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I. E i n l e i t u n g .  

Das Material ,  aus dem sich spgter  d~s Zcn t r a lne rvensys t em auf- 

baut ,  grenzt, sich scharf  und deut l ich  yon seiner U m g e b u n g  ab, wenn es 

be im jungen  Amphib ienke im die schuhsohlenf6rmige  und yon Wfilsten 

begTenzte Medulla rplat,te biktet,. Dieses Mat eria,1, das die Medul larp la t tc  

aufbaut ,  das pr ' f isumptive Medul larmater ia l ,  lhi~t sich vo r  der  Medullar-  

1 Ausgefiihrt mit, Unterstfitzung des International Education Board. 
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plattenbildung optisch vom fibrigen Ectoderm nieht unterseheiden. 
GOEI~TTLER aber konnte durch Anbringung vitaler :Farbmarken fest- 
stellen, welehe Teile des optisch gleichartigen Ectoderms der beginnenden 
Gastrula in die Medullarplatte und welche in die Epidermis eingehen 
wiirden (1925) (Abb. 1). 

Er  fund, dab zu Beginn der Gastrulation bei Triton,, Pleurodeles und 
Axolotl die vordere Grenze des pr~umpbiven MeduUarmaterials gegen 
die pr/isumptive Epidermis, der Epidermisrand (median. Verf.) etwas 
vor dem animalen Pol, die hintere Begrenzung gegen das a nschlief~ende 
Mesoderm dieht oberhalb des Ei~quators liegt. ,,Vom animalen Pol aus 
gesehen endet (lateral. Verf.) das pr-/isumpt.ive Medullarmat, erial erst 
untcrhalb des "~quators. Das seitliche Material wird durch einen chara k- 
teristisehen Verschiebungsvorgang - -  Schwenkung - -  erst dahin ge- 
bracht,, w o e s  spi~ter endgfiltig als Medullaranlage erseheint." (S. 539.) 

~_ b c 

Abb. 1. Schema. {Nach GOE~TT.E~ 1925.) ~,Es zeigt die Lage des pritsumptiven ]~Iedullarmateri~l$ 
auf 3 Stadien der Gastrulation a~ b, c, Streckungsvorg~tnge innerhalb dieses Materials sind duroh 
punktiert.e Linien angedeutet. Besonders dunkel punktiert ist der Bezirk, weleher w/ihrend der 

Gastrulatioa keine Verschiebungen erleidet." 

Nun kann man die :Frage erheben, ob da.s presumptive Medullar- 
material der begimlenden Gastrula, das sich in seinen opt.ischen Eigen- 
schaften dureh nichts yon tier angrenzenden Epidermis unterseheidet, 
doch schon Qualiti~ten besitze, die bereits jetzt  seine Bestimmung zu 
Medullarmaterial erkennen lieBen. Diese Frage ist nach den neuesten 
ErgebnissenGoERTTLEgs (1927) zu bejahen. Entnahm er ein Stiick pr'~- 
sumptives Medullarmat.erial yon einer beginnenden Gastrula und pflanzte 
es lateral ill die Epidermis einer Neurula, so differenzierte sieh das Trans- 
plantar in Medullarsubstanz, weml seine ibm innewohnende Verschie- 
bungstendenz mit derjenigen der Wirtsepidermis zusammenfiel, d .h . ,  
wenn es strukturgem~il~ zusammengeschoben wurde; es wurde zu Epi- 
dermis, wenn es dutch die Bewegungen der Wirtsepidermis zu struktur- 
~ddrigen ]3ewegungen gezwungen wurde. So sehen wit, dab das pr~- 
sumpt,ive Medullarmaterial der beginnenden Gast.rula tatsiichlieh eine, 
wenn such noch labile F/thigkeit zeigt, such in indifferenter Umgebung 
unter gewissen Umstiinden Medullarsubstanz zu bilden. 
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Transplant ier t  man nun aber ein St.iiekehen des I)riismnptiven Me- 
dullarmaterials,  das cinem ii|teren, kurz vor der Bildung tier Medullar- 
plat te  stehenden Keim entnommen worden ist, in indifferente Um- 
gebung, so kann man feststellen, dab cin solches Stiickchen die Fiibigkeit 
hat,  sich beinahe unter a.llen Umsthnden iu Medullarsubstallz zu ver- 
wandeln (SPEMANN 1918). Daraus ergibt sieh, dag die zu Beginn (ler 
Gastrulat ion noeh reeht labile Determination des priisumptiven Medul- 
larmaterials im Verlaufe der Gastrulation fixiert worden sein mui$te. 

Als wesentlieher Fa.ktor, der bei dieser Fixierung der Determination 
des priisumptiven l~Iedulla.rmaterials eine Rolle spielt, hat  A. 3I~mx 
(1925), ausgehend yon den Arbeiten SPE~*,~_XNS und seiner Mitarbeiter, 
(tie Wirkung der benachbart.en Teile, insbesonderc der die Medullar- 
plat te  direkt unterlagernden Oewcbe, erkannt.  Diese Unterlagerung 
der Medullarplatte besteht zur Zeit, des Erseheinens der Plat te  vorne aus 
dem Daeh des Kopfdarms trod in den caudal ansehliel3enden Regionen 
aus Chorda und den seitiich davon gelegenen Mesodermplatten. Es sei 
noeh erwiihnt, dab MARx, als er die Bedeutung der Unterschichtung fiir 
die Determination des priisumptiven Medullarmaterials fan(l, dabci auch 
die Fithigkeit der Unterschich~,ung feststellte, sogar in nicht dazu be- 
s t immtem Material, d .h .  in priisumptiver Epidermis Medullarsubstanz 
zu induzieren. 

Uns soll bier nicht, die Induktionsf:ahigkeit der Unterlagerung be- 
sehgft, igen, vielmehr ist. flit' uns die folgende Fragest.elhmg yon Interesse. 
Wir wissen, (la[~ das prfisumpt.ive Mednllarmaterial des Trito~-Keims, 
schon bevor es unterlagert  ist, zweifellos eine, wenn auch noch sehr 
labile F/thigkeit besitzt, sich in 3[edullarsubstanz zu differenzieren. ~Nun 
fragt, es sich, wie sich die Medullarplatte entwickelt, weml sich Defekte 
in den sie unterlagernden Geweben - -  Kopfdarmdach,  Chorda, Meso- 
d e r m - - f i n d e n .  Es solltc also dutch cntspreehcnde Vcrsuehe fest.gestellt 
werden, erstens, wie welt die noch la.bile Fiihigkeit zur Eigendifferen- 
zierung des intaktgelasseneu prhsumptiven Medullarm~tterials aus- 
reicht, eine nornmle Platt.e zustande kommen zu lassen, und zweitens, 
wie welt St6rungeu in der Unterschichtung zu StSrungen in der Bildung 
der Medullaranlage ffihren. 

Solche Defekte in der Unterlagerung kSnnen leicht erhaltcn werden. 
Man entu immt dem Keim wiihrend der.Gastrulat ion ein Stiick der dor- 
salen oder der seitlichen Urmundlippe. Die Gastrulation geht unge- 
stSrt zu Endc, ohne dab der Defekt ersetzt wird. So erh~ilt man je nach 
Zeitpunkt  und Ort der Operation eine defekte Zone im Kopfdarm,  der 
Chorda oder den 3Iesodermplatten. Ich babe bereits einige der wich- 
tigsten Resultate dieses Experiments mitgeteilt. (LEHMANN 1926). Es 
hat te  sich ergeben, dal~ die 3[edullaranlage eine Reihe yon St6rungen 
als Folge von Unterlagerungsdefekten aufwies. Die Bildung der Wiilste 
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und die Anordmmg der in ihnen befindliehen Kerne war anormal in 
Regionen, in denen die Unterlagerung defekt war. Die Bodenplat te des 
Medullarrohrs we.r bei medianer Versehlnelzung der Ursegmente ver- 
dickt geblieben. Eine unilateraAe Vernfinderung des Mesoderms fiihrt.e 
zu einer entspreehenden unilateralen geringeren Massenausbildung im 
~[edullarrohr. Zeigten sieh so Anordnung der Elemente,  Bildung der 
Wfilste und die endgiilt,ige Massenausbildung als weitgehend yon der 
Unterlagerung abhiingig, so hat, re sieh auf der anderen Seite ergeben, 
dab das Vorderende aueh duroh sehwerste kombinierte Defekte im be- 
naehbarten ]~opfdarm-, Chorda- und Mesodermmaterial  bei welt.era 
nicht so sehwcr geseh'gdigt, wcrden konnt.e, wie die eaudMen Absohnitte 
der Medulla raniage. Daraus kann man wohl sehlie~en, da~ die Unter-  
lagerung die Entwiekhmg der eaudalen Absehnit.te der _~Iedullaranlage 
viel weitgehender kontrolliert., als diejenige des Vorderendes. Diese 
gr6gere Unabhfingigkeit des Vorderendes yon Unterlagerungsdefekt.en 
mag da.rauf beruhen, dab die yon GOEnTTr,F,~ naehgewiesene labile De- 
termination, die sehon zu Beginn der Gastru |at ion besteht, hier st.grker 
ist, a.ls mehr ca udal und so dem Vorderende die Fiihigkeit erteilt, sieh aueh 
bei weit,gehend defekt.er Unt.ersehiehtung relat,iv normal zu entwickeln. 

Nun hat ten dieser Unt.ersuehung vor ,~llem Keime mit. gesehlossenen 
Medullarwiilst.en zugrunde gelegen. So konnte wohl die Bedeutung der 
Unterlagerung iiberhaupt fiir die Bildung der 5Iedullaranlage festge- 
stellt, werden, aber (lie Genese der ~ufgefundenen Entwickhmgsst.6rungen 
mugte  aus Mangel an ganz jungen Stadien unklar bleiben. Diese Liieke 
erwies sieh llun als empfindlieher als zuerst vor,'tusgesehen werden 
konnte. Denn es hat, te sieh im Verlauf der Untersuehung herausgestellt, 
da.~ in der Formbildung der normalen Medullaranlage wahrscheinlieh 
beide Faktoren,  sowohl der im Ectoderm loka.lisierte Fak tor  als aueh die 
Unterlagerung eine I/olle spielen. Manehe Bildungsvorg:dnge seheinen 
hauptsfiehlieh yon der Unterlagerung beeinfluBt., whhrend eine Iteihe 
yon anderen Bildungsvorghngen weitgehend yon ihr unabh~ingig sind. 

Nine weitere Analyse dieser komplizierten Erseheimmgen ist nur 
m6glich, wenn die Genese der gefundenen Ent, wiekhmgsst6rungen fiber- 
sehen werden kann. Und dies wird in unserem Falle m6glieh gemaeht  
dutch ein eingehendes Studium der Entwieklungsst.6rungen in der 
Bildung der Medullarplatte, die dutch Unterlagerungsdefekte erzeugt 
wurden. Denn auf dem Medullarpiattenstadium beginnt, die Medullar- 
subst.anz ihre ersten siehtbaren Cha.rakteristika auszubilden, die sie yon 
der angrenzenden Epidermis seharf unterseheiden. Es ist nun yon grof~er 
Bedeutung zu wissen, ob die an/ i l teren Medullaranlagen gefundenenAb- 
weiehungen auf St6rungen bezogen werden k6nnen, die schon bei den 
allerersten Differenzierungsvorg'angen der 5Iedullarsubstanz in Er- 
seheinung t, reten. 
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Diese Feststellung yon St6rungen auf dem Plat tcnstadium und ihre 
Beziehung zu den bci i41teren Stadien sich findendcn Abnormit~iten ist 
das Zicl der vorliegenden U n t e r s u c h u n g . -  

Ich m6chte nicht unerw:,ihnt lassen, dab ich bei der Ausfiihrung der 
vorliegenden Arbeit yon zwei Seiten wesent.liche F6rderung erfahren 
babe. Zu groBem Dunk bin ich verpfl ichtet:  dem Internat ional  Edu- 
cation Board fiir die Gew~ihrung eines Fellowships und t Ier rn  t 'rofessor 
SP~.,v~.~N fiir die g~stfreundliche Aufnahme in seinem Freiburger In- 
s t i tnt  sowie fSr zahlreiche Anregungen. 

I I .  Technik. 
Es wurde die gleiche Operationstechnik wie in den friiheren Ex- 

perimenten angewandt.  Ein mit  der Mikropipette in der oberen oder 
seitlichen Urmundlippe gesetzter Defekt, a usgeffihrt an mitt leren 
Gastrulationsstadien (hufeisenfSrmiger Urmund - -  beginnender Dotter-  
pfropf), ha t te  in fast  alien F~ilien einen Defekt in der Chordamcsodcrm- 
platte zur Folge, ohne d~B der Ablauf der Gastrul,~tion dadureh wesent- 
lich behindert worden wii, rc. Es sci an dicser Stelle bcmerkt,  dab die Vr- 
mundform nur sehr angcn~ihert als Index fiir den Einstiilpungsgr~d be- 
nutzt  werden kann. Es zeigte sich in anderen Experimenten,  dab hiiufig 
bet Keimen mit  gleich geformtem Urmund die Gustrulution ganz ver- 
schieden welt vorgeschritten war. 

Konserviert  habe ich die Keime zuersb in ~[ICI-IAELIS', spltter aus- 
schlieBlich in BOCINS Gemisch. Denn es zeigte sieh, dab yon den in 
BouI~s Gemiseh fixiert.en Keimen Sehnitte erhaltcn werden konnten, 
die wegen ihres guten Konservierungszustandes und ihrer leichten Fiirb- 
barkeit  welt mehr befriedigten als die Schnitte, die yon in ~]ICHAELIS' 
Gemisch fixierten Keimen s tammten.  Es treteu keine Spaltr~inme 
zwischen den Keimbl:,ittern auf, der Kcim schrumpft  gleichmitl]ig unter 
Verkleinerung der inneren HohlrSume. Die Keime eignen sich besonders 
gut zur D~rstellung der Zellgrenzen. Zuerst wurde die yon mir ange- 
gebene Methode (1927), Kernfiirbung mit Delafields Hiimatoxylin,  
F~trbung des Dotters mit  Pikrinsi[ure nnd der Zellgrenzen mit  Kongo- 
rot, angewandt. Doeh ist eine andere ]~[ethode, die mir Herr  Dr. I-[. 
B_~tTTZ.~IA~ freundlicherweise mitgeteilt  hat,  zuverlfssiger und gibt 
klarere Bilder. Es ist, eine Modifikation ether in RO~IEIS' Taschenbuch 
angegebenen Methode: Boraxkarminf/irbung am Stiick, Fiirben des 
Dotters mit  Pikrins~ture und der Zellgrenzen mit Blanschwarz. Die 
~ i r b u n g  der Zellgrenzen gelingt m~r dann gut, wenn (tie 1)ikrins~iure- 
fS~rbung desDotters  bei dem Hinauffiihren im Alkohol nicht ansgcwasehcn 
wird. (Naeh meiner Erfahrung wird die F~ixbung besser sichtb~tr, wenn 
die Schnitte nach der F~irbung mit  Blauschwarz leicht, mit  Orange G 
gef~trbt werden.) 
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IIl. Beobachtungen zur normalen Entwicklung der Medullaranlage. 
In einer friiheren Arbeit (1926) war die Entwieklung der normalen 

Medullaranlage vom ersten Erscheinen der Platte an bis zum Schlul~ 
der Wiilste unter besonderer Beriicksiehtigung der Kern- und Massen- 
verteilung auf dem Querschnittsbild dargestellt worden. 

Die Anwendung von verbesserten Fixations- und F~irbemethoden ge- 
stattet  es nun aueh, die Veriinderungen der Zell/orm und das Verhalten 
des Zellplasmas auf diesen friihen Stadien sch~trfer zu erfassen. 

Ein soleher Ausbau des Studiums der Normalentwickhmg stellte 
sieh beim Fortgang der Analyse der experimentell erzeugten Bildungen 

Abb. 2. Abb. 3. 
Abb. 2 u. 3. 45X. Keim mit  deutlieh siehtbarer l~Iedullarplatte ohne Wiilste. Umriflzeichnung. 
3Iedullarsubstanz punktiert.  Epidermis schraftiert. Chordamesoderm fein~-Entoderm grob gefeldert. 
Abb. 2 Querschnitt durch das Vorderende, Abb. 3 Quersehnitt dureh (lie KSrpermitte. 3Ian beachte 
(lie Dicke und die relative Ausdehnung der Medullarplatte im Vorderende und vergleiche damit  

die Dickenverh~ltnisse und die 3[assenverteilung des Ectoderms in der K6rpermitte. 

als notwendig heraus. Jede Abnormit/tt deutet eine Versehiebung im 
Gleiehgewieht der die Normalentwieklung bedingenden Faktoren an und 
ist darum der Analyse willkommen. Abet die Erfagbarkeit des Ab- 
normen h~ingt vSllig yon dem Grade ab, bis zu dem uns das ,,Normale" 
bekannt ist. Und so ist in gewissem Sinne die Leistungsfiihigkeit der ex- 
perimentellen Analyse abhiingig von dem Zustand unserer Kenntnis 
des ,,NormaleW'. Aus dieser Einsieht ergibt sieh die Notwendigkeit, mit 
dem Fortgang der experimentellen Analyse aueh die Analyse der Nor- 
malentwicklung welter zu treiben. 

In unserem Falle handelt es sieh vor allem darum, die Kennzeiehen 
der normalen Medullarsubstanz auf den ersten Entwieklungsstadien 
immer vollst~indiger zu erfassen. Denn in experimentellen Fiillen er- 
geben sich hSmfig genug Bildungen, die in ihrem Aufbau m ehr oder 
weniger stark yon normaler Medullarsubstanz abweiehen. Je besser nun 
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die Charakteristika der normalen Medullarsubstauz bekannt sin(l, um 
so sieherer wird sich auch die Eigenart solcher Bildungen fcstlegen und 
in Beziehung zu anderen experimentell erzeugten Bildungen bringen 
lassen. 

Im folgenden soll nun eine Ubersicht fiber das Verhalten der Medul- 
larzellen auf den ersten Entwieklungsstadien gegeben werden. 

Als erstes Stadium diene zur Beschreibung ein Keim, dessen Riicken- 
rinne deutlich sichtbar ist, dessen Medullarplatte aber noch keine 
scharfe Begrenzung zeigt (Abb. 4). Auf einem soichen Stadium besteht 
das gesamte Ectoderm aus einem einschichtigen Epithel. Immerhin 
lassen sich auf den Schnitten schon jetzt  die verschiedenen Gebiete des 
Ectoderms gegeneinander abgrenzen. Die Massenverteihmg in1 Gebiet 

Abb. 4. No516. 216)<. Keim kurz vor Abgrenzung der Medullarplatte. Medianer L~ngssehnitt 
durch das Vorderende. Die Medunarsubstanz besteht aus einem hohen einschichtigen Zylinder- 

epithel~ das gegen die Epidermis (El)) hin rasch niedriger wird. K" Kopfdarm. 

der pr~sumptiven Medullaranlage deutet  das Verhalten der folgel~(len 
Stadien schon im Groben an. W~hrend das Ectoderm nahe der Mediane, 
in der Gegend der Riickenrinne niedrig ist und die Zellen beinahe kubisch 
sind, nimmt es lateralw~rts davon erheblich an Dieke zu, ohne aber seine 
Einschichtigkeit aufzugeben. Die Zelien sind in der lateralen Region sehr 
lang gestreckt und yon geringem Querdurchmesser, die Kerne sind ent- 
sprechend l~ngselliptisch. Dieser Aufbau aus hohen prismatischen 
Zellen ist fiir die ganze presumptive Medullaranlage charakteristisch, 
nur  ist die Dieke der Schicllt im Vorderende (Abb. 2) betr~chtlich grS~er, 
die Elemente stehen dichter, w~ihrend caudalw~rts (Abb. 3) die Dicke 
der Plat te bedeutend abnimmt. Weiter ventralw~rts, im Gebiet der 
pr~sumptiven Epidermis, wird das Ectoderm allm~hlich dfinner, die Form 
der Zellen ist hier eher polyedrisch, sie scheinen in unregelm~il]iger 
Weise ineinander verzahnt,  die Kerne sind rundlich. Durch diesen 

W. Roux 7 Archly f. F.ntwicklungsmeehaaik Bd. 113. 9 
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Wechsel im Charakter der Elemente wird ungefiihr die Grenze zwischen 
pr~sumptiver Medullarplatte und Epidermis angedeutet. 

