hitte von vornherein an-
nebmen konnen, dafl im Ektoderm der beginnenden Gastrula die prii-
sumptive Medullarplatte schon in scharfer Umgrenzung determiniert sei.
Dem widerspricht ihre Vertauschbarkeit mit prisumptiver Epidermis.
Nun koénnte es die Masse des Organisationszentrums sein, welches mit
seiner Wirkungsgrofie auch die GréBe der Medullarplatte bestimmt.
Aber auch dies wird widerlegt durch die Tatsache, daBl man durch Weg-
nahme der ventralen Hilfte des Keims, bei welcher das Organisations-
zentrum nicht beriihrt wird, auch die Grofle der Medullarplatte so herab-
driicken kann, daf3 ihr normales Verhiltnis zum verkleinerten Ganzen
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annihernd gewahrt bleibt (Ruud- Spemann 1923, 8. 102{f.). Es mub
also irgendeine Riickwirkung des Ganzen auf den Teil stattfinden.
Diese konnte z. B. darin bestehen, dal gewissermaBen ein Sattigungs-
grad mit den einzelnen Anlagen fiir den Keim spezifisch ist, der in einem
verkleinerten Keim naturgemiB frither erreicht wird als in einem
groferen normalen. Wenn etwas Derartiges verwirklicht ist, so ist
aueh zu erwarten, dafi eine zweite Anlage beschrinkend auf die erste
einwirkt. Zur Priifung dieser Verhiltnisse sind feinere messende Unter-
suchungen nétig, die miihsam aber lohnend sein werden.

Die erérterten Moglichkeiten setzen zum Teil die eine, zum Teil
die andere der beiden Grundauffassungen iiber die Art der Induktion
voraus. Es gilt daher festzustellen, ob schon jetzt Tatsachen vorliegen,
welche eine Entscheidung in der einen oder anderen Richtung gestatten,
und zu erdrtern, welcher Art die Experimente sein miillten, durch die
solche Tatsachen zutage geférdert werden kénnten.

Ob der Vorgang der Invagination selbst, wie die erste Annahme es
will, einen Gesamtzustand erzeugen kann, der die weitere Entwicklung
in bestimmte Richtung lenkt, wird sich nicht leicht durch eindeutige
Experimente entscheiden lassen. Man konnte versuchen, ob passive
Unterschiebung dieselbe Wirkung hat wie aktive Einstiilpung, indem
man etwa prisumptives Ento-Mesoderm ejnes Keimes im ersten Beginn
der Gastrulation unter das Ektoderm eines anderen Keimes bringt und
dann priift, ob es dort die gleiche Wirkung auszuiiben vermag, wie
etwa Ento-Mesoderm einer vollendeten Gastrula, welches die Leistung
der Invagination schon hinter sich hat. Aber selbst bei ganz klaren
positiven Ergebnissen wiire damit das Hauptproblem, die harmonische
Gliederung im Anschlufl an die Gastrulation, seiner Lsung nicht wesent-
lich niaher gebracht. '

Was nun die andere oben dargelegte Annahme betrifft, dafl namlich
das Implantat sich vermdge der ihm innewohnenden Entwicklungs-
tendenzen nicht nur einstilpt, sondern auch weiter differenziert, so
ist hier gleich eine einschrinkende Bemerkung zu machen. Voun vorn-
herein lige ja die Moglichkeit vor, dafl das implantierte Stiick sich
unter reiner Selbstdifferenzierung zu genau denselben Teilen weiter
entwickelt, die es auch am Qrt seiner Entnabme gebildet hitte, und
dall es dabei dasjenige, was ihm zum Ganzen fehlt, aus der indifferenten
Nachbarschaft dazu nimmt. Eine solche vollkommene Selbstdifferen-
zierung des Organisators findet aber wohl sicher nicht statt, somst
mitBte das Implantat nachher fiir die kleinere sekundiire Anlage zu groB
sein. Da, beziehungsweise soweit es sich ihr harmonisch einfiigt, ist auch
tiber sein Material anders disponiert als bei der normalen Entwicklung.

Gegen seine vollkommene Selbstdifferengierung sprechen vielleicht
auch Ergebnisse von W. Vagt (1922), welcher fand, dafl ein Stiick aus
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der Umgebung -des Urmunds zu Ektoderm oder Ento-Mesoderm wird,
je nachdem es bei der Gastrulation aulen bleibt oder sich nach innen
einstiilpt. Tiir die indifferenten Keimbezirke zeigen dies letztere in
volliger Klarheit die neuesten Versuche von 0. Mangold (1922 und 1923)
die Versuche von W. Vogt dehnen es auf die Teile in der Nithe des
Urmundes aus.

