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Die Aufgabe, welche sich Verfasser bei den vorliegenden Studien stell- 
ten, besteht im Auffinden der geometrischen GesetzmaBigkeiten der Mor- 
phogenese unter verschiedenen 6kologischen Bedingungen. Dieses Pro- 
blem brachte uns seinerseits zu einerFrage, welehe den Biologen zur Zeit 
lebhaft interessiert, namlich zur Frage fiber die Weehselbeziehungen 
zwisehen dem Ganzen und seinen Komponenten. 

Die allbekannte Kapuzinerkresse, Tropaeol~tm ma]us L., ist das Ob- 
jekt unseres Studiums. Dank der geometrischen Eigenschaften ihrer 
Blatter eignet sie sieh sehr vorteilhaft ffir derartige Untersuehungen. 

Zahlreiche Tier- und Pflanzenformen setzen uns dutch die geometri- 
sche RegelmaBigkeit ihrer Gestalten in Erstaunen. Es genfigt, an die 
Blatter versehiedener Pflanzen oder an die Form der Molluskensehalen 
zu denken. Es ist verst/~ndlich, daB schon in friihen Zeiten Forscher ver- 
suchten, diese Formen mathematisch zu studieren und zu charakterisie- 
ren. Derartige Yersuehe litten jedoeh oft an iibermi~Biger Abstraktheit. 
Es ist mSglieh, einen mathematiseh exakten Ausdruck ffir eine Kontur 
oder Fliiche mittels der Interpolierung durch diese oder jene Funktion 
zu linden. Dabei ist es jedoeh wiehtig im Auge zu behalten, dab die Wahl 
der Funktion auf den organisehen Eigenschaften des Objekts basiert. 
Im entgegengesetzten Fall ware unsere Besehreibung bei all ihrer Exakt- 
heit eine kfinstliehe. Folglich muB die Interpretation mehr als eine for- 
melle Besehreibung sein : sie sell auBerdem biologisch begrfindet sein. 

Geometrisch regelmaBige Formen besitzen in der Regel einfaehe ana- 
tytisehe Ausdriieke. Dabei entsteht ihre auBere Mannigfaltigkeit oft als 
Folge des einfaehen Variierens eines yon den Parametern der Funktion, 
wobei tier Gleichungstypus unver/~ndert bleib$. Nine Sehar der Konehoi- 
denkurven (yon denen welter unten noch mehrmals die Rede sein wird) 
enthalt sehr verschiedenartige Formen, die wir alle durch Variieren des 
Parameters der gemeinsamen Gleichung erhalten k6nnen. Wir k6nnen 



300 E. Smirnov u. A. N. Zhelochovtsev:  

hoffen, ~hnliche Verh~ltnisse auch unter organischen Formen anzutreffen. 
In letzterem Fall w~re die Au~gabe der exakten Morphologie auBerordent- 
lich erleichtert. Man kann sehon jetzt sagen, dab dabei vieles wird sche- 
matisiert werden miissen, was den Forseher jedoeh durehaus nieht abzu- 
schreeken braucht. In der Tat ist die Exal~theit an und fiir sieh nicht das 
Ziel der Forschung; ihr Grad soll vielmehr bestimmten konkretenAufgaben 
der Forsehung koordiniert werden. Sonst kSnnte die einfaehste organische 
Form einen ~uBerst komplizierten mathematischen Apparat und unge- 
heuer umfangreiche Berechnungen fiir ihre Charakteristik erfordern. 

Das Endziel der mathematischen Morphologie ist das Auffinden der 
Einheitliehkeit in der M_annigfaltigkeit organiseher Formen. Dieses Ziel 
wird erreicht werden, wenn wir die MSglichkeit erlangen, auf Grund des 
a]lgemeinen morphologischen Gesetzes die Besonderheiten der einzelnen 
Formen abzuleiten. Der Organismus steht jedoch keineswegs isoliert da, 
er befindet sieh vielmehr in best~ndiger Wechselbeziehung zu dem ihn 
umgebenden 1Kilieu. Es ist aUbekannt, dab der EinfluB des Milieus stark 
seine Form ver~ndert. Ebenso steht zweifellos lest, dab bei all diesen 
t~_uderungen der Form (wenigstens in gewissen Intensit~tsgrenzen der 
~uBeren Agentien) ihr achitektonischer Grundtypus erhalten bleibt. Hier 
stoBen wir auf das ~uBerst interessante Problem der experimentellen 
Okologie: auf welche Art und Weise ver~ndert der ~uBere Faktor die 
Form, und was bleibt bei allen ihren Variationen konstant? Es scheint, 
dab aueh bier die mathematisehe Interpretation uns der L6sung der Auf- 
gabe n~her bringen kann. 

Die Ontogenie der organischen l~orm ist ein besonders dankbarer 
Gegenstand fiir mathematische Studien. Hier entsteht eine Form aus der 
anderen, und wir kSnnen dabei leiehter denn je ein gewisses einfaches 
Prinzip feststellen, dem die Formen in dieser Reihenfolge untergeordnet 
sind. Indem wlr den Gang der Morphogenese unter verschiedenen 5kolo- 
gisehen Verh~ltnissen erforschen, gewinnen wir die MSglichkeit, auch den 
6kologisehen Teil der Aufgabe zu 15sen. Alle diese Erw~gungen ver- 
anlaBten die vorliegende Arbeit. 

I. 
Den griindliehsten Versuch einer mathematisehen Interpretation der 

!~Iorphogenese finden wit in der Serie der Untersuehungen yon Gu~- 
wrrsr (und teilweise seiner Sehule), die den ,,embryonalen Feldern" 
gewidmet ist 1. 

1 GURWITSCH, A.: 1. Vererbung als Verwirklichungsvorgang. Biol. Zbl. 82 
(1912). 2. Vererbungsmechanismus der l~orm. Arch. Entw.mechan. 39 (1914). 
3. Versuch einer synthetischen Biologic. SC~AX~.LS Abh. theoret. Biol. 17 (1923). 
4. ~ber den Begriff des embryonalen ~eldes. Arch. Entw.mechan. 51 (1922). 
5. Weiterbfldung und VeralIgemeinerung des l~eldbegriffes. Ebenda 112 (1927). 
6. Die histologischen Grundlagen der Biologic. Jena 1930. 
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Diese grundlegenden Schriften haben sonderbarerweise bis jetzt keinen 
bemerkbaren EinfluB auf die .Entwicklungsmechanik, die sie unmittelbar 
beriihren, ausgeiibt. MSglicherweise l~Bt sich diese Tatsache durch die 
l~euhei~ und Originalit~t der Ideen, sowie dureh gewisse Schwierigkeiten 
der Darlegung erkl~ren. Indem wir die genauere Analyse der Ideen und 
Ergebnisse yon GURWITSCH, die mit unserer Arbeit in Verbindung stehen, 
vorl~ufig beiseite lassen, miissen wir mit der Betrachtung eines SaCzes be- 
ginnen, den GURWITSCH a]s ~:)os~sn]a~5 ansieht : die Abh~ngigkeitsverh~lt- 
nisse, die sich in der Ontogenese zcigen, miissen durch einfache analyti- 
sche Formeln ausgedriickt werden, die als einzige unabh~ngige Variable 
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Abb. 1. ]~in junges Blat t  der Kontrollserie, X 7,62. Photographie,  die st~trkeren Nerven geschw~rzt. 
Die kleinen roten Kreise markieren die Punkte,  welche zur Konstrukt ion des Feldes der Wachs- 

tumsgeschwindigkeit  dienten CAbb. 20). 

die Zeit enthalten. Im Falle der Morphogenese haben wires mit r~um- 
lichen Abh~ngigkeiten zu tun: deshalb miissen die Parameter der l%r- 
meln auch einen r~umlichen Charakter haben. Dieses Postulat veranlaBt 
GxrRwJtTse~ zur Einffihrung des Begriffes des Feldes (siehe unten). Fiir 
uns is$ es wichtig, zu betonen, da$ ein Verwerfen des erw~hnten Postulats 
die 1KSglichkeit eines rationellen Studiums der Morphogenese iiberhaupt 
in Frage stellt. Wenn es sich tatsKchlich herausstellen wiirde, daB die 
Stadien der Morphogenese einander chaotisch ablSsen, und dab es kein 
invariantes Gesetz der Entwicklung gibt, welches wir linden und unserer 
Deutung zugrundelegen kSnnten, so kSnnte auch yon einer mathe- 
matisehen Auslegung der Nforphogenese keine Rede sein. Daraus folgt 
jedoch nich% dab die Invariante in vollem Sinne des Wortes konstant 
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sein muB. Es ist im Gegenteil nicht sehwer zuzulassen, dab sie sich 
selbst ver~ndert, diese Ver~nderung jedoch in einem anderen Niveau 
vor sich geh.~. Eine Analogie besteht im Kreisen eines Planeten um die 
Sonne, wobei sich um ihn ebenso gesetzm~l~ig der Trabant dreht (GVR- 
WITSCH). 

Dieses Postulat bfldete auch den Ausgangspunkt unserer Arbeit, zu 
deren Darlegung wir nun iibergehen. Die gewonnenen Ergebnisse recht- 
fertigen es bei Anwendung auf unseren speziellen Fall der Entwiek- 

1 

11/ 
Abb. 2. Dasselbe Blatt wie Abb. 1, ausgewachsen, l~hotographie, X 1,89. 

tung der Blattform von Tropaeol~zm maj~zs L. vollkommen. Das Blair 
dieser Pflanze lenkte durch die betr~tchtlichen Altersver~nderungen 
seiner l%rm unsere Aufmerksamkeit auf sieh. Beim Vergleich eines 
jungen Blattes, welches vor kurzem der Knospe entsprossen ist 
(Abb. 1), mit einem ausgewachsenen, dem Verwelken nahen Blatte 
(Abb. 2) finden wir, dal~ ersteres durch deutlich vortretende Lappen ge- 
kennzeiehnet ist (es sind ihrer sieben: drei paarige und ein unpaariger) ; 
beim ausgewachsenen sind die Vorsprfinge stark abgerundet, die konka- 
yen Teile der Kontur liegen der Ansatzstelle des Blattstieles nur wenig 
n~her als die vortretenden. Im Laufe des Waehstums des Blattes wird 
seine Kontur immer glatter, die Krfimmungen des Umrisses werden im- 
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mer welter ausgeglichen. Auf Abb. 3 kann man die Reihe der Alters- 
ver~nderungen der Blattform sehen. Hier sind die photographisch ge- 
nauen Konturen ein und desselben Blattes auf versehiedenen Alters- 
stufen so zusamn~engestellt, da~ die Anheftungsstellen des Blattstiels 
{Pole, wie wir sie ferner nennen werden) zusammenfallen, und die un- 
paarigen H~uptgip~el auf einer Geraden liegen, die den Pol schneider. 
~r anderen Worten, es fallen die Symmetrieachsen der Konturen zu- 
sammen, die durch den Pol und den Hauptgipfel bestimmt werden. 

Abb. 3. Konturen der aufetnanderfolgenden Alters~tadien des B]a~o~ der Kontrollserie~ nach  
Photographien,  X 1,67. Die innero Kontur  entspr icht  der Abb. 1~ die ~ul3ere der Abb. 2. Die 
Ziffern 1--7  gehSren den Gipfeln (auch den ganzen Lappen und entsprechenden Radialnerven) 
an, I - -~ r I I  den Einkerbungen (gletchzeitig auch den ganzen Soktoren). Diese Bezeichnungen 

bleiben auch  auf den folgenden Abbildungen dieselben. 

Zur Charakteristik des Wachstumstempos unseres Blattes geben wir 
Abb. 4; hier sehen wir die Abh~ngigkeit der GrSl~e dreier Merkmale des 
Blattes vom Alter. Das Blat~ wurde vom Augenblick des Heraustretens 
aus der Knospe an gemessen. Da die erhaltene Funktion zum gewShn- 
lichen Typus der Wachstumskurven gehSrt, finden wir ihre genauere Be- 
sprechung fiberfliissig. 

Zu den Altersver~nderungen der Kontur  des Blattes zuriickkehrend, 
mfissen wir eine Grundfrage aufstellen: worin besteht das geometrische 
Gesetz der Morphogenese eines Blattes, und was ist eigen~lich invarian~ im 
ProzeB ihrer Verwirklichung ? U m  diese Frage zu beantworten, miissen 



3 0 4  E. Smirnov u. A. N. Zhe lochovt sev :  

wit die Besehaffenheit einer geometrischen Kurve, der sogenalmten 
Konchoide, n~her analysieren. 

Die Gleiehung der klassisehen Konchoide yon I~IKO~V, Dv, S in Polar. 

koordinaten ist folgende: r = ~ § b. Auf Abb. 5 ist die Konstruk- 
s in  ~ - 

t i o n  dieser Kurve wiedergegeben. Der Polaraehse OX parallelverlauft die 
Gerade AB, welche die Leitlinie der Konehoide genannt Wird. Die Ra- 
dien.Vektoren, die yore Pole 0 entspringen, sehneiden die Leitlinie in den 
Punkten. . .  M-3, M-e, M-l, Mo, M1, M2, M3...  Die Kurve selbst wird 

Abb. 4. Wachstumskurve dreier ~erkmale  des Blattes der Kontrollserie. Als Merkmale dienten die 
Abst~nde bestimmter Punkte des r. Sektors yore Pole. 

wie folgt gefunden: yon den genannten Punkten werden l~ngs der ent- 
sprechenden ]~adien zu beiden Seiten von A B  gleiehe Absehnitte b ab- 
getragen, die in der Riehtung der Strahlen positiv und in entgegengesetz- 
ter Richtung negativ sind. Der geometrisehe t~rt der Enden positiver Ab- 

der beiden Konchoiden(r, : s i ~  + b), und der nega- sehnitte ergibt eine 

r iven--  die andere, deren Gleichung r =- a --bist. :[nfolgendemwerden sin 
wir vorl~ufig'nur diese zweite Kurve betrachten. Was geschieht mit der 
Kurve, falls wit in ihrer Gleichung den Parameter b gndern ? Im Falle b = 0 

a die Leitlinie der Konchoide, die Gerade A B wird die Gleichung r = s in 
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ausdriicken. Indem wir die absolute GrSBe von b anwachsen lassen, er- 
halten wir eine Reihe yon Kurven  (I, 1I, I I I . . . ) ,  die zusammen eine 
Konehoidensehar bflden. 

Ferner sei die Bedeutung des ~nderen Parameters,  a, erl~utert. Wir 

nehmen die LeRlinie r = a und betraehten den Wert  yon r bei q9 = 90 ~ 
sin~ 

Dabei ist sin ~0 = 1 und r = a . .Mi t  anderen Worten: a ist der Abstand 
der Leitlinie A B  yon der Polaraehse OX. Indem wir die GrSBe yon a 
variieren und dabei auch b ~ndern, ertmlten wit eine Reihe yon Koneho- 
idenseharen. 

Fiir unseren Zweck ist die physikalische Interpretat ion der Konehoide 
yon besonderem Interesse. Stellen wir uns eine Anzahl materieller Punkte  

\ \  i 

/ i / 

",, ',, ! I t , , 

x % I 

\ ~ i ! / . , . ~ . , g  \ I I /" 
, ~ i i I 

\ % / z 

,,\ i ~ j 
y \ ~  /�9 

Abb. 5. Konchoiclensehar yore Typus r - - - - a l s i n ~ - - b .  Parameter  i t =  OM0 ist  konstant ,  b variiert.  
Bei Kurven I--IVis~ b>O, bei P und Q b ~  O. Konchoide -,rV ha t  in 0 eine 8pitze, 

M-j, .~_~, ~ } i f - 3 ,  l ] / ~ o  . . . vor, die, yon der Geraden A B  ausgehend, sich 
mit  gleieher Geschwindigkeit l~ngs der Radien-Vektoren bewegen, deren 
Richtungen sieh alle im Punkte  O treffen. In  einem gewissen Moment tl 
nehmen sie Lagen ein, die sieh zusammen dureh die Konchoide S aus- 
driicken lassen. Sie ist demgemM3 der geometrische Ort der Lagen aller 
P u n k t e . . .  M1, Ms, M3 �9 �9 . i m  gegebenen Zeitmoment. Fiir den folgen- 
den Moment tz werden wir entsprechend die K o n e h o i d e / I  erhalten usw. 
D i e  Gesamtheit  aller dieser Kurven  bildet gerade die nns bekarmte 
Konehoidenschar; die Gleichungen iJarer Glieder unterscheiden sieh von- 
einander, wie wir sehon erw~hnten, dureh die Gr6Be des Parameters  b, 
der entsprechend die Werte bx, b~., b 3 . . .  annimmt. Mit der Entfernung 
yon A B  und dem Anwaehsen yon b erleiden die Konehoiden charakte- 
ristische Formver~nderungen: sie werden immer steiler und ihr Maximum 

P1ant~ Bd. 15. 2 0 ~  
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priigt sich immer schroffer aus. Be,.'m Parameter b -~ OMo schlieBlich gibt 
die Kurve in O eine Spitze. ])as geschieht in dem ~alle, wenn der Punkt 
M der Ausgangsgeraden AB,  welcher sich li~ngs dem Radius OM, der zur 
genannten Geraden senkrecht ist, bewegt, den P~lnkt 21/0 erreicht. Zu 
dieser Zeit erreichen die anderen materiellen Punkte den Punkt O noch 
nicht. ])as fernere Anwachsen des Parameters b bei fortdauernder Be- 
wegung der Punkte in derselben Richtung bringt uns zu einem neucn 
morphologischen Konchoidentypus, der eine ,,Schlinge" besitzt, ttier 
miissen wir jedoch vorl~iufig abbrechen und zur Betrachtung der Alters- 
ver~nderungen des Blattumrisses zurficklrehren. 