Die Abgrenzung des 5Iedullarmaterials (Abb. 5) gegen die Epider- 
mis wird kurze Zeit darauf durch eine scharfe Pigmentlinie vollzogen, die 
die schuhsohlenf6rmige Medullarplatte zum Vorschein kommen ls 
Nach meinen Erfahrungen tritt  diese Linie fast gleichzeitig am ganzen 
Keim auf und wird in relativ kurzer Zeit sichtbar. Auf Schnitten zeigt 
die Gegend der Pigmentlinie, d.h.  der Grenze Epidermis-Medullar- 
substanz gegeniiber dem vorigen Stadium eine charakteristische Ver- 
gnderung. Die Zellen sind hier flaschenartig verdfinnt, die diinnen, 

A b b .  5. Mp13. 216 Y,,. Keim kurz nach Abgrenzung tier Medullarplatte. Quersehnitt durch die 
KSrpermitte. Bei * die zugespitzten stark pigmentierten Enden der kolbenfiirmigen Medullarzellen. 
Hervorzuheben ist die bedeutend geringere Dicke der Platte IJ~l) gegeniiber derjenigen des Vorder- 

endes. Ep Epidermis. Vgl. Abb. 4. 

stark pigmentierten Enden liegen nach aul~en, die dicken Partien nach 
innen, gegen das Mesoderm zu. Es zeigt sich, dab gleichzeitig mit dem 
Auftreten der Pigmentlinie das erste Auftreten yon konvergierenden 
Zellen einhergeht, wobei aber alle Elemente mit der Aul~enseite der 
Platte in Beriihrung bleiben. 

Eine analoge Erscheinung ist schon auf diesen friihen Stadien auch 
ftir einige Elemente der mehr medialen Partien im stark verdickten 
Vorderende der Medullarplatte nachzuweisen (Abb. 6). Aueh hier ziehen 
sich zahlreiche Zellen mit ihrer Hauptmasse gegen die innere Ober- 
fliiche, bleiben aber, sicher in den direkt beobachteten Fallen, dutch 
einen diinnen, stark pigmentierten Plasmaausl~ufer mit der Aul~en- 
fl~iche in Kontakt. Diese scharf begrenzten Pigmentstreifen geben den 
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Schnittbildern einer Medullarplatte ihr charakteristisches Aussehen und 
lassen sich nun mit Hilfe einer verbesserten F~rbemethode als plasma- 
und pigmentreiche Aus- 
l~iufer yon Zellen nach- 
weisen, deren Haupt- 
masse in die Tiefe ver- 
lagert ist. 

Mit der zunehmen- 
den Erhebung der 
Wfilste (Abb. 7) ver- 
kleinert sieh die guBere 
Oberflgche der Medul- 
laranlage mehr und 
mehr und dementspre- 
chend auch die der 
einzelnen Zellen, wenn 

Abb. 6. Mp 12, 226 X. Keim kur~ naeh Abgrenzung tier 5[edullar- 
sie fiberhaupt nochalle platte. Querschnitt  durch das Plattenvorderende. Auftreten 
nlit der Oberflgche in kolbenfSrmiger Zellen innerhalb der Platte. Der verdiekte Teil 

der Zellen, der den Kern enthiHt, liegt an der dem Mesoderm 
Seriihrung stehen. Be- zugewandten Fl~che und ist mit der AuBenfliiche der Platte nut 
weisen lgl3t sich dies dutch einen stark verdiinnten, pigmentreichen Plasmafortsatz 

verbunden. 

kaum ffir diese Stadien. 
Immerhin laufen die Fortsiitze siimtlicher Zellen ra(ti~ir in ein System 
yon Plasmafgden zusammen, die sich in ihrer Gesamtheit zur immren 
Oberflgche hinziehen : aber es ist nur selten m6glich, einen individuellen 
Zellfortsatz durchzu- 
verfolgen. Fiir (lie 
Individualit~t der 
Zellfortsiitze sprechen 
auch die Bilder yon 
Flachschnitten der 
Medullarplatte, wo 
sich die einzelnen 
Forts~tze als kleine 
Kreisehen stark ge- 
fgrbten Prot oplasmas 
und in ihrer Gesamt- 
heit als feines Waben- 
werk darstellen. A.bb.7. NoMS. 216X. Keim mit  starkgen~hertenMedunarwiilsten.  

Fi i r  das Medullar- Quersehnitt dureh die K6rpermitte.  Alle Zellgrenzen der Wulst- 
zellen laufen gegen die ~uBere 1)latteaflitehe radi~ir zusammen. 

rohr, kurz nach dem 
Schlu$ der Wiilste, lA[~t sich hinwiederum zeigen, dab die Zellen die 
ganze Dicke der Lateralmasse durchsetzen und zwar als langgestreckte 
prismatische Zellen (Abb. 8). Der Gehirnteil zeigt eine deutliche mehr- 

9* 
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reihige Anordnung der Kerne und eine grol3e Zahl yon Plasmaforts~ttzen, 
die gegen den Zentralkanal zu verlaufen. Auch fiir das Vorderende scheint 
die MSglichkeit gegeben, dal3 die meisten Zellen durch einen Fortsatz  
mit  der Wand des Zentralkanals in Verbindung stehen. 

Die vorstehenden Beobachtungen geben folgendes Bild yon dem 
Verhalten der zellul~iren Elemente in der jungen Medullaranlage yon 
Triton : 

Alle bisher vorliegenden Beobachtungen ergeben keinen Anhalts- 
punkt  dafiir, dal~ die Medullaranlage yon Triton w~hrend ihrer ersten 
Entwicklungsstadien syneytialer Natur  ist. Mit Hilfe spezieller Farbe- 
methoden lassen sich die zellul~ren Elemente deutlich gegeneinander 
abgrenzen. Auf den allerersten Stadien besteht die ganze MeduUar- 
plat te  aus einem einschichtigen, zylindrischen Epithel, sowohl in dem 

Abb. 8. D69. 216X. Keim mit  prim~.ren Augenblasen. Schnitt dutch die K6rpermitte. 
Die Wiinde des ~IeduUarrohres sind deutlich einsehiehtig. 

massiveren Vorderende als aueh in den diinneren caudalen Part ien der 
Medullarplatte. Diese eharakteristisehe Einsehichtigkeit junger nor- 
maler Medullarplatten kann mit  Vorteil ffir die Beurteilung zweifel- 
hafter  F~lle herangezogen werden. Wenn sieh in Eetodermverdickungen,  
die dem Stadium der Medullarplatte ann~ihernd entsprechen, auch nur 
wenige Gruppen yon langgestreekten, gedr~ingt stehenden und die ganze 
Schiehtdicke durehsetzenden Palisadenzellen mit  l~ngsovalen Kernen 
finden, so wird dadurch das Vorliegen von Medullarsubstanz sehr wahr- 
scheinlich gemacht.  Dagegen diirften Bildungen mit  rundkernigen, 
kubischen Zellen, die mehrschichtig angeordnet sind, kaum als Medullar- 
substanz, sogar kaum als ihr Vorl~ufer angesehen werden. 

Mit dem Auftreten der Wfilste nehmen die Zellen, vom Rande her be- 
ginnend, eine kolben/Srmige Gestalt an, wobei die stark pigmentierten 
Kolbenh~tlse der Zellen radi~tr gegen die Aul~enfl~che der Pla t te  kon- 
vergieren. W~hrend der Umbildung der Plat te  zum Rohr scheint der das 
Riickenmark liefernde Teil der Medullarplatte seine Einsehichtigkeit 
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zu bewahren. Jedenfalls ist das Endstadium, das Medullarrohr, deutlich 
einschichtig. 

Eine Komplizierung erfahren die VerhMtnisse im Vorderende. Hier be- 
obachtet  man bei zunehmender Schichtdicke die Bildung von zahl- 
reichen KolbenzeUen auch innerhalb der Platte, die nut  noch (lurch eincn 
[adenartig dfinnen Ausl~iufer an der Fl~che des sp~iteren Zentralkanals 
ansetzen. So leicht es nun is(, aueh im Vorderende (lie Einschichtigkeit 
der Plat te  kurz vor Bildung der W/ilste zu erkennen, so sehwierig ist es, 
dies f/ir die folgenden Stadien festzustellen. Man sieht wohl ein System 
yon radi/~r zusammenlaufenden Zellfort, s/~tzen, abet  es ist vorl~ufig 
unm6glich zu sagen, ob die darin enthaltenen, fadenf6rmigen Ausl~hlfer 
mt.s~ehlich die ganze Schichtdicke durehsetzen. Die Beantwortung 
dieser Frage muB noch dahin gestellt bleiben. Wesentlieh ist immerhin 
die Feststellung einer ,,Tendenz'" zur Einschiehtigkeit, (tie sieh in der 
Ausbildung der beschriebenen plasmatisehen Ausl~ufer kundgibt.  
Auch dies muB als ein wiehtiges Charakterist ikum der Medullarsubstanz 
betrachtet  werden. 

Ein drit ter wesentlieher Puukt  in der normaleu Entwiekhmg der 
Medullaranlage scheint schlieBlich noeh die Massenverteil~tng zu sei~. 
Diese is t  schon bei Begiim der Medullarplattenbildung im Ectoderm jo 
naeh der prospektiven Bedeutung der Gebiete versehieden. Im sp~teren 
Medullarplattenvorderende, das den Gehirnteil des Nervensystems zu 
bilden hat,  ist das Ectoderm am dieksten (Abb. 2). Es n immt  an Dicke 
ab in den eaudalen Abschnit ten des Medullarmaterials (Abb. 3) uud is( 
am d/innsten im Gebiet der sp~teren ventralen Epidermis. I m  Zu- 
sammenhang mit  dieser Feststellung is( der Befund GOERTTLERS (1925) 
yon einigem Interesse, wonach gerade die Partien des pr/~sumptiven 
Plattenvorderendes den geringsten Gestaltungsbewegungen unterwor- 
fen sind (Abb. 1). Diese zeigen m m  auch kurz vor der Plattenbildung 
die st~rkste Massenanh/iufung. Die sp~,ter eaudalen Partien des Medul- 
larmaterials vollziehen betr/tehtliehe Sehwenkungs- und Streckungs- 
bewegungen. Diese Teile sind bedeutend d/inner als die eranialen. 
Dieser Parallelismus zwischen Materialbewegung und Massenverteilung 
legt die Annahme nahe, dal] die beiden Erscheinungen in einer Be- 
ziehung zueinander stehen. Es l~Bt sieh allerdings nieht sagen, ob die 
Bewegungen der Gastrulation die Versehiedenheiten der Verteilung in 
dem vorher einheitlichen Medullarmaterial erzeugen, oder ob sic bloB 
zu einer Verlagerung des bereits vor der Gastrulation verschieden dieken 
pr~sumptiven Medullarmaterials f/ihren. 

Die schon kurz vor der Plat tenabgrenzung deutlich siehtbare 
Massenverteilung im Ectoderm darf wohl in Beziehung mit den ver- 
sehiedenen Leistungen der Medullarplattenabsehnitte,  vorne Bildung 
des massiven Gehirns , caudal Bildung des viel d/inneren Riiekenmarks, 
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gesetzt werden. Da[~ eine solche vorbereitende, der prospektiven Be- 
deutung ungepal~te Materialverteilung nicht auch schon das Schicksal 
eines Gebiets determiniert,  wird gerade aus einigen der folgenden Ver- 
suche deutlich werden. Aber auf der anderen Seite diirfte diese vor- 
bereitende Materialanh/iufung mit den dazugeh6rigen Gestaltsbewe- 
gungen, eine wesentliche, wenn auch hier nicht die einzige Voraussetzung 
fiir die darauffolgenden Organbildungsvorg/inge sein. Als weitere Vor- 
aussetzung dtirfte ftir die Medullaranlage z. B. noch die einschicht, ige 
Anordmmg der Zellen in Frage kommen. Jedenfalls fiihren diese l~Tber- 
legungen dazu, der Massenverteilung aueh in den experimentellen F/illen 
einige Aufmerksamkeit  zu schenken. 

Damit. sind die 3 Hauptpunkte  in der Entwicklung der Medullar- 
anlage yon Triton, die diesmal geschildert, werden sollten, dargestellt. 
Es soil nun noch auf einige Angaben in der Literalur  eingegangen werden, 
die sich mit  diesen Punkten beriihren. 

Literat~lr. Eine eingehende Beschreibung der kolbenfSrmigen Zellen 
in der Medullarplatte yon Trito~ gibt Rurr,_~I (1908), allerdings ohne 
auf alle Entwicklungsstadien einzugehen. Es wird ihnen ohne aus- 
reichenden Grund, wie mir seheint, eine sekretorische Funktion zuge- 
schrieben und darauf eine Theorie der Medullarfaltung aufgebaut.  

So zweifellos die Gleichzeitigkeit. im Auftreteu der Kolbenzellen und 
der Medullarfalt.en ist, so unsicher ist. es allein daraus und ohne Ex- 
perimente auf eine aktive T/itigkeit dieser Zellen zu sehlieP~en. 

Dall abet  tatsi~chlich aktive Voium- und ~ormvergnderungen der 
Medullarzellen im Zusammenhang m i t d e r  Fal tung sehr wahrseheinlieh 
sind, geht aus tier wertvollen Arbeit GLASEI~S (1914) hervor. Einmal  
konnte er in i )bereinst immung mit den Versuehen yon R o c x  zeigen, dal~ 
der b'altungsprozel~ autonom ist und nicht von einem vou aullen wirken- 
den Druck abh/ingig ist (s. a. GIERS13~RG 1926). Demnach mul~ der 
Formwechsel der Medullarzellen akt iv  sein. DaB dieser Formwechsel 
mit  Ver/inderungen der Oberfl/iehenverh/iltnisse der Zellen Hand  in 
Hand  geht, l~I~t sieh aus folgenden Beobuehtungen und {~Tberlegungen 
wahrseheinlich machen. Der w/ihrend der Faltungsperiode erfolgende 
Volumzuwachs der Medullaranlage bei Cryptobranchus, einem ameri- 
kanischen Urodel, ist vor allem auf die Aufnahme yon Wasser zuriick- 
zufiihren, da die Zellvermehrung wahrend dieser Periode entsprechend 
den ausgefiihrten Z/ihlungen nur eine untergeordnete Rolle spielt. Das 
aufgefaltete Nervensystem des Embryo  enthiilt denn aueh 80% Wasser 
und nur 20% Troekensubstanz, w/ihrend der ganze Embryo  58% Wasser 
und 42~ Trockensubstanz enth/ilt. GLASER schliel~t, dab diese spezifische 
Wasseraufnahme der Medullaranlage als Symptom eines Oberfl/iehen- 
effekts aufgefaBt werden kSnne, der offenbar eine t~ermeabilit~tts/inde- 
rung der Neuralzellen mit, sieh bringe, und dall es vor allem die extra-  
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neurale - -  intraembryonale Grenzfl/iehe der Medullarantage sei, (lie fiir 
diese ~nderungen in Frage komme. GLASER selbst hat keine Experi- 
mente zur Stiitzung dieser Ansicht unternommen. 

DaB abet  tats/~chlieh bei der Formbildung der Medullaranlage (lie 
Oberflttchenverhaltnisse der Medullarzellen eine wichtige Rolle spieien, 
kann m~n aus den Versuchen GIERSBErtGS (1924, 1926) entnehmen. 
h n  wesentlichen wurde in seinen Versuehen bei der Anwendung ver- 
schiedener L6sungen, wie Zucker und Na-Acetat,  Form und Anordnung 
der Medullarzellen beeinfluftt., und aueh der Verlauf der Gestaltungs- 
vorg~tnge. DaB gerade diese Erscheinungen mit  den Oberfliieheneigen- 
schafteu der Zelien zu tun  haben, darf man wohl annehmen (s. St'm~ 
] 919). Eine durchgreifende Analyse dieser Befunde ist allerdings bistler 
noch nieht gegeben worden. 

Es ersehien angebracht,  (lie wenigen Arbeiten, die sich mit der physi- 
kaliseh-chemisehen Seite der Medullarplattenbildung befal3t haben. 
kurz zu erw/ihnen, wenn aueh (tie bisher vorliegenden Beobaehtungen 
mehr die Bedeutung der hier vorliegenden, aber bi.~her wenig beaehte- 
ten Probleme, als den Weg zu ihrer LOsttng aufzeigen. 1)enn Zel|- 
form und Anordnung m(issen auch bei solchen Untersuehunoen als 
sichtbarer Ausdruek tier erzeugten StSrungen weitgehend verwertet. 
werden. Auch bier wird die genaue Kenntnis  des Normalen ein wert- 
volles Hilfsmittel sein. Und es erscheint denkbar,  (lab das Vergleiehen 
yon Bildungen, die in ehemischen und in Transplantat ionsexperimenteu 
erhalten wurden, bei vorsiehtiger Auswertung von einigem heuristisehem 
Wert  sein kSnnte. 

IV. Die Ausbi ldung  der Medullarplatte  unter dem Einflufl yon 
Unter lagerungsdefekten .  

A. Die Beziehung zwisehen Riiekenrinne lind Chorda. 
Die Riickenrinne zeiehnet sieh kurz vor trod w~hrend der Bildung 

der Medullarplatte dureh ihre kurzen, keilf6rmigen, naeh auBen zuge- 
spitzten und pigmentierten Zellen aus (Abb. 11), die im Leben so fest 
an der Chordaanlage haften, dal3 sie kaum als zusammenh~ingende 
Sehieht abgel6st werden k6nnen. Kt~GSBUR'C (1924) stellte fiir die Uro- 
delen fest, dab das Vorderende der Riiekenrinne ann~hernd mit  dem 
Vorderende der Chorda zusammenf~llt  und dab wabrscheinlieh die 
1Riiekenrinne der Ausdehnung der Chordaanlage entspricht.  Es soll bier 
aber nicht auf die damit  verbundenen Fragen vergleiehend-morpho- 
logischer Natur  eingegangen werden. Nur wird schon hieraus wahr- 
scheinlich, dab zwisehen der Riiekenrinne und (ler Chordaanlage irgend- 
welche Beziehungen bestehen. 

