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Vorwort. 
1m Spatjahr 1931 erhielt ich die ehrenvolle Aufforderung, an der 

Yale-Universitat in New Haven im Rahmen der Silliman Lectures iiber 
mein engeres Arbeitsgebiet zu berichten. Die zwei Jahre darauf gehaltenen 
Vortrage liegen diesem meinem Buche zugrunde, welches gleichzeitig in 
englischer Sprache erscheint. Vortrage sind es auch geblieben, wenn 
nicht der auBeren Form, so doch dem inneren Aufbau nacho Ein Lehrbuch 
daraus zu machen, hatte mich zu viel der mir noch gebliebenen Arbeits
zeit und Arbeitskraft gekostet. So fehlt dem Buche zunachst Voll
standigkeit im Stoff, und dann GleichmaBigkeit in der Beriicksichtigung 
all der zahllosen Arbeiten, welche gerade auf diesem Gebiete in den letzten 
Jahrzehnten erschienen sind. Vieles konnte nur angedeutet, vieles muBte 
ganz iibergangen werden, wenn nicht die Form des Vortrags vollig ge
sprengt werden sollte. Dafiir strebte ich etwas anderes an, was mir auch 
nach Neigung und Vergangenheit naher lag; namlich eine kurze Strecke 
wissenschaftlicher Gedankenentwicklung darzustellen, an welcher ich 
selbst mit einem groBen Teil meiner Lebensarbeit beteiligt bin. So mag 
das Buch dem jungen biologischen Forscher weniger durch Vermittlung 
von Kenntnissen dienen - diese findet er in schwer zu iibertreffender 
Vollstandigkeit und Ordnung an verschiedenen anderen Orten ge
sammelt - als durch Einfiihrung in die Methode des experimentellen 
Forschens iiberhaupt. 

Wenn ich dieses Buch dem Andenken des groBen Forschers THEODOR 
BOVERI, meines unvergeBlichen Lehrers und Freundes, widme und 
zugleich den Wunsch ausspreche, daB es meinen eigenen Schiilern und 
Freunden eine Erinnerung an die Kameradschaft der Arbeit sein moge, 
die uns verbindet, so fiihle ich mich dabei als Glied in der Reihe derer, 
welche ihr Leben der reinen, zweckfreien Forschung widmeten, weil 
sie nicht anders konnten; die aber darin auch den Dienst erblickten, 
durch welchen sie ihr Yolk am best en fordern zu k6nnen glaubten. 

Freiburg i. Br., im November 1936. 
H. SPEMANN. 
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Einleitung. 
Auf den folgen€len Seiten handelt es sich urn Probleme, Untersuchungen 

und Ergebnisse der Entwicklungsphysiologie, also urn die kausale Er
forschung von Entwicklungsvorgangen. DaB diese als naturliche Vor
gange dem Kausalprinzip unterstellt werden mussen, versteht sich 
eigentlich von selbst. So war auch schon seit langem und immer wieder 
da und dort der Versuch gemacht worden, einzelne Entwicklungs
vorgange mit anderen und mit auBeren Verhaltnissen in feste Beziehung 
zu bringen. In der Botanik ist diese Forschungsweise langst anerkannt 
und ausgebildet. In der Zoologie dagegen hat, vielleicht zum Teil aus 
zufalligen, personlichen Grunden, die deszendenztheoretische Spekulation 
jahrzehntelang jedes andere Interesse uberwogen und zuruckgedrangt. 
Hier bedurfte es des AnstoBes durch einen originalen Denker, urn jene 
Forderung, die uns heute selbstverstandlich erscheint, wieder in Er
innerung zu rufen. WILHELM Roux ist es, dem wir dies verdanken; er 
wird immer als Begriinder einer neuen Forschungsriehtung der tierischen 
Embryologie gefeiert werden. 

Die spezifische Methode, urn kausale Beziehungen zu ermitteln, ist 
das Experiment. Beim experimentellen Eingriff verhalt sich der Forscher 
nicht mehr nur rein beobachtend, sondern er schaltet sich handelnd in 
den Gang des Geschehens ein. Er verandert einen Teil des Geschehens
ablaufs an selbst gewahlter Stelle, in selbst gewahlter Weise, und schlieBt 
aus den folgenden Veranderungen auf den inneren Zusammenhang. 

Dem Entwicklungsgeschehen gegenuber gibt es nun, so viel ich sehe, 
zwei grundsatzlich verschiedene Wege der fortschreitenden Analyse. 

Bei der einen Methode sucht man das ungeheuer verwickelte Gesamt
geschehen gewissermaBen von auBen her abzubauen, indem man einen 
moglichst einfachen V organg nach dem andern absondert und heraus
lost, in der festen Erwartung, daB der ubrig bleibende Rest immer kleiner 
werden und schlieBlich auch der Auflosung anheim fallen werde. AuBer
lich kennzeichnet sich diese Art des Vorgehens dadurch, daB man physi
kalische und chemische Vorgange auf den werdenden Organismus ein
wirken laBt. Die Natur des Eingriffs ist also verhaltnismaBig durch
sichtig; die Art seiner Wirkung aber dafiir meist urn so undurchsichtiger. 

Bei der anderen Methode sucht man das Gesamtgeschehen zunachst 
in groBere Teilgeschehen zu zerlegen und diese selbst fortschreitend 
weiter aufzulosen. Man bleibt dabei zunachst ganz im Bereich des 
Vitalen und dringt schrittweise vorwarts, unbekummert darum, wie weit 
die Auflosung ins Nicht-Vitale moglich sein wird. 

Beide Wege sind gangbar und haben letzten Endes dasselbe Ziel. 
Forderlicher als daruber zu streiten, auf welchem Wege man dem Wesen 

Spemann, Experimenteile Beitrage. 



2 Einleitung. 

des Lebens naherkommen wird, scheint es mir, den einen oder anderen 
zu beschreiten, je nach Veranlagung und zufallig sich bietendem Aus
gangspunkt, und mit N achdruck und kritischer Umsicht vorzudringen. 

Die Experimente, tiber welche ich zu berichten haben werde, geh6ren 
fast alle der zweiten Gruppe an. Es handelte sich bei ihnen urn die ganz 
allgemeine Frage, ob und in welcher Weise die Einzelvorgange der Ent
wicklung untereinander zusammenhangen; ob einer den anderen hervor
ruft und bedingt, oder ob sie selbstandig nebeneinander herlaufen. Zur 
Entscheidung dieser Frage dienten grundsafzlich zwei Methoden: die 
Methode der Isolation und diejenige der Transplantation. Wenn ein 
Erttwicklungsvorgang unabhangig von seiner Umgebung ablaufen kann, 
so muB er auch ablaufen k6nnen, wenn die Umgebung wirklich entfemt, 
wenn also der Keimteil, an dem er ablauft, isoliert wird. Wenn anderer
seits ein Entwicklungsvorgang durch einen anderen bedingt ist, so muB 
er unterbleiben, wenn der bedingende EinfluB entfemt wird, und es ist 
unter Umstanden zu erwarten, daB er an anderer Stelle eintritt, wenn 
der bedingende EinfluB an dieser Stelle zur Wirkung gelangt. 

Drei Gruppen solcher Experimente sollen zur Darstellung kommen: 
1. Die Isolationsversuche ganz zu Beginn der Entwicklung; die 

Trennung der ersten Blastomeren, die Zerteilung der jtingsten Ent
wicklungsstadien, wie sie zuerst von W. Roux und H. DRIESCH vor
genommen wurden. Diese Versuche zeitigten einige grundlegende Be
griffe, wie den Begriff der Selbstditterenzierung, der Regulation, des 
harmonisch-aquipotentiellen Systems. Die jahrelang oft heftig geftihrte 
Diskussion, welche sie hervorriefen, brachte die Arbeit in dieser For
schungsrichtung in Gang und hat dartiber hinaus unsere aligemeinen 
biologischen Anschauungen aufs tiefste beeinfluBt. 

2. Die Isolations- und Transplantationsversuche am Wirbeltierauge 
und an einigen anderen Organen von zusammengesetztem Bau. An 
ihnen wurde der Begriff der induktiven Entwicklung gewonnen; femer 
wurde durch sie das seltsame Verhalten bestatigt, welches mit dem 
N amen "doppelte Sicherung" bezeichnet worden war. 

3. Die Transplantationsversuche zu Beginn und wahrend der Gastrula
tion, erm6glicht durch eine neue Technik; also die Versuche, welche sich 
urn die Begriffe des "Organisators", des "Organisationszentrums" 
gruppieren. 

All die genannten Versuche wurden an den Eiem und frtihesten 
Entwicklungsstadien von Amphibien ausgeflihrt; entweder original oder 
in Wiederholung alterer an anderen Tierarten angestellter Versuche. 
Diese Beschrankung beim ersten VorstoB war eine durchaus bewuBte 
und nicht nur durch praktische Erwagungen veranlaBt. Die meisten 
Tatsachen erhalten ihre volle Bedeutung erst im Zusammenhang mit 
anderen, die aber nun ftir dasselbe Objekt festgestellt sein mtissen. 
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Denn es steht von vorneherein keineswegs fest, daB die Entwicklung 
bei allen Tierarten auch nur in den gleichen Grundlinien verlauft; daB 
z. B. fiir das Amphibienei dasselbe gilt, was fUr das Seeigelei gefunden 
worden ist. Spat ere Erfahrung hat gezeigt, wie angebracht diese kritische 
Vorsicht war; ja daB sie noch viel weiter gehen muB, als vorausgesetzt 
werden konnte. Die merkwiirdige Tatsache der "doppelten Sicherung" 
ware auf keinem anderen Weg festzustellen gewesen. Aber freilich spielten 
bei dieser vorlaufigen Einseitigkeit auch praktische Erwagungen eine 
groBe Rolle. Der Weg des Moglichen durch das weite Gebiet des Er
wiinschten ist schmal; nur eine sehr eingehende Kenntnis des Versuchs
materials und all seiner Eigenheiten ermoglichte so tiefe Eingriffe in 
das lebendige Werden, wie sie zur Aufdeckung seiner ursachlichen Ver
kniipfung notig waren. 

Ebenso wiinschenswert erscheint eine solche Beschrankung im 
Interesse der Darstellung. Experimente am werdenden Organismus 
setzen zu ihrem Verstandnis die Kenntnis des auBeren Verlaufs dieses 
Werdens voraus; diesen fUr jede der verschiedenen zum Experiment 
verwendeten Tierarten neu beschreiben zu miissenware eine groBe 
Belastung des Vortrags. Auch aus diesem Grunde sollen zunachst nur 
Experimente an Amphibienkeimen herangezogen werden. Deren normale 
Entwicklung zu beschreiben, soweit es fUr das Verstandnis der Experi
mente notig ist, muB nun meine nachste Aufgabe sein. 

1. Die normale Entwicklung des Amphibieneies bis zur 
Anlage der Hauptorgane des Embryos. 

Die normale Entwicklung des Amphibieneies, also des Eies von 
Froschen, Kroten, Molchen ist in ihren groberen Ziigen leicht zu be
obachten und seit langem bekannt. Sie beginnt im unmittelbaren An
schluB an die Befruchtung mit einer durch langere Zeit fortgesetzten 
Teilung, welche wegen der an der Oberflache auftretenden Furchen als 
Furchungsproze/3 bezeichnet wird. Unter Bildung eines inneren Hohl
raums, der Furchungshohle oder des Blastocoels, entsteht die Keimblase 
oder Blastula. Ihre untere vegetative Halfte, der dicke Boden der Keim
blase, besteht aus groBen dotterreichen ZelIen, wahrend die obere animale 
Halfte, das diinne Dach, aus zahlreichen kleinen, dotterarmeren Zellen 
zusammengefiigt ist. Den Dbergang zwischen beiden bildet die Randzone, 
ein Ring von Zellen mittlerer GroBe (Abb. 1 a). 

Nun setzt ein sehr verwickelter, in vieler Hinsicht ratselhafter Vor
gang ein, die sog. Gastrulation. Ihr Endergebnis ist, daB das gesamte 
Material der Randzone und der vegetativen Keimhalfte ins Innere ein
gestiilpt, also vom animalen Material iiberdeckt wird (Abb. 1b-c). Langs 
der EinstiilpungsstelIe, dem U1'mund oder Blastoporus, geht dann das auBere 
Keimblatt, das Ektoderm, in die beiden ins Innere gebrachten Keim
blatter, das Mesoderm (aus der Randzone entstanden) und Entoderm 

1* 



4 Die normale Entwicklung des Amphibieneies. 

(der dotterreichen vegetativen Keimhalfte entsprechend) tiber. Der 
genauere Ablauf des Vorgangs wird nachher noch zu schildern sein. 

Damit haben die Anlagen der wichtigsten Organe, der Haut und des 
Zentralnervensystems, des Achsenskelets und der Muskulatur, des Darms 
und der Leibeshohle, im wesentlichen ihre endgtiltige Anordnung erreicht. 

n b 

c d 
Abb. 1 a- h. Schematiscbe Darstellung der Amphibiengastrulation. a Blastula, median durchscbnitten; 
Blastocoel mit dtinnem Dach und dickem Boden. Die prasumptiven drei Keimblatter scbematisch bezeichnet: 
das Ektoderm durch weite, das Chorda-Mesoderm (Randzone) durch enge Schraffierung, das Entoderm 
durch Zellgrenzen. a- e allmahliche Einsttilpung von Chorda-Mesoderm und Entoderm; Verscb\vinden 
des Blastocoels; Bildung der Darmmulde und ihre Ablosung vom Chorda-Mesoderm; f dasselbe wie c, quer 
durchschnitten; g und h Neurula vom Riicken und auf dem Querscbnitt. (Nach ciner \\landtafel, entworfen 

von V. HAMBURGER und B. MAYER . ) 

Ihre sichtbare Differenzierung beherrscht die nachste Phase der Ent
wicklung. 

Die Anlage des Zentralnervensystems entsteht im Ektoderm der 
Rtickenseite, yom Urmund aus nach vorn, als eine verdickte, schild
formige Platte, die in ihrer vorderen Halfte breiter ist als in der hinteren. 
Es ist die MeduUarplatte, deren Rander zu Wiilsten, den Medullar
wiilsten, erhoben sind (Abb. 1 g, h). Unter Zusammenrticken der Wiilste 
schlieBt sich die Platte zum Rohr, dem Medullarrohr. Es schntirt sich 
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von der Epidermis ab und sinkt in die Tiefe. Sein dickeres Vorder
ende, aus dem breiteren Vorderteil der Medullarplatte entstanden, 
wird zum Gehim; seine dunnere hintere Halfte zum Ruckenmark. 

Die Medullarplatte ist unterlagert vom Mesoderm (Abb.l£). Wahrend 
sie sich zum Rohre schlie13t, sich ablost und in die Tiefe sinkt, gliedert 

sich das Mesoderm in flinf nebeneinander liegende Streifen. Aus dem 
mittleren wird die Anlage des Achsenskelets, die Chorda dorsalis. Daran 
schlie13t sich rechts und links je eine Reihe von Urwirbeln oder Somiten. 
Von diesen hinwiederum setzen sich die Seitenplatten ab, d. h. die paarigen 
Anlagen der Leibeshohle oder des Coelums (Abb.1h). 

Das Entoderm endlich bildet zunachst eine breite, nach oben offene 
Rinne (Abb.l£), wie eine Wanne, deren Rander sich nach der Mitte 
zusammenbiegen und in der Mittellinie, also gerade unter der Chorda, 
das Darmrohr zum Abschlu13 bringen (Abb.1h). 

All diese Vorgange, welche bei gunstiger Temperatur uberraschend 
schnell ablaufen, beruhen im wesentlichen nicht auf Neuerzeugung von 
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Keimsubstanz, sondem auf Umordnung der schon vorhandenen. Die 
einzelnen Bezirke des iilteren Keirns sind daher schon im jungeren vor
handen, aber in anderen Lagebeziehungen. Diese fruhere Lage lieBe 
sich feststellen, wenn es moglich ware, die einzelnen Zellgruppen durch 
die Verschiebungen bei der Gastrulation hindurch genau zu verfolgen. 
Man konnte dann in die Blastula oder fruhe Gastrula gewissermaBen 
eine topographische Karte der spateren Organsysteme einzeichnen. 

Diese Aufgabe wurde zuerst von W . HIS (1874) aufgestellt und ill 

Angriff genommen; er versuchte die "organbildenden Keimbezirke" in 
der Keimscheibe des Huhnereies schatzungsweise festzustellen. 

W. Roux war der erste, welcher dieselbe Frage fUr das Froschei 
aufwarf und nun eine exakte Losung versuchte. 

Abb.2. Kombinierte Markierung mit versenkten Farbtragern, Wachsscholle und Stanniolstreifen. 
(Nach W . VOGT, 1925 .) 

Die Schwierigkeit liegt beim Amphibienei darin, daB weder die 
Furchung so charakteristisch verlauft noch die einzelnen Zellgruppen 
der Blastula so verschieden sind, daB man sie wahrend der Gastrulation 
mit Sicherheit wieder erkennen und dauemd im Auge behalten konnte. 
Eine Verfolgung Zelle fUr Zelle, eine "cell-lineage", wie sie namentlich 
amerikanische Autoren in so bewunderungswurdiger Weise an Eiern 
mit festem Furchungstypus durchgefUhrt haben, ist also hier nicht 
moglich. Man muB zufallige naturliche Marken benutzen, oder noch 
besser, man muB kunstliche Marken anbringen, urn jenen Zweck zu 
erreichen. 

Als solche Marken benutzte Roux (1888a) kleine Wunden, welche zu 
Beginn der Gastrulation durch Anstich gesetzt wurden. Die Methode 
ist unvollkommen; denn ist die Wundeklein, so vemarbt sie rasch 
bis zur Unkenntlichkeit, ist sie groB, so lenkt sie die Entwicklung in 
abnorme Bahnen. Die groBe Bedeutung des Experiments liegt daher 
weniger in seinem Ergebnis, als in dem machtigen AnstoB, den es der 
Forschung gab. Roux' "virtueller Embryo" hatte eine ziemlich andere 
Lage irn Ei, als sie jetzt mit Sicherheit nachgewiesen ist; aber die Aufgabe 
war gestellt und das allgemeinste methodische Prinzip fUr ihre Losung 
gefunden. 
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Viele Forscher haben 
sich in der F olge urn den 
Gegenstand bemuht, unter 
ihnen auch der Verfasser 
(vgl. W. VOGT 1929b); 
aber die Losung 'der Auf
gabe, welche mindestens 
in den Hauptzugen als 
endgultig betrachtet wer
den darf, hat W. VOGT 
in jahrelanger Muhe er
arbeitet. 

VOGTS Methode der vi
talen Farbmarkierung be
steht bekanntlich darin, 
daJ3 scharf begrenzte Keim
bezirke wahrend desLebens 
mit einem unschadlichen 
Farbstoff, dem zuerst von 
amerikanischen Forschern 
(GOODALE 1911) verwen
deten Nilblausulfat oder 
auch mit Neutralrot, ge
farbt werden. Als Farb
ubertrager dienen kleine 
Stuckchen Agar, welche 
mit dem F arbstoff getrankt 
und dann fUr kurze Zeit 
auf den Keirn aufgepreJ3t 
werden. Der Farbstoff 
wird rasch aufgenommen 
und ohne weitere Ausbrei
tung viele Tage lang fest
gehalten. 

Auf diese Weise lieJ3e 
sich z. B. die ganze Me
dullarplatte blau farben. 
Wenn es nun moglich 
ware, die Entwicklung wie 
in einem Trickfilm wieder 
zurucklaufen zu lassen, so 
wiirde sich ein bestimmter, 
scharf begrenzter Bezirk 

a 

dor:lol 

ventral 
b 

Abb. 3 a und b. Schema der Anordnung der prasumptiven 
Organanlagen am Urodelenkeim zu Beginn der Gastrulation. 
J Invaginationsgrube, U spatere Urmundrinne, Eg Ein~ 
stiilpungsgrenze, vP vegetativer Pol, uP unterer Pol dieses 
Stadiums. - Medullaranlage dicht gestrichelt; Hautektoderm. 
weit gestriche1t; Chorda dicht punktiert; Mesoderm fein punk
tiert; das erste nach Blastoporusschlufi einwandernde Material 
hell punktiert. Sch Hauptmasse des Schwanzknospenmaterials, 
K Kiemenektoderm, 1- 10 Ursegmente, Spl Seitenplatten. 
Schraffierter Bezirk im 2.-5. Ursegmentmaterial def Vorniere 

und des Mesoderms der vorderen Extremitftt (V und Ex). 
(Nach W. VOGT, 1929 b.) 

etwa der fruhen Gastrula als Material fur die spatere Medullarplatte 
scharf gegen die Umgebung abgrenzen. So einfach geht das nun leider 
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nieht; man muB einen Umweg machen und das frtihe Entwicklungs
stadium, z. Bodie beginnende Gastrula, in kleinste Bezirke aufteilen und 
deren spateres Schicksal durch Farbmarkierung verfolgen. VOGT hat 
das bis ins einzelne mit groBer Genauigkeit durchgeftihrt, zuerst fiir 
die Keime der Urodelen, neuerdings auch ftir diejenigen der Anuren 
(Abb. 3 a u. b). 

Es ist eine Frage der Definition, ob man eine solche lokalisierte Farb
markierung als experimentellen Eingriff bezeiehnen will oder nieht. Sie 
ist es jedenfalls nieht und solI es nicht sein in dem Sinn, daB dadurch 
etwas am normalen Ablauf der Entwicklung geandert wird. Deshalb 
gehoren die Feststellungen, die so gemacht werden, rein ins Gebiet der 
deskriptiven Embryologie; tiber die kausalen Beziehungen sagen sie 
nichts aus. 

Dagegen ergeben sich daraus unmittelbar wichtige Fragestellungen 
tiber solche kausale Verhaltnisse. Urn sie scharf zu formulieren, ftihren 
wir zwei kurze Bezeichnungen ein. H. DRIESCH nennt das Schieksal, 
welches irgendein Keimbezirk im normalen Fortgang der Entwicklung 
haben wird, seine "prospektive Bedeutung". Die VOGTschen Karten 
zeigen also die prospektive Bedeutung der einzelnen Bezirke in der 
beginnenden Gastrula; sie zeigen, wie man es auch ausdrticken kann, 
Umfang und Lage der "prasumptiven" Organanlagen. 

Die Frage, die sich unmittelbar aufdrangt, ist nun die, ob diesem 
Muster prasumptiver Anlagen in der beginnenden Gastrula eine wirkliche 
Verschiedenheit dieser Teile entspricht; ob sie schon mehr oder weniger 
fest zu ihrem spateren Schieksal bestimmt, "determiniert", oder ob sie 
noch indifferent sind und ihre Bestimmung erst spater aufgepragt er
halten. In dieser ganz bestimmten Fassung, mit Beziehung auf die pra
sumptiven Anlagen in der Gastrula, werden wir die Frage erst bei einer 
spateren Gruppe dieser Experimente wieder aufnehmen; aber im Prinzip 
liegt sie schon den erst en Experimenten von Roux und DRIESCH zugrunde, 
zu deren Besprechung wir uns nun zu wenden haben. 

II. Einige Experimente und Grundbegriffe aus den 
Anfangen der Entwicklungsphysiologie. 

Am Eingang zur kausalen Erforschung der Entwicklung stehen 
zwei Werke, in welchen das neue Ziel scharf ins Auge gefaBt, aber der 
Weg zu ihm noch nieht beschritten wurde: die Abhandlung "Uber unsere 
Korperform" von WILHELM HIS, und AUGUST WEISMANNS bertihmtes 
Buch tiber "das Keimplasma" 

Als WILHELM HIS im Jahre 1874 sein inhaltsreiehes kleines Buch 
schrieb, waren erst 15 Jahre seit dem Erscheinen von DARWINS "Ent
stehung der Art" verflossen. Die namentlich in Deutschland bltihende 
morphologische Forschung war von den neuen Ideen erfaBt worden; 
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ihr groBer Fuhrer CARL GEGENBAUR hatte die vergleichende Anatomie 
aus ihrer idealistischen Periode in die historische ubergeleitet. Ver
gleichende Betrachtung der erwachsenen Formen, immer genauere 
Untersuchung der werdenden wetteiferte nun in dem Bestreben, die 
naturliche Verwandtschaft der Tiere und ihren Stammbaum festzustellen. 
Diese Sammlung aller Krafte auf ein femes hohes Ziel hatte eine Ein
engung des Blickfelds zur Folge. Man hatte vielfach vergessen, daB die 
Formwandlungen wahrend der Entwicklung, ganz abgesehen von ihrer 
hypothetischen Herleitung von Zustanden vergangener Zeiten, ihre un
mittelbaren physischen Ursachen haben mussen, welche festzustellen 
auch ein wichtiges und vielleicht das naherliegende Ziel der Forschung 
sein konnte. So geschah es in bewuBtem Gegensatz zur herrschenden 
Richtung, als W. HIS den Versuch machte, die Gestaltung des Hiihner
embryos aus Faltungen der ausgebreiteten Keimblatter mechanisch zu 
erklaren und diese hinwiederum auf verschiedenes Wachstum der einzelnen 
Keimbezirke zuruckzufiihren. Die Medullarplatte z. B. sollte sich deshalb 
zum Rohre zusammenfalten, weil sie durch die sich ausbreitenden, seitlichen 
Keimpartien zusammengeschoben wiirde oder bei eigener Ausbreitung 
an den in Ruhe bleibenden seitlichen Teilen einen Widerstand fande. 

Als Fragestellung, nicht als Behauptung genommen ware dies der 
erste Schritt entwicklungsphysiologischer Forschung gewesen, welchem als 
zweiter die experimentelle Prufung hatte folgen mussen. DaB elastische 
Platten sich auffalten, wenn sie von der Seite her zusammengedruckt 
werden oder wenn sie bei eigener Ausdehnung einem seitlichen Wider
stande begegnen, lehrt die alltagliche Erfahrung; es laBt sich jederzeit 
wieder durch den Versuch aufzeigen. Solche und andere "Modellversuche" 
hat W. HIS auch angestellt. Es fehlte aber noch der entscheidende 
Versuch am lebenden Objekt selbst. Es konnte ja sein, daB die Medullar
platte sich auch dann zusammenfaltet, wenn der seitliche Schub oder 
das seitliche Widerlager fehlt, d. h. also, wenn sie ausgeschnitten worden 
ist und sich isoliert weiter entwickelt. Es war nicht W. HIS, sondem 
W. Roux, der diesen zweiten, entscheidenden Schritt tat, indem er 
erkannte, daB sich nach dem Lil.Uf der ungestorten Entwicklung kausale 
Beziehungen zwar ausschlieBen, sonst aber nur vermuten lassen; daB 
die reine Beobachtung nur bis zur Fragestellung fiihrt, wahrend die 
sichere Antwort dem Experiment vorbehalten bleibt. So hat W. HIS 
wohl das groBe Verdienst, in anders gerichteter Zeit eine neue Denkweise 
vertreten zu haben; bis zur Begrundung eines neuen Zweiges der Wissen
schaft aber ist er nicht durchgedrungen. 

In anderer Weise und noch viel wirksamer hat AUGUST WEISMANN 
der entwicklungsphysiologischen Forschung vorgearbeitet. Seine bis ins 
einzelne durchdachte Theorie der Vererbung und Entwicklung ist Aus
gangspunkt einer allgemeinen Diskussion und AnlaB von Experimenten 
geworden, durch welche die kausale Forschung in vollen Gang gebracht 
wurde. 
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WEISMANNs Keimplasmatheorie. Der zentrale Begriff der WEISMANN
schen Theorie ist die Determinante, ein korpuskulares Gebilde, welches 
die Eigenschaften und Tatigkeiten der Zelle bestimmt, in der es enthalten 
ist. Die Determinante besitzt die Grundeigenschaften des Lebendigen, 
die Fahigkeit zu Wachstum und Vermehrung durch Assimilation und 
Teilung. In ungeheuer kompliziertem Aufbau zusammengefUgt setzen 
diese Determinanten das Keimplasma zusammen, welches in den Chromo
somen des Kerns lokalisiert ist. In seiner Vollstandigkeit wird es nur 
den Keimzellen tiberliefert und bedingt dadurch die immer gleiche 
Wiederholung der aufeinanderfolgenden Lebenszyklen. In den Zellen 
des Karpers dagegen zerfallt es bei den ZelI- und Kernteilungen nach 
und nach in seine einzelnen Determinanten, bis jede Zellart nur noch 
diejenige Determinante enthalt, durch welche ihr eigener Charakter 
bestimmt wird. Voraussetzung dafUr ist die "erbungleiche Teilung", 
die gesetzmaBige Spaltung der Chromosomen in ungleiche Spalthalften. 
Dabei liegt die Ftihrung durchaus beim Kern. Der Zerfall selbst ist nicht 
von auBen, vom Zellplasma her, bestimmt, sondern ergibt sich in streng 
gesetzlicher Folge aus dem inneren Aufbau des Keimplasmas. Rier fehlt 
also jede Wechselwirkung zwischen den einzelnen Teilen des Keirns. 
J eder wird einmalig und unwiderruflich bestimmt durch die Determi
nanten, welche ihm zugeteilt sind, und diese Zuteilung selbst erfolgt auf 
Grund eines feststehenden Verteilungsmechanismus, der einmal in Gang 
gesetzt ganz aus inneren Ursachen ablauft. 

Es ist vielleicht kein ganz richtiger Sprachgebrauch, wenn man 
diese scharfsinnige Spekulation eine Theorie nennt. Es ist keine "Zu
sammenschau" aller im damaligen Zeitpunkt bekannter Tatsachen, was 
WEISMANN hier gab, sondern ein System versuchsweise gemachter An
nahmen, welche nun direkt oder in ihren notwendigen Folgerungen 
an der Erfahrung zu prtifen waren. WEISMANN selbst hat diesen Schritt 
nicht mehr getan, aber seine theoretischen Aufstellungen trafen zu
sammen mit einem Strom der Forschung, welcher aus eigener Quelle 
entspringend seinen eigenen Weg nahm. 

W. Roux eraffnete die entwicklungsphysiologische Forschung mit 
einer Reihe von Experimenten, deren klar erfaBtes Ziel es war, die alI
gemeinsten Ursachen fUr die bestimmte Richtung der Entwicklung und 
den Sitz dieser Ursachen zu ermitteln. 

Roux gegen PFLUGER. Der Physiologe PFLUGER (1883) hatte geglaubt 
nachweisen zu kannen, daB, wie bei der wachsenden Pflanze, so auch beim 
sich entwickelnden Froschei, eine von au13en angreifende Kraft, die 
Schwerkraft, die Richtung des Geschehens mitbestimme. Wenn er 
namlich Froscheier in Zwangslage schief stellte, so daB also der animale 
Pol nicht genau oben, tiber dem vegetativen lag, so fand er, daB die 
Medianebene der sich entwickelnden Keime eine ganz bestimmte Lage 
einnimmt; sie entspricht der senkrechten Ebene, welche durch die geneigte 
Eiachse geht. PFLUGER erklarte sich dies daraus, daB allein in dieser 
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Ebene die kleinsten Eiteilchen mit Beziehung auf die Eiachse symmetrisch 
zur Richtung der Schwerkraft stehen. 

Roux (1884) widerlegte diese Hypothese, indem er nach dem Vorgang 
der Botaniker das Ei rotieren und dadurch seine Einstellung zur Schwer
kraft bestandig w~chseln lieB. Er konnte zeigen, daB auch dann normale, 
also bilateral-symmetrische Entwicklung des Eies erfolgt. Sie muB also 
im Ei selbst, in seinem bilateral-symmetrischen Bau, begrundet sein. 
Er entsteht nach Roux (1887) bei der Befruchtung und durch sie; 
namlich durch eine Stromung der Eisubstanzen, welche symmetrisch 
zur Eintrittsstelle des Spermiums er
folgt. 

Beim PFLUGERSchen Versuche wur
den im schief gestellten Ei die nach 
ihrem spezifischen Gewicht geschkh
teten Massen aufs neue in Stromung 
geraten, am starksten in der Ebene, in 
welcher die Eiachse geneigt ist, und 
wurden dann in neuer bilateral-sym
metrischer Anordnung zur Ruhe kom
men. Dadurch wurde die endgultige 
Medianebene bestimmt (W. Roux 1884, 
O.HERTWIG 1884). G.BORN (1884) wies 
experimentell die Richtigkeit dieser 
Erklarung nacho 

lndem Roux durch denselben Rota
tionsversuch nachweisen konnte, daB 
auch die ubrigen in Betracht kommen
den gerichteten Krafte der AuBenwelt 
fUr die normale Entwicklung als rich-

Abb. 4. Seitlicher Halbembryo, aus der tiber
lebenden II, Blastomere nach Abt6tung der 
anderen entstanden (Roux' Anstichversuch). 
Querschnitt mit halber Medullarplatte (M), 
kleiner Chorda (Ch) und Seitenplatten. Scharfe 
Demarkationslinie zwischen lebenderund toter 

Halfte. (Nach BRACKET, 1927.) 

tend entbehrlich sind, kam er zu dem SchluB, daB das Ei sich auf Grund 
seines Baues aus sich selbst differenziert, daB seine Entwicklung 
"Selbstdi//erenzierung" ist. 

Die nachste folgerichtig in Angriff genommene Frage war nun, ob 
das, was fur das Ei als ganzes mit Rucksicht auf seine Umgebung fest
gestellt war, auch fUr seine Teile mit Rucksicht aufeinander gilt, ob 
und eventuell wieweit auch ihre Entwicklung Selbstdifferenzierung ist. 
Zur Beantwortung dieser Frage schaltete Roux einen Teil des Keirns 
aus der Entwicklung aus und prufte den verbliebenen Rest auf seine 
Entwicklungsfahigkeit. Das war der so ungemein folgenreiche Rouxsche 
Anstichversuch. 

Roux' Anstichversuch (1888b). Von einem Froschei wurde nach der 
ersten Teilung die eine der beiden Blastomeren mit einer erhitzten Nadel 
angestochen, urn sie womoglich zu toten und damit aus der weiteren Ent
wicklung auszuschalten. Das Ergebnis war, daB die am Leben gebliebene 
Eihalfte (zunachst wenigstens) sich so weiter entwickelte, als ob sie sich 
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noch im Zusammenhang des Ganzen befande. Es entstand also eine 
Teilbildung, welcher die abgetotete Halfte als zerfallende Masse anhaftete. 
Der Bau dieses halben Embryos war verschieden, je nach der Lage, 
welche die erste Furchungsebene eingenommen hatte. So entstand ein rein 
seitlicher Halbembryo bei medianer Lage der Furchungsebene (Abb. 4) ; ein 
seitlicher Embryo mit einem DberschuB am vorderen und einem Mangel 
am hinteren Ende bei schrager Lage dieser Ebene (BRACHET 1905); 
eine dorsale Keimhalfte, wenn die erste Furchungsebene transversal 
durchgeschnitten, also im wesentlichen eine dorsale und ventrale Eihalfte 
voneinander getrennt hatte. Daraus folgerte Roux, daB die vorhandene 
Eihalfte die fehlende zu ihrer Differenzierung nicht notig gehabt hat, 
und jedenfalls auch bei der nOllnalen Entwicklung nicht notig hat, 
daB ihre Entwicklung also unter "Selbstdifferenzierung" verlauft. 

Dieser Begriff der Selbstdifferenzierung ist also nach Roux' Fassung 
ein kausal-topographischer Begriff (1893, S.823). Er solI die Tatsache 
bezeichnen, daB in einem abgegrenzten Keimbezirke in einem bestimmten 
Augenblick der Entwicklung alle spezifischen Bedingungen zur weiteren 
Differenzierung enthalten sind. Bei genugender Zufuhr von Sauerstoff, 
Warme, eventuell Licht, bei richtigen osmotischen Verhaltnissen, also 
bei Erfullung der "V orbedingungen" der Entwicklung (Roux 1881) kann 
dieser Keimteil sich auch nach seiner Isolierung gerade so weiter ent
wickeln, als ware er noch im Verbande des Ganzen. Es ist wichtig, sich 
diese Seite der Definition in voller Scharfe vor Augen zu halten. Selbst
differenzierung eines Bezirks, Unabhangigkeit desselben von der Um
gebung, schlieBt nicht aus, daB seine Entwicklung unter Wechselwirkung 
seiner Teile erfolgt. Nur wenn das Prinzip der Selbstdifferenzierung auch 
fUr diese Teile gilt, wenn es sich bis auf die letzten Einheiten erstreckt, 
kommt man zu einer Auffassung, welche als M osaiktheorie der Ent
wicklung bezeichnet wird. N ach ihr stehen also die einzelnen Anlagen 
unvermittelt wie Mosaiksteinchen nebeneinander und entwickeln sich 
unabhangig voneinander, wenn auch aufs genaueste aufeinander ab
gestimmt, zu dem fertigen Organismus. 

Die Entscheidung, ob diese Auffassung richtig ist, kann wieder nur 
das Experiment bringen; und zwar wird dasselbe Experiment, durch 
welches sich die Selbstdifferenzierungsfahigkeit des ganzen Keimbezirks, 
z. B. der einen Eihalfte, feststellen lieB, also das Isolationsexperiment 
in der einen oder anderen Fonn, auf immer kleinere Teile des Keirns 
auszudehnen sein. Roux war viel zu kritisch und besonnen, urn nicht 
sein endgultiges Urteil bis nach dieser experimentellen Prufung zurUck
zustellen; immerhin neigte er anfangs stark zu der Auffassung der Mosaik
theorie, vor aHem wohl unter dem Eindruck der kurz zuvor von A. WEIS
MANN aufgestellten Keimplasmatheorie, deren Vorstellungen er sich zu 
eigen machte. 

In der Tat hatte man vom Boden der WEISMANNschen Theorie aus 
das Ergebnis des Rouxschen Anstichversuchs voraussagen konnen. N ach 
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ihr wiirde jeder der beiden erst en Furchungskeme den halben Determi
nantenbau enthalten, der durch seinen im Lauf der weiteren Entwicklung 
eintretenden, streng gesetzmaBigen Zerfall 
zur Bildung eines halben Embryos fiihren 
miiBte. 

Nun wird ja aber durch das Eintreffen 
einer solchen Voraussage nur die M6glich
keit ihrer Voraussetzung erwiesen, wahrend 
sie durch das Nichteintreffen ausgeschlossen 
wiirde. N ach der WEISMANNschen Theorie 
in ihrer strengen Fassung darf eine 1/2 Bla
stomere nicht mehr bilden als eine Halfte 
des Keirns und jede folgende Blastomere 

Abb.5. Entwicklung einer II, Blasto· 
mere von Parechinus nach Abt6tung der 
Schwesterzelle. (Nach DR lESC H, 1891. ) 

nichts anderes, als was ihrem mit der Zellgeneration gegebenem Kem
bestand entspricht. Beide Folgerungen treffen aber, wie wir sehen 
werden, nicht zu. 

DRIESCHs Zerteilungsversuch. Es war von Anfang an bemerkt worden, 
daB bei dem Rouxschen Anstichversuch eine v611ige Isolierung der 
iiberlebenden Zelle nicht erreicht wird. Die tote Masse der angestochenen 

Abb. 6. Ei des gewohnlicben Molchs (Triton taeniatus), einige Zeit nach der Befruchtung innerbalb seiner 
Eikapsel mit einer Haarschlinge stark eingeschniirt. (Nach SPEMANN, 1919.) 

Zelle bleibt in Zusammenhang mit der lebenden, und wenn man ihr auch 
keine komplizierten "vitalen" Wirkungen mehr zutrauen kann, so 
k6nnten doch solche einfacherer rein mechanischer Art von ihr ausgehen. 
Es ist daher sehr bald an anderem Material versucht worden, die beiden 
erst en Blastomeren v611ig voneinander zu trennen, zuerst und mit Erfolg 
von H. DRIESCH (1891) an Seeigeleiem. Das Ergebnis, das er erhielt, 
und die Schliisse, die er daraus zog, waren das zweite groBe Ereignis 
in der jungen Wissenschaft der Entwicklungsphysiologie. 
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Die Methode der Durchtrennung war zunachst eine recht rohe. 
Die Seeigeleier wurden im Zweizellenstadium einige Minuten lang sehr 
heftig geschiittelt, bis ihr Verband sich loste. In derselben Weise hatten 

Abb. 7. Zwillinge aus einem median du[chgeschniirten Triton-Ei. 
(Nach SPEMANN, 1928.) 

schon friiher O. und 
R. HERTWIG unbefruch
tete Seeigeleier in mehrere 
Fragmentezerlegt.Spater 
wurde die von C. HERBST 
(1900) erfundene Methode 
des Ca-freien Seewassers 
verwendet, urn die erst en 
Furchungszellen, wie auch 
dieZellen spatererStadien 
m schonendster Weise 
voneinander zu losen.Eine 
solche isolierte 1/2 Blasto
mere furcht sich nun 
zunachst gerade SO weiter, 

wie wenn ihr die andere noch anhaftete; es entsteht eine halbe Blastula 
mit weit offener Furchungshohle (Abb. 5). Dann aber kriimmen sich die 
freien Rander der Offnung zusammen und aus der geschlossenen Blase 

geht ein normal proportio
nierter Embryo von halber 
GroBe hervor. 

Bald stellte sich heraus, 
daB sich das Amphibienei 
gerade so verhalt, wenn es 
nur gelingt, die beiden ersten 
Blastomeren vollig vonein
ander zu trennen. 

Schniirungsversuche an 
Tritoneiern . 1m AnschluB an 
den Rouxschen Isolierungs
versuch stellte O. HERTWIG 
(1893) ein Experiment an, 

Abb.8. Dasselbe wie Abb. 7, alter. (Nach SPEMKNN, 192 8.) welches zwar ihm selbst 
keinen Erfolg brachte, aber 

wegen der erstmaligen Verwendung einer neuen Methode und der Einfiih
rung eines hervorragend geeigneten Versuchsobjekts sehr bedeutungsvoll 
wurde. Er schniirte Eier des gewohnlichen Molches, Triton taeniatus, im 
Zweizellenstadium langs der erst en Furche mit einer Haarschlinge ein, urn 
die beiden erst en Blastomeren womoglich ganz voneinander zu trennen. 
Ein Ergebnis wurde, wie gesagt, nicht erreicht, wahrscheinlich wegen der 
zu geringen Zahl der ausgefiihrten Experimente. Einige Jahre spater 
jedoch gelang es ENDRES (1895) und HERLITZKA (1897) auf diese Weise, 
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aus den getrennten 
Blastomeren Zwillinge 
zu erzielen, ganz ent
sprechend denen von 
DRIESCH aus Seeigel
eiern; wohl ausgebildete 
Embryonen von halber 
GroBe, aber normalen 
Proportionen. Dieses 
Experiment wurde spa
ter von mir (1901 /03) 
aufgenommen (Abb. 6) 
und in groBerem MaB
stabe weitergefUhrt. 

Abb.9. Duplic itas cruciata im Neurulastadium, durcb mediane 
Einschntirung im Zweizellenstadium hervorgerufen. 

(Nach SPEMANN, unverOffentlicht.) 

AuBer einer Bestatigung der 
alteren Angaben (Abb. 7, 8) 
lieB sich zeigen , daB bei 
schwacherer medianer Schnii
rung, welche die Blastomeren 
nicht vollig trennt, partielle 
Verdoppelungen auftreten. Sie 
betreffen entweder nur das 
Vorderende (Du plici tas an te
rior) oder aber den ganzen 
Keirn, jedoch in der eigentiim
lichen Form jener kreuzweisen 
Verwachsung (Abb. 9, 10), 
welche man als Duplicitas cru
ciata bezeichnen kann. 

Zerteilungsversuch an Frosch
eiern. Durch verschiedene Ex
perimente lieB sich nun zeigen, 
daB dasselbe fUr Roux' eigenes 
Objekt, das Froschei, gilt. 

Wenn man die beiden erst en 
Furchungszellen des Frosch
eies vollig isoliert oder wenn 
man nach Anstich der einen 
von ihnen die andere vollig 
selbstandig macht, so erhalt 
man Zwillinge, bzw. emen 
ganzen Embryo von halber 
GroBe, wie bei den Triton
eiern. Beim letzteren Versuch 
wurde die durch Anstich 

Abb. 10. Ebenso wie Abb. 9, alter; der :sekundare Riicken 
nur an dem ·kleinenr sekundaren Schwanzchen zu er· 
kennen. Das rechte Vorderende (links vom Beschauer) 

zeigt Situs inversu5 viscerum. 
(Nach SPEMANN, 1919.) 
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abgetotete Zelle abgesaugt (MCCLENDON 1910) oder dureh Druck vollends 
von der iiberlebenden getrennt, die sieh nun als Ganzbildung weiter 

Abb. 11. Zwillinge cler Dnke (Bombinator pacbypus), nach 
medianer Durcbschniirung. (Nach G. A. SCHiUIDT, 1933.) 

entwiekelte. Die Trennung 
der beiden lebenden Keim
half ten wurde in neuester 
Zeit in meinem Institut 
dureh G. A. SCHMIDT 
(1933) ausgefiihrt, dureh 
Sehniirungmit einer feinen 
Kunstseidenfaser(Abb.11) . 
Auf altere Versuehe von 
O. SCHULTZE (1894) und 
T. H. MORGAN (1895), bei 
denen Ganzbildung dureh 
Umordnung der Eisubstanz 
erzielt wurde, wird spater 
zuriiekzukommen sein. 

Verzogerte Kernversor
gung. Bei diesen Versuehen hat also eine Blastomere, deren Kern naeh 
WEISMANN nur noeh die Determinanten fUr einen halben Embryo ent

halt en sollte, einen ganzen 
Embryo geliefert. Noeh 
eindrueksvoller vielleieht 
ist es, wenn sieh dieselbe 
Fahigkeit fiir noeh ge
ringere Bruehteile des 
Furehungskernsnaehwei
sen 1aI3t, dadureh, daB 
man die Kernversorgung 
der einen Eihalfte ver
zogert. Aueh dieses Ex
periment ist an Seeigel
und Amphibieneiern mit 
iibereinstimmendem Er
folge angestellt worden. 

Abb.12. Verz6gerte i{ernversorgung. Befruchteter Eikern durch 
Schniirung auf die Seite gedrangt; erste Teilung der kernhaltigen 

Eihalfte. (Nach SPEMANN, 1928.) 

J. LOEB (1894) hat be
fruehtete Seeigeleier fUr 
einige Zeit in verdiinntes 

Seewasser gebraeht. Infolge von Wasseraufnahme aus dem hypo
tonisehen Medium platzt dann die Eimembran und ein Teil des 
Eiplasmas tritt bruehsaekartig aus. Enthalt letzteres keinen Kern, so 
bleibt es zunaehst von der Entwieklung ausgesehlossen. Erst naeh einigen 
Teilungen der kernhaltigen Halfte wandert ein Toehterkern dureh die 
Plasmabriieke in die kernlose Halfte hiniiber und setzt ihre Entwieklung 
in Gang. N aeh WEISMANN diirfte dieser Kern nur noeh einen Bruehteil 
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des Keimplasmas enthalten, also auch nur ein Keimfragrnent entstehen 
lassen. Statt dessen entwickelt sich eine Ganzbildung, bzw. die mit 
der anderen Seite zusammenhangende Halfte einer Doppelbildung. 

Genau dasselbe laBt 
sich an Triton~iern er
zielen (SPEMANN 1914, 
1928; SCHUTZ 1924, F ANK
HAUSER 1925,1930), welche 
kurz nach der Befruchtung 
mit einer Haarschlinge ein
geschniirt worden sind 
(Abb. 6). Auch hier furcht 
sich zunachst nur die kem
haltige Eihalfte (Abb. 12) ; 
die andere bleibt unent
wickelt (Abb. 13), bis je 
nach dem MaBe der Schnii
rung ein friiherer oder 
spaterer Abk6mrnling des 
Furchungskerns durch die 
weitere (Abb. 14) oder 

Abb. 13. Wie Abb. 12, spater. Ein Abkommling des Furchnngs. 
kerns ist unter der Ligatur hindurch in die kernlose Eihalfte 

hintibergewandert; diese hat sich .. abgeschniirt. 
(Nach SPEMANN, 192B.) 

engere (Abb. 15) Plasmabriicke hiniiberwandert und die andere Eihalfte 
mit einem Kerne versorgt. Diese entwickelt sich dann gerade so, als 
besaBe sie einen ganzen Furchungskern; also nach medianer Schniirung 

Abb.14. D asselbe auf einem S chnitt . Die kernhaltige Eih5.lfte hat sich zweimal geteilt; der Kern an der 
Plasmabrucke wird bei seiner nachsten Teilung einen Tochterkern in die kernlose Eihalfte hiniiberschicken. 

(Nach FA NKHAUSER, 1930 a .) 

zu einem Embryo (Abb. 16a u . b), welcher selbstandig oder mit dem 
anderen zu einer Doppelbildung vereinigt sein kann. 

Besonders eindrucksvoll ist das Ergebnis dann, wenn die Schniirung 
nicht in einer annahernd medianen (Abb.17 a, sondem in einer annahemd 
frontalen Ebene (Abb. 17b) erfolgt war. Schon die Ein- und Durch
schniirung im Zweizellenstadium hatte ein verschiedenes Ergebnis gezeitigt, 
je nachdem die erste Furchungsebene median oder frontal oder annahernd 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 2 
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in einer dieser Richtungen stand (SPEMANN 1901/03). Wahrend im 
ersteren Fall je nach dem Grade der Schnurung Doppelbildungen oder 
Zwillinge entstanden, wurde im zweiten Fall eine dorsale Keimhalfte 
mit von einer ventralen getrennt. Diese Trennung ist 

Abb.1S . Dasselbe nach starker Schnurung, entspricht Abb. 13. 
Der Kern an der Plasmabrticke hat cineD Tochterkern in die kern
lose Eihtilfte biniibergeschickt, die im Begriff ist , sich abzuscbniiren. 

bei schwacher Schnu
rung unvollstandig; 
dann hangt die ventrale 
Halfte wie ein Dotter
sack an der dorsalen. 
Bei starker Schnurung 
dagegen oder bei vol
liger Durchschnurung 
entwickelt sich aus 
der dorsalen Halfte ein 
kleiner, normal pro
portionierter Embryo, 
wahrend die ventrale 

(Nach FANKHAUSER, 1930 a.) 
Halfte nur ein rund

liches Bauchsttick liefert (Abb. 18), aus den drei Keimblattern zu
sammengesetzt, aber ohne Achsenorgane. Derartig verschiedene Stucke 
konnen nun auch nach Schnurung des ungefurchten Eies entstehen. Dnd 
zwar kann dabei diejenige Keimhalfte, welche nur einen Bruchteil des 

a b 

Abb. 16 a und b. Zwillinge, welche nach medianer Schniirung 
cines ungefurchten Eies entstanden sind. Die Halfte mit 
verzogerter Kernversorgung (16 a) erheblich jiinger. Das
selbe ist auch in Abb. 7 links und in Abb. 8 unten zu 

erkennen. (Nach SPEMANN, 1928.) 

Furchungskerns erhalt, den 
vollstandigen Embryo liefern, 
wahrend die andere trotz ihres 
fast vollstandigenKernbestands 
nur ein Bauchstuck bildet. Es 
liegt also am Eiplasma, nicht 
am Kern, welche Entwicklung 
ein Keimteil einschlagt (SPE
MANN 1914, 1928). 

Solche Bauchstticke, nebst 
anderen symmetrischen und 
asymmetrischen Defektbil
dungen, erhielt FANKHAUSER 
(1930 b) auch aus kernhaltigen 
Fragmenten von Eiern, welche 

ganz kurz (10-50 Minuten) nach der Befruchtung durchgeschnurt 
worden waren; er folgerte daraus mit Recht, daB die typische Ver
teilung des Eiprotoplasmas schon so fruh hergestellt ist. Diese uber
raschenden Befunde setzt FANKHAUSER in Beziehung zu Defektversuchen, 
welche BRACHET (1906) an ungefurchten Froscheiern angestellt hat. Sie 
sind fUr unsere Auffassung von der Struktur des Amphibieneies, ihrer Ent
stehung und Regulationsfahigkeit von groBer Wichtigkeit; doch wtirde 
ein naheres Eingehen den Rahmen uberschreiten, der mir hier gesteckt ist. 
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Abnorme Kernverteilung. In anderer Weise als soeben geschildert, 
laBt sich eine abnorme Verteilung der Kerngenerationen erzielen und 
dabei prtifen, ob die im Fall ihrer Verschieden
heit zu erwartende abnorme Entwicklung sich 
einstellt. Wenn man ein Seeigel- oder Amphi
bienei zwischen parallelen Glasplatten stark 
preBt, so stehen die erst en Furchungsebenen, 
statt zuerst in rechten und dann in wech
selnden \Vinkeln zueinander, nunmehr alle 
senkrecht zu den gepreBten Oberflachen, 
und statt eines kugeligen Zellhaufens ent
steht zunachst eine einschichtige Zellplatte. 
Dadurch sind auch die Zellkerne in einer 
Ebene angeordnet, also offenbar abnormen 
Stellen des Eiplasmas zugeteilt. Waren sie 
unter sich erbungleich verschieden und be-
stimmten hernach die weitere Entwicklung 
und das endgtiltige Schicksal ihrer Zellen, 
wie die WEISMANNsche Theorie es verlangt, 
so mtiBten die Teile des entwickelten Keirns 
in abnormer Weise durcheinandergeschoben 
sein. Statt dessen entstehen aber nach Auf-
hebung der Pres sung vollig normale Em
bryonen, wie H. DRIESCH (1892) fUr Seeigel
eier, G. BORN (1893) und O. HERTWIG (1893) 
fUr Froscheier nachwiesen. 

Endlich hat BOVER! (1910) gezeigt, daB 

Abb. 17 a und b. Zwei Keime von Tri
ton taeniatus am Anfang der Gastru
lation, im Zweizellenstadium langs 
der ersten Furche schwach einge
schniirt; a bei medianem Verlauf, b bei 
frontalem Verlauf der ersten Furche. 
(Nach SPE MANN, 1902 und 1903.) 

auch bei der normalen Entwicklung haufig eine falsche Zuteilung 
erbungleicher Chromosomenhalften vorkommen mtiBte, da der Teilungs-

h 

Abb. 18 a und b. "ZwillingeO von verscbiedener Ausbildung, nach frootaler Schniirung des befruchteten Eies. 
Die dorsale Haltte entwickelt sich zu einem wahl proportionierten Embryo, die ventrate zu einem auOerlich 

ungegliederten Bauchstiick. (Nach SPEMANN, unvertiffentlicht.) 

apparat der Zelle gar nicht die Eignung besitzt, die richtige Verteilung 
zu gewahrleisten. 

Kritik der WEISMANNschen Theorie. Mit all diesen Tatsachen laSt sich 
die WEISMANNsche Theorie nicht vereinigen oder doch nur bei E:t:~ 

ganzung durch eine Zusatzhypothese, welche ihr jeden erklarenden Wert 

2* 
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nimmt. Jede Furchurigszelle soli namlich nebenden aktivierten Determi
nanten noch etwas unzerlegtes Keimplasma fur Notfalle, sog. Reserve
idioplasma, zugeteilt bekommen, vonwelchem dann im Fall des Experi
ments die EIitstehung der Ganzbildung geleitet wurqe. Aber abgesehen 
davon, daB eine solche ad hoc ersonnene Hypothese (DRIESCH nannte 
sie eine "Photographie des Problems") wenig erklarenden Wert besitzt, 
erhebt sich die neue Schwierigkeit, daB dieses Reserveidioplasma, wenn 
es das jeweils Erforderliche veranlassen soli, nicht rein aus inneren 
Grunden aufgeteilt werden kann, sondern den Anforderungen der Situation 
entsprechendaktiviert. werden muB. Man 1l.luB also dem Reserveidio:
plasma gerade die Fahigkeiten zuschreiben, welche die Theorie dem 
ursprungllchen, unzerlegten Keimplasma, mit dem es doch identisch 
sein soli, nicht zugestehen will. So ist denn diese Seite der WEISMANN
schen Theorie wohl allgemein aufgegeben. 

Aber die geschilderten Experimente haben uber dieses negative 
Ergebnis weit hinaus gefuhrt und· ganz neue Probleme aufgeworfen. 
Ehe jedoch auf dieseFrage- eingegangen werden kann, mussen noch die 
verschiedenen einanderscheinbar widersprechenden Ergebnisse des 
Anstich- und des Zerteilungsversuchs gegeneinander gehalten und 
erortert werden. 

Diskussion derverschiedenen Folgen von Anstich und Durchtrennung. 
DaB der Unterschied nicht am Materialliegt, ist schon erwahnt worden. 
Nicht nur beim Seeigel- und Tritonei, sondern auch beim Froschei 
entsteht aus der vollig isolierten Blastomere einganzer Embryo. Dieselbe 
Blastomere aber liefert, wenigstens zunachst, einen halben Embryo, 
falls die andere Blastomere, wenn auch abgetotet, mit fur im Zusammen
hang geblieben ist. Dies ist nicht nur beim Froschei der Fall, sondern, 
wie nun hinzugefiigt werden kann, nach D. BARFURTHS (1893) Fest
stellung auch beim Ei von Axolotl. Die Verschiedenheit der Methode 
muB also am verschiedenen Ergebnis schuld sein. Die Einstellung auf 
Halbbildung wie die Fahigkeit zur Ganzbildung ist bei beiden Eiarten 
in gleicher Weise in der 1/2 Blastomere vorhanden; aber bei volliger 
Isolation tritt eine Umstellung auf "Ganz", eine Regulation ein, bei 
unvollkommener Isolation unterbleibt sie. Der Grund hiervon laBt sich 
aus einem Experiment von O. SCHULTZE und T. H. MORGAN erschlieBen. 

Das Experiment bestand darin, daB Froscheier im Zweizellenstadium 
in Zwangslage umgedreht wurden, von O. SCHULTZE (1894) nach Pressung 
senkrecht zur Eiachse, von T. H. MORGAN (1895) nach Anstichder 
einen Blastomere. Jede der beiden, bzw. die uberlebende Blastomere 
entwickelte sich dann zu einem ganzen Embryo. Bei SCHULTZES Versuch 
hingen diese in verschiedener Weise zusammen, d. h. es entstanden 
Doppelbildungen verschiedener Art. Der SCHULTzEsche Versuch wurde 
von G. WETZEL (1895) wiederholt, dann noch mehrfach, vor allem sehr 
griindlich von W. SCHLEIP und A. PENNERS (1925, 1926). Es stellte sich 
dabei heraus, daB die geschichteten, verschieden schweren Eisubstanzen 
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nach der Umdrehung in Stromung geraten, in verschiedener, durch 
kleine Zufailigkeiten bedingter Weise, aus ihrer Neuordnung ergeben 
sich dann, nach W. SCHLEIP und PENNERS auf mehr indirektem Wege, 
die oft recht komplizierten Doppel- und Mehrfachbildungen. 

Danach laBt sich der Tatbestand wohl folgenderma13en auffassen 
Das befruchtete Ei hat einen bilateral-symmetrischen Bau, der nach 
Roux durch den Eintritt des Spermiums und die darauf folgende 
Stromung des Eiplasmas entsteht. Dieser Bau iibertragt sich auf die 
beiden ersten Blastomeren, von denen also jede auf "halb" eingestellt 
ist. Die Abtotung der einen Blastomere hebt den Halbbau der anderen 
nicht auf. Wie auf Grund des bilateral-symmetrischen Baues des ganzen 
Eies ein bilateral-symmetrischer Embryo entsteht, so aus dem halben 
Ei ein halber Embryo (vgl. S. 219; W. Vogt 1927, 1928a und b). Bei 
Wegfall der einen Blastomere aber findet in der anderen eine innere 
Umordnung der Struktur statt, welche auch durch kiinstlich erzeugte 
Stromung hervorgerufen werden kann. Sie hat eine Regulation des 
Halben zum Ganzen im Gefolge, woraus sich der bilaterale Zwillings
embryo ergibt. 

DRIESCHs harmonisch-iiquipotentielles System. DRIESCH hat nun, iiber 
die Kritik der WEISMANNschen Theorie hinaus, das Ergebnis seiner 
Versuche auch positiv ausgewertet. Er fa13t den Seeigelkeim auf - und 
dasselbe wiirde auch fUr den Amphibienkeim gelten - als ein System 
von Teilen, welche aile dasselbe leisten konnen, dieselbe Potenz haben, 
"aquipotentiell" sind, als ein "aquipotentielles System". Dieses System 
gleichwertiger Teile gliedert sich nun nach einer ihm eigentiimlichen 
Proportion harmonisch (es ist "harmonisch-aquipotentieil") in kleinere 
Systeme, an denen sich, wie DRIESCH aus spateren Versuchen schlo13, 
derselbe Vorgang wiederholt, also in harmonisch-aquipotentielle Teil
systeme, und so fort, bis jedem Keimteil seine Roile in der Entwicklung 
zugewiesen ist. Den Rahmen, gewisserma13en das Koordinatensystem, 
bildet dabei eine ailgemeinste polare, bilateral-symmetrische Feinstruktur 
des Keirns, welche sich wie bei einem Magneten in den kleinsten Teilchen 
wiederholt. Mit Bezug auf diese Struktur des Keirns ist das Schicksal 
seiner Teile "eine Funktion ihrer Lage im Ganzen". 

Diese Art der Entwicklung gilt nicht nur fUr den Fall des Experiments, 
also nach Storungen; vielmehr enthiillt sich eben dabei ein Prinzip, 
nach welchem auch die normale, ungestorte Entwicklung verlauft. 
Grund dieses sehr wichtigen Satzes ist wohl das Prinzip der Sparsamkeit. 
Wenn sich im Keirn eine Fahigkeit nachweisen la13t, welche zur Erklarung 
der normalen Entwicklung geniigt, so ist man nicht berechtigt, noch 
ein weiteres Prinzip anzunehmen - es sei denn, da13 Tatsachen vorliegen, 
welche dazu zwingen. 

Raux' primiire und sektmdiire Entwicklung, Postgeneration. Bei Raux 
drangte sich eine andere Tatsache in den Vordergrund, welche bei den 
Anstichversuchen beobachtet und in ihrer weittragenden Bedeutung voll 
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erkannt wurde. Roux fand namlich, daB sich der Halbembryo, der aus 
der iiberlebenden Eihalfte hervorgegangen war, nachtraglich zu einem 
ganzen Embryo vervollstandigt, entweder aus seinem eigenen Material 
durch innere Umbildung, oder aber unter Verwendung der anderen durch 
den Anstich nur geschadigten, nicht vollig abgetoteten Eihalfte. Roux 
verglich diesen Vorgang mit der Regeneration und nannte ihn im Unter
schied von ihr "Postgeneration" ~ Dber die Einzelheiten dieser Er
scheinung ist lange hin und her gestritten worden; ja selbst ihr Vorkommen 
wurde in Zweifel gezogen. Ganz klargestellt scheini sie mir, gerade bei 
dem Rouxschen Experiment, bis auf den heutigen Tag nicht, wegen der 
mit seiner Methode notwendig verkniipften Schwierigkeiten der genauen 
Beobachtung. Ich glaube aber, namentlich auf Grund eigenerExperimente, 
daB Roux in der Hauptsache richtig gesehen und gedeutet hat. 

Es lassen sich namlich dieselben Erscheinungen durch eine etwas 
andere Versuchsanordnung auch beim Tritonei leicht hervorrufen und 
hier nun sehr viel genauer verfolgen. Wenn man die mediane Durch
trennung nicht schon im Zweizellenstadium vornimmt, sondern erst zu 
Beginn der Gastrulation, so findet zwar auch noch eine Regulation zum 
Ganzen statt, doch wird sie von der fortschreitenden Entwicklung 
gewissermaBen iiberholt. Es entstehen auf diese Weise Embryonen mit 
schwacherer Ausbildung der innenstandigen Seite, und diese Ver
kiimmerung kann so weit gehen, daB genau dieselben Bilder zur Beob
achtung kommen wie bei der Postgeneration der iiberlebenden Frosch
blastomere unter Verwendung ihres eigenen Materials. Wahrscheinlich 
werden beim Anstichversuch die Zellen der iiberlebenden Keimhalfte 
durch die anhaftende tote Masse zunachst in ihrer normalen Lage er
halten; erst durch die mit der Gastrulation einsetzenden ausgiebigeren 
Verschiebungen losen sie sich von ihr ab, schlieBen sich zur Blase und 
erhalten dadurch den AnstoB zur Regulation. Es wiirde also auch beim 
Anstichversuch die eigentliche Isolierung der iiberlebenden Keimhalfte 
erst zu Beginn der Gastrulation erfolgen und die regulative Fahigkeit 
des Keirns erwiese sich auch hierin beim Frosch als genau dieselbe wie 
beim Triton (H. SPEMANN und H. FALKENBERG 1919). 

So trennt Roux scharf zwischen primarer (normaler) und sekundarer 
(postgenerativer) Entwicklung. Die erstere verlauft nach ihm in den 
Hauptziigen unter Selbstdifferenzierung, beim Froschei zum mindesten 
der vier ersten Blastomeren; die letztere tragt mehr epigenetischen 
Charakter. All die regulativen Fahigkeiten, we1che der Isolierungsversuch 
an den Keimfragmenten enthiillt hat, brauchten bei der ganz normalen 
Entwicklung nicht in Tatigkeit zu treten. Nur beim Ausgleich von 
Storungen wiirden sie eine Rolle spielen. 

Fiir die Auffassung der normalen Entwicklung ist es natiirlich von 
entscheidender Bedeutung, we1che der beiden Ansichten richtig ist; 
fiir das rein theoretische Interesse der Regulationserscheinungen dagegen 
ist es ziemlich gleichgiiltig. DaB es so etwas iiberhaupt gibt, ist das 
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theoretisch Interessante; ganz abgesehen davon, welche Rolle es im 
normalen Geschehen spielt. 

Diskussion einiger Begritte. Bewiesen ist fUr den Amphibienkeim 
sowohl'die Selbstdifferenzierungsfahigkeit der zwei, vielleicht der vier 
ersten Blastomeren, also auch, innerhalb gewisser Grenzen, die Fahigkeit 
der harmonischen Gliederung seiner aquipotenten Teile. Wenn also 
beide Tatsachen irgendwie zusammen bestehen k6nnen, so miissen auch 
die Begriffe, in denen sie ihren Ausdruck gefunden haben, miteinander 
vereinbar sein. Das ist in der Tat derFall. Ineinem Gegensatz steht 
der Begriff des harmonisch-aquipotentiellen Systemsnur zur WEISMANN
schen Theorie in ihrer reinen Fassung; nicht aber zum Begriff der Selbst
differenzierung, nicht einmal notwendig zur Mosaiktheorie. 

Die Feststellung der Selbstdifferenzierung bezieht sich nach der 
Rouxschen Definition immer auf einen scharf begrenzten Bezirk in 
einem bestimmten Stadium der Entwicklung, hier also Z. B. auf die 
eine Halfte des Keirns im Zweizellenstadium. Aus der Unabhangigkeit 
dieses Bezirks von richtenden Einfliissen der AuBenwelt folgt, wie 
gesagt, in keiner Weise, daB auch seine einzelnen Teile sich unabhangig 
voneinander entwickeln. R. G. HARRISON (1918) hat das einmal sehr 
pragnant dadurch ausgedriickt, daB er die Anlage der GliedmaBe als 
ein "sich selbst differenzierendes harmonisch-aquipotentielles System" 
bezeichnete. 

Wenn ein Keimteil die Ursachen einer bestimmt gerichteten Weiter
entwicklung in sich selbst tragt, so kann man sagen, daB er zu seinem 
Schicksal bestimmt, "determiniert", ist. Jedenfalls kann man mit 
FR. LILLIE (1929) den Begriff der Determination so fassen, daB man 
die Selbstdifferenzierungsfahigkeit zu seinem Kriterium macht. Danach 
ware die seitliche 1/2 Blastomere des Froscheies zur Bildung einer seit
lichen Embryonalhalfte determiniert. Dieses Beispiel zeigt, daB Determi
nation, so gefaBt, nicht unwiderruflich zu sein braucht, daB sie riick
gangig gemacht werden und in neuer Richtung erl'olgen kann. 

Die Mosaiktheorie nimmt nun diese Determination fiir die kleinsten 
Keimbezirke an. Sollte sie auch hier nicht unwiderruflich, sondem 
"labil" sein, so brauchte selbst die Mosaiktheorie mit dem Begriff des 
harmonisch-aquipotentiellen Systems nicht notwendig im Widerspruch 
zu stehen. Denn dieser Begriff besagt nur, daB die einzelnen Teile des 
Keims noch die gleiche Potenz haben; dagegen schlieBt er nicht aus, 
daB sie schon in bestimmter Richtung determiniert sind. Aber aller
dings wiirde dann die normale Entwicklung anders verlaufen als die 
gest6rte. Das Experiment wiirde wohl "Fahigkeiten" des Keirns enthiillen, 
aber nichts dariiber aussagen, welche Rolle sie bei der normalen Ent
wicklung spielen. Das ist, wie wir gesehen haben, in der Tat die Stellung, 
welche Roux gegen DRIESCH einnahm. 

Urn nun in dieser Frage zu einer Entscheidung zu gelangen, miissen 
wir den Isolierungsversuch auf immer kleinere Keimbezirke ausdehnen 
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und sie auf ihre Fahigkeit zur Selbstdifferenzierung priifen. Das laBt 
sich natiirlich nicht im Zwei- und Vierzeilenstadium, sondern erst in 
spateren vielzeiligen Stadien ausfiihren; denn kleinere Teile als eine 
Zelle lassen sich nicht isoliert am Leben erhalten. Besonders wichtig 
dafiir ist das Stadium zu Beginn der Gastrulation, in welchem schon 
eine Orientferung des Keimes mi:iglich ist und in welchem, wie wir gesehen 
haben, zertrennte Keimhalften eben noch imstande sind, sich zum 
Ganzen zu regulieren. 

Ehe wir jedoch naher auf diese Frage eingehen und auf die Experi
mente, welche zu ihrer Li:isung unternommen wurden, empfiehlt es sich, 
den Gegenstand noch von einer anderen Seite her anzugreifen. 

Man kann die regulative Entwicklung im Gegensatz zur Selbst
differenzierung mit Roux als "abhangige Differenzierung" bezeichnen, 
womit ausgedriickt sein soil, daB die einzelnen Teile des Keirns sich 
nicht unabhangig voneinander entwickeln, sondern unter Wechsel
wirkungen; der eine die Entwicklung des andern hervorrufend, be
schrankend oder unterdriickend und selbst wieder Gegenwirkungen von 
ihm empfangend. 

Auf allen Stufen der Entwicklung laBt sich diese Art des Verhaltens 
vermuten und experimenteil priifen. Besonders nahe aber liegt sie bei 
der Entstehung zusammengesetzter Organe, wie z. B. des Wirbeltier
auges, dessen Bestandteile in verschiedenen weit voneinander getrennten 
Mutterbi:iden enthalten sind und durch gesetzmaBige Gestaltungsbewe
gungen zusammen kommen. Da auch die Forschung diesen Weg gegangen 
ist, so seien zunachst diese Experimente in groBen Ziigen geschildert. 

III. Zur Entwicklungsphysiologie des Wirbeltierauges 
(als Beispiel eines zusammengesetzten Organs). 

Die Entwicklungsphysiologie des Wirbeltierauges, spezieil des Auges 
der Amphibien, ist verhaltnismaBig griindlich durchforscht (vgl. die 
vorziigliche Zusammenfassung von O. MANGOLD 1931 c; seither sind noch 
erschienen Arbeiten von: H. B. ADELMANN 1934; N. DRAGOMIROW 1934; 
F. E. LEHMANN 1933a und b, 1934a; N. A. MANUILOWA und lVL N. KIS
LOW 1934; P. PASQUINI 1931, 1932a und b; T. PERRI 1934; T. SATO 
1931, 1933a und b; E. STELLA 1932). Dies erklart sich einmal aus 
dem besonderen Interesse, welches die Entstehung eines so verwickelt 
gebauten, wunderbar zweckmaBigen Apparates billigerweise auf sich 
zieht; dann aber daraus, daB sich hier besonders klar einige Grund
probleme der Entwicklung ableiten und behandeln lassen. Nur zu diesem 
letzteren Zweck, zur Gewinnung tieferer Einsicht in das Wesen der 
tierischen Entwicklung, soilen hier einige wenige der grundlegenden 
Versuche ausgewahlt und besprochen werden. 
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1. AuBerer Ablauf der Entwicklung des Amphibienauges. 

Das Wirbeltierauge (Abb. 19) setzt sich, funktionell betrachtet, be
kanntlich aus einem bilderzeugenden und einem bildempfangenden 
Apparat zusammen, dessen wichtigste Teile Linse und Retina sind. 1m 
ausgebildeten Zustand zu einheitlicher Leistung genau zusammengefiigt, 

Ld.ob. 

Coni· 

M. 

-'I'~""-- Orb.h. 

Orb. 

M--itl~--M". 
~tM'-fiIH~+-- Rei. 

~Mt:.I~~==Pig. f. Chor. 
·x:JUfJ---!lilt1 .... :.q....-- S,I. 

Abb.lg. Schematischer Schnitt durch dasFroschauge. (NachEcKER-GAuPP zusammengestellt.) C.I. Ciliar
fasern; Chor. Cborioidea; Cil. Ciliarkorper; Co.cp. Corneaepithel; Co.mes. Cornea, mesodermaler Tei1; 
Coni. Conjunctiva; Cu. Cutis; Ep. Epidermis; Gl. Glask6rper; I f.ob. obere Iris; Ir,lt , untere Iris; L.ep. 
Linsenepithel; L.t. Linsenfasern; L.k. Linsenkapsel; Ld.ob. und u. oberes und unteres Augenlid; M. Mem
bran nnter der dorsalen Hant; A-[1~. Augenmuskel (Rectus- oder Retractorsystem); N. Nickhaut; N.opt. 
Nervus opticus; Orb.h. OrbitahOhle; Orb. Orbitawand; Pig. Pigmentepithel (Tapetum); Ret. Retina; ScI. 

Sclera; Sin. Sinus zwischen Haut und Membran. (Nach O. MANGOLD, 1931 c.) 

entstehen diese Teile aus verschiedenen voneinander getrennten Mutter
baden und werden erst durch die Gestaltungsbewegungen der Neurulation 
zusammengebracht. Die Anlage von Retina und zugeharigem Pigment
epithel bildet sich aus dem primaren Vorderhirn, die Anlage der Linse 
aus der bedeckenden Epidermis. Am Vorderende des sich eben schlieBen
den Neuralrohrs walben sich rechts und links die primaren Augenblasen 
vor (Abb. 20a u. b), als hohle, blind endigende Ausstiilpungen, die sich 
vom Gehirn abschnuren und nur durch einen immer dunner werdenden 
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Stiel, den Augenstiel, mit ibm in Zusammenhang bleiben. Die zuerst 
ziemlich gleich starke Wandung der Augenblase gliedert sich in die 
dickere Retina und das diinne Pigmentepithel (Abb. 21 a), unter gleich
zeitiger Einbuchtung von auBen und unten her; so wandelt sich die 
Augenblase in den Augenbecher urn . Gleithzeitig nun mit dieser Ein
ziehung der Retina gerat die ibr aufliegende Epidermis in Wucherung; 
aus ihrer tiefen Schicht bildet sich eine Verdickung (Abb. 21 a u. b), 
welche sich als Linsenblaschen (Abb. 21 c u. d) abschniirt. Die weitere 
Ausbildung dieser Teile, die Umwandlung desflache~ Augenbechers 
mit ventral ansitzendem Augenstiel in die geschlossene Augenblase 
mit f6talem Augenspalt und zentral abgehendem Augennerv, mit Iris und 

a b 

Abb. 20 a und h. Anlage von Gehirn uncI Augenblasen von Bombinator, am konservierten Objekt mit 
Glasnadeln und Haarschlingen herausprapariert ; a von cben, b von der rechten Seite. (Nach SPEMANN, 

un veroffen tlich t.) 

Pupille, die Gliederung der Retina in die einzelnen Schichten (Abb. 21 e u. f), 
die Differenzierung der Linsenfasern (Abb. 21 e u. f), die Anlagerung der 
Hiillschichten des Auges - all diese Vorgange, voll von wichtigen Fragen 
wie sie sind, interessieren uns in diesem Zusammenhang nicht weiter. 
Es beschaftigt uns jetzt nur die eine Frage: wie kommt dieses auffallende 
zeitliche und raumliche Zusammenpassen der einzelnen Entwicklungs
prozesse zustande? Woher kommt es, daB die Linse gerade an derjenigen 
Stelle der Epidermis zu wuchern beginnt, wo sie yom Augenbecher 
beriihrt wird, gerade in dem Zeitpunkt, wo die Anlage der Retina sich 
einbuchtet? Uben beiderlei Vorgange einen EinfluB aufeinander aus, etwa 
derart, daB die wuchernde Linse die Retina eindriickt oder doch wenigstens 
zur Einziehung veranlaBt, oder daB andererseits die sich einkriimmende 
Retina die Linsenwucherung nach sich zieht? Oder verlaufen vielmehr 
beiderlei Vorgange unabhangig voneinander, unter Selbstdifferenzierung 
der getrennten Anlagen, und beruht ihr genaues Zusammenpassen auf 
einer vorher erfolgten genauen Abstimmung der Teile aufeinander? 

Unsere Aufgabe ist also, zunachst das Muster der prasumptiven 
Anlagen zu bestimmen, die Lage des prasumptiven Augenbechers in 
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Abb.21a-f. Entwicklungsstadien des Auges von Siredon pisciformis. (Nach RABL, 18g8.) 
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der Medullarplatte, der prasumptiven Linse in der Epidermis. Darauf 
ist der Determinationszustand jener Teile in verschiedenen Stadien der 
Entwicklung festzustellen. Endlich ist zu priifen, ob jene kausale Be
ziehung zwischen der Entwicklung des Augenbechers und derjenigen der 
Linse besteht, wie die normale Entwicklung sie nahezulegen scheint. 

2. Die Lage von prasumptivem Augenbecher und Linse in fruhen 
Entwicklungsstadien. 

Die Feststellung des Anlagenplans in der offen en Medullarplatte ist 
von verschiedenen Forschern auf verschiedene Weise versucht worden; 

uP 
Abb.22. Anlagenplan der fruhen Blastula von Bombinator, 
von dorsal gesehen (vgl. Abb. 3). A Augenfeld, einschlielllich 
Chiasma; L prasumptive Linsenanlage. (Nach VOGT, 1929 b.) 

durch gedankliche Ruckpro
jektion spaterer Stadien, 
durch Riickschliisse aus 
gewissen MiBbildungen (Zy
klopie), durch embryonale 
Transplantation (vgl. die 
zusammenfassende Darstel
lung vonO. MANGOLD 1931 c). 
Genauere und zugleich zu
verlassigere Vorstellungen 
lieferte die Methode der 
vitalen Farbmarkierung; ob
wohl hier der Feststellung 
im einzelnen durch die Klein
heit der Teile bis jetzt ge-
wi sse Grenzen gesteckt sind. 
Untersuchungen mit dieser 
Methode sind gleichzeitig 
von E. MANCHOT (1929) und 
lV!. W. WOERDEMAN (1929) 
veroffentlicht worden; letz

tere besonders dadurch wertvoll, daB in groBerer Menge Marken von 
verschiedener Farbe nebeneinander verwendet wurden. Durch dieseVer
suche wurden die alteren Vorstellungen in manchen Punkten bestatigt, 
in anderen mehr oder weniger modifiziert. 

Danach liegt die prasumptive Augenanlage, also das Material fiir 
die spateren Augenblasen nebst Aug~nstiel (und verbindender Chiasma
region) ganz vorne in der Medullarplatte, unmittelbar hinter dem queren 
Hirnwulst. Sie nimmt einen verhaltnismaBig kleinen Raum ein, sowohl 
in der Breite wie in der Lange. In der Mitte scheint sie schon han tel
formig eingeschniirt zu sein, in den friihesten Stadien mit den seitlichen 
Teilen nach vorn umgebogen, spater mehr gerade gestreckt. Ob man sie 
einheitlich oder paarig nennen will, hangt davon ab, ob man den schmalen 
Streifen zwischen dem Ansatz der Augenstiele, die spatere Regio 
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chiasmatica, zumAuge rechnet oder zum Gehirn. Von irgendeiner 
Bedeutung ist das nicht. 

In gleicher Weise laBt sich die Lage der spateren Linse feststellen. 
Das Schema von W. VOGT (1929b, S. 638) zeigt sie (in der beginnenden 
Gastrula von Boinbinator) auBerhalb der prasumptiven ~edullarplatte, 
lateral vor der prasumptivenAugenanlage (Abb. 22). 1m Neurulastadium 
wiirde sie nach <;lemselben Autor und nach E. MANCHOT (1929) wohl etwas 
weiter hinten liegen, aber immer noch lateral vor dem Augenmaterial 
(W. VOGT 1929b, S. 593), nicht, wie v. UBISCH (1924a und b) angibt, 
lateral hinter demselben. DasWesentiiche flir unsere jetzigen Dber
legungen ist, daB die prasumptiven Anlagen der Augenblase·· und der 
Linse weit voneinander getrennt sind,· ehe sie durch die Auffaltung und 
den SchluB der Medullarwiilste iibereinander zu liegen kommen. 

3. Der determinative Zustand von prasumptivem Augenbecher und 
Linse bis zum Neurulastadium. 

Auf Grund dieses Lokalisationsschemas erhebt sich nun wieder die 
Frage, ob dem festgestellten Muster prasumptiver Anlagen eine wirkliche 
Verschiedenheitdieser Teile entspricht; ob sie schon mehr oder weniger 
fest zu ihrem spateren Schicksal bestimmt, "determiniert", oder ob 
sie noch indifferent sind und ihre Bestimmung erst spateraufgepragt 
erhalten. Darauf antworten in erster Annaherung Versuche, in denen 
durch experimentellen Eingriffeine abnorme Verwendung des Keim
materials erzwungen wird. 

a) Determination der Augenanlagen bei Duplicitas anterior und 
zyklopischem Defekt. 

Durch das einfache Mittel medianer Einschniirung laBt sich, wie wir 
gesehen haben, bei Amphibienkeimen erreichen, da!} an Stelle eines 
Kopfes mit zwei Augen zwei K6pfe mit vier Augen entstehen (Abb.23). 
Es wurde schon darauf hingewiesen, daB -dabei die V...erwendung des Keim
materials einewesentlich andere wird, daB der Anlagenplan stark abgeandert 
werden muB. In die Vorderenden von ZWillingseinbryonen oder .doppel
k6pfigen Monstren lassen sich die prasumptiven Augenbezirke, die prasump
tivenLinsenanlagen gerade so einzeichnen, wie in normaleEmbryonen. 1st 
dieses Anlagenmuster also ein Ausdruck wirklicher Verschiedenheit der 
prasumptiven Bezirke gewesen, so miissen diese im Augenblick der 
Schniirung wieder rUckgangig gemacht und durch neue Bestimmungen 
ersetzt worden sein. So lange also eine Verdoppelung des vorderen 
K6rperendes m6glich ist, so lange k6nnen die prasumptiven Augen
anlagen h6chstens labil determiniert sein. Das gilt bei Triton bis zum 
Anfang der Gastrulation (H. SPEMANN 1903a; G. RUUD und H. SPE
MANN 1922). 
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Durch leichte Abanderung desselben Eingriffs laBt sich auch ein 
Vorderende mit verminderter Augenzahl, also mit zy~k)pischem Defekt, 

Abb. 23. Vorderende einer Duplicitas anterior von Triton taeniatus, mit vier Augenbechern und vier Linsen. 
(Nach SPEMANN, 1903.) 

herstellen (SPEMANN 1904b). Wird namlich der Keirn nicht genau 
median geschnurt, so bilden sich bei nicht zu starker Schnurung die 

Abb.24. Duplicitas anterior von Triton taeniatus, mit zyklopischem Defekt des einen Kapfes; die Lage 
der Linsen entspricht der Lage der Augenbecher. (Nach SPEMANN, 1904 b.) 

beiden Vorderenden in ungleicher Vollstandigkeit aus. Das bevorzugte, 
dessen Material vorne die Medianebene etwas uberschreitet, erhalt einen 
normal proportionierten Kopf; das benachteiligte dagegen einen solchell 
mit medianem Defekt. Die Augen sind einander abnorm genahert, bis 
zur Beruhrung, mehr oder weniger verschmolzen (Abb. 24); dieses 
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einheitliche Auge kann verkleinert sein, ja voilstandig fehlen. Aus dieser 
Defektbildung folgt dasselbe wie aus der Doppelbildung. Bis zu dem 
Entwicklungsstadium, in welchem sie erzeugt werden kann, ist die 
Determination von Auge und Linse, wenn iiberhaupt vorhanden, noch 
keine feste, sondern hochstens eine labile. 

b) Isolation cler prasumptiven Anlagen. 

Auf geraderem Wege laBt sich der Determinationszustand durch 
isolierte Aufzucht der prasumptiven Anlagen feststeilen; und zwar wird 
dies urn so genauer moglich sein, je mehr aile auBeren Einfliisse aus
geschaltet sind, welche das Eigenvermogen des zu priifenden Stiickes 
iiberdecken konnten. So wird Transplantation im neuen Gewebsverband 

a b 
Abb. :25 a und b. Keime der Unke (Bombinator pacbypus) im Neurulastadium; rechts v~rne aus der 
Medularplatte von a ein kleines Stuck prasumptives Gebirn und Auge entnommen und einem andern gleich 

alten Keirn b in die Haut der rechtcn Seitc gepflan:z..t. (Nach SPEMANN, 1919.) 

nur dann sichere Auskunft geben, wenn Selbstdifferenzierung stattfindet, 
wenn also die Determination des Implantats geniigend befestigt ist, 
urn sich auch gegen einen etwaigen EinfluB der Umgebung durchzusetzen. 
Der erste Eintritt der Determination wird sich dagegen nur bei volliger 
Isolierung erkennen lassen, also bei Aufzucht in Epidermissackchen 
(H . BAUTZMANN 1929), in LeibeshOhlenfliissigkeit (J. HOLTFRETER 1925, 
1929) oder noch besser in geeigneter indifferenter Salzlosung (J. HOLT
FRETER 1931 b). 

Isolation der prasumptiven Anlage des Augenbechers. Nach diesen 
letzteren Methoden liegen bis jetzt nur wenige Ergebnisse vor, und 
auch nur fiir den Augenbecher, nicht fiir die Linse. BAUTZMANN (1929) 
hat aus prasumptiver Meduilarplatte von Bombinator Augenbecher 
mit Retina und Tapetum erhalten, aus Stadien mit mittelgroBem bis 
klein em Dotterpfropf. Die dadurch festgestellte Fahigkeit zur Selbst
differenzierung gilt aber, da Urdarm mitverpflanzt worden war, nur fiir 
das aus beiden Teilen kombinierte System. 

Zu demselben Ergebnis kam O. MANGOLD (1928a, S.175; 1929b, 
S. 637f.) fUr reine Medullarplatte verschiedener Tritonarten, aber in 
weniger voHkommener Isolierung. Aus seinen Experimenten "laBt sich 
schlieBen, daB vor dem Beginn der Neurulation die Determination der 
Augenanlage labil ist und wahrend der Gastrulation sich allmahlich 
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festigt, urn im Neurulastadium endgtiltig zu werden" (0. MANGOLD, 
1931 c, S.219). 

Ftir das Neurulastadium wurde die Determination der Augenanlage 
(in Zusammenhang mit dem unterlagemden Mesoderm) schon frtiher 

Abb, 26. Querschnitt durch Kaulquappe, welche aus Keirn der 
Abb. 25 b ·entstanden ist. Oc. Augenbecher, aus Transplantat 
entstanden; Pron. Vornierentrichter. (Nach S PEMANN, 1919.) 

festgestellt; durch Trans
plantation eines runden 
Stiickchens von ihr (Ab
bildung 25 a und b) in die 
Epidermis (H. SPEMANN 
1919) und durch Umdreh
un&" eines rechteckigen 
Stuckes (Abb. 27) der 
Medullarplatte (H. SPE
MANN 1912 b). 1m ersteren 
Fall entstand ein kleiner 
wohlgeformter Augen
becher mit Retina und 
Pigmentepithel (Abb. 26). 
Beim letzteren Versuch 
wurde ein hinteres Stiick 
der Augenanlage abge
trennt und durch die Um
drehung nach hinten ge
bracht (Abb.28). Es ent

wickelte sich zu einem Auge mit Retina und Pigmentepithel. Da die 
tibers Kreuz zusammengehorenden Augen sich in ihrer GroBe erganzten, 

Abh. 27. N eurula von Rana escu
lenta; ein rechteckiges Shick 
der Medullarplatte samt Unter· 
lagerung ausgeschnitten und Uffi -

gedreht wieder eingepflanzt. 
(Nach SPEMANN, 1912 b,) 

indem das nach hinten gebrachte urn so kleiner 
war, je groBer das vome gebliebene, so wurde 
auf eine scharfe Begrenzung der Augenanlage 
nach hint en geschlossen. Da femer Retina 
und Pigmentepithel nicht immer das richtige 
Verhaltnis zueinander einhielten, indem z. B. in 
einem extremen Fall das hintere auBerst kleine 
"Auge" nurausPigmeritzellen bestand, sowurde 
gefolgert, daB auch, das Pigmentepithel schon 
determiniert und von der Retina gesondert sei. 
All diese Schltissegelten aber nur fUr Medullar
platte mit Unterlagerung; die .Bedeutungder 
letzteren fUr die Differenzierung war damals 
von mir wohl vermutet (H. SPEMANN 1903, 
S. 602), aber nicht sicher erkannt, und wurde 
daher bei den SchluBfolgerungen tibersehen. 

N och in anderer Hinsicht kann ich die damals von mir gezogenen 
Schltisse nicht mehr in vollem Umfang aufrechterhalten. Die soeben 
angefUhrten Tatsachen bewiesen wohl, daB das System "prasumptive 



Der determinative Zustand von prasumptivem Augenbecher und Linse. 33 

Augenanlage + Unterlagerung" als Ganzes fest determiniert und nach 
hinten abgegrenzt ist; sie machen es ferner wahrscheinlich, daJ3 auch 
das Pigmentepithel, wenn schon nur labil, determiniert ist; sie sagen aber 
nichts sicheres aus tiber die determinative Abgrenzung des Materials fUr 
Augenbecher und Augen- Rec. opt. 

stiel gegeneinander. N a
mentlich die neueren Ver
suche von H. B. ADEL
MANN (1929) weisen in die 
Richtung der schon von 
LEPLAT (1919) vertretenen 
Auffassung, nach welcher 
"das Material fUr die bei
den Augen, die beiden 
Augenstiele und das Chias
ma zusammen die Optiko
okular-Anlage bilden,deren 
Teile mehr oder weniger 
aquipotent sind" (ADEL
MANN 1929, S. 288). 1m ' 
selben Entwicklungssta
dium nun, in welchem die 
Teile der normalen Anlage 
fest determiniert sind, wer
den es auch diejenigen 
der zyklopischen Anlage 
sein. Doch will ich diese 
schwierige Frage in diesem 
Zusammenhang nicht er
artern , sondern auf die 
AusfUhrungen von H. B. 
ADELMANN (1929a und b, 
1930, 1934) und O. MAN
GOLD (1931c) verweisen, 
den en ich zustimme. 

I solation der prasump
tiven Linsenanlage. Auch 
fUr die Linse sind die 

Opt. 

Abb. 28 a. HorizontalschniU durch Kaulquappe von Rana escu
lenta, nach der in Abb. 27 dargestellten Operation. Fast die 
Halfte der beiden Augen durch Drehung ihrer Anlagen im Neu
rulastadium .nach hinten gebracht. Lab. Labyrinth; 011. Riech
grube; Rec. opt. Recessus optielis; Opt. Augenstiel oder Sehnerv. 

(Nach SPEMANN, 19'2 b.) 

Daten bis jetzt sparlich. Reine lsolierungsversuche in RINGER-Lasung 
fiihrte v. UEISCH (1927, S. 249) an Bombinator aus. Epidermis aus der 
Augengegend der geschlossenen Neurula bildete ein zweischichtiges 
Blaschen mit Riechgrube, aber ohne Linse. AIle tibrigen Determinations
prtifungen wurden mittels Transplantation der Linsenbildungszellen aus
geftihrt. Ein positives Ergebnis hatten nur HARRISONs (1920, S.200) 
Versuche an Amblystoma punctatum. Bei ihnen wurde die prasumptive 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 3 
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Linsenanlage der fruhen und der vollendeten Neurula an eine andere 
Stelle der Kopfepidermis verpflanzt; sie lieferte dort, namentlich in den 
spateren Stadien, schOn ausgebildete Linsen (Abb. 2gb). Daraus folgt, daB 
die Linse bei diesem Objekt im Neurulastadium schon so fest determiniert 
ist, daB sich ihre Differenzierung auch in der fremden Umgebung durch
zusetzen vermag. Es ist daher auffallend, daB sich bis jetzt bei keiner 
der anderen untersuchten Formen eine Selbstdifferenzierung verpflanzter 
Linsenzellen nachweisen lieB (vgl. O. MANGOLD 1931 c, S.249). Ober
raschend (aus Grunden, die wir bald kennenlernen werden) ist diese Un
fahigkeit zur selbstandigen Linsenbildung besonders bei Rana esculent a ; 

Abb. 28 h. Querschnitt in der Robe der Horblasen durch Larve von Amblystoma puncta tum. L schone 
Linse mit Linsenfasern , durch Selbstdifferenzierung aus verpflanzter prasumptiver Linsenanlage des Neurula

stadiums entstanden. (Nach HARRISON, mit giitiger Erlaubnis ver6ffentlicht .) 

doch ist sie an diesem Objekt auch von HARRISON festgestellt worden 
(nach mundlicher Mitteilung). 

So luckenhaft also un sere Kenntnisse hier noch sind, so genugen sie 
doch zu der Feststellung, daB im Stadium der offenen Medullarplatte der 
Augenbecher und (wenigstens bei einer Form) auch die Linse determiniert 
sind; daB also dem prasumptiven Anlagenplan dieses Stadiums schon 
die tiefere Bedeutung eines Musters determinierter Bezirke zukommt. 

4. Die kausalen Beziehungen zwischen Augenbecher und Linse. 

Ableitung und Behandlung der Einzelfragen der Augenentwicklung 
sind bisher so gegeben worden, wie sie sich jetzt, nach gewonnenem 
Oberblick, am einfachsten darstellen. Der Weg, den die Forsehung 
genommen hat, ist ein anderer, weniger gerader gewesen. Zum Gluck, 
kann man sagen. Ware zuerst die Selbstdifferenzierungsfahigkeit von 
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Augenbecher und Linse festgestellt worden, so hatte man darin wohl 
die endgiiltige Antwort auf jene Frage gesehen, welche sich bei denkender 
Betrachtung der normalen Entwicklung aufdrangt; die Frage, woher jenes 
erstaunliche raumliche und zeitliche Zusammenpassen kommt, welches wir 
zwischen Linse und Auge bei ihrer Entstehung und Umwandlung beob
achten. Man ware schwerlich so bald darauf verfallen zu priifen, ob dem 
Augenbecher trotz der Selbstdifferenzierungsfahigkeit der Linse seinerseits 
zu allem Dberflu13 die Fahigkeit zukommt, eine Linse aus indifferenter Epi
dermis hervorzurufen. Diesen Fragen miissen wir uns nunmehr zuwenden. 

a) Wirkung der Linse auf die Augenblase und den Augenbecher. 

Auf Grund zahlreicher Tatsachen laBt sich mit Sicherheit sagen, 
daB die Umwandlung der Augenblase in den Augenbecher von der 

a 
Abb. 29 a- d. W achstumskorrela tionen im Auge . 
a Larve von Amblystoma punctatum ; rechtes Auge 
ha t eine Linse von Amblystoma tigrinum und ist 
ibr entsprechend zu groB; b dieselbe Larve von 
links; c von rechts ; d Kontrollarve von Ambly-

stoma tigrinum. (Nach HAR R ISON, 1929 a.) 

b 

c 

d 

Einwirkung einer Linsenwucherung unabhangig ist, sei es nun eine rein 
mechanische oder eine irgendwie auslosende. Das folgt aus all jenen 
Fallen, in denen die Augenblase aus irgendeinem Grund die Epidermis 
nicht erreicht und doch die Umwandlung zum (linsenlosen) Augenbecher 
durchmacht.RABL (1898) beschrieb als erster einen solchen Fall und 
zog daraus den gegebenen SchluB. J ede Entwicklung der isolierten 
prasumptiven Augenanlage, vom spaten Gastrulastadium an, beweist 
dasselbe. Ebenso die linsenlosen Augen, welche F. E . LEHMANN (1933) 
dtITch Einwirkung von Chloreton erzielte 

3* 
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Eine andere Frage ist es, ob solche linsenlosen Augen dieselbe Voll
kommenheit der Ausdiffel'enzierung eJ:reichen wie normale Augen .. Denn 
wahrend die erste Entwicklung des Augenbechers von der Linse un
abhangig ist, wird ihr weiteres Wachstum tiefgehend von ihr beeinfluBt. 
H. WACH~ (1914, S.400) fand fiir Urodelenlarven, WOERDEMAN (1922, 
S. 626) fUr die Larven von Rana fusca, daB ein Auge, dem die Linse 
exstirpiert wurde, hinter dem normalen im Wachstum zuriickbleibt. 
Eindrucksvoller noch als dieses negative Ergebnis ist das positive von 
HARRISON (1925a, 1929a und b), daB die schneller wachsende Linse 
von Amblystoma tigrinum, durch Transplantation ihrer Anlage ins Auge 
von Amblystoma punctatum gebracht (Abb. 29), dessen GroBenzunahme 
beschleunigt, und umgekehrt, daB ein Auge von Amblystoma tigrinum 
mit der langsamer wachsenden Linse von Amblystoma punctatum in 
der GroBenzunahme zuriickbleibt. - Dasselbe wurde neuerdings von 
E. ROTMANN (unveroffentlicht) durch Verpflanzung von ortsfremder 
prasumptiver Epidermis der friihen Gastrula auch fUr die Augen von 
Triton cristatus und taeniatus festgestellt. 

b) Wil'kung des Augenbechel's auf die Entstehung del' Linse. 

Methoden dey Feststellung. Schon friih ist die naheliegende Vermutung 
ausgesprochen worden, daB der Augenbecher in der Epidermis, da wo 
er sie beriihrt, die Wucherung der Linse hervorruft. Nach den mehr 
gelegentlichen AuBerungen der aIteren Autoren (vgl. O. MANGOLD 1931 c) 
hat C. HERBST (1901) die Griinde zusammengestellt, welche ihm die 
Abhangigkeit der Linsenentwicklung vom Augenbecher zu beweisen 
schienen. Eine besondere Rolle spielen in seiner Beweisfiihrung MiB
bildungen des Kopfes und der Augen, vor allem der zyklopische Defekt. 
"Entstiinden Linse und Augenbecher vollkommen unabhangig von
einander, so miiBten in den Fallen, wo eine einzige mediane Augenblase 
entsteht, rechts und links von derselben die beiden Linsen entstehen. 
Dies ist nun aber nicht der Fall; vieImehr wird auch hier, wo die Augen
blase eine ganz andere Lage als normalerweise einnimmt, die Linse an 
der Beriihrungsstelle der letzteren mit dem Ektoderm gebildet. Dasselbe 
geschieht, wenn die beiden Augenblasen zwar getrennt, aber doch noch 
abnorm gelagert und einander mehr oder weniger genahert sind." Die
selbe Dbedegung laBt sich auf die Entstehung der Linsen bei Ver
doppelung des Kopfes anwenden. Auch hier entspricht die Zahl und 
Lage der Linsen fast immer genau der Zahl und Lage der Augen. 

Jedoch ist dieser SchluB nicht bindend, "da man ja nicht weiB, ob 
nicht dieselbe Ursache, welche die Vermehrung oder Verminderung der 
Augenblasen nach sich zieht, auch die Vermehrung oder Verminderung 
der Linsenanlagen zur Folge hat. Auch die anderen Teile, Kopfdarm, 
auBere Kiemen, vordere Extremitaten, sind meist an Zahl vermehrt, 
ohne daB sich deshalb iiber die gegenseitige Abhangigkeit dieser Teile 
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irgendetwas aussagen lieBe" (SPEMANN 1901 a, S. 64). Oder aber konnte 
die Linsenanlage irgendwie in Zusammenhang mit der Augenanlage in 
der noch offenen Medullarplatte bestimmt werden (SPEMANN 1904, 
S. 453); wenn sie dann spater uber den Augenbecher zu liegen kommt, 
ware sie schon d€terminiert. 

Diese Bedenken mochten fruher gesucht erscheinen; wie berechtigt 
sie waren, haben die spateren Erfahrungen gezeigt. Sie gelten auch 
dann, wenn die MiBbildungen experi
men tell hervorgerufen worden sind, 
durch Einflusse, we1che den ganzen 
Keirn und damit die Anlagen von 
Augenbecher und Linse gleichmaBig 
getroffen haben, wie das STOCKARD 
(1907 und spater, vgl. O. MANGOLD 
1931 c), LEPLAT (1919) und neuerdings 
F . E. LEHMANN (1933a und b, 1934) 
und H. B. ADELMANN (1934) durch ver
schiedene chemische Mittel erreichten. 
So interessant diese Ergebnisse auch 
sind und so wichtig sie, namentlich 
methodisch, fUr das tiefere Eindringen 
werden konnen, so schein en sie mir 
doch fUr den in Rede stehenden Zweck, 
die Erkenntnis des ursachlichen Ver
haltnisses zwischen Augenbecher und 
Linse, zunachst wenigstens nicht mehr 
zu lehren als jene in der Natur vor
gefundenen MiBbildungen. 

Urn den EinfluB eines Keirnteils 
auf die Umbildung eines anderen fest

Abb. 30. Schema Z'.l[ ErkHirung des ersten 
Linsenversuchs. Ungefahre Lage der Anlagen von 
Augenbecher und Linse in Medullarplatte und 
Epidermis . ( Nach SPEMANN , uu veroffentiichL) 

zustellen, gibt es, wie schon angedeutet, grundsatzlich zwei Methoden, 
den Defektversuch und die Transplantation. Beim Defektversuch wird 
der Teil, in welch em man den Sitz der Ursache vermutet, entfernt und 
dann wird gepruft, ob die sonst eintretende Veranderung im anderen 
Keimteil ausfallt . Tut sie es, ohne daB doch eine allgemeine Schadigung 
durch den Eingriff schuld .daran sein konnte, so hat der entfernte Keirnteil 
die (oder eine unersetzliche) Ursache fUr den ausfallenden Vorgang im 
anderen Keimteil enthalten. Tritt der Vorgang aber trotz des Defekts 
ein, so lag in dem entfernten Keimteil keine oder jedenfalls keine un
ersetzliche Ursache fUr ihn. Bei der Transplantation andererseits wird 
eine fremde Stelle des Keirns unter den EinfluB des zu prufenden Keim
teils gebracht; tritt dann an ihr die fragliche Veranderung ein, so ist es 
sicher unter dem EinfluB jenes Keimteils geschehen. 

1m Fall der Linse ware also die Augenblase oder ihre Anlage in der 
offenen Medullarplatte zu entfernen und das Verhalten der normalen 
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Linsenbildungszellen zu untersuchen (Abb. 30) ; oder aber, es ware dieselbe 
Anlage fruher oder spater mit ortsfremder Epidermis in Beruhrung zu 
bringen, indem man die Epidermis, oder noch besser, indem man die 
Augenanlage verpflanzt (SPEMANN 1901 a, S.64/65). All diese Versuche 
sind seither von zahlreichen Forschern an den verschiedensten Wirbel-

tierembryonen ausgefUhrt worden. Hier 
sollen nur die wesentlichsten Ergeb
nisse mitgeteilt werden (fUr die Lite
ratur vgl. O. MANGOLD 1931 c). 