Vollkommene Selbstdifferenzierung scheint aber auch nicht nétig,
um einen induzierenden Einflufl des Implantates iiber den Anstofl zur
Gastrulation hinaus zu .ermoglichen. Bestimmt gerichtete Entwick-
lungstendenz und Regulationsvermdgen schliefen sich nicht notwendig
aus. Zur Klirung dieses Punktes konnten Ixperimente dienen, durch
welche die cinzelnen Bereiche des Organisationszentrums auf ihre Wir-
kung gepriift werden. Wenn z. B. ein Stiick aus dessen seitlichem
Rande nachher in der von ihm induzierten Embryonalanlage auch
seitlich liegen sellte, so wiirde das wohl zeigen, dal es im Augenblick
der Entnahme schon irgendwie als seitlich bestimmt war, daran auch
nach der Implantation festhielt und seine Umgebung dementsprechend
beeinfluBlte. Oder wenn die Vollstindiglkeit der sekundiren Embryonal-
anlage eine versohiedene sein sollte, je nach der genaueren Herkunft des
Organisators, so wiirde auch .das auf .eine Verschiedenheit innerhalb
des Organisationszentrums hindeuten, welche schwerlich durch eine
blofle Anregung zur Gastrulation auf die induzierte Iimbryonalaniage
iibertragen werden konnte.

Schon jetzt ist wenigstens so viel wahrscheinlich, dafl die Maglich-
keit einer von Zelle zu Zelle fortschreitenden determinierenden Wirkung
besteht, und zwar nicht nur, wie es auch die erste Annahme fordert,
fiir die Zeit kurz nach der Implantation, wo man ohne die Annahme
einer Einwirkung auf dic Umgebung kaum auskommen wird, sondern
auch fir spitere Entwicklungsstadien. Unter den mehrfach erwihnten
nouesten Versuchen von 0. Mangold (1922 und 1923) sind cinige, deren
Fortfithrung zur Entsoheidung der fraglichen Punkte beitragen konnte.
Wenn prisumptive Epidermis in die Finstiilpungszone ciner beginnen-
den Gastrula eingepflanzt in den Bereich der Urwirbel geriit, so nimmt
sie dort an deren Aufbau teil, Dabei i3t sich zuniichst nicht entschei-
den, wann und auf welche Weise .die Determination dieser indifferenten
Zellen stattgefunden hat. Sie kénnten schon bald mach der Verpflan-
zung in.die.obere Urmundlippe deren Charaktere angenommen und auf
Grund dieser ersten Determination an.allen spiiteren Schicksalen ihrer
Umgebung teilgenommen haben. Diese Erklirung stGft aber auf Schwie-
rigkeiten in jenen Fillen, wo-das Implantat nachher nicht glatt in seine
Umgebung eingefiigh erscheint, sondern Uberziihliges gebildet hat.
Hier dringt sich unmittelbar der Eindruck auf, als sei der.determinierende
EinfluB vom Urwirbel ausgegangen und ‘hahe das angrenzende indif-
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ferente Gewebe in gleichem Sinne bestimmt. Daraus ergibt sich das
neue Experiment, indifferentes Gewebe, etwa prisumptive Epidermis
der beginnenden Gastrula, einem ilteren Keim mit vollendeter Gastru-
lation einzupflanzen, so daB es an seinen Ort kommt, ohne ein Teil
der Urmundlippe gewesen zu sein. Dasselbe wiire iibrigens schon in
jenen Fillen gegeben, wo prisumptive Epidermis in den Dotterpfropt
gepflanzt wurde, daher zunichst in den Boden des Urdarmes gelangte
und offenbar erst sekundéir in den Bereich der Urwirbel geriet, wo sie
dann selbst zu Urwirbel determiniert wurde (0. Mangold 1923, S. 258).

‘Wenn Wiinsche in Fragen der Forschung erlaubt wiren, so kénnten
sie in diesem Falle nur dahin gehen, dafl sich die zweite der oben er-
drterten Annahmen als richtig erweisen moge; denn sollte die Induk-
tion sich auf die Anregung zur Gastrulation beschrinken, so stiinde
das Problem des harmonisch-iquipotentiellen Systems, welches sich
eben der experimentellen Analyse zu 6ffnen schien, gleich zu Anfang
wieder in seiner ganzen Unzulinglichkeit vor uns.