Wir wollen nun an der Hand des 1. BlattsekCors (102), der yon links 
der Symmetrieachse anliegt, die Ver~nderungen der Kontur im Laufe yon 
sieben Altersstadien verfolgen, angefangen vom Bl~ttchen, das eben der 
]Knospe entsprossen ist, bis zum ausgewachsenen, zum Stillstand gekom- 
menen Blatte (Abb. 3). Auf welche Weise l~Bt sich diese Form~nderung 
der Kontur interpretieren, und daft man hier yon irgendeiner bestimm- 
ten geometrischen Gesetzm~Bigkeit sprechen? 

Beachten wir das Wachstum der Peripherie des gegebenen Sektors, 
so kSnnen wir uns die Sache folgendermaBen vorstellen: Ziehen wir vom 
Pol 0 zu den Punkten dcr Peripherie des Blattes im 1. Stadium (Kontur a) 
eine Reihe yon Radien-Vektoren mad setzen sie bis zum Durehschnei- 
den der ]~ontur des n~chsten Stadiums loIr I~un nehmen wit an, dal3 die 
Punkte der ersten Kontm" sich l~ngs dieser Radien mit gleicher Geschwin- 
digkeitbewegen. I)ieseAnnahmegeniigt vollst~ndig, umdieAusgleichung 
der Kontur beim ~ e r g a n g  yore ersten zum zweiten Altersstadium zu 
verstehen, sowie aUe darauffolgenden Ver~nderungen, bis zum aus- 
gewachsenen Blatte. Abb. 6 erlKutert das Gesagte. Sie gibt, wie auch 
Abb. 3, eine Reihe Konturen ein und desselben Blattes in verschiedenen 
Altersstadien. Die innere l~ontur a entspricht dem inneren UmriB der 
Abb. 3 vollst~ndig: es ist eine stark vergrSl~erte fakCisehe Kontur des 
jungen Blattes. Alle iibrigen im Verh~ltnis zu ihren KuBeren Konturen 
erhielten wir aus ihr auf die obenerwKhnte Art, d. h. unter der Annahme, 
dal~ die Punkte der Peripherie des jungen B l~chens  sich liings der Ra- 
dien mit der gleichen Geschwindigkeit fortbewegen. Wie aus der Zeich- 
nung ersichtlich ist, erh~lt man ein Bfld, welches im Prinzip dasselbe ist, 
wie auf Abb. 3. Mit der Entfernung der Punkte der Peripherie vom Pol 
erhalten wir in den aufeinanderfolgenden Zeitmomenten immer mehr 
und mehr abgerundete Konturen: die hervortretenden Lappen werden 
jmmer weniger bemerkbar. Was die drei kleinen Umrisse anbetrifft, 
welche irmerhalb unserer faktischen Kontur a gelegen sind, so sind sie 
aus derselben als Resultat der Bewegung ihrer Punlrte in entgegengesetz. 
ter Richtung (zum Pol) entstanden. 

Es ist nun angebracht, die Frage naeh dem Verh~ltnis der Evolution 
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der Blattkontur yon T. majus zu der yon uns konstruier~en Konchoiden- 
schar zu stellen. Es ist nicht schwer festzustellen, dab diese Evolution im 
Prinzip derselben Gesetzm~Bigkeit unterworfen ist, die die Konchoiden- 
schar beherrscht, trotz aller M~nnlgfaltigkeit ihrer Glieder, deren Eigen- 
tiimlichkeiten yon der GrSl~e des Parameters b abh~ngen. /)as Gemein. 
same bestehr in der analogen Bewegung der Punkte l~ngs der Radien mit 
gleicher Geschwindigkeir Die prinzipielle :~hnlichkeit verlangt jedoch 
gewisse Einschr~nkungen. Vor allem ist die Konstruktion verschieden. 
DaB die Punkte 0 auf Abb. 3, 5 und 6 einander entsprechen, ist ldar. In 
unserer geometrischen Konstruktion gehen wir jedoch yon einer Geraden 
und yon der Bewegung ihrer Punkte l~ngs der Radien aus, die sich im 
Punkte 0 treffen, w~hrend in der Konstruktion der Abb. 6 der UmriB des 
jungen Blattes als Ausgangslinie dien~. Dieser Unterschied hat aber keine 
prinzipielle Bedeutung. In unserer physikalischen Interpretation kSnnen 
wir bei Bewahrung des ganzen Schemas auch nicht yon der Geraden AB 
ausgehen, sondern yon irgend einer anderenKonchoide, z. B. yon der II., 
die auch ein Glied unserer Schar ist. In diesem Falle miiBten wir nur die 
Richtung der Bewegung der Punkte ~ndern, indem wir diese sich zur Ge- 
raden AB bewegen lassen. Dabei wiirde man dasselbe Resultat erzielen. 

Bevor wir die anderen Abweichungen der Evolution des Umrisses 
yore Schema besprechen, woUen wir noch auf eine bedeutsame Tatsache 
ihrer gegenseitigen ~Amlichkeit hinweisen. Zu diesem Zwecke lenken wir 
unsere Aufmerksamkei~ auf die Konturen der Abb. 6, die im Vergleich 
zu dem tats~chlichen AusgangsumriB a als innere angesehen werden 
mfissen. Sie zeichnen sich durch schroffer vortretende Lappen und dem- 
entsprechend durch tiefere Ausrandungen aus. Das ist besonders stark 
bei den Konturen ausgepr~gt, die dem Pol nahe liegen. SchlieBlich er- 
reiehen die Ausrandungen den Pol, und die Lappen trennen sich. (Das 
geschieht zun~chst mit den hinteren Lappcn, die iiberhaupt schw~cher 
entwickel~ sind.) Auf diese Weise verwandelt sich das ausgeranclete Blatt 
allm~hlich in ein gespaltenes. Die letzte und interessanteste Eigentiim- 
lichkeit ist die allm~hliche Vcrringerung und schlie~lich sogar das voll- 
st~ndige Verschwinden gewisser Lappen. Anf~nglich verschwinden die 
hinteren paarigen, der 4. und 5. ; der 3. und 6. sin4 in diesem moment 
stark verringert; weiterhin verschwinden auch sie. Das Blatt, das zuerst 
7 Lappen besaB, beh~lt ihrer 5 und schlieBlieh nur 3. Eine analoge Ver- 
tiefung der Ausrandungen mit Bfldung yon Spitzen sahen wir auch bei 
der Konehoidenschar (Abb. 5, Konchoide IV). 

Falls das Prinzip der Konehoide in der Tat zur Erkl~rung der Alters- 
unterschiede des Blattes yon Tropaeolum majus geeignet ist, so miissen die 
beschriebenen inneren Konturen, die rein theoretisch aus dem tats~ch- 
lichenUmrifl des j ungen Blattes erhalten sind, irgend welchen tats~chlich 
existierenden Konturen, offenbar den jfingsten Stadien des Blattes, ent- 

20* 
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spree:hen. Bis jetzt  beschri~nkten wit uns auf das junge Blatt ,  das schon aus 
der Knospe getreten ist. ])as Studium noch jiingerer Stadien kSnnte als 
ausgezeichnete Kontrolle der ganzen konchoidalen Konst rukt ion  dienen. 

Diese Pr'tifung unternahmen wir denn auch und zwar schon, nachdem 
die ganze Beweisfiihrung fertig war. Wit  wandten uns zu den friiheren 

]lr 

Y 

Abb. 6. Theoretische Ablei tung der Bla t tkonturen  verschiedenen Alters auf Grund eines faktischen 
Umrisses (a) des ]ungen Blattes, nach  dem Gesetze der Konchoide ausgeffihrt (Kontrollreihe). Die 
nach  auBen yore Ausgangsumrisse liegenden Konturen  sind un te r  der Annahme einer gleiehen radialen 
Wachstumsgeschwindigkei t  s~mtlicher Punkte  der Peripherie aufgestellt  (ununterbroehene Linien; 
d i e  Strichlinien unter  der Annahme einer innerhalb eines Sek~ors konstanten Gesehwindigkeit), 
Innerhalb  des Umrisses a liegen drei Konturen ,  welche sieh unter  der Annahme einer zentripetalen 
und  dabei fiir s~,mtliche Punk te  des Umrisses gleichschnellen Bewegung ergeben; die z~eite yon 
ihnen (punktiert) ist  ffinflappig, die innerste (geschw~rzt) dreilappig. Die l~adien sind durch die 

Spitzen der Kon tu r  a gezogen. 

Stadien des Blat tes  in tier Knosl~e. Geider mufiten wir diesmal verschie- 
dene BlOtter betrachten (w~hrend alle Konturen  auf Abb. 3 ein und dem- 
selben Blatte gehSren) 1. Wit  studier~en dafiir abet  eine ganze ~enge  yon 

1 Um kleine Knospenbl~ftchen zu studieren, muB man sie pr~parieren; des- 
halb kann man auch ihr weiteres Wachstum bis zum ausgewachsenen Stadium 
nicht verfoIgen. 
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Knospen, weswegen das erhaltene Bild keineswegs zuf~llig oder indivi- 
duell, sonder~ in hohem Grade typiseh ist. AuBerdem benutzten wir 

1 

\ ....-.---:. ------:/ , . - -  . .  / 

Abb. 7. 

Abb. 7--10. Konturen der jungen 
Knospenbl~tter der Kontrotlreihe, 
nach der Abnahme des Alters ge- 

ordnet. Ok. 4, Obj. 3 (LEITZ). 

auch denUmstand, dab man 
in einer Knospe alle erfor- 
derlichen Stadien, yon den 
friihesten angefangen, auf- 
finden kann. Die Abb. 7 bis 
10, die naeh abnehmendem 
Alter angebrdnet sind, ge- 
s tat ten die Prfifung des 
Grundsatzes. Beim Ver- 
gleich des Blattumrisses, 
der inAbb. 7 dargestellt ist, 
mi~ der ersten irmerenKon- 
tur  der Abb. 6 kSrmen wir 
uns leicht davon iiberzeu- 

1 

? 
Z 

Abb. 9. 

1 

Abb. 10. 

1 

2 

~ 5 
Abb. 8. 

gen, dab beide viel starker entwickelte Lappen und Ausrandungen be- 
Sitzen. ])as noch jfingere Stadium (Abb. 8) ist dadurch interessant, dal] 
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hier auBer der fortdauernden Verst~rkung der  erw~hnten Besonder- 
heiten auch noeh eine sehroffe Verringerung der beiden hinteren Lappen 
(des 4. und 5.) stattfindet, was wir auf Grund unserer theore- 
tisehen Konstruktion berechtigt waren, zu erwarten. Dem darauffolgen- 
den Stadium (Abb. 9) fehlen die hinteren Lappen g~nzlieh. Unter den 
ffinf zuriiekgebliebenen tri t t  der 1. dureh seine GrSBe auffaUend her- 
vor; auch letzteres konnten wir erwarten. Das jfingste Stadium (Abb. 10) 
besitzt nur noch drei Lappen. 

Es ist interessant, dab die Knospenbl~tter der Versuchsreihe (bis jetzt 
betrachteten wir die Kontrollgruppe) eharakteristische Unterschiede im 
Verh~iltnis zu den ihnen entsprechenden Stadien der Kontrollreihe auf- 
weisen. Wie ferner aus der Abb. 14 ersichr sein wird, mfissen bier die 

7 Knospenbl~tter, dem Konchoiden- 

Z 

8 7 

Abb. 11. Ein junges Knospenblat t  
der Versuchsreihe, im Alter ungefahr  der Abb. 7 

entsprechend. Ok. 4, Obj. 3 (LEITZ). 

schema gem~B, mehr zugespitzte 
Lappen besitzen als in der Kontroll- 
reihe zu beobaehten ist. DaB letzte- 
res tats~ehlich stattfindet, best~tig~ 
Abb. 11. 

Die frfiheren Stadien der Morpho, 
genese best~tigen also die Richtig- 
keit unseres Schemas. Es sei jedoeh 
bemerkt, dab im Gegensatz zu den 
Bl~ttern, die aus der Knospe getreten 
und fast ideal flaeh sind, die Ober- 
fl~che der besehriebenen Bl~ttch'en 
gekriimmt ist. Sie lassen sich nur 
sehwer und nieht vollst~ndig abfla- 
chen; dabei entstehen oft Risse (wie 

z. B. auf Abb. 7 unten, zwischen dem 4. und 5. Lappen zu sehen ist). 
Die Lappen selbst sind ziemlich stark nach innen gebogen und lassen sieh 
ebenfalls sehwer abflachen, was einen gewissen EinfluB auf die Genauig- 
keit der Zeiehnung ausfibt. Das Charakteristische der jungen Bl~ttehen 
besteht in der starken Ausbfldung der Nerven, insbesondere der radialen, 
die zu dieser Zeit einen bedeutenden Tell der Blattbreite einnehmen. Mit 
dem Alter ~ndert sich dieses Verh~ltnis deut]ich zum l~achteil der l~er- 
yen. Davon kann man sich leicht dureh den Vergleich der Abb. 7 und 8 
mit der Abb. 1 und besonders mit dem ausgewachsenen Blatt (Abb. 2) 
iiberzeugen. 

Wir gehen nun zu den Eigentfimliehkeiten der Wachstumsver~nde- 
rungen, die unser Konchoidenschema des Wachstums komplizieren, fiber. 
Schon aus dem Vergleich der Abb. 1 und 2 kSnnen wir ersehen, dab der 
Winkel, der durch den 3. und 6. ~erv  gebildet wird, w~hrend 
der l~Iorphogenese nicht konstant bleibt : er verkleinert sich mit dem A1- 
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ter des Blattes bedeutend. Dies l~Bt sich an der Hand der Abb. 3 
verfolgen. Diese Tatsache deutet darauf hin, dab das Wachstum der 
Punkte der Kontur nicht streng radial vor sich geht: auBer der radialen 
Komponente gibt es noch eine tangentiale, die zur ersten senkrecht steht. 
Sie ist in dcr linken, wie auch rechten H~lfte des Blattes zum 1. l~erv 
gerichtet, der l~ngs der Symmet~ieachse verl~uft. Wir haben auf die 
Verkleinerung des Winkels zwischen dem 3. und 6. l~erv Ms 
Beispiel des Einflusses der tangentialen Komponente hingewiesen. 
~brigens iibt sie auf die ganze Oberfl~che des wachsenden Blattes ihre 
Wirkung aus. Bei Besprechung des Wachstumsfeldes (KapitelIII) wird 
es mehr am Platze sein, den Charakter und die Gesetzm~Bigkeit ihrer 
Verteflung zu besprechen; bier wollen wir nur angeben, wie die Gipfel- 
plmkte der Lappen 1--7 hinsichtlich ihrer benachbarten und auch des 
1., unpaarigen Lappens sich verschieben. Die Tabelle 1 enth~lt die 
GrSBen der Winkel eines jungen (Abb. 1) und eines ausgewachsenen 

Tabelle 1. 

L Junges Blatt, in o Ausgewachsenes Differenz in o 
Blatt, in o 

102 
203 
30d 
405 
506 
607 
701 

(Abb. 2) Blattes. 

41,0 
51,0 
43,0 

101,0 
39,0 
44,5 
40,5 

36,5 
46,5 
40,0 

116,0 
38,0 
45,0 
38,0 

4,5 
4,5 
3,0 

- -  1 5 , 0  

1,0 
- -  0,5 

2,5 

(Die Winkel warden mit einer Genauigkeit bis 0,50 
gemessen.) Aus der Tabelle ist ersichtlich, dab die Winkel paariger 
Sektoren (mit Ausnahme yon 607) sich mit dem Alter verkleinern; 
es finder somit eine Ann~herung der l~dien start, die die entsprechenden 
Spitzen passieren. Es ist natiirlich, dab der Winkel des unpaarigen Sek- 
tors d05 sich dabei sehr bedeutend vergrSBert, n~m]ich um 15 o. Beach- 
tung verdient eine gewisse Asymmetrie des Blattes hinsichtlich der tan- 
gentiMen Verlegung der Gipfel im Verhiiltnis zum 1. ~erv. 

Tabelle 2 enth~lt die Winkelverschiebungen der Gipfel hinsichtlich 
der Symmetrieachse. Hier kann man sich noehmals davon fiberzeugen 
(besonders aus dem Vergleich der Winkel lOd und 501), um wieviel st~ir- 
ker die tangentiale Verschiebung der Gipfel in der linken HMfte des Blat- 
tes ist. Gleichzeitig ist es interessant, zu konstatieren, dab in/olge dieser 
Versehiebungen die ursprfingliche, scharf ausgepr~gte Asymmetrie des 
jungen Stadiums in bedeutendem MaBe ausgeglichen wird. So unter- 
scheiden sieh z. B. die Winkel 104 und 501 im jungen Blatte um 11 ~ von- 
einander, w~:hrend diese Differenz im letzten Stadium bis auf 20 zuriick- 
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Tabelle 2. 

L Junges Bla~  in o Ausgewachsenes / Blatt~ in o Differenz in o 

I 4,5 102 
103 
104 
501 
601 
701 

41,0 
92,0 

135,0 
124,0 
85,0 
40,5 

36,5 
83,0 

123,0 
121,0 
83,0 
38,0 

9,0 
12,0 
3~0 
2,0 
2,5 

gegangen ist, d. h. sich um das 5 V2faehe verringert. Fiir die Winkel 103 

und 60l  sind diese Differenzen entspreehend 7 ~ und 00 ; hier hat  sich die 
Asymmetrie vollkommen ausgeglichen. Abweichende VerhMtnisse fin- 
den wit in dem Winkelpaar 102 und 701, wo im Gegenteil der Unterschied 
yon 0,50 auf 1,5 ~ gewachsen ist. Die letzten Zahlen sind jedoch zu un- 
bedeutend, als dab besonderer Weft  auf sie gelegt werden kSnnte. 