Aus eigenen Versuchen (1926) hat te  sich bereits ergeben, dai~ bei 
medianer Verschmelzung der Ursegmente unter dem Medullarrohr, wo- 
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bei die Chorda nur abgedrgngt sein oder fehlen konnte, die Formbildung 
des Medullarrohrs abnorm war. Es unterblieb die normalerweise ein- 
setzende Verdiinnung der Bodenplatte, so dal~ eine abnorm dicke 
Bodenplatte,  die , ,Basalmasse" bestehen blieb. Ganz entspreehende 
Beobachtungen teilten MANGOLD und SE~DEL (1927) mit. Sie fan- 

den, dab Mehrfachbildungen, die h/iufig bei den 
yon ihnen ausgeftihrten Blastomerenverschmel- 
zungen entstanden waren, abnorm angeordnete 
Urdarmdachorgane und parallel damit  abnorme 
Medullarrohre aufwiesen. Sie stellten folgendes 
lest: ,,Liegt die Chorda direkt unter dem Medul- 
larrohr und damit  die Urdarmdachorgane sym- 
metrisch unter demselben, so wird seine basale 
Rinne vertieft  und seine endgiiltige bilaterale Form 
vorbereitet.  Liegt dagegen die Chorda entfernt,  

Abb. 9. D67. 20X. Keim 
mit normal entwickelter, SO wird die Rinne bzw. die bilateralsymmetrisehe 
pigmentierter Rtlcken- Form nicht oder nur schwaeh ausgebildet und das 

rinne. 
Medullarrohr kreisrund." 

Aus den erw/~hnten Versuchen ergibt sich also mit Sicherheit, daft 
die Formbildung der Medullaranlage entscheidend beeinflufit wird, wenn 
die Chorda die Plat te  nicht direkt unterlagert und das Mesoderm median 

verschmolzen ist. Fiir die Riickenrinne war bisher 
nicht festgestellt worden, ob sie abhangig von der 
Unterlagerung durch die Chorda sei. Immerhin  
schien es nach den bekannten Tatsaehen wahr- 
scheinlich. 

Da sich durch Entnahme yon Material aus der 
dorsalen Urmundlippe auf den Gastrulationsstadien 
des hufeisenfSrmigen Urmunds und des beginnen- 
den Dotterpfropfs leicht partielle oder totale Chorda- 
defekte erzeugen lassen, so kann an solehen Keimen 
festgestellt werden, ob die Ausbildung der l~iicken- 
rinne durch Chordadefekte beeinflu6t werden kann. 

Abb. 10. D65.20X. Keim Die Erwartung wurde durch den Ausfall der 
mit  vSllig fehlender 
Riickenrinne. Die unter- Experimente best/~tigt. Abb. 9 zeigt einen Keim, 
lagernde Chorda fehlt der eine normale Chorda besitzt und eine deutliche, 

hier v611ig. 
durch Pigment markierte Riiekenrinne aufweist. 

Abb. 10 zeigt Keim D 65, dem als Folge eines Defektes, gesetzt auf 
dem Stadium des beginnenden Dotterpfropfes, die Chorda v611ig fehlte. 
Von einer medianen Rinne oder einer Pigmentlinie ist hier keine Spur 
vorhanden. 

Am deutlichsten zeigt der Keim D 50 die Beziehung zwischen Chorda 
und Ausbildung der Riickenrinne. Am 6. VI. 27 wurde dem Keim, der 
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einen hufeisenf6rmigen Urmund zeigte, ein breiter Defekt in der dorsalen 
Urmundlippe gesetzt. 24 Stundetl sp~t,er wurde er fixiert. Er zeigte 
eine Medullarplat- 
te. Die Riicken- 
rinne fehlte im cau- 
dalen Abschnit t  
der Platte,  vorne 
war sie vorhanden. 

Ein Schnitt  auf 
der H6he der vor- 
handenen Riicken- 
rinne zeigt folgen- 
des (Abb. 11): Das 
Dach des Darms 
wird t.ypischer- 
weise durch die 

Chorda~nl~ge ge- Abb. 11. D50. 216 >(. Schnitt (lurcll die vordere K6rDerregion. Chorda 
bildet, die sieh (c'a) vorhamlen. Tiefe Rtickenrinue in der Medullarplatte. Die Me- 
deutliGh yon den dullarzellen sind straff geordnet. ~]ber tier Chorda haben sie eine 

keilartige Form. 
seitlich anschlie- 
l~enden Mesodermplat ten abgrenzen lii, l~t. Die Medullarplatte ist in der 
Gegend der Rirtne s tark  eingezogen, w~ihrend die bedeutend dickeren 
lateralen Part ien 
nacb aul~en vor- 
gew61bt sind. Die 
Zellen nahe der Me- 
diane sind keilf6r- 
mig, die Basis ist 
der Chorda, die 
pigmentierte Spit- 
ZG der Riicken- 
rinne zugewandt. 

Ganz andere 
Verh~ltnisse zeigt 
Gin Schnitt  dutch 
die Gegend, in der 
die l~iickenrinne 

fehlt (Abb. 12). Abb. 12. D 50. ~ Schnitt durch die caudale KSrperregion. Chorda 
])as Darmlumen iehlt. Mesoderm in der Mediane vemchmolzen. Die Medullatplatteist 

gleichmii6ig dick, die Medullarzellen sind unregelm~il~ig augeordnet. 
ist dorsal you 
grol~en Entodermzellen begrenzt, die Mesodermplatten sind in der Me- 
diane verschmolzen, die Chordaanlage fehlt hier ~'Sllig. Die Medullarplatte 
zeigt kaum eine Einziehung in der Mediane, das Epithel ist nahezu 
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gleichm~l~ig dick, die etwas unregelmhBig geformten Zellen sind viel 
weniger straff angeordnet, die typischen keilf6rmigen Zellen der !~ficken- 
rinne fehlen. ~lach vorne geht dieses Bild parallel mit dem Erscheinen 
der Chorda in die oben geschilderten normalen Verhhltnisse fiber. 

Diese Feststelhmgen werden best~tigt durch die Beobachtungeu 
an den Keimen D 10, D 27, D 48, D 55, D 59 und D 65 (Abb. 10), (lie 
s~mtlich histologisch analysiert werden konnten. Sie zeigten yon auBen 
keine Riickenrinne und die Schnitte ergaben das v611ige Fehlen der 
Chorda. Die Medullarplatten wiesen in all diesen Fallen keine mediane 
Verdfinnung auf, sondern bestanden aus einem gleichmM~igen Zylinder- 
epithel, das in einem einheitlichen Bogen nach aul~en vorgew61bt war. 
Die cbarakteristischen Keilzellen in der Mediane fehlten. 

Diese Beobachtungen zeigen, dab das Fehlen oder Vorhandensein der 
Chorda die Beschaffenheit der allerersten Stadien der Medullaranlage 
wesentlich beeinflul~t. Und zwar kommt sowohl die mediane pigmen- 
tierte Einziehung der Platte als auch die charakteristische Anordnuno 
der medianen Plattenzellen bei einenl Cbordadefekt nicht zur Ent- 
wickhmg. Die Rfickenrinne entsteht also nur, wenn die Medullarplatte 
direkt yon der Chorda unterlagert wird. 

B. Die Beeinflussung der Medullarplattenbildung 
durch Defekte im Mesoderm. 

In meiner erst, en Untersuchung fiber (lie Wir- 
kung der Unterlagerungsdefekte auf die Bildung 
der Medullaranl~ge hatte ich bereits die Bil- 
dung von asymmetrischen Medullarrohren, erzeugt 
durch entsprechende Asymmetrien im Mesoderm, 
erw~thnt. Nur mul3te danmls noch die Genese 
dieser Asymmetrien often gelassen werden. Ich 
hatte vermutet, dal~ sie entweder auf vermin- 
derter Zusammenschiebung und ungleichm~iBiger 
Aufteilung der Basalmasse oder auf zu geringer 

Abb.13 D41 20X.Rechter Vermehrung normal zusammengeschobenen Ma- 
Medullarwulst beriihrt in terials beruhen k6nnten. 
der caudalen KSrperregion 
beinahe die ttiickenrinne. Lateraldefekte im Mesoderm kSnnen leicht er- 
Links liegt der Medullar- 
wulst in der normalen Eat- zeugt werden durch Entnahme eines Stiicks der 
fernung yon der l~ticken- seitlichen Urmundlippe auf dem Stadium des huf- 

rinne. 
eisenf6rmigen Urmunds. Fast  alle so operierten 

Keime zeigen sp~ter einen starken Massendefekt im Mesoderm der opc- 
rierten Seite. 

Das Verhalten der Medullarplatte bei solchen Defekten sei an einigen 
Beispielen erl~iutert. 

Dem Keim D 4l war am 15. IV. 26 auf dem Gastrulationsstadium 
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des hufeisenf6rmigen Urnlundes ein Stiick arts (ler rechten Urmundlippe 
entnommen worden. Am 17. wurde der Keim fixiert. Die Medullar- 
plat te  (Abb. 13) war deutlich abgegrenzt und (lie Riicken|inie als Pig- 
mentstreif  sichtbar. Der rechts v o n d e r  Riickenlinie gelegene Tell der 
Medullarplatte ist auffallend viel schmiiler als (lie linke Hiilfte. Vorne 
ist diese Asymmetrie nicht so ausgesprochen. Abet im caudalen Plat- 
tenabschnit t  ist der rechte Mcdullarwulst der R iickenrinne so geniihert, 

Abb. 14. D41. 88>(. Schni t t  durcl~ die KSrpermi t t e .  Das  reehtssei t ige Mesoderm fehlt fas t  vSUig. 
Der  reehts  yon tier Chorda (Uh) gele~tene Medul la rp la t ten te i l  is t  viel  schmiiler  als tier link~ yon  ihr  

gelegene.  Dageget t  i~t die Ep ide rmis  rechts  betr~ichtlich dicker  als  link~. 

dab sich die Pigmentlinien des Wulstes und der Riiekenrinne beinahe 
berfihren, wghrend auf der normalen Seite (lie Pigmentlinie des Wulstes 
in betrgehtliehem Abstand yon der Riiekenrimm verliiuft. 

Die Sehnittuntersuehung (Abb. 14) ergibt folgendes: Einmal ist zu 
bemerken, dab das Mesoderm der operierten reehten Seite einen starken 
Massendefekt aufweist. Die Chorda ist vorhanden und bildet das Dach 
des etwas unregelm/iBig geformten :Darmes. Die linke Mcsodermplatte 
ist wohl entwickelt und iibertrifft an Masse die der rechten Seite um ein 
Mehrfaches. 

Die Medullarplatte bietet ein entsprechendes Bil(l. Auf der nor- 
malen Seite erstreckt sich die einschichtigc, schon deutlich yon der 
Epidermis abgesetzte Plat te  welt naeh lateral, wiihrend die gleichfalls 
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scharf begrenzte Plat te  der operierten Seite um vieles schm~ler ist, daffir 
aber etwas dicker als die der normalen Seite. Durch Eintragung der 
Plattenumrisse des Schnittes auf Millimeterpapier lieB sich die Fliiche 
anni~hernd berechnen. Dabei ergab sich, dal] die Fliiche der normalen 
Plat te  sich zu der der verkleinerten verhielt wie 1,5 : 1. Die Dickenver- 
hfi, ltnisse der Epidermis bieten gerade das umgekehrte Bild. Die an die 
reduzierte Plattenh~lfte angrenzende Epidermis ist abnorm dick und 
bleibt es unter geringer Dickenabnahme bis zur ventralen Mediane. 
I)af3 dieses ganze Ectodermgebiet  schon als Epidermis bezeichnet werden 
kann, rechtfertigen zwei Beobachtungen. Einmal zeigt die Totalan- 
sicht (Abb. 13), dab die dunkel pigmentierte Medullarplatte scharf yon 
der hellen Epidermis abgesetzt ist, ferner verhalten sich die Zellen schon 
wie Epidermiszellen, denn sie sind polyedrisch mit  Tendenz zu zwei- 
schichtiger Anordnung und haben runde Kerne. Auf der normalen Seite 
setzt sich die Plat te  deutlich gegen die rasch dfinner werdende Epi- 
dermis ab. 

I m  Vorderende sind die Verhiiltnisse etwas abweichend. Das Meso- 
(lerm fehlt zwar auf der rechten Seite fast vollstiindig. Aber die Me- 
dullarplatte erstreckt sich rechts vorne,  wie sich deutlich aus der 
Totalansicht ergibt, bedeutend weiter nach lateral als rechts caudal 
in der Gegend, wo der soeben besprochene Schnitt  gelegt worden war. 
Diese Feststellung ist yon Bedeutung ffir Betrachtungen, die weiter 
unten angestellt werden sollen. 

Die wesentlichen Befunde sind fiir den Keim D 41 folgende: Links 
ist das Mesoderm normal ausgebildet, das gesamte Mesoderm der rechten 
Seite ist s tark defekt. Links ist die Medullarplatte normal breit, rechts 
sind die caudalen ~ der Plat te  extrem schmal, links ist die Epidermis 
normal diinn rechts in den caudalen 2/a des Keims yon abnormer Dieke. 
I m  vorderen Drittel  der Medullarplatte fehlt das unterlagernde Meso- 
derm fast v611ig, w~hrend sich hier die Medullarplatte bedeutend weiter 
nach lateral erstreckt als in den caudalen ~/3. 

Einen weiteren Fall eines extremen einseitigen Mesodermdefekts re- 
priisentiert D 34. Diesem Keim war am 15. IV. 26 auf dem Gastrulations- 
stadium des hufeisenf6rmigen Urmunds ein Stfick der i'echten Urmund- 
lippe entnommen worden. Am 17. IV. fixiert, zeigte er eine soeben 
abgegrenzte Medullarplatte. Die l~fickenrinne war deutlich als Pigment- 
streif zu erkennen. Links war die Grenze Epidermis-Medullarsubstanz 
deutlich durch einen beginnenden Wulst  angedeutet,  der die weif~liche 
Epidermis yon der dunkleren Plat te  trennte.  Rechts jedoch deutete 
nur eine feine, nahe der Riickenrinne verlaufende Pigmentlinie die 
Grenze zwischen der ziemlich gleichartig pigmentierten Medullar- 
substanz und Epidermis an. 

DaB diese Pigmentlinie tats~chlich als Grenze zwischen ~edul lar-  
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substanz und Epidermis anzusprechen sei, erwiesen die Schuitte 
(Abb. 15). Denn an dieser St.elle setzt sich das einschichtige Zylinder- 
epithel der Medullarplatte scharf ab gegen das kubische mehrschichtige 

Abb.  15. D34.  88X. Quer sehn i t t  dureh  die vordere  KSrperregion.  Auf  der  de fek ten  rechten  Seite 
( l inks au f  t ier Abbi ldung)  i s t  ein cauda les  Diver t ike l  des  K o p f d a r m s  s ichtbar .  Das  Mesoderm 
feh l t  vSll ig auf  d ieser  Seite.  Die Chorda  bedeck t  das  med iau  l iegende D a r m l u m e n .  Auf der  meso-  
dermlosen  Seite e rs t reckt  s ich die di f fereazier te  Medul la r subs tauz  deut l ieh  his *. Wel ter  la teral  i s t  
das  E c t o d e r m  genau  so d ick  wie die  Medul larp la t te ,  ha t  abe t  schon die S t ruk tu r  yon Ep ide rmis  
a n g e n o m m e n .  AuI  der  no tma len  Seite se tz t  s ieh die d i inne  Ep ide rmis  scharf  yon der  d ickeren 

Medul larp la t te  ab.  

Epithel  der Epidermis. Aueh in diesem Fall ist die an (lie reduzierte 
Plattenseite anschlieBende Epidermis beinahe yon derselben Dicke wie 
die Plat te  und verdiinnt sich ventralw~trts nut  wenig. Auf der normalen 
Seite ist der Dickenunterschied zwischen Medullar- 
plat te  und der an sie anschliel]enden Epidermis 
recht markant .  Auch hier ist die Epidermis der nor- 
malen Keimseite bedeutend weniger massiv als die 
der opcriertenKeimseite.  EntsprechendeBilder  zei- 
gen alle gegionen des Keims. Es ist aber zu er- 
w/ihnen, dab sich die typische Medullarsubstanz im 
Vorderende, ganz wie bei D 41, betrKchtlich welter 
fiber die Mediane hinaus nach rechts erstreckt,  als 
caudal, wo die Grenze nur um wenige Zellbreiten 
lateral yon der Chorda liegt. 

Bei diesem Keim ist der Mesodermdefekt nahezu 
vollst~indig auf der recht.en Seite. geehts  (auf der 
Abb. links) yon der Chords finden sieh nur wenige 
Zellen. Dieses Bild ist dasselbe im ganzen Keim. 

Der Schilderung dieser beiden extremen F/ille 
mSchte ieh noch die Beschreibung eines weniger weitgehenden Mesoderm- 
defektes anfiigen. D 33 war operiert worden wie D 34. Der Keim zeigte 
bei der Fixation gerade erscheinende Medullarwiilste (Abb. 16). Einzig 
die betrs geringere Breite der rechten Plattenhglfte deutete den 

Abb. 16. D33. 20).(. Die 
Wiilste s ind  auf  beiden 
Sei ten vol ls t f indig ausge-  
bi ldet .  Der rechts you 
der  Ri iekenr inne  gelegene 
Tell de r  Medul larpla t te .  
is t  bedeu tend  sehm~ler  

als der  linke. 
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Defekt an. Sehnitte (Abb. 17) zeigten, dab das Mesoderm der rechten 
Seite in seiner ganzen Ausdehnung erheblich reduziert war. hn  wesent- 
lichen zeigte es nur eine geringere Dicke ohne groge Entwicklungs- 
st6rungen. Nach Messungen der Schnitte verh~ilt sich die Breite der 
normalen Plattenh~lfte zu derjenigen der operierten Seite bei ann~hernd 
gleicher Dicke yon 5 : 3 bis zu 4,5 : 3. Auch rechts vorne ist die Platte 
bedeutend schm~iler als auf der Gegenseite. Die Epidermis zeigte in 
diesem Falle keine deutliche Asymmetrie.  

Die Keime D 8, D 10, D 19, D 20 und D 37 zeigen als Folge einer 
Defektoperation in der seitliehen Urmundlippe im Mesoderm eine ent- 
spreehende Asymmetrie.  Die Medullarplatte ist in allen diesen F~illen 
in der Zone, wo sic vom defekten Mesoderm unterlagert ist, schm~ler als 
die normal unterlagerte Gegenseite. 

Abb. 17. D33. 88X. Sohnitt durch die K6rpermitte. Auf der operierten rechten Seite (auf der 
Abb. links) ist Mesoderm vorhanden, abet gegeniiber der rechton Seite erheblich vermindert. Dem- 
entsprechend ist die dariiberliegende Plat tenh~fte  bedeutend kleiner al~ die normal unterlagerte. 

Chonla (Ch). 

