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I. Einlei tung.  

An einem T r i t o n - K e i m  zu Beginn der Gastrulation sind die einzel- 
nen Bezirke beziiglich ihrer Determination nicht gleiehwertig. 

Zwisehen Teilen des Ektoderms in einiger Entfernung fiber dem 
Urmund, die im weiteren Verlaufe der Entwicklung zu Medullarplattc 
wiirden, und solchen, welehe Epidermis zu liefern hi~ttcn, ist ein Aus- 
tausch dutch Transplantation ohne StSrung der normalen Entwicklung 
mSglich, und zwar nicht nur zwischen gleich alten Keimen derselben Art, 
sondern auch zwischen Keimen yon etwas verschiedenem Alter und so- 
gar zwischen solchen yon verschiedener Artzugeh6rigkeit ( S p e m a u n  

1918, 1921). Es kann also z .B.  priisumptive Epidermis vo~l T r i t o n  

cr i s ta tus  in der Gegend des Vorderhirns yon T r i t o n  t a e n i a t u s  selbst 
zu Gehirn werden, pr~sumptives Gehirn yon T r i t o n  t a e n i a t u s  an der 
Stelle yon Epidermis yon T r i t o n  cr i s ta tus  zu Epidermis; beide Stiicke 
entwickeln sieh dem neuen Oft entsprechend welter, aber mit den 
Speziescharakteren, die ihnen nach ihrer t terkunft  eigen sind. O. Man- 
gold (1922 und 1923) hat  diese Feststellungen weiter ausgedehnt und 
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gezeigt, dab priisumptive Epidermis nicht nur Medullarplatte zu liefern 
vermag, sondern soga.r Organe mesodermaler Herkunft ,  ~ie Urwirbel 
und Vornierenkanglchen. Aus diesen experimentellen Tatsachen folgt 
einerseits, dal] die vertauschbaren Stficke beziiglich ihres sphteren 
Schicks~ls noeh relativ indifferent sind, andererseits, dal~ in den ver- 
schiedenen Bereichen des Keimes Einfliisse irgendwelcher Art  herrschen 
mfissen, welche diese zuni~ehst indifferenten Stiieke zu ihrem spi~teren 
Schieksal bestimmen. 

Ganz anders verh~lt sieh ein St, tick arts der oberen Urmundlippe. 
Verpflanzt man dieses in die Gegend spgterer Epidermis, so entwickelt 
es sich herkunftsgemi~[~ welter; es entsteh~ an seiner Stelle eine kleine 
sekund~re Embryonalanlage mit  Medullarrohr, Chorda und Urwirbeln 
(Spemann 1918). Ein solehes Stfick widersteht also den determinieren- 
den Einfliissen, die yon seiner neuen Umgebung auf es eindringen und 
z. B. ein Stfick prhsumptive Medullarplatte ohne weiteres zu Ep.;dermis 
maehen wiirden. Es mul~ also in sich schon die Entwicklungsrichtung 
tragen, determiniert  sein. Dasselbe hat te  sehon Lewis (1907) ffir ein 
etwas spSteres Entwieklungsstadium gefunden, als er Stfickchen aus 
der oberen und seitlichen Urmundlippe einem anderen, etwas i~lteren 
Embryo unter die abgehobene Epidermis verpflanzte und sie dort  zu 
MeduUarsubstanz, Chorda und Urwirbeln sich entwickeln sah. 

Es lag yon vornherein nahe anzunehmen, d~l~ yogi diesem schon 
determinierten Teile des Keimes die Wirkungen ausgehen, welche die 
noch indifferenten Teile zu ihrem Schicksal bestimmen. Beweisen liel] 
es sich durch Verlagerung ganzer Keimhi~lften gegeneinander, wobei 
sieh der.sehon determinierte Teil ffir die I~ichtung der weiteren Ent- 
wicklung als aussehlaggebend erwies. So wurde das ganze animalo 
Dach der Gastrula um 90 ~ oder 180 ~ gegen ihren Boden gedreht;  die 
Determination grfff dann yon dem unteren Stfick, welches gerade noch 
die obere Urmundlippe enthielt, auf das obere fiber. Oder aber wurden 
Gastrulahhlften derselben Seite, etwa zwei rechte, zur Verwachsung 
gebraeht, mit  dem Erfolge, dal] sich die halbierten Urmundlippen aus 
dem anstoBenden M~terial des angeheilten Keimes ergSnzten und so 
zwei ganze Medullarplatten entstanden (Spemann 1918). 

So ergab sieh der Begriff des Organisationszentrums als eines Keim- 
bereiehes, weleher den fibrigen Teilen in der Determination vorangeeilt 
ist und nun selbst determinierende Wirkungen bestimmten Betrages 
in bestimmten t~iehtungen ausgehen ]~l]t. 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 M~g- 
liehkeit, das Orgunisationszentrum 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 Begirm der Gastrulation nicht gleiehwertig sind (1918). Nur liel3 
sieh bei jener innerhalb der Spezies sich haltenden, hom6oplasCischen, 
Transplantation nieht feststellen, wie die sekundare Embryonalanlage: 
welche an der Stelle des Implantates entstand, sieh aufbaute, d. h. 
welcher Tell sich yon dem Material des Implantates  ableitete und wel- 
chef yon ihm aus im Material des Wirtskeimes induziert worden war. 
Die Auseianderhaltung dieser beiden Bestandteile wird wieder durch 
beteroplastische Transplantation erm6glieht, z. B. dureh Verpflanzung 
yon Organisatoren aus Triton cristatus in indifferentes Material yon 
Triton taenialus. 

Dieses aus seinen Voraussetzungen sich folgeriehtig ergebende Ex- 
periment wurde in den Sommern 1921 und 1922 yon Hilde Mangold 
geb.  Pr6schold durchgefiihrt; es hat te  sofort das erwartete Ergebnis, 
welches sehon kurz rnitgeteilt worden ist (Spemann 1921, S. 551 und 
568). Im folgenden sollen nun yon uns die grundlegenden Tatsaehen 
n~iher dargestellt werden. 

II .  Exper imentel Ie  Analyse.  
l~ber die experimentelle Technik ist nichts Neues zu sagen; sie war 

die bei frfiheren Versuchen geiibte (Spemann 1920): 
Von den zur Verfiigung stehenden Tritou.Arten ertritgt taeniatus 

am besten das Fehlen der Eihiillen yon friihen Entwieklungsstadien 
an und l~l~t sieh am leiehtesten aufziehen. Daher wurde tier auf seine 
F~higkeiten zu priifende Organisator immer einera crlstatus-Keim ent- 
nommen und meist in pri~sumptive Epidermis eines taeniatus.Keims. 
verpflanzt. Die Stelle der Entnahme wurde dutch Einpflanzung des 
aus dem taeniatus-Keim entfernten Stfiekes markiert,  d. h. es wurden 
die Stiieke ausgetauseht. 

Es sollen nun zunttchst einige besonders eharakteristische Experi- 
mente geschildert und analysiert werden. 

Experiment Triton 1921, Um 8b. Der Austauseh wurde zwischen 
einem cristatus-Keim mit stark U-f6rmigem Urmund und einem gleich 
weir entwiekelten taeniatus-Keim ausgefiihrt. Dem cristatus Keim 
wurde ein kleines rundes Stiick in einiger Entfernung fiber dem Urmund 
entnommen und dureh ein Stfick prasumptive Epidermis des taeniatus. 
Keimes ersetzt. Dieses taeniatus.Implantat land sieh nachher als 
5farke in der )Iedullarplatte der cristatus-Neurula, zwischen rechtem 
Wulst undMedianlinie, und erstreckte sich, nach hinten leicht zugespitzt, 
zum Urmund (Abb. 1); ob es sieh ins /nnere fortsetzte, lie/~ sieh am 
lebenden Keim nieht erkennen und auch an den Sehnitten, die bier 
mangelhaft sind, nicht feststeilen. 
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Dem taeniatusKeim wurde das cristatus Explan ta t  (der ~)Organi- 
sator (0 auf der reehten Seite eingeffigt, ungef~hr zwisehen Urmund End 
animalem Pol. I m  Neurulastadium (Abb. 2) fund es sieh rechts ventral,  
zu einem schmalen Streifen ausgezogen. In  seiner Umgebung zeigte 

sich zun~tchst eine leichte Vorw61bung, 
einige Stunden sparer t ra ten  Wiilste 
auf, den UmriB einer zukfinftigen Me- 
dullarplat te andeutend. In  der Me- 
dianlinie dieser Pla t te  war noeh immer 
das Implan ta t  deutlich zu erkennen; 
es zog ale 1anger schmaler Streifen in 
leicht geschwungenem Verlauf yore Ur- 
m e n d  Each vorn iiber zwei Drit tel  der 
Pla t te  (Abb. 3). 

Diese sekund/~re Medullarplatte, 
welche sich im AnschluB an das im- 

ADD. 1. U m  8 crier. Der cristatus-Keim plantierte Stiick entwickelte, war hinter 
im ~N-eurulastadium. Das taeniatus-Im- der prim~ren nur wenig in der Ent-  
p lan ta r  dunkel, langgestreckt ,  in der pra-  wicklung zurfick. AlE deren Wiiiste 
sumptiven Medullarplattc liegend. ~0 X 

zum Te;l geschlossen waren, schoben 
sich auch die ihrigen zusammen. E twa  einen Tag sp~tter sind beide 
Medullarrohre gesch]ossen. Das sekundare beginnt zusammen mit  
dem prim~iren am normalen U r m u n d  End verl~uft rechts von ihm 
Each vorn bis ungefShr zu der H6he, wo dessell Augenblasen sich bilden 

wiirden. In  seinem hinteren 
Teile ist es nur  schwach ent- 
wickelt, aber doeh so welt, 
dab vom cristatus-Implantat 
~uBerlich niehts mehr zu sehen 
ist. I n  diesem Stadium wurde 
der Keim konserviert  und 
m6glichst quer zu den Achsen- 
organen geschnitten. 

Die Schnittuntersuehung 
ergab das folgende: 

Abb. 9. Abb. a An der prim~ren Embryo-  
Abb. 2 End 8. U m  8b. Der tcteniatus-Keim im ~eu-  nalanlage ist alas Medullarrohr 
rulas tadium,  mi t  prim~irer End sekund~rer Medullar- 
p la t te ;  in der Mediane der letzteren lang ausgezogen im grSBten Tell seiner L~nge 

das helle cristatus-Implantat. 20X.  gesehlossen End yon der Epi- 

dermis abgeschntirt;  nur am vordersten Ende h~ingt es noch mit  ihr 
zusammen End sein Lumen 5finer sich durch einen Neuroporus nach 
auBen. Die seitliehen Wiinde sind vorn s tark verdickt,  wohl die erste 
Andeutung der spi~teren primiiren Augenblasen. Ebenso ist die Chorda 
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ganz abgegliedert bis auf ihr hinterstes Ende, welches in die nicht weiter 
auflSsbare Zellmasse der hinteren Knospungszone fibergeht. Im Meso- 
derm shad, soweit sich das in diesem friihen Stadium auf Quersehnitten 
beurteilen li~l~t, 4- -5  Ursegmente yon den Seitenplatten abgegliedert. 

Abb .  4. U m  8 b. Quersehnit t  im vorderen Keimdri t te l  (vgl. Abb .2  u. 3). p~'. Med. prlm&res Medullar- 
rohr ;  sec. Med. sekund$ires Medullarrohr. I m p l a n t a t  (hell) ira Mesoderm (see. Alca. crier.), lO0 5(. 

Das Medullarrohr tier sekund~tren Emhryonalanlage ist nur in sehaem 
vorderen Tell geschlossen und yon der Epidermis abgeschniirt. Hicr  
ist; es stark entwiekelt, ~ast so stark wie das primiire auf seinem grSl~tcH 
Querschnitt, hat  dicke Wandungen und ein in die Breitc gezogencs 

Abb.5 .  U m 8 b. Querschnit t  im mitt leren Keimdrit tel  (vgl. Abb, 2 u. ~), pr.  M~d, primlires Medulla r- 
rohr ;  sec. Med. sekund~res Medullarrohr. Imp lan t a t  (hell) im sektladliren Medullarrohr. 

Lumen (Abb. 4). Vielleicht ist darin die erste Andeu 'ung yon Augen- 
blasen zu erblicken. Nach hinten zu nghert  sieh der ZentralkanM dcr 
Oberfl~che und 6ffnet sich schlieBlieh nach auBen. Dabei nimmt dic 
Medullarplatte sehr rasch an M~chtigkeit ab ; ihr hinterster Tell ist nur 
mehr eine Verdiekung des Ektoderms voh geringer Breite (Abt). 5 und 6). 
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W/~hrend dieses sekund~re Medullarrohr in seiner fiberwiegenden 
Masse yon den Zellen des taeniatus-Keimes gebildet wird, kenntlieh an 
dem rein zerstreuten Pigment,  ist in seinen Boden ein ]anger schmaler 
Streifen v611ig pigmentloser Zellen eingeschaltet, der sich scharf gegen 
die Umgebung abgrenzt.  E r  s t a m m t  yon dem cristatus-Implantat, 
welches am lebenden Keim vor Schlu~ der Wiilste yon aul]en deutlich 
zu erkennen war (Abb. 3). Dieser Streifen beginnt vorn etwa an der 
Stelle, we das Medullarrohr rasch an Machtigkeit  abn immt  und sieh 
sehr bald darauf naeh auJ]en 6finer. Nach aul]en ist er zugesch~rft, 
so dal] seine Zellen nur mi t  ihren verji ingten Spitzen die Oberfl~tche 
des Keimes erreichen (Abb. 5 und 6), beziehungsweise den Zentralkanal  
auf der kurzen Strecke, fiber welche er sich noch in den geschlossenen 

Tei l  des Rohres hinein erstreckt. 

Abb.  6. U m  8b. Quersehnit t  im Bereich des Urmunds  (Bl.) (vgl. Abb. 2 u. 3). p~'. Med. primares 
Medullarrohr. see. Meal. sekund~ire. )Iedullarrohr.  I m p l a n t a t  (hell) mi t  einigen ZeUen lm sekun- 

daren Medullarrohr~ mtt  der  I tauptmasse  im Mesoderm (see. 2des. crist.), t00 >(. 