Die untersuchten Winkelverschiebungen der Spitzen, die natiirlich 
yon entsprechenden Verschiebungen anch anderer Punkte  des Blattes 
begleitet werden (davon ist die Rede unten), sind einer starken individu- 
ellen Variabilit~t unterworfen. Diesmal war die Erforschnng individu- 
eller Variation nicht unser Ziel, wir kSnnen jedoeh festste]len, dab die 
tangentiale Verschiebung der Punkte  der radialen l~erven als Regel beim 
Wachstum des Blattes wirklich stattfindet. Wollen wir uns vorsichtiger 
ausdriicken, so sagen wir, dab sie fiir die gegebene Art und die gegebenen 
Bedingungen typiseh ist. 

Auf diese Weise wird das aut der Abb. 6 wiedergegebene Waehstums- 
schema dutch das Vorhandensein der tangentialen Komponente etwas 
komplizierter. Nine weitere Komplikation betrifft die radiale Kompo- 
nente des Waehstums. Ein fliichtiger Brick auf Abb. 3 geniig% um die 
verschiedene Wachstumsintensiti~t in verschiedenen Sektoren des Blattes 
festzustellen. Besonders auffallend t r i t t  das verh~ltnism~Big schw~ehe 

Anwachsen des IV. Sektors hervor, der 
Tabelle 3. 

l~r. des Gipfels Radialer Zuwachs 

1 
2 
3 
4 .  
5 
6 
7 

245,25 
227,75 
190,75 
162,50 
155,75 
196,00 
230,25 

sieben Gipfel an (T~belle 3). 

hinter den anderen zuriicktritt, insbeson- 
dere hinter dem I. und VII.  In  der Rich- 
tung zur Symmetrieachse wird das Waehs- 
rum intensiver, wobei sich die Sektoren I, 
VII,  I I  und VI in dieser Hinsicht ver- 
h~ltnism~Big wenig voneinander unter- 
scheiden. Um diese Erscheinung genauer 
zu beurteilen, ffihren wir die gahlen des 
absoluten Zuwachses der radiMen Kom- 
ponente in gewissen Einheiten ffir alle 

Der maximale Zuwaehs (1. Gipfel) tiber- 
steigt den minimalen (5. Gipfel) um mehr als 57%. AuBer der Abnahme 
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der Intensit/it des radialen Wachstums in der Richtung yon der Sym- 
metrieachse zum IV. Sektor miissen wir auch noch die analoge Abnahme 
innerhalb der Grenzen der einzelnen Se]rtoren betonen. 

Das durften wit auch erwarten, sofern die Hemmung der Wachstums- 
geschwindigkeit in der erw/~hnten Richtung ununterbrochen stattfindet 
und nich't sprungweise yon Gipfel zu Gipfel. Innerhalb eines Sektors ist 
die VerzSgerung verh/~ltnism~Big nicht groB (das N/ihere darfiber wird 
im Kapitel I I I  besprochen werden). 

Wir konnten also in der normalen Morphogenese des Blattes yon 
T. ma]us eine ziemlich einfache geometrische Gesetzm~Bigkeit fest- 
stellen. Sie besteht im allgemeinen darin, dab die verschiedenen Punl~e 
des Umrisses der Blattsektoren in einem bestimmten Zeitmoment eine 
analoge Geschwindigkeit des Wachstums besitzen. Natiirlich ~ndert 
sich dieser Umstand durchaus nicht dadurch, dab die Geschwindigkeit 
auBerdem eine gewisse Furrktion der Zeit (des Alters) ist, wovon wir uns 
schon iiberzeugen konnten (Abb. 4). Wichtig ist, dab die Peripherie des 
Sektors eines bestimmten Stadiums eine/~hnliche Wachstumsgeschwin- 
digkeit besitzt. Dieser Satz gilt auch fiir den Umri$ des Blattes im Gan- 
zen, mit der Einschr~nkung, dab die Geschwindigkeit/~llm~hlich in der 
Richtung yon der Achse nach hinten abnimmt. Was die tangentiale 
Komponente anbetrifft, so iibt sie keinen wesentlichen ]~influl~ auf unser 
Schema aUS. 

Ganz am Anfang fiihrten wir die Schar der Konchoiden yon ~TrKO- 
~EDV.S an und wollten damit auf die n~chstliegende geometrische Analo- 
gie der Altersevolution des Blattumrisses yon T. majus hinweisen. Diese 
Analogie erlaubt es, den allgemeinen Charakter der Ver~nderung der 
Blattform zu verstehen: erstens den Vorgang der Ausgleiohung des Um- 
risses zu interpretieren, zweitens die Form der jfingsten B1/ittchen in der 
Knospe vorauszusagen und demgem~B die qualitativen Besonderheiten 
ihrer Form in die allgemeine Gesetzm/~$igkeitsreihe der AltersverKnde- 
rungen einzuschlieBen. :Die Analogie nlit der Kurvenschar ist jedoch 
nicht volls$/~ndig. Wie aus Abb. 3 zu ersehen ist, unterscheiden sich die 
Umrisse der Blattsektoren yon den klassischen I~onchoiden schon da- 
durch, dab die Gerade als Leitlinie hier fiberhaupt keine Anwendung hat, 
da sie gar kein Grenzstadium in der Konturenreihe des Blattsektors ist. 
Als derartige Grenze dient einfach der definitive Blattumril3. Deshalb 
mfissen wir ihn in gegebenem Fall als Leitlinie ansehen, ttinzugefiifft sei 
nooh die Tatsaehe der Asymmetrie der einzelnen Sektorenumrisse hin- 
sichtlich ihrer Achsen. Das ist an den Sektoren I und VII besonders klar 
zu sehen, da die 1. Spitze im Gegensatz zu den eingestiilpten 2. und 7. 
nach auBen zugespitzt ist (diese Einstfilpung finden wir auch bei den 
anderen Lappen, wenigstens in ~lteren Stadien). I)ir Asymmetrie der 
Sektorenkonturen 1/~l~t sich schon im jiingsten Blatt feststellen. 

Planta Bd. 15. 19b 
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Der tatsgchlichen Sachlage bedeutend ngher steht das Schema der 
Abb. 6, welches auf Grund des tatsgchlichen Umrisses des jungen 
Blattes nach dem Konchoidenprinzip aufgebaut ist. Auf Grund dieses 
einfachen Prinzips erlaubt dieses Schema die Demonstration aller wich- 
tigsten Eigentfimlichkeiten der Evolution des Umrisses. Der An- 
schaulichkeit halber kSnnen wir dieses Prinzip auI folgende Weise er- 
lautern. 

Wir nehmen an, dab im Sektor eines sehr jungen Blattes die Lange 
des durch den Gipfel gez0genen Radius zwei bestimmte Einheiten be- 
tragt,  und dab der Radihs, welcher der tiefsten Ausrandung entspricht 
(dem Minimum), gleich einer solchen Einheit ist. DasVerh~ltnis dieser 
GrSl~en (2:1) kann als Kriterium fiir die Ausrandung des Sekto~s dienen. 
Zu jeder Lgnge ffigen wir ferner je eine Einheit hinzu; dann verwandelt 
sich das Verhaltnis in (3:2). Das neue Verhaltnis ist bedeutend kleiner 
als das erste und zwar: 

2 3 1 
1 2 2 

Folglich ist es um die H/~lfte kleiner geworden, der Zahler ist nun nur 
1 1/2mal gr61~er als der ~enner.  Ein nochmaliges Addieren je einer Ein- 
heit zum Zghler und Nenner ergibt ein Verhgltnis von 4:3. ttierbei ist 
der Zahler n u r l  1/areal gr61]er als der ~enner.  Bei weiterer Wiederholung 
derselben Operation wird sich das Verhgltnis immer mehr und mehr zu- 
gunsten des ~enners  gndern und der anfangliche Unterschied zwischen 
ihnen sich fortlaufend ausgleichen. Dasselbe haben wir ja auch beim Auf- 
bau unseres Schemas (Abb. 6) vorgenommen, indem wir die Radien-Vek- 
toren jedesmal um ein und dieselbe Gr6Be verlangert haben. Dank dieser 
Operation vermindert  sich der Unterschied zwischen ihnen bestgndig, 
was durch die Verkleinerung der Ausrandung des Sektors im Laufe des 
Wachstums des Blattes zum Ausdruck kommt. 

Dasselbe Ergebnis, nur in  abgesehwachtem Grade, kann man auch 
unter anderen Bedingungen erhalten, und zwar dann, wenn wir dem 
langeren Radius eine betrgchtlichere GrSl~e hinzufiigen als dem kurzen. 
Wiederum yore Verhaltnis (2 : 1) ausgehend, nun aber zum Zahler I und 
zum Xenner 3/~ zufiigend, erhalten wir folgende Reihe: 2/i , ~2/7 , ~/31,  

212/127 usw. Das letzte Verhaltnis betr/s nut  noch 1,71. Auf den ersten 
Blick kommen ~vir auf diese Weise zu einem paradoxen Resultat : trotz 
dem Umstand, dab der Gipfelpunkt schneller wachs$ als der der maxi- 
malen Ausrandung entsprechende, geht eine, wenn auch langsame, Aus- 
gleichung des Umrisses vor sich. Wenn wir jedoch zum Zghler 1 und 
~ermer 1/~ addieren, so gndert sich ihr u nicht. SehlieBlich wird 
es sich vergr6gern, wenn der Summand zum Nenner kleiner als ~/2 ist. 
In  letzterem Fall muB sich der Umrig des Sektors in entgegengesetztem 
Sinne andern, d .h .  die Ausrandung wird starker werden. Es ist ganz 
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natfirlich, dab die Ausgleichung besonders beschleunigt wird, wenn man 
zum Nenner mehr zuffigt als zum Z~hler. 

Die durchgeffihrte Analyse zeig~, wie falsch der erste Eindruck fiber 
(lie Faktoren der l~ormver~nderungen sein kann. Es k6nnte seheinen, 
dab ifir eine Verminderung der Ausrandungen des Blattumrisses gerade 
das intensivste Wachstum an diesen Stellen erforderlich ist. Tats~ch- 
lich genfigen jedoch die gleiche Wachstumsgeschwindigkeit der Gipfel and 
konkaven Stellen oder auch nur ein weniger intensives Wachstum ersterer 
inh Vergleich zu letzteren. Im Kapitel I I I ,  das dem Wachstumsfelde ge- 
widmet ist, werden wir diese Fragen yon einem anderen und zwar strenge- 
ren Standpunkt aus betrachten. 

II .  
Bis jetzt  untersuchten wir die l~orphogenese des Blattes, das unter 

normalen Bedingungen, und zwar bei normaler Beleuehtung, w~ehst. 
Wie schon in der Einleitung erw~hnt wurde, ersehien es uns lohnend, den 
Gang der Morphogenese unter verschiedenen 6kologischen Bedingungen 
zu verfolgen, um gewisse Invarianten der Formver~ndernng festzustellen. 
Auf diese Weise hofften wir, uns der LSsung der Aufgabe fiber die spe- 
zifische l~olle der 6kologischen 1%ktoren in der Formentwicklnng zu 
n/~hern. 

Als Material dienten uns einige Exemplare yon T. mains. Im Gegen- 
satz zum ersten Versuch wuchsen sic bei m~Biger Beschattung (die Pflan- 
zen befanden sich an einem nach l~orden gerichteten Fenster). Zur Er- 
forschung der Morphogenese photographierten wir yon Zeit zu Zeit das 
wachsende Blatt (ebenso wie in der normalen Serie). Wie weiter unten 
dargelegt wird, ist die Blattform einer individuellen Variabilit~t unter- 
worfen. ])as bezieh~ sich jedoch auf die Einzelheiten, das Grundbild war 
vollkommen typisch: das zahh'eiche yon uns untersuchte Material er- 
laubt diese Behauptung mit ]~estimmtheit anfzustellen. Um fiber das 
allgemeine Tempo des Wachstums eines beschatteten Blattes nrteflen zu 
k6nnen, geben wit Abb. 15, die der Abb. 4, welche das Wachstum eines 
normalen Blattes veranschaulicht, analog ist. Drei Kurven illustrieren die 
Abh~ngigkeit des Wachstums dreier linearer Merkmale des Blattes yon 
der Zeit. Die Ordinaten stellen die Entfernung bestimmter Punkte des 
Blattes (dieselben, die im Blatt der Kontrollreihe angenommen wurden) 
yon dem Pol in aufeinanderfolgenden Momenten der Ontogenese dar; die 
Abszissen geben die in Tagen ausgedrfickte Zeit an. Beim Verg!eich bei- 
der Abbfldungen fgllt vor allem die schroffe Verringerung der Dimen- 
sionen des Versuchsblattes im Vergleich zum normalen auf. Diese Tat- 
saehe an und ffir sich ffigt nichts zu den zahlreichen Angaben fiber das 
Wachstum der BlOtter versehiedener Pflanzen bei abweichender Be- 
leuchtungsintensit~t hinzu; sic wurde bei allen Bl~ttern beobachtet, die 
ffir den gegebenen Versuch benu~zt warden. 
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Das allgemeine Aussehen der Wachstumskurven ist in der Kontrolle 
und im Experiment vollkommen analog, das Kontrollblatt unterscheidet 
sieh jedoeh dureh eine bedeutend stiirkere Intensiti~t des Wachstums in 
den ersten Tagen nach Austritt aus der Knospe, was durch den sehr stei- 
len Aufstieg der Kurven am Anfang des Wachstums gekennzeichnet ist. 
Dieser Aufstieg wird bald yon einer schroffen Hemmung abgel5st. Das 
~ufhSren des Wachstums in der Kontrolle geht sehneller vor sich als im 
Versueh. Alle diese Angaben gehen uns als solche wenig an, da uns im 
gegebenenVersuche hieht das Problem des Waehstumstempos interessie~t, 
sondern die Gesetzm~Bigkeit der Formveri~nderung. Zu dieser Frage 

gehen wir nun fiber. 
Auf Abb. 12 ist ein junges 

B1att dargesCellt, das vor kur- 
zem aus der Knospe getreten 
ist. BeimVergleieh dieses Blat- 
tes mit dem entsprechend alten 
Blatt der normalen Serie (Ab- 
bild. 1) kSnnen wir seine spe- 
zifischen Besonderheiten leicht 
bemerken. Die Lappen sind 
hier mehr zngespitzt, ihre Sei- 
ten sind weniger konvex und 
nKhern sieh der Geradlinig- 
keit mehr als beim Kontroll- 

Abb. 12. Ein junges Blatt der Versuchsreihe, im Alter blatt. Die allgemeine Form des 
dem B]at~e Abb. 1 entspreehend (Photographic), X 7,58. Blattes ist mehr eckig. Wir 

Bedeutung der roten Punkte wie auf Abb. 1. 
sehen also bedeutende Unter- 

schiede, die natiirlich die allgemeine Xhnlichkeit beider Bl~tter nicht be- 
seitigen. 

Das ausgewaehsene Blatt (Abb. 13) hat eine fast abgerundete Form. 
Die Ausrandungen des jungen Blattes sind hier nicht nur ausgeglichen, 
sondern durch Konvexit/~ten ersetzt. Folglich ist hier die Ausgleiehung 
st/~rker als bei den Bl/~ttern der Kontrollreihe. Es sei noeh die Zu- 
spitzung aller Gipfel des ausgewaehsenen Blattes naeh auBen betont. 
Beim Kontrollblatt ist nur der unpaarige Gipfel naeh auBen zugespitzt 
(das ist schon beim Ausgangsstadium, Abb. 1, bemerkbar), alle fibrigen 
sind nach innen zugespitzt. Auf Abb. 16 sind die Umrisse yon neun auf- 
einanderfolgenden Wachstumsstadien dieses Blattes bei ein und derselben 
VergrSBerung ph6tographisch genau wiedergegeben. Die Zeichnung iiber- 
zeugt uns davon, dab trotz der spezifisehen Eigentfimliehkeiten der vor- 
liegenden Serie das allgemeine Wachstumsgesetz des Blattes voUkommen 
dem bei der Kontrollserie festgestellten analog ist. Wenn wit nun die 
einzelnen Sektoren beachten, so kSnnen wir sehen, dab diejenigen Teile 
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der Sektoren, die yon den Umrissen zweier aufeinanderfolgenden Wachs- 
tumsstadien begrenzt sind, Streifen yon fast gleieher Breite darstellen. 
Folglieh ist die gleiehe Waehstumsgesehwindigkeit der Punkte der Peri- 
pherie auch hier eine unbedingt notwendige und zugleich ausreichende 
Bedingung zur Interpretat ion der Altersveri~nderungen der Kontur.  
Trotzdem unterseheiden sieh die Umrisse ausgewachsener Bli~tter beider 
Serien geniigend stark voneinander. Das l~Bt sich jedoch ganz einfaeh 
dureh die Untersehiede der jungen Ausgangsstadien erkli~ren, yon denen 

Abb. 13. Dasselbe Blatt wie Abb. 12, ausgewachsen (Photographie), X 3,04. 