Uber die Mittel der determinierenden Einwirkung fehlen bis jetzt
alle tatsichlichen Anhaltspunkte. Die oben vorgeschlagenen Versuche
(Implantation von zerquetschtem, also strukturlos gemachtem Organi-
sator zwischen die Keimblitter) konnten hier weiter fiihren.

Man sollte annehmen, daB die Tierarten, deren Keime aufeinander
einwirken koénnen, in ihrer systematischen Verwandtschaft nicht gar
zu weit voneinander entfernt sein diirfen. So gehéren denn auch Triton
cristatus, taeniatus und alpesiris, zwischen denen die gegenseitige In-
duktion mdoglich ist, wenigstens derselben Gattung an. Doch scheinen
hier Uberraschungen von groBer Tragweite bevorzustehen, indem es
gerade in diesen Tagen (Mai 1923) Herrn Dr. Geinitz im hiesigen In-
stitut gelungen ist, durch Organisatoren von Bombindtor und von Rana
Embryonalanlagen in T'rifon zu induzieren, also Anuren und Urodelen
in determinierende Wechselwirkung zu bringen. Dadurch werden
experimentelle Ideen, die mehr Triume als Pline zu sein schienen
(Spemarn 1921, 8.567), in den Bereich der Ausfithrbarkeit gertickt.

§. Organisator und Organisationszentrum.

Der Begriff des Organisationszentrums griindet sich auf die Vor-
stellung einer im Keim von Zelle zu Zelle weiter wirkenden Determina-
tion. Die Annahme einer solchen liegt iiberall da nahe, wo die Diffe-
renzierung, die sichtbare Folge der Determination, nicht in allen Teilen
gleichzeitig einsetzt, sondern an einer Stelle beginnend in bestimmter
Richtung fortschreitet. Doch ist sie keineswegs durch reine Beobachtung’
zu begriinden; es kann auch eine bloBe zeitliche Aufeinanderfolge ohne
ursiichliche Verkniipfung vorliegen. Ein Mittel, um das zu priifen, besteht
in der Unterbrechung des riumlichen Zusammenhanges. Bringt diese
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keine Storung mit sich, liuft die Entwicklung, welche diesseits des tren-
nenden Schnittes begonnen hatte, jenseits desselben weiter, so war sie dort
jedenfalls vom Augenblick der Durchtrennung ab selbstandig gewesen.

Ein klares Beispiel hierfiir aus dem Tatsachenbereich der Amphibien-
entwicklung ist die fortschreitende Bildung des Urmundes bei der Ga-
strulation. Sie beginnt median mit der Bildung der oberen Urmund-
lippe und schreitet von da nach den Seiten fort, um endlich beim kreis-
formigen SchluB in der unteren Urmundlippe die Mediane wieder zu
erreichen. Dabei dringt sich dem Beobachter ganz unwillkiirlich die
Anschauung auf, dafl immer der in Einstilpung begriffene Teil die
angrenzenden Zelen der Randzone mit in den Vorgang hineinzieht.
Wenn man nun aber die dorsale Keimhélfte mit der oberen Urmundlippe
abtrennt, so wird dadurch die Bildung der seitlichen und unteren Ur-
mundlippe nicht verhindert, ja nicht einmal merklich verzigert; und
dies gilt nicht nur fiir dic frontale Durchschneidung zu Beginn der
Gastrulation, wo eine etwaige von der oberen Urmundlippe ausgegangene
Determination die Linie der Durchtrennung schon iiberschritten haben
kénnte; es gilt auch fiir die frontale Durchschniirung im Zweizellen-
gtadium. Wire die Gastrulation der ventralen Keimhilfte unter-
blieben, so wiire das noch kein bindender Beweis fiir eine fortschreitende
Determination; dafl die Gastrulation erfolgt, schlielt zum mindesten
die Notwendigkeit des Zusammenhanges aus.

Nach prinzipiell derselben Methode verfuhr Braus (1906), als er die
Skelettentwicklung der Brustflosse von Selachierembryonen ana-
lysierte. Deren erste Anlage ist bekanntlich eine Hautfalte, in welche
die Muskelknospen von den Myotomen des Rumpfes her einwachsen.
Die Skelettstiibe der Flosse dagegen differenzieren sich aus dem Meso-
derm heraus, welches die Hautfalte erfiillt, und zwar die mittleren
Stabe zuerst, worauf die Differenzierung kranial- und caudalwirts fort-
schreitet. Trennt man nun durch éinen Schnitt das noch indifferente
Bildungsgewebe von den schon in Differenzierung begriffenen Skelett-
stiben ab, so geht zwar die histologische Entwicklung zu Vorknorpel
und Knorpel weiter, aber es unterbleibt die Gliederung in einzelne
Skelettstibe. Das rédwmnliche und zeitliche Fortschreiten dieser Glie-
derung beruht also offenbar auf einer im indifferenten Gewebe fort-
schreitenden Determination.