Hinten  erreieht der cristatus-Streifen den Urmund und hiingt mit  einer 
Masse yon cristatus-Zellen zusammen, welche zwischen dem sekundi~ren 
Medullarrohr und Mesoderm einerseits und dem Entoderm andererseits 
]iegt (Abb. 6). Ihrer  Lage nach m6chte man diese Zellen dem Entoderm 
zurechnen; ihrer Gr61]e nach/~hneln sie mehr dem Mesoderm des taeniatus. 
Keimes, dem sie angeschlossen si~d. Diese Ze]lmasse, die sieh noeh ein 
wenig weiter nach vorn erstreekt, ist jedenfalls durch Einstfilpung des 
Implan ta tes  um die Urmundlippe herum an ihre Stelle gekommen. Welter 
vorn ]iegt noch eine zweite Masse yon cristatus-Zellen. Sie ha t  die l~orm 
einer dfinnen Plat te ,  welche den vorderen Tel! des induzierten Medullar- 
rohres, soweit es geschl0ssen ist, unterlagert,  vorn und an den Seiten un- 
gef~hr mi t  seinem Rande abschneide~ und naeh hinten bis an den Ekto-  
dermstreifen des Implan ta tes  reicht. Diese Pla t te  ist dem normalen 
taeniatus-Mesoderm eingefiigt (Abb. 4): Eine weitere Differenzierung 
etwa in Chorda und Urwirbel, hut sie in diesem Falle nicht aufzuweisen. 



yon Embryonalanlagen durch Implantation artfremder Organisatoren. 605 

Das I m p l a n t a t  ist also zu einem nicht unerheblichen Teile im Ekto-  
derm geblieben; dieser Teil hat  sieh s tark  in die Ii~nge gestreckt, so 
dab aus der runden weillen Scheibe, als welche es eingesetzt ~ r d e ,  
ehl langer schmaler Streifen geworden ist, der sich hinten um die Ur- 
mundlippe herum nach innen schl~gt. Bei diesen Formveranderungen 
m6gen Zellverschiebungen in der umgebenden Epidermis eine Rolle 
spielen; inwieweit solche stattf inden, mtitlte durch Einpflanzung ehmr 
Marke aus indifferentem Material geprtift werden. Als solche ist ein 
Sttick aus der Gegend nahe fiber der oberen Urmundl ippe schwerlieh 
zu betrachten.  Es ist yon friiheren Exper imenten  her bekannt  (Spc- 
mann 1918, 1921 ), datl im hinteren Teile der Medullarplatte Zusammen- 
sehiebung und L~ingsstreckung des Zellmateriales st~ttfindet.  Es ist 
nicht wahrscheinlieh, daft die Zellen der l~edullarplatte sich dabei rein 
passiv verhalten;  vielmehr werden sie die Tendenz zur Verschiebung 
in sich selbst tragen, vielleicht zusammen mi t  anderen Charakteren 
yon dem sich unterlagernden Ento-~Iesoderm aus induziert. Diese 
Tendenz w~rde das Stiick in der fremden Umgebung beibehalten. So 
wiirde es sich auch erkl~ren, dall es t rotz  seiner ursprtinglich grollen 
Entfernung yore Urmund  AnschluB an den Einstiilpungsbereich der 
normalen Urmundlippe gewinnt. Durch akt ive Streckung einmal dor t  
angelangt, k6nnte es dann wenigstens zum Tell yon den Zellverschie- 
bungen der Umgebung mitgeschleppt werden. 

Wiihrend diese hintere Zellmasse mit  dem oberflachlich gebliebenen 
Zellstreifen im Zusammenhang steht,  ist sie yon der weiter vorn ge- 
legenen cristatus.Zellplatte dureh taeniatus-Mesoderm getrennt.  Diese 
vordere, das Medullarrohr unterlagernde Pla t te  kann daher nicht durch 
Einstfilpung um die obere Urmundl ippe herum an ihren Platz gelangt 
sein, sie muB yon Anfang an in der Tiefe gelegen haben. Sie s t ammt  
zweifellos yon 'der inneren Schicht des Implan ta tes  ab und lag daher 
ursprtinglieh gerade unter  den cristatus.Zellen, welche jetzt  teils zum 
schmalen Streifen ausgezogen in der Medullarplatte sich finden, teils 
um die Urmundl ippe herum ins Innere gewandert  sind. Von diesen 
Verschiebungen ist sie selbst mi tgenommen und so welt nach vorn ge- 
braeht  worden, dab ihr hinterer Rand ungefiihr mi t  dem Vorderende 
des cris~atus.Zellstreifens im Medullarrohr abschneidet. 

W~hrend nun ein Stiick presumpt ive  Medullarplatte, wenig welter 
vorn entnommen, innerhalb yon prasumpt iver  Epidermis selbst zu 
Epidermis geworden w~re, ha t  dieses I m p l a n t a t  den determinierenden 
Einfliissen der Umgebung widerstanden und sieh im wesentlichen seiner 
t i e rkunf t  entsprechend weiter entwickel . Der ektodermale Teil ist 
zu einem Bestandteil  der Medullarplatte geworden, der ento-meso- 
dermale hat  sich darunter  gelagert. 

Aber nieht nur behaupte t  hat  sich das Implan ta t ,  sondern es hat  
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sich die bldifferente Umgebung dienstbar gemacht  und sich aus ihr 
erganzt. I m  Anschluf~ an den sehmalen Streifen yon cristatus-Zellen 
unterlagert  yon zwei Zellplatten derselben Herkunft ,  hat  sich im Wirts- 
keim ~us dessen eigenem ,~Iaterial eine Medullarplatte entwickelt, die 
ohne das I m p l a n t a t  nicht ents tanden w~re, also yon ibm verursacht,  
induziert worden sein muB. 

Daran scheint ein Zweifel nicht m6glich. Dagegen bleibt es fraglich, 
auf welchem Wege die Indukt ion  stat tgefunden hat. Gerade in diesem 
Falle liegt es nahe, sie auf einen direkten Einflu• von seiten des Implan-  
tares zuriickzufiihren. Auch unter  dieser Annahme sind noeh zwei 
M6glichkeiten vorhanden. Es k6nnte sich sein ektodermaler  Bestand- 
teil unter  Selbstdifferenzierung zu dem Streifen Medullarplatte ent- 
wickelt und das ve t  und neben ihm liegende Ektoderm r 
zur Bildung yon Medullarsubstanz veranlai~t haben. Es k6nnte aber 
auch die Determinat ion yon den sich unterlagernden Teilen des Ento- 
]~Iesoderms ausgegangen sein und gleichermai]en die cristatus- und 
taeniatus-Bestandteile des dariiber liegenden Ektoderms betroffen 
haben. Und schlieBlich ist es denkbar,  daB die Unterlagerung wohl 
zur crsten Determinat ion n6tig ist, daI~ diese aber d~nn rein im Ekto- 
derm sich ausbreiten kann. Eine Entscheidung zwischen diesen M6g- 
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 yon 
Ento-3{esoderm unterlagert  worden war. Dabei bietet  wieder die 
heteroplastische Transplantat ion den nicht hoch genug zu sch~tzen- 
den Vorteil, dad man mit  einer jeden Zweifel ausschliel3enden Sicher- 
heir nachtraglich feststellen kann,  ob die beabsichtigte Isolierung 
gelungen ist. 

Eine solehe Trennung der in Betracht  kommenden Faktoren  hat  in 
unserem Falle nicht stattgefunden. Immerhin  scheint es bemerkens- 
wert, wie schmi~chtig die induzierte ~[edullarplatte in ihrem hinteren 
Teile ist, we sie in n~chster und ausgedehnter Beriihrung mit  dem 
ektodermalen Teile des Implanta tes  steht, wie kr~ftig entwickelt da- 
gegen an ihrem Vorderende, we sie yon dem cristatus-Zellstreifen weir 
entfernt  ist, dagegen yon der breiten cristatus-Zellplatte unter lagert  wird. 

Eine zweite M6glichkeit von prinzipiell anderer Art, welche vor allem 
fiir die vollst~ndiger ausgebildeten sekundiiren Embryonalanlagen in 
Betracht  kommt ,  wird spi~ter noch (S. 627) er6rtert  werden. 

Ein zweites Exper iment  yon ahnlicher Ausfiihrung ergiinzt das erste 
in allem Wesent]iehen. Beiden ist gemeinsam, dab das I m p l a n t a t  zu 
einem nicht unerheblichem Teile ektodermal bleibt und daher sp~ter 
einen Bestandteil  des Medullarrohres bildet. Das ist nun anders beim 
folgenden Experiment .  
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Experiment Triton 1922, Um 25b. Einem cristatus-Keim wurde zu 
Beginn tier Gastrulat ion (bet sichelfSrmigem Urmund) ein medianes 
Stfick aus der oberen Urmundlippe entnommen, dicht fiber dem Um- 
sehlagsrand, und einem gleich welt entwickelten taeniatus-Keim ein- 
gepflanzt, in der ventralen Mittellinie in einiger Entfernung vom spii- 
teren Urmund.  Nach 22 Stunden, als der taenia- 
tus-Keim die Gastrulation beendigt hat te ,  war 
da~ Imp lan t a t  yon der Oberfliiche versehwun- 
den, die vSllig glat t  und normal aussah. Nach 
weiteren 24 Stunden besaB der Keim zwei Me- 
dullarplatten, deren Wtilste eben im Schlul~ be- 
griffen sind. Dic sekund~re Medullarplatte geht 
vom selben Urmund aus wie die normale; sie 
verl~uft zun~tchst parallel zu ihr, ihrer linken 
Seite dicht angelagert, und biegt dann stark nach Abb.7. V m 25b. Der t,~,,'~- 
links ab (Abb. 7). Kurz  darauf wurde der Keim tus.KeimimNeurulastadium. 

]~eehts das prim~lre, ]inks das 
konserviert ;  die Sehnitte wurden quer zum sekund~lreMedullarrohr.~0X. 
hinteren Teile der Achsenorgane geffihrt. 

Das pr imare Medullarrohr ist vollst~ndig geschlossen und yon der 
Epidermis abgesehnfirt;  seine Augenblasen sind vorgewSlbt. Die 
Chorda ist abgegliedert his auf ihr Hinterende, welches sich in der 
indifferenten Zone verliert. Sieben his acht Urwirbel sind gebildet. 

Abb. 8. U m  25b. Querschnitt im mittleren Keimdrittel (vgl. Abb. 7]. l)-~s sskund~lre Medullar- 
rohr auf Abbildung reeht~ vom prim~lren. Implanta t  (hell) im rechten prim~lren Mesoderm 

(sec. Mes. crist.).  100 X .  

Auch das sekund~ire Medullarrohr ist geschlossen und w m d e r  Epi- 
dermis abgelSst, vorn rait breiter Wandung und quer gestelltcm Lumen 
(wohl Andeutung der prim~ren Augenblasen); naeh hinten n immt  es 
an M~chtigkeit ab. W~hrend es im vorderen Drit tel  s tark nach links 
abbiegt und sich dadurch yore primiiren Medullarrohr entfernt,  legt es 
sich ihm wetter hinten, etwa im Bereiche der zwei hinteren Drittel,  
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dicht an und verschmilzt schlieBlich mit ihm; die Lumina aber, soweit 
sic vorhanden sind, bleiben getrennt. I)ieses sekund~re Medullarrohr 
ist ganz yon taeniatu~s-Zellen, also Material des Wirtskeimes, aufgebaut; 
cristatu~-Zellen, also Material des Organisators, sind an seiner Bildung 
nicht betefligt. 

Das Implantat ist ganz in die Tiefe gerfickt. In seinem umfang- 
reichsten vorderen Teile liegt es dight unter dem sekund~rea Medullar- 
rohr (Abb. 8), zwischen ihm und den groBen Dotterzellen des Darmes, 
als eine ziemlich atypisehe Masse. Eine Gliederung .in Urwirbel ist 
nich~ erkennbar, dagegen li~Bt sieh eine Chorda abgrenzen, die auf den 
vorderen SchnRten, wo die Achsenorgane nach aut~eu abbiegen, ]gngs 
getroffen ist, weiter hinten quer (Abb. 8). Nach hinten zu verschmfieh- 
tigt sich das Implantat; es bildet nur die Chorda und einige Zellen, 

Abb. 9. U m  ~Sb. Querschni t t  im hinteren Keimdfit tel  (vgl. Abb. 7}. Das sekund~re Medullar- 
rohr nach  links hiu  (auf Abb.  rechts) dem primliren angefiigt. Imp lan ta t  {hell) als sekund~re 

Chorda. IC0 X. 

welche ins Entoderm fibergehen (Abb. 9). Hierauf verschwindet auch 
die Chorda; das Implantat liegt ganz im Entoderm und bfldet die obere 
Begrenzung eines kleinen sekund~ren Darmlumens, welches sich fiber 
einige Schnitte hill erstreckt. In diesem ganzen hinteren Teile ist das 
Implantat durch dazwischen geschobenes Mesoderm des taeniatus- 
Keimes yon dem sekundhren ~edullarrohr getrennt (Abb. 9); letzteres 
reieht auBerdem betri~chtlich weiter nach hin~en als das Implantat. 

Das Implantat dieses Falles unterscheidet sich yon dem des ersten 
Experimentes dadurch, dab es eme einheitliche Masse ist und night 
wig jenes durch dazwischen liegendGs Mesoderm in zwei Abschnitte 
getrennt wird. Das mul3 wohl irgendwie mit der Art zusammenhi~ngen, 
wie es in die Tiefe verlagert wurde, doeh ]~St sich dariiber nights Sicheres 
mehr feststellen. DaB die beiden Embryonalanlagen den Rest des Ur- 
mundes gemeinsam haben, beweist wohl, dab das Implantat auf dem 
normalen Wege um die Urmundlippe herum eingestfilpt 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 normalerwe.ise 
aktiv an der Einstiilpu~lg teilnehmen und diese Fiihigkeit in anderen 
Fitllen auch nach der Verpflanzung beibehalten haben. Dadurch werden 
die Verh~ltlfisse verwickelt. 

Das Implantar hat die ganze Chorda geliefert, ferner einen gr59eren 
Teil des Mesoderms, der aber nicht typisch gegliedert ist, und einen 
kleinen Teil der Darmanlage. Ob es aul3erdem auf das ansto6ende 
Mesoderm eine induzierende Wirkung ausgeiibt hat, ist in diesem Falle 
~ficht klar. Dagegen hat es sicher die Bfldung des ganzen sekund~iren 
]~edullarrohres hervorgerufen; auf welchem Wege dies gesehehen ist, 
li~13t sich nieht entscheiden. Im vorderen Bereich, we das Implantat 
dioht unter dem 1Y[edullarrohr liegt (Abb. 8), w~re eine direkte Beein- 
flussung mSglich; weiter nach hintea dagegen, we es durch Mesoderm 
des Wirtskeims abgedr~ngt wird (Abb. 9) oder ganz fehlt, ist diesc 
Erk|~rung unwahrscheinlich. Man mfil3te annehmen, dal3 dieses Meso- 
derm selbst dutch den Organisator umgestimmt worden ist und seiner. 
seits das fiber ihm liegende Ektoderm zur Bfldung yon Medullarplatte 
veranlal~t hat. Es kSnnte aber aueh sein, dal3 der Organisator seine 
ganze Wixksamkeit auf das Ektoderm ausgeiibt hat, solange er noch 
nieht in die Tiefe gerfickt war. 