Aus den im Obenstehenden gesehilderten Beobachtungen geht her- 
vor, dab ein auf dem Gastrulastadium gesetzter unilateraler Defekt in 
der seitlichen Urmundlippe zu einem entsprechenden Defekt im b[eso- 
derm des Keims ffihrt. Die fiber der Defektzone des Mesoderms liegcnde 
H~lft.e der ]~[edullarplatte erwies sich nun in allen untersuchten Fallen 
als sehw~cher ausgebildet. Und zwar t r i t t  diese schw~chere Ausbildung 
der Medullarplatte in dem Moment in Erscheinung, in dem sich die 
Plat te  scharf von der Epidermis abgrenzt. Es zeigt sich also daraus, dab 
sich in den yon defektem Mesoderm unterlagerten Gebieten weniger 
Zellen aus dem zur Verfiigung stehenden Ectoderm in Medullarsub- 
stanz umwandeln als in den normal unterlagertcn Gebieten. Auf der 
andern Seite lied sich ffir extreme Fglle ganz zweifellos zeigen, dab in 
den Defektzonen dem abnorm geringen Quantum MeduUarsubstanz ein 
abnorm groBes Quantum an Epidermis gegenfibersteht. Es ergibt sich 



fiir die EntwiekIung der Medullarplatte yon Triton. 143 

daraus weiter, dab das Verh~ltnis zwischen gebildeter Medullarsubstanz 
und Epidermis in weitgehendem Mal3e von dem Quantum des unter- 
lagernden Mesoderms abh~ngig ist. Und zwar verschiebt sich dieses 
Verhi~ltnis zwischen Medulllarsubstanz und Epidermis immer mehr zu- 
gunsten der Epidermis und zu ungunsten der !V[edullarsubstanz bei 
zunehmender Verringerung des Mesoderms. I s t  z. B. das Mesoderm der 
rechten Seite nut  um ein Geringes vermindert,  so wird die rechte Platten- 
h~tlfte nur um einen geringen Betrag schmii, ler als die linke sein, w~hrend 
die rechtsseitige Epidermis nur um wenig dicker als (lie linksseitige sein 
wird. Fehlt dagegen das rechtsseitige Mesoderm v611ig, so wird rechts 
die Plattenbreite so gering sein, dab der rechte Medullarwulst und (lie 
l~iickenrinne sich beinahe beriihren, w~thrend die Masse der rechtsseitigen 
Epidermis die der linksseitigen nun um ein Mehrfaches iibertreffen wir(I. 
Dasselbe gilt mutat is  mutandis auch fiir das vordere Drittel der Medullar- 
anlage. Ich hatte schon seinerzeit gefunden (LErrMANS 1926), daB das 
Vorderende nicht so weitgehend yon Unterlagerungsdefekten abh~ngig 
sei als die caudalen Abschnitte. Dies gilt auch fiir die oben gemachten 
Feststellungen. Wohl ffihrt auch hier ein Mesodermdefekt zu einer Ver- 
ringerung der gebildeten Medullarsubstanz, aber selbst bei beinahe 
vSlligem Fehlen des Mesoderms reicht im Vorderende die Medullarplatte 
auf der Defektseite bedeutend weiter lateral, als sie dies unter sonst 
gleichen Umst~nden in den mehr caudalen Abschnitten tun wiirde. 

Damit  kommen wir zu einer best immten Anschauung iiber (lie Rolle 
des Mesoderms in der Medullarplattenbildung yon Triton. Kurz vor der 
Medullarplattenbildung steht rechts und links am Keim je ein best immtes 
Quantum Ectoderm zur Verfiigung. Welcher Bruchteil davon zum 
Aufbau yon Medullarsubstanz verwendet werden soil, scheint nun in (len 
caudalen zwei Dritteln der Medullaranlage beinahe vollstiindig, im 
vorderen Drit tel  zu einem etwas geringeren Grade yon dem Quautum 
des unterlagernden Mesoderms abh~ingig zu sein. Oder mit anderen 
Worten, die Entfernung der Grenze Epidermis-Medullarsubstanz yon 
der Mediane ist yon dem Quantum unterlagernden Mesoderms in den 
caudalen zwei Dritteln der Medullaranlage in hohem Ma[te, i~ dem 
cranialen Drittel  in einem gewissen Umfange abh~ingig. 

Selbstverst~ndlich gelten diese Feststellungen nur fiir die Keime, die 
bei in takter  pr~tsumptiver Medullarsubstanz und intakten mesentoder- 
malen Organen einzig einen lokalisierten Defekt im 1V[esoderm aufweisen. 

C. Der Einflufl yon Unter lagerungsdefekten  auf die ~[edullarwulstbi ldung.  

I m  vorhergehenden Abschnitt  habe ich zu zeigen versucht,  (lab so- 
wohl die Breite als auch die lV[asse der Medullarplatte yon dem Quantum 
des unterlagernden Mesoderms abh~tngig ist. An die Abgrenzung der 
)Iedullarplat te  schlieBt sich unmittelbar  die Erhebung der Wiilste an. 
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In  welcher Weise wird nun dieser Vorgang durch die Unterlagerungs- 
defekte beeinflu6t ? 

In  der Normalentwieklung setzt mit  der scharfen Abgrenzung der 
Medullarplatte durch eine Pigmentlinie, in der die zugespitzten pig- 
mentierten Enden der kolbenf6rmigen Medullarzellen liegen, bereits 
auch die Wulstbildung ein. Denn schon die allererste Bildung der 
Kolbenzellen fiihrt zu einer leiehten Furehe in der Gegend der Pigment-  
linie und einer Verw61bung der an die Kolbenzellen angrenzenden Epi- 
dermispartien. Diese an sieh geringfiigige Wulstbildung erseheint yon 
Anfang an bedeutend h6her dureh die plastiseh iiberh6hende Wirkung 
des starken Helligkeitskontrasts,  der zwischen der weiBliehen Epidermis 
und der tief dunkel pigmentierten Medullarplatte besteht. 

Sehon in der 
ersten Arbeit war 
festgestellt wor- 
den, dab Unter-  
lagerungsdefekte 

zu einer Verz6ge- 
rung der Wulst- 
bildung fiihren 
k6nnen und daf~ 
sich dann ill der 
wulstlosen Medul- 
larplatte eine ab- 
norme Anordnung 

Abb. 18. D65. 216X. Que r seha i t t  durch die vordere  KSrperregion.  der Kerne findet. 
Vgl.  Abb.  10. H i e r  s ind  die Wuls tze l len  n ich t  k o l b e n f f r m i g  zugespi tz t  
noch so lang  ausgezogen ,  wie auf  en t sp rechenden  Normals tad ien .  Das dieser Arbeit 

Man vergle iche  die Abb.  der  Normal s t ad ien  Abb.  5 und 7. zugrunde liegende 
Material erlaubt nun, die abnorme Wulstbildung bei Unterlagerungs- 
defekten genauer zu studieren und die friiher erhobenen Befunde zu 
best/~tigen und zu erweitern. Insbesondere soll uns hier das Verhalten 
der Medutlarzellen besch/s Um die geschilderten, yon den :Normen 
abweichenden Verh~ltnisse als solche bewerten zu kSnnen, ist es not- 
wendig, die dieser Arbeit beigegebenen Abbildungen yon Normalstadien 
stets zum Vergleich heranzuziehen. 

Als Beispiel sei D 65 geschildert. In  diesem Falle fehlte die Chorda 
vSllig und das Mesoderm teilweise. Das verbliebene Mesoderm ist in der 
Mediane verschmolzen. Schon von aul]en (Abb. 10) zeigte der Keim ab- 
norme Ziige, n~mlich das Fehlen der Riickenrinne und einer scharfen, 
die Medullarplatte begrenzenden Pigmentlinie. Denn normalerweise 
ist auf einem Stadium wie dem geschilderten, wo in dem vorderen Ab- 
schnitt der Medullarplatte schon die Wiilste aufgeworfen sind eine dnrch- 
gehende, scharfe Pigmentgrenze zu erwarten. 
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Die Schnittuntersuchung zeigt, da$ auch im Vorderende, wo (lie 
Wiilste aufgeworfen sind, keine ganz normalen Verh/tltnisse bestehen. 
(Abb. 18. Zum Vergleich s. (lie Abb. 5 u. 6.) Der Wulst macht den Ein- 
druck des ,,Sperrigen". Dies beruht auf dem charakteristischen Ver- 
halten seiner zellul/~ren Elemente. Die in der Wulstzone befindlichen 
Zellen sind wohl radi~r gestellt, aber die wenigsten Zellen haben (lie 
fiir die entsprechenden Normalstadien typische Kolbenform ange- 
nommen. Sie sind weder an der dem Mesoderm zugewandten Seite stark 
verbreitert, noch ist ihr der Au$enseite der Platte zugewandtes Ende 
stark zugespitzt und pigmentiert. Vielmehr haben hier die meisten 
Zellen noch eine rein prismatische Gestalt bewahrt, wie Zellen auf den 
friihesten Plattenstadien. Auf dieser starren Form der radi/ir gestellten 
Prismenzellen beruht haupts~chlich das abweichende Bil(l des Wulsts. 
Demgegeniiber macht die Art, in der sich die normalen kolbenfSrmigen 
Wulstzellen aneinanderfiigen, den Eindruck des ,, Plastischen" ~. Auch (lie 
Zellen der Epidermis erscheinen, verglichen mit entsprechenden Normal- 
stadien, als zu dick. Ferner legen sie sich der Platte nicht so glatt ge- 
schwungen an, wie normale Epidermiszellen. Je mehr (lie Wiilste 
caudalw~rts verstreichen, um so mehr nehmen auch die radiiir gestcllten 
Prismenzellen ab. Caudal, wo die Wiilste fehlen, findet sich eine ein- 
schichtige, scharf gegen die Epidermis abgesetzte Platte x-on Zylinder- 
zellen. Radi/4rgestellte Zellen fehlen hier vSllig. 

Die wesentlichsten Befunde an D 65 sind also folgende: Die Chorda 
fehlt, das verbliebene Mesoderm ist in der Mediane verschmolzen und iu 
der ganzen L/~nge des Keims vorhanden. Vorne sind deutliche Wiilste 
aufgeworfen, die caudal verstreichen. Eine scharfe, die Platte begren- 
zende Pigmentlinie fehlt. Histologisch kam~ die Medullarsubstanz deut- 
lich yon der Epidermis abgegrenzt werden. Aber die normalerweise 
beim Erscheinen der Pigmentlinie vorhandenen Kolbenzellen sind iu 
ihrer Zahl sehr stark reduziert. In den Wfilsten finden sich nur wenige 
Kolbenzellen und abnorm viele radii~r gestellten Prismenzellen. 

Auch bei ~lteren Stadien 1/i~t sich die geringe Erhebung der Wiilste 
und die reduzierte Zahl der Kolbenzellen feststellen. Der Keim D 4S 
zeigte bei seiner Fixation eine schon verschm/ilerte und stark pigmen- 
t.ierte Medullarplatte, die yon ganz schwachen Wfilsten eingerahmt 
wurde. Die Schnitte (Abb. 19) ergaben vSlliges Fehlen (ler Chor(la und 
eines Teiles des Mesoderms. Die Dicke der Platte kommt (lerjenigen 

1 Es sei an dieser Stelle noch benmrkt, dab bei Defektkeimen die Ze|len 
ab und zu die Tendenz zeigen, sich abzukugeln unter Lockerung des Gesamt- 
verbandes. Da diese Erscheinung in allen Ki~rperregionen beobachtet werden 
kann und nicht aui die ~,~edullarplatte beschriinkt ist. so mui~ sic wohl auf die 
Rechnung unspezifischer Faktoren (wohl einer Allgemeinschiidigung des Keims) 
gesetzt werden. Sie wird deshalb im folgenden nicht weiter behandelt. 

W. Roux' Archly f. Entwieklungsmeehanik Bd. 113. 10a 



146 F. E. Lehmann: Die Bedeutung der Unterlagerung 

eines Normalkeims mit stark zusammengeriickten Wiilsten gleich 
(Abb. 7). Ihre Struktur ist aber in manchem anormal. Auch bei diesem 
Keim waren nur wenige kolbenfSrmige Medullarzellen zu finden. Die 
meisten Zellen scheinen hier stark gestreckte Prismenzellen zu sein. 
W~hrend beim Normalkeim die L~ngsachsen der am meisten lateral 
und dorsal gelegenen Wulstzellen mit denen der mediannah gelegenen 
Zellen einen Winkel yon etwa 90 ~ bilden und die dazwisehen liegenden 
Zellen entsprechend radi~r angeordnet sind, bilden beim operierten 
:Keim die am meisten lateral liegenden Zellen mit den median gelegenen 
einen Winkel yon nur 60 ~ Die VorwSlbung der die Wiilste bedeekenden 
:Epidermis l~Bt diese Verh~ltnisse schon yon auBen erkennen. So ist die 
Epidermis im Normalfall stark naeh dorsal vorgewSlbt, denn die dorsalen 
Medullarzellen sind welt naeh dorsal emporgehoben worden. Beim 

operierten Keim ist die 
EpidermisvorwSlbung 

bedeutend geringer, 
denn hier ist die Dor- 
salschwenkung des la- 
teralen Medullarmate- 
rials lange nicht so 
ausgesprochen. 

Die mangelhafte 
AufwSlbung der in den 

Abb. 19. D.  48. 216)(. Quer schn i t t  dureh  die vordere  K6rper-  Wulstpartienliegenden 
region. Vgl. Abb. 7. Die Platte ist s t a rk  verdiekt ,  abe r  die Zellen erh~lt sich beim 
Wulstzel len re ichen n ich t  so wel t  nach  lateral  und  dorsal  wie wei teren Zusammen-  

be im l~ormalkeim,  
riicken der Medullar- 

platte. Als Beispiel sei D 28 besproehen. Diesem Keim war auf dem 
Stadium des abgegrenzten Dotterpfropfs ein Stfick der dorsalen Urmund- 
lippe entnommen worden. Der Keim wurde kurz vor dem VerschluB 
der Medullarwiilste fixiert. Im Vorderende ist Chorda und Mesoderm 
normal, w~hrend in der KSrpermitte die Chorda fehlt und das Mesoderm 
defekt ist. Ganz caudal zeigte der Keim eine leichte Spina bifida. Die 
mediane Verdfinnung der Medullarrinne hat  sich dort, wo die Chorda 
vorhanden ist, bis zum Schlui~ der Medullarwiilste erhalten, die Haupt-  
masse der Medullarsubstanz liegt bereits lateral. Hier verh~lt sich der 
maximale Querdurchmesser der Medullaranlage zur Dicke der Basal- 
masse wie 3 : 1. Mehr caudal, wo die Chorda fehlt, verdickt sich die Basal- 
masse immer mehr unter gleichzeitiger Verringerung des Querdurch- 
messers der Medullaranlage, so dab hier dasselbe Verhi~ltnis 2 , 5 : 1  
betriigt, um noeh welter caudal auf 2,1 : l zu sinken. So sehen wir, dab 
in der Gegend des Chordadefekts die Medullarmasse sich immer mehr 
nahe der Mediane konzentriert und die Massenanh~ufung in den Wfilsten 
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abnorm gering bleibt. Ganz im Gegensatz zu der Normalentwicklung, 
denn dort beginnt die Medullarsubstanz schon friihzeitig, sich in den 
lateralen Plat tenpart ien anzuh/iufen, w/ihrend die medianen Part ien 
yon Anfang an relativ diinn bleiben. 

Das Medullarrohr, das auf Grund der oben beschriebenen Form- 
bildungsvorg/inge entsteht,  ist in seinen Hauptziigen bereits 1926 
charakterisiert  worden. Um die hier gegebene Schilderung abzurunden, 
sei noch einmal t in typischer Fall besprochen. Wit geben hier einen 
Schnitt  durch die K6rpermit te  des Keims D 71 wieder (Abb. 20). Durch 
einen groBen Defekt auf dem Stadium des hufeisenf6rmigen Urmunds 
war die Chorda v611ig und das Mesoderm teilweise zum Ausfall ge- 
kommen. Der Keim wurde auf dem Augenblasenstadium fixiert. 

Die verbliebenen Zellen der Ursegmente sind in der Mediane ver- 
schmolzen und umschliegen ein gemeinsames Myocoel. Das Medullar- 

Abb.20.  I )71.  216X. Quersehn i t t  durch  die KSrpe rmi t t e .  Die  Ur segmen te  s ind vent ra l  yon d e m  
Medul lar rohr  verschmolzen.  Das  Lumen  des  Medullarrohrs liegt exzentr isch.  Das  R t i ckenmark  

be s t eh t  f a s t  nur  aus  Basa lmasse .  

rohr ist schm/ichtig und besteht fast nut  aus einer vcrdickten Boden- 
platte,  der Basalmasse. Das kleine Lumen liegt dorsal, exzentrisch. 
Die Medullarzellen sind kurz und dick, die Kerne eher rundlich. Dieses 
Medullarrohr l~l~t die fiir das normale so typische bilatera |-symmetrische 
Massenanordnung fast vSllig vermissen. (Man verg|eiche damit  die 
Verh~ltnisse bei einem gleichalten Normalkeim Abb. 8.) 

Ferner liel~ sich noch eine andere nicht unwichtige Beobachtung bei 
D 71 machen. In  der mitt leren K6rperregion finder sich ventral  und 
lateral ein gro[~es Gebiet der Epidermis, das ganz abnorm dick, etwa 
zwei- bis dreischichtig ist. Zum Verstiindnis dieser Erscheinung m6chten 
wir an die im vorigen Abschnit t  dargestellten Beobachtungen erinnern. 
Wir sahen, dal~, je schm~ler die gebildete Medullarplatte war, um so 
dicker die Epidermis der betreffenden Seite. So erscheint es nicht un- 
wahrscheinlich, dab auch in diesem Falle nur ein geringer Tell des Ecto- 
derms zur Ausbildung der schm/ichtigen Medullaranlage verbraucht  
wurde und da$ der Epidermis ein zu groBer Ectodermbetrag zufiel, der 

10" 
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sich auch sp~tter noeh in unregelmgBigen Verdickungen der Epidermis 
erkennen lgBt. 

Zusammenlassend ist folgendes zu sagen fiber die Fglle, bei denen 
die Chorda fehlt und das verbliebene Mesoderm in der Mediane ver- 
schmolzen ist: das Medullarmaterial l~Bt sieh zwar auf dem Platten- 
s tadium scharf yon der anschlieBenden Epidermis abgrenzen. Aber die 
Bildung der Wfilste ist von Anfang an verz6gert und mangelhaft .  
Schnitte zeigeu, dab die Zahl der offenbar irgendwie an der Wulstbildung 
beteiligten Kolbenzellen stark reduziert ist. Das Zellmaterial zeigt yon 
Anfang an die Tendenz, eine gleichmgBig dicke Plat te  zu bilden. So 
unterbleiben yon vornherein die fiir den Normalkeim typischen Material- 
verlagerungen, die zu einer Anhgufung der Zellen in der Wulstzone und 
einem Diinnbleiben der medianen Partie ffihren. Es bleiben auch die 
Medullarwiilste von Anfang an abnorm niedrig. Ferner wird beim 
weiteren Zusammenrficken der Medullaranlage die Hauptmasse  der 
Medullarsubstanz nahe der Mediane konzentriert,  wghrend in der Nor- 
malentwicklung die Wulstzonen mehr und mehr Material an sich ziehen, 
wobei die Medianpartie stets relativ diinn bleibt. Der Keim mit  median 
verschmolzenem Mesoderm zeigt so beim VerschluB der Wfilste eine 
weitgehende Konzentrat ion des Materials in der Bodenplatte,  die als 
Basalmasse bestehen bleibt. Das Lumen des Zentralkanals kommt  oft. 
exzentrisch zu liegen, da sein Dach hRufig nur sehr dfinn ist. 

Damit  ist gezeigt., dab das Fehlen der Chorda und die mediane Ver- 
schmelzung der Ursegmente zum v611igen oder teilweisen Ausfall der 
Faktoren ffihrt, die schon beim ersten Erscheinen der Pla t te  die Bildung 
der Kolbenzellen und damit  zum Teil auch der Medullarwiilste hervor- 
rufen. Die abnormen Bedingungen ffihren welter zu einer abnormen 
medianen Verdiekung der Medullaranlage und zum Unterbleiben der 
Anh~tufung des Medullarmaterials in den Wiilsten und schlieBlich zur 
Bildung eines Medullarrohrs mit  Basalmasse. 

So l~Bt sich die Bildung eines Medullarrohrs mit  Basalmasse auf 
schon im Plat tenstadium einsetzende abnorme Formbildungsvorg~nge 
beziehen. 