eben erst die Rede war. Interessant ist, dab einzelne Stadien einiger Sek- 
toren einen fast geradlinigen UmriB haben und dadurch an die Konchoide 
yon !qIKOM~I)ES erinnern. So ist z. ]3. der UmriB des 7. Sektors im 4. Sta- 
dium beschaffen oder der Umrii] des IV. Sektors im 5. Stadium. Im 
I. Sektor k6nnen die ersten 4 Stadien ganz zwang!os als eine Konchoiden- 
sehar yon I~O~I~DES hingestellt werden. Hierbei entsteht die Frage, 
wie wir die anderen Konturen dieses Sektors, angefangen vom V., 
bis zum IX., beurteilen sollen. Wir sehen, dab sie allm/ihlich immer 
mehr konvex werden. Auf diese Weise entstehen aus tier geraden Linie 
Bogen yon immer st~rkerer Kr/immung. Um ihre Stellung in unserer Kon- 
choidensehar zu bestimmen, miissen wir zur Abb. 5 zuriickkehren. Nell- 
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men wir an, da~ die materieUen Punkte  M-3, M-2, M - l ,  M 0 . . .  sichl~ngs 
ihrer Radien bewegen, indem sie sich v o n d e r  Ausgangsgeraden A B  ent- 
fernen, und zwar nicht in der Richtung zum Pol, sondern umgekehrt ,  
yon  ihm fort. I n  diesem Fall werden die geometrischen Orte der Punkte  
in gewissen Zei tmomenten die Bogen P,  Q . . .  sein, die wir mit  den uns 
interessierenden Umrissen der ~lteren Stadien des I .  Sektors ver- 
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Abb. 14. Theore t i sche  Able i tung  der  K o n t u r e n  des Bla t tes  der  Versuchsre ihe  auf  Grund eines fak t i schen  
Umr i s ses  ~ des  j u n g e n  S tad iums .  S~tmtliche Beze ichnungen  u n d  K ons t r uk t i on  wie in  Abb.  6. 

gleichen kSnnen. Wenn wir uns. mathemat isch ausdriicken wollen, mils- 
sen wir sagen, dab der Parameter  b aus einem negativen positiv geworden 
ist. :Die Gesamtheit  aller Kurven  der Abb. 5, die zu beiden Seiten der 
Geraden A B  liegen, kSnnen wir auch als Schar yon Linien ansehen, die 
auf Grund eines einheitlichen Prinzips gebildet ist. I m  Gegensatz zur 
Konchoide yon ~IKOM~D~S ist in diesem Fall nicht die Gerade Ausgangs- 
lage, sondern ein gewisser Bogen, z. B. Q. Die Gerade ha t  bier nur die 
Bedeutung eines Zwischengliedes zwischen den konkaven und konvexen 
Gliedern der Kurvenreihe.  
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Das vorgeschlagene Schema interpretiert die Entwicklung der Kontur 
des I. Sektors mit einem groBen Genauigkeitsgrade. Von den anderen 
Sektoren steht ibm der IV. am n ~ c h s t e n -  alle iibrigen weichen mehr 
oder weniger ab. Der Hauptfaktor, der das Schema verwickelt, ist die 
Asymmetrie, die sich innerhalb der Sektoren beobachten l~Bt. Sie ist hier 
schon vom AusgangsumriB angefangen zu erkennen. Im Laufe der wei- 
teren Entwicklung des Umrisses 1/iBt diese Asymmetrie nach, was voll- 
kommen natiirlich ist, da die gleiche Wachstumsgeschwindigkeit der peri- 
pheren Punkte den Unterschied in der L~nge der Radien-Vektoren un- 
bedingt ausgleichen muB. 

Abb. 14 isr der Abb. 6 aus der Kontrollreihe vollst/s analog. ])as 
junge Blatt (a) dient als Basis, alle anderen sind unter Annahme einer 
gleichen Bewegungsge- 
schwindigkeit derPunkte 
des Umrisses l~ngs der 
Radien-Vektoren abge- 
leitet. Es l~Bt sich un- 
schwer feststellen, dab 
vorliegendes Schemabes- 
ser den tatsi~chlichen 
Gang der Morphogenese 
widerspiegelt als das 
entsprechende Schema 
der Kontrollreihe. Das 
kann dadurch erkl~rt 
werden, dab die tangen- 
tiale Komponente hier 
sehr schwach ausgepragt 
ist und fast gar keinen 
(siehe unten, Kap. III.). 

Tugc 
Abb. 15. Wachstumskurve dreier Merkmale des Blattes der 

Versuchsreihe~ wie Abb. 4. 

EinfluB auf die Ausbildung des Umrisses hat 

Tabelle 4 enth~lt Angaben fiber die Altersver~nderung der Sektoren- 
winkel: sie ist gering und erreicht eine nennenswerte GrSBe erst im 
IV. Sel~or. 

Beim Vergleich der Tabellen 4 und 1 (S. 311) kSnnen wir sehen, um 
wieviel starker diese Ver~nderung beim Kontrollblatt ist, wo z. B. im 

Tabelle 4. 
/ 

102 
203 
304 
405 
506 
607 
701 

J u n g e s  Blat t ,  in  o 

51,0 
50,0 
38,5 
77,0 
38,5 
5O,0 
55,0 

Ausgewachsenes  
Blatt~ in  o 

50,0 
49,0 
38,0 
79,5 
39,5 
50,5 
53,5 

Differenz in  o 

1,0 
1,0 
0,5 

- -  2,5 
- -  1,0 
- - 0 , 5  

1,5 
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IV. Sektor der Winkel sich mi~ zunehmendem Alter um 150 vergrSBert 
hat. Im Experiment dagegen ist er nut um 21/2~ grSBer geworden. Die 
Asymmetrie der Winkel hat sich im allgemeinen eher verst~rkt. 

Tabelle 5. 

Ausgewachsenes Differenz in o L Junges Blat~, in o BIatt, in o 

102 
103 
104 
501 

601 

701 

51,0 
101,0 
139,5 
143,5 
105,0 
55,0 

50,0 
99,0 

137,0 
143,5 
104,0 
53,5 

1,0 
2,0 
2,5 
0,0 
1,0 
1,5 

Tabelle 5 enth~lt die Winkelverschiebung der Gipfel hinsiehtlich der 
Symmetrieaehse. Auch sie sind unbedeutend. Wie in der vorhergehen- 

iV  
Abb. 16. Konturen verschiedener Altersstadien des Blattes der Versuchsreihe (s. Abb. 3), X Z,71. 

Die inhere Kontur  a entsprich~ der Abb. 12~ die ~iul3ere ~ der Abb. 13. 

den TabeUe, so har auch hier die Asymmetrie zugenommen. Wie schon 
betont worden ist, variiert die Gr6Be der tangentialen Komponente in- 
dividuell. Es w~re jedoeh falsch, anzunehmen, dab eine sehwache r 
gentiale Versehiebung das charakteristisehe Kennzeichen unserer Ver- 
suchsserie ist. ]:)as untersuehte Blatt hatte rein zuf~llig diese Eigensehaft: 
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DasWachstum der einzelnen Sektoren des Blattes besitzt verschiedene 
Intensit/~t. Wir verweisen auf Tabelle 6, die gleich Tabelle 3 der Kontroll- 
reihe, die Zahlen des Zuwachses der radialen Komponente der Gipfel- 
punkte in der Zeit vom 1. bis zum 9. Stadium enth~lt. Die Sektoren 
der linken Seite waehsen intensiver als die der rechten, und die hinteren 
langsamer als die vorderen. Der maximale Zuwaeh s (Gipfel 2) iibersteig~ 
den minimalen (Gipfel 5) um 33%. 

Indem wir die Entwieklung des Blattumrisses der Kontroll- und Ver- 
suchsreihe verglichen, fanden Wh', da$ die ungeniigende Beleuehtung 
neben einer Veranderung des Wachstums- 
tempos auch eine eigenartige Formver. Tabelle 6. 

~nderung des Umrisses hervorruft. Diese Nr. des Gipfels Der radiale Zuwachs 
spezifischen Eigentiimliehkeiten der Form 
eines ,,experimentellen" Blattes werden 1 114,75 
schon w/~hrend seines friihesten Alters 2 121,00 
bestimmt. Die sp/~teren Eigentiimheh- 3 109,59 

4 99,75 keiten der Morphogenese entstehen als 
5 91,00 

unumg~ngliche Folge zweier Faktoren: 6 96,75 
tier Form des Ausgangsumrisses und des 7 105,25 
Wachstumsgesetzes, das unserem Grund- 
schema unterordnet ist. Auf diese Weise kSnnen wir die am Anfang ge- 
stellte Frage beantworten. Unter verschiedenen 5kologischen Bedin- 
gungen 1/~llt sieh tats/~chhch eine gewisse Invariante der Morphogenese 
beobaehten. Sie existiert trotz der bedeutenden Formunterschiede der 
Blatter, welehe bei verschiedener Beleuchtung wachsen, und besteht in 
der Konstanz des Wachstumsgesetzes. 

III.  

In den vorhergehenden Kapiteln besehrankten wir uns auf die Be- 
trachtung der Ver~nderungen des Blattumrisses. Demgema$ schenkten 
wir der Morphogenese der Blattspreite im Ganzen keine Aufmerksam- 
keit, obgleieh es klar ist, dab zur vollstancligen Beurteilung auch 
die Veranderungen anderer arehitektonischer Eigenschaften des Blattes 
berficksichtigt werden miissen, wie die Form der Maschen, die durch die 
reiehlich verzweigte I~ervatur gebildet werden. Zur LSsung dieser Frage 
und zum Auffinden der uns interessierenden Invarianten der Morpho- 
genese mul~ eine Methode ausfindig gemaeht werden, die geniigend 
strenge Ergebnisse bringt. 

Beim Vergleieh der Form der I~erven und Maschen eines jungen und 
ausgewaehsenen Blattes (Abb. 1, 2 und 12, 13) kSnnen wir leicht fest- 
stellen, dab das Konchoidenprinzip, welches wir hinsichthch tier Um- 
riBver~nderungen anwandten, hier nicht paint. Denn ware es aueh fiir die 
l~erven und Maschen giiltig, so miil~te man eine Ausgleiehung der kon- 

Planta Bd. 15. ~1 
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kaven I%rven und eine weitere Verst~rkung der Erhabenheit bei den 
konvexen erwarten. Wir hatten aber diese Erseheinung nicht linden 
kSnnen. Augenscheinlich muB die Aufgabe auf anderem Wege ge- 
15st werden. Dieser Weg besteht in der Anwendung des Feldprinzips. 
Sein Hauptvorteil besteht darin, dab wir mit seiner Hilfe die geometri- 
sehe Gesetzm/~Bigkeit der Formver~nderung als Ganzes feststellen, ohne 
dabei die einzelnen arehitektonischen Komponenten des Blattes zu be- 
aehten. Andererseits kSnnen wit, yore ~eldl3rinzi p ausgehend und die 
Gesetze des Feldes benutzend, ohne besondere Schwierigkeiten die Gesetz- 
m/s der Ver~nderung der Komponenten --Nerven und Maschen - -  
ableiten. Wenn wir dagegen das Blatt in seine Bestandtefle zerlegt und 
sie einzeln betrachtet h~ttten, so h~tten wir damit die Gesetzm~l~igkeit 
des Ganzen auBer Acht gelassen. Das weitere wird diese Schlul~folgerung 
erl~utern und i/are Giiltigkeit aufzeigen. Das vergleichende Studium des 
Wachstumsfeldes eines normalen und experimentellen Blattes muB fest- 
Stellen, was unter verschiedenen 5kologischen Umst~nden invariant 
bleibt. 

Das hervorragende Verdienst der Einfiihrung des Feldbegriffes in die 
Biologie gebiihrt A. G~WITSC~t (1912). Obgleieh wir die methodologisehe 
Konstruktion seiner Feldtheorie nicht teilen, halten wit trotzdem diesen 
Begriff fiir aul~erordentlich wiehtig unci fruchtbar. Der Kritik des Stand- 
punktes yon Gu~W~TSCtt ist ein besonderes Kapitel unserer Arbeit ge- 
widmet, bier aber wollen wir das Feldprinzip in der Form benutzen, die 
unserem Ziele, n~mlich der Interpretation der Morphogenese des Blattes 
yon T. majus am besten entspricht. Dieser spezielle Tall wird uns weitere 
Verallgemeinerungen gestatten. 

Unter Feld werden wit den Raum verstehen, in dem die uns interes- 
sierende Erscheinung vor sich geht, wobei die Koordinaten eines jeden 
Punktes des Feldes die Eigen~iimlichkeiten dieser Erscheinung im ge. 
gebenen Punkte bestimmen. Diese Charakteristik des Feldes ist der in der 
Physik gebr~uehliehen vollkommen ad~quat. Die Physik unterscheidet 
zweierlei Arten yon Feldern: skalare und vektorielle. Erstere reehnen 
nur mit der Intensit~t der Erscheinungen, letztere aul3erdem auch noch 
mit ihrer Richtung. Als Beispiel der ersten Art kann das Temloeratur- 
feld dienen, w~hrend die magnetischen und elektrischen Felder (wo auch 
von l~iehtung die Rede sein mul~) der zweiten Kategorie angehSren. 

Nehmen wir an, dal3 uns die Verteflung der Temperaturen (z. ]3. 
durchsehnittlieh pro Monat oder pro Jahr) in einem bestimmten geo- 
graphischen Gebiete interessiert. Beim Auftragen der gefundenen Tem- 
peraturen auf die Karte erhalten wit ein ~etz yon Punkten, das nach 
Wunsch beliebig dicht gemacht werden kann. Wenn wit ferner die Punkte 
gleieher Temperatur mit geraden Linien verbinden und die erhaltenen 
gebrochenen Linien mit Hilfe entsprechender Kurven ausgleiehen, er: 
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halten Mr ein System yon Isolinien (Isothermen). Bei Anwendung der 
InterpoUerungsmethode kann man die Isothermen in bestimmten, gleieh- 
m~Bigen gwisehenr~umen (je n ~ ziehen. Auf diese Weise wird uns ein 
ansehauliehes und genfigend strenges Bfld der Temperaturverteflung in 
der Form eines Feldes zur Verffigung stehen. Je kleiner n i s t ,  desto 
gr6Ber ist die Genauigkeit unserer Konstrulrtion. ]:)as vektorielle Feld 
unterseheidet sieh vom skalaren dadureh, dab hier jedem Punkt  ein be- 
stimmter Vektor entspricht, dessen L~inge der Intensiti~t der Erschei- 
nung proportional ist, und dessen Richtung die Richtung der Erscheinung 
wiedergibt. 

Derartig konstruierte Felder sind gut geeignet fiir eine mathematisehe 
Bearbeitnng, die ihre ersehSpfende Charakteristik ergibt und alle Gesetz- 
miiBigkeiten des Feldes ausdrfickt. Den wiehtigsten Bestandtefl dieser 
Charakteristik bfldet der sogenannte Gradient. Er  wird auf folgende 
Weise gefunden. (Der Vereinfaehung wegen werden Mr im folgenden 
yon einem flaehen Temperaturfeld spreehen.) 

l~ehmen wir zwei benachbarte Isolinien, 
die den Temperaturen go und (t + A t) ~ ent- 
sprechen; dutch den Punkt  M der ersten 
Linie ziehen Mr Normalen zu ihr und zur 
benaehbarten Linie (Abb. 17). Bei unendlieh 
dauernder Ann~herung beider Isolinien wer- 
den die beiden Normalen sieh aueh unendlieh 
einander nghern und beim Grenzwerte zu- 

0 

l 

Abb. 17. Gradient; seine Gr~}Be und 
Richtung gib~ Vektor MO an. 

sammenfallen. Auf der gemeinsamen Normalen M2V werden sie ein un- 
endlieh kleines Segment d2g abschneiden. Das Verhgltnis (dr: d2V) wird 
dann beim Grenzwerte der Gradient unseres skalaren Feldes sein. Der 
Gradient kann an verschiedenen Stellen des Feldes die verschiedensten 
GrSgen annehmen und verschiedene Richtung haben. Folglich stellt er 
einen Vektor dar, und wir kSnnen auf die beschriebene Weise unser 
skalares Feld in ein vektorielles verwandeln. Die Bedeutung des Gra- 
dienten als Charakteristik besteht darin, dab er zeigt, wie die Temperatur 
sieh in der Richtung der l~ormalen iindert. Bezeichnen Mr den den Iso- 
linien entsprechenden Zahlenwert als ihr Potential, dann wird die Gr6Be 
des Gradienten die maximale ,,Steilheit" des Aufstiegs des Potentials 
bestimmen, und seine Riehtung wird dann die t{ichtung der maximMen 
Steilheit sein. 

Diese kurzen Betraehtungen fiber das physikalisehe Feld genfigen, um 
nurmaehr yore Waehstumsfelde des Blattes yon T. ~najus spreehen zu 
k6nnen 1. 

1 Diese rein physikalische Interpretation des Gradienten ist somit dem 
,,growth-gradient" yon J. S. HUXLEY (Further Work on Heterogonie Growth. Biol. 
Zentralblatt 1927) nicht ganz ad/~quat. - -  Die letzte interessante Abhandlung 

21" 
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Es fragt sich, ob und auf welche Weise es m5glich ist, das Wachs- 
tumsfeld in Form eines physikalischen Feldes auszudrficken. Wie aus 
dem Folgenden zu ersehen sein wird, maeht diese Operation keine Sehwie- 
rigkeiten auller technlsehen. Eine solehe Konstruktion ist vielmehr am 
ehesten geeignet, die Gesetzmalligkeiten des Waehstums darzustellen. 