Chara~teristisch ffir diesen Fall isg also, dab im sekund~ren Medullar- 
rohr die Implantatzellen vSllig fehlen und daI3 die Chorda ganz aus 
ihnen besteht. Dasselbe zeigt vielleieht noch schSner ein weiterer Fall 
(Triton 1922, Um 214), bei wetehem die veto Implantat gebildete 
Chorda beinahe fiber die ganze Lange des Wirtskeimes verl~uft und 
ebenso das induzierte Medullarrohr, beide den normalen Aehsenorganen 
benachbart. Aueh dieser Fall zeigt jedoeh nicht, ob das Implantat 
Urwirbel bilden ~ter im ~Iesoderm des Wirts solehe indnzieren kann. 
Darfiber gibt der ni~ehste Fall AufsclfluI~. 

Experiment Triton 1922, 131b. Der Materialaustausch wurde bei 
vorgerfickter Gastrulation, nach Bildung des Dotterpfropfes, vorgenom- 
men, mit einem groBen cirstatus-Stfick, welches aus der Medianlinie 
dicht fiber dem Urmund st~mmte, und einem taeniatus-Stfiek, dessen 
Herkunf~ sich zunhchst nieht nigher bestimmen lie/3. 

Am cristatus.Keim ist das taeniatus-Implantat nicht mit eingestfilpt 
worden und hat zu einer eigentfimliehen SpMtbildung Veranlassung 
gegeben (Abb. 10). Vorn ist das ]~Iodulla~rohr gesehlossen; da, we es 
auf das taenialus-Stiiok stSBt, weieht es in zwei ttSlften naeh reehts 
und ]inl~s au~inander. AJ-~ dieser Stelle tri t t  das Entoderm ein wenig 
zutage, vielLeicht eine Folge unvollkommener Heilung oder nachtr~g- 
licher Verletzung. Die Querschnitte ze~igen im vorderen Teile bis zur 
Gabelungsstelle ein Medullarrohr mit Chorda; die beiden ,~ste des 

Archiv f. mikr. Anat. u. Entwicklungsmechanik Bd. i00. 39 
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Medullarrohres sind noch einige Schnitte weit deutlich, um sich dann 
ununterscheidbar im umgebenden Gewebe zu verlieren. Dasselbe gilt 
in erhShtem MaBe fSr die Chorda. 

Der taenia tus .Keim hat  20 Stunden sp~ter 
das •eurulastadium erreicht. Das Implan ta t  
liegt auf seiner reehten Seite etwas hinter der 
Mitre, neben dem rechten bIedu]larwulst. Seine 
ursprfinglich vordere H~lfte liegt noeh ober- 
fl~ehlich, s tark fiber die Umgebung erhoben; 
die ursprfinglich hintere H~lfte ist eingestiilpt 
und schimmert  hell dureh die dunkleren Zellen 
des taeniatus-Keimes hindureh. Das Stiiek ist 
l~ngsgestreekt und yon hinten und etwas oben 
nach vorn und etwas unten gerichtet. Die 

ADD. 10. U m  i31b.  Der crista- Unterlagerung sehreitet noeh fort;  eine halbe 
tus-Keim im Neurulastadlum. Stunde sparer ist nur  am auBersten Umschlags- 
Daa ta~niatus-lmplantat (dun- 
kel), als ungleichseitiges Drei- rande noch ein Streifen yon cristatus-Zellen zu 
eck, in der hlnteren dorsalen sehen. 25 Stunden sp~ter sind die Medullar- 

H~ilfte liegend. 20 )<. 
wfilste beinahe geschlossen. Rechts von ihnen 

schimmert  das - Implan ta t  als lang ausgezogener heller Streifen dureh 
die Epidermis durch. An seinem Hinterende setzt  es sieh in eine 

Erhebung der Keimoberfl~ehe fort, welche 
die Form eines s tumpfen HSrnchens ha t  
(Abb. 11). Weitere 22 Stunden sparer  f~llt 
das Medullarrohr durch seine Breite auf. 
Reehts  yon ihm schimmert  das Imp lan t a t  
noch dureh; es is$ anscheinend an der Bil- 
dung der Urwirbel beteiligt; hinten setzt es 
sich in den Stummel  fort. 111/2 Stunden 
sparer, als sieh am Kopfe eine kleine Zer- 
fallssteUe zeigte, wurde der Keim konser- 
viert ;  die Sehnitte wurden quer zur L~ngs- 
aehse geftihrt. 

Wir  betraehten die Aehsenorgane zn- 
Abb. 11. Um 13tb. Der taenia- n~ehst ohne Rfieksicht auf ihre versehiedene 
tus.Keim im Neurulastadtum. Die 
Medullarwtllste im SchluB. Ira- Herkunf t  und gehen dabei yore mitt leren 
plantat (hell) im mittleren und Bereich ihrer L~nge aus. Sie "zeigen bier 
hinteren Drittel rechts neben der 
dorsalen Mediane durchschim- d a s  typisehe A u s s e h e n  e i n e r  Doppelbildung 
mernd, sich auf  das H6ckerchen 

Iortsetzend. (Abb. 14). Das Medullarrohr ist unvollst&n- 
dig verdoppelt ;  die beiden Individualteile 

gehen mi t  ihren hSheren auBeren und niedrigeren inneren WKnden so 
ineinander fiber, dal] ihre Medianebenen sieh oben zusammemmigen 
und unter  rechtem Winkel zusammenstoBen. Unter  jeder der beiden 
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H~liten liegt eine Chorda; naeh auBen von diesen je eine Reihe yon 
Urwirbe]n, zwisohen ihnen eine dritte, beiden Embryonalanlagen ge- 
meinsame Reihe yon nicht ganz doppelter GrSBe. Auch der Darm 
weist in dieser Gegend ein doppeltes Lumen auf. 

Von einem solchen mittleren Schnitt  aus verfolgen wir nun die ein. 
zelnen 0rgane nach vorn und naeh hinten. 

Die linke Halfte des Medullarrohres (auf den Sehnitten rechts), 
sehon in diesem mittleren Bereiehe etwas kr~ftiger ausgebildet als die 

Abb. 12. U m i31 b. Schnitt durch den Kopf (vgl. kbb. li). Primates und sekund~res bledullarrohr 
verschmolzen~ Lumtna zusammenh~ngend. Oc : -  Augenblasen des priml~ren Medullarrohrs. t00 X. 

rechte, wird nach vorn zu verh~l~nismg~ig immer m~chtiger und geh~ 
schliel]lich in eine normale Hirnanlage mit  primaren Augenblasen fiber 
(Abb. 12). So wird die rechte H/~lfte zu einem immer unbedeutenderen 
Anha.ng herabgedr~ckt und h6rt  schlieBlieh auf, ohne Augenblasen zu 
bilden. Das Lumen beider Medullarrohre bleibt gemeinsam; w o e s  
auf den Schni~ten (~4e in Abb. 13) getrennt seheint, liegt das nur  an 
der Kriimmung der Rohre und dadureh bedingten Flaehsehnitten dutch 
ihre Wandung. l~ach hinten zu trennen sich die beiden Rohre von- 
einander, zun~i.ehst ihre Lumina (Abb. 15) und dann, soweit sieh er- 

39* 
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kennen IgBt, unter  Zwischenschiebung yon Mesoderm, aueh ihre Wan-" 
dungen. Das grSBere linke Rohr  (auf den Sehnit ten rechts) geht in 
die normale Sehwanzknospe des Keims fiber, das kleinere rechte in den 

Abb.  t3. U m  18lb.  Querschnit t  im vorderen Keimdri t te l  (vgl. Abb. 11). Prim~ires und  sekund~res 
Medullarrohr versehmolzen, Lumina  getreant .  Imp lan t a t  (hell) zu Chorda differenziert. 100 X. 

sekund~ren Schwanzstummel. - -  Die grS[~ere Breite des Medullarrohres 
war sehon am lebenden Keim aufgefallen; dagegen wurde sie im Stadium 
der offenen Medu.llarplatte nicht beachtet  und die jedenfalls auch vor- 
handene Verdoppelung der Medullarrinne nicht bemerkt .  

Ahb. i4. U m  i$ tb .  Querschni t t  im mit t leren Keimdri t te l  (vgl. Abb. i i ) .  Prim~res und  sekun- 
dRres MeduUarrohr verschmolzen Lumina  zusammenh~ngend.  Imp lan t a t  (hell) den s e k u n d ~ e n  
Urwirbel und  die sekundi re  Chorda bildend~ aul~erdem im Dach des sekund~ren Darms. lO0 X. 

Die li~ke Chorda verl~uft in typischer Weise median unter  dem 
linken Anteil des Medullarrohres (Abb. 14 und 15 rechts). Die rechte 
Chorda reichr sogar etwas welter 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 sieh schlief$1ieh ganz. 

Von den Urwirbeln ist nur die t~uflere linke Reihe (Abb. 14 rechts) 
in ganzer Linge  typisch entwiekelt. Die iul~ere reehte Reihe, im mitt- 
leren Bereich ihr symmetrisehes Gegenstiick (Abb. 14 finks), nimmt 
nach vorn art M~chtigkeit stark ab. Nach hinten wird sie in sich selbst 
symmetriseh, so dal3 die Anlage der Chorda annShernd in ihrer Median- 
ebene liegt (Ahb. 15). Sie verliert sich sehliel31ieh nieht weiter ab- 
grenzbar in die sekundire  Sehwanzknospe. Die mittlere Urwirbelreihe 
scheint in ihrem mittleren Bereich beiden Seiten gleichmRflig anzu- 

Abb.  t5. U m t31 b. Quersehn t t t  an  der  Wurzel  des  sokuudKren SchwKnzchens (vgl.  Abb.  t l ) .  
Prlmi~res und  sekund~ttes Medul lar rohr  ve rschmolzen ,  L u m i n a  g e t r e n n t  l m p l a n t a t  (hell) im  Boden 
des  sekund~ren  Medul lar rohrs  und  als  Mesode rm (see. ?ges cr~st.) i m  sekund~ren  Schw~tnzchen. 100 >(. 

geh6ren (Abb. 14); nach hinten, wo die rechte Reihe ihre eigene Sym- 
metrie gewinnt, wird die mitt lere mehr und mehr das Spiegelbild der 
linken (Abb. 15). Die Hauptsymmetrieebene der Doppelbildung ver- 
l iuf t  daher nicht mehr wie in der Mitre (Abb. ]4) durch die mittlere 
Reihe, sondern zwischen ihr und der rechten Reihe hindurch. 

Von diesen Anlagen s tammt nun ein Teil yon den cristatus-Zellcn 
des Implantates ab. Im Medullarrohr sind es nur einige wenige Zellen 
median im Boden der rechten HMfte (Abb. 15). Ferner  ist die ganze 
rechte Chorda und die ganze iuBere Ur~irbelreihe yon cristatus-Zellen 
gebilde~ (Abb. 13--15). Im Darm end/ich sind es wieder nur wcnige 
dorsal gelegene Zellen, welehe eine Streeke welt ein kleines sekundir(,s 
Lumen begrenzen (Abb. 14). 
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Aul~er diesen Teilen, deren Material auf das I m p l a n t a t  zurfickgeht, 
haben andere den Anstofl zu ihrer Bildung yon dem eingepflanzten 
Organisator erhalten. Sicher ist das der Fall bei dem ganzen reehten 
Medullarrohr. Aber auch die mitt lere Urwirbelreihe, soweit sie in sich 
symmetrisch ist, hat  offenbar einen EinfluB yon beiden Seiten her 
erfahren, yon dem normalen und dem implant ier ten Zentrum aus, 
und seheint ihrerseits auf die symmetr isch zu ihr liegende Reihe yon 
cirstatus-Urwirbeln zuriickgewirkt zu haben. 

Die Eigenart  dieses Falles liegt einmal in der Bfldung von Urwirbeln 
aus implant ier tem Material und dann in der Interferenz des implan- 
t ierten Organisators mit  dem normalen Organisat ionszentrum fiber 
eine weite S t reeke  hin. Beim ni~chsten Fall  beschrt~nkt sich diese 
Interferenz auf den vordersten Teil beider Embry0nalanlagen.  Aul~er- 

dem wurde der  Organisator aus cristatus in 
den sehr dunkeha Ke im yon alTestris einge- 
pflanzt, wodureh der Farbenuntersehied zum 
Tefl ein sehr seharfer wird. 

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

Am alpestris.Keim beginnt nach 23 Stunden 
die Gastrulation. Das I m p l a n t a t  liegt in der Abb. t6. U m  83. Der alpestris- 

Keim im/~eurulastadium. Yon animalen Hi~lfte; es ist groB und nach innen 
der Dorsalseite gesehen. Das 
sekund~e ~eduUa.ohr, si~.h eingewSlbt, tqach weiteren 23 Stunden ist die 
rechts seitlich yore prlmt~ren Gastrulat ion noeh nicht abgeschlossen; das Im-  

abzweigend. 20X. 
p lantar  ist ganz in der Tiefe verschwunden. An 

seiner Stelle erhebt sigh auf der dorsalen SeRe des Keims ein H6rnchen 
aus alpestris-Zellen. Weitere 21 Stunden spi~ter sind die Wtilste schwach 
angelegt; das HSekerehen liegt auf dem rechten Medullarwulst, an 
der hinteren Grenze des breiten Feldes. •ach weiteren 24 Stunden 
sind die Medullarwiilste im Sehlul3 begriffen; das kleine H6ckerchen 
ist verschwunden, an seiner Stelle geht vom Medullarrohr ein kleines 
sekundt~res Rohr  ab, welches schrag nach hinten gerichtet ist (Abb. 16). 
Nach weiterer Entwicklung yon 24 Stunden wurde der Ke im konser- 
viert, die Schnitte wurden mSgliehst quer zu den beiden Gabel~sten 
des Medullarrohres gefiihrt. 

Das prim~re MeduUarrohr ist fast  in ganzer I ~ n g e  geschlossen und 
yon der Epidermis abgelSst (Abb. 18); nur  im Bereiche des Mittelhirns 
h~ngt es noch mit  ihr zusammen und 5ffnet sich nach auBen. Die 
Augenblasen sind als kompakte  VorwSlbungen der Hirnwand angedeutet.  
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Die prim~re Chorda ist in normaler Weise im grSBten Teile ihrer 
L~nge abgegrenzt (Abb. 18) ; hinten geht sie in das indifferente Gewebe 
der Sehwanzknospe fiber. 

Von den Urwirbe]n ist die linke (~ul]ere) Reihe (Abb. 18 rechts) 
normal; 7--8 Urwirbel sind yon der Seitenplatte abgesehnfirt. Die 
rechte (innere) Reihe (Abb. 18 links) scheint vorn naeh der Gabelungs- 
stelle zu etwas gest5rt, wie aufgestaut. 