D. Regionale Versehiedenheiten der Empfindli(.hkeit gegeniiber 
Unterlagerungsdefekten innerhab der 3[edullaranlage. 

Sehon 1926 hat te  ich darauf hingewiesen, dab die Grol3zahl der dureh 
Unterlagerungsdefekte erzeugten St6rungen sieh in den caudal yon dell 
HSrblasen liegenden Abschnitten der Medullaranlage findet, w~hrend in 
den cranialen Absehnitten solehe Entwieklungsst6rungen relativ selten 
sind. Derartige Befunde muBten dann unerwartet  erscheinen, wenn man 
eine in allen Regionen gleiehm~13ige Empfindliehkeit  der Medullaranlage 
gegenfiber Unterlagerungsdefekten erwartet  hatte.  Sobald man aber die 
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Frage erhebt ,  ob die Empfindliehkeit der Medullaranlage Unterlage- 
rungsdefekten gegeniiber regional verschieden sei, so lassen sich (lie 
oben erw~hnten und die neuerdings gefundenen Tatsachen unter einem 
einheitlichen Gesichtspunkt zusammenfassen. So sollen im folgenden 
alle dahingehenden Befunde zusammengestell t  werden, um die Unter- 
schiede im Verhalten des Vorderendes und des Riickenmarkabschnit tes 
der Medullaranlage hervortreten zu lassen. 

Ein v611iges Fehlen des Vorderendes konnte hie beobachtet  werden, 
auch wenn der unterlagernde Kopfdarm und das craniale Chordameso- 
derm beinahe vollst/~ndig entfernt  waren. Diese Feststellungen decken 
sieh mit  denen GOERTTLERS (1926), der auch nach weitgehender Entfer- 
mmg des Organisationszentrums Ringembryonen mit Vorderende ent- 
stehen sah. Dagegen fehlte dem Keim 511, 1925 (LEHMANN 1926) in der 
KSrpermit te  das Medullarrohr fiir eine liingere Strecke als Folge eines 
ausgedehnten Chordamesodermdefektes in dieser Gegend. 

Mit der Feststellung aber, dab auch durch schwerste Unterlagerungs- 
defekte keine Unterdriickung des Vorderendes erzwungen werden konnte, 
ist noch nicht gesagt, dab auch die Formbildung und (lie Massenentwick- 
lung des Vorderendes bei schweren Unterlagerungsdefekten normal ge- 
wesen sei. Im  ganzen sprechen die Beobachtungen fiir eine relative Un- 
empfindlichkeit der Formbildungsvorg/inge im Vorderende. Ein vOlliges 
Unterbleiben der Bildung yon Augenblasen war nie zu beobachten und 
mlr zweimal fanden sich FMle mit  Andeutungen yon Zyklopie. Einzig 
(tie Erhebung der Wiilste konnte bei schweren Unterlagerungsdefekten 
verz(igert sein. 

Demgegeniiber liegen geniigend Falle vor, (lie zeigen, (lab das Quan- 
tum der differenzierten Medullarsubstanz bei schweren Unterlagerungs- 
defekten erheblich verringert  ist. Eine Uberpriifung des Materials yon 
1925 ergibt fiir die durch mediane Unterlagerungsdefekte betroffenen 
Vorderenden eine bedeutende I_%eduktion der Masse, die gegeniiber ent- 
sprechenden Normalstadien mit  Hilfe von Schnittz~hlungen und Flitchen- 
messungen der Schnitte mit  ausreichender Sicherheit abzusch~tzen ist. 

Am deutlichsten werden jedoch diese Massendefekte sichtbar bei 
Keimen mit  unilateralen Mesodermdefekten. Ich habe 1926 einen Mteren 
Keim abgebildet, dessen gesamtes Vorderende als Folge eines uni- 
lateralen Mesodermdefektes asymmetrisch war. Hier mSchte ich einen 
Schnitt  dureh das Vorderende des Keims D 41 besprechen, um daran zu 
zeigen, daf~ schon auf dem Stadium der Medullarplatte die Massenaus- 
bildung der differenzierten Medullarsubstanz dureh den Mesoderm- 
defekt beeinfluBt erseheint. Das Bild (Abb. 21) zeigt, da6 die normal 
unterlagerte Plattenh/ilfte eine bedeutend gr66ere Fl/iehe aufweist, als 
(lie yon dem defekten Mesoderm umlagerte. Ferner setzt sieh die nor- 
male Pla t te  gegen eine Epidermis ab, die bedeutend diinner ist als (lie 
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Platte.  Demgegeniiber ist die Epidermis der Defektseite wohl scharf yon 
der Medullarplatte abgesetzt, abet  in dem an die Pla t te  anschlieBenden 
Gebiet ist sie s tark verdickt.  Auch hier ist es wieder naheliegend anzu- 
nehmen (S. 143), dab sich vom Gesamtectoderm, das auf der Seite des 
Mesodermdefekts zur Verfiigung stand, nur ein geringerer Teil zu Medul- 
larsubstanz differenzierte als auf der normalen Seite, w/~hrend ein grSl~e- 
rer Teil als normal zu Epidermis wurde. 

Eine Reihe /~hnlicher Beobachtungen an Plattenstadien best/itigen 
diesen Schlu6. Wir kSnnen so feststellen, dal~ sich auch im Vorderende 
bei Unterlagerungsdefekten nachweisbar weniger Ectoderm zu Medullar- 

Abb. 21. D41. 88X. Querschnitt durch das Vorderende. Rechts ist das }Iesoderm defekt und die 
l~Iedullarplatte reicht weniger weir la teral  als  l inks.  Reehts  sehliel~t sieh ein ~tiick stark ver- 
dickter  Ep idermis  (~:p) an die Medunarp la t te  an, w~ihrend auf der normalen Seite die dlinne 

Epidermis  sich seharf yon der dicken P la t te  absetzt .  

substanz differenziert als normalerweise, dab abet  die beobachteten 
Asymmetrien im Vorderende nie so ausgesprochen sind als im Riicken- 
marksabschni t t  der Medullaranlage. 

Uberblicken wir die aufgez~hlten Beobachtungcn, so k6nnen wir 
sehen, daft Unterlagerungsde/ekte such das Vorderende beein[lussen (ira 
Gegensatz zu BRACHETS Ansicht 1927) und zwar das Quantum der sich 
aus dem Ectoderm differenzierenden Medullarsubstanz. Die Region 
des Vorderendes, deren caudale Grenze in der Gegend der H6rblasen 
liegen diirfte, unterscheidet sich jedoch yon den caudal gelegenen Ab- 
schnitten dadurch, daf~ sie in ihrer Formbildung gegeniiber Unterlage- 
rungsdefekten nicht so weitgehend emp/indlich ist wie die caudalen Ab- 
schnitte. 
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l)enn 1. konnte das Vorderende bisher nie auch durch schwerste 
Unterlagerungsdefekte unterdrfickt werden, 

2. kam es bei solchen Defekten nie zu echten zyklopischen Bildungen, 
d. h. es kamen immer paarige Augenblasen zur Ausbildung, 

3. ist der EinfluB unilateraler Mesodermdefekte im Vorderende stets 
geringer als in den caudalen 1%egionen. 

I m  gusammenhang mit diesen Beobachtungen ist unsere im Ab- 
schnitt  fiber die Normalentwicklung gemachte Feststellung (S. 133) 
fiber die Massenverteilung im Ectoderm kurz vor der Medullarplatten- 
bildung yon Interesse. Wir fanden, dab im Gebiete des Vorderendes 
das pr/~sumptive Medullarmaterial ganz erheblich dicker ist als in den 
caudalen, das Riickenmark bildenden Absehnitten. Wir sehen so, da[~ 
die Teile des pr/~sumptiven Medullarmaterials, die die st'Xrkste Massen- 
anh~ufung zeigen, auch starken Unterlagerungsdefekten gegeniiber 
relativ weniger empfindlich sind, als die dfinneren Teile, deren Entwick- 
lung weitgehend yon der Untersehichtung beeinflul~t wird. Ohne daraus 
abteiten zu wollen, dab die hohe Eigendifferenzierungsf/ihigkeit des 
Vorderendes auf der Massenanh/~ufung beruht, halten wir doch die 
Parallele zwischen Massenanh/~ufung und Eigendifferenzierungsf/ihigkeit 
ffir bemerkenswert.  

V. Eriirterung der Ergebnisse. 
Mi$ der Feststellung der Entwicklungsst(irungen, die die Medullar- 

plat te  als Folge yon Defekten in dem sie unterschichtenden Kopfdarm- 
Chorda- und Mesodermmaterial  zeigt, haben wit neue Aufschliisse fiber 
die F/~higkeiten des unverletzten pr/isumptiven Medullarmaterials er- 
halten. Es erscheint nun lohnend, einmal alle diejenigen Experimente  
zusammenzustellen, in denen das Material, das normalerweise die Medul- 
larplatte bildet, also das gesamte pr/~sumptive Medullarmaterial, intakt  
gelassen wurde. Es soil festgestellt werden, wie es sich unter den ver- 
schiedenen experimentell  gesetzten Bedingungen entwickelte, welche 
F~higkeiten es dann entfaltete. 

Nur dann, wenn wir uns in unserer Betrachtung auf diejenigen ex- 
perimentellen Befunde, die fiber die F/~higkeiten, insbesondere des un- 
verletzten pri~sumptiven Medullarmaterials AufschluB geben, beschr/~n- 
ken, scheint eine weitere Analyse mSglich. So hat man eine gewisse 
Sicherheit, in scheinbar gleichat4igen Resultaten auch die Wirkung 
gleichartiger Faktorenkomplexe zu erwarten, w/ihrend man bei der Ver- 
gleichung heterogener Versuchsreihen immer damit  rechnen muff, dal~ 
scheinbar gleichartige Resultate die Produkte unter sich ganz ver- 
schiedener Faktoren sein kfnnen.  

Daher sollen die meisten Experimente,  in denen das lar/~sumptive 
Medullarmaterial selbst operat iv ver/~ndert oder vermindert  wurde, nicht 
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herangezogen werden. Dies sei einer sp/~teren Arbeit vorbehalten, in 
der speziell das Verhalten des gestSrten priisumptiven Medullarmaterials 
untersucht werden soll. Welter mfissen auch die Experimente, die sich 
mit der Induktion yon Medullarmaterial in prasumptiver Epidermis be- 
fassen, zum grS~ten Teil unberiicksichtigt bleiben. 

Aber selbst wenn wir uns ganz auf das Studium der Entwicklung der 
pr/isumptiven Medullarsubstanz unter experimentellen Bedingungen be- 
schr~nken, so ist eine einheitliche Betrachtung der komplizierten und 
scheinbar wid.erspruchsvollen Befunde einzig unter Zugrundelegung be- 
stimmter Gesichtspunkte mSglich. 

Zuerst soll die Frage nach dem Zeitpunkt der ersten nachweisbaren 
Determination des prasumptiven MeduUarmaterials behandelt werden. 
Soweit ich es zu beurtei]en vermag, hat im wesentlichen diese Fragc- 
stellung allen Experimenten und Diskussionen, die sich mit der Bildung 
der Medullaranlage befal~ten, zugrunde gelegen. (SPEMANN 1918, SPE- 
MANN U. GEINITZ 1927, MARx 1925, GOERTTLER 1925/27.) Aber mit dem 
Nachweis einer Determination tiberhaupt ist noch keineswegs bewiesen 
worden, dab das gesamte, normalerweise in die Medullaranlage ein- 
gehende Material diese Determination besitzt. 

So werfen wir eine zweite Frage auf: L~iilt es sich wahrscheinlich 
machen, dal~ schon beim Einsetzen der Determinationsvorg~nge das 
gesamte presumptive Medullarmaterial gleichstark determiniert wird 
oder l~l]t es sich zeigen, dal3 nur ein Teil auf einem frfihen Stadium und 
der andere Teil auf einem bedeutend sp~teren Stadium determiniert 
wird ? Wit stellen damit die Frage einer verschieden starken Determination 
der einzelnen, die Medullaranlage bildenden Bezirke zu Gastrulationsbegin~ 
zur Diskussion. 

L~Bt es sich wahrscheinlich machen, dal] zu Gastrulationsbcginn tin 
Tell des priisumptiven Medullarmaterials noch relativ indifferent ist, so 
mull welter gefragt werden nach dem Zeitpunkt und den Ursachen der 
endg~ltigen Determination des prdsumptiven MeduUarmaterials. 

Mit der endgfiltigen Festlegung des Materialcharakters und der 
Quantit~it des gebildeten Medullarmaterials braucht aber noch keines- 
wegs die normale Anordnung der Elemente und damit der normale Bau- 
plan bestimmt zu sein. So haben wir eine vierte Frage zu erSrtern. 
Welche Faktoren spielen in der Ausbildung des normalen Bauplans wah- 
rend der ersten Entwicklungsstadien der Medullaranlage eine RoUe ? 

A. Enthi~lt das priisnmptive ]~ledullarmaterial zu Gastrulationsbeginn 
ein Zentrum mit labiler Determination? 

Daf~ das pr~isumptive Medullarmaterial der beginnenden Gastrula 
unter gewissen Umst~nden die F~higkeit hat, sich unabh~ingig yon 
irgendwelcher Unterschichtung zu differenzieren, haben die neuesten, 
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sehon in der Einleitung erw~hntenVersueheGoERTTL~S (1927) zweifel- 
los erwiesen. Each  GO~TTL~R scheint einer der Faktoren,  die das Sehick~ 
sal des seitlich in die Epidermis einer Neurula verpflanzten pr~sump- 
t iven Medullarmaterials bestimmen, die Art  der Gestaltungsbewegung 
zu sein, die das Transplanta t  im Wirt  mitzumachen hat. Befindet es 
sich in einer Orientierung, in der die ihm innewohnende Gestaltungs- 
tendenz durch die Bewegungen der Wirtsepidermis unterstf i tzt  wird, 
d. h. wird es strukturgem~B zusammengeschoben, so wird es zu Medullar- 
substanz;  geraten aber  in einer anderen Orientierung die Gestaltungs- 
tendenzen des Transplanta ts  in Konfl ikt  mit  den Bewegungen der 
Wirtsepidermis, d. h. wird es strukturwidrig zusammengeschoben, so 
wird es zu Epidermis. 

Damit  scheint mir  gezeigt, dab das presumpt ive  Medullarmaterial  
unter besonders giinstigen Bedingungen (offenbar Untersti i tzung seiner 
Gestaltungstendenzen) aueh ohne Unterschiehtung sieh qual i ta t iv  yon 
der pr~sumptiven Epidermis verschieden verhalten und zu Medullar- 
substanz differenzieren kann. 

Aus diesen Befunden leitet GOERTTLER eine Anschauung ab, die mir  
zwar als naheliegend, aber als noch durchaus unbewiesen erscheint. Er  
schlie~t, soweit ich sehe, dab selbst das presumpt ive  Medullarmaterial  
sich ohne Unterlagerung nur dann differenziert, wenn seine Elemente 
eine bes t immte r~umliche Anordnung, eine typische Struktur  annehmen 
k6nnen. Da wit abet  vorl~ufig noch ganz im Unklaren sind, wie die Vor- 
ggnge im einzelnen bei der strukturwidrigen und strukturgem~Ben 
Implanta t ion  yon pr~sumpt ivem Medullarmaterial ablaufen, ferner ~ie  
sieh die verschiedenen Entwieklungsstadien histologisch verhalten,  so 
scheinen mir  weit tragende Schlui]folgerungen noch zu unsicher. 

Wiirde sich auch die erw~hnte Ansehauung GOERTTLERS als richtig 
erweisen, so h~tte man damit  noch immer keinen AufschluB fiber das 
Wesen der Determinat ion erlangt, sondern nur fiber die Umst~nde,  
unter  denen sie sich auswirken kann. Auch heute noch ist das Wesen 
der Determinat ion v611ig unbekannt .  So verm6gen wir fiir das pr/i- 
sumptive  Medullarmaterial nur  festzustellen, dab es zu Gastrulations- 
beginn eine nachweisbare Determinat ion besitzt. ~ b e r  ihre Herkunf t  
und ihre Na tur  wissen wir niehts Best immtes 1. Dagegen k6nnen wir mit  

1 Immerhin 1/~I]t sich die M6glichkeit nicht yon der Hand weisen, dal3 sogar 
schon auf dem Eistadium die Bezirke des sp~teren Ectoderms in verschieden star- 
kern MaBe fiir die Bildung yon Medullarplatte vorbereitet sind. Werden Keime 
auf dem Zweizellenstadium dutch kreuzweises ~bereinanderlegen so miteinander 
verschmolzen, da~ in einer der Verschmelzungsn~hte pr~sumptives Epidermis- 
und Medullarmaterial aneinandergrenzen und wird sparer bei der Gastrulation 
entlang dieser Naht ein schwach ausgebildetes Urdarmdach vorgeschoben, so 
k6nnte man erwarten, dal] nur das pr~tsumptive Medullarmaterial, nicht aber die 
pr~umptive Epidermis dutch den schwachen Reiz der Unterlagerung zur Bildung 

W. Roux' Archly f. Entwicklungsmechanik Bd. 113. 10b 
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mehr Erfolg an die Beantwortung der Frage gehen, ob das gesamte prh- 
sumptive Medullarmaterial schon zu Gastrulationsbeginn gleichm/iBig 
determiniert sei. 

Aus den Aul~erungen GO1~RTTLERS scheint hervorzugehen, dal~ er 
eine gleichartige Determination des gesamten pr/isumptiven Medullar- 
materials zu Gastrulationsbeginn als wahrscheinlieh erachtet. Er  hat. 
offenbar die M6glichkeit, daft zu Gastrulationsbeginn. nur ein Tell  des 
pr~isumptiven Medullarmaterial8 eine nachweisbare Determinatiort besitzt 
�9 und daft ein anderer Tell  desselben 2~[aterials zu derselben Zeit noch ,~ahe- 
zu indi/]erent ist, nicht in Erwggung gezogen. 

Nun ist abet durch kein Experiment der Beweis erbracht worden, 
dal~ das gesamte priisumptive Medullarmaterial die F~higkeit hat, sich 
unabh/ingig yon der Unterschichtung unter experimentellen Bedingungen 
quanti tat iv in Medullarsubst, anz zu differenzieren. Dagegen weist eh~e 
ganze 1Reihe yon Beobachtungen darauf hin, dab sich unter solchen ex- 
perimentell gesetzten Bedingungen nur ein Tell des priisumptiven Me- 
dullarmaterials differenziert. Dies l~l~t sich ffir eine Anza.hl yon Befun- 
den auch ohne quantitative Berechnung recht wahrscheinlich machen. 

Aus meinen im experimentellen Teii geschilderten Befunden geht, 
hervor, dal~ deutliche abnorme Verdiekungen der Epidermis zu beob- 
achten sind bei Keimen, die eine zu schmiichtige Medullaranlage ausge- 
bildet haben. In  einigen Fgllen konnten wir zweifellos nachweisen, 
dafJ nieht das gesamte priisumptive Medullarmaterial am Aufbau der 
Medullaranlage bcteiligt ist, sondern dal~ ein Tcil zu Epidermis wird. 
Diese Umwandlung von pr/tsumptivem Medullarmaterial in Epidermis 
iiul~ert sich dann in der abnormen Dicke der Epidermis. 