Die Form~nderung des Blattes mull natiirlieh in einem gewissen Zu- 
sammenhang mit dem Charakter des Waehstums seiner einzelnen Gebiete 
stehen. Wie miillte das Wachstum des Blattes vor sieh gehen, damit seine 
Form best~ndig bliebe ? Letzteres ist offenbar nur bei einer derartigen 
Wachstumsgesehwindigkeit aller seiner Punkte mSglieh, die ihren Ra- 
dien-Velr~oren, d. h. den Abst~nden vom Pol proportional ist. Aullerdem 
ist es erforderlieh, dall die Punkte sieh streng l~ngs ihren Radien bewegen. 
Wenn wit am jungen Blatte zwei bestimmte Punkte M1 und M~ mit den 
Radien rl und r~ betraehten, so miissen ihre Zuwachsgr5$en (in einer Zeit- 
einheit) a~ und a~ der Bedingung geniigen, dall r~: r~ =- a~: a2 ist. Indem 
wir eine unendlieh grolle Zahlvon Punkten mit den Radien r~, r~, rs, r ~ . . .  

nehmen, mfissen wir die Gleiehung 

a l  : ~ '1 ~ a s : ; ' 2  ~ a 3 : r 3  ~ 6 ~ 4 : r 4  ~ �9 �9 �9 

erhalten. Im Falle auch nut eine der beiden genannten Bedingungen 
nleht zutrifft, mull das Blatt seine Form im Laufe tier Entwieklung ~n- 
dern; und umgekehrt, falls gewisse Formver~nderungen vorliegen, mull 
wenigstens eine der beiden Bedingungen (die radiale Yersetzung der 
Punkte oder die Proportionalit~t der Bewegungsgesehwindigkeit und der 
L~nge der Radien) gest~rt worden sein. Aus den vorhergehenden Kapi- 
teln, in denen wir den Umrill des Blattes in der Kontroll- und Yersuehs- 
serie bespraehen, ist uns bekannt, dall alas u der tangen- 
tialen Komponente der ersten Bedingung und die konchoidale Yer~nde- 
rung tier Kontur tier zweiten widersprieht. 

Wir schreiten jetzt zum Aufbau des Waehstumsfeldes und zwar zu- 
erst des Feldes eines Blattes, das unter normalen Beleuehtungsbedingun- 
gen w~ehst. u allem miissen wit offenbar die Waehstumsgesehwindig- 
keiten seiner einzelnen Punkte auffinden, um alas System der ~quipoten- 
tiellen Linien zu konstruieren. Zu diesem Zweek ist es erforderlieh, die 
Homologie der Punkte des jungen und ausgewaehsenen Blattes festzu- 
stellen. ])as bietet keine Sehwierigkeiten, wenn wir fiir unsere Konstruk- 
tion Sehnittpunkte tier ~qerven oder ihre Einmiindungen in die Kontur 
benutzen. Die Iqervatur ~ndert sich mit dem Alter nicht so stark, da$ die 
Homologisierung tier Adern und der yon ihnen gebildeten Masehen ver- 
hindert w~re. Aus Abb. 1 ist ersichflich, dall die stark entwickelte, ver- 
zweigte Iqervatur es erlaubt, ein geniigend diehtes l~etz der n~tigen 

yon HuxL~.Y (Iqotes on Differential Growth. Amer. Naturalist 65, 1931) und seine 
,,growth- profile"- Konzeption konnten wir schon nicht mehr beriicksiehtigen. 
(Anmerkung bei der Korrektur.) 
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Punkte zu konstruieren. Die yon uns gew~hlten Punkte sind auf der Ab- 
bildung dutch rote Kreise vermerkt. Wir bemiihten uns, sie so zu w~h- 
len, dab alle Partien des Blattes naeh M6glichkeit gleichm~Big vertreten 
w~ren. Leider verblieben kleine Lficken, besonders in tier Polarzone. 
Wie aus weiterem zu ersehen sein wird, ist niehtsdestoweniger das all- 
gemeine Bild geniigend klar. 

Zur Feststellung der Waehstumsgeschwindigkeit einzelner Punkte des 
Blattes verglichen wit das junge Blatt (Abb. 1) mit dem ausgewachsenen 
(Abb. 2). Die Geschwindigkeit wurde alsZunahme IM 
der L~nge des Radius-Vektor des Punktes im Laufe I der Zeit, die zwischen den beiden angegebenen Sta- M 
dien verflo$, inbestimmten Einheitenausgedriickt. 
Wenn diese Zeit als Einheit angenommen wird, so 
kann der absolute Zuwachs als eine gewisse dureh- 
setmittliche Gesehwindigkeit des Waehstums des 
gegebenen Punktes angesehen werden. Die Opera- 
tion selbst verlief folgendermal~en: Die Photogra- 
phien beider BlOtter wurden so zusammengelegt, 
da$ ihre Pole und Symmetrieachsen zusammen- 
fielen. :Ferner warden die X~adien-Vektoren tier 
Punkte des jungen Blattes gezogen und in den- 
selben Einheiten gemessen. Zur Bestimmung des 
Zuwachses hielten wires ferner fiir notwendig, die 
tangentiale Komponente auszuschalten, um die 
radiale Verlegung der Punkte rein hervorzuheben. 
Andernfalls w~re die ganze Konstruktion bedeu- 
tend komplizierter; augerdem hat die Drehbewe- 
gung tier Punkte, die dutch die tangentiaIe Kom- 
ponente ausgedrfiekt wird, unserer Meinung naeh 
eine nut nebens~ehliche Bedeutung. Aus dem 
homologen Punkt eines ausgewachsenen Blattes 
M wurde ein Lot auf die Verl~ngerung des Radius- 
Yektor OM des jungen Stadiums gef~llt (Abb. 18). 
Der Abschnitt ~ P  zwisehen der Projektion des Punktes M und dem 
entsprechenden Punkt des kleinen Blattes (mauf Abb. 18) stellt eben 
den radialen Zuwaehs dar. Letzterer wurde in gleiehen Einheiten ge- 
m e s s e n .  

Die auf solehe Weise erhaltenen Zahlen des radialen Zuwaehses bieten 
die MSglichkeit, das l~eld der Geschwindigkeiten des radialen Wachstums 
aufzubauen. Zur Ausfiihrung dieser Arbeit muB man jedoch zur Inter- 
po]ierung greifen. :Denn wir miissen ja eine P~eihe yon ~quipo~entiellen 
Linien ziehen, die in gleiehm~fligen Intervallen (in ge~ssen Einheiten des 
Waehstums ausgedrfiekt) einander folgen. Wenn wir nur die Werte tier 

Abb. 18, Elimination der tan-  
gentialen Komponente. M 
und J~'l sind die Punlrte eines 
ausgewachsenen Blattes~ 
und ml die ihnen entspre- 
chenden eines jitngeren Sta- 
diums. Die Vektoren des Zu- 
wachses ~ M  und ~n~M1 sind 
in radiale qn_P~ mlP1 Und tan-  
gentiale PM, .PlM1 zerlegt. Die 
beiden letzten der Symmetrie- 

achse ON zugewendet. 
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Geschwindigkeit benutzen wiirden, die wir a u f  die obenbeschriebene 
Weise gefunden haben, k6nnten wit die n6tigen Zwischenwerte nicht er- 
halten, da die vorhandenen Punl~e sich nicht gerade l~ngs der ~qui- 

@ x �9 - -  

I I ,I I I L I I 

potentiellen Linien anordnen. Die Technik der Interpolierung war fol- 
gende : In  jedem Sektor des jungen Blattes warden einige Radien gezogen 
( 5 ~ 8 )  in der Weise, dab sie in den tl, iehtungen verliefen, wo die I~nk~e 
mit uns bekannter Wachstumsgeschwindigkei• besonders dieht angeord- 
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net sin& ~ h e r e s  illustriert Abb. 19. Vier Linien (rechts, die l~ngeren) 
entsprechen bier den Radien, die den 1.--4. Gipfel des jungen Blattes 
passieren. Sie sind aufeinanderfolgend dutch R1, R2, Ra, Rabezeichnet 
und gehSren also der linken H~lfCe des Blattes an. 

Diese Kurven driieken den ~usammenhang zwischen der l~adienl~nge 
der Punkte des jungen Blattes, die den Riehtungen der Gipfelradien nahe 
gelegen sind, und der GrS•e des radialen Zuwachses aus (beides wurde in 
gleicher Weise gemessen). Kreise, Quadrate, Dreiecke und Kreuze ent- 
sprechen den faktischen Punkten. Die GrSBen des radialen Zuwachses 
liegen auf der Abszissenachse und die L~ngen der Radien-Vektoren (Ent- 
fernungen der Punkte vom Pol) auf der Ordinatenachse. Die Kurven 
werden aus freier Hand gezeichnet, nach NISglichkeit glat% mit der Ab- 
sicht, dab sie mSgliehst eng an den Punkten anliegen. Auf Grund der 
Zeiehnung kann man sich davon iiberzeugen, dab die Kurven genfigend 
genau das tats~ehliche Verh~ltnis zwischen den beiden Variablen wieder- 
geben. Wenu wit sie benutzen, is tes  nicht schwer, den Radius-Vektor 
des Punktes, der die uns interessierende GrSBe des radialen Zuwachses 
angibt, festzust~llen. Zu diesem Zweck genfigt es, auf der horizontalen 
Skala die nSCige Gr5Be des Zuwachses zu finden und naeh F~llung des 
entsprechenden Lores, seine L~nge his zum Schnittpunkte mit der Kurve 
zu messen. Folglich kSnnen wit nach diesen Operationen auf dem Radius, 
der z. B. dutch den ersten Gipfel geht, die SkMa des radialen Zuwachses 
auftragen. Jede Teilung der Skala wird einer bestimmten GrSBe des Zu- 
wachses entsprechen, wobei die Intervalle zwischen den Teflungen einer 
und derselben GrS~e des Zuwachses entspreehen. Analog bauen wir die 
Skala des Zuwachses auf allen erw~hnten radialen Richtungen des vor- 
liegenden Sektors auf. Zur Auffindung der ~quipotentiellen Linien des 
Sektors verbinden wit durch gerade Linien Punkte der Skala, die der 
gleichen GrSl3e des radialen ~uwachses entsprechen und gleichen sie 
ferner mit Hilfe v0n Kurven aus. Auf diese Weise erhalten wir ein Sy- 
stem yon Isolinien des Zuwaehses unseres Sektors. Indem wir diese Ope- 
ration auf alle Sektoren des jungen Blattes ausdehnen, bauen wir das Sy- 
stem der Isolinien auf seiner ganzen Fl~che aus. Hier sei eine Erl~uterung 
hinsichtlich des IV. Sektors gemacht: in letzterem treffen die radialen 
Riehtungen auf ihrer Bahn keine genfigende Zahl yon empirischen Punk- 
ten. Info]gedessen waren wir genStigt, hier ~ndere l~ichtungen einzu- 
scMagen und w~hlten sie so, dab sie durch SteUen der grSl~ten Anh~ufung 
yon Punkten verliefen. Im fibrigen bleibt die Technik des Auffindens der 
~quipotentiellen Linien der vorhergehenden analog. 

Abb. 20 stellt das ganze System der ~quipotentiellen Linien der 
Wachstumsgeschwindigkeit ffir das Blatt der Kontrollserie dar. Das ist 
gerade das yon uns gesuchte Wachstumsfeld, das in strenger und zugleich 
anschaulicher Form die Gesetzm~Bigkeit des radialen Wachstums wieder- 
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gibt z. Wie schon gesagt war, sind die Isolinien auf der Oberflgche des 
s tark vergrSl~erten jungen Blattes (Abb. 1) aufgetragen. Zur Orientierung 
geben wir auf der geiehnung seinen UmriB (durch eine fetteLinie) an. Die 
Grundgesetzmgf~igkeit des Feldes, die sogar bei fliiehtiger Betrachtung 
der Zeichnung auffMlt, besteht in folgendem: ]:)as weite zirkumpolare 
Gebiet des Feldes wird dutch einen in hohem Grade gleichartigen Bau ge- 

l 

Abb. 20. ]:)as Feld des radialen Zuwaehses, Kontrollreihe. Die fet te Linie entsprieht  dem Umril3 
des jungen Blattes der Abb. L Der (~bergang yon einer Isolinie zur anderen bedeute t  einen radialen 

Zuwachs gleich 2,096 ram. (Ausfiihrliche Erkl~irung im Text.) 

kennzeiehnet. :Die Isolinien besitzen bier eine sehr ghnliche Form und 
sind in gleiehen Abstgnden voneinander angeordnet. Diese Gesetzmgl3ig- 
keit ist besonders schaff ausgeprggt, wenn jeder Sek~orimeinzelnengepriift 
wird. Wenn wir jedoeh entsprechende Gebiete verschiedener Sektoren 
verg]eichen, so weist der IV. einen merklichen Untersehied im Ver- 
h~ltnis zu den anderen auf. W~hrend in den sechs vorderen Sektoren die 

z Die Intervalle zwischen den Wer~en benaehbarter Isolinien betragen je 
10 Einheiton oder sind 2,096 mm gleich. 



Das Gesetz der Altersver~nderungen der Blattiorm bei Tropaeolum majus L. 329 

zirkumpolaren Isolinien Bogen yon sehr geringer Kriimmung, die im mitt- 
leren Tefl des Sektors oft flachgedrfickt sind, darsteUen (besonders in den 
Sektoren I und VII), ist die Kriimmung im IV Sektor bedeutend 
starker. Diese Tatsache l~Bt sieh folgendermaBen erkl~ren: Die ganze 
gesehlossene Isolinie kann als unregelm~Biges Vieleck, das dutch Elemente 
einzelner Sektoren gebfldet ist, betrachtet werden, Wenn wir uns der 
Abb. 1 und 2 zuwenden, so kSnnen wir uns veto komplizierten Bestand 
des IV. Sektors iiberzeugen. AuBer den zwei ihn begrenzenden radi- 
alen ]qerven gibt es hier noch weitere zwei, die ihnen nieht ganz ~hnlich 
sind; am Pol in Form echter Radien beginnend, verzweigen sie sich, bevor 
sie den Rand des Blattes erreichen. Auf diese Weise sind bier drei, jedoeh 
nieht genfigend scharf ausgepr~gte Sektoren angedeutet, weshalb sie den 
drei anderen nicht gleichgestellt werden k6nnen. Die echten radialen 
Nerven werden stets yon einer Konvexit~t oder Konkavit~t des Blatt- 
umrisses begleitet; hier fehlt jedoch beides. Im anf~nglichen Stadium 
ist der Rand des Sektors gleichm~Big eingebogen, im Laufe des Wachs- 
turns jedoch macht er die eharakteristische Formver~nderung dutch. Es 
ist natiirlich, da]~ die dreifache Zusammensetzung des IV. Sektors 
einen EinfluB auf den Charakter des Wachstums hat, was die charakte- 
ristischen Eigentfimlichkeiten der Form seiner Isolinien nach sich zieht. 
Ihre Mehrzal, und zwar die dritte, vierte, fiinfte und sechste, bestehen 
offenbar aus drei Elementen, da diese Bogen dreifach plattgedriickt sind. 
Wir erhalCen hier ein Bild, das demjenigen ahnlich ist, welches drei echte 
Sektoren zusammen bieten: es sind hier drei Seiten des Vielecks an- 
gedeutet. 

Zuweflen trifft man BlOtter yon T. mains, bei denen die beiden ge- 
nannten radialen Nerven des IV. Sektors den Blattrand erreichen. 
In diesem Falle entsprechen ihnen zwei symmetrische Lappen. Dem- 
gemK$ besitzt hier das Blatt nieht sieben, sondern neun Lappen: 
die akzessorischen Lappen stehen hinter den anderen der GrSBe nach zu- 
rfick, sind jedoch deutlich ausgepr~gt. Zuweflen erreieht nur einer der 
genannten Nerven den Rand des Blattes, und dann gibt es nur einen ihm 
entsprechenden Gipfel. Derartige Tatsachen best~tigen nochmals unsere 
Interpretation des vierten Sektors, der aus drei, nicht vollkommen ent- 
wiekelten zusammengesetzt ist. 

Wie schon betont wurde, werden die Isolinien des zirkumpolaren Ge- 
bietes durch gegenseitige )[hnlichkeit und gleiche Entfernnng voneinan- 
der gekennzeichnet. Das letzte Kennzeichen li~l]t sich mit Hilfe des Gra- 
dienten anders ausdrficken. (Der Gradient ist, wie schon gcsagt wurde, 
das Verh/~ltnis der Potentialdifferenz zweier unendlich naher Isolinien 
zum Abschnitt der gemeinsamen ~ormalen, der zwischen ihnen einge- 
sehlossen ist.) Unsere Isolinien wurden mit einem willkfirlichen, jedoch 
ziemlich kleinen Intervall, eingezeichnet. Die Gleiehartigkeit des zirkum- 
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polarenFeldgebietes, die bei einer derartigen Genauigkeit festgestellt ist, 
spricht dafiir, dab auch bei weiterer Verringerung des Intervalls die Po- 
~entialdifferenz der benachbarten Isolinien im Verh~ltnis zum Abschnitt 
der ~ormalen, die zwischen ihnen eingeschlossen ist, innerhalb der Gren- 
zen der gegebenen Zone konstant bleibt. Mit anderen Worten: diese 
ganze Zone wird durch eir~en konstanten Wert des Gradienten gekenn- 
zeiehnet. Diese Konstanz ist natiirlieh nieht absolut: hier und da kann 
der Gradient in gewissen Grenzen schwanken. Im IV. Sektor z. B. 
liegen die erste und zweite ~qnipotentielle Linie einander n~her als es die 
~quidistanz erlaubt ; einzelne kleine Abweichungen sind auch in anderen 
Sektoren anzutreffen. ~ieht alle diese F~lle werden durch eine gewisse 
Ungenauigkeit derInterpolierung erkl~rt. Derartige kleineAbweiehungen 
zeigen jedoeh keinen bestimmten Charakter, und das ist ja die Itaupt- 
sache. 

In einer bedeutenden Entfernung vom Pol wird die Gleichartigkeit 
des Feldes gest5rt. Die Isolinien fangen an, zuerst schwach, dann, je 
n~her zur Peripherie desto starker, sieh zu kriimmen. Im I. Sektor 
weist die 16. Isolinie die erste Andeutung einer Krfimmung auf. Die 
folgende 171 krfimmt sieh schon sichtlieh, was besonders beim Vergleich 
ihres Abstandes yon der vorhergehenden in versehiedenen Sektorgebieten 
bemerkbar ist ; im mittleren Teile des Sektors stehen diese Isolinien merk- 
lich n~her aneinander als an der Grenze des Sektors (in der Richtung der 
radialen ~Terven). Bei den darauf folgenden drei Isolinien, die der Peri- 
pherie des Blattes entsprechen, setzt sieh dieser Vorgang aul]erordent- 
lieh schnell und im schroffen Tempo fort. 