Defektversuche. Die Augenanlage 
kann in der offen en Medullarplatte 
durch Anstich mit einer heiBen Nadel 
zerstort, oder sie kann samt ihrer 
nachsten Umgebung mit einer Glas
nadel ausgeschnitten werden (Abb. 31). 

Abb. 31. Operation mit Glasnadel. Erster Schnitt Beides muB moglichst fruh geschehen, 
zur Entfernung der rechten vorderen Halfte der . d 

Medullarplatte. (Nach SPEMANN, 1912 a.j SOWle ie Medullarplatte sich durch 
Pigmentierung abgrenzt, ehe die 

Augenplatten in die Tiefe sink en und von den vorruckenden Medullar
wulsten bedeckt werden. Oder aber kann die Ausstiilpung der primaren 
Augenblasen abgewartet werden. Dann erfolgt der Eingriff von auBen; 
die bedeckende Epidermis wird abgehoben (Abb.32), die Augenblase an 
ihrer Basis abgeschnitten, und die Epidermis wieder aufgeheilt. Beide 

Abb.32. Larve von Bombinator pachypus; rechte 
Augenblase frei gelegt. (Nach SPEMANN, 1912 a.j 

Eingriffe bewirken nicht genau 
dasselbe. Beim Anstich wird das 
unterlagernde Mesoderm mitzer
stort; beim Ausschneiden der 
Augenanlagewurde es wohl immer 
mitentfernt. Beidemal schlieBt 
die fruhzeitige Entfernung der 
Augenanlage ihre vorherige Ein
wirkung auf die Linsenanlage 
durch unmittelbaren Kontakt aus. 
Eine solche Einwirkung konnte 

dagegen sehr wohl stattgefunden haben, wenn die Augenblase auch 
nur fUr kurze Zeit die Linsenzellen unterlagert hatte. Bei noch mehr 
ins einzelne gehenden Untersuchungen ware auf diese Unterschiede zu 
achten; fUr unseren jetzigen Zweck konnen sie vernachlassigt werden. 

Die allmahliche Entwicklung unserer Einsicht ist nicht ohne Interesse; 
aus den dabei gemachten Fehlern ware manches zu lernen. Hier nur einige 
Punkte. Bei den erst en Versuchen an Rana fusca (SPEMANN 1901 a) 
unterblieb Linsenbildung und Aufhellung der tiefschwarzen Epidermis 
zur Cornea, wenn die Augenanlage in der Medullarplatte entfernt worden 
war. Da eine direkte Schadigung der primaren Linsenbildungszellen 
sich durch ein Kontrollexperiment mit Sicherheit ausschlieBen lieB 
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(SPEMANN 1903 b), so schien ihr Versagen zu beweisen, daB ihre Differen
zierung nur unter dem EinfluB des Augenbechers moglich ist. Es lag 
nahe, dieses Ergebnis auf aIle Wirbeltiere auszudehnen. Bald aber 
wurden FaIle von Linsenbildung bei volligem Fehlen des Augenbechers 
bekannt; bei Salmo spontan entstanden (MENCL 1903a und b), bei 
Rana palustris nach experimenteller Entfernung der Augenblase (H. D. 
KING1905). Meiner Sache bei Rana fusca sicher, im Vorurteil von der 
Gleichartigkeit des Geschehens 
bei verwandten Formen be-
fangen, lieB ich mich zunachst ' ·hl. 

in meiner Uberzeugung nicht 
erschuttern. Die Linsen in dem 
Experiment von KING waren 
nicht sehr deutlich; die Falle 
von MENCL schienen eine andere .. ~ 
Erklarung zuzulassen. Immerhin/., _ '~:i" 
wiederholte ich meine Versuche ' , ':~ 

an einem anderen Objekt, an ~ ,i:/ 
Rana esculenta, und da stellte ';".' 
sich nun zu meiner groBten 
Uberraschung heraus, daB nach 
sauberer Entfernung der Augen
anlage in der offenen Medullar
platte Linsen von groBer Voll
kommenheit entstehen konnen. 
In einem jungen Stadium war 
eine kugelige kompakte Linse 
noch im Zusammenhang mit 
ihrem Mutterboden, der Epi
dermis (Abb. 33); in einem be
trachtlich alteren Stadium hatte 
eine solche deutliche Linsen
fasern ausgebildet (Abb. 34). 

Abb. 33. Larve von Rana esculenta, Querschnitt. Das 
reehte Auge fehIt, nachdem seine Anlage mit einem Teil 
der rechten Hirnbalfte im Neurulastadiumausgeschnitten 
worden war. Trotzdem hat sich eine rechte Linsenanlage 
(L') entwickelt, welche aber noch nicht abgeschniirt und 
in der Entwicklung weiter zurtick ist als die normale 
Linse (L). Vht. VerschluBhiiutchen an Stelle des aus-

geschnittenen Hirnstucks; Zw.H. Zwischenhirn. 
(Nach SPEMANN, 1912 a.) 

Damit schienen auch meine Bedenken gegen die Angaben von MENCL 
und H. D. KING nicht mehr angebracht (vgl. SPEMANN 1907, 1912, 
S.38-40). Auf der anderen Seite aber ftihrte eine Wiederholung der Ver
suche an Rana fusca mittels der schonenden Glasnadelmethode wieder zu 
dem fruheren negativen Ergebnis. Ebenso ergaben Defektversuche bei 
Bombinator pachypus, an der Medullarplatte und an der primaren 
Augenblase vorgenommen, keine oder hochstens schwache Andeutungen 
einer beginnenden Linsenwucherung (Abb. 35, 36). 

Aus all diesem glaubte ich den SchluB ziehen zu mussen, daB sich die 
verschiedenen Wirbeltiere, ja sogar verschiedene Genera und Spezies 
einer engeren Gruppe, wie die der Anuren oder gar der Frosche im 
Mechanismus der Linsenbildung verschieden verhalten; zwar nicht 



40 Zur Entwicklungsphysiologie des Wirbeltierauges. 

grundsatzlich verschieden, aberdoch graduell, namlich der Bedeutungnach, 
welche dem Augenbecher bei der Linsenbildung zukommt. Bedeutungslos 

1I'.opl. 

Abb·34. Larve von Rana esculenta, wie Abb. 33, aber alter. Trotz Feblens des rechten Augenbechers eine 
gut differenzierte Linse mit Fasern (L'), ganz in die Tiefe geriickt. N. 011. Nervus olfactorius; N. opt. Nervus 

opticus. (Nach SPEJl.IANN, 1912 a.) 

L' 

Abb.35. Operation wie bei den vorigen. Larve 
von Bombinator pacbypus, Querschnitt. Auf 
der eineo Seite Augenbecher mit Linsenwuche
rung (L), auf der anderen Seite fehlt der Augen
becher, 'Vucherung in der Epidermis (L'), aber 

nicht zentriert. (Nach SPEMANN, 1912 a.) 

Abb·36. Operation wie Abb. 35. Larve von Bombinator 
pachypus, alter. Auge und Linse der operierten Seite 

fehIen vollstandig. (Nach SPEMANN, 1912 a.) 

scheint er auch bei Rana esculenta nicht zu sein, denn die ohne ihn ent
standene Linse ist weder so groB noch ganz so wohl ausgebildet wie die 
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normale der anderen Seite; aber immerhin ist er fur die Wucherung 
des LinsenbHischens an der richtigen Stelle, fUr seine Abschnurung und 
fUr die Ausdifferenzierung von Linsenfasem entbehrlich. Andererseits 
scheinen auch bei Bombinator die primaren Linsenbildungszellen wenig
stens labil determiniert zu sein; die wenn auch schwache Wucherung 
der tiefen Epidennisschicht dieser Gegend bei Fehlen des Augenbechers 
beweist es. Bei beiden Tierarten sind also die primaren Linsenbildungs
zellen schon determiniert, aber verschieden fest; bei beiden wirkt der 
Augenbecher bei ihrer 
Entstehung mit, aber 
in verschieden hohem 
MaBe (SPEMANN 1912a, 
S.40). 

In gleichem Sinne 
verschieden wie das F eh
len des Augenbechers 
wirkt auch seine Ver
kleinerung auf die GroBe 
der zugehorigen Linse. 
Bei Rana esculenta, wo 
die Linse auch ohne 
Augenbecher entstehen 
kann, ist es nicht ver
wunderlich, wenn sie bei 
Anwesenheit eines klei
nen Augenrestes (Ab
bildung 37) sich diesem 
in ihrer GroBe nicht an
paBt (SPEMANN 1912a). 

Abb. 37. Operation wie Abb. 35. Larve von Rana esculenta; reebter 
Augenbec.ber (oc') stark verkleinert; Linse (L') nieht entsprechend ver
kleinert, viel zu grof3 fUr den Augenbecher. (Nach SPEMANN, 1912 a.) 

Bei Bombinator dagegen zeigt sich die Abhangigkeit der Linse 
yom Augenbecher auch darin, daB sie sich bei Verkleinerung des Augen
bechers (Abb. 38) entsprechend mitverkleinert (SPEMANN 1912a, S·38; 
Fig. 30-36). 

Welche Vorsicht aber negativen Ergebnissen gegenuber geboten ist, 
zeigt das je nach der Art des Eingriffs vollig verschiedene Verhalten 
der primaren Linsenbildungszellen von Amblystoma punctatum. Wahrend 
sie nach Entfemung der Augenanlage in der Medullarplatte (HARRISON 
1920) oder der Augenblase (LE CRON 1906) sich in hohem MaBe abhangig 
vom Augenbecher zeigen, konnte andererseits HARRISON (1920), wie 
schon oben mitgeteilt, ihre weitgehende Fahigkeit zur Selbstdifferen
zierung, wenigstens nach kurzer Unterlagerung durch den Augenbecher, 
nachweisen, indem er sie samt der Epidermis in andere Stellen der 
Kopfgegend verpflanzte. Danach wurde die Linsenentwicklung, wenig
stens yom Stadium der Augenblase an, bei Amblystoma punctatum 
ebenso selbstandig verlaufen wie bei Rana esculenta. 
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Entsprechende Versuche sind nun an den verschiedensten Amphibien 
angestellt worden. Nach den bisherigen Ergebnissen (vgl. O. MANGOLD 

a b 

c d 

g h 
Abb . 38 a-h. Operation wie Abb. 35. Larve 
von Bombinator pachypus . Rechts normale 
Augenbecher mit zugehoriger Linse; links 
verschieden stark verkJeinerte Augenbecher 

mit entsprechend verkleinerter Linse. 
(Nach SPEMANN, 1912 a. ) 

1931 c) konnen die primaren Linsenbil
dungszellen ohne Hilfe des Augenbechers 
liefem: 

Eine hoch differenzierte Linse 
bei Rana esculenta (SPEMANN 1907), 
Amblystoma punctatum (HARRISON 
1920) ; 

Ektodermverdickungen, bestenfalls 
Blaschen (von nicht immer ganz zweifel
loser Bedeutung), bei Rana palustris 
(H. D. KING 1905), bei Bombinator 
pachypus (SPEMANN 1907, 1912 a) ; 
v. UBISCH (1924a und b, 1927); beiRana 
fusca (v. UBISCH 1923a, 1924a und b , 
1925 b, 1927); Rana catesbyana (P. 
PASQUINI 1931); 

bis jetzt keine Andeutung einer 
Linse bei Pleurodeles Waltlii (PASQUINI 
1927b); bei Triton taeniatus und 
alpestris (0. MANGOLD 1931 c). 

Damit ist nun die weitere Tatsache 
zusammenzuhalten, daB bei Rana escu
lenta (mit fast vollkommener Selbst-
differenzierungder Linse) eine Verkleine
rung des Augenbechers keinen entspre
chenden EinfluB auf die GroBe der 
Linse ausiibt (SPEMANN 1912b), wah
rend bei denjenigen Formen, wo Linsen
bildung bei Fehlen des Augenbechers 
ausbleibt oder sehr unvollkommen ist, 
die GroBe der Linse dem verkleinerten 
Augenbecher, und zwar oft sehr genau, 
entspricht. So bei Bombinator pachypus 
(SPEMANN 1912a; v. UBISCH 1924b), 
Rana fusca (H. WACHS 1919; v. UBISCH 
1942b); Rana palustris und sylvatica 

(W. H. LEWIS 1907); Bufo vulgaris (D. FILATOW 1925); Triton taeniatus 
und alpestris (0. MANGOLD 1931). 

Die beiden Versuchsreihen entsprechen sich also, wie mir scheint, 
auf das Beste und fiihren beide zu der Aufstellung einer graduellen 
Verschiedenheit der primaren Linsenbildungszellen beziiglich ihrer Ab
hangigkeit yom Augenbecher (wegen der Einwande v. UBISCHS vgl. 
SPEMANN und GEINITZ 1927, S. 173; femer O. MANGOLD 1931 C, S.288). 
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Transplantation. Deuten so die Defektversuche auf eine mehr oder 
weniger wichtige Rolle des Augenbechers bei der Weiterentwicklung 
der prirnaren Linsenbildungszellen, so sagen sie niehts aus weder liber 
die Art seiner Einwirkung noch liber die Fahigkeit anderer Epidermis
bezirke. NamenWch die letztere kann nur dadurch ermittelt werden, 
daB der Augenbecher mit fremden Teilen der Epidermis in Beriihrung 
gebracht wird, sei es, daB man ihn selbst verpflanzt, oder aber die 
Epidermis liber ihm (SPEMANN 1901, S.64/65). 

Die einwandfreiesten Ergebnisse sind mittels der ersteren Methode 
zu erreiehen, bei welcher also die Augenblase freigelegt, abgeschnitten 
und nach hinten unter die Epidermis geschoben wird. Dieser Versuch 
wurde zuerst von W. H. LEWIS (1904, 1907a und b) an Rana sylvatica 
und palustris ausgeflihrt, mit dem Erfolg, daB liber dem verpflanzten 
Augenbecher in zahlreichen Hillen eine Linse entstand. N ach kurzer 
Dauer der Entwicklung war sie noch im Zusammenhang mit der Haut 
und zeigte so ihre Herkunft an; bei alteren Embryonen wurde ein hoher 
Grad von Differenzierung erreieht. Daraus folgt zunachst die Fahigkeit 
der Rumpfepidermis zur Linsenbildung; ebenso sieher aber auch die 
Fahigkeit des Augenbechers, diese Linsenpotenz zu aktivieren. Denn 
da sieh an der Epidermis und ihrer Umgebung niehts geandert hatte als 
eben ihre Unterlagerung durch den Augenbecher, so muB in letzterer die 
Ursache zur Linsenbildung gelegen haben. 

Wird Linsenbildung in transplantierter Epidermis veranlaBt, so ist 
das Ergebnis nicht ganz so eindeutig; denn hier ist die neue Situation 
fUr die Epidermis nieht nur durch die Berlihrung mit dem Augenbecher 
gegeben, sondem ebenso durch die Einfligung in einen neuen Gewebs
verband. Man wird sagen kennen, daB die ursachliche Beziehung nur 
zur Augenblase urn so wahrscheinlicher wird, je spater das Epidermis
stlick eingesetzt wurde. Wenn der Ersatz der normalen Linsenbildungs
zellen etwa schon zu Beginn der Gastrulation vorgenommen wurde, so 
wird sich aus Entstehung einer Linse aus dem ortsfremden Stlick fUr 
deren Determination nieht mehr schlieBen lassen, als aus Vermehrung 
oder Verminderung der Linsen bei experimentell hergestellter Ver
doppelung und zyklopischem Defekt. Augen und Linsen kennten von 
denselben Ursachen gleichsinnig betroffen worden sein, gerade wie bei 
der normalen Entwicklung. Ja;aIle Wahrscheinliehkeit spricht daiiir, 
daB ein Keirn von Rana esculenta oder Amblystoma punctatum, deren 
prasumptive Linsenregion zu Beginn der Gastrulation durch ein orts
fremdes Stlick Ektoderm ersetzt worden war, genau wie normale Keirne 
am normalen art unabhangige Linsen bekamen, wenn man die Augen
anlage in der Medullarplatte oder die primare Augenblase entfemte. 
Auch bei Ersatz der prasumptiven Linsenanlage im N eurulastadium 
kennte ein EinfluB der librigen Umgebung (SPEMANN 1908, S.102; 
SPEMANN und GEINITZ 1927, S. 173), der Medullarplatte, der benach
bart en Epidermis, des unterlagemden Mesoderms fUr etwaige Linsen-
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bildung verantwortlich sein. Sehr unwahrscheinlich ist dies dagegen, 
wenn das ortsfremde Stuck erst nach Bildung des Medullarrohres auf die 
Augenblase gepflanzt wird, welche im Begriff steht, sich zum Augen
becher umzuwandeln und schon nach kurzer Zeit mit einer Linse versehen 

Abb. 39. Larve von Rana esculenta; Haut liber d er rechten 
Augenblase abprapariert (vgl. Abb. 32) uud durch Rumpfhaut 

ersetzt. (Nach SPEMANN, 1912 a. ) 

sein wird. Rier ist eine 
etwa entstehende Linse mit 
ziemlicher Sicherheit einer 
Einwirkung des Augen
bechers zuzuschreiben. 

Versuche der letzteren 
Art wurden zuerst von 
W. R. LEWIS (1904, S. 531) 
an Rana palustris und syl
vatica angestellt, mit posi
tivem Erfolg; Rumpfhaut 
uber dem Auge lieferte 
eine Linse. 

Die Versuche wurden 
von mir auf Rana esculent a (Abb. 39) und Bombinator pachypus 
ausgedehnt (1912a), und zwar wurde teils Rumpfhaut, teils Kopf
haut auf die Augenblase gepflanzt. Letzteres durch Drehung eines 

Abb. 40. Operation ,vie Abb. 39. Larve von Rana esculenta, Querschnitt. 1m normalen linken A.uge 
schone Linse mit beginnender Faserbildung; im rechten Auge hat die transplantierte Rumpfhaut inicbt 

die Spur einer Linse gebildet. (Nach SPEMANN, 1912 a.) 

rechteckigen Stuckes der die Augenblase bedeckenden Epidermis, 
welches so umschnitten war, daB die prasumptive Linsenanlage 
vor seiner Mitte lag (Abb.41a), also durch Drehung hinter das Auge 
gebracht und durch weiter hinten liegende Zellen ersetzt wurde. 
Bei diesen Versuchen zeigte sich ein charakteristischer Unterschied 
zwischen den beiden Amphibienarten. Bei Bombinator bildete Rumpf
haut keine Linse, wahl aber Kopfhaut aus der Umgebung des Auges 
(Abb. 41b). Bei Rana esculenta dagegen nicht einmal diese (Abb. 40); 
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die Fahigkeit zur Linsenbildung scheint im Augenblasenstadium 
uberhaupt nur den prasumptiven Linsenbildungszellen zuzukommen. 
Diese Verschiedenheit zwischen den beiden Arten wurde mit der ver
schieden starken Determination in der prasumptiven Linsenanlage in 
Verbindung gebracht. "Die weitgehende Determination der primaren 
Linsenbildungszellen von Rana esculenta, welche sie zu selbstandiger 

a 

L. indo __ 

Oc. -

Abb. 41 a und h. a Keirn von Bombinator pachypus. Rechteckiges Stuck Epidermis tiber rechter Augen
blase so umschnitten, daB Augenblase exzentrisch liegt ; Stiick abgehoben und umgedreht wieder aufgeheilt; 
b Schnitt durch Kopf einer so operierten Larve ; rechtes Auge (Oc.) von Epidermis aus der Gegend der Hor
blase (Lab. tr.) bedeckt; hat in ihr eine kleine Linse (L. ind.) induziert. (a nach O. MANGOLD, 1931 c; b nach 

SPEi'olANN, 1912 b.) 

Entwicklung befahigt, bringt es wohl mit sich, daB die ubrigen Epithel
zellen, auch die der nachsten Umgebung, nicht mehr imstande sind, auf 
einen Reiz des Augenbechers mit Linsenbildung zu antworten" (SPEMANN 
1912a, S.67). 

Bei dieser Art der Auffassung ist eine Moglichkeit auBer acht gelassen, 
welche sehr zu erwagen ist. Die Unfahigkeit konnte auch auf Seiten des 
Augenbechers sein. An sich ware es sogar das Nachstliegende, an
zunehmen, daB beiderlei Fahigkeiten sich erganzen; daB also die Fahig
keit des Augenbechers, eine Linse hervorzurufen, in gleichem MaBe 
abnimmt, wie die Selbstdifferenzierungsfahigkeit der primaren Linsen
bildungszellen zunimmt. Ein schones Experiment von D. FILATOW 
(1925c), bestatigt von P. PASQUINI (1931) , brachte hier die Entscheidung. 
Es wurde namlich Bauchhaut einer Amphibienart mit weiter verbreiteter 
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Linsenpotenz (Bufo vulgaris) auf die Augenblase von Rana esculenta 
gepflanzt. Und in der Tat lieferte diese artfremde Epidermis eine Linse 
(Abb. 42) und offenbarte dadurch die Fahigkeit des Augenbechers. Dieser 
hatte also hier dieselben Fahigkeiten wie sonst, jedoch bei der Epi
dermis ware sie auf den engen Bereich der normalen Anlage beschrankt. 

In gleiQher Weise .wurde von zahlreichen Forschem an den ver
schiedenste'n Amphibienarten Kopf- und Rumpfepidermis auf ihre Fahig
keit zur Linsenbildung gepruft; die Ergebnisse sind von O. MANGOLD 
(1931 c, S. 263) in Tabellenform ubersichtlich zusammengestellt. Daraus 

scheint eine wichtige Beziehung her
vorzugehen, namlich zwischen dem 
MaBe der Selbstdifferenzierung der 
Linsenanlage, wie die Defektversuche 
sie kennen gelehrt haben, und der 
Ausdehnung des Bereichs, der zur 
Linsenreaktion auf den Augenbecher 
befahigt ist. Dieser Bereich scheint 
bei Rana esculent a und Amblystoma 
punctatum auf die normale Linsen
anlage beschrankt, den beidenFormen 
also, bei we1chen die vollkommen
sten augenlosen Linsen entstanden. 
Bei den ubrigen Formen, mit an
scheinend geringerer Selbstdifferen
zierungsfahigkeit, ist zum mindesten 
das Kopfektoderm reaktionsfahig. 

v. UBISCH hat Einwendungen 

Abb. 42. Horizontalscbnitt durch Larve von 
Raila esculenta, bei welcher auf der recbten Seite 
das linsenbildende Epithel durch Rumpfepithel 
eines Bufo·Embryos ersetzt worden war; letzteres 
bat eine Linse gebildet. (Nach FILATOW, 1925.) 

gegen diese Auffassung erhoben (zu
sammengefaBt 1927). Er glaubt die einzelnen Amphibienarten in ihrer 
Linsenentwicklung einander annahem zu konnen, und zwar von beiden 
Seiten her, indem er bei einigen Arten die Selbstdifferenzierungsfahigkeit 
der primaren Linsenbildungszellen fur groBer, bei anderen die Reaktions
fahigkeit der Epidermis auf den Reiz des Augenbechers fUr ausgedehnter 
(W. BROER und LEOPOLD v. UBISCH 1935) halt als ich beides fand . 
Aber selbst alle seine Deutungen angenommen und alle namentlich bei 
Rana esculenta so ungemein schwer zu vermeidenden Versuchsfehler 
ausgeschlossen, scheinen mir auch nach seinen Ergebnissen noch genugend 
Unterschiede vorhanden zu sein, urn eine graduelle Verschiedenheit des 
Verhaltens zu behaupten. Mehr habe ich nicht getan. v. UBISCH selbst 
nimmt sie an (1. c. S. 235), nur fUhrt er sie auf verschiedene Empfind
lichkeit gegen Eingriffe und Umweltsfaktoren zuruck. DafUr schein en 
mir viel weniger Anhaltspunkte gegeben als fur die andere von v. UBISCH 
ebenfalls zugelassene Moglichkeit, "daB bei verschiedenen Arten die 
Induktionsfahigkeit des Auges oder die Induzierbarkeit der verschiedenen 
Hautbezirke in verschiedenen Entwicklungsstadien erlischt". Das ist 
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gerade meine Ansicht, und ich verstehe deshalb v. UBISCHS scharfe 
Oppositionsstellung nicht recht. Noch weniger freilich verstehe ich seine 
neueste Stellungnahme (W. BROER und L. v. UBISCH 1935, S. 504, 
Tabelle 2), wo auch dieser graduelle Unterschied verschwunden erscheint. 
Diese Gleichschaltung ist doch zu gewaltsam, urn uberzeugend zu sein. 
Wenn V. UBISCH bei Bombinator 
ausden primarenLinsenbildungs
z~llen nach WegnahmedesAugen
bechers eine Linse mit Linsen
fasern erzielt, welche so voll
kommen ausgebildet ist, wie die 
von mir unter gleichen Verhalt
nissen bei Rana esculent a beob
achteten, dann werde ich seiner 
Ansicht beitreten. - GewiB be
halt en negative Ergebnisse, wie 
sie meiner Ansicht zugrunde lie
gen, immer etwas Unsicheres. 
Deshalb ist jedes neue Experi
ment zur Klarung der Lage will
kommen. 

Spat erzeugte Z yklopie. Ein 
solches Experiment lieBe sich 
fUr Rana esculent a an eine 
interessante Entdeckung von 
O. MANGOLD (1931c, S. 365) 
anknupfen. Sein Experiment 
best and darin, daB bei einem 
Tritonkeim in fruhestem N eu
rulastadium das Kopfmesoderm 
unter dem vorderen Teil der 
Medullarplatte entfernt wurde 
(Abb. 43a und b). Die Folge war 
in der weit uberwiegenden Mehr
zahl der FaIle jene typische 

b 

c 
Abb. 43 a-c. Spate Erzeugung von Zyklopie bei Triton 
durch Entfernung des vorderen Urdarmdaches im Neu
rulastadium. a Umschneidung 5 des vorcleren Viertels der 
Medullarplatte auBerbalb des Wulstes; b Aufklappen des 
abgelOsten Vorderendes der Medullarplatte; Urd Ur· 
darmdach; c Querscbnitt durcb den Kapf mit dem 
groBen, fast einheitlicben zyklopiscben Auge. (Nacb 

O. MANGOLD, 1931 c.) 

Abnormitat des Kopfes, welche als Zyklopie bezeichnet wird. Die Augen 
waren einander mehr oder weniger genahert, bis zu volliger medianer Ver
schmelzung (Abb. 43c). Das Neue und Wichtige an diesem Experiment 
im Gegensatz zu allen fruheren uber Zyklopie liegt darin, daB hier der Ein
griff erst in einem Stadium erfolgte, in welchem die Medullarplatte schon 
scharf abgegrenzt ist. Auch in den neuen Versuchen von F. E. LEHMANN 
(1933) und H. B. ADELMANN (1934) wurde eine starke Verkiimmerung des 
prachordalen Mesoderms bei zyklopischem Defekt festgestellt und in 
ursachlichen Zusammenhang mit ihm gebracht; aber der chemische 
EinfluB , durch den beides hervorgerufen wurde, wirkte von fruhen 
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Entwicklungsstadien an und traf gleichmaBig alle Teile des Keirns. Des
halb kann das Experiment nichts Sicheres iiber das ursachliche Verhaltnis 
zwischen den Teilen aussagen, weder zwischen der Abnormitat in Unter
lagerung und Medullarrohr noch zwischen Augenbecher und Linse. Bei 
dem Experiment von O. MANGOLD dagegen ist zunachst nur die Unter
lagerung getroffen; erst durch ihre Vermittlung die Augenbecher und 
durch diese hinwiederum die Linsen. Denn da die prasumptiven Linsen
anlagen in diesem Stadium rechts und links von der Medullarplatte 
liegen (vgl. S. 29) und durch den Eingriff unmoglich zur Verschmelzung 
gebracht sein konnen, so gelangen die Augenbecher hier wirklich "unter 
andere Stellen der Epidermis" als normal. Die einander in gleichem 
MaBe genaherten oder gar verschmolzenen Linsen miissen von ihnen 
hervorgerufen worden sein. Bei dem verwendeten Versuchsobjekt ist 
dies nicht weiter iiberraschend; denn wie ebenfalls O. MANGOLD nach
gewiesen hat, sind bei Triton die Linsen yom Augenbecher abhangig 
(1931 c, S. 254/255), und ist selbst die Epidermis des Rumpfes reaktions
fahig (1928a, S.175/176). Es ware hOchst interessant, den Versuch 
auf andere Amphibienarten auszudehnen, besonders auf solche mit 
friihzeitig fester Determination der Linse, wie Rana esculenta und 
Amblystoma punctatum; unter Umstanden lieBe sich durch ein und 
dasselbe Experiment die Selbstdifferenzierungsfahigkeit der Linsen
bildungszellen und die Reaktionsfahigkeit der benachbarten Epidermis 
nachweisen bzw. ausschlieBen. 

In diesem Zusammenhang seien noch neueste Versuche von F. E. LEH
MANN (1934) angefUhrt, in welchen alle soeben besprochenen Fragen 
beriihrt werden. Bei Larven von Rana fusca wurde durch Einwirkung 
von Chlorbutyl in waBriger Losung von verschiedener Konzentration 
wahrend verschiedener Strecken der friihesten Entwicklung die Aus
bildung einer Linse beeintrachtigt oder verhindert. Der chemische Ein
fluB, welcher den ganzen Keirn und damit auch das Induktionssystem 
Augenbecher-Linse gleichmaBig trifft, ruft an beiden Bestandteilen 
des Auges auBerlich sichtbare Veranderungen hervor. In vielen Fallen 
entwickelt sich der Augenbecher mit starker Verzogerung und erreicht 
die Epidermis nicht immer mit seiner ganzen auBeren Flache, vor allem 
aber wohl stets verspatet. Schon dies letztere konnte geniigen, urn die 
Linsenbildung zu beeintrachtigen oder selbst ganz zu verhindern; denn 
wie wir spater sehen werden, ist die Reaktionsbereitschaft fUr den 
Induktionsreiz zeitlich begrenzt. AuBerdem aber konnte auch die 
Reaktionsfahigkeit der Epidermis durch das Chlorbutyl geschwacht 
worden sein. LEHMANN selbst ist geneigt, darin den Hauptgrund 
fUr die Entwicklungshemmung zu sehen, weil diese dann besonders 
stark eintritt, wenn der chemische EinfluB zu Ende der Gastrulation 
und Beginn der Neurulation einwirkt, in einem Stadium also, wo 
wahrscheinlich die erste mehr oder weniger feste Determination der 
primaren Linsenbildungszellen vor sich geht. Der Augenbecher wiirde 
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dann bei seiner Induktion ein ungeniigend oder gar nicht vorbereitetes 
("gebahntes") Material vorfinden. Auch hier ware es wieder von 
Interesse, die Wirkung auf Keime mit festerer Determination der 
primaren Linsenbildungszellen, wie Rana esculent a, zu priifen. 

c) Zusammenfassung. 

Wenn auch die Ergebnisse im einzelnen noch vielfach der Uber
priifung und Erganzung bediirfen, so scheint doch so viel gesichert, 
daB bei mehreren, wo nicht bei allen Arten der Amphibien im Neurula
stadium oder kurz nach SchluB der Wiilste die prasumptive Anlage der 
Linse mehr oder weniger fest determiniert ist; ferner, daB die Epidermis 
der naheren und weiteren Umgebung in abgestuftem MaBe die Potenz 
zur Linsenbildung besitzt; endlich, daB der Augenbecher die Fahigkeit 
hat, diese Linsenbildungspotenz zu verwirklichen, zu aktivieren. 

IV. Erste Analyse des Induktionsvorgangs. 
I. Diskussion einiger Begriffe. 

Bei der Entstehung einer Linse aus fremder Epidermis liegen, wie wir 
gesehen haben, die Ursachen nur zum Teil in letzterer, zum Teil aber im 
Augenbecher, welcher ihre Bildung veranlaBt. Insofern fallt sie unter 
den Rouxschen Begriff der "abhiingigen Dilterenzierung". Der Augen
becher ruft die Bildung der Linse hervor, welche ohne seine Einwirkung 
nicht . entstanden ware; er "induziert" die Linse, sie entsteht durch 
"Induktion". Urn die beiden Teile, zwischen denen die Induktion statt
findet, in dieser Beziehung zu unterscheiden, kann man sie als "Aktions
system" (V. HAMBURGER) und "Reaktionssystem" (0. MANGOLD) be
zeichnen. Die Bezeichnung "Induktionssystem" , welche O. MANGOLD 
an Stelle von Aktionssystem verwendet, scheint mir deswegen weniger 
treffend, weil sie an sich sowohl das System, welches induziert, bezeichnen 
k6nnte, als dasjenige, an welchem induziert wird. Eben wegen dieser 
Unbestimmtheit scheint aber der Ausdruck sehr geeignet, urn unter ihm 
beide Systeme zusammenzufassen, also zu sagen, daB Aktions- und 
Reaktionssystem zusammen ein Induktionssystem bilden. 

Solche Induktionssysteme sind nun seit jenen ersten Versuchen am 
Wirbeltierauge in groBerer Anzahl entdeckt worden. Ganz abgesehen 
von ihrer Rolle im normalen Verlauf der Dinge gewahrt ihre Analyse 
einen tiefen Einblick in das Wesen der tierischen Entwicklung. Die 
zahlreichen Fragen, welche sie anregen, sind zum groBen Teil schon bei 
der Analyse der Linsenentwicklung zum erstenmal aufgeworfen worden 
und sollen daher zunachst an diesem Beispiel erortert werden. 

Spel!1ann, Experimentelle Beitrage. 4 
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2. Ausdehnung und Bereitschaftsgrad des reaktionsHihigen Bereichs. 
Linsenpotenz. 

Die Fahigkeit, aIle die eigentiimlichen gestaltlichen und stofflichen 
Umwandlungen durchzumachen, welche zur Bildung einer Linse fUhren, 

kann man kurz als Linsenpotenz (0. MAN
GOLD 1931 c) bezeichnen. 

Abb.44. Quetschnittdurch Kopf von jungem 
Tritonkeim; rechte Augenblase mit primaren 

Linsenbildungszellen abgeschnitten. 
(Nach SPEMANN, 1905.) 

Es fragt sich nun, wie diese Linsen
potenz iiber den Keirn verbreitet ist. 
Dariiber laBt sich zunachst im allgemeinen 
sagen, daB sie sich auf das Ektoderm be
schrankt. Experirnentell ausgeschlossen 
ist das Mesoderm. Wenn sich namlich 
nach Entfernung der prasumptiven 
Linsenanlage (Abb. 44) Mesodermzellen 
zwischen Epidermis und Augenblase ein
drangen (Abb. 45), so fangen sie den von 
letzterer allsgehenden induzierenden Ein
fluB ab, ohne selbst auf ihn zu reagieren 
(SPEMANN 1905). 

1m Bereich des Ektoderms kommt 
die Linsenpotenz merkwiirdigerweise (wenigstens bei Urodelen) neb en der 
Epidermis auch dem zerebralen Augenbecher zu, nach der wichtigen 

Abb. 45. Operation wieAbb.44. 
Wiederhergestelltes Auge. das 
durch einwacbsendes Binde
gewebe von der Epidermis ge
trennt blieb und keine Linse 

erzeugte. 
(Nach SPEMANN, 1905.) 

Entdeckung von COLUCCI (1891) und G. WOLFF 
(1895) . Nach operativer Entfernung der Linse 
zusammen mit dem groBten Teil des Auges 
(COLUCCI) oder aIlein unter voIliger Schonung des 
Auges (G. WOLFF) bildet sie sich neu vom oberen 
lrisrande aus (Abb. 46 a-f). Schneidet man die 
primare Augenblase am Stiele ab und heilt sie 
urn 1800 gedreht wieder auf, so wird der prasump
tive untere Rand zum oberen und regeneriert nun 
seinerseits die Linse (T. SATO 1933 b). Nimmt man 
die Drehung erst spater vor, nach Determination 
derfotalen Augenspalte (T. SATO 1933 b) oder nach 
Ausbildung des Auges (H. WACHS 1920), so ent
steht die Linse an der alten, nun nach unten 
gebrachten Stelle. Linsenahnliche Gebilde (Len
toide) wurden auch in der Retina beobachtet 

(FISCHEL 1900); doch ist deren Herkunft nicht ganz sicher. Nach diesen 
FeststeIlungen kann man wohl sagen, daB die Linsenpotenz sich anfangs 
auf aIle Bezirke der Augenanlage erstreckt und sich mit fortschreitender 
Entwicklung auf den oberen lrisrand einengt. Dort kann sie aktiviert 
werden, wenn die Linse im Auge fehlt ; also nicht nur nach Exstirpation 
der schon gebildeten Linse, sondern auch nach Entfernung ihrer Anlage, 



Ausdehnung und Bereitschaftsgrad des reaktionsfahigen Bereichs. 51 

und zwar dann, wenn die Regeneration aus der Epidermis unmoglich 
gemacht ist (Abb.47a-c). Letzteres kann dadurch geschehen, daB 

a b 

d 

Abb. 46 a-f. \NOLFFsche Linsenregeneration aus dem oberen Irisralld. (Nach T. SATO, 1930.) 

der induzierende EinfluB der Retina durch zwischengeschobenes Meso
derm (Abb. 45) von der Epidermis abgehalten wird (SPEMANN 1905), 
oder daB der bedeckenden Epidermis die Linsenpotenz fehlt (Abb.48) 
(C. 1. BECKWITH 1927). Bei Exstirpation der Linse des fertigen Auges 

4* 
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kommt wohl beides zusammen. Weitere Literatur bei O. MANGOLD 
1931 c, S.307. 

Ob auch die iibrigen Bezirke des Neuralrohrs, wenigstens in fruhen 
Stadien, die Linsenpotenz enthalten, wird sich vielleicht nach einer 
Methode feststellen lassen, welche auf meine Anregung zuerst H. WACHS 
(1904) auf. abgeschnittene Stuckchen Irisrand anwandte, spater T. SATO 
(1930) auBerdem auch auf Stuckchen Epidermis. Dabei wird das zu 

prufende Gewebsstuck 
in die hintere Kammer 
des seiner Linse beraub
ten Auges gebracht und 
den dart offenbar herr-

abc 
Abb. 47 a-c. Auge von Triton taeniatus in friibem Entwicklungsstadium. a WOLFFsche Linsenregeneration. 
aus dem oberen Irisrand nacb Entfernung der ausgebildeten Linse (Vergr. 100 mal); b ebenso (Vergr. 
200 mal) ; c Regeneration nach Entfernung der primaren Linsenbildungszellen und Verbinderung der 

LinsenbiJdung aus den die \VWlde schlief3enden Epidermiszellen. (Nach SPEMANN, 1905.) 

schenden induzierendenEinflussen ausgesetzt . O. MANGOLD (1931 C, S. 261) 
schlagt Ausdehnung dieser Art von Potenzprufung auf alle Keimteile 
in verschiedenen Entwicklungsstadien vor. 

Fur die jungen Stadien (Beginn der Gastrulation) ist eine solche 
Ausdehnung auf das ganze prasumptive Ektoderm bei des sen weit
gehender Indifferenz oder Umstimmbarkeit von vorneherein sehr wahr
scheinlich. Exakt bewiesen wurde sie von O. MANGOLD bei Triton fUr 
die prasumptive Medullarplatte (1929 b, S. 647) wie fUr die prasumptive 
Epidermis (1926b; 1929b, S. 640; 1931c, S. 261). Fur letztere dadurch, 
daB Augenplatten und prim are Augenblasen in das Blastocoel der 
Gastrula gesteckt wurden, wodurch sie spater unter die verschiedensten 
Stellen der Epidermis zu liegen kamen und dart eine Linse induzierten 
(Abb.49). 

In spateren Entwicklungsstadien wird die Linsenpotenz, wie wir 
gesehen haben, auch in der Epidermis raumlich beschrankt, ja an
scheinend bei manchen Amphibienarten sogar auf die prasumptive Anlage 
und hochstens ihre allernachste Umgebung eingeengt. Auch wo Rumpf
haut auf den Augenbecher reagierte, blieb die Linse an GroBe und Aus
bildungsgrad stets, und zwar meist sehr erheblich, hinter der normal en 
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zuruck. GroBer ist die Reaktionsbereitschaft in der Epidermis des 
Kopfes, namentlich in der nachsten Umgebung des Auges; am groBten 
im Bereich der prasumptiven Anlage selbst. 

Dies scheint eine Tatsache von allgemeiner Bedeutung zu sein. 
Es lieBe sich manches dafiir anfiihren, daB die Organanlagen in so1chen 
"Zerstreuungskreisen" nach auBen abklingen (SPEMANN 1912a, S.90). 
Die erste mir bekannte Beobachtung ahnlicher Art wurde schon vor 
vielen Jahren von HARRISON (1898; mundliche Mitteilung) gemacht, 
bei der Regeneration der hinteren GliedmaBe von Froschlarven. Diese 

a b 

Abb. 48 a-c. Amblystoma punctatum; im spaten Neurulastadium prasumptives Linsenektoderm durch 
prasumptives Kiemenektoderm ersetzt , welches keine Linse bildet; die Linse entsteht aus clem prasumptiven 
oberen Irisrand. Ab. Abschniirungsstelle der Linse; Jr. o. prasumptiver oberer Irisrand; 11'. u. prasumptiver 

unterer Irisrand; P. Pigmentepithelj Pap. Pupillen6ffnung; Ret. Retina. (Nach BECKWITH, 1927.) 

ist bekanntlich im Gegensatz zum Verhalten der Urodelen nur in den 
fruhesten Stadien der Anlage moglich. Die ausgeschnittene Glied
maBenknospe wird regeneriert, aber nur von der nachsten Umgebung 
aus; wird auch diese mitentfernt, so unterbleibt die Neubildung. In 
noch jungeren Stadien wurde die Anlage der vorderen Extremitat von 
Amblystoma ebenfalls durch HARRISON (1915, 1918) untersucht, mit 
einem ganz ahnlichen Ergebnis. 1m Schwanzknospenstadium dieser 
Keime wurde ein kreisformiges Stuck Haut und Mesoderm in der Gegend 
der Anlage entfernt ; uberschritt dieses Stuck eine bestimmte GroBe, 
so unterblieb die Regeneration. HARRISON (1918) zog daraus den SchluB, 
daB die Determination zu Extremitat im Zentrum der Anlage am hochsten 
ist und gegen die Peripherie hin allmahlich abnimmt bis zu volligem 
Verschwinden. "The limb rudiment may be thus regarded not as a 
definitely circumscribed area, like a stone in a mosaik, but as a centre 
of differentiation in which the intensity of the process gradually diminishes 
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as the distance from the centre increases until it passes away into an 
indifferent region. Many other systems, such as the nose, ear, hypophysis, 
gills, seem to have the same indefinite boundaries which may even 
overlap one another" (HARRISON 1918, S. 456). 

AnlaBlich seiner Experimente tiber die Determination des Haft
fadens (balancer) kommt HARRISON auf diese Anschauung zuruck und 

I , I _ 

lu , 

Abb.49. Querschnitt durch Larve von Triton taeniatus mit implantiertem Stuck Gehirn (G. r. impl.) und 
Augenbecher (Au . impl.) von Triton alpestrisJ deren prasumptive Anlagen aus Gastrula mit mittlerem 
Dotterpfropf ins Blastocoel gesteckt worden waren. Der implantierte Augenbecher von alpestris bat in der 

\Virtsepidermis von taeniatus eine Linse (L. ind.) induziert. (Nach MANGOLD, ]929 b.) 

folgert aus dem Obergreifen der Anlagen an ihren Ki.ndem, daB "inter
mediate areas, as for example between gills and balancers, may thus 
according to the influence under which they fall, give rise to one . or 
the other of the organs involved" (1925 b, S. 410). Aus 4ieser Ansicht 
folgt wohl, daB das Zentrum eines solchen Feldes der Selbstdifferenzierung 
fahig sein mag, wahrend seine Rander eines Induktionsreizes bedurfen, 
urn dieselbe Bildung aus sich hervorgehen zu lassen. 

Derselben Erscheinung ist F . E. LEHMANN (1929 a, S.376f.) bei der 
fortschreitenden Determination der Medullarplatte begegnet. 
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Dieselben Anschauungen hat ji.i.ngst O. MANGOLD (1931 b) im AnschluB 
an neue Versuche tiber die Entstehung des Haftfadens entwickelt, und 
zwar speziell ftir die Aktionssysteme. Er spricht von einem "Muster 
von Determinationsfeldern", . ... . "welches in frtihen Stadien einfach 
und verwaschen ist, im Lauf der Entwicklung ... .. fortschreitend an 
Mannigfaltigkeit und Scharfe der Zeichnung gewinnt" (S.910). Es ist 
noch zu prtifen,_ ob dies auch fUr das Induktionssystem des Auges gilt. 
Bis jetzt hat es den Anschein, als ob hier nur der reaktionsfahige Bereich 
tiber die prasumptive Anlage mehr oder weniger weit hinaus ginge, 
wahrend das "Determinationsfeld" auf den Retinaanteil des Augenbechers 
beschrankt ware. 

3. Die Natur -des induzierenden Agens. 

Uber das, was man zunachst wissen mochte, die N atur des indu
zierenden Agens, war bis vor kurzem nichts Sicheres bekannt. Einer
seits vermag eine dtinne Lage 
von Mesodermzellen seine Wir
kung abzuhalten (verg1. S. 50). 
Andererseits ist diese Wir
kung doch nicht an eine un
mittelbare Bertihrung gebunden; 
die ganze hintere Kammer des 
seiner Linse beraubten Auges 
scheint das Agens zu enthalten 
(H. WACHS 1914; T. SATO 1930). 
Beides deutet auf eine chemische 
Wirkung hin, welche daher auch 
von mir als wahrscheinlich ange
nommen wurde. Doch sind an
dere Moglichkeiten nicht vollig 
ausgeschlossen. Die Methode, 
we1che hier eine Entscheidung 
bringen kann, Induktionsversuch 
mit abgetoteter Keimsubstanz, 

Abb. 50. Linse mit beginnender Faserbildung in vor
derer Herzgegend einer Larve von Triton taeniatus, 
welcher bei vorgeschrittener Gastrul3:tion ein Stuck 
gekochtes Herz von Salamandra ins Blastocoel gesteckt 

worden war. (Nach HOLTFRETER, 1934 h.) 

war an diesem Objekt bis vor kurzem noch nicht, oder wenigstens nicht 
mit positivem Erfolg, angewandt worden. 

Nun hat aber in jtingster Zeit J. HOLTFRETER bei seinen schonen 
Versuchen mit abgetoteten und mit abnormen Induktoren mehrmals 
eine deutliche augenlose Linse erhalten. So durch den hintersten Ab
schnitt der Medullarplatte einer einstundig gekochten Neurula (1934a; 
S.242, Abb. 10), durch Entodermzellen nach lange dauernder Alkohol
behandlung (1. c. S.268, Abb.20), durch frische Leber (1934b, S.320, 
Abb. 5 a) und ganz besonders schon (Abb. 50) durch gekochtes Herz 
einer Larve von Salamandra maculosa (1934b, S. 321, Abb. 5b). Damit 
ist es wohl auBerst wahrscheinlich geworden, wo nicht bewiesen, daB 
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die Linseninduktion durch stoffliche Mittel erfolgt; eine Ansicht, welche 
auch HOLTFRETER vertritt (1934a, S.243). 

4. Strqktur des Aktions- und Reaktionssystems. 

Ganz abgesehen von der Frage, ob die Induktion der Linse stofflich 
oder dynamisch vermittelt ist, immer muJ3 sie mitbedingt sein durch 
eine bestimmte Richtungsstruktur, welche entweder dem Aktions- oder 
dem Reaktionssystem eigen ist. Dies folgt mit logischem Zwang aus der 
feineren Struktur der Linse. Das Linsenblaschen, dessen Abschniirung 

Abb.51. Schema des Faserverlaufs der Linse. 
Stark ausgezogen und stark punktiert die senk

recht aufeinander stehenden Linsennahte. 
(Nach RABL, 1898, aus MANGOLD, 1931 c.) 

von der den Augenbecher bedecken
den Epidermis wir kennengelernt 
haben, entwickelt sich in der Art zur 
Linse weiter, daJ3 die Zellen seiner 
innenseitigen Halfte sich in die Lange 
strecken und ins Innere des Blaschens 
vorwachsen, bis sie es ganz ausfiillen. 
Sie bilden den kompakten Kern der 
stark lichtbrechenden Linsenfasern, 
welche auJ3enseitig vom Linsen
epithel bedeckt und umfaJ3t werden. 
In der ringformigen Dbergangszone 
gibt das Linsenepithel immer neue 
Fasern ab, welche sich schalenfOrmig 
den schon vorhandenen anlagern. So 
ist die Linse zunachst einmal polar 
differenziert, sie besi tzt eine S truktur -

achse, we1che von der Mitte des Linsenepithels zur Mitte der Linsen
fasern lauft und etwa senkrecht auf der Ebene der Iris steht. An 
beiden Polen dieser Achse treffen sich nun aber die Linsenfasern nicht 
in einem Punkt, etwa wie die Meridiane eines Erdglobus, sondern in je 
einer kurzen Linie, der Linsennaht (Abb. 51). AuJ3ere und innere Linsen
naht stehen senkrecht aufeinander. Die Linse ist also nicht radiar-sym
metrisch, sondern zweistrahlig-symmetrisch gebaut (RABL 1898). 

Eine polare radiar-symmetrische Struktur der Linse lieJ3e sich aus 
der allgemeinen Konfiguration des Induktionssystems erklaren; die 
Polaritat aus der einseitigen Einwirkung des induzierenden Agens des 
Augenbechers, der radiare Bau aus der gleichmaJ3igen Ausbreitung 
dieses Agens von einem Mittelpunkt aus. Die zweistrahlig-symmetrische 
Struktur der Linse dagegen fordert dazu noch eine gerichtete Struktur, 
zum mindesten im einen Teil des Induktionssystems. 

Nun ist auch die sekundare Augenblase nur ihrer auJ3eren Form 
nach annahernd radiar-symmetrisch gebaut; ihrer feineren Struktur nach 
ist sie, und zwar von ihrer Entstehung her, bilateral-symmetrisch. Die 
Einstiilpung zum Augenbecher erfolgt namlich, wie wir gesehen haben, 
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nicht in der Achse der primaren Augenblase, sondern von unten her. 
Es .entsteht also zunachst kein eigentlicher Becher mit einem zentral 
abgehenden Stiel, sondern eher ein lOffelartiges Gebilde, we1chem der 
Stiel am unteren Rande- ansitzt. Erst indem die seitlichen' Rander nach 
unten wachsen und sich unter dem Stiel in einer N aht vereinigen, entsteht 
der ringsum geschlossene Augenbecher mit zentral abgehendem Augen
nerv. Doch bleiQt jene Naht, we1che yom Augennerv zum unteren Iris
rand verlauft, dauernd erkennbar und erinnert als f6taler Augenspalt 
an die bilaterale Entstehung des nunmehr radiar-symmetrischen Gebildes. 

Zwischen diesem Bau des Augenbechers und der Linse besteht nun 
eine feste Beziehung, derart, daB die Ebenen des f6talen Augenspaltes 
und der auBeren Linsennaht zusammenfallen. Diese Beziehung braucht 
keine ursachliche zu sein, doch liegt natiirlich die Vermutung nahe, daB 
sie es ist. Um dies exakt zu priifen, bietet sich ein einfaches Experiment, 
darin bestehend, daB man die Epidermis iiber der Augenblase um 90° 
dreht. Erscheint dann die auBere Linsennaht auch um 90° gedreht, 
so ist sie in einer schon vorhandenen Struktur der Epidermis vorgebildet 
gewesen; im anderen Fall aber ist sie h6chstwahrscheinlich durch den 
bilateralen Augenbecher aufgepragt worden. 

Dieses Experiment ist von M. W. WOERDEMANN (1934) in Angriff 
genommen worden, Es hat, nebst einem anderen, bei we1chem die Augen
blase oder aber ihre Anlage in der offenen Medullarplatte gedreht wurde, 
zu dem Ergebnis gefiihrt, "daB bei dem jungen Neurulastadium von 
Bombinator, Axolotl und Rana die Linsenstruktur (insoweit es die 
Wachstumsrichtung der Fasern betrifft) nur labil determiniert ist und daB 
es nach Drehung der Linsenanlage um 90° noch m6glich ist, eine normale 
Linsenstruktur zu erhalten. Wahrend der Erhebung der Medullarwiilste 
und deren Verklebung aber wird die Linsenstruktur fest determiniert. Es 
ist aber bis jetzt nicht m6glich gewesen, einwandfrei nachzuweisen, ob 
die Augenblase auf die Determination der Linsenstruktur einen EinfluB 
hat. Es scheint aber, daB die Ergebnisse in diese Richtung hindeuten". 

5. Anteil von Aktions- und Reaktionssystem an der Induktion. 

Mit diesem letzteren Experiment ist die Frage angeschnitten, we1chen 
Anteil Aktions- und Reaktionssystem an der besonderen Beschaffenheit 
der induzierten Anlage haben. Wahrend beide Systeme fiir ihr Zustande
kommen unentbehrlich sind, k6nnte doch das Wesentliche der dazu 
n6tigen Umwandlungen entweder in der Aktion des Augenbechers oder 
aber in der Reaktion der Epidermis begriindet sein; es k6nnten auch 
beide Systeme gleichermaBen daran teilhaben. Von vorneherein ist 
jede der drei M6g1ichkeiten so wahrscheinlich wie die anderen; nur das 
Experiment kann zwischen ihnen entscheiden. 

Man k6nnte also die ganze Komplikation im Aktionssystem, d. h. 
im Augenbecher, suchen. Das Reaktionssystem ware dann nur der 
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bildsame Stoff, in welchem das Aktionssystem als Bildner das Induktions
produkt, die Linse, fOlmt. DaB es so nicht ist, lam sich durch ein ein
faches Experiment mit Sicherheit erweisen. 

Nach C. RABLS (1898) sorgfaltigen Untersuchungen unterscheiden 
sich die Linsen selbst nahe verwandter Amphibienarten in charakteristi
schen Merkmalen ihres feinsten Baues. Ob dies an Verschiedenheiten der 
induzierenden Augenbecher liegt oder an solchen der reagierenden 
Epidermis, lam sich zunachst nicht entscheiden. Es lieBe sich aber 
entscheiden, wenn man beide durch heteroplastische Transplantation zu 
einem Induktionssystem vereinigen konnte, indem man etwa die Epi
dermis iiber der Augenblase irgendeiner Tritonart durch ortsfremde 
Epidermis einer anderen Art ersetzen und dann priifen wiirde, welcher 
der beiden Arten die Linse in ihrem feinsten Bau folgt. Dieses Experiment 
ist von mir von Anfang an ins Auge gefaBt und auch (1901 a, in einer 
nichtveroffentlichten Diskussionsbemerkung) vorgeschlagen worden. 
Seither wurden solche heteroplastische Transplantationen in groBer 
Zahl ausgefiihrt undes macht keine Schwierigkeit, "chimarisch" zu
sammengesetzte Augen zu erzeugen. Doch eignet sich die Linse wegen 
der immerhin nur geringfiigigen Unterschiede ihres Baues weniger zur 
Behandlung dieser Frage als andere Organe, die noch dazu oberflachlicher 
liegen und daher schon von auBen beurteilt werden konnen. Aus Ver
suchen an solchen Organen konnen wir denn auch mit groBer Sicherheit 
voraussagen, wie das Ergebnis bei der Linse ausfallen wiirde. Der 
Induktionsreiz bestimmt nur, daB iiberhaupt eine Linse entsteht; ihr 
feinerer Bau aber hangt von den erblichen Eigenschaften des Ektoderms 
ab, in welchem sie erzeugt wird. 

Wenn sich dieser Auslosungscharakter der Induktion an der feineren 
Struktur der Linse nur schwer oder gar nicht nachweisen lam, so doch 
beziiglich einer anderen Eigenschaft, namlich ihrer GroBe. Wahrend sich 
diese, wie wir gesehen haben, im Fall abhangiger Linsenentwicklung nach 
der experiment ell veranderten GroBe des Augenbechers richtet, folgt 
sie bei heteroplastischem Austausch zwischen Arten von verschiedener 
LinsengroBe den der Epidermis, also dem Reaktionssystem, inne
wohnenden Entwicklungstendenzen (E. ROTMANN, unveroffentlicht, vgl. 
unten S. 226 ff. 

Da aus derselben Stelle der Epidermis Verschiedenes werden kann, 
eine Medullarplatte, eine Horblase, ein Augenbecher, eine Linse, so sprach 
zunachst aIle Wahrscheinlichkeit dafiir, daB der Induktionsreiz, welcher 
eine Linse hervorruft, auch eigens auf Bildung einer Linse abzielt, daB 
er "leistungsspezifisch" ist (0. MANGOLD 1931 c, S.267). Hier haben 
nun die neuesten Versuche mit abgetoteten und abnormen Induktoren 
eine groBe Dberraschung gebracht. J ene soeben angefiihrten Versuche 
von HOLTFRETER (1934b), bei welchen augenlose Linsen durch frische 
Leber oder gekochtes Salamanderherz induziert wurden, bewiesen nicht 
nur, daB der Induktionsreiz stofflicher Natur sein muB, sondern sie zeigten 
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auch, daB er nichtspezifisch sein kann. Gedanklich ganz unvorbereitet 
traf uns dieses Ergebnis allerdings nicht. Es war schon erwogen worden, 
ob nicht der Zug, welchen der sich einstulpende Augenbecher auf die 
anhaftende Epidermis ausubt, genugen k6nnte, urn den ganzen ProzeB 
der Linsenbildung in Gang zu setzen. An sich schien das durchaus 
denkbar. Man k6nnte sich vorstellen, daB die Epidermis in diesem fruhen 
Entwicklungsstadium gewissermaBen "geladen" ware mit der Fahigkeit, 
eine Linse zu bilden (SPEMANN 1912a, S.90). Jeder in ahnlicher Weise 
ausgeubte Zug muBte dann dieselbe Wirkung haben. Soweit diese Er
klarung eine mechanische Einwirkung in Anspruch nahm, sprachen schon 
damals schwerwiegende Grunde gegen sie; aber die versuchsweise ge
machte allgemeine Annahme einer in bestimmtem Augenblick vor
handenen h6chsten Reaktionsbereitschaft wird durch die neuen Er
gebnisse durchaus gestutzt. Denn dieselben Induktoren, unter deren 
EinfluB bei den erwahnten Versuchen HOLTFRETERS eine Linse ent
stand, haben in den meisten anderen Fallen, wie wir spater sehen 
werden, eine Medullarplatte induziert. Woher nun diese besondere 
Wirkung? Indem HOLTFRETER, diese Frage stellt, weist er darauf hin, 
daB jedenfalls in einigen der angefUhrten Falle das Reaktionsmaterial 
alter war als gew6hnlich. 

Darnach lassen sich die bei der Linseninduktion wirksamen Faktoren 
mit groBer Wahrscheinlichkeit folgendermaBen umschreiben: Durch 
einen chemischen EinfluB sehr allgemeiner Natur (HOLTFRETER 1934b), 
der aber in bestimmter raumlicher Ordnung abgegeben wird (WOERDE
MANN 1934), werden in der jungen Epidermis aus dem Gesamtschatz 
ihrer Potenzen die spezifischen, fUr die einzelne Tierart charakteristischen 
Linsenpotenzen geweckt, welche sich gerade im Zustand h6chster Reak
tionsbereitschaft befinden. 

Zu dieser Auffassung der Induktionsvorgange wird uns auch das 
Studium der Fruhentwicklung der Amphibien hinfuhren. 

6. Prinzip der doppelten Sicherheitj synergetisches Prinzip der 
Entwicklung. 

Bei der normalen Entwicklung scheint die Linse immer zum mindesten 
unter Mitwirkung des Augenbechers zu entstehen. Ohne Augenbecher 
bildet sich bei den meisten Amphibienarten h6chstens ein Blaschen, 
oft nur eine unscheinbare Wucherung, und selbst bei Rana esculenta 
ist die augenlose .Linse erheblich kleinet oals die normale. Viel merk
wurdiger jedoch ist, daB uberhaupt so viel entsteht; daB sich aus der 
normalen Anlage eine runde Linse mit Faserstruktur ohne den Augen
becher entwickeln kann, wahrend dieser gleichzeitig uber die Fahigkeit 
verfugt, in Epidermis, welche nicht dazu vorgesehen ist, eine Linse zu 
induzieren. Dies ist, wie wir gesehen haben (S.46), fur Rana esculent a 
mit v611iger Sicherheit nachgewiesen. 



60 Erste Analyse des Induktionsvorgangs. 

Wenn dem Augenbecher die Fahigkeit, eine Linse zu induzieren, 
innewohnt, so wird sie auch bei der normalen Entwicklung von Be
deutung sein. Hier wirkt aber das Induzens auf ein Material, welches sich 
auch ohne Augenbecher III derselben Richtung differenzieren wurde, sei 
es nun, da13 es wie bei Axolotl schon zu Linse determiniert und selbst
differenzierungsfahig ist, sei es, da13 es erst spater von der anderweitigen 

Abb. 52. Bombinatour pacbypus kurz 
vor VolJendung clef Metamorphose. 
Das rechte Vorderbein hat das Oper
culum durchbrochen (die Rander des 
Lochs durcb den Pleil bezeichnet). 
Auf der linken Seite lehlt das Vorder· 
bein, nacbdem seine erste A nlage en t
fernt worden ist; trotzdem ist im 
Operculum ein Locb entstanden, wenn 
auch von verkleinertem Durchmesser. 

(Nach BRA us, 1906. ) 

Umgebung aus dazu determiniert wird. Die 
Determination der Linse ist also doppelt 
oder gar mehrfach "gesichert". 

Der Begriff der "doppelten Sicherung" 
oder "doppelten Sicherheit" stammt aus der 
Technik. Der vorsichtige Ingenieur macht 
seine Konstruktionen so haltbar, da13 sie 
auch einer Beanspruchung genugen, welche 
praktisch nicht in Frage kommt. L. RHuMB
LER (1897) entdeckte ein solches Verhalten 
zuerst beim Zellteilungsvorgang und wandte 
jenenAusdruck darauf an. H. BRAUS (1906b) 
fand als erster dasselbe bei einem Entwick
lungsvorgang. Der klassische Fall sei kurz 
geschildert. 

Bei den Larven der ungeschwanzten 
Amphibien, den bekannten Kaulquappen, 
werden die anfangs au13erlich sichtbaren 
Kiemen sehr bald von einer Hautfalte 
uberwachsen, dem Kiemendeckel oder Oper
culum, an dessen hinterem Rande das Atem
wasser durch ein kleines offenbleibendes 
Loch abflieJ3t. Unter diesem Kiemendeckel 
entwickeln sich auch die vorderen Glied-
ma13en ; sie mussen ihn, wenn sie ausgebildet 

sind, durchbrechen, urn ins Freie zu gelangen. Man sieht dann deutlich. 
wie an der Stelle, wo der Ellenbogen sich von innen anstemmt, die 
Haut dunner und dunner wird und schlie13lich zu einem kleinen Loch 
auseinander weicht, durch welches der Arm entbunden wird. Der 
Rand des Loches liegt ihm oben fest an, "wie ein armelloses Hemd", 
und verwachst schlie13lich mit ihm. Der ganze Vorgang, die Ver
dunnung der Haut unter dem Druck von innen, das Einrei13en in 
der Mitte und das Auseinanderweichen der Rander, macht durchaus 
den Eindruck einer Druckatrophie, also eines mechanisch bedingten 
Vorganges. Urn so gro13er war die Dberraschung, als dasselbe Loch, 
wenn auch kleiner, an der richtigen Stelle entstand, nachdem die 
Anlage der vorderen Gliedma13e in fruhen Stadien entfernt worden 
war (Abb. 52). Da13 die Gliedma13e den Durchbruch auch aus 
eigener Kraft bewerkstelligen konnte, folgt daraus, da13 sie es tut, 
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wenn man ihre Anlage an anderer Stelle unter die Haut gepflanzt 
hat. DaB sie auch bei der Bildung des normalen Loches mitwirkt, 
HiBt sich daraus ersehen, daB dieses bei fehlender GliedmaBe kleiner 
bleibt als normal. Aber die Haut kommt ihr, wie das Experiment zeigt, 
beim Durchbruch an normaler Stelle auf halbem Wege entgegen, und 
zwar in solchem MaBe, daB das Loch nun auch entsteht, wenn keine 
GliedmaBe da ist, welche den Durchgang verlangt. 

Durch spatere Versuche von O. M. HELFF (1924, 1926) und A. WEBER 
(1926; dort weitere Literatur) schienen die tatsachlichen Grundlagen 
dieser Dberlegungen erschiittert. Aber da die Angaben dieser Autoren 
selbst wieder durch neueste Versuche von L. J. BLACHER, L. D. LIOSNER 
und M. A. WORONZOWA (1934) angefochten worden sind, so will ich mich 
hier, wo das Experiment von BRAUS nur als klassisches Beispiel fUr die 
Darlegung des Prinzips dienen soUte, nicht naher auf die ziemlich 
kompliziert gewordene Frage einlassen. 

Dagegen muB ich mit einigen Wort en auf die Stellungnahme von 
DE BEER (1927, S.183/184) eingehen, welcher das Prinzip der doppelten 
Sicherung nicht nur fUr den Fall von BRAUS ablehnt, sondem es an
scheinend auch sonst fiir erschiittert halt, da er auch den Fall der Linsen
entstehung, abhangig und unabhangig vom Augenbecher, nicht als 
Beispiel dafUr gelten lassen m6chte. DE BEER leugnet zwar nicht, daB 
die Linse bei manchen Amphibien unabhangig von der Beriihrung durch 
den Augenbecher entstehen kann, obwohl dieser seinerseits die Fahigkeit 
zur Linseninduktion besitzt; aber er halt offenbar beides fUr einen und 
denselben Vorgang. Die Augenanlage hatte also schon in der Medullar
platte die Fahigkeit ZUT Linseninduktion und wiirde sie wahrend der Um
bildung in Augenblase und Augenbecher beibehalten. Nun glaube ich auch 
(vgl. S.37), daB z. B. bei Rana esculenta die erste Linsenanlage in der 
Epidermis der Neurula irgendwie im Zusammenhang mit der Augen
anlage der Medullarplatte entsteht, aber beide doch wohl eher als Teile 
eines harmonisch sich gliedemden Musters, nicht durch Abgabe eines 
Stoffes von seiten der Augenanlage, welcher ganz bestimmte Epidermis
zellen in einiger Entfemung von der Medullarplatte zu Linsenbildungs
zellen determinieren mtiBte. Auch wenn man sich die Induktion der 
Linse nicht chemisch, sondem dynamisch vermittelt denkt, etwa im 
Sinn von A. GURWITSCH, so scheint es mir einen verschiedenen Mechanis
mus zu erfordem, wenn die Augenanlage der Medullarplatte tiber einen 
trennenden Epidermisstreifen hinweg an ganz bestimmter Stelle die 
Bildung einer Linse hervorruft, oder wenn der Augenbecher dies in der 
seine Oberflache bedeckenden Epidermis tut, Hier scheint es mir doch 
ganz klar, daB zwei verschiedene Prozesse zur Entstehung eines Gebildes 
zusammenwirken, von denen auch jeder einzeIne dazu gentigen wiirde; 
und das eben ist es, was mit dem Bilde der doppelten Sicherung bezeichnet 
werden soIl. 
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W. BRANDT (1927) hat bei seinen Einwanden, von anderem ab
gesehen, die Arbeit von FILATOW (1925 c) nicht mit in Erwagung 
gezogen. 

Dieses Prinzip der doppelten Sicherung scheint einen wei ten Geltungs
bereich zu haben, nicht nur in der Entwicklung, sondern ebenso bei den 
Funktionen des erwachsenen Organismus. Es kann in zwiefachem 
Sinne verstanden werden. Zur Erreichung irgendeines technischen 
Zweckes konnen zwei Einrichtungen getroffen sein, von denen aber die 
zweite zunachst in Reserve bleibt und erst dann in Tatigkeit tritt, wenn 
oder soweit die erste versagt. J ede wird zu ihrer Zeit ganz beansprucht; 
aber wenn die erste geniigt, so braucht die zweite gar nicht in Kraft 
zu treten. Es konnen aber auch zwei gleichsinnige Einrichtungen von 
Anfang an zusammenwirken; jede fiir sich wiirde geniigen, das Ganze zu 
leisten, im normalen Verlauf aber wird jede nur halb beansprucht. 1m 
ersteren Fall reiBt ei.."'l Strick nach dem andern; im zweiten halten aIle 
oder reiBen alle zusammen. 

Dnter die erstere Auffassung talIt es, wenn nach Roux die Ent
wicklung primar als Selbstdifferenzierung mosaikartig angeordneter An
lagen erfolgt und daneben Regulationsmechanismen bereit liegen, welche 
aber nur bei Storungen in Tatigkeit treten. Der zweiten Auffassung 
stimmt man zu mit der Annahme, daB z. B. an der normalen Linsen
entwicklung sowohl die Induktionsfahigkeit des Augenbechers als das 
Selbstdifferenzierungsvermogen der Linsenbildungszellen beteiligt sind. 
Diese letztere Auffassung scheint dann unvermeidlich, wenn der eine 
Faktor zwar das gleiche zu leisten vermag wie der andere, wenn aber die 
vollkommene Leistung nur beim Zusammenwirken beider Faktoren 
zustande kommt (SPEMANN 1931, s. 508/509). 

Man kann dieses Prinzip der doppelten Sicherung einem umfassenderen 
Prinzip unterordnen, welches man als "synergetisches Prinzip der Ent
wicklung" bezeichnen konnte (SPEMANN 1931 a, S.508f.). FR. E. LEHMANN 
(1928 a, S. 166f.) hat mit Recht darauf hingewiesen, daB das Obereinander
greifen der Entwicklungspotenzen, wie es sich bei der doppelten Sicherung 
zeigt, nur einen Sonderfall einer allgemeineren Erscheinung, des har
monischen Ineinandergreifens der einzelnen Entwicklungsvorgange, dar
stellt. Entwicklungsleistungen, welche auf diese Weise zustande kommen, 
welche also "bedingt sind durch die kombinierte Wirkung teilweise 
gleichsinniger, relativ selbstandiger Faktoren", werden von ihm treffend 
als "kombinative Einheitsleistungen" bezeichnet. 

Nach Gewinnung dieser neuen Begriffe und Fragestellungen nehmen 
wir nunmehr die Analyse der Friihentwicklung wieder auf. 
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v. Das Anlagemuster in der beginnenden Gastrula. 
I. Dynamische Determination der Gastrulation. 

a) Die Gestaltungsbewegungen der Gastrulation, nach W.VOGT und 
K. GOERTTLER. 

Die prasumptiven Organanlagen, deren Verteilung in der Blastula 
und beginnenden Gastrula irn VOGTschen Schema verzeichnet ist, ge
langen durch die "Gastrulation" an ihren endgtiltigen Ort. Dieser hOchst 
merkwiirdige V organg bestirnmt gerichteter Massenbewegungen hat seit 
langem zahlreiche Forscher beschaftigt. Auf die Geschichte des Gegen
stands einzugehen, ist hier nicht der Ort. Nur in groBen Ztigen solI der 
Vorgang geschildert werden, nur so weit, als es zum Verstandnis der 
bis jetzt aufgeworfenen Fragen und der zu ihrer Li:isung unternommenen 
Experirnente ni:itig ist. Dabei kann und werde ich mich an die groBe 
Arbeit von W. VOGT (1929b) halten, welche zugleich grundlegend und 
abschlieBend genannt werden darf. Sie wird erganzt durch die Arbeit 
von K. GOERTTLER (1925 a) tiber die Bildung der Medullarplatte. Von 
diesen Arbeiten ausgehend kann man leicht tiefer in den Gegenstand, 
auch in die historische Entwicklung unserer Kenntnis desselben, ein
dringen. 

Durch den FurchungsprozeB ist das befruchtete Ei in zahlreiche 
Zellen zerlegt worden, in kleine Teile, welche in ihren Kernen die Erb
anlagen enthalten und in geordneter Weise gegeneinander verschoben 
werden ki:innen. Und nun setzen die Massen sich in Bewegung, erst 
langsam und kaum merklich, dann rascher und mit augenfalligem Erfolg. 
Es ist als ob von einem Punkte des Keirns aus ein Zug ausgetibt wiirde, 
dessen Wirkung mit Zunehmen der Entfernung abnimmt, aber doch im 
ganzen Keirn fUhlbar bleibt. Das Zentrum, zu dem die Massen hinstreben, 
liegt median im Dotterfeld, nicht weit yom vegetativen Pol des Eies 
entfernt; da wo bald darauf die eigentliche Gastrulation mit der Bildung 
einer kleinen Grube beginnt (Abb. 3a und b auf S. 7). DaB die an der 
Oberflache heranstri:imenden Massen sich hier nicht aufstauen, nicht eine 
Vorwi:ilbung, einen Hi:icker, einen langen Fortsatz bilden, kommt daher, 
daB sie in gleichem MaBe wieder abstri:imen, ins Innere des Keirns 
hinein. Die kleine Grube vertieft sich, und zwar nach der Rtickenseite 
des Keirns hin; so bildet sich die obere Urmundlippe, welche sichbald 
seitlich verlangert, einen queren erst geraden, dann sichelfi:irmigen Spalt 
begrenzend. Urn die Rander dieses schmalen Spalts nun muB das 
gesamte Material ins Innere gelangen, also das Material fUr den Darm, 
fUr Chorda, Urwirbel und Seitenplatten, bis an die Grenze, wo es an 
das prasumptive Ektoderm sti:iBt (Abb. 3a und b auf S.7). In der 
breiten Front dieser Grenze, die einem gri:iBten Umfang des Keirns ent
spricht, ist dies nicht mi:iglich. So staffeln sich die Zellen unter Langs
streckung und seitlicher Zusammenschiebung (Abb. 53) und breiten sich 
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erst nach Passieren des engen Durchgangs im Innern wieder aus (Abb. 54 
und 55). Die prasumptive Medullarplatte folgt dieser Bewegung. Zu 
Beginn der Gastrulation in zwei seitliche Schenkel ausgezogen (Abb. 53) 

abc 
Abb. 53a- C. Gastrulation von Urodelenkeim; Bildung der Medullarplatte durch Staffelung und 

Einschwenken ihres prasumptiven Materials. (Nach GOERTTLER, 1925 b.) 

nimmt das Material die Schildform der Medullarplatte an, indem es sich 
median in gleichem MaGe streckt, wie es sich nach der Mittellinie hin zu
sammenschiebt. Diese Bewegung endlich ware nicht moglich, wenn nicht 

Abb. ~4 · Abb. ss. 
Abb.54 und 55. Ricbtungsscbema der Grundbewegungen bei Gastrulation und Mesodermbildung. Vcr 
aufgegangene und folgende Materialbewegungen einzelner Sektoren der Randzone sind bezogen auf ein 
mittleres Gastrulationsstadium. Fur jeden Sektor ist angedeutet die Richtung und das Ausmafi der Be
wegung. Unteransicht (Abb. 54) und Prolilansicht (Abb. 55) desselben Modells. Die leiner gezogenen Teile 
der Richtungslinien liegen inneo; sie entsprechen durchschimmernden Farbstreifen im Mesodermmante: 

und im Urdarmdach nach Markierungen der Randzone. (Nach VOGT, 1929 b.) 

auch die prasumptive Epidermis sich anschlosse und sich entsprechend 
ausdehnte und umordnete. 

Es ist die Einheitlichkeit des Geschehens, was an diesem Vorgang 
vor allem in die Augen fallt und Erstaunen hervorruft. Man hat durchaus 
den Eindruck, als stiinden die Einzelbewegungen aller Teilchen, aus denen 
sich die Gesamtbewegung zusammensetzt, miteinander in unl6slichem 
ursachlichem Zusammenhang; etwa wie Stromungen, welche in einem 
Wassertropfen von einem Punkte aus erzeugt werden. Diesem Eindruck 
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hat W. VOGT (1923 b) in einigen Satzen Ausdruck verliehen, die so knapp 
und treffend sind, daB ich sie im Wortlaut anfUhren mochte. 

"So scheinen hier iiberhaupt nicht Zelleistungen vollzogen zu werden, 
in dem Sinne, daB Teilbewegungen sich zu lVIassenbewegungen sum
mieren, denn auch das so nahe liegende Auskunftsmittel amoboider 
Bewegungen der Einzelzellen versagt vollig. Es handelt sich offenbar 
nicht urn Wander~ng der Zellen, sondern urn passives Folgen einer hoheren 
Gewalteinwirkung. DaB es so ist, daB die Einzelzellen dem Formungs
vorgang untergeordnet, daB sie ,hypomorphisch' (HEIDENHAIN) sind, 
kann man aus ihrem eigenen Formverhalten schlieBen. Was aber ist 
dann die wirkende Kraft, unter der die Zellen geknetet und mitgeschleppt 
werden? 

Es gibt eigentlich nur einen Ausdruck fUr die Art des Geschehens, 
das hier vorliegt: amoboide Bewegung - aber nicht der Zellen, sondern 
des ganzen Keimes, respektive der sich formenden Abschnitte; so wie bei 
der Amobe Flachenveranderungen, Aus- und Einbuchtungen erfolgen, 
unter entsprechender lVIitbewegung passiver Einzelteile des Protoplasmas, 
so scheinen bei der Prirnitiventwicklung Einstiilpungen, Verwerfungen, 
Faltenbildungen vor sich zu gehen, bei denen der beteiligte Abschnitt 
als Ganzes arbeitet, seine Teilchen, die Zellen, aber passiv folgen" 
(1. c. S. 32). 

b) Das Mosaik der Gestaltungstendenzen. 

Urn so iiberraschender ist es nun, wenn das Experiment zeigt, daB 
all diese Teilvorgange zu Beginn der Gastrulation schon mehr oder 
weniger fest determiniert sind, so daB sie nicht nur im geordneten Zu
sammenspiel des Ganzen, sondern auch getrennt jeder fUr sich ablaufen 
konnen. Die Gastrula ist in ihren einzelnen Teilen schon "dynamisch 
determiniert" (W. VOGT 1923 b). 

Der dynamisch wichtigste dieser Teilvorgange ist nach W. VOGT 
(1922d) die Streckung der Randzone in ihrem ganzen Umfang, vor allem 
aber in ihrer dorsalen Halfte. lndem ihre Zellen, und zwar schon yom 
spaten Blastulastadium an, sich unter Langsstaffelung umordnen und an 
ihrer Grenze gegen das Entoderm umschlagen und einrollen, riickt die 
Randzone als ein sich verengernder Ring nach unten gegen den vege
tativen Pol vor. Ermoglicht wird dieses Herabriicken durch ent
sprechendes Sichausbreiten der animalen Ektodermkappe und Ausweichen 
des dolterreichen Entoderms. So genau passen diese drei Einzel
bewegungen zusammen, daB der Keirn bei ungestorter Entwicklung 
rund und seine Oberflache glatt bleibt. 

Diese Zusammenziehung der Randzone ist nun in ihrem normalen 
Erfolg von den begleitenden Vorgangen abhangig, nicht aber in ihrem 
Eintritt und Verlauf. Hindert man namlich die Ausbreitung der animalen 
Ektodermkappe durch Verringerung ihres lVIaterials, indem man im 
lVIorulastadium das Dach der FurchungshOhle quer abtragt (Abb. 56), so 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 
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unterbleibt wohl das Herabdriicken der Randzone, nicht aber ihre Zu
sammenziehung. Die vegetative Keimhalfte bleibt unbedeckt; trotzdem 
zieht sich der Ring der Randzone zusammen, als galte es einen Urmund 
zu schlieBen, und zwar mit ziemlicher Kraft, so daB der Keim ein-

eo 
abc d e 

Abb. 56 a-f. Operativ bewirkte "Exogastrulation" bei Triton. a Scbnittfilhrung an der Blastula; b Ver· 
schluB der Operationswunde; c--e "Exogastrulation", in e mit Invaginationsgrube im vegetativen Feld; 

f Splltstadium einer "Exogastrula". (Nach VOGT, 1922 b.) 

geschniirt wird (W. VOGT 1922b). Etwas Ahnliches tritt ein, wenn die 
Dotterzellen, iiber welche die Randzone herabwachsen solI, nicht schnell 
genug nach innen ausweichen konnen. So bei ganz nackten Keimen, wo 
mit dem Dotterhautchen ein Widerhalt bei der Einstiilpung weggefallen 

Abb. 57. Keirn von Triton taenia· 
tus (von rechts) zu Beginn der 
Gastrulation. Die Einstillpung des 
Meso - Entoderms ist durch eine 
frontal angelegte Ligatur stark 
behindert. (Nach SPEMANN, 1902.) 

ist, so daB die Keime nicht rund bleiben, son
dem die stets zu beobachtende Bimform an
nehmen (0. MANGOLD 1920). Oder bei Gastru
lation nach frontaler Einschniirung, wo das 
Entoderm der ventralen Keimhalfte nicht rasch 
genug unter der Ligatur hindurch kann und 
sich nun mit scharfer Furche gegen die an
drangenden Randzellen absetzt (Abb. 57), im 
Laufe weniger Minuten, lang ehe seitliche und 
untere Urmundlippen gebildet werden (SPE
MANN 1902). Das wurde von uns beiden in alm
lichem Sinne gedeutet, wenn auch gerade unsere 
diesbeziiglichen Ausfiihrungen zeigen, welch 
entscheidender Fortschritt durch die einfachen 
Versuche und klaren Formulierungen von VOGT 
erreicht worden ist. 

Diese Streckungstendenz wohnt der Rand
zone nicht nur als Ganzem inne, sondem auch 
in ihren einzelnen Teilen. Das folgt aus dem 
ebenfalls von W. VOGT zuerst beschriebenen 
und gedeuteten Verhalten dieser Teile nach 

Transplantation. Sie wac::hsen zu jenen langen und diinnen Zapfen und 
Homchen aus (Abb. 58), welche auch O. MANGOLD und ich haufig beob
achtet haben. Der Streckungsvorgang ist also "aktiv und autonom, in 
der Randzone determiniert und ihren einzelnen Abschnitten bei Gastru
lationsbeginn als relativ unabhangig yom Ganzen sich verwirklichende 
Tendenz immanent" (W. VOGT 1922d). 

In gleicher Weise deutete O. MANGOLD (1920, S.274) die Bildung 
von ektodermalen Anhangen, welche entstehen, wenn die Gastrulation 
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aus irgendeinem Grunde ganz oder zum Teil unterbleibt; er schloB 
daraus, daB das "Wachstum" (richtiger die "Streckung", VOGT) vollig 
unabhangig von der Invagination ist. 

Dieselbe Unabhangigkeit besteht nun auch zwischen der Streckung 
der Randzone und der Bildung der ersten Einstiilpung und der Ur-
mundlippen. . )(, 

Wenn bei del;" normalen Entwicklung die Randzone bis zu einer be
stimmten Grenze herabgedriickt ist, dann beginnt auf der Seite, wo 
sie am tiefsten steht, die Einstiilpung des Urdarms und die Umrollung 
des herandrangenden Zellmaterials ins Innere. Das eine scheint die Folge 
des anderen zu sein. So faBte es in 
der Tat G. BORN (1884) auf, indem 
er die Vermutung aussprach (S. 188), 
daB der Widerstand, we1chen die an
drangende Randzone an den vegetati
ven Zellen findet, die Einstiilpung be
wirkt, und zwar zuerst an der Stelle. 
an we1cherdas weiBe Feld am weitesten 
herauf reicht. Roux (1885) wider
sprach dieser Auffassung und begriin
dete das spater (Ges. Abh. II, 343, 
Anm.) noch etwas genauer mit der be
sonderen lokalen Struktur, we1che der 
eigentlichen Einstiilpung vorausgeht; 
ein Gegengrund, der allerdings nicht 
mehr stichhaltig scheint, nachdem das 
friihe Einsetzen der Materialverschie

Abb. 58. 
Hornchenbildung infolge von Streckung ver· 
pllanzter oberer Urmundlippe bei behinderter 

Invagination . (Nach SPEMANN, 1931 a.) 

bung festgestellt ist. Mich fiihrten die Erscheinungen bei der Gastrulation 
frontal geschniirter Eier zu demselben SchluB (SPEMANN 1902, S. 474). 

Zu derselben Ansicht kam O. MANGOLD (1920, S.256) auf Grund 
seiner Beobachtung, daB bei nackten Keimen der Urmund vor be
ginnender Langsstreckung an der noch kugeligen Blastula auftritt. 

Besonders klar ist auch hier wieder das VOGTsche Experiment. Wenn 
man das Herabwachsen der Randzone verhindert, indem man das animale 
Dach der Blastula abtragt, so bildet sich trotzdem die erste Urmund
einstiilpung, nun aber nicht im Zusammenhang mit der Randzone, 
sondern in ziemlicher Entfernung von ihr (vgl. Abb. 56e). Beide Vor
gange hangen also nicht kausal zusammen, zum mindesten nicht in 
einfacher Weise; sie sind aber planmaBig aneinandergefUgt. 

Dasselbe gilt fiir die Bildung der Urmundlippen und ihre fortschreitende 
Einrollung. Sie ist mit der Streckung nicht nur raumlich und zeitlich 
verbunden, sondern beide Prozesse bedingen sich auch gegenseitig. 
Die Einrollung konnte nicht weitergehen, wenn durch die Streckung 
nicht immer neues Material herangebracht wiirde; die Streckung wiirde 
zu abnormen Bildungen, eben jenen Hornchen und Zapfen fUhren, wenn 

5* 
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das Material nicht durch die Einrollung immer wieder weggeschafft 
wurde. Bedingen sich also beide Vorgange gegenseitig in ihrem Erfolg, 
so hangen sie doch nicht ursachlich zusammen. DaB die Streckung der 
Randzone auch ohne Einrollung vor sich gehen kann, haben wir eben 
gesehen. Aber auch die Einrollung ist ein autonomer Vorgang, in den 
einzelnen Abschnitten der Randzone lokalisiert. Kleine Stuckchen der 
oberen ur:J.d seitlichen Urmundlippe, an anderen Ort verpflanzt, rollen 
"sich selbst" ein, so wie sie "sich selbst" strecken; d. h., in ihnen, nicht 
in der nachdrangenden Umgebung, sind die einrollenden Krafte gelegen 

Abb. 59. Zwei ventrale Keimhalften von 
Triton taeniatus, zu Beginn cler Gastru
lation zusammengeheilt; starke Fa]ten~ 
bildung infolge von autonomer Oberflachen-

vergroBerung. 
(Nach SPEMANN, 1921 a.) 

(H. SPEMANN und HILDE MANGOLD 1924). 
Auch die Richtung der Einrollung ist 
festgelegt und vermag sich im Wirtskeim 
bis zu einem gewissen Grade auch in 
abnormer Orientierung durchzusetzen 
(SPEMANN 1931; F. E. LEHMANN 1932). 
J a selbst das MaB der Einrollung ist in 
den einzelnen Stuckchen lokalisiert; 
denn Urmundlippe einer jungen Gastrula 
rollt sich weiter ein als solche einer alten 
(SPEMANN 1931). 

Dieselbe Unabhangigkeit der Teile 
zeigt sich bei der fortschreitenden Aus
bildung der Urmundlippen. Nicht der je
weils gebildete Teil verursacht die Bil
dung des folgenden , wie es den Anschein 
haben konnte; vielmehr tritt einer nach 
dem anderen aus in ihm selbst gelegenen 

Ursachen in den Zustand ein, in welchem er sich einfaltet und einrollt. 
Das folgt aus der Tatsache, daB die ventrale Keimhalfte auch dann 
gastruliert, wenn die dorsale lange vorher, im Blastula- oder gar im 
Zweizellenstadium, entfernt worden ist (SPEMANN 1902). Zu demselben 
SchluB kommt O. MANGOLD (1920, S. 278) . 

Dasselbe gilt fUr die Ausbreitung der prasumptiven Epidermis. Sie 
ist, wie wir gesehen haben, die unerlaJ31iche Voraussetzung fUr das 
Herabwachsen der sich streckenden Randzone; aber sie ist nicht ur
sachlich mit ihr verknupft. Weder schiebt das Ektoderm bei seiner 
Ausbreitung die Randzone vor sich her, noch wird es bei deren Streckung 
nachgezogen. Letzteres folgt daraus, daB es sich auch isoliert in gleicher 
Weise ausbreitet. Das fand O. MANGOLD (1923) bei der Verpflanzung 
dieses Keimbezirks ins Entoderm (S. 203); dort fUgt sich das Stuck, 
im Gegensatz zu einem solchen aus einer vollendeten Gastrula, nicht 
glatt in die Umgebung ein, sondern es knauelt sich zusammen. Dies 
findet nach MANGOLD eine genugende Erklarung durch die Annahme, 
daB das Stuck auch am neuen Ort, wie an seinem Ursprungsort belassen, 
wahrend der Gastrulation seine Oberflache stark vergroBert (1925 a, 
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S. 217). Das gleiche selbstandige Wachstum verrat sich an ganz frei 
aufgezogenen Stucken; z. B. wenn man zwei ventrale Keimhalften zur 
Verwachsung bringt. Es entsteht dann keine glatte Blase, sondern ein 
hochst unregelmaBiges Gebilde voll Lappen und 
Falten (Abb. 59) an der sich ausbreitenden Ober
flache (SPEMANN 1931, S.397). 

So einheitlic,h also der Bewegungsvorgang 
ist, durch welchen das Material fUr die wich
tigsten Organe an seinen endgiiltigen Ort kommt, 
so genau die Einzelbewegungen zusammenpassen, 
zusammenpassen mussen, wenn das endgultige 
Ergebnis erreicht werden soIl, so stehen siedoch, 
mindestens vom Beginn der Gastrulation an, 
nicht mehr in ursachlichem Zusammenhang. J eder 
Teil hat vielmehr schon vorher Richtung und 
MaB seiner Bewegung irgendwie eingepragt er
halten. Nicht grob mechanisch sind die Bewe
gungen bedingt, durch Druck und Zug der einzel
nen Teile, sondern planmaBig geordnet (im Sinn 
v. UEXKULLs). Nach vorausgegangener genauer 
Abmessung verlaufen sie auf Grund selbstandiger 
in den Teilen selbst hervorgerufener Gestaltungs

Abb. 60. 
Feiner Glasfaden median auf 
beginnende Gastrula aufgelegt, 
durch Glasreiter beschwert. 

(Nach SPE MANN, 1921 b.) 

tendenzen. Was wir im Gastrulastadium antreffen, ist also ein Mosaik, 
ein Muster von Bezirken mit bestimmten Gestaltungstendenzen, aus dem 
die Gestaltungsbewegungen der Gastrulation mit Notwendigkeit folgen. 

Wie kommt nun dieses Mosaik der Gastrula 
zustande? Entsteht es unter Wechselwirkung 
der Teile durch harmonische Gliederung eines 
mehr gleichartigen Ganzen oder geht es selbst 
aus einem Mosaik von verschiedenen Materialien 
hervor? Sind diese etwa schon im unbefruch
teten Ei in fester Proportion vorhanden und 
brauchen nur durch inn ere Bewegungen, etwa 
durch die Protoplasmastromung nach der Be
fruchtung (CONKLIN 1905), an ihren endgultigen 
Ort gebracht zu werden? 

Zur Beantwortung dieser Frage liegen bis 
jetzt, soviel ich sehe, keine Tatsachen vor. 
Man konnte solche auf zwei Wegen zu gewinnen 
suchen. Man konnte versuchen, genau be

IIII' . 

Abb . 61. Hullenloser Keim von 
Triton taeniatus zu Beginn der 
Gastrulation, mit einem frontal 
aufgelegten Glasfaden, der ihn in 
eine dorsale und ventrale HaUte 
zedegt. Blp. Urmund. (Nach 
G. R UUD und H. SPEMANN, 1922.) 

stimmte Bezirke des Eiplasmas isoliert aufzuziehen, nachdem man sie 
vorher mit einem Kern versehen hatte; in ahnlicher Weise wie es bei 
der verzogerten Kernversorgung mit der ganzen Eihalfte geschieht 
(vgl. S. 17). Sollte sich dabei zeigen, daB z. B. einem Stuck aus der 
Gegend der hinteren Medullarplatte eine starke Streckungstendenz 
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innewohnt, einem Stuck aus der Gegend der Epidermis eine Tendenz 
zur flachenhaften Ausbreitung, so wurde das besagen, daB schon den 
einzelnen Regionen des Eiplasmas jene wahrend der Gastrulation hervor
tretenden Gestaltungstendenzen potentia zukommen. Oder aber konnte 
man durch Anstich Defekte setzen, so wie es A. BRACHET (1906) zu etwas 
anderem Zwecke getan hat, und konnte aus etwaigen typischenAnderungen 

Abb.62. Obere Reihe: DormaleNeuruIa von Triton taeniatus, von oben, unten und rechtsgesehen; untere 
Reihe: dasselbe, aus der dorsalen Halfte einer frontal durchschnittenen Gastrula entstanden. 

(Nach G. RUUD und H. SPEMANN, 1922 .) 

der Gastrulation ersehen, ob mit bestimmtem Material auch bestimmte 
Gestaltungstendenzen ausgefallen sind. 

Einen bindenden SchluB wurden diese Versuche, namentlich die 
Defektversuche, nur bei positivem Ausfall gestatten; eine labile Determi
nation konnte durch regulative Vorgange uberdeckt werden. Dafur gibt 
es gerade in diesem Fall tatsachliche Anhaltspunkte. 

Wenn man einen Tritonkeim im erst en Beginn der Gastrulation in 
einer frontalen Ebene zerschneidet (Abb. 60, 61), so vermag haufig die 
dorsale Halfte die Gastrulation zu Ende zu fUhren und einen normal 
proportionierten Embryo (Abb. 62) zu bilden (G. RUUD und H. SPEMANN 
1922). Dies ist moglich trotz des nachgewiesenermaBen vorhandenen 
Mosaiks von Gestaltungstendenzen in jenem Entwicklungsstadium. Dann 
beweist aber auch die vollkommene Gastrulation der dorsalen Blastomere 
nach Abtrennung der ventralen nichts gegen ein Stoffmosaik im Eiplasma 
jenes fruhen Entwicklungsstadiums. Ebenso konnten Defekte spurlos 
ausgeglichen werden (vgl. E . BRUNS 1931). 

1st also der Determinationsgrad der Eiregionen zu Beginn der 
Furchung noch nicht zu bestimmen, so fUhrt der Isolierungsversuch, 
jedenfalls fUr die einzelnen Teile der beginnenden Gastrula, zu demselben 
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Ergebnis wie fiir die beiden ersten Blastomeren nach medianer Durch
trennung. Sie sind, zum mindesten in ihrer Gestaltungstendenz, schon 
determiniert, aber erst labil, noch nicht in fester, unwiderruflicher 
Weise. Daneben aber besteht noch zu Beginn der Gastrulation die 
Moglichkeit, dasselbe Entwicklungsziel auch auf regulativem Wege zu 
erreichen. 

Damit stehen ,wir aber wieder demselben merkwiirdigen allgemeinen 
Tatbestand gegeniiber, der sich schon aus den ersten Versuchen von 
W. Roux und H. DRIESCH ergab: Entwicklung aus einzelnen, weit
gehend voneinander unabhangigen Teilen, die aber doch wohl vorher zu 
planmaBiger Zusammenarbeit bestimmt worden sein miissen, und 
daneben, im gleichen Entwicklungsstadium, diese bei Storungen sich 
enthiillende Fahigkeit harmonischer Gliederung, welche aIlein geniigen 
wiirde, die normale Entwicklung zu gewahrleisten. Wir werden dieser 
Erscheinung noch mehrmals begegnen; so gleich im folgenden Abschnitt, 
in welchem die "materielle Determination" (W. VOGT 1923 b) der Keim
bezirke zu Beginn der Gastrulation zu behandeln sein wird. 

2. Determinationsgrad der prasumptiven Organanlagen zu Beginn 
der Gastrulation. 

Problem und Methode. Die Frage, ob die prasumptiven Organanlagen 
zu Beginn der Gastrulation schon determiniert sind, gewinnt ein iiber 
die rein tatsachliche Feststellung hinausreichendes allgemeineres Interesse 
im Zusammenhang mit dem weitgehenden Regulationsvermogen der 
beginnenden Gastrula. Bei dieser Regulation werden die einzelnen 
Keimbezirke neu determiniert; ist das nun eine primare Determination 
eines noch ganz indifferenten Materiales oder eine Umdeterminierung 
eines schon labil determinierten? Tatsachlich in Angriff genommen 
wurde die Frage aber erst, nachdem solches relativ indifferentes Material 
zwischen zwei Keimen ausgetauscht worden war. Nach der historischen 
Entwicklung des Gegenstandes waren diese Determinationspriifungen 
also erst spater zu besprechen; doch liegen sie so sehr in der Fortsetzung 
der bisherigen Experimente, daB sie besser hier schon behandelt werden. 

Die Methode der Priifung ist wieder die Isolation; und zwar hat es 
sich als notig herausgesteilt, dabei den strengsten Anforderungen zu 
geniigen. Eine gewisse Isolierung eines Keimteils ist schon dann gegeben, 
wenn er aus seiner normalen Umgebung herausgenommen und in eine 
fremde verpflanzt wird. Entwickelt er sich dann seinem normalen 
Schicksal entsprechend weiter, in einer Richtung, welche ihm von der 
neuen Umgebung nicht erteilt worden sein kann, so lagen aIle spezifischen 
Ursachen dazu schon in ihm selbst. Seine Entwicklung· ist Selbst
differenzierung, er ist determiniert gewesen. 1st dies jedoch nicht der 
Fall, erfolgt die Entwicklung ortsgemaB, so laBt sich aus dem Versuch 
nicht entscheiden, ob der transplantierte Bezirk noch ganz indifferent 
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war oder schon in labiler Weise determiniert. Wenn also z. B. ein Stuck 
prasumptive Medullarplatte in prasumptive Epidermis eines anderen 
Keirns verpflanzt wird, in eine Gegend, in welcher eine N eudetermination 
von Medullarplatte ausgeschlossen erscheint, und es entwickelt sich dann 
zu Medullarplatte, so muB es schon dazu determiniert gewesen sein. 
Entwickelt es sich aber zu Epidermis, so laBt sich nicht entscheiden, ob 
das Stuck noch ganz indifferent war, oder doch schon, wenn auch in 
labiler widerruflicher Weise, zu Medullarplatte determiniert. Eine groBere 
Garantie der Isolierung scheint schon gegeben, wenn die Aufzucht in 
einem organischen, flussigen Medium erfolgt, in der Leibeshohle, in einem 
Lymphraum, in Serum auBerhalb des Korpers. Aber auch hier ist 
man nicht sicher, ob die Nahrlosung nicht spezifische Stoffe enthalt, 
welche die Richtung der Entwicklung bestimmen konnten. Deswegen 
mussen anorganische Salzlosungen als Medium dienen; sollten sich auch 
bei ihnen Verschiedenheiten des Ergebnisses einstellen, so muBte es 
verhaltnismaBig leichter sein, die dafiir verantwortlichen Verschieden
heiten der Bedingungen ausfindig zu machen. 

A ulzucht in unspezilischer Salzlosung. Solche Versuche in geeigneter 
Salz16sung wurden erst in neuester Zeit ausgefuhrt, von H. ERDMANN 
(1931) und J. HOLTFRETER (1931 a und b). Das Ergebnis ist von 
groBtem Interesse. Beide Autoren stellten eine weitgehende Selbst
differenzierung im Bereich des Mesoderms und Entoderms fest. 

So beobachtete H. ERDMANN (1931), welcher die Keime bis zu 6 Tagen 
am Leben erhielt, die Entstehung von Chorda, Drwirbeln, Nierenanlage, 
Muskelfasern aus den mit mehr oder weniger Sicherheit abgegrenzten 
Anlagen dieser Organe in der beginnenden Gastrula. 

Noch tiefer konnte ]. HOLFTRETER (1931 a und b) eindringen, bei 
dessen verbesserter Methode die Keimfragmente bis zu 6 Wochen am 
Leben blieben. So konnte Entoderm in Salz16sung bis zum dotterfreien 
histologischen Endstadium weiter gezuchtet werden. Dabei wurde 
niemals beobachtet, daB einwandfrei entoderm ales Material sich zu 
etwas anderem als entodermalen Bildungen entwickelte. Seiner ge
naueren Herkunft entsprechend wurde es zu ganz bestimmten Teilen 
des Darms; im vordersten Teil der Anlage zu rein em Vorderdarm, weiter 
hint en zu Magenepithel mit Pylorusdrusen, oder zu Leberschlauchen. 
Dnd nicht nur die morphologischen Zellcharaktere sind schon so fruh 
determiniert, sondern auch die funktionellen Besonderheiten sind schon 
bestimmt und gelangen am isolierten Stuck zur Ausbildung. So beginnen 
z. B. kleine Entodermstucke nach ganz bestimmter Zeit, die mit der 
normalen Entwicklungszeit ubereinstimmt, Sekret abzusondern. Gewisse 
Darmexplantate zeigen Zilienbewegung. In mehreren Fallen wurde 
beobachtet, daB die Darmblaschen eine regelmaBige Peristaltik besaJ3en. 
An ihnen fand sich dann stets auch etwas Bindegewebe und glatte 
Muskulatur, deren Herkunft aus Randzonenmaterial wahrscheinlich ist. 
Die peristaltischen Bewegungen waren rhythmisch und konhten tage-
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lang beobachtet werden. Dnd dies, obwohl der Darm ohne Verbindung 
mit einem Nervensystem war. 

Etwas abweichend scheint sich nach HOLTFRETERs (1933e) neuesten 
Mitteilungen die Randzone zu verhalten. Sie ist offenbar in ihren Anlage
bezirken noch nicht streng lokal determiniert (vgl. H. BAUTZMANN 1933), 
vielmehr haben ihre Teile noch die Fahigkeit, sich regulativ zu einem 
mehr oder wenig~r harmonischen Gebilde zu erganzen, wobei anscheinend 
nicht einmal die Keimblattgrenzen gewahrt bleiben. So entwickelte 
sich aus dem lateralen Fliigel der prasumptiven Chorda nach neuntagiger 
Isolation in Salzlosung ein bilateral-symmetrisches Gebilde, bestehend 
aus einem sehr diinnen langen Strang Chordagewebe, auf einem Lager 
von RUlI).pfmuskulatur, deren Zellen sich in Auslaufern iiber die Glas
platte verbreiteten. Im Kopfteil auBerdem nervose Substanz und Epi
dermis, also normalerweise Abkommlinge des Ektoderms. 

Sehr merkwiirdig ist das Verhalten des Ektoderms, also der pra
sumptiven Medullarplatte und Epidermis. 

H. ERDMANN meint, daB prasumptive Medullarplatte der jungen 
Gastrula von Anuren und Drodelen (Rana, Bufo, Bombinator, Ambly
stoma) sich isoliert zu Medullarplatte entwickeln kann, prasumptive 
Epidermis zu Epidermis. Danach schienen also diese beiden Ektoderm
bezirke schon determiniert zu sein, zum mindesten in labiler Weise. 
Daneben aber fand er, daB auch prasumptive Epidermis ganz isoliert 
Medullarplatte zu bilden vermag. 