Nun hat GOERTTLER in zahireichen Experimenten fest gestellt, dal3 
unter abnormen Bedingungen (weitgehendes oder v611iges Fehlen der 
normalen Unterschichtung) iiberhaupt Medullarsubstanz gebildet wird. 
Er  hat  aber der T~tsache, dal] in allen seinen Fgllen ein grol3er Uberschul~ 
yon indifferentem Ectoderm, wohl Epidermis, vorhanden war, kein be- 
sonderes Gewicht beigelegt. Im Lichte unserer Fragestellung gewinnen 
nun gerade diese Beobachtungen an Interesse. Darum seien kurz ehlige 
der wichtigsten F~ille erwghnt. 

Schon die durch grol~e Chordamesodermdefekte erzeugten Ring- 
embryonen, yon denen in GOERTTLERS Arbeit yon 1926 Schnittbilder 

yon Medullarsubstanz veranlaBt werden kann. Es wiirde so eine kiimmerliche 
Medullaranlage entstehen, die zum grSflten Teil au~ dem Anteil der einen Blasto- 
mere liegt und die genau der Verschmelzungsnah~ (Materialgrenze) folgt. Solche 
Kfimmerbildungen wurden in der Tat yon MAI'~GO]hD und SEIDEL (1927) beschrie- 
ben. Die beiden Autoren iiui~ern allerdings S. 661: ,,Welcher Art der richtende 
Ein_flu[~ der Materialgrenzen ist, l~llt sieh nicht feststellen." Aber auf Grund der 
neuerdings bekannt gewordenen Tatsachen k6nnte das Verhalten der Kfimmer- 
bildungen mit einiger Bereehtigung in der oben dargelegten Weise erkliirt werden. 
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gegeben werden, zeigen ausnahmslos eine abnorm dicke Epidermis 
(Abb. 28, 29, 30, 31). Immerhin  ist zu bedenken, dab hier die Epidermis,  
wegen der weit offenen Dorsalseite, eine geringere Fl~che des Keims be- 
deckt, als normalerweise und ihre Dicke mindestens zum Teil auch auf 
diesen Umstand  zu beziehen ist. Hier  ist also die Dicke der Epidermis 
nieht unbedingt als Index f/Jr eine zu schm/ichtige Medullaranlage auf- 
zufassen. Abet  auch die in Kochsalzl6sung aufgezogenen Keime, bei 
denen sich infolge Unterbleibens der Gastrulat ion die Organanlagen in 
loco differenziert haben, lassen auf den Schnittbildern nur kleine Zonen 
differenzierter Medullarsubstanz und grolle Mengen indifferenten Ecto- 
derms erkennen. Hier scheint mir nun keine andere Deutung m6glich 
als die, dab nur ein geringer Tell des in takt  gelassenen pr~tsumptiven 
Medullarmaterials sich tats•chlieh differenziert hat., w~ihrend der Rest  
indifferent blieb. Dasselbe ergibt sieh auch aus den schon in der Ein- 
leitung erw/ihnten Versuchen GOERTrLERS (1927). Er  sagt S. 524 bei 
der Besehreibung eines Versuches: , ,Nut ein Tell aber des ganzen einge- 
pflanzten Materials, n/imlich das am weitesten dorsal liegende, wurde 
zu Medullarmaterial, w~hrend das iibrige ganz mesodermalen Charakter  
angenommen hat,  worauf die Zunahme des Mesoderms an der Implan ta t -  
stelle im Vergleich zur normalen Seite bezogen werden m u l l  Also 
aueh hier hat  sieh n u t  e in  T e i l d e s  eingepflanzten pr/isumptiven Medullar- 
materials zu Medullarsubstanz differenziert. 

So scheint sieh folgendes aus GOERTTLEaS Exper imenten zu er- 
geben: Schon kurz vor Beginn der Gastrulation ha t  ein Teil des pr~- 
sumptiven )Iedullarmaterials  die F/ihigkeit, sich unabh~tngig yon der 
Unterschichtung zu Medullarsubstanz zu differenzieren. Aber es be- 
steht kein Anhal tsptmkt  dafiir, dal3 das gesamte, normalerweise in die 
Medullaranlage eingehende Material diese Fi~higkeit in gleiehstarkem 
MaBe hat.  Es ist vielmehr wahrseheinlich, dab neben dem sti~rker de- 
terminierten Bezirk zu Gastrulationsbeginn aueh ein sehw~icher deter- 
minierter besteht,  der sich bei Abwesenheit der Unterschichtung in Epi- 
dermis umwandelt .  

Wenn nun das pr~isumptive Medullarmaterial vor seiner Unter-  
schichtung durch das Kopfdarm-,  Chorda- und Mesodermmaterial  in 
seinen Teilen verschieden s tark  determiniert  ist, so ist zu erwarten, dab 
die Teile mit  einer starkeren Determination sich unabh~n~ger  yon De- 
fekten in ihrer Unterlagerung entwickeln und weniger gest6rt sein wer- 
den, als die schwaeh determinierten Teile, die entsprechend stiirker yon 
den Einflfissen ihrer Unterschiehtung abh~ingen und so durch Unter-  
lagerungsdefekte in ihrer Entwicklung weitgehender gestSrt werden. 

Die Ergebnisse meiner Experimente  lassen sich nun ohne weiteres im 
Sinne einer solchen ])eutung verwerten. Denn in der Empfindlichkeit  
der Medullaranlage gegeniiber Unterlagerungsdefekten bestehen Unter-  
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schiede zwischen dem Vorderende und dem Riiekenmarksabschnitt. 
So konnte ich feststellen, dab auch durch sehwerste kombinierte Unter- 
lagerungsdefekte die Bildung des Vordcrendes der Medullaranlage hie 
unterdriickt werden konnte. So wurde Zyklopie nur in Andeutungen 
und ein Fehlen der Augenblasen schon gar nicht erhalten. Demgegen- 
fiber konnte in caudalen Abschnitten der Medullaranlage durch schwere 
Unterlagerungsdefekte in einem Fall die Bildung des Medullarrohrs fiir 
eine Strecke vSllig unterdrfickt werden, und in anderen F~llen kamen 
nur ~ul3erst schm~iehtige Medullarrohre zur Entwicklung. Ferner 
zeigte es sich, dal] unilaterale Mesodermdefekte, die die ganze L~inge des 
Keims betrafen, im Vorderende eine Asymmetrie erzeugten, die um ein 
Vielfaches geringer war, als in den caud~len Abschnitten der Medullar- 
anlage. Diese Befunde kSnnen nieht anders aufgefal3t werden, als dab 
in der Medullarplatte yon Triton Regionen bestehen, die verschieden 
empfindlich gegenfiber Unterlagerungsdefekten sind. Und zwar erweist 
sich das Vorderende als relativ unbeeinfluf~bar, der caudale Teil ~ls stark 
beeinflul]bar durch die Unterlagerungsdefekte ~. 

Ziehen wir nun die auf Grund yon GOWRTTr,V.RS Experimenten ge- 
wonnenen Ansehauungen bei, so k6nnen wir sagen, dal3 aueh Unter- 
lagerungsdefekten gegeniiber das presumptive ~Iedullarmaterial sieh 
als versehieden stark determiniert erweist, derart., dal~ der stark deter- 
minierte Teil dem Vorderende und der mehr indifferente Bezirk dem 
Riickenmarksteil der Medullaranlage entsprechen wiirde. 

Von Interesse ist nun die Feststellung, dal3 die Massenverteilung im 
pr~sumptiven Medullarmaterial kurz vor der Plattenbildtmg ann~hernd 
dem I)eterminationsgrad, wie er sieh den Unterlagerungsdefekten gegen- 
iiber ~iul~ert, entspricht ; d. h. im Vorderende ist, die Dicke des Materials 
am grSBten und nimmt caudalw~irts stark ab. Ob eine kausale Beziehung 
zwischen beiden Erscheinungen besteht, l~Bt sich nicht sagen, aber es 
scheint mir doch, dab es sieh zum mindesten um eine beaehtenswerte 
Parallele handelt. 

Alle im vorstehenden diskutierten Erscheinungen kSnnen nun unter 
Zugrundelegung der folgenden Anschauung einheitlieh gedeutet werden. 
Ich m6ehte annehmen, dab zu Beginn der Gastrulation im Ectoderm 
ein Zentrum mit zwar sehr labiler, aber doch deutlieh naehweisbarer 
Determination zu Medullarsubstanz liegt. (Eine hhnliehe Anschauung 
vertri t t  auch BRACItET 1927). Es scheint aber, als ob zu dieser Zeit 

1 :~h nliche regiona.le Differenzen in der Eigendifferenzierungsf/flligkeit zeigen 
nach DETWmER (1926) die cranialcn (1. und 2. Segment) und die mehr caudalen 
Abschnitte des Riiekenmarks etwas ~Iterer St.adien yon A.mblystoma. Die crania- 
len Segmcnte lassen in ihrer sensiblcn Zone cinc ausgesprochene Eigcndiffcrcn- 
zierungsf/ihigkeit erkennen, w~hrend die mehr caudalen Abschnit.te weitgehend 
abhiingig yon ihrer Umgebung sind. 
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nieht  das gesamte prhsumpt ive  Medullarmaterial  eine gleiehstarke 
Determinat ion  besitzt.  ~ a c h  unserer Vorstel lung wiirde also das ge- 
samte, normalerweise in die Medullaranlage eingehende .~Iaterial aus 
einem Zentrum labil determinierten, und einer Zo~e mehr indiHerenten , 
sich h'aum vol~ der angrenzenden pra'~umptiven Epidermis unterscheide~den 
l]laterials bestehen. U nd  zwar diirfte das Zen t rum in der N~the des 
animalen Pols zu suchen sein, vor  allem in den Gebieten, die wShrend 
der Gastrula t ion die geringsten Verlagerungen ausffihren und  kurz vor  
der P la t tenbi ldung die st~irkste Massenanh~iufung erkennen lassen - -  
im pr~sumI)t iven Vorderende.  

B. Die endgiiltige Determinat ion des pri isnmptiven Medullarmaterials  
dutch die Unter lagerung.  

Alle bishcr vorl iegenden Versuche sind nicht  imstande zu zeigen, 
dal~ (fie Anwesenhei t  eines l~bil determinier ten Zent rums innerhalb  des 
pr~sumpt iven  Medullarmaterials  ausrcichend ist, auch bei defekter  Unter-  
la.gerung das ungesch~idigte pr~isumptive Medullarmaterial  in vollem Urn- 
fang zur  Diffcrenzierung zu veranlasscn. Eine P la t te  k o m m t  zwar  s tets  
zur Bildung, aber eine genaue darauf  gerichtete Unte rsuchung  zeigt, dab 
sie zu schm~chtig ist. Die Untcrsch ich tung  muff also irgendwic bei der 
Best, immung  des Quan tums  der gebildeten Medul larsubstanz eine l:~olle 
spielen. 

Besonders schSn l~Bt sich die JBedeutu~2g des ~']lesoderms fiir das  
Quan tum der gebildeten Medullarsubstanz dcmonst r ieren  ~. Denn die 
Anbr ingung  nu t  unilateraler  Mesodermdefekte  gesta t te t ,  das Verhal ten 
der opericrten KSrpersei te  mi t  dem Verhal ten der normalen  KSrper-  
seite, die so als , ,Kontrol le"  dienen kann,  zu vergleichen. Wir  haben  also 
auf  der einen Seite normales 5'Iesoderm und  eine normal  breite ~'[edullar- 
plat te ,  auf  tier operierten Seite defektes Mesoderm, das eine gegeniiber 
der Gegenseite zu schmale Plattenh~ilfte nnter lagert .  

Die Ergebnisse dieser Expcr imente  zeigen nun,  daft dic Masse der 

i Ieh mSehte bei dieser Gelegenheit darauf hinweisen, dab bei der Be- 
stimmung des normalen Quantums Medullarsubstanz wohl auch die Chorda be- 
teiligt sein kann. Meine Beobachtung, dab eine Medullaranlage auch bei der 
Abwesenheit der Chorda gebildet werden kann, seheint mir noch keineswegs 
die von BRACH~T (1927) geguBerte Ansicht zu stiitzen: ,,La partie chordale 
n'exeree probablement aucune influence diff~reneiatriee dans le d~veloppement 
no rma l . . . "  (S. 277). Einmal kann bei einem Keim, dem nur die Chorda fehlt, 
die Medullaranlage zu klein sein. Ein sauberes, dahingehendes Experiment ist 
allerdings zur Zeit nieht bekannt. Dann mul~ welter in Rechnung gezogen 
werden, dab die Chordaanlage allein starke induzierende F~higkeiten hat. (Laut 
miindlicher Mitteilung yon Herra Dr. H. BAVTZMAZ~.) Naeh diesen Tatsachcn 
muff die Frage der Bedeutung der Chorda fiir die Massenentwieklung der Me- 
dullaranlage zum mindesten often gelassen werden. Dasselbe gilt auch vor- 
Hiufig flit das Kopfdarmmaterial. 
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Plat te  in ihrem Rfickenmarksabschnit t  weitgehend von dem Quantum 
des unterlagernden Mesoderms abh~ngig ist. Dies ist so zu verstehen, 
dab bei vSlligem unilateralem Fehlen des Mesoderms die entsprechende 
Seite der Pla t te  in ihrer Masse auf ein Minimum reduziert ist (dieses 
Minimum weicht im Vorderende yon der Norm bedeutcnd weniger ab als 
in den caudalen Abschnitten, dazwischen linden sich alle (~berg~tnge). 
Bei einer ganz geringfiigigen unilateralen Verminderung des h'Iesoderms 
ist die entsprechende PlattenhMfte ebenso gegenfiber der Normalseite 
nur um einen geringen Betrag vermindert .  Es erscheint also so, als ob 
zwischen der Masse des vorhandenen Mesoderms und der Masse diffe- 
renzierter Medullarsubstanz eine gewisse Proportionali t~t  bestehe. 
Die zum exakten Nachweis einer solchen Beziehung notwendigen 
mathemat ischen Grundlagen lieBen sich aus verschiedenen Grfinden nicht 
auffinden. Immerhin  erlauben die vorliegenden Daten mit  einiger Sicher- 
heit die Feststellung zu machen, dab innerhalb der angegebenen Grenzen 
(des aufgefundenen Minimums bei fehlender und der normalen Plat ten-  
breite bei vollstiindiger Unterlagerung)" die Masse des vorhandenen 
Mesoderms fiir die Masse der gebildeten Medullarsubstanz aussehlag- 
gebend ist. 

Wir sehen so, dab nur ein Tell des prii~ump~iven M~dullarmaterials 
bei verminderter Mesodermunterlagerung zu Medullarsubstanz wird. Sehr 
wesentlich fiir diese Auffassung ist nun die Feststellung, dab die Mas- 
senverteilung im Ectoderm auch bei den FMlen mi t  ext rem reduzier- 
ter Plat te  ann~ihernd derjenigen der normalen Gegenseite entspricht.  
So ergibt sich das Bild, dab auf der normalen Seite die ganze Zone des 
verdickten Ectoderms Medullarsubstanz gebildet hat,  w~hrend auf der 
mesodermlosen Seite nur  ein geringer Tell des verdiekten Ectoderms 
zu ]~[edullarsubstanz wurdc und die lateral anschlief~enden verdickten 
Teile des Ectoderms schon die St ruktur  yon Epidermis angenommen 
haben. ~Vir sehen daraus, dab die Bereitstellung des Materials, eben des 
pr~sumptiven Medullarmaterials, auch bier durchgefiihrt worden ist. 
Aber wieviel yon dem bereitgestellten Material dann tats~ichlich zu 
Medullarsubstanz geworden ist, seheint durch diesen Gestal tungsvorgang 
nieht bes t immt worden zu sein. Der endgiiltige Ausschlag wird offenbar 
yore unterlagernden Mesoderm gegeben. 

Die geschilderten Exper imente  lassen klar erkennen, daft das Meso- 
derm die Diffcrcnzierung des Medullarmaterials aussehlaggebend be- 
einfluBt. Aber fiber die AI% der Wirkung, die vom Mesoderm ausgeht, 
lassen sich zur Zeit nur unbeweisbare Hypothesen ~iuBern, deren Dis- 
kussion mir nicht welter zu fiihren scheint. So babe ich reich nur des- 
halb mit  der GOERTTLERschen H~Tot.hese der Mesodermwirkung (1927) 
zu besch~ftigen, well ich das Gefiihl habe, durch einc irrtfimliche ~uBe- 
rung meinerseits GOERTTLER die MSglichkeit gegeben zu haben, auch 
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meine Experimente in der yon ihm gewfinschten Weise zu interpretieren. 
In meiner ersten Arbeit (L]~H~A~N 1926) hat te  ich S. 260 u. 27I gesagt, 
dab eine defekte Untersehiehtung ffir die scharfe (normale) Begrenzung 
der Plat te  ausreiehe. Ich hat te  mir schon damals ausdriieklieh eine 
eingehende Untersuehung der Plattenverh/iitnisse vorbehalten, da mir 
die Verhfiltnisse noeh als unklar ersehienen waren. GOERTTLER hat  
daraus entnommen, daft die Medullarplatten meiner Experimente in 
jeder Beziehung normal gewesen seien und gesehlossen S. 358 : ,,DAB das 
Mesoderm also nur mittelbar als unterstfitzender mechaniseh wirksamer 
Faktor  bei der Differenzierung der Medullaranlage mitwirkte",  also bei 
der Bildung der Wfilste und des Rohrs. In  der vorliegenden Arbeit sind 
nun aber die dureh ~'Iesodermdefekt erzeugten St6rungen in der ~[edullar- 
plat te dargestellt und damit  ist der in meiner ersten Arbeit enthaltene 
I r r tum beseitigt. Aueh jetzt  noeh halte ich, wie gesagt., eine bestimmte 
J~uferung fiber die Mesodermwirkung fiir unbeweisbar und darum ftir 
iiberfliisslg. Ieh m6ehte reich begnfigen, festzustellen, ohne allerdings 
damit  GOERI'TLER widerspreehen zu mfissen (er sagt S. 558, daft seine 
Experimente doeh wohl eine allein bestimmende Mesodermwirkung 
bei der Differenzierung yon h'[edullarmaterial innerhalb der Zeit yore 
Gastrulationsbeginn an direkt ausschliel3en), dal3 das Mesoderm eine 
ausschlaggebende Rolle bei der quanti tat iven Ausbildung der Medullar- 
anlage spielt. 

Wir kom.men so zu d~r Auf/assung, daft dab pr(i~ump~ive Medullar- 
material, das wohl zu .Beginn der GastrulaHon. ei~ Zentrum mit nachweis- 
barer Degerm, inatian und ei~ze .nahezte indi//erente Zone besitzt, in seinem 
endgiiltigen Um/ang erst dtwch die daruntergeschobene Unterlagerung 
determi~Hert wird. Einc Mitbctciligung der Chorda und des Kopfdarms 
ist nicht ausgeschlossen, vorlgufig aber nicht zu beweisen. Dagegen ist 
es sicher, dab der Umfang, in dem die Zone des noeh relativ indifferenten 
prasumptiven 5'[edullarmatcrials zu 5'Iedullarsubstanz wird, durch das 
unterlagernde Mesoderm weitgehend bestimmt wird. Die im Ectoderm 
vorhandene, vorbereitende 5'[aterialanhiiufung scheint keine aussehlag- 
gebende Rolle zu spielen. 

C. Der Einflufl der Unterlagerung auf die Anordnung der 
differenzierten )Iedul larsubstanz.  

Bei der Untersuchung von Experimentalf/illen genfigte bisher den 
meisten Autoren ffir die Diagnose ,,MeduUarsubstanz" die Feststellung 
eines hohen einschichtigen Zylinderepithels, das je nach dem Stadium 
in einer yon Wfilsten umgebenden Plat te  oder einem Rohre angeordnet 
sein kann. Fiir die beiden ersten Abschnitte unserer Diskussion haben 
auch wir uns stillschweigend an diese Abgrenzung des Begriffs gehalten, 
da wir uns mit der Bildung von erkennbarer Medullarsubstanz fiber- 
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haupt ,  ohne l~iicksich$ auf deren feinere Struktur  und Anordnung be- 
seh~ftigt haben. 