Man kann diese Verschiedenheit des Differenzierungsgrades in einem
gegebenen Zeitpunkt mit ». Ubisch (1923) ein Differenzierungsgefille
nennen; ein solches ist sclbstverstindliche Voraussetzung einer fort-
schreitenden Determination, ohne da8 diese notwendig aus ihm folgen
miifte.

Diese Vorstellung der fortschreitenden Determination fithrt von
selbst auf die andere zuriick, daB es im sich entwickelnden Keime
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Punkte gibt, von denen die Determination ausgeht. Es ist daher nicht
iiberraschend, daB sie auch schon frither vertreten worden ist. So
deuten einige Sitze in Boveris Arbeit iiber die Polaritit des Seeigeleies
(1901} auf eine der unseren verwandte Anschauung hin. Es wird von
Boveri die Moglichkeit erwogen (a. a. O., S. 167), daB im Seeiegelkeim
sjeder Bereich der Blastula bereit ist, Mesoderm zu bilden oder sich
einzustiilpen; und daB die Lokalisierung auf einen Punkt dadurch be-
wirkt wird, daf sich an einem Bereich diese Prozesse leichter einleiten
als an allen anderen. Hat hier die Differenzierung begonnen, so werden
von hier aus alle anderen Bereiche durch eine Regulation . . . .. in ihrer
Rolle bestimmt. Dafl aber ein solcher Vorzugsbereich da ist, dies er-
klart sich aus der nachweisbar verschiedenen Plasmabeschaffenheit in
den verschiedenen Bereichen des Eies¢. Diese Sitze werden dann
spiter (2. 2. 0., 8.170) dahin eingeschrankt, »dal} von einer gewissen
Zone an im animalen Bereich des Eies diejenige Plasmabeschaffenheit,
die zur Gastrulation nétig ist, nicht mehr oder nicht in geniigender
Menge vertreten ist¢.

Fiir den Trifon-Keim wurde kurz darauf (Spemann 1903, 8. 606)
cine dhnliche Moglichkeit erwogen.

Die friher bekannten Tatsachen geniigten aber nur, um den Begriff
eines Ausgangspunktes fiir die Differenzierung aufzustellen, nicht aber,
um das wirkliche Vorhandensein derartiger Zentren nachzuweisen.
7 diesem Nachweis geniigh es nicht, den zu priifenden Bereich, welchen
nian fiir ein solches Zentrum hilt, vom etwaigen Felde seiner Wirksam-
keit zu trennen; man muB ihn mit anderen ihm sonst fremden Teilen
in Bertihrung bringen, an welchen er seine Fahigkeiten erweisen kann.
Das ist wohl zum ersten Male hei den embryonalen Transplantationen
im Gastrulastadium geschehen. Dabei wurde das Organisationszentrum
an Ort und Stelle gelassen und ihm indifferentes Material gewissermaflen
zur Verarbeitung vorgelegt. FEine viel tiefer eindringende Analyse
gestattet aber die Transplantation des Organisationszentrums selbst
und seiner Teile, der Organisatoren, womit in dieser Arbeit ein erster
Anfang gemacht worden ist. Die neuen Moglichkeiten, dic sich dadurch,
namentlich bei Kombination mit heteroplastischer Transplantation,
erdffnen, sind vorliufig noch nieht zu iibersehen. Einige gangbare
Wege weiteren Vordringens sind auf vorstehenden Seiten angedeutet.

Dagegen ist es fiir den Augenblick von untergeordneter Bedeutung,
ob sich die Begriffe des Organisators und des Organisationszentrums
bei weiter vorgeschrittener Analyse noch als zweckmiBig erweisen
werden, oder ob sie durch andere mehr ins Einzelne gehende Bezeich-
nungen zu ersetzen sind. Schon jetzt ist zu sagen, dal3 der Begriff des
Organisators der grundlegende ist und mit dem Organisations yzentrum «
nur der Keimbezirk bezeichnet werden soll, in welchem die Organisa-
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toren in einem gegebenen Stadium beisammen liegen, nicht etwa ein
Zentrum, von dem aus die Entwicklung geleitet wird. Die Bezeichnung
»Organisator « (statt etwa »Determinator«) soll zum Ausdruck bringen,
daBl die von diesen bevorzugten Teilen ausgehende Wirkung nicht nur
eine in bestimmter, beschrinkter Richtung determinierende ist, sondern
daB sie alle jene ritselhaften Eigentiimlichkeiten besitzt, welche uns
eben nur aus der belebten Natur bekannt sind.