Zu einem wesentlich anderen Ergebnis kam J. HOLTFRETER (1931 a 
und b) fUr Triton und Amblystoma. Die Dberlegenheit seiner Experimente 
liegt in dem hohen Differenzierungsgrad, den seine Explantate erreichten 
und der jeden Zweifel an ihrem Gewebscharakter ausschloB, was bei 
ERDMANN nicht immer der Fall ist. Dann aber auch in der groBen Zahl 
der angestellten Versuche; dadurch lassen sich in etwas die Fehler aus
gleichen, welche durch die kaum ganz vermeidbaren Dbergriffe in fremdes 
Anlagengebiet entstehen konnen. HOLTFRETER fand nun, daB pra
sumptive Epidermis ausnahmslos zu Epidermis wurde. Aber auch 
prasumptive Medullarplatte wurde in den meisten Fallen zu Epidermis; 
nur ganz selten kamen "winzige Spuren" von Nervengewebe hinzu. 
Danach erweist sich nach seiner Ansicht die prasumptive Medullar
platte als noch nicht determiniert. Sie liefert in Isolation Epidermis, 
die man danach wohl gegeniiber dem Nervengewebe als eine primitivere 
Differenzierungsleistung bezeichnen darf (vgl. H. SPEMANN 1918, S. 526). 
Es ware von Interesse zu wissen, ob die manchmal beobachteten geringen 
Beimengungen von nervosen Zellen etwa von derjenigen Seite des aus
geschnittenen Stiickes stammen, welche an das prasumptive Mesoderm 
stieB; denn auch von diesem Bereich kann nach HOLTFRETER Medullar
platte gebildet werden. 

Gemeinsam ist den Ergebnissen beider Autoren, daB prasumptives 
Ektoderm isoliert in Salz16sung nur ektodermale Gewebe bildet, nie z. B. 
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Chorda oder Muskulatur. Das wird im Zusammenhang mit anderen Tat
sachen wichtig werden, auf welche wir bald zu sprechen kommen. 

Autzucht im Coelom iilterer Larven. Aufzucht von jiingsten Keim
fragmenten in organischem Medium auBerhalb des Korpers wurde zuerst 
von B. GEINITZ (1921, 1922) und O. MANGOLD (1924, 1927) versucht, 
im AnschluB an die kurz vorher entdeckte Vertauschbarkeit prasumptiver 
Organanlagen. Diese Versuche, ebenso wie die einige Jahre spater von 
J. HOLTFRETER angestellten verliefen ergebnislos; die Stucke starben, 
ohne daB typische Differenzierungen an ihnen beobachtet werden konnten. 
Dagegen fand HOLTFRETER (1925, 1929a) in der LeibeshOhle alterer 
Larven einen geeigneten Ort fUr ungestorte, gegen Infektion gesicherte 
Aufzucht kleinster Keimfragmente. Hier blieben die Implantate in den 
allermeisten Fallen frei schwebend in der Coelomflussigkeit, traten also 
in keinerlei gewebliche Verbindung mit dem Wirtsorganismus. Theoretisch 
bedeutsam und methodisch wertvoll ist es ferner, daB auch Vertreter 
fremder Arten, Gattungen, ja Ordnungen als Wirte dienen konnen; 
so z. B. die sehr durchsichtigen Kaulquappen der Unke als Wirte fur 
Implantate verschiedener Arten von Anuren und Urodelen. 

Die Ergebnisse sind sehr merkwurdig. Zwar Entoderm und Mesoderm 
verhalten sieh im Coelom im wesentlichen gerade so wie in der Salz
losung; das Ektoderm dagegen in wichtigen Punkten wesentlich anders. 
Prasumptive Medullarplatte, welche in Salzlosung fast immer nur Epi
dermis bildet, Nervenzellen hochstens in Spuren, kann im Coelom her
kunftsgemaB typisches reines Nervengewebe liefern, mit peripherer 
Kernschicht und zentraler Fasermasse. Ebenso kann prasumptive 
Epidermis sieh herkunftsgemaB weiter entwickeln, zu Epidermis mit 
typischen Charakteren wie EiweiBdrusen, Flimmerzellen, merkwiirdiger
weise auch Pigmentzellen und Unterhautbindegewebe. Aber dieselben 
Stucke konnen sieh bei derselben Versuchsanordnung, also unter sieher 
nieht sehr abweichenden Bedingungen, auch ganz anders entwickeln; 
namlich prasumptive Epidermis zu echtem Nervengewebe, prasumptive 
Medullarplatte zu Epidermis mit allen besonderen Merkmalen. Das 
eine fast genau so haufig wie das andere. 

Nach dem Ergebnis beider Versuchsreihen, in vitro und in vivo, 
verhalt sich also das prasumptive Ektoderm in sich ganz gleichartig. 
In Salz16sung wird alles, von verschwindenden Ausnahmen abgesehen, 
zu Epidermis; in der Coelomflussigkeit wird ebenso alles, und zwar zu 
gleiehen Teilen entweder zu Epidermis oder zu nervoser Substanz. Diese 
beiden Moglichkeiten stehen also dem ganzen prasumptiven Ektoderm 
offen, und zwar anscheinend in fast genau demselben MaBe. Prasumptive 
Medullarplatte ist nieht oder kaum merklich mehr disponiert zur Bildung 
von Nervensubstanz als prasumptive Epidermis. Aber offenbar muB 
zur Entstehung von Medullarsubstanz noch etwas hinzukommen, was in 
der Salz16sung fehlt, in der Coelomflussigkeit dagegen enthalten ist und 
vielleieht auch bei den Versuchen von W. ERDMANN vorhanden war. 
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"lch glaube", sagt HOLTFRETER (1931 a, S.165), "man kann nicht um
hin, in der Bauchh6hlenflussigkeit selbst das Vorhandensein besonderer, 
chemisch und physikalisch vielleicht sehr einfacher Faktoren anzunehmen, 
die die Potenz zu nerv6ser Differenzierung verwirklichen helfen" Der 
determinative Zustand des prasumptiven Ektoderms aber muB in diesem 
Zeitpunkt ungemein labil sein, so daB er auf den geringsten AnstoB hin 
nach der einen oder anderen Seite ausschlagt; 

Aulzucht in der AugenhiJhle. Diese verschiedene Entwicklung der 
Keimfragmente in unspezifischer Salzl6sung und in der Coelomflussigkeit 
von Amphibienlarven er6ffnet vielleicht einen Weg zum Verstandnis 
der uberraschenden Ergebnisse, welche die Aufzucht solcher Fragmente 
an einem. anderen Ort des lebenden Organismus gebracht hat, namlich 
in der ausgeraumten Augenh6hle. 

Die Methode stammt von B. DURKEN (1925). Sie wurde auf seine 
Anregung von W. KUSCHE (1929) dazu verwendet, urn die verschiedenen 
Bezirke der Blastula und Gastrula auf ihren determinativen Zustand 
zu priifen. Seine Ergebnisse bringen gegenuber denen von J. HOLTFRETER 
die zunachst ganz paradox erscheinende Tatsache, daB Chorda und 
Muskulatur aus herkunftsfremdem Material entstehen k6nnen, und zwar 
aus fast allen Bezirken der beginnenden Gastrula von Triton, und speziell 
der prasumptiven Medullarplatte aus der Blastula von Amblystoma. 

H. BAUTZMANN (1929b) kam gleichzeitig und unabhangig zu dem
selben Ergebnis. Auch er fand, daB ein Keimfragment vom animalen 
Pol der Blastula oder beginnenden Gastrula in der Augenh6hle sich zu 
Chorda und Muskulatur entwickelte. Wahrend KUSCHE sich auf die 
Mitteilung der Tatsachen beschrankte, zieht BAUTZMANN aus seinem 
Ergebnisse Schlusse von erheblicher Tragweite, welche in der Bezeichnung 
der Erscheinung als "bedeutungsfremder Selbstdifferenzierung" ihren 
pragnanten Ausdruck tinden. Entgegen fruheren Bedenken gegen die 
Eignung der DURKENschen Methode (1929a, S. 7) neigt BAuTzMANN nun 
dazu, das Medium des Augenraums fUr unspezifisch zu halten. Be
stimmend ist dabei die Erwagung, daB bei Annahme von Stoffen, die 
etwa nach Art der Hormone die Entwicklung bestimmen k6nnten, 
"unter ihren Wirkungen Fahigkeiten, z. B. zur Entwicklung von Muskula
tur und Chorda zwar aktiviert, aber wohl kaum neu geschaffen" werden 
k6nnen. "Das wiederum wurde die Annahme, daB ein Stuck vom 
animalen Pol different ist, nicht nur in Richtung von Medullarmaterial, 
sondern auch in Richtung von Chorda und Muskulatur, erst recht nahe
legen." 

Hier wird also der Begriff der Determination und Selbstdifferenzierung 
gleichgesetzt mit dem der Praformation von Entwicklungsmechanismen. 
Das liegt aber nach seiner Definition nicht in ihm. Selbstdifferenzierungs
fahig, also determiniert, ist nach der Rouxschen Definition ein Keimteil 
dann, wenn er alle spezilischen Ursachen seiner Weiterentwicklung in 
sich enthalt, so daB zu ihrer Verwirklichung nur noch die "Vorbedingungen 
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der Entwicklung, wie "normale" Temperatur, normale osmotische Ver
haltnisse, Sauerstoffzufuhr u. a. erfiillt sein mussen. Zu jenen spezifischen 
Ursachen gehort auch der etwa noch notige AnstoB, der zwischen ver
schiedenen Moglichkeiten, "Potenzen", die Entscheidung trifft. Fehlt 
dem Keimteil diese Ursache, auch wenn sie nur in einem einfachen Stoff 
gegeben sein solite, so ist er nicht selbstdifferenzierungsfahig, nicht 
determiniert. Besteht also von dieser Seite her keine prinzipielle Schwierig
keit, irgendeinem in der AugenhOhle vorhandenen EinfluB die Aktivierung 
der Potenzen fur Chorda und Muskulatur zuzuschreiben, so scheint mir 
andererseits die Auffassung BAUTZMANNS so1che in recht erheblichem 
MaBe zu bergen. Sie liegen nicht darin, daB das prasumptive Ektoderm 
der beginnenden Gastrula die Potenzen fUr Chorda und Muskulatur 
neben einigen anderen enthalten muBte;· denn daB es das tut, ist schon 
seit den Transplantationsversuchen in diesem fruhen Stadium bekannt. 
Vielmehr liegen sie in der Annahme, daB diese Potenzen in der normalen 
Entwicklung voriibergehend aktiviert sind, urn dann wieder latent zu 
werden; gerade in diesem Zeitpunkt der Aktivitat ware das Stuck 
isoliert worden und hatte seine aktivierten Potenzen zur Entfaltung 
gebracht. Nur unter dieser Voraussetzung konnte man von Selbst
differenzierung reden. Dann muBte diese Selbstdifferenzierung aber 
auch in Salzlosung und in Coelomflussigkeit eintreten. Das ist aber 
weder in den Versuchen von W. ERDMANN noch in den sehr zahlreichen 
Versuchen von J. HOLTFRETER jemals beobachtet worden. 

Danach ist es mir wahrscheinlich, daB fUr die bedeutungsfremde 
Entstehung von Chorda und Muskulatur in der Augenhohle dasselbe 
gilt, was HOLTFRETER fUr die Differenzierung von Medullarplatte aus 
Epidermis in der Coelomflussigkeit annimmt; daB namlich in dem 
Medium Faktoren von vielleicht chemisch und physikalisch sehr ein
facher Art enthalten sind, we1che die latenten Potenzen verwirklichen 
helfen (vgl. W. VOGT 1928b, S.38). 

3. Das Verhaltnis der dynamischen zur materiellen Determination. 

Aus den soeben geschilderten Determinationsprufungen laBt sich 
noch nicht mit Sicherheit entnehmen, ob Gestaltungsbewegung und 
Differenzierung gleichzeitig determiniert werden oder ob die Gestaltungs
bewegungen, wie sie zuerst in Erscheinung treten, so auch schon fruher 
als die Differenzierung fest bestimmt sind. Beobachtungen, die erst in 
anderem Zusammenhang ausfuhrlich mitzuteilen sein werden, scheinen 
in letzterem Sinn zu sprechen; die Tatsache namlich, daB die Gestaltungs
tendenzen kleiner Stucke aus der beginnenden Gastrula sich in fremder 
Umgebung schon durchsetzen konnen, wahrend ihre gewebliche Diffe
renzierung noch von der neuen Umgebung bestimmt wird. Das legt 
die Frage nah, ob etwa die spatere Determination von der Auswirkung 
der fruheren ursachlich abhangt. Aber auch abgesehen von einer so1chen 
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erst noch festzustellenden zeitlichen Folge der eigentlichen Determination 
kann diese Frage aufgeworfen werden, auf Grund eben jener zeitlichen 
Folge der sichtbaren Gestaltungsbewegungen und geweblichen Diffe
renzierung. 

Diese Frage, von mir kurz gestreift (H. SPEMANN und H. MANGOLD 
1924, S. 627,632), wurde zuerst von W.VOGT (1923 b, S.31) klarformuliert, 
und zwar auf GJ;.Und der oben geschilderten Experimente, aus welchen 
die unabhangigen Gestaltungstendenzen der einzelnen Gastrulabezirke 
hervorgehen. Die neuen Tatsachen fiihrten ihn zu der Ansicht, daB 
"die formbildenden Krafte speziell lokalisiert sind, daB also auBer einer 
materiellen Determination eine solche dynamischer Art erfolgt, indem 
etwa die. Streckung eines Keimabschnitts als Formbildungsvorgang 
schon determiniert sein kann, wahrend der gleiche Abschnitt materiell 
noch undeterminiert ist". Zu derselben Ansicht war O. MANGOLD auf 
Grund derselben Erfahrungen gekommen (1923, S. 235f., 1925). W. VOGT 
erweiterte dies zu der allgemeinen Frage, "wieweit iiberhaupt die Form
bildung etwas von der geweblichen Ausbildung, der Zelldifferenzierung 
Unabhangiges ist". 

Diese Frage nahm K. GOERTTLER (1927) auf und glaubte sie experi
mentell dahin beantworten zu k6nnen, daB im normalen Geschehen 
Formbildungs- und Differenzierungsvorgang irgendwie miteinander ver
koppelt sind (1927b, S. 552). Die Idee des sinnreichen Experiments 
besteht darin, daB das zu priifende Stiick in eine indifferente Umgebung 
so eingepflanzt wird, daB seine (schon determinierten) Eigenbewegungen 
durch die Gestaltungsbewegungen des Wirts entweder m6glichst gef6rdert 
oder m6glichst gehemmt werden. Es wurden also viereckige Stiickchen 
prasumptive Medullarplatte aus der Blastula oder friihen Gastrula in 
die seitliche Epidermis einer beginnenden Neurula so eingepflanzt, daB 
die yom Implantat intendierte Streckung unter Zusammenschiebung 
mit den Bewegungen der umgebenden Epidermis entweder zusammen
fiel oder ihr entgegenlief. Der Erfolg war nach GOERTTLER der, daB aus 
dem Implantat bei harmonischer Orientierung herkunftsgemaB Medullar
platte wurde, bei disharmonischer Orientierung dagegen ortsgemaB 
Epidermis. Daraus wurde geschlossen, daB die prasumptive Medullar
platte schon determiniert ist, aber nur zur Ausfiihrung der Gestaltungs
bewegungen; daB dagegen die Differenzierung der Medullarplatte abhangt 
yom richtigen V ollzug dieser Gestaltungsbewegungen. 

Da die von GOERTTLER beschriebenen Medullarplatten noch nicht 
iiber das Stadium der Gestaltungsbewegungen hinaus in die eigentliche 
Differenzierung eingetreten sind, so k6nnen seine Ergebnisse streng 
genommen nichts dariiber aussagen, ob das eine Ursache des andern ist. 
Es ist stillschweigend vorausgesetzt, daB die Zellen der isolierten Medullar
platte sich bei langerer Entwicklung zu den verschiedenen Zellarten des 
Zentralnervensystems differenziert hatten - was auch wohl zu erwarten 
ist. Aber auch dann scheint GOERTTLERS SchluBfolgerung nicht bindend. 
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Sie setzt namlich ferner voraus, daB die Einwirkungen der Umgebung 
sich auf jene mechanischen von Druck und Zug beschranken, welche dem 
Stiick keine neue Entwicklungsrichtung erteilen, sondern nur die Ein
haltung einer schon vorhandenen entweder f6rdern oder hindern. "Indu
zierende" Einwirkungen der Umgebung, wie wir sie spater kennenlernen 
werden, miiBten bei dem Experiment ausgeschlossen sein. GOERTTLER 
hielt in der Tat solche Einfliisse fiir unwahrscheinlich, sowohl von seiten 
der umgebenden Epidermis (S. 521) wie von seiten des unterlagernden 
Mesoderms (S. 528). Gegen letztere glaubte er sich auBerdem dadurch 
gesichert, daB er (allerdings nur in einigen Fallen) das Mesoderm an der 
\Vundstelle vor Einpflanzung des Stiickes entfernt hatte. 

Eine Einwirkung des Mesoderms erschien ihm auch deshalb auBerst 
unwahrscheinlich, "da wohl im Mesodermmaterial der Seitenplatte, urn 
welche es sich hier meist handelt, die Fahigkeit zur Determination eines 
auf viel tieferer Organisationsstufe schon gebildeten und hier normal 
vorhandenen Materials unverstandlich bleiben miiBte" (1927b, S. 528). 
Zudem ergab ein Kontrollversuch, prasumptive Epidermis anstatt der 
prasumptiven Medullarplatte in die Seite verpflanzt, in 17 Fallen kein 
einziges Mal Bildung einer Medullarplatte (1927b, S. 537). 

Nun sind aber in neuester Zeit von ]. HOLTFRETER (1933a) fast 
aIle diese tatsachlichen Angaben auf Grund einer Nachuntersuchung am 
selben und an anderen Objekten bestritten worden. HOLTFRETER fand, 
daB prasumptive Medullarplatte der friihen Gastrula, in die seitliche 
Gegend der friihen Neurula verpflanzt, bei jeder beliebigen Orientierung 
Neuralrohr ergibt. Dasselbe ergibt aber auch prasumptive Epidermis 
in der friihen Neurula, ebenfalls bei jeder beliebigen Orientierung. Ebenso 
entsteht am selben Ort aus beiderlei Keimbezirken Neuralrohr auch in 
einer alteren Neurula, ja selbst noch in einer Larve mit beginnender 
auBerer Gliederung. 

Da an der Richtigkeit dieser auf zahlreiche klare FaIle gestiitzten 
Angaben kaum zu zweifeln ist, so waren GOERTTLERS SchluBfolgerungen 
aus seinen Versuchen hinfaIlig, und es bliebe nach wie vor unentschieden, 
ob die materielle Determination von der Ausiibung der dynamischen 
abhangt oder nicht. 

Nun k6nnte man eine Entscheidung der Frage im entgegengesetzten 
Sinn in einem Experimente erblicken, welches O. MANGOLD (1923, S. 259; 
1925 a) schon friiher angestellt hatte. Bei diesem Experiment wurde ein 
Stiick prasumptive Epidermis in das Blastocoel einer anderen Gastrula 
geschoben, durch einen feinen Schlitz in ihre manimalen Dach, der rasch 
wieder zuheilte. Dadurch kam das Stiick nach Ablauf der Gastrulation 
direkt unter das Ektoderm zu liegen und gliederte sich dort in zwei Schich
ten, von denen die innere sich dem Entoderm, die auBere dem Meso
derm glatt einfiigte (Abb. 63). Das Experiment zeigt also, daB die spateren 
Gestaltungsbewegungen mit Dbergehung der friiheren direkt aufgepragt 
werden k6nnen; dagegen sagt es nichts aus iiber die Unabhangigkeit 
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der Differenzierung von ihnen. Denn auch wenn es bei langerer Ent
wicklung des Wirts zur ortsgemaBen Differenzierung des Implantats 
gekommen ware, so waren ihr doch Gestaltungsbewegungen, und zwar 
gerade die letzten, vorausgegangen. Und selbst wenn dieser Einwand 
durch noch spatere Einpflanzung des Stuckes vermieden werden konnte, 
so wurde die Differenzierung doch immer durch eine Umgebung induziert 
worden sein, welche selbst die normalen 
Gestaltungsbewegungen mitgemacht hat. 
Das eigene "Erlebnis" der Gastrulation, 
urn GOERTTLERs treffendes Bild zu ge
brauchen, mag entbehrlich sein, urn die 
folgenden Differenzierungsschritte zu tun; 
aber vielleicht nur dann, wenn die indu
zierende Umgebung dieses Erlebnis gehabt 
hat (SPEMANN 1931, S.497). 

Offenbar konnten nur Isolierungs
versuche, womoglich in unspezifischem 
Medium, eine Entscheidung der Frage 
bringen. J edoch sind fiir einwandfreie 
Schlusse Anforderungen an das Experi
ment zu stellen, welche nicht leicht zu 
erfUllen sein durften. Sowie namlich 
Bruchstucke von Organanlagen in ty
pischer Form vorhanden sind, mussen 
auch Gestaltungsbewegungen vorausge
gangen sein. So erhielt W. K USCHE (1929) 
z. B. aus einem medianen Stuck Chorda
mesoderm eine kleine Chorda, welche von 
Urwirbeln flankiert ist (S. 203, Abb. 2). 
Wie diese auch im einzelnen entstanden 
sein mogen, so jedenfalls durch Ge
staltungsbewegungen. Die ganze typische 
Anordnung der Chorda- und Muskelzellen 

Abb. 63. Prasumptives Ektoderm von 
Triton cristatus (unpigmentiert) als Ento
und Mesoderm in Triton alpestris. U Ur
wirbelj J ent. implantierte Entodermzellen; 

J 11tes. implantierte Seitenplatte. 
(Nach O. MANGOLD, 1923 .) 

laBt es durchaus moglich erscheinen, daB jede Zelle des isolierten Stuckes 
unter Selbstdifferenzierung mehr oder weniger all die Bewegungen durch
gemacht hat, welche im Zusammenhang des Ganzen zur Gastrulation 
gefUhrt ha tten. J a selbst fUr kleinste Zellgruppen oder gar einzelne 
Zellen ware dies denkbar. Eine etwa notige Vorgeschichte der sich 
differenzierenden Zelle wiirde doch wohl eher in den Vorgangen selbst 
bestehen, welche in und an ihr ablaufen, als in dem Erfolg, den sie nach 
auBen haben. 

4. Der determinative Zustand der fruhen Gastrula. 
Soweit sich aus den mitgeteilten Experimenten schlieBen laBt, sind 

III der beginnenden Gastrula des Amphibienkeims die Gestaltungs-
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bewegungen, durch welche die Gastrulation zustande kommt, schon fest 
determiniert, und zwar verteilt auf die einzelnen Keimbezirke. Die 
Einheitlichkeit der Gesamtbewegung beruht also nicht, wie es den 
Anschein haben k6nnte, oder wenigstens nicht vorwiegend, auf be
standiger Fuhlungnahme zwischen den einzelnen Teilen, sondern auf 
planmaBigem Zusammenpassen der einzelnen voneinander unabhangigen 
Bewegungstendenzen. 

Wann'dieses Muster entsteht, ob es zuruckgeht auf ein entsprechendes 
Muster in der Blastula oder gar im befruchteten Ei, laBt sich bis jetzt 
nicht sagen. Aber da es nach Verminderung des Ausgangsmaterials, 
also nach St6rung, sich wieder herstellen kann, so ist es durchaus wahr
scheinlich, daB es sich auf einem der Gastrula vorangehenden Stadium 
neu gebildet hat; naturlich nicht aus einem strukturlosen Ausgangs
stadium, wohl aber aus einem solchen mit einer andersartigen, ein
facheren Struktur. 

Neben dieser dynamischen Determination besteht auch schon eme 
materielle der jungen Gastrula. Ihre drei Hauptregionen, die pra
sumptiven Keimblatter, sind schon zu den normalerweise aus ihnen 
hervorgehenden ektodermalen, mesodermalen und entodermalen Organen 
bestimmt, letztere beide sogar schon im einzelnen. Das Material fUr die 
beiden ektodermalen Organe, Nervenrohr und Epidermis, scheint noch 
indifferent oder jedenfalls in auBerst labilem Determinationszustand 
zu sein. Kleine Anst6Be, vielleicht durch Stoffe des umgebenden Mediums 
gegeben, scheinen zu genugen, urn die Entwicklung in eine andere Bahn 
zu lenken; also z. B. daruber zu entscheiden, ob aus ektodermalem 
Material Epidermis werden solI oder N ervensubstanz, oder ob es gar die 
Entwicklung zu Chorda und Muskulatur einschlagen wird. Der ent
scheidende AnstoB kommt von auBen; die Balm aber, in welche die 
Entwicklung durch ihn gebracht wird, ist im Material vorgezeichnet. 
Es bestehen in jedem Entwicklungsstadium eine Anzahl von M6glich
keiten, zwischen denen die Auswahl getroffen werden kann. 

Das legt den Gedanken nah, daB zunachst uberhaupt nur der Anfang 
jeder Entwicklungsbahn bestimmt wird, woraus alles ubrige zwangslaufig 
folgt, so lange nicht ein rechtzeitig einsetzender neuer AnstoB eine neue 
Entwicklungsrichtung erzwingt. So ware es durchaus m6glich, daB zu 
Beginn der Gastrulation nur die Gestaltungsbewegungen direkt determi
niert sind; die Form- und Lageveranderungen der Zellgruppen also, 
welche die Gastrulation und die Formung der Organanlagen zur Folge 
haben. Die Differenzierung der Zellen, die Entstehung des "Material
charakters" (VOGT) des Gewebes, ware dann eine Folge dieser Gestaltungs
bewegungen. Sie wurde ausge16st durch die Reihe von "Erlebnissen", 
welche fUr jede Zelle mit dem Vollzug der Gestaltungsbewegungen gegeben 
waren. Die "historische Situation", in welcher jede Zelle sich befindet, 
ware gewissermaBen der aus16sende Reiz fUr die Aktivierung ihrer 
histologischen Potenzen. 
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Durch ein neueres Experiment, welches uns noch in anderem Zu
sammenhang beschliftigen wird (vgl. S. 139), wird diese Auffassung 
besonders nahe gelegt. BALINSKY (1927b, s. 73) fand, daB man bei der 
Tritonlarve dadurch ein Bein induzieren kann, daB man ihr ein Stiickchen 
Zelloidin seitlich in die Leibeswand pflanzt. Bei der groBen theoretischen 
Tragweite dieses Ergebnisses ware wohl eine etwas eingehendere Unter
suchung erwiinsGht, als der gliickliche Entdecker seinem Funde bis jetzt 
zuteil werden lieB. Da die Induktionswirkung so selten (einmal unter 
50 operierten Keimen) eintrat, m6chte man gegen jede M6glichkeit eines 
Versuchsfehlers, etwa einer Verschleppung von Beinmaterial durch das 
Einschieben des Stiickchens Zelloidin, gesichert sein. Nehmen wir das 
Ergebnis . als gesichert an, so ist zu erwagen, daB weder die Stelle, wo 
die GliedmaBe entsteht, noch der Reiz, der ihre Bildung ausl6st, besonders 
darauf eingerichtet gewesen sein kann. Dann bleibt aber kaum eine 
andere Erklarung als die, daB der Reiz des Fremdk6rpers zunachst 
nur die Zusammenscharung der Mesodermzellen bewirkte, und daB eine 
solche auf der K6rperseite in. diesem Entwicklungsstadium einsetzende 
Gestaltungsbewegung automatisch zur Bildung einer Extremitat weiter
fiihrt. So wie jener Mann, der abends nur seinen Kragen wechseln wollte, 
der aber, nachdem er einmal im Zug war, sich vollends auskleidete und zu 
Bett ging. In ganz ahnlicher Weise erklart auch F. SEIDEL (1934, S. 166) 
die Entstehung der Embryonalanlage am Libellenei (vgl. unten S.266). 

Fiir den Amphibienkeim ist diese M6glichkeit, welche durchaus in 
der Gesamtrichtung der bisherigen Erfahrungen liegt, zuerst von W. VOGT 
(1923 b) klar formuliert worden. K. GOERTTLER kniipfte ausgesprochener
maBen an VOGTs Ideen an und illustrierte sie durch eine Anzahl sehr 
suggestiver schematischer Zeichnungen. Wenn er glaubte, sie experi
mentell erharten zu k6nnen, so scheint ihm das aber nicht gelungen zu 
sein. Es diirfte ebenso schwer fallen, diese Abhlingigkeit der materiellen 
von der dynamischen Determination exakt zu beweisen wie einwand
frei zu widerlegen. 

Sehr sch6n und klar ist diese Auffassung der Entwicklung, in der 
eben erwahnten Arbeit von W. VOGT (1923 b) in einigen Satzen zu
sammengefaBt, welche ich w6rtlich anfiihren m6chte. 

"Greifen wir einmal voraus, indem wir annehmen, die Determinations
vorgange seien bis in alle Einzelbestimmungen zeitlicher und 6rtlicher 
Art aufgeklart, so k6nnte sich etwa folgendes Bild ergeben: Wir sahen 
in den ihrer Struktur nach zunachst wenig differenten Massen des Keirns 
vor ihrer morphologischen Differenzierung unsichtbare Bestimmungen 
auftreten; wir sahen so im befruchteten Ei eine Intimstruktur von polarer 
und dorso-ventraler Verschiedenheit; wir sahen weiter vor und wahrend 
der Gastrulation einen Determinationsplan fortschreitend sich entwickeln, 
vielleicht erst nur vergleichbar einem Kraftfeld mit einem Intensitats
zentrum in der dorsalen Lippe, einem Intensitatsabfall rings in der 
Randzone; wir sahen dann den Determinationsstrom, der die Medullar-

Spemann, Experimentelle Beitrage. 6 
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anlage von der dorsalen Lippe aus in die Riickenregion einzeichnet, 
unter Aktivierung oder vielleicht auch Dbertragung von Potenzen; 
mit dem Differenterwerden der Teile dann neue Teilzentren der Determina
tion untergeordnet ihrem groBeren Anlagesystem, iibergeordnet den 
weiteren Teilbezirken, entsprechend dem organisierten Aufbau der 
spateren morphologisch differenzierten . Organsysteme; so wiirden uns 
etwa im determinierten Feld der Medullaranlage weitere Intensitats
zentren mit der beschrankten Potenz des Augenbechers, einzelner Hirn
abschnitte usw. sichtbar; Nachbarbezirke waren zuerst vertretbar, dann 
bestimmt, ihre Determinationsfelder erst einander iiberdeckend, dann 
abgegrenzt; so sahen wir im Mesoderm die Teilbezirke, Somiten, Blut, 
Vorniere usw. erst in bezug auf Determination, dann erst in sichtbarer 
Struktur sich sondern, und so ginge es fort bis in die histologische Diffe
renzierung. " 

VI. Potenzpriifungen an der Gastrula. 
Zu Beginn der Gastrulation sind, wie wir gesehen haben, die 

einzelnen Bezirke des Amphibienkeims schon weitgehend determiniert, 
sowohl dynamisch wie materiell. Der jungen Gastrula ist ein Muster 
von Entwicklungstendenzen aufgepragt, nach weIchem die Gestaltungs
bewegungen wie die gewebliche Differenzierung ablaufen. Dies ge
schieht in weitgehender Unabhangigkeit der einzelnen Teile von
einander. Das folgt aus jenen Isolierungsversuchen, bei weIchen der 
einzelne Keimbezirk in fremde Umgebung verpflanzt oder in einer 
geeigneten Losung aufgezogen seine Form und feinere Struktur in der
selben Weise verandert, wie wenn er sich noch im normalen Zusammen
hang des Ganzen betande. 

Diese Determination kann jedoch keine feste, unwiderrufliche sein, 
sonst miiBten Keimfragmente immer auch nur Teilbildungen aus sich 
hervorgehen lassen. Statt dessen finden wir eine oft erstaunlich weit 
gehende Regulation des Teils zum Ganzen. Seitliche Keimhalften z. B. 
werden nur dann zu seitlichen Halbembryonen, wenn die Umordnung 
ihrer Teile verhindert ist; kann sie stattfinden, so entstehen Ganz
embryonen von halber GroBe, aber normalen Proportionen. SoIche 
Ganzbildungen lassen sich, wie wir gesehen haben, noch zu Beginn der 
Gastrulation nach medianer Durchtrennung aus den beiden seitlichen 
Halften, nach frontaler Durchtrennung aus der dorsalen Halfte erzielen. 
Also mindestens bis zu diesem Stadium miissen die einzelnen Keimbezirke 
von ihrem normalen Entwicklungsgang abweichen konnen. 

Besonders einleuchtend ist das bei der Entwicklung der dorsalen 
Keimhalfte nach Abtrennung der ventralen. Sie enthalt nach dem 
VOGTschen Schema das normale Material der Medullarplatte, Chorda 
und Somiten fast ganz, wahrend ihr dasjenige der Epidermis ebenso 
vollstandig fehlt. Wenn trotzdem ein normal proportionierter Embryo 
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aus ihr hervorgeht, so muB seine Epidermis unter Verwendung fremden 
Materials entstanden sein, vor allem jedenfalls auf Kosten der pra
sumptiven Medullarplatte. 

Wenn nun aber prasumptive Medullarplatte und Epidermis fiir
einander eintreten konnen, so mussen sie sich auch, die technische Aus
fiihrbarkeit des Versuchs vorausgesetzt, wirklich miteinander vertauschen 
lassen, mit dem Erfolg, daB aus prasumptiver Epidermis Medullarplatte 
wird, aus prasumptiver Medullarplatte Epidermis. Und das ist in der 
Tat der Fall. 

I. Homooplastischer Austausch zwischen gleich alten Gastrulen vort 
Triton taeniatus. 

Der Austausch wurde zunachst zwischen Keimen derselben Art 
(homooplastisch) vorgenommen, und zwar zwischen zwei Keimen 
Triton taeniatus zu Beginn der Gastrulation. ]edem wurde 

von 

mit der Mikropipette (Abb. 64) ein kleines rundes Stuck ent
nommen, dem einen aus der prasumptiven Epidermis, dem 
anderen aus der prasumptiven Medullarplatte (Abb. 65a-d), 
und vertauscht wieder eingepflanzt. Sie heilen am neuen 
Orte rasch ein (Abb.66) und gehen nach kurzer Zeit so 
spurlos in der Umgebung auf, daB sie nur bei etwas ver
schiedener Pigmentierung unterscheidbar bleiben. Dabei 
machen sie aIle Zellverschiebungen wahrend der Gastrulation 
mit und verandern dadurch ihren zuerst run den UmriB, je 
nach der Stelle des Keirns, an welcher sie sitzen. So fand 
sich bei einem solchen Keimpaar das eine Stuck, die pra
sumptive Medullarplatte, im Bereich der ventralen Epi-
dermis (Abb. 67 b); das andere, die prasumptive Epidermis, 
saB vorne in der Medullarplatte (Abb. 67a). Es war nicht 
mehr rund, sondern an seinem hinteren Rande, im Bereich 
der Streckungszone der Medullarplatte, zu einem kleinen 
spitzen Zipfel ausgezogen. In einem anderen Fall, wo das 
Stuck ein wenig weiter hint en saB (Abb. 68a), hatte es 
die Form eines langen schmalen Streifens angenommen 
(Abb. 68b). Die Symmetrie des Keirns war nicht gestort, 
woraus sich wohl schlieBen laBt, daB das Stuck sich aktiv 
gestreckt hat, wie das symmetrisch zu ihm gelegene Stuck 
der normalen Medullarplatte, und nicht etwa passiv aus
gezogen worden ist. Aus solchen Keimen entstehen normale 
Embryonen. Das heiBt aber, die eingepflanzten, ursprung
lich ortsfremden Stucke haben sich dem neuen Ort ent-
sprechend, "ortsgemaB", weiterentwickelt; aus prasumptiver 

Abb.64. 
IVlikropipette, 
213 nat. Gr. 

(Nach 
SPEMANN, 1918.) 

Epidermis ist Gehirn geworden, aus prasumptivem Gehirn Epidermis 
(H. SPEMANN 1918, S.460-464). Farbt man den einen Keirn vor 

6* 
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Abb. 65 a-d. Schematische Darstellung des Materialaustausches zwischen prasumptiver Epidermis 

(aus c nach a) und Medullarplatte (aus a nach c). (Nach SPEMANN, 1918.) 

n b 
Abb. 661a und b. Zwei Keime von Triton taeniatus zu Beginn der Gastrulation, b gegen a nach cben gedreht. 
Kleine Stucke Ektoderm, prasumptive Medullarplatte und prasumptive Epidermis, zwischen beiden Keimen 

ausgetauscht. (Nach SPEMANN, ]918.) 

b 
Abb. 67 a und b. Zwei soIche Keime mit ausgetauschtem Ektoderm spiiter, im NeurulastadiuID; der eine (a) 
zeigt vorne in der Medullarplatte ein belles SHick prasumptiver Epidermis, der andere (b) vorne in der 
Epidermis ein dunkJes Stuck prasumptiver Medullarplatte. Beide Stucke entwicke1n sich ortsgemaB weiter, 

die prasumptive Epidermis zu Medullarplatte, die prasumptive Medullarplatte zu Epidermis. 
(Nach SPEMANN, 1918.) 
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dem Austausch, etwa mit Nilblau oder Neutralrot, so lassen sich 
die Grenzen des Implantats noch deutlich erkennen; bei geeigneter 
Fixierung (vgl. F. E. LEHMANN 1928d) sogar auf den Schnitten. 

a b 
Abb.68 a und b. Dieselbe Operation; Implantat ein wenig weiter hinten (a), wachst mit der Streckung 

der lvIedullarplatte zu einem langen Streifen aus. (Nach SPEMANN, 1918.) 

2. H~teroplastischer Austausch zwischen gleich alten Gastrulen von 
Triton taeniatus und cristatus. 

Zum Zweck einer sicheren dauernden Unterscheidung von zwei zu 
einer neuen Einheit verbundenen Keimteilen hat bekanntlich R. G. HAR

RISON (1898, 1903) als erster Keime von verschiedenen Spezies mit 
starkem Farbkontrast verwendet. 
Das ermoglichte jene klassische 
Untersuchung uber die Entwicklung 

Abb.70. 

Abb. 69 und 70. Heteroplastischer Austausch zwischen Triton taeniatus und cristatus. Abb. 69 beginnende 
Gastrula von taeniatus mit SHick prasumptiver Epidermis von cristatus; Abb. 70 beginnende Gastrula von 

cristatus mit Stuck prasumptiver MedullarplaUe von taeniatus. (Nach SPEMANN, 1921 a.) 

der Seitenlinie bei Froschlarven, an der sich auch fUr die methodisch 
fortschreitende Analyse so viel wie kaum an einer zweiten lernen 
laBt. Auch zwischen den verschiedenen deutschen Tritonarten ist 
ein solcher heteroplastischer Austausch moglich: so Z. B. zwischen 
den mehr oder weniger dunkel pigmentierten Keimen von Triton 
taeniatus oder alpestris einerseits und den ganz hellen, oft vollig 
pigmentlosen Keimen von Triton cristatus andererseits. Das Implantat 



86 Potenzprufungen an der Gastrula. 

hebt sich dabei nicht nur in den erst en Tagen auBerordentlich scharf 
gegen die Umgebung ab, sondem es ist noch in spateren Stadien und 
auf den Schnitten, oft bis auf die Zelle genau, nach auBen abzugrenzen. 

Abb . 71. 

Abb. 71. Keirn von Triton taeniatus der 
Abb. 69, im Neurulastadlum. Links vorne 
in der weit offen en Medullarplatte das im 
Gastrulastadium eingepflanzte Stuck pra~ 
sumptiver Epidermis von Triton cristatus. 

(Nach SPEMANN, 1921 a.) 

Abb.72. Derselbe Keirn, spater. Querschrutt durch den 
Kopl (Vorder· und Mittelhirn, Augenblasen); das ejnge
pflanzte Stuck prasumptiver Epidermis von Triton cristatus 
hat sich in taeniatus zu einem Stuck cristatus-Gehirn ent
wickelt, dessen Grenzen bei ** scharf zu erkennen sind. 

(Nach SPEMANN, 1921 a.) 

In einem solchen Versuch ist ein dunkles Stuck prasumptives Gehim 
von Triton taeniatus gegen ein helles Stuck prasumptive Epidermis von 

Abb.73. Embryo von Triton cristatus dec Abb. 70; auf dec rechten Seite des K6rpers ein scharf begrenztes 
SHick dunkle Epidermis von Triton taeniatus, welches sich aus der eingepflanzten prasumptiven Medullar

platte (vgl. Abb.72) entwickelt hat. (Nach SPEMANN, 1921 a.) 

Triton cristatus ausgetauscht worden (Abb. 69 u. 70) . Der taeniatus
Keirn als Wirt zeigt nachher das weiBe Implantat links vorne in der 
offenen Medullarplatte (Abb. 71). N ach SchluB der Wtilste schimmert es 
hell durch die bedeckenden Schichten hindurch und findet sich spater auf 
den Schnitten eingesprengt in die Wandung des Gehirns und der Augen
blase, glatt in die Umgebung ubergehend, aber durch gr6Bere Zellen und 
v611igen Mangel an Pigment sehr deutlich gegen sie abgegrenzt (Abb. 72). 
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Der cristatus-Keim als Wirt tragt das dunkle Implantat in der Epi
dermis der rechten Kiemengegend (Abb. 73); noch spater, wenn die 
Bildung der Kiemenstummel begonnen hat, ist es auBerlich durch die 
Pigmentierung (Abb. 74 a-c) und auch auf den Schnitten (Abb. 75) scharf 
gegen die anstoBende helle Epidermis seines Wirts abzugrenzen. Da die 
Shieke ausgetauscht worden sind, da also jedes an dem Ort sitzt, wo 

abc 
Abb. 74 a-c. Derselbe Keirn, spater, von [echts, oben und unten gesehen; das Stuck taeniatus-Epidermis~ 

noch scharf abzugrenzen, hat sich in einen langen Strcifen ausgezogen. (Nach SPEMANN, 1921 a.) 

das andere herstammt, so laBt sich an diesem Experiment mit besonderer 
Deutlichkeit zeigen, daB aus prasumptiver Epidermis Gehirn geworden 
ist, aus prasumptivem Gehirn Epidermis. Das heiBt aber mit anderen 
Worten, daB das ganze Ektoderm zu Beginn der Gastrulation noch die 
Potenz sowohl fur Epidermis wie fUr Gehirn besitzt. Schon die 
mediane Durchtrennung der Gastrula oder die Abspaltung ihrer 
ventralen Halfte hatte wenigstens fUr die Grenzbezirke zu diesem 
SchluB gefuhrt; von der Regulationsfahigkeit des Keirns, welche jene 
Experimente enthullten, war ja das Austauschexperiment abgeleitet 
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worden. Aber seine Bedeutung geht iiber eine Bestatigung und Er
weiterung jener alteren Versuche weit hinaus. Sie liegt in der Methode. 
Dadurch, daB nunmehr der Keirn zum Zweck der Potenzpriifung in 

Abb. 75. Derselbe Embryo; Querschnitt durch zweiten Kiemenbogen und Herzanlage; die Epidermis auf 
dem rechten Kiemenstummel (in der Abbildung links) hat sich aus Ektoderm (prasumptiver Medullar

platte) des taeniatus·Keims der Abb.69 entwickelt. (Nach SPEMANN, 1921 a.) 

fast belie big kleine StiickChen aufgeteilt werden kann, ist man imstande, 
die kausale Analyse seiner Entwicklung in ungeahnter Weise weiter 
zu treiben und nach verschiedenen Richtungen hin auszudehnen. 

3. Heteroplastischer Austausch zwischen verschiedenen Keimblattern. 

Der nachste Schritt war, den embryonalen Austausch und damit 
die Potenzpriifung raumlich auszudehnen; zu untersuchen, wie sich 
ein Keimstiick verhalt, wenn es in den Bereich eines anderen Keimblattes 
verpflanzt wird (SPEMANN 1921 a, S. 559). Dies wurde von O. MANGOLD 
(1923) systematisch durchgefiihrt. Probestiickchen aus dem prasumptiven 
Ektoderm der beginnenden Gastrula wurden einem gleich alten Keirn 
ins Mesoderm und Entoderm eingefiigt; entweder indirekt, indem sie 
in die obere Urmundlippe oder ins Dotterfeld verpflanzt wurden, oder 
mehr direkt, durch Einstecken ins Blastocoel. Die Implantate fan den 
sich nachher als Teile der Darmanlage, der Urwirbel, der Seitenplatte; 
ja sogar Vornierenkana1chen wurden, zum Teil im DberschuB, von pra
sumptivem Ektoderm gebildet. Das heiBt, daB zum mindesten die 
ersten Schritte zur Bildung mesodermaler und vielleicht entodermaler 
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Organe von ortsfremdem Ektoderm getan wurden. In einigen Fallen 
erreichten die induzierten Anlagen sogar das Stadium der funktionellen 
Differenzierung. 

4. SchluBfolgerungen. Sonderstellung der Randzone. 

In frillier ges<?hilderten Versuchen (S. 72ff.), bei we1chen Keimteile 
in indifferentem Medium isoliert aufgezogen wurden, lieB sich durch 
deren Selbstdifferenzierungsvermogen zeigen, daB die prasumptiven 
Keimblatter zu Beginn der Gastrulation schon zur Bildung der ekto
dermalen, mesodermalen und entodermalen Organe determiniert sind. 
Das pras1J.mptive Ektoderm scheint in sich noch indifferent zu sein; 
das prasumptive Mesoderm dagegen ist offenbar schon zu den einzelnen 
mesodermalen Organen determiniert, das prasumptive Entoderm zu 
den einzelnen Abschnitten des Darms. 

Wenn dieselben Teile aber statt in ein indifferentes Medium in eine 
Umgebung von spezifischer Beschaffenheit gebracht werden, so wird 
ihnen hier die Entwicklungsrichtung aufgepragt. Bei dem in sich gleich
artigen Ektoderm geniigt offenbar ein leiser AnstoB, urn es in die eine 
oder andere Entwicklungsrichtung zu bringen; in den Zusammenhang 
von prasumptiver Epidermis oder Medullarplatte eingepflanzt entwickeln 
sich die Stiickchen streng ortsgemaB weiter. Aber auch das schon fester 
determinierte Mesoderm und vielleicht auch Entoderm kann noch durch 
Ektoderm ersetzt werden. 

Daraus folgt zunachst, daB jene Determination, soweit vorhanden, 
erst eine labile, noch keine unwiderruflich feste war. Dann aber /olgt 
daraus, dafJ am neuen Ort spezi/isehe Ein/lusse irgendweleher Art herrsehen 
mussen, welehe dem Keimmaterial seinen kun/tigen Charakter selbst gegen 
eine sehon vorhandene labile Determination au/zupragen vermogen. 

Prasumptives Ektoderm kann, wie wir gesehen haben, zu Mesoderm 
werden; es fragt sich, ob auch das Umgekehrte moglich, ob auch Ektoderm 
durch prasumptives Mesoderm ersetzbar ist. 

In einem gewissen MaBe ist das in der Tat der Fall. So beobachtete 
W. VOGT (1922b), daB das prasumptive Mesoderm bei der Gastrulation 
unter gewissen Umstanden nicht vollstandig eingestiilpt und in der 
Folge, soweit es oberflachlich bleibt, zu Medullarplatte wird. Dasselbe 
fand gleichzeitig O. MANGOLD (1923), und derselbe mit F. SEIDEL (1927). 

Zu demselben Ergebnis, allerdings fUr ein etwas friiheres Stadium, 
kam E. BRUNS (1931) auf anderem Wege. 1m Dach der Blastula wurden 
ziemlich groBe Defekte gesetzt, welche bald glatt verheilten; mit Hilfe 
von Farbmarken, die vor der Operation im Randzonengebiet angebracht 
waren, lieB sich feststellen, welches Material zur Defektheilung vor
ziiglich herangezogen wurde. War es solches der Randzone, so zeigten 
sich die mesodermalen Organe der Defektseite regelmaBig schwacher 
entwickelt. Das fUr sie bestimmte Material war also zum Teil ander-
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weitig, d. h. zum Aufbau ektodermaler Organe verwendet worden. -
Abweichenden Ansichten von BRACHET (1923) gegenuber ist es von 
Wichtigkeit, daB genau dasselbe Ergebnis an Bombinatorkeimen er
zielt wurde. 

Das prasumptive Mesoderm hat also, wenigstens in seinen Rand
gebieten, noch die Potenz zur Bildung ektodermaler Organe, und man 

Abb. 76. Querschnitt durch Keirn von Triton taeniatu5, we1chem 
im fruhen Neurulastadium ein Shick der Medullarplatte durch 
ein Stuck obere Urmundlippe von Triton cristatus e rsetzt 
worden war. Aus dem prasumptiven 'Mesoderm bat sich zurn 
TeB Medul1arsubstanz entwickelt, auf dem Schnitt kenntlich 
an dem Feblen des Pigments und an der Iockeren Anordnung 

der Kerne. (Nach LOPASCHOV, 1935·) 

k6nnte erwarten, daB es 
sich, ins Ektoderm ver
pflanzt, ortsgemaB weiter 
entwickeln werde. Dies ist 
denn auch in allerneuester 
Zeit von G. LOPASCHOV 
( 193 5) beo bach tet worden. 
Gepruft wurde das pra
sumptive Mesoderm der be
ginnenden Gastrula von 
Triton cristatus. Ein Stuck 
des auBeren Blatts der 
oberen Urmundlippe wurde 
emem alteren Keirn von 
Triton taeniatus in die 
eben abgegrenzte oder erst 
durch die Ruckenrinne an
gedeutete Medullarplatte ge
pflanzt. Wahrend es dort 
meist seinen mesodermalen 
Charakter beibehielt und in
folge der ihm innewohnen
den Streckungstendenz zu 
dem bekannten H6rnchen 
auswuchs, verwandelte es 
sich in einigen wenigen, aber 

v6llig klaren Fallen in Medullarsubstanz, welche sich teils fur sich zum 
Rohre schloB, teils aber ganz glatt in Medullarplatte und Medullarrohr 
des Wirts einfugte (Abb. 76) . 

Dieses von dem bisher Beobachteten abweichende Verhalten hangt 
wohl zum Teil mit der besonderen Induktionskraft des neuen Orts zu
sammen - darauf wird zuruckzukommen sein -, zum Teil aber sicher 
auch mit dem vorgeschrittenen Entwicklungsstadium des Wirts. Bei 
Austausch . zwischen gleich weit entwickelten jungeren Keimen wurde 
es bisher nie beobachtet. Immer riickt das mesodermale Implantat in die 
Tieje, indem es sich entweder regelrecht einstiilpt oder einjach vom um
gebenden Ektoderm iiberwachsen wird. Dort schliefJt es sich nicht der Ent
wicklung seiner Umgebung an, sondern hiilt an seiner eigenen Entwicklungs
richtung jest. ] a, mehr als das, es wirkt induzierend oder gar organisierend 
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auf seine Umgebung ein, ergiinzt sich aus ihr zu einer kleinen sekun
diiren Embryonalanlage, welche einen hohen Grad von Vollkommenheit 
erreichen kann. Diese Erscheinungen sollen uns nunmehr ausfUhrlicher 
beschaftigen. 

VII. Induktion einer sekundaren Embryonalanlage 
durch einen "Organisator". 

I. Das Experiment von HILDE MANGOLD. 

Die erstaunliche Tatsache einer durch Transplantation hervor
gerufenen sekundaren Embryonalanlage kam schon bei den ersten Aus
tauschexperimenten an der jungen Gastrula zur Beobachtung, wurde 
aber von mir zunachst nicht richtig gedeutet. In 
einem Entwicklungsstadium, in welchem sich SHicke 
der animalen Keimhalfte ohne Starung der normalen 
Entwicklung vertauschen lieJ3en, da sie sich orts
gemaJ3 weiter entwickelten, verhielt sich ein Stuck 
aus der Nahe der oberen Urmundlippe wesentlich 
anders. Es fUgte sich nicht in den Entwicklungs
gang seiner neuen Umgebung ein; vielmehr ent
stand an der Stelle der Einpflanzung eine kleine 
sekundare Embryonalanlage (Abb. 77), mit Me
dullarrohr, Chorda und Urwirbeln (SPEMANN 1918, 
S. 477). Zuerst glaubte ich, sie sei aus dem Materiale 
des Implantats gebildet. Da mir dessen prospek
tive Bedeutung nicht klar war - die Unter
suchungen von W. VOGT lagen damals noch nicht 
vor - so hielt ich seine oberflachliche Schicht fUr 
prasumptives Ektoderm und leitete von ihr die 

Abb. 77. Spate Neurula von 
Triton taeniatus; auf ihrer 
rechten Seite sekundare Em
bryonalanlage, welche durch 
ein impiantiertes Shick obere 

Urmundlippe induziert 
worden jst. 

(Nach SPEMANN, 1918.) 

Medullarplatte ab, wah rend die tiefen Schichten als prasumptives 
Mesoderm Chorda und Urwirbel bilden sollten. 

Damit schien aber der Tatbestand gegeben, daJ3 der Keirn in der 
Nahe des Urmunds schon determiniert ist zu einer Zeit, wo die weiter 
entfemten Teile es noch nicht sind. Daraus ergab sich weiter die Vor
stellung einer yom Urmund aus nach vom fortschreitendenDetermination, 
und als notwendige Folge die weitere Vorstellung eines "Differenzierungs
zentrums" als des Ausgangspunktes dieser Determination. 

Schon viele Jahre vorher hatte BOVERI (1901) fUr die Entwicklung 
des Seeigelkeims und seiner Fragmente eine ahnliche Auffassung erwogen. 
Der jeweils vegetativste Punkt des normalen Keirns oder eines Bruch
stuckes von ihm kannte ein "Vorzugsbereich" sein, von welchem aus alles 
ubrige bestimmt wurde. Ich konnte selbst auf die Ahnlichkeit unserer 
Auffassungen hinweisen (H. SPEMANN und HILDE MANGOLD 1924, S. 636), 
als ich viele J ahre spater wieder auf diesen Gedanken BOVERIS stieJ3. 
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Er mag unbewuBt in mir nachgewirkt haben, nachdem er mir zuerst 
in jener Veroffentlichung oder auch in personlichen Gesprachen nahe
getreten war. Vielleicht gehorte er aber auch zu unserem gemeinsamen 
Gedankengut jener fUr mich unschatzbaren Jahre personlichen Zu
sammenseins mit dem groBen Forscher. 

Die Vorstellung einer von Zelle zu Zelle weiter wirkenden Determina
tion, die mich zum Begriff des "Differenzierungszentrums" fiihrte, war 
mir durch Tatsachen nahegelegt worden, denen ich ganz zu Beginn meiner 
eigenen Forschertatigkeit begegnete, als ich die Entwicklung des Mittel
ohrs der schwanzlosen Amphibien und im Zusammenhang damit die 
Umbildung des knorpligen Kopfskelets wahrend der Metamorphose 
studierte. Dieses wird bekanntlich zu einem erheblichen Teile aufgelost; 
im AnschluB an den Rest wachst der Knorpel aufs neue aus. Dabei bildete 
sich mir der Begriff des "expansiven und des appositionellen Wachstums", 
den ich dann mehrere Jahre spater (1903 a, S. 606) darlegte. 

Wie ich jetzt sehe, hatte ich auch darin einen Vorganger. Gelegentlich 
seiner Diskussion der von ihm beschriebenen Postgenerationsvorgange 
besprach W.Roux (1888b) zwei Moglichkeiten der Ausbreitung der 
iiberlebenden Keimhalfte in die postgenerierende hinein. Die eine dieser 
Moglichkeiten weist er zuriick, namlich daB "das differenzierte Material 
seIber durch Wachstum und Vermehrung der differenzierten Zellen, sei 
es auch bloB am freien Rande, fortschreite, oder in anderen Worten, 
daB die VergroBerung des differenzierten Gebildes durch Assimilation 
in die Zellen aufgenommener Nahrung vor sich geht". Er nimmt viel
mehr an, "daB die fortschreitende Differenzierung .... durch direkte 
assimilierende und differenzierende Wirkung differenzierter Zellen auf 
andere ihnen unmittelbar benachbarte, weniger differenzierte Zellen 
sich im Raume ausbreitet". 

Einen so1chen Vorgang fortschreitender Differenzierung glaubte ich 
also aus dem mit der Entfernung vom Urmund abnehmenden Determina
tionsgrad erschlieBen zu diirfen. Dabei hatte sich schon damals, auch 
ohne die Kenntnisse, we1che wir den Untersuchungen von W. VOGT 
verdanken, aus meinen eigenen Abbildungen ableiten lassen, daB jene 
Implantate ganz oder zum groBten Teil dem einzustiilpenden Bereich 
der Gastrula entstammten, worauf Professor PETERSEN mich in freund
schaftlicher Weise brieflich aufmerksam machte. Das legte aber die 
Moglichkeit nahe, daB nur die mesodermalen Teile der Embryonal
anlage aus dem Material des Implantats gebildet waren, das Medullar
rohr dagegen durch Induktion aus dem Ektoderm des Wirts. Sowie 
es moglich wurde, das Implantat dauernd kenntlich zu machen, sowie 
also der heteroplastische Austausch zwischen den verschieden pigmen
tierten Keimen von Triton taeniatus und cristatus gelungen war, muBte 
sich diese Frage exakt entscheiden lassen (SPEMANN 1921 a). 

Dieser Versuch wurde zuerst von HILDE MANGOLD ausgefiihrt (H. SPE
MANN und H. MANGOLD 1924). Ein medianes Stiick dicht iiber der 
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oberen Urmundlippe von Triton cristatus wurde einer annahernd gleich 
alten Gastrula von Triton taeniatus oder alpestris ins ventrale oder 
seitliche Ektoderm eingepflanzt. 
Es hat schon, wie wir gesehen 
haben (S.68), die Tendenz zur 
Einstiilpung und behalt sie auch 
nach der V erpflan~ung bei. Wenn 
die Gestaltungsbewegungen im 
Wirt ihm entgegenkommen, wie 
es in der Nahe des Urmunds 
der Fall ist, so verschwindet es 
bald mehr oder weniger voll
standig im Innern. Dort ent
wickelt es sich zu den meso
dermalen Achsenorganen, zu Chor
da und Urwirbeln weiter. Das 
Medullarrohr aber, das liber ihm 
entsteht, wird vom Wirtskeim 

a b 
Abb. 78 a und b. Neurula von Triton taeniatus mit 
weit offenen Medullarwtilsten (a); auf der Ventralseite 
eine sekundare Medullarplatte (b), induziert durch 
ein Stiick obere Urmundlippe von Triton cristatus, 
dessen nicht eingestiilpter Teil als schmaler, weiBer 

Langsstreifen in der Medullarplatte sichtbar ist. 
(Nach H. SPEMANN und HILDE MANGOLD, 1924.) 

geliefert (Abb.78a u. b); es wird nicht aus dem Material des Im
plantats gebildet, wohl aber irgendwie von ihm verursacht, induziert. 

Schon jene ersten von HILDE MANGOLD erzielten 
Induktionen zeigten einige Eigentlimlichkeiten, welche 
bei den zahllosen spateren Versuchen derselben Art 
immer wieder zur Beobachtung kamen. Es entstand 
nicht einfach Medullarsubstanz liber dem einge
stiilpten Mesoderm, sondern eine Medullarplatte mit 
Wiilsten, welche sich zum Rohre schlossen. Medullar
rohr, Chorda und Urwirbel hatten die normale 
Lagebeziehung zueinander und waren der primaren 
Embryonalanlage gleich gerichtet. Dem sekundaren 
Medullarrohr konnten Horblasen angelagert sein, 
welche in derselben Hohe lagen wie die primaren. 
In dem vollkommensten damals erzielten Fall 
lagen sie an der Spitze des Medullarrohrs (Abb. 79). 
In Fallen, wo letzteres noch weiter nach vorn 
reichte, bis in die Hohe der spateren Augenblasen 
hinein, waren selbst solche entwickelt und die 
Horblasen hielten den normalen Abstand von ihnen. 
Solche Embryonalanlagen konnten eigene Reiz
barkeit und Beweglichkeit gewinnen und den 
primaren so ahnlich werden, daB sie sich fast 
nur durch etwas geringere GroBe von ihnen 
unterschieden. 

Abb. 79. Embryo von Tri
ton taeniatus mit 

Augenblasen , Horblasen 
und Schwanzstummel. 

Auf seiner linken Seite 
eine langgestreckte 

sekundare Embryonal· 
anlage, mit Horblasen an 
der Spitze des Medullar
rohrs, das von zwei Reihen 
von Urwirbeln flankiert 
ist. (Nach H.SPEMANN und 
HILDE MANGOLD, 1924.) 

Bedeutsam ist auch die Tatsache, daB nicht nur die Embryonalanlage 
als Ganzes chimarisch zusammengesetzt ist, sondern daB dies auch fUr 
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die Medullarplatte und das Mesoderm gelten kann. So war es gleich 
beirn ersten Fall, welcher das erwartete und dann doch so iiberraschende 
Ergebnis der Induktion zeigte. Die vom Wirt (taeniatus) gebildete 
Medullarplatte enthielt in ihrem Hinterende einen medianen Streifen 
des weiBen Implantats (cristatus, Abb. 7Sb). In anderen Fallen waren die 
Urwirbel, ja selbst die Chorda aus Zellen des Wirts und des Implantats 
chirnarisch zusammengesetzt (Abb. SO). Es war, wie wenn eine durch 

p" 
mtd. 

ek. /). 

Abb.80. Querscbnitt durch Embryo der Abb. 79. Die Chorda (Sek. Ch.) der induzierten Embryonalanlage 
ist vom Implantat gebildet, Medullarrohr (Sek. Med.) und Urwirbel (R. sek. Uw.) sind aus Implantat und 
Wirtsgewebe chimarisch zllsammengesetzt. R. sek. Pron. rechter sekundarer Vornierengang; 5ek. D . sekun-

dares Darmlumen. (Nach H . SPEMANN und HILDE MANGOLD, 1924.) 

das Implantat eingefiihrte organisatorische Kraft in dem von ihr be
herrschten Bereich ohne Riicksicht auf Materialgrenzen geschaltet hatte. 

Aus diesen Tatsachen ergeben sich nun scharf umrissene Fragen, welche 
durch einfache Experirnente zur Entscheidung gebracht werden k6nnen. 

Aus einem Bruchstiick des prasumptiven Mesoderms entsteht ein 
Achsensystem, eine Chorda, von zwei Reihen von Urwirbeln flankiert; 
es entsteht also ein Ganzes, oft unter Heranziehung eines Teils der 
neuen Umgebung. Dem muB eine Regulation vorhergehen, bei welcher 
sich das induzierende Bruchstiick entweder rein in sich zur Ganzheit 
umbildet oder aber sich durch Angliederung der Umgebung erganzt. 
Diese Regulation zum Ganzen laBt sich nun naher priifen, nach denselben 
Methoden wie an den langst bekannten harmonisch-aquipotentiellen 
Systemen verschiedener Ordnung, wobei sich aber interessante Sonder
probleme ergeben. 
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Dieses in sich erganzte mesodermale Achsensystem erweitert sich 
nun zu einer Embryonalanlage, indem es im angrenzenden Ektoderm 
eine Medullarplatte induziert. Als Wege zur Induktion kommen nach 
den bisherigen Tatsachen zwei in Frage: entweder schreitet sie schon 
vor der Unterlagerung in der oberflachlichen Zellschicht vom Mesoderm 
auf das angefligte Ektoderm fort oder aber wirkt sie erst nach der 
Einsttilpung von Schicht zu Schicht, vom Mesoderm auf das unter
lagerte Ektoderm. Eine Entscheidung zwischen diesen beiden Moglich
keiten, welche sich nicht auszuschlieBen brauchen, laBt sich auf ver
schiedenen Wegen erreichen. 

Weitere Probleme lassen sich aus den raumlichen Beziehungen der 
sekundaren Anlage zur primaren ableiten. Sie sind von zweierlei Art. 
Beide Anlagen sind gleich gerichtet; daraus ergeben sich Fragen der 
Struktur des Implantats und des Wirtskeims oder, was dasselbe ist, der 
Struktur der verschiedenen Keimbezirke. Ferner liegen ihre Regionen, 
kenntlich an charakteristischen Gebilden wie Augen, Horblasen, bei 
beiden Anlagen in gleicher Hohe; daraus ergibt sich die Frage der 
"regionalen Determination". Urn hier tiefer einzudringen, gilt es also, 
die Orientierung des Implantats und den Ort seiner Einpflanzung plan
maBig zu variieren. 

J ene organisatorische Kraft endlich, welche tiber die Materialgrenzen 
weggreifend das Ganze gestaltet, steUt letzte Fragen des Entwicklungs
geschehens tiberhaupt zur Diskussion, flir deren Inangriffnahme sich 
freilich kaum die erst en Moglichkeiten darzubieten scheinen. 

Von diesen Fragen, welche unloslich miteinander verflochten sind, 
beginnen wir mit der nach der Struktur der Keimbezirke, wie sie sich 
aus der Richtung der sekundaren Embryonalanlage erschlieBen laBt. 

2. Richtung der sekundaren Embryonalanlage. 
Die Teile, aus den en die sekundare Embryonalanlage aufgebaut ist, 

zeigen unter sich die normalen Lagebeziehungen; median unter dem 
Medullarrohr liegt die Chorda, symmetrisch zu ihren beiden Seiten je 
eine Reihe von Urwirbeln. Die Richtung der Medullarplatte faUt also 
zusammen mit der Richtung der Unterlagerung; daher muB entweder 
eines durch das andere bestimmt sein oder beides durch ein drittes. 
Die Richtung der mesodermalen Achsenorgane wird nun offenbar bestimmt 
durch die Richtung, in welcher das Implantat sich einstiilpt und so 
unter das Ektoderm zu liegen kommt. Es fragt sich also zunachst, 
von welchen Faktoren diese Richtung abhangt. 

Urn dies festzustellen, muB man den Organisator in verschiedener 
Orientierung einpflanzen, was wieder nur moglich ist, wenn man ihm 
eine Form gibt, etwa dreieckig oder oval statt rund, nach der er 
leicht und sicher orientiert werden kann (SPEMANN 1924, S. 1093). 
Dieses Experiment wurde zuerst von B. GEINITZ (1925b) angesteUt; 
es flihrte zu dem Ergebnis, daB die sekundaren Anlagen auch bei 
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Winkelstellung zwischen Implantat und Wirt der Richtung der primaren 
folgen. "Es findet also offenbar eine Drehung des Implantats oder 
eine Drehung seiner Wirkungs
richtung statt' , (1. c. S.117). 

Abb. 81. Fortgeschrittene Gastrula von Triton 
taeniatu5, mit vital gefarbtePl Implantat gegentiber 
der oberen Urrnundlippe. (Nach SPEMANN, 1931 a.) 

Abb. 82. Derselbe Keirn im fruben Neurulastadium; 
Ventralansicht mit induzierter sekundarer Medullar

platte. (Nach SPEMANN, 1931a.) 

Etwas weiter fiihrten ausgedehntere Ver
suchsreihen, welche ziemlich gleichzeitig von 
FR. E. LEHMANN (1932) und mir (1931) ange

. stellt wurden. Die gewunschte Orientierung des 
Implantats laSt sich leicht und sicher dadurch 
erreichen, daB mit der Haarschlinge ein ihrer 
Form entsprechendes, also langliches Stuck aus 
dem Keime ausgestanzt wird. Es bleibt dann 
an der Schlinge haften und wird sofort in die 
Offnungvon gleicher GroBe ubertragen, welche 
vorher mit derselben Schlinge am Rande des 
Wirtskeims ausgeschnitten worden war. Die 
beiderseitigen Experimente fiihrten zu einem 
in allen wesentlichen Punkten ubereinstim-

1:'- menden Ergebnis. Am leichtesten und vollstan-
__ digsten geht die Einsttilpung in der ventralen 

An. Randzone vor sich (Abb.81), bei schwanz
kopfwarts gerichtetem, also normal orien-

Pr.Sk. 
Abb. 83. Derselbe Keirn als ge· 
streckter Embryo; die sekundare 
Embryonalanlage (rechts) liegt der 
pdmaren genau gegeniiber; der 
After (An.) zwischen primarer (Pr. 
Sk.) und sekundarer (Sek. Sk.) 

Schwanzknospe berausgedrangt. 
(Nach SPE¥'"'' 1931a.) 

tierten Implantat. Die ganze sekundare 
Embryonalanlage ist der primaren parallel 
und gleich gerichtet; sie kann ihr genau 
gegenuber (Abb. 82 und 83) liegen (SPEMANN 
1931, Abb.13) oder etwas nach der Seite 
verschoben sein. Aus diesen Fallen lassen 
sich keine Schltisse auf eine Struktur des Wirts 

und des Implantats ziehen; dazu mussen beide in einen Konflikt gebracht 
werden. Ein quer eingesetzter Organisator fiihrt eben falls zu einer langs 
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gerichteten Embryonalanlage; aber nicht eigentlich durch eine Drehung 
des Implantats oder seiner Wirkungsrichtung, sondern durch eine Ab
lenkung der Einstiilpung (Abb. 84). FR. E. LEH
MANN (1932, S. 592) konnte mit Hilfe voran
gegangener Vitalfarbung des Implantats feststellen, 
daB es sich zuerst eine kleine Strecke weit in der 
Richtung seiner -Langsachse, also quer zum Wirt, 
unter das Ektoderm schiebt, spater aber nach vorn 
abgelenkt wird. Zeigt sich schon hier eine eigene 
Einstulpungstendenz des Implantats, so noch deut
licher bei Einpflanzung in einer der normalen 
genau entgegengesetzten Richtung, also kopf
schwanzwarts in der Uingsachse des Wirts. Da
bei ist die Richtung seiner Einstiilpung auBerst 
wechselnd und im einzelnen Fall 

<k. I ·.E. 

,k. I '.E. 

Abb. 84. Schematische Dar
stellung der mutmalllichen 

Gastrulationsbewegungen 
eines quer implantierten 

StUcks obere Urmundlippe. 
(Nach SPEMANN, 1931 a.) 

a 

o 

nicht vorauszusehen; d. h. SO 

wie zu erwarten, wenn zwei 
entgegengesetzte Tendenzen mit
einander streiten, von denen 
durch kleine, kaum zu ver
meidende Verschiedenheiten der 
Operation bald der einen, bald 
der anderen zum Siege verholfen 
wird (SPEMANN 1931a, S. 418). 
Unter den so induzierten Me
dullarplatten sind auch so1che, 
we1che mehr oder weniger genau 
kopf-schwanzwarts (Abb. 85 a 
und b; 86) gerichtet sind (z. B. 
SPEMANN 1931a, Abb.43 und44; 
FR. E. LEHMANN 1932, Abb. 11 a 
und b). So1che Platten sind sehr 
breit, wie aufgestaut; sie schlie
Ben sich schwer und die Sterb
lichkeit ist groB (SPEMANN 1931, 
S. 422; LEHMANN 1932, s. 593). 
Zweifellos ist das durch den
selben Faktor bedingt, we1chem 
auch die Ablenkung zuzuschrei
ben ist. 

Diesen gemeinsamen Ergeb
nissen hat LEHMANN noch einige 
interessante Einzelheiten hinzu

Abb. 85 a und b. Keirn von Triton taeniatus im Neurula
stadium, welchem zu Begum der Gastrulation ein 
medianes Stuck obere Urmundlippe am animalen Pol 
in solcber Orientierung eingesetzt worden war, daO die 
Einstiilpung auf der ventralenKeimhalfte in der Ricbtung 
von varn nach hinten stattfinden muf3te. Sekundare 
Medullarplatte mit groJ3em Zapfen an ihrem Hinter
ende ; das sekundare Vorderende (Sek. V.E.) gegen das 
primare Hinterende (Prim. H.E.) gerichtet. a Ansicht 
von links; b Ansicht. von der primaren Ventralseite. 

(Nach LEH~lANN, 1932.) 

gefiigt. Die Einstulpung geht namlich verschieden leicht vor sich, je 
nach dem Alter des Implantats und dem Ort seiner Einpflanzung. Die 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 7 
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volle Kraft der Einstiilpung besitzt die obere Urmundlippe mit aus
gebildetem Umschlagsrand. Als hohler Zapfen schiebt sich ihr inneres 
Blatt unter dem Ektoderm vor und verschwindet unter fortschreitender 

Abb, 86, Dieselbe Operation wie 
auf Abb, 85;': ' Die Aufstauung der 
sekundaren MeduUarplatte sehr 
deutlich, (Nach SPEMANN, 1931 a,) 

Einrollung nach und nach in der Tiefe. In die 
animale Region eingesetzt vermag es auch 
bei kranio-kaudaler Orientierung die ihm inne
wohnende Gastrulationsrichtung beizubehalten 
und gegen die Massenbewegung des Wirts 
durchzusetzen. Letztere sind in dieser Gegend 
offenbar am geringsten und wachsen nach dem 
Urmund zu. Daher stiilpt sich, wie schon 
erwahnt, ein in der Randzone eingesetztes, 
normal orientiertes Stuck am leichtesten ein. 
Aber in derselben Richtung invaginiert auch 
ein umgekehrt eingepflanztes kopf-schwanz
warts orientiertes Stiick im ventralen und 
kaudalen Bereich des Ektoderms; seine Ein
stiilpungsrichtung wird dabei vollstandig um-
gekehrt (LEHMANN 1932, S. 592). Dasselbe 

habe auch ich (1931a, Abb.42) beobachtet (Abb.87). 1m animalen 
Bezirk wird also die Einstiilpung am wenigsten unterstiitzt (daher die 
friiher beschriebenen, von mehreren Autoren beobachteten Hornchen 

Abb.87. Neurula von der linken Seite, 
\Vi.ilste hinten einandergenahert; die Me
dullarplatte geht an ihrem Vorderellde 
in eine sekundare Platte tiber, an deren 
hinterem Ende ein geringeltes Hornehen 
die Stelle der Einpflanzung bezeichnet. 
Das Implantat, obere Urmundlippe, 
war in Richtung kopf - schwanzwarts 
eingepflanzt worden, hatte sich aber 

schwanz-kopfwarts eingesttilpt. 
(Nach SPEMANN, )931 a.) 

und Zapfen), aber auch am wenigsten abge
lenkt. Je naher dem Urmund, urn so leichter 
die Einstiilpung in normaler Richtung, urn 
so groJ3er aber auch der Widerstand gegen 
anders gerichtete Tendenzen des Implantats. 

Das isolierte SHick der oberen Urmund
lippe stiilpt sich am Ort seiner Einpflan
zung aller Wahrscheinlichkeit nach vermoge 
derselben Krafte ein, wie an dem Ort seiner 
Entnahme im normalen Zusammenhang. 
Die Richtung, in welcher seine Zellen sich 
zusammenschieben und strecken, einrollen 
und innen wieder abwandern, mu/3 auf einer 
Struktur beruhen, welche ihm eigen ist und 
durch die Verpflanzung nicht aufgehoben 
wird. Naturlich hat es diese Struktur nicht 
erst gewonnen, sondern schon an seinem 
urspriinglichen Orte gehabt. Eine ent-
sprechende Struktur wird auch den iibrigen 
Teilen des Keirns eigen sein und den von 

diesen ausgefiihrten Bewegungen zugrunde liegen. Von ihr odeI' aber 
von den auf ihr beruhenden Zellbewegungen wird die Ablenkung 
herkommen, welche die sich einstiilpenden Zellmassen bei querer 
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Einpflanzung der Urmundlippe erleiden. Flir die Erklarung des Induk
tionsvorganges ist es von Wichtigkeit, eine Entscheidung zwischen diesen 
beiden M6glichkeiten zu treffen. 

Es ware also denkbar, daB 
das Ektoderm des Wirts eine 
Langsstruktur besitzt, durch 
welche die Richtung bestimmt 
wird, in welcher das gastrulie
rende Implantat sich unter 
ihm vorschiebt. Gegen diese 
Auffassung, die also eine Art 
von Cytotaxis annehmenwiirde, 
sprechen aber mehrere ex peri
mentell festgestellte Tatsachen. 

Das eine Experiment, das 

b 

Abb. 88 a und b. Zwei Keime vonl Triton taeniatus zu 
Beginn der Gastrulation median gespalten; die gleicb
seitigen Haliten so zur Verheilung gebracht, daC ihre 
Eiachsen zusammenfallen. a zwei Hnke Half ten ; b zwei 

rechte Half ten. (Nach SPEMANN, 1908.) 

hier in Frage kommt, besteht darin, daB die gleichseitigen (z. B. die 
rechten) Halften zweier Gastrulen mit den Schnittflachen aneinander 
geheilt werden, so orientiert, daB die in 
der Verwachsungsebene liegenden animal
vegetativen Keimachsen ungefahr zusam
menfallen (Abb. 88a und b). Dabei st6Bt 
also die durchschni ttene 0 bere U rm undli ppe 
jeder Halfte ungefahr an die untere Urmund
lippe der anderen Halfte bzw. an die Stelle, 
wo sie spater entstehen wird; prasumptives 
Mesoderm und prasumptive Medullarplatte 
der einen Halfte grenzen an prasumptive 
Epidermis der andern (Abb.89). Daraus 

Abb. 89. Modell von zwei rechten Keim
balften in der Stellung bei der Zusammen
beHung. Die Unterlagerung der einen 
Keimhalfte trifft zunacbst auf den Dotter 
der anderen. (Nacb H. WEBER, 1928.) 

entwickeln sich nun aber nicht zwei Halbembryonen; vielmehr entsteht 
von jedem halben Urmund aus eine ganze Embryonalanlage (Abb. 90a 
und b; 91 a und b) mit Medullarplatte, 
Chorda und zwei Reihen von Urwirbeln 
(SPEMANN 1918, S. 497f.). Ihre Zu
sammensetzung aus den Geweben der 
beiden Keime lieB sich durch vitale 
Farbung des einen Partners genau fest
stellen (H. WEBER 1928). Das ganze 
axiale Mesoderm stammt von der pri
maren Halfte abo Es greift bei der Ein
stiilpung mehr oder weniger weit auf 
die sekundare Halfte liber und reguliert 
sich gleichzeitig zum Ganzen, und zwar 
vollkommen, so daB zwei Reihen gleich 

a b 
Abb. 90 a und b. r/r-Keirn der Abb. 88 b 
im N eurulastadium; in beiden l\-'J edullarplattcn 
ist die recbte Seite die primare, die linke 

die sekundare. (Nach SPEMANN, 19]8.) 

gut ausgebildeter Urwirbel entstehen, zwischen denen die Chorda liegt 
(1. C. S. 702). An diesem Ergebnis, welches uns noch einmal beschaftigen 

7* 
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wird, interessiert uns hier nur die Tatsache, daB die Einstiilpung des 
Mesoderms beider Half ten nicht in der Langsrichtung der halben Keime 

b 

erfolgt, dazu gezwungen durch irgend
eine Richtungsstruktur, sondern schrag, 
so daB nachher die Grenze zwischen den 
beiden Teilen der induzierten Medullar
platte nicht in deren Mediane, sondern 
in schrager Richtung verlauft. 

Abb. 91 a und b. 1/1· Keirn der Abb. 88 a, 
mit geschlossenen Medullarwiilsten; in 
beiden Medullarrohren ist die linke H alf te 

Vielleicht noch deutlicher spricht ein 
Versuch, welcher geradezu als Experimen
tum crucis zur queren Einpflanzung des 
Organisators bezeichnet werden konnte. 
Er besteht darin, daB an einer beginnen
den Gastrula die ganze animale Kappe 
durch einen Schnitt nahe iiber dem Ur-

die primare, die recbte die sekundare. 
(Nach SPEMANN , 1918.) 

mund abgetrennt und dann urn 900 oder 
1800 gedreht wieder aufgeheilt wird (Abb.92). In ersterem Fall steht 
also das Ektoderm mit seiner vorausgesetzten Struktur quer zur Richtung 

Abb.92. Keirn von Triton tae
niatus til Beginn der Gastru
lation. Animale Kappe direkt 
tiber clem Urmund abge
schnitten und urn 90° gedreht 

wieder aufgeheilt. 
(Nach SPEMANN, 1918.) 

der Einstiilpung; trotzdem geht diese ohne Ab
lenkung vor sich, es entwickelt sich ein normaler 
Embryo (SPEMANN 1918) . 

Aus diesen Tatsachen ergibt sich mit groBer 
Wahrscheinlichkeit die Folgerung, daB die Ab
lenkung des in querer Richtung sich einstiilpenden 
Implantats durch die Zellbewegungen des Wirts 
geschieht, daB sie also nur indirekt auf der Struk
tur des Wirts beruht, welche eben jenen Zell
bewegungen zugrunde liegt. 

Es fragt sich nun, wodurch die Lage der indu
zierten Medullarplatte bestimmt wird, welche, wie 
wir gesehen haben, in Richtung und Ausdehnung 

mit der Unterlagerung weitgehend iibereinstimmt. Diese Frage hangt 
aufs engste zusammen mit der anderen, auf welchem Wege die sekundare 
Medullarplatte induziert wird. 

3. Induktion der sekundaren Medullarplatte. 

Fiir die Induktion der sekundaren Medullarplatte scheinen nach 
den bis jetzt besprochenen experiment ellen Ergebnissen zwei Moglich
keiten vorzuliegen. Entweder breitet sie sich vor und wah rend der 
Gastrulation vom Organisationszentrum in der Flache nach vorne aus 
oder aber wahrend und nach der Unterlagerung von der tiefen Schicht zur 
oberflachlichen. Beide Moglichkeiten brauchen sich nicht auszuschlieBen ; 
sie konnten nach Analogie mit anderen Fallen (z . B. Induktion der Linse) 
auch nebeneinander bestehen. Aber wahrend sie an fangs ziemlich 
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gleichwertig nebeneinander zu stehen schienen, drangen die Tatsachen 
mehr und mehr zur alleinigen Annahme der zweiten, ohne daB jedoch 
die erste schon mit zwingenden Grunden vollig auszuschlieBen ware. 

Induktion durch fortschreitende Determination. Die Vorstellung einer 
von Zelle zu Zelle weiter wirkenden Determination liegt uberall da nahe, 
wo die Differenzierung, die sichtbare Folge der Determination, nicht 
in allen Teilen gleichzeitig einsetzt, sondern aneiner Stelle beginnend in 
bestimmter Richtung fortschreitet. Doch ist sie keineswegs durch reine 
Beobachtung zu begrunden; es kann auch eine bloBe zeitliche Auf
einanderfolge ohne ursachliche Verknupfung 
vorliegen. Ein Mittel, urn das zu prufen, 
besteht in der Unterbrechung des raum
lichen Zusammenhangs. Bringt diese keine 
Storung mit sich, lauft die Entwicklung, 
welche diesseits des trennenden Schnitts be
gonnen hatte, jenseits desselben weiter, so 
war sie dort jedenfalls vom Augenblick der 
Durchtrennung ab selbstandig gewesen 
(H. SPEMANN und HILDE MANGOLD 1924, 
s. 634). Ein klares Beispiel hierfur aus dem 
Tatsachenbereich der Amphibienentwick
lung ist, wie wir gesehen haben (S. 68), die 
fortschreitende Bildung des Urmunds bei 
der Gastrulation. Sie beginnt median mit 
der Bildung der oberen Urmundlippe und 
setzt sich von da nach den Seiten fort, urn 
endlich beim kreisfOrmigen SchluB in der 

Abb. 93. Beginnende Gastrula von 
Triton taeniatus, nach frontaler 
Einschniirung im Zweizellenstadium; 
seitliche und untere Urmundlippe ab~ 

gegrenzt. (Nach SPEMANN, 1902. ) 

unteren Urmundlippe die Medianebene wieder zu erreichen. Dabei 
drangt sich dem Beobachter ganz unwillkurlich die Anschauung auf, 
daB immer der in Einstulpung begriffene Teil die angrenzenden Zellen 
der Randzone mit in den Vorgang hineinzieht. Wenn man nun aber die 
dorsale Keimhalfte mit der oberen Urmundlippe abtrennt (Abb.93)' 
so wird dadurch die Bildung der seitlichen und unteren Urmundlippe 
nicht verhindert, ja nicht einmal merklich verzogert; und dies gilt 
nicht nur fUr die front ale Durchschneidung zu Beginn der Gastrulation, 
wo eine etwaige von der oberen Urmundlippe ausgegangene Determi
nation die Linie der Durchtrennung schon uberschritten haben konnte; 
es gilt auch fUr die frontale Durchschnurung im Zweizellenstadium 
(1. c. S.635). 

In entsprechender Weise stellte FEDOROW (nach H. BRAUS 1920) 
durch Defektsetzung im noch unsegmentierten Urdarmdach von Bombi
nator fest, daB die davor und dahinter gelegenen Ursegmente sich un
abhangig voneinander entwickeln. FR. E. LEHMANN (1926a, S.252) 
dehnte dies auf Urodelen aus und auf Defekte, welche schon viel fruher, 
namlich zu Beginn der Gastrulation, gesetzt worden waren. 
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Anders verhalt sich nach H. BRAUS (1906) die Entwieklung der 
serialen Skeletstiieke in der Brustflosse von Selaehierembryonen. Deren 
erste Anlage ist bekanntlieh eine Hautfalte, in welche die lVIuskelknospen 
von den lVIyotomen des Rumpfs her einwaehsen. Die Skeletstabe der 
Flosse dagegen differenzieren sieh aus dem lVIesoderm heraus, welches 
die Hautfalte erftillt, und zwar die mittleren Stabe zuerst, worauf die 
Differenzierung kopf- und sehwanzwarts fortsehreitet. Trennt man nun 
dureh einen Sehnitt das noeh indifferente Bindegewebe von den schon 
in Differenzierung begriffenen Skeletstaben ab, so geht zwar die histo
logisehe Entwieklung zu Vorknorpel und Knorpel weiter, aber es unter
bleibt die Gliederung in einzelne Skeletstabe. Das raumliehe und zeit
liehe Fortsehreiten dieser Gliederung beruht also offenbar auf einer im 
Indifferenten fortsehreitenden Determination. 

So ist diese Auffassung aueh bei der Induktion der lVIedullarplatte 
zum mindesten durehaus erwagenswert. lVIan konnte sieh den Vorgang 
stofflieh oder dynamiseh vermittelt denken; also dureh Ausbreitung 
eines die spezifisehe Entwieklung direkt verursaehenden oder nur aus
lOsenden Stoffes oder dureh Fortpflanzung eines physikalisehen Zu
standes. Die erstere Annahme, die Ausbreitung eines Stoffs, setzt vor
handene Bahnen im Ektoderm voraus, langs welchen sie vor sieh geht; 
die Grenzen der Ausbreitung konnten dann etwa dureh die lVIenge des 
vorhandenen Stoffs gegeben sein. Damit kommt man aber in Sehwierig
keiten bei Anwendung auf das Ergebnis der soeben besproehenen Experi
mente, Zusammenheilung gleiehseitiger Keimhalften oder Drehung der 
animalen Kappe der Gastrula urn 90°. Denn im ersteren Fall hatte die 
Ausbreitung unter spitzem Winkel mit der Langsriehtung der angeheilten 
Halfte stattgefunden, im letzteren sogar quer zu ihr. Es miiBte sieh also 
vorher die Langsstruktur des Organisationszentrums in das vorgelagerte 
Ektoderm hinein fortgepflanzt haben, so daB man jedenfalls die zweite 
Annahme einer dynamisehen Vermittlung mindestens zur Hilfe mit 
heran ziehen miiBte. Die lVI6gliehkeit einer solchen in der Flaehe sieh 
ausbreitenden Determination seheint an sieh durehaus gegeben. Sie ist 
ja in der Angliederung des Wirtsmesoderms verwirklieht, welche zur 
ehimarisehen Zusammensetzung der mesodermalen Aehsenorgane ftihrt. 
Es liegen aber aueh zwei Versuehe vor, der eine (GOERTTLER 1931), 
diese Auffassung exakt zu beweisen, der andere (HOLTFRETER '1933 d), 
sie exakt zu widerlegen, Doeh sollen diese Experimente erst spater 
besproehen werden, wenn noeh einige Voraussetzungen fiir ihr Ver
standnis gesehaffen sind. Aber schon jetzt weisen, wie gesagt, eine Reihe 
von Tatsaehen viel mehr in andere Riehtung. 

Induktion der sekundaren J..,1edullarplatte durch das Urdarmdach. Schon 
vor vielen J ahren drangte sieh mir bei Gelegenheit anderer Erfahrungen 
die Vermutung auf, daB bei der Entwieklung der lVIedullarplatte die 
bestimmende Ursaehe im unterlagemden lVIesoderm zu suehen sei. Wird 
ein Tritonkeim in friihestem Entwieklungsstadium median eingesehniirt, 
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so entstehen, wie wir gesehen haben, je nach dem MaBe der Schniirung 
verschieden weit gehende Verdoppelungen, und zwar immer des vorderen 
Endes. Nie ist bei reiner Verdoppelung der Schwanz gespalten, solange 
iiberhaupt die Embryonen im Zusammenhang bleiben. Da die Schniir
furche ringsum gleich tief einschneidet, so ist dieses Erge bnis iiberraschend. 
Es muB irgendwie mit der Bildung des Embryos zusammenhangen; 
vermutlich derart, daB das sich einstillpende Material durch die ein
geengte Blastulawand, die sich ihm entgegenstellt, wie der Briicken-
pfeiler dem Strom, gewissermaBen gespalten wird ...... "Wenn eine 
gewisse Menge des mesodermalen und entodermalen Materials in den 
beiden Halften der Blastulahohle untergebracht ist, dann ist fUr den 
Rest in der Medianebene Platz geschaffen, er wird nicht mehr gespalten. 
Dieser Augenblick tritt naturgemaB urn so spater ein, je mehr die Median
ebene durch die Schniirung eingeengt ist; daher hangt der Grad der 
vorderen Verdoppelung yom Grad der Schniirung ab" (SPEMANN 1903, 
S. 598). Die Spalthalften regulieren sich dann zum Ganzen. "DaB auch 
die Medullarplatte sich entsprechend gabelt, weist vielleicht darauf hin, 
daB ihre Form und GroBe mit der des Urdarms in irgendeinem Zu
sammenhang steht" (S. 602). "Es ist nicht ausgeschlossen, daB die 
Differenzierung der Medullarplatte yom Urdarm aus induziert wird; es 
gibt manche Tatsachen, welche mit einer solchen Annahme gut iiberein
stimmen wiirden" (S. 616). 

Unter dieser Annahme lassen sich auch die soeben beschriebenen 
experimentellen Ergebnisse am besten verstehen. 

So wird nach Drehung der animalen Kappe (vgl. Abb. 92 auf S. 100) 
ihre Entwicklung von der vegetativen Keimhalfte aus bestimmt. Wahrend 
die Annahme einer fortschreitenden Determination in diesem FaIle, 
wie oben gezeigt, betrachtliche Schwierigkeiten macht, wiirde sich die 
normale Entwicklung der Medullarplatte, der glatte Ubergang des aus 
gedrehtem Material entstandenen Vorderendes in das Hinterende, ohne 
weiteres dadurch erklaren lassen, daB die Einstillpung ungestort zu Ende 
gefUhrt und die Medullarplatte durch das unterlagemde Mesoderm ohne 
Riicksicht auf die Materialgrenzen determiniert wird (SPEMANN 1918, 
S.494, 532). 

Dieselbe Erklarung liegt am nachsten bei der Zusammensetzung 
gleichseitiger Gastrulahalften und der Entstehung der induzierten 
Medullarplatte. Wie schon erwahnt, stillpt sich dabei das halbierte Meso
derm jeder Keimhalfte unter gleichzeitiger Regulation zum Ganzen in das 
Blastocoel der anderen Keimhalfte ein und lagert sich unter das ventrale 
Ektoderm. Dem mehr oder weniger weitgehenden Ubergreifen der Unter
lagerung auf die angeheilte Keimhalfte entspricht dasselbe Verhalten bei 
der Medullarplatte. Ihre konstante Beziehung zum Mesoderm steht in ein
drucksvollem Gegensatz zu ihrer wechselnden Zusammensetzung aus 
dem Ektoderm der beiden Keimhalften. Daraus folgt, daB die Medullar
platte yom Mesoderm aus induziert worden ist (H. WEBER 1928, S. 702). 
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So war diese ErkHirungsmoglichkeit auch bei der Induktion durch 
Stiickchen der oberen Urmundlippe von Anfang an ins Auge gefaBt worden 
(SPEMANN 1918, S. 483, 493; H. SPEMANN und HILDE MANGOLD 1924, 
S. 627). Eine exakte Entscheidung aber lieB sich erst treffen durch 
ein Experiment, bei welchem das Implantat von Anfang an unter das 
Ektoderm zu liegen kommt, ohne auch nur voriibergehend seinem 
Verbande angehort zu haben. 

Dies HiBt sich leicht und sicher auf folgende Weise erreichen: An einer 
vorgeschrittenen Blastula oder beginnenden Gastrula wird mit der 
Glasnadel ein kurzer Schnitt im Dach der Furchungshohle angebracht 
und durch den Schlitz das zu priifende Stiick eingeschoben. Der Schnitt 
heilt rasch und spurlos zu, die Gastrulation geht ohne wesentliche 
Storung weiter, und das Stiick kommt mit dem Verschwinden der 
Furchungshohle zwischen die inneren Schichten des Keirns und das 
Ektoderm zu liegen, auf welches es nun von Anfang an etwaige In
duktionswirkungen ausiiben kann. Diese von 0. MANGOLD und mir 
angegebene Methode hat inzwischen groBe Bedeutung gewonnen, weil 
nach ihr auch abgetotete oder sonst wie stark veranderte (zerquetschte, 
getrocknete) Implantate auf ihre Entwicklungsfahigkeit und Wirksam
keit gepriift werden konnen. 

Dieses Experiment wurde zuerst von A. MARX (1925) mit reinem 
Urdarmdach ausgefiihrt, nachdem unmittelbar zuvor B. GEINITZ (1925 a) 
mit ins Blastocoel gesteckter oberer Urmundlippe Induktionen erzielt 
hatte. A. MARX fand in 6 derartigen Versuchen, daB das unterlagernde 
SHick in der dariiber liegenden Epidermis "Veranderungen hervorrief, 
die zweifellos als Induktion,· als eine Umstimmung der Entwicklungs
richtung der Epidermis in die Richtung Medullarplatte, anzusprechen 
sind" (1. c. S.37). Schon damals wurde in einem Falle festgestellt, daB 
sich hinter dem Implantat eine Einstiilpung bildet, welche "vielleicht 
als sekundarer Urmund anzusprechen ist" (1. c. S.39). Das ist seither 
vielfach beobachtet worden, doch tritt es keineswegs regelmaBig ein 
und ist nicht etwa die Voraussetzung der Induktionswirkung. 

Bei diesem Versuche, bei welchem das Implantat auch nicht voriiber
gehend dem Verbande des Ektoderms angehorte, kann seine induzierende 
Wirkung nur von Schicht zu Schicht, vom tief gelegenen Mesoderm zum 
iiberlagernden Ektoderm gegangen sein, nicht aber sich in der Flache 
fortschreitend ausgebreitet haben - was damit fiir andere Falle natiir
lich nicht ausgeschlossen wird. Damit verstarkte sich die Vermutung, 
daB das ganze die Medullarplatte unterlagernde Mesoderm zur Induktion 
befahigt ist, und es galt nun, alle Bezirke der friihen Gastrula auf ihre 
Induktionsfahigkeit durchzupriifen und so die Grenzen des "Organi
sationszentrums" festzustellen. 

Diese Aufgabe wurde von H. BAUTZMANN (1926) in exakter Weise 
gelost. Mit einer von ihm konstruierten Doppelnadel wurden aus der 
beginnenden Gastrula Scheiben groBten Umfangs ausgeschnitten, in 
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verschiedener Richtung, median, schrag, quer; die ringformigen Stiicke 
wurden fortschreitend in zwei, vier, zwolf Teile zerlegt (Abb. 94) und 
diese einzeln ins Blastocoel anderer, gleich alter Keime gesteckt. Es 
ergab sich, daB die so festgestellten Grenzen des induktionsfahigen 
Bereichs (Abb.95) mit den von W. VOGT ermittelten Grenzen der Ein
stiilpung zusammenfallen; d. h. also, das ganze prasumptive Mesoderm 
hat die Fahigkeit, und zwar schon vor der Einstiilpung, in prasumptiver 
Epidermis der Gastrula Medullarplatte zu induzieren. Den auBerhalb 

Abb. 94. Schematische Darstellung des Versuchs 
zur Abgrenzung des Organisationszentrums. 

(Nach BAUTZMANN, unveroffentlicht.) 

Ahh. 95. Schema der experimentell festgestellten 
Grenzen des Organisationszentrums. 

(Nach BAUTZMANN 1926 h.) 

dieses Bereichs liegenden Keimteilen geht, wenigstens in diesem friihen 
Stadium, jene Fahigkeit abo 

Letzteres wurde von O. MANGOLD (1929b) gelegentlich anderer Ver
suche fiir das Ektoderm bestatigt. Auf die in neuester Zeit von mehreren 
Autoren gefundene hochst merkwiirdige Tatsache, daB vorbehandelte 
Keimstiicke der verschiedensten Regionen zu induzieren vermogen, wird 
spater einzugehen sein. 

4. Angliederung von Wirtsmesoderm durch assimilatorische 
Induktion. 

Schon bei den ersten Versuchen von HILDE MANGOLD war nicht 
nur die sekundare Anlage als Ganzes, sondern das Mesoderm selbst aus 
Gewebe des Wirts und des Implantats zusammengesetzt. Besonders die 
Urwirbel zeigten dies en chimarischen Aufbau; weniger die Chorda, welche 
meist rein aus dem Implantat gebildet wurde. In einem Fall jedoch, 
wo alpestris der Wirt war und der F arbenunterschied daher besonders 
auffallend, waren "da und dort iiber ihre ganze Lange deutlich pigmen
tierte Zellen eingesprengt, von gleicher Farbung wie die Zellen des 
benachbarten Urwirbels; da sie in dieser Beschaffenheit bei einer 
cristatus-Chorda nie beobachtet wurden, gehoren sie zweifellos dem 
alpestris-Keim an" (H. SPEMANN und HILDE MANGOLD 1924, S.616). 
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Derselbe Fall zeigte noch eine weitere Eigentumlichkeit. Die Urwirbel 
der sekundaren Anlage, aus cristatus und alpestris (Wirt) chimarisch 
zusammengesetzt, sind in ihrem yom Wirt geblldeten Teil viel dunkler 
als die daneben liegenden Urwirbel der primaxen Anlage. Es liegt nahe, 
zu vermuten, daB sie aus anderem Material gebildet wurden, namlich aus 
den stark pigmentierten Zellen der animalen Keimhalfte, in welche der 
Organisator implantiert worden war. Diese Zellen muBte das Implantat 
bei seiner Einstulpung mitgenommen haben, ein Vorgang, der durch die 
Jugend des Wirtskeims (Blastula) begunstigt worden sein mag (1. c. 
S. 627). Daraus wurde mit Wahrscheinlichkeit geschlossen, "daB die 
induzierende Wirkung des Implantats schon fruh beginnt und zunachst 
darin besteht, daB seine neue Umgebung zur selbsttatigen Teilnahme 
an der Einsttilpung veranlaBt wird" (1. c. S. 627). Ebenso kamen 
O. MANGOLD und F. SEIDEL (1927) bei ihren Keimverschmelzungsver
suchen zu dem SchluB, daB obere Urmundlippe befahigt ist, auf benach
bartes Material uberzugreifen und diesem den Charakter oberer Urmund
lippe zu verleihen (1. c. S.647, 653). 

Zu demselben Ergebnis kam F. E. LEHMANN (1932), welcher die 
Gastrulation implantierter oberer Urmundlippe, die vital vorgefarbt 
worden war, auf Schnitten verfolgte. "Das angrenzende Wirtsgewebe 
erfahrt unter dem dauernden EinfluB des Organisators eine Angleichung 
an die Struktur des Organisators, die auch bei der Uberfuhrung des 
Ektoderms in Randzonenmaterial histologisch nachweisbar ist .... Diese 
Strukturangleichung vollzieht sich allem Anschein nach erst allmahlich 
im Lauf der Implantatgastrulation" (S.630). LEHMANN kam zu dem 
weiteren Ergebnis, daB die verschiedenen Keimregionen verschieden 
leicht angegliedert werden. "Am fruhesten schlieBt sich Randzone, 
dann ventraleEpidermis, am spatesten die Kopfepidermis der Organisator
gastrulation an. Das dem Organisator am nachsten verwandte Gewebe, 
die ventrale Randzone, braucht die geringste Zeit und das dem Organisator 
am wenigsten verwandte Gewebe braucht die meiste Zeit zur Struktur
angleichung. Analog verhalt es sich mit der Masse des assimilierten 
Gewebes. In groBtem Umfang wird Schwanzknospengewebe assimiliert, 
dann folgt ventrale Randzone, in kleinemAusmaB wird ventrale Epidermis 
und in geringstem Urn fang animale Epidermis assimiliert. So besteht 
in der Assimilierbarkeit ein Gefalle der Gastrulabezirke, und zwar gerade 
in umgekehrter Richtung, wie bei der Induzierbarkeit des Ektoderms. 
Die Assimilierbarkeit ist kaudal am hochsten und nimmt nach kranial 
stark ab" (S. 630). 

Angliederung von Wirtsmesoderm kam auch bei den in jungster 
Zeit mitgeteilten Versuchen von B. MAYER (1935) zur Beobachtung, bei 
welchen seitliche Hal/ten der oberen Urmundlippe verschieden alter 
Gastrulastadien in die Gegend der unteren Urmundlippe verpflanzt 
wurden. Die dort entstandene sekundare Embryonalanlage enthielt 
immer ein bilateral-symmetrisches Achsensystem, an dessen Aufbau 
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jedoch das Implantat je nach seinem Alter in verschiedenem MaBe 
beteiligt war. Stammte das Implantat aus der beginnenden Gastrula, 
so lag die Chorda nachher in der Mitte des vom Implantat gelieferten 
Materials, war also auch auf der innenstandigen, dem Schnittrand 
entsprechenden Seite von einer Reihe von Implantat gebildeter Urwirbel 
flankiert. War das Implantat dagegen einer vorgeschrittenen Gastrula 
entnommen worden, so nahm die Chorda seinen inneren Rand ein; nur die 
auBere Reihe der Urwirbel war vom Implantat gebildet, die der anderen 
Seite dagegen vom Mesoderm des Wirts. Die junge halbe Urmundlippe hat 
sich also in sich selbst reguliert, die altere dagegen, die dazu offenbar 
nicht mehr imstande ist, hat sich aus dem Material des Wirts erganzt. 

Besonders ausgiebig erfolgt die Assimilation von Wirtsmesoderm in 
sekundaren Schwanzchen. Auf die besonderen Bedingungen, unter 
welchen diese induktiv hervorgerufen werden kennen, wird spater 
zUrUckzukommen sein. So wurden induzierte Urwirbel beobachtet von 
BYTINSKI-SALZ (1931, S. 563) in einem Schwanz, welcher durch Ein
wirkung des Hinterendes eines Neuralrohrs hervorgerufen worden war; 
von F. E. LEHMANN (1932) in einem durch ein Stiickchen Urmundlippe 
induzierten. In letzterem bestanden mindestens 6 Urwirbel aus Wirts
material; die iibrigen waren vom Implantat gebildet (Abb. 32b). Ebenso 
kam H. BAUTZMANN (1933, S. 761) zu dem Ergebnis, daB assimila
torische Induktion von Chorda im Schwanzbereich noch meglich ist, 
wahrend sie im Rumpfabschnitt nicht geleistet wird. BAUTZMANN 
fiihrt dies, sicher mit Recht, darauf zuriick, daB der Schwanzabschnitt, 
der sich spater entwickelt, als relativ jiinger angesehen werden kann. 
Dasselbe scheint sagar fUr fein zerhacktes Material zu gelten, welches 
ins Blastocoel eines anderen Keirns eingesteckt worden ist. In der 
Schwanzregion des Wirts entwickelten sich (bei aus zwei Keimarten 
gemischtem Material chimarisch zusammengesetzte) Urwirbel in gr6Berer 
Vollkommenheit als weiter vom (W. KRAMER 1934). 

s. Induktoren zweiter Ordnung. Induktionsketten. 