Sobald mail aber die Bildung yon Medullaranlagen untersucht und 
erkl~ren will, wie eine normale Medullaranlage zustande kommt ,  so muB 
die Art, in der das h'[aterial in einer solchen Anlage angeordnet ist, genau 
festgestellt werden. Wenn wir unsere Erkennt,nisse auf die Normal-  
entwicklung fibertragen wollen, so k6,men wir uns meiner Ansicht. nach 
nur dann zufrieden geben, wenn wir unter experimentellen Bedingungen 
Medullaranlage~ e.ntstehe~ sehen, die von, den normalen weder im Mate, rial- 
charakter noch in der Anordnung der EIemente abweichen. Entsprechend 
der eingangs festgelegten Zielsetzung handelt  es sich fiir uns in diesem 
Abschnit t  um dic Fragc:  Unter  welchen experimentellen Bedingungen 
bildet das priisumptive Medullarmaterial  eine normal  s trukturier te  Medul- 
laranlage ~. Auf die Besprechung induzierter 5ledullaranlagen miissen wir 
hier verzichten. 

Von Interesse ist nun, dab in all den F~llen, in denen GOnRTTLE~ 
die Differenzierung yon Medullarsubstanz aus t)r~tsumptivem Medullar- 
material  nachgewiesen hat,  die Anordnung wie die Abgrenzung der gc- 
bildeten Mcdullarsubstanz v611ig anormal  ist. Ein Vergleich yon GO~RTT- 
LERS :Figuren mit  entsprechenden l~ormalstadien macht  das zur Ge- 
niige klar. 5'Ian erkennt  daraus, dab auch die Leistungen des i iberhaupt 
differenzierungsfShigen Teils des pr~isumptiven Medullarmaterials nur 
in Bildung yon unregelm/~Big begrenzten Pla t ten  yon Zylinderepithel 
und yon l~ohren mit  unregelm/i,l~iger Massenverteilung und Zellanord- 
nung bestehen. Auch bier lassen GOERTTLERS Experimente  wieder er- 
kennen, dab das pr~isumpbive l~[edullarmaterial bei Abwesenheit der 
Unterlagerung nur einen Tell dessen leistet, was es normalerweise voll- 
bringt. Die Ergebnisse meiner Experimente  erlauben bis zu einem gc- 
wissen Grade, die Bedeutung der Teile der Unterschiehtung der Medul- 
laranlage fiir ihre normale ~'ormgestaltung abzuschgtzen. 

1. Fehlte der Kop]darm allein, so schien das die Formbildung der 
dariiberliegenden t t i rnabsehni t te  wenig zu beeinflussen. Fehlte er zu- 
sammen mit  dem Chordavorderende und dem cranialen l~Iesoderm, so 
t ra ten EntwicklungsstSrungen im Vorderende auf, verspgtete Auffaltung, 
anormale Massenverteilung und anderes mehr ( L w n ~  1926). DaB 
Kopfdarmdefekte  allein keine Entwicklungsst6rung hervorrufen, beweist 
noch nichts gegen eine ent.x~icklungssteuernde Rolle des Kopfdarms in 
der Normalentwicklung. Denn man weifi noch nicht, ob und wie welt 
sich die einzelnen l~aktoren (Kopfdarmdach,  Chorda und Mesoderm) in 
ihrer ~Virkung erg~inzen bzw. ersctzen k6nnen. 

Immerh in  l~iBt die Bedeutungslosigkeit eines Kopfdarmdefekts  allein 
fiir die Ausbildung der Medullarplatte cine teilweise Erkl~rung der bisher 
riitselhaften Befunde yon A. I~L~Rx (1925) zu. Er  hat te  gefunden, dab 
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nach Entfernung des Urdarmdachs .auf ~ilteren Gastrulationsstadien 
doch eine Medullaranlage gebildet wurde. Ferner hat  er geschlossen, 
da  er auf Schnitten , ,Urdarmdach" (offcnbar Chorda und Mesoderm) 
fand, dab dieses ,,regeneriert" worden sei (S. 40). Nun ergab sich aber aus 
vielen eigenen Beobachtungen, dab das , ,Urdarmdach" mitt lerer und 
/ilterer Gastrulationsstadien zum allergr6i]ten Teil yon dem epithelartig 
ausgebreiteten Kopfdarmmater ia l  gebildet wird und dab nur die caudal 
gelegenen Abschnitte des Urdarmdachs aus Chordamesoderm bcstehen. 
So ha t  also eine Entfernung des , ,Urdarmdachs" auf ~lteren Gastru- 
lationsstadien im wesentlichen wohl im Kopfdarm und m6glicherweise 
auch im vorderen Chordamesoderm einen Defekt zur Folge, der welter 
nicht allzu auff~llig zu sein braucht  und, wie meine Versuche crgeben, 
die Bildung der 5~edullaranlage nicht unterdriickt.  So crscheint es mir  
wahrscheinlich, dab MARX bei der Schnit tuntersuchung eincn auf ~lteren 
Stadien nicht sehr in die Augen fallenden Kopfdarmdefekt  iibersehen 
hat .  Die Annahme einer ,,l~egeneration" des entfernten Materials wird 
durch die Ergebnisse, die auf den zahlreichen und v611ig durchunter- 
suchten FEllen meiner Defekf, experimente beruhen, recht unwahrschein- 
lich gemacht.  

2. Eine unilaterale Verminderung des Mesoderms, unter  Bclassung 
der Chorda und des Mesoderms der Gegenseite bedingt wohl eine ge- 
ringere Massenentwicklur~g auf der betroffenen Seite der Medullarplatte, 
aber die Anordnnng der Elemente ist im wesentlichen normal. Es kommt  
ein asymmetrisches Rohr  zustande, dessen Asymmetr ie  sich zum min- 
desten noch bci St.adien mit  beginnendcr Differenzierung der Muskulatur 
nachweisen l/iBt. Ob sich die _4symmetrie dauernd erh/~lt, vermag ich 
vorl/iufig, aus l~Iangel an/~lteren Stadien, nicht zu sagcn ~. 

~/eine Versuche zeigen so, dab unilaterale ~[esodermdefekte, ab- 
geschen yon eincr I~Iassenverminderung, keine gr6bere St6rung der Form- 
bildung der 5Iedullaranlage herbeiffihren. 

3. Dagegen wird die Anordnung der Medullarzellen in entscheidender 
Weise beeinfluBt, wenn das Mesoderm median unter der l~Iedullarplatte 
verschmolzen ist; es spielt dabei keine Rolle, ob die vorhandene Chorda 
yon der Pla t te  abgedr/ingt ist oder fehlt, l~fir liegt vor allem Material 
vor yon F/~llen mit  fehlender Chorda. So gelten die folgenden Bctrach- 

Es sei erw~hnt, dab eine Entnahme yon Somitcn kurz nach dem SchluB 
der Mcdullarwiilste die Differenzierung innerhalb des Medullarrohrs nicht im 
geringsten beeinfluBt (D~.TWIr.~R 1927, LEH~A~ 1927). l~ach SchluB der 
Wiilste h~ben dic Somiben nur noch auf die ])ifferenzierung und Anordnung 
der SpinalganglienzeHen Einflui] (LEH~ANN 1927). Das endgiiltige Quantum 
der gebildeten Ganglicnzellcn h/~ngt yon dem Quantum der innervierten ]~aut 
und Myof, ome ab (DnTwTLER 1927). Auch die Entwicklung der Spinalganglien 
bietet ein Beispiel dafiir, wie Differcnzierung, _Anordnung und Quantum dcr 
Elemente yon verschiedenen Faktorengruppen bestimmt werden. 

W. Roux '  .4,rchiv f. E n t w i c k l u n ~ s m e c h a n i k  Bd.  113. 11 
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tungen in erster Linie fiir diesen S pezialfall. Wie ich im exTerimentellen 
Teil gezeigt habe, ist der Chordadefekt schon beim allerersten Erscheinen 
der Plat te  dureh das Fehlen der l%fickenrinne angedeutet. Die kolben- 
fSrmigen Zellen der Rfickenrinne fehlen und die mediane Verdiinnung 
der Plat te  unterbleibt. Weiter finder die Anh~ufung des 5[edullar- 
materials in den Wfilsten nicht start,  die Wfilste sind niedrig und der 
medianc Plattenteil  ist abnorm verdiekt. Es entsteht  daraus ein Mcdul- 
larrohr,  bei dem die t tauptmasse in einer einheitlichen dickea Boden- 
platte, der Basalmasse, angeh~uft ist, w~hrend normalerweise links und 
rechts yon dem sagittalgestellten Lumen das gesamte Material in den 
beiden Lateralmassen angeordnet und die Bodenplatte epitheliul dfinu 
ist. Es l~Bt sieh nun noeh zeigen, dab die sparer gebildeten Spinal- 
ganglienzellen unter  diesen abnormen Bedingungen, start  sich lateral 
veto h~edullarrohr in paarigen Ganglien anzuordnen, ventral und median 
yon ihm ein unpaares Ganglion bilden. (Eigene unver6ffentlichte Be- 
obaehtungen.) 

Ent, sprechende VerhMtnisse seheinen sieh ~ueh d~nn zu linden, wenn 
die Chorda vorhanden, aber dureh eine dicke Mesodermsehicht yon der 
Medullarplatte abgedrSngt ist (MANcOLD und SEIDEL 1927). Es wiire 
naheliegend, auf Grund der dargestellten Beobaehtungen der Chorda 
einen ordnenden EinfluB auf das ~Iedullarmaterial zuzuschreiben, der 
sich nur dann auswirken kann, wenn die Chorda die 5{edullarplatte direkt 
unterlagert. Sie wiirde ve t  allem bewirken, dab sich das Medullar- 
material hauptsi~ehlich in den Medullarwiilst.en anh~iuft. Es kfime dann 
frfihzeitig eine bilater~ls~nmetrische Massenverteilung zustande, die 
kurz naeh dem VerschluB der Wiilste durch die endgiiltige Aufteilung 
der Basalmasse zum AbschluB gebraeht wfirde. 

Nun existieren aber einige F~lle, bei denen ~rotz Fehlens dot Chorda 
das Mesoderm median getrennt ist und das Medullarrohr keine Basal- 
masse besitzt. Diese Befunde kSnnen so gedeutet werden: in der Mediane 
getrenntes Mesoderm ohne Chorda reicht ffir die imrmale Formbildung 
des Medullarrohrs aus; in der Mediane verschmolzenes Mesoderm unter  
Beiseiteschiebung der Chorda erzeugt die bekannten Entwicklungs- 
stSrungen. So ist nur die Anordnung des l~fesoderms ffir die Formbildung 
des Medullarrohrs maSgebend. Damit ist bloB festgestellt, dab die 
Chordawirkung ersetzbar ist, und die M6glichkeit, dab die Chorda sich 
normalerweise bei diesen Vorg~ngen beteiligen kann, ist nicht aus- 
geschlossen. Immerhin dih'fte die Chorda einen aktiven EinfluI~ nur dann 
ausiiben k6nnen, wenn sie die Medullarplatte direkt unterlagert. Sobald 
sie yon der Plat te durch dazwisehengeschobenes 5[esoderm abgedr~ingt 
ist, hat sie auf die Gestaltung des Medullarrohrs kaum mehr EinfluB. 

Aus den angcfiihrten Beobaehtungen ist zu ersehen, daft abnormz 
Anordnung der UnterIagerung, ngmlieh mediane Versehmelzung des 
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hfesoderms unter der Medullaranlage, alleln a usreicht, um die Bildu~z 9 
eines abnormen Medullarrohrs zu bedingem Es ist wesentlich, dab die 
dazu fiihrenden Bildungsvorg~inge schon bei der ersten Differenzierung 
der Medullarsubstanz auftreten. Es seheint so, als ob fiir das Zustande- 
kommen einer normalen Anordnung der Medullarsubstanz yon vorn- 
herein zum mindesten eine mediane Trennung des Mesoderms und viel- 
leicht auch noch die direkte Untersphichtung durch die Chorda not- 
wendig sei. 

DaB bei den Anuren die Formbildung der 5Iedullaranlage in ganz 
s Weise bei Fehlen der Chorda und medianer Verscbmelzung 
der Ursegmente verl~uft, lassen die Befunde J~.NKINSONS (1915) er- 
kennen. Bei Keimen, die auf frfihesten Furchungsstadien zentrifugiert 
worden waren, fehlte h~iufig die Chorda und die Urscgmente waren in der 
Mediane verschmolzen. In  all diesen F~llen zeigte das 5fedullarrohr eine 
typische Basalmasse und auf sp~iteren Stadien land sich, da~ die Spinal- 
ganglien der rechten und der linken Seite median unter  dem Medullar- 
rohr verschmolzen waren. Die ti2anlichkeit dicser Beobachtungen mit  
den hier dargestellten scheint mir  der Beachtung wert. 0 b  in beiden 
]?~illen verwandte Faktoren am ~Verke sind, kann nicht entschieden 
werden, scheint aber nach den Befunden von GEINITZ (1925), der die 
organisierenden :F~higkeiten des Chordamesoderms der Anuren fest- 
s~ellte, nicht unwahrscheinlich. 

Uberblicken wir die in diesem Abschnitt  besproehenen Tatsachen, so 
kSnnen wir folgendes fiber die Formbildung des pr~sumptiven 5[edullar- 
materials unter expcrimcntellen Bedingungen feststellcn: 

I .  ~Venig oder gar nicht beeinfluBt wird die Anordnung der Elemente 
in der Medullaranlage durch isoliertes Fehlen einzelner Tei[e der Unter- 
lagerung, wenn dabei die Anordnung der verbliebenen Teile nieht ge- 
st6rt ist. (Kopfdarmdefekte,  ]~'ehlen der Chorda ohne mediane Vcr- 
scbmelzung des i~Iesoderms, unilaterales.Fehlen des h[esoderms.) 

I I .  ~u und gleich yon Anfang an wird die Anordnung der 
Elemente und die Massenverteilung vor allem im Riickenmarksab- 
schnitt  beeinflul~b durch abnorme Lagerung der Teile der Untersehich- 
tung, auch wenn kein Defekt damit  verbunden ist. Dies gilt besonders 
ffir die F~ille, bei denen das Mesoderm median unter der Medullarplatte 
verschmolzen ist und die Chorda yon der Medullaranlage abgedr~ngt 
ist oder fehlt. Es wird keine Rfickenrinne gebildet, die Platte ist median 
verdickt, die Wfilste sind niedrig, es entsteht  ein 5[edullarrohr mit  
Ba~almasse. 

I I I .  Die Anordnung ist stets abnorm bei s tark  defekter und atypi- 
scher Unterlagerung. 

11" 
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1). Die Bildung der Medullarplatte - -  ein Entwicklungsvorgang, bedingt 
dnrch die kombinierte "~Virkung zweier  re lat iv  selbstiindiger, teilweise 

gleichsinniger Faktoren.  

~ ' i r  habeIl in den vorangehenden Abschnitten auseinandergesetzt, 
welehe Atmahmen zugrunde gelegt werden miissen, um das Verhalten 
des pr~sumpLiven Medullarmaterials in den verschiedenen bekannten 
Experimenten erM~ren zu k6nnen. Die Grenzen der Erkl~rungsm6gIich- 
keiten sind eng gesteckt. Erstens besteht die Tatsache, dab das prgsump- 
t i re  3'Iedullarmaterial zu Gastrulationsbeginn bereits eine labile, .yon 
der Unterschiehtung unabhhngige Determination zeigt. Zweitens steht 
fest, dab defektes lJrdarmdach,  das erst ffeffen Ende der (4astrtdation das 
prfisumptive Medullarmaterial unterlagert,  nu t  einem Tell des normaler- 
weise verwendeten Medullarmaterials die Differenzierung ermSglicht. Und 
drittens ist es bekannt,  dab die Empfindlichkeit  der Medullaranlage gegen- 
iiber l.Tnterlagernngsdefekten rcgional versehieden ist ; sie ist im Vorder- 
ende am geringsten, im Rfiekenmarksabschnitt  am grSl3ten. 

Ein Erkl~Lrungsversuch, der entweder der Determination im Ecto- 
derm oder der Unterschiehtung allein die Hauptrolle zuschreibt, fi~llt, 
bereits auBerhalb der durch die experimentellen Befunde gesteckten 
Grenzen. Urspriinglich standen jedoeh die crw/thnten Alternat.iven im 
Vordergrund der Diskussion. Auf Grund seiner Befunde setzte sich 
GOERTTLER (1925, 1926) ffir die dominierende Bedeutung des im Ecto- 
derm lokalisierten Faktors  ein, w/ihrend 5'[Aax (1925) auf der anderen 
Seite durcil seine Feststellungen zur Amiahme einer iiberwicgender Rolle 
der Unterschichtung in der Determination des l~edullarmaterials ge- 
f(ihrt wurde. 

Sl'r:~tAl~ neigte der letzterw/~hnten Auffassung zu, ohne jedoch je- 
reals die MSglichkeit einer im Ectoderm der beginnenden Gastrula vor- 
handenen, labilen Determination bestr i t ten zu haben. Er  deutete die 
5[5glichkeit an, dai~ beide Faktoren in der ~ormalentwicklung eine 
Rolle spiclten und dab die Entwicklung der 3Iedullarplatte als ein Fall 
,,doppelter Sicherung" bet.rachtet werden kSnne, in  seiner neuesten 
Arbeit (SP~tA.Wl~ u. GEI~ITZ 1927, S. 173) /tuBert er als naheliegende 
Hypothese u. a., dab in der Normalentwicklung schon auf dem Blastula- 
stadium, vielleieht noeh frfiher, das pr/isumptive .A'Iedullarmaterial seine 
erste, noch sehr labile Determination erhalte, ausgehend vielleicht yon 
dem Bezirk in der oberen Urmundlippe, welehen SI 'E~r  als Organi- 
sationszentrum bezeiehnet.e. Dieser Bezirk, das pr/isumptive 3'Iesoderm, 
wird bei der Gastrulation eingestiilpt und unter die Medullaranlage ge- 
bracht,  welche er nun endgiiltig d e t e r m i n i e r t . -  Damit  ist nun ein 
gleiehzeitiges Vorhandensein der labilen Determination im Ectoderm 
ztnd der determinierenden ~rirkung der Unterschichtung in der Normal- 
entwicklung als wahrscheinliche M6glichkeit, angenommen. 
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Diese Bl6gliehkeit der Beteiligung beider Faktoren bei der Ent-  
wieklung der normalen Medullaranlage scheint nun in der Tat  die einzige 
Basis fiir einen Erkl~rungsversuch, der alle oben genannten Tatsachen 
umfassen soll, darzustellen. Die Wirkung der beiden Faktoren mui~ 
aber, um sine wirklich den Experimenten gerecht werdende Erkl~rung 
zu ermSglichen, noch n~iher umschrieben werden. 