Das sekund~re Medullarrohr ist in seinem mittleren Verlauf ge- 
schlossen und yon der Epidermis abgelSst (Abb. 18). l~ach vorn trifft 
es in spitzem Winkel auf das prim~re Medullarrohr und verschmilzt 
mit ihm etwa in der Gegend des sp~teren Mittelhirns (Abb. 17); hier 
5ffnet sich sein Lumen nach aul~en, lgach hinten verliert es sich un- 

Abb. 17. Um 85. Querschnitt |m vorderen Keimdrittel (vgl, Abb. t6). Auf der Abbildung rechts 
oben das prim~lre Medullarrohr, y o n  d e m  sich das sekund~re abzweigt. ]mplantat (hell) im 

Mesoderm (see. M~s. crist.), lOOX. 

unterscheidbar, wie in einer normalen Schwanzknospe, im umgebenden 
Mesoderm der sekund~ren Embryoanlage. 

Die Chorda ist ebenfalls in ebmm mittleren Abschnitt allseltig deut- 
lieh abgegrenzt (Abb. 18) und liegt der Darmwand unmittelbar auf. 
Naeh vorn geht sie nicht weiter abgrenzbar in das vom Implantat ge- 
bildete Mesodem fiber (Abb. 17), nach hinten ebenso in das yon ibm 
induzierte alpestris-Mesodem. 

Die sekund~ren Urwirbel sind im mittleren Tell symmetrisch zu 
sekund~rer Chorda und Medullarrohr (Abb. 18). ]~aeh vorn gegen die 
GabelungssteUe hin tri t t  zwischen den beiden Urwirbeln ein ihre unteren 
Kanten verbindender Mesodermstreifen auf, ans cristatus-Zellen be- 
stehend, weleher die Chorda yore Darm abdri~ngt. Gleiehzeitig werden 
die Urwirbel kleiner und undeutlich, die linke (inhere) l~eihe friiher 
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als die reehte (huBere). Nach hinten zu gehen die Urwirbel in das nieht 
weiter analysierbare Gewebe fiber, in welehem sieh auch Chorda und 
Medullarrohr verlieren. 

Das Darmlumen ist im mittleren Teile nach der Seite der sekund~ren 
Embryonalanlage bin verschoben, so dab es in der I~auptmedianebene 
der Doppelbildung liegt (Abb. 18). 

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

Abb. 18- U m  88- Querschnitt im mitt leren Teil des Keims (vgl. Abb. 16). Auf der Abbildung 
rechts oben die prlm~ren, links oben die sekunditren Achsenorgane. Implan ta t  (hell) im linken 

sekund~lren Urwirbel find in der sekundAren Chorda. t00X.  

ZeUen eingesprengt, von gleicher F~rbung wie die ZeUen des benach- 
barten Urwirbels (Abb. 18); da sie in dieser Beseh~ffenheit bei einer 
cristatus.Chorda nie beobachtet  wurden, gehSren sie zweifellos dem 
alpestris.Keim an. Sei~lich yon der Chorda liegb der Anteil des Implan- 
tares asymmetriseh, indem er im mittleren Teile an den Spitzen der 
linken Urwirbel auftr i t t  (Abb. 18, rechts yon der Chorda), im vorderen 
Teile dagegen rechts. Dazu kommt dann als veto Implanta t  geliefert 
noch der oben erw~hnte, beide Seiten verbindende Mesodermstreifen. 

Vom/mplan t a t  induziert sind sieher Medullarrohr und Urwirbe! der 
sekund~ren Embryonalanlage, soweit sie aus alpestris-Zellen bestehen. 

Das prim~re und sekund~tre Medullarrohr sind gleich stark pigmen- 
tiert. Dagegen ist es auffallend, wie dunkel die sekund~tren Urwirbel 
im Vergleich zu den primi~ren sind (in Abb. 18 ist der Untersehied 
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allerdings fibertrieben). Es liegt nahe, zu vermuten,  daI~ sie aus anderem 
Material gebildet wurden, n~mlich aus den stark pigmentierten Zelle~l 
der animalen Keimh~lfte. DaB diese zur Bildung yon Urwirbcln bc- 
f~higt sind, haben die Versuehe yon O. Mangold (1922, 1923) bewiesen. 
Diese Zellen mii/~te das Implanta t  bei seiner Einstfi]pung mitgenommen 
haben, ein gorgang, der dureh die Jugend des Wirtskeims (Blastula.) 
begiinstigt worden sein mag. Auf diese M6glichkciten wird spgter 
zurtiekzukommen sein; ebenso auf die sehr merkwiirdige Tatsachc, 
dab das Implanta t  nieht in der Lgngsaehse der yon ibm induzicrten 
Organe liegt, sondern mit  ihr einen spitzen Winkel bildet. 

Experiment Triton 1922, 132. Der Organisator wurde einem cri- 
8tatus-Keim bei vorgeschrittener Gastrulation (mittelgrol]er Dotter- 
pfropf) median dieht fiber dem Urmund entnommen und einem gleich 
alten taeniatus-Keim einge- 
pflanzt. Das Implantat  zog 
sich napffSrmig naeh innen 
ein. Der cristatus-Keim, wel- 
chem im Austausch das taenia- 
tus-Stfiek implantiert  wurde, 
entwiekelte sich zu einer Larve 
mit  primiiren Augenblasen, die 
derSehnittuntersuchung durch 
einen Zufall verloren ging. Im 
Neurulastadium hat te  das Im- 
plantar  median im hinteren 

Abb, t9, Abb. 20. 
Ende der Medullarplatte ge- Abb. 19 und 20. U m  132. Der taeniatus-Keim im 

legen und his an den Urmund Neurulaatadium ; die sekundaren )ledullarwtllste yon 
der rechten Svite (Abb. i9) und yon oben (Abb. 20) 

gereieht; tier SchluB derWfilste gesehen. 20X. 

war an diesem Hinterende ver- 
sp~tet und wohl auch nicht ganz vollkommen erfolgt; •hnlich, aber 
in viel geringerem MaBe abnorm, wie bei Triton 1922, 131b. 

Am taeniatus-Keim ist im Neurulastadium, 19 i/~ Stunden nach dcr 
Operation, veto Implanta t  nichts mehr zu sehen; an seiner Stelle liegen 
zwei kurze Wiilste, die einen Schlitz umgeben. Sie verlaufen schr~ig 
fiber die Ventralseite des Keimes, in der Aufsicht yon binten links nach 
vorn reehts. Etwa 25 Stunden sparer sind die Medullarwfilste zusammen- 
geriickt (Abb. 20); links ventral am Keim liegt das schon erw~hnte 
Gebilde, die beiden Wfilste mit dem yon ihnen umgebenen Schlitz, 
starker in die L~nge gestreckt, vorn den Medullarwiilsten in spitzem 
Wilrkel sich n~hernd (Abb. 19 und 20). Weitere 22 Stunden sp~ter 
l~uft diese sekund~re Embryonalanlage vorn flaeh aus, w~hrend sic 
hinten welt fiber die Oberfliiche vorragt. In  diesem Bereiehe scheincu 
sich Urwirbel abzugliedern. Etwa 28 Stunden sparer hat  der Keim 
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prim~re Augenblasen, HSrgriibchen und Schwanzknospe. An der 
sekund~ren Embryonalanlage, wenigstens auf ihrer rechten Seite, sind 
jetzt ganz deutlich Urwirbel zu erkennen. Wieder 20 Stunden sp~ter 
sind ihrem Vorderende beiderseits H6rgrfibchen angelagert, in gleieher 
H6he mit denen des Hauptembryo; das frei abstehende Hinterende 
ist etwas gewachsen und gegen den Hauptembryo hin umgebogen. 
4 Stunden sp~ter ist aueh ein Vornierengang an der induzierten Anlage 
zu erkennen. 6 Stunden d~rauf, als sieh auf dem l~iicken eine hydro- 
pische Blase zeigte, wurde der Embryo konservier~; die Sehnitte wurden 
quer zur Li~ngsriehtung geffihrt. 

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

Der Embryo ist langgestreekt (Abb. 21), d~s Sehwanzchen aber 
noch ventralw~rts gebogen. Die Augen sind stark vorgew61bt, die 

H6rgriibehen deutlich, Urwirbel in groi]er Zahl 
abgegliedert. Der Kopf ist dauernd etwas naeh 
links gekrfimmt, wohl iIffolge der links auf- 
sitzenden sekund~ren Embryonalanlage. Diese 
beiindet sich auf tier linken Seite des Embryo, 
ziemlieh welt ventral, den primi~ren Aehsen- 
organen ann~hernd parallel, naeh vorn sieh ihnen 
in spitzem Winkel etwas n~hernd. Sie erstreckt 
sieh fiber einen groBen Tefl seiner Li~nge, vom 
hinteren Umfang der linken Augenblase bis in 
die H6he des Alters. Ihr hinteres Ende ist wie 
eine Sehwanzknospe abgehoben. Der Zentral- 
kanal ihres Medullarrohres sehimmert durch die 
Epidermis dureh, ebenso der Hohlraum der H6r- 
blasehen und der reehtseitigen Urwirbel; auf der 

Abb. 2i. U m  l ~ b .  Derla~- linken SeRe sind Urwirbel nieht zu erkermen. 
~iatus-Keim der Abb. i9 und 
~0, welter entwickelt, yon der Die Beurteflung des feineren Baues wird 
linken Seite gesehen. Auf- dadureh erleiehtert, dal3 im Gegensatz zu den 
sicht auf die sekundare Em- 
bryonalanlage mit Schwitnz- beiden zuletzt besehriebenen F~llen die normale 
chen~ Medullarrohr, Urwir- 
beln und HSrblasen. 20 X.' und die induzierte Embryonalanlage fast ganz 

selbstandig sind. 
Von den Achsenorganen der prin~.ren Embryonalanlage sind 

Medullarrohr, Chorda und Urwirbel durchaus normal entwickelt, ebenso 
die Vorniere der rechten Seite, w~hrend die der sekund~ren Embryonal- 
anlage zugewendete Vorniere der linken Seite eine kleine Unregelm~Big- 
keit zeigt. An der Hirnanlage sind die prim~ren Augenblasen schon zu 
Augenbeehern umgebildet, die Linsenanlagen als sehwaehe Verdiekungen 
der Epidermis zu erkennen. Die H6rgrfibchen sind zu Bl~schen ge- 
schlossen, aber aul3er der Andeutung eines Ductus endolymphatieus 
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noch nicht welter gegliedert. Die Chorda ist fast in ganzer Li~nge 
gegen die Umgebung abgegrenzt. Von deutlich abgesehniirten Ur- 
wirbeln lieflen sich zwisehen l l  und 13 ziihlen. Medullarrohr, Chorda 
und Urwirbel gehen an der Schwanzspitze in undifferenziertes Gewebe 
fiber. Die Anlage der Vorniere besteht jederseits aus zwei Triehtern 
mit  den zugeh6rigen Kani~lchen (Abb. 22 und 23), die in normaler Weise 
in je einen Vornierengang eilmaiinden (Abb. 23 und 24) ; yon diesen hat  
der linke in seinem vorderen Tell einen grSl3eren Quersehnitt  als der 
reehte. Die Vorniereng~nge lassen sich welt nach hinten, jedoch nicht 
bis zur Ausmiindung verfolgen. 

Abb. 22. U m  t32b.  Querschni t t  in H6he der primKren Vorniere (vgl. Abb. 21). Auf Abbildung 
links oben die prim$iren~ rechts  die sekund~ren Achsenorgane. l. sec. Lab .  linke sekund~lre Hi)r- 

blase im Anschnit t .  pc.  Perikard. i00 X. 

Auch an der sekundi~ren Embryonalanlage sind s~mtliehe Achsen- 
organe vorhanden und zum Teil sehr gut  ausgebildet. Das I~edullar- 
rohr ist in ganzer L~nge geschlossen und yon der Epidermis abgelSst. 
Bis auf das hinterste Ende, we es in die undifferenzierte Masse der 
sekundi~ren Sehwanzknospe fibergeht, ist seharf abgegrenzt. Im 
mitt leren Teile seiner L~tnge ist die rechte Seite etwas starker 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 HSrgriibchen angelagert. Das rechte ist naeh vorn verschoben und 
liegt in der I-IShe des Vorderendes (vgl. das Oberfl~chenbild Abb. 21), 
das linke ein wenig dahinter (Abb. 22). Sie h~ngen noch mit  der Epi- 
dermis zusammen, die Abgliederung des Ductus endolymphatieus 
seheint angedeutet. - -  Die Chorda reicht weniger welt nach vorn als 
normal; in der H6he des hinteren HSrbl~schens ist sie noch nicht ge- 
troffen (Abb. 22), sie beginnt erst etwa 90 ju hinter diesem Sehnitt. 
Sonst ist sie gut  ausgebildet und ringsum scharf begrenzt bis auf ihren 
hintersten Teil in der Schwanzknospe. - -  Urwirbel sind beiderseits 

Abb23.  U m  i82b.  Querschni t t  im vordereu Keimdrit teI  (vgl. Abb.  21). Auf Abbi ldungt l inks  
die primliren, rechts die sekuediiren Aehsenorgane. I m p l a n t a t  Chell) als Chorda und  linker 

sekund~Xer Urwirbel diflerenziert. 100 X. 

abgegliedert, auf der rechten, dem Hauptembryo zugewandten Seite 
mehr (4 6} als auf der linken (2--3) ;  rechts reiehen sie auch welter 
nach vorn (Abb. 2 4 ) . -  Jederseits ist ein Vornierengang ausgebildet, 
such yon ihnen der linke l~nger (etwa 300/~) als der rechte (etwa 500 #). 
•ach hinten zu sind sie noch nieht vom Mesoderm abgegliedert, ebenso 
sind vorn keine oder noeh keine Kai~lchen und Trichter  gebildet. 
Die beiden einander zugewandten G~nge, der linke des prim~ren und 
der reehte des sekund~ren Embryo,  stehen miteinander in Verbindung, 
kurz hinter dem zweiten Vornierenkan~lehen. 
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Der Darm ist beiden Embryonalanlagen gemeinsam uud richtet 
sich wohl in tier Hauptsache nach dem prim~ren Embryo.  Wieweit 
der sekund~re Embryo Tefl an ihm hat,  ist nicht fiberall mit  Sicherheit 
festzustellen. Am Kopfdarm gehSren ibm vielleicht Anlagen yon 
Schlundfalten an (Abb. 22), doeh k6nnten es such solche des prim~ren 
Embryo sein, die durch den sekundaren nur etwas verschoben wurden. 
Letzteres gilt jedenfalls yon der Herzanlage (Abb. 22 pc, hinterer An- 
sehnitt  durch das Perikard). Ganz deutlich dagegen ist ein zweites 
Darmlumen unter  den Aehsenorganen der induzierten Anlage, welches 
sieh allerdings nur fiber eine ganz kurze Strecke (etwa 60/~) verfolgea 

Abb. 24. U m  132b. Querschnitt dutch die Mitte des Keims (vgl. Abb. 2i). Auf Abbildung links 
die prim/Lren, rechts die sekundf~en Achsenorganv. r. see. P,'~n. rechter sekund&rer Vornieren- 

gang. Implant~t  (hell) ~Is Chorda und im rechten sekundl~Ten Urwirbel. ~00 X. 

l ~ t  (Abb. 24). Der After ist etwas erweitert, so dab das Entoderm 
zutage t r i t t ;  auch er ist nach der rechten SeRe hin versehoben. 