Die Linse des Wirbeltierauges entsteht, wie wir gesehen haben, 
durch Einwirkung oder mindestens unter Mitwirkung des Augenbechers 
aus der indifferent en oder mehr weniger gebahnten bzw. determinierten 
Epidermis. Desgleichen entsteht der Augenbecher durch Einwirkung 
der mesodermalen Unterlagerung aus der mehr oder weniger indifferenten 
prasumptiven Medullarplatte. Der Induktor der Linse ist also selbst 
durch Induktion entstanden; er laBt sich daher als Induktor oder 
Organisator zweiter Ordnung bezeichnen. 

Man kann sich so, vorbehaltlich experimenteller Priifung im einzelnen, 
die Entwicklung zusammengesetzt denken aus kiirzeren oder langeren 
"Induktionsketten", deren Glieder die Induktoren oder Organisatoren 
steigender Ordnung waren. 
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Solche Induktoren zweiter Ordnung lassen sich nun experiment ell 
herstellen. Wir wissen durch O. MANGOLD (1923), daB prasumptives 
Ektoderm, rechtzeitig in mesoderm ale Umgebung verpflanzt, selbst zu 
Mesoderm wird. Urn dies nachzuprufen, wurde ein Stuck prasumptives 
Ektoderm einer beginnenden Gastrula von Triton cristatus einem gleich 

\/,,1 rr . 

Abb . 96. Frontalschnitt durch Keirn von Triton taeniatus, welcbem zu Beginn der Gastrulation ein Stuck 
prasumptives Ektoderm einer gleicht alten Gastrula von Triton cristatus in die obere Urmundlippe gepflanzt 
worden war (vgl. Abb. 97 a) . Dieses Stuck ist ortsgemaG zu Teilen des Medullarrohrs, der Chorda und der 

Urwirbel geworden (Ch. crist. , Med. crist" 5011'1. crist. ) (Nach SPEMANN und GEINITZ, 1927.) 

alten Keirn von Triton alpestris uber der oberen Urmundlippe ins 
prasumptive Chordamaterial eingepflanzt (Abb. 97a). Die Einstiilpung 
machte deutliche Schwierigkeiten (Abb. 97b und c), gelang aber schlieB
lich doch vollkommen (Abb. 97d). Nach Abhebung der Ruckenplatte 
fand sich das an seiner Farbe kenntliche Stuck lang ausgezogen in 
der Chordagegend (Abb. 97e). Bei weiterer Entwicklung ware ein 
chimarisch zusammengesetzter Embryo entstanden (Abb. 96). Nun 
wurde ein solches SHick induziertes Mesoderm sauber ausgeschnitten 



Induktoren zweiter Ordnung. Induktionsketten. 109 

a b 

d 

Abb. 97 a- e. Gastrulation eines Keirns von Triton alpestris, dem zu Beginn def Gastrulation ein Stuck 
prasumptives Ektoderm von Triton cristatus in die obere Urmundlippe eingepflanzt worden war. 

(Nach SPEMANN und GEINITZ, 1927.) 

und einem dritten Keim zu Beginn der Gastrulation 
gesteckt, um zu priifen, ob es Induktionsfahigkeit 
Und in der Tat induzierte es eine schone 

ms Blastocoel 
erworben hat. 

Medullarplatte (Abb. 98). In einem Keimstiick, 
welches von sich aus nicht induzieren kann, 
sind also die induktiven Fahigkeiten geweckt 
worden, indem es eine Zeitlang in einer Um-
gebung verweilte, welcher diese Fahigkeiten 
normalerweise zukommen (H. SPEMANN und 
B. GEINITZ 1927). 

Man kann also zwei sicher induktiv ver
laufende Entwicklungsvorgange experimentell an-
einander hangen. Doch ist bei jedem Versuch 
einer Verallgemeinerung die groBte Vorsicht ge
boten. In unserem Fane darf neben der Rolle, 
welche die Induktion in der Entwicklung spielt, 
die Bedeutung vorbereitender Prozesse im Reak
tionssystem nicht iibersehen werden, welche als 
Bahnung die Induktion erleichtern oder als labile 

Abb.98. Neurula von Triton 
taeniatus, mit sekundarer Me
duUarplatte, welche durch 
einen ."Organisator 2. Ord
nung" (prasumptives Ekto 
derm in mesodermale Um
gebung verpflanzt) induziert 
worden ist. (Nach SPEMANN 

und GEINITZ 1927.) 

Determination in den Fallen der doppelten Sicherung sie gar vorweg 
nehmen (1. c. S.156f.). 
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VIII. Der Anteil der Induktion an der normalen 
Entwicklung der Medullarplatte. 

I. EntwicklUJlg der prasumptiven Medullarplatte in allgemeiner 
Abhangigkeit von der mesodermalen Unterlagerung. 

Die Entstehung der Medullarplatte aus ihrem normalen Material 
und ihre Weiterentwicklung zum Nervenrohr ist zum Gegenstand zahl
reicher experimenteller Untersuchungen gemacht worden, mit dem Ziel, 
festzustellen, welche Rolle die experimentell ermittelten induktiven 
Fahigkeiten des Mesoderms bei der normalen Entwicklung spielen. Wir 
haben gesehen, wie groB diese Fahigkeiten sind. Ein Stuck Urdarm
dach, an abnormer Stelle unter das Ektoderm gebracht, vermag dort 
Medullarrohr mit Augenbechern, Linsen und Horblasen zu induzieren, 
in solcher Vollkommenheit, daB sie sich von normalen kaum unter
scheiden lassen. Nichts lage naher als anzunehmen, daB die Entwicklung 
dieser Teile aus dem normalen Material auf dieselbe Weise vor sich 
geht; daB also die prasumptive Medullarplatte ein ganz indifferentes 
Bildungsmaterial ist, nicht verschieden von der prasumptiven Epidermis, 
welches erst unter demEinfluB des unterlagerndenMesoderms zuMedullar
platte determiniert wird. Hier haben aber die an der Augenentwicklung 
gemachten Erfahrungen von Anfang an zur Vorsicht gemahnt. Auch dort 
hatte es nahe gelegen, aus der Fahigkeit des Augenbechers, in indifferenter 
Epidermis eine Linse zu induzieren, den SchluB zu ziehen, daB es keine 
vorgebildeten Linsenzellen gibt, also vorauszusetzen, daB Induktions
fahigkeit des Augenbechers und Selbstdifferenzierungsfahigkeit der Linse 
sich gegenseitig ausschlieBen. Und doch hat sich im Fortgang der Unter
suchung mit Sicherheit herausgestellt, daB beides nebeneinander bestehen 
kann. Dasselbe Verhaltnis konnte auch zwischen induzierendem Mesoderm 
und prasumptiver Medullarplatte herrschen. Urn festzustellen, was die 
letztere von sich aus vermag, ist die gegebene Methode der Isolations
und Defektversuch. 

Isolierte Aufzucht der prasumptiven Medullarplatte in indifferentem 
Medium. Nach der Definition von FR. R. LILLIE (1929), welcher ich 
mich anschlieBe, nennt man einen Keimteil dann determiniert, wenn er 
die Fahigkeit zur Selbstdifferenzierung besitzt. Das Mittel, urn dies 
festzustellen, ist die Isolation, am vollkommensten erreicht bei Aufzucht 
in einem indifferent en Medium, also in Wasser oder in einer geeigneten 
Salzlosung. Uber solche Versuche von H. ERDMANN (1931) und J. HOLT
FRETER (1931 a und b) ist oben (S. 72) berichtet worden. Sie flihrten, 
wie dort erwahnt, bezuglich des prasumptiven Ektoderms zu keinem 
ubereinstimmenden Ergebnis; doch scheint mir die Ansicht von HOLT
FRETER, zumal nach seiner jungsten Kritik der entgegenstehenden 
Auffassungen (HOLTFRETER 1933d, S. 720£.), bei weitem uberzeugender. 
Danach ware also zu Beginn der Gastrulation,. vor der Unterlagerung, 
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das ganze prasumptive Ektoderm noch determinativ gleichartig; keinen
falls zu Medullarplatte, eher zu Epidermis determiniert. 

Schon fruher hat W. VOGT (1922c) die animale Kappe der beginnenden 
Gastrula, also wohl prasumptive Medullarplatte und Epidermis, ab
geschnitten und isoliert in Wasser sich entwickeln lassen. Nie wurde 
dabei die Bildung einer Medullarplatte beobachtet. Ich habe denselben 
Versuch mit zwei zusammengeheilten animalen Kappen angestellt, mit 
demselben negativen Ergebnis. Doch sind bei beiden Versuchen die 
Stucke nicht nur isoliert, sondern durch die Abkugelung unter neue 
mechanische Bedingungen gebracht worden, welche die Umgruppierung 
und Formveranderung der prasumptiven Medullarzellen verhindert haben 
konnten. 

Aufzucht im Blastocoel. Bei Versuchen, we1che uns spater noch 
ausfUhrlicher zu beschiiftigen haben, steckte O. MANGOLD (1929b) Stiick
chen von Medullarplatte oder ihrer Anlage ins Blastocoel von Gastrulen 
verschiedenen Alters. Da hierbei das Implantat mit verschiedenen 
Anlagen des Wirtskeims in Beruhrung kommt, so ist es, wie auch der 
Erfolg zeigte, keineswegs vollig isoliert. Immerhin mag erwahnt werden, 
daG erst mit der Unterlagerung die Selbstdifferenzierungsfahigkeit der 
prasumptiven Medullarplatte beginnt. Bei xenoplastischer Verpflanzung 
diirfte nach BYTINSKI-SALZ (1929a, S.649) die Isolation vollkommener 
sein. 

Wirklmg von Defekten im Urdarmdach. Langere Zeit vor diesen 
Experimenten, bei denen gepriift wurde, ob Stuckchen der prasumptiven 
Medullarplatte der Selbstdifferenzierung fahig sind, wurde auf anderem 
Wege versucht, was aus ihr wird, wenn sie im ektodermalen Zusammen
hang gelassen, aber der mesodermalen Unterlagerung beraubt wird. 

Die erst en Versuche dieser Art wurden von A. MARX (1925) ausge
fiihrt. An Keimen mit U-formigem Urmund oder mit Dotterpfropf bzw. 
schlitzformigem Urmund wurde die dorsale Kappe median gespalten oder 
aber ganz abgehoben und dann mit der Haarschlinge das Urdarmdach 
entfernt. In allen Fallen entwickelte sich eine Medullarplatte aus ihrem 
prasumptiven Material. Da dieses aber schon unterlagert gewesen war, 
wenn auch nur fUr kurze Zeit, da sich ferner das Urdarmdach anscheinend 
regeneriert hatte, so sind diese Versuche weder in der Methode einwand
frei noch im Ergebnis eindeutig. Das Material, aus welchem das Urdarm
dach sich bildet, muG schon vor seiner Einstulpung entfernt oder ver
mindert werden. Dies laGt sich in verschiedenen Stadien der Entwicklung 
ausfuhren, wahrend der Gastrulation durch Entfernung der oberen 
Urmundlippe oder schon fruher durch Setzung von Defekten in der 
Randzone. 

Da sich das ganze Mesoderm wahrend der Gastrulation nach innen 
einrollt, so wird die obere Urmundlippe aus immer neuem Material 
gebildet, und ihre Entfernung in verschiedenen Stadien der Gastrulation 
wird Defekte an Chorda und Urwirbeln in verschiedener Hohe des Keirns 
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zur Folge haben. Da femer das Material der Medullarplatte durch 
die Operation unmittelbar nicht beriihrt wird, so miissen Defekte, die 
nachher in ihr auftreten, durch die Defekte im Mesoderm verursacht 
worden sein. 

F. E. LEHMANN (1926a, 1928a) hat dieses Experiment wahrend 
mehrerer Laichperioden durchgefiihrt. Es zeigte sich zunachst, daB 
auf dieseWeise in der Tat mehr oder weniger scharf umschriebene Defekte 
in verschiedenen Hohen der mesodermalen Unterlagerung hervorgerufen 
werden konnen. Defekt in der dorsalen Urmundlippe ganz zu Anfang 

Abb.99. Neurula von Triton, 
mit Untcrlagerungsdefekt in 
der Mitte der KorperHingc, 
tiber w elcher das Medullarrohr 
nur als schmachtiger Strang 

entwickelt ist. 
(Nach F. E . LEHMAN N , 1926 a.) 

der Gastrulation hatte Defekt im Kopfdarm zur 
Folge. In spateren Stadien, yom sichelformigen 
Urmund bis zur Abgrenzung des Dotterpfropfs, 
fiihrten mediane oder mediannahe Defekte zu 
partiellen oder auch totalen Chordadefekten; nur 
in einer relativ beschrankten Zahl von Fallen 
konnte der gesetzte Defekt vollig reguliert wer
den (1926a, S. 246£.). Die Entwicklung der 
Medullarsubstanz zeigte sich nun in deutlicher 
Abhangigkeit von der mesodermalen Unter
lagerung; war diese defekt, so entwickelte sich 
auch jene abnorm. In einem Fall, wo die Unter
lagerung auf einer langeren Strecke fehlte, fehlte 
auch die Medullarsubstanz dariiber (Abb. 99); 
war jene geschwacht, so war es auch diese. Das 
laBt sich besonders gut bei lateralen Defekten 

beurteilen, im Vergleich mit der normalen Seite daneben (1. c. S. 277 ; 
Abb. 100). Bei sehr starken median en und maBigen Lateraldefekten 
steht der Ausbildungsgrad der Medullarsubstanz in annahernd quan
titativer Abhangigkeit yom Ausbildungsgrad des unterlagernden Meso
derms. Auf einige weitere Ergebnisse dieser Experimente wird spater 
zuriickzukommen sein. 

Nach anderer Methode wurde von SUZUKI (1928) an Pleurodeleskeimen 
lokale Mesodermschwache hervorgerufen, indem mit der Mikropipette, 
dem Thermokauter und dem elektrischen Strom Defekte in der Randzone 
der Blastula oder jungen Gastrula gesetzt wurden. Auch dieser Autor 
fand eine feste Beziehung zwischen der Ausbildung von Mesoderm und 
Medullarsubstanz. Wenn die Unterschichtung gehemmt oder vermindert 
ist, so geht quantitative Schwache der Medullaranlage mit der Summe 
der quantitativen Schwache der Mesodermderivate parallel (S. 450). 
Diejenige Strecke, wo quantitative Schwache des Zentralnervensystems 
halbseitig feststellbar ist , faUt ganz oder nur annahernd mit der Strecke 
zusammen, wo sich die hochste quantitative Schwache der mesodermalen 
Gebilde findet (S. 449) ; und zwar zeigt sich diese Schwache in giinstigen 
Fallen schon bei der erst en Anlage der Medullarplatte, was in Zusammen
hang mit anderen Tatsachen und Deutungen wichtig ist. 
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Dieselbe Beobachtung machte E. BRUNS (1931) bei seitlicher Meso
dermschwache, welche dadurch hervotgerufen war, daB die Randzone der 
Blastula veranlaBt wurde, Material zur Deckung von Defekten im ekto
dermalen Dach abzugeben. Auf dieses Experiment, welches noch in 
anderer Hinsicht bedeutsam ist, werde ich noch einmal zurtickgreifen. 
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Abb. 100. Querscbnitt durch Tritonlarve im Neurulastadium. Infolge von experimentcll gesetztem Defekt 
in der recbten Urmundlippe fchIt das rechtsseitige Mesoderm fast vollstandig. Medullarplatte recbts von 
der Chorda (Ch.) viel schmaler, aber Epidermis betrachtlich dicker als links. (Nach F. E. LEHMANN, 1928 a.) 

Aus den Ergebnissen dieser Defektversuche laBt sich der . sichere 
SchluB ziehen und wurde auch von samtlichen Autoren gezogen, daB 
die mesodermale Unterlagerung zum mindesten eine sehr wichtige Rolle 
bei der Entstehung und Ausbildung der normalen Medullarplatte aus 
ihrem prasumptiven Material spielt. Dagegen sind die Ansichten noch 
geteilt, was diese prasumptive Anlage flir sich allein vermag. Ehe wir 
jedoch auf diese Frage naher eingehen, mtissen noch einige Beobachtungen 
und Versuche besprochen werden, welche sich auf die feinere Ausgestaltung 
des Medullarrohrs beziehen. 

2. Die feinere Ausgestaltung des Medullarrohrs in Abhiingigkeit von 
der Unterlagerung. 

In seinem Bestreben, den feineren histologischen Auswirkungen der 
verschiedenen experimentellen Eingriffe nachzugehen, hat F. E. LEH

MANN (1926a) schon in seiner erst en Arbeit tiber den Gegenstand die 
Spemann, Experimentelle Beitrage. 8 
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Aufmerksamkeit auf eine typische Abnormitat des Medullarrohrs gelenkt, 
welche eintritt, wenn es sich bei defekter Unterlagerung entwickelt. 
Normalerweise ist es bekanntlich in zwei seitliehe Massen gegliedert, 
welche oben und unten durch je eine diinne Zellplatte zusammenhangen 

Abb.l01. Querschnitt durch normalen Keirn von Triton mit primaren Augenblasen. Die",Wande des 
Medullarrohrs sind deutlich einschichtig. (Nach F. E. LEHMANN, 1928 a.) 

und mit ihnen einen engen, senkrecht gestellten Spalt einschlieBen 
(Abb.101). Diese Gliederung kann nun unterbleiben. Das Medullar
rohr hat dann einen dicken einheitlichen Boden ( .. Basalmasse") und ein 

Abb. 102. Querschnitt durch Keirn von Triton mit rnedianem Mesodermdefekt (die Chorda und Teile der 
Unvirbel fehIen) . Urwirbel median verschmolzen; Medullarrohr nicht in die beiden Seitenmassen gegliedert, 

bildet eine JlBasalmasse". (Nacb F. E. LEHMANN, 1928 a.) 

diinnes Dach; beide begrenzen ein in die Quere ausgedehntes, exzen
trisches Lumen (Abb. 102). Diese Abnormitat entsteht nach LEHMANN 
immer dann, wenn bei fehlender Chorda die Ursegmente median ver
schmelzen. Den Schliissel zum Verstandnis dieser abnormen Bildung 
findet LEHMANN in der ganz regelmaBigen Stellung der Zellen des ab
normen wie des normalen Medullarrohrs. Wenn man annimmt, daB 
sie sich mit ihrer Langsachse immer senkrecht zu den Ursegmenten 
einzustellen suchen, so folgt daraus sowohl ihre normale Anordnung 
bei getrennten Ursegmenten wie die Bildung der Basalmasse bei deren 
Verschmelzung (LEHMANN 1926a, S.271). 
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Neuerdings schreibt LEHMANN (1928a) auch der Chorda einen EinfluB 
auf die Querschnittsgliederung des Medullarrohrs zu. Schon die normale 
Entwicklung deutet auf Beziehungen zwischen beiden Teilen hin, speziell 
zwischen der Anlage der Chorda und der iiber ihr liegenden Riickenrinne 
der Medullarplatte. Nach LEHMANN (1928a) und BAUTZMANN (1928b, 
1933) hangt die Medullarplatte wahrend ihrer Bildung in ihrer Mittellinie 
so fest mit der uJJterlagernden Chordaanlage zusammen, daB beide Teile 
sich kaum unverletzt voneinander trennen lassen. Schon das lieB eine 
Beziehung zwischen ihnen vermuten. Ebenso die von KINGSBURY (1924) 
festgestellte Tatsache, daB das Vorderende der Chorda annahernd mit 
dem Vorderende der Riickenrinne zusammenfallt. Der Defektversuch 
bestatigte diese Vermutung; soweit die Chorda fehlt, fehlt auch die 
Riickenrinne, und zwar sowohl die mediane pigmentierte Einziehung der 
Platte als auch die charakteristische Form und Anordnung der be
grenzenden Medullarzellen (LEHMANN 1928a, S. 135-138, Abb.9-12). 

Da nun in der Folge, wie wir gesehen haben, die normale Sonderung 
der Medullarsubstanz in die beiden Seitenmassen unterbleibt, und zwar 
auch dann, wenn die Chorda zwar vorhanden, aber durch eine dicke 
Mesodermschicht von der Medullarplatte abgedrangt ist (0. MANGOLD 
und F. SEIDEL 1927), so halt LEHMANN es fiir naheliegend, "der Chorda 
einen ordnenden EinfluB auf das Medullarmaterial zuzuschreiben, der 
sich nur dann auswirken kann, wenn die Chorda die Medullarplatte 
direkt unterlagert. Sie wiirde vor allem bewirken, daB sich das Medullar
material hauptsachlich in den MedullarwUlsten anhauft. Es kame dann 
friihzeitig eine bilateral-symmetrische Massenverteilung zustande, die 
kurz nach dem VerschluB der Wiilste durch die endgiiltige Aufteilung 
der Basalmasse zum AbschluB gebracht wiirde" (1928a, S.162). 

Noch entschiedener spricht sich BAUTZMANN (1928b) fUr die Be
deutung der Chorda aus; zum Teil wohl deshalb, weil er ein besonders 
starkes Induktionsvermogen der Chorda festgestellt hatte, im Gegensatz 
zu den seitlich anschlieBenden Mesodermplatten, wo er es schon nach 
Ablauf der Gastrulation auBerst gering fand. Er bezeichnet die Chorda 
geradezu als entwicklungsphysiologische Achse des Embryos oder 
wenigstens seiner Riickenorgane (1933, S. 713). 

Besondere Bedeutung fiir die Bildung der Riickenrinne und die 
bilaterale Sonderung der Medullarsubstanz miBt BAUTZMANN jener oben
erwahnten "Verklebung" von Medullarplatte und Chordaanlage bei; 
soweit auch anderes Material, z. B. implantierte Medullasubstanz (0. MAN
GOLD 1928a) in ahnlicher Weise verklebt, vermag sie auch beide genannten 
Vorgange an der Medullarplatte zu bewirken (BAUTZMANN 1933, S. 715). 
Die Wirkung der Verklebung konnte im einzelnen verschieden aufgefaBt 
werden. Wenn BAUTZMANN (1933) von "Verankerung" eines medianen 
Streifens der Medullarplatte an der Chorda spricht (1. c. S.712) oder 
diesen Streifen mit ein:er "Angel" vergleicht, urn die sich die Seiten
teile mit den Wiilsten ahnlich wie die Einbanddecken eines Buchs urn den 

8* 



116 Der Anteil der Induktion an der Entwicklung der Medullarplatte. 

Rucken beim SchlieBen emporheben (1. c. S. 711), so scheint dem die 
Vorstellung einer mechanischen Wirkung zugrunde zu liegen. Der enge 
Zusammenhang der beiden Zellschichten konnte aber auch nur die 
Vorbedingung sein fur eine von der Chorda auf die Medullarplatte aus
geubte Einwirkung ganz anderer Art; wie bekanntlich auch die primare 
Augenblase mit der sie zuerst lose bedeckenden Epidermis in festeren 
Zusammephang tritt, ehe die Bildung der Linse in Gang kommt, fUr welch 

Abb. 103 a und b. Querschnitte durch Em~ 
bryonen von Triton in def Rumpfregion. 
a Cbordalose Region. Somiten in normaler 
Lagerung und median getrenn t. Medullarrohr 
von normaler Form in die von d en Somiten 
gebildete Rinne eingelagert. b Normaler 
Kontrollkeim. (Nach F. E. L E HMANN , 1935.) 

letztere aus mancherlei Grunden wahr-
scheinlich eine chemische Vermittlung 
anzunehmen ist. 

1m weiteren Verfolg seiner Grund
auffassung sucht BAUTZMANN (1933) 
auch die von LEHMANN erzielten Lateral
defekte del' Medullarplatte nicht direkt 
aus den entsprechenden Lateraldefekten 
des unterlagernden Mesoderms zu er
klaren, sondern aus einer durch die 
gestorte Gastrulation verursachten seit
lichen Verlagerung der Chorda (1. c. 
S. 716). Es ist mir aber etwas zweifel
haft, ob aIle von LEHMANN abgebil
deten FaIle sich diesel' Erklarung fugen. 

In jungster Zeit ist F. E. LEHMANN 
(1935) erneut auf diese Frage zuruck
gekommen. E s war ihm gelungen, durch 
Lithiumbehandlung verschiedener Ga
strulastadien partiell chordalose Triton-
larven herzustellen (193 4 b) . Wenn bei 

diesen die Somiten median zur Verschmelzung kamen, so unterblieb, wie 
schon fruher festgestellt, in del' "aufgelagerten" MeduIlarplatte die nor
male Gliederung in die beiden Seitenplatten, es entstand die bekannte 
Basalmasse mit exzentrischem Lumen. Wenn die Somiten dagegen 
getrennt blieben, so daB das sich schlieBende MeduIlarrohr, wie normal, 
zwischen sie "eingelagert" ist, so fand auch die normale Querschnitts
gliederung del' Medullarplatte statt (Abb. 103). LEHMANN erklart dies 
wieder durch die Annahme, daB das Somitenmaterial wahrend des 
Neuralrohrschlusses eine "polarisierende" Wirkung auf das Neural
epithel ausubt (1. c. S. 640). Da er zugleich einen ordnenden EinfluB 
der Chorda, dem BAUTZMANN die Hauptrolle zuschreibt, nicht aus
schlieBen mochte, so kommt er zu dem SchluB, daB "die Wirkungen der 
zweifeIlos stark aktiven Chorda und del' ebenfaIls aktiven Somiten .... 
in del' Normalentwicklung del' Neuralanlage zu einer kombinativen 
Einheitsleistung zusammen ... treten" (1. c. S. 414) . Besonders wichtig 
abel' erscheint im Hinblick auf spater zu besprechende Tatsachen die 
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allgemeine Feststellung, "daB die Wirkung eines Induktors nicht nur 
von seinem Stoffgehalt, sondern auch von seiner Struktur und seinen 
topographischen Beziehungen zum Substrat abhangt" (1. c. S. 414). 
Vg1. S. 59; ferner HOLTFRETER 1934, S.297. 

3. Das Verhalten der prasumptiven Medullarplatte bei Exogastrulation. 

Wir kehren nunmehr zu der oben verlassenen Frage zuruck, was 
die prasumptive Anlage der Medullarplatte im Zusammenhang des Keim
ganzen, aber ohne Unterlagerung vermag. Bei der Erorterung dieser 
Frage erlangte eine Abnormitat, man 
mochte sagen eine Entgleisung der Ga
strulation eine Bedeutung, indem bei 
ihr die Unterlagerung zum Teil oder 
ganz unterbleibt. Obwohl also diese 
Abnormitat sich wie ein Defektversuch 
auswirkt, besitzt sie doch so viel 
eigenes Interesse, daB sie fUr sich be
handelt werden solI. 

Unter besonderen Bedingungen 
konnen die Gestaltungsbewegungen der 
Gastrulation bei im ubrigen normalem 
Ablauf in dem einen Punkt von der 
Norm abweichen, daB die Einrollung 
der Randzone um die Urmundlippen 
unterbleibt. Dadurch entsteht ein sehr 
merkwurdiges Gebilde, welches man 
als Exogastrula bezeichnet. 

Abb. 104. Exogastrula von Sphaerecbinus. 
Ek. Ektoderm; En. Entoderm; Mz. Mesen

chyrnzellen. (Nach C. HERBST, 1893.) 

Exogastrulation wurde zuerst von H. DRIESCH (1893) und C. HERBST 
(1893) an Seeigeln experimentell erzeugt. Ihr formaler Ablauf ist dort 
ebenso leicht zu verstehen wie derjenige der normalen Gastrulation. 
Letztere sei kurz in Erinnerung gerufen. N achdem die Zellen vom 
vegetativen Pol der Blastula sich aus dem epithelialen Verbande gelost 
haben und als Bildner des Larvenskelets ins Blastocoel eingewandert 
sind, stiilpt sich ihr nunmehr vegetativster Teil als Darmanlage ins 
Innere ein. Diese krummt sich dann in einer Ebene, welche zur Median
ebene der Larve wird, nach der einen Seite, stoJ3t mit ihrer Kuppe gegen 
eine Einbuchtung des Ektoderms und verschmilzt mit ihr. So entsteht 
unter Durchbruch der beiden Zellschichten die Mundoffnung. Beide 
Bildungen wachsen so genau aufeinander zu und passen so genau zu
sammen, daB man unwillkurlich an eine direkte kausale Verknupfung 
der Vorgange denkt (vg1. Abb. 197-199). - Durch verschiedene Mittel 
(wie erh6hte Temperatur, Zusatz eines Lithiumsalzes in geringen Mengen 
zum Seewasser) laBt sich nun bewirken, daB die Darmanlage sich nicht 
ein- sondern ausstUlpt (Abb. 104). An der Stelle, wo sie das Ektoderm 

__ Ek. 
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von innen beruhren sollte, entsteht ohne direkte Abhangigkeit von ihr 
die Mundbucht. 

Eine solche Exogastrulation kann man nun auch bei Amphibien 
auf verschiedenen Wegen (Literatur s. bei HOLTFRETER 1933d) hervor
rufen und dabei prufen, wie sich die sonst in raumliche Verbindung 
tretenden, jetzt getrennt bleibenden Teile verhalten. In diesem Zu
sammenhang sind wir dem Experiment schon begegnet. W. VOGT (1922b) 
hat bei Triton im Blastulastadium das animale Dach zum Teil abgetragen, 
so daB das verminderte ektodermale Material zur Bedeckung der beiden 
anderen Keimblatter nicht ausreichte (Abb. 56 auf S.66). So unter
blieb die EinstUlpung; die Randzone, welche sich wie normal unter 
Staffelung ringformig zusammenzog, schnurte den Keirn tief ein. Da
bei zeigte sich, daB die erste Einsenkung des Urmunds, die erste An

-:) b 

Abb. 105 a und b. a Defekt im Bereich der linken Urmundlippe nach 
Verbrennung mit heit3er Nadel; b das defektc Material hat die Ein~ 
[oHung verhindcrt und als Falge davon liegt der Linke Medullarwulst 

asymmetrisch. (Nach GOERTTLER, 1925 b.) 

deutung der spateren 
Kopfdarmhohle, sich 
unabhangig von der 
Randzone bildet, mit 
deren Einrollung sie 
sonst un16slich verb un
den zu sein scheint. 

Auf andere Weise hat 
K. GOERTTLER (1925, 
1926) den normalen Ab
lauf der Gastrulation ex
perimentell gestort (Ab
bildung 105a); von ein

seitigem und doppelseitigem Zuruckbleiben der Urmundlippen (Asyntaxie) 
bis zu mehr oder weniger vollstandiger Exogastrulation. Es ergab 
sich, daB trotz gestorter Unterlagerung Medullarsubstanz entstand, 
und zwar aus deren prasumptivem Material (Abb. 105b). Daraus 
schloB GOERTTLER, daB dieses Material zu Beginn der Gastrulation 
schon labil determiniert ist; ja er mochte am liebsten dem Induktions
vermogen des Mesoderms jede , Bedeutung fUr die norm ale Entwicklung 
absprechen. "Da in meinen Fallen die prasumptive Medullaranlage sich 
mit groBer Selbstandigkeit weiter differenzieren konnte, so ist nicht 
recht einzusehen, was mit der Annahme eines komplizierteren Ent
wicklungsmodus fUr ein Verstandnis der normalen Entwicklungsvorgange 
gewonnen ist, wenn ein einfaches im Experiment als moglich nach
gewiesenes Verhalten den Erscheinungen in gleicher Weise gerecht 
werden kann" (GOERTTLER 1926b, S. 338). 

Gegen diese SchlUsse GOERTTLERS ist nun einzuwenden, daB in 
keinem seiner Versuche ein induktiver EinfluB von seiten des Mesoderms 
auszuschlieBen ist, sondern hochstens ein solcher der Unterlagerung. Die 
Randzone ist immer in Verbindung mit der prasumptiven Medullaranlage 
geblieben; nur die Unterlagerung ist gestort, und selbst das nicht immer 
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in dem MaB, daB ihr EinfluB auszuschlieBen ware (vgl. H. SPEMANN 
und B. GEINITZ 1927, S.161-164). 

In neuester Zeit hat J. HOLTFRETER (1933 d) Exogastrulen hOchsten 
Grades erzielt und ist dabei zu sehr interessanten Ergebnissen gekommen. 
Als besonders geeignet fUr den Versuch erwiesen sich die sehr dotter
reichen und daher groBen und weichen Axolotleier. Werden diese im 
Blastulastadium, einige Stunden vor Beginn der Gastrulation, aus dem 
Dotterhautchen genommen, in Wasser oder noch besser in 0,35 %iger 

a 

b d 
Abb. 106 a~d. a und b normale Gastrulation nach VOGT; c nnd d Stadien d er Exogastrulation. Die Pfeile 

geben die Richtung der Bewegungsvorgange an. (Nach HOLTFRETER 1933 d.) 

Salzlosung, und SO gedreht, daB der Urmund nach oben schaut, so reicht 
gewissermaBen die "Invaginationskraft" des Keirns nicht aus, urn 
Mesoderm und Entoderm ins Innere einzurollen (Abb. 106a-c). Die 
Gestaltungsbewegungen der Gastrulation, we1che im iibrigen ungestort 
weiter verlaufen, fiihren daher zu einer Ausrollung und Umstiilpung des 
gesamten Mesentoderms und zu einer fortschreitenden Abschniirung des 
Ektoderms (Abb. 106d). SchlieBlich hangen beide Teile an ihrem hinteren 
Ende nur noch durch einen diinnen Stiel zusammen (Abb. 107); das Ekto
derm ein leerer, zusammengesunkener Hautsack, des sen Blatter verloten 
und verschmelzen; das Mesentoderm weiter entwickelt, zu einem haut
und nervenlosen Embryo mit Chorda, Muskulatur, Darm (der in einzelne 
Abschnitte gegliedert ist), Vor- und Urniere. Die einzelnen Organe sind 
durch die Ausstiilpung in abnorme, aber ganz typische Lagebeziehungen 
gebracht, die Gewebe aber trotzdem voll ausdifferenziert. 
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In erster Linie interessiert uns hier das Verhalten des nicht unter~ 
lagerten Ektoderms, das in bezeichnendem Gegensatz zu dem des Mesento
derms steht. Wahrend dieses als Ganzes genommen ein erstaunliches 
MaB von Selbstdifferenzierungsvermogen . aufweist , in Gestaltungsbe
wegungen wie in geweblicher Differenzierung, unterbleibt in jenem 
beides mit del' Unterlagerung fast vollig. Die unregelmaBige Runzelung 
und Faltelung del' Oberflache ist, wie dieselbe Erscheinung bei anderen 
Experimenten, jedenfalls eine Folge ihrer VergroBerung; abel' sie kommt, 
abweichend yom Normalen, in gleichem MaBe del' prasumptiven Epidermis 
und Medullarplatte zu. Die fur letztere charakteristische Konvergenz 
unddorsale Schwenkung des Zellmaterials ist im rein en isolierten Ekto
derm nicht nachweisbar (1. c. S. 14). Einzig durch eine ofters vorhandene 

Abb. 107. Ein exogastrulierter, 8 Tage alter Keirn von Axolotl; links das Entornesoderm, rechts das 
Ektoderm. (Nach HOLTFRETER , 1933 e.) 

starkere mediane Streckung unterschied sich die Weiterentwicklung 
del' prasumptiven Medullarplatte von derjenigen del' Epidermis (1. c. 
S. 18). So fehlt denn auch auf den Schnitten jede Andeutung einer 
Medullarsubstanz. Sowohl prasumptive Medullarplatte als auch pra
sumptive Epidermis sind anfangs Epithelien aus Zylinderzellen, die sich 
allmahlich bei fortschreitender Verschmelzung und Verklumpung del' 
Ektodermblatter in eine homogene, ungeordnete Masse von kubischen 
Zellelementen verwandeln und insgesamt zu (atypischer) Epidermis 
werden (1. c. S.20). Diesel' Gewebscharakter bekundet sich auch darin, 
daB die oberflachlichen Zellen Zilien ausbilden, welche abel' im Gegensatz 
zur Norm nicht in festgelegten Richtungen, son del'll in unregelmaBigen 
Wirbeln sehlagen (1. c. S.18). 

Das wird nun abel' sofort anders, wenn und soweit noeh Unterlagerung 
eintritt. Ein wenig Bindegewebe unter dem Ektoderm genugt, urn eine 
Ordnung seiner Zellen zu einem festen typischen Hautepithel zu ver
anlassen. Gelangen nun statt des Bindegewebes Teile des Vorderdarms 
odeI' des Chordamesoderms rechtzeitig unter das Ektoderm, so werden 
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mit unbedingter Sicherheit starke Induktionen nervoser Art hervor
gerufen. Je nach der Menge und geweblichen Beschaffenheit der Unter
lagerung entstehen dann im Ektoderm anfangs kleine Medullarplatten, 
spater ein Schwanz, ern Rumpf oder noch vollstandigere Embryonen 
(1. c. S.20). 

Auf Grund dieser negativen und positiven Ergebnisse kommt HOLT
FRETER zu einer unbedingten Ablehnung einer auch nur labilen Determi
nation der prasumptiven Medullarplatte. Das ganze prasumptive Ekto
derm ist nach seiner Ansicht vor der Unterlagerung determinativ aqui
potent (1. c. S. 20); das verschiedene Schicksal seiner Bezirke, Medullar
platte oder Epidermis, wird lediglich durch das Mesentoderm, und zwar 
durch seine Unterlagerung, bestimmt. 

Denn auch jene andere Moglichkeit, daB zwar wohl ein induzierender 
EinfluB von seiten der Randzone notig ist, daB er aber auch ohne Unter
lagerung durch Ausbreitung rein in der Flache wirken kann, wird von 
HOLTFRETER auf Grund desselben Versuches abgelehnt. Bei den Exo
gastrulae blieb namlich der oberflachliche Zusammenhang des Ektoderms 
mit der dorsalen Urmundlippe wahrend langer Zeit in breiter Front 
erhalten und lOste sich erst nach beendetem Neurulastadium. Bestunde 
nun ein solcher von der Urmundlippe ausgehender "Organisationsstrom", 
so hatte er das benachbarte Ektoderm wahrend dieser Zeit induzieren 
mussen. Da dies aber niemals eintrat, so ist nach HOLTFRETER die 
Vorstellung eines von der Urmundlippe aus peripher vordringenden 
Induktionsreizes als widerlegt zu betrachten (1. c. S.45). 

Daraus ergeben sich nun aber Schwierigkeiten angesichts solcher 
Falle von nicht ganz vollkommener Exogastrulation, wie GOERTTLER 
(1926) einen abbildet (S.334, Abb.76), wo sich eine Medullarplatte 
anscheinend ohne Unterlagerung entwickelt hat. Die Erklarung GOERTT
LERs durch Selbstdifferenzierung scheint wohl ausgeschlossen nach den 
Ergebnissen der oben (S. 72) geschilderten Aufzuchtversuche in in
differenter Salzlosung. Die von HOLTFRETER (1931 b) wohl sichergestellte 
Tatsache, daB ein Stuck prasumptive Medullarplatte, kurz nach der 
Unterlagerung isoliert, zu Medullarsubstanz wird, unmittelbar vor der 
Unterlagerung aber nicht, laBt kaum eine andere Erklarung zu als die, 
daB in der Zwischenzeit die Determination erfolgt ist; also doch wohl 
durch die Unterlagerung, welche das nachgewiesenermaBen kann. Es 
bleibt also nichts anderes ubrig als entweder anzunehmen, daB die 
Medullarplatte in dem GOERTTLERschen Fall unterlagert war, oder aber, 
daB sie von der Umgebung aus induziert worden ist. Ersteres ware 
moglich, wenn die Unterlagerung ursprUnglich etwas weiter nach vom 
reichte und dann mit Einsetzen der rucklaufigen Bewegung der Exo
gastrulation wieder zUrUckgezogen wurde. Fur die zweite Moglichkeit, 
eine Induktion von der Umgebung aus, kame wohl in erster Linie die 
Randzone in Betracht, deren Wirkung sich dann gegen HOLTFRETERS 
Ansicht in der Flache ausgebreitet haben muBte. 
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In diesem Fall wiirde es sich also fragen, ob HOLTFRETERs SchluB
folgerungen, welche dieser Annahme entgegenstehen, v6llig zwingend 
sind oder nicht. Ich halte nun zwar auch seine Ansicht fiir sehr wahr
scheinlich, aber nicht fUr bindend bewiesen. An sich schiene es mir 
durchaus denkbar, daB die prasumptiven Medullarzellen der abgestreiften 
Ektodermhaut der Exogastrula von einem gewissen Stadium an schon 
labil determiniert, aber aus mechanischen Grunden nicht imstande 
waren, die Gestaltungsbewegungen der Neurulation auszufUhren. In 
diesem Fall HeBe es sich nicht ausschlieBen, daB diese Determination 
sich von der Randzone aus in der Flache ausgebreitet hatte; daB also 
dieser Weg der Induktion neben dem der Unterlagerung gangbar ware. 
In dem Fall von GOERTTLER k6nnte dann die auf diesem Wege erfolgte 
Induktion zur Auswirkung gekommen sein, weil das induzierte Ektoderm 
an dem Entoderm, dem es auflagerte, einen Halt hatte. Es miiBte sich 
wohl ein Experiment finden lassen, welches eine exakte Entscheidung 
zwischen diesen beiden M6glichkeiten erlaubt. 

Das Eingehen auf diese Einzelheiten, welches den sonst hier ge
steckten Rahmen iiberschreitet, rechtfertigt sich durch die grundsatzliche 
Bedeutung, die ihnen zukommt. Es handelt sich, urn es kurz zu sagen, 
urn die Frage, ob hier ein weiterer Fall von doppelter Sicherung vorliegt 
oder nicht. GOERTTLER und HOLTFRETER, so verschieden sonst ihr 
Standpunkt ist, sind sich darin einig, dies zu vemeinen. Wahrend 
GOERTTLER, wie oben angefUhrt, geneigt ist, induktive Einfliisse bei 
der Determination der Medullarplatte in der normalen Entwicklung, 
jedenfalls yom Stadium der beginnenden Gastrula an, iiberhaupt in 
Abrede zu stellen, verhalt HOLTFRETER sich ebenso ablehnend gegeniiber 
der Frage ihrer labilen Determination oder ihrer Induktion durch ober
flachliche Ausbreitung des induzierenden Agens. "Der neural induzierende 
EinfluB der Unterlagerung bedeutet keine doppelte Sicherung, sondem 
ihm taIlt die volle Verantwortung fUr das Zustandekommen einer 
Medullarplatte und aller ihrer Derivate zu" (1933 d, s. 723). Damit ist 
emeut eine Frage aufgeworfen worden, welche wir schon mehrfach ge
streift haben und welche jetzt noch einmal im Zusammenhang be
sprochen werden solI; die Frage nach dem determinativen Zustand der 
prasumptiven Medullarplatte vor der Unterlagerung. 

4. Der determinative Zustand der prasumptiven Medullarplatte vor 
der Unterlagerung. 

Diese Frage ist, wie erinnerlich, schon mehrfach beriihrt worden; 
zuerst im AnschluB an das Anlagenschema der jungen Gastrula nach 
VOGT (S. 73 f.); dann soeben im Zusammenhang mit Experimenten, aus 
denen die Bedeutung der Unterlagerung fUr die Entwicklung der Medullar
platte hervorging. Eine iibereinstimmende Antwort hat sie trotz zahl
reicher darauf gerichteter Untersuchungen bis jetzt nicht gefunden. 
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Bei ihrer allgemeineren Wichtigkeit ist es daher erwiinscht, einen kurzen 
Uberblick iiber die samtlichen experimentellen Ergebnisse und die aus 
ihnen gezogenen SchluBfolgerungen zu gewinnen. 1m Vordergrunde 
stehen dabei, nach einem kurzen, nicht weiter verfolgten Versuch von 
A. MARX, die Arbeiten von K. GOERTTLER, F. E. LEHMANN und neuer
dings von J. HOtTFRETER. 

GOERTTLERs Versuche gehen darauf aus, zu zeigen, daB das pra
sumptive Material der Medullarplatte schon zu Beginn der Gastrulation, 
also vor eingetretener Unterlagerung, zu seinem spateren Schicksal, 
wenn auch nur labil, determiniert sei. . Dies schlieBt GOERTTLER daraus, 
daB die Medullarplatte sich auch dann aus ihrer prasumptiven Anlage 
bildet, wenn diese durch geeignete Mittel an der Stelle zuriickgehalten 
wird, welche sie im Anlagenplan zu Beginn der Gastrulation einnimmt; 
daB sie ferner einen Defekt aufweist, wenn und wo ein solcher in ihrer 
prasumptiven Anlage gesetzt worden war; endlich, daB sie sich unter 
bestimmten charakteristischen Voraussetzungen auch am fremden Ort, 
inmitten von Epidermis, aus ihrer verpflanzten prasumptiven Anlage 
entwickeln kann. Von diesen Versuchsreihen ist die erste, bei welcher 
der normale Ablauf der Gastrulation mehr oder weniger weitgehend ge
stort wurde, soeben besprochen worden; die Defekt- und Verpflanzungs
versuche (1925a und b) sollen uns nunmehr beschaftigen. 

Einem Pleurodeleskeim zu Beginn der Gastrulation wurde seitlich 
aus der prasumptiven Medullarplatte ein groBes Stiick entnommen; 
auf dieser Seite fehlte spater das Hinterende des einen Medullarwulstes. 
Ob hier die Unterlagerung vorhanden war oder nicht, ist offenbar nicht 
festgestellt, jedenfalls nicht mitgeteilt worden; es ist aber von ent
scheidender Bedeutung. SoIl namlich das Experiment etwas fUr friihe 
Determination beweisen, so muB die Unterlagerung vorhanden sein; 
denn fehlt sie, so ist durch das gleichzeitige Fehlen des entsprechenden 
Medullarwulstes ja gerade der ursachliche Zusammenhang zwischen beiden 
nahegelegt (H. SPEMANN und B. GEINITZ 1927, S.161). 

E. BRUNS (1931) hat diesen Versuch unter anderer Fragestellung 
wiederholt; an Blastulen von Triton taeniatus und Bombinator pachypus; 
aber auch an solchen von Pleurodeles, also an dem Material des GOERTT
LERschen Versuchs, jedoch in etwas friiherem Stadium. Der Defekt wurde 
von den Seiten her ersetzt, nach Ausweis von Farbmarken entweder 
wesentlich aus Material des Blastuladachs, wobei die Randzone ringsum 
gleichmaBig beigetragen haben mag oder unter einseitiger starkerer 
Heranziehung der letzteren. Der weitere Erfolg war in heiden Fallen 
in charakteristischer Weise verschieden. War die Defektheilung ohne 
auBerlich sichtbare Beteiligung der Randzone erfolgt, so wiesen die 
Embryonen spater nur eine mehr oder weniger schwere Mikrozephalie 
auf, ohne eigentliche Organdefekte. War dagegen das Material der Rand
zone auf der einen Seite animalwarts emporgewandert, so war nachher 
auf dieser Seite eine Schwache der gesamten mesodermalen Anlage und 
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der Medullarplatte zu beobachten, nicht aber lokaler Defekt. Stets 
entsprach die Schwache der Medullaranlage einer solchen der meso
dermalen Organe; die Starke des Medullarrohrs scheint sich unabhangig 
yom Defekt nach der Starke des unterlagernden Mesoderms zu rich ten 
(1. c. S. 716). Die groBere Regulationsfahigkeit der Keime gegenuber 
denen des GOERTTLERschen Versuchs konnte nach BRUNS auf ihrem 
etwas jungeren Alter beruhen. AuBerdem aber wirft BRUNS die Frage 
auf, ob das Fehlen des Medullarwulstes bei GOERTTLERS Keirn nicht auf 
eme Storung in der Gastrulation zuruckzufUhren sei; er hatte noch im 

Abb. 108. Schema zur Verse hie bung des 
prasumptiven Medullarmaterials wahrend der 

Gastrulation des Amphibienkeims. 
(Nach GOERTTLER, 1927 b.) 

Neurulastadium einen graBen Dotter
pfrapf. 

LEHMANN (1926a) hat das Experi
ment wiederholt, mit demselben Erfolg; 
auf Schnitten fand er normale Unter
lagerung (1. c. S. 279). Das Ergebnis ist 
uberraschend. Da an der Induktions
fahigkeit der vorhandenen Unterlage
rung nicht zu zweifeln ist, so ist das 
Erklarungsbedurftige die Reaktions
unfahigkeit des den Defekt schlieBen
den Ektoderms. N ach LEHMANN (1. c. 
s. 279) konnte sie durch die Reilungs
vorgange in irgendeiner Art "blockiert" 
gewesen sein. Ratte man den Defekt 
durch ein Stuck prasumptive Epider

mis verschlossen, so hatte sich, wenigstens bei Triton, unter Verwendung 
des Implantats ein vollstandiger Medullarwulst entwickelt. Woraus folgt, 
daB das entnommene Stuck der prasumptiven Medullarplatte nicht un
ersetzlich ist; nur dann aber wurde der Versuch etwas fUr ihre Deter
mination beweisen. 

Aus diesem Versuch GOERTTLERS scheint also so wenig wie aus 
jenen mit behinderter Gastrulation (S. 11S) der SchluB erlaubt, daB die 
prasumptive Medullarplatte schon vor ihrer Unterlagerung labil determi
niert sei. Besser schien es mit einem anderen sehr schon ausgedachten 
Experiment zu stehen, bei welchem ein Stuck prasumptive Medullar
platte einem alteren Keirn, einer fruhen oder spat en Neurula, seitlich in 
einiger Entfernung von der Medullarplatte in die Epidermis eingepflanzt 
wurde (Abb.10S). Das Experiment ist schon in anderem Zusammenhang 
besprochen worden (S. 77f.), als es sich urn die Frage handelte, ob die 
histologische Differenzierung von den vollzogenen Gestaltungsbewegungen 
abhangt. GOERTTLER glaubte das bejahen zu durfen, auf Grund der 
Feststellung, daB die Weiterbildung des Ektoderms zur Medullarplatte 
nur bei gunstiger Orientierung des Implantats erfolge; d. h. nur dann, 
wenn die dazu erforderlichen Gestaltungsbewegungen durch diejenigen 
der neuen Umgebung gefordert wurden. Die in dieser Rinsicht gezogenen 
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Schliisse erweckten schon damals Bedenken; dagegen schien eine labile 
Detertnination der Medullarplatte bewiesen (SPEMANN 1931, S. 492, 497). 
Denn daB mesoderm ale Organanlagen eines so spaten Entwicklungs
stadiums noch Medullarplatte induzieren konnen, war nicht voraus-
zusehen. , 

Doch auch dieses Ergebnis GOERTTLERS hielt einer N achpriifung 
nicht stand. Wie schon erwahnt (S.78) fand HOLTFRETER (1933 a) 
nicht nur, daB prasumptive Medullarplatte der friihen Gastrula, in die 
seitliche Gegend der friihen Neurula verpflanzt, bei feder beliebigen 
Orientierung N euralrohr bildet; sondern er stellte auch das weitere 
fest, daB prasumptive Epidermis dasselbe ergibt. Sogar in einer alteren 
Neurula, ja noch in einem Embryo mit beginnender auBerer Gliederung, 
wird prasumptive Epidermis so gut wie prasumptive Medullarplatte zu 
Medullarsubstanz. 

Auf dieses Experiment wird noch mehrmals zuriickzukommen sein. 
1m jetzigen Zusammenhang beweist es zwar nichts gegen eine labile 
Determination, aber es hebt die Beweiskraft des GOERTTLERschen 
Experiments fur eine so1che auf. 

In mehrjahrigen sorgfaltigen Untersuchungen hat sich F. E. LEH
MANN (1926a, 1928a, 1929a) mit der in Erorterung stehenden Frage 
beschaftigt. Die schon angefiihrten (S. 112) Defektversuche bewiesen 
zwar eine weitgehende Abhangigkeit der sich ausbildenden Medullar
platte von der Unterlagerung; sie zeigten, daB das prasumptive Medullar
material allein keiner Selbstdifferenzierung fahig ist. Dagegen lieBen 
sie die Frage offen, ob es noch ganz indifferent ist oder schon irgendwie 
auf Medullarplattenbildung vorbereitet, jedoch eines AnstoBes von seiten 
der Unterlagerung bediirftig (1926a, S.278). Mehrere Tatsachen wiesen 
schon damals in die letztere Richtung. Wenigstens das Vorderende der 
Medullarplatte kann sich auch nach starken Unterlagerungsdefekten in 
normaler Breite anlegen und ein normales Vorderhirn mit Augenblasen 
bilden. Die mittlere und hintere Region der Medullarplatte erwies sich 
als viel empfindlicher gegeniiber Unterlagerungsdefekten. Dies scheint 
"keine andere Erklarung zu erlauben, als die eines relativ differenten 
Verhaltens des prasumptiven Vorderendes gegeniiber der Epidermis. 
Man konnte sich vorstellen, daB dieses Gebiet schon zu Beginn der 
Gastrulation sich scharf von der angrenzenden Epidermis unterscheidet" 
(1926a, S.278). 

In einer spateren Arbeit (1928a) wies LEHMANN auf die wichtige 
Tatsache hin, daB bei einseitiger Verkiimmerung der Medullarplatte infolge 
von Unterlagerungsdefekt die anschlieBende Epidermis viel dicker ist 
aIs auf der normalen Seite (vgl. Abb. 100). Infolge davon ist die Massen
verteilung im Ektoderm auch bei einseitig extrem reduzierter Platte auf 
beiden Seiten annahernd gleich. Das heiBt aber, daB auf der normalen 
Seite die ganze Zone des verdickten Ektoderms Medullarsubstanz ge
bildet hat, wahrend auf der mesodermlosen Seite nur ein Teil davon 
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zu Medullarsubstanz geworden ist und die lateral anschlieBenden ver
dickten Teile schon die Struktur von Epidennis angenommen haben. 
Das Material fUr die Medullarplatte ist also unabhangig von der Unter
lagerung bereitgestellt worden; wieviel davon wirklich zu Medullarplatte 
wird, hangt yom unterlagernden Mesodenn ab (1. c. S.158) . 

Bei der Induktion einer Medullarplatte in ventraler Epidennis muB 
eine solche Massierung der Zellen erst unter dem EinfluB der implantierten 
Unterlagerung eingeleitet werden; in dem nonnalen Material ist sie schon 
vor der Unterlagerung vorbereitet. DaB sie dort spater am Vorderende 

Abb. '09. Beginnende Gastrula 
von Triton. Rechteckiges SHick 
prasumptives Ektoderm, an der 

Grenze von prasumptiver 
Medullarplatte und Epidermis, 
ausgeschnitten und urn 1800 

gedreht wieder eingeheilt. 
(Nach F. E. LEHMANN, 1929 a.) 

am ausgepragtesten ist und nach hinten stark 
abnimmt, ist wohl der Grund fUr die ver
schiedene Empfindlichkeit dieser Regionen 
gegenuber von Unterlagerungsdefekten (1928a, 
S.156). 

Aus diesen Experimenten LEHMAN NS laBt 
sich auf eine der Induktionswirkung entgegen
kommende Vorbereitung der prasumptiven 
Medullarplatte schlie Ben , dagegen nicht auf 
ihre Detennination. Ursprunglich ist LEHMANN 
selbst nicht weiter gegangen; im Gegenteillehnt 
er, wie erwahnt, die Fahigkeit zur Selbst
differenzierung ausdrucklich abo Erst unter 
dem Eindruck von GOERTTLERS Experimenten 

ubernahm er des sen Ansicht einer labilen Determination; mit der Beweis
kraft jener Experimente wird auch diese Ansicht fallen mussen. 

Wenn das Material der prasumptiven Medullarplatte schon vor der 
Unterlagerung in der Richtung ihres voraussichtlichen spateren Schick
sals vorbereitet ist, dann ist zu erwarten, daB es sich rascher und voll
kommener dazu entwickelt als anderes Material, welches an seine Stelle 
gebracht wird. Das scheint nach einem weiteren Experiment von LEH
MANN (1929a) in der Tat der Fall zu sein. Zwei langliche Streifen pra
sumptiver Medullarplatte und Epidennis wurden in der Weise aus
getauscht, daB ein aus beiden Ralften zusammengesetztes rechteckiges 
Stuck aus der Seite der beginnenden Gastrula ausgeschnitten und um 
900 oder 1800 gedreht wieder eingeheilt wurde (Abb.109) . Nach geeigneter 
Farbmarkierung lieB es sich auch spater noch abgrenzen. Auch konnten 
die an ihm sich abspielenden Massenverschiebungen verfolgt werden. 
Wenn nun die Drehung des Stuckes vor der Unterlagerung vorgenommen 
wird, so beteiligt es sich zwar ortsgemaB ohne grobere Storung an allen 
Verschiebungsvorgangen sowie an der Bildung der Medullarplatte; aus 
prasumptiven Epidenniszellen entstehen also, wie schon bekannt, solche 
der Medullarplatte und umgekehrt. Aber diese sekundar induzierten ·.Me
dullarzellen weich en doch in Fonn und Anordnung etwas von den aus nor
malem Material entstandenen ab (Abb.110). Dem naheliegenden Ein
wand, daB dies aus einer Schadigung durch die Operation erklart werden 
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konnte, begegnet LEHMANN durch den Hinweis, daB dieselben kleinen Ab
weichungen von der Norm sich auch bei jenen Medullarplatten finden, 
welche in ventralem Ektoderm sekundar induziert worden sind. Obwohl 
das einleuchtet, ware doch angesichts der GeringfUgigkeit des abnormen 
Verhaltens Nachpriifung durch das naheliegende Kontrollexperiment, 
Wiedereinheilung des abgelosten nicht gedrehten Stiickes, zu fordern. 

Auf diesen Zustand der Vorbereitung paBt der von VOGT gepragte 
Ausdruck "Bahnung"; nur darf man ihn dann nicht, wie es vielfach 
geschieht, gleichbedeutend mit "labil determiniert" verwenden. Denn 
Determination, auch die labile, auBert sich in der Fahigkeit zur Selbst
differenzierung in fremder, aber indifferenter Umgebung; Bahnung 

Abb. 110. Operation wie Abb. log. Fruhe Neurula; die Region zu beiden Seiten des recbten Medullar
wulstes ist gedreht und bat sich nicht vollig normal entwickelt (unregelmaBige Anordung der rundlicben 

. Kerne). (Nach F. E. LEHMANN, 1929 a.) 

dagegen ist die Erleichterung der Reaktion auf den determinierenden 
EinfluB. Das entspricht auch der Bedeutung des Worts, bei welchem die 
Vorstellung einer stetigen Zunahme mitschwingt . Stetig mag auch die 
Festigung der zuerst labilen Determination zur endgiiltigen sein, kennt
lich an dem zunehmenden Widerstand, welchen sie einem in anderer 
Richtung wirkenden umdeterminierenden EinfluB entgegenzusetzen ver
mag. Demgegeniiber scheint mir zwischen indifferent und labil determi
niert ein Sprung oder wenigstens ein jaher Anstieg zu liegen. Man ver
gegenwartige sich nur, daB prasumptive Medullarplatte, wenl1. vor der 
Unterlagerung isoliert, atypische Epidermis liefert, kurz nach der Unter
lagerung dagegen Nervensubstanz mit Nervenfasern (HOLTFRETER 1931 a 
und b) oder einen Augenbecher, der eine Linse induzieren kann (0. MAN
GOLD 1929b, S. 640). 

Wahrend also nach den Versuchen von LEHMANN und wohl auch 
nach einigen von GOERTTLER eine Bahnung des Materials der pra
sumptiven Medullarplatte anzunehmen ist, liegt bis jetzt, vor allem nach 
den Versuchen von HOLTFRETER, keine Tatsache vor, welche fUr eine 
auch nur labile Determination sprache. Man konnte also in diesem 
Fall nur dann von einer doppelten Sicherung sprechen, wenn die Determi
nation vom Material der Randzone aus auf zwei Wegen erfolgen konnte; 
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namlich nicht nm, wie nachgewiesen ist, nach der Unterlagerung von 
Zellschicht zu Zellschicht, sondern auch ohne Unterlagerung von Zelle 
zu Zelle derselben Schicht fortschreitend. DaB etwasDerartiges vorkommt 
zeigt die assimilatorische Induktion des Mesoderms; ob es auch yom 
prasumptiven Mesoderm zur prasumptiven Medullarplatte moglich ist, 
scheint mir bis jetzt weder bewiesen noch widerlegt. 

IX. Diskussion der Begriffe Potenz und Determination. 
Ehe wir die Analyse des Induktionsvorgangs in der eingeschlagenen 

Richtung weiter verfolgen, durfte es sich empfehlen, die beiden Begriffe 
der Potenz und der Determination in ihrer Entwicklung und jetzigen 
Bedeutung naher zu erortern. 

1. Der Begriff Potenz. 

Der grundlegende Begriff ist derjenige der Potenz. Er hat im Lauf 
der Zeit gewisse Wandlungen erfahren. Als "prospektive Potenz" hat 
ihn bekanntlich DRIESCH (1896) aufgestellt, urn die von ihm entdeckte 
wichtige Tatsache auszudrucken, daB die einzelnen Teile des jungen 
Seeigelkeimes weiter reichende Entwicklungsmoglichkeiten besitzen, als 
normalerweise verwirklicht werden. So kann z. B. jede der beiden erst en 
Furchungszellen isoliert eine ganze Larve bilden, von entsprechend ver
ringerter GroBe, aber normalen Proportionen. Wahrend ihre "pro
spektive Bedeutung" in der Bildung je einer Halfte der Larve besteht, 
erstreckt sich ihre "prospektive Potenz" auf Bildung einer ganzen Larve. 

In dies em Satze erschopft sich fUr die Zwecke von DRIESCHs Theorie 
die Funktion des Potenzbegriffs; das ist wohl der Gnmd, weshalb DRIESCH 
auf seine weitere Analyse verzichtet. Der Begriff solI "gar nichts weiter 
prajudizieren"; es soIl nichts daruber ausgemacht sein, "was der Begriff 
Potenz eigentlich bedeutet" (1909, S.89). Daraus muBten sich im 
Fortgang der Forschung allerlei Unklarheiten ergeben. 

Zunachst ist klarzustellen, daB prospektive Potenz streng genommen 
nicht das "mogliche Schicksal" eines Keimteils bezeichnet (DRIESCH 
1909, S. 77), sondern die Moglichkeit dieses Schicksals; also dem gewohn
lichen Wortsinn entsprechend eine Fahigkeit, ein Vermogen. Roux 
(1905) setzt daher den Ausdruck Potenz dem von ihm schon fruher 
(1892) gebrauchten des "entwicklungsmechanischen Vermogens" gleich. 
Auch DRIESCH (1909) spricht an anderer Stelle (S.84) von "Weckung" 
einer Potenz, was man nicht von einem moglichen Schicksal sagen kann, 
sondern nur von einer schlummernden Fahigkeit. 

Besonders fuhlbar werden die Schwierigkeiten des Potenzbegriffs in 
der ursprunglichen Fassung von DRIESCH, wenn man einzelne FaIle von 
Potenzbeschrankung naher ins Auge faBt. 

Wenn man einen Amphibienkeim nicht schon im Zweizellenstadium, 
sondern im allerersten Beginn der Gastrulation median spaltet, so kann 
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immer noch aus jeder Halfte ein ganzer Embryo hervorgehen, der, ab
gesehen von einer etwas schwacheren Ausbildung der innenstandigen 
Seite, bilateral-symmetrisch gebaut ist (SPEMANN und FALKENBERG 1919). 
Auch von diesen Halften miissen wir der Definition gemaB sagen, daB 
ihre Potenz umfassender ist als ihre prospektive Bedeutung, daB sie die 
Bildung eines ganzen Embryo in sich begreift. Nimmt man aber dieselbe 
mediane Durchtrennung ein wenig spater vor, nachdem die Gastrulation 
eben vollendet ist, so entsteht aus jeder Halfte ein stark verkriimmter 
halber Embryo. Es hat also eine Beschrankung der Potenz des halben 
Keirns auf "halb" stattgefunden. Priift man nun die einzelnen Bezirke 
dieses Entwicklungsstadiums auf ihre Potenz, so findet man, daB letztere 
noch viel umfassender ist als ihre prospektive Bedeutung. Es beruht 
also die Potenzbeschrankung der Keimhalfte nicht auf einer Potenz
beschrankung ihrer Teile, sondern auf ihrer Unfahigkeit der Regulation 
zum Ganzen. J a vielleicht ist selbst diese noch erhalten, aber ehe sie 
zur Auswirkung kommen kann, ist die Entwicklung unaufhaltsam fort
geschritten zu einem Stadium, wo auch die Teile in ihrer Potenz beschrankt 
worden sind. - Dieselbe Erklarung hat DRIESCH schon vor langen J ahren 
fUr solche Falle wie den des Ctenophoreneies gegeben, dessen Blastomeren 
yom Anfang ihrer Entwicklung an auf Erfiillung ihrer prospektiven 
Bedeutung eingeschrankt sind. 

Wird die beginnende Gastrula nicht median, sondern frontal durch
trennt, so vermag, wie wir gesehen haben, nur die dorsale Halfte auBer 
den dorsalen auch die ventralen Organe zu bilden und ihr Verhaltnis 
so zu regulieren, daB ein normal proportionierter Embryo entsteht. Aus 
der ventralen Halfte dagegen entstehen nur ventrale Organe; ihre 
prospektive Gesamtpotenz ist also auf den Umfang ihrer prospektiven 
Bedeutung eingeschrankt. Das hat nun aber wieder einen anderen Grund 
als bei den seitlichen Halbbildungen. An einer Formregulation fehlt es 
der ventralen Halfte nicht; ebensowenig an den n6tigen Potenzen ihrer 
einzelnen Teile. Denn verpflanzt man Stiickchen ihres prasumptiven 
Ektoderms in andere Keimregionen, so k6nnen sie sich dort ortsgemaB 
weiter entwickeln, offenbaren also ihre Potenzen fUr Medullarrohr, 
Linsen, H6rblasen, fUr Urwirbel, ja selbst fUr Chorda. Was der ventralen 
Halfte fehlt, sind nicht die Potenzen ihrer Teile, sondern etwas, das 
n6tig ist, urn sie zu wecken. Wie die neuesten Versuche gezeigt haben, 
kann dieses "etwas" von sehr einfacher Natur sein, es braucht nicht 
einmal lebendig zu sein. 

Daraus folgt, daB es sich bei diesen verschiedenen Fallen von Potenz 
und Potenzbeschrankung nur rein formal urn dieselben Dinge handelt. 
Es gibt verschiedene Ursachen, aus welchen ein Keimteil zu etwas 
werden oder nicht werden kann. 

Ganz unmerklich gleitet hier der Begriff der Potenz hiniiber in den 
der Erbanlage. Bei DRIESCH selbst scheint mir das der Fall zu sein. 
Gelegentlich der Halbentwicklung infolge von mangelnder Regulations-

Spemann, ExperimenteJre Beitrage. 9 
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fahigkeit sagt er (1909, S. 88): "Da diese Unfahigkeit zur Regulation 
wahrscheinlich auf ziemllch einfachen physikalischen Umstanden beruht, 
so sind wir wohl berechtigt zu sagen, daB eine gleicbmaBige Verteilung 
der Potenzen bier nicht eigentlich fehlt, sondem nur gewissermaBen 
maskiert ist." Hier ist der Potenzbegriff in seiner urspriinglichen Fassung 
von DruEsCH selbst aufgegeben; Potenz ist die Erbanlage, welcher gewisse 
Bedingungen zu ihrer Verwirklichung fehlen. Etwas ahnliches mag 
vorliegen, wenn DRIESCH von gewissen Potenzbeschrankungen sagt, sie 
mochten "vielleicht nicht eigentlich grundlegend, sondem sekundaren, 
hemmenden Einflussen verdankt sein". 

Diese Gleichsetzung von Potenz und Erbanlage wird nun von PETER
SEN (1922) volizogen. "Was vererbt wird, sind Potenzen; nicht Organe 
oder Organanlagen werden vererbt, sondem die Fahigkeit, Organe zu 
bilden. . .. Diese Summe von Fahigkeiten deckt sich mit dem, was 
die Vererbungslehre als Genotypus bezeichnet" (S.117). Ausdriicklich 
wird der "Potenzapparat" der Erbstruktur gieichgesetzt, "die wir uns 
im chromatischen Apparat verwirklicht denken". 

Potenz in diesem engeren Sinn wird von W. SCHLEIP (1928) als 
"Genompotenz" von der "Systempotenz" unterschieden, welch letztere 
auBer den notigen wirkungsbereiten Erbfaktoren auch die Mittel zu 
ihrer Aktivierung und Verwirklichung enthalt. Systempotenzen werden 
im Lauf der Entwicklung eingeschrankt; ob das auch fUr die Genom
potenzen gilt, ist in den meisten· Fallen unentschieden. 

1m Zusammenhang von DRIESCHs Theorie. bezeichnet die prospektive 
Potenz nur ganz im aligemeinen den Umfang dessen, was aus einem 
Keimteil werden kann; daB aus ibm mehr werden kann als normaler
weise wird, daB die prospektive Potenz umfassender ist als die prospektive 
Bedeutung, das ist der Ausgangspunkt alier weiteren Folgerungen. 
Nimmt man aber Potenz ganz abgesehen davon als Fahigkeit, als ent
wicklungsmechanisches Vermogen, so liegt es nahe, nach dem Inhalt 
dieses Vermogens zu fragen und danach den Begriff weiter zu gliedem. 
So umfaBt nach W. Roux (1912, s. 313) die "entwicklungsmechanische 
Gesamtpotenz" die einzelnen Vermogen: a) zu Selbstdifferenzierung des 
Gebildes, b) zu differenzierender Einwirkung, differenzierender Induktion 
auf andere Teile, also zur Bewirkung abhangiger Differenzierung am 
anderen Teil, c) zu spezifischer differenzierender Reaktion auf diffe
renzierende Einwirkungen, also zur eigenen abhangigen Differenzierung. 
Die in den vorhergehenden Kapiteln besprochenen Experimente bieten 
Beispiele dafur in beliebiger Menge. Ein Stuck prasumptive Epidermis 
der beginnenden Gastrula von Triton wiirde alie drei Arten von Potenzen 
besitzen: in Gewebskultur wiirde es sich unter Se1bstdifferenzierung 
zu Epidermis weiter entwickeln (a); im Feld der prasumptiven Augen
blase zu Augenblase, des prasumptiven Mesoderms zu Mesoderm (c); 
als Augenbecher und Mesoderm wiirden in ibm die Potenzen zur Induktion 
von Linse und Medullarplatte geweckt (b). 
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Von ahnlichen Uberlegungen wie den oben angestellten aus
gehend, unterscheidet P. WEISS (1930) das Vermogen zur Gestaltung 
(z. B. "Gastrulationspotenzen" nach O. MANGOLD), zur Organbildung 
(Organisationspotenz), zur histologischen Differenzierung (Differen
zierungspotenz) .und zum Wachstum. Mir scheinen diese vier Glieder 
(besonders Differenzierungspotenz - Organisationspotenz) logisch etwas 
ungleichwertig zu sein; doch ermoglicht die Unterteilung eine bequeme 
Ordnung der Tatsachen. 

2. Der Begriff Determination. 

Determination, Bestimmung eines Geschehens und seiner Produkte 
nennt Roux (1912, S.93) "die Gesamtheit derjenigen Faktoren, we1che 
die Art des Geschehens, also auch seiner Produkte bestimmen. .. Die 
Determination eines Lebewesens ist ... substantiell dargestellt durch die 
Vererbungssubstanz, das Keimplasma, mit seiner Vererbungsstruktur. 
Zur Verwirklichung des Bestimmten sind noch die (NB. indifferenten) 
Realisationsfaktoren oder Ausfiihrungsfaktoren, z. B. Wanne, Nahrung, 
evtl. Licht usw. notig". Diese Abgrenzung des Begriffs hat sich nicht 
eingeburgert. 'Jetzt bezeichnet man mit Determination allgemein die 
Bestimmung - und zwar sowohl das Bestimmtwerden wie das Bestimmt
sein - eines Keimteils zu seinem spateren Schicksal und folgt damit 
der Definition, we1che K. HEIDER (1900) schon vor langen Jahren 
gegeben hat. 

Die Frage aufzuwerfen, ob ein Keimteil determiniert sei oder nicht, 
hat einen Sinn eigentlich nur bei einer ganz bestimmten Auffassung der 
Entwicklung (P. WEISS 1930). Bei einer reinen Mosaiktheorie, wie der 
von WEISMANN vertretenen, ist es ebenso selbstverstandlich, daB jeder 
Teil des Keirns, sowie er einen Kern zugeteilt bekommen hat, damit 
auch determiniert ist, wie es andererseits eine rein epigenetische Theorie 
mit sich bringt, daB alle Teile des Keirns sich bis zum SchluB nur unter 
Wechselwirkungen weiter entwickeln konnen. Nun wissen wir aber, daB 
Entwicklungsprozesse in einzelnen Keimteilen durch Vorgange in anderen 
eingeleitet werden konnen, daB sie dann aber in der einmal eingeschlagenen 
Richtung aus eigener Kraft weiter laufen. Von dem Augenblick an, wo 
ein Keimteil so die spezifischen Ursachen seiner Weiterentwicklung in 
sich selbst tragt, wo er sich unter Selbstdifferenzierung (Roux) seiner 
prospektiven Bedeutung entsprechend zu seinem spateren Schicksal 
weiter entwickeln kann, nennen wir ihn determiniert (FR. R. LILLIE 1929). 

Wenn also im Zweizellenstadium des Froscheies die eine seitliche 
Blastomere imstande ist, nach Abtotung der anderen eine halbe Neurula 
aus sich hervorgehen zu lassen, so ist sie zu dieser Halbbildung determi
niert. Oder wenn spater, zu Beginn der Gastrulation, ein kleines Stuck 
der oberen Urmundlippe in sich selbst die Fahigkeit enthalt, sich zu 
strecken und einzustiilpen, ein Stuck Ektoderm der animalen Kappe die 

9* 
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Fahigkeit, sieh fHichenhaft auszubreiten, so sind diese Stiicke zu diesen 
Gestaltungsbewegungen determiniert. Wenn endlich nach Ablauf der 
Gastrulation ein Stiick Ektoderm der Riickenplatte imstande ist, sieh 
auch ohne Unterlagerung und isoliert zu Meduilarsubstanz mit Nerven
fasern w~iter zu entwickeln, so ist es iu dieser histologischen Differen
zierung determiniert. 

Das Gemeinsame dieser Faile, welche unter dem Begriff der Determi
nation gefaBt werden soilen, ist die ursachliche Bestimmtheit eines nach 
auBen abgegrenzten isolierten Systems; dagegen ist die Riehtung dieser 
Bestimmtheit und wohl auch ihre Ursache verschieden. Die Determination 
zu Gestaltungsbewegungen nennt W. VOGT (1923 b) dynamische Determi
nation, die zu histologischer Differenzierung materielle Determination. 
Die Determination der 1/2 Blastomere zur Bildung eines halben Embryos 
enthalt jedenfalls beides. Dber die Ursachen wissen wir kaum das 
Ailgemeinste. 

Es ist nun keineswegs immer moglich, die von VOGT unterschiedenen 
Arten von Determination rein auseinander zu halten. So kommt das, 
was man den Materialcharakter der Medullarplatte nennen kann, sieher 
zum Teil durch seitliche Zusammenschiebung der Ektodermzeilen zu
stande, also durch Gestaltungsbewegungen, und eine Gestaltungs
bewegung ist es, durch welche sich die Medullarplatte zum Rohre schlieBt. 
Selbst den histologischen Endprodukten kann die Fahigkeit zu solchen 
Gestaltungsbewegungen als spezifischer Charakter eigen sein. Ein 
schones Beispielliefern explantierte Nierenepithelzellen, welche in Rein
kultur ohne spezifische Form weiter wachsen, bei Zusatz von Mesenchym 
aber sieh zu Tubuli und Glomeruli anordnen (DREW 1923). 

Schon dadurch wird eine Frage nahegelegt, welche zuerst von W. VOGT 
(1923 b) aufgeworfen worden ist. Hangen dynamische und materieile 
Determination ursachlich zusammen, etwa derart, daB zu Anfang ein 
ProzeB in Gang gesetzt wird, in welchem jeder Abschnitt ursachlich 
aus dem vorhergehenden folgt, oder werden die einzelnen Abschnitte 
desProzesses fiir sieh determiniert, also zuerst die Gestaltungsbewegungen, 
dann die histologische Differenzierung? Diese Frage scheint mir, wie 
oben (S. 76f.) dargelegt wurde, bis jetzt nieht entschieden und eine 
exakte Entscheidung fiir die eine oder andere Moglichkeit sehr schwierig 
zu sein. 

Eine weitere viel umstrittene Frage ist es, ob eine einmal getroffene 
Determination unwiderruflich ist oder ob sie wenigstens anfangs noch 
riickgangig gemacht werden kann; ob ein Keimteil, welcher zur Selbst
differenzierung fahig ist, welcher also schon eine bestimmte Entwieklungs
riehtung eingeschlagen hat, durch neu einwirkende Einfliisse in eine 
neue Entwicklungsrichtung gedrangt werden kann. 

Dies letztere scheint mir nun sowohl fiir die dynamische wie fiir die 
materieile Determination nachgewiesen. Ektoderm der friihen Gastrula 
kann in seiner dynamischen Determination durch Verpflanzung in andere 
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Keimregionen oder auch durch Verminderung des Ausgangsmaterials 
so umgestimmt werden,. daB es nunmehr die ihm zufallenden Gestaltungs
bewegungen ortsgemaB ausfiihrt. Ebenso k6nnen Keimteile nach erfolgter 
materieller Determination noch eine andere Verwendung finden. So kann 
nach W. VOGT (1.930) und E. BRUNS (1931) die Randzone, welche nach 
Ausweis der Isolierungsversuche schon zu Mesoderm determiniert ist, 
noch Material an das Ektoderm abgeben (vgl. oben S. 89). Ferner 
kann prasumptive Medullarplatte, welche kurz nach erfolgter Unter
lagerung selbstdifferenzierungsfahig ist, in diesem Stadium noch zu 
Epidermis umgestimmt werden, und ebenso prlisumptive Epidermis zu 
Medullarplatte. 

Auf diesen Tatsachen beruht der Begriff der labilen Determination 
(Prlidetermination, GOERTTLER 1927b; Institution GRAEPER 1923), im 
Gegensatz zur testen Determination. 

Was nun eigentlich in einer Zelle vor sich geht, wenn sie determiniert 
wird, und was weiter geschieht, wenn diese Determination, so lange sie 
noch labil ist, durch eine neue ersetzt wird, daruber fehlen uns bis jetzt 
gegriindete V orstellungen. Es ist bei dem fortschreitenden Charakter 
der Entwicklung nicht wahrscheinlich, daB die eingeleiteten Prozesse, 
welche in indifferenter Umgebung aus sich selbst weiter laufen k6nnen, 
wieder riickglingig gemacht werden; es ist wahrscheinlicher, daB ein 
neuer, in anderer Richtung laufender ProzeB in Gang gesetzt wird, der 
den ersten ProzeB uberrennt. Da ferner diese Prozesse, wie die Tat
sachen der heteroplastischen und noch mehr der xenoplastischen Induktion 
lehren, im Reaktionssystem vorbereitet sind und nur ausgel6st zu werden 
brauchen, so k6nnte man annehmen, daB mit dieser Aus16sung die 
Determination unwiderruflich geworden ist und daB bei der labilen 
Determination nur die ausl6senden Ursachen bereit gestellt werden. 
Man k6nnte sogar noch einen Schritt weiter gehen und die Vermutung 
wagen, daB diese ausl6senden Ursachen im Protoplasma liegen, die 
auszu16senden Entwicklungsmechanismen dagegen im Kern. 

Zu diesen Begriffen der dynamischen und materiellen, der labilen und 
stabilen Determination hat FR. R. LILLIE (1929) in einer sehr inter
essanten Studie Stellung genommen. AniaB dazu war die Aufstellung 
des neu definierten Begriffs der Segregation und des Segregats, der sich 
mit den genannten Begriffen auseinanderzusetzen hatte. 

Ais Segregation bezeichnet LILLIE den ProzeB der schrittweisen Auf
teilung des zunachst einheitlichen Keims in einzelne Felder, Segregate, 
unter zunehmender Einschrankung der Potenzen. Diese Vorstellung ist 
gewonnen an Eiern mit determinierter Furchung, deren genaue Ver
folgung Zelle fur Zelle (cell lineage) ein Ruhmestitel der amerikanischen 
embryologischen Forschung ist. Bei den Eiern der Mollusken, Anneliden, 
Tunicaten trennt fast jede einzelne Furchungsteilung Bezirke von ver
schiedener prospektiver Bedeutung, welche nun unwiderruflich fest zu 
ihrem spateren Schicksal determiniert sind. Hier flillt also die Segregation 
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mit der Zellteilung zusammen; sie ist ganz an den Anfang der Ent
wicklung verlegt. Anders bei den Eiern mit nichtdeterminierter Furchung, 
wie z. B. den Amphibieneiern. Bei Ihnen wird zunachst das ganze Ei
material in mehr oder weniger regelmaBiger Weise in Zellen aufgeteilt, 
welche. ol1ne genaue Beziehung zu spateren Anlagen und unter sich 
weitgehend aquipotent sind. Dann erst tritt die Aufteilung in Bezirke 
von verschiedener Potenz ein, die Segregation in die einzelnen Segregate, 
z. B. des Ektoderms der vorgeschrittenen Gastrula in Medullarplatte 
und Epidermis. Rier ware also die Segregation in ein spateres Stadium 
der Morphogenese verlegt. 

Ich habe gewisse Bedenken, ob man die beiden Vorgange, welche 
LILLIE als Segregation bezeichnet, einander gleichsetzen darf. 

Beim Ascidienei z. B. besteht schon vor der Furchung ein Stoff
mosaik, welches bei der Befruchtung durch Stramung der Eisubstanzen 
zustande gekommen ist und dessen Starung (durch Zentrifugieren) auch 
die Entwicklung der einzelnen Keimregionen start (CONKLIN 1909, 1929). 
Es hat also schon vor der Furchung eine Sonderung, eine Segregation, 
der einzelnen Eisubstanzen stattgefunden, welche dann durch die Zu
teilung von Kernen und die Entstehung der Zellgrenzen endgiiltig 
gemacht wird. Verlegt man die Segregation auf den Augenblick der 
Zellteilung, so folgt daraus ohne weiteres, was LILLIE als deren Dichotomie 
bezeichnet; ebenso folgt daraus, daB die ersten Segregate zusammen
gesetzter Natur sind (complex s. pluripotential segregation 1929, S. 505), 
und sich mit jeder Zellteilung fortschreitend aufspalten. Dagegen scheint 
mir aus der Tatsache der Dichotomie nicht zu folgen, daB "jedes 
Segregat zur Zeit seines Ursprungs isotrop, d. h. aus aquipotentiellen 
Teilen zusammengesetzt" ist (LILLIE 1. c. S. 515). Ein komplexes Segregat, 
welches noch aus einer einzigen Zelle besteht, kann wohl nur dadurch 
auf die Aquipotentialitat seiner Teile gepriift werden, daB man diese 
gegeneinander verlagert; dabei hat sich aber gerade ergeben (Zentri
fugierungsversuch von CONKLIN 1929), daB die einzelnen Teile nicht mehr 
"isotrop" sind. 

Wenn man demgegeniiber bei den Amphibieneiern von einer (hier 
spater eintretenden) Segregation spricht, so scheint mir dieses Wort 
hier einen wesentlich anderen Vorgang zu bezeichnen. Die Medullar
platte z. B. sondert sich nicht dadurch von der Epidermis, daB ein 
iibergeordnetes Segregat, das Ektoderm, in zwei untergeordnete Segregate 
auseinander geht. Vielmehr wird hier in einem aquipotenten und wahr
scheinlich ziemlich gleichartigen Keimblatt ein bestimmter Bezirk durch 
einen von au Ben (vom Mesoderm) kommenden EinfluB zu Medullarplatte 
determiniert. Dabei ist weder die anfangliche Aquipotenz dieses neuen 
"Segregats" bewiesen, noch auch seine dichotomische Entstehung. Es 
sind mir keine Experimente bekannt, durch welche sich ausschlieBen 
lieBe, daB die Anlagen von Linse und Rarblasen gleichzeitig mit der 
Medullarplatte determiniert werden. Auch daB die Determination zu 
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Medullarplatte nicht sofort unwiderruflich, sondern zunachst nur labil 
ist, scheint mir durch experimentelle Tatsachen gesichert zu sein. 

Aus diesen Griinden trage ich Bedenken, den Vergleich zwischen 
Eiern mit determinierter und nichtdeterminierter Furchung in der 
Weise von LILLIE durchzufiihren; die Differenzierungsvorgange scheinen 
mir bei beiderlei Keimen nicht direkt vergleichbar und del: Begriff der 
Segregation im Sinne LILLIEs auf die Entwicklung des Amphibienkeims 
nicht anwendbar zu sein. 

Wenn nun ein Keimteil fest und unwiderruflich zu seinem Schicksal 
bestimmt, determiniert ist, so ist damit seine prospektive Potenz ein
geschrankt. Das gilt ohne weiteres, und zwar definitionsgemaB, fUr die 
Systempotenz (im Sinne SCHLEIPs); ob auch fur die Genompotenz, ist 
eine noch offene Frage. Dariiber ist zunachst noch einiges zu sagen. 

Aus der WEISMANNschen Annahme der erbungleichen Kernteilung 
folgte unmittelbar eine Einschrankung der Genompotenz; wenn die 
Erbmasse bei ihrer Entwicklung in ihre Bestandteile zerfallend auf die 
einzelnen Zellen verteilt wird, so fehlt jeder von diesen der ganze Rest. 
Dagegen folgt aus der Ablehnung dieser Grundannahme noch nicht, 
daB nun jede Zelle des Korpers die ganze, unveranderte Erbmasse enthalt; 
denn Erbfaktoren konnten auch auf andere Weise als durch Entfernung 
aus der Zelle unwirksam werden oder verloren gehen. Hier konnte ein 
Experiment, welches zunachst etwas phantastisch klingt, entscheidende 
Aufschlusse geben. Es ist, wie oben dargelegt, fur das Ei des Seeigels 
(LOEB 1894) und des Molchs (SPEMANN 1914) gezeigt worden, daB durch 
einen Abkommling des Furchungskerns ein kernloses Stuck Eiplasma 
zur Entwicklung gebracht, gewissermaBen befruchtet werden kann. 
Dabei schickt man den zu priifenden Kern aus der EihaIfte, in welcher 
er entstanden ist, durch eine Plasmabrucke in die bis dahin kernlose 
Halfte hinuber. Wahrscheinlich wiirde dasselbe erreicht werden, wenn 
man die Kerne der Morula isolieren und dann einen von ihnen in ein 
kernloses Ei oder Eifragment einfuhren wiirde. Das erstere, die Ge
winnung der isolierten Kerne, ware wohl durch Zerreiben der Zellen 
zwischen zwei Glasplatten moglich; fur das letztere dagegen, die Ein
fiihrung eines Kerns ins kernlose Ei, sehe ich vorlaufig keinen Weg. 
Angenommen er ware gefunden, so muBte der Versuch auf altere Kerne 
der verschiedensten Art ausgedehnt werden. Dabei konnte sich heraus
stellen, daB selbst Kerne differenzierter Zellen im Eiplasma eine normale 
Entwicklung hervorrufen konnen. Wenn ich also auch den Satz PETER
SENs (1922, S.116): "jede Zelle besitzt den ganzen Potenzapparat", 
fur verfruht halte, so ist doch durchaus die Moglichkeit gegeben, daB 
er richtig ist. 

Manche Autoren scheinen als selbstverstandlich vorauszusetzen, daB 
beim V organg der Determination die Einschrankung der Potenz das 
Wesentliche sei. Demgegenuber wies VOGT (1927b) mit Nachdruck 
darauf hin, daB zu dieser negativen Seite eine positive gehore, eine 
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Weckung vorher schlummemder Fahigkeiten. "Determination hat eine 
negative und positive Seite; die erstere wird allzu haufig allein betont, 
es ist die Begrenzung, die Beschrankung der Potenzen. Potenzbeschrankung 
umfaBt aber keinesfalls alles, was wir unter Determination verstehen 
wollen. peterminieren heiBt auch: bestimmen, Ziel setzen, positiv 
Richtung ge'ben. Potenz ist zugleich ,mogliches Schicksal' und ,Ver
mogen'. Wenn durch Determination ,Potenzen' begrenzt werden, so 
werden nicht nur ,Schicksale' eingeengt, sondem auch ,Fahigkeiten' 
ausgelost, wenn nicht sogar iibertragen, und dieses Auslosen von neuem, 
das organisierend \Veiterwirken, also etwas Produktives, steckt in allen 
Determinationsvorgangen darin ... " (1. c. S. 24/25). 

Ebenso entschieden spricht sich PETERSEN (1923, S.336) aus: "Zu
nachst hat Determination sicher nichts mit der Potenz zu tun. Ein System 
kann ganz Bestimmtes leisten und doch die Potenz zum Ganzen besitzen. 
Determination ist nicht Potenzverringerung, wenn auch letztere vielfach 
mit der ersteren verbunden ist." Doch meint PETERSEN damit offenbar 
nur die Genompotenz, denn etwa zur selben Zeit (1922) sagt er: dieser 
Zwang in eine bestimmte Bahn (Determination), kann also als ein 
Apparat von Hemmungen bezeichnet werden. Er beruht also nicht darauf, 
daB die Zellen Teile ihres Selbstdifferenzierungsapparates (= Potenz
apparat = Erbmasse) verlieren (erbungleiche Teilungen, 1. c. S.116). 
"Wenn jede Zelle des beeinfluBten Materials zunachst jedes konnte, so 
muBte eine Reihe von moglichen Reaktionen gehemmt oder eine andere 
Reihe beschleunigt werden. Ein System relativer Hemmungen und 
Beschleunigungen von Vorgangen chemischer und physikalisch-chemischer 
Natur ist das Mittel, mit dem die Determination arbeitet und das ist ja 
gerade das, was Fermente und Enzyme leisten konnen" (1. c. S. 117). 

Damit sind wir aber schon mitten in der Frage, auf welche Weise 
Potenzen geweckt, aktiviert werden. 

X. Induktion durch abnorme Induktoren. 
Durch zahlreiche Versuche verschiedener Art lieB sich zeigen, daB 

die Bildung und Ausgestaltung des normalen Medullarrohrs durch eine 
Induktionswirkung zustande kommt, welche yom mesodermalen Ur
darmdach auf das von ihm unterlagerte Ektoderm ausgeiibt wird. Trans
plantationsversuche bewiesen, daB diese Induktionsfahigkeit dem Ur
darmdach innewohnt, indem es, mit prasumptiver Epidermis in .Be
riihrung gebracht, dort eine Medullarplatte hervorrief; Defektversuche 
zeigten, daB diese Induktionswirkung auch zur Entstehung der Medullar
platte aus ihrem normalen Material benotigt wird, indem bei Unter
bleiben der Unterlagerung auch die Bildung der Medullarplatte unter
bleibt. 

Es ware nun die nachste Aufgabe, diesen merkwiirdigen Vorgang 
nach zeitlichem und ortlichem Ablauf genauer zu untersuchen. Die 
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hiezu dienenden Experimente wurden aber zum Teil mit einem Induktor 
anderer Art ausgefuhrt, dessen Induktionswirkung deswegen besonders 
merkwlirdig ist, weil sie bei der normalen Entwicklung keine Rolle spielen 
kann. Zum Verstandnis jener Experimente muB also diese Induktion 
durch abnorme Induktoren, welche erst in einem spateren Zusammen
hang ihr volles Interesse gewinnen kann, hier schon vorweggenommen 
werden. 

L Induktion von Medullarplatte durch Medullarplatte 
(homoogenetische oder assimilatorische Induktion). 

Von verschiedenen Fragestellungen ausgehend maehten O. MANGOLD 
und H. SPEMANN (1927) das Experiment, reine Medullarplatte in die 
Furehungshohle einer beginnenden Gastrula so einzusteeken, daB ihre 
von Mesoderm gereinigte Innenseite naeh auBen gegen die prasumptive 
Epidermis gerichtet war. Erwartet wurde im glinstigen Fall die Induktion 
einer Linse. Dabei legte O. MANGOLD den Nachdruek auf die Frage, 
ob der linseninduzierende Reiz des Augenbechers die Altersdifferenz 
Neurula-frlihe Gastrula uberbrueken konne, wahrend ich einen weiteren 
Organisator zweiter Ordnung experimentell erzielen wollte und deshalb 
die zur Induktion verwendete Medullarplatte selbst erst dureh Induktion 
aus prasumptiver Epidermis herstellte. Bei meinen Versuehen entstand 
nie eine Linse; aueh unter MANGOLDS zahlreiehen Flillen waren nur 
zwei, und diese wohl nicht vollig zweifelsfrei, weil beim alteren die Her
kunft der Linse, beim jungeren der Linseneharakter der uber dem Auge 
liegenden Epidermiswueherung nicht ganz sieher war. Darauf wird 
zuruckzukommen sein. Dagegen fiihrten unser beider Experimente zu 
der hi:iehst uberrasehenden Entdeekung, daB Medullarplatte in pra
sumptiver Epidermis ihresgleiehen, namlieh Medullarplatte, zu induzieren 
vermag. Man kann das als homoogenetische oder assimilatorische Induktion 
bezeichnen. 

Dieses Experiment wurde zum Ausgangspunkt zweier wiehtiger Ver
suehsreihen von O. MANGOLD, auf welche spater zuruekzukommen sein 
wird. AuBerdem aber legt es die Frage naeh der Natur des Induktions
reizes nahe, ohne jedoeh eine entscheidende Antwort auf sie zu geben. 
Es ist eine merkwurdige und sieher bedeutsame Tatsaehe, daB Medullar
platte auf prasumptive Epidermis, mit der sie in Beruhrung gebraeht 
wird, dieselbe Wirkung ausubt wie mesodermale Anlagen. Dnter der 
Annahme, daB diese Wirkung stofflieh vermittelt ist, konnte man sich 
die Erseheinung so erklaren, daB der yom Mesoderm an die prasumptive 
Medullarplatte abgegebene Induktionsstoff dort langere Zeit erhalten 
und wirksam bleibt undnun an beruhrende prasumptive Epidermis 
weiter gegeben werden kann. Man muB aber dessen gewlirtig bleiben, 
daB die Verursaehung aueh ganz anderer, viel allgemeinerer Art sein 
konnte. 
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2. Induktion von Tritonbein durch Horblase und Riechgrube. 

Dies gilt gleieh fur zwei Induktoren der GliedmaBe, welche sieher 
mit der normalen Entwicklung nichts zu tun haben. B. J. BALIN SKY 
(1925-1931) transplantierte das HorbHi.schen von Triton, von an

-hangenden Mesenchymzellen moglichst sauber gereinigt, einer anderen 
gleichalten Larve dorsal seitlich unter die Haut, urn zu prufen, ob es 
sieh dort aus den Mesenchymzellen der neuen Umgebung eine knorpelige 
Kapsel zu bilden vermoge (1925). Dabei entstand einigemal an der Stelle 
der Implantation eine uberzahlige, mehr oder weniger vollkommen 
ausgebildete GliedmaBe, welche in den bestentwickelten Fallen als 
vordere oder hintere unterscheidbar war. BALINSKY leitet sie yom 
Mesoderm der Seitenplatte ab, in welchem sie durc.h die Horblase induziert 
worden ware. Der Einwand liegt nahe (STONE 1926), daB mit der Hor
blase skeletogenes Mesenchym verschleppt wurde; denn wenn dieses 
auch spater, nachdem es als Zellanhaufung abgrenzbar geworden ist, 
ziemlich weit von der Horblase entfernt liegt, so daB eine Auseinander
haltung beider nieht schwierig erscheint, so konnte das Material doch 
vor seiner Zusammenziehung naher an die Horblase heran gereicht 
haben. Aus diesem prasumptiven GliedmaBenmaterial hatte sich dann, 
unter Regulation und eventuell Angliederung von Mesenchym der neuen 
Umgebung, die uberzahlige GliedmaBe entwickelt. Gegen diese Fehler
quelle glaubt BALINSKY sich dadurch gesiehert, daB auf die Reinigung 
der Horblase vor der Verpflanzung moglichste Sorgfalt verwendet wurde; 
ferner durch die Tatsache, daB die uberzahlige GliedmaBe in einem 
FaIle 5 Zehen hatte, also (falls nieht eine Verdoppelung vorliegt) eine 
hintere war, wahrend eine Verschleppung nur fUr das Material der vorderen 
in Frage kame. 

Urn auch dagegen noch mogliche Einwande zu beseitigen, wurde 
schlieBlich die Induktion xenoplastisch (zwischen Anuren und Urodelen) 
versucht und in einem Fall auch erreieht. Eine Horblase von Hyla 
induzierte auf der rechten Seite von Triton eine normale, gut entwickelte 
vordere Extremitat mit 4 Fingern, welche aus Tritongewebe gebildet 
war (1927a, S.67; 1927b, S.78). Auch hiefur besteht die Moglichkeit 
und wird auch von BALIN SKY selbst offen gelassen (1927b, S. 86), daB 
es in letzter Linie das prasumptive Material der normalen Extremitat 
ist, welches zu dieser Bildung zum mindesten den AnstoB gibt; es wiirde 
in diesem Fall durch das implantierte Horblaschen herangezogen worden 
sein und sieh durch Angliederung aus dem Mesenchym der neuen Um
gebung erganzt haben. Jedenfalls aber, ob nun die GliedmaBe durch 
Vermittlung prasurnptiven Materials oder direkt unter dem EinfluB der 
Horblase im seitlichen Mesoderm induziert wurde, kann der Reiz kein 
spezifischer, vielmehr nur von ganz allgemeiner Natur gewesen sein. 

In noch hoherem MaBe gilt das fur einenvon BALINSKY (1927b, 
S. 73) mitgeteilten Fall, bei welchem eine GliedmaBe durch einen rein 
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meehanisehen Reiz induziert wurde. Ein Stiiekehen Zelloidin wurde 
einer Tritonlarve seitlieh in die Leibeswand eingepflanzt. Fast immer 
blieb jede Reaktion aus. In 1 Fall unter 50 entstand jedoeh auf der 
reehten Seite, ziemlieh weit hinten, eine reehte hintere GliedmaBe mit 
wohl entwiekelt~m Skelet (vgl. oben S.81). 

D. FILATOW (1927) wiederholte das Experiment BALINSKYs mit 
demselben Erfolg. Naeh Implantation einer Horblase, also jedenfalls 
irgendwie dureh sie verursaeht, entstand in mehreren Fallen eine wohl 
entwiekelte GliedmaBe. Der erste sichtbare Vorgang bei ihrer Bildung, 
die Ansammlung des benaehbarten Mesenehyms zur Knospe, konnte 
naeh FILATOW in versehiedener Weise verursaeht sein; direkt dureh die 
Anziehung von seiten der Horblase, oder indirekt, dureh eine induktive 
Einwirkung auf das Epithel, welches dann seinerseits die Anziehung 
ausiiben wiirde (1. e. S. 29). DaB eine direkte Anziehung moglieh ist, 
wurde dureh ein spateres Experiment (1930a) bewiesen, bei welchem eine 
Horblase, in die Nahe einer hinteren GliedmaBenknospe verpflanzt, ihr 
das schon angesammelte Mesenehym zum Teil wieder entzog. 

Da die Anlage der Horblase immerhin in der Nahe der GliedmaBen
anlage liegt, so konnte man annehmen, daB beide aueh normalerweise 
in irgendeiner ursaehliehen Beziehung zueinander stehen, so daB also 
dureh Verpflanzung der Horblase am neuen Orte eine ahnliehe Situation 
gesehaffen wiirde, wie die an der Stelle der normalen GliedmaBenanlage 
herrsehende. Jedoeh sprieht eine Reihe von Tatsaehen gegen diese 
Erklarung, welche ja fUr die Induktion dureh ein Stiiekehen Zelloidin 
sowieso ausgesehlossen ware. So soUte man dann z. B. erwarten, daB 
Vornierenanlage, welche der GliedmaBenanlage viel naher liegt, an 
fremden Ort verpflanzt dort eine solche induzieren wiirde. Das konnte 
aber weder von BALINSKY (1929b, S.705) noeh von FILATOW (eben
daselbst mitgeteilt) jemals erreicht werden. Ganz ausgesehlossen aber 
erseheint diese Art der Erklarung bei einem noeh weiter entfernten Organ, 
der Rieehgrube, deren Induktionsvermogen von versehiedenen Forsehern 
(B. GLICK 1931; M. H. CHOI 1932; B. 1. BALINSKY 1933) naehgewiesen 
worden ist. N aeh Verpflanzung ihrer jungen Anlage aus dem Sehwanz
knospenstadium in die Seite gleichalter Larven (Triton, Amblystoma, 
Diemyctilus) konnten auBer kleinen, wenig differenzierten Stummeln 
aueh gut entwiekelte GliedmaBen mit Zehen induziert werden, aus dem 
Material des Wirts, und zwar in jeder Hohe des Korpers, nicht nur in 
der naehsten Naehbarsehaft der normalen vorderen und hinteren Glied
maBen (BALIN SKY 1933). 

3. Induktion von Medullarplatte durch GliedmaBenknospe. 

Mit einem gewissen Vorbehalt teilt O. MANGOLD (1928b, S. 391) mit, 
daB die Extremitatenknospe ihrerseits induzierend wirken konne, und 
zwar aueh wieder in einer Weise, welche nicht ohne weiteres auf die 
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normale Entwicklung iibertragbar ware. Wird die Knospe namlich ins 
Blastocoel einer friihen Gastrula gesteckt, so induziert sie im Ektoderm 
iiber ihr ein Gebilde, welches sehr wahrscheinlich als Medullarplatte 
geringsten Grades aufzufassen ist. Dieses Ergebnis wird zwar "vorerst 
durch di~ Annahme erklart, daB das Mesoderm der Knospe als Ab
k6mmling des Urdarmdaches die Fahigkeit zu Induktion sich in geringem 
MaBe bewahrt hat". Doch. k6nnte auch die Annahme zutreffen, von 
welcher ausgehend MANGOLD das Experiment angestellt hatte, daB 
namlich "Bezirke mit starker Wachstumsrate ... .induzierend wirken". 

4. Uber die Verbreitung des Induktionsvermogens. 

N achdem diese Erfahrungen mit so verschiedenartigen abnormen 
Induktoren gewonnen worden waren, ging HOLTFRETER (1934b) daran, 
so ziemlich das ganze Tierreich yom Bandwurm bis zum Menschen nach 
induzierenden Agentien abzusuchen. Die tierischen Gewebe wurden 
lebensfrisch, getrocknet, gekocht oder als koaguliertes Zentrifugat aus 
Gewebebrei verwendet. Sehen wir hier von der Vorbehandlung der 
Implantate ab, welche uns erst in anderem Zusammenhang interessieren 
wird, so konnten Induktionen erzielt werden durch Stiicke von Ligula, 
Enchytraeus, Planorbis, Limnaea, Daphnia, Vanessa, Deilephila, Libel
lula, Petromyzon, Gasterosteus, Triton, Salamandra, Rana, Lacerta, 
Lanius, Gallus, Mus, Bos, Homo. Das induzierende Agens ist also im 
Tierreich weit verbreitet, aber allerdings nicht in gleicher Wirksamkeit, 
indem die Organteile der Wirbellosen im allgemeinen sehr viel schwacher 
induzieren als diejenigen der Wirbeltiere. Auch zwischen den Organen 
bestehen typische Unterschiede; so sind die inneren Driisen aktiver 
als andere Gewebe. 