Zur riehtigen Beurteilnng des Waehstumsfeldes mfissen wit uns vor- 
l~ufig den Fall eines proportionellen Waehstums des Blattes vorstellen. 
Wir erw~hnten schon, dal~ unter solchen Bedingungen der radiale Zu- 
wachs jedes Punktes seinem Abstande vom Pol proportional sein muB. 
Folglich miissen die vom Pol gleieh welt entfernten Punkte anch einen 
gleiehen Zuwaehs besitzen. Je welter der Punkt des jungen Blattes vom 
Pol entfernt ist~ um so grSBer muB sein radialer Zuwaehs sein. Was die 
Isolinien anbelangt, so miissen sie im Falle eines proporti0nellen Waehs- 
turns eine Reihe konzentrischer und ~quidistanter Kreise darstellen. Je 
mehr das vorliegende Gebiet unseres Feldes yon einem solehen Aufbau 
abweicht, desto mehr wird hier die Proportionalit~t gestSrt. In der aus- 
gedehnten Polarzone ist die Proportionalit~tsstSrung verh~ltnism~l~ig 
gering. Das Wachstum wird in der Richtung vom mittleren Teile (der 
Aehse) des Sektors zu seinen R~ndern aufgehalten. Indem wir den Pol 
als Zen~rum annehmen, ziehen wir der Ansehaulichkeir wegen einen 
Kreis durch den Schnittpunkt des 1. Radius mit der Isolinie 10. Wir 
sehen, dal~ dieser Bogen durch den analogen Schnittpunkt des 2. 
Radius geht. Bei diesem Vorgang bleibt der mittlere Tell der Isolinie dem 
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Pol ns als der gezogene Kreis. Die Punkte des mittleren Tefls des 
Sektors besitzen also eine etwas grSl~ere Waehstumsgeschwindigkeit als 
die ihnen nach dem Abstand vom Pol entspreehenden Randpunkte. 
Diese fiir die Polarzone eharakteristische Sachlage ~ndert sich schroff an 
der Peripherie. W~hrend der mittlere Teil des Sektors den friiheren Gra- 
dienten bewahrt - -  das ist aus der. ~quidistanz der Isolinien in dem achsi- 
alen Teil des Sektors abzuleiten --erleiden seine seitlichen Gebiete ein 
schroffes Sinken des Gradienten. Das sieht man besonders klar an der 
Verteflung der Isolinien, welche den 1. und 2. Radius schneiden: je 
mehr sie sieh den Gipfeln n/~hern, desto zerstreuter werden sie - -b ier  
geht eine starke Hemmung des Wachstums vor sich. Der Gradient der 
/iuBersten Gipfeltefle ist besonders niedrig: die Abst/~nde zwischen den 
Isolinien sind hier mehrmals gr6Ber als in der Polarzone. 

Das Feld des I. Sektors gibt also eine klare Vorstellung vom 
Wachstumsgesetz. Sein Polargebiet ws gleichm~Big, aber nicht voll- 
kommen proportional: die seitlichen Teile werden im Vergleich mit den 
aehsialen dureh etwas gehemmtes Waehstum gebennzeichnet. Die peri- 
pherische Zone, die eine geringe Ausdehnung hat, weist eine sehroffe Ver- 
sts der Unproportionalit~t auf : w~hrend der Gradient im aehsialen 
Tefl seine Konstanz bewahrt, erleidet er in den seitlichen Gebieten des 
Sektors eine starke Abnahme. Eine derartige Hemmung des Waehstums 
der Sektorengipfel/~uBert sieh auBerdem in der _~mderung der Nervatur : 
indem wir die Zeiehnungen eines jungen und ausgewaehsenen Blattes der 
vorliegenden Serie vergleiehen, sehen wir, wie stark die Masehen, die beim 
1. und 2. Gipfel liegen, plattgedriickt werden. Diese Deformation ist 
augenscheinlieh, w/~hrend die Form~nderung der Maschen der Polarzone 
erst beim Messen klar wird. 

Am Beispiel des I. Sekto~s kSnnen wir auch unsere Konchoiden- 
konstruktion priifen. Falls die Punkte der Kontur mit ein und derselben 
Geschwindigkeit wachsen, so mfissen sie auf einer Isolinie liegen. Mit 
anderen Worten, muB die Kontur des jungen Blattes (die auf unserer 
Abbildung durch eine fette Linie bezeiehnet ist) mit einer der i~quipoten- 
tiellen Linien zusammenfallen oder sich auf natfirliche Weise im selben 
System anordnen. 

Was finder aber in Wirkliehkeit start ? Die 20. Isolinie 1/~uft fast durch 
den 1. Gipfel nnd folgt anfangs der Konturlinie des Blattes ziemlich 
genau. Nachdem sie sieh jedoeh dem 2. Gipfel gen/~hert hat, verliiBt 
sie das Blatt und zeigt ferner eine Tendenz zur schroffen Bewegung 
aufwi~rts. Ihre Kreuzung mit dem 2. Radius mfissen wir welt auBer- 
halb der Grenzen des 2. Gipfels erwarten. Daraus folgt, dab letzterer 
die Wachstumsgeschwindigkeit des 1. Gipfels noch lange nicht er- 
reicht. Seine Waehstumsgeschwindigkeit liegt innerha,lb der Zone, welche 
yon der 18. und 19. Isolinie, die den 1. Radius noch lange vor dem 



3 3 2  E. Smirnov u. A. N. Zhelochovtsev: 

Gipfel schneiden, begrenzt ist. Hier begegnen wir wiederum der Gesetz- 
m~Bigkeit, die wir sehon friiher beobachtet haben (Kap. I), und die darin 
besteht, dab die Wachstumsgeschwindigkeit der Blattpunkte in der Rich- 
tung yon der Symmetrieaehse zum IV. Sektor sieh verringert. DieSe Er- 
seheinung l~Bt sieh anch in den Grenzen eines Sektors feststellen: die 
Hemmung des Tempos w~chst yore 1. Radius zum 2. Auf diese Weise 
liegt der 2. Gipfel auf der Isolinie, welehe dem Pole n~her ist als die 
des 1. Gipfels. Es ist bemerkenswert, dab der Unterschiedim Waehstums- 
tempo der beiden Grenzteile unseres Sektors erst in bedeutender Ent. 
fernung vom Pol sich zu ~uBern beginnt. 

Im Bezirk der 16. Isolinie ist die Waehstumsgeschwindigkeit immer 
noch dieselbe, und erst nach auBen yon ihr kSrmen wir einenUnterschied 
linden, der weiterhin schnell steigt. 

Schreiten wit nun zur lJbersicht der anderen Blattsektoren. Im II. 
Sektor linden wir im allgemeinen dieselben Gesetzm~Bigkeiten wie 
im I., darunter die Gleichartigkeit des reldbaues in der Polarzone. 
Infolge der kleineren Dimensionen dieses Sektors abet (im Vergleich zum 
I. [wir haben dabei haupts~ehlich die radiale Richtung im Auge]), 
liegt die peripherische Zone hier dem Pol n~her. Sehon die 14. Isolinie 
weist eine leichte Konkavit~t in ihrem mittleren Teile auf. Gleichzeitig 
ist der Unterschied im Wachstumstempo der seitlichen Tefle des Sektors 
bedeutend grSBer als im I. Sektor. W~hrend der 2. Gipfel zwischen 
der 18. und 19. Isolinie liegt, befindet sich der 3. zwischen der 14. 
und 15. Deshalb wird aueh das Konchoidenprinzip hier starker gestSrt. 
Infolge der bedeutenden Unterschiede in der Wachstumsgesehwindigkeit 
der Sektorenteile kSnnen die vier letzten Isollnien des oberen Teiles nieht 
auf den unteren fortgesetzt werden. I)er Unterschied im Wachstums- 
tempo beginnt schon yon der 1. Isolinie, die den 3. l~adius in einem 
grSBeren ~ s t a n d  yore Pol schneidet als den 2. 

Im IIi[!~Sektor ist der Anfang der peripherischen Zone dem Pol noch 
n~iher als im vorhergehenden. Die Konkavit~t beginnt schon yon der 
9. Isolinie. Infolge der ungeniigend dichten Verteflung der gewiihlten 
Punkte konnten wir ffir den IV. Sektor das Feld der Gipielbezirke 
nicht mit genfigender Genauigkeit aufbauen; die Hemmung des Wachs- 
turns gerade dieser Gebiete ergibt sich jedoch aus den Skalen, die 
auf dem 3. und 5. l~adius aufgetragen sind: die Isolinien werden in 
der Riehtung zur Peripherie merklieh zerstreuter. Die Sektoren V, 
VI und VII weisen im Verhiiltnis zu den ihnen symmetrisehen III ,  I I  und 
I keine besonderen Unterschiede auf. 

Weiter oben beriefen wir uns schon auf Abb. 19, die den Zusammen- 
hang zwischen den Entfernungen der Blattpunkte vom Pol und der Ge- 
schwindigkeit ihres Wachstums darstellt. Um das yon der Zusammen- 
setzung der Sektoren aus zwei versehiedenen Waehstumszonen - -  der 
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polaren und peripherischen ~ Gesagte zu demonstrieren, lohnt es sich, 
zu dieser Abbildung nochmals zuriickzukehren. Dort sind die Angaben 
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fiir vier Radien angefiihrt. Es ist nicht schwer zu bemerken, dab alle vier 
Kurven ein und denselben Charakter haben: yore Anfang an sind sie in 
gr6$erer Ausdehnung fast geradiinig und erhal~en erst sp~e r  eine be- 
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deutende Krfimmung, indem sic sich schroff aufw~rts biegen. Die spe- 
zifischen Charaktere beider Zonen treten hier voUkommen klar zutage. 

Etwas anderes sehen wir auf Abb. 21, wo ein analoger Zusammenhang 
fiir die Radien gegeben ist, welche die achsialen Teile der ersten drei Sek- 
toren passieren und zwar diejenigen Punkte der Kontur des jungen 
Blattes, die ihren aUertiefsten Ausrandungen entsprechen (/~I - - I .  Sek- 
for, R H - -  II. Sektor, .RHI-- III.  Sektor). Dieser Zusammenhang unter- 
scheidet sich scharf yon demjedigen, den wir soeben ffir die Radien ge- 
funden haben, die die Gipfel passieren; die Kurve hat eine mehr oder 
weniger deutlich ausgepr~gte geradlinige Form in ihrer ganzen Ausdeh- 
nung. Jedenfalls gibt es bier keine Spur yon Au~w~rtskriimmungen. 
(Zum Vergleich ist auf der Zeiehnung auch ein l~adius dargestellt, der 
den 1. Gipfel passiert.) 

Nachdem wir das Wachstum des Blattes der Kontrollreihe besprochen 
haben, miissen wir, bevor wir zur Versuchsreihe fibergehen, zur Grund- 
frage nach den Invarianten der Entwicklung, die wir am Anfange gestellt 
haben, zuriickkehren. Daft man yon irgendwelchen invarianten Eigen- 
schaften des Feldes im Laufe der yon uns erforschten Etappe der Form- 
entwicklung des Blattes sprechen und, falls es so ist, yon welchen eigent- 
lich ? Unser Feld der Wachstumsgeschwindigkeit war so konstruiert, dal~ 
die ganze Zeitperiode yore Stadium des jungen Blattes, das aus der 
Knospe entsprol~, bis zum ausgewachsenen als Einheit angenommen 
wurde. Au~ diese Weise drfickte es eine gewisse summarische Geschwin- 
digkeit des Wachstums aus. Auf Grund dessen kSnnen wir ohne beson- 
dere Schwierigkeiten das Feld der durchschnittlichen tgglichen, stfind- 
lichen usw. Geschwindigkeiten erhalten. Daraus folgt jedoch nicht, dab 
die Eigenschaften des ~eldes im Laufe des gegebenen Abschnittes der 
~orphogenese tats~chlich konstant bleiben, gur LSsung dieser Frage 
mfiBten wir eine Reihe yon Geschwindigkeitsfeldern fiir einzelne Etappen 
der ~orphogenese konstruieren und dann durch ihren Vergleich mitein- 
ander fiber die Invarianten der Entwicklung urteilen. Derartige Non- 
struktionen haben wit dann auch ausgefiihrt. Wir verglichen das junge 
Blatt mit den Zwischenstadien und ebenso einige der Zwischenstadien 
mit den benachbarten. Die konstruierten Felder haben dasselbe Aus- 
sehen wie die yon uns genau untersuchten. Die Geschwindigkeiten des 
Wachstums der verschiedenen Bezirke des Blattes bleiben imVerhgltnis 
zu einander best~ndig, und wir kSnnen beide charakteristischen Zonen 
des Feldes, yon denen oben die Rede war, konstatieren. Invariant ist 
also das Gesetz der VerCeilung des Gradienten, mit anderen Worten, der 
Bau des Gradientenfeldes. 

Zum SchluB dieses Kapitels wollen wir noch die Frage der tangentialen 
Komponente betrachten. Bis jetzt sprachen wir (Kap. I, II) davon nur 
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hinsichtlich der Gipfelpunkte des Blattes. Und doch begleitet sie gewisser- 
maBen die radiale Verschiebung alter Punkte des Blattes. Zum Zweck 
eines exakten Studiums des Gesetzes der Verteilung dieser Komponente 
auf der Blattoberfl/~che miiBten wir auch ftir sie ein Feld konstruieren wie 
fiir die radiale J~omloonente. Da sie aber eine nebens~chliche Bedeutung 
hat und wir unseren Artikel nicht zu stark ausdehnen wollen, begniigen 
wir uns mit summarisehenHinweisen. Die erste Gesetzm~Bigkeit dertan- 
gentialen Komponente besteht darin, dab sie in allen Bezirken des Blattes 
inradialer Richtung vom Pol zur Peripherie steigt. Indem sie am Pol = 0 
ist, erreieht sie an der Peripherie eine bedeutende GrSBe. Die Ver~nde- 
rung der absoluten GrSBe geht so vor sich, dab wir ein sehnelles Anwaeh- 
sen der Komponente yon der Symmetrieachse in der Riehtung desIV. Sek~ 
tors feststellen kSnnen. Im Gebiet des I. Sektors, das der Symmetrie- 
aehse anliegt, ist die Komponente klein. In dem Bezirk jedoch, der dem 
I I .  Sektor anliegt, ist ihre GrSBe bedeutend. Indem sie im II. Sektor 
weiter steigt, erreicht sie ihr Maximum im vorderen Tefle des folgenden 
III.  und wird dann kleiner. Im linken Teile des IV. Sektors ist aber die 
Komponente immer noch bedeutend, und nur in seinem rechten Tell l/~l~t 
sich eine bedeutende Verkleinerung beobachten. Hier in der l~/s des 
V. Sektors f~llt sie bis 0, worauf sie yon neuem zu steigen ani/~ngt, jedoch 
schon in entgegengesetzter Riehtung; bis jetzt hatte sie die Uhrzeiger- 
ri'ehtung, jetzt ist sie ihr entgegengesetzt. ])as n~ehstfolgende Maximum 
der GrSl~e der tangentialen Komponente fallt auf den VI. Sektor; an der 
Symmetrieachse verschwindet sie allmahlieh. Es sei noch bemerkt, da$ 
diese Komponente in der rechten tt~lfte des Blattes viel schw~cher aus- 
gepr~tgt ist als in der linken. Augerdem gibt es bier kein derartiges ge- 
setzm~ltiges Abnehmen und Steigen, wie in der linken H~lfte, da zwisehen 
dem IV. Sektor und der Symmetrieachse sieh lokale, sehwaeh ausgepr~gte 
Maxima und Minima der KomponentengrSBe beobaehten lassen. 

Hinsichtlich der radialen Komponente finden wir nur eine ge- 
ringe Asymmetrie. Anders verh~lt sieh die Sache mit der tangentialen. 
Im Falle einer strengen Symmetrie miil~te man ihre maximale GrSl]e in 
den symmetrischen Sektoren erwarten. Tatsaehlieh ]edoeh sehen wir, 
daB, w/~hrend das Maximum in der linken ttalfte des Blattes den III.  Sek- 
tor trifft, es in der rechten nieht auf den V., sondern auf den VI. Sektor 
fMlt. Das Abnehmen bis 0 und die-Xnderung der Riehtung in die ent- 
gegengesetzte miil~ten auf die Fortsetzung der Symmetrieachse fallen, 
die den IV. Sektor in der Mitte schneider. Tats~chheh aber liegt die Null- 
zone im reehten Teil dieses Sektors und ist also stark versehoben. Die 
Asymmetrieerscheinungen bei T. majus geh6ren aber schon ins Gebiet 
der individuellen Variabilit/~t, die fiir das Thema vorhegender Arbeit kein 
besonderes Interesse bietet. 
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IV. 
Zur Beurteilung der Eigentfimlichkeiten des Blattwachstums in der 

Versuchsreihe haben wir eine der vorhergehenden analoge Bearbeitung 
des Stoffes durchgeffihrt. Abb. 22 stellt ~hnlich Abb. 20 das Feld des Zu- 
wachses der Punkte des jungen Blattes vom l~Ioment des Austretens des 
Blattes aus der Knospe bis zum ausgewaehsenen Stadium dar. 