Die sekund~re Embryonalanlage ist wieder eine Chim~re aus Zellen 
des Wirts und des implantierten Organisators. Vom Medullarrohr 
haben die zwei hinteren Drittel einen ventralen Streifen von cristatus- 
Zellen (Abb. 24 und 25). Die Chorda ist garLz aus solchen gebfldet. 
In  den Urwirbeln liegt der cristatus-Anteil im vorderen und hinteren 
Absehni~t der Reihe auf der linken Seite (Abb. 23 und 25 rechts), im 
mittleren Abschnitt auf der reehten Seite (Abb. 24 links}; hier fehlen 
auf der linken Seite die Urwirbel fiberh~upt (Abb. 24 re.chts). Das 
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Implantat ist in seiner ganzen L~nge im Zusammenhang geblieben 
(Abb. 23--25). 

Alle tibrigen, nicht yon cristatus.Zel|en gebildeten Teile des sekun- 
d~ren Embryo sind zweifellos vom Organisator im taeniatus.Material 
induziert worden. 

Abb. 25. U m  i32b. Querschnitt dutch die sekundilren Achsenorgane, kurz vor dem sekundiiren 
Schw/lnzchen (vgl. Abb. 2i). Implanta t  (hell) im Boden des sekundaren Medullarrohrs, als Chorda 

und Im linken sekund/iren Urwirbel. i00 X. 

In diesem Falle haben also die beiden Embryonalanlagen nur so 
weir interferiert, dab auf der innenst~ndigen Seite einige ihrer Organ- 
anlagen etwas stgrker entwickel~ sind und da~ ihre Vornierenginge 
hier miteinander zusammenhingen. Im fibrigen ist die induzierte 
Embryonalanlage ganz selbst~ndig; das ist wohl eine Hauptbedingung 
fiir ihre vollkommene Ausbildung. 

III. Diskussion der Ergebnisse. 
1. Herkun/t und prospektive Bedeutung des Organisators und Ort seiner 

Implantation. 
Der Organisator wurde in den geschilder~en Experimenten immer 

einem cristatus-Keim entnommen und einem Keim yon taeniatu8, in 
einem Falle einem solchen yon alpestris, eingesetz~. Diese Kombination 
hat sich bewiihrt; die pigmentlosen cristatus-Zellen lassen sich noch 
lange yon den pigmentierten taeniatus- oder alpestrls-Zellen deutlich 
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un~erscheiden und so der vom Organisator gelieferte Tefl seharf gegen 
die yon ibm induziert~n Bezirke abgrenzen. Dasselbe wi re  nattirlieh 
aueh der Fall bei Implantat ion eines Organisators aus dem pigmen- 
tierten taeniatus- oder alpestris-Keim in den pigmentlosen cristatus- 
Keim; dazu b5te diese umgekehrte Anordnung den weiteren Vortei[, 
da9 in dem betr icht l ich grSBeren cristatus.Keim ein Organisator viol 
leichter so eingepflanzt werden kann, dab er mit  dem primaren Organi- 
sat ionszentrum nicht interferiert, und dab andererseits mehrere 0rgani- 
satoren nebeneinander Platz l inden,  um auf ihr Verhalten bei gegeu- 
seitiger Inter~ferenz gepriift zu werden. Diesen Vorteilen stehen aber 
mehrere erhebliche Nachteile gegen(iber. Einmal erwiesen sich, wie 
schon oben erwihnt ,  die crista$us-Keime im allgemeinen als empfind- 
licher und schienen daher weniger als Wir~skeime geeignet. Der um- 
fangreichere Keim hat  wohl mit  der Gastrulation au~erhalb des Dotter- 
h~utchens grS~ere Schwierigkeiten. Dazu kommt dann noch, da~ die 
Medullar lat te bei cristatus nicht wie bei taeniatus und alpestris schou 
friih dutch Pigmentierung deutlich wird, ja dal~ sie selbst nach Er- 
hebung der Medullarwiilste viel weniger in die Augen fill t ,  so da[3 die 
kleinen noch weniger aleut.lichen induzierten Medullarplatten am leben- 
den Keim schwer zu erkenxmn sind. 

Die Ste//e, an welcher der Organisator entnommen wird, ist an Kei- 
men, bei denen die Gastrulation eben beginnt, leicht festzustellen, weil 
der boge~Srmige Urmund siehere Anhaltspunkte bietet. H a t  sich der 
Urmund erst einmal zum Kreise geschlossen, so ist eine Orientierung 
am unverletzten Keim oft nicht mehr mit Sicherheit m6glich. Daher 
wurde als Marke das Stiick des Wirtskeimes eingepflanzt, an dessen 
Stelle der Organisator kam. Das wire  eine ideale Methode, um das 
normale sp~tere Sehieksal, die prospektive Bedeutung, des Organisators 
festzusr wenn man sieher sein kSnnte, dab die Entwicklung trotz 
der Operation ungestSrt weitergeht. Wahrscheinlich wird sle aber 
etwas abgeinder~ (manchmal kann man es direkt sehen), und zwar in 
der Weise, da[~ die Gastrulation behindert wird. Es kann sein, da[.I 
Teile obe r~ch l l ch  bleiben, die sich normalerweise eins~iilpen. Das 
Gegenteil, dal3 n~mlich mehr eingestiilpt wird als normal, scheint so 
gut  wie ausgeschlossen. Wertlos wird also die Marke nicht sein; sie 
wird selbs~ im ungiinstigsten Falle zeigen, wie der Organisator mit 
Riieksieht auf die Medianebene lag, in ihr oder seitlich yon ihr; sie 
wird ferner erkennen lassen, wie welt nach hinten der Organisator sich 
mindestens erstreckte. Dabei wird yon solchea F i l len  abgesehen, bei 
welchen eine noch weitergehende St6rung der Entwicklung, n imlich 
Spaltbildung, dutch das eingesetzte Implanta t  hervorgerufen wird. 

/~aeh diesen Marken zu schlieBen oder nach der direkten Beobachtung 
st~mmten die Organisatoren alle aus der Medianebene, dicht oder in 
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geringer Entfernung fiber dam Umsehlagsrand der oberen Urmundlippe. 
Immer  gehSrten sie wenigstens in ihrem hinteren Teile der Einstfilpungs- 
zone an. Danaeh hat ten sie in einigen Fallen wahrscheinlieh ein Stfick 
Medullarplatte yon deren hinterstem Ende geliefert, auBerdem sieher 
immer Chorda and  Urwirbel. Ob auch Darmdach, lieB sich nieht mit  
Sieherheit ausmachen.  Dies h~ngt jedenfalls davon ab, wie weir das 
Stfick seitlich reicht, also bei medianer Entnahme yon seiner Breite. 

Das Alter der Wirtskeime war verschieden; es sehwankte zwischen 
dem Stadium der Blastula und dem der vorgeschrittenen Gastrula mit  
mittelgroBem Dotterpfropf. Die Einpflanzung erfolgte *immer in der 
animalen H~lfte des Keimes, hier aber an wechselnder Stelle, teils 
innerhalb, teils auBerhalb der Einstfilpungszone. 

~V~hrend sich all dies genau bestimmen ]ieB, war das bisher nieht 
mSglich mit der Orientierung der implantierten Stficke, da diese genau 
kreisfSrmig sind, wie die Miindung der Mikropipet~e, mit welcher sie 
ausgehoben wurden. Das ist ein Ubelstand, der bei fortgesetzten Ver- 
suchen fiberwunden werden muB. Es bieten sieh dafiir verschiedene 
Wege, z. B. Anbringung yon Marken, etwa durch Einpflanzung einiger 
anders gefgrbter Zellen in das Stfick vor seiner Aushebung, oder eine 
irgendwie zu erreichende eharakteristischere Form des Umrisses. Nur 
wenn der Organisator in genau zu bestimmender Orientierung implan- 
t iert  worden ist, lassen sich mit Sieherheit Beziehungen zwischen 
seiner Struktl tr  und der Riehtung feststellen, in welcher er auf seine 
Umgebung einwirkt. 

2. Verhalten des Organisators nach der Implantation. 
Alle beobachteten Halle stimmen darln iiberein, dab der Organi- 

safer, der  zunhchst oberfl~chlich in gleicher HShe mit  der Umgebung 
iiegt, sparer ganz oder zum groBen Tell in die Tiefe rtickt. Die Art  
und Weise, wie das geschieht, ist je nach dem Ort der Implantat ion 
verschieden. 

Liegt das Implantat  innerhalb der normalen Einstfilpungszone, so 
wandert  es mit seiner Umgebung um die Urmundlippe herum nach 
innen. Das lieB sich h~ufig dureh fortgesetzte Beobachtung feststellen, 
indem das Stfiek auf den Umschlagsrand riickte oder dicht d a r e r  ge- 
sehen wurde; in anderen Fallen war es aus dem Ergebnis der Gastru- 
lation zu erschlieBen. 

Eine solehe Einrollung implantierter Stficke wurde jfingst sehon 
yon W. Vogt (1922) und O. Mangold (1922 und 1923) beobachtet. Bei 
des letzteren Versuchen war es aber indiiferentes MateriM der animalon 
Keimh~lfte, welches seine Umbildungsfahigkeit auch dadurch bewies, 
dab es, ,obwohl prhsumptives Ektoderm, ins Innere des Keims geffihrt, 
zu Mesoderm wurde. Aueh war es auifallend, dab ein Implanta t  aus 
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einer j ungea g astrula die Einrollung leichter mitzumachen schien ~tls eili 
solches aus eincm Keime mit vorgeschrittener Gastrulation (S. 286ff.). 

Damit  sind unsere Versuche nieh$ ohne weiteres zu vergleiohen, 
weil die aus der oberen Urmundlippe stammenden Implan ta te  eigene 
Eiastiilpungstendenzen mitgebracht haben werden, welche je nach der 
Orientierung des Stiiekes hemmend oder bef6rdernd auf die Einstfilpung 
einwirken mSgen. Sichere Aufschlfisse hieriiber sind erst zu erwarten, 
wenn die Orientierung der Implanta te  mSglich ist. 

Liegt das !mplan ta t  auIlerhalb der normalen ]]instfilpungszone, so 
riickt es gleichfalls in die Tiefe. DaB dies durch die Krgf te  bewirkt 
wird, die das Stiick vom e r r  seiner Herkunft ,  der oberen Urmundlippe, 
mitbringt, diirfte nicht zweifeUmft sein. Vielleicht ist die erste Etappc 
auf diesem Wege die napff6rmige Vertiefung, welche das lmplanta t  
gelegentlieh gleich nach der Implantat ion und hiufig noch am folgenden 
Tage zeigt (vgl. S. 617). Auch das allmihliche Verschwinden des Im- 
plantates wurde 5fters bemerkt. Im einzelnen bedarf der Vorgang der 
selbstindigen Einstiilpung noeh genauerer Untersuchung. Wi~hrend 
und nach der Einstfilpung finder eine Lingsstreckung des Implantates 
start,  die in ihrem Betrage so ziemlich derjenigen entsprich$, welche 
jiingst IV. Vogt ffir die an e r r  und Stelle zurfickverpflanzten Teile 
der oberen Urraundlippe nachwies (vgl v. Ubisch, 1923, Abb. 9). Auf 
eine Behinderung dieser mit. Streckung verbundenen Einstfilpung geht 
wohl die auffallende Vortreibung des Stfickes zuriick, die mehrfach 
(z. B. bei 1922, 131; vgl. S. 610) beobachtet  wurde. 

In  die Tiefe geriiekt, bildete das Implanta t  fast immer einen zusam- 
menhgngenden Komplex. Nut  in einem Falle (1921, 8, S. 605) bestand das 
Mesoderm aus zwei Bortionen, welche durch zwischengeschobenes Gewebe 
des Wirts getrennt -waren. Es konnte wahrscheinlich gemacht werden, 
daB" der vordere Tell vonde r  tiefen Schieht des Implantates  abstammte. 

Wenn auch der Hergang der Einstiilpung im einzelnen noch genauer 
festgestellt werden mul~, so ist doch ihr Ergebnis vSllig klar, denn es 
liI3t sich an den Schnitten durch die Keime unmittelbar  ablesen. Je  
nach seiner Herkunft  und wohl auch nach der Stelle seiner Einpflanzung 
wird das Implanta t  mehr oder weniger vollst~ndig ins Innere gebracht, 
bleibt also entweder zum Teil im Ektoderm and ist dann von auBen 
in der Medullarplatte oder auf Sehnitten in der  Wandung des Medullar- 
rohres zu erkennen, oder  es wird ganz in die Tiefe versenkt und bildet 
dana nur ]~fesoderm und eventuell Eatoderm. 

3. Bau der sekundiiren Embryonalanlage. 

Die Ausbildung der sekundiren Embryonalanlage ist am voll- 
kommensten und ihre Deutung am leichtesten, wean sie nicht mit  der 
prim~ren interferiert. In  solchen F~llen, wie etwa der oben geschilderte 
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(1922, 132) einen darstellt, k5nnen  s~mtliche Organanlagen, Medullar- 
rohr mit  I-ISrbl~sehen, Chorda, Urwirbel, Vornieren nnd vielieicht aueh 
Darm, vorhanden und vern~ltnism~Big gut  ausgebildet sein. Es fehlten 
eigentlieh nur  am Medullarrohr die vordersten t t i rnabsehnit te  mit  den 
Augenblasen, an der Vorniere die Kan~lchen und Trichter,  am ])arm 
die After5ffnung, und es erscheint n ieh t  ausgesohlossen, dab bei Fort- 
setzung der Versuche auch noeh vollkommenere Bfldungen erzielt werden. 