Durch Beobachtungen iiber den sich andemden Glykogengehalt in 
den einzelnen Teilen des sich entwickelnden Amphibienkeims (vgl. 
S.153f.) ist M. W. WOERDEMAN (1933d) dazu gefiihrt worden, Gewebe 
mit starkem glykolytischem Stoffwechsel auf ihre Induktionsfahigkeit 
zu priifen. So wurde auf seine Anregung von J. F. HAMPE Krebsgewebe 
von Ratte und Mensch, ebenso Hiihnerkarzinom, ins Blastocoel ver
pflanzt, mit gutem positivem Erfolg; desgleichen Muskelgewebe. 

Durch andere Dberlegungen geleitet machten unabhangig davon 
FISCHER und WEHMEIER (1933 b) denselben Versuch mit Karzinom und 
fanden es ebenfalls induktionsfahig. 

Verschieden wie die Induktoren waren auch die Erzeugnisse der 
Induktion. Unter dem EinfluB der verschiedensten Implantate ent
standen aus dem Ektoderm so zusammengesetzte, typische Gebilde wie 
Gehim, Nase, Auge, Ohrblase, Linse, Haftfaden, Extremitat und manches 
andere. Aus dem Mesoderm bildeten sich Muskulatur, Chorda, Niere 
und Bindegewebe. 1m Entoderm wurden vielfach sekundare Darm
lumina induziert. 
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Dieser so verschiedene und dabei ganz typisehe Charakter der indu
zierten Organe ist ein schwieriges Problem, welches spater erortert werden 
soll. Das eine aber ist ohne weiteres klar, daB z. B. ein gekochtes 
Salamanderherz, welches eine isolierte Linse induzierte, dies nicht 
mittels eines spezifischen, linsenbildenden Agens bewirkt haben kann; 
daB also diese Agentien von sehr allgemeiner Natur sein miissen. 

5. Theoretische Bedeutung der Induktion durch abnorme Induktoren. 

Es ist fUr den Weg unserer fortschreitenden Erkenntnis bezeichnend, 
und lehrreich sich zu erinnern, auf welche Weise die so eben mitgeteilten 
Tatsachen iiber abnorme Induktoren gefunden worden sind. Wahrend 
die Induktion von Medullarplatte durch unterlagerndes Urdarmdach 
lange vorher auf Grund bestimmter Tatsachen vermutet worden war 
und dann durch planmaBig auseinander folgende Experimente fest
gestellt wurde, kamen die Entdeckungen der Induktionsfahigkeit von 
Medullarplatte, Horblase und Riechgrube den Forschern, welche etwas 
ganz anderes gesucht hatten, als unvermutete Zufalle in die Hand, die 
so iiberraschend und dem bisher Angenommenen widersprechend waren, 
daB sie zunachst vielfachem Zweifel an der einwandfreien Ausfiihrung 
der Experimente begegneten. Auch die Erklarungen suchten sich 
zunachst moglichst eng an die gelaufigen Vorstellungen anzuschlieBen. 
Die induzierende Medullarplatte sollte ein yom Mesoderm aufgenommenes 
Agens weitergeben, ebenso sollte die Induktionsfahigkeit der GliedmaBen
knospe ein Dberrest derjenigen ihres mesodermalen Mutterbodens sein; und 
auch bei der Horblase suchte man unwillkiirlich zunachst nach der "ahn
lichen Situation", welche durch ihre Verpflanzung hergestellt worden ware. 

Dabei lag wohl bewuBt oder unbewuBt der Gedanke zugrunde, daB 
die ursachlichen Verkni.ipfungen bei der Induktion durch verpflanzte 
Keimteile dieselben wie bei der normalen Entwicklung und daB die 
induzierenden Agentien mehr oder weniger spezifischer N atur sein miiBten. 
Das erst ere mag auch zutreffen; es ist auBerst unwahrscheinlich, daB 
im Experiment grundsatzlieh neue Wirkungsweisen auftreten. Das 
letztere dagegen, die streng spezifische N atur der induzierenden Agentien, 
wurde mehr und mehr unwahrscheinlich. So hat denn aueh schon 
O. MANGOLD, wie soeben angefUhrt, etwas ganz allgemeines, "starke 
Wachstumsrate" und dabei auftretende "bioelektrische Erscheinungen", 
als mogliche Ursache der Induktion herangezogen. Hier spielen schon 
Vorstellungen mit herein, welche wir bei der Erorterung der Gradienten
theorie naher kennenlernen werden. Dort wird auch noeh einmal auf 
einige der so eben besprochenen Versuche zuriickzukommen sein. 

Dureh diese weite Verbreitung der Induktionsfahigkeit wird nun 
besonders dringend die Frage nahegelegt, von welcher Natur die Mittel 
der Induktion sind, ob chemisch oder physikalisch, oder vielleicht das 
eine sowohl wie das andere. 
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XI. Die Mittel der Induktion. 
Die Frage nach den Mitteln der Induktion hat in der allerjiingsten 

Zeit die intensivste Bearbeitung erfahren. Als vor vier J ahren mit der 
Arbeit an diesem Buche begonnen wurde, war nur das Problem gestellt 
und der Weg zu seiner Losung angegeben; zu einem positiven Ergebnis 
aber hatte noch keiner der bereits unternommenen Versuche gefUhrt. 
Kurz darauf aber begannen die Erfolge sich einzustellen, die physio
logischen Chemiker bemachtigten sich des Gegenstands, und nun liegt 
schon eine verwirrende Fiille von tatsachlichen Angaben vor. Durch 
manche von ihnen lassen sich friiher aufgestellte Alternativen exakt 
entscheiden; andere sind von so iiberraschender, umstiirzender Art, daB 
ganz neue MDglichkeiten in das Gesichtsfeld geriickt wurden. Da die 
Untersuchungen noch im Gang und zahlreiche Einzelheiten noch 
nicht geniigend gesichert und verarbeitet sind, mochte ich mich hier, 
noch mehr vielleicht als an anderen Stellen, auf die Darlegung des grund
satzlich Wichtigsten beschranken. Die Einzelheiten der chemischen 
Analyse und ihrer Ergebnisse sollen zuriicktreten gegeniiber der Dar
stellung der leitenden Gedanken, wie sie aus der Gesamtheit der iibrigen 
Probleme herausgewachsen sind, und gegeniiber den Folgerungen, welche 
fUr die allgemeinen Fragen der Entwicklung gezogen werden miissen. 
Diese Beschrankung ist hier auch urn so eher angangig, als bei dem graBen 
Interesse, welchem gerade die chemische Seite der Induktionsvorgange 
begegnet, zusammenfassende Darstellungen des Gegenstands wohl mit 
Sicherheit zu erwarten sind, sob aId die jetzt so ungestiim vorwarts 
drangende Forschung zu einem gewissen AbschluB gelangt sein wird. 

Es handelt sich also zunachst ganz im allgemeinen darum, wie wir 
uns die Induktionswirkung vermittelt zu denken haben, ob chemisch 
oder physikalisch, bzw. wie weit das eine oder das andere. 

Die Frage ist alt. Sie wurde schon bei der Erorterung der erst en 
nachgewiesenen, ja selbst der ersten vermuteten Induktionswirkungen 
aufgeworfen, z. B. von C. HERBST (1894/1895, 1901) in seinen theoretischen 
Darlegungen iiber die Rolle formativer Reize in der tierischen Ontogenese; 
von mir selbst und anderen bei der Analyse der Linsenversuche. Es 
wurde auch die Methode angegeben, nach welcher die Frage speziell fUr 
die Amphibienentwicklung experimentell behandelt werden konnte. Aber 
ehe solche Versuche zu einem Ergebnis gefiihrt hatten, war die syste
matische Analyse eines chemischen Induktionsreizes an einem anderen 
Objekt, an den Larven von Bonellia viridis, erfolgreich in Angriff ge
nommen worden (Literatur bei F. BALTZER 1928). 

Es handelt sich urn die schone Entdeckung, daB die Larven dieses 
merkwiirdigen Echiuriden dadurch zu mannlichen Tieren, den bekannten 
Zwergmannchen, werden, daB sie sich in sexuell noch indifferentem 
Zustande am Riissel des Weibchens ansaugen. Unterbleibt diese Be
ziehung, so werden die Larven fast ausnahmslos zu Weibchen. Diese 
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schon von SPENGEL (1879) gefundene Tatsache wurde nun von BALTZER 
in folgerichtig durchgefiihrten Untersuchungen weiter verfolgt. Davon 
interessieren uns hier vor allem die Versuche, in denen Vermannlichung 
nach Behandlung mit Russelextrakt eintrat. Aus ihnen ging mit Sicher
heit hervor, daB das vermannlichende Agens ein Stoff ist, oder vor
sichtiger, daB Stoffe vermlinnlichend wirken konnen. Ein weiteres 
Ergebnis von allgemeinerer Bedeutung war die Feststellung, daB der 
vermi:j.nnlichende Stoff nicht auf den Russel des Weibchens beschrankt, 
sondem weiter in dessen Korper verbreitet ist. Er findet sich auch im 
Darmgewebe, wahrscheinlich auch in der Darmflussigkeit. Schon daraus 
folgt nach BALTZER, daB bei Bonellia der die Vermannlichung auslosende 
Reiz "weitgehend, aber doch nicht ganz unspezifisch ist und stofflich 
einfach zu sein scheint" (BALTZER 1928, S.291). Dies schien bestatigt, 
als C. HERBST (1928-1935) nachwies, daB man Vermannlichung durch 
noch einfachere, chemisch genau bekannte Mittel, wie Kohlensaure, 
verdiinnte Salzsliure u. a. hervorrufen kann. NOWINSKI (1934, S.142) 
erzielte nun aber dieselbe Induktion durch deutlich alkalisch reagierende 
Stoffauszuge aus Darmgewebe, die nach seiner Vermutung wahrscheinlich 
von komplizierterer hormonartiger N atur sind. 

In gewissem Sinn zu ahnlichen Ergebnissen hat, wie wir gleich sehen 
werden, die Untersuchung des Chemismus der Induktion in der friihen 
Amphibienentwicklung gefuhrt. Hier wurde zunachst der Weg gewahlt, 
die Struktur des Induktors auf verschiedene Weise und in verschiedenem 
Grade zu zerstoren, urn zu priifen, was dann von seiner Wirkung noch 
ubrigbleibt. Auf den ersten Stufen dieser Destruktion, bei Zerkleinerung 
des Keimmaterials durch Zerschneiden, Zerhacken, unvollstandiges Zer
quetschen, wird nur der Zellverband zerstort; also nur seine Ordnung, 
nicht sein vitales Gefuge. Wenn nun ein solcher Brei aus zerhacktem 
und zerquetschtem Induktor tatsachlich induziert, so laBt sich priifen, 
wie weit solches Material sich neu ordnen und welches MaB von Ordnung 
auch ohne solche Regulation des Induktors im Reaktionssystem entstehen 
kann. Fur die Frage der chemischen oder physikalischen Wirkungsweise 
des Induktors dagegen kommen nur die hochsten Stufen der Destruktion 
in Betracht, auf welchen durch volliges Zerquetschen, durch Erhitzen, 
Austrocknen, Behandlung mit Chemikalien die vitale Struktur des 
Induktors zerstort, dieser also abgetotet wird. 

Zwar war von GOERTTLER (1931) dieim Rahmen seiner Gesamt
anschauung uber Induktion liegende Ansicht vertreten worden, daB 
schon durch eine Strukturveranderung innerhalb der vitalen Grenzen die 
Induktionsfahigkeit vemichtet werden konne. Zwei Versuche lieferten 
das geforderte Ergebnis. Beim einen sollte das Organisationszentrum 
dadurch desorganisiert werden, daB es von Organisatoren umstellt wurde, 
welche seine Struktur durch ihre Gegenwirkung paralysierten. Beim 
anderen Versuche, der auf GOERTTLERs Anregung von ALTEKRUGER 
(1932) ausgefiihrt wurde, sollte die "Induktionsstruktur" dadurch zerstort 
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werden, daB der Induktor vor seiner Einpflanzung ins Blastocoel durch 
einen Hingeren Aufenthalt in Wasser zur Abkugelung gebracht wurde. 
In beiden Fallen fand GOERTTLER die Induktionsfahigkeit aufgehoben 
oder wenigstens stark herabgesetzt. Dieser letztere Versuch wurde von 
HOLTFRETER (1933 b) wiederholt, mit dem Ergebnis, daB solche ab
gekugelten Stucke genau so gut induzierten wie .andere. Danach scheint 

Med. 

Abb.ll1. Taeniatus-Keim mit offener Medullarplatte (Med.')' welche durch abget6teten Organisator einer 
jungen alpestris-Gastrula (aus Wasser von 65°) induziert worden war. M ed. primares Medullarrohr; 

D. Kopfdarm. (Nach BAUTZMANN, unveroffentlicht.) 

auch dem erst en bisher nicht nachgepruften Versuche gegenuber Zuruck
haUung urn SO mehr geboten, als er, wenig durchsichtig, anderen Deu
tungen offensteht. 

Jene Aufgabe nun, die vitale Struktur des Induktors zu zerstaren, 
wurde fruh erkannt und es wurde auch ein Weg zu ihrer Lasung an
gegeben (H. SPEMANN und HILDE MANGOLD 1924, S. 629). Doch brachten 
meine eigenen Versuche mit getrocknetem und gefrorenem Induktor zu
nachst kein Ergebnis (1931 b). Da die angewandte Methode, neben 
anderen, spater zum Ziele fuhrte, sei sie kurz mitgeteilt. Man bringt 
das zu prufende Stuck in einen Wassertropfen auf eine mit Wachs uber
zogene Glasplatte und saugt dann im einen Fall das Wasser mit einer 
feinen Pipette rasch ab, im anderen laBt man es auf dem Objekttisch 
eines Gefriermikrotoms einfrieren. Das gefrorene Stuck nach dem Auf
tauen, das getrocknete nach dem Wiedereinweichen wird wie ein normales 
weiter verwendet, d. h. durch einen Schlitz im Dach einer jungen Gastrula 
in deren Blastocoel gesteckt und so zur Einwirkung auf das Ektoderm 
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gebracht. Eine sichere Induktion konnte von mir, wie gesagt, nicht 
beobachtet werden; nach den neueren Erfahrungen von HOLTFRETER 
ware sie in einigen Fallen vielleicht noch eingetreten bzw. deutIich 
geworden, wenn die Keime bei streng durchgefUhrter Asepsis unter 
giinstigsten AuBenbedingungen langer am Leben erhalten worden waren. 

Induktionen schoner Medullarplatten (Abb. 111), neben weniger typi
schen Bildungen, erzielte H. BAuTzMANN (1932) durch Organisatoren ver
schiedener Art, obere Urmundlippe und Medullarplatte mit Chorda, 

a b 

Abb. 112 a und b. a Ein ins Blastocoel implantiertes abgetMetes Stiick der vorderen Medullarplatte indu
zierte in Herzbohe einen IDachtigen Buckel mit Meianophoren und zwei kleinen Haftfaden. b Schnitt durch 
den vorderen Teil des Buckels. Unterhalb der Mundbucht wurden reich gegliederte Gehirnteile und ein Auge 

mit Linse induziert. (Nach HOLTFRETER, 1933 c.) 

welche vorher verschieden stark, jedenfalls bis zur Abtotung, erhitzt 
worden waren. Dabei storte aber das weitere, damals auch mir ganz 
unverstandliche Ergebnis, daB ahnliche Veranderungen im Ektoderm 
auch unter der Wirkung von durch Hitze getoteter prasumptiver 
Epidermis auftraten, eines Keimteils also, welcher lebend nicht 
induziert. 

Richtig in FluB kam die Untersuchung erst durch erfolgreiche Versuche 
von J. HOLTFRETER (1932, 1933c). Er wiederholte die Einsteckversuche 
mit Material, welches entweder durch Hitze (wie bei BAuTzMANN) oder 
durch Eintrocknen und Gefrierenlassen (wie in meinen Versuchen) ab
getotet worden war, und erzielte dabei sehr klare positive Ergebnisse 
(Abb. 112a und b). In der Mehrzahl seiner Versuche aber wandte er zwei 

Spemann, ExperimenteUe Beitrage. 10 
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neue Methoden an, welche neben den alten noch sehr wichtige neue 
Ergebnisse brachten. 

Bei der einen Methode wurden die auf ihre InduktionsHihigkeit zu 
prufenden Stucke auf verschiedene Weise, durch Eintrocknen, Erhitzen 

a b 

Abb. 113 a und h. OperatioDsschema fur den Umhtillungsversuch. 
a Friihe Gastrula in Seitenansicht, aus deren pr~sumptiver Epi
dermis ein groBes Stiick herausgescbnitten wird. b Zwischen z.wei 
sole he isolierte Stucke aus der prasumptiven Epidermis wird das 

abgetotete Implantat gelegt . (Nach HOLTFRETER, 1933 c.) 

oder Gefrierenlassen ab
get6tet und dann in pra
sumptive Epidermis einer 
jungen Gastrula einge
hUilt, ahnlich wie bei der 
von BAUTZMANN weiter 
ausgebildeten Taschchen
methode von STOHR und 
EKMAN; d. h. sie wurden 
zwischen zwei solche Ek
todermstucke gelegt (Ab
bildung 113), deren Ran
der so genau aufeinander 
paBten, daB sie in kur

zester Zeit verheilten. Oder aber wurde der Induktor auf dem Boden des 
Zuchtschalchens zum Antroclmen gebracht, bei einer Temperatur von 60° 
wahrend 15 - 30 Minuten, und auf ihn wurden dann in der physiologi
schen Salz16sung die zu prufenden Stucke gelegt (Abb. 114a und b). 

a 

~ 
~ 

Explan· 
~'1f.t------I~f-- l al 

b 

Totc 
liter· 
l.ge 

Abb. 114 a und h. Operationsschema fur den Auflagerungsversuch. Ein kleines Stiic k aus der prasumptiven 
Epidermis einer frUben Gastrula (a) wird isoliert und im Zuchtscha1chcD auf den abgetoteten Keimteil 

gelagert (b), wo es sich abkugelt. (Nach HOLTFR ET E R, 1933 c.) 

Nach diesen verschiedenen Methoden hat HOLTFRETER (1932, 1933 c, 
1934a) sehr klare positive Ergebnisse erzielt. Die abget6teten Keimteile 
induzierten mit groBer RegelmaBigkeit, und zwar neben ruckenmarks
ahnlichen Bildungen (Abb. 115) auch gr6Bere gehimartige mit Augen 
und Linsen, H6rblaschen, Haftfaden. Die induzierten Medullarbildungen 
waren meist sehr umfangreich; dabei zwar in der auBeren Form haufig 
nicht ganz typisch, dagegen histologisch gut differenziert. 

Wahrend aus diesen Versuchen HOLTFRETERS also folgt, daB die 
Induktionsfahigkeit durch die angewandten Methoden des Abt6tens nicht 
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verniehtet wird, lehrten weitere Versuehe desselben Autors die paradoxe 
Tatsache kennen, daB jene Fahigkeit dadurch sogar gewonnen werden 
kann von Stucken, welche sie im lebenden 
Zustande nichtbesitzen. Wenn namlich 
Stucke prasumptive Epidermis oder prasump
tives Entoderm in gleicher Weise wie jene 
Induktoren im Thermostat bei 60° getrocknet 
werden, so gewinnen sie dadurch die vorher 
sieher nicht vorhandene Induktionsfahigkeit 
(HOLTFRETER 1933 c). 

Aueh diese Beobaehtung war, wie erwahnt, 
schon gemacht worden (BAUTZMANN 1932), 
hatte sieh aber so wenig wie einige positive 
Befunde von mir hervorgewagt, bis sie durch 
HOLTFRETERs durchsiehtigere Ergebnisse be
statigt worden war. 

Zur selben Zeit nun wie jene erst en 
Versuche war III meinem Institut von 

Im pl. 
Abb. 115 b. 

, 
Ntnr. 

Abb. 115 a. 

Abb. 115 a und h. Die abgetOtete obere Urmundlippe im Inneren der Ektodermmasse induzierte Melano
phoren (a) und mehrere neurale Blasen (b). (Nach HOLTFRETER, 1933 c .) 

10* 
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ELSE WEHMEIER der folgenreiche Anfang gemacht worden, den Induktor 
einer chemischen Behandlung zu unterwerfen. Wahrend sie mit Versuchen 
uber das Verhalten getrockneter und gefrorener Keimteile in Epidermis
sackchen beschaftigt war, kam sie auf den Gedanken, die Induktions
fahigkeit. von Keimteilen zu priifen, welche vorher einige Zeit der 
Wirkung von Alkohol ausgesetzt waren. Dabei erzielte sie die Induktion 
einer schOnen Medullarplatte durch Ruckenplatte (Ektoderm nebst 
Urdarmdach) einer vollendeten Gastrula, welche zuvor 31/2 Minuten in 
96%igem Alkohol gelegen hatte (SPEMANN 1932). 

Aus diesen Versuchen zogen BAUTZMANN, HOLTFRETER und ich uber
einstimmend den SchluB, daB die Induktionswirkung stofflich vermittelt 
sei. "Wenn ein getrocknetes, gefrorenes, erhitztes Keimstuck induziert, 
so HiBt sich dies schwer anders als chemisch vermittelt denken. Stoffliche 
Wirkungen, sogar solche spezifischer Natur, k6nnten von solch einem 
toten Stuck wohl noch ausgehen, aber schwerlich Kraftwirkungen" 
(SPEMANN 1932). 

Urn in dieser Hinsicht jeden Zweifel auszuschlieBen, wurde zunachst 
gepruft, ob nicht doch irgendeine ganz allgemeine physikalische Be
schaffenheit, wie etwa die Konsistenz der Unterlagerung, den eigent
lichen Induktionsreiz abgibt. Etwas der Art wird durch die oben (S. 81) 
mitgeteilte Angabe von BALIN SKY (1927b, S. 73), daB durch ein implan
tiertes Stuckchen Zelloidin eine GliedmaBe induziert werden kann, 
durchaus in den Bereich des Erwagenswerten geruckt. 

Es wurden also unspezifische Fremdk6rper verschiedener Konsistenz 
wie Agar-Agar, durch Kochen und Azeton koaguliertes HuhnereiweiB 
und Huhnereidotter auf ihre Induktionsfahigkeit gepruft; immer jedoch 
mit negativem Erfolg. Auch war die Konsistenz der vorbehandelten 
Keimimplantate, welche induzierten, denkbar verschieden. Daraus wurde 
der SchluB gezogen, daB die Induktionswirkung des Implantats so gut 
wie sicher auf seinen chemischen Eigenschaften beruht (H. SPEMANN, 
F. G. FISCHER und ELSE WEHMEIER 1933, S.505). 

HOLTFRETER (1933 c, 1934a) vertritt dieselbe Ansicht, aus denselben 
Grunden, indem er im Fehlen von spezifischen Reaktionen nach Ein
pflanzung von stark erhitzten oder verkohlten Keimteilen einen der 
sicheren Beweise dafiir erblickt, daB bei der neuralen Induktion ein 
bestimmter chemischer Stoffaustausch zwischen Implantat und Reak
tionsgewebe ausl6send wirkt und daB hiebei mechanische Reize keine 
fiihrende Rolle spielen (1934a, S. 259, 302); als Nebenfaktor k6nnten 
sie wirksam sein (HOLTFRETER 1933c, S.602). Ebenso k6nnte die 
Beschaffenheit der Zelloberflache bei dem toten Induktor eine gewisse 
Bedeutung haben (1934a, S. 302). 

Mehrfach ist auch die Frage er6rtert worden (Literatur bei HOLT
FRETER 1934a, S. 299), ob etwa mitogenetische Strahlung die Induktion 
bewirke oder an ihr beteiligt sei. Demgegenuber weist HOLTFRETER 
(1934a, S. 300/301) darauf hin, daB stark erh6hte Zellvermehrung, welche 
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man ja wohl als nachste Folge einer so1chen physikalischen Wirkung 
erwarten muBte, wohl die Voraussetzung fur die Bildung einer Medullar
platte ist, aber keineswegs notwendig zu ihr hinfuhrt. 

Wenn nun also der induzierende EinfluB nicht physikalischer, sondern 
chemischer Nattir ist, so lag am nachsten die Annahme eines "Induktions
stoffes", der in dem Induktor schon wirkungsbereit vorhanden ware, 
in den niehtinduzierenden Keirnteilen erst infolge der Behandlung ent
stehen oder freigemacht wiirde. Daraus ergibt sieh die Arifgabe, das irn 
toten organischen Material vorliegende Stoffgemisch, dessen Induktions
flihigkeit man kennt, mit den ublichen chemischen Methoden auf den 
wirksamen Bestandteil hin zu untersuchen. 

GroBe Bedeutung fUr den Gang dieser Untersuchung gewann die uns 
schon bekannte Tatsache, daB induzierende Stoffe auBerordentlich ver
breitet sind. Sie sind, wie wir gesehen haben, nieht auf die Kehnteile 
beschrankt, welche normalerweise als Induktoren in Frage kommen; 
vielmehr finden sie sich auch in anderen Teilen des Keirns und k6nnen 
in allen durch geeignete Behandlung erzeugt oder freigemacht werden. 
AuBerdem aber kommen sie in den Organen der verschiedensten Tier
gruppen vor, wie namentlich HOLTFRETER in systematischen Unter
suchungen nachgewiesen hat. Diese Tatsache ist neben dem theoretischen 
Interesse, das sie hat, von erheblichem praktischem Wert, indem so das 
wirksame Stoffgemisch vielleiehter und in viel gr6Berer Menge zur Unter
suchung bereitgestellt werden kann, als wenn man auf die Verarbeitung 
der kleinen Organisationszentren angewiesen ware. 

Nun k6nnen aber all diese angefiihrten toten Materialien in den 
meisten Fallen nur eine Medullarplatte induzieren, so daB also die 
erzielten Ergebnisse zunachst noch niehts uber die ursprungliche Frage 
aussagen, urn deretwillen sie eigentlich begonnen worden waren, namlich 
mit we1chen Mitteln der lebende Organisator eine Embryonalanlage 
induziert; vielmehr mussen aIle Aussagen sieh zunachst auf die Be
antwortung der viel engeren Frage beschranken, durch we1che Stoffe 
irn Ektoderm der Gastrula eine Medullarplatte induziert werden kann. 
Es ist keineswegs sieher, daB die Induktionswirkung toter Implantate 
auf dieselben Ursachen zUrUckzufuhren ist, die beirn lebenden Induktor 
die Meduliarplatte induzieren. Dennoch aber erscheint die Untersuchung 
der in den toten Materialien enthaltenen Induktionsmittel gerechtfertigt 
durch die Aussicht, aus ihrer chemisch-physikalischen Natur Hinweise 
auf die Art ihrer Wirkung zu erhalten und so vielleicht einen Einblick 
zu gewinnen in die Eigenart der Stoffwechselprozesse, die uberhaupt 
zur Induktion fuhren k6nnen. 

Die systematische Untersuchung der chemischen Faktoren hat nun 
bei den verschiedenen Bearbeitern wenigstens bis jetzt nicht zu uberein
stirnmenden Ergebnissen gefiihrt. 

FISCHER und WEHMEIER unter der spateren Mitarbeit von LEHMANN, 
JUHLIN~ und HULTZSCH kamen nach systematischer Aufarbeitung der 
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in totem Material enthaltenen wirksamen Bestandteile zu dem Ergebnis, 
daB sich die Induktionswirkung toter Implantate nicht auf eine bestimmte 
Substanz zuriickfiihren HiBt. Dafiir schien ihnen schon zu Beginn ihrer 
Untersuchungen der folgende Befund zu sprechen. Wenn man Amphibien
keime oder Schweineleber und andere Organe in stark zerkleinertem 
Zustand griindlichst, d. h. Hingere Zeit hindurch mit siedenden Losungs
mitteln wie Ather, Azeton UIid Alkohol extrahiert, so sind die Riickstande 
immer noch wirksam. Andererseits sind aber auch haufig die Extrakte 
induktionsfahig, wie es zuerst fiir Atherextrakte aus Amphibienkeimen 
von C. H. WADDINGTON, J. NEEDHAM 'lInd D. M. NEEDHAM (1933a) an
gegeben worden. Da nun die Riickstande ohne Zweifel weitgehend von 
den mit organischen Losungsmitteln extrahierbaren Bestandteilen befreit 
sein miissen, und da sie dennoch nicht oder kaum weniger wirksam sind 
als solche Keimteile, die getrocknet oder nur eben durch kurzes Liegen
lassen im Losungsmittel abgetotet waren, glaubten die Autoren die 
Induktionsfahigkeit der Extrakte und der Riickstande auf jeweils ver
schiedene, auf atherlosliche und auf atherun16sliche Bestandteile zurUck
fiihren zu miissen (FISCHER, WEHMEIER, LEHMANN, lUHLING, HULTZSCH 
1935), auch trotz der Schwierigkeiten, die einer vollstandigen Extrak
tion von organischem Material mit den organischen Losungsmitteln 
en tgegenstehen. 

Als die Extrakte, also die atherloslichen Anteile, systematisch auf 
ihre induzierenden Bestandteile weiter untersucht wurden, ergab sich 
mit Wahrscheinlichkeit, daB die Induktionswirkung der mit organischen 
Fliissigkeiten bereiteten Ausziige auf darin enthaltene Sauren zuriick
zufiihren ist. Die Wirksamkeit ist immer und nur mit den saurehaltigen 
Fraktionen verkniipft. Zahlreiche Reinigungs- und Trennungsversuche 
zeigten, daB die Induktionsfahigkeit dieser Fraktionen nicht auf eine 
bestimmte, besondere Saure zuriickzufiihren ist.Die Wirksamkeit blieb 
in allen Unterfraktionen bestehen. Ferner lieBen sich mit fliissigen 
Fettsauren beliebiger, auch pflanzlicher Herkunft Induktionen erzielen, 
z. B. mit ()lsaure und mit Linolensaure, die iiber ihre Derivate mehrfach 
chemisch gereinigt worden waren. Vollig gesichert wird die Wirksamkeit 
von Sauren durch Neuralinduktionen (Abb. 116a), die mit einem Praparat 
synthetischer ()lsaure erzielt wurden (aus Sebacinsaure und Octylalkohol 
dargestellt). Hier ist die Beimengung eines unbekannten, auch den 
hochgereinigten Fettsauren moglicherweise noch in geringen Spuren 
anhaftenden "Induktionsstoffes" ausgeschlossen. So ist also der Beweis 
erbracht, daB mehrere hochgereinigte Fettsam;en und eine synthetische 
zu Induktion fiihren, und es ist durchaus zu erwarten, daB ihre Zahl 
noch urn einige weitere vermehrt werden kann. Fiir den Induktions
erfolg ist es notig, daB die Fettsauren bestimmte Bedingungen erfiillen, 
z. B. fliissig sind. Feste Fettsauren induzierten bisher nicht, vielleicht 
weil sie infolge ihrer unvollstandigeren Verteilung im Implantat mit dem 
Ektoderm nicht in geniigend ausgiebige Beriihrung kommen konnen. 
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Die Untersuchung der atherunloslichen Riickstande aus Keimen und 
Organen fiihrte zu der Feststellung, daB ihre Induktionswirkung an die 
Nukleoproteidfraktionen gebunden ist, daB femer mit Nukleinsaure
praparaten aus Thymus und aus Pankreas ebenfalls Induktionen erzielt 
werden (Abb. 116b). Gewisse Beobachtungen fiihrten zu der Vermu
tung, daB es die aus 
den Nukleinsubstanzen 
frei werdenden, sauer 
wirkenden Nukleotide 
sind, we1che induzieren. 
Von bestimmten Vorstel
lungen ausgehend hatten 
FISCHER und WEHMEIER 
schon zu Beginn ihrer 
Untersuchungen gefun
den, daB reine kristalli
sierte Muskeladenylsaure 
Medullarsubstanz indu
zieren kann. Diese Tat
sache laBt es durchaus 
moglich erscheinen, daB 
auch andere aus den Nu
kleinsauren entstehende 
Nukleotide wirksam sind. 

Es steht aber die Mog
lichkeit noch offen, daB 
sich die Induktionswir
kung der a therunloslichen 
Fraktionen auch auf an
dersartige Stoffe zuriick
fiihren laBt (FISCHER, 
WEHMEIER, LEHMANN, 
JUHLING und HULTZSCH 
1935). 

a 

Abb. 116 a und b. Induktion einer schonen M edullarplatte im 
Keirn von Axolotl; a durch synthetische Olsaure, die 5%ig in 
einer Agar-Agar-Gallerte emulgiert war; b durch Nucleo-Proteid 

aus Kalbsthymus. (Nach F . G. F ISCHER, 1935.) 

Demgegeniiber glauben C. H. WADDINGTON, J. NEEDHAM, D.M.NEED
HAM, W. W. NOWINSKI und R. LEMBERG, daB die Wirksamkeit toter 
Implantate doch auf eine bestimmte Substanz zuriickzufiihren sei, einen 
"Evokator", der im lebenden sowohl wie im toten Induktor zu Induktion 
fiihrt. Nach ihrer Feststellung ist diese wirksame Substanz mit Ather 
extrahierbar, in den Fraktionen des "Unverseifbaren" enthalten, mit 
Digitonin fallbar und dadurch vom Cholesterin ausder alkoholischen 
Uisung des rohen Unverseifbaren zu trennen. Dieses Verhalten macht 
es nach den genannten Autoren sehr wahrscheinlich, daB die von ihnen 
vermutete Substanz sterinahnlich ist. Eine starke Stiitze dieser SchluB
folgerung sehen sie darin, daB sich schwachere Induktionen auch mit 
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drei synthetischen sterinahnlichen Substanzen, die also sehr ahnliehe 
Eigenschaften wie der hypothetische Evokator zeigen, erzielen lassen, 
namlich mit zwei ostrogenen und einem karzinogenen Kohlenwasserstoff. 

Wahrend also die englischen Autoren zu demselben allgemeinsten 
. Ergebnis kommen, daB das induzierende Agens nicht streng spezifisch 
ist, betonen im Gegensatz zu ihnen die genannten deutschen Autoren, 
daB die aus Keimen oder Organextrakten gewonnenen Fraktionen des 
Unverseifbaren sieher induktiv unwirksam sind. "Gereinigte Fett- und 
Phosphatidfraktionen, nach bekannten Vorschriften aus verschiedenen 
Otganen hergestellt, induzieren nieht. Die Fraktionen des Unverseif
baren, durch alkalische Hydrolyse von Amphibienkeimen, tierischen 
Organen oder von Lipoidausziigen und Olen tierischer Herkunft erhalten 
und zur Implantation in einer Agargallerte emulgiert oder an geronnenes 
Eiklar adsorbiert, zeigen keine Induktionswirkung." Zwar wurden 
einige wenige Induktionen auch von ihnen mit den Fraktionen des 
Unverseifbaren erhalten, aber nur wenn diese nieht vollig von den 
Sauren befreit waren; nach volliger Reinigung wurden auch diese 
Fraktionen unwirksam. 

Von entscheidender Bedeutung ist jederifalls die Feststellung, daB 
sieh einerseits mit verschiedenen reinen Sauren, namlich einigen hoch
gereinigten und einer synthetischen Fettsaure und mit Muskeladenylsaure, 
andererseits mit niehtsauren sterinahnlichen Substanzen, also mit ver
schiedenartigen chemisch reinen Stoffen, Induktion erzielen laBt. 

Damit ist nun freilich eine Hoffnung enttauscht worden, die bei der 
Entdeckung der Induktionsfahigkeit toter Implantate wohl begriindet 
schien; die Hoffnung namlich, die exakte Analyse der Induktionsmittel 
in dem besonderen der Untersuchung zuganglichen Fall der Medullar
platteninduktion durch tote Substanzen mochte zu eindeutigen Auf
schliissen auch iiber die Mittel fiihren, welche im normalen Geschehen 
die Medullarplatte determinieren. 

Die chemische Analyse von Medullarplatte induzierenden Substanzen 
hatte also zu einem Ergebnis gefiihrt, das bisher schon mehrere derartige 
Untersuchungen hatten, die das Wesen formativer oder determinierender 
Reize bestimmen sollten; zu dem Ergebnis namlich, daB eine bestimmte 
spezifische Differenzierung nieht notwendig durch eine bestimmte 
spezifische Ursache ausgelost werden muB, sondem durch mehrere unter 
sieh sehr unahnliche Ursachen experimenteU hervorgerufen werden kann. 
So waren es bei Bonellia, wie oben (S. 143) erwahnt, einerseits mehrere 
einfache Sauren, andererseits aber auch sieher niehtsaure Stoffausziige 
aus Darmgewebe, welche die Vermannlichung der sexuell indifferenten 
Larven bewirkten. So kann femer bei der kiinstlichen Parthenogenese 
die Teilungserregung zustande kominen durch mechanische Reize oder 
durch eine Veranderung der osmotischen Verhaltnisse oder aber durch 
eine Zugabe von Fettsauren. Ein ahnlicher Fallliegt vor bei der kiinst
lichen Erzeugung bosartiger Geschwiilste, die sieh durch Einfiihrung 



Die Mittel der Induktion. 153 

verschiedenster Stoffe, der sog. karzinogenen Kohlenwasserstoffe u. a. 
bewirken laBt. 

In all diesen Fallen wird der Fortschritt der Analyse in gleichem 
MaBe erschwert, als die M6glichkeiten, einen wirksamen Reiz zu setzen, 
zahlreich und unter sich verschieden sind. So hat sich also fiir den 
Induktionsvorgang aus den bisherigen Versuchen kein klarer Hinweis 
zur Beantwortung unserer eigentlichen Frage ergeben, worin die physi
kalisch-chemische Eigenart der Stoffwechselvorgange besteht, die sich 
beim normalen Induktionsvorgang abspielen; einerseits durch die "indu
zierenden Stoffe" (Aktionssystem) ausge16st und andererseits in ihrer 
Spezifitat bestimmt durch die Struktur der reagierenden Epidermis
zellen (Reaktionssystem). Wir sehen nur, daB durch die verschiedensten 
Reize, vermutlich auch an verschiedenen Stellen, in das auBerst ver
wickelte Geschehen eingegriffen werden kann, damit Induktion zustande 
kommt. Die Vorgange aber, die zwischen das Setzen irgendeines indu
zierenden Reizes und seine sichtbare Folge eingeschaltet sind, also 
gerade das, was uns am meisten interessieren wiirde, entziehen sich vor
laufig vollstandig unserer Einsicht. 

Es ist auch zunachst schwer abzusehen, wie man diesem Ziel auf dem 
eingeschlagenen Wege naher kommen soIl. Deshalb verdienen aIle 
Erfahrungen, welche iiber die normalen Stoffwechselvorgange in indu
zierenden Keimteilen gemacht werden, gr6Bte Beachtung. Unter
suchungen in dieser Richtung sind schon vor langerer Zeit von M. W. W OER
DEMAN begonnen worden. Sie beziehen sich auf die Rolle, welche das 
Glykogen und der Glykogenstoffwechsel wahrend der friihen Ent
wicklung des Amphibienkeims spielt und beriihren sich mit Versuchen, 
welche unabhangig davon fast gleichzeitig von FISCHER und WEHMEIER 
angestellt wurden. 

Wie WOERDEMAN (1933 a) zeigen konnte, laBt sich im Blastula
stadium von Axolotl in allen Zellen Glykogen nachweisen, aber in sehr 
verschiedener Menge. Sehr sparlich ist es in den dotterreichen vegetativen 
Zellen vorhanden, wie feiner Staub zwischen den Dotterplattchen zer
streut. Gegen das Randzonengebiet und in demselben nimmt der Gehalt 
an Glykogen zu. Am meisten findet sich davon in den animalen Zellen; 
es .ist iiber ihr ganzes Gebiet gleichmaBig verteilt. Dies letztere andert 
sich nun mit dem Beginn der Gastrulation. Wahrend die auBen gelegenen 
Zellen der Utmundlippen noch eine starke Glykogenreaktion geben, 
ist diese bei den invaginierten Zellen auf einmal sehr schwach, und zwar 
ist das Verschwinden ein so pl6tzliches, daB manchmal eine scharfe 
Grenze zwischen den glykogenreichen noch nicht invaginiertenZellen und 
den Zellen des Urdarmdaches auftritt, die fast keine Glykogenreaktion 
mehr zeigen. Da diese Grenze beim Fortschreiten der Invagination 
immerin der Urmundlippe bleibt, so wandert sie also von Zelle zu Zelle. 
Dasselhe gilt auch fiir Stiickchen der oberen Urmundlippe auBerhalb 
des normalen Zellverbandes, wie eHR. P. RAVEN (1933) feststellte, der 
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solche Stiickchen in die ventrale Randzone verpflanzte und auch bei 
ihnen die Glykogengrenze immer im Umschlagsrand fand. WOERDEMAN 
spricht die Vermutung aus, daB die besonderen Wirkungen, die von den 
Urmundlippen ausgehen, mit den Stoffwechselvorgangen, welche durch 
die Glykogenreaktion festgestellt wurden, in irgendeinerWeise zusammen
hangen (1933a, S.193). 

Zur weiteren Priifung dieser Hypothese untersuchte nun WOERDE
MAN (1933 b) den Glykogenstoffwechsel bei der Entwicklung eines anderen 
Induktors, namlich der sich bildendenAugenblase. Nachdem die Medullar
platte, welche auffallend viel Glykogen enthalt, sich zum Rohre ge
schlossen hat, treten Unterschiede im Glykogengehalt seiner ver
schiedenen Abschnitte auf. So im Gebiet der Augenanlagen. Der Boden 
des Vorderhirnblaschens und diejenigen Abschnitte der Seitenwand, die 
sich zu den Augenblasen ausstiilpen, besitzen deutlich mehr Glykogen 
als die iibrigen Abschnitte der Wand. Wahrend der Ausstiilpung der 
Augenblasea sind es wieder die ventralen Teile der Augenstiele und die 
dicken, dem Ektoderm zugekehrten Wande der Augenblasen, welche am 
meisten Glykogen enthalten; ihre mediale Wandung dagegen verliert 
es nach und nach bei der Umbildung zum Pigmentepithel. Am auf
fallendsten aber ist die Veranderung, wenn die Linse sich bildet. Dann 
schwindet namlich das Glykogen im Zentrum der Retinaanlage, und 
"die Linsenwucherung des Ektoderms, die reichlich Glykogen enthalt, 
kontrastiert nun in bemerkenswerter Weise mit dem fast glykogenfreien 
Retinazentrum, womit sie in Beriihrung tritt". Dagegen bleibt die starke 
Glykogenreaktion in den Umschlagsrandern des Augenbechers, also in 
den prasumptiven Irisrandern, erhalten, vor allem am oberen Rand, 
wahrend im Gebiet der fotalen Augenspalte der Glykogenschwund auch 
sehr deutlich wahrzunehmen ist. 

Als sicher laBt sich wohl annehmen, daB der Wechsel im Glykogen
gehalt ursachlich mit den Entwicklungsvorgangen zusammenhangt, mit 
den en er zeitlich verbunden ist. Dagegen bleibt noch ungewiB, wie die 
ursachliche Verkniipfung ist. Bei der Gastrulation halt RAVEN (1933, 
S. 569) es fUr wahrscheinlich, daB wir "das Eingerolltwerden als die 
Ursache, den Glykogenverlust als die Folge zu betrachten haben". 
Mir ist eigentlich ein anderes kausales Verhaltnis wahrscheinlicher, 
derart, daB das Glykogen bei den Gestaltungsbewegungen der Invagina
tion, der Zusammenschiebung und Einkriimmung der Medullarplatte, 
der Ausstiilpung der Augenblasen, vielleicht auch der Wucherung der 
Linsenbildungszellen, den Betriebsstoff darstellt, welcher vorher an den 
Ort des Verbrauchs geschafft wird, oder auch aus anderem Material dort 
neu entsteht. Sollte dies zutreffen, so ware freilich das Glykogen damit 
noch nicht die bestimmende Ursache der Gestaltungsbewegungen, 
sondern nur ihre notwendige Vorbedingung. 

Es liegt nahe, diese Feststellungen von WOERDEMAN und RAVEN 
zu der schon vor langerer Zeit von BELLAMY (1919) gefundenen Tatsache 
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in Beziehung zu setzen, daB die Empfindlichkeit des jungen Froschkeims 
gegen gewisse Schadlichkeiten regional verschieden ist. 1m Blastula
stadium nimmt eine Region besonderer Empfindlichkeit den animalen 
Pol des Keirns ein und zieht sich meridional gegen den grauen Halb
mond herab. 1m" Lauf der Gastrulation klingt die Empfindlichkeit in 
dieser Region allmahlich ab; dafiir bildet sich eine neue Region noch 
gr6Berer Empfindlichkeit im Bereich der oberen Unimndlippe aus. 
Daraus wurde von BELLAMY auf einen erh6hten Stoffwechsel in den 
betreffenden Regionen geschlossen. Das ist gerade in diesem Fall durchaus 
wahrscheinlich, da es mit anderen Tatsachen iibereinstimmt. N ach den 
Feststellungen besonders von VOGT sind diese Regionen, wie wir gesehen 
haben, unmittelbar vor und wahrend der Gastrulation ungemein aktiv; 
die animalen Zellen breiten sich aus und riicken gegen den vegetativen 
Pol herab, am starksten im Meridian des grauen Halbmonds. Dann 
beginnt in und iiber der oberen Urmundlippe die Streckung und Staffelung 
der einzustUlpenden Zellen fiir Chorda und Mesoderm. Es ist zu erwarten, 
daB dies mit einem regeren Stoffwechsel verbunden ist (SPEMANN 1931, 
S. 505). Die Vermutung liegt nahe, daB dabei das Glykogen beteiligt ist. 

Wahrend also der ursachliche Zusammenhang zwischen dem Glykogen
wechsel und den Gestaltungsbewegungen auBerst wahrscheinlich ist, 
scheint mir in den Beobachtungen WOERDEMANS noch kein sicherer 
Hinweis darauf zu liegen, daB ein so1cher auch mit der Induktion besteht. 
Es erscheint als durchaus m6glich, daB die Bedeutung des Glykogens mit 
der eben genannten eines Betriebsstoffs ersch6pft ist. Immerhin ist auch 
jetzt noch durchaus mit der M6glichkeit zu rechnen, daB glykolytische 
Prozesse auf direktem Wege Induktion bewirken (FISCHER und WEH
MEIER 1933 a). 

WOERDEMAN, der zuerst nur sehr vorsichtig und allgemein gesagt 
hatte, "daB die besonderen Wirkungen, die von den Urmundlippen aus
gehen, mit den Stoffwechselvorgangen, ... welche durch die Glykogen
reaktion festgestellt wurden, in irgendeiner Weise zusammenhangen" 
(1933a, S.193), will dies in einer spateren Mitteilung (1933d) dahin 
verstanden wissen, daB es speziell die glykolytischen Prozesse sind, die mit 
der Induktion zusammenhangen (1. C. S.841). Zur Stiitze dieser Ansicht 
fiihrt WOERDEMAN einige neue experimentell gefundene Tatsachen an. 

So fand WOERDEMANH SchUler ]. F. HAMPE, daB Gewebe mit starkem 
glykolytischem Stoffwechsel wie Geschwulst- und Muskelgewebe Induk
tionsfahigkeit besitzen (WOERDEMAN 1933 b, S.843). 

CHR. P. RAVEN (1933) stellte fest, daB dieselben Erscheinungen des 
Glykogenschwundes, welche WOERDEMAN an der normalen Urmundlippe 
entdeckt und RAvEN auch an der verpflanzten nachgewiesen hatte, sich 
ebenso in prasumptivem Ektoderm einstellen, welches in die obere 
Urmundlippe verpflanzt an der Invagination teilnimmt (H. SPEMANN 
und B. GEINITZ 1927). Dies ist sicher eine sehr interessante Feststellung; 
sie zeigt, wie sich das verpflanzte Ektoderm auch in diesem Punkt 
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seiner neuen Umgebung angeglichen hat. Doch scheint sie mir fUr die 
Rolle des Glykogens bei der Induktion nicht mehr zu beweisen, als die 
bei der normalen Entwicklung beobachteten Erscheinungen. Zunachst 
jedenfalls ist der veranderte Stoffwechsel des Implantats eine Folge der 
Induktion, nicht ihre Ursache. 

Vielleicht noch interessanter ist das Ergebnis eines zweiten Experi
ments, in welchem RAvEN (1933) den Glykogengehalt und seine Ver
anderungen in einem Stuckchen Medullarplatte untersuchte, welches 
als Induktor ins Blastocoel einer jungen Gastrula gesteckt worden war. 
Wahrend die Medullarplatte, wie wir gesehen haben (S.154), ihren 
reichen Glykogengehalt bis nach dem SchluB ihrer Wiilste beibehaIt, 
verliert ihn ein solches Implantat viel fmher. "Durch Implantation in 
das Blastocoel haben die Implantate offenbar ihr Glykogen mehr oder 
weniger vollstandig verloren, jedenfalls zeigen sie einen mit starker 
Glykolyse einhergehenden Stoffwechsel uod es liegt wiederum nahe, ihre 
Induktionswirkung mit diesen Stoffwechselprozessen verknupft zu denken" 
(WOERDEMAN 1933d, S.843). Zur Erklarung stellt WOERDEMAN die 
Hypothese auf, "daB die Blastocoelflussigkeit imstande ist, glykolytische 
Prozesse in Gang zu setzen oder zu f6rdern" (1. c. S.845). Auf diese 
Weise wiirde sich in der Tat die zuerst ganz paradox erscheinende 
Induktionsfahigkeit der Medullarplatte als eine zufaIlige, erst unter den 
Bedingungen der Implantation ins Blastocoel auftretende Neben
erscheinung einfach erklaren. 

Ein direkter Zusammenhang von Glykolyse und Induktion war zum 
ersten Male von FISCHER und WEHMEIER (1933 a) unabhangig von 
WOERDEMAN und auf Grund ganz anderer Uberlegungen und einiger 
alterer Experimente erwogen worden (im einzelnen vgl. WEHMEIER 
1934). Die Autoren, welche zuerst mit einem Leberglykogenpraparat 
sehr deutliche Induktionen von Medullarplatte erzielt und daraufhin 
die Vermutung ausgesprochen hatten, "daB die Wirkung des glykogen
haltigen Implantats auf das uberlagernde Ektoderm durch eine an der 
Bemhrungsflache stattfindende Glykolyse zustande kommt" (1933 a, 
S. 518), fanden bei Verwendung eines besser gereinigten Leberglykogen
praparats eine starke Verminderung der Induktionsfahigkeit und konnten 
dann an eigenen Glykogenpraparaten exakt zeigen, wie die induktive 
Wirksamkeit mit fortschreitender Reinigung abnimmt, bis zum v611igen 
Verschwinden. Auch WOERDEMAN, der von seinen Uberlegungen aus
gehend Glykogen implantierte, fand, daB es unwirksam sei (1933d). 
Dasselbe negative Ergebnis konnte HOLTFRETER bestatigen (1933 f). 
Ferner hat nun auf Grund der letzten Befunde von FISCHER und WEH
MEIER auch die Indukti6nsfahigkeit von Muskeladenylsaure (1933 d), 
die noch am ehesten fur einen solchen Zusammenhang zwischen Glykolyse 
und Induktion gesprochen hatte, ihre Bedeutung als Argument verloren, 
da namlich zahlreiche Sauren induzieren, es also nicht auf die spezifische, 
namlich eine die Glykolyse verstarkende Wirkung der Muskeladenyl-
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saure, sondern lediglich auf fure Saurewirkung an sich anzukommen 
scheint. Auch dadurch wird naturlich ein Zusammenhang zwischen 
Glykolyse und Induktion noch nicht ausgeschlossen. 

Zum SchluB sei noch die Frage behandelt, warum Keimteile, die im 
Leben nicht indQzieren, nach der Abt6tung diese Fahigkeit in so reichem 
MaBe besitzen. Diese zunachst paradoxe Erscheinung hat heute an 
Interesse verloren, da die Untersuchungen zu dem Ergebnis gefUhrt 
haben, daB die Induktionsmittel in toten und lebenden Implantaten 
nicht identisch zu sein brauchen, es wahrscheinlich auch nicht sind. 
Die experimentelle Herstellung von Induktionsfahigkeit im Nicht
induktor k6nnen wir uns heute so vorstellen, daB durch das Abt6ten 
die. Bildung, bzw. das Freiwerden von induzierenden Stoffen m6glich 
wird, wahrscheinlich unter der Einwirkung des Wirtskeims, was im 
lebenden Induktor nicht stattfinden kann. So k6nnten z. B. unter der 
Einwirkung von Fermenten der Zellen des Wirtskeims, die das Implantat 
umgeben, die darin enthaltenen Nukleinsubstanzen weiter aufgespalten 
werden, was bei einem lebend implantierten Nichtinduktor nicht ein
treten kann. 

So lange man glauben konnte, daB die Induktionsfahigkeit der 
toten Implantate sich auf einen bestimmten, auch im lebenden Induktor 
wirkenden "Induktionsstoff" zuruckfUhren lasse, schien die Aufklarung 
der merkwurdigen Erscheinung von grundlegender Bedeutung. Die ein
fachste Annahme schien uns damals die zu sein (SPEMANN, FISCHER, 
WEHMEIER 1933), daB es derselbe Induktionsstoff sei, welcher auch vom 
normalen (lebenden oder toten) Induktor abgegeben wird. Er k6nnte 
im Nichtinduktor erst wahrend der Vorbehandlung entstehen oder er 
k6nnte schon vorher in ihm enthalten, aber durch irgendetwas an seiner 
Wirkung verhindert sein. 

Wir entschieden uns fUr die zweite Alternative. Es war uns nicht 
wahrscheinlich, daB der Induktionsstoff unter der Einwirkung jener 
schadigenden Vorbehandlung neu entsteht. Dabei war stillschweigend 
eine Voraussetzung gemacht worden, die sich als unhaltbar erwiesen hat. 

Diese Voraussetzung war, daB der Induktionsstoff sich im toten 
Nichtinduktor auf dieselbe Weise bilden werde, wie im lebenden. Denn 
die Umwandlung von nichtinduzierendem Keimmaterial in induzierendes, 
die unter der Einwirkung von organischen L6sungsmitteln vor sich geht, 
kann sich im lebenden Keirn, wie wir wissen, durch die Einwirkung 
des Induktors selbst vollziehen. So determiniert er z. B. die uber ihm 
gelegene Epidermis zu Medullarplatte und verleiht fur zugleichInduktions
fahigkeit, oder er macht ein Stuckchen Bauchepidermis, das in das 
Induktorgebiet verp£lanzt wird, induktionsfahig. Da nun im lebenden 
Organismus solche Prozesse immer, so viel wir wissen, unter der Mit
wirkung von Fermenten ablaufen, so schien uns dieser Weg auch fur die 
Entstehung des Induktionsstoffes der gegebene. Bei einigen der Ex
perimente aber schien eine Mitwirkung von Fermenten ausgeschlossen, 
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weil sie durch die angewandten Hitzegrade zerst6rt sein muBten. So 
schien nur die zweite Annahme ubrig zu bleiben. Diese war mir urn so 
einleuchtender, als die chemische Analyse des Induktionsvorgangs dann 
zu demselben SchluB fiihren wiirde, .den ich schon vor Jahren (SPEMANN 
1905) aps -den Erscheinungen der Linsenregeneration gezogen hatte. 
Dort (vg1. S.203) wurde die Annahme gemacht, daB von der Retina 
des Tritonauges nicht nur wahrend ihrer ersten Entstehung, sondem 
dauemd Linsen induzierende Wirkungen ausgehen, welche im unver
letzten Auge durch eine Gegenwirkung der Linse ("vielleicht chemischer 
Natur") paralysiert werden, nach Wegfall der Linse aber sofort in 
Wirksamkeit treten (1. c. S.431). 

Eine solche stoffliche Gegenwirkung nahmen wir nun auch fur die 
Wirksamkeit der erst nach der Abt6tung, im lebenden Zustande aber 
nichtinduzierenden Keimteile an. Wir konnten auch im Rahmen unserer 
damaligen Auffassung uber die Natur dieses "Hemmungsstoffes" aus 
unseren Beobachtungen einige Schlusse ziehen. N achdem nunmehr die 
Frage der erst nach der Abt6tung eintretenden Induktionsfahigkeit von 
lebend nichtinduzierenden Keimteilen aus den oben angefuhrten Grunden 
gegenstandslos geworden ist, eriibrigt sich auch jene Annahme eines 
besonderen "Hemmungsstoffes". 

Wenn es eingangs als die methodische Eigenart der in diesen Vor
tragen dargeste11ten Experimente bezeichnet wurde, daB die in ihnen 
geubte Analyse sich zunachst ganz innerhalb des Vitalen halt, so kann 
wohl der soeben geschilderte VorstoB in den Chemismus der Induktion 
zeigen, daB bei dieser Art des Vorgehens auBer einer tieferen Einsicht 
in die Grundverhaltnisse der Entwicklung auch Fingerzeige gewonnen 
werden, in welcher Richtung nach ihren elementaren Ursachen zu suchen 
ist. Andererseits wirkt jede hier gewonnene Erkenntnis notwendig auf 
die Beurteilung jener allgemeinsten Fragen zuruck; und so erhebt sich 
jetzt die wichtige Frage, wie weit etwas im morphologischen Sinn 
Strukturloses wie eine chemische Verbindung die Entstehung einer 
Struktur bewirken kann. Es wird also eine der nachsten von uns in 
Angriff zu nehmenden Aufgaben sein, die alteren Versuche uber Richtung 
und regionale Verschiedenheit der Induktion unter Verwendung kiinst
licher Induktoren zu wiederholen. 

Wir kehren nunmehr zu jener vorbereitenden Analyse zuriick und 
untersuchen, in welche Weise die Vorgange der Induktion zeitlich zu
sammengefugt sind. 

XII. Die zeitliche Korrelation der Induktion. 
Die Teilvorgange, aus welchen die Entwicklung sich zusammensetzt, 

sind in einer bestimmten Zeitfolge aneinander gefiigt. Das kann der 
Ausdruck ursachlicher Zusammenhange sein, indem der spatere Vorgang 
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durch den friiheren bewirkt wird; oder aber ist es Folge einer in fruheren 
Stadien, bis zuruck zum Ei, hergestellten planmaBigen Ordnung, nach 
welcher die Einzelvorgange, unabhangig voneinander, in bestimmtem 
Rhythmus ablaufen. Beide Arten des Geschehens brauchen sich nicht 
auszuschlieBen. ~o ist bei einem Induktionsvorgang die zeitliche Folge 
durch die ursachliche Beziehung gegeben; aber seine V orbereitung, seine 
"Bahnung", kann davon unabhangig, kann ein Mosaikcharakter sein 
(VOGT 1927, S.137). 

Diese "zeitliche Korrelation der Entwicklung" (0. MANGOLD 1929b) 
ist nun keine ganz feste, sondern kann sich innerhalb gewisser Grenzen 
verschieben. Das geht schon aus der jedem Embryologen gelaufigen 
Tatsache hervor, daB man aus dem Entwicklungsgrad einer Organanlage 
nicht mit Sicherheit auf den aller ubrigen schlieBen kann. Soweit die 
Einzelvorgange unabhangig voneinander sind, ist eine solche zeitliche 
Verschiebung gegeneinander in unserem jetzigen Zusammenhang ohne 
gr6Beres Interesse; dagegen lage ein wichtiges Problem vor, wenn sie 
sich auch zwischen ursachlich verbundenen Vorgangen finden sollte. 
Das ist in der Tat der Fall. 

I. Induktion zwischen Keimteilen von geringer Altersdifferenz. 

Schon bei den ersten Versuchen uber Induktion in fruhesten Ent
wicklungsstadien (SPEMANN 1918) waren mehrmals die zu einem Induk
tionssystem verbundenen Keimteile 
von verschiedenem Entwicklungs
alter. So wurde z. B. altere pra-

Abb. 117. Neurula von Triton taeniatus; das dunkle 
Implantat vorne rechts war als prasumptive Epi
dermis eines etwas jiingeren Keirns (der Abb. 1]8) 

entnommen und in den etwas alteren Keirn 
verpflanzt worden. (Nach SPEMANN, 1918.) 

Abb. 118. Spender des Implantats der Ahb. 117. 
Querschnitt durch den Kopl mit den Augenbechern 
und dem allerersten Beginn der Linsenwucherung. 

(Nach SPEMANN, 1918.) 

sumptive Medullarplatte (von Gastrula mit langsovalem Urmund) gegen 
jungere prasumptive Epidermis (aus beginnender Gastrula) ausgetauscht. 
Beide Stucke entwickelten sich in der neuen Umgebung ortsgemaB, be
hielten aber ihr verschiedenes Alter bei. So fand sich das jungere Stuck 
(prasumptive Epidermis) im Neurulastadium vorn in der Medullarplatte 
(Abb. 117). Seine Bewaltigung beim SchluB der Wulste schien Schwierig-
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keiten zu machen, gelang aber doch schlieBlich vollkommen. Es ent
wickelte sich zu Vorderhim und rechter Augenblase. Diese war hinter 
der linken zuriick, stiilpte sich langsamer aus, auch die Linsenbildung 
schien verspatet. Alles ganz entsprechend dem jiingeren Alter des Trans
plantats, ,aus we1chem diese Teile entst<i.nden. Die Schnittuntersuchung 
bestatigt das wahrend des Lebens Beobachtete und gibt interessante 
Einzelheiten namentlich beziiglich des Entwicklungsgrades der Augen
becher und Linsen. Das aus prasumptiver Epidermis entstandene 
jiingere Auge ist genau so weit entwickelt wie die beiden aus normalem 

a b 
Abb . 119 a und b. Zwei Querschnitte durch den Embryo der Abb. 117. Der rechte Augenbecher (a links) 
ist genau so weit entwickelt wie diejenigen des Spenders (Abb. 118), aus dessen prasumptiver Epidermis 
er entstanden ist; der Hnke Augenbecber (b rechts), der dem etwas alteren Wirt angeh6rt, ist deutlich alter. 
Die Linse des sekundar induzierten rechten Augenbechers (a links) halt in ihrem Entwicklungsgrad die 
Mitte zwischen der des Spenders (Abb. 118) und der des Wirts (Abb. 119 b rechts). Sie ist also fUr das jiingere 
Auge etwas zu alt infolge der alteren Epidermis, ftir die Epidermis etwas zu jung illfolge des jiinger.cn 

Augenbechers. (Nacb SPEMANN, 1918.) 

Material entstandenen Augen des zugehorigen Spenders (Abb. 118); seine 
Linse aber halt ziemlich genau die Mitte zwischen ihnen. Sie ist fUr 
ihre Epidermis zu jung infolge des jiingeren Augenbechers, fUr den 
Augenbecher aber zu alt infolge der alteren Epidermis (1. c. S. 466f.) 
(Abb. 119a und b). Der determinierende EinfluE oder die Empfanglich
keit fUr ihn oder alles beides muE wahrend eines langeren Zeitraumes 
vorhanden sein (1. c. S. 481£.). 

Damit ist ein Tatbestand gegeben und grundsatzlich erfaBt, dessen 
genauere Erforschung in der Folge zu iiberraschenden, weiter weisenden 
Ergebnissen gefUhrt hat. 

2. Analyse der zeitlichen Verhaltnisse bei der homoogenetischen 
Induktion von Medullarplatte durch Medullarplatte. 

Die erste systematische Analyse dieser Frage wurde von O. MANGOLD 
(1927b, 1929b) durchgefUhrt, und zwar an der homoogenetischen Induk
tion von Medullarplatte durch Medullarplatte; an dem Vorgang also, 
we1chen MANGOLD gerade unter dieser Fragestellung entdeckt hatte. 
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Das wichtige allgemeinste Ergebnis dieser Versuche war die Feststellung 
eines bedeutsamen Unterschiedes zwischen Aktions- und Reaktions-
system, indem das letztere, also die prasumptive 
Epidermis, nur wahrend einer kurzen Spanne Hf. 

seiner fortschreitenden Differenzierung reagiert, 
wahrend das erstere seine Induktionsfahigkeit 
friih erwirbt und iiber eine lange Strecke der 
Entwicklung hinweg beibeMlt. 

Betrachten wir zuerst das Aktionssystem. Die 
Induktionsfahigkeit der (prasumptiven) Medullar
substanz fehU noch zu Beginn der Gastrulation 
(BAUTZMANN 1926b; O. MANGOLD 1929b). Sie 
beginnt mit fortschreitender Gastrulation, an
scheinend gleichzeitig mit der Fahigkeit zur Selbst
differenzierung; es liegt nahe, beides der inzwischen 
eingetretenen Unterlagerung durch das Urdarm
dach zuzuschreiben. Ihren Hohepunkt erreicht sie 
im Neurulastadium; dann sinkt sie wieder ab, ist 
aber in zahlreichen Fallen selbst bei Embryonen, 
welche die erst en Kontraktionen ausfiihrten, und 
bei eben schwimmenden Larven nachgewiesen 
worden (Abb. 120a und b), dagegen nicht mehr 
bei solchen von 2 cm Lange. 

1m Gegensatz dazu ist die Reaktionsfahigkeit 
der prasumptiven Epidermis in engen Grenzen 
eingeschlossen. Dabei ist von der wichtigen Tat
sache auszugehen, daB die induzierte Medullar
platte gleichzeitig mit der normalen des Wirts 
sichtbar wird (0. MANGOLD 1927 in O. MANGOLD 
und H. SPEMANN 1927, S.417). Man Mtte er
wart en konnen, daB sie sich unter dem EinfluB 
des aUeren Induktors, der sicher sofort nach der 
Einpflanzung mit seiner Wirkung auf das Ekto
derm beginnen kann, friiher ausbilden wiirde 
(vgl. A. MARX 1925 , S.37). Das war aber nie der 
Fall; hochstens trat eine kleine, leicht erklarliche 
Verspatung ein (0. MANGOLD 1929b, S.687). Das 
bedeutet aber, daB das Reaktionssystem einen 
bestimmten Reifegrad erreicht haben muB, ehe 
es reagieren kann. 

a 

81. 

Abb. 120 a und b. Spannweite 
der induktiven Beeinflufibar
keit. Ein Stiick Gehirn einer 
eben geschli.ipften Larve (a) ins 
Blastocoel einer beginnenden 
Gastrula (b) gesteckt, induziert 

noch eine Medullarplatte. 
Bl. Blastoporus; Extr. Glied
maJ3enstumme 1; H,f .Haftfaden 

(Nach MANGOLD, 1929b.) 

3. Zeitliche Grenzen der induktiven Aktionsfahigkeit des Mesoderms 
und der Reaktionsfahigkeit des Ektoderms. 

Anfang und Dauer der Induktionsfiihigkeit des Mesoderms. DaB 
(aktive) Induktionsfahigkeit erworben werden kann von einem Keimteil, 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 11 
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der sie vorher nicht besaB, Hi.Bt sich experimentell nachweisen; namlich 
durch die oben (S. 108, 137) geschilderten Versuche, bei welchen pra
sumptive Epidermis durch Verpflanzung in induktionsfahige Keimregionen 
(prasumptives Mesoderm, prasumptive Medullarplatte) selbst induktions
fahig gem,acht wurde, und zwar (zum niindesten latent) induktionsfahig 
von dem Augenblick an, wo sie zu dem Keimteil determiniert ist, welcher 
Induktionswirkungen ausuben kann. 

Der Zeitpunkt, in welchem diese latente Induktionsfahigkeit beginnt, 
muB sich also nach derselben Methode feststellen lassen, wie die Fahigkeit 
zur Selbstdifferenzierung, namlich durch raumliche Isolation. So induziert 
nach H. BAUTZMANN (1926b) und O. MANGOLD (1929b) ein Stuck pra
sumptive Medullarplatte aus der beginnenden Gastrula noch nicht. 
Sollte es aber (was jetzt freilich auBerst unwahrscheinlich geworden ist) 
schon labil zu Medullarplatte determiniert sein, so muBte man auch 
erwarten, daB es schon latente Induktionsfahigkeit besitzt. Bei sofortiger 
Implantation wird diese dadurch verdeckt, daB die labile Determination 
durch die neue Umgebung umgeworfen wird; sie muBte aber sofort 
zutage treten, wenn man das Stuck vor der Implantation solange isoliert 
weiter zuchtete, bis die Determination sich unter Selbstdifferenzierung 
gefestigt hlitte. 

Schwieriger durfte der Anfang der aktuellen Induktionsfahigkeit fest
zustellen sein, der Zeitpunkt also, von welchem an Induktionswirkungen 
ausgeubt werden. Dazu muBte das Stuck, dessen latente Induktions
fahigkeit bekannt ist, in Beriihrung mit dem Reaktionssystem gebracht 
und nach verschiedenen Zeiten wieder entfernt werden; dann ware zu 
prufen, von welchem Stadium seiner Entwicklung an die Induktions
wirkung nachweisbar ist. Ganz genau kann diese Feststellung kaum sein; 
denn erstens konnte die Einwirkung einer gewissen Dauer bedurfen, und 
zweitens konnte eine schon eingeleitete Induktionswirkung nach Be
seitigung ihrer Ursache wieder ruckgangig gemacht werden. 

Die (latente) Induktionsflihigkeit des prasumptiven Mesoderms, also 
der Randzone, ist von BAUTZMANN (1926b, S. 319) schon fur das Blastula
stadium festgestellt worden; wahrscheinlich aber geht sie in noch friihere 
Stadien, ja bis zum Anfang der Entwicklung zuruck (MOSZKOWSKI 
1902; O. MANGOLD 1920; O. MANGOLD und FR. SEIDEL 1927; SPEMANN 
1927, S.947). Die Induktionswirkung auf das Ektoderm beginnt wahr
scheinlich sofort nach der Unterlagerung. Denn vorher ist die pra
sumptive Medullarplatte noch nicht determiniert (HOLTFRETER 1931 b, 
1933a und d), kurz nachher aber ist sie es, wenn auch nur labil (0. MAN
GOLD 1929b); die wahrscheinlichste Erklarung hierfur ist die Annahme 
einer inzwischen erfolgten Induktion. Es ware noch zu prufen, nach 
welcher Zeit sich in unterlagerter prasumptiver Epidermis Induktion 
nachweisen laBt und wie jung der Induktor sein darf, urn diese Wirkung 
hervorzubringen. - Die Induktionsfahigkeit bleibt auch hier weit uber 
die Zeit des Bedarfs hinaus erhalten, wenigstens im Chordaanteil des 
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Urdarmdaches. Nicht nur die Chordaanlage der Neurula induzierl noch, 
eines Stadiums also, in we1chem die normale Medullarplatte Hingst 
induziert worden ist; sogar der wohl abgegliederten Chorda von Keirnen 
irn Beginn der Augenentwicklung kommt Induktionsvermogen zu 
(BAUTZMANN 1928b, S. 203). Die seitlichen Teile des Mesoderms dagegen 
lieferlen in BAUTZMANNS Experimenten nur wenig auffallende Ver
dickungen der Epidermis, hochstens eine palisadenformige Umwand
lung ihrer Zellen. 

1m Gegensatz zu dieser letzteren Angabe konnte HOLTFRETER auf 
verschiedenen Wegen eine Induktionsfahigkeit des seitlich von der 
Chorda gelegenen Mesoderms, und zwar bis in spatere Stadien hinein, 
nachweisen. 

Bei der Nachpriifung gewisser Angaben von GOERTTLER (vgl. S. 78,125) 
wurde prasumptives Ektoderm (Epidermis oder Medullarplatte) aus dem 
fruhesten Gastrulastadium aIteren Keirnen seitlich in die Epidermis 
gepflanzt, im Stadium der mittleren und alteren Neurula, der fertigen 
Neurula und friihen Schwanzknospe und endlich Embryonen mit be
ginnender Streckung und auBerer Gliederung. In allen diesen Stadien 
wurde neurales Material induziert, welches sich entweder auf dem typischen 
Wege iiber Medullarplatte entwickelte oder atypisch aus der tiefen 
Epidermisschicht, und zwar im Bezirk der Rumpfmuskulatur in 90% 
aller FalIe, im Bezirk der Seitenplatten dagegen nur ganz ausnahmsweise, 
in etwa 2% aller Falle (HOLTFRETER 1933a). 

Zu demselben positiven Ergebnis fiihrte der reziproke Versuch, bei 
welchem also nicht die Epidermis auf den Induktor gepflanzt wurde, 
sondern der Induktor unter die Epidermis. Das geschah nach der iiblichen 
Methode, durch Einstecken des zu priifenden Stiicks ins Blastocoel der 
fruhen Gastrula. Das mesodermale Implantat wurde Keimen verschiedenen 
Alters seitlich von der Medullarsubstanz entnommen, hestand also bei 
den jiingeren Spendern des Neurulastadiums vorwiegend aus Teilen der 
Seitenplatten, die sich selbst zu NierenkanaIchen weiter entwickelten, 
bei den alteren dagegen, alten Neurula- und jungen Schwanzknospen
stadien, teilweise oder ganz aus Ursegmenten. Von den reichhaltigen, 
hochst interessanten Ergebnissen dieser Versuche interessierl uns hier 
nur das eine, daB auch auf diese Weise Medullarsubstanz induziert werden 
kann (HOLTFRETER 1933 b, S.734f.). Die von BAUTZMANN beirn selben 
Versuch beobachteten unscheinbaren Hautverdickungen hatten sich 
spater wohl auch zu medullaren Bildungen entwickelt (1. c. S.734). 

Das dritte Experiment HOLTFRETERS (1933 e) kniipft an die von 
ihm entdeckte totale Exogastrulation an. Bei ihr schniirl sich, wie 
oben (S.119) mitgeteilt, das ganze Ektoderm vom Rest des Keirns ab 
und bildet einen leeren Sack, der sich weiter nicht differenziert. Die 
mesodermalen und entodermalen Teile des Keirns aber entwickeln sich 
in umgestiilpter Anordnung weiter bis zur vollen histologischen Diffe
renzierung. Solchen nackten Keirnen nun wurden in verschiedenen 

11* 
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Regionen einzelne "Pflaster" aus Ektodenn aufgelegt (Abb.15 5 auf S. 189). 
Geschieht dies, noch ehe die Randzone unter das Entodenn gesunken 
ist, so verschmelzen die Stiicke sofort mit der nackten Unterlage und 
werden hier genau so gut induziert, als wenn sich das Entomesodenn 
seinerseits unter das Ektodenn geschoben Mtte (1. c. S. 18). 

All diese Versuche haben das gemeinsame Ergebnis, daB sich die 
Induktionsfahigkeit des Mesodenns, wie MANGOLD das fUr die Medullar
substanz festgestelit hat, iiber einen langen Zeitraum der Entwicklung 
erstreckt, weit iiber das Stadium hinaus, fUr welches bei der normalen 
Entwicklung eine Induktionswirkung in Frage kommt. 

Anfang und Dauer der Reaktionsfiihigkeit des Ektoderms. Auch dem 
induzierenden Mesodenn gegeniiber zeigt das prasumptive Ektoderm 
die enge zeitliche Begrenzung seiner Reaktionsfahigkeit, wie gegeniiber 
der induzierenden Medullarsubstanz. 

Urn ihren Anfang zu bestimmen, muB man zunachst feststellen, ob 
die Induktion einer Medullarplatte nach vorzeitigem Einwirken eines 
aktionsfahigen Induktors verfriiht auftritt. Das scheint nicht der Fall 
zu sein, wenigstens nicht in irgendwie nennenswertem AusmaB. Bei 
A. MARX (1925) findet sich allerdings eine kurze Angabe in diesem 
Sinn; dem steht aber die sehr bestimmte Feststellung von O. MANGOLD 
entgegen. Nach Einstecken von Medullarplatte ins Blastocoel nicht 
nur der jungen Gastrula, sondem schon der Blastula fand er, daB die 
dadurch induzierte Medullarplatte immer gleichzeitig mit der normalen 
sichtbar wird; hochstens etwas spater, nie friiher. Medullarplatte ist 
nun sicher sofort induktionsfahig; das Implantat konnte also sofort 
auf das prasumptive Ektoderm einwirken. Das scheint freilich auch 
fiir das Mesodenn zu gelten, welches die prasumptive Medullarplatte 
unterlagert, sonst konnte diese nicht kurz nach der Unterlagerung die 
Fahigkeit besitzen, sich auch isoliert, also unter Selbstdifferenzierung, 
zu Medullarplatte weiter zu entwickeln. Deshalb 1st es von entscheidender 
Wichtigkeit, daB die induzierte Medullarplatte auch dann nicht verfriiht 
erscheint, wenn das Implantat schon im Blastulastadium, also friiher 
als das Mesoderm, Gelegenheit hatte, seinen induzierenden EinfluB 
auszuiiben. Wenn trotzdem seine Wirkung nicht friiher sichtbar wird, 
so heiBt das wohl, daB sie nicht friiher beginnen konnte, daB also das 
Ektoderm einen gewissen Zustand erreicht haben muB, ehe es reaktions
fahig geworden ist (0. MANGOLD 1928b, S.390; 1929b, S.682). 

Dasselbe wird sehr schon durch ein alteres Experiment gezeigt. 
Werden gleichseitige GastrulaMlften mit gleich gerichteter Achse zur 
Verhellung gebracht, so stiilpt sich, wie oben (S. 99) mitgeteilt, in 
jeder das halbe Mesodenn unter Regulation zum Ganzen so ein, daB es 
auf die andere Keimhalfte iibergreift. Deren ventrales Ektoderm wird 
also auch zum Teil unterlagert und beteiligt sich so weit an der Bildung 
der Medullarplatten. Diese entstehen also zum Teil aus prasumptiver 
Medullarplatte, zum Tell aus prasumptiver Epidermis. In einem Falle 
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waren nun die beiden Komponenten etwas verschieden alt; dieser Unter
schied wurde beibehalten und zeigte sich beim Auftreten der Medullar
platten. Die Medullarwiilste, welche der gleichen Komponente an
gehOrten, waren gleich weit entwickelt, die je eine Medullarplatte be
grenzenden dagegen verschieden weit. Das jungere Mesoderm der einen 
Seite hatte die Entwicklung des unterlagerten Ektoderms nicht ver
langsamt, das altere der anderen Seite sie nicht beschleunigt. Der Eintritt 
der Wirkung hangt yom Zustand des Reaktionssystems ab (die Tatsachen 
SPEMANN 1918, S. 506f.). 

Fur das Ende der Wirkung ist dieses schon lange bekannt. In einem 
gewissen Zeitpunkt ist prasumptive Medullarplatte selbstdifferenzierungs
fahig, also determiniert. Zunachst kann sie noch in Epidermis um
gewandelt werden, spater h6rt dies auf. Auf dieser Tatsache beruht die 
Unterscheidung von labiler und fester Determination. Die labile Determi
nation beginnt, wie wir gesehen haben (vgl. S. 111, 161), kurz nach der 
Unterlagerung der prasumptiven Medullarplatte (0. MANGOLD 1929 b) und 
festigt sich wahrend der Gastrulation. Nach Vollendung derselben kann 
rein ektodermales Material, welches an seinem Ort gelassen Medullar
substanz gebildet batte, im Bereich der Epidermis zu Epidermis werden, 
und ebenso epidermales Material, in den Bereich der Medullarplatte 
verpflanzt, zuMedullarplatte. Dabei laBt sich aber aus gewissen St6rungen 
wahrend der Entwicklung entnehmen, daB dieses Material nicht mehr 
ganz indifferent (man muBte jetzt sagen "schon ziemlich fest determi
niert") ist (SPEMANN 1918, S.472). AIle spateren Versuche, namentlich 
diejenigen von O. MANGOLD, F. E. LEHMANN, H. MACHEMER, weisen in 
dieselbe Richtung. Das Ende der Umstimmbarkeit, also die unwider
ruflich feste Determination, ist spatestens erreicht, wenn die Medullar
platte eben abgegrenzt ist (0. MANGOLD 1923, S.254). Es ware noch zu 
priifen, ob die Ektodermzellen durch "Verjungung", also etwa durch 
Regeneration, wieder reaktionsfahig gemacht werden k6nnen. 

Vielleicht laBt sich auf diese Weise auch eine eigentumliche Be
obachtung erklaren, welche von B. MAYER (1935) bei Verpflanzung 
halber oberer Urmundlippe verschiedenen Alters gemacht worden ist. 
Aus einem solchen Implantat geht, wie oben (S. 106) mitgeteilt wurde, 
immer ein bilateral-symmetrisches Achsensystem hervor, aber auf ver
schiedene Weise, indem das aus der beginnenden Gastrula stammende 
jungere Implantat sich in sich selbst zum Ganzen reguliert, wahrend sich 
das altere Implantat aus dem angrenzenden Mesoderm des Wirts erganzt. 
In beiden Fallen nun wird im daruber liegenden Ektoderm eine Medullar
platte induziert, deren Mittellinie uber der Chorda liegt. Aber nur uber 
dem jungeren, in sich selbst regulierten Implantat erstreckt die Medullar
platte sich seitlich uber beide Reihen von Urwirbeln und laBt ein bilateral
symmetrisches Medullarrohr aus sich hervorgehen. Dber dem alteren 
Implantat dagegen reicht sie nur bis zur Chorda und bildet nachher ein 
unsymmetrisches Medullarrohr mit stark verkummerter Innenseite. Die 
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aus dem Mesoderm des Wirts sekundar angegliederten Urwirbel haben 
also keine Medullarplatte induziert, obwohl ihnen die Fahigkeit dazu 
schwerlich abgeht. Kommt sie doch sogar solchem Keimmaterial zu, 
welches aus indifferentem Ektoderm durch Verpflanzung in die obere 
Urmundlippe erst sekundar zu Mesoderm gemacht worden ist (H. SPE
MANN und B. GEINITZ 1927). Wahrscheinlich ist aber diese Induktions
fahigkeit im angegliederten Mesoderm erst verspatet entstanden, so daB 
dieses dann im gegebenen Augenblick kein reaktionsfahiges Material 
mehr vorfand (1. c. S. 577). 

Sieher erkHirt sich so die (fruher in keiner Weise problematische) 
Tatsache, daB die Epidermis zu beiden Seiten der normalen Medullar
platte von den induktiven Wirkungen unberiihrt bleibt, we1che die 
Ursegmente noch im Neurulastadium aussenden und we1che sofort 
erkennbar werden, wenn man ihnen ein Stuck jungeres, noch reaktions
fahiges Ektoderm aussetzt (J. HOLTFRETER 1933a). Ferner wohl auf 
ahnliche Weise, warum in O. MANGOLDs (1927, 1929b) Versuchen ein 
Stuck ins Blastocoel gesteckte Augenanlage fast niemals eine Linse 
induzierte. Denn wenn der Augenbecher den induktionsfahigen Zustand 
erreicht hat, ist die von ihm beriihrte Epidermis fur Linsenbildung noch 
zu jung; und wenn sie dafiir reif geworden ist, so kann wahrscheinlich 
der Augenbecher zwar an sich noch Linse induzieren, aber er hat sich 
inzwischen so stark eingekrummt, daB der n6tige Kontakt mit der 
Epidermis verloren gegangen ist. 

Aus diesen Tatsachen laBt sich eine grundlegende Vorstellung uber 
das Ineinandergreifen der einzelnen Entwicklungsprozesse gewinnen. 
Wenn aus den ersten Induktionsversuchen zwischen Keimen mit geringem 
Altersunterschied der allgemeine SchluB gezogen werden konnte (vg1. 
S. 159f.), daB sich entweder die Induktionsfahigkeit oder die Reaktions
fahigkeit oder alles beides uber einen langeren Zeitraum erstreckt, so 
daB also das ursachliche Ineinandergreifen kein ganz starres ist, sondern 
mit einem gewissen Spielraum arbeitet, "wie Zahnrader, deren Zahne 
und Lucken nicht ganz scharf ineinander passen" (SPEMANN 1921 a, 
S. 534), so k6nnen wir das jetzt dahin entscheiden und genauer prazi
sieren, daB in der fruhen Embryonalentwicklung das Stadium der 
Reaktionsfahigkeit auf Induktionsfaktoren recht eng begrenzt ist, 
wahrend die Induktionsfaktoren selbst langere Zeit in den entsprechenden 
Geweben vorhanden sind (0. MANGOLD 1928b, S.390). Das wies schon 
damals auf die inzwischen siehergestellte Tatsache hin, daB der Induktions
reiz von allgemeinerer, vielleieht sehr einfacher Natur ist, und daB 
Eigenart und Komplikation der Induktionswirkung durch die im 
Reaktionssystem vorgebildeten M6glichkeiten gegeben ist (vg1. SPEMANN 
1921 a, S.569). 

Einem ganz ahnlichen Verhaltnis werden wir bei der regionalen 
Determination begegnen, der wir uns nunmehr zuwenden. 
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XIII. Regionale Determination. 
Es .handelt sich jetzt urn die Frage, durch welche Faktoren die 

regionale Determination der Medullarplatte bestimmt wird; wovon es 
also abhangt, daB in fremdem Ektoderm unter der Einwirkung eines 
Induktors nicht "nur Medullarsubstanz im allgemeinen entsteht,· sondem 
Gehim mit Augen und Riechgruben, allein oder an der Spitze eines 
Riickenmarks, oder aber nur das letztere, mit yom angelagerten Hor
blasen; Gebilde also, welche verschiedenen Querschnitten der Medullar
platte entsprechen. 

Diese Frage wurde schon bei den ersten, noch unvollkommen ver
standenen Induktionen aufgeworfen (SPEMANN 1918, S. 493 f., .534f.). 
Sie drangte sich emeut und in verstarktem MaBe auf, als HILDE MANGOLD 
die ersten vollstandigeren, nach heteroplastischer Induktion genauer 
analysierbaren sekundaren Embryonalanlagen erhalten hatte. In einem 
FaIle namlich, wo das sekundare Medullarrohr ohne Gehim blind endigte, 
waren seiner Spitze zwei Horblasen angelagert, welche so genau die Hohe 
der primaren einhielten, daB ein Zufall unwahrscheinlich war (H. SPE
MANN und HILDE MANGOLD 1924, S. 618, Abb.21). Es wurden schon 
damals die beiden Moglichkeiten erwogen, daB dies auf den Wirt oder 
auf das Implantat zuriickgehen konnte. "Es konnte daher kommen, 
daB das Ektoderm in diesem Querschnitt yom primaren Organisations
zentrum aus zur Bildung der betreffenden Abschnitte des MeduIlar
rohrs und der Horblase veranlaBt wurde; und daB am sekundaren 
Medullarrohr der vordere Abschnitt mit den Augenblasen fehlt, konnte 
seinen Grund darin haben, daB die sekundare Anlage nicht bis in die 
Hohe der Augenregion der primaren hinein reichte. Wahrend danach 
also das primare Organisationszentrum fUr den Ausbildungsgrad auch 
der sekundaren Anlage in letzter Linie mitverantwortlich ware, konnte 
auch die andere Annahme zutreffen, daB der Defekt auf einen Mangel 
des implantierten Organisators zuriickzufUhren ist. Es konnten ihm 
bestimmte Teile des Organisationszentrums gefehlt haben, die zur In
duktion von vorderer Medullarplatte mit Augenanlagen notig waren" 
(1. c. S. 631). 

Zu Dberlegungen ganz ahnlicher Art hatte schon eine altere Beob
achtung gefiihrt. Werden Tritonkeime in friihen Entwicklungsstadien 
etwas schrag zur Medianebene eingeschniirt, so kann an der entstehenden 
Doppelbildung das Medullarrohr der benachteiligten Seite so stark 
defekt sein, daB es in der Hohe der Horblasen ohne Himanschwellung 
endigt, genau wie das Medullarrohr des eben besprochenen Experiments. 
Dabei ist auch hier das auffallende, daB die vier Horblasen der beiden 
Kopfe meist in gleicher Hohe liegen. Zur Erklarung wurde erwogen, 
ob sich vielleicht bei der Gastrulation unter schrager Schniirung auf 
der minder begiinstigten Seite ein schmalerer Teil des Urdarmdaches 
mit seinen beschrankten Potenzen abspaltet, welcher dann seinerseits 
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nach Regulation zur Bilateralitat die Bildung der entsprechenden 
unvollstandigen Teile der Medullarplatte irn Ektoderm induzieren wurde 
(SPEMANN 1918, S.535). 

Daraus ergab sich folgerichtig die Forderung, "zu prufen, ob von 
einem bestimmten Urdarmdachstuckchen aus ein bestimmter Medullar
plattenabschnitt induziert wird oder ob die Zonenbildung in der Epi
dermis erfolgt und durch die Lage im Wirtskeim bestimmt wird" (A. MARX 
1925, S·39). 

Diese Aufgabe wurde ziemlich gleichzeitig von verschiedenen Seiten 
in Angriff genommen, wobei Induktoren verschiedener Art, Urdarmdach 
im allgemeinen, Chorda und ihre Anlage, Medullarplatte zur Verwendung 
kamen. 

I. Regionale Determination durch Urdarmdach. 

Zur Prufung der Frage, ob hir die regionale Beschaffenheit der 
sekundaren Anlage das Aktions- oder das Reaktionssystem oder vielleicht 

Abb.121. Gastrula von Triton taeniatus mit mittel
groOem Dotterpfropf; ventral vor diesem das dunkel 
gefarbte ImpJantat, mit Urmundlippe am hinteren 

Rand. (Nach SPEMANN, 1931 a .) 

Abb.122. Derselbe Keirn; Aufsicht auf die se
kundare Embryonalanlage, mit wohl ausgebildeten 

Augenhlasen. (Nach SPEMANN, 1931 a.) 

alles beides verantwortlich ist, mussen Induktoren derselben Region 
an verschiedenen Stellen der Epidermis und Induktoren verschiedener 
Region an derselben Stelle der Epidermis zur Einwirkung gebracht 
werden. Das kann auf verschiedene Weise geschehen, entweder durch 
Einstecken von regional verschiedenen Stuckchen des Urdarmdaches 
ins Blastocoel oder durch Einpflanzen von Stuckchen der oberen Urmund
lippe aus Keimen mit verschieden weit fortgeschrittener Gastrulation. 
Da sich namlich dabei das ganze axiale Mesoderm urn die obere Urmund
lippe herum nach innen einschlagt, so besteht diese nacheinander aus 
dem Mesoderm der raumlich aufeinander folgenden Regionen und man 
implantiert urn so weiter hinten gelegene Teile, je alteren Stadien man 
die obere Urmundlippe entnirnmt; also Kopfinduktor aus der beginnenden, 
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Rumpfinduktor aus. der fortgeschrittenen, Schwanzinduktor aus der 
vollendeten Gastrula. Diese Stucke kann man nun in verschiedener 

Abb. 123. Embryo von Triton taeniatus mit pd
maren Augenblasen und Horblasen. Aufsicht auf die 
sekundareEmbryonalanlage, mit verdicktem Vorder:~ 
ende und Horblasen (sek.lab. lin gehOriger Entfernung 

Abb.124. Derselbe Embryo wie Abb. 123. Aufsicht 
auf die rechte primare und linke sekundare Hor
blase, in etwas verschiedener Hohe, aber in der
selben Entfernung vom primaren und sekund~iren 

dahinter. (Nach SPEMANN1 ]931 a.) Vorderende. (Nach SPEMANN, 1931 a.) 

Hohe der Gastrula ventral einpflanzen, von der 
Gegend des animalen Pols bis zur unteren 
Urmundlippe, und dadurch Kopf-, Rumpf- und 
Schwanzinduktor in Kopf-, Rumpf- und 
Schwanzhohe einwirken lassen (SPEMANN 1927, 
1931) . 

Die vollkommenste Induktion erzielt man, 
wenn Kopfinduktor in Kopfhohe einwirkt, sei 
es nun, daB sich das Urdarmdach so weit nach 
vorne schiebt, sei es, daB es gleich dahin ver
pflanzt wurde. Auf diese Weise konnen sekun
dare Embryonalanlagen entstehen, mit Augen 
und Horblasen, die sich nur durch geringere 
GroBe oder durch leichten zyklopischen Defekt 
von normalen unterscheiden. So wurde der 
sekundare Embryo der Abb. 122 durch ein 
medianes SHick obere Urmundlippe induziert, 
welches einer jungsten Gastrula entnommen 
und einem anderen gleichalten Keirn moglichst 
median an Stelle der spateren unteren Ur
mundlippe (Abb. 121) eingepflanzt worden 

Abb. 125. larve von Triton taeni
atus, mit einer gleich gerichteten 
sekundaren Emhryonalanlage auf 
def ventralen Seite, welche dUTch 
die eine Halite der oberen Ur
mundlippe einer fruhen Gastrula 
von Triton alpestris induziert 
worden ist . Primare und sekun
dare Organ anlagen in gleicher 
Hohe. (Nach HOLTFRETER 1933 e.) 

war (SPEMANN 1931 a, S. 424, Abb. 51). 
Kaum weniger vollkommen, nur mit einem 
zyklopischen Defekt des vordersten Kopf
endes, entwickelte sich ein anderer eben so 
behandelter Keirn (Abb. 123), bei welchem die 
der primaren und sekundaren Horblasen (Abb. 124) 

gleiche Hohenlage 
besonders deutlich 
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ist (SPEMANN 1931 a, S. 427-430). Dasselbe zeigt ein Fall (Abb.125) 
von J. HOLTFRETER (1933e), der ein betrachtlich hOheres Alter erreicht 

T.P,. + l.sek.oc. 

Abb. 126. Keirn VOIl Triton taeniatus, Neurula mit 
offenen Wiilsten, von rechts ventral gesehen. Auf
sicht auf sekundare Medullarplatte, welche hinten 
innerhalb def vViilste ein Hornchen tragt, vorne mit 
der primaren Medullarplatte zusammenhangt. Indu
ziert durch obere Urmundlippe der begillnenden 
Gastrula in KopfhOhe. (Nach SPEMANN, 1931 a .) 

Abb.127. Derselbe Keirn wie Abb. 126 nach SchluB 
des Medullarrohrs, von der rechten Seite. Kurze 
sekundare Anlage sWOt vorne auf primare; die 
Augenblasen (Y. pro + t. sek. DC.) sind anscheinend 

verschmolzen. (Nach SPEMAN N, ]931 a.) 

Abb. 128. E in Fall iihnlich 
wie Abb. 127, alter. 

(Nach HOLTFRETER, 1933 e.) 

hat. - Isolierte Kopfe mit Augen am vorderen, 
Horblasen am hinteren Ende, durch Kopf
induktor in Kopfhohe hervorgerufen, zeigen die 
Abb.126 u. 127 (SPEMANN 1931 a, S.432) und, 
weiter entwickelt, Abb.128 (HoLTFRETER 1933e). 

Dagegen entsteht ein Rumpf, d. h. ein Rticken
mark mit oder ohne Horblasen an der Spitze, von 
einer Chorda unterlagert, von zwei Reihen von 
Urwirbeln flankiert, weim Rumpfinduktor in 
Rumpfhohe einwirkt. So1che Falle werden durch 
die Abb.129 und 130 wiedergegeben; im ersteren 
Fall reicht die sekundare Anlage bis in die Hohe 
der primaren Horblasen und tragt deren zwei 
sekundare an ihrer Spitze; im zweiten Fall endigt 
sie vorher, ohne Horblasen. 

Wahrend bei diesen Kombinationen eine Ent
scheidung tiber den Sitz der Ursa chen ftir die 
regionale Determination nicht moglich ist, indem 
sie sowohl dem Aktions- wie dem Reaktionssystem 
zukommen kann, ftihren jene Experimente weiter, 
bei we1chen Kopfinduktor in Rumpfhohe, Rumpf-
induktor in Kopfhohe zur Wirkung kommt. 

Kopfinduktor in Rumpfhohe unter die Epidermis zu bringen gelingt 
am leichtesten durch Einstecken in das Blastocoel der Gastrula. Auf 
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diese Weise wurde die sekundare Embryonalanlage der Abb. 131 indu
ziert, deren Vorderende quer zur Langsachse des Wirts steht. Dieses 
V orderende tragt, wie Schnitte nach 
mehrtagiger Entwicklung zeigen, an 

Abb. 129. Keirn von Triton taeniatus, mit Augen
und Horblasen. Ventral sekundare Embryonal
anlage, die nut bis in die H6he der primaren Hor
blasen nach vorn reicht und an ihrem Vorderende 
zwei sekundare Horblasen in gleicher Robe mit den 
primaren tragt. Induziert dutch obere Urmund-

lippe der spaten Gastrula in Rumpfh6he. 
(Nach SPEMANN, 1931 a.) 

seiner Spitze ein zyklopisches Auge 
und in gehoriger Entfernung da
hinter zwei Horblasen, von denen die 
dem Kopfende des Wirts genaherte 
erheblich groBer ist (Abb. 132 a und 
b) als die andere (SPEMANN 1931 a, 
S.465-469, Abb. 119 und 120). 

Abb.131. Neurula von Triton taeniatus mit zu
sammmengeriickten Medullarwiilsten. Sekundare 
Ernbryonalanlage, deren Vorderende quer ZUt Langs
achse der primaren steht. Induziert durch inneres 
Blatt der oberen Urmundlippe einer jungen Gastrula, 
welches ins Blastocoel eines gleichalten Keims 

gesteckt wurde. (Nach SPEMANN, 1931 a.) 

Abb. 130, Keirn von Triton taeniatus, mit Augen~ 
und Horblasen. Ventral sekundare Ernbryonal
anlage, die nicht bis in die Hohe def primaren 
Horblasen nach vorn reicht und an ihrem Vorder
ende keine Horblasen tragt. Induziert dUTch obere 
Urmundlippe der sehr spaten Gastrula (sehr kleiner 

Dotterpfropf) in RumpfhOhe. 
(Nach SPEMANN, 1931 a.) 

Y. sek. lab. sek. H . H. 

sek. H. H. I. sek. lab. 

a 

b 

Abb. 132 a und b. Querschnitte durch das Vorder
ende der sekundaren Embryonalanlage von Abb. 131, 
mehrere Tage spater. Dero sekundaren Hinterhirn 
(sek . H. H.) sind zwei Horblasen angelagert, von 
denen die dem primaren Vorderende naherliegende 
(t. sek. lab.) betrachtlich grol3er ist als die andere 

(Y. sek. lab.). (Nach SPEMANN, 1931 a.) 

In besonders schaner Weise zeigt die von der Wirtsregion unab
hangige Induktionswirkung ein Fall von HOLTFRETER (1933 e); ein 
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sekundarer Embryo, dessen Richtung derjenigen des primaren genau 
entgegengesetzt ist; in weit vorgeschrittener Entwicklung dasselbe, was 

Abb. 133. Embryo von Triton taeniatus, 
mit einem fast normal entwickelten 
sekundaren Embryo auf der VentraJseite. 
welcher dem primaren entgegcngerichtet 
ist . Dieser ist durch ein groBes Stuck 
dorsale Randzone von Triton alpestris 
induziert worden, ,veIches dem \Virtskeim 
zu Beginn der Gastrulation ins Blastocoel 

gesteckt worden war. 
(Nach HOLTFRETER, 1933 e.) 

viel weniger deutlich ein jungerer Embryo 
aus einer meiner Versuchsreihen aufgewiesen 
hatte (SPEMANN 1931, S.420, Abb. 45). Aus 
einer fruhen Gastrula von Triton t aeniatus 
war ein groBes Stuck der dorsalen Rand
zone ausgeschnitten und einer gleichalten 
Gastrula von Triton alpestris ins Blastocoel 
gesteckt worden, so daB es spater unter 
die Bauchhaut geriet. Dort entwickelte 
sich, aus Material des 1mplantats und 
so1chem des Wirts chimarisch zusammen
gesetzt, ein sekundarer Embryo von groBer 
Vollkommenheit (Abb.133), mit Gehirn, 
allen paarigen Sinnesorganen , inneren 
Kiementeilen und - bis auf Defekte am 
Herzen und anscheinend fehlende Leber -
allen Rumpforganen. Und all dies, obwohl 
der sekundare Embryo dem primaren gena u 
entgegen gerichtet ist, also in v61liger 
regionaler Unabhangigkeit von ihm ent
standen sein muB. 

1st bei diesen Experimenten der 1n
duktor allein fur die region ale Beschaffen
heit der 1nduktion verantwortlich, so hangt 

a b 
Abb. 134 a und b. Keirn von Triton taeniatus, mit geschlosscncm Medullarrohr und Augenblasen. Ventral 
cine sekundare Embryonalanlage, deren Vorderende mit dem der primaren Anlage yerschmolzen ist und 
sich an cler BiIdung der Augenblasen beteiligt. Die sekunclare Anlage wurde induziert durch ein Shick 
obere Urmundlippe der spaten Gastrula, das in Kopfh6he implantiert worden war. (Nach SPEMANN, 1931 a.) 

diese umgekehrt allein von der Region des Wirts ab, wenn Rumpf
induktor in Kopfh6he zur Wirkung kommt. Dies ist der Fall, wenn obere 
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Urmundlippe der spaten oder vollendeten Gastrula nahe dem animalen 
Pol einer beginnenden Gastrula eingepflanzt wird. Es entstand eine 
sekundare Medullarplatte, welche an ihrem Vorderende mit dem der 
primaren verschmolzen war, und daraus ein Gehim mit Augenblasen am 
vorderen und Horblasen am hinteren Ende (SPEMANN 1931 a, S. 471 
bis 474; Abb. 134a und b; 135). 

Es vermag also sowohl Kopfinduktor in RumpfhOhe wie Rumpf
induktor in Kopfhohe Gehim mit Augen und Horblasen zu induzieren. 

r. pro DC. 

Fa---l. pro DC. 

EJ--C..--r. sek. DC. 

l.sek.oc. -:-------'1~ 

Abb. 135. Querschnitt durch den Kopf des Keimes def Abb. 134. Auf der einen Seite sind die Augenblasen 
von primarem und sekundarem Embryo einander genahert (r. pro oc. und 1. sek. oc.), auf der andern mit

einander verschmolzen (t. pro oc. und r. sek. oc.). (Nach SPEMAN:\', 1931 a.) 

Die Art der Induktion wird einerseits durch die Beschaffenheit des 
Induktors, andererseits durch die Region des Wirts bestimmt; denn 
RumPfektoderm kann fUr sich ebensowenig darauf eingestellt sein, ein 
Gehim zu bilden, wie RumPfind~tktor ein solches zu induzieren (SPEMANN 
1927, 1931). 

2. Regionale Determination durch Chorda und Chordaanlage. 

Da bei den soeben besprochenen Experimenten immer ein medianes 
Stuck der oberen Urmundlippe zur Induktion verwendet wurde, ein 
Stuck also, welches mindestens neben Urwirbelmaterial auch Chorda anlage 
enthielt, so bestand die Moglichkeit, daB auch letztere alleinMedullarplatte 
zu induzieren vermag. Dies wurde in der Tat, wie oben (S. 162, 163) 
mitgeteilt, durch H. BAUTZMANN (1928b) festgestellt. Nun fand sich schon 
unter den erst en Fallen BAUTZMANNS ein solcher (1. C. S. 189f., 222), 
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bei welchem ein Stuck Chorda (aus junger Neurula mit Rucken
furche) ein Gehirn mit zwei Augenblasen induziert hatte. Es lag in gleicher 
Hohe mit dem primaren, die innenstandigen Augenblasen waren ver
schmolzen. Bei einer systematischen Prufung (BAUTZMANN 1929c) lieB 
sich nun ein ganz ahnliches Verhalten der einzelnen Chordaabschnitte 
feststelleh, wie es soeben fUr die Gesamtheit des Urdarmdaches mitgeteilt 
worden ist. Vordere Chorda ("Kopfinduktor") in Rumpfhohe verursachte 
zwar bisher nie die Induktion eines Gehirns mit Augen, wohl aber eines 
Stucks Nachhirn mit Horblasen, welche betrachtlich hinter den primaren 
lagen (BAUTZMANN 1929c, S.22, Abb. 17 und 18) . Ein hinteres Stuck 
Chorda ("Rumpfinduktor") in Kopfhohe induzierte eben falls ein Stuck 
Nachhirn mit angelagerten Horblasen, zwar nicht in genauer Hohe der 
primaren, aber ihnen doch genahert (1. c. S.13f.). 1m letzteren FaIle 
ist der EinfluB des Wirtskeims greifbar deutlich. DaB uberhaupt Medullar
rohr entstand, geht auf die Wirkung der Chorda zuruck; daB dieses aber 
Nachhirn mit Horblasen war , liegt an der Region des Wirts, in welcher 
es sich bildete. 