Zum Aufbau des Feldes benutzen wir ein l~etz yon Punkten wie beim 
Blatt der Kontrollreihe und in ungef~hr gleieher Anzahl (Abb. 12). An- 
ders verh~It sich die Sache mit der tangentialen Komponente. Wie be- 
reits bemerkt wurde, ist sie hier viel sehw~cher entwiekelt als im Kontroll- 
blatt. Infolge einer strengeren Symmetrie des Blattes f~llt bier der Ort 
der ~nderung ihrer Richtung (in der linken H~lfte des Blattes nach dem 
Uhrzeiger und in der rechten in der entgegengesetzten) fast genau auf das 
Gebiet der Symmetrieachse im IV. Sektor. Die tfmderung der Richtung 
hat sonst h~ufig auch einen rein lokalen Charakter, indem sie ziemlich 
regellos in verschiedenen Bezirken des Battes auftritt. Auch die absolute 
GrSBe dieser Komponente variier~ unregelm~Big, deshalb kSnnen wir 
hier keine strenge Gesetzm~Bigkeit, wie in der Kontrollreihe, feststellen. 

Unsere Versuehe, die tangentiale Komponente auszuscheiden, iiber- 
zeugten uns zur Geniige davon, dab diese Operation in vorliegendemFalle 
fast gar keinenEinfluB auf die allgemeine Gr6Be der Verlegung der Punkte 
ausiibt. Das veranlaBte uns, als Zuwachs einfach die Differenz der Ent- 
fernungen der homologen Punkte beider Stadien yore Pol anzunehmen; 
entsprechend wird die tats~chliche Verlegung der Punkte yon uns als ra- 
dial angeselxen. 

Die Intervalle tier Isolinien des Feldes waren dieselben wie in tier Kon- 
trollreihe. Da das Blatt bei abgeschw/~chter Beliehtung nur bedeutend 
kleinere Dimensionen erreicht als bei normaler, steht tier Zuwaehs bier 
dem des Kontrollblattes bedeutend naeh. Deshalb sind auf Abb. 22 die Ent- 
fernungen der Isolinien des Zuwachses voneinander grSBer als auf Abb. 20, 
obgleieh die PoCentialdifferenzen benachbarter Linien in beiden F~llen 
gleich sind. 

Untersuchen wit nun die allgemeinen Gesetzm~Bigkeiten des kon- 
struierten Feldes und vergleiehen wir seinen Bau mit demjenigen des 
Kontrollblattes. Das erste, was ins Auge fhllt, ist das Vorhanden- 
sein der beiden Waehstumszonen, die wit sehon fiir die Kontrollserie fest- 
gestellt haben. Im zirkumpolaren Gebiet treffen wit wiederum ~qui- 
distante Linien und zwar yon sehr best~ndiger Form. (Es sei hier bei- 
l~ufig bemerkt, dab sie im IV. Sektor dureh eine Abplattung gekenn- 
zeiehnet werden, die wit aueh yon der Kontrollreihe her kennen.) An der 
Peripherie des Blattes ~ndert sich alas Bild sehroff: die Isolinien ver- 
wandeln sich hier aus unbedeutend gekriimmten Bogen in auffallend 
(dabei in entgegengesetzter X~iehtung) gekriimmte, infolge des starken 
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Zurfickbleibens der Wachstumsgeschwindigkeit an de n Gipfeln wird die 
~quidistanz der Isolinien gestSrt. Diese Hemmung der Geschwindigkeit 
l~l~t sich an den Hauptradien leicht veffo]gen. Die ~orm der ~ul~eren 
peripheren Linien enCspricht im aUgemeinen, wie auch im Kontrollblatte, 
der Kontur des jungen B]attes. ])er Grund der Tatsache, daft diese Ana- 
logie nicht vollst~ndig ist, wurde yon uns schon hinsichtlich des Kon- 
trollblattes besprochen, bier gibt es nichts prinzipiell l~eues. Die Intensi- 
t~t des Wachstums verringert sich in der Regel in der Richtung yon der 
Symmetrieachse zum IV. Sektor. Eine Ausnahme bfldet der 2. Gipfel, 

? 

).bb. 22. Feld des Zuwachses, Versuchsreihe. Die Bezeichnungen und die ganze Konstruktion wie 
Abb. 2O. 

der im gegebenen Falle intensiver w~chst als der 1. fd-brigens bleibt 
die Gesetzm~l~igkeit dieselbe, was sich aus dem Vergleich der Isolinien 
der beaehbarten Gipfel feststellen l~13t. Wir mfissen noch auf die Eigen- 
tiimlichkei~ aufmerksam machen, dab die peripheren Linien im mittleren 
Tefl einiger Sektoren starker aneinander geriickt sind als die polaren. 
])as isr besonders stark im IV. Sektor, schw~cher im II. zu bemerken. 
Als IUustration kSnnen wir auf Abb. 21 hinweisen; hier ist der Zusammen- 
hang zwischen der GrSl~e des Zuwachses und der Entfernungen der Punkte 
vom Pol wiedergegeben. Die drei IAnien (links, die kfirzeren) Rz, RH, 
RrH entsprechen den Radien der mittleren Gebiete des I., II. und III.  Sek- 
toren des Versuchsblattes, die obere abet (R1), die zum Vergleich an- 

Planta Bd. 15. 22  
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gefii]art ist, dem 1. Radius~ Die Abweiehungen des Verlaufs dieser Kur- 
yen yon der Geradlirdgkeit in der eder jener Richtung deuten auf Be- 
schleunigungen oder Hemmungen des Zuwachses hin. Auf Abb. 19 sehen 
wir analoge Kurven des Zusammenhanges fiir die Radien der vier Gipfel 
der linken Seite des Blattes (R1 - -  -R4), die uns erlauben, fiber die ttem- 
mung des Waehstunastenapos an den Gipfeln zu urteilen. Diese Kurven 
gestatten eine gute Besehreibung der Erscheinung : wir sehen, wie eng die 
Punkte, die den tats~chlich beobachteten F~llen entsprechen, ihnen an- 
liegen. Die Kurven des Versuehsblattes sind in der Zeichnung zusanamen 
mit den Kontrollkurven aufgetragen (reehts), und wit kSnnen ihre gegen- 
seitige JiAanlichkeit konstatieren. Die beschriebene Feldkonstruktion finder 
sieh, wie wir festgestellt haben, auch in den Zwischenstadien des Wachs- 
tunas und der Form~nderung des Blattes. 

Indem wir die Gesetzna~Bigkeiten der Blattfelder der Kontroll- und 
Versuchsreihe feststellen, 15sen wir die Grundfrage, die wir am Anfange 
stellten. Bei allen Formverschiedenheiten des Blattes in den aufeinander- 
fotgenden Waehstumsstadien linden wir eine gewisse Invariante der l~or- 
phogenese, die ihre Bedeutung im Verlaufe derselben bewahrt (streng 
genonanaen in der Zeit vom Austritt aus der Knospe bis zuna ausgewachse- 
nen Blatt). Sie ~uBert sich in der Konstanz der Konstruktion des Feldes, 
soweit letzteres durch die gesetzm~l]ige Verteflung des Gradienten ge- 
kennzeiehnet wird. Das bezieht sich sowohl auf die Kontroll- wie auch 
auf die Versuehsbl/~tter. AndererseRs zeigt der Vergleich der Felder beider 
Serien, dab ihnen wiederum ein gemeinsames Gesetz zugrundeliegt. Folg- 
lich kSnnen wir davon sprechen, dab der Charakter der Verteflung des 
Gradienten auch unter verschiedenen 6kolo.gischen Bedingungen in- 
variant bleibt. Der prinaare Untersehied der Konturen der BlOtter beider 
Reihen wird, wie wir oben gesehen haben, schon inaAugenbliek desAus- 
tritts des Blattes aus der Knospe bestinamt. Im weiteren Verlauf der 
Morphogenese ~bt die Beleuchtungsintensit~t nur auf das aUgemeine 
Wachsmmstempo und nicht auf die Form einen EinfluB aus. Denagena~B 
wird hier eine eigenartige Konabination der Wirkung des inneren und 
~uBeren Faktors beobachtet (unter dem inneren Faktor verstehen wir 
hier das dem Blatte eigene Gesetz des Feldbaues). 

V. 

lqaehdem wir die ]~igenschaften 4er Wachstumsfelder aufgekl~rt ha- 
ben, kSnnen wit leicht verschiedene spezielle F~lle der Morphogenese 
voraussehen, in denen ihr Verlauf kfinstlich abge~ndert wird oder auf 
natfirliehe Weise sieh vom oben beschriebenen unterscheidet. 

Wir geben hier zwei Beispiele dieser Art an. 
Ina ersten Falle wurde das Blatt der Pflanze, die unter normalen Be- 

leuehtungsbedingungen aufwuchs, kfinstlich deformiert. Die Operation 
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wurde am jungen Blar vorgenommen, das der Knospe eben entsprossen 
war, und bestand im Entfernen des zweiten Lappens. Auf Abb. 23 ist das 
Btatt  vor der Operation dargestellt; daselbst ist auch die Sehnittlinie ge- 
zeigt : sie verli~uft yon der Ausrandung des II .  Sektors zu jener des I., in- 
dem sie den zweiten Lappen und einen kleinen Teil tier linken Seite des 
I. Sektors abschneidet. Weiterhin wurde das operierte Blatt sich selbst 
iiberlassen. Um die Formver/inderungen zu verfolgen, wurde es yon Zeit 
zu Zeit photographierr 

Welche Formver/~nderungen mfissen wir hier weiterhin erwarten, in- 
dem wir vom festgestellten Feldgesetz ausgehen? Die Schnittlinie krelrzt 
die Isolinien verschiedener Potentiale; an die neugebildete Peripherie tre- 
.ten jetzt  Bezirke des Blattes, die eine im Vergleich zur alten Peripherie ab- 
weiehendeWachstumsgeschwin- 
digkeit besitzen. Es ist selbst- 
verst~ndlich, dab das Konchoi- 
denprinzip fiir die neue Peri- 
pherie nicht mehr anwendhar 
seinkann. Der ganzelinke obere 
Quadrant des Blattes, der aus 
dem I. und II .  Sektor besteht, 
muB sich dem Gang der Mor- 
phogenese nach yon den iibrigen 
Quadranten des Blattes unter- 
seheiden, die die normalen Ent ,  
wieklungsbedingungen beibe- 
halten. 

Die Schnittlinie nimmt im Abb. 23. Operiertes junges Blatt .  Das abgeschnittene 
Stiick ist  durch eine Strichlinie abgegrenzt. 

I. Sektor zwei Bezirke ein. Der 
elne liegt am 1. Gipfel und ist kaum geschfiAigt, da hier nur ein schmaler 
Rand des Lappens abgeschnitten ist. Deshalb daft hier ein intensives 
Wachstum erwartet werden, das dem normalen nahekommt. Das zweite 
Gebiet ist der Bezirk des abgesehnittenen Lappens. Hier legt die Setmitt- 
linie tiefe Teile des Blattes frei, die der zirkumpolaren Zone angehSren. 
Insoweit die neue Peripherie die Wachstumsgeschwindigkeit dieses Ge- 
bietes bewahren wird, miissen wir hier im Verh~ltnis zu den benachbarten 
(ersten und zweiten) Lappen ein starkes Zuriickbleiben erwarten. Auf 
diese Weise mul3 sich im Laufe des Wachstums des Blattes an dieser 
Stelle eine stark ausgepr~gte Einbuchtung entwickeln, deren Gr6Be 
man auf Grund des Feldgesetzes bestimmen k6nnte. An welcher Stelle ~ 
wird diese Einbuchtung am tiefsten sein? Augenscheinlich dort, wo die 
Stellen der geringsten Wachstumsgeschwindigkeit freigelegt werden, 
d .h . ,  wie aus Abb. 23 ersichtlich ist, im II.  Sektor etwas hinter dem 
2. Radius. 

22* 
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Ein Blick auf Abb. 24, die das operierte Blair im ausgewachsenen 
Stadium darstellt, fiberzeugt uns yon der Riehtigkeit der geste]lten Pro- 
gnose. Die erwartete Einbuchtung an Stelle des abgeschnittenen Lappens 
existiert tats~chlieh, wobei ihre tiefste Stelle auf das Gebiet f~llt, das 
hinter dem 2. Radius liegt. Die anderen Teile der Kontur des Qua- 
drants, die entweder nut schwach oder gar nicht yon der Sehnittlinie ge- 
troffen sind, erfuhren ein intensives Wachstum. ])as eben haben wir auch 
nach unserer Prognose erwartet. Damit ist aber die Sache noch nicht er- 
schSpft. Gleichzeitig ergibt sich folgendes Nebenresultat der Operation: 

Abb. 24. Operiertes Blatt in ausgewachsenem Zustande. 

tier rechte obere (teilweise auch der rechte untere) Quadrant des Blattes 
entwickelt sich starker als man bei normalen WachstumsverhKltnissen 
erwarten kSnnte. Im llnken Teile des VII. Sektors existiert eine stark 
ausgepr~gte tangentiale Komponente, die gegen den Uhrzeiger geriehtet 
ist, und der 1. Radius erleidet eine bedeutende Biegung seines distalen 
Tefles nach links. Diese Erscheinung l~l~t sich leicht erkl~ren, wenn wir 
uns daran erinnern, was wir fiber die Verteilung der GrSBe und Richtung 
der tangentialen Komponente erfahren haben (siehe Kap. III). Im Ge- 
bier des 1. Radius treffen normalerweise Komponenten, die gegeneinan- 
der gerichtet sind, zusammen. Sie miissen sich hier offenbar gegenseitig 
aufheben. Beim operierten Blatt ist aber die tangentiale Komponente des 
linken oberen Quadrants auf einer bedeutenden Strecke der Peripherie 
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anuUiert worden, d. h. gerade dort, wo sie normal stark ausgepr~gt ist. 
Auf diese Weise finder die ihr entgegengerichtete tangentiale Kompo- 
nente des reehten Quadrants keinen Widerstand an der Periloherie des 
Blattes. Infolgedessen lenkt sie den 1. Radius nach links (gegen den Uhr- 
zeiger). 

Wenden wir uns nun zur Analyse des zweiten Beispiels. 
Die Blgtter yon T. maj~8 werden durch einen sehroffen Dimorphis- 

mus gekennzeiehnet, den wir bis jetzt nicht erwghnt haben. Das erste 
Paar (primgrer) Blgtter hat eine Form, dutch die es sieh yon allen darauf- 
folgenden Bl~ttern unterscheidet. Anstatt der iibliehen sieben Lalopen 

Abb. 25. Prim~res Blatt yon T. majus. Die innere Kontur entspricht einem jungen Stadium, die 
gul~ere dem ausgewachsenen Blattc. 

gibt es hier nur drei, die s~mtlich vorn liegen. Die hintere H~lfte des 
Blattes besitzt keine Lappen und hat einen abgerundeten UmriB (siehe 
Abb. 25, den inneren UmriB). Entsprechende Unterschiede gibt es auch 
in der ~ervatur:  die vorderen Hauptradien erreichen die Kontur des 
Blattes, indem sie Achsen der Lappen bilden, w~hrend die hinteren sieh 
in der Richtung der Kontur krfimmen. 

Hier entsteht folgende Frage: auf welche Weise ~ndert sich mit dem 
Alter die Form des prim~ren Blattes, und findet hier das Konehoiden- 
prinzip Anwendung? Eine Antwort auf diese Frage erhalten wir beim 
Vergleieh des jungen, kiirzlieh aus der Knospe getretenen Blattes mit dem 
ausgewaehsenen (Abb. 25, ~ul~ere Kontur). Wir sehen, dab die anfangs 
tiefen Einbuchtungen des vorderen Teiles des Blattes sich allm~hlich 
vermindern, was die Ausgleichung der Kontur des Blattes zur Folge hat. 
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])as war auch zu erwarten, sofern die Bewegung der Punkte der Kontur 
naeh dem Konehoidengesetz verl~uft. AuBerdem mu~ der hintere Teil 
der Kontur des Blattes eine weitere Abrundung, die tats~chlieh be- 
obachtet wird, erleiden. ])as Feld der Wachstumsgeschwindigkeiten des 
prim~ren Blattes ist yon uns nicht erforscht worden, aber nach Armlogie 
mit aUem Vorhergehenden haben wit das Reeht, aueh hier ~hnliehe Ge- 
setzm/~Bigkeiten vorauszusetzen. 

Wir sehen also, dab beide untersuehten Beispiele ganz versehiedener 
Art unsere allgemeine Auffassung best~tigen. 

In der vorliegendenAbhand[ung besprachen wir nur einen engen Kreis 
yon Erseheinungen und bemiihten uns, sic yon einem allgemeinen Stand- 
punkte aus zu erkl~ren. ])as Konehoidenprinzip, das wir flit das Waehs- 
turn der BlOtter yon T. ma]us angewandt haben, hat, wie wir sahen, 
ziemlich gute Resultate ergeben. Es ist vollkommen natiirlich, zu fragen, 
ob es nicht eine weitere Anwendung im Gebiete der Morphogenese ver- 
schiedener Vertreter der organisehen Welt finder ? Es ist interessant, dab 
der Iqame ,,Konehoide" vom grieehischen Namen der Molhskenschale 
herriihrt. Das l~Bt sich dadurch erkl~ren, dab die Umrisse der Sehalen 
yon LameUibranchiaten dieser Kurve entsprechen. Soweit diese Gesetz- 
m~Bigkeit der Form in Versehiedenen Altersstudien exisfmrt, muB man 
annehmen, dab aueh die l~orphogenese der Muscheln dem Gesetz der 
Kurvensehar unterworfen ist. In seiner kiirzlieh erschienenen Arbeit be- 
spricht SPORN1 die Frage fiber die were Anwendung der Konehoiden zur 
Charakteristik der Form der lV[oUuskensehalen. Indem er eine Reihe von 
Gattungen erw~hnt, ffihrt er jedoch dabei keine ~essungen seiner Ob- 
jekte an und behandelt die Frage en~weder rein mathematisch oder vom 
Standpunkr der Anpassung der Musehelform an die Existenzbedingun- 
gem Er kommt zum SehluB, dag nut die Konchoide yon IqIKO~D~S im 
gegebenen Falle inFrage kommt. (Derselbe Verfasser besprieht in seiner 
anderen Arbeit ~ die Frage fiber die mathematische Charakteristik der 
Blattform, eine Reihe ~hnlicher Untersuehungen anderer Autoren da- 
dureh ~ortsetzend, und betraehtet die Kontur des Bla~tes vom Stand- 
punkt der ,,idealen Form". Bei Untersuchungen der Altersver~nderung 
der Blattform wendet er hier das Prinzip des goldenen Schni~tes an). 