Von dieser sekundEren Embryonalanlage s tammt nun immer ein.. 
Tefl vom Implanta t  ab, der infolge seiner versehiedenen histologischen 
Besohaffenheit seharf gegen die Umgebung abgegrenzt werden kann. 
GrSl]e nnd Lage dieses Bestandteiles sind sehr wechselnd, was jeden- 
falls mit  der Gr6Be des Implantates  und dem Orte, an dem es entnommen 
wurde, zusammenh~ng~. Beim Medullarrohr iiberwiegt das Gewebe 
des Wirtskeimes: cristatus-Zellen k5nnen ganz fehlen (z. B. 1922, 25, 
Abb. 8 und 9 auf S. 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 einzelnen ]~hllen sehr verschieden ]ang, liegb aber 
immer, soweit bis jetzt  beobaehtet, median, was yon theoretischer Be- 
deutung isb. Im Gegensatz dazu fiberwiegg bei der Chorda das Gewebe 
des Implantates;  ja abgesehen yon einem Falle (1922, 83), wo kleine 
Zellgruppen des Wirtsgewebes eingesprengt sind (Abb. 18 auf S. 616), 
bestand die Chorda immer ganz aus cristatus.Zellen. Die Urwirbel 
nehmen eine mittlere Stellung ein; sie kSnnen ganz aus cristatus.Zellen 
aufgebaut sein (Abb. 14, S. 612), oder ganz aus Zellen des Wirtskeimes 
(Abb. 18 und 25 links); oder aber chim~risch aus beiden zusammen- 
gesetzt (Abb. 18 und 25 rechts). 

Das Implantab als Ganzes is~ nieht, streng an die !~1edianebene ge- 
bunden, was wieder theoretiseh wiehtig ist. In  einem Falle z. ]3. (1922, 
83) greift es in seinem hinteren Teile weiter nach links fiber (Abb. 18 
rechts), in seinem vorderen Teile welter naeh rechts; es bildet also einen 
spitzen Winkel mit  der l~edianebene (vgl. S. 18/19 und 33). 

Diese sekund[tren Embryonalanlagen zeigen nun eine wechselnde 
Orientierung zu den prim&ren Achsenorganen des Wirtskeimes. Sie 
kSnnen nahezu gleichgerichtet sein und nirgends mit  ihnen zusammen- 
stoBen (1922, 132~ S. 617ff.) ;sie kSnnen auch in einem mehr oder weniger 
spitzen Winkel auf sie zulaufen und am Ende oder seitlich auf l&ngere 
Streeken mit  ihnen verschmelzen. Soweit sie nieht aus den cristatus- 
Zellen des Implantates  gebildet sind, mfissen sie aus denjenigen Teflen 
des Wirtes entstanden sein, welche sieh an Oft  und Stelle voffanden 
oder unter dem Einflusse des Organisators dorthin kamen. Ganz 
klar ist das ffir das l~Iedullarrohr; es ist aus Zellen aufgebaut, welche 
sonst etwa zu Epidermis der K6rperseite geworden w~ren. Weniger 
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einfaeh ist die Saehe fiir die tiefer gelegenen Teile, die Chorda, Ur- 
wirbel und Vorniere. Sie scheinen manehmal aus den Sei~nplatten 
des Wirtes gewissermal]en herausgeschnitten (so z.B. bei 1922, 132, 
Abb. 24 und 25). In einem Falle dagegen (1922, 83, S. 616) waren die 
sekundi~ren U1~virbel so viel dunkler pigmentiert als die prim~iren, dab 
der Gedanke sieh aufdri~ngt, sie m6chten aus prasumptivem Ektoderm 
gebildet sein, wie das sekund~tre Medullarrohr, dem sic in der Farbe 
gleichen. Man miiftte dann annehmen, dab der Organisator die ani- 
malen Blastulazellen, in welehe er eingepflanzt war, ausgiebig zur Eia- 
sttilpung veranlaftt und sie dann zu Urwirbeln determiniert habe. Die 
M6gliehkeit hierzu ist nach den schon erwi~hnten Versuehen von O. Man. 
gold ohne weiteres gegeben. Die genaueren Vorg~nge mii~ten noch 
dureh eigens darauf gerichtete Untersuchungen aufgekli~rt werdeu. 

4. Entstehungsursachen der sekundiiren Embryonalanlage. 
Die kausalen Zusammenhange bei der Entstehung der sekundSren 

Embryonalanlage sind noch ganz im Dunkeln. Sicher ist nur, daft 
irgendwie eine Induktion yon seiten des Implantates stattfindet; aber 
sehon die Frage, in welchem Zeitpunkte der Entwicklung dies der Fall 
und ob sie daher eine dixekte oder mehr indirekte ist, li~l~t sich bis 
jetzt nicht entseheiden. 

Es ist sehr wahrsehehflieh, dab die induzierende Wirkung des Im- 
plantates schon friih beginnt und zunachst darin besteht, dab seine 
neue Umgebung zur selbsttiitigen Teilnailme an der Einstiilpung ver- 
anla]t wird. Da~ etwas Derartiges m6glich ist, beweist ein frfiheres 
Experiment ( Spemann 1918, S. 497ff.), bei welchem der halbierte Urmund 
einer median gespaltencn Gastrula angeheilte Teile yon anderer pro- 
spektiver Bedeutung mit in die Gastrulation hineinzog. 

Mit diesem Anstoft zur Einstfilpung k5nnte sich nun die induzierende 
Wirkung des Implantates erschSpfen; alles tibrige wfirde lediglich Folge 
dieser sekundSrerL Gastrulation sein. Man miil~te dann annehmen, daft 
der Gesamtzustand, in welehem die an der Gastrulation beteiligten 
Zellen vielleicht durch eben diesen Vorgang geraten sind, den Reiz ab- 
gibt, durch den die weiteren Entwicklungen ausgel6st werden. Von 
dieser Determination wiirden dann die verschiedenartigsten Bestandteile 
der chimi~risch zusammengesetzten Gastrula ohne Riicksicht auf ihre Her- 
kunft ergriffen, wie das ja much bei jenen Chimaren der Fall ist, welche 
durch Implantation indifferenten 5[ateriales erzeugt werden kSnnen. 

Es besteht abet auch die andere M6glichkeit, daft das Implantat 
naeh Ablauf der Gastrulation fortfghrt, determhfierend auf seine Um- 
gebung einzuwirken. So k6nnte der lange sehmale Streifen von criatatus- 
Zellen in der Medullarplatte die Ursache sein, warum sieh die Zelien 
der Umgebung, die sonst zu Epidermis geworden w~ren, nun ebenfalls 

40* 
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zu Medullarplatte entwickeln. Und sollte sich nachweisen lassen, dab 
dies nicht der urs~chliehe Zusammenhang ist, indem die Entwicklung 
der ~[edullarplatte dureh die Unterlagerung yon Ento-Mesoderm aus- 
gel6st wird, so k6nnten immer noeh die mesodermalen Teile, die yore 
Wirtskeim geliefert worden sind, unter  der Einwirkung der implantier~en 
Tefle entstanden sein. 

Beide ErklSrungen gehen davou aus, dab die implantierten Teile 
im groBen und ganzen zu dem geworden sind, was sie .~uch normaler- 
weise gebildet hi~tten. Naeh der ersteren Auffassung wi~re dies aber 
lediglich eine Folge davon, dab sie auf ein bes~immtes Ma8 yon Ein- 
stiilpung eingesteUt waren; nach der zweiten Annahme dagegen wgren 
sie auch beziiglich ihrer sp~teren Entwicklungsriehtung sehon deter- 
miniert, wenn auch vielleieht mit der N~glichkeit yon Sehw~nkungen 
irmerhalb gewisser Grenzen. Diese schon determinierten Teile h~tten 
dann die Fi~higkeit, sich aus den angrenzenden indifferenteren Teilen zu 
erg~nzen. An diesem Punkte  vor allem haben wohl die Experimente 
einzusetzen, welche eine Entseheidung zwisehen den beiden M6glich- 
keiten bringen sollen. 

Es m5ge zun~ehst dahingest'ellt bleiben, ob solche entscheidenden 
Tatsachen je tz t  schon vorliegen, und unter  Zulassung beider MSglieh- 
keiten erSrtert  werden, wovon die Orientierung und wovon die GrSBe 
beziehungsweise Vollst~ndigkeit der sekundgren Embryonalanlage ab- 
h~ngen kSnnten. 

Zun~ehst ist die Frage yon Interesse, wodurch die Orientlerung der 
sekund~ren Anlage im Wirtskeim bestimmt wird. Es bestehen daffir an- 
seheinend dreiMSgliehkeiten. Die Orientierung kSnnte ganz im Wirtskeim 
be griindeb sein, oder ganz im Implantat ,  oder aber in beiden zusammen. 

SoU das erstere zutretfen, so miiBte das Implanta~ s~rukturlos sein 
und sieh bei der Unterlagerung rein passiv verhalten; seine Form und 
Lage wiirden ihm ganz durch die Verh~ltnisse des Wirtskeims atuf. 
gezwungen werden, indem es bei dessert Zelibewegungen einfach mit- 
gesehleppt wiirde. Ferner  miigte die determinierende Wirkung aus- 
schlieBlich yon diesem unterlagerten Ento-Mesode~n ausgehen, und 
zwar irgendwie symmetrisch zu der Form, welche ihm yon auBen er- 
teilt worden war. Dabei m i iB~  m,~n abet wohl erwarten, dab die se- 
kundhre Embryonulanlage immer dieselbe Orientierung zur prim~ren 
erh~lt, und zwar wahrseheinlieh parallel zu ihr gestellt wird, was often- 
siehtlieh nicht der Fall ist. Aueh vertr~gt sieh mit  der Strukturlosig- 
keit des Organisators nicht seine Fahigkeit, sich selbstt~tig einzusttilpen, 
wenn er auBerhalb der normalen Einsgiilpungszone des Wirtskeimes 
eingepflanzt worden ist .  

Naeh der zweiten und dr i t ten Annahme w~re dem implangierten 
Organisator eine bestimmge S~ruktur eigen, yon weleher die Riehtung 
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abhinge, in der die Invagination und Li~ngsstreekung erfolgt und dann 
eventuell friiher oder sp~,~er die determhlierende Wirkung ausgeht. 
Dabei k6nnte sich der Wirtskeim seinerseits rein passiv verh~lten oder 
aber durch eine Struktur  oder dnrch Zellbewegungen an der endgiiltigen 
Form und Lage des Implantates beteiligt sein. 

Mit der Annahme einer inneren Struktur  des Organisators s t immt die 
Tatsache iiberein, da/~ der nach Zufall wechselnden Orientierung des 
Implantates eine sehr verschiedene Orientierung der sekundSren Em- 
bryormlanlage zur primitren entsprach. Eine sichere Entseheidung 
wird freilieh erst m6glich sein, wenn man die Orientierung des Organi- 
sators willkfirlich bestimmen kann. 

Fiir eine ~fitwirkung des Wirtskeimes scheint eine Eigentiimlich- 
keit in der Lage des Implantates zu sprechen, auf welche sehon die 
Aufmerksamkeit gelenkt wurde (S. 617), dab es n:amlich in seiner 
L~ngsausdehnung nicht genau mit der ~[edianlinie der sekundSren 
Embryonalanlage zusammenzufallen oder ihr wenigstens parallel zu 
laufen braueht, sondern einen spitzen Winkel mit ihr bilden kann. 
Diese Tatsache ist tiberrasehend, wenn man die Litng~treckung des 
Implantat~s rein auf die in ihm selbst liegenden KrMte zuriickfiihrt. 
und zugleich annimmt, dab auch die Richtung einer yon ihm aus- 
gehenden Determination yon ihm allein bestimmt wird. Dabei miil]te 
man ni~mlich erwarten, dab sich das Implanta t  genau in seiner Sagittal- 
ebene streckt und sich dann nach vorn und den Seiten hin aus dem 
angrenzenden Material derart  erg~trazt, dab es genau median oder wenig- 
stens sagittal in den induzierten Achsenorganen zu liegen kommt. Die 
Abweichung hiervon muB wohl auf eine Mitwirkung des Wirtskeimes 
zur/ickzuffihren sein. Entweder wird die Streckung des Implantates 
durch die Zellversehiebungen der Umgebung beeinfluBt, so da$ sic 
die Resultante aus innewohnenden Tendenzen und :~tul3eren Kr~ften 
wlrd; oder aber kSnnte die Determination selbst durch einc innere 
Struktur  des Wirtskeimes abgelenkt werden. 

Aus diesen l~berlegungen ergibt sich das Experiment,  eine etwaige 
Struktur des Organisators zu zerst6ren und zu priifen, ob er dana immer 
noch determinierend wirken kann. Man mii[~te also etwa ein Stiick 
aus der oberen Urmundlippe zerquetsehen und es dann dadureh zwischen 
die beiden Keimbli~tter der Gastrnla zu bringen versuehen, dab maa  
es in die FurchungshShle der Blastula einfiihrt. 

Die Teile der oberen Urmund!ippe besitzen also offenbar ehm be- 
stimmte Stxuktur, verm6ge deren sie sich in bestimmter Richtung 
einstfi!pen und eventuell aueh ~eize aussenden k6nnen, welche die 
indifferenteren Tei[e zu bestimmter Weiterentwicklung veranlassen, 
m6gen nun diese rmrmalerweise an sie angrenzen oder durch das Ex- 
periment in Berfihrung mit ihnen gebraeht werden. Auch diesen in- 
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differenteren Teilen mag eine richtende Struktur zukommen; doeh ist 
diese keinesfalls so starr, daI3 sie den Einflu~ yon seiten des Organisators 
aufheben oder auch nur entscheidend ab~ndern kSnnte. Je naeh der 
Orientierung, welche das unterlagernde Implantat im Wirtskeim er- 
h~lt, mu~ die Richtung, in weleher sein determinierender Einflul3 
dessen Gewebe durchl~uft, eine verschiedene sein, also z. B. sehr~g zur 
Riehtung der prim~ren Medullarplatte dutch das Ektoderm gehen, 
wenn die sekund~re Medullarplatte nachher einen grSl~eren oder klei- 
neren Winkel mit ihr bildet. Ob dabei innerhalb der induzierten 
Medullarplatte selbst, der prim~ren sowohl wie der sekundaren, die 
Determination hinten oder vorn einsetzt, also nach vorn oder, wie 
v. Ubisch (1923) meinb, nach hinten fortschreitet, oder ob das gauze 
unterlagerte Ektoderm gleichzeitig you ihr ergriffen wird, das li4I~t 
sich wohl his jetzt nicht dureh sichere Griinde entscheiden. Es m6ge 
daher fiir jetzt genfigen, auf die beachtenswerten Darlegungen v. Ubischs 
hingewiesen zu haben. 