3. Regionale Verschiedenheiten der InduktionsHihigkeit innerhalb 
der Randzone. 

Hier ist nun der Ort , urn noch einmal auf die regionalen Verschieden
heiten zuruckzukommen, welche bezuglich Induktions- und Reaktions

Abb. 136. Zwei Keime von Triton taeniatus, im Zwei· 
zellenstadium kreuzweise tibereinandergelegt und so zur 

Verschmelzung gebracht .. 
(Nach O. MA NGOLD und F. SEIDEL 1927.) 

fahigkeit innerhalb der Rand
zone bestehen. 

H . BAUTZMANN (1926a u. b) 
prufte bekanntlich die einzelnen 
Regionen der beginnenden Ga
strula auf ihre Induktionsfahig
keit und kam, wie oben mit
geteilt, zu dem Ergebnis, daB 
solche dem gesamten prasump
tiven Mesoderm zukommt. Als 
dann (H. BAUTZMANN 1928 a 
und b) fUr spatere Stadien die 
uberwiegende Bedeutung der 
Chorda erkannt worden war, 
wurde es einigermaBen zweifel
haft, ob auch die seitlichen 
Teile der Randzone, auBerhalb 
der Chordaanlage, noch zu 
induzieren vermogen. Sollte das 
induktionsfahige Zellmaterial 

der oberen Urmundlippe (das "Organisationszentrum") in der Tat auf einen 
engeren Bereich beschrankt oder dort wenigstens uberwiegend kraftig 



Regionale Verschiedenheiten innerhalb der Randzone. 175 

sein, so wiirde das mit Ergebnissen ubereinstimmen, zu welchen G. RUUD 
(1925), femer O. MANGOLD und F. SEIDEL (1927) auf Grund anderer 
Versuche fUr allerjungste Entwicklungsstadien gelangten. 

G. RUUD (1925) trennte die vier ersten Blastomeren des aus allen 
Hiillen genommenen Tritoneies voneinander. An diesem Ei wird, wie 
bekannt, bei transversalem Verlauf der ersten Furche die dorsale von 

1. J 

@ @) 

.I1T 

¥. 
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Abb.137. Verschmelzungsschema, entworfen auf Grund der Annahme, daB die erste Furche jede mogliche 
Lage zur Median- und Frontalebene einnehmen kann. Die Grundtypen (Luge der ersten Furche median 
oder frontal) sind ausgezogen, die dazwischen liegenden Typen punktiert dargestellt. (Nach O. MANGOLD 

und F. SEIDEL, 1927.) 

der ventralen Keimhalfte geschieden, von denen nach v6lliger Durch
trennung die dorsale zu einem verkleinerten Embryo, die ventrale zu 
einem ungegliederten Bauchstuck sich entwickelt; dementsprechend nach 
Durchtrennung in vier Blastomeren die beiden dorsalen zu je einem 
verkleinerten Embryo, die ventralen zu je einem Bauchstuck. Nun 
kamen aber auch FaIle zur Beobachtung, bei denen nur eine der vier 
Blastomeren als Ruckenstuck gastrulierte, die drei anderen als Bauch
stucke, und zwar im ubrigen so normal, daB RUUD dies durch die Annahme 
erklarte, es sei infolge schrager Lage der Furchungsebenen nur jener 
einen Blastomere das Organisationszentrum zugeteilt worden, welches 
demnach in jenem Stadium nur das dorsale Viertel der Randzone um
fassen wurde (1. c. S. 274). 
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Dieselbe Moglichkeit erwogen O. MANGOLD und F. SEIDEL (1927) 
zur Erklarung von Mehrfachbildungen, welche nach Keimverschmelzung 
in fruhesten Stadien zur Beobachtung kamen. Es handelt sich urn jene 
schonen von O. MANGOLD (1920) zuerst ausgeftihrten Versuche, bei 
welchen zwei Keime im Zweizellenstadium kreuzweise ubereinander gelegt 
verschmolzen (Abb. 136) und nun je nach der Lage der erst en Furchungs
ebene (median, schrag, frontal) Einheits- oder Mehrfachbildungen aus 
sich hervorgehen lieBen. Letztere sind nur verstandlich unter der An
nahme, daB schon in jenem fruhen Stadium die Struktur der Gastrula 

I 
Abb.138. Kummerbi ldung (in 
spaterem Stadium Medulla 
ohne Lumen, Chorda fehIt, 
Mesoderm ungeformt). wahr
scheinlich abzuleiten von late
ralen Teilen des Organisations
zentrums. (Nach O . M AN GOLD 

und F. SEIDEL, 1927.) 

irgendwie vorgebildet ist . Projiziert man nun, 
urn dies zu veranschaulichen, den Urmund auf 
das Zweizellenstadium zuruck, so bekommt man 
schematische Bilder der verschiedenen Moglich
keiten der Verschmelzung (Abb. 137), auf welche 
sich die zur Beobachtung kommenden Typen der 
entstehenden Embryonen zuruckftihren lassen. 
Dabei ist es aber auffallend, daB die einzelnen 
Verschmelzungstypen nicht stets dassel be liefern. 
Das Verschmelzen der nach dem Schema dicht 
aneinander gelagerten Organisatoren ist nicht 
konstant, ja sogar viel seltener als das Nicht
verschmelzen. Das konnte - neben anderen Mog
lichkeiten - darauf beruhen, daB das organ i·· 
sationsbefahigte Material den aquatorialen Ei
umfang nicht, wie das Schema es vorsieht, zur 
Halfte, sondern nur ungefahr zu einem Drittel 
umfaBt (1. c. S. 651). - Gegen diese Auffassung 
sprechen freilich zwei interessante Tatsachen, 
welche dieselben Autoren mitteilen. Neben Em-

bryonalanlagen mit wohl entwickelten Achsenorganen traten namlich 
manchmal auch Kummerbildungen auf (Abb. 138) . In ihnen fehlte die 
Chorda, vielleicht auch die Urwirbel; in einem Fall war ein typisches 
Medullarrohr entwickelt, im anderen Fall nur ein kompakter Strang 
von Medullarsubstanz (1. c. S. 655). Die wahrscheinlichste Erklarung 
hierfur finden die Autoren in der Annahme, daB solche Kummer
bildungen sich von ganz lateral gelegenen Organisatorteilen ableiten 
(vg1. etwa B X 1 oder D X 4 des Schemas der Abb. 137). Diesen fehlte 
demnach zwar nicht die Fahigkeit, eine Medullarplatte zu induzieren, 
wohl aber die andere, Chorda zu bilden und groBere N achbarbezirke 
organisierend einzubeziehen. In gleichem Sinn wird eine andere Be
obachtung gedeutet. Wird ein Tritonkeim in jungsten Stadien frontal 
durchgeschnurt, so entwickelt sich bekanntlich, wie oben in Erinnerung 
gebracht wurde, aus der ventral en Halfte ein Bauchsttick ohne weitere 
Gliederung. Nun wurde aber gelegentlich beobachtet, daB solche Bauch
stucke, ohne Chorda (und Urwirbel?) aufzuweisen, schwache Medullar-
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strange, Pigment und kleine Schwanz chen zeigten. Das wird durch die 
Annahme erklart, daJ3 das Organisationszentrum tiber die Grenzen der 
prasumptiven Chorda, also tiber die 
Halfte des Keimumfangs hinaus
reicht. 

Dadurch wird die andere von 1) 

denselben Autoren angefiihrte Er
klarungsmoglichkeit in den V order
grund gertickt, die Annahme nam
lich, daJ3 die Verschmelzung der 
nach dem Operationsschema sich 
bertihrenden Zentren haufig da
durch verhindert wird, daJ3 sich 2) 

bei der Furchung des stark abge
platteten Doppelkeims isolierendes 
Material zwischen sie schiebt, d. h. 
Teile, welche nicht oder nur be
grenzt organisationsfahig sind (1. c. 
S.651). Damit bertihren sich Er
gebnisse, zu welchen BAUTZMANN,3) 

(1933) durch Experimen te der 
neuesten Zeit gelangte. 

Die bisherigen Versuche tiber 
Determination behandelten die 
Frage nach ihrem erst en Eintritt 
und ihrer allmahlichen Festigung; 
ersteres durch moglichst vollstan
dige Ausschaltung jedes spezifischen '1-) 

Einflusses, letzteres durch Prtifung 
der Widerstandskraft gegen indu
zierende Einwirkungen. H. BAUTZ

MANN (1933) stellte sichdieAufgabe, 
die einzelnen Abschnitte der Rand
zone beziiglich ihres Determina
tionsgrades und ihrer Induktions- 5) 

kraft miteinander zu vergleichen, 
dadurch, daJ3 er sie gegeneinander 
austauschte (vg1. Abb. 139). Das 
allgemeine Erge bnis dieser Versuche 
laBt sich kurz dahin zusammen
fassen, daJ3 das prasumptive Chorda

, 
Abb. 139. Materialaustausch innerbalb der Rand
zone. Tabellarische Ubersicht der 8 Operationstypen. 

(Nacb H. BAVTZMANN, 1933.) 

material den tibrigen Abschnitten der Randzone sowohl an Festigkeit 
der Determination als an Induktionskraft tiberlegen ist. Stiickchen 
auJ3erhalb dieses Vorzugsbereichs, also solche der seitlichen und ven
tralen Urmundlippe, fiigen sich nach Austausch in die neue Umgebung 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 12 
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ein und entwickeln sich im wesentlichen ortsgemaB weiter (1. c. S. 758). 
So kann man ein Stuck aus der rechten Urwirbelgegend durch das spiegel
bildliche linke ersetzen (Abb. 139, 1), oder ein laterales Stuck gegen ein 
ventrales austauschen (Abb. 139, 5), ohne den normalen Ablauf der Ent
wicklung wesentlich zu staren. Ein Stuck Chordaanlage dagegen behalt 
seine Eritwicklungsrichtung bei und wirkt, indem es sich durchsetzt, 
induzierend auf seine Umgebung. Wird ein dorso-laterales Stuck, welches 
prasumptive Chorda und Urwirbel enthalt, urn 1800 gedreht, so daB also 

a 

b 
Abb. 140 a und b. Embryo von Triton alpestris. Querschnitt 
a durch mitlleres Keimdrittel, b weiter hinten. SpaJtung der 
Chorda und strukturelle Verdoppelung des Medullarrobrs 
durch zwischengeschobenes Mesoderm. Es war ein Stuck 
ventrale Randzone (Mesoderm) in dorsale Randzone (Cborda-

anlage) verpflanzt worden. (Nacb BAUTZMANN, 1933·) 

die beiden in ihm enthaltenen 
Anlagen ihren Platz ver
tauschen (Abb. 139, 2), so 
entwickeln sie sich herkunfts
gemaB weiter. VonderChorda 
ist also ein Streifen abge
spalten, der durch Urwirbel 
von dem Rest getrennt ist 
und in der daruber gelegenen 
Medullarplatte eine zweite 
Medianebene induziert hat. 
Wird ferner ein medianes 
S tuck a us der 0 beren U rm und
lippe in seitliche oder untere 
Urmundlippe verpflanzt(Abb. 
139,3 und 4), so bildet es, 
wie seit langem bekannt, 
Chorda und Urwirbel und 
induziert eine MedullarplaUe. 
- Uberraschend war das 
Ergebnis, wenn seitliche oder 
ventrale Urmundlippe median 
in die dorsale eingepflanzt 

wurde (Abb. 139, 3 und 4). Es entstand eine vordere Verdoppelung 
der Chorda mit innenstandigen Urwirbeln und eine entsprechende Ver
doppelung des Medullarrohrs (Abb. 140). Das zwischengeschaltete Stuck 
hat also die Wirkung eines "Keils", welcher die Chordaanlage in zwei 
Half ten spaltet, deren jede sich dann zum Ganzen reguliert und in 
dem daruberliegenden Ektoderm eine Medullarplatte induziert. Ein 
Stuck prasumptives Ektoderm an dieser Stelle wird, wenn es sich 
uberhaupt einstulpt, von der Umgebung assimiliert und bildet die 
median gelegene Chorda eines einfachen Vorderendes. DaB laterale und 
ventrale Urmundlippe sich anders verhalten, fuhrt BAUTZMANN neben 
der "Induktionsschwache" der Chorda dieses Stadiums auf eine in 
anderer Richtung erfolgte "Bahnung" zuruck. Doch wird an einer 
graBeren Anzahl derselben Experimente noch zu prufen sein, ob dieser 
Unterschied ein gesetzmaBiger ist (vg1. BAUTZMANN, 1. C. S. 763). 
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Zusammenfassend laBt sich also sagen, dafJ die dorsale Mitte der 
Randzone ihren anderen T eilen gegenuber einen V orzugsbereich darstellt, 
indem sie sowohl selbst fester determiniert ist als auch stiirkere Induktions
kraft besitzt. 

4. Regionale Determination durch Medullarplatte. 
o. MANGOLD (1929b) benutzte die von uns entdeckte Fahigkeit der 

Medullarplatte, in Ektoderm der jungen Gastrula eine Medullarplatte 
zu induzieren, zu Versuchen, bei welchen auch dieses Induktionssystem 
auf regionale Verschiedenheit der Aktions- und Reaktionsfahigkeit ge
priift werden sollte. Dabei zeigte sich ein uberwiegender EinfluB des 
Induktors. Augeninduktion ist zwar auch hier in der vorderen Wirts
region am haufigsten, ebenso wie Schwanzinduktion in der hinteren. 
Doch ist bis jetzt anscheinend kein Fall gefunden worden, in welchem 
auch ein hinteres Stuck der Medullarplatte in Kopfh6he Augen induziert 
Mtte. Ebenso fehIt Schwanzinduktion zwar in KopfhOhe, ist aber keines
wegs auf die Schwanzregion des Wirts beschrankt. Sehr deutIich ist 
dagegen der EinfluB des Induktors auf den regionalen Charakter der 
Induktion. So fanden sich Augeninduktionen nur bei Transplantaten, 
welche selbst Augen besitzen, ebenso Stutzer; aIle anderen Transplantate 
haben nie ein Auge, nie einen Stutzer, nie eine Linse induziert. Ebenso 
fanden sich Schwanzinduktionen mit einiger RegelmaBigkeit bei den 
Transplantaten aus dem hintersten Teil der Medullarplatte; sie traten 
in allen anderen Experimenten nie auf, auch nicht bei den Transplantaten 
aus dem dritten Viertel. - H. BYTINSKI-SALZ (1931) wiederhoIte diese 
Experimente mit annahemd demselben Erfolg. 

Diese Kopf- und Schwanzinduktionen sind komplexer Natur (komplexe 
Induktion O. MANGOLD). Das Implantat ist an ihnen entweder nur 
induktiv beteiligt oder auBerdem noch mit eigenem Material (autonome 
und komplementare Induktion, O. MANGOLD 1932a). Diese wichtigen 
Tatsachen verdienen aber eine eigene Behandlung. 

XIV. Komplementare und autonome Induktion. 
Die in den vorhergehenden Abschnitten behandeIten Induktions

erscheinungen lassen sich, wie O. MANGOLD (1932a) in einem interessanten 
Aufsatz ausgefiihrt hat, danach unterscheiden, ob sich das Induktions
produkt mit dem Induktor zusammen zu einer harmonischen Einheit 
ausbildet oder nicht. 1m ersteren Fall erganzt sich also der Induktor 
aus dem Reaktionssystem (komplementare Induktion); im zweiten Fall 
wird die Neubildung durch den Induktor nur hervorgerufen, entwickeIt 
sich dann aber ohne dessen Beteiligung selbstandig weiter (autonome 
Induktion). Fur beide Arten der Induktion sollen nun einige uns schon 
bekannte Beispiele zusammengestellt und durch neue FaIle vervoll
standigt werden. 

12· 
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I. Komplementare Induktion. 
Ais vollkommenstes Beispiel komplementarer Induktion kann man 

das Ergebnis des ersten Austauschexperimentes betrachten. Wenn 
in der beginnenden Gastrula ein SHick des prasumptiven Gehirns 
entfemtworden ist, so erganzt sich der Keirn aus dem Stuck pra
sumptive Epidermis, welches ihm zum Ersatz fur den Verlust dar
geboten wird. Stammt das ortsfremde Ersatzstuck aus einem Keirn der
selben Art und desselben Alters, so kann es sich so vollig harmonisch 
in den Gang des Geschehens einfugen, daB ein ganz normaler Embryo 
entsteht. - Das gilt auch fur den Ersatz von Mesoderm und Ektoderm. 

Umgekehrt aber ist das Ergebnis des Austauschs ein anderes. Dem 
Mesoderm fehlt, jedenfalls unter den Bedingungen dieses Experimentes, 
die Fahigkeit, sich in den Entwicklungsgang seiner ektodermalen Um
gebung einzuordnen. Es ordnet sich vielmehr diese Umgebung selbst 
unter. Mit ihr zusammen bildet es ein harmonisches Ganzes; aber die 
Harmonie des groBeren Ganzen, von dem es ein dienender Teil sein 
soUte, ist unheilbar gestort. 

Am weitgehendsten erganzt sich das Implantat dann aus dem Material 
des Wirts, wenn beide von genau demselben Alter sind, wenn also ein 
Stuck obere Urmundlippe der jungen Gastrula einem anderen gleich
alten Keirn an geeigneter Stelle, am besten im Bereich der spateren 
unteren Urmundlippe, eingepflanzt wird. Dann bildet sich, wie wir 
gesehen haben, im AnschluB an diesen "Organisator" ein sekundarer 
Embryo aus, der unter Umstanden ganz normal gebaut sein und eigene 
Reizbarkeit und Beweglichkeit besitzen kann. Alle seine Organe ekto
dermaler Abkunft stammen yom Wirt; daruber hinaus kann sich dieser 
aber auch, wie heteroplastische Transplantation deutlich zeigt, am Aufbau 
der Chorda und der mesodermalen Organe beteiligen. 

1st das Alter von Wirt und Implantat etwas verschieden, wird also 
ein Stuck Urdarmdach, welches die Gastrulation schon hinter sich hat, 
als Induktor verwendet, so vermag es sich zwar wohl noch zum Ganzen 
zu regulieren und eine ganze Medullarplatte zu induzieren. Ob es aber 
noch imstande ist, sich aus der neuen mesodermalen Umgebung zu 
erganzen, ist zweifelhaft; sicher ist dies nur in geringerem MaBe der Fall. 
Aber auch hier entsteht eine unter Umstanden sehr gut ausgebildete 
sekundare Medullarplatte, welche sich zum Rohre schlieBen, Augen
blasen ausstiilpen, Linsen, Horblasen, Haftfaden sich angliedem kann. 
Also auch hier liegt komplementare Induktion vor (vgl. B. MAYER 1935, 
S. 127). 

Es ist eine Tatsache, welche sicher tief im Wesen der Entwicklung 
begrundet ist, daB wohl das mesodermale Urdarmdach auf das Ektoderm 
induzierend zu wirken vermag, daB selbst abgegliederte Chorda noch eine 
Medullarplatte hervorrufen kann, nicht aber umgekehrt. Medullar
platte induziert, wie wir gesehen haben, direkt nur Medullarplatte, an 
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deren Aufbau sie sich nicht harmonisch beteiligt. Nur eine Ausnahme 
gibt es, welche O. MANGOLD (1932a) entdeckt hat und welche er als 
Hauptbeispiel komplemen- 'fr. 

Hi.rer Induktion anfiihrt. 
O. MANGOLD hat schon bei 

der ersten Mitteilung seiner 
Induktionsversuche mit Me
dullarplatte (0. MANGOLD und 
H. SPEMANN 1927) die Frage 
aufgeworfen, "ob Stuckchen 
der hinteren Medullarplatten
bezirke komplexere Induk
tionsfahigkeit besitzen" als 
vordere; "d. h. auch andere 

a b 
Abb.141 a und b. Kaudales Viertel (Tr.) derMedullarplatte (a) 

einer beginnenden Gastrula ins Blastocoel gesteckt (b). 
(Nacb O. MANGOLD, 1932 a.) 

Teile des Achsensystems induzieren k6nnen, ahnlich wie dies ein SHick 
Organisator kann" (1. c. S.406). Diese Vermutung hat sich bestatigt. 

In einem solchen Fall (0. MANGOLD 1932a, S.371(372) war der 
Spender (Triton cristatus) eine Neurula mit erhobenen WUlsten, 
der Wirt (Triton taeniatus) eine fruhe Gastrula; 
das kaudale Viertel der Medullarplatte ohne 
Urdarmdach, ohne Medullarwulst und ohne 
Umschlagsrand gegen den Urmund (Abb. 141 a 
und b) wurde in der ublichen Weise ins Blasto
coel gesteckt. Es entstand ein sekundares 
Schwanzchen (Abb. 142), welches keine Chorda, 
wohl aber Medullarrohr und Ursegmente ent
hielt. Das Medullarrohr ist, wie die Querschnitte 
zeigen, aus Material des Wirts und des Im
plantats chimarisch zusammengesetzt. Von der 
Stelle an, wo es die normale linke Urwirbelreihe 
kreuzt, wird es von Urwirbeln begleitet (Abb.143 
und 144), welche im Wirtsmaterial induziert sind 
und offenbar zum Teil von dessen normaler 
Urwirbelanlage, zum Teil vom Ektoderm ab
stammen. "In diesem Fall hat also das medullare 
Transplantat Medullarplatte und Urwirbel in
duziert und diese sich so angegliedert, daB ein 

'. 

Abb.142. Operation wieAbb 141. 
Taeniatus·Keim von links, mit 
sekundarem S<...bwanzchen (Sch. 
ind.)) welches durch hinteres 
Stuck Medullarplatte von crista-

tus induziert worden ist. 
(Nac b O. MANGOLD, 1932 a.) 

harmonisches, wenn auch defektes Achsensystem, ahnlich dem eines 
Schwanzchens entstand. Induktor und Induktion wirken in Richtung 
auf die Ganzheit zusammen." 

Diese Versuche wurden von BYTINSKI-SALZ (1931) weiter gefiihrt 
und auch auf das Schwanzmesoderm ausgedehnt, mit wesentlich dem
selben Ergebnis. 1m einzelnen wurde festgestellt, daB die Induktion 
einen verschiedenen Grad von Vollstandigkeit erreichen kann. 1m ein
fachsten Fall besteht der Schwanz nur aus einem von Mesoderm erfullten 
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Hautauswuchs mit Flossensaum ; selbst im vollkommensten Falle aber 
fehlt stets die Chorda. Darin unterscheiden sich diese Falle von den 

lIto 

Schwanzbildungen, welche durch 
eine Chordaanlage (H. BAUTZMANN 
1933) oder auch durch ein Stuckchen 

.1. obere Urmundlippe in Schwanz-
1/, "I 

Abb. 143. Derselbe Keirn wie in Abb. 142. Quer
schnitt durch den normalen Schwanz mit Neural
robr (N.), Chorda (Ch.), Schwanzdarm (ScM.) und 

Abb. '44. Querschnitt durch dasinduzierte Schwanz
chen, in geringer Entfernung von der Ansatzstelle. 
Das implantierte Medullarrohr von cristatus (N. 
impl.) hat im Wirt Medullarrohr (N. ind.), Mesoderm 
(Mes . ind.) und Urwirbel (Urw. ind.) erganzend 

Mesoderm (Mes.). 

induziert . (Nach MANGOLD, I932 a.) 

region induziert werden konnen. Dagegen gleichen sie ihnen in der 
assimilatorischen Induktion von Urwirbeln aus dem Material des Wirts. 

2. Autonome Induktion. 
Ein Zusammenwirken von Implantat und Wirt zur Bildung eines 

harmonisch gegliederten Ganzen wird unmoglich, wenn beide Teile in 
irgend einer Beziehung nicht zusammenpassen. Das ist der Fall bei 
abnormen Induktoren und bei einer zu gro/3en Art- oder Altersver
schiedenheit zwischen den Teilen des Induktionssystems. 

Wenn also ein Stuck Medullarsubstanz die Induktion bewirkt, so 
kann es sich nur in dem eben besprochenen Ausnahmefall am Aufbau 
der sekundaren Anlage beteiligen. An sich hatte man ja erwarten konnen, 
da/3 ein Stuck eingepflanzte Medullarplatte Chorda und Urwirbel indu
zieren und sich so aus der neuen mesodermalen Umgebung zu einer 
sekundaren Embryonalanlage erganzen wiirde. Das ist aber, mit eben 
jener Ausnahme, nicht der Fall. Vielmehr wirkt diese Medullarplatte 
nur auf die noch ganz oder relativ indifferente Epidermis, induziert 
in ihr auf eine noch nicht ganz klar gestelite Weise eine Medullarplatte, 
welche nun ihrerseits Linsen, Horblasen, Haftfaden sich angliedem kann. 
An dieser Induktion ist also das Implantat nur mit seiner Induktions
wirkung, nicht aber mit seinem Material beteiligt; man kann sie mit 
O. MANGOLD (1932a) als autonome Induktion bezeichnen. 

Ais Beispiel einer ganz vorwiegend autonomen Induktion mag ein 
von O. MANGOLD (1932a) genau analysierter Fall einer Kopfinduktion 
angefiihrt werden. Spender war eine Neurula von Axolotl mit 
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geschlossenen MedullarwUlsten. Ihr wurde das vordere Drittel der rechten 
prasumptiven Himhalfte ohne unterlagemdes Urdarmdach entnommen 
und einer mittleren Gastrula von Triton taeniatus ins Blastocoel gesteckt 
(Abb. 145). Nach 2Tagen zeigte sich auf einem graBen, ventral gelegenen 
Implantathocker, eine starke Medullarplatteninduktion. 8 Tage nach der 
Operation ist erne Larve mit 
schwach verzweigten Kiemen 
entstanden. Sie tragt ventral 
hinter der Leberregion einen 
run den Implantathocker mit 
einem Haftfaden (Abb. 146). 
1m Innem ist dieser Hocker 
zusammengesetzt aus dem 
Implantat un<;l der von ihm 
hervorgerufenen Induktion 
(Abb. 147) . Das Implantat 
hat sich seiner Herkunft ent-
sprechend zu einem hal ben 

Tr. Tr. 

a b 
Abb . 145 a und b. Rechte vordere Halfte der Medullar
platte (Tr.) aus Neurula von Axolotl (a) ins Blastocoel 

einer mittleren Gastrula von taeniatus (h) gesteckt. 
(N"ch MANGOLD, 1932 a.) 

Him mit nur einem Auge und einer Riechgrube weiterentwickelt. Die 
Induktion aber ist eine bilateral symmetrische, sehr vollstandige Kopf
induktion, bestehend aus einem gegliederten Him, zwei Riechgruben, zwei 
Augen mit Linsen, vier Horblasen, einem Ganglion und einem Haft
faden. Eines der Augen bildet mit dem des Implantats einen gemeinsamen 

Abb. 146. Operation wie in Abb. 145 , doch Medullarplatte schon geschlossen . Larve von Triton taeniatu5, 
mit Haftfaden (H . 1Iorm.); hat ventral hinter dem Herzen groBen Hocker mit Haftfaden (H. ind.) . 

(Nach MANGOLD , 1932 a.) 

Becher mit einer gemeinsam induzierten Linse; ebenso gehort eine def 
vier Horblasen zum Implantat. Abgesehen von den beiden letztgenannten 
Gebilden, durch welche das Implantat sich erganzt hat (komplementare 
Induktion), ist alles ubrige durch autonome Induktion entstanden. 

Wenn oben gesagt wurde, daB Medullarplatte nur in Ektoderm 
induziere, nicht aber in Mesoderm, so gilt dies, auch abgesehen von der 
geschilderten Schwanzinduktion, wohl nur fUr die unmittelbare Wirkung. 
Die soeben beschriebene Kopfinduktion enthielt neben den Organ
anlagen ektodermaler Abkunft auch reichliches Mesenchym. Es ist 
durchaus wahrscheinlich, daB dieses im Fortgang der Entwicklung unter 
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den EinfluB jener Organe gekommen ware und die mesodermalen Hullen 
von Gehim, Augen und H6rblasen gebildet hatte. 

'" • So wenig nun Medullar-
I I' • platte mit Ausnahme die

\ ~ . 
I' •• 

II, ••• _ 

I II,,' .- 1" 

(,H J,'-~ __ 

("'.' I, 
Abb. 147. Plastische Rekonstruktion vom Inhalt des Implantat· 
b6ckers der Larve von Abb. 146. A'lt. a. i. anteriores Auge der 
Induktion; Au.. p. i. posteriores Auge der Induktion; Au.. Tr. 
Auge des Impiantats; Die. i. Diencephalon induziert; Ep. i. in
duzierte Epipbyse; Gbl.l, 2, 3. i. drei induzierte Gehorblasen; 
Geh. l , 2, Tr. Gehirnkomplex ] und 2 des Implantats; Ggl. i . 
induziertes Ganglion; L. a. i. induzierte Linse des cephalen 
induzierten Auges; L. p. i. induzierte Linse des kaudalen chimaren 
Auges; Mec. i. Mesencephalon induziert; Na . a. i. cephale indu
zierte Nase; Na.p . i. kaudale induzierte Nase; Rhc.i. induziertes 

Rhombencephalon. (Nach MANGOLD, 1932 a.) 

ser hintersten Region sich 
mit der neuen Umgebung 
zu einem gleichartigen In
duktionssystem verbinden 
kann, ist eine harmonische 
Einfugung moglich bei an 
sich normalen Induktoren, 
wenn sie das Alter uber-
schritten haben, wahrend 
welches fUr sie eine In
duktionswirkung norma
lerweise in Frage kommt . 
Diese uberdauemde In
duktionsfahigkeit wurde, 
wie oben angefUhrt, vonH. 
BA UTZMANN (1928b) fUr die 
Chorda festgestellt ; fUr die 
angrenzenden Teile des Me
soderms, in denen BAUTZ
MANN hochstens schwache 
Andeutungen von ihr ge

funden hatte, wurde sie neuerdings von J. HOLTFRETER (1933 a, b, c) mit 
anderer Methode nachgewiesen. Namentlich die letzteren Experimente 

a b 

Abb. 148 a-c. Operationsschema. a trwe Gastrula mit abgekugeltem Implantat im Blastocoel. h, c die 
Spender mit eingezeichnetem E ntnahmeort des Mesodermimplantats. (Nach H OLTFRETER, J-933 b. ) 

liefem schone Beispiele autonomer Induktion und sollen deshalb etwas 
ausfUhrlicher dargestellt werden. 

AnlaB der Versuche war eine N achprufung der bekannten Angaben 
GOERTTLERs (1927b; vgl. S. 77ff.), daB ein Stuck prasumptive Medullar
platte, in das Ektoderm einer Neurula eingepflanzt, sich zu Medullar
platte weiter entwickelt, wenn es so orientiert worden ist, daB seine 
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Gestaltungsbewegungen durch die gleichgerichteten des Wirts unter
stutzt werden, wahrend es im entgegengesetzten Fall zu Epidermis wird. 
Bei Wiederholung dieses Versuchs fand HOLTFRFTER 
(1933 a) bekanntlich, daB das Stuck sich immer zu Me
dullarplatte entwickelt, gleichgultig wie es orientiert ist; 
er fand aber nocn das weitere, daB ein Stuck prasumptive 
Epidermis dasselbe tut. Es liegt also der von GOERTTLER 

abc d 
Abb. 149 a-d. Operationsscbema. a friibe Gastrula von der linken Seitc. Die haufigsten Entnahmestellen 
fiir die Transplantate sind in der prasumptiven Epidermis und der prasumptiven Medullarplatte einge
zeicbnet . h, c und d \Virtsstadium 1- 3. Die Transplantate wurden in die umstricbelte Region verpflanzt . 

(Nach HOLTFRETER, 1933 b.) 

(1927b, S. 528; vgl. oben S. 78) fUr auBerst unwahrscheinlich gehaltene 
und damals in der Tat nicht vorauszusehende Fall der uberdauernden 

Abb.150. Querscbnitt durch Keirn von Axolotl. Prasumptive Epidermis wird auf dem vorderen Kiemcn
wuIst zu Medullarplatte induziert. (Nach HOLTFRETER , 1933 b.) 

Induktionsfahigkeit VOr. Diesen Tatsachen ist nun HOLTFRETER III 

mehreren ergebnisreichen Untersuchungen weiter nachgegangen. 
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In Wiederholung des Experiments von BAUTZMANN wurde aus Keimen 
verschiedenen Alters, von der Neurula mit deutlichen WiHsten bis zu 

rostral 

rosllal 

kaudal :l ,'en tral b 
Abb. 151 a und b. Rekonstruktion der nervosen Induktionen, a von dorsal, b von lateral gesehen. Man 
erkennt den symmetrischen Bau des Gehirns, in dessen medianer Furche die Epiphyse sitzt; seitlicb Nase 

und Auge. (Nach HOLTFRETER, 1933 b.) 

gekriimmten Embryonen mit Kiemenbuckeln (Abb.148 a-c), seitliches 
Mesoderm entnommen und ganz jungen Gastrulen ins Blastocoel gesteckt 

(HOLTFRETER 1933 b, Abb. 57a-c). 
Die Implantate entstammten je 
nach dem Alter des Keims mehr oder 
weniger seitlichen Teilen des Meso
derms und enthielten demnach aus
schlieBlich oder vorwiegend das 
Material fUr Muskulatur oder Vor
nierenkana1chen. Sie entwickelten 
sich unter Selbstdifferenzierung 
weiter und induzierten in der be
deckenden Epidermis verschieden
artige Bildungen; die Muskulatur 
(heterogenetisch) Medullarsubstanz, 
die V ornierenkana1chen (homoo
genetisch) ihresgleichen. - Merk
wiirdig ist die Bildungsweise der 
induzierten Medullarrohre. N ur aus

Abb.152. Schni!! durch das illduzierte Auge der nahmsweise entstanden sie auf dem 
Abb. 151, daneben die induzierten Haftfaden. 

(Nach HOLTFRETER, 1933 b.) normalen Wege iiber eine in der 
Oberflache liegende Medullarplatte; 

meist ohne auBerlich erkennbare Veranderung des Ektoderms (daher 
wohl von BAUTZMANN iibersehen) durch Wucherung desselben und 
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Abspaltung seiner tieferen Schichten. Hochst merkwurdig auch die ganz 
atypische Entstehung der Vornierenkanalchen aus dem Ektoderm. 

Noch ergebnisreicher waren die schon genannten Versuche, bei 
welchen nicht der Induktor, sondern das Reaktionssystem verpflanzt 
wurde (HOLTFRETER 1933 b). In verschiedenen Entwicklungsstadien, 
von der Neurula mit deutlichen Willsten bis zu gestreckten Embryonen, 
welche schon die ersten Muskelkontraktionen zeigten, wurde ein seitliches 
Stuck Epidermis neben der Medullaranlage abgehoben, in verschiedenen 

--''''-.J-~~~.~d~~~~--- Epiderillis. 

--- ~lu )..ul. lur 

Chorda 

'AS~~~-- Nervengew l>< 

Abb.153. Das mittlere Implantat entwickelte sich zu einem Zapfen aus Chorda, l'l'luskulatu[, Nervengewebe 
und Epidermis. (Nach HOLTFRETER, 1933 b.) 

Hohen, von der zukunftigen Horblasenregion bis in die Schwanzgegend 
hinein (Abb.149b-d). An seine Stelle wurde ein Stuck Ektoderm der 
fruhen Gastrula gepflanzt, prasumptive Medullarplatte oder prasump
tive Epidermis (Abb. 149a), mit vollig gleichem Ergebnis. Woraus wieder 
wie aus zahlreichen anderen Tatsachen folgt, daJ3 beide Bezirke der 
Gastrula dieselben Potenzen in gleicher Reaktionsbereitschaft enthalten. 
Die Transplantationen wurden teils homooplastisch, teils xenoplastisch 
an den Keimen von Triton taeniatus und alpestris und von Axolotl 
a usgefiihrt. 

In diesen Stuckchen indifferent en Ektoderms wurden nun, ent
sprechend den Regionen des Wirts, Organe aller Art induziert, von oft 
sehr verwickeltem Bau. So entstand in Kopfregion auf dem vorderen 
Kiemenwulst eine offene Medullarplatte (Abb. 150); in der Hohe der 
Horblasen ein Stuck Gehirn mit Riechgrube oder ein solches mit Riech-
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grube und linsenhaltigem Auge (Abb. 151 a u. b, 152) . AuBerdem Kopf
ganglienzellen, Plakoden, HafWi.den, Epidermis mit Frontaldrtisen, 
Mesenchym, Knorpel, Muskulatur. 1m Rumpfbezirk fehlten die spezi
fischen Kopforgane, dagegen traten neu auf vor allem Flossensaum, Vor

a 

Abb. 154 a und h. a Rekonstruktion def rechten Vorniere von Triton. 
Trl vorderer, Tr2 binterer Trkhte!; Di, Yorcieres , Di2 hinteres 
Divertikel; Png. Vornierengang; Vo dorsaler, Vil ventraler Teil 
des U~formigen Verbindungsstiicks; Kontur des Lumens durch 
Linien angedeutet. b Rekonstruktion def rechten Vorniere von 

Triton, mit sekundar induzierten iiberzabligen Teilen. 
(Nach MANGOLD, 1923.) 

nierenkanalchen, Chorda 
(Abb.153) und Schwanz. 

An diesen Ergebnissen 
liegt das Neue nicht da
rin, daB dasEktodermdie 
Potenzen all der Organe 
mit enthalt, welche im 
normalen Entwicklungs
verlauf aus dem Meso
derm entstehen. Das war 
schon seit den ersten 
Austauschversuchen be
kannt,welcheO.MANGOLD 
(1923) zwischen diesen 
beiden Keimblattern aus
ftihrte; wenn es auch noch 
nie so eindrucksvoll ge
zeigt werden konnte, wie 
an diesen bis zur gewe b
lichen Differenzierung 
aufgezogenen Embry
onen. Das Neue liegt viel
mehr in der Art, wie diese 
Potenzen geweckt werden 
und wie sie sichauswirken ; 
obwohl auch dies schon in 
einem jener ersten Ver
suche angedeutet ist. 

Bei Verpflanzung von 
Ektoderm der Gastrula in die Vornierengegend eines anderen gleichalten 
Keirns hat O. MANGOLD (1923) bekanntlich die wichtige Entdeckung 
gemacht, daB tiberschtissiges Material, welches nicht vollig eingegliedert 
werden kann, zur Bildung von tiberzahligen Vornierenkanalchen verar
beitet wird (Abb. 154 a und b), die mit den primaren nicht in Zusammen
hang zu stehen brauchen. Also aut on orne Induktion aus dem Ektoderm 
im Vornierenfeld, ganz ahnlich denen, welche in HOLTFRETERS Ver
suchen entstanden. 

Vor naherem Eingehen auf die Schltisse, welche sich aus diesen 
Tatsachen ergeben, mogen noch zwei weitere Versuchsreihen HOLT
FRETERs kurz mitgeteilt werden. Sie kntipfen an die von ihm beschriebene 
Exogastrulation hochsten Grades an. 
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Bei dieser MiJ3bildung verlaufen, wie erinnerlich, aile Gestaltungs
bewegungen wie bei der normalen Gastrulation, mit dem einen freilich 
folgenschweren Unterschied, daJ3 das gesamte mesoentodermale Material 
sich nicht ein- sondern ausstiilpt. Das Ergebnis ist eine Epidermisblase 
ohne Inhalt und ein umgekrempelter Embryo ohne Hiille, welch beide 
Teile nur noch <lurch einen diinnen Stiel zusammenhangen (HOLTFRETER 
1933 d). 

Auf diesen nackten Keirn wurden nun wie "Pflaster" kleine Stiicke 
Ektoderm aufgeklebt (Abb. 155), unter absichtlicher Vermeidung der 
regionalen Dbereinstimmung; also z. B. pra
sumptives Bauchektoderm auf die umgestiilpte 
Kopfregion; prasumptive Medullarplatte auf die 
Schwanzregion. In diesen Stiicken traten nun 
ortsgemaJ3e (regionsgemaJ3e) Induktionen auf; am 
Vorderende ein Gehirn mit Augen, Riechgruben 
und Horblasen, weiter hinten auf dem Rumpf
mesoderm ein langsverlaufendes Riickenmark, am 
Hinterende ein Schwanz mit Chordamesoderm, 
N euralrohr und Flossensaum (HOLTFRETER 1933 e; 
Abb. 16 und 17). 

Etwas ganz ahnliches tritt ein, wenn die 
Exogastrulation nicht ihren auJ3ersten Grad er
reicht. "Die tot ale Exogastrula stellt nur einen 
Extremfail dar. Dort war das gesamte Entomeso
derm ,aus der Haut gefahren'. Gewohnlich isoliert 
sich aber nur ein Teil der Unterlagerung und ein 
anderer Teil gerat unter das Ektoderm. Zum 
Beispiel setzt die Ausstiilpung riChtig ein, stoppt 

Abb.155. Operationsschema. 
Auf den vorderen (1). mitt· 
leren (2) und hinteren (3) Dor
salbereich einer Exogastrula 
(vgl. Abb. 107 links) werden 
Stucke Ektoderm einer jungen 

Gastrula gelegt. 
(Nach HOLTFRETER. 1933 e.) 

dann aber ab, und die hinteren Abschnitte der Unterlagerung wandern, 
statt nach auJ3en, unter das Ektoderm. So erhalt man alle denk
baren Stufen von einer minimalen bis zur vollkommenen Invagination" 
(Abb. 156a und b). Der erste Defekt trifft also das Vorderende; 
je spater die normale Einstiilpung einsetzt, urn so weiter reicht der 
Defekt, d. h. die Region des undifferenzierten Epidermissacks, nach 
hinten. Oder umgekehrt: je friiher die abnorme Exogastrulation von 
der normalen Gastrulation abgelOst wird, urn so mehr kopfwarts gelegene 
Teile des Mesoderms gelangen zur Einstiilpung, urn so weiter reicht auch 
die vollstandige Ausbildung des Embryos nach vorn. In dies em Zu
sammenhang wird die gewohnliche Gastrulation gewissermaJ3en als ein 
Naturexperiment aufgefaJ3t, als eine "Autotransplantation", durch welche 
aktionsfahiges Material zur Einwirkung auf reaktionsfahiges gebracht 
wird. Der regionale Charakter der im Ektoderm induzierten Organe 
wird nach HOLTFRETER lediglich durch das Mesoderm bestimmt; das 
Ektoderm ware nach ihm ein zunachst ganz gleichartiges, weitgehend 
indifferentes Material. 
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Das Neue, was aus jenen Aufpflanzversuchen gegeniiber dem Aus
tausch zwischen gleichalten Keimen hervorgeht, ist wieder die merkwiirdige 
Tatsache der Uberdauernden Induktionsfahigkeit. Die tieferen Keimteile 
lassen regionale Induktionswirkungen ausgehen, zu einer Zeit, wo diese 
fiir die normale Determination keine Bedeutung mehr haben konnen, 
da die Ihnen entsprechenden Organe Hingst gebildet sind und das Ihnen 
vorliegende Material Hi.ngst nicht mehr reaktionsfahig ist. Sie gelangen 
aber zur Wirksamkeit, wenn jiingeres, reaktionsbereites Material ihrem 

a b 
Abb. 156 a und b. Beispiele fur die Beziehung zwischen dem Grad der Unter]agerung und dem MaO der 
Organisierung des Ektoderms. a nur Teile des hinteren Darms bis zum 1\lagen, kaudale Teile der Cborda 
und der Somiten invaginiert; ein wohlgestalteter Schwanz ausgewachsen, mit einem induzierten Neuralrohr. 

b T eile des Kopfentomesoderms invaginiert; Kapf fehlt noch, abet au.i3ere Kiemen entwickelt. 
(Nach HOLTFRETER, 1933 e.) 

Einflu13 ausgesetzt wird. Aus dem reichen Potenzenschatz dieses Materials 
wird das Regionsgema13e geweckt, aktiviert; eine genau ortsgema13e 
Einpassung findet nicht statt. 

vVenn dabei nur Medullarrohr mit zugehorigen sekundaren Organ en 
wie Linsen und H6rblasen induziert wiirde, so ware das weniger merk
wiirdig. Das prasumptive Ektoderm der jungen Gastrula scheint, nach 
anderen Versuchsergebnissen zu schlie13en, ein so labiles System zu sein, 
da13 der Umschlag der prasumptiven Epidermis in Medullarsubstanz 
und umgekehrt durch ganz geringfiigige, unspezifische Ansto13e der ver
schiedensten Art bewirkt werden konnte. Es ist daher von besonderer 
Wichtigkeit, da13 in der Rumpfregion auJ3er Medullarrohr noch andere 
Organe, wie Chorda, Muskulatur, Vorniere induziert werden konnten. 
Das diirfte ohne die Annahme orts- und regionsspezifischer Einfliisse 
nicht zu erklaren sein. 
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Zur Erfassung dieser merkwiirdigen und wichtigen Erscheinungen 
bietet sich ein Begriff als zweckmaBig an, dessen Erorterung und Um
grenzung wir uns nunmehr zuwenden. 

XV. Das embryonale Feld. 
Die verschiedenen Tatsachen der Induktion, der orts- und der regions

gemaBen Determination lassen sich unter einen Begriff fassen, welcher 
aus der Physik iibernommen ist und von verschiedenen Forschern in die 
Entwicklungslehre eingefiihrt wurde. Es ist der Begriff des embryonalen 
Feldes. 

Wenn ortsfremde Epidermis auf die primare Augenblase verpflanzt 
dort eine Linse bildet, so laBt sich daraus, wie mehrfach betont wurde, 
der SchluB ziehen, daB am neuen Orte Einfliisse irgendwelcher Art 
geherrscht haben, welche die in der Epidermis schlummernden Linsen
potenzen weckten. Dasselbe folgt aus all den anderen Induktionen 
komplementarer und autonomer Art, von denen im letzten Abschnitt 
einige Beispiele zusammengestellt sind. Der Organisator schafft sich 
im indifferenten Gebiet ein "Organisationsfeld" (SPEMANN 1921 a), in 
welchem die reaktionsbereiten Potenzen sinngemaB ansprechen. 

Zu diesem Begriff des "embryonalen Feldes" also sind auch andere 
Autoren gelangt, zum Teil von anderen Tatsachen ausgehend. Vor allem 
A. GURWITSCH (1922) und P. WEISS (1925) haben ihn, im Gegensatz zu 
meiner kurzen Andeutung, ausdriicklich aufgestellt und ausfiihrlich 
erortert. Neuerdings haben DE BEER (1927) und J. S. HUXLEY (1924) 
den Feldbegriff zu CHILDS Gradiententheorie in Beziehung gesetzt. Da 
aber das "Gradientenfeld" der beiden letzteren Autoren dem Begriffe 
ein wesentlich neues Merkmal einfiigt, soll die Gradiententheorie ge
sondert 'behandelt werden. 

I. A. GURWITSCHs embryonales Feld. 
Fiir GURWITSCH (1922) hat das Feld, wenn ich ihn recht verstehe, 

eine weitgehende Unabhangigkeit von dem materiell gegebenen Embryo. 
Nach ihm ist "der Ort des embryonalen Geschehens und der Formbildung 
ein Feld (im physikalischen Sprachgebrauch), dessen Grenzen mit den 
jeweiligen des Embryos im allgemeinen nicht zusammenfallen, vielmehr 
dieselben iiberschreiten. Die Embryogenese spielt sich mit anderen 
Worten innerhalb des Feldes ab" ...... "Den Feldern wird hier eine 
zuweilen komplizierte Anisotropie zugeschrieben, ohne daB dieselbe auf 
entsprechende Eigenschaften des Feldsubstrats zuriickfiihrbar ware" .... 
"Dasjenige, was uns als lebendes System gegeben ist, bestiinde demnach 
aus dem sichtbaren Keirn (bzw. Ei) und aus einem Feld" (1. c. S. 392). 
"Der Kernpunkt des Feldproblems ware demnach nicht in der Beziehung 
des Feldes zu den Elementen zu sehen. Es handelt sich vielmehr darum, 
wie das Feld selbst im Lauf der Embryogenese evolutioniert" (1. c. S. 414). 
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2. P. WEISS' Determinationsfeld. 

P. WEISS (1925) libernahm von GURWITSCH den Feldbegriff, urn 
gewisse grundsatzlich wichtige Verhaltnisse der Entwicklung zu erfassen, 
welche er auf Grund fremder und eigener Regenerationsversuche am 
Tritonbein erschlossen hatte. 

Wenn an einem Tritonbein ein kleineres oder gro13eres Stuck ab
geschnitten wird, so wird bekanntlich vom stehengebliebenen Stumpf 
aus das Fehlende wieder ersetzt. Es bildet sich fiber der Wundflache 
zunachst eine rundliche Kappe von anscheinend indifferent en Zellen, 
das Regenerationsblastem, aus dem sich die ortsgema13e Gliedma13e 
differenziert. Dieser langst bekannte Vorgang konnte nun durch eine 

Abb . 157. Urtsgematie 1'.:ntwlcklung von Kegeneratlonsgewebe. 
Ein Regenerationskegel des Beins von Triton cristatus entwickelt 
sich zu einem kleinen Schwanzchen , wenn es auf die Seite des 
Schwanzes verpflanzt wird. (Nach O. SCHOTTE aus G U YENOT, ] 927.) 

Reihe sinnreich abge
wandelter Experimente 
weiter analysiert werden. 
Wenn man die ganz 
jungen Regenerations
kappen der vorderen und 
hinteren Extremitat ver
tauscht, so entwickeln sie 
sich auch jetzt ortsge
ma13weiter; d . h. aus dem 
Regenera tions blastem 
des Fu13es wird auf 

charakteristischem Wege eine vierfingerige Hand, aus dem Blastem der 
Hand ein fUnfzehiger Fu13 (J. SCHAXEL 1921; B. D. MILOJEVIC 1924). 
Dasselbe Regenerationsblastem bildet auf die Seite des Schwanzes ver
pflanzt (Abb. 157) einenkleinen Schwanz (E. GUYENOT 1927), wahrend 
umgekehrt Schwanzregenerat in der Gegend der vorderen Gliedma13e 
nach der Angabe von P. WEISS (1927) zu einer Gliedma13e auswachst. 

Aus dies en Tatsachen folgerte P. WEISS, da13 das jlingere Regenera
tionsblastem aus eigener Kraft nichts, unter fremdem EinfluB alles 
werden kann, oder in seiner Ausdrucksweise, daB es "gestaltlich nulli
potent", aber "differenzierungsomnipotent" ist (P. WEISS 1927, S. 336); 
er folgerte ferner, da13 der Gliedma13enstummel Erzeuger eines Feldes 
ist, der vordere eines vorderen, der hintere eines hinteren Gliedma13en
feldes, durch welches in dem omnipotent en Regenerationsblastem die 
ortsgema13en Potenzen aktiviert werden; endlich, da13 dieses Feld nicht 
nur von der Gliedma13e selbst ausgeht, bzw. von der an ihr gesetzten 
Wundflache, sondern auch von ihrer naheren Umgebung im Rumpf. 

Andere Experimente fUhrten zu einigen weiteren Satzen fiber das 
embryonale Feld. 

Aus dem Ober- oder Unterarm, bzw. Ober- oder Unterschenkel 
eines Triton wurde das Skelet herausgenommen und dann Arm oder 
Bein innerhalb des knochenlosen Abschnittes amputiert. Das Ergebnis 
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war sehr bemerkenswert. Proximal von der Schnittflache wurde das 
Skelet nicht regeneriert, wohl aber wurde es distal davon im Regenerat 
neu gebildet (Abb. 158). Das Skelet des Regenerats stammte also nicht 
vom Skelet des Stumpfes ab, durch Sprossung der einzelnen Gewebe von 
der Schnittflache aus; es wurde auch nicht von diesen Geweben im 
Regenerat induziert. Vielmehr gliederfe sich das Regenerationsblastem 
nach richtiger Proportion in sich selbst, wie ein harmonisch-aqui
potentielles System (P. WEISS 1925). 

Dasselbe folgt noch schlagender aus einem weiteren Experiment. 
Unterarm bzw. Unterschenkel wurde nach Abtrennung der Pfote 

Abb.lS8. Regeneration von skeletloser Extremitat. Amputation knapp oberhalb des Ellbogens. 
Schultergiirtel und Humerus fehlt. (Nach P. WEISS, 1925.) 

zwischen den Knochen langs gespalten; dann wurde die eine Halfte 
abgeschnitten, bei der anderen die lange seitliche Wunde durch Zu· 
sammenfiigen der Hautrander verschlossen. An der distalen Wundflache 
des halben Unterarms oder Unterschenkels bildete sich ein Regenerations
blastem und dieses wuchs nicht zu einer halben, sondern zu einer ganzen 
GliedmaBe aus (Abb. 159), verhielt sich also ebenfalls wie der Teil eines 
harmonisch-aquipotentiellen. Systeins (P. WEISS 1926a). 

Diesen Begriff von DRIESCH legt P. WEISS auseinander in die beiden 
Begriffe des "Wirkungsfeldes", spezieller des "Organisations- oder 
Determinationsfeldes", und seines "Wirkungskreises" (1926b, S. 23). 
"Ein Wirkungskreis mit noch gleich teilbarem Feld entspricht also so 
ziemlich dem aquipotentiellen System DRIESCHs" (1926a, S. 43). Ich 
kann mich aber des Eindrucks nicht ganz erwehren, als ob P. WEISS 
sich das Feld auch in Wirklichkeit in einer gewissen Unabhangigkeit 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 13 
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von seinem Substrat vorstellte. Er betont zwar ausdrucklich, daB er 
den Begriff des Feldes unter starker Abwandlung von GURWITSCH 
ubernommen habe, und daB er empirisch noch nicht auf die Notwendig
keit gestoBen sei, das Feld anders denn als wirksamen Organisations
zustand eines in bestimmter GraBenordnung organisierten materiellen 
Systems' aufzufassen (1930, S.132). Das Feld soll nichts unabhangig 
vom organisierten Keirn Existentes sein, sondern mit seiner Setzung 
mitgesetzt werden (1925, S.386). Wenn aber ein Feld "uber noch 
indifferentem Material lagert" (1926a, S.43), "verschieblich" ist (1. c. 

a b 
Abb.159 . 

Ganzregenerat aus halbem Ex~ 
tremitatenquerschnitt. Operations
schema : FuG abgeschnitten, Haut 
des Unterschenkels seitlich gespal· 
ten, der eine der heiden Knochen 
des Unterschenkels herausgenom
men, die seitliche Wunde mit der 

abge16sten Raut bedeckt. 
(Nach P. WEISS, 1926 a.j 

S.49), " als Ganzes einem Material zuflieBen" 
kann (1. c. S.43), und endlich "das Bestreben 
hat, gleichartige und gleichorientierte Felder 
aus der Umgebung zu sich hinzuziehen" (1926a, 
S. 46), so magen diese Ausdrucke bildlich 
gemeint sein; doch laBt sich dann schwer etwas 
unter ihnen vorstellen. 

Auch glaube ich nicht, daB fUr die Lasung 
des Problems, welches im harmonisch-aquipoten
tiellen System gestellt ist, schon dadurch etwas 
gewonnen ware, daB man das Feld von dem 
"indifferenten Material", "uber welchem es 
lagert" , nicht nur begrifflich trennte, sondern 
auch tatsachlich gelast dachte. Denn die 
Struktur des Feldes ist, auch im physika
lischen Sinn des Worts, eine extensive Mannig
faltigkeit ; ihr Ganzbleiben nach experimenteller 
Teilung oder Vermehrung des Substrats stellt 

das Denken vor dieselben Schwierigkeiten, durch welche DRIESCH zur 
Aufstellung des Begriffs der Entelechie als einer intensiven Mannig
faltigkeit gedrangt wurde. 

Hier mag noch auf einige weitere Tatsachen hingewiesen werden, 
welche zeigen, wie verwickelt die Verhaltnisse liegen. Die beiden Halften 
eines median durchtrennten jungen Amphibienkeims vermagen zwar 
bekanntlich noch je einen ganzen Embryo zu bilden; aber diese Zwillinge 
sind auf ihrer innenstandigen Seite haufig, vielleicht immer, schwacher 
entwickelt . Bei spater Durchtrennung fUhrt diese Asymmetrie zu Ver
krummung, welche bis zu spiraliger Aufrollung gehen kann ; aber selbst 
nach Trennung im Zweizellenstadium, ja nach neueren Ergebnissen 
von G. FANKHAUSER (1930b) sogar nach Durchtrennung des ungefurchten 
Eies laBt sich diese schwachere Entwicklung der innenstandigen Seite 
mehr oder weniger deutlich feststellen. Wenn nun wirklich die beiden 
Halften jede ein ganzesFeld behalten, so muB ihre Struktur .zunachst 
irgendwie halb geworden sein und sich dann erst wieder zur Bilateralitat 
reguliert haben; auf dieses mehr oder weniger asymmetrische Substrat 
muBte das Feld wirken. Nun ist aber des weiteren von mir beobachtet 
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worden (G. RUUD und H. SPEMANN 1922, S. 156), daB die Regulation 
zur Bilateralitat noch nach vollzogener Determination der Organanlagen 
weitergeht, indem die schwacher entwickelte innenstandige Halfte des 
Medullarrohrs rascher wachst als die auBenstandige. Wahrend sich deren 
Zellen noch rei«hlich mit Dotterki:irnchen versehen zeigen, sind die 
ihrigen schon aufgebraucht. Wenn auch dies unter der Wirkung des 
dauernd ganz bleibenden Feldes geschehen soli, so muB diese hier wohl 
eine andere sein als bei der normalen Entwicklung. 

3. Fassung einiger Tatsachen der Induktion unter den Feldbegriff. 

Der Begriff des embryonalen Feldes bietet sich als bequemes Mittel 
an, um die verschiedenen, namentlich komplizierteren Tatsachen der 
Induktion zu erfassen. Er leistet mit einem physikalischen Bilde das
selbe, was durch den mehr an das Psychologische anklingenden Begriff 
der "allgemeinen Situation als Reiz" ausgedriickt werden sollte. Induktion 
ist nichts anderes als Feldwirkung; wenigstens wenn man,wie ich es 
tun will, darunter alle Arten von Einwirkungen mit begreift, welche bei 
der Entwicklung eine Rolle spielen ki:innen. Also nicht nur, woran 
beim physikalischen Feldbegriff wahl ausschlieBlich gedacht ist, die 
physikalischen wie Spannung, elektrische Zustande, evtl. Strahlen, 
sondern auch chemische Einflusse. So spricht auch P. WEISS von einem 
Linsenfeld, ohne wahl damit ausschlieBen zu wollen, daB der linsen
bildende EinfluB der Retina auf die Epidermis ein stofflicher sein 
ki:innte. 

Wir benennen also das Einzelfeld nach dem Gebilde, welches unter 
seiner Einwirkung entsteht. Dabei muB man sich aber immer gegen
wartig halten, daB das Feld keineswegs mit der prasumptiven oder 
determinierten Anlage dieses Gebildes zusammenfallt, weder raumlich 
noch auch begrifflich. Es wurden oben (S. 187) Falle beschrieben, in 
denen die embryonalen Felder die Grenzen der von ihnen beherrschten 
Anlagen uberschreiten und sich dabei gegenseitig uberschneiden; wir 
werden bald neue Beispiele dafUr kennenlernen. Aber auch begrifflich 
darf das Feld nicht mit der prasumptiven Anlage verwechselt werden. 
Die prasumptive Linse oder Medullarplatte liegen im Linsenfeld, im 
Medullarfeld; sie sind nicht etwa selbst das Linsenfeld, das Medullarfeld. 

1st das Vorhandensein eines Feldes festgestellt, so ist die nachste 
Aufgabe zu prufen, wo die Quellen des Feldes liegen. Wenn also ein 
Stuck prasumptive Epidermis der beginnenden Gastrula inmitten von 
prasumptiver Medullarplatte selbst zu Medullarplatte wird, so ist damit 
dieser Ort als "Medullarfeld" nachgewiesen. Die Einflusse, welche in 
diesem Felde herrschen, mi:igen yom ganzen ubrigen Keim oder aber 
nur von der naheren Umgebung des Feldes ausgehen', vielleicht sagar 
nur von einem Teil dieser Umgebung; beim Medullarfeld z. B. von dem 
unterlagernden Urdarmdach. Das ki:innen wir priifen, indem wir die 

13* 
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einzelnen Teile der Umgebung getrennt an andere Stellen des Keimes 
verpflanzen und so dort ein Feld zu erzeugen versuchen, in welchem das 
reaktionsfahige Material mit seinen entsprechenden Potenzen antworten 
miiBte. Wir bringen also das Urdarmdach unter die prasumptive Epi
dermis. Das Ergebnis ist bekannt; das unterlagerte Ektoderm entwickelt 
sich nunni.ehr zu Medullarplatte. Damit ist aber biindig bewiesen, daB 
eben dieses Urdarmdach mindestens eine der Feldquellen ist. Um auch 
die iibrige Umgebung des Feldes in gleicher Weise zu priifen, muBten 
wir ein Probestiick prasumptive Epidermis in einen Ring VOll. pra
sumptiver Medullarplatte einpflanzen und dieses System ohne Unter
lagerung sich entwickeln lassen. In dieser Weise ist das Experiment 
bis jetzt nicht ausgefiihrt worden, wohl aber so, daB die Unterlagerung 
ausgeschaltet und die Entwicklung der an Ort und Stelle gelassenen 
prasumptiven Medullarplatte gepruft wurde. Da nun, wie wir gesehen 
haben, im Bereich des Unterlagerungsdefekts die schwersten Storungen 
bis zu volligem Medullardefekt auftreten, so folgt aus dem Experiment, 
daB das Medullarfeld jedenfalls in der Hauptsache yom unterlagernden 
Mesoderm beherrscht wird. 

Genau dieselben 0berlegungen gelten fUr das Linsenfeld. Auch 
hier ist seine nahere Umgebung gesondert zu prufen. Doch scheint 
es bis jetzt nur moglich, die Rolle des Augenbechers bei der Erzeugung 
eines Linsenfeldes sicherzusteIlen, wieder durch Verpflanzung unter 
andere Stellen der Epidermis. Die Entscheidung ist hier dadurch er
schwert, daB die Linsenpotenz starker eingeschrankt und in den primaren 
Linsenbildungszellen fruher aktiviert ist als die Medullarpotenz jener 
viel jungeren Entwicklungsstadien. 

Gabe es nur diese einfachen FaIle von komplementarer Induktion, 
so lage keine Veranlassung vor, den Begriff des embryonalen Feldes 
aufzustellen und die Tatsachen unter ihn zu fassen. Dagegen erleichtert 
er die Beschreibung der Tatsachen dort, wo es sich um regionale Deter
mination, um autonome Induktion, urn uberdauernde und ubergreifende 
Felder handelt. Einige der besprochenen Falle mogen unter diesem 
Gesichtspunkt noch einmal erortert werden. 

So konnen wir die merkwurdige Induktion eines Schwanzchens durch 
Medullarplatte der hinteren Region, welche O. MANGOLD (1932a; vgl. 
S. 202) entdeckt hat, unserem Verstandnis wenigstens etwas naher
bringen, wenn wir sagen, daB ein solches Stuck aus der Schwanzregion 
oder ihrer nachsten Nahe in der neuen Umgebung ein "Schwanzfeld" 
induziert, in welchem die mannigfaltigen Potenzen des Wirtskeims, 
seines Mesoderms und wohl auch seines Ektoderms, sinngemaB an
sprechen. DaB ein aus Rumpfregion stammendes Stuck Medullarplatte 
nicht in derselben Weise ein allgemeines "Rumpffeld" induziert, in 
welchem die im Ektoderm nachweislich vorhandenen Potenzen fUr 
"Rumpforgane" ansprechen, daB also durch ein solches Stuck nicht 
ebenfalls mesodermale Organe wie Urwirbel und Vornierenkanalchen 
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induziert werden, hangt wohl damit zusammen, daB die Rumpfregion 
des Keirns schon einen h6heren Determinationsgrad besitzt, als die 
Region des Schwanzes, bei dessen Aussprossen vielleicht aIle Teile in 
Wechselwirkung stehen. 

Wenn Rumpforganisator aus der beginnenden Gastrula in Kopfh6he 
eines gleichalten Keirns Kopforgane induziert (vgl. S. 172), so k6nnen 
wir nunmehr sagen, daB er dort in einem Kopffeld gewirkt hat. Ebenso 
k6nnen wir die Induktion von Kopforganen in Rumpfh6he darauf 
zuriickfiihren, daB Kopforganisator die Fahigkeit besitzt, auch im Rumpf 
ein "Kopffeld" zu erzeugen, in welchem die induzierten Bildungen zu 
Gehim werden . 

. Wahrend die Herkunft des in Rumpfh6he kiinstlich erzeugten Kopf
feldes ganz klar ist, bleibt sie fiir das normalerweise in Kopfh6he be
stehende Feld urig~wiB (SPEMANN 1931a, S.502£.). Sehr einfach erscheint 
zunachst eine Erklarung irn AnschluB an die Ideen von CHILD, die 
Annahme namlich, daB aIle Meridiane des Keirns vom votderen (urspriing
lich anirnalen) zum hinteren Pol ringsum dasselbe Gefalle besitzen, 
entweder von Anfang an oder sekundar unter dem EinfluB der selbst 
gegliederten Unterlagerung. Dieser Annahme stehen aber dieselben 
allgemeinen Bedenken entgegen, welche unten gegen die Gradienten
theorie dargelegt werden (vg1. auch 1931a, S. 506). Deshalb "verdient 
auch die andere M6glichkeit emsthafte Erwagung, daB namlich vom 
primaren Organisationsfeld ein determinierender EinfluB auf das sekun
dare ausgeiibt wird" (1. c. S. 507). 

Zur Entscheidung zwischen diesen beiden M6glichkeiten kann viel
leicht das Ergebnis eines Experiments herangezogen werden, welches 
von E. K. HALL (1932) zu anderem Zwecke angestellt worden ist. HALL 
wollte priifen, ob die regionale Gliederung der normalen Medullarplatte 
rein durch die induktive Fahigkeit des bei der Gastrulation unter
geschobenen Mesoderms determiniert wird oder ob auch das reagierende 
prasumptive Medullarmaterial dabei eine Rolle spielt. Daher ersetzte 
er die dorsale und laterale Urmundlippe einer sehr jungen Gastrula 
dl1rch diejenige einer sehr vorgeschrittenen. Da sich das Implantat 
einstiilpte und bis unter das Vorderende der Medullarplatte gelangte, 
so war dieses also von Rumpforganisator unterlagert. Die Wirkung 
war sehr auffallend. Das Vorderende der Medullarplatte war viel schmaler 
als normal und erstreckte sich etwas iiber das V orderende des Embryos 
hinaus. Weder Augen noch Hjmblaschen traten auf; ebenso fehlte jede 
Andeutung von Riechgruben, Linsen oder H6rblaschen zu einer Zeit, 
wo diese Bildungen sichtbar werden. 

Eine Antwort auf die von ihm gestellte Frage hat HALL in seiner 
kurzen Mitteilung nicht aus dem Experiment entnommen. Ohne dem 
Verfasser darin vorgreifen zu wollen, m6chte ich darauf hinweisen, 
daB mir sein Ergebnis auch fUr die Frage der regionalen Determination 
induzierter Embryonalanlagen von Bedeutung zu sein scheint. Derselbe 
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RumpfDrganisator, welcher in der prasumptiven Epidermis in Kopfhohe 
ein Gehirn induzieren wiirde, verhindert unter der prasumptiven Anlage 
des Gehirns die Bildung eines solchen, offenbar indem er den Rumpfteil 
der Medullaranlage induziert. Das Hirnfeld kame demnach nicht durch 
eine r~gionale Beschaffenheit des Ektoderms in einer bestimmten Hobe 
des Keirns zustande, sondern durch eine Feldwirkung des normalen 
Gehirns, welches seinerseits seinen regionalen Charakter durch den 

Nase, Auge } 
Vorder· und Mittelhirn 

Haftfaden 

Ohrblase, Hinterhirn 

Frontalepidermis 

Kopfganglienleiste 

Kieme 

Vorderextremitat 

Vornierenkanale 

Riickensaum 

Muskulatur 

Chorda 

Riickenmark, Schwanzzapfen 

---~ 

-------? 

----~ 

----~ 

( 

( 

( 

-r ... "":.~-'- ... _",:" .... a ., 

. . ., " ... . 
- . ~ .... 

) 

( ) 

) 

Epidermis, Bindegewebe ...:(:--------------------;~ 

Abb.160. Regionale Verbreitung der aus Gastrulaektoderm bervorgegangenen Differenzierungen auf dem 
Wirt (determinierende Felder der Neurula). (Nach HOLTFRETER, 1933 e.) 

normalen Kopforganisator erhalten hatte. Vielleicht lieJ3e sich ein 
sekundares Kopffeld dadurch herstellen und damit aus der falsch unter
lagerten Medullarplatte ein norm ales Gehirn erzielen, daJ3 man demselben 
Keirn noch ventral in Kopfhohe einen Kopforganisator implantierte. 

1m gleichen Sinn hat sich HOLTFRETER (1933e) in dieser Frage 
entschieden, vor allem auf Grund des oben (S.189) geschilderten Ex
periments an der totalen Exogastrula, wobei der hiillenlose Keirn nach
traglich wieder mit kleinen Stiickchen jungen prasumptiven Ektoderms 
bep£lanzt wurde. Der regionale Charakter der in diesen Implantaten 
induzierten Gebilde war in keiner Weise durch ihre Herkunft, sondern 
ausschlie13lich durch die Region des Wirts bestimmt, in welcher sie sich 
entwickelten. Daher ist das prasumptive Ektoderm zu Beginn der 
Gastrulation noch regional gleichartig, und kann weder die regionale 
Gliederung der primaren Medullarplatte durch eine solche des Ektoderms 
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unterstutzt, noch diejenige der sekundar induzierten Medullarplatte durch 
eine solche des Ektoderms dadurch hervorgerufen werden; vielmehr 
mussen beide direkt oder indirekt (letzteres ROLTFRETERs Ansicht) auf 
eine regionale Gliederung des induzierenden Mesoderms zuruckgehen 
(1. c. S. 422). Es vollzoge sich also die Entwicklung der sekundaren 
Embryonalanlage in einem Felde, welches einerseits yom implantierten 
Induktor, andererseits von der primaren Embryonalanlage bestimmt 
wird. DaB letztere in der Tat, wenigstens in spateren Stadien, ein solches 
Feld zu erzeugen vermag, folgt aus dem oben (S. 187f.) mitgeteilten 
schonen Versuch von ROLTFRETER, bei welchen reaktionsfahiges junges 
Ektoderm alteren Keimen in verschiedener Rohe eingepflanzt wurde 
(Abb.160; 161 a und b). Auf diesen letzteren in mehrfacher Rinsicht 
wichtigen Versuch mussen wir jetzt noch einmal zuruckkommen. 

a b 
Abb . 161 a-c. Schematische Darstellung einiger Determinationsfelder des ,m eren Embryo. 

(Nach HOLTFRET ER, 1933 e.) 

Das Experiment enthullt zunachst das Vorhandensein uberdauernder 
embryonaler Felder. Wie ein Medullarfeld erzeugt werden kann durch 
ein Stuck isolierte Chorda aus einem Stadium, in welchem die normale 
Medullarplatte langst induziert ist, wie dasselbe durch ein Stuck Medullar
substanz, ja sogar durch Rirnsubstanz einer schwimmenden Larve 
bewirkt wird, so ist auch die unverletzte Larve, selbst in spateren Stadien, 
von embryonalen Feldern durchsetzt, welche erkennbar werden sowie 
ein Stuck reaktionsfahiges Gewebe in ihren Bereich gebracht wird. 
Ja selbst am erwachsenen Tier sind, wie wir gesehen haben, diese Felder 
nicht geschwunden; sie konnen durch Regenerationsblastem, welches 
ihrem EinfluB ausgesetzt wird, jederzeit nachgewiesen werden (}.SCHAXEL 
1921; B. D. MILOJEVIC 1924; E. GUYENOT 1927; P. WEISS 1927). 

Diese Felder sind nun nicht scharf gegeneinander abgegrenzt wie 
die Stein chen eines Mosaiks; vielmehr bilden sie ein Muster mit ver
waschenen Randern. Zu diesem SchluB sind, wie schon erwahnt (S. 53 f.), 
mehrere Forscher von verschiedenen Tatsachen aus gefUhrt worden. Von 
Zentren hochster Intensitat aus wurden Aktions- wie Reaktionsvermogen 
wie in Zerstreuungskreisen nach auBen abklingen; an den Randem 
konnten sich qj.ese Bezirke sogar uberschneiden . . 

J. ROLTFRETER hat diese V erhaltnisse fUr sein Experiment in klarer Weise 
auseinandergesetzt und durch schematische Zeichnungen (Abb. 161 a-c) 
erlautert. Er kam auf Grund seiner Versuchsergebnisse zu dem SchluB, 
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"daB die Induktionswirkung nicht streng an die unmittelbare Naehbar
sehaft eines bestimmten gewebliehen Induktors gebunden ist, sondem 
daB sie sieh vielfaeh daruber hinaus mit peripher abnehmender IntensWit 
naeh Art eines ,Determinationsfeldes' verbreitet. Solche Felder .... 
ubersehneiden sieh, wobei wohl gegenseitige Hemmungen bzw. Forde
rungen zu erwarten sind" (1933e, S.424). 

Dureh solche fordemd oder hemmend interferierenden Einfltisse 
erkHirt sieh vielleieht das zunaehst schwer verstandliehe Versuehs
ergebnis, daB der Bereich der induzierten Anlagen die Grenzen der 
induzierenden Region nieht nur ubersehreitet, sondem daB beide aueh 
gegeneinander versehoben sein konnen. So wurde Gehim mit Rieeh
gruben und Augen, aber ohne Horblasen uber einem Keimbereich indu
ziert, der sieh uber Ohrgegend, Kiemenwulst und einen Teil der lateralen 
Rumpfpartie, also eine weiter hinten gelegene Region erstreekte (HOLT
FRETER 1933 b, S. 635). DaB in dem zur Prufung verwendeten Reaktions
system die Potenzen fur die gebildeten Organe reaktionsbeteit vornanden 
waren, ist niehts neues; ebenso ist es naeh anderen Tatsaehen- nieht 
uberrasehend, daB sieh das embryonale Feld uber das streng OrtsgemaBe 
hinaus auf samtliehe Organe des Kopfes erstreekte. Aber doeh ware zu 
erwarten gewesen, daB die regionsgemaBen Potenzen bevorzugt wurden. 
Warum spreehen nun die Potenzen fur Augen und Rieehgruben an, 
nieht aber die fur Horblasen und Rumpforgane? Oder, muB man viel
leieht sagen, die Potenzen fUr "Vorderhim", nieht aber die fur "N aeh
him", womit dann sekundar aueh die ihnen zugeordneten Bildungen 
gegeben waren? DaB sie besonders dazu pradisponiert gewesen waren, 
ist bei der Herkunft des Reaktionssystems - prasumptive Epidermis der 
Herzgegend - schwer anzunehmen. So wird man zu der Annahme 
gedrangt, daB die auf Sehaffung eines "Augenfeldes" geriehteten Induk
tionswirkungen mit den en fUr ein "Horblasenfeld" oder ein "Rumpf
feld" in Wettbewerb traten und unter den besonderen Bedingungen des 
Experiments, vielleieht unterstutzt dureh das primare Augenfeld, die 
starkeren blieben. 

Noeh ein weiterer Zusammenhang ergibt sieh hier zwischen diesen 
neuen und alteren Tatsaehen. Wie erinnerlieh (S. 170f.), induziert zwar 
"Rumpforganisator" in Kopfregion Kopforgane, dagegen nieht "Kopf
organisator" in Rumpfregion Rumpforgane; vielmehr kann aueh hier 
ein Gehim mit Augen und Horblasen induziert werden. Der Kopfregion 
kame also die groBere Durehsehlagskraft zu. Damit stimmt das neue 
soeben mitgeteilte Ergebnis uberein, daJ3 bei einer Konkurrenz zwischen 
Kopf- und Rumpffeld das erst ere Sieger bleibt. 

Danaeh k6nnte aueh das Gesehehen bei dem so einfaeh erseheinenden 
Normalfall der streng ortsgemaBen Entwieklung, wie sie bei Austauseh 
zwischen Keimen von gleiehem, sehr fruhem Entwieklungsstadium 
stattfindet, in Wirkliehkeit viel verwiekelter sein als es zunaehst den 
Ansehein hat. Es konnte sieh als das Ergebnis vieler sieh bedingender 
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und gegenseitig beschrankender Induktionswirkungen erweisen, unter 
deren Wechselspiel auch die normale Entwicklung zustande kame. 
Diese Harmonie zwischen den aufeinander abgestimmten Systemen wiirde 
gestort, wenn sie aus irgendwelchen Griinden, z. B. infolge verschiedenen 
Alters, nicht mehr genau zusammenpassen (vgl. die interessanten Aus
fiihrungen von O. MANGOLD 1932a). 

Auch bei jenen anderen Fanen von autonomer Induktion, bei welchen 
nicht das Reaktionssystem, sondern der Induktor verpflanzt wurde, ist 
eine Dberschreitung der Grenzen des letzteren zur Beobachtung ge
kommen. So bei dem oben (S.182f.) angefiihrten, von O. MANGOLD 
(1932a) beschriebenen und analysierten Fall. Der zusammengesetzte 
Kopf, welcher induziert wurde, kann seinen regionalen Charakter nicht 
von einem "Hirnfeld" des Wirts erhalten haben, da er sich in dessen 
Rumpfhohe gebildet hat; vielmel}r muB dieses Feld durch den Induktor 
selbst bestimmt worden sein; als welcher das votdere Drittel der rechten 
prasumptiven Hirnhaifte aus· del" Neu~la diente. Die. Von diesem aus
gehende Wirkung iiberschritt aber den eigenen Bestand des Induktors; 
denn die induzierte Anlage besaB auBer Riechgruben und Augen auch 

. Horblasen, welche dem vorderen Drittel der Medullarplatte nicht zu
kommen. 

FaIle wie dieser liegen aber etwas anders als jene, bei welchen das 
reaktionsbereite Ektoderm in das zu priifende Feld gepflanzt wurde; 
denn dort ist z. B. die Horblase, urn welche sich das nach auBen ab
klingende Horblasenfeld ausbreitet, bei der Induktion noch vorhanden, 
wenn auch in anderer Hohe des Keirns; wahrend hier nicht die zur 
Horblase gehorende Region zur Erzeugung des Feldes verwendet wurde, 
sondern eine betrachtlich weiter vorne liegende. 

Hier scheint also der Versuch einer Ganzbildung vorzuliegen. Wie 
in dem oben (S. 193) mitgeteilten Versuch von P. WEISS (1925) von der 
einen Halfte der GliedrnaBe aus ein ganzer FuB regeneriert wird, so ist 
hier von der halben Medullarplatte ein ganzes Hirnfeld erzeugt worden. 
Wie viel dabei der Induktor leistet, wieviel auf Rechnung des Reaktions
systems kommt, das ist eine allgemein wichtige, aber noch sehr wenig 
zugangliche Frage. Vnter diesem Gesichtspunkt werden uns ahnliche 
Fane noch einmal zu beschaftigen haben. 

Bei dem noch sehr verwickelten Stand dieser Frage ist es fUr den 
weiteren Fortschritt von Wichtigkeit, weitere moglichst einfache Fane 
embryonaler Felder aufzufinden. 

Ein solches ist das Extremitatenfeld. Es ist wegen seiner leichten 
Zuganglichkeit und wegen des charakteristischen, schon von auBen 
erkennbaren Baues seines Entwicklungsprodukts, der vorderen und 
hinteren Extremitat, besonders geeignet fiir die experimentelle Analyse 
und in meisterhafter Griindlichkeit bearbeitet worden. In den Handen 
von HARRISON und seinen Mitarbeitern ist es zum klassischen Objekt 
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fUr das Problem der Lateralitat geworden, fur die Frage, wodurch ein 
seitliches Organ des Korpers eben diesen seinen seitlichen Bau aufgepragt 
erhalt. Es hat sich herausgestellt, daB dies im wesentlichen eine Frage 
der Struktur des Feldes ist. Dadurch beruhren diese Untersuchungen 
sich mit den Fragen, we1che uns hier beschaftigen, z. B. mit der Frage 
nach der symmetrischen Struktur der Linse in Abhangigkeit vom Augen
becher. Andererseits liegen sie etwas auBerhalb des engeren Rahmens 
der induktiven Entwicklung, deren Darstellung ich mir hier vorgesetzt 
habe (vgl. die zusammenfassende Darstellung von O. MANGOLD 1929c). 

a 

Abb. 162 a und h. Auge von Triton cristatus; Stuck aus oberem Irisrand durch S chlitz in Kornea zwischen 
Iris und Linse hindurch in die hintere Kammer geschoben. \Venn die Linse erhalten bleibt (a) , so bleibt 

das lrisstiick unverandert (b}. (Nacb H. WACHS, 1914.) 

Ein weiteres embryonales Feld, zugleich vielleicht das erste als 
solches erkannte, wenn auch nicht SO genannte, ist das "Linsenjeld" 
in der hinteren Kammer des Urodelenauges. 

Bei Triton und einigen anderen geschwanzten Amphibien regeneriert, 
wie erinnerlich (S. 50), der obere Irisrand die operativ entfernte Linse. 
In einer ausgezeichnet durchgefuhrten experimentellen Analyse dieses 
ratselhaften Vorgangs prufte H. WACHS (1914) auf meine Anregung, 
wie sich dieses zur Regeneration befahigte Stuck der Iris verhalt, wenn 
es aus dem geweblichen Zusammenhang genommen und isoliert weiter 
gezuchtet wird. Dabei stellte sich heraus, daB es in sich selbst die Fahig
keit zur Umbildung in eine Linse nicht besitzt, wenigstens nicht un
mittelbar, sondern nur auf dem Umwege uber ein Auge, in welches es 
sich regulativ umwandelt. Erst dieses regeneriert dann am Irisrand 
eine Linse (l. c. S.425). In dieser Weise entwickelt sich das Irisstuck 
z. B. in der ausgeraumten Horkapsel. Dagegen wandelt es sich unmittel
bar zu einer Linse um in der hinteren Kammer des Tritonauges; aber 
auch hier nur dann, wenn vorher die normale Linse operativ entfernt 
worden ist oder wenn sie nach starkerer Verletzung zerfallt und aus
gestoBen wird (Abb.162, 163). 
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Daraus folgt, daB in der hinteren Kammer des linsenlosen Auges 
Einflusse irgendwe1cher Art herrschen, auf we1che die im oberen Irisrand 
bereitliegenden Linsenpotenzen ansprechen. Auf das isolierte Irisstuck 
finden dieselben Dberlegungen Anwendung, welche schon fruher fUr den 
unverletzten oberen Irisrand angestellt wurden. Mit der Entstehung 
der primaren Linse verliert der Augenbecher nicht die Fahigkeit, den 
spezifischen linsenerzeugenden Reiz auszusenden; sie bleibt vielmehr 

, bis in spatere Entwicklungs-
.1IIII"JI~77N~ stadien hinein erhalten. DaB 

der Augenbecher nicht nach 
Bildung der erst en die Ent
stehung einer zweiten und 
dritten Linse aus der Epider
mis veranlaBt, k6nnte daher 

ALb. 163. Auge von' Triton cristatus. Linse herausgenommen, oberer Irisrand abgeschnitten und in die 
bintere Kammer geschoben. Der stebengebliebene oberc lrisrand regeneriert cine Linse; das abgeschllittcne 

Stuck des oberen Irisrands bildet sich zu ciner Linse urn, welche frei in der hinteren Kammer liegt. 
(Nach H. WACHS, 1914.) 

kommen, daB er die Raut nicht mehr unmittelbar beriihrt, die auBerdem 
wohl nicht mehr reaktionsfahig ist. "Wahrscheinlicher aber ist mir, daB 
auBerdem von der vorhandenen Linse Wirkungen ausgehen _. vielleicht 
chemischer Natur -, we1che den Einflul3 des Augenbechers paralysieren. 
Wenn nun die Linse entfernt wird und damit auch ihre angenommenen 
normalen Wirkungen wegfallen, so kommt der Augenbecher in dieser 
Rinsicht wieder in die Lage, in der er vor der Entstehung der ersten Linse 
war: seine linsenbildende Fahigkeit wird wieder erwachen, falls sie in der 
Zwischenzeit geschlummert hat, oder sie wird wieder wirksam werden, 
falls sie nie aufgeh6rt hatte, sondern nur durch eine Gegenwirkung 
von seiten der Linse gehemmt worden war. . .. Das linsenerzeugende 
Agens k6nnte nun auf die indifferenten Iriszellen.... einwirken, und 
in ihnen die Vorgange anregen, welche zur Linsenbildung fUhren, wie es 
ja auch aus der Bauchhaut einer fremden Spezies eine Linse aufbaut" 
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(SPEMANN 1905, S. 431). Diese Auffassung schien durch die neueren und 
neuesten Erfahrungen durchaus gestutzt zu werden. DaB die Retina eine 
uberdauernde Induktionsfahigkeit besitzt, ware jetzt kein aileinstehender 
Fall mehr; und zur Annahme eines solchen sich im Gleichgewicht haltenden 
Systems von Wirkungen und Gegenwirkungen wurden wir, wie wir oben 
(S.158) gesehen haben, auch durch die Ergebnisse der neuesten Forschungen 
uber den Chemismus der Induktion hingefiihrt (vgl. auch H. W. RAND 
1924). 

In diesem "Linsenfeld" muBten sich nun aile m6glichen Teile des 
alteren und jungeren Keirns auf ihre Linsenpotenz priifen lassen. Dafur 

ist eine Abanderung der Methode von 
Wichtigkeit, welche schon von G. WOLFF 

.a (1901, S.331) angewandt und von T.SATO 

Abb. 164. Methode der Linsenexstirpation 
durch die Mundbohle. a Augapfel; I exstir
pierte Linse; s Operationsspa1t; z Zunge. 

(Nach T. SATO, 1930.) 

(1930) zu gr6Bter Vollkommenheit ge
bi:acht worden ist. Urn Kornea und Iris 
zu schonen, wird die Linse nicht mehr 
durch sie hindurch, sondern von der Mund
h6hle aus (Abb. 164) durch einen Schnitt 
in der Retina entbunden; auf demselben 
Wege kann auch das auf seine Potenz zu 
prufende Stuck eingefUhrt werden. Auf 
diese Weise hat, wie schon angefUhrt 
(S. 52), T. SATO zunachst prasumptives 
Ektoderm der jungen Gastrula gepruft. 
o. MANGOLD (1931, S.26) schlagt Aus
dehnung der Prufung auf andere Systeme 
vor. Ergebnisse sind bis jetzt nicht 
bekanntgeworden. 

Dber die Fragen der Potenzprufung 
hinaus k6nnten solche Versuche bei posi

tivem Ergebnis wichtige Aufschlusse uber den Bestand und die Wir
kungsweise dieses embryonalen Feldes geben. Schon die Entwicklung 
der Linse aus einem isolierten Stuckchen des oberen Irisrandes lehrt 
gegenuber der - gew6hnlichen WOLFFschen Linsenregeneration etwas 
Neues. Dort k6nnen die sich' umwandelnden Teile vom Ganzen des 
Auges her, mit dem sie bis zuletzt in strukturellem Zusammenhang 
bleiben, geordnete Einwirkungen empfangen; von diesem Ganzen aus 
k6nnten die einzelnen Prozesse geleitet werden. Bei dem aus dem ge
weblichen Zusammenhang gel6sten Stuckchen ist dies wenig wahrschein
lich. AusschlieBen laBt es sich freilich auch hier nicht v6llig. Wenn sich 
ein unbemanntes Flugzeug vom Erdboden aus lenken laBt, so ist dies 
auch fUr die Umbildung des Implantats von der Retina aus wenigstens 
denkbar. Aber fUr wahrscheinlich wird man es nicht halten, auch bei 
einer physikalischen Dbertragung der induktiven Wirkung. Von einer 
chemischen Wirkung vollends, die hier viel wahrscheinlicher ist, k6nnen 
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wir Uns bei unseren heutigen Kenntnissen wohl uberhaupt nur vorstellen, 
daB sie, vielleicht abgesehen von einem Diffusionsgefille, das Reaktions
material gleichmaBig trifft. Dann liegen aber fast alle Richtungsfaktoren 
fur das hOchst verwickelte Geschehen der Linsenbildung in diesem 
Reaktionssystem. Es leuchtet ein, daB es unter diesem Gesichtspunkt 
von hochstem Interesse ware, zu erfahren, nicht nur, auf welche Teile 
des Keirns und auf welche Entwicklungsstadiendie einzelnen Potenzen, 
z. B. zur Linsenfaserbildung, verbreitet sind, sondern noch viel mehr, 
welchen Grad VOn struktureller Vollkommenheit und Einpassung in 
das Ganze des Auges solche induzierte Linsen schlieBlich erreichen 
konnen. Die bei der WOLFFschen Linsenregeneration entstandene ist 
nach den bisherigen Angaben von einer normalen nicht zu unterscheiden. 
Durch die Beachtung solcher feinerer Verhaltnisse wiirde sich der 
Forschung, und zwar nicht nur in diesem Fall, ein groBes neues Arbeits
feld eroffnen. 

XVI. Die Gradiententheorie. 
Von einer Gradiententheorie kann man in einem weiteren und in 

einem engeren Sinne sprechen. 
Die Gradiententheorie im weiteren Sinn ist die Lehre, daB der Korper 

vieler, wo nicht aller Tiere, wenigstens im embryonalen Zustand, eine 
oder mehrere Achsen mit ungleichartigen Polen besitzt, langs derer 
ein Gefalle irgendwelcher Art besteht. Von diesen Gefallen wiirde der 
Gang der Entwicklung weitgehend abhangig sein. Diese Ansicht ist 
meines Wissens zuerst von BOVERI geauBert und begriindet worden. 

Die Gradiententheorie irn engeren Sinn, welche bekanntlich von 
C. M. CHILD aufgestellt worden ist, macht eine bestimmte Annahme uber 
die Natur dieses Gefalles, indem sie es fUr ein solches der Intensitat des 
Stoffwechsels erklart. Diese Auffassung ist dann besonders von J. S. Hux
LEY (1924) und DE BEER (1927) aufgenommen und zur Theorie der 
Gradientenfelder ("gradient fields") ausgebaut worden (dieselben 1934). 

I. Die allgemeine Gradiententheorie. 

BOVERI (1901) hat seine Vorstellung am Seeigelei gewonnen, dem 
er einen Schichtenbau zuschreibt. Damit stellte er sich in bewuBten 
Gegensatz zu DRIESCH, welcher fur dieses Ei eine polare Struktur nach 
dem Bilde eines Magneten postuliert hatte, den man sich in primitiver 
Weise als zusammengesetzt aus kleinsten Teilchen von derselben Be
schaffenheit vorstellen kann. Demgegenuber wies BOVERI darauf hin, 
daB bei einer solchen Struktur die aus einem Ei gewonnenen Bruch
stucke unter sich gleich sein und sich als Ganzes furchen muBten. In 
Wirklichkeit aber furchten sie sich eben als Bruchstucke und das lieBe 
sich nach BOVERI nur durch die Annahme einer "Schichtung" erklaren. 
Diese Schichtung ist durchaus nach Art eines "Gefalles" gedacht, dessen 
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Natur jedoch, unseren tatsachlichen Kenntnissen entsprechend, ganz 
unbestimmt gelassen wird. Je weiter man auf der Eiachse vom vege
tativen zum animalen Pole fortschreitet, urn so weniger "vegetativ" 
werden die Schichten; in einem bestimmten Niveau sind sie nicht mehr 
"vegetativ genug", urn noch die Gastrulation zu leisten. Wir wissen 
durch HERBST (1893), daB man den Keirn durch chemische Einwirkung 
"entodermisieren" kann, wobei jenes noch gastrulationsfahige Niveau 
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Abb. 165 a- d . Schematische Darstellung der er sten Furchungsteilung von Ascariseiern , welche in de 
Richtung ilier Achse (vegeta tiver Pol der Rota tionsachse zugekehrt) zentrifugiert worden sind. Die hypo 
thetische "Schichtung" des Eies ist durch graue Streifen bezeichnet, welche nach dem vegetativen Po 
bin an Starke und gedrangter Stellung zunehmen. Die kleinen schweren Granula haben sich am animalen 
Pole angesammelt, die leichten Dotterkorner am vegetativen. vVahrend des Zentrifugierens plattet sich 
das Ei ab (c); wird es vor der ersten Teilung aus der Zentrifuge genorrimen, so rnndet es sich wieder ab (a) 
und die Teilung erfolgt normal (b) ; wird es dagegen gezwungen, sich wahrend des Zentrifugierens zu teilen (c), 
so steht die erste Furchungsebene senkrechtzur langsten Achse des Eies, dieses teilt sich unter Ausbildung 

eines "BaHens" in zwei gleichwertige Zellen (d). (Nach BOVERI, 1910 a.) 

gegen den animalen Pol hin verschoben wird (v. UBISCH 1929) . BavERI 
hat bekanntlich sogar den Gedanken geauBert, der jeweils vegetativste 
Teil eines Keimbruchstiicks, von einem gewissen absoluten Minimum 
an, mi:ichte ein "Vorzugsbereich" sein, von dem aus der iibrige Keirn 
in seiner Entwicklung determiniert wiirde. 

Einige Jahre spater fUhrte BavERI (1910) fUr diese Art der Struktur 
die Bezeichnung "Gefalle" ein (1. c. S. 201). Auch das Ei von Ascaris 
megalocephala wiirde ein solchesbesitzen. Durch dieses animal-vegetative 
Gefalle solI, von Teilungsschritt zu Teilungsschritt, die Differenzierung 
der Furchungszellen bewirkt werden, erst ihres Protoplasm as, darauf 
ihres Kerns. So bewirkt das Gefalle in der normalen Entwicklung, 
bei welcher die erste Furchungsebene seine Richtung senkrecht schneidet, 
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daB in der einen Zelle das Chromatin zunachst unvermindert erhalten 
bleibt, wahrend es in der anderen bei der nachsten Teilung die bekannte 
"Chromatindiminution" erfahrt, die AbstoBung von Chromatin an den 
beiden Enden der Chromosomen. Wird durch experimentellen Eingriff 
die Furchung nach Rhythmus und Richtung abgeandert, so andert sich 
entsprechend die Differenzierung der Zellgenerationen, erkennbar an der 
Art der Teilung und an dem Verhalten des Chromatins (Abb. 165). Welche 
Erklarung dies irn einzelnen findet, wie diese "Relativitatshypothese" 
einer anderen Annahme gegeniibergestellt wird, nach welcher die zu 
fordernde Plasmadifferenz in etwas Absolutem bestehen wiirde, etwa in 
einem Stoff, welcher der einen Blastomere zugeteilt wird, der anderen 
aber fehlt - auf all diese hochst scharfsinnigen Erwagungen mochte 
ich hier nicht eingehen, wo es mir nur darauf ankommt, einen alten 
Gedanken von BOVERI in Erinnerung zu rufen, daB namlich ein Gefalle 
im Keirn Plasmadifferenzierung verursachen und diese dann Kern
differenzierung aus16sen kann. 

Noch einen anderen Gedanken BOVERI;;, der mir nur durch miindliche 
Dberlieferung bekannt ist, mochte ich vor Vergessenheit bewahren. Unser 
gemeinsamer Freund AUGUST PAULY erzahlte mir vor mehr als 40 Jahren, 
BOVERI, der kurz vorher die Chromatindiminution bei Ascaris megalo
cephala entdeckt hatte, habe ihm gegeniiber die Vermutung geauBert, 
die Chromosomen mochten eine Art von "Resonanzapparat" sein. Das 
ist genau die Vorstellung, welche auch zugrunde liegt, wenn man etwa 
sagt, daB von den reaktionsbereiten Potenzen eines verpflanzten Keim
teils die ortsgemaBen in einem embryonalen Felde "ansprechen". 

2. Die CHILDsche Gradiententheorie. 

Von anderem Ausgangspunkt aus ist auch CHILD zu der Annahme 
eines "Gefilles" als determinierender Struktur des Eies gekommen. 
Ebenso entspricht sein Begriff der "dominanten Region" weitgehend 
dem BOVERIschen des "Vorzugsbereichs". Wie dieser die vegetativste 
Stelle des Keirns, so nirnmt die dominante Region den hochsten Punkt 
des "Gradienten" ein und bestirnmt das Schicksal der tieferen. Wahrend 
aber BOVERI die Natur jenes Gefalles unbestimmt lieB, macht CHILD 
dariiber eine ganz bestimmte Annahme. Das Gefalle ist nach ihm ein 
solches des Stoffwechsels. Am hochsten Punkt des Gefalles ist dieser 
am lebhaftesten; je weiter dem niedersten Punkt genahert, urn so mehr 
nirnmt seine Lebhaftigkeit abo Dieser Stoffwechselgradient ware es, 
durch welchen das Schicksal der einzelnen Keimteile determiniert wird. 

Die iiber mehrere J ahtzehnte sich erstreckenden Arbeiten von C~ILD 
und seiner Schule sind in zahlreichen Veroffentlichungen niedergelegt 
und mehrfach iibersichtlich zusammengefaBt worden (CHILD 1924, 1928, 
1929). J. S. HUXLEY und G. R. DE BEER (1934) haben die Gradienten
theorie irn Sinne CHILDS iibernommen und in ihrem ausgezeichneten 
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Lehrbuch uber experimentelle Embryologie zahlreiche Erscheinungen 
der Entwicklung und Regeneration unter dem Begriff des "Gradienten
felds" gefaBt. Dieser neue Begriff muB zunachst kurz erortert werden. 

Wenn man mit P. WEISS sagt, das zunachst nichtspezialisierte 
omnipotente Regenerationsblastem uber der Wundflache des GliedmaBen
stummels liege in einem "Feld", oder wenn man Entsprechendes von der 
linsenbildcenden Epidermis uber dem Auge aussagt, so liegen diese Felder 
auBerhalb der Feldquelle, von welcher sie ausgehen. Nun wird aber auch 
vom ganz jungen Keirn, ja vom Ei selbst ausgesagt (P. WEISS 1925, 
S.388), daB sie noch ein einheitliches Feld haben und daB dieses mit 
fortschreitender Entwicklung in Teilfelder zerfalle. Wo liegt nun in 
diesem Fall die Quelle fur das Gesamtfeld? In dieser Frage liegt die 
ganze Problematik des Begriffs der Gradientenfelder beschlossen. Denn 
wenn die Analogie mit physikalischen Feldern z. B. einem magnetischen 
Feld durchgefUhrt werden soll, dann ist das Feld an die Feldquelle 
gebunden. 

GURWITSCH wurde, wenn ich seine oben zitierten AuBerungen richtig 
verstehe, wohl kein Bedenken tragen, die Feldquelle auBerhalb des 
Keimes anzunehmen; naturlich irgendwie in fester Beziehung zu ihm, 
sonst konnte sich ein Keirn nicht auch bei Rotation, wie Roux gezeigt 
hat, normal entwickeln. Die grundsatzliche Bedeutung jenes Roux
schen Experiments wird hier besonders deutlich; denn nach der An
schauung PFLUGERS, welche von ihm widerlegt wurde, kame in der 
Tat dem Schwerefeld der Erde determinierende Wirkung zu. Wenn man 
GURWITSCH in seiner Auffassung des Feldes nicht folgen kann, so 
muB man die Feldquelle, jedenfalls nach Ablosung des Eies aus dem 
Ovarium, innerhalb des Keimes selbst suchen; im befruchteten Ei 
etwa im grauen Halbmond, spater innerhalb des Organisationszentrums. 
Zur Veranschaulichung mag eine schematische Zeichnung von GOERTTLER 
(1927b) dienen (Abb. 166). Sie und die sehr interessanten theoretischen 
Erwagungen uber die energetische Struktur der jungen Gastrula (1. c. 
S. 554f.) mogen zu Recht bestehen, wenn auch die Folgerungen, welche 
GOERTTLER daraus ziehen zu durfen glaubte, in diesem Fall der experi
mentellen Prufung nicht standgehalten haben (vg1. oben S. 125). 

Gehen wir nun noch einen Schritt weiter in der Ursachenkette zuruck 
und fragen, woher nun dieses Zentrum des noch einheitlichen embryonalen 
Feldes stammt, so treffen wir damit auf den Kern der CHILDschen 
Gradiententheorie, wie sie von HUXLEY und DE BEER auf den Amphibien
keim ubertragen worden ist. Schon fruher hatte HUXLEY (1924, 1930) 
die Ansichten CHILDa zu meinen experimentellen Ergebnissen in Be
ziehung gesetzt. CHILD (1929) selbst ist ihm darin gefolgt. Soweit diese 
Beziehungen reichen, will ich versuchen, meine Stellung klarzulegen. 
Dabei folgen wir am best en dem Gang der normalen Entwicklung. 

Vergegenwartigen wir uns noch einmal deren Hauptzuge, soweit sie 
fUr die Frage eines Stoffwechselgefalles von Wichtigkeit sind. 
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Das unbefruchtete Amphibienei hat einen polar differenzierten Bau, 
welcher sich in dem yom animalen zum vegetativen Pol zunehmenden 
Dottergehalt und bei vielen Eiern auch auBerlich in der verschiedenen 
Pigmentierung ausspricht. Die damit gegebene radiare Symmetrie ver
wandelt sich mit der Befruchtung in eine bilaterale, bei vielen Eiern 
auBerlich kenntlich an dem grauen halbmondformigen Feld, welches der 
Eintrittsstelle des Spermiums gegenuber ander einen Seite des Eies 
auftritt. Die d~rauf einsetzende Zerlegung in Zellen verlauft nun be
kanntlich in den einzelnen Eiregionen verschieden schnell, am schnellsten 
am animalen Pol, am langsamsten am vegetativen; im Bereich des grauen 
Feldes, der spateren oberen Urmund
lippe, rascher als in der Umgebung 
(0. SCHULTZE 1899). Nun beginnen die 
Gestaltungsbewegungen der Gastru
lation und der Neurulation. Dabei sind 
nicht aIle Regionen des Keirns gleich 
stark beteiligt. Zuerst treten die me
dianen Teile in Tatigkeit, welche auch 
in der Anlage von Medullarplatte und 
Chorda dem animalen Pol am nachsten 
liegen; aus ihnen bildet sich das Vorder
ende des Embryos. Dieses ist lange Zeit, 
vielleicht dauernd, in der Entwicklung 
voraus (v. UBISCH 1923 b). 

Es laBt sich also in der Tat, so 
scheint es, in groBen Zugen ein Gefalle 

Abb.166. 
Schematische Darstellung der Krafte, welche 
die Gastrulationsbewegungen verursachen. 

(Nach GOERTTLER, 1927 b.) 

der Aktivitat und des Stoffwechsels feststellen; anfangs liegt dessen 
hochster Punkt am animalen Pol, spater kommt die Gegend des grauen 
Feldes als ein zweiter Hohepunkt hinzu. Dieses Gefalle wurde sich durch 
die Gestaltungsbewegungen der Gastrulation hindurch auf den spateren 
Embryo ubertragen. 