1V. Zusammenfassung der Ergebnisse,

Ein Stiick aus der oberen Urmundlippe eines in Gastrulation be-
griffenen Amphibienkeims iibt eine organisierende Wirkung auf seine
TUmgebung aus, derart, dafl es, an eine indifferente Stelle eines anderen
Keimes verpflanzt, dort die Bildung einer sekundiren Embryonal-
anlage verursacht. Man kann ein solches Stiick daher als einen Or-
ganisator bezeichnen.

Wird der Organisator innerhalb der normalen Einstilpungszone
implantiert, so nimmt er an der Gastrulation des Wirtskeimes teil und
hat mit ihm nachher den Urmund gemeinsam; auBerhalb jener Zone
stitlpt er sich selbstindig ein. Er kann dabei zum Teil oberflichlich
bleiben und dann bei der Bildung des Ektoderms, und zwar der Medullar-
platte, mitwirken; oder er kann ganz in die Tiefe riicken und vollstindig
zu Ento-Mesoderm werden. Es ist wahrscheinlich, daf3 dabei auch Zellen
des Wirtskeimes mit eingestiilpt werden konnen. Schon dies ist wohl
auf eine determinierende Wirkung des Implantates auf seine Um-
gebung zuritickzufiihren.

Im Anschlufl an das Implantat entsteht im Wirtskeim eine sekun-
dire Embryonalanlage, deren Ausbildungsgrad ein verschieden hoher
sein kann. Dies hingt zum Teil davon ab, ob sie mit den primiren
Achsenorganen interferiert oder ganz selbstindig bleibt. In einem Falle
der letzteren Art war ein Medullarrohr ohne Hirn und Augen, aber mit
angelagerten Horblasen entwickelt, ferner Chorda, Urwirbel und Vor-
nierengénge.

Diese sekundiren Embryonalanlagen sind immer gemischter Ab-
kunft, zum Teil aus Zellen des Implantates, zum Teil aus solchen des
Wirtskeimes aufgebaut. Wird, wie bei den in Rede stehenden Experi-
menten, ein artfremder Organisator zur Induktion verwendet, so 1afit sich
die chimirische Zusammensetzung mit Sicherheit und groBer Genauig-
keit feststellen. Sie wurde fiir die meisten Organe nachgewiesen, fiir
Medullarrohr, Urwirbel, ja selbst fiir die Chorda.

Es kann keinem Zweifel unterliegen, dafl diese sekundiren Embry-
onalanlagen irgendwie vom Organisator induziert worden sind; dagegen
5Bt sich noch nicht entscheiden, auf welche Weise dies geschieht, vor
allem wann und auf welchetn Wege. Die induzierende Wirkung konnte
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sich auf die Anregung zur Gastrulation beschrinken, aus der dann alles
iibrige folgen wiirde wie bei der normalen Entwicklung. Dabei wiirden
die verschiedenartigen Teile des sekundiren Gastrulationsbereiches ohne
Riicksicht auf ihre Herkunft von der Determination ergriffen. Die
Induktion von seiten des Implantates kénnte aber auch iiber das Sta-
dium der Gastrulation hinaus fortdauern; dann wiirde sich der Organi-
sator kraft seiner ihm innewohnenden Entwicklungstendenzen im
wesentlichen in der schon eingeschlagenen Richtung weiter entwickeln
und sich dabei aus dem anstoffenden indifferenten Material erginzen.
Dasgselbe mag auch fiir die Determination der Medullarplatte gelten;
wahrscheinlicher aber ist, daBl sie durch die Unterlagerung mit Ento-
Mesoderm bewirkt wird. Um reine Selbstdifferenzierung kénnte es
sich bei der Entwicklung des Implantates allerdings nicht handeln,
sonst wiirde es sich der sekundidren Embryonalanlage, welche kleiner
als die primére ist, nicht harmonisch einfiigen kénnen. Der induzierende
Teil erfithre offenbar wihrend seiner Wirkung eine Riickwirkung von
seiten des induzierten. Ein solches Hin- und Herschwingen der Wir-
kungen mag iiberhaupt bei der Entwicklung harmonisch-iiquipoten-
tieller Systeme eine groBe Rolle spielen. ’
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