Die GrSfle der sekund~ren Embryonalanlage mag yon maneherlei 
Umst~nden abhi~ngen. Am nachsten liegt der Gedanke, dal3 sie mit 
der GrSl3e des Implantates zunimmt. Daneben ist aber wohl auch 
dessen Herkunft, d .h .  seine prospektive Bedentung, yon Einflul~ und 
damit zusammenh~ngend vielleicht auch seine ~orm; es k6nnte einen 
Unterschied maehen, ob das Implanta~ kurz und breit oder lang und 
schmal ist. Auch der O r t d e r  Implantation kSnnte yon Wichtigkeit 
sein; ferner das Alter des Implantates, an sich oder im Verhaltnis zum 
Wirtskeim. Aus diesen ~berlegungen ergeben sich zahlreiche durch- 
fiihrbare Versuchsreihen, welche mannigfache weitere Aufschliisse ver- 
sprechen, ganz abgesehen yon den l~berraschungen, mit denen man 
bei solehen Experimenten immer reehnen kann. Auf einen sehr ~deh- 
tigen Umstand wird gleieh noch hinzuweisen sein. 

Von i~hnlichen Faktoren wie die GrSl~e der sekundi~ren Embryonal- 
anlage mag aueh die VollstgindigTceit ihrer Ausbildung abh~ngen. Es 
k(innten wieder die Verh~ltnisse des Wirtskeimes oder aber diejenigen 
des 0rganisators in erster Linie zur Geltung kommen. Bei der ersteren 
MSglichkeit ist nicht nur an die Falle yon offezLkundiger Interferenz 
der Anlagen gedaeht, wo die Eu~wicklung der sekundi~ren Anlage da- 
dureh beeintri~chtigt wird, dal~ sic mit ihrem Vorderende vorzeit]g auf 
die prim~re st5i3t und mit ihr versehmilzt; vielmehr k5nnte aueh bei 
~ul3erlicher Unabhaugigkeit der sekund~ren Anlage die Vollsti~ndigkeit 
ihrer Ausbildung yon der primi~reu abhi~ngen, oder genauer gesagt, 
k6nnte das prim~re Organisationszentrum die ~Virkungsart des implan- 
tierten sekund~iren mitbestimmen. So ist es z. B. auffallend, dal3 beim 
Experiment 1922,132 (S. 618 Abb. 21) die zwei HSrblasen der sekundi~ren 
Anlage in fast genau derselben HShe liegen wie die primSren und dal~ mit 
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ihnen das sekund~re Medullarrohr blind endigt. Das k6nnte daher 
kommen, daB das Ektoderm in diesem Querschnitt vom prim~ren 
Organisationszentrum aus zur Bildung der betreffenden Abschnitte 
des ~edullarrohrs und der HSrblase veranlaBt wurde; und dab am 
sekund~ren Medullarrohr der vordere Abschnitt mit den Augenblasen 
fehlt, kSnnte seinen Grund darin haben, daB die sekund~re Anlage nieht 
bis in die H6he der Augenregion der prim~ren hineinreiehte. W~thrend 
danach also das prim~tre Organisationszentralm fiir den Ausbildungsgrad 
aueh der sekundaren Anlage in letzter Linie mit verantwortlich w/ire, 
k6nnte aueh die andere Annahme zutreffen, dab der Defekt auf einen 
Mangel des implantierten Organisators zurfickzuffihren ist. Es kSnnten 
ihm bestimmte Teile des Organisationszentrums gefehlt haben, die zur 
Induktion yon vorderer ]~Iedullarplatte mit Augenanlagen nStig w~ren. 

Oberlegungen ganz Khnlicher Art wurden schon frfiher angestellt, 
bei Bespreehung eigent/imlieher Defekte an Doppelbildungen, die 
naeh etwms schr~tger Schntirung in frfihen Entwicklungsstadien ent- 
stehen (vgl. Spemann, 1918, S. 534/6). Das Medullarrohr des benaeh- 
teiligten Vorderendes 'kann so stark defekt sein, dab es in der HShe 
der H6rblasen ohne Anschwellung blind endigt, genau wie das Medullar- 
rohr der sekund~ren Embryonalanlage des eben besproehenen Experi- 
mentes. Dabei ist aueh hier das Auffallende, daiS die vier H5rblasen 
der beiden KSpfe in gleicher H6he liegen. Zur ErklSrung wurden prin- 
zipieil dieselben MSglichkeiten erwogen; die neue Methode erlaubt 
vielleicht eine exakte Entscheidung zwisehen ihnen. 

Interferenzen zwisehen den beiden Organisationszentren, dem pri- 
m~ren und dem implantierten sekundaren, sind Komplikationen und 
daher vorl~iufig mSglichst zu vermeiden. Bei fortgeschri~tener Analyse 
sind wertvolle Aufschliisse fiber die feinere Wirkungsweise der Zentren 
yon ihnen zu erwarfen. 

Von besonderer theoretiseher Wichtigkeit ist die Frage, ob die 
beiden Embryonalanlagen sieh abgesehen yon siehtbarer Interferenz 
in ihrer GrSl3e gegcnseitig beeinllu~sr oder genauer gesagt, besehr~nken. 
DaB das durchaus im Bereiehe der M6glichkeit liegt, folgt aus ein- 
~aehen experimentellen Tatsaehen. Man h~tte yon vornherein an- 
nehmen k6nnen, dab im Ektoderm der beginnenden Gastrula die prh- 
sumptive ~fedullarplatte schon in schaffer Umgrenzung determiniert sei. 
Dem widerspricht ihre Vertauschbarkeit mit prfsumptiver Epidermis. 
N~un k6nnte es die Masse des Organisationszentrums sein, welches mit 
Seiner WirkungsgrSl~e auch die Gr6Be der Medullarplatte bestimmt. 
Aber auch dies wh'd widerlegt durch die Tatsaehe, daiS man durch Weg- 
nahme der ventralen Halfte des Keims, bei welcher das Organisations- 
zentrum nicht beriihrt wird, auch die GrSl3e der Medullarplatte so herab. 
driieken kann, daI3 ihr normales Verhaltnis zum verkleinerten Ga.nzen 
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ann~hernd gewahrt bleibt (Ruud-Sperr~ann 1923, S. 102ff.). Es muB 
also irgendeine Riickwirkung des Ganzen auf den Teil stattfinden. 
Diese kSnnte z. B. darin bestehcn, dab gewissermaBen ein S~ttigungs- 
grad mit den einzelnen Anlagen ffir den Keim spezifisch ist, der in einem 
verkleincrten Keim naturgem~3 friiher erreicht wird als in einem 
gr5Beren normalen. Wenn etwas Derartiges verwh'klicht i~t, so ist 
auch zu erwarten, daI~ eine zweite Anlage beschr~nkend auf die erste 
einwirkt. Zur Prfifung dieser Verh~ltllisse sind ielnere messende ~nter- 
suchungen nStig, die miihsam aber lohnend sein werden. 

Die erSrterten MSglichkeiten setzen zum Tell die eine, zum Teil 
die andere der beiden Grundauffassungen fiber die Art der Induk~ion 
voraus. Es gilt daher Iestzustellen, ob schon je~zt Tatsaehen vorliegen, 
welche eine Entseheidung in tier einen oder anderen l~ichtung gest~tten, 
und zu erSrtern, welcher Art die Experimente sein miiSten, durch die 
solche Tatsachen zutage gef6rdert werden k6mlten. 

Ob der Vorgang der Invagination selbst, ~Je die erste Annahme es 
will, einen Gesamtzustand erzeugen kann, der die weitere Entwicklung 
in bes~immte Richtung le~lkt, wird sich nicht leleht dureh eindeutige 
Experimente entscheiden lassen. Man kSnnte versuchen, ob passive 
Unterschiebung dieselbe Wirkung hat wie aktive Einstiilpung, indem 
man e~wa pr~sumptives Ento.~[esoderm eines Keimes im ersten Beginn 
der Gastrulat, ion under das EkC~derm eines andea'en I~Lelmes bringt und 
dann priift, ob es dort die gleiehe ~Virkung auszttiiben vermag, wie 
etwa Ento-Mesoderm einer voilendeten Gastrula, welches die Leist~mg 
der Invagination sehon hinter sieh hat. Aber selbst bei ganz klaren 
positiven Ergebnissen w~re damit das I~aul~problem, die harmonisehe 
Gliederung im AnseMnB an die Gastrulation, seiner LSsung nicht wesel~t- 
lieh n~her gebraeht. 

Was nun die andere oben dargelegte Annahme betrifft, dab n~,mlieh 
das Implantat sieh vermSge tier ihm irmewohnenden Eni.wieldungs- 
tendenzen nieht nur einstiilpt, sondern anch welter differenziert, so 
ist bier glelch eine einschr~inkende Bemerkung zu maehen. Von ~orn- 
herein l~ige ja die MSglichkeit vor, da$ alas imp]antierte Stiiek sieh 
unter reiner Selbstdifferenzierung zu genau denselben Tellen ~e~er 
entwickelt, die es auch am ,Oft seiner Entnahme gebildet hi~tte, mad 
dab es (label dasjenige, was ihm z,um Ganzen Iehlt, aus der izldifferenten 
Naehbarschaft dazu nimmt. Eine solche vollkommene Selbs~diffexen- 
zierung des Organisators finder abet wohl sieher nicht start, sonst 
m iig~e das Implantat nachher fiir die kleinexe sekund~tre An]age zu gro$ 
sein. Da, be~ie~ungs~eise soweit es sieh ihr harmonis~h ein~iigt, ist.aaeh 
iib~r sein t~ateri~l andexs disponiert als bei ~ter normaten :En$~.~etdu~g. 

Gegen seine vollkomraene Selbs~li~ferenzierung spre~he~a vielleioht 
auch Ergebnisse yon W. Vog/(1922), welsher land, dag ein Stiick $~s 
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der Umgebung .des Urmunds zu Ektoderm oder Ento-Mesoderm wird, 
je nachdem es bei dor Gastrulation auBeu bleibt  oder  sieh nach innen 
einstiilpt. ~'iir die indi/ferenten JKeimbezirke zeigen dies letztere in 
vSlliger Klarheit  die neuesten Versuche vonO.  Marigold (1922 und 1923) 
die Versuehe yon W. Vogt dehnen es auf die Teile in der N~'~he des 
Urmundes aus. 

Vollkommene Selbstdifferenzierung scheint aber such nicht nStig, 
um einen induzierenden .Einflug des Implantates fiber den AnstoB zur 
Gastrulation hinaus .zu ,erm6glichen. Best immt gerichtete Entwiek- 
lungstendenz und Regulationsverm6gen sehliel]en sich .nicht notwendig 
aus. Zur  K1/~rung dieses ~unktes  k6nnten Experimente dienen, dutch 
welohe die einzelnen Bereiehe des Organisationszentrums su f  ihre Wir- 
kung gepriift werden. Wenn z. ~B. ein Stiiek aus dessert seitlieheln 
Rande nachher in der yon ihm induzierten Embryonalanlage such 
seitlieh liegen sollte, so wiirde das wohl zeigen, d ab  es im Augenbliek 
der Entnahme sehon irgendwie als seltlieh bestimmt war, daran such 
nach der Implantat ion 1esthielt und seine Umgebung dementsprechend 
beeinfluBte. Oder ~venn die Vollsti~ndigkeit der sekund~ren Embryonal-  
anlage eine versohiedene sein sell,e, je ,nach der gcnaueren H e r k u n f t  des 
Organisators, so wiirde such alas auf ~eine Verschiedenheit innerhalb 
des Organisationszentrums hindeutcn, welche schwerlieh dutch eine 
bloBe Anregung zur Gastrulat ion auf die induzierte ~mbryonslanlage 
iibertragen werden ~6nnte. 

Schon jetzt  ist wenigstens so viel wahrscheinlich, dab die hi6glich- 
keit,einer yon Zelle zu Zelle,fortschreitenden determinierenden Wirkung 
besteht, und zwar nicht nur, ,wie es such die erste Annahme 1ordert, 
ffir die Zeit  kurz nach der Implantation,  we man ohne die  Annahme 
einer Einwirkung auf d ie  Umgebung ,ksum auskommen wird, sondern 
auch ffir spi~tere Entwioklungsstadien. Unter  den mehrfach erwhhnten 
ueuesten :Versuchen yon O. Marigold (:1922 und [923) sind eiuige, de ren  
Fort~iihrung zur Entseheidung der.fragliehen ~unkte  bcitragen k6mlte. 
~ e n n  prasumptive .Epidermis in die  Einstiilpungszone eiucr  beginnen- 
den Gastrula eingepflsnzt in den Bereich der Urwirbel ger'~t, so nimmt 
sic dort  an deren Aufbau teil. Dabei l~Bt sieh zun~iehst nicht entschei- 
den, wann,und auf welche Weise die  Determination dieser indifferenten 
Zellen stattgefunden ,hat. Sic kSnnten sehon bald na0h der ~Verpflan- 
zung in ,die obere  Urmundt ippederen,Charaktere  angenommen und auf 
Grund dieser,ersten Determination an allen spSteren :Schicksalen ihrer 
L~mgebung teilgenommeu hsben. s Erkl~rung st/iBt aber auf Sehwie- 
rigkeiten in jenen Fhllen, wo,das ,Implantat ,nachher n ieht  glatt  in seine 
Umgebung eingefiigt erscheint, sondem !l~berzSMiges gebildet  ha t .  
Hier  dr~ngt sich:unmittelbar der Eindruek auf, ~ls se[ der  determinierende 
EinfluB ,vom Urwirbel ausgegangen und  ,habe das angrenzende indif- 
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ferente Gewebe in gleichem Sinne bestimmt. Daraus ergibt sich das 
neue Experiment, indifferentes Gewebe, etwa presumptive Epidermis 
der beginnenden Gastrula, einem alteren Keim mit vollendeter Gastru- 
lation einzupflanzen, so dab es an seinen Or~ kommt, ohne ein Teil 
der Urmundlippe gewesen zu sein. Dasselbe wire fibrigens schon in 
jenen Fallen gegeben, wo presumptive Epidermis in den Dotterpfropf 
gepflanzt ~nlrde, daher zun~ichst in den Bodeu des Urdarmes gelangte 
und offenbar erst sekund~r in den Bereich tier Urwirbel geriet, wo sie 
dann selbst zu Ur~rbe l  determiniert wurde (0. Mangold 1923, S. 258). 

Wenn Wiinsche in Fragen der Forschung erlaubt wircn, so k5nnteii 
sie in diesem Falle nur dahin gehen, dal~ sich die zweibe tier oben er- 
5rterten Annahmen als riehtig erweisen mSge; denn sollte die Induk- 
Lion sich auf die Anregung zur Gastrulation beschriinken, so stiinde 
das Problem des harmonisch-~quipotcntiellen Systems, welches sieh 
eben der experimentellen Analyse zu 5ffnen schien, gleich zu Anfang 
wieder in seiner ganzen Unzuli~nglichkeit vor uns. 

~ber  die Mittel der determinierenden Einwirkung lehlen bis jetzt 
alle tatsiehlichen Anhaltspunkte. Die oben vorgeschlagenen Versuche 
(Implantation yon zerquetschtem, also strukturlos gemaohtem Organi- 
sator zwischen die Keimblitter) kSnnten hier weiter ffihrea. 