Beide Gradienten werden dem Ei im Sinn der genannten Autoren 
von auBen her mitgeteilt. Die Achse des unbefruchteten Eies soIl von der 
verschiedenen Lebhaftigkeit der Oxydation herruhren, welche an zwei 
einander gegenuberliegenden, vorher nicht voneinander verschiedenen 
Polen der Oocyte herrschen wurde (HUXLEY und DE BEER 1934). Fur 
die Lokalisation des grauen Feldes und damit der oberen Urmundlippe 
sind zwei Bestimmungsstucke notig. Der Meridian, in welchem das 
graue Feld auftritt, ist mit der Eintrittsstelle des Spermiums gegeben; 
das folgt aus dem klassischen Rouxschen Versuch der willkurlich lokali
sierten Befruchtung. Der Breitenkreis aber, in w~lchem das graue Feld 
und spater die obere Urmundlippe sich bildet, ware im Sinn von CHILD 
(1929, S.49) na,ch BELLAMYS (1919) Vermutung gegeben durch den 
Aktionsradius des primaren animalen Aktivitatszentrums, auBerhalb 
dessen infolge ' von "physiologischet Isolation'" heue Aktivitatszentren 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 14 
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auftreten. - Damit waren zwei strukturelle Eigenschaften des Keirns 
a1s Reaktionen auf auBere Einwirkungen erkannt, Morphologisches ware 
auf Physiologisches zuriickgefiihrt. 

Diesen Aktivitatsgefallen, weIche spater durch weitere vermehrt 
werden, wird nun auch die Determination der Organanlagen zugeschrieben. 
Ehe wir aber darauf eingehen, miissen wir die bisher getanen Schritte 
noch ein.mal iiberpriifen. 

So emnehmend die Gradiententheorie, namentlich auch in der Dar
stellung von HUXLEY und DE BEER, auf den ersten Blick erscheint, 
so kann ich doch mancherlei Bedenken nicht iiberwinden. DaB der 
anirnale Pol des zuerst isotropen Eies durch das MaB der Sauerstoffzufuhr 
bestimmt wird, scheint mir fiir alle Arten von Eiem eine willkiirliche 
Annahme, die fUr das Amphibienei iiberhaupt nicht gestiitzt ist, nachdem 
BELLAMY seine ersten Angaben (1919) iiber differentielle Blutversorgung 
spater (1921) abgeandert hat. Denn daB dieser Annahme kein uniiber
windliches Hindemis irn Wege steht (HUXLEY und DE BEER 1934, S. 35), 
ist noch keine Stiitze. Aber selbst dies zugegeben, ist es keineswegs 
selbstverstandlich, daB eine starkere Oxydation wahrend der Eibildung 
einen fUr langere Zeit beschleunigten Stoffwechsel zur F olge hat; man 
k6nnte gerade so gut, vielleicht noch eher, das Gegenteil erwarten. Nicht 
einmal das scheint mir selbstverstandlich, daB die raschere Furchung 
der dotterarmeren Halfte eine Folge ihrer gr6Beren Aktivitat ist; die 
von O. HERTWIG aufgestellte altere Hypothese, daB sie von der ge
ringeren Belastung mit inaktivem Dottermaterial herkommt, scheint 
mir nicht widerlegt. Eine geringe ErhOhung der Aktivitat mag dazu 
kommen (vgl. unten). - Eine soIche scheint in der Tat der rascheren 
Zellteilung irn Bereich des grauen Feldes zugrunde zu liegen; sie hat 
natiirlich einen rascheren Stoffwechsel zur Voraussetzung. 

Darauf weisen auch die wichtigen Versuche iiber differentielle Emp
findlichkeit von BELLAMY (1919) und BELLAMY und CHILD (1924) hin, 
weIche schon oben (vgl. S.154f.) besprochen wurden. Ebenso die gleich
falls schon erwahnten (vgl. S.153f.) Feststellungen von WOERDEMAN 
(1933 a) und CH. P. RAVEN (1933) iiber den auffallend starken Glykogen
gehalt in den wahrend· der Gastrulation besonders aktiven Zellen. 

Aber gerade diese Tatsachen zeigen sehr deutlich, wogegen sich die 
Einwande richten. Nicht gegen die Annahme von erh6htem Stoffwechsel 
und erh6hter Aktivitat, sondem dagegen, daB diese Erscheinungen die 
spezifischen Ursachen der typischen Gestaltungsbewegungen sein sollen. 
Diese scheinen mir nicht verstandlich ohne eine richtunggebende Struktur, 
weIche mindestens einige Zeit vor 13eginn der Gastrulation von einem 
Zentrum ausgehend dem Keirn bis in seine letzten Elemente aufgepragt 
wird, derart, daB diese nunmehr auch isoliert die typischen Gestaltungs
bewegungen ausfUhren k6nnen. ] ene Erscheinungen der rascheren 
Zellteilung, der Glykogenanhaufung, des erhOhten Stoffwechsels, der 
vermehrten Zellaktivitat scheinen mir nur die Vorbereitungen und 
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energetischen Voraussetzungen der Vorgange, deren typischer Ablauf auf 
Struktur beruht. lch habe schon einmal darauf hingewiesen (1931, S. 506), 
daB meine Einwande gegen diese Seite der CHILDschen Theorie von 
derselben Art sind wie die, we1che G. H. PARKER (1929, S.424) ge
auBert hat. 

Die Wirkung eines Gefalles nehmen auch A. PENNERS und W. SCHLEIP 
(1928) in Anspru~h, urn gewisse Erscheinungen zu erklaren, denen sie 
bei ihren ausgedehnten, zur Nachprufung des SCHULTZEschen Um
drehungsversuchs unternommenen Experimenten begegneten. Es ent
standen namlich dabei in manchen Fallen Urmundeinstulpungen mit 
folgender Embryonalbildung auf der ventralen Keimhalfte, ohne Zu
sammenhang mit dem grauen Felde, dem Vorlaufer des Organisations
zentrums. Da die Einstiilpungen an der Stelle auftraten, wo durch die 
Umdrehung verlagertes helles und dunkles Keimmaterial mit scharfer 
Grenze zusammenstieB, so glauben die genannten Autoren, daB ein 
zwischen beiden Teilen bestehendes "Gefalle" die Urmundbildung mit 
ihren Folgen aus16st. 

Mir scheint eine andere Erklarung naherzuliegen. Fast immer be
ginnt namlich die Gastrulation auch bei den umgedrehten Keimen an 
der Stelle, wo zuvor die mittlere Region des grauen Halbmondes lag. 
Wenn nun daraus der fUr diese Falle sicher richtige SchluB gezogen wurde, 
daB das Material des grauen Feldes nicht mitverlagert worden ist, so 
scheint mir fUr die seltenen Falle, wo ein sekundarer Urmund auBerhalb 
des normalen Bereichs entsteht, die nachstliegende Annahme doch die 
zu sein, daB hier eben eine teilweise Verlagerung des grauen Materials 
stattgefunden hat. Es lage dann eine sehr fruh vorgenommene Organi
satortransplantation mit den bekannten Folgen vor und die EinfUhrung 
einer neuen Erklarung wurde sich erubrigen. 

Anders ware es, wenn die Materialverlagerung in der ventralen 
Keimhalfte erst nach Ausbildung der frontalen Furche, im Zwei- oder 
Vierzellenstadium, vorgenommen wiirde; denn dann wiirde die Zellwand 
die Verschleppung von grauem Material aus der dorsalen Blastomere 
verhindern, und wenn trotzdem Gastrulation und Embryonalbildung 
auftrate, so hatte eine Erkiarung wie die von SCHLEIP und PENNERS 
gegebene viel Wahrscheinlichkeit fUr sich. Bewiesen aber ware sie, 
wenn sich die Bildung eines Urmunds mit ihren Folgen dadurch hervor
rufen lieBe, daB Material der animalen und vegetativen Keimhalfte 
durchTransplantation des einen in den Bereich des anderen zu un
mittelbarer Beruhrung gebracht wurde. Dabei ware aber zu beachten, 
daB ein negativer Ausfall des Experiments die zu beweisende Annahme 
noch nicht widerlegen wiirde, da spater hergestellte Beruhrung des ver
schiedenen Materials nicht dieselben Folgen zu haben braucht, wie sie 
von den beiden Autoren fur die friihe angenommen wurde. 

Wahrend die Gestaltungsbewegungen der Gastrulation ablaufen, 
werden die allgemeinsten Organanlagen determiniert. Sollten auch 

14* 
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hierbei Gefalle entscheidend mitwirken, so wiirde etwa durch ein solches 
von derChorda zum iiberlagemdenEktoderm die Medullarplatte bestimmt, 
sowohl in ihrer materialen Ausbildung, wie in ihrer vorderen und seit
lichen Begrenzung; durch ein Gefille innerhalb der Medullarplatte von 
yom nach hinteR ihre regionale Gliederung. Am hochsten Punkte des 
Gefilles, wo der Stoffwechsel am lebhaftesten ware, wiirden die Augen
blasen vorgetrieben, die dann noch ihrerseits die Kraft hatten, in der 
anschlieB~nden und dann spater iiberlagemden Epidermis Linsen zu 
induzieren. Etwas weiter hinten, wo die Aktivitat etwas geringer ware, 
wiirden immerhin noch Rorblasen gebildet; noch weiter hinten nur noch 
Riickenmark ohne besondere zugehorige Organe. 

Auch das ist ja alles zunachst ganz einleuchtend; denkt man es aber 
scharfer durch, so stoBt man doch auf recht erhebliche Schwierigkeiten. 

Zunachst eine Schwierigkeit allgemeinster Art, die zu iiberwinden 
freilich der Anreiz groB ist, da hinter ihr eine sehr wichtige Erkenntnis 
zu winken scheint. Sie besteht kurz gesagt darin, daB eine ungemein 
zweckmaBige unddabei sehr komplizierte Einrichtung gewissermaBen 
zufallig entstanden sein solI. DaB die wichtigsten Orientierungsapparate 
eines in der Riehtung seiner Korperachse sieh vorwarts bewegenden 
Tieres am vorderen Ende dieser Achse sieh entwiekeln, ist ein unabweis
liches Bediirfnis; daB durch Ausbildung der zugehOrigen Zentralapparate 
das Vorderende des Nervenrohrs zum Gehim anschwellen muB, die 
natiirliche Folge; daB diese Teile, die am verwickeltsten gebaut nur dann 
rechtzeitig gebrauchsfahig sein konnen, wenn sie friihzeitig angelegt 
und mit Beschleunigung fertiggestellt werden, leuchtet ein. Was dagegen 
nieht einleuchtet, ist, daB diese ganze Fiille von sinngemaBen Beziehungen 
durch die einfache Tatsache erklart werden solI, daB das Ei von seiner 
Bildung her am einen Pol mehr Sauerstoff bekommt als am anderen und 
dadurch hier von Anfang an aktiver ist. 

Wie das gemeint ist, wird noch deutlicher, wenn wir uns vergegen
wartigen, wodurch beim erwachsenen Amphibium die groBere Aktivitat 
des Vorderendes ermoglicht· wird. Den dafUr benotigten besonders 
reiehlichen Sauerstoff erhalt der Kopf bekanntlich durch eine ganz 
bestimmte Art der Blutverteilung, durch' welche wenigstens fUr den 
Kopf die N achteile moglichst vermieden werden, die mit der noch un
vollkommenen Sonderung von arteriellem und venosem Blut bei dem 
eben voHzogenen lJbergang zur Lungenatmung verbunden sind. Sieher 
kann man in diesem Fall die bessere Blutversorgung des Rims als eine 
der Ursachen seiner groBeren Aktivitat bezeichnen; aber unser Er
klarungsbediirfnis ist dadurch noch keineswegs befriedigt. 

Solche Tatsachen machen uns immer wieder vorsichtig den gar so 
einfachen Erklarungen gegeniiber. Aber auch angenommen, es lage in 
der ersten Entwicklung des Eies alles noch so einfach, so ware ein solches 
Gefalle ja nur die relativ einfache Auslosungsursache fiir verwickelte 
Vorgange, welche dadurch in Gang gesetzt werden. Wie das zu denken 
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ware, hier und iiberall, wo es sich um die Determination in einem 
"Gradientenfeld" handelt, muB nun noch kurz erortert werden. 

Es ist nicht so zu denken, daB die verschiedene Aktivitat der einzelnen 
Niveauebenen des Gefalles unmittelbar verschiedenes Wachstum zur 
Folge hat und dadurch, etwa im Sinne von HIS, all die Aus- und Ein
stiilpungen entstehen, welche eine so groBe Rolle bei der Bildung der 
sichtbaren Formen spielen. Denn diese Wachstumsverschiedenheiten 
sind von so m~nnigfaltiger Art, daB sie nicht mehr auf ein einfaches 
Gefiille zuriickfiihrbar waren. Dnd wollte man iiberall, wo es notig wird, 
ein neues sekundares, tertiares Gefalle auftreten lassen, so ware dagegen 
nichts einzuwenden, als daB dadurch eben nicht viel fur die Erklarung 
gewonnen wird. Auch kann es so nicht gemeint sein, sonst wurde man 
nicht von einem Gradientenfeld sprechen, also einem Bereich von Kraft
wirkungen. 

Selbstverstandlich ist es auch nicht so zu denken, daB jedem Grad 
der Aktivitat die Determination einer bestimmten Bildung zugeordnet 
ware, sonst konnte nur bei einer ganz bestimmten Aktivitat.aller einzelnen 
Teile ein normaler Embryo entstehen; jede Herauf- oder Herabsetzung 
derselben, etwa durch Erhohung oder Emiedrigung der Temperatur, 
muBte MiBbildungen unausdenkbarer Art hervorrufen. 

Vielmehr miiBte der einzelne Gradient als solcher, je nach seiner 
Steilheit, als auslosende Drsache die Determination bewirken. Das gilt 
in gleicher Weise fur jede Art von Gradienten, nicht nur fur solche 
der Lebhaftigkeit des Stoffwechsels. DaB es schwer vorstellbar ist, 
dad uns nicht abhalten, mit dieser M6g1ichkeit zu rechnen; jede Vor
stellung, die wir uns uber das Geschehen im harmonisch-aquipotentiellen 
System zu machen versuchen, hat ihre Schwierigkeiten. 

Auf eine solche sehr naheliegende Schwierigkeit hat BAUTZMANN 
(1929c) aufmerksam gemacht; daB es namlich nicht ohne weiteres ver
standlich sei, wie aus quantitativen Verschiedenheiten regional qualitativ 
verschiedene Formbildungen entstehen (1. c. S. 39). 

Eine andere Schwierigkeit scheint mir darin zu liegen, daB wir uns 
das Gefiille, unbeschadet der verschiedenen Steilheit seiner einzelnen 
Strecken, doch wohl kontinuierlich vorstellen miissen, wahrend das, 
was von Differenzierungsgeschehen daraus folgen wurde, trotz einer 
allgemeinen Abnahme der Massenentwicklung von yom nach hinten, 
im einzelnen durchaus diskontinuierlich ist. 

Aber von noch grundsatzlicherer Art ist die ganz allgemeine Schwierig
keit, wieso ein Stoffwechselgradient als solcher Potenzen aktivieren solI. 
Denn darum handelt es sich doch. Die Augenblase wird nicht deshalb 
ausgestiilpt, weil diese Region von der Gastrula her einen lebhafteren Stoff
wechsel und eine groBere Aktivitat besitzt; vielmehr wird ein bestimmter 
Bezirk des Ektoderms, welcher zunachst noch keinen lebhafteren Stoff
wechsel hat, zu Augenblase determiniert und darauf erst setzen aIle 
die bekannten Vorgange ein, und zwar auch nach Transplantation des 
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determinierten Stiicks an einen Ort mit niederem Stoffwechsel, welche 
zur Bildung des Auges fiihren und welche unter anderem auch eine ver
mehrte Aktivitat mit erhi:ihtem Stoffwechsel zur Voraussetzung haben. 
Diese Detennination nun soll durch einen Gradienten von bestimmter 
Steilheit bewirkt, durch ihn sollen bestimmte, im Reaktionssystem 
gegebene Potenzen geweckt werden. 

Es scheint mir nun, ein Gefille kann als solches nur wirken, wenn 
auch wirklich etwas "flieBt"; etwa ein Wasserstrom, ein elektrischer 
Strom. Der steilste Berg treibt noch keine Miihle! Soll also ein Stoff
wechselgradient als solcher determinieren, so muB er entweder selbst 
einen Strom irgendwelcher Art verursachen, oder aber etwas anderes 
muB "flieBen", welches dann seinerseits die U rsache der verschiedenen 
Aktivitat langs der Gradientenachse ware. Was ist nun aber dieses 
Etwas? "Erregung", wie W. VOGT (1934) neuerdings glaubt? Wir 
wissen es eben nicht. 

Die tiefe Unwissenheit iiber das, wovon wir reden, ist die gri:iBte 
Schwierigkeit, welche selbst die Diskussion aller iibrigen Schwierigkeiten 
stark behindert. Darum wird es unser stetes Bestreben sein miissen, 
die jetzt noch so schmale und unsichere Tatsachenbasis nach Mi:iglichkeit 
zu festigen und zu erweitern. So liegt auch hier wieder die letzte Ent
scheidung beim Experiment. Spricht dieses klar und unzweideutig im 
Sinn der CHILDschen Gradiententheorie, so beruhten die jetzt emp
fundenen Schwierigkeiten auf wissenschaftlichen Vorurteilen, in deren 
Uberwindung die grundsatzliche Erweiterung unserer Erkenntnis be
stehen wiirde. 

Bisher haben die angestellten Experimente, wie mir scheint, eine 
solche Entscheidung noch nicht, jedenfalls nicht zugunsten der Gradienten
theorie in der besonderen Fassung von CHILD gebracht. 

Zunachst ist die Tatsache von Wichtigkeit, daB Induktoren durch 
Abti:itung ihre Induktionskr'aft nicht zu verlieren brauchen. Eine hi:ihere 
Aktivitat mit lebhafterem. Stoffwechsel kann bei dieser Induktions
wirkung nicht in Frage komtnen. Nun ki:innte ja ein Stoffwechsel
gradient ... beim lebenden Induktor dieselbe Wirkung ausiiben wie ein 
chemischer EinfluB, den man wohl fiir die toten und kiinstlichen Induk
toren annehmen muB; aber fiir sehr wahrscheinlich wird man das doch 
nicht halten ki:innen. Wenn also auch die Theorie durch diese Experimente 
noch nicht widerlegt ist, so wird sie doch noch weniger durch sie gestiitzt. 

Auch fiir einen anderen Fall haben sich die tatsachlichen Grundlagen 
geandert. HUXLEY (1930) glaubte feststellen zu ki:innen, daB Keimstiicke 
von Amphibien sich ebenso verhalten wir Bruchstiicke von Planarien, 
Polypen und anderen Wirbellosen. Dabei ging er aus von den oben 
(S. 75 f.) besprochenen Befunden von W. KUSCHE (1929) und H. BAUTZ
MANN (1929 b), daB Stiicke aus verschiedenen Regionen der beginnenden 
Gastrula von Triton in der ausgeraumten Augenhi:ihle einer alteren 
Larve haufig zu Chorda werden. Das ware nach ihm in Vergleich zu 
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ziehen mit dem Befunde von CHILD, daB bei der Regeneration von 
Planarien, Coelenteraten u. a. jedes Stiick isolierten Gewebes sich zunachst 
zu einer neuen "dominanten Region" (Kopf, apikales Ende) organisiert, 
vorausgesetzt, daB seine Aktivitat nicht durch herabstimmende Agenzien 
gemindert wird. 1st das Stiick sehr klein, so bildet es nut apikale Struk
turen; ist es groBer, so dominieren die apikalen Strukturen iiber den 
Rest des Stiickes und induzieren in ihm Organe der niedrigeren Ebenen 
(1. c. S.265). Demgegeniiber wurde oben (S. 76) darauf hingewiesen, 
daB nach den abweichenden Ergebnissen der Aufzucht in sicher indiffe
renten Medien die ausgeraumte Augenhohle nicht mehr als solche 
betrachtet werden kann, daB also wohl eine Induktionserscheinung 
vorliegt. 

Von erheblich groBerer Wichtigkeit sind Versuche, welche in den 
letzten Jahren ausgefiihrt wurden, urn die Bedeutung eines etwaigen 
Stoffwechselgradienten fiir die Entwicklung direkt festzustellen. Zu 
diesem Zweck wurde angestrebt, durch fordernde und hemmende Mittel 
das Gefalle auf den primaren Gradientenachsen zu verandern und neue 
Achsen einzufiihren. Es ist ein Zeichen der Folgerichtigkeit, mit welcher 
die experimentelle Arbeit jetzt fortschreitet, daB mehrere Forscher fast 
gleichzeitig und unabhangig voneinander diesen Gedanken gefaBt und 
ausgefiihrt haben. 

J. S. HUXLEY (1927) versetzte Froscheier in friihen Entwicklungs
stadien dadurch in ein Temperaturgefalle, daB er sie in ihrer Gallerl
hiille zwischen Rohren brachte, deren eine von warmem, die andere von 
kaltem Wasser durchstromt war. Die Warme wurde entweder am 
animalen oder am vegetativen Pole zugefiihrt und dadurch das natiirliche 
Aktivitatsgefalle entweder verstarkt ("fOrderndes Temperaturgefalle") 
oder vermindert ("gegenwirkendes Temperaturgefalle"). Der unmittelbare 
Erfolg war, wie zu erwarlen, und sehr deutlich: im ersten Fall wurde 
der Unterschied in der Furchungsgeschwindigkeit zwischen anill).aler 
und vegetativer Keimhaifte vergroBert, im zweiten verkleinert. Das 
Endergebnis aber iiberraschte HUXLEY selbst durch die Geringfiigigkeit 
der abnormen Entwicklung (l. c. S.497). Bei fOrderndem Temperatur
gefalle war das Vorderende etwas zu groB, bei gegenwirkendem Gefalle 
etwas zu klein. Doch sind diese Unterschiede schwer exakt faBbar, 
urn so mehr, als bei verschiedenen· Arlen von Schadigung ahnliches 
auftreten kann. 

Nach der Gradiententheorie ware ein anderes Ergebnis zu erwarten 
gewesen. Da die Determination langs einer Gradientenachse nicht yom 
absoluten Wert jedes ihrer Punkte abhangt, sondern von der Steilheit 
des Gefalles, so kann eine auch nur einigermaBen normale Entwicklung 
nur zustande kommen, so lange dieses Verhaltnis der einzelnen Punkte 
zueinander das normale ist. Durch eine gleichmaBige Erhohung oder 
Erniedrigung der Temperatur werden nur die absoluten Werte verandert, 
nicht aber die relative Steilheit der Gradienten; das aber ist gerade die 
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Folge einer einseitigen Erwarmung und Abkuhlung, indem bei farderndem 
Temperaturgefalle die Gradienten steiler, bei gegenwirkendem Gefalle 
flacher werden mussen. 

Werden die Eier nach kurzer Behandlung wieder in normale Ver
haltnisse zuruckgebracht, so wird auch die normale Teilungsgeschwindig
keit, "welche durch die Verschiedenheit im Dottergehalt bedingt ist", 
wieder vorherrschend (1. c. S.486). Das heiBt doch wohl, daB nicht eine 
geringere' Aktivitat, sondern der graBere Dottergehalt Ursache der 
langsameren Teilung der vegetativen Zellen ist. 

Auch bei seitlich einwirkendem Temperaturgefalle entsprach der 
Erfolg nicht den Erwartungen, die man vom Standpunkt der Gradienten
theorie aus hatte hegen diIrfen. Es entstanden wohl seitliche Asym
metrien infolge von rascherer Entwicklung der erwarmten Halfte, welche 
bei starker Ausbildung bestehen blieben, wahrend sie sich bei schwacher 
wieder ausgleichen konnten; niemals aber wurde eine Ablenkung der 
Symmetrieebene des Keirns in der Richtung des Warmegefalles beob
achtet. 

Inahnlicher Weise suchte F. G. GILCHRIST (1928, 1929, 1933) die 
Entwicklung durch Temperaturdifferenzen zu beeinflussen. In einem 
sehr sinnreich konstruierten Apparat wurden die fruhen Entwicklungs
stadien von Triturus torosus, einem kalifornischen Molch, einem starken 
Warmegefalle ausgesetzt, in der ausdrucklichen Erwagung, daB Er
warmung einer Gegend von hoher Stoffwechselaktivitat voraussichtlich 
die Steilheit der Stoffwechselgradienten in der Umgebung erhaht, 
wahrend Abkuhlung einer solchen Gegend die Gradienten abflacht 
(1. c. S. 258). 

Von Wichtigkeit ist auch hier zunachst das negative Ergebnis, daB 
keine Ablenkung der Symmetrieebene des Keirns in der Richtung des 
Warmegradienten beobachtet wurde. So findet sich GILCHRIST "in 
Dbereinstimmung mit der Ansicht, daB die grundlegende Bilateralitat 
des Eies schon kurz nach der Befruchtung bestimmt ist". Nichts deutet 
darauf hin, daB der Warmegradient die Lage der dorsalen Achse bestimmt 
oder abandert. 

Als wichtigstes positives Ergebnis ist wohl die Differenzierung 
akzessorischer Medullarplatten zu betrachten, welche im Zusammenhang 
mit der primaren sind, so daB das Bild einer Duplicitas anterior (Abb. 167 a 
und b) entsteht (1928). Dies muB wohl irgendwie mit der einseitigen 
Erwarmung zusammenhangen, ohne daB es deswegen eine spezielle Folge 
eines neuen Gradienten zu sein braucht. Bei letzterer Annahme ware 
es beachtenswert, daB neben der neu induzierten Medianebene noch die 
alte erhalten bleibt .. Es scheint mir aber nicht ausgeschlosseIl, daB die 
Starung der Gastrulation rein mechanisch zu einer Abspaltung von 
Urdarmmaterial gefiihrt hat, was dann wie bei einer durch Schnurung 
erzeugten Duplicitas anterior die Verdoppelung auch der Medullarplatte 
nach sich zog. 
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Eine sehr charakteristische Folge des in querer Richtung erzeugten 
Temperaturgefalles ist es, daB der Medullarwulst der erwarmten Seite 
sich nicht nur rascher, sondem auch massiger entwickelt als derjenige 
der anderen Seite, was dann eine entsprechende Verkrummung des Keirns 
nach sich zieht, welche sich spater zu einer spiraligen Aufrollung steigem 
kann. Dabei war der bevorzugte Medullarwulst haufig dunkler pigmentiert 
als der andere. Diese Erscheinungen werdenuns gleich noch einmal 
entgegentreten mid dabei auch ihre Erklarung finden. 

Die Wirkung eines Temperaturgefalles auf die ersten Determinationen 
des Amphibienkeims zu prufen, war auch einer der Zwecke, welche 
VOGT (1927a, 1928a u. b, 
1932) mit seinen Tempera
turdifferenzversuchen ver
folgte. Eine kleine Wasser
wanne wurde durch eine 
Scheidewand aus dunnem 
Silberblech in zwei Kam
mem geteilt, deren eine 
von warmem, die andere 
von kaltem Wasser durch
stromt war. In einem Loch 
am unteren Rande der 
Scheidewand wurde das 
Ei untergebracht, ohne 

a b 

Abb. 167 a und b. Seitliche Auswiichse an der MedullarpJatte 
infolge eines kunstlichen, in querer Richtung wirkenden 

Temperaturgefillles. (Nach GILCHRIST, 1928.) 

auBere Hullen, nur im Dotterhautchen, das Loch wie ein Pfropf genau 
verschlieBend. So entwickelte es sich in vorbestimmter Orientierung 
mit der einen Halfte im warmen, mit der anderen im kalten Wasser. -
Die Anordnung dieser Versuche war also eine etwas andere als bei den 
Experimenten von HUXLEY und GILCHRIST, indem weniger ein gleich
maBiges Gefalle als ein plotzlicher Sprung von Warm zu Kalt mitten 
durch das Ei hindurch ging. Dies gilt wenigstens fUr die Eirinde, wahrend 
nach dem Innem des Eies zu ein sich abflachendes Gefalle zu erwarten ist. 

Dem entsprach nun auch die relative Teilungsgeschwindigkeit der 
Zellen. Ihre Verschiedenheit ist sehr auffallend und noch lange deutlich 
in der Medullarplatte, in geringerer Auspragung am Mesoderm, kaum 
feststellbar am Entoderm (1928 b, S. 47). 

Dieselbe Wirkung erreichte VOGT dadurch, daB er die Eier ohne 
auBere Hulle in einer Grube im Wachsboden des Zuchtschalchens aufzog, 
wobei also bestimmte Teile ihrer Oberflache vom Zutritt des Sauerstoffs 
abgesperrt werden. Durch geeignete Anordnung laBt sich ?o jeder 
gewunschte Teil des Eies in der Entwicklung zuruckhalten, besonders 
leicht naturlich seine untere Halfte und damit das hintere Ende des 
Embryos. 

Nach beiden Methoden entstehen Embryonen von erheblicher, uber
raschend scharf abgegrenzter Altersdifferenz ihrer beiden Halften, "Alters-
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chimaren". So erhielt VOGT (1927a) einen Embryo mit einem wohl 
ausgebildeten Schwanz, der Flossensaum und Pigmentzellen aufwies, 
am hinteren Ende, und einer noch offenen Medullarplatte am vorderen 
(Abb. 168); oder umgekehrt, mit einem Kopf, der HaftfMen, Kiemen
stummel und wohl ausgebildete Pigmentzellen besaB, wahrend das 

Abb.168 . 

Abb.169· 

Abb.170. 

Hinterende noch unpigmen
tiert war und kaum die An
deutung eines Schwanzchens 
zeigte (Abb.169). 

In einer Versuchsreihe 
wurden die Keime yom fruhe
sten Furchungsstadium an 
vorwiegend in der dorsalen 
Halfte abgekuhlt, in der ven
tralen erwarmt. lndem also 
die Seite der hOheren Aktivi
tat, auf welcher spater die 

Abb. 168-170. "Alterschimaren", hervorgerufen durch Zuriickhaltung der einen Keimhalfte. 
Abb.168. Hemmung des Vorderendes durch EinkIemmung. Kopftei! der Medullaran!age offen, aile 

Einzelanlagen vom HorbHischen nach vorn fehlen. 
Abb.169. Hemmung des Hinterendes durch EinkIemmung. 

Abb. 170. Kontrollembryo zu Abb. 168 und Abb. 169. 
(Nach VOGT, 1927 a. ) 

Gastrulation beginnt, in der Entwicklung zuruckgehalten, die Gegenseite 
gefordert wurde, sollte gepruft werden, ob vielleicht, wie man nach der 
Gradiententheorie erwarten sollte, dadurch die dorso-ventrale Keimachse 
umgekehrt wird, so daB also die obere Urmundlippe im Bereich der 
unteren entstehen und die Medullarplatte sich auf der ursprunglichen 
Bauchseite entwickeln wurde. Eine solche Umkehr ist nie erreicht wor
den, so daB VOGT zu demselben SchluB kommt, wie auch GILCHRIST 
(vgl. oben S. 216), daB die dorso-ventrale Polaritat im befruchteten Ei 
gegeben und anscheinend unabanderlich ist (VOGT 1928a, S.141). 

Bei quer gerichtetem Temperaturgefalle war der Medullarwulst der 
begunstigten Seite nicht nur in der Entwicklung voraus, sondern auch 
absolut starker entwickelt; also dasselbe uns schon bekannte Ergebnis, 
uber welches kurz darauf auch GILCHRIST berichtete. VOGT konnte nun 
dadurch tiefer in den inneren Zusammenhang dieses Vorgangs eindringen, 
daB er zunachst die dabei stattfindende Verwendung des Keimmaterials 
durch Kenntlichmachung mittels Farbmarken feststellte. 
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Als besonders ergebnisreich erwiesen sich dafUr Versuche, bei denen 
die Warm-Kalt-Grenze schrag gerichtet war (Abb. 171), derart, daB z. B. 
die ventro-laterale HaUte rechts durch Warme gef6rdert, die dorso
laterale Halfte links durch Kalte gehemmt wurde, wobei also in jede 
Halfte das Material fUr einen Medullarwulst fiel. Infolge davon ent
wickelte sich der gef6rderte Wulst lange vor dem anderen, im wesent
lichen an der normalen Stelle (Abb. 172, 173), und zog dabei mehr 
Material an sich, als ihm eigentlich zukam, wahrend zugleich eine zu 
groBe Menge der Randzone eingestiilpt wutde. Der gehemmte Medullar
wulst dagegen legte sich viel zu weit median an; Material, das ihm eigent
lich zugedacht war, wurde zu Epi
dermis (Abb. 174). So war er von 
Anfang an zu schmachtig, der 
Keirn auf dieser Seite eingekriimmt, 
was bei starkerem Betrag spater 
nicht mehr ausgeglichen werden 
konnte und zu einer dauernden 
Asymmetrie des Embryos fiihrte. 

Da von der in der Entwicklung 
so stark zuriickgehaltenen Keim-
halfte kein die N achbarschaft be-
stimmender EinfluB anzunehmen, 
da also die bevorzugte Halfte 
physiologisch isoliert ist, so hatte 
man erwarten k6nnen, daB von 
Anfang an eine Ganzentwieklung 
einsetzte. Das war aber nicht der 
Fall; vielmehr legten sieh die 
Organanlagen zunachst in ihrem 
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v 'Varmseite 19-22° 
Abb. 171. Amphibiengastrula, vom vegetativen Pol 
gesehen; d Dorsalseite, v Ventralseite. Helles Feld 
der dorsalen Randzone bis an die prasumptive 
Urmundrinne punktiert; pM prasumptiv~s Material 
des reehten undlinken MeduUarwulstes (Hmterende). 

TD Grenze der Temperaturdifferenz. 
(Nach VOGT, 1928 a.) 

normalen Materiale an. Daraus schloB VOGT auf eine schon so friih
zeitig festgelegte Keimstruktur. Zwar nicht auf Grund einer festen oder 
auch nur labilen Determination, wohl aber infolge einer "Bahnung" 
der einzelnen Bezirke fiir diese Determination wiirde die Entwieklung 
zunachst in den normalen Geleisen ablaufen. Die nachentwickelte 
Halfte dagegen wiirde unter dem EinfluB der vorausgeeilten im ganzen 
determiniert, dann aber in sich naeh normalen Proportionen aufgeteilt. 
Es lauft hier also dieselbe Entwicklung ab, wie sie Roux fUr das 
Frosehei nach Abt6tung einer der beiden erst en Blastomeren nach
wies. Die Ubereinstimmung erstreckt sieh selbst auf Einzelheiten wie 
die, daB der naehentwickelte Medullarwulst zuerst vorne sichtbar wird 
und dann nach hint en fortsehreitet. Die Ahnlichkeit wiirde sich aueh 
ohne wei teres durch die von mehreren Seiten geauBerte Vermutung er
klaren, daB im Rouxsehen Versuch die angestochene Eihalfte haufig 
nicht ganz get6tet, sondern nur voriibergehend in der Entwicklung 
gehemmt worden sei. 

II) 

,. .11 
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Wenn also bei diesem VOGTschen Versuch in der Tat eine gewisse 
Schwenkung der Medianebene eintrat, so war sie nach ihm doch nicht 

Abb.172. 

Abb.174 . 
Abb.172-174· 

Axolotlkeim vom 4-Zellenstadium an, nach 
vorheri.ger Farbmarkierung der Randzone, 
3 Tage In T D-Behandlung, dorsal recb ts kal t. 
Abb.172 . Unmittelbar nach Herausnahme, 

linker Medullarwulst am richtigen Ort 
angedeutet. 

Abb. 173. Auffaltung des linken Wulstes, 
VorstoBen der linken Seitenlippe, rechte 

Seite verbarrt im Dotterpfropfstaqium. 

Abb.173· 

eine direkte Folge des schraggerichteten 
Temperaturgefalles; vielmehr wurde sie 
durch eine ziemlich verwickelte Kette von 
Einzelprozessen bewirkt. Eine Bestati
gung der auch von GILCHRIST mit ge
wissen Einschrankungen angenommenen 
Gradiententheorie CHILDs glaubt VOGT 
aus diesen Experimenten nicht folgern 
zu durfen, im Gegenteil halt er diese 
dadurch wenigstens fUr die Fruhentwick
lung des Amphibieneies fur widerlegt. 

In jungster Zeit hat G. F. GILCHRIST 
(1933) neue Experimente mitgeteilt, wel
che darin von seinen fruheren abweichen, 
daB das Temperaturgefalle wahrend der 
Versuchsdauer einmal umgekehrt wurde. 
Durch diese sinnreiche, einfache Ab
anderung suchte GILCHRIST die Alters
differenz zwischen den beiden Keim
half ten als Ursache der aufgetretenen 
Abnormitaten auszuschalten oder wenig
stens in ihrer Wirkung zu verringern 
(1. c. S. 16). Dies ware in strenger Weise 
meglich bei reiner Mosaikentwicklung; 
dabei konnte der in der erst en Halfte 

Abb.174. Medullaranlage gescblossen. die 
drei rechtenFarbmarken auBerhalb des nach
entwickelten Wulstes. (Nach VOGT, 1928 a.) 

des Versuchs zuruckgehaltene Keimteil 
in der zweiten das Versaumte nachholen und nach Beendigung des 
Versuchs ware der ganze Keirn im gleichen Zustand wie ein normaler, 
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dessen beide Half ten sich bei gleichmaBiger mittlerer Temperatur 
entwickelt hatten. In diesem Fall sind dann aber auch keine Ab
anderungen in der Determination zu erwarten. Solche Abanderungen 
traten nun aber nach GILCHRIST in ganz charakteristischer Weise auf. 
Durch Vergleich mit denen, welche durch konstantes Temperatur
gefille erzielt worden waren, suchte GILCHRIST AufschluB iiber den 
zeitlichen Ablauf der Determination zu erhalten. Der Versuch wurde 
also in verschiedenen Entwicklungsstadien begonnen, yom friihesten 
Blastulastadium bis zur fast vollendeten Gastrulation; der Tempera
turumschlag erfolgte dann in entsprechend verschiedenem Zeitpunkt 
und der Versuch wurde nach etwa gleich lang dauemder Gegen
wirkung des umgekehrten Temperaturgefilles beendet. Je nachdem 
nun der erste oder zweite EinfluB iiberwog, wurde der Hohepunkt der 
Determination in die erste oder zweite Phase der Entwicklung verlegt. 
Wenn z. B. ein Keirn einem quer gerichteten Temperaturgefalle aus
gesetzt wird wahrend einer Zeit, welche im spaten Blastula- bis friiheren 
Gastrulastadium beginnt und entsprechend im mittleren bis spaten 
Gastrulastadium endigt, mit Temperaturumkehr etwa in Zeitmitte, so 
bildet sich spater eine asymmetrische Medullarplatte, deren starker 
entwickelte Halfte auf der zuerst erwarmten Seite liegt. Dasselbe ware 
auch eingetreten, wenn der Versuch zur Zeit, wo das Temperaturgefalle 
umgekehrt wurde, ganz abgebrochen, wenn also die urspriinglich ge
hemmte Seite nicht noch nachtraglich gefordert worden ware. Diese 
Forderung bleibt wirkungslos, weil "die Prozesse der Determination der 
Proportionen der Neuralplatte, was rechts und links betrifft, am leb
haftesten im Gang sind wahrend des spaten Blastula- und friihesten 
Gastrulastadiums, lebhafter als spater. Dies scheint der Fall zu sein 
ungeachtet der Tatsache, daB ... die zweite spatere Periode der Warm
Kalt-Behandlung (wahrend des friihen und mittleren Gastrulastadiums) 
naher an das Stadium heranreicht, in welchem die sichtbaren Ver
anderungen der Neurulation beginnen" (1. c. S. 33). 

Diese Wirkung der Warmedifferenz erklart GILCHRIST so, "daB sie 
wahrscheinlich in einer sehr direkten Art das intime physiologische 
Muster des sich entwickelnden Eies andert und damit auch das Muster 
der Determinationen affiziert, welche zu der Zeit stattfinden" (1. c. 
S. 42). Also nicht dadurch erklaren sich diese Asymmetrien und 
die anderen Abweichungen von der Norm, daB, wie VOGT es auffaBt, 
die in der Entwicklung zeitweilig vorauseilende Keimhalfte dadurch 
die andere Halfte vor vollendete Tatsachen stellt, die nicht wieder 
beseitigt werden konnen. Vielmehr wird durch das Warmegefalle 
das Anlagenmuster bestimmt, das nachher durch die angewandten 
"weak methods" des Experiments nicht mehr geandert wird. Damit 
scheint sich GILCHRIST emeut hinter die CHILDsche Gradiententheorie 
zu stellen, obwohl in dieser Arbeit nicht ausdriicklich auf sie Bezug 
genommen wird. 
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In ahnlicher Weise wurde fur einige andere Vorgange und Verhaltnisse 
irn jungen Keirn der "H6hepunkt ihrer Aktivitat" (1. c. S. 38) fest
gesteUt und durch ein instruktives Schema (Abb.175) anschaulich 
gemacht. Fur die Determination der Medullarplatte z. B. faUt dieser 
H6hepunkt in das spate Blastulastadium; ihr Anfang lage noch fruher, 
wird aber unbestimmt gelassen. 

Von keinem der ubrigen Forscher ist die Determination der Medullar
platte so ' fruh angesetzt worden. Es ist aber wohl nicht ganz richtig, 

Blastula. 
Determinationsperioden 

Gastrulae Neurulae oeoooCD@ 

Del. d. 
Gastru· 
lation 

Det. d. 
Neural· 
platte 

Det. d. 
GrOBe 

v .Gehim 
u. Kop! 

Det.d. 
Vomiere 

Abb. 175. Determinationsperiocien. Die in der oberen Reihe abgebildeten Entwicklungsstadien liegen 
urn Entwicklungszeiten von 24 Stunden bei 150 C auseinander. Die an- und absteigenden Linien darunter 
bezeichnen Entwicklungsperioden, wahrend welcher einzelne Organe determiniert werden, mit jeweils einem 

Hohepunkt in der Mitte. (Nach GILCHRIST, 1933.) 

diesen Gegensatz der verschiedenen Methode zuzuschreiben (1. c. S. 40). 
Danach soli das, was GILCHRIST die "strong methods" nennt, durch 
Weckung der regulativen Fahigkeiten eine spate Determination vor
tauschen, wahrend sie nach den "weak methods" viel fruher anzusetzen 
ware. Ein sachlicher Gegensatz besteht nur, soweit GILCHRIST sich 
auf die Ansichten von GOERTTLER (1925a) und LEHMANN (1926a, 1928a) 
stutzt, welche nach HOLTFRETERS (1933 a) Kritik der Experimente 
GOERTTLER8 nicht mehr aufrechterhalten werden k6nnen (vg1. oben 
S. 122f.). Abgesehen davon beruht der Gegensatz lediglich auf einer ver
schiedenen Fassung des Begriffs "Determination". Ich nenne, ebenso 
wie LILLIE (vg1. oben S. 131), einen Keimteil erst dann determiniert, 
wenn er zur Selbstdifferenzierung fahig ist; d. h. also, wenn er alle 
spezifischen Ursachen der Weiterentwicklung in sich selbst tragt. Eine 
solche Determination kann anfangs noch labil sein, so daB sie durch 
ubermachtige, in anderer Richtung wirkende Einflusse wieder um
geworfen wird. Das zeigt sich daran, daB ein Keimteil, welcher sich in 
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indifferenter Umgebung herkunftsgemaB weiter entwickelt, in wirk
samer Umgebung unter Umstanden eine ortsgemaBe Entwicklung ein
schlagt. Die Vorbereitung zur Determination, welche VOGT als Bahnung 
bezeichnet, fant danach nicht unter den Begriff (vgl. oben S. 127). 
GILCHRIST dagegen rechnet alles, was zur Entstehung einer Anlage 
hinfuhrt, zur Determination, begreift also auch die Bahnung mit unter 
sie. DaB die Anlage der Medullarplatte so frUh "gebahnt" sei wie 
GILCHRIST es annimmt, ist ein Ergebnis, zu welchem auch VOGT 
durch seine Temperaturdifferenzversuche gefiihrt wurde (vgl. oben 
S. 219). 

So kann ich mich auf Grund der vorliegenden Tatsachen noch nicht 
davon uberzeugen, daB die Gradiententheorie in der Form, wie sie von 
CiULD, DE BEER und HUXLEY vertreten wird, auf die Fruhentwicklung 
der Amphibien anwendbar ist. Denn nur gegen diese zwei Punkte richten 
sich meine Einwendungen. Ob bei CHILDS eigenen Objekten ein Stoff
wechselgradient die ung-eschleGhtliche Fortpflanzung und die Regeneration 
beherrscht, muB ich dahingestent. sein lassen; und daB ber der Entwick
lung vieler tierischer Eier ein "Gefane" irgendwelcher Art die erste 
Determination bewirkt, ist eine Hypothese, welche, wie wir gesehen 
haben, BOVERI (1901, 1910) schon vor vielen Jahren in voller Klarheit 
ausgesprochen und mit schwerwiegenden GrUnden gestutzt hat. Doch 
solI nicht vergessen werden, daB diese Ansicht in jener ganz allgemeinen 
Fassung kaum ihre jetzige Bedeutung gewonnen haben wurde, wenn ihr 
nicht CHILD, von seiner besonderen Voraussetzung ausgehend, Jahre 
hindurch ein so eindringendes Studium gewidmet hatte. 

XVII. Induktion und Ganzheitsproblem. 
Wie uberall in der Fruhentwicklung, so spielt das Problem der Ganz

heit in verschiedener Weise auch in die Vorgange der Induktion hinein. 
Ein kleines Stuck der oberen Urmundlippe kann einen ganzen Embryo 
induzieren, ein kleines Stuck Urdarmdach eine ganze Medullarplatte. 
Tells regulieren sich dabei diese Induktoren vorher in sich selbst zum 
Ganzen, teils ziehen sie die Umgebung zu ihrer Erganzung heran. 
Ein Stuck totipotentes reaktionsfahiges Ektoderm einem alteren 
Keim in die Epidermis gepflanzt, entwickelt sich dort nicht ortsgemaB, 
sondem laBt regionsgemaB die verschiedensten Organe aus sich hervor
gehen. Ein Stuck seitliche Medullarsubstanz, ins Blastocoel einer be
ginnenden Gastrula gesteckt, induziert im Ektoderm mehr als ihm 
selbst und als dem Orte der Einpflanzung entspricht. Also auch 
hier nahert sich die induzierte Bildung einem Ganzen. Und noch 
merkwiirdiger sind die bald zu besprechenden Ergebnisse hetero
plastischer und xenoplastischer Induktion; sie lassen sich bis jetzt nur 
unter der Annahme erklaren, daB eine Linse yom induzierenden Augen
becher, eine Mundbewaffnung von der induzierenden Umgebung gewisser-
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maBen als Ganzes in Arbeit gegeben werden. Diesen wiehtigen Dingen 
mussen wir jetzt noeh unsere Aufmerksamkeit zuwenden. 

Die Tatsaehen, auf denen das Ganzheitsproblem beruht, geh6ren zu 
den auffallendsten Lebenserseheinungen und sind den Forsehern schon 
seit langen Zeiten besonders in den Erseheinungen der Regeneration 
entgegengetreten. Eine Hydra, urn eines der aitesten Beispiele zu nennen, 
vermag bekanntlieh naeh Zerstuekelung aus fast allen Bruehteilen 
ihres K6rpers sieh wieder zum Ganzen umzugestalten. Als eine der 
Regeneration verwandte Erseheinung wurde dann von Roux die naeh
tragliehe Erzeugung, die Post generation der einen Keimhaifte aufgefaBt, 
deren Material im Zweizellenstadium dureh Hitze zerst6rt worden war. 
In ganzer Seharfe aber wurde das Ganzheitsproblem erst von H. DRIESCH 
erfaBt, naehdem ihm die epoehemaehende Entdeekung gegluekt war, 
daB aus experimentell hergestellten Bruehteilen des Keirns ein normal 
proportionierter Embryo hervorgehen kann. 

Wenn ein verstummelter Organismus das Fehlende wieder ersetzt, 
wenn das Bruehstuek des Keirns die Teile, die es selbst nieht gebildet 
haben wurde, aus seinem Bestand hervorgehen laBt, so muB dieser Teil 
noeh irgendwie das Ganze enthalten haben. Eine idealistisehe Zeit 
sagte: Die Idee des Ganzen ist in jedem Teile enthalten. Aber aueh 
in unserer realistisehen Periode kam man nieht darum herum, die Summe 
der M6gliehkeiten, welche zur Bildung des Ganzen geh6ren, aueh im 
Teil vorhanden zu denken. So spreehen Roux und WEISMANN yom 
Reserveidioplasma, welches noeh aIle Determinanten enthalt. "Vie aber 
werden diese M6gliehkeiten dem Plane des Ganzen gemaB verwirklieht? 
DRIESCH glaubte sieh gezwungen, sieh dieses das Ganze hervorbringende 
Etwas unraumlieh zu denken, als eine intensive Mannigfaltigkeit, zu 
deren Bezeiehnung er das alte \Vort Entelechie wieder einfUhrte. Es 
ist im Grunde niehts so sehr viel anderes als was mit der (aueh un
raumliehen) Idee gemeint war. 

Aueh wenn man nieht glaubt, mit DRIESCH diese letzte Folgerung 
ziehen zu mussen, bleibt das aquipotente System, welches der har
monisehen Gliederung fahig ist, ein reales Problem; ein Problem, welches 
aueh dadureh nieht aus der Welt gesehafft wird, daB die "harmoniseh
aquipotentiellen" Systeme beides vielleieht nie ganz in dem Sinne sind, 
in welchem DRIESCH es meinte. 

Die Besehaftigung mit diesem Problem, teils mehr begrifflieh, teils 
experimentell, war es eben hauptsaehlieh, was mehrere Forseher ver
anlaBte, den Begriff des "embryonalen Feldes" in die Entwieklungs
physiologie einzufUhren. 

Unter deIJ,1 Begriff der Ganzheit sollen nunmehr noeh jene anderen 
Tatsaehen besprochen werden, welche in allerneuester Zeit aufgedeekt 
den bis jetzt tiefsten Einblick indas Wesen der Induktion gewahren. 
Zunaehst wollen wir uns noeh einmal die methodisehen und tatsaehliehen 
Grundlagen vor Augen stellen. 



Induktion und Ganzheitsproblem. 225 

Bei Austausch indifferenten Materials zwischen Keimen derselben 
Art und desselben Alters paBt sich das Implantat so vollkommen in dip 
neue Umgebung ein, daB daraus nur ganz im allgemeinen auf die weit
gehende Indifferenz des verpflanzten Materials und auf die am Auf
nahmeort herrschende Feldwirkung geschlossen werden kann. "Die 
Entwicklung eines Keimteils ist eine Funktion seiner Lage im Ganzen": 
Dber diesen von -DRIESCH fUr das harmonisch-aquipotentielle System 
formulierten allgemeinsten Satz fUhrt das Experiment zunachst nicht 
viel hinaus. So konnen wir auf seiner Grundlage auch iiber das Ver
haltnis von Aktions- und Reaktionssystem nur die ganz allgemeine 
Aussage machen, daB das eine den Induktionsreiz aussendet, das andere 
ihn aufnimmt; aber welcher Anteil an der Wirkung dem einen oder 
anderen zukommt, das laBt sich nicht erkennen. Welcher Art der EinfluB 
des Induktors ist, "ob er iibermachtig ein bildsames Material formt 
oder ob er in einem mit eigenen Gestaltungstendenzen begabten Material 
aus der Fiille der Moglichkeiten die geeigneten auswahlt, dariiber gibt 
das Experiment der homooplastischen Transplantation bei der Gleich
artigkeit von Aktions- und Reaktionssystem keine Auskunft" (H. SPE
MANN und O. SCHOTTE 1932). 

Schon bei jenen ersten Austauschversuchen zeigte sich ein Weg, 
hier weiter zu kommen, in der Verwendung von unter sich etwas ver
schiedenen Keimen, und zwar etwas verschieden im Alter. Auch dabei 
entwickeln sich die ausgetauschten Stiicke ortsgemaB weiter, ohne daB 
der Unterschied ihres Entwicklungsgrades verwischt wird. LieB sich 
daraus zunachst nur folgem, daB die ursachliche Verzahnung von 
Aktions- und Reaktionssystem keine ganz genaue zu sein braucht (SPE
MANN 1918, S.481), so brachte die Weiterfiihrung solcher Versuche 
Ergebnisse von viel groBerer Tragweite. Bei den oben (S. 160f.) mit
geteilten Versuchen von O. MANGOLD (1929b) iiber die zeitliche Korrela
tion der Entwicklung zeigte es sich, daB die Aufnahmefahigkeit des 
Reaktionssystems in enge zeitliche Grenzen eingeschlossen ist, wahrend 
die Wirkungsfahigkeit des Aktionssystems sich iiber einen viel langeren 
Zeitraum der Entwicklung erstreckt. H. BAUTZMANN, F. E. LEHMANN, 
H. MACHEMER, J. HOLTFRETER kamen zu demselben Ergebnis. Schon 
dadurch wird die Auffassung nahegelegt, daB das Reaktionssystem, 
welches nur in einem bestimmten, rasch voriibergehenden Entwicklungs
zustand anspricht, die speziellere Leistung zu vollbringen hat, indessen 
der EinfluB des Aktionssystems, welches wahrend eines langeren, von 
tiefgreifenden Veranderungen erfiillten Zeitraums zu wirken vermag, 
von allgemeinerer Natur sein diirfte. Auf die letztere Frage, die nach 
der Natur des Induktionsreizes, ist bei Besprechung der "Induktions
mittel" eingegangen worden. Hier soll nunmehr die allgemeinste 
Wirkungsweise der Induktion behandelt werden. 

Es lassen sich nun auch Induktionssysteme zusammenstellen, deren 
Teile nicht im Alter, also im Entwicklungsgrade, sondem nach der Species, 

Spemann, ExperimenteUe Beitrage. 15 
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also nach der Entwicklungsweise verschieden sind. DaB dies technisch 
moglich ist, hat groBe methodische Bedeutung. Schon der erste derartige 
Versuch heteroplastischer Induktion brachte ein Ergebnis von ent
scheidender Wichtigkeit. Prasumptive Medullarplatte von Triton taenia
tus, zu Beginn der Gastrulation in die Kiemengegend von Triton cristatus 
verpflanzt, nimmt als Epidermis an der Kiemenbildung teil, entwickelt 

5efd. 
norm. 

IF/(ieme 

Abb.176. Querschnitt durch Kopf von taeniatus-Larve in Hobe der 2. Kiemenstummel. 1m fruben 
Gastrulastadium war die prasumptive Kiemenepidermis durch prasumptive Bauchepidermis einer gleich 
alten Gastrula von Axolotl ersetzt worden . Die chimarische, auf der Abbildung linke Kieme ist machtiger, 
aber weniger weit entwickelt als die normale. Entsprechend ist ihr BlutgetaB groBer und weniger weit 

entwickelt . . (Nach ROTMANN , 1935 b.) 

sich also ortsgemaB; behalt dabei aber ihren herkunftsgemaBen taeniatus
Charakter bei, und zwar nicht nur in der histologischen Beschaffenheit, 
sondern auch in der spezifischen Formbildung (SPEMANN 1921; vgl. 
S. 540). Danach ist das Reaktionssystem kein unbedingt gefiigiges 
Material, welches vom Induktor geformt wird; vielmehr hat es seine 
eigenen Gestaltungstendenzen, seine im Erbschatz der Art gegebenen 
Potenzen, von denen die ortsgemaBen im Induktionsfeld ansprechen. 

Die Induktion ist also, wenigstens vorwiegend, ein Auslosungs
vorgang, welcher durch den Induktor im Reaktionssystem in Gang 
gesetzt wird (SPEMANN 1921, S.569). 

Dieser Frage ist nun E. ROTMANN (1931, 1934, 1935 a u. b) in meinem 
Institut weiter nachgegangen. Zunachst konnten meine Befunde tiber 
die Entwicklung der Kiemenstummel mit ortsfremdem Ektoderm 
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bestatigt und erweitert werden. Diese charakteristisch geformten Gebilde 
folgten in ihrer ersten Entwicklung derjenigen Art, von welcher das pra
sumptive Ektoderm (z. B. prasumptive Medullarplatte aus der be
ginnenden Gastrula) genommen worden war. Von der verschiedenen 
Entwicklung waren besonders deutlich die KiemengefaBe betroffen. In 
dem von mir beschriebenen Fall, taeniatus-Ektoderm auf cristatus, 

abc 
Abb. 177 a- c . b und c Querschnitte durch Larve von Triton taeniatus , bei welcher Auge, Haftfaden und 
Kiemenstummel der rechten Seite von cristatus-Epidennis bedeckt sind; der Ersatz waI"'im friihen Gastrula
stadium vorgenommen worden . Der Haftfaden der operierten Seite (b) hat sich in genau demselben Umfang 
angelegt, wie der einer cristatus-Larve (a); er ist viel gr6Ber als derjenige der taeniatus-Larve (c), durch 

welche er induziert worden ist. (Nach ROTMANN, 1935 a.) 

fanden sie sich auf der operierten, weiter entwickelten taeniatus-Seite 
schon mit deutlichem Lumen, wahrend sie auf der normalen cristatus
Seite noch nicht zu erkennen waren (SPEMANN 1921, S. 563; vgl. Abb. 75 
auf S. 88). In den neuen Experimenten, Austausch zwischen taeniatus und 
Axolotl, verhielt es sich ebenso. Unter dem transplantierten Ektoderm 
der sich langsamer entwickelnden Art (Axolotl) fehlte das GefaBlumen 
noch, wenn es auf der taeniatus-Seite schon deutlich zu erkennen war. 
Spater aber bekamen die GefaBe der Axolotl-Seite sogar ein viel weiteres 
Lumen als diejenigen der normalen taeniatus-Seite, ganz entsprechend 
den normalen Verhaltnissen der beiden Tierarten (Abb. 176). 

Diese Entwicklung der Kiemen unter Beniitzung artfremder Epidermis 
schien nun auch ein Beispiel induktiver Auslosung von ganzheitlicher 
Entwicklung abzugeben, derart, daB in dem implantierten Ektoderm 

15* 
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a b 
Abb. 178 a-c. Das reziproke Experiment zu Abb. 177 a-c Querschnitte durch Larve von Triton cri
status, bei welcher der Haftfaden der einen Seite (a) von taeniatus-Epidermis bedeckt ist; der Ersatz war 
im fruben Gastrulastadium vorgenommen worden. DeI' Haftfaden der operierten Seite (a) hat sich in genau 
demselben Umfang angelegt, wie der einer taeniatus-Larve (c); er ist viel kleiner als derjenige der cristatus~ 
Larve (b), durch welche er induziert worden ist. DeI' Pfeil zeigt die Grenze des Implantats an, welches also 

\Veit nach der andern Seite hiniiberreicht. (Nach ROTMANN, 1935a.) 

a b 
Abb. 179 a und b. (b) Frontalsehnitt durch einen Triton taeniatus , dessen reebte Linse (auf der Abbildung 
links) aus dem cristatus-Implantat entstanden ist. Sie ist greBer als die taeniatus-\Virtslinse und zeigt 
etwa die gleiche Grolle, wie eine normale cristatus-Linse (a) des gleicben Entwicklungsstadiums, obwobl deren 

Augenbecher viel groBer ist. (Nach E. ROTMANN, unveroffentlicht.) 

zunachst die Kiemenregion als Ganzes induziert und sich dann un
abhangig vom Entoderm nach einer der betreffenden Art innewohnenden 



Induktion und Ganzheitsproblem. 229 

a b 
Abb. 180 a und b. Reziprokes Experiment zu dem der Abb. 179. Frontalschnitt durch einen Triton cristatus, 
dessen rechte Linse (auf der Abbildung links) aus dem taeniatus-Implantat entstanden ist. Sie ist kleiner 
als die cristatus-Wirtslinse, dieser aber in der Entwicklung voraus. (Nach E. ROTMANN, unveroffentlicht.) 

a b 
Abb. 181 a und b. Frontalschnitt dUTch eineo Triton taeniatus, dessen rechte Linse (auf der Abbildung 
links) aus dem cristatus-Implantat entstanden ist. Sie ist grof3er (a) als die vVirtslinse (b). Experiment 

entspricht dem der Abb. 179. (Nach E. ROTMANN, unver6ffentlicht.) 

Proportion weiter in die einzelnen Kiemenstummel gliedern wurde. 
Es hatte namlich den Anschein, als ob entodermaler und ekwdermaler 
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Anteil des chimarischen Kiemenapparats nicht genau aufeinander paBten, 
indem die entodermalen Kiemenfalten die Epidermis nicht an der 
richtigen Stelle erreichten. Da letztere Vermutung nur auf Querschnitte 
gegrundet war, welche keine sichere Entscheidung erm6glichen, wurden 
diese Verhaltnisse emeut gepruft und die chimarisch zusammengesetzten 
Kiemenanlagen auf Horizontalschnitten untersucht (SHEN 1934; ROT
MANN 1935b). Dabei ergab sich fur diesen Fall die Unrichtigkeit jener 
Vermutung, indem bei der Bildung der Kiemenfalten offen bar das 

abc 
Abb. 182 a-c. b und c Querschnitte durch eine cristatus-Larve, deren rechte Linse (auf der Abbildung 
links) aus dem taeniatus-Implantat entstanden ist. Sie ist kleiner (b) als die cristatus-Wirtslinse (c) und zeigt 
etwa die gleiche GroBe, wie die einer normalen taeniatus-Larve (a). Experiment entspricht dem der Abb. 180. 

(Nach ROTMANN, unveroffentlicht.) 

Entoderm die Fuhrung hat und die Epidermis sich ganz glatt seiner 
OberfHiche anlegt, worauf sie an der durch die Entodermfalten be
stimmten Stelle zur Bildung der Kiemenspalten auseinanderweicht. 

So laBt sich an diesem Beispiel die grundsiHzliche Richtigkeit jener 
Idee nicht prufen. Dagegen haben H aftfaden und Linse in dieser Hinsicht 
sehr interessante Aufschlusse gewahrt. 

Die prasumptive Haftfadenepidermis von taeniatus wurde durch 
Ektoderm von cristatus ersetzt und umgekehrt. "Die voll ausgebildeten 
chimarischen Haftfaden zeigten nun ausschlieBlich die Charaktere der 
Art, von der die Epidermis stammte (Abb. 177a-c; 178a-c). Dabei 
ist wichtig, daB die gr6Bere Dicke des cristatus-Haftfadens wie auch des 
entsprechenden chimarischen nicht etwa allein durch die gr6Bere Dicke 
der cristatus-Epidermis bedingt ist, sondem in viel starkerem MaBe 
durch das gr6Bere von ihr umschlossene Volumen (E. ROTMAN N 1934, 
S. 702). - AuBerdem nehmen die Haftfaden die fUr beide Arten 
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charakteristische Winkelstellung zum Kopf ein; die aus cristatus-Epi
dermis gebildeten sind nach vom gerichtet, die aus taeniatus-Epidermis 
entstandenen nach hinten. 

In einer anderen Reihe von Versuchen wurde die verschiedene GroBe 
und Entwicklungsgeschwindigkeit der Linsen von Triton cristatus und 
taeniatus als Merkzeichen fiir die Art der Induktion verwendet. Die 
prasumptive Linsenepidermis jeder der beiden Arten wurde zu Beginn 
der Gastrulation durch prasumptive Bauchhaut der anderen Art ersetzt. 
Die im gegebenen Augenblick sich bildenden 
Linsen folgen dann nach GroBe und Entwick
lungsgrad dem Spender. Ungemein deutlich ist 
das zu erkennen, wenn die Linsenblaschen sich 
abgeschniirt und mit der Faserbildung begonnen 
haben (Abb. 179a und b; 180a und b). Es ist 1/11 •• _ 

sehr unwahrscheinlich, daB der GroBenunterschied 
in solchem AusmaB und schon so friih durch ver
schieden starkes Wachstum der beiden Linsen 
zustande gekommen sein sollte (vgl. SPEMANN 
1921, S. 559) ; es scheint vielmehr so gut wie sicher, 
daB von Anfang an verschieden groBe Epidermis
bezirke zur Linsenwucherung determiniert wur-
den. So zeigen denn auch schon solche ganz 
junge Stadien eine Wucherung der Epidermis, 
welche fiir den Augenbecher im einen Fall zu 
groB (Abb. 181 a und b), im anderen zu klein ist 
(Abb. 182a und b). 

Die Organisationspotenzen fUr Haftfaden wie 
fiir Linse reagieren also in den sie aktivierenden 
Feldem nicht nur qualitativ, sondem auch quan
titativ gemaB dem Erbschatz der Art, welcher 
sie angehoren. Die Linsenpotenzen werden durch 
den Augenbecher nicht etwa in dem Umfang 
geweckt, in welchem er mit seiner eingekriimmten 

Abb. 183. Embryo von Tri
ton taeniatus, schon ziemlich 
gestreckt. Ventral vorne ein 
Stuck Epidermis von Rana 
esculenta, etwas schrag, be
deck! auBer Mundbucht 
einen Teil des linken Auges. 
Ein querer Epidermisstreifen 

hinter Mundbucht (H".) 
etwas dunkier pigmentiert; 
sezerniert. (Nach H. SPE
MANN und O.SCHOTTE,] 932.) 

Retinaschicht die Epidermis beriihrt; vielmehr wird die Linse als 
Ganzes gewissermaBen bei der Epidermis "in Arbeit gegeben" (SPE
MANN 1901a, S.77). 

Damit ist nun die andere Tatsache zusammenzuhalten, daB experimen
tell verkleinerte Augenbecher bei solchen Keimen wie denen von Triton 
in der Epidermis die Bildung einer entsprechend verkleinerten Linse her
vorrufen (vgl. Abb. 38 auf S. 42). Es fehlt also der Epidermis nicht etwa 
die Fahigkeit, die GroBe der Linse derjenigen des Augenbechers anzu
passen; vielmehr bekommt sie offenbar bei jenen chimarischen Bildungen 
nicht den richtigen Reiz dazu. Das ganze Auge scheint das Stichwort: 
"ganze Linse" auszugeben; und diese wird dann eben von cristatus
Epidermis fiir das taeniatus-Auge zu groB geliefert und umgekehrt. 
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Diese Fahigkeit der Induktion, artgemaBe Ganzheit auszulosen, 
miiBte sich urn so deutlicher zeigen, je groBer der Unterschied zwischell 
Induktor und Reaktionssystem ist. "Wenn es z. B. moglich sein sollte, 
den Gewebsaustausch zwischen einem Urodelen und einem Anuren 
erfolgreich vorzunehmen, so konnte man das Ektoderm der Mundbucht 
des ersteren durch solches des letzteren ersetzen; bekame dann die 
Larve Zahne oder Hornkiefer? 1m. 
letzteren Fall wiirde das Stichwort 
gewissermaBen nur ganz im allgemei
nen ,Mundbewaffnung' lauten, und 
darauf wiirde das Ektoderm die Art 
von M undbewaffnung liefern ,die ihm 
gelaufigist" (SPEMANN 1921, S. 567). 

Dieses Experiment ist seither 
M db. 

Abb. 184. Normaler Embryo von Bornbinator, 
Medianschnitt. Hinter der Mundbucht (Mdb. ) die 
Anlage des Haftnapfes (Hn. ) ; dahinter Herzanlage 

(H. ) und Leberbucht (L. ). 
(Nach H. SPE MANN und O. SCHOTT}o: ~ 1932.) 

Nucl. 

Sekr. I, . 

Abb. 185. Der Haftnapf dcr Abb. 184. Hohe 
ZylinderzeJlen mit langlichen Kernen (Nucl.), mit 
Pigment an der Oberflache und Sekrettr6pfchen 

(Sekr .tr.) im Innern. 
(Nach H. S P EMANN und O. S CHOTTJ<S , 1932 .) 

erfolgreich ausgefiihrt worden (Abb. 183). Aber damals, als der Gedanke 
zuerst ausgesprochen wurde, schien seine Verwirklichung so gut wie 
ausgeschlossen. Die Voraussetzungen des Gelingens, die Vertraglichkeit 
und die gegenseitige BeeinfluBbarkeit von Keimteilen so verschiedener 
Tierarten wie etwa eines Molchs und eines Frosches, waren beide gleich 
unwahrscheinlich. Ais jedoch B. GEINITZ (1925 a) bei seinen im Hinblick 
auf diese Moglichkeiten ausgefiihrten xenoplastischen Transplantationen 
in beiderlei Hinsicht Erfolge gehabt hatte, wagte es Dr. SCHOTTE auf 
meine Anregung, Zeit und Kraft an den Versuch zu riicken. 

Die ersten Erfolge wurden nicht a n Zahnen und Hornkiefern, sondern 
an zwei anderen Organen der Mundgegend erzielt. Bei der Molchlarve 
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sitzen seitlich am Kopf unter den Augen zwei Haftfaden oder Stutzer 
(balancer der englischen Autoren), wahrend die Kaulquappe hinter 
derp Mund, nahe der ventralen Mittellinie, zwei niedere Haftnapfe 
hat (Abb. 184 und 185). Es ist die Vermutung ausgesprochen worden, 
daB beide Organe homolog sind. Das mag zutreffen; doch ist fUr 
unseren jetzigen Zweck entscheidend, daB sie nicht an derselben 
Stelle des Kopfes sitzen. 

Solche Saugnapfe wurden nun 
in ortsfremder Froschepidermis in
duziert, wenn die Anlage der letz
teren, also Ektoderm irgendeiner 

Abb. 186. Embryo von Triton taeniatus , derselbe 
\Vie in Abb. ]83, Sagittalschnitt, nahezu median. 
Hinter der Mundbucht (Mdb.) liegt die implantierte 
Epidermis von Rana esculenta (zwischen * und *); 
vorgewolbte Verdickung (Htt.) von der Struktur 
eines Haftnapfes, mit Sekrettropfchen in den ZeBen 

und an der Oberflache. 
(Nach H . SPEMANN und O. SCHOTTE, 1932.) 

Abb. J87. Der Haftnapf der Abb. 186; mit Sekret· 
tropfchen (Sekr.tr.) im Innern der Zellen und zu
sammenhangender (im Leben fadenziehender)Sekret
schicht (Sekr.) an der OberWiche. • Grenze der 

auBeren Ektodermscbicht. 
(Nach H. SPEMANN und O. SCHOTT}; , 1932.) 

Gegend der beginnenden Froschgastrula, in die spatere Mundgegend 
einer gleich alten Gastrula von Triton verpflanzt worden war. Die 
Saugnapfe hatten denselben histologischen Bau, wie die normalen 
(Abb. 186 und 187), und sonderten denselben zahen, fadenziehenden 
Schleim ab (H. SPEMANN und O. SCHOTTE 1932; vgl. auch Abb. 191 
auf S. 236) . 

Fur die Erklarung dieser hochst merkwurdigen Erscheinung konnte 
man einer etwaigen Homologie von Haftfaden und Haftnapf eine Be
deutung beimessen. Man wurde dabei annehmen, daB der die Entwicklung 
beider Organe auslosende Reiz noch derselbe sei wie bei jenem Organ des 
Vorfahren, aus dem die jetzt verschiedenen Formen sich entwickelt 
haben; die Art der Reaktion des Ektoderms dagegen hatte sich geandert. 
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Bei dieser Auffassung k6nnte man sich auf ein Experiment von 
HARRISON (1925) und vielleicht noch einleuchtender auf eines von 

Abb. 188. Larve von Bombinator 
pachypus, der im fruben Gastrula~ 
stadium ·ein Stuck prasumptive hin
tere Bauchhaut von Triton taeniatus 
eingesetzt worden war. Das Implantat 
hat sich nicht an der Bildung des 

Haftnapfes beteiligt. 
(Nach E. ROTMANN, '935 c.) 

O. MANGOLD (1931 b) berufen, durch welches 
mittels Ektodermaustausch zwischen zwei 
Urodelenarten mit und ohne Haftfaden ge
priift werden sollte, aus welchem Grunde die 
Larve der letzteren keinen Haftfaden besitzt. 
MANGOLD konnte zeigen, daB Ektoderm von 
Axolotl in der Haftfadengegend von Triton 
keinen . Haftfaden bildet, wohl aber um
gekehrt solches von Triton am Kopf von 
Axolotl. Daraus folgt, daB es dem Kopf des 
Axolotl nicht an der Fahigkeit fehlt, einen 
Reiz zur Haftfadenbildung auszusenden, wohl 
aber seiner Epidermis, auf ihn zu reagieren. 
Hier hatte sich also in der Tat die Reaktions
fahigkeit des Ektoderms geandert; der aus
l6sende Reiz dagegen - wohl ein allgemeiner 
Situationsreiz - ware derselbe geblieben. 

abc 
Abb. 189 a- c. a und b Kaulquappe von Bombinator pachypus (von ventral und von links); iill fruhen 
Gastrulastadium war ein Stuc k Ektoderm von gleicb altern Triton taeniatus eingesetzt worden. ~as 
Implantat reicht weit nach vorn und bildet einen Haftfaden an der Stelle, welche diesem Organ belm 

Spender (c) zukommt. (Nach E. ROTMANN, 1935 c.) 

Neuerdings ist auch das reziproke Experiment ausgefiihrt worden, 
(E. ROTMANN 1935c), mit demselben Erfolg. Es wurde also Ektoderm 
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einer jungen Tritongastrula in die prasumptive Mundgegend einer gleich 
alten Anurengastrula verpflanzt. In der Folge entwickelten sich in der 
implantierten Epidermis, und nur in ihr, am richtigen Ort die fUr Triton 
charakteristischen Organe. Besonders lehrreich sind hier die von ROT
MANN mitgeteilten Falle. In einem derselben (Abb. 188) schnitt das 
Implantat die auBere Halfte des einen Haftnapfs glatt ab, reichte aber 
nicht bis in die Hohe der Augen, 
also nicht bis ins "Haftfadenfeld". 
So entstanden denn auch keine 
Haftfaden, weder vom unter den 
Augen noch im AnschluB an den 
halbierten Haftnapf. In einem 
anderen Fall erstreckte sich das 
Implantat auf beiden Seiten bis in 
die Mundgegend; es entwickelte 
sich denn auch an ihm rechts und 
links je ein Haftfaden an der rich
tigen Stelle. In einem dritten Falle 
endlich kamen beide Organe neben
einander vor. Auf der einen Seite, 
wo das Implantat fehlte, hatte 
sich an der richtigen Stelle aus 
seinem normalen Material ein Haft
napf gebildet; auf der anderen 
Seite dagegen, wo die implantierte 
Tritonepidermis bis ins Haftfaden
feld nach vom reichte, ein Haft
faden (Abb. 189a-c). 

HOLTFRETER (1935 b) berichtet 
iiber einen ebensolchen, jedoch als 
nicht ganz eindeutig bezeichneten 
Fall; desgleichen hat O. MANGOLD 
(nach miindlicher Mitteilung) das
selbe erzielt. 

Abb. 190. Urodelenlarve, die Mundgegend durch 
ein median gelegenes Stilck Anurenepidermis be
deckt, welches aber die Gegend der HaftHiden frei 
1aBt. Haftfaden und Haftnapfe nebeneinander. 
die ersteren vom Wirtkeim gebildet, die letzteren 

von ihm in der Anurenhaut induziert. 
(Nach O. SCHOTTE, unver6ffentlicht; gezeichnet 
von Frl. E. KRAUSE in HARRISONS Laboratorium.) 

Jenem Fall von E. ROTMANN, bei welchem Haftfaden und Haftnapfe an 
einer und derselben Larve nebeneinander vorkommen, entspricht genau 
ein reziproker Fall von SCHOTTE. Bei ihm hatten sich aus der Epidermis 
des Wirts (Triton) vom seitlich aus normalem Material zwei Haftfaden ent
wickelt, wahrend in dem wenigerweit nach den Seiten reichenden Implantat 
sekundar zwei Haftnapfe induziert worden waren (Abb. 190). Hier wird es 
besonders augenfallig, daB die beiden Gebilde nicht an homologen Stellen 
des Kopfes sitzen. Ob sie trotzdem selbst noch homolog genannt werden 
diirfen, ist eine Frage, welcher hier nicht naher nachgegangen werden 
solI; ihre Erorterung wiirde sich mit Gedankengangen beriihren, welche 
ich vor vielen Jahren (1914) im Zusammenhang darzulegen versuchte. 
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Derartiger Dbedegungen ist man iiberhoben bei den beiden anderen 
Kopforganen, an weIchen das Verhaltnis von Reiz und Reizbeantwortung 
gepriift wurde, bei den Organen der Mundbewaffnung. Die Tritonlarve 
hat bekanntlieh im Munde eehte Zahnehen, von gleieher Entstehung 

Abb. 191. Eine ebenso1che Larve wie diejenige der Abb. 190, 
weiter entwickelt. Die Urodelenlarve hat aus eigenem Material 
einen rechten Haftfaden gebi ldet, im Material des Implantats ein 
Kaulquappenmaul mit Hornkiefern, Hornstiftcben und Haftnapfen 

induziert. (Nach O. SCHOTTE, unver6ffentlicht; gezeichnet 
von Frl. E. KRAUSE.) 

und gleiehem Bau wie die 
Zahne aller Wirbeltiere; 
der Mund der Kaulquappe 
hingegen ist mit Horn
kiefern und Hornstiftehen 
besetzt, weIche ganz an
dersentstehen undgebaut 
sind als eehte Zahne und 
mit ihnen morphologiseh 
wohl niehts zu tun haben. 
Immerhin verdiente dieser 
letztere Punkt jetzt eine 
erneute Priifung. 

Aueh soIche Hornkiefer 
sind nun im Mundfeld von 
Triton sekundar induziert 
worden, und zwar naeh 
ersten, nieht ganz sieheren 
Fallen (SPEMANN und 
SCHOTTE 1932, S. 466) 
nunmehr mit aller wiin
sehenswerten, j eden Z wei
fel aussehlieBenden Deut
liehkeit. In einem Fall, 
wo das Implantat die gan
ze Mundgegend bedeekte, 
war genau am riehtigen 
Ort ein typisehes Kaul
quappenmaul mit Horn
kiefern und umgebenden 
Hornstiftehen entstanden 
(Abb.191). In einem an

deren, vielleieht noeh interessanteren Fall war die Halfte des Mundes 
vom Implantat frei geblieben und hatte sieh zu einem Tritonmund 
mit eehten Zahnehen entwiekelt (Abb. 192). 

SoIche xenoplastiseh induzierten Hornkiefer und Hornstiftehen hat 
inzwisehen aueh HOLTFRETER in groBer Zahl und Vollkommenheit 
erzielt. AuBerdem im reziproken Experiment eehte Zahnehen aus 
transplantiertem Urodelenektoderm in Anurenlarven (1935 a, b, e). 

Das ist nun aber ein Ergebnis von groBer Tragweite. Nieht daB im 
Mundfeld Mundorgane entstehen, istdas Dberrasehende. Aueh daB diese 
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Organe den Bau besitzen wtirden, wie er dem Potenzenschatz der Fn 3ch
haut entspricht, war mit Sicherheit vorauszusehen. Aber daB tiber): mpt 
etwas induziert wird, daB die Potenzen des Froschektoderms au den 
J nduktionsreiz des Tritonkopfes ansprechen, also Potenzen fUr OJ ;ane, 
welche Triton gar nicht besitzt, auf Reize, welche sonst ganz c .1dere 
Bildungen aus16sen, das ist das Neue und Merkwtirdige. 

1m einzelnen 'ist hier noch alles dunkel und muB durch ger meste 
Untersuchung der sekundar induzierten Organe, ihres Baues un 1 ihrer 

Abb.192. Urodelenlarve nacb derselben Operation. Die Mundoffnung, our zum Teil vom Implautat be
deckt, besitzt so weit Hornkiefer, im iibrigen Zahncben. (Nach O. SCHOTTE, unveroffentlicht; gezeichnet 

von Frl. E. KRAUSE.) 

Lagebeziehungen (Z. B. zum knorpeligen Kieferbogen) aufgeklart werden. 
1m allgemeinen aber k6nnen wir tiber den induzierenden Reiz jetzt schon 
mit aller Sicherheit sagen, daB er in Hinsicht dessen, was entsteht, ganz 
spezieller Natur sein muB, ganz allgemeiner Natur jedoch in Hinsicht 
dessen, wie es entsteht. So eben, als lautete, bildlich gesprochen, das 
Stichwort nur ganz allgemein "Mundbewaffnung", und diese wtirde dann 
vom Ektoderm in der im Erbschatz seiner Art vorgesehenen AusfUhrung 
geliefert. Was das nun aber, physiologisch gesprochen, eigentlich bedeutet, 
dafUr fehlt uns, wie mir scheint, bis jetzt jede gegrtindete Vorstellung. 

XVIII. Uber den Geltungsbereich der fUr den 
Amphibienkeim festgestellten Gesetzlichkeiten. 

Nach den erst en Versuchen am Tritonei, welche durch folgerichtige 
Anwendung einer alteren Methode und Ausbildung einer neuen Versuchs
technik ein vorher nicht erhofftes Vordringen m6g1ich erscheinen lieBen, 
wurde die gefundene Spur von einer eng verbundenen Gruppe von 
Forschern aufgenommen und Jahre lang planmaBig weiter verfolgt, 
unter bewuBter Beschrankung auf das eine, so tiberaus gtinstige Versuchs-
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objekt. Die Ergebnisse dieser Arbeit darzustellen war die erste und 
wichtigste Aufgabe meiner AusfUhrungen. Nun wurde aber natur
gemaB bald der Wunsch wach, zu erfahren, wie die Keime anderer Tier
gruppen sich in dieser Beziehung verhalten, ob die fiir die Amphibien 
gefundenen Gesetzlichkeiten auch bei ihnen gelten oder ob und wie 
weit andere Prinzipien bei ihnen herrschen. Dber solche Versuche soil 
nun noch kurz berichtet werden, und zwar will ich mich auf die wichtigsten 
in sich geschlossensten Versuchsreihen beschranken, auf die Experimente 
an den Friihstadien des Hiihnchens, des Seeigel- und des Insektenkeims. 

1. Experimente an der Keimscheibe des Hiihnchens. 

Der Formwandel des sich entwickelnden Vogelkeims ist seit den 
Tagen von CHR. PANDER (1817) und K. E. VON BAER (1828) ein bevor
zugter Gegenstand der Forschung gewesen. Aber erst in neuerer Zeit, 
teils zum Zweck der Vergleichung, tells im Dienst entwicklungsphysio
logischer Interessen, ist man naher an die Frage herangetreten, wie sich 
die spateren Organanlagen auf die einzelnen Bezirke des befruchteten 
Eies und der jungen Keimscheibe zuriickfiihren lassen. Diese Unter
suchungen gehen in Fragestellung und Methode auf Roux' (1888a) Arbeit 
iiber die Lagerung des Materials des Medullarrohrs im gefurchten Froschei 
zuriick. Durch Marken verschiedener Art, eingesteckte feine Haare 
(ASSHETON 1896), kleine Hitzedefekte (FR. KOPSCH 1898, FL. PEEBLES 
1898, 1904), Farbmarken (H. WETZEL 1924/31) wurden die einzelnen 
Keimteile bis in spat ere Stadien durchverfolgt, die Bewegungen selbst 
durch Laufbildaufnahmen festgehalten und analysiert (L. GRAPER 1911, 
1929), so daB wir jetzt ein ziemlich klares Bild von der "Material
geschichte" (R. WETZEL 1929) des Vogelkeims entwerfen konnen. 

Danach enthalt das eben abgelegte Hiihnerei eine zweischichtige 
Keimscheibe, deren tieferes Blatt, das Entoderm, durch Einstiilpung 
und Einwanderung yom hinteren Scheibenrand aus entstanden ist. Mit 
dem Beginn der Bebriitung setzt die tagelang unterbrochene Entwicklung 
wieder ein. Durch eine Verdickung des auBeren Blattes, des Epiblastes, 
welche hinten in der Mitte des Scheibenrands beginnend axial nach 
vorne fortschreitet, entsteht das Bild des Primitivstreifens, der sich 
vorn zum Primitivknoten (HENsENschen Knoten) verdickt und an seiner 
Oberflache eine vorn tiefere, hint en seichtere Rinne, die Primitivrinne, 
tragt (Abb. 193). Von dies em Primitivstreifen aus entsteht nach vorn 
die Chorda anlage (der sog. Kopffortsatz), nach den Seiten das Meso
derm (Abb.194). 

Diese Bildungen nun kommen nach Ausweis der Farbmarken durch 
ausgiebige Bewegungen im Bereich des auBeren Blattes zustande 
(Abb. 195 a-d). Dessen Zellen stromen am Rande der Scheibe nach 
hinten, in der Achse nach vorn, in einer Art Doppelwirbel; dann von 
den Seiten her nach der Mittellinie, urn dort nach unten ausweichend 
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einen Grat zu bilden, der dem Entoderm zugewandt ist und in der 
Ansicht von der OberfHiche als Streifen, Primitivstreifen, erscheint. 
Noch ehe diese Bewegungen vollig zur Ruhe gekommen sind, beginnt 
die Auswanderung von Zellen . aus dem wuchemden Primitivstreifen, 
zwischen das Ektoderm und Entoderm hinein; also die Bildung des 
Mesoderms und der Chordaanlage, des "Kopffortsatzes". Kurz darauf 
wird vor letzterem das vordere Ende der Medullarplatte sichtbar. Das 
Genauere ist aus der Arbeit von WETZEL (1929) zu ersehen. 

En!. - ---.; ....... ,-,. 

Ekl. 

A bb. ] 93. Keimfeld vom Hiibncben, mit aus
gestaitetem Primitivstreifen (Prim.Str.)' der sich 
hinten (H.E.) gabelt, und vorn im Primitivknoten 
(Prim.K n.) endigt. Ekt. Grenze des Ehtoderms; 
Ent. Grenze des Entoderms. Lebend, mit Neutral-

rot gefarbt, im auffallenden Lichl. 
(Nach R. WETZEL, 1929). 

£ .. I.-+-~ 

Ekl. 

Abb. 194. Keirn von Hiihnchen, mit kurzer Neural
und Chordaanlage. Ch. Chordaanlage; Ekt. Grenze 
des Ektoderms; Ent. Grenze des Entoderms; Hw. 
querer Hirnwulst; Prim.Kn. Primitivknoten; Prim. 

Str.Primitivstreifen. (Nach R. WETZEL, 1929.) 

Markierungen des Keirns erfiillen ihren Zweck urn so vollkommener, 
je weniger sie den normalen Ablauf der Entwicklung storen; in demselben 
AusmaBe aber lehren sie, wenigstens direkt, nichts tiber die hierbei 
herrschenden ursachlichen Verhaltnisse. Erst wenn z. B. eine durch 
Anstich gesetzte Marke so groB ist, daB sie zu einem Defekt fiihrt, lassen 
sich aus den Ausfallserscheinungen Schltisse nicht nur auf die prospektive 
Bedeutung der zerstorten Anlage ziehen, sondem unter Umstanden, 
durch Verbindung mit anderen Ergebnissen, auch Rinweise auf eine 
etwaige induzierende Wirkung gewinnen. 

So hat schon FL. PEEBLES (1898) bei ihren Markierungsversuchen die 
Beobachtung gemacht, daB ein starker Defekt unmittelbar vor dem 
Vorderende des Primitivstreifens (also im Primitivknoten, RENsENschen 
Knoten) die weitere Entwicklung verhindert, und hat daraus den SchluB 
gezogen, daB diese Region mit der Bildung und dem Wachstum des 
Embryos eng verkntipft ist (1. c. S. 409). Wird die Keimscheibe in 
derselben Rohe quer durchschnitten, so entwickelt sich aus der hinteren 
Keimhalfte eine verktirzte Embryonalanlage, anscheinend ohne Vorder-
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kopf; die vordere Keimhalfte dagegen entwickelt sich nicht weiter. 
Nach diesem Ergebnis allein laBt sich nicht entscheiden, ob mit dem 
zerstorten Stuck das Material fUr den Kopf ausgeschaltet wurde oder 
aber irgendein zu seiner Bildung notiger EinfluB. PEEBLES scheint sich 
fUr die erst ere Moglichkeit zu entscheiden, indem sie von einer unmittelbar 

I. 

d 
Abb. 195 a- d. Schematische Darstellung der Keimfeldbewegungen wahrend der Entstehung des Primitiv

streifens. Die Pieile geben die Richtung an, in der sich die Teile des Keimfelds verschieben werden. 
(Nach R. WETZEL, 1929.) 

vor dem Primitivstreifen gelegenen "Wachstumszone" spricht. Nun 
legt aber schon ein anderes Ergebnis derselben Verfasserin - Zerstorung 
eines medianen Bezirks ein wenig weiter vom mit nachfolgendem Defekt 
in den Medullarwiilsten - die Auffassung nahe, daB das Material fUr 
das Gehim schon im Stadium des ausgebildeten Primitivstreifens, also 
im Augenblick der Operation, seinen endgultigen Platz einnimmt und 
daher von dem hinter ihm gesetzten Defekt nicht seIber getroffen wird. 
Durch die Markierungsversuche von FR. KOPSCH (1927) und R. WETZEL 
(1929) ist dies zur GewiBheit erhoben. Es muB also etwas normaler-
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weise yom Primitivknoten Ausgehendes sein, was zur Bildung der 
Medullarplatte notig ist und durch den Anstich zerstort wurde. 

Die Isolierungsversuche von FL. PEEBLES wurden in neuerer Zeit 
von verschiedenen Forschem wiederholt, nach etwas anderen Methoden, 
welche teils eine langere Aufzucht der zu prufenden Stucke, teils eine 
groBere Mannigfaltigkeit von Eingriffen erlauben. 

Teile des Hillmerkeimes isoliert aufzuziehen hat gegenuber demselben 
Experiment am Amphibienkeim die Schwierigkeit, daB die Nahrung 
den Zellen von auBen zugefUhrt werden muB, indem sie ihnen nicht wie 
dort einzeln als Dotter zugeteilt ist. Dies wird in recht vollkommener 
Weise dadurch erreicht, daB die zu priifenden Stucke auf die gefaBreiche 
Chorioallantois eines weiter entwickelten Embryos gepflanzt werden 
(A. AGASSIZ und V. DANCHAKOFF 1922). Dort wachsen sie fest und 
werden so reichlich emahrt, daB sie sich viele Tage lang fast ungestort 
weiter entwickeln. 

Nach dieser Methode konnte HOADLEY (1929) aus Stucken der jungen 
Keimscheibe wohlgeformte, erstaunlich hoch differenzierte Gebilde 
zuchten, z. B. ein Auge mit geschichteter Retina und wohl entwickelter 
Linse. Doch soIl hier auf diese an sich wertvollen Ergebnisse nicht 
naher eingegangen werden, da Nachweise von Selbstdifferenzierung uns 
in diesem Zusammenhang nur so weit interessieren, als sie zu Induktions
vorgangen in Beziehung gesetzt werden konnen. So ware fur uns z. B. 
die etwaige Feststellung von Wichtigkeit, daB sich prasumptive Medullar
platte isoliert, also unter Selbstdifferenzierung, zu Medullarsubstanz 
weiter entwickeln kann, zu einer Zeit, wo sie noch nicht von prasumptiver 
Chorda unterlagert ist. Solche Fille liegen, soviel ich sehen kann, unter 
den zahlreichen Experimenten HOADLEYs noch nicht vor; fUr das an
gefuhrte Beispiel der Medullarplatte schon deshalb nicht, weil niemals 
Ektoderm allein isoliert wurde, worauf schon C. H. WADDINGTON (1932, 
S.224) hingewiesen hat. Daher laBt sich bis jetzt nicht entscheiden, 
ob beim Huhnchen wie beim Amphibienkeim eine anderweitig ver
mittelte Determination etwaigen Induktionswirkungen eines Keimteils 
auf den anderen vorbereitend entgegenkommt. 

Nach derselben Methode wurde von T. E. HUNT (1931, 1932) im 
ausdrucklichen AnschluB an die alteren Versuche von FL. PEEBLES die 
Bedeutung des Primitivknotens fur die Entwicklung untersucht. Es 
bestatigte sich, daB Vorderstucke der Keimscheibe, welche vor Aus
bildung des Kopffortsatzes isoliert worden sind und nichts yom Primitiv
knoten enthalten, sich nicht zu irgendwelchen Organen weiter differen
zieren, wahrend schon die Anwesenheit eines kleinen Teils des Knotens 
zur Bildung von Medullarsubstanz 'genugt. Stucke, welche den ganzen 
Knoten enthalten, haben eine umfassendere und weitergehende Diffe
renzierungsfahigkeit als solche aus irgendeiner anderen Ebene des Keirns; 
es entstehen Vorderhim, Augenbecher, Mesonephros. 1m Gegensatz 
dazu Hefem Stucke des Primitivstreifens hinter dem Knoten in diesem 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 16 
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fruhen Stadium nur Differenzierungen aligemeiner Art, wie Integument, 
Darm, Knorpel, Muskulatur; nicht aber solche Gebilde, welche fUr das 
betreffende Niveau des Embryos charakteristisch sind. 

Diese Ergebnisse gewinnen durch Verbindung mit solchen anderer 
Experimente eine Beziehung zur Frage der Induktion. Fur die pra
sumptive Medullarplatte vor Ausbildung des Kopffortsatzes, also vor 
Unterlager'ung durch die Chordaanlage, ist darauf schon oben hingewiesen 
worden. FUr die Entwicklung des Primitivstreifens, der nach R. WETZEL 
zum Teil zur Bildung von Medullarsubstanz verwendet wird, spricht 
T. E. HUNT (1932) auf Grund seiner Ergebnisse die Vermutung aus, "daB 
Zellen, welche vor der Transplantation schon zur Bildung von Nerven
gewebe determiniert sind, doch das RegionsgemaBe nur unter dem EinfluB 
der Chorda erzeugen. Ferner mag die Chordaanlage fUr die Formbildung 
des Neuralrohrs unentbehrlich sein". Die Dbereinstimmung dieser 
Ansichten mit dem fur den Tritonkeim N achgewiesenen springt in 
die Augen. 

Deuten also diese Tatsachen indirekt auf dieselben ursachlichen 
Beziehungen hin, so sind von C. H. WADDINGTON Induktionswirkungen 
auch fur den Vogelkeim durch exakte EJ.Cperimente nachgewiesen worden. 
Die Mc;!thode war prinzipiell dieselbe wie die bei den Amphibienan
gewandte, namlich transplantative Verlagerung von Keimteilen gegen
einander; in der technischen Ausfiihrung machten die besonderen Ver
haltnisse des Vogeleies besondere MaBnahmen n6tig. Davon ist die 
wichtigste wohl die, daB die Keimscheibe yom Dotter abge16st auf einem 
kunstlichen Nahrboden gezuchtet wurde (vgl. WADDINGTON 1932a, 
S.181£.). Dabei bleiben die Keime zwar nicht so lange am Leben, wie 
bei wohlgelungener Verpflanzung auf die Chorioallantois, aber immerhin 
lange genug, urn die Wirkung der Induktion erkennen zu lassen. 

So wurde an der ganz jungen Keimscheibe mit noch kurzem Primitiv
streifen das Entoderm yom Epiblast abge16st, und urn 900 gedreht wieder 
zur Anheilung gebracht (WADDINGTON 1932a, 1933). Der Erfolg war, 
daB der nach der Operation sich bildende vordere Teil des Primitiv
streifens nach dem Vorderende des Entoderms hin abgelenkt wurde. 
Daraus zog WADDINGTON den SchluB, daB die Gestaltungsbewegungen 
des Epiblasts, welche zur Bildung des Primitivstreifens fUhren, durch 
das unterlagernde Entoderm ihre Richtung empfangen. Die Vermutung, 
daB sie dadurch auch in Gang gesetzt werden, lieB sich durch ein anderes 
Experiment bestatigen, bei welchem Epiblast und Entoderm urn volle 
1800 gegeneinander gedreht wurden. Dadurch konnte entweder das 
normale Wachstum des Primitivstreifens verhindert oder aber die Bildung 
eines neuen Primitivstreifens veranlaBt werden (WADDINGTON 1933 a) 
(Abb.196). 

Hier wird also offenbar eine Gestaltungsbewegung induziert. Unter 
denselben Begriff laBt sich ein weiteres Ergebnis fassen, daB sich namlich 
bei Ablenkung des Primitivstreifens auch der Vorcterdarm unter dem 
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verlagerten Vorderende des Embryos, also aus fremdem Material, aus
bildet (WADDINGTON 1932a). 

Zur weiteren Prufung des Induktionsvermogens wurden einzelne 
Keimbezirke durch Transplantation mit anderen in abnorme Verbindung 
gebracht. Zwei Methoden fiihrten dabei zu positiven Ergebnissen. 

Stucke des Primitivstreifens wurden von unten her zwischen Epiblast 
und Entoderm geschoben. Dort entwickeln sie sich verschieden je nach 
der Hohe, aus der sie stammen. Vordere Stucke des Frimitivstreifens 
werden gewohnlich zu Medulla, Chorda und 
Mesoderm; mittlere Stucke zu Mesoderm mit 
oder ohne medullares Gewebe; hintere Stucke 
gewohnlich nur zu Mesoderm. Ob diese letzteren 
Stucke induzieren konnen, ist zweifelhaft; bei den 
vorderen und mittleren Stucken dagegen wurden 
klare Falle von Induktion erzielt, und zwar wahr
scheinlich auch dann, wenn sich aus dem Im
plantat nur Mesoderm entwickelt hatte. 

Ebenso induzierte der Primitivstreifen, wenn 
zwei Keimscheiben von Entoderm gereinigt mit 
der Innenflache zusammengefUgt wurden, derart, 
daB die gratformige Verdickung des einen Strei
fens unter seitliches Ektoderm der anderen Keim
scheibe zu liegen kam. Es entstand dann uber 
dem Primitivstreifen eine sekundare Medullar
platte in dem fremden Epiblast (WADDINGTON 
1932a). 

Durch spatere Experimente desselben Autors 
wurden noch andere am Amphibienkeim ge
wonnene Ergebnisse mit mehr oder weniger 
Sicherheit auch fUr den Vogelkeim festgestellt. 
So kann Induktion durch Mesoderm entgegen 
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Abb. 196. Keimscheibe von 
Eote, auf kiinstlichem Nabr
boden gezllchtet. E piblast und 
Entoderm waren voneinander 
gel6st und urn 180' gedreht 
wieder zusammengefiigt WOf

den. Es haben sich zwei Primi
tivstreifen entwickelti der no[
male (Prim.Str.) in der Uf

spriinglichen Richtung, ein 
sekundar induzierter (Prim. 
Slr.ind.) in entgegengesetzter 
Richtung. Beide staueo sich 
in der Mitte gegeneinander auf 
( . ); siewiirden wohleineDupli
citas cruciata bilden. (Nach 
C. H . WADDINGTON, 1933 b.) 

der Richtung der embryonalen Achse des Wirts erfolgen (WADDINGTON 
1933 a). Induktoren aus dem vorderen Teil der embryonalen Achse 
(Kopffortsatz und Medullarplatte) konnen im vorderen Teil des Blasto
derms des Wirts Strukturen hervorrufen, welche fast in allen Fallen 
Merkmale des Kopfes tragen. Neuerdings wurde auch eine Kopfinduktion 
am hinteren Ende des Wirts erzielt (WADDINGTON 1934, S.212). Da
gegen ist bisher nie durch Rumpfinduktor ein Kopf induziert worden, 
auch nicht in Kopfh6he des Wirts. Ebensowenig konnte eine Induktions
fahigkeit der Chorda mit Sicherheit festgestellt werden (WADDINGTON 
1933a; WADDINGTON und G. A. SCHMIDT 1933). 

2. Experimente am Seeigelei. 

Das Seeigelei, neben detn Amphibienei lange Zeit das bevorzugte 
Objekt entwicklungsphysiologischer Forschung, ist wieder mehr in den 

16* 
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Lichtkreis des allgemeinen Interesses getreten, seit die Methode der vitalen 
Farbmarkierung und die Glasnadeltechnik zur Losung der alten Probleme 
herangezogen wurden. Zwei Gruppen dieser Versuche gehoren in den 
Zusammenhang dieser Vortrage. Die Versuche der ersten Gruppe 
befassen sich mit dem Verhaltnis zwi.schen Ektoderm und Kalkskelet 
beim Auswachsen der Fortsatze der Seeigellarve, der Arme des Pluteus; 
die der zweiten mit der Frage, ob der Seeigelkeim ein Organisations
zentrum besitzt, welches mit dem der Amphibien verglichen werden kann. 

Urn diese Experimente wenigstens im Prinzip verstandlich zu machen, 
muB die normale Entwicklung des Seeigeleies in den allgemeinsten 
Ziigen geschildert werden. Die polare Struktur dieses Eies laBt sich 
nach BOVERI (1901 a u. b) an dem zuerst von SELENKA (1880) be
schriebenen, von ihm wieder entdeckten Pigmentring erkennen, dessen 
oberer Rand etwa mit dem Aquator des Eies zusammenfallt, wahrend 
der untere Rand an eine pigmentfreie Kappe angrenzt. Durch die drei 
ersten, aufeinander senkrecht stehenden Teilungen zerfallt das Ei in 
acht gleich groBe Zellen. Darauf teilen sich die vier Zellen des animalen 
Kranze~ durch meridionale Furchen inacht, wahrend die vier Zellen 
des vegetativen Kranzes am unteren Pole je eine kleine Zelle abschniiren. 
Der Keirn besteht also im 16·Zellenstadium aus' drei Zellkranzen von 
verschiedener GroBe; aus einem oberen Kranz von pigmentlosen Zellen 
mittlerer GroBe, den acht Mesomeren; einem mittleren Kranze von groBten 
Zellen, welche den Pigmentring enthalten, den vier Makromeren; einem 
unteren Kranze von kleinen, pigmentlosen Zellen, den vier Mikromeren. 
An der im Fortgang der Furchung entstandenen Blastula 16sen sich 
die Zellen des vegetativen Poles, die Abkommlinge der vier Mikromeren, 
aus dem epithelialen Verbande und wandern ins Blastocoel ein. Sie 
ordnen sich spater in zwei symmetrischen Gruppen an und erzeugen das 
Kalkskelet der Larve. Die wieder zusammengeschlossenen, nunmehr vege
tativsten Zellen stiilpen sich zur Anlage des Darms ein (Abb. 197). Dieser 
gliedert sich durch zwei Einschniirungen indrei Abschnitte und neigt 
si~h nach der ventralen Seite hiniiber. Hier verschmilzt er mit der ihm 
entgegenwachsenden Mundbucht und offnetsich nach auBen; die Stelle 
der ersten Einstiilpung der Darmanlage wird zum After der Larve. 
Am Scheitel der Larve, dem animalen Pole entsprechend, bildet sich ein 
Schopf starrer Wimpern aus, die Oberflache des Keirns bedeckt sich mit 
beweglichen Cilien; urn die Mundoffnung herum entsteht einFlimmerband 
(Abb. 198a-d; 199). 

Zur Beurteilung der Experimente ist es noch wichtig zu wissen, 
welche Organe sich aus den einzelnen Teilen der jiingsten Stadien ent
wickeln. Entgegen den alteren, einander zum Teil widersprechenden 
Angaben von T. H. MORGAN (1896), BOVERI (1901), DRIESCH (1902), 
H. SCHMIDT (1904) scheint dies in neuester Zeit von S. HORSTADIUS (1931, 
1935) mittels der vitalen Farbmarkierung einwandfrei festgestellt zu sein 
(Abb. 200). Danach wiirde die Grenze zwischen Ektoderm und Entoderm 
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nicht, wie BOVERI annahm, mit dem oberen Rande des Pigmentrings, 
also mit der horizontalen dritten Furche, zusammenfallen, sondern etwas 
tiefer verlaufen, etwa durch die Mitte der Makromeren; annaherndso, 
wie es BOVERIS Schuler H. SCHMIDT (1904) auf Grund von Kernzahlungen 
und Oberflachenmessungen berechnet hatte. Von den zwei Zellringen 

Abb. 197. Furchung, Mesenchymbildung und Gastrulation von Paracentrotus lividus. 
(Nach BOVERI, 1901 b; aus SCHLEIP, 1929.) 

(veg 1 und veg 2), in welche die Makromeren sich teilen, wurde der obere 
(veg 1) noch zum Ektoderm gehoren und nur der untere (veg 2) sich 
als Entoderm einstiilpen. v. DErscH, welcher zuerst (1925 a, 1932) fUr 
die Auffassung von BOVERI eingetreten war, hat diese Befunde neuer
dings (1933) auf Grund eigener Beobachtungen bestatigt. 