So fiihrt die Feststellung einer regional verschiedenen Abh~ingigkeit 
der Medullaranlage yon Unterlagerungsdefekten zu der naheliegenden 
Aunahme, dab das prdsumptive MeduUarmaterial vor der Unterschichtung 
regional verschieden stark determinisrt set. Diese Annahme, dab zu 
Gastrulationsbeginn nur sin Tell, sine Art Zentrura, das dem Vorderende 
entspricht, nachweislich labil determiniert  set, scheint, wie oben (S. 155) 
ausgefiihrt, auch GO~.RTrLEnS Befunde ausreichend zu erklSren. Die 
Tatsache, dal~ die endgiiltige Plat tenmasse yon dem unterlagerndeu 
Mesoderm abhiingt, wird dann so gedeutet, dab der zu Gastrulations- 
beginn noch indifferente Tell des priisumptiven Medullarmaterials erst  
durch das gegen Ends der Gastrulation untergeschobene ~Iesoderm 
determiniei% wird. Die endgiiltige Grenze zwischen Epidermis und Me- 
dullarsubstanz wfirde so erst gegen Ends der Gastrulation dutch die 
Unterlagerung best.immt ~ 

FaBt man das prSsumptive Medullarmaterial zu Gastrulations- 
beginn als sin System auf, das aus einem Zentrum mit, wenn auch ]abiler, 
so doeh deutlieher und einer Peripherie mit  kaum vorhandener Deter- 
ruination besteht,  so liiBt sich mutat is  mutandis auf dieses System mi t  
einiger Wahrscheinlichkeit die Darstellung anwenden, die H~_n~Iso~ 
(1918) ffir das System der ExtremitS~tenanlage gegeben hat. Er  sagt 
S. 458: ,,The limb rudiment  may  be thus regarded not as a definitely 
circumscribed area, like a stone in a mosaic, but  as a center of diffe- 
rentiation in which the intensity of the process gradually dinfinishes as 
the distance from the center increases until it passes away into an in- 
different region. 5'Iany other systems such as the nose, ear, hypo- 
physis, gills seem to have  the same indefinite boundaries which may  
even overlap one ano ther . "  Ieh kann diese grundlegende und al:s- 
ffthrliche Definition H_~RISONS (s. a. I-IA~RISON 1024, S. 410) nicht 
anfiihren, ohne wenigstens mit  einigen Worten auch die Stellung- 
nahme derjenigen Forscher, die zu fihnlichen Konzeptionen gelang- 
ten, zu erw~hnen.. SP]~)IA~ (SPE~A~ u. H. MANGOLD 1924, S. 636) 

1 Ich habe :Drehungen rechteekiger Ectodermstfickehen, die pr~tsumptivc 
Epidermis und prSsumptives Medullarmaterial enthielten, auf verschiedenen 
(~astrulationsstadien ausgef/ihr~.. Die Resultate dieser Experiments, die dem- 
n~iehst eingehend behandelt werden sollen, seheinen die oben geauBerte Auf- 
Iassung zu besti~tigcn, dab die Grenzc zwischen Epidermis und 5[edullarsubstanz 
erst kurz vor der Plattenbildung festgelegt ist. 
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gibt eine kurze 13bcrsicht fiber ~ui]erungen, die sich darauf be- 
ziehen. Daraus geht hervor, daf~ sehon BOVERI (1901) ffir den See- 
igelkeim und SI'EI~NI~ (1903) fiir den Triton-Keim das Vorkommen 
yon Determinationspunkten als maglich erwogen. SI'EMAN~" ~iul]ert 
sich in der oben erw~ihnten Arbeig (1924, S. 635/636) wie folgt: 
,,Diese Vorstellung der fortsehreitenden Determination fiihrt yon selbst 
auf die andere zurfiek, dab es im sieh entwickelnden Keim Punkte  
gibt,, yon denen die Determination ausgeht." EKI~IAI, I (1925) wttrde 
dttreh die Ergebnisse seiner Experimente fiber die Herzentwieklung 
der Amphibien zu entspreehenden Anschammgen gefiibrt, (S. 346). 
,4_ueh WEISS (1923) und G v Y ~ o T  (1927) gelangt, en dureh ihre in Re- 
generat,ionsexperimenten erhobenen Befunde zu Annahmen, die sieh 
weit, gehend mit der yon HARItlSO~ gegebenen decken. Schon diese 
kurze Ubersieht diirfte zeigen, dal~ eine ganze Reihe yon Forschern dutch 
den Ausfall ihrer Experimente zu der Annahme yon Intensitiitszentren 
oder Determinationspunkten gedr~ingt worden ist. Immer wieder wird 
die Auffassung ge~ul]ert, dab in den studiertell Systemen der Deter- 
minationsgrad in einem Zentrum am st~rksten sei, und yon diesem 
Zentrum nach der Peripherie hin graduell, ohne faBbare Grenze bis zur 
v611igen Indifferenz abnehme. ~rie mh" sche in t ,  dfirfte gerade diese 
Konzeption auch den Dcterminationszustand des pr~isumptiven Medullar- 
materials wahrend der Gast, rulation (vom Beginn bis zu der relativ spat 
erfolgenden Festlegung der endgiiltigen Grenze) am zutreffendsten 
umsehreiben. 

Wie weir dann dieses labile und in seinem Umfang noch in keiner 
Weise fes~gelegte System des prii.sumpt.iven Medullarmaterials in diffe- 
renzierte Medullarplatte fibergeht, h~ngt offenbar weitgehend, aber nicht 
vallig yon der Unterlagerung ab. 

Denn die sich einstfilpende Unterlagerung finder night, wie es offen- 
bar yon 3 L ~ x  (1925) fiir die Normalentwieldung angenommen wurde, 
ein vallig indifferent.es 5la.terial vor, sondern ein System, das wenigstens 
in seinem Zentrum schon eine bedeutende, wenn anch noeh labile Eigen- 
differenzierungsfKhigkeit besitzt. Die Rolle der Unterlagerung wiirde 
nun darin bestehen, die schon vorhandene Determination endgii]tig zu 
fixieren und die mehr indifferente Peripherie des Medullarsystems in 
einem Umfang zu determinieren, der in einer gewissen AbhKngigkeit 
steht veto Quantum der eingestiilpten Unterlagerung. ~Veiter hat~ dann 
die Unterlagerung einen betriiehtlichen Einflu$ auf die Formgestaltung 
der ~Iedullaranlage. 

So f fh ren  die im vorstehenden gesehilderten Befunde zu der Vor- 
stellung, da.$ die als einheitlicher Prozefl erscheinende Bildung der nor- 
malen Medul]aranlage bedingt ist dutch die kombinierte Wirkung zweier 
~eihveiae gleich.sinniger, relativ ,elbstiindiger Faktoren. Wir wollen diese 
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Erseheimmg als kombinative Einheitsleistung teilweise gleichsinniger Fak- 
toren bezeichnen 1 

Zum Zweeke der folgenden ~Betrachtung muB die kombinative Ein- 
heitsleistung der normalen Medullarplattenbildung, zu dem die labile 
I)etermination im Ectoderm und die determinierende Wirkung der 
Unterlagerung zusammentreten, in zwei etwas willkiirlieh gew~ihlte 
Teilleistungen zerlegt werden: eine ,,identische" Teilleistung der gleichen 
Wi.rlcungen beider Faktoren, und cine ,,synthetische" Teilleistung der 
voneinander verschiedenen Wirkungen der beiden beteiligten Faktoren. 

Treten in der Einheitsleistung die gleichen Wirkungen beider Fak- 
toren zusammen (Unterlagerung des determinierfen Medullarzentrums 
dutch das Urdarmdaeh), so ist die Leistung beider Wirkungen identisch 
mit der Leistung einer Wirkung allein. (Die MSglicbkeit einer Addition 
gleicher Wirkungen der beiden Faktoren wird nicht welter in Betraeht  
gezogen, da es fiir den Gang unserer ~berlegungen gleichg/iltig ist, ob 
es sich um eine Identitiitsleistung oder eine Additionsleistung handelt.) 
Wir bezeichnen das als die ,,identische" Teilleistung der gleichen Wir- 
kungen beider Faktoren. 

Die voneinander verschiedenen Wirkungen der beiden Faktoren wer- 
den gleichfalls in der Einheitsleistung zusammengefaBt, und zwar syn- 
thetlsch: bei der Entwicklung der normalen Medullarplatte ist das 
medullarbildende Zentrum zu Beg inn der Gastrulation ohne scharfe 
Grcnze im Ectoderm festgelegt, w/~hrend das endgfiltige Quantum der 
Medullaranlage durch die Unterlagerung erst ffegen Ende der Gastrulation 
determiniert  wird. In  der Einheitsleistung der normalen Medullar- 
plattenbildung treffen so Wirkungen zusammen, deren gemeinsamesAuf- 
t re ten  nur durch die Syntltsse der voneinander verschiedenen Wirkungen 
der beidenFaktoren bedingt ist. Wir bezeichnen das als die ,,synthetische" 
Teilleistung teilweise gleichwirkender Faktoren. 

Wenn wir nun die Einheitsleistung der beiden ~'aktoren im Falle der 
Medullarplattenbildung als kombinativ bezeichnen, so legen wir ganz 
bewul]t das Gewieht auf die Kombination der beiden relativ selbstiindigen 
Faktoren zu einer einheitlichen Leistung, in der sowohl die identische 
Teilleistung der gleichen Wirkungen als auch die synthetische Teilleistung 
der voneinander verschiedenen Wirkungen enthalten ist. Durch das 
Vorhandensein der synthetischen Teilleistung unterscheidet sich der 
Bildungsvorgang der Medullarplatte yon Prozessen, die als identische 
Leistungen vSllig gleichwirkender Faktoren aufzufassen sind. 

Eine identisehe Leistung gleichsinniger Faktoren wird als ,,doppelte 
Sicherung" bezeichnet. Es handelt  sich hier um die merkwiirdige Tat- 

Herr Dr. F. S/)r~FER~ beschiiftigb sieh zur geit mit Gedankeng/ingen, die 
sich in manchen Punkten mit den bier dargelegten beriihren. Ibm verdanke ich 
mancherlei Anregungen, (tie sich auf die folgenden ~berlegungen beziehen. 
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sache, dal~ eine Anzahl gleichsinniger Faktoren im Normalfall  wenig 
mehr leistet, als ein einzelner der gleichsinnigen Faktoren isoliert im 
Exper iment  vollbringt. Aus dem Gesagten ergibt sich, dal~ im Fall der 
Bildung der normalen B[edullarplatte die identische Teilleistung der bei- 
den Faktoren  als doppelte Sicherung aufgefal~t werden kann. Abet  wir 
sehen auch, d a ]  diese Bezeichnung nut die identisehe Teilleistung in der 
Medullarplattcnbildung erfaBt, w~hrend die synthetische Teilleistung der 
verschiedenen Wirkungen durch die Bezeichnung iiberhaupt nichb zum 
Ausdruck gebracht wird. So bezeichnen wir den Prozel] der Medullar- 
plattenbildung deshalb als kombin~tive Einheitsleistung teilweise gleieh- 
sinniger Faktoren,  um damit  die Seite des Prozesses zum Ausdruek ztt 
bringen, die dureh den Begriff der doppelt, en Sicherung nicht erfal~t wird. 

Mit der Aufstellung des neuen Begriffs gewinnen wir aber noch mehr  
als die Erfassung einer wesentlichen Teilleistung ill der Medullarplatten- 
bildtmg. Sogar sehon ein fltiehtiges Studium biologischer Ph~nomene 
l/~Bt vermuten,  dab die kombinative Einheltsleistung teilwelse gleichsin~d- 
ger .Faktoren ein Prinzip ist, das nicht nur in F~illen der Embryologie 
(Linsenbildung derAmphibien),  sondern auch in Prozessen der Physiologie 
(Regulierung des peripheren Kreislaufs HESS 1923) auftreten dfirfte. 
Insbesondere scheint mir bei diesen Prozessen die synthetisehe Teilleistung 
versehiedener Wirkungcn der beteiligten Faktoren der besonderen Be- 
achtung wert~. Es erscheint denkbar,  dal~ in der synthetisehen Tcil- 
leis~ung die Quelle neuer Eigensehaften zu suchen ist., die ab und zu bei 
der kombin~tiven Einheitsleistung teilweise gleichsinniger Faktoren auf- 
treten. Wie welt das ffir die Fhlle der Embryologic zutrifft,  kann erst 
die weitere experimentelle Analyse zeigen. 

VI. Zusammenfassung. 
A. Beobachtungen. 
1. Uber die Entwicklung der normalcn 5Iedullaranlage wurde in 

dieser Arbeit folgendes festgestellt. 
a) Kurz  vor der Medullarplattenbildung ist die Massenverteilu~g im 

1 Anmerkung bei der Korrektur. Herr Dr. A. ]~'RIEDV.~.t~ yon der hiesigea 
psychiatrischen Klinik hat mich in dankenswerter Weise auf pharmakologische 
Arbeiten aufmerksam gemacht, in denen ausgehend yon den Albeiten yon E. 
B$RaI analoge Ged~nkengiingc fiber das Zusammenwirken yon teilweise gleich- 
wirkenden Pharmaka entwickelt werden. ]]rw~ihnt sei bier die Arbeit yon S. 
Lo~wE und H. M~IscK~K: Uber Kombinationswirkungen. 1. Mitt. Hilfsmittel 
tier Fragestellung, in BI~.U~YN-ScHm~.O~B~ROS Arch. f. exp. Pathol. u. Pharma- 
kol. 114. 1926. Diese Autoren unterscheiden ,,Nicht gemeinsame, gemeinsame 
und koalierte (yon coa.lescere = dutch Gemeinsamkeit erwachsen) Wirkungen 
der Pharmakonkombinationen". Uber die ,,koalierten" Wirkungen 5ul3ern sich 
die Autoren: ,,Es wird sich dabei um Wirkungen handeln, die . . .  ihrc Ent- 
stehung ausschlicl~lich dcm Zusammenwirken der bciden Faktoren verdanken. . .  
Sie sind die cinzigen wirklich im engsten Sinne ,kombinierten' Wirkungen." 
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Ectoderm wie folgt : Das Ectoderm ist am dicksten im sp~teren Plat ten- 
vorderende, es n immt  an Dicke ab im Riickenmarksabschnit t  und ist am 
diinnsten im Gebiet der ventralen Epidermis. 

b) Die ganze Medullarplatte stellt auf den ersten Stadien ein hohes, 
deutlich einschichtiges, zylindrisches Epithel  dar. 

c) Rfickemnarksteil  der Anlage. Mit dem Auftreten der Wiilste 
nehmen die Medullarzellen vom Randc her beginnend eine kolben- 
fSrmige Gestalt  an, wobei die Kolbenh~ilse der Zellen radiSr gegen dic 
AugenflSche der Plat te  konvergieren. Das Mcdullarrohr kurz nach 
Sehlult der Wtilste ist deutlieh einschichtig. 

d) Vorderende. Bei zunehmender Schiehtdicke werden auch zahl- 
reiche Kolbenzellen im Inneren der Plat te  gebildet. Diese setzen nut  
durch einen diinnen fadenartigen, s tark pigmentierten Ausl~ufer an der 
AuSenfl~iche, spSter der Wandfl~iche des Zentralkanals an. Auf spiiteren 
Stadien ist ein System radiSr zusammenlaufender Plasmaf~iden zu sehen, 
aber es konnte nicht entschieden werden, ob die mcisten Zellcn die ganze 
Schichtdicke durchsetzen. 

2. Keimc, bei denen die Chorda fehlt und das Mesoderm in der 
Mediane verschmolzen ist, besitzen von Anfang an keine 1Liickenrinne. 
Sowohl die mediane Einziehung der Pla t te  als auch die charaktcristische 
Keilform der medianen Medullarzellen k o m m t  nieht zur Ausbildung. 
Die Bildung der Wiilste ist yon Anfang an verzOgert und mangelhaft .  
Die Zahl der bei der normalen Wulstbildung auftretenden Kolbenzeilen 
ist reduziert. Die fiir den Normalkeim typisehen Materialverlagerungen, 
dig zu einer Anhi~ufung der Zellen in den Wfilsten und einem Dhnnbleiben 
der medianen Partie ftihren, unterbleiben. Ein Keim mit median unter 
dem Medullarrohr versehmolzenem Mesoderm zeigt so beim Verschlug 
der W61ste eine weitgehende Konzentra t ion des 3Iaterials in der Boden- 
platte,  die als Basalmasse bestehen bleibt. 

3. Ein auf dem Gastrulastadium gesetzter unilateraler Defekt  in 
der seitlichen Urmundlippe ffihrt zu einem entsprechenden Defckt im 
5'[esoderm des Keims. Die fiber der Defektzone des Mesoderms liegeude 
Region der Medullarplatte erwies sieh in allen F~llen als schw~cher aus- 
gebiIdet. Diese geringere Massenentwicklung tr i t t  in dem 3foment, iu 
dem sich die Medullarplatte scharf yon der Epidermis absetzt ,  in Er- 
scheinung. Fiir extreme FSlle lieI] sich zeigen, dai] in der Defektzone 
dem ~bnorm geringen Quantum Mcdullarsubstanz ein abnorm groftes 
Quantum Epidermis gegeniibersteht. 

4. Die Empfindlichkeit  gegeniiber Unterlagerungsdefekten innerhalb 
der Medull~ranlage erweist sich als regional verschieden. Gemeinsam 
ist der ganzen Medullarpiatte, dal~ das Quantum der sich differenzieren- 
den Medullarsubstanz durch Defekte in der Unterlagerung vermindert  
wird. Die Region des Vorderendes unterscheidet sich aber yon den 
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caudal yon den H6rblasen liegenden Abschnitten der Medullaranlage 
dadurch, dab sic in ihrer Massenentwicklung und Formbildung viel 
weniger weitgehend beeinflu]t, ~ d ,  als die caudalen Absehnitte. 

B. Folgerungen. 
Die bisher fiber das Verhalten des pr~isumptiven Medullarmaterials 

vorliegenden Beobachtungen kSnnen durch folgende Amm hmen er- 
kl~r~ werden : 

1. Das gesamte normalerweise in die Medullaranlage eingehende 
~[aterial bcsteht zu Gastrulationsbeginn aus einem Zentrum mit labiler 
Determination und einer Zone mehr indifferenten, sich kaum yon der 
pr~isumptiven Epidermis unterscheidenden Materials. Das Zentrum 
dfirfte im prSsumptiven Vorderende zu suchen sein. Das pri~sumptivc 
Medullarmaterial zu Gastrulationsbeginn lgBt sich als System auffassen, 
in dem der Det.erminationsgrad in einem Zentrum am st~irksten ist und 
nach der Peripherie hin graduell ohne fal~bare Grenze bis zu v611iger 
Indifferenz abnimmt. 

2. Die Rolle der im Verlauf der Gastrulation eingestfilpten Unter- 
lagerung wtirde darin bestehen, die schon vorhandene Determination 
zu fixieren und die mehr indifferente Peripherie des Medullarsystems in 
einem Umfange zu determinieren, der in einer gewissen Abh~ngigkeit 
steht vom Quantum der eingestfilpten Unterlagerung. (Diese Rolle ist 
sichergestellt ffir das Mesoderm, dagegen noch zweifelhaft fiir den Kopf- 
darm und die Chorda.) 

3. Die als einheitlicher Prozel] erscheinende Bildung der normalen 
)tedullarplatte wird als kombinative Einheitsleistung zweier teilweise 
gleichsinniger, relativ selbst~indiger Faktoren {labile Determination im 
Ectoderm und determiniercnde Wirkung der Unterlagerung) aufgefaBt. 

4. Fiir die normalc Anordnung der differenzierten Medullarsubstanz 
und die Formbildung der normalen Medullaranlage ist die Unterlagerung 
schon yore ersten Erscheinen der differenzierten )Iedullarsubstanz an 
yon wesentlicher Bedeutung. 
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