Man sollte annehmen, dal3 die Tierarten, deren Keime aufeinander 
einwirken kSnnen, in ihrer systematischen Verwandtsehaft nicht gar 
zu welt voneinander entfern~ sein dtirfen. So gehSren denn auch Trito~ 
cristatus, taeniatus und alpestris, zwischen denen die gegenseitige In- 
duktion mSglieh ist, wenigstens derselben Gattung an. Doch scheinen 
.hier Uberrasehungen yon groi~er Tragweite bevorzustehen, indem es 
gerade in diesen Tagen (Mai 1923) t terrn Dr. Geinitz im hiesigen Iu- 
stitut gelungen ist, durch Organisatoren yon Bombinator und yon Rana 
Embryonalanlagen in Triton zu induzieren, also Anuren und Urodelen 
in determinierende Wechsehvirkung zu bringen. Dadureh werden 
experimentelle Idecn, die mehr Triume als Pl~tne zu sein sehienen 
(Spemann 1921, S. 567), in don Bereich der Ausffihrbarkeit geriickt. 

5. Organisator und Organisationszentrum. 

Der Begriff des Organisationszentrums griindet sich auf die Vor- 
stellung einer im Keim von Zelle zu Zelle welter 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 
Riehtung fortschreitet. Doeh ist sie kehleswegs dutch reine Beobachtung" 
zu begrfinden; es kann auch eine blol]e zeitliche Aufeinanderfolge ohne 
urs~chlicheVerkniipfung vorliegen. Ein Mittel, um das zu priifen, besteht 
in der Unterbreehung des riiumlichen Zusammenhanges. Bringt diese 
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kehle StSrung mit  sich, l~uft die Entwicklung, welche diesseits des tren- 
nenden Schnittes begonnen hatte,  jenseits desselben weiter, so war sie def t  
jedenfalls vom Augenblick der Durchtrennung ab selbst~ndig gewesen. 

.FAn klares Beispiel hierfiir aus dem Tatsaehenbereich der Amphibien- 
entwicklung ist die fortschreitende Bildung des Urmundes bei der Ga- 
strulation. Sie beginnt median mit  der Bildung der oberen Urmund- 
tippe und schreitet yon da nach den Seiten fort, um endlich beim kreis- 
f6rmigen Sehlul3 in der unteren Urmundlippe die Mediane wiedcr zu 
erreiehen. Dabei dr~ngt sieh dem Beobachter ganz unwillkiirlich die 
Anschauung auf, dal~ immer der in Einstiilpung begriffene Teil die 
angrenzenden Zelen der Randzone mit  in den V organg hineinzieht. 
Wenn man nun aber die dorsale Keimhalfte mit  der oberen Urmundlippe 
abtrennt,  so wird dadurch die Bildung der seitlichen und unteren Ur- 
mundlippe nicht verhindert,  ja nieht einmal merklich verzSgert; und 
dies grit nich~ nur fiir die frontalo Durchschneidung zu Beginn der 
Gastrulation, we eine etwaige yon der oberen Urmundlippe ausgegangene 
Determination die Linie der Durehtrennung schon iibersehritten haben 
k6nnte; es gilt auch fiir die frontale Durehschn~rung im ZweizeUen- 
stadium. W~re die Gastrulation der ventralen Keimh~tlfte unter- 
blieben, so w~re das noch kein bindender Beweis ffir eine fortsehreitende 
Determination; da~ die Gastrulation erfolgt, schlie~t zum mindesten 
die Notwendigkeit des Zusammenhanges aus. 

Nach prinzipiell derselben i~ethode verfuhr Braus  (1906), als er die 
Skelettentwicklung der Brustflosse yon Selachierembryonen ana- 
lysierte. Deren erste Anlage ist bekamltlich eine Haut, falte, in welche 
die i~iuskelknospen yon den ~[yotomen des Rumples her einwaehsen. 
Die SkelettstSbe der Flosse dagegen differenzieren sieh aus dem Meso- 
derm heraus, welches die Hautfal to erftill~, und zwar die mitt leren 
St~be zuerst, worauf die Differenzierung kranial- und caudalwSrts fort- 
sehreitet.. T r e nn t  man nun durch einen Schnitt  das noch indffferente 
Bfldungsgewebe yon den schon in Differenzierung begrfffenen Skelett- 
st~ben ab, so geht zwar die histologische E~ltwieklung zu Vorknorpel 
und Knorpel weiter, aber es unterbleibt die Gliederung in einzelne 
Skelettst~be. Das r~umliehe und zeitliche Fortschreiten dieser Glie- 
derung beruht  also offenbar auf einer im indifferenten Gewebe fort- 
schreitenden Determination. 

Man kann diese Versehiedent~eit des Differenzierungsgrades in einem 
gegebenen Zei tpunkt  mit  v. Ubisch 11923) ein Differenzierungsgefhlle 
nennen; ein solehes ist sclbstverst~ndliehe Voraussetzung einer fort- 
schreitenden Determination, ohne dal~ diese notwendig aus ihm folgen 
mfil3te. 

Diese Vorstellung der fortschreitenden Determination fiihrt yon 
selbst auf die andere zurfick, dab es im sich entwickelnden Keime 
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PullkLe gibt, yon denen die Determination a.usgeht. Es ist daher nicht 
/iberraschend, dab sie auch schon frfiher ver t re ten worden ist. So 
deuten einige SAtze in Boveria Arbeit fiber die Polarit~L des Seeigeleies 
(1901) ~uf eine der unseren verwandte Anschauung him Es wird von 
Boveri die M6glichkeit erwogen (a. a. O., S. 167), dab im Seeiegelkeim 
;>jeder ]3ereich der Blastula bereit ist, Mesoderm zu bilden oder sieh 
einzustiilpen~ und dab die Lokalisierung auf einen Punk t  dadureh be, 
wirkt wird, dab sich an einem Bereich diese Prozesse leichter einleiten 
als an allen anderen. Ha t  hier die Differenzierung begonnen, so werden 
yon bier bus alle anderen Bereiche durch eine Regulation . . . . .  in ihrer 
P~olle bestiramt. DaB aber kin solehkr Vorzugsberkich da ist, dies er- 
kl~rt sieh aus der nachweisbar verschiedenen Plasmabeschaffenhei~ in 
den verschiedenkn Bkreicllen des Eies<<. Diese S~tze werden dann 
sparer (a. a. O., S. 170) dahin eingeschr~nkt, ~>cla] yon einer gkwissen 
Zone an im animalen Bereieh des Eies diejenige Plasmabeschaffenheit, 
die zur Gastrulation nStig isL nieht mehr odkr nicht in genfigendkr 
Menge ver~reten ist <~. 

Ffir den Triton-Kkim wurde kurz darauf (~pemann 1903, 8. 606) 
eine ghnliche M6glichkeit erwogen. 

Die frfiher bekannten Tagsachen genfigten aber nur, um den Begriff 
eines Ausg~ngspunktes fiir die Differenzierung aufzustelten, nicht abet, 
um das wirkliche Vorhandensebl der~rbiger Zentren nachzuweisen. 
Zu diasem l~achweis gen~ig~ kS nieht, den zu prfifenden Bereieh, welchen 
man fiir ein solehes Zentrum hhlt, ~,om eSwaigen Felde seiner Wirksam- 
keit zu ~re~men; man muB iha mit  anderen ibm sonst fremden Tefien 
in Berfihrung bringen, an welchen er seine ~"ahigkeiten erwkisen kann. 
Das ist wohl zum ersten Male bei den embryonalen Transplantationen 
im Gastrulastadium geschehen. Dabei wurde alas Orga~isationszen~rum 
an Ort und Stelle gelassen und ibm iadifferentes Materi~l gewissermaBen 
zur Verarbeitung vorgelegt. Ehle viel tiefer cindringende Analyse 
gestat.tet aber die Transplantat ion des Organisationszentrums selbsg 
und seiner Teile~ der Organisatvren, womit in dieser Arbeit t in  erstkr 
Anfang gemaeht worden ist. Die neuen MSglichkeiten, die sigh d~dureh, 
namentlieh bei Kombination mit  heteroplastiseher Transplantation, 
erSffnen, sind vorl~ufig noch nicht zu fibersehen. Einige gangb~re 
Wege weiteren Vordringens sind auf vorstehendea Seiten angedeut~t. 

D~gegen ist es ffir den Augenbl ickvon un~ergeordneter Bedeu~ung, 
ob sieh die Begrfffe des Org~nisators und des Org~nisationszkntrums 
bei wei~er vorgesehrittener Analyse noeh als zweekm~Big erweisen 
werden, oder ob sie dutch andere mehr ins Einzelne gehende Bezei~h. 
nungen zu ersetzen sind. Schon je tz t  ist zu sagen, dab der Begriff des 
Organisators der grundlegende ist und mi~ dem Organisations ~>zenbrum << 
nur der Keimbezirk bezeiehnet werden soll, in welchem die Organisa- 
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toren in einem gegebenen Stadium beisammen ]iegen, nicht etwa t in  
Zentrum, yon dem aus die Entwicklung geleitet wird. Die Bezeiehnung 
~>Organisator (( (start etwa ~>Determinator (0 soll zum Ausdruck bringen, 
dab die yon diesen bevorzugten Teilen ausgehende Wirkung nicht nur 
eine in -bestimmter, besehrhnkter l~ichtung determinierende ist, sondern 
dab sie alle jene ri~tselhaften Eigent(imlichkeiten besitzt, welche uns 
eben nut  aus der belebten Natur  bekannt sind. 

IV. Znsammenfassung der Ergebnisse.  
Ein Stiick aus der oberen Urmundlippe eines in Gastrulation be- 

griffenen Amphibienkeims iibt eine organisierende Wirkung auf seine 
Umgebung aus, derart,  daft es, an eine indifferente Stelle eines anderen 
Keimes verpflanzt,  dort  die Bildung einer sekundi~ren Embryonal-  
~nlage verursaeht. Man kalm ein solches Stiick daher als einen Or- 
ganisator bezeichnen. 

Wird der Organisator innerhalb der normalen Einstfilpungszone 
implantiert,  so nimmt er an der Gastrulation des Wirtskeimes teil und 
hat  mit ihm nachher den Urmund gemeinsam, auBerhalb jener Zone 
stiilpt er sich selbst~ndig ein. Er  kann dabei zum Tell oberfl~chlich 
bleiben und dann bei der Bildung des Ektoderms, und zwar der Me~lullar- 
platte, mitwirken; oder er kann ganz in die Tiefe riieken und vollst~tndig 
zu Ento-5~esoderm werden. Es ist wahrscheinlich, daI~ dabei auch Zelle~ 
des Wirtskeimes mit  eingestfilpt werden kSnnen. Schon dies ist wohl 
auf eine determinierende Wirkung des Implantates  auf seine Um- 
gebung zuriickzufiihren. 

Im AnsehluB an das Implanta t  entsteht  im Wir~skeim eine sekun- 
d~ire Embryonalanlage, deren Ausbildungsgrad ein verschieden hoher 
sein kann. Dies h~tngt zum Tell davon ab, ob sie mit den primtkren 
Achsenorganen in~erferier~ oder ganz selbst[indig b/eibt. In  einem Falle 
der letzteren Art  war ein Medullarrohr ohne Hirn und Augen, aber mit 
angelagerten HSrblasen entwickelt, ferner Chorda, Urwirbel und Vor- 
niereng~nge. 

Diese sekundi~ren Embryonalanlagen sind immer gemischter Ab- 
kunft,  zum Teil aus Zellen des Implantates,  zum Tefl aus solchen des 
Wirtskeimes aufgebaut. Wird, wie bei den in Rede stehenden Experi- 
menten, ein artfremder Organisator zur Indukt ion verwendet, so lh/3~ sich 
die ehimi~risehe Zusammensetzung mit  Sieherheit und grol~er Genauig- 
keit feststellen. Sie wurde fiir die meisten Organe nachgewiesen, fiir 
Medullarrohr, Urwirbel, ja selbst ffir die Chorda. 

Es kann keinem Zweifel unterliegen, dal~ diese sekundhren Embry- 
onalanlagen irgendwie vom Organisator induziert worden sind; dagegen 
]~]3t sieh noch nicht entscheiden, auf welche Weise dies geschieht, vor  
allem warm und auf welchem Wege. Die induzierende Wirkung k6nnte 
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sich auf  die  A n r e g u n g  zur  G a s t r u l a t i o n  beschr~nken,  aus  de r  d a n n  alles 
f ibrige folgen wi i rde  wie be i  de r  n o r m a l e n  En twick lung .  D a b e i  wi i rden  
die ve r sch iedena r t igen  Tei le  des sekund~ren  Gas t ru la t ionsbere iehes  ohne 
Rf icks ieh t  auf  i h r e  H e r k u n f t  yon  de r  D e t e r m i n a t i o n  ergriffen.  Die 
I n d u k t i o n  y o n  se i ten  des I m p l a n t a t e s  kSnn te  abe r  aueh  fiber das  S ta-  
d ium der  G a s t r u l a t i o n  h inaus  f o r t d a u e r n ;  d a n n  wi i rde  sieh der  Organi-  
s a to r  k r a f t  se iner  ihm innewohnenden  E n t w i c k l u n g s t e n d e n z e n  im 
wesen t l i ehen  in  de r  schon e ingesehlagenen R i e h t u n g  we i te r  en twieke ln  
und  sich dabe i  aus  d e m  a n s t o $ e n d e n  indf f fe ren ten  Ma te r i a l  erg~nzen.  
Dasse lbe  m a g  auch ffir d ie  D e t e r m i n a t i o n  der  M e d u l l a r p l a t t e  ge l t en ;  
wahrsche in l icher  abe r  ist ,  d a b  sie durch  die U n t e r l a g e r u n g  m i t  En to -  
Mesoderm bewi rk t  wird.  U m  reine  Se lbs td i f fe renz ie rung  k S m l t e  es 
sich bei  de r  E n t w i c k l u n g  des I m p l a n t a t e s  a l le rd ings  n i c h t  hande ln ,  
sons t  wi i rde  es s ieh der  sekund~ren  E m b r y o n a l a n l a g e ,  welche k le iner  
als die p r im~re  ist ,  n i c h t  ha rmoni seh  einfi igen k6nnen.  Der  induz ie rende  
Tei l  erf i ihre  of fenbar  wi~hrend seiner  W i r k u n g  eine Rf i ekwi rkung  y o n  
se i ten  des induz ie r ten .  E i n  solehes I t i n .  u n d  Hersehwingen  der  Wi r -  
k u n g e n  m a g  i i b e r h a u p t  bei  de r  E n t w i e k l u n g  ha rmon i sch -~qu ipo ten -  
t ie l ler  S y s t e m e  eine grof~e Rol le  spielen.  
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