Wir schildern nun zunachst die Versuche an den Pluteusarmen. 

Das Auswachsen der Seeigelarme ist lange Zeit neben der Entstehung 
der Wirbeltierlinse das Hauptbeispiel eines Induktionsvorganges gewesen, 
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seitdem C. HERBST (1892) es mit der Bildung der stiitzenden Skeletstabe 
in ursachlichen Zusammenhang gebracht hatte. Schon vorher hatten 
G. POUCHET und L. CHABRY (1889) durch Aufzucht in Seewasser mit 
vermindertem Kalkgehalt Larven mit rudimentarem oder ganzlich 
fehlendem Kalkskelet erhalten und die mangelhafte Ausbildung der 

A bb. 198 a-d. Larvenentwicklung von Parechinus microtuberculatus. a und b kugeUge Gastrula, a von 
der linken Seite, b von der Ventralseite; c und d eckige Gastrula, c von der linken Seite, d von der Dorsalseite; 
A Akron; pM und sM primares und sekundares Mesenchym; VW und DW ventrale und dors~le Wand. 

(Nach H. SCHMIDT, 19°4; aus SCHLEIP, 1929.) 

Arme auf den fehlenden Druck von seiten der Skeletstabe zuriick
gefiihrt, we1che normalerweise das Ektoderm vor sich hertreiben sollen. 
HERBST erzielte dasselbe Ergebnis (Abb. 201), durch Zusatz gewisser Salze 
zum Seewasser und "gelangte zu der Ansicht, daJ3 die Pluteuslarven mit 
rudimentarem oder ganzlich fehlendem Skelet deshalb keine Arme 
erhalten hatten, weil das intensive Wachstum der betreffenden Stellen 
des Wimperrings wegen Wegfall des Reizes, den sonst die sich ver
groJ3emden Kalkstabe auf diesel ben ausiiben, unterblieben war". Er 
halt die Wirkung also nicht, wie anscheinend POUCHET und CHABRY, 
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fur eine mechanische, sondern fur einen Auslosungsvorgang. Eben 
deswegen gehoren diese Experimente hierher. 

Konnen diese Versuche HERBSTS als Defektversuche aufgefaBt werden 
- Entfernung der vermutlichen Ursache und Beobachtung der Ausfalls
erscheinungen -, so waren spatere Versuche desselben Autors (HERBST 

a' .OA. 

ItA. 

bl 

Abb. t99-a und b. Bildung des Pluteus der Echinideo l schernatisch. a Obergang zum Pluteus, von links; 
a1 dasselbe, von~ventral; b junger Pluteus, von links; bt dasselbe, von ventral. M Mund; (j Oesophagus; 
Ed Enddarm;~A~After; i.C. linkes,r. C. recbtesCoelombHischenj 5 Scheitel; Ws Wimperschnur; Sk Skelet; 

O. A. Oralarm; A. A. Analarm. (Aus SCHLEIP, 1929.) 

1893) mit Transplantationsversuchen zu vergleichen. Durch langeren 
Aufenthalt der Seeigelkeime in einer geeigneten Lithiumlosung werden 
die Kalkbildungszellen und in der Folge die Kalknadeln nach dem 
animalen Pol hin verschoben. "Hand in Hand mit der Verlagerung der 
Kalknadeln geht eine solche der gitterfOrmigen Armstutzen und endlich 
der Arme selbst, deren Hervorwachsen durch den Reiz der sich ver
groBernden und vorwarts schiebenden Kalkstabe hervorgerufen wird" 
(1. c. S.193). Daraus folgt, "daB nicht diese oder jene Zellgruppe des 
Ektoderms von vorneherein zur Bildung eines Fortsatzes bestimmt 
ist, sondern daB hierzu eine jede fahig ist, wenn sie nur durch 
eine sich vorwarts schiebende Kalknadel den AnstoB dazu erhalt" 
(1. c. S. 194). 
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Wahrend gegen jene ersten Versuche HERBST selbst den Einwand 
zulaBt, daB durch die abnormen Bedingungen nicht nur die Kalkbildung, 
sondern auch das Wachstum jener Zellterritorien, von denen die Arm
bildung ausgeht, direkt aufgehoben sein k6nne, halt er durch die Ver
lagerungsversuche die Indifferenz des Ektoderms und die Induktions
wirkung der Kalkstabe fUr unumst6Blich festgestellt (HERBST 1896). 
~-==-="'-:=--=1- Doch bleiben diese Versuche im Gegensatz zu 

Abb. 200. Vitale AnHir
bung an Seeigeleiern durch 

angelegten Farbtrager . 
(Nach v . UBISCH, 1925 a.) 

operativer Transplantation demselben Einwand aus
gesetzt, daB namlich die den ganzen Keirn treffende 
chemische Einwirkung nicht nur die Anordn ung des 
Kalkskelets, sondern auch das Anlagenmuster im 
Ektoderm verandert haben k6nnte. ja, dieser Ein
wand liegt hier sogar besonders nahe, da die voraus
gehende, abnorme Anordnung der Skeletbildner auf 
eine abnorme Lage der Attraktionszonen im Ekto

derm schlieBen laBt. So sind denn auch diese scheinbar so gut ge
sicherten Satze durch neuere Tatsachen erschuttert worden. 

j. RUNNSTROM (1929) fand wie HERBST, daB durch Zusatz von 
Kel zum Seewasser die Bildung des Skelets geschadigt oder ganz unter
druckt wird und daB dann auch keine Fortsatze gebildet werden. Aber 

Abb.201. Zwei Kaliumlarven ohne jede Spur von Kalkgeriist . (Nach C. HERBST, 18g2.) 

an der Stelle, wo sie entstehen sollten, war das Ektoderm bei manchen 
Larven niedriger und hatte denselben Bau wie bei der normalen Ent
wicklung da, wo die Skeletstabe von innen andrucken (1. c. S.136). 

Ferner erreichte RUNNSTROM durch kombinierte Wirkung von LiCl 
und KCl, daB wohl die Skeletbildner und in der Folge die Skeletstabe 
animalwarts verschoben wurden, nicht aber die Grenze zwischen Ektoderm 
und Entoderm, so daB in dieser Hinsicht annahernd normale Larven 
entstanden. Man wurde nun erwarten, daB mit der Verschiebung der 
Analstabe auch die von ihnen gestutzten Analfortsatze eine entsprechende 
Verlagerung zeigten. Das war aber im allgemeinen nicht der Fall; viel
mehr entstanden die Fortsatze meist in normaler Lage und die verlagerten 
Skeletstabe paBten sich ihrer Form an (1. c. S. 127; vg1. auch 1917, 
S. 239). 
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Aus diesen Tatsachen zieht RUNNSTROM, wie schon HORSTADIUS 
(1928, S.111) aus anderen Tatsachen, den SchluB, daB die Lage der 
Fortsatze schon vor der Ausbildung der Skeletstabe determiniert ist 
und daB die weitere Entwicklung der letzteren yom determinierten 
Ektoderm aus geleitet wird. Doch halt er daran fest, daB die Skelet
stabe eine induzierende Wirkung ausiiben, welcher bei der normalen 
Entwicklung die Roile einer Verstarkung der schon bestehenden De
termination zufailen wiirde (1. c. S. 131). Jene Determination aber wiirde 
unter Wechselwirkungen der Teile wohl in einem sehr friihen Stadium 
der Entwicklung, vielleicht schon im ungefurchten Ei erfolgen (1. c. S. 139). 

Damitstellt RUNNSTROM diesen Fall ahnlichen Erscheinungen in 
der . Amphibienentwicklung, z. B. der doppelten Determination der 
Meduilarplatte oder der Linse, an die Seite (1. c. S. 125). 

In mehrjahrigen Versuchen hat auch v. UBISCH diese Frage wieder 
in Angriff genommen und dazu eine wertvoile neue Methode beigesteuert. 
Mittels einer Glasnadel werden einem Keirn irn 16-Zeilenstadium die 
Mikromeren entnommen und dann einem anderen ganzen oder halben 
Keirn durch einen Schlitz ins Blastocoel eingefiihrt, so wie das an 
Amphibienkeirnen zu den verschiedensten Zwecken geiibt wird. Dort 
unterliegen sie dem EinfluB der ektodermalen Anziehungsbezirke, ordnen 
sich in zwei Gruppen an, liefern die gewohnlichen Dreistrahler und in 
der Folge ein mehr oder weniger normales Kalkskelet (v. UBISCH 
1931, S.194). 

In diesem Zusammenhang interessieren uns vor allem jene FaIle, in 
welchen eine animale Keimhalfte sich mit den im Blastulastadium 
implantierten Mikromeren entwickelte. Es entstanden Larven, welche 
wohl ein Skelet besaBen, aber trotzdem keine Fortsatze bildeten und 
daher die auBere Form der Blastula beibehielten (1931, S.196f.). 
V. UBISCH schlieBt daraus (1. c. S. 234), daB ein Druck von seiten der 
vordringenden Skeletstabe noch nicht geniigt, urn die Bildung von 
Fortsatzen hervorzurufen, daB vielmehr das dazu auswachsende Ekto
derm vorher in dieser Richtung determiniert worden sein muB. Dies 
wurde schon von RUNNSTROM (1929, S.131) ausdriicklich betont. 

So wahrscheinlich dieser SchluB sachlich das Richtige trifft, so muB 
doch darauf hingewiesen werden, daB er noch nicht vollig bindend ist. 
Die Mikromeren sind nicht unerheblich jiinger als der Keirn, in welchen 
sie verpflanzt worden sind; es ist also mit der M6glichkeit zu rechnen, 
daB im Zeitpunkt, wo die Kalkstabe gebildet werden und einen Reiz 
ausiiben k6nnten, das Ektoderm, auf das sie treffen, nicht mehr reaktions
fahig ist (vg1. HORSTADIUS 1935, S.439, 445-450). 

1st also einerseits in zahlreichen Fallen h6chst unwahrscheinlich 
gemacht und in keinem einzigen Falle bewiesen, daB die Stabe des 
Kalkskelets in unvorbereitetem Ektoderm Fortsatze hervorrufen k6nnen, 
so sind andererseits von mehreren Autoren (J. W. JENKINSON 1911; 
McBRIDE 1914; J. RUNNSTROM 1931) Faile beschrieben worden, in denen 
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sich Fortsatze ohne Skeletstiitze wenigstens angelegt haben. Neuerdings 
hat auch v. UBISCH (1933a) aus rein animalen Halbkeimen ohne im
plantierte Mikromeren Larven mit deutlich abgesetzten Analfortsatzen 
erzielt (vgl. dazu HORSTADIUS 1935, S.438, 446). 

Man wird aus all dem mit RUNNSTROM und v. UBISCH schlieBen 
konnen, daB die Lokalisation der Fortsatze nicht erst durch die von 
innen anstoBenden Kalkstabe bewirkt wird; andererseits aber ist nicht 
zu verkennen, daB die Ausbildung der Fortsatze durch die auswachsenden 
Stabe sehr wesentlich gefOrdert wird. Danach wiirde die Entstehung 
der normalen Pluteusarme als "kombinative Einheitsleistung" im Sinne 
F. E. LEHMANNs (vgl. oben S.62) zu bezeichnen sein. 

Wie in diesen Experimenten ein angenommener Induktionsvorgang 
nachgepriift wurde, so legten andere Experimente der neueren Zeit 
die Frage nahe, ob die ersten Entwicklungsvorgange des Seeigeleies 
wie diejenigen des Amphibieneies von einem Organisationszentrum aus 
determiniert werden. Dabei wurde an jene grundlegenden Versuche von 
HANs DRIESCH angekniipft, we1che, durch den Anstichversuch von 
W. Roux hervorgerufen, bekanntlich darin bestanden, daB Seeigelkeime 
in verschiedenen Stadien der Entwicklung zerteilt wurden, durch 
mechanische oder chemische Mittel; daB also dem Ausgangsmaterial der 
Entwicklung Teile genommen wurden, die, wenn sie schon zu ihrem 
spateren Schicksal unwiderruflich bestimmt gewesen waren, nachher 
der Larve hatten fehlen miissen. DaB das nicht der Fall war, daB vielmehr 
statt defekter verkleinerte ganze Larven von normalen Proportionen 
entstanden, wurde zum Ausgangspunkt weittragender Schliisse. 

Schon auf Grund so1cher Defektversuche hat BOVERI (1901) eine 
Erklarung dieser Erscheinungen gegeben, we1che sich mit spater auf
tretenden Ideen nahe beriihrt. Er fiihrt die polar geordneten Vorgange 
auf einen Schichtenbau des Eies zuriick; wir wiirden heute sagen, auf 
ein Gefalle eines unbekannten Agens. An der jeweils vegetativsten 
Stelle des normalen so gut wie des zerstiickelten Keirns wiirde die 
Differenzierung einsetzen und von diesem "Vorzugsbereich" aus wiirden 
alle anderen Bereiche in ihrer Rolle bestimmt. 

Diese Zerteilungsversuche also wurden von verschiedenen Forschem 
wieder aufgenommen, und zwar mit den inzwischen am Amphibienkeim 
ausgearbeiteten verfeinerten Methoden. Sie sollen hier nur so weit 
angefiihrt werden, als sie auf die Frage des Organisationszentrums 
Bezug haben. 

v. UBISCH (1925c) zerschnitt normale Blastulen von Echinocyamus 
pusillus quer in der Mitte, senkrecht zu der bei dieser Seeigelart stark 
gestreckten Hauptachse, und verfolgte die Entwicklung der beiden 
Keimhalften. Dabei fand er, daB die vegetative Halfte eine Gastrula 
bilden kann, die animale aber nicht (wie friiher ZOJA 1895, TERNI 1914, 
nach Isolierung im 16-Zellenstadium). Es hat also die vegetative Halfte, 
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falls die Gastrula normal proportioniert ist (was nicht immer der Fall 
war), prasumptives Entoderm als Ektoderm verwendet, wahrend die 
animale Halfte nicht imstande ist, prasumptives Ektoderm in Entoderm 
umzuwandeln. Allerdings hat v. UBISCH (1933 a) jetzt auch an rein 
animalen Halften nicht vorbehandelter Keime Urdarmbildung ver
schiedenen Grades beobachtet; doch scheint dies eine ganz seltene Aus
nahme zu sein, welche bei dem zu jenen friiheren Versuchen verwendeten 
Material niemals vorkam. 

Zu diesen Angaben hat HORSTADIUS (1935) neuerdings kritisch 
Stellung genommen. v. UBISCHS friihere Angabe, daB animale Halften 
niemals gastrulieren, konnte er an einem sehr groBen Material (328 ani
ma]en Halften) bestatigen (1928, S.35, 274; 1935, S.289, 434). Er 
halt dies fUr eine feste Regel und jene drei Falle, iiber welche v. UBISCH 
neuerdings berichtet, nur fUr scheinbare Ausnahmen, welche er durch 
die Annahme erklart (1935, S.434-436), daB die dritte Furche etwas 
schrag durchgeschnitten habe.. Dann hatte die anscheinend rein animale 
Halfte in Wirklichkeit etwas vegetatives Material enthalten. - Scharfer 
ist der Gegensatz beziiglich der vegetativen Keimhalfte, indem HOR
STADIUS rundweg in Abrede stellt, daB sie nach Isolation Entoderm 
regulatorisch als Ektoderm verwendet. Nicht nur, daB nach den oben 
(S. 245) mitgeteilten Befunden auch der vegetativen Halfte prasumptives 
Ektoderm zukommt; vielmehr wird dieses auch, nach seiner auf Farb
markierungen gegriindeten Ansicht, allein zur Bildung des Ektoderms 
verwendet und nicht durch ektodermisiertes Entoderm erganzt (HoR
STADIUS 1935, S.302). Das miiBte also zur Bildung eines verhaltnis
maBig zu groBen Urdarms fUhren, wie auch v. UBISCH (s. oben) sie 
offenbar beobachtet hat. Wie dann dessen andere Falle, in welchen 
die Gastrula normal proportioniert war, zu erklaren sind, ob durch eine 
Verkleinerung des Entoderms infolge von Bildung iiberzahliger Mesen
chymzellen, wie HORSTADIUS (1935, S. 303) andeutet, oder doch durch 
eine regulative Ektodermisierung von prasumptivem Entoderm, das ist 
wohl noch nicht mit Sicherheit zu entscheiden. 

Diese aquatoriale Durchtrennung wurde nun von v. UBISCH (1925 c) 
mit einem anderen Eingriff kombiniert. N ach der Entdeckung von 
C. HERBST (1892) kann man einen Seeigelkeim durch Behandlung mit 
Lithium "entodermisieren", d. h. man kann den Bereich des Entoderms 
in der Blastula nach dem animalen Pol hin erweitem. Wurden nun 
solche entodermisierten Blastulen aquatorial durchschnitten, so war die 
Entwicklungsweise beider Keimhalften sehr bemerkenswert. Die vege
tative Halfte konnte immer noch zu einer Gastrula werden, also trotz 
der Entodermisierung einen Teil ihres Entoderms (nach HORSTADIUS' 
Auffassung: ihr gesamtes prasumptives Ektoderm) als Ektoderm ver
wenden; aber auch die animale Halfte konnte nunmehr gastrulieren. 

Da nun "trotz des trennenden Schnitts die Entomesodermdiffe
renzierung, die in der vegetativen Halfte begonnen hatte, in der animalen 
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Halfte selbstandig ablauft", so kommt v. UBISCH (1925c, S.482) zu 
dem SchluB, daB "das Vorhandensein eines keimblattdeterminierenden 
Organisationszentrums am vegetativen Pol des Keirns nicht anzunehmen 
ist". Dagegen laBt siCh natiirlich der Einwand erheben, daB ein yom 
vegetativen Pol ausgehender "entodermisierender" EinfluB zur Zeit der 
Durchtrenpung den Aquator schon iiberschritten haben kannte. Als 
Gegengrund fUhrt v. UBISCH (1925c, S.484) an, daB das Entoderm im 
Blastulastadium noch nicht fest determiniert sein kanne, weil dann 
keine Regulation mehr maglich ware. Es ist aber keineswegs ausgemacht, 
daB nicht auch eine labile Determination fUr organisatorische Wirkungen 
geniigt. 

Diesen Einwanden unterliegt nicht eine andere Tatsache, welche 
v. UBISCH in einer spateren Arbeit (1929) mitteilt und verwertet; daB 

a 
Abb. 202 a und b. Doppelgastrulae von 
Echinus miliaris, durch Verschmelzung von 
zwei Halbkeimen entstanden, von denen 
der eine vorher vital gefarbt worden war. 

(Nach v. UBISCH, 1925 b.) 

namlich eine animale Blastulahalfte 
auch dann gastrulieren kann, wenn sie 
der Lithiumwirkung erst nach der 
Trennung von der vegetativen ausgesetzt 
worden ist. Darauf wird zuriickzu
kommen sein. 

Einen weiteren Beweisgrund gegen die 
Annahme eines Organisationszentrums 
entnimmt v. UBISCH einer anderen Gruppe 
von ihm ausgefUhrter Experimente. Ge

farbte und ungefarbte halbe und ganze Seeigelkeime friihester Entwick
lungsstadien wurden nach bekannten Methoden in Massenkulturen auf 
Geratewohl zur Verschmelzung gebracht (1925b). Unter den Ver
schmelzungskeimen befanden sich zwei (1. c. S.464, Fig. 9 und 12), bei 
welchen der aus halbem Material entstandene Darm des einen Partners 
unmittelbar an das Ektoderm des anderen anstaBt, ohne es in die Ento
dermbildung einzubeziehen und sich so aus ihm zu erganzen (Abb. 202a 
und b). Darin sieht v. UBISCH (1925c, S. 485) einen Gegensatz zu dem 
Verhalten eines Amphibienkeims in gleicher Lage. DaB er den Unter
schied fUr einen grundlegenden halt, geht aus dem ganz allgemein ge
haltenen Satz hervor: "das Vorhandensein und die Wirksamkeit von 
Organisationszentren ist also wie abhangige und unabhangige Differen
zierung usw., lediglich eines der vielen Mittel, deren sich die Natur bei der 
Entwicklung zur Hervorbringung eines harmonischen Ganzen bedient". 

Ehe auf diese SchluBfolgerungen naher eingegangen wird, sollen 
nunmehr die einschlagigen Experimente von S. HORSTADIUS besprochen 
werden. Sie bestanden einmal darin, daB die Eier vor und nach der 
Befruchtung aquatorial durchschnitten oder spater die einzelnen Zellen
kranze des 16-64-Zellenstadiums nach Auflockerung in Ca-freiem See
wasser mit der Glasnadel voneinander getrennt wurden; und dann 
darin, daB diese Teile, urn andere vermehrt oder vermindert, in normaler 
oder abnormer Orientierung wieder zusammengefUgt wurden (Abb.203). 
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Von den uberaus reichen und wertvollen Ergebnissen dieser Versuche 
sollen hier auch wieder nur diejenigen kurz beriihrt werden, welche sich 
auf Induktion und Organisationszentrum beziehen (Abb.204). 

In dieser Frage kam S. HORSTADIUS (1928a und b) in ausgesprochenem 
Gegensatz zu v. UBISCH zu dem Ergebnis, daB das Seeigelei yom Stadium 
der Reife an in der vegetativen HaUte ein Organisationszentrum besitzt. 
Dies wurde aus folgenden Tatsachen erschlossen. 

Jungste Keime von Paracentrotus lividus wurden in verschiedenen 
Stadien, vor und nach der Befruchtung, im 8- und 16-Zellenstadium, 
als Blastula, aquatorial durchschnitten. Dabei stellte sich heraus, daB 
schon yom reifen, unbefruchteten Ei an animale und vegetative Keim
halfte nicht gleichwertig sind. "Die animale HaUte kann nicht gastru
lieren, wenn sie von dem vegetativen Material 
gesondert wird. (Damit ist aber nicht gesagt, 
daB animales Material an der Bildung vege
tativer Organe nicht teilnehmen kann.) Das 
vegetative Material kann sich zwar regula
torisch zu einem ektodermalen Plattenepithel 
differenzieren, aber weder Stomodaeum Boch 
Wimperschopf und Flimmerband bilden, auch 
nicht die Skeletnadeln dirigieren. Die Bildung 
von Stomodaeum und Flimmerband ist aber 
von dem Entoderm abhangig" (1928b, S.41). 

In der Ausbildung der ektodermalen Organ
anlagen verhalt sich die animale Halfte ver
schieden je nach dem Zeitpunkt, in welchem 
die vegetative Halfte abgetrennt worden ist. 

A\Jb. 203. Methode ffir Zusammen
Milung von Furchungsstadien des 
Seeigelkeimes. In einem Grubchen 
des Wachsbodens liegen zwei meri
dionale Hiilften eines I6-Zellen
stadiums von Paracentrotus, die eine 
Halfte gegen die andere um 180· ge
dreht; durch eine kleine Glaskugel 

etwas zusammengepreBt. 
(Nach HORSTADIUS, 1928 a.) 

Sie wird nach fruher Durchtrennung nur zu einer Dauerblastula, 
wahrend sich nach spaterer Durchtrennung sowohl Stomodaeum als 
auch Flimmerband ausdifferenzieren .. Es geht also, folgert HORSTADIUS, 
von der vegetativen HaUte ein Determinationsstrom aus, welcher bei 
fruhzeitiger Operation die Schnittebene noch nicht uberschritten 
hat. - DaB die vegetative HaUte trotz ekto-entodermaler Regulation 
jene ektodermalen Organe nicht bilden kann, zeigt, daB ihr die 
Potenzen ("Differenzierungspotenzen" P. WEISS) dazu fehlen; wahrend 
die animale Halfte diese Potenzen zwar besitzt, aber fruhzeitig isoliert 
des AnstoBes zu ihrer Aktivierung ("Organisationspotenz" P. WEISS) 
ermangelt. 

Auch gewisse Verschmelzungsversuche fuhrten HORSTADIUS (1928b) 
zu einem anderen Ergebnis als dem, zu welchem v. UBISCH gelangt war; 
solche namlich, bei welchen an Keimen mit einem DberschuB von Ekto
derm ("unharmonischen" Keimen) ein Teil des letzteren als Entoderm 
verwendet und eingestiilpt wurde. 

So wurde z. B. eine animale Halfte (die 8 Mesomeren) und eine 
meridionale Halfte (4 Mesomeren, 2 Makromeren, 2 Mikromeren) zur 



254 Festgestellte Gesetzlicbkeiten fUr den Ampbibienkeim. 

Verschmelzung gebracht (vgl. Abb. 204k). Die entstandene Blastula 
besitzt dann einen betrachtlichen OberschuB an prasumptivem Ektoderm; 
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Abb. 204 a-r. Seeigelkeime des 16-Zellenstadiums, in verschiedenen Ebenen durchtrennt und in neuer 
Richtung und Zusammenstellung wieder vereinigt. (Nach S. HORSTADIUS, 1928 a.) 

auBerdem stehen die Achsen der beiden zusammensetzenden Halften 
senkrecht aufeinander. Trotzdem k6nnen sich diese Keime zu typischen, 
wohl proportionierten Plutei entwickeln. Dabei ist , wie sich durch vitale 
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Farbmarkierung des eineh Partners exakt nachweisen lieB, ein Tell des 
prasumptiven Ektoderms im AnschluB an prasumptives Entoderm in 
die Gastrulation mit einbezogen worden (Abb. 205 a-c). 

In diesem Faile war also das prasumptive Entoderm im Verhaltnis 
zum experimentell vermehrten Ektoderm zu klein geworden; die dem 
System eigene nOmlale Proportion konnte nur durch Heranziehung von 
Ektoderm zur Gastrulation wiederhergestellt werden. AuBerdem war die 
endgiiltige Achse des Verschmelzungskeims gegentiber den aufeinander 
senkrecht stehenden Achsen der beiden Partner verschoben. 

Dabei scheint das prasumptive Entoderm der meridionalen Halfte 
sich annahemd herkunftsgemaB weiterentwickelt zu haben, indem es 
kaum mehr als eine halbe 
Darmanlage bildete. Das ver
mehrte Ektoderm dagegen 
hat sich vollig der neuen Lage 
angepaBt. N amentlich die 
letztere Tatsache weist darauf 
hin, daB das Entoderm ein 
Vorzugsbereich im Slime Bo
VERIS, oder eine dominante 
Region im Sinne CHILDs ist; 
.daB von ihm aus in irgend
einer Weise, wenn auch nur 
indirekt, die Determination 
des Ektoderms bestimmt 

abc 
Abb. 205 a-c. a Die Materialverwertung bei einer Larve, 
die au.. 3/. Ektoderm- imd 11. Entodermmaterial ~schwarz) 
besteht; vgl. Abb. 204 k, Das· prllsumptive Ektoderm der 
animalen Halfte schraffiert,. qasjenige der MeridionalMlfte 
weill.' b Entodermisierung "Von prllsumptiyem Ektoderm 
bei einem Keirn, der '~us '/, Ektoderm- und '/, Entoderm
material zusammengesetzt ist; vgl. Abb. 2041,. DasprasUirip
tive Ektoderm des gamen Sechzehnerstadiums schraffiert. 
c Die Gastrulation eines Individuums mit 3/. Entoderm
und 11. Ektodermmaterial; vgl. Abb. 204 m. Die vegetative 

Halfte schraffiert, die MeridionaIhalfte ungefarbt. 
(Nach HORSTADIUS, 1928 a.) 

wird. DaB bei den Experimenten von v. UBISCH die Darmanlage sich nicht 
aus dem angrenzenden Ektoderm erganzte, fiihrt HORSTADIUS darauf 
zurtick, daB bei jenen Keimen das Mengenverhaltnis zwischen Ektoderm 
und Entoderm nicht gestort war, so daB zu einer regulativen Einbeziehung 
des fremden Materials kein Grund vorlag (HORSTADIUS 1928b, S. 103), wie 
dies aus dem Verhalten isolierter Meridlonalhalften hervorgeht (I. c. S. 63). 

Fortgesetzte Versuche von HORSTADIUS (1931, 1935) brachten im 
Tatsachlichen neben Bestatigungen einige nicht unwichtige Erganzungen 
und Neuerungen; im Theoretischen, wie mir scheint, eine gewisse Wand
lung der Vorstellung tiber Wesen und Wirksamkeit des "Organisations
zentrums" im Seeigelkeim. Auf Einzelheiten im Tatsachlichen einzugehen 
verbietet sich im Rahmen dieser Vortrage urn so mehr, als bei ihrer Aus
arbeitung nur die sehr gedrangte, ungemein inhaltsreiche vorlaufige 
Mitteilung (1931) vorlag. Nach dem Erscheinen der ausfiihrlichen Arbeit 
(1935) kann jetzt nur das prinzipiell Wichtigste kurz hinzugeftigt werden. 

Zunachst wird die Auffassung vieler schon bekannter Tatsachen 
dadurch etwas geandert, daB die Grenze zwischen prasumptivem Ekto
derm und Entoderm, wie ilUnmehr festgestellt (vgl. oben S. 245), nicht 
mit der horizontalen dritten Furchezusammeniallt, sondem etwas 
weiter gegen den vegetativen Pol hinliegt und die animale Halfte der 
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Makromeren noch dem Ektoderm zuteilt.W enn also die isolierte 
vegetative KeimhaUte eine ziemlich normal proportionierte Gastrula 
bildet, so ist deren Ektoderm nur zum Teil aus prasumptivem Entoderm 
entstanden. Nach HORSTADIUS (1935) uberhaupt nur aus prasumptivem 
Ektoderm. 

Auch uber die Entwicklungsfahigkeit dieser isolierten KeimhaUten 
ergaben die Versuche Neues. So wird in ausgesprochenem Gegensatz zu 
den fruheren Angaben mitgeteilt, daB bei Eiern von gewissen Weibchen 
isolierte vegetative Halften Wimperschopf (verspatet), Flimmerband, 
Mundoffnung und Armfortsatze bilden konnen. Bei den Eiern von 
anderen Weibchen ist das nicht del' Fall (1931, S. 5; 1935, S.306). 
Ebenso verhalt sich die animale HaUte nicht immer gleich. Ein Darm 
wurde zwar nie gebildet, wohl aber erreichten dieektodermalen Organ
anlagen einen vetschiedenen Grad del' Differenzierung. Es erschienen 
alle Dbergange von der Blastula mit stark vergroBertem Wimperschopf, 
oJ:me weitere Differenzierung, bis zum animalen Larvenbruchstuck mit 
annahernd normal groBem Wimperschopf, mit Flimmerband und Stomo
daeum: Nach HORSTADIUS solI das niit derri Reifegrad del' Eier zusammen
hangen; bei uberreifen Eiern wird die horizontale dritte Furche vegetativ
w~rts verschoben, wodurch die animale HaUte mehr yom (relativ) 
vegetativen Material erhalt. Oder aber sind die "Gefalle" bei rein 
aquatorialet Lage del' dritten Furche in del' Weise verschoben, daB das 
Resultat nach Isolierung dasselbe wird (1935, S. 309). - Dieselbe Ent
wicklungsfahigkeit hatte v. UBISCH (1925 c, 1929) schon fruher angegeben. 

Zur Stutze seiner Ansicht, daB del' vegetative Teil des Keimes 
induzierend wirkt, hat HORSTADIUS (1931, 1935) sich auf Versuche 
berufen, bei weIchen del' animalen KeimhaUte Teile del' vegetativen 
in quantitativ und qualitativ abgestufter Menge belassen, bzw. wieder 
zugegeben wurden mit dem Erfolge, daB ihre Differenzierungsfahigkeit 
in gleichem MaBe abgeandert wurde. Wird zu einer animalen HaUte, 
weIche isoliert eine Larve mit stark vergroBertem Wimperschopf und 
schlieBlich nur eine Wimperblastula geworden ware, das unterste Drittel 
des Ektoderms (veg 1) hinzugefiigt, so entsteht daraus eine Larve mit 
Stomodaeum und Flimmerband und die Ausbreitung des Wimperschopfs 
wird zuruckgehalten (1935, S. 325); vg1. dieselbe Differenzierung der 
animalen Halften bei subaquatorialer Lage der dritten Furche. Werden 
in eine animale HaUte oder auch in das gesamte prasumptive Ektoderm 
unmittelbar nach der Isolierung am unteren Pol vier Mikromeren ein
gesetzt, so entstehen vollstandige Plutei. Dabei wird das Skelet von den 
implantierten Mikromeren gebildet, del' Urdarm aus dem prasumptiven 
Ektoderm; er wird also induziert. DaB bei den Einsteckversuchen 
v. UBISCHs kein Darm induziert wurde, schreibt HORSTADIUS dem 
Umstand zu, daB die animalen Halften zu lange isoliert waren und sich 
inzwischen dermaBen in animaler Richtung entwickelt hatten, daB sie 
nicht mehr fur eine Darminduktion zuganglich waren (1. c. S.439). -



Experimente am Seeigelei. 257 

Wurden vier Mikromeren seitlich in die Wand eines Ganzkeims ein
gefugt, so induzierten sie auch hier einen Urdarm (1. c. S.392). An den 
Seiten dieses uberzahligen Urdarms werden auch uberzahlige Skelet
stucke angelegt. Auch in diesem Fall ist also nicht nur ein Urdarm 
induziert worden, sondern auBerdem hat das Ektoderm solche Qualitaten 
erhalten, daB esc jetzt die Skeletbildner urn den induzierten Urdarm 
herum zur Skeletausscheidung veranlassen und das weitere Auswachsen 
der Skeletstabe leiten kann. - Die Wirkung der Mikromeren ist der
maBen stark, daB sie sogar die Eipolaritat invertieren k6nnen, wenn sie am 
animalen Pol in eine animale Halfte implantiert werden (1. c. S.405). -
In ausgedehnten Versuchsserien mit Implantation von 1,2 oder 3 Mikro
meren in die verschiedenen Schichten des 32- und 64-Zellenstadiums 
konnte gezeigt werden, daB die Ausdifferenzierung eines harmonischen 
Pluteus nicht von der absoluten Menge des animalen oder vegetativen 
Materials abhangt, sondern von der relativen: wenn nur die animalen 
und vegetativen Krafte in etwa demselben Starkegrad wie im normalen 
Keirn zueinander stehen, stellt sich ein Gleichgewicht ein, das zur Aus
bildung eines typischen Pluteus fuhrt (1. c. S.371-388, 420). Nach 
diesem Prinzip kann ein Ganzkeim durch Hinzufiigen von einem Uber
schuB von Mikromeren in eine Larve von einem vegetativen Typus 
(ahnlich einer vegetativen Halfte) umgewandelt werden (1. c. S.354). 
Werden Keime durch Wegnahme vegetativen Materials "animaler" 
gemacht, so entwickeln sie sich zu viel harmonischeren Larven, wenn 
gleichzeitig auch animales Material entfernt wird, und vice versa (1. c. 
S. 341). 

Auf Grund dieses reichen Tatsachenmaterials macht HORSTADIUS 
(1931, 1935) sich eine Vorstellung zu eigen, welche von RUNNSTROM 
(1928, S.572f.; 1929, 1933) entwickelt worden ist. Zwei "Gefalle" 
stiinden demnach im Keim in Wechselwirkung und Wettstreit; ein 
"animales" mit dem H6hepunkt am animalen, und ein "vegetatives" 
mit dem H6hepunkt am vegetativen Pol. Durch diese Vorstellung wird 
HORSTADIUS dazu gefuhrt, den Begriff des Organisators fur die erste 
Entwicklung des Seeigelkeims aufzugeben. Wohl vermag vegetatives 
Material zu induzieren - das haben gerade die neuen Versuche von 
HORSTADIUS mit voller Deutlichkeit gezeigt - und man k6nnte dieses 
Material daher mit Recht als Organisator bezeichnen. Aber da das 
animale Gefalle den vegetativen Kraften entgegenwirkt, gewissermaBen 
ein Gegengewicht gegen sie bildet, so ware nach RUNNSTROM (1928, 
S. 570) und HORSTADIUS (1935, S.470-473) zu erwagen, ob man nicht 
jenem "vegetativen Organisator" einen "animalen Organisator" gegen
uberzustellen hatte. "Es wird aber den Tatsachen besser Rechnung 
getragen, die Deutung der Vorgange wird anschaulicher, wenn wir, 
statt von drei Organisatoren (es k6nnte sich auch urn einen ventralen 
handeln) zu sprechen, die Differenzierung in jedem Fall als ein Resultat 
der Wirkung des vorhandenen Gefallsystems betrachten, ein(es) System(s), 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 17 
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das nach groberen Eingriffen umgeordnet wird, bis ein neues Gleich
gewicht etabliertist, wobei die Umordnung oft zu einer Anreicherung 
der Krafte an den neuen Polen flihrt" (HoRsTADIus 1935, S.473). 

In seiner jtingsten Veroffentlichung tiber diese Fragen wendet sich 
v. UBISCH (1933) erneut gegen "aIle Hypothesen, die besagen, daB 
am vegetativen Pol oder auch nur in der vegetativen Halfte des Keimes 
ein flir die Gastrulation unerlaBliches, qualitativ besonders geartetes 
Material vorhanden sei, das in der animalen Halfte fehle". Er sttitzt sich 
dabei auf jene Lithiumversuche, bei welchen die animale Keimhalfte 
auch dann zur Bildung von Entoderm gebracht wurde, wenn sie erst 
nach der Abtrennung der vegetativen HaUte der Lithiumwirkung aus
gesetzt war. 

Gegen diese SchluBfolgerung wendet HORsTADIus (1925, S.470) ein, 
daB Entodermbildung und Gastrulation des prasumptiven Ektoderms 
ohne organisierende Wirkungen yom vegetativen Pol aus noch nicht 
beweise, daB dem vegetativen Material die Fahigkeit zu solchen Wirkungen 
fehle. Da aber v. UBISCH den Nachdruck wohl auf das "unerlaBlich" 
legt und HORSTADIUS annimmt, daB die organisierende Wirkung des 
Entoderms in den Lithiumversuchen durch eine Verstarkung des Gefalles 
ersetzt ist, so scheint mir hier eine wirkliche Meinungsverschiedenheit 
nicht mehr vorzuliegen. Urn so weniger, als v. UBISCH sich nunmehr 
der soeben angeflihrten Ansicht von RUNNSTROM und HORSTADIUS 
anschlieBt, und auch ein "vom animalen zum vegetativen Pol hin ab
nehmendes und umgekehrt ein anderes yom vegetativen zum animalen 
Pol hin abnehmendes GefaIle" fordert (1933, S.1S5). 

Damit ist flir dieses Objekt eine weitgehende Dbereinstimmung der 
tatsachlichen Befunde und ihrer Deutung erreicht. 

3. Versuche am Insektenei. 

Seit etwa einem Jahrzehnt ist auch das Insektenei in den Kreis der 
Objekte eingetreten, deren Entwicklung mit derjenigen der Amphibien 
Vergleichspunkte aufweist. Nach alteren Versuchen war das tiber
raschend; sie schienen das Insektenei dem streng determinativen Typus 
zuzuordnen. So zeigten die Versuche am Ei des Kartoffelkafers (R.W. HEG
NER 1911), ebenso der Stubenfliege (F. REITH 1925, M. E. PAULI 1927) 
eine sehr frtihzeitige, schon bei oder kurz nach der Eiablage vorhandene 
feste Determination der einzelnen Eibezirke. 

Demgegentiber hat FR. SEIDEL (1924) darauf hingewiesen, daB die 
Eier der verschiedenen Insektengruppen schon im sichtbaren Ablauf 
ihrer Entwicklung keineswegs alle demselben Typus angehoren. Auf 
Grund rein deskriptiv gewonnener Kriterien konnte er eine Formenreihe 
aufstellen, in welcher die Glieder nach dem Gradeihrer ZugehOrigkeit 
zu einem strukturell determinativen oder nichtdeterminativen Typus 
geordnet waren. Aus solchen Erwagungen heraus kam er dazu, das Ei 
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einer Libellenart (Platycnemis pennipes), welches auch sonst viele 
experimentell gUnstige Eigenschaften besitzt, als Objekt der Analyse 
zu wahlen (1926). Dem gliicklichen Griff folgte eine j ahrelange syste
matische Arbeit, welche von verschiedenen Mitarbeitern auf andere 
Objekte ausgedehnt wurde und schon jetzt sehr wertvolle neue Er
gebnisse gefOrderl: hat. 

"Ober die normale Friihentwicklung des Libelleneies unterriehten die 
Arbeiten SEIDELs (vgl. besonders 1929, S. 331f.; 1932); ich muB mich 
hier auf das zum Verstandnis UnerlaBliche beschranken. Aueh von den 
reiehen experimentellen Ergebnissen werde ich nur das im jetzigen 
Zusammenhang Wichtigste anfiihren und mich dabei nicht streng an 
den zeitlichen Gang der Untersuchungen halten. 

Wahrend der Furchungskern sieh in synehronen Teilungsschritten 
vermehrt, breiten sich die Tochterkerne gleichmaBig im Innern des 
Eies aus und streben vom 64-Kernstadium an, umgeben von ihren 
Plasmah6fen, der Oberflache zu, wobei nur wenige Kerne mit Plasmahof 
als Vitellophagen im Dotter zuriickbleiben. Nach dem 9. Teilungsschritt, 
welcher noch ganz oder nahezu synchron ist, werden die Zellgrenzen 
ausgebildet, womit das Blastodermstadium eingeleitet ist (Abb. 206). 
Wenn die Kerne sich durch einige weitere, nunmehr heteroehrone 
Teilungen auf 600-700 vermehrt haben, beginnen sie sich in gesetz
maBiger Weise zusammenzuscharen (SEIDEL 1929, S.334, Abb.8-10) 
(Abb.207). Auf den beiden Flanken des lang gestreekten, durch eine 
leichte Biegung bilateralsymmetrisehen Eies entstehen zwei Langs
felder dichter stehender Kerne (Abb.208), welche bald darauf unter 
Verkiirzung nach der Ventralseite zusammenriicken. Dieser Zusammen
schluB erfolgt von hinten nach vorne; die V orderenden der Streifen 
bleiben getrennt (Abb.209). So entsteht die Anlage des Keimstreifens 
und der paarigen Kopflappen. Am lebenden Keirn lassen sich in 
diesem Stadium nicht mehr die Kerne selbst unterscheiden, sondern nur 
die Zellen, in denen sie enthalten sind. Diese verandern bei der sehein
baren Kernwanderung ihre Form, werden diinn und flach, wo die Kerne 
auseinander riicken, wahrend sie da, wo die Kerne sich zusammen
seharen, eine dickere Schicht bilden, welche bei Randstellung sich durch
sichtig gegen den dunkleren Dotter abgrenzt. Wenn dieser Zustand 
erreieht ist, beginnt der Keimstreifen sich von seinem Hinterende her 
ins Innere des Dotters einzurollen; spater, nach vollzogener Gliederung 
des Embryos, wird diese Bewegung durch eine Ausrollung, unter gleich
zeitiger Drehung urn die Langsachse, wieder riickgangig gemacht. Da 
die experimentellen Eingriffe aber vor Einsetzen dieser Vorgange gemacht 
wurden, konnen wir sie hier auBer acht lassen. 

Angesichts dieser Entwicklungsvorgange erhebt sich nun zunachst 
und als Ausgangspunkt alles Weiteren die Frage, welchen Grad von 
Determination der Keirn in den einzelnen Entwicklungsstadien erreicht 
hat. Die allgemeine Methode, dies festzustellen, liegt wieder, solange 

17* 
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transplantativer Austausch von Keimteilen nicht moglich ist, in der 
Priifung des Regulationsvermogens. Solange Defekte von der Nach
barschaft her ersetzt werden, solange aus getrennten Teilen Ganz
bildungen entstehen oder eine unvollkommene Spaltung Doppelbildungen 
hervorruft, solange sind die in Betracht kommenden Teile noch nicht 
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Abb.207. 

Abb.209. 

Abb.206-209. Die Bildung der Keimanlage im Ei def Libelle Platycnemis. a linke, b flache, c rechte 
d gew61bte Seite des Eies. 

Abb. 206. Beginn def Zusammenscbarung def Kerne zur Bildung der Keimanlage; Abwanderung vom 
Vorderende und von dergew61bten Seite des Eies. 

Abb.207. Zusammenseharung def Kerne zur Bildung der Keimanlage auf zwei einander gegenuberliegenden 
Seiten. 

Abb. 208. Stadium def zweiteiligen Keimanlage. Beginn einer Verbindung beider Teile am hinteren 
Ende auf def flachen Eiseite. 

Abb.209. Vollendete Keimanlage. Vereinigung beider Teile auf der flachen Eiseite. Ausbildung von Kopf
lappenanlagen (K). Beginn der Einrollung. E Einrollungsstelle. (Nach F. SEIDEL, 1929 b.) 

fest determiniert. Ein Nebenumstand bei einem zu anderem Zweck 
ausgefiihrten Eingriff ermoglichte die technische Ausfiihrung. Bei Be
riihrung des Eies mit dem Thermokauter an der Seite oder an einem 
Ende kann man beobachten, daB in der Mitte des Eies, auBerhalb 
des Brenndefekts, Langsspalten auftreten, die in dem in der Durch
sicht hellen Dotter sich dunkel markieren (SEIDEL 1928, S.235). 

Aus diesem teilweise gespaltenen Keimmaterial entstanden nun 
Mehrfachbildungen (Abb. 21 0 a-c) ; je nach Zahl, Lage und Tiefe der 
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Spalten Verdoppelungen des Vorder- und Hinterendes, zum Teil von 
auBerordentlicher RegelmaBigkeit (1928) . Auch bei querer Lage des 
Spaltes, ebenfalls mit Hilfe des Thermokauters oder durch mechanische 
Knickung erzeugt, konnen Zwillinge entstehen (1929a). Daraus bBt 
sich schlieBen, daB die einzelnen Bezirke des Libelleneies bis kurz vor 
Erscheinen der Keimanlage (1928, S. 237) noch nicht fest zu ihrem 
spateren Schicksal determiniert sind. 

In etwas anderer Weise, durch Anstich mit einer spitzen Glasnadel, 
wurden von G. KRAUSE (1934) am Keirn der Heuschrecke Tachycines 
Zwillings-Doppel- und Mehrfachbildungen erzeugt (Abb.211). 

" 

b c 
Abb. 210 a- c. E xperimentell erzeugte Doppelbildung am Keirn der Libelle Platycnemis; a Ventralseite, 
b Seitenansicht, c Dorsalsei!e. Verdoppelung von Oberlippe (0, und 0,) und Stomodaeum (5t, und 5t2 ), nach 

Brennung am Vorderende des Eies im Blastodermstadium. Md Mitteldarm; Pro Proctodaeum. 
(Nach F. SEIDEL, 1928.) 

Auf das hochst merkwurdige "abgestufte Regulationsvermogen", 
welches M. SCHNETTER (1934b) am Keirn der Honigbiene entdeckte, 
wird spater genauer einzugehen sein. 

Uber diese allgemeine Feststellung hinaus, daB der junge Libellenkeim 
in seinen einzelnen Teilen noch nicht oder hochstens labil determiniert 
ist, wurde SEIDEL (1926) durch seine Schnurungsversuche zu einer 
Entdeckung von groBer Tragweite gefUhrt. Wurde namlich ein solches 
Ei kurz nach der Ablage, ehe die sich ausbreitenden Furchungskerne 
die Oberflache erreicht hatten, in der Mitte der prasumptiven Keimanlage, 
d. h. etwas hinter seiner eigenen Mitte, vollkommen durchgeschniirt, 
so zeigte sich das uberraschende Ergebnis, daB sich nur hinter der 
Schnur ein Keimstreif entwickelte, vor der Schnur aber nicht (Abb. 212a 
und b). Dabei hatte das Haar sicher innerhalb der prasumptiven 
Keimanlage durchgeschnitten, was sich daraus entnehmen lieB, daB sich 
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nach unvollkommener Schnurung an derselben Stelle aus der vorderen 
Halfte regelmaBig ein Kopf mit Augenanlagen entwickelte. Ebenso 
lieB sich aus verschiedenen Anzeichen erkennen, daB die abgeschnurte 
vordere Keimhalfte nicht etwa abgestorben war. Durch dieses Ergebnis 
sah SEIDEL sich zu dem SchluB gezwungen, "daB zur Zeit der super
fiziellen Furchung die vorderen Teile des Eies bei der Bildung der Keim
anlage von den hinteren Teilen abhangig sind" (1926, S.330). 

Abb.211. Experimentell erzeugte Verdoppelung des Hinter
endes am Keirn def Heuschrecke Tachycines asynamorus. 

(Nach G. KRAUSE, 1934.) 

Durchtrennung des Keirns 
in verschiedener Hohe er
laubte den fraglichen Bezirk, 
ohne welchen die Keim
anlage nicht gebildet werden 
kann, auf eine Zone des 
Keirns einzuengen, in wel
cher die spat ere Einrollung 
der Keimanlage ins Eiinnere 
einsetzt (1. c. S. 331). Hier 
liegt also das "Zentrum", 
von welch em sich Einflusse 
irgendwelcher Art nach vorn 
ausbreiten. 

Andere Versuche fiihrten 
zu demselben Ergebnis. 
Durch Beruhrung des hin
teren Eipols mit dem Mikro
thermokauter (nach PE
TERFI) wurden groBere oder 
kleinere, genau meBbare 
Strecken des Eies abgetotet 
und dann festgestellt, bei 

welcher "Brennlange" zum erstenmal die Bildung der Keimanlage aus
bleibt. Die Versuche wiesen wieder auf dieselbe Stelle, unmittelbar vor 
dem Punkt der spateren Einrollung, hin (1. c. S. 334). 

Wird nun derselbe Versuch auf spatere Entwicklungsstadien aus
gedehnt, so zeigt sich, daB bei derselben Brennlange, bei welcher im fruhen 
Stadium die Bildung der Keimanlage unterbleibt, das Zentrum also samt 
seiner Wirkung entfernt worden ist, sie in spaterem Stadium noch auf
tritt. Woraus zu schlieBen ist, daB in der Zwischenzeit der yom Zentrum 
ausgehende EinfluB die Grenze des Brenndefekts uberschritten hatund 
fortschreitend weiterwirkt. "Schrittweise gewinnen immer weiter fern yom 
Bildungszentrum gelegene Teile dieselbe Fahigkeit, die in fruhem Stadium 
nur dem Bildungszentrum zugeschrieben wurde" (SEIDEL 1929 b, S. 426). 

Dieses Fortschreiten des Einflusses yom Bildungszentrum nach vorn 
vollzieht sich bei hoherer Temperatur schneller, bei niedrigerer lang
samer (1. c. S.414-426). 
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Aber nicht nur irn allgemeinen konnte so gezeigt werden, daB von 
einem hint en gelegenen Zentrum aus etwas nach vorn sich ausbreitet; 
es konnte dariiber hinaus durch planmaBige Steigerung der Brennweite 
mit fortschreitender Entwicklung der zeitliche Verlauf dieser Aus
breitung, ihr Beginn und ihr Ende festgestellt werden (1926, 1929 b). 
Danach £allt dey Beginn der Wirksamkeit des Zentrums mit dem Zeit
punkt zusammen, in dem die Furchungskerne die Eioberflache erreichen. 
Die Ausbreitung schreitet dann anscheinend gleichmaBig fort und wiirde 
bei stetigem Weiterverlauf (iiber das 
letzte beobachtete Stadium hinaus) 
im Augenblick des Sichtbarwerdens 
der Keimanlage einen Punkt in 
deren prasumptiver Thoraxgegen,d 
erreicht haben. Dies ist aber der- Au 

selbe Ort, an welchem die Zusammen
scharung der Kerne zur Bildung der 
Keimanlage beginnt und welcher da
mit ein (zunachst morphologisches) 
Zentrum der Differenzierung dar
stellt (vgl. aber 1934, 141 - 143). 

b 

Durch sinnreiche Versuche ver
schiedener Art wurden diese V 01'

stellungen erweitert und scharfer 
prazisiert. 

So konnte gezeigt werden, daB 
nicht ein im Ei vorgebildeter Stoff 
die Wirkung des Bildungszentrums 
ausilbt, sondern daB dazu lebende, 
kernhaltige Zellen n6tig sind. Wird 

Abb. 212 au. b. Schntirung am Libellenei , zur 
Prufung der Abbangigkeit der verschiedenen Ei~ 
bereiche voneinander. a unvollkommene Durch~ 
schniirung var dem Bildungszentrum; Entwick~ 
lung der Keimanlage var und hinter der Ligatur. 
b voUkommene Durchschnlirung; Keimstreifen 
nur hinter der Ligatur entwickelt; var der Liga~ 
turDotterfurchung. AuAuge; E Einrollungsstelle 
des Keimstreifens; Kk Kopfkapsel; Ks Keim~ 

streifen . (Nach SEIDEL, 1926.) 

namlich durch leichte Einschnilrung des Eies zwischen Eikern und 
dem hinteren Eipol die Kernversorgung des Bildungszentrums ver
hindert, so hat dies dieselbe Wirkung, wie wenn es ganz ausge
schaltet worden ware; wird sie nur verzogert, so werden die Differen
zierungsprozesse gleichfalls verzogert. Es bedarf also einer Reaktion 
zwischen Kernen und Plasma, urn das Bildungszentrum zu aktivieren. 
Andererseits sind dazu nicht bestimmte Abk6mmlinge des Furchungs
kerns erforderlich; denn t6tet man im 2-Kernstadium den hinteren 
der beiden Kerne ab, so versorgt der vordere allein das ganze Ei samt 
dem Bildungszentrum und die Entwicklung verlauft normal (SEIDEL 
1932). 

Besteht also das Bildungszentrum nicht aus einem im Ei vorge
bildeten Stoff, so erzeugt es doch wahrscheinlich einen solchen, der 
sich dann nach vorn ausbreitet. Am geschnilrten Ei genilgtein 
auBerordentlich dilnner, ohne weiteres gar nicht nachweisbarer Ver
bindungsgang, urn das Agens durchzulassen . Dies lieB sich durch die 

K. 
E 
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"Fixierungsprobe" feststellen, die darin bestand, daB der unter Schnurung 
entwickelte Keirn in eine Fixierungsflussigkeit (BOUINS Gemisch) ge
bracht und hierauf das sonst undurchHissige Chorion hinter der Schnur 
mit einer spitzen Glasnadel angestochen wurde. Es zeigte sich, daB, 
wenn die durch die Offnung eingedrungene Fixierungsflussigkeit unter 
der Ligatttr durchpassieren konnte, es auch das Agens gekonnt und die 
vordere Eihalfte eine Keimanlage entwickelt hatte. 

Da bei so starker Schnurung der Zusammenhang des Blastoderms 
unterbrochen sein muB, so kann die fortschreitende Wirkung des Bildungs
zentrums nicht an die Zellen gebunden sein, sondem muB sich frei durch 
den Eiraum hindurch ausbreiten k6nnen. Dabei verandert sich von 
hinten nach vom fortschreitend die Eistruktur, was an einer in gleicher 
Richtung fortschreitenden Aufhellung des Eies zu erkennen ist (SEIDEL 
1934, S. 171 f.). 

Mit Sicherheit folgt aus den festgestellten Tatsachen, daB das Bildungs
zentrum fUr die Entwicklung der Keimanlage unentbehrlich ist (SEIDEL 
1929b, S.427f., 438f.). Die Art und Weise dieser ursachlichen Ver
knupfung aber ist verwickelter als es anfangs, den Anschein hatte. Die 
Vorgange, we1che zur Bildung der Keimanlage fuhren und mit ihr ver
bunden sind, die heterochrone Zellvermehrung, die Zusammenscharung 
der Keme, die Festigung der Determination, werden nicht unmittelbar, 
sondem nur mittelbar durch das Bildungszentrum angeregt (SEIDEL 
1931, S.197). 

Schon in seiner ersten Mitteilung machte SEIDEL (1926), wie erwahnt, 
auf die merkwurdige Tatsache aufmerksam, daB der EinfluB des Bildungs
zentrums bei weiterem gleichmaBigen Fortschreiten bis zum Erscheinen 
der Keimanlage nicht deren vorderes Ende erreichen, sondem nur J~is 
in die Thorakalgegend gelangen wiirde. Diese Region ist aber auch sonst 
ausgezeichnet; sie ist von Anfang an, vielleicht noch ehe ein Bildungs
zentrum wirksam wird, den ubrigen in der Entwicklung voraus. 1m 
prasumptiven 1. Thoraxsegment fangen die Zellen des Blastoderms an, 
sich zur Bildung des Keimstreifs zusammenzuscharen, von hier nehmen 
auch die weiteren Differenzierungsprozesse ihren Ausgang. Dasselbe 
ist fUr die anderen bisher daraufhin untersuchten Insekten festgestellt 
worden; fur die Feuerwanze Pyrrhocoris von SEIDEL (1924), fUr die 
Mehlmotte Ephestia von SEHL (1931), fUr die Honigbiene Apis von 
SCHNETTER (1934a). Diese Region wurde daher von SEIDEL als "Diffe
renzierungszentrum" bezeichnet (1924). 

Zunachst lag kein Grund vor, diesen Begriff anders als rein be
schreibend zu fassen, als Ausdruck dafur, daB die Differenzierungs
prozesse nicht im ganzen Keirn gleichmaBig ablaufen, sondem daB sie 
an einem Punkt beginnen und sich von ihm als einem Zentrum aus
breiten. Erst in neuester Zeit wurden Tatsachen gefunden, aus denen 
hervorgeht, daB diese raum-zeitliche Folge eine ursachliche Verknupfung 
bedeutet. 
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Wir erinnern uns zunachst an die oben geschilderten Schniirversuche, 
bei welchen der Keirn im Blastodermstadium, also vor beginnender 
Zusammenscharung der Zellen zur Keimstreifbildung, so stark ein
geschniirt wurde, daB der Gewebszusammenhang sicher unterbrochen 
war und nur ein feiner Kanal unter der Ligatur den vorderen Eiraum 
mit dem hinteren verband. In diesem Fall konnte das vom Bildungs
zentrum ausgehende Agens die vordere KeimhaIfte erreichen und in 
ihr die Bildung einer Keirnanlage ermoglichen (vg1. SEIDEL 1926, 
Abb. 5 b). Schon damals wurde festgestellt, daB dies nur fUr einen mitt
leren Bereich des Eies gilt; wird dieser von der Schniirung nach hinten 
oder vorn iiberschritten, so bleibt die Keimanlage hinten oder vorn aus 
(SEIDEL 1929b, S.359). Dies wurde damals darauf zuriickgefiihrt, daB 
dann der vordere oder hint ere Teil des Eies zu klein ist, urn die Bildung 
einer Keirnanlage zu gestatten (1. c. S. 353; dagegen 1934, S.152). 

Diese Ergebnisse wurden durch neue Versuche befestigt und erweitert, 
vor aHem aber in anderer Weise gedeutet. Der Bereich, innerhalb dessen 
die Schniirung liegen muB, wenn vor und hinter ihr eine Keimanlage 
gebildet werden solI, fallt mit dem anderen Bereich zusammen, in welchem 
die Zusammenscharung der Zellen beginnt und welcher daher als Diffe
renzierungszentrum, zunachst in rein morphologischem Sinn, bezeichnet 
wurde. Man kann also das Ergebnis der Experimente auch so formulieren, 
daB ein abgetrennter Eiteil, der mit dem Bildungszentrum noch in 
wirksamer Verbindung steht, nur dann eine Keimanlage zu bilden ver
mag, wenn er auch mit dem Differenzierungszentrum zusammenhangt. 
Fiir diesen letzteren Zusammenhang geniigt aber der enge Verbindungs
kanal nicht, welcher das vom Bildungszentrum ausgehende Agens durch
lieB. Zuerst schien es, als miisse der Zusammenhang des Brastoderms 
gewahrt bleiben und als pflanzte sicJ:l durch dieses der fragliche EinfluB 
fort (1931). Jedoch zeigte sich bei weiteren Versuchen, daB dieser Zu
sammenhang einerseits nicht notig ist, andererseits nicht geniigt. Denn 
zerstort man durch Bestrahlung mit ultraviolettem Licht eine ringformige 
Zone des Blastoderms im Bereich des gesamten Differenzierungszentrums, 
so hindert das die Zusammenscharung der auBerhalb des Zentrums 
iiberlebenden Kerne nicht (1934, S.158). Andererseits kann man die 
Wirkung des Differenzierungszentrums durch einen Grad der Schniirung 
"abdammen", bei welchem weder das Blastoderm noch der Dotter 
noch das ihn durchziehende Plasmanetz zerteilt Wird (1934, S. 156). 

Aus diesen Tatsachen zieht SEIDEL den SchluB, daB wenigstens die 
primare Wirksamkeit des Differenzierungszentrums nicht an die Weiter
gabe eines Stoffes gebundert ist (1. c. S. 156); daB sie ferner nicht vom 
Blastoderm ausgeht und in ihm weitergeleitet wird, daB vielmehr das 
ganze "Dottersystem" - Netzplasma mit Vitellophagen und Dotter -
ihr Trager ist. Dadurch wird diesem Teile des Eies, den man bisher nur 
als ein Lager toter Reservestoffe, durchsetzt von wenigen, mit deren 
Aufarbeitung betrauten Zellen, also als etwas wesentlich Passives ansah, 
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eme wichtige aktive Leistung bei der Differenzierung zugeschrieben. 
Auf Schniirung sowohl wie auf Unterbrechung des blastodermalen 
Zusammenhangs mittels ultravioletten Lichts wiirde das Dottersystem, 
sofem es einen Teil des (physiologischen) Differenzierungszentrum ent
halt, als ein harmonisch-aquipotentielles System reagieren, in welchem 
die Stelle. der ersten Zusammenscharung der Keme mit Bezug auf die 
GroBe des Ganzen bestimmt wird. 

Auf Grund von Beobachtungen, welche gelegentlich der Brennversuche 
gemacht wurden, hat SEIDEL sich besondere Vorstellungen iiber die 
Aufteilung dieses dynamischen Systems und die Art seiner Einwirkung 
auf das Blastoderm gebildet. Bei Annaherung einer heiBen Nadel findet 
eine Zuckung, eine Kontraktionsbewegung des ganzen Dotters statt, 
die sich vom Beriihrungspunkt aus wellenformig iiber das ganze Ei 
fortpflanzt (1929b, S.328). Auch nach Bestrahlung mit ultraviolettem 
Licht tritt eine geringe KOli.traktion des Dotters an der betroffenen Stelle 
(1934, s. 159) ein.Dabei hebt sich der Dotter vom Chorion ab; nach 
MaBgabe dieser Abhebung scharen sich die Blastodermzellen zusammen 
(1934, S.166). Damit ist auch eine "Erklarung der normalen Form
bildung der Keimanlage gegeben: Das Dottersystem ist der Pragungs
stock fUr die Form der Keimanlage. Die Zeitfolge der Zellzusammen
scharungen fUr die Keimanlage wird bedingt durch eine vom Diffe
renzierungszentrum aus im Dottersystem fortschreitende Kontraktions
welle, die die Bewegung der Blastodermzellen zu diesem Ort hin nach 
sich zieht. Damit ist ein Verstandnis dafUr angebahnt, in welcher Weise 
das Differenzierungszentrum der Mittelpunkt eines Wirkungsfeldes sein 
kann, ohne daB ein Stoff Trager der Wirkung ist. Nur so ist das Resultat 
der Schniirungsversuche ... erklarlich: Durch Anlegen einer Schnur wird 
dem Dottersystem seine Bewegungsfreiheit genommen, so daB dadurch 
eine Dotterkontraktion, die vom Differenzierungszentrum aus anhebt, 
aufgehalten wird, und die Fortsetzung der Keimanlage iiber die Schnur 
hinaus verhindert sein kann, ohne daB der Dotter- und Blastoderm
verband durchschnitten ist. Nur wenn die Schnur nicht weiter, als ihr 
Durchmesser betragt, in den Dotter einschneidet. .. , behalt er die ge
niigende Beweglichkeit urn eine vom Differenzierungszentrum aus ein
geleitete Kontraktionsbewegung nach vom und hinten fortzusetzen" 
(1934, S.167). 

Auf die weitreichenden allgemeinen Erwagungen, welche SEIDEL 
an diese Tatsachen und Schliisse ankniipft, wird noch einmal zuriick
zukommen sein. 

Auch von ander:en Autoren sind Tatsachen an anderen Insekten 
festgestellt worden, welche das Vorhandensein eines Differenzierungs
zentrums nahe legen oder beweisen. 

R. GEIGY (1931 b und c) konnte zeigen, daB die Eier von Drosophila 
in ihren verschiedenen Entwicklungsstadien gegen schwache Bestrah
lung mit ultraviolettem Licht verschieden empfindlich sind. Bei einer 
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bestimmten Strahlendosis zeigen jungste Eier im Stadium des Keimhaut
blastems eine Mortalitat von etwa 50 %, wahrend dieselbe Dosis bei 
etwas alteren Eiern des Blastodermstadiums (2-3 Stunden nach der 
Eiablage) schon eine Mortalitat von 85-95 % zur Folge hat und noch 
etwas altere Eier (4-7 Stunden nach der Ablage) selbst schwachere 
Dosen nicht mehr ertragen. Auf diese erste Periode zunehmender 
Empfindlichkeit' folgt nun aber eine zweite wachsender Widerstandsfahig
keit. Wurden nun solche Larven, welche den Eingriff iiberlebt hatten, 
zur Metamorphose gebracht, so traten an den geschliipften Fliegen haufig 
Defekte verschiedenen Grades auf, von leichter Verkriippelung bis zu 
v6lligem Fehlen einzelner Teile. Dies kann, da die Larven weder in 
ihrer Gestalt noch in ihrer Entwicklung irgendwie abnorm erschienen, 
nur darauf beruhen, daB bestimmte Zellen, aus welchen spater die 
Imaginalscheiben fUr jene Teile entstehen, geschadigt worden waren; 
daB sie also gr6Bere Empfindlichkeit als ihre Umgebung besessen hatten. 
Nun ist aber die Empfindlichkeit auch dieser noch "embryonaleren" 
Zellen weder wahrend der ganzen Entwicklung noch in allen Teilen 
des Eies gleich graB. In der erst en Periode vor Eintritt der allgemeinen 
Empfindlichkeit mit ihrer groBen Mortalitat entstanden so gut wie nie 
Defekte; erst spater, wenn die Periode der allgemeinen Empfindlichkeit 
abgelaufen ist, wird sie auch in den Imaginalzellen deutlich. Aber hier 
nun nicht gleichmaBig im ganzen Keirn, sondern in einer von der pra
sumptiven vorderen Thoraxregion nach hinten verlaufenden Welle der 
Empfindlichkeit, welche von einer solchen der zunehmenden Widerstands
fahigkeit gefolgt ist. GEIGY vergleicht dies selbst mit der yom Differen
zierungszentrum des Libellenkeims sich ausbreitenden determinierenden 
Wirkung. 

G. KRAUSE (1934) fand an der Heuschrecke Tachycines, bei "C"nter
suchung des Regulationsverm6gens nach sagittaler Spaltung der Keim
anlage, daB das 1. Thorakalsegment den vor und hinter ihm liegenden 
Segmenten in der Determination voraus ist, und bringt dies mit dem 
Vorhandensein eines in diesem Segment gelegenen Differenzierungs
zentrums in Zusammenhang (1. c. S.202). 

Die erste Entwicklung des Eies der Honigbiene wurde von M. SCHNETTER 
(1934a und b) sehr eingehend und mit bemerkenswerten Ergebnissen 
untersucht, sowohl nach sichtbarem Ablauf wie nach ursachlichem Zu
sammenhang der Einzelvorgange. Was zunachst seinen Bau und den 
auBeren Gang der Entwicklung anlangt, so unterscheidet sich dieses 
Ei bei mancher Obereinstimmung doch in mehreren nicht unwichtigen 
Punkten yom Libellenei. Das Ei (Abb. 213) ist langgestreckt, zylinderf6rmig, 
in der Lange leicht gebogen, ventral konvex, dorsal konkav; am vorderen 
Pol breiter als am hinteren. Am schmalen Pol ist es in der Wabenzelle 
befestigt, in waagerechter Lage, mit der konvexen ventralen Seite nach 
oben. Dieser Polaritat und bilateralen Symmetrie der auBeren Form 
entspricht eine solche des inneren Baues. Das Bienenei hat, wie viele 
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andere Insekteneier, ein Keimhautblastem, eine zusammenhangende, 
diinne Plasmaschicht an der Oberflache, welche mit dem plasmatischen 
N etzwerk des Innern zusammenhangt. Diese Schicht ist im allgemeinen 
auf der Ventralseite etwas verdickt, besonders deutlich in einem Bereich 
nahe dem Vorderende, wo das Ei den groBten Durchmesser hat. Dort ist 
auch das Netzplasma am dichtesten und gewinnt vom 32-Kernstadium an 

eine besondere Affini ta t zu Thionin (1934 a, S. 1 54) 
(Abb. 214 a-c). Es ist derselbe Bereich, welchen 

S~ltk die weiteren Entwicklungsvorgange und die Ex
perimente in spateren Stadien als morphologisches 
und physiologisches Differenzierungszentrum er-

pIIJa weisen, das also hier schon so friih strukturell 
unterscheidbar wird. Rier bleiben wahrend der 
Furchung die sich ausbreitenden Kerne am dich
testen beisammen und erreichen zuerst die Ober
flache; hier setzt zuerst die heterochrone Kern
teilung ein, bilden sich Zellgrenzen aus, erreicht 
das Blastoderm die groBte Starke. Auch spater, 
bei der Entstehung des Mesoderms und der Bil
dung der Segmente, geht diese Region den anderen 
in der Entwicklung voraus. Ihre prospektive Be-

Abb. 213. Ubersicht uber die 
Plasma~ und Dotterverteilung 
im frisch abgeIegten Bienenei 

zs · deutung laBt sich etwa auf das Gebiet zwischen 
3. Kiefersegment und 1. Thorakalsegment fest
setzen, also auf annahernd dieselbe Rohe des 
Keirns, die auch das Differenzierungszentrum der 
iibrigen daraufhin untersuchten Insekten ein
nimmt (SCHNETTER 1934a). - Beim Bienenei 
erscheint also "der zeitliche Vorrang des Differen
zierungszentrums vor den iibrigen Eigebieten in 
die riiumlichen Besonderheiten der Eistruktur 
gegriindet" (SCHNETTER 1934 b, S. 286). 

(Uingsschnitt). Keimhaut
blastem und zentrale Plasma
saule sind im Gebiet des Quer
schnittmaximums am stark
sten ausgebildet. Kb Keirn
hautblastem; Pia Plasma; RP 
Richtungsplasma; Spk Sper
makern; ZS zentrale Plasma-

saule. 
(Nach M. SCHNETTER, 1934a.) In der kausalen Analyse dieses Entwicklungs

geschehens steckte SCHNETTER sich als nachstes 
Ziel die Feststellung, ob das abgelegte Bienenei iiberhaupt noch 
Regulationsvermogen besitzt; bejahendenfalls, wie dieses sich auf die 
einzelnen Regionen des Eies verteilt und wann es unwiderruflich fester 
Determination weicht. Als einzige Methode diente quere Durchtrennung 
mittels Schniirung in verschiedenen Stadien der Entwicklung und in 
verschiedener Rohe des Eies. Es ist eine Gunst des Objekts, daB das 
Blastodermstadium relativ lang, von der 12. bis zur 32. Stunde nach 
der Eiablage, andauert; daB am Anfang dieser Strecke noch Regu
lationsvermogen besteht, wahrend 12 Stunden spater, 24 Stunden nach 
der Eiablage, die Keimteile schon fest determiniert sind; endlich, daB 
wahrend dieser Zeit keine wesentlichen Materialverschiebungen in der 
Langsachse des Eies stattfinden. Daher konnte zuerst durch Schniirung 
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des 24 Stunden alten Keirns der Anlageplan festgestellt, hernach 
durch Schniirung des jiingeren Keims die Regulationsfahigkeit gepriift 
werden. 

Wenn nun zu letzterem Zweck mit der Schniirung des 12 Stunden 
alten Keirns vorn begonnen und in kleinen Schritten immer weiter nach 
hinten geriickt wird, so entstehen zunachst verkleinerte, aber vollstandige, 
normal proportionierte Ganzbildungen (Abb. 215), bis eine Entfernung 
von 21 Teilstrichen (die Lange des ganzen Eies zu 100 Teilstrichen 
gerechnet) yom Vorderende erreicht ist. Damit ist das Gebiet des pra
sumptiven Vorderkopfes und mindestens eines Teiles der Mandibeln ent
fernt und unter neuer Auftei
lung des ganzen Keimmaterials 
durch weiter hinten gelegene 
Teile ersetzt worden. Riickt 
nun die Schniirung weiter nach 
hinten, so fehlt mit einem 
Schlag der ganze Vorderkopf; 
der in sich proportionierte Kor
per beginnt nun mit den Man
dibeln. Das bleibt so bis zum 
27. Teilstrich, der etwa der 
vorderen Grenze des 1. Thorax
segments entspricht. Von da an 
bis zum 33. Teilstrich, also etwa 
bis zur vorderen Grenze des 
2. Thorakalsegments, ergaben 
sich nur Thoraxganzbildungen 
(Abb. 216) und schlieBlich folgt 
als letzte Stufe ein Gebiet mit 
Abdomenganzbildung. 

abc 
Abb. 214 a-c. Auhreten und Ausbreitung dec differen
tiellen Farbung (dF). mit scharfer Grenze (g) nach vorne; 
nach Thioninpraparat. a r6-Kernstadium, ohne differen
tielle Farbung; b 32-Kernstadium, Auftreten auf def dor
salen Eiseite; c 512-Kernstadium, giirtelf6rmige Aus
breitung. RP Richtungsplasma; ZS zentrale Plasmasaule. 

(Nach M. SCHNETTER, 1934 a.) 

Dieses durch exakte Messungen ermittelte Resultat ist in Abb. 217a 
und b schematisch dargestellt; rechts die fest determinierten Keimbezirke 
im 24 Stunden alten Keirn, links die "Potenzbereiche" 12 Stunden friiher. 
Von jedem dieser Potenzbereiche muB zum mindesten ein kleiner Teil 
dem Ei verbleiben, damit der entsprechende Organbereich gebildet 
werden kann. 

Das ist ein ebenso wichtiges wie merkwiirdiges Ergebnis. Es ist ja 
nicht etwa so, daB die einzelnen Organbezirke schon im jiingeren Keirn 
als harmonisch-aquipotentielle Teilsysteme determiniert sind und sich 
nun nach Verkleinerung ihres Ausgangsmaterials in sich nach normalen 
Proportionen gliedern. So wie BRADS (1910) es fUr die Armanlage von 
Bombinator fand, welche schon den Bereich von Schultergiirtel und freier 
Extremitat als gesonderte Teilsysteme enthalt, so daB sich nach Ver
kleinerung des distalen Materials ein in sich normal proportionierter 
Arm entwickelte, dessen Gelenkkopf am Humerus fUr die Gelenkpfanne 
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am Gurtel zu klein war. Ebenso muBte hier ein normal proportionierter 
Rumpf von normaler GroBe entstehen, mit einem ebenfalls in sich 
normal proportionierten Kopf, der urn so kleiner wlirde, bis zum volligen 
Verschwinden, je mehr von seiner Anlage entfernt worden ware. Dasselbe 
wurde sich bei den nach hinten folgenden Organbereichen wiederholen, 
bis schlieBlich nur noch ein immer kleiner werden des Abdomen entsWnde. 

Do 

Abb . 215. 
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Abb. 216. 

Abb. 215 . Schniirung von 21 Teilstrichen, 12 S tunden nach def Eiablage (gleichmaBiges Blastoderm). Hinter 
def Schnur: Ganzbildung, bei welcher der Kapf unharmonisch klein wirkt; vor der Schnur : Amnion und 
Keimmaterial ohne Organsonderung. At Antenne; Do Dotter ; h.Am Amnion hinter der Schnur; Knit Keim
material ohne Organsonderung; M Mandibel; MXl crste Maxille; 0 Oberlippe; O.Schl. Oberscblundganglion; 

Sp.D Spinndrtise; St Stomodaeum; U Unterlippe; v.Am Amnion vor def Schnur. 
(Nach M. SCHNETTER, 1934b.) 

Abb . 216. Schniirung von 27 Teilstrichen, 12 Stunden nach der Ablage (gleichmaBiges Blastoderm). Thorax
ganzbildung, Hinter der Schnur: vollstandi ger Rumpf (Thorax und Abdomen) mit einem kleinen Anbang; 
vor der Schnur: das Keimmaterial in Autl6sung begriffen. Am.Z Amnionzellen; R.U.Schl. Rest des 

Unterscblundganglions; Tit, erstes Tborakalganglion; im tibrigen wie auf Abb. 215. 
(Nach M. SCHNETTER, 1934 b.) 

Dann wurden die Grenzen von Potenzbereich und Keimbezirk zu
sammenfallen. Statt dessen ist der ganze hinter der Schnurung ent
standene Embryo in sich harmonisch gegliedert; es fehlen ihm aber 
vorn diejenigen Teile, deren Potenzbereich bei der Schnurung uber
schritten worden ist. 

Auch hierbei ware es von vornherein denkbar, daB Potenzbereiche 
und Keimbezirke sich raumlich deckten. Ein Vergleich der Bilder, durch 
welche beide schematisch dargestellt sind (Abb. 217a und b) , zeigt aber, 
daB nur die Grenzen zwischen Kiefer und Thorax in gleicher Hohe liegen , 
daB man dagegen die ubrigen Grenzen nur dadurch zur Deckung bringen 
kann, daB man die Potenzbereiche sich nach vorn und hinten ausdehnen 
laBt . Nicht die Potenzen wurden sich ausbreiten, sondern irgendetwas, 
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was diese Potenzen weckt. Denn es ist ja nicht etwa so, daB die Potenzen 
z. B. fUr Thorax auf den Potenzbereich Thorax beschrankt sind; denn 
das Material fiir das Abdomen wird zur 
Bildung des Thorax mit herangezogen, 
wenn diese Bildung durch einen kleinen 
stehen gebliebenen Rest des thorakalen 
Potenzbereichs in Gang gesetzt wor-

t7 

den ist. :§ '10 

Die Ahnlichkeit dieser V organge mit .::, 
*50 denen, welche von SEIDEL fUr das ~ 

Libellenei festgestellt worden waren, ! 60 

springt in die Augen. Auch dort ist 70 

mindestens ein kleiner Teil des Differen- 80 

zierungszentrums notig, damit in dem 
.90 

abgetrennten hinteren Teil des Keirns 

} IJiftren- { 
h.,..t."i'-!--/ zierungs-
I-:-~""-t-l zenlrum 

Thorax 

Kiefer 

Abdomen 

a iiberhaupt eine Embryonalanlage ent- 100 

steht; dieser Rest geniigt aber auch, Abb. 217 a nnd b. Anlageplan der Organ
kreise im Bienenei (schematisch). a hintere 
Grenze der Potenzbereiche im 12stiindigen 
Blastoderm, d. h. derjenigen Bereiche, von 
denen ein kleiner Teil dem Keirn verbleiben 
muG, damit ein entsprechender ganzer 
Organbereich gebildet werden kann. b Aus
debnnng der Keimbezirke entlang der 
Eilangsachse im 24stiindigen Blastoderm. 

urn unter regulativ abgeanderter Material
verwendung eine Ganzbildung entstehen 
zu lassen. AuBerdem liegen schon Tat
sachen vor, welche auch fUr eine Ab
stufung des Regulationsvermogens in (Nach M. SCHNETTER, 1934 b.) 

der Langsachse des Eies zu sprechen 
scheinen. So teilt SEIDEL (1929b) mit, daB bei querer Durchschniirung 
nur dann in der hinteren Keimhalfte ein Kopf entstand, wenn die 
Schnur nicht zu weit hinten lag (1. c. S.436). Diese Frage wird nunmehr 
wohl auch erneut untersucht werden. 

4. Allgemeine Erorterung dieser Ergebnisse. 

Durch die Arbeiten von SEIDEL ·und seinen Schiilern ist zunachst 
einmal die fUr alles weitere grundlegende Tatsache festgestellt worden, 
daB die Entwicklung bei gewissen Insekteneiern, wie bei den Seeigel
und Amphibieneiern, unter fortschreitender Determination vorher in
differenter oder wenigstens noch nicht fest determinierter Teile erfolgt. 
Bei den Amphibien kennen wir bis jetzt zwei Wege, auf denen diese 
Determination vor sich geht; beide mogen etwas Grundsatzliches gemein
sam haben, lassen sich aber bis jetzt nicht als zusammenfallend erweisen. 
Sehr klar ist das am Beispiel der Linseninduktion zu zeigen. Wenn die 
primaren Linsenbildungszellen schon vor der Beriihrung mit dem Augen
becher zu ihrem spateren Schicksal determiniert sind, wie das am aus
gepragtesten bei Rana esculent a der Fall ist, so muB diese friihe 
Determination auf andere Weise erfolgt sein als die spatere, die auch 
hier mitwirkt, in anderen Fallen aber die Hauptrolle spielt, namlich die 
Determination durch den Augenbecher. Auch jene friihe Determination 
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mag irgendwie im Zusammenhang stehen mit derjenigen der Augenanlage 
in der Medullarplatte; ja es mogen selbst chemische Einfliisse von der
selben Art sein, wie sie spater yom Augenbecher ausgehen. Ein wesent
licher Unterschied scheint aber doch in der Art der Lokalisation zu 
liegen, indem bei der spateren Determination der Induktor das Reaktions
system unmittelbar beriihrt, wahrend bei der friihen Detertnination 
zwischen beiden ein Streifen Gewebes liegt, welches von der Induktion 
nicht betroffen wird. Es scheint mir noch nicht ausgemacht, ob auch die 
Determination der Medullarplatte in dieser doppelten Weise vor sich 
geht. Sicher bewiesen ist die Induktion durch Unterlagerung; aber auch 
die andere von Anfang an ins Auge gefaBte Moglichkeit einer von der 
oberen Urmundlippe aus im Ektoderm fortschreitenden Determination 
scheint mir, trotz der Beobachtungen an der totalen Exogastrula, noch 
nicht ausgeschlossen. 

Wahrscheinlich aber sind beide Arten der Determination noch tiefer, 
namlich auch in der N atur der Induktionsmittel verschieden, indem 
die Entstehung solcher harmonischer Muster durch Vorgange dynamischer 
Naturzum mindesten eingeleitet wird. GOERTTLER glaubte sogar, die 
von W. VOGT aufgeworfene Frage, ob Gestaltungsbewegungen, also 
etwas Dynamisches, determinieren konnen, auf Grund exakter experi
menteller Tatsachen bejahen zu diirfen. Dieser Nachweis ist zwar 
miBlungen, doch scheint mir auch der Gegenbeweis nicht geliefert 
(vgl. S. 81). Dynamisch miiBte auch die etwaige Wirkung eines 
Gradienten aufgefaBt werden. Denn es ware ja nicht der absolute Wert 
jedes Punktes des Gefalles, dem eine bestimmte Determination fest 
zugeordnet ist, vielmehr der Gradient als solcher, also die Steilheit des 
Gefalles, was determiniert. Diese letztere aber kann, scheint mir, nur 
wirken, wenn auch etwas "flieBt", d. h. eben dynamisch. 

Von diesen beiden Arten der Determination hat SEIDEL beim Libellenei 
bisher die eine, die Herstellung eines harmonischen Musters von einer 
bevorzugten Keimregion aus,. experimentell nachgewiesen. Er fiihrt, 
wie wir gesehen haben, die harmonische Gliederung des Keirns nach 
Abtrennung eines nicht zu groBen vorderen Stiicks auf einen dynamischen 
ProzeB zuriick, auf eine Kontraktion des Dottersystems, welche an einer 
harmonisch zum Ganzen bestirnmten Stelle des Eies einsetzt und sich 
wellenformig nach vom und hinten ausbreitet. Die dadurch bewirkte 
Abhebung des Keirns von seiner auBeren Hiille solI dann die Zusammen
scharung der Blastodermzellen zur Bildung der Keimanlage hervorrufen. 

Was nUll die Frage anlangt, ob das "Differenzierungszentrum" des 
Libellenkeims dem "Organisationszentrum" des Amphibienkeims zuver
gleichen ist, so handelt es sich natiirlich nur urn die Sache, nicht urn 
die Bezeichnung. Habe ich doch selbst friiher fUr jene ausgezeichnete 
Region des Amphibieneies das Wort Differenzierungszentrum gebraucht. 
SEIDEL hat neuerdings (1934) zu dieser Frage Stellung genommen; ich 
mochte seine auch sonst interessanten Darlegungen wortlich anfUhren. 



Allgemeine Erorterung dieser Ergebnisse. 273 

"Beide Zentren sind Faktorenbereiche, deren Wirkungsmoglichkeit dem 
dynamischen Geschehen des ganzen Eies untergeordnet ist. Die Lage 
der ersten Zellansammlung und damit die Lage des Thorax im Insekten
keim ist bestimmt durch die Kontraktionswelle des Dottersystems, 
deren Ablauf von dem Strukturgefalle des ganzen Eies mit dem aus
gezeichneten Hohepunkt im physiologischen Differenzierungszentrum 
bestimmt wird. Die GroBe und regionale Gliederung des Achsensystems 
der Amphibien ist bedingt durch den Verlauf des Gastrulationsvorgangs, 
der ebenfalls von der gesamten Eistruktur mit dem Mosaik der Gastrula
tionspotenzen und dem in ihm ausgezeichneten Ort der oberen Unnund
lippe als Ort besonderer Einstiilpungstendenz abhangt. Blastoderm
stadium (Dottersystem) und Blastula (Gastrulationssystem) tragen beide 
bei abgeanderter GroBe die Moglichkeit hannonischen Ausgleichs der 
an ihnen ablaufenden Prozesse, der Zusammenscharung der Zellen und 
der Invagination von Urdann in sich. Die Regulation ist bei beiden 
nicht durch das Zentrum, sondern durch das System des Ganzen ver
mittelt, dem die Zentren eingeordnet sind. So verlauft formal das 
Determinationsgeschehen bei Amphibien und Insekten gleich. I nhaltlich 
aber ist erst dann ein Vergleich zwischen dem Organisationszentrum 
und dem Differenzierungszentrum zu ziehen moglich, wenn der EinfluB 
des Differenzierungszentrums auf die Organbildung weiter analysiert 
ist" (1. c. S. 182). Damit scheinen mir einige wichtige neue Gesichts
punkte beigebracht und zur Diskussion gestellt, ohne daB ich mir jede 
einzelne Vorstellung, wie etwa die von der Rolle der Abhebung des Keirns 
yom Chorion, jetzt schon aneignen konnte. 

Was das Seeigelei anlangt, so stimmen HORSTADIUS und v. UBISCH 
nunmehr im wesentlichen iiberein, nachdem sich der letztere der Ansicht 
von RUNNsTRoM und HORSTADIUS angeschlossen hat, daB die Detennina
tion der ersten Organanlagen unter der Wirkung von zwei Gefallen 
zustande kommt, einem der "animalen" und einem der "vegetativen 
Eigenschaften", mit den Hohepunkten am animalen bzw. vegetativen 
Pol. Aus den Ergebnissen von HORSTADIUS geht in iiberzeugender 
Weise hervor, daB zur hannonischen Entwicklung des Seeigelkeims die 
Wechselwirkung zwischen dem animalen und dem vegetativen GefaIle 
notig ist. Man konnte die Sache vielleicht auch so ausdriicken, daB beim 
Seeigelkeim zwei gegeneinander gerichtete und ineinander greifende 
Induktionsstrome wirksam sind. Ohne ihre richtige Auswagung gegen
einander wird die Entwicklung unharmonisch. 

Der Gegensatz zwischen v. UBISCH und HORSTADIUS, soweit iiber
haupt noch einer bestand, beruhte auf einer verschiedenen Fassung des 
Begriffs "Organisationszentrum", indem v. UBISCH sich, wie oben 
(S. 258) erwahnt, gegen aIle Hypothesen wendet, "die besagen, daB am 
vegetativen Pol oder auch nur in der vegetativen Halfte des Keirns 
ein fUr die Gastrulation unerlaBliches, qualitativ besonders geartetes 
Material vorhanden sei, das in der animalen Halfte fehle" - womit 

Spemann, Experimentelle Beitrage. 18 
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ja wohl die Annahme eines Organisationszentrums gemeint ist; wahrend 
HORSTADIUS dem vegetativen Gefalle die Wirkung eines Organisations
zentrums zuschreibt und damit diesen Begriff in einem weiteren Sinne 
faBt. Nach der neuesten Veroffentlichung von HORSTADIUS (1935) 
erscheint auch diese begriffliche Verschiedenheit ausgeglichen, indem 
HORSTADIUS nunmehr unter Verzicht auf den Begriff des Organisations
zentrums nur von der Wirkung des Gefillsystems spricht (1. c. S. 473; 
vgl. oben S.257). SEIDEL (1934), der auf den alteren Arbeiten von 
HORSTADIUS fuBt, schlieBt sich v. DEISCH an, indem er meint, die 
Wirkungsart eines solchen Zentrums miiBte dann beim Amphibien- und 
beim Seeigelei eine grundsatzlich verschiedene sein (1. c. S. 184). 

Dies trifft wohl zu, wenn man die Wirkung des Gefalles im Sinn 
der Gradiententheorie faBt, also annimmt, daB der Gradient als solcher 
je nach seiner Steilheit die Determination bewirkt. Diese Auffassung 
ist aber nicht die einzig mogliche; sie ist z. B. nicht diejenige von BOVERI 
(1901). Nach ihm wiirde die Differenzierung am jeweils vegetativsten 
Punkte des Keirns einsetzen und von diesem "Vorzugsbereich" aus 
wiirden alle anderen Bereiche in ihrer Rolle bestimmt. Das wiirde also 
heiBen, oder jedenfalls heiBen konnen, daB am jeweils vegetativsten 
Punkt, vorausgesetzt daB er iiberhaupt noch "vegetativ genug" ist, 
ein Organisationszentrum entsteht, von welchem aus dann die iibrigen 
Teile determiniert werden. 

Zu einer grundsatzlich verschiedenen Wirkungsweise beider Zentren 
kommt man auch dann, wenn man beim Amphibienkeim nur an die 
Induktion der Medullarplatte denkt und diese nur durch Dnterlagerung 
moglich sein laBt. Aber letztere Ansicht scheint mir, wie gesagt, noch 
nicht bewiesen, und die Wirkung des "Organisators" beschrankt sich 
nicht auf die Induktion von Medullarplatte, sondern begreift auch die 
Angliederung der mesodermalen N achbarschaft in sich. 

Wahrend es demnach noch zweifelhaft ist, wie weit sich die erste 
Entwicklung jener wirbellosenTiere in ihrer ursachlichen Verkniipfung 
mit derjenigen des Amphibienkeims vergleichen laBt, ist fUr den Keirn 
des Hiihnchens, wie wir gesehen haben, von mehreren Forschern eine 
weitgehende Dbereinstimmung mit ihr festgestellt worden. 

Schl ufibemerkungen. 
Es ist nicht meine Absicht, die hier mitgeteilten experiment ellen 

Beitrage zu einer Theorie der Entwicklung mit dem Versuch einer solchen 
zu beschlieBen. Es steh( zwar nicht ganz so, wie GURWITSCH (1927}mir 
mit liebenswiirdiger Ironie vorhalt, daB ich mich in meiner Abneigung 
gegen Theorien auch durch die wunderbarsten mir entgegentretenden 
Tatsachen nur wenig beirren lasse. Aber allerdings widerstrebt es mir, 
Hypothesen aufzustellen, wo, freilich durch miihsame experimentelle 
Einzelarbeit, die Gewinnung gesicherter Tatsachen moglich ist. Werden 
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solche Tatsachen nicht wahllos zusammengetragen, sondern in folge
richtigem Fortschreiten gewonnen, so ftigen sie sich hernach von selbst 
zu einem planvollen Ganzen, zu einer echten Theorie, einer Gesamt
schau alles in der Erfahrung Gegebenen zusammen. 

Als Vorbild schwebt mir dabei die Arbeitsweise des Archaologen vor, 
der aus den Bruchstiicken, die allein er in Hiinden halt, ein Gotterbild 
wieder zusammenftigt. Er muB an das Ganze glauben, das er nieht kennt; 
aber er darf nicht nach eigenen Gedanken gestalten. Er muB selbst so
weit Kiinstler sein, daB er den Plan des hohen Meisters sehrittweise nach
schaffen kann; aber sein oberstes Gebot ist, die "BruchfHichen" heilig zu 
halten. Nur so darf er hoffen, neue Funde an ihrem richtigen Orte 
einfiigen zu konnen. 

Sicher gibt es auch andere Wege des Fortschritts; aber dies ist 
der mir durch Begabung und N eigung gewiesene. 

So mochte ich hier betonen, daB ich meines Wissens nie eine "Organi
satortheorie" aufgestellt habe. Ich habe das Wort "Organisator" gepragt, 
urn gewisse neue, sehr merkwiirdige Erscheinungen zu bezeichnen, welche 
mir bei meinen Experimenten entgegengetreten waren. Aber ich habe 
den Begriff von Anfang an als vorlaufig betrachtet und wiederholt und 
ausdriicklich als vorlaufig bezeichnet. Allen Versuehen, ihn jetzt schon 
zum Baustein einer Theorie zu machen, stehe ich fern. Immerhin halte 
ich den Begriff mit Einschrankungen noeh jetzt fur brauchbar. Uber 
diese notwendig gewordenen Einschrankungen mochte ich einige Worte 
sagen. 

DaB dureh Einpflanzung eines Stiickchens der oberen Urmundlippe 
in eine indifferente Stelle des Keirns dort ein neues "Organisations
zentrum" gebildet wird, ist nur ein anderer Ausdruck dafiir, daB im 
AnsehluB an dieses Stiick, zum Teil aus dessen eigenem Material, zum 
Teil aus dem Material des Wirts, eine vollstandige sekundare Embryonal
anlage entsteht. Ein solches Stuck einen "Organisator" zu nennen, 
durfte ebenfalls unanfechtbar sein. Dagegen konnte es schon zu MiB
verstandnissen flihren, wenn nun auch der ganze Bereich der jungen 
Gastrula, in welchem diese Organisatoren beisammen liegen, als Organi
sationszentrum bezeichnet wird. Es spielte bei dieser Konzeption von 
mir wohl die Anschauung herein, daB dieses primare Organisations
zentrum dem sekundaren, welches dureh den transplantierten Organisator 
hervorgerufen wird, ohne wei teres vergleichbar sei, was nicht durchaus 
richtig ist. Denn es fallt ja nicht jedem Teil des primaren Organisations
zentrums die Aufgabe zu, seine Nachbarschaft zu ihrem spateren Schieksal 
zu bestimmen. Auch ist die Bedeutung dieser Region als eines "Zentrums" 
eine wesentlich versehiedene, je nachdem von ihr eine determinierende 
Wirkung, ein "Determinationsstrom" ausgeht, oder sie nur die Zell
gruppen enthalt, welche naeh Verpflanzung an eine andere Stelle des 
Keirns ihre Umgebung, auch die mesodermale, organisierend sich an
gliedern konnen. Deshalb moge bis auf weiteres beim Amphibienkeim 

18* 



276 SchluBbemerkungen. 

unter diesem N amen rein deskriptiv der ganze Bereich des prasumptiven 
Chorda-Mesoderms verstanden werden, welcher (nach H. BAUTZMANNs 
Feststellung) nach Verpflanzung in indifferentes Ektoderm oder nach 
Einstecken ins Blastocoel eine sekundare Embryonalanlage zu induzieren 
vermag. 

Die induzierende Wirkung des Organisators wurde von mir von 
Anfang an: als eine auslosende betrachtet. Auch wurde von Anfang an 
die Frage aufgeworfen, welchen Antell Aktions- und Reaktionssystem 
am Zustandekommen und am Charakter des Induktionsproduktes haben. 
Bei den zur Losung dieser Frage untemommenen Experimenten stellte 
sic1;l der Antell des Reaktionssystems als immer groBer heraus; schlieB
lich als so groB, daB dadurch der Organisatorbegriff selbst problema
tisch wird. Wenn die verschiedensten Gewebsarten, sogar von Warm
blutem, in Triton als Wirt induzieren konnen, wenn Gebllde yon hoher 
morphologischer Struktur durch einfache Stoffe hervorgerufen werden, 
dann liegt in diesen Fallen die ganze Komplikation auf Seiten des 
Reaktionssystems; dann paBt aber hier auch der Begriff des Organi
sators nicht mehr. Ein "toter Organisator" ist ein Widerspruch in 
sich selbst. 

Dadurch wird aber andererseits das experimentelle Ergebnis nicht 
aus der Welt geschafft, daB ein Stuck obere Urmundlippe sich in der 
seinem inneren Bau entsprechenden Richtung einstulpt, auch entgegen 
den Achsen des Wirts; daB es sich aus der mesodermalen Umgebung zu 
einem vollkommenen Achsensystem erganzt; daB ein ins Blastocoel 
gestecktes und dadurch unter das Ektoderm gebrachtes Stuck Urdarm
dach eine Medullarplatte induziert, welche auch quer oder entgegen
gesetzt zur primaren orientiert sein kann und sich in richtiger Ordnung 
und Proportion Linsen und Horblasen angliedert. Hier hangt also die 
ganze Richtung und Ordnung des Geschehens von der organisatorischen 
Wirkung des verpflanzten Stucks Urmundlippe oder Urdarmdach ab; 
durch seine Lage wird bestirrimt, was aus jeder von seiner Wirkung 
getroffenen Zelle des Reaktionssystems werden soll. 

Offenbar unterscheidet sich also die Induktion durch einen Induktor 
ohne morphologische Struktur zum mindesten in einem wichtigen 
Punkt von der durch einen lebenden Organisator bewirkten; nam
lich darin, daB Richtung und Art des Geschehens allein im Reaktions
system, in seiner Struktur und in seinem sonstigen Zustand, be
griindet sind. Dies wurde dem Verstandnis keine grundsatzlichen 
Schwierigkeiten bereiten, wenn die sekundaren Embryonalanlagen den 
primaten immer gleich gerichtet waren und in derselben Hohe mit 
ihnen, also in ihrem Felde lagen. Dieses letztere scheint aber nicht 
immer der Fall zu sein. 

Von groBer Bedeutung ist in dieser Hinsicht das schon erwahnte 
(vgl. S.55) Experiment von J. HOLTFRETER (1934a u. b), bei welchem 
augenlose Linsen durch abnorme Induktoren (wie frische Leber, gekochtes 
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Salamanderherz) hervorgerufen wurden; Induktoren also, deren Ein
fluB kein spezifischer sein kann. Diese Linsen lagen nun nicht in 
Augenhohe, sondern in der Kiemen-Herz- oder Lebergegend, d. h. be
trachtlich weiter hinten. Da also weder der induzierende Reiz noch auch 
eine etwaige FelClwirkung speziell auf Linsenbildung gerichtet gewesen 
sein kann, so wird es eine Frage von hochster Wichtigkeit, warum es 
gerade zu diesel.- Bildung kam und nicht etwa zur Entstehung einer 
Medullarplatte. In diesem Zusammenhang weist HOLTFRETER (1934b, 
S. 367) darauf hin, daB jedenfalls in einigen seiner FaIle das Reaktions
material alter war als gewohnlich. Es hatte also vielleicht das Stadium 
der Bereitschaft zur Bildung von Medullarplatte schon iiberschritten. 
Ahnliche Gedanken hatte kurz vorher O. MANGOLD (1933) ausgefiihrt. 
Dieselbe Vorstellung liegt auch dem oben (S. 59) zitierten, hypothetisch 
ausgesprochenen Satz zugrunde, daB die Epidermis in einem bestimmten 
Entwickhingsstadium mit der Fahigkeit, eine Linse zu bilden, gewisser
maBen "geladen" sein konnte, so daB ein ganz unspezifischer Reiz wie 
etwa der Zug des anhaftenden, sich einkriimmenden Augenbechers 
zur Auslosung der Linsenbildung geniigen wiirde (H. SPEMANN 1912a, 
S.90). 

1m einzelnen ist diese von mir angedeutete Moglichkeit hier nicht 
verwirklicht. Soweit es sich urn die Natur des Reizes - physikalisch 
oder chemisch - handelt, wiesen die Tatsachen schon damals auf eine 
stoffliche Wirkung hin; durch die eben angefiihrten Versuche von 
HOLTFRETER ist das so gut wie sicher geworden. Dnd was jenen Zustand 
des "Geladenseins", d. h. der hochsten Reaktionsbereitschaft, anlangt, 
so ware er nach HOLTFRETER auf einen betrachtlich friiheren Zeitpunkt 
zu verlegen, in welchem ein Zug von seiten des sich einkriimmenden 
Augenbechers nicht in Frage kommt. Nur die ganz allgemeine in jenem 
Satze enthaltene Anschauung wiirde durch die neuen Ergebnisse eine 
Stiitze erhalten, daB namlich ein Mutterboden wie das Ektoderm in 
fortschreitender Entwicklung Zustande durchlauft, in welchen er jeweils 
zur Bildung ganz bestimmter Organ anlagen bereit ist, und daB in diesen 
einzelnen Etappen der Entwicklung Reize von unspezifischer Art 
geniigen, urn die Entstehung der Bildungen auszu16sen, welche an 
der Reihe sind. 

Der lebende Organisator wiirde dann zunachst nur Wirkungen ganz 
allgemeiner Art ausgehen lassen, etwa Strukturgefalle neu herstellen, 
welche die Hauptziige der induktiven Entwicklung bestimmen. Vielleicht 
lieBe sich das mit toten Induktoren dadurch nachahmen, daB man ihnen 
eine Richtungsstruktur einfachster Art verleiht; etwa indem man dem 
Induktor eine langliche Form gibt und ihn am einen Ende wirksamer 
macht, also ein Intensitatsgefalle seiner Wirksamkeit herstelIt. 

Wenn der Fortschritt der Forschung ein so reiBend schneller ist, 
wie jetzt gerade auf diesem Gebiet, falIt es nicht schwer, sich zu gedulden, 
bis durch solche oder ahnliche Experimente schrittweise sicherer Boden 
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gewonnen ist. So will ich denn mit dem Hinweis schIieBen, daB an 
dieser Stelle die drangendsten Fragen der Antwort harren. 

Aber eine Erklarung glaube ich dem Leser noch schuldig zu sein. 
Immer wieder sind Ausdriicke gebraucht worden, welche keine physi
kalischen, sondem psychologische Analogien bezeicnnen. DaB dies 
geschah, sollmehr bedeuten als ein poetisches Bild. Es soIl damit gesagt 
werden, daB die ortsgemaBe Reaktion eines mit den vefschiedensten 
Potenzen beg!lbten Keimstiickes in einem embryonalen "Feld", sein 
Verhalten in einer bestimmten "Situation", keine gewohnIichen, ein
fachen oder komplizierten chemischen Reaktionen sind. Es soIl heiBen, 
daB diese Entwicklungsprozesse, wie aIle vitalen Vorgange, mogen sie 
sich einst in chemische und physikalische Vorgange auflosen, sich aus 
ihnen aufbauen lassen oder nicht, in der Art ihrer Verkniipfung von allem 
uns Bekannten mit nichts so viel Ahnlichkeit haben wie mit denjenigen 
vitalen Vorgangen, von welchen wir die intimste Kenntnis besitzen, den 
psychischen. Es soIl heiBen, daB wir uns, ganz abgesehen von allen 
philosophischen Folgerungen, lediglich im Interesse des Fortschritts 
unserer konkreten, exakt zu begriindenden Kenntnisse diesen Vorteil 
unserer Stellung zwischen den beiden Welten nicht sollten entgehen 
lassen. An vielen Orten dammert diese Erkenntnis jetzt auf. Auf dem 
Wege zu dem neuen hohen Ziel glaube ich mit meinen Experimenten 
einen Schritt get an zu haben. 
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