Es scheint, dab auch bei den Fisehen die Altersver~nderungen der 
Sehuppenform nach dem Konehoidentypus vor sich gehen, da bier, 
wenigstens bei einigen Arten, mi~ dem Alter eine Ausgleichung der Ein- 

1 SPo~, E.: ~ber die Gesetzmi~Bigkeiten im Bau der Muschelgehause. 
Roux' Arch. 108 (1926). 

gPo~, E. : Einiges fiber IdeM-, Normal- und Individualformen der Bl/~f~er. 
Roux' Arch. 107 (1926). 
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kerbungen an den Schuppen stattfindet!. Es lgBt sich denken, dab sich 
auch andere derartige Beispiele in der Tier- und Pflanzenwelt werden 
finden lassen. 

VI. 
In diesem Kapitel werden wir die Konzeption des embryonalen Fel- 

des Yon GUR~ITSCH behandeln ufld dann, auf Grund der Kritik dieser 
Konzeption, unseren eigenen Standpunkt darlegen. Auf diese Weise 
werden wir auch dem Problem der Ganzheit nahe kommen, wovon sehon 
in der Einleitnng die Rede war. 

Die Grundziige der Theorie der Morphogenese yon GURWITSCH sind 
folgende: Der sich entwickelnde Organismus wird als dualistisch gebaut 
betrachtet; er ist nicht durch dam materieUe Substrat ersch6pft, da auger 
demselben noeh ein anderer, nicht weniger wichtiger Faktor besteht - -  
das Feld. Die Einfiihrung dieses Begriffes wurde durch den Wunsch her- 
vorgerufen, eine Interpretation der Grundtatsaehe zu geben, dab die 
Zellen, 'die den Organismus bilden und an und fiir sich nur elementare 
Eigenschaften besitzen (Wachstum, Vermehrung, Fortbewegung usw.), 
schlieBlich zur Bfldung der gesetzm~Bigen organischen Gestalten ffihren, 
die au•erdem noeh gesetzm~Bige Wandlungen durehlaufen. 

Versuche, den Verlauf der Morphogenese vom zellul~rdeterministi- 
sehen Standpunkt aus zu erkl~ren, fiihren unumg~nglieh zu MiBerfolgen, 
da sie eine Reihe auBerordentlich komplizierter und h6ehst uuwahrschein- 
1/eher Zulassungen erfordern. Deshalb w~hlt Gv~wrrscH einen dia- 
metral entgegengesetzten Weg. Zellen eines bestimmten Bezirkes oder 
Einheiten h6herer Ordnung, die selbst aus Zellen bestehen, werden als 
i~quipotentiell angenommen. Es gibt jedoeh einen Faktor, der ihr Ver- 
halten normiert, indem er den Elementen neue Eigensehaften mitteilt. 
DaM Wirkungsgebiet dieses Faktors wird Ms sein 1%1d bezeiehnet. Das 
Verhalten der Zellen ist also die Funktion ihrer Lage in diesem Felde 
und zu gleicher Zeit Funktion ihrer Eigenschaften. 

Das Gesagte wollen wit an der Morphogenese der Gehirnblasen der 
Selachier, die GtmW~TSCH in seinem Artikel yon 1914 ausfiihrlieh schil. 
dert, erliiutern. Wenn wir uns einem der ersten Stadien der Entwicklung 
der Epithelplatte zuwenden, mfissen wir nach GUI~WITSCH zulassen, dab 
auger dem sichtbaren mehrschiehtigen Epithel, alas die Blasenwand bil- 
det, noeh eine ,,dynamisch pr~formierte Morphe" existierL Die Morphe, 
obgleich unsichtbar, iiuBert sich durch ihre Einwirkung auf den materiel- 
len Tell des Keimes. Sie besitzt eine strenge Lokalisation und Konfigu- 
ration und erscheint im Verh/~ltnis zu den Zellen des Epithels als tropi- 
sches, anziehendes Zentrum. Der Einflug tier Morphe auf die Zel!en ist 
ihrer Entfernung yon ihnen umgekehrt proportional. Demzufolge 

1 Auf dieses Beisplel h~$ l~rl. T. DEMI~NTIEWA freundlichst unsere Aufmerk- 
samkeit gelenkt. 
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erzeugt die 1~Iorphe ein ~eld, dessen Potential mi~ der Entfernung der 
Zelle yon der Morphe sinkt. Mittels einer schaffsinnigen Kritik seiner An- 
gaben zeig~ Gvl~wrrsc~, wie die pr~formier~e Morphe, die das Yerhalten 
der Zellen leitet, sie mit einer solchen Oeschwindigkeit und in solchen 
Rieh~ungen sich zu bewegen zwing~, dab die ZeUen sich der definitiven 
Konfiguration des gegebenen Organs entsprechend anordnen. Die Lage 
des Anfangsstadiums im ~elde bestimmt auch die Konfiguration aller 
Zwischenstadien, da sie natiirlieh, und dabei rein geometriseh, aus den 
r~umlichen Beziehungen des 8ubstra~s und der l~r hervorgehen. 
Folglich ist die ~ d e r u n g  der t0orm des Organs nach O~l~wrrscH das Er- 
gebnis der Wechselwirkung beider Faktoren: des sich best~ndig ~ndern- 
den Substrats und der leitenden Wirkung des invarianten l%ldes, das 
seinerseits durch die Konfiguration der Morphe bestimmt wird. Diese 
Invarianz des Feldes ist in dem Sinne relativ, da~ seine Eigenschaften 
sieh wohl ~ndern k6nnen, aber in einem anderen Niveau. 

Fiihren wir nun ein anderes Beispiel yon Om~wiTsc~ an (1922). Hier 
ist die Rede yon der ~ormentwicklung der Hutpilze des gymno- und 
angiokarl~en Typus. Im ersten FaUe verl~uf~ die ~r folgen- 
dermal3en. Aus dem dichten Sklerotium tritt der Keim des ~ruchtk6rpers 
hervor. Er bes~eht aus einem Biindel yon Hyphen, die ungef~hr einan- 
der parallel angeordnet sind und ein diehtes Oebilde mit einer konischen 
Spitze darstellen. Zur Zeit der Hutbildung weiehen die Enden der ~ul3eren 
peripheren Hyphe n yon der vertikalen Lage seitw~rts ab und zwar so, 
da~ ihre Gesamtheit einen Kreis andeutet, der zur Achse des Frucht- 
k6rpers senkrecht steht. Diese Kreislinie bfldet sozusagen den geometri- 
sehen Oft der Hyphenenden und deutet den zukiinftigen Hut des Pilzes 
an. W~hrend eine immer grSBere Anzahl yon Hyphen an diesem ProzeB 
teilnimmt, bildet sieh ein Gew61be, das ringfSrmig den FruchtkSrl0er 
umgibt. Sparer erleidet es weitere Differenzierung und ergibt a]lm~hlich 
die Hymenialregion. Gleichzeitig bilden sieh nach und naeh die kon- 
vexen Konturen der Hutoberfl~che aus. I)aneben verl~uft der Vorgang 
der Ausgleiehung der Oberfl~che: die Hyphenenden, die anfangs un- 
regelm~ig und zerstreu~ aus der Kontur des Hutes naeh allen Seiten 
hervortreten, lehnen sieh allm~hlich an sie an und ergeben schlieBlieh 
eine glatte Hutkontur. 

Der angiokarl0e Typus unterscheidet sieh yore vorhergehenden haupt- 
s~ehllch dadureh, dab die Hymenialregion sieh nieht au~en, sondern in- 
nerhalb des ~ruchtk6rl~ers ausbfldet. Dementspreehend wird hier das 
Konvergieren der Hyphen zu einem inneren Kreise beobaehtet, der in 
der Masse des FruchtkS~pers liegt. Aul~erdem konvergieren die Hyphen 
mit ihren seit]ichen Abzweigungen und nicht mit ihren Enden, wie im 
vorigen Beispiel. 

])as Wesenr der besehriebenen Vorg~nge besteht nach G~W~TSC~ 
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in der Tatsache, dab im Laufe der Entwicldung eine immer grSItere 
RegelmiiBigkeR in der Anordnung der Hyphen sieh beobaehten lagt. 
Man kSnnte deshalb behaupten, dab die s~rengen Kon~urformen aus der 
anfangs unregelm~Bigen Materialanh~ufung sozusagen herauskristalli- 
siert werden. 

])ie Interpretation der Morpkogenese des Hutes ist ffir beide Typen 
sowohl der angio- als aueh der gymnokarpen prinzipiell dieselbe und wird 
von Gu~wlTsc~ folgendermal~en zusammengefaBt : ])er Kreis, in dem die 
Hyphen konvergieren, ist ein real bestehendes tropisches Zentrum, das 
entweder auf die Hyphenenden (1. Typus) oder auf ihre seitlichen Ab- 
zweigungen (2. Typus) EinfluB ausfibt. Im Verh~ltnis zum FruchtkSrper 
ist die Lage dieses virtuellen Kreises ffir den ]. Typus eine ~uBere, ffir 
den 2, eine innere. Die zweite Annahme besteht darin, dal~ der 
Kreis sich w~hrend der Entwicklung fortw~hrend naeh oben bewegt, in- 
dem er die ganze Zeit in einer Ebene bleibt, die senkreeht zur Aehse des 
Fruehtk6rpers steht; zu gleicher Zeit vergrSBert sich die ])imension des 
Kreises. Am ]~nde der Entwieklung hSrt diese Bewegung auf, und der 
Kreis nimmt y o n  diesem Moment an eine station~re Lage ein. Jedes 
Ende der Hyphe (oder deren Abweiehung) erf~hrt die Einwirkung s/~mt- 
lieher Punkte des Kreises, wobei die Anziehungskraft im reziproken Yer- 
h~ltnis zum Abstand steht. W~hrend der intensiven Bewegung des vir- 
tuellen Kreises nach oben fibt er begreiflieherweise keinen merklichen 
differenzierenden EinfluB auf die Form des FruchtkSrpers aus, sondern 
fSrdert nur die vertikale Bewegung (das Wachstum) der Hyphen. Die 
differenzierende Wirkung wird sieh nur bei gehemmter Bewegung des 
Kreises KuBern, besonders vom Moment des vollst~ndigen AufhSrens der 
Bewegungen an. Solange der Kreis fiber dem FruehtkSrper liegt und sein 
])urehmesser dabei denjenigen des FruchtkSrpers iibertrifft, werden sieh 
die Hyphen natfirlieherweise nach auBen und oben (1. Typus) streeken, 
indem sie das charakteristische Bfld ergeben, das wir oben beschrieben 
haben. ])as bezieht sich auf die peripheren Hyphen, da die zentralen 
eine Anziehung yon seiten aller Radien des Kreises erfahren (die sich 
gegenseitig vernichtet) und nur die Komponente bewahren, die nach oben 
gerichtet ist, d. h. sie werden ihr Waehstum in ver~ikaler Riehtung fort- 
setzen. ])as Bild wird sieh in dem Moment ~ndern, wenn die Hyphen das 
Niveau des Kreises fibersteigen. In diesem Fall erhalten die Enden aller 
Hyphen eine Komponente, die naeh unten gerichtet ist. Einzelne Hyphen 
aber werden die gleiche GrSte dieser Komponente auf verschiedenem 
Niveau erreichen, die peripheren bei einer kleineren Entfernung yon der 
Kreisfl~che als die zentralen. Es ist natfirlieh, da$ die Zwisehenhyphen in 
dieser Beziehung eine entspreehende Zwischenlage einnehmen werden. In 
dem Falle, wenn die GrSte unserer Komponente der Wirkungskraft des 
negativen Geotropismus gleich wird, die die Hyphen zu einem vertikalen 
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Wachstum nach oben veranlassen, kommt das Wachstum zum Stillstand. 
Die Oberfliiche, die den geometrischen Oft der Punkte darstellt, welehe 
durch derartige extreme MaBe der lotrecht nach unten gerichteten Kom- 
ponente gekennzeiehnet sind, dient als Schranke, fiber welche hinaus ein 
weiteres Waehstum unm6glich ist. Auf Grund des genannten Charakters 
der Anordnung unserer Komponente muB diese F1/~che eine Form habeu, 
derenW51bung nach oben gerithtet ist, und deren maximale Krfimmung i m 
Schnittpm,~kt mit der Achse des Fruchtk6rpers liegt. In der Richtung 
zur Peripherie mug die Krfimmung sich immer mehr vermindern. Kurz 
gesagt, entsprieht die Grenzfli~che gerade der definitiven Form der Hut- 
oberfli~che. Mit anderen Worten ersch6pfen die gemaehten Annahmen 
(nach GVaWITSCHs Ansicht) die Erkli~rung tier Morphogenese des Pilzes. 
Das Spezifische des angiokarpen Entwicklungstypus wird sich wiederum 
in einem anderen Charakter der Einwirkung des virtuellen Kreises, der 
hier, wie sehon hingewiesen wurde, innerhalb des Fruchtk6rpers gelegen 
ist, offenbaren. ])as Endergebnis - -  die endgfiltige Form des Hutes - -  
wird bei beiden Typen der Pilze gleichartig sein. 

Aueh in diesem Beispiel betont Gv~wITsc~ den dualistisehen Cha- 
rakter der Morphogenese. Die Hyphen sind ihren Eigenschaften nach im 
aUgemeinen ~quipotentiell. Die virtuelle Kontur abet ruft ein Feld 
hervor, das den Elementen des Prizes einen neuen Parameter mitteflt, 
dessen Gr6Be durch die Lage des Elements in diesem Felde bestimmt 
wird, d.h.  durch seine Koordinaten. Folglich stellt das Verhalten des 
Elements eine Resultante beider Faktoren dar. Es sei bemerkt, dal3 die 
Wirkung des Feldes keinen determinierenden, sondern normierenden 
Charakter hat. ])as bedeutet, dab die Elemente ihre Selbst~ndigkeit in 
gewissen Grenzen bewahren. Die Wirkung des Feldes/~uBert sich voll- 
kommen klar nur bei der statistisehen Wertbestimmung des Verhaltens 
der Elemente, einzelne derselben k6nnen dabei metlr oder weniger be- 
deutende Abweiehungen yon tier aUgemeinen Regel aufweisen. Auf die- 
sen Umstand wiesen wir bin, als wir die allmi~hliche Ausgleichung der 
Kontur des Pilzhutes bespraehen. 

Beide angeffihrten Beispiele zeigen genfigend klar, worin das Wesent- 
fiche der Theorie des embryonalen Feldes besteht. Sie ist bestrebt, eine 
nach M6glichkeit einfaehe geometrische (strenger gesagt --kinematisehe) 
Darlegung der Morphogenese zu geben und gleichzeitig zu demonstrieren, 
auf welche Weise wenige einfaehe Annahmen die Bfldung kompl~ierter 
Formen aus ehaotisehen Anh~ufungen (Zellen) erkl/~ren k6nnen. Dabei 
fuBt sie auf Voraussetzungen, die die Grenzen der materialistischen ])ar- 
stellung der Erscheinungen we it fibersehreiten. Das Feld besitzt n/~mlich 
eine bestimmte Lokalisation, ist  aber trotzdem, nach der Meinung yon 
GURWITSCH, mit keinem materiellen Tefle des Keimes verbunden: es 
existiert neben dem Keim, ohne ein Derivat desselben zu sein. Offen 
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bleibt auch die Frage naeh der Ursache, die das Feld erzeugt. Zweitens 
l~Bt GURWITSCrr die Anisotropie des Feldes zu, und das sol[ bedeuten, dalt 
die Eigenschaften des Feldes nach versehiedenen Richtungen versehieden 
sind, wobei dieser Umstand in keinerlei Zusammenhang mit Unterschieden 
im materiellen Substrat steht. 

Trotz alledem wird das Feld als real angesehen. Die Realit~t wird yon 
Gu~WITSC]t in dem Sinne verstanden, dab das Feld w~hrend der ganzen 
Morphogenese aktiv wirkend ist und durehaus nicht eine blolte Fiktion 
ist, die zur Bequemliehkeit der Besehreibung dient (,,als o13"). 

VII. 
Bevor wit eine kritisehe Beurteilung der Theorie yon GV~WITSC~ 

unternehmen, woUen wit versuehen, sie zur Auslegung unseres Beispiels, 
der Morphogenese yon T. met]us, anzuwenden. 

Wir wollen haupts/ichlieh die ontogenetische Form~nderung der Kon- 
tur des Blattes der Kontrollserie im Auge behalten und der Einfachheit 
halber nur den I. Sektor des Blattes beaehten. Demgem~B besteht 
unsere Aufgabe im Auffinden einer derartigen virtuellen Kontur, bei 
deren Annahme die Evolution der Blattform unmittelbar als Ergebnis 
der Einwirkung des Feldes hervorginge. Da als Basis der ganzen Kon- 
zeption und gleiehzeitig als ihre Reehtfertigung Einfachheit der Voraus- 
setzungen erscheint, mug die gesuehte Kontur eine geometrisch regel- 
m~flige Form haben, z. B. die eines Kreises, wie es GURWITSCH zur Inter- 
pretation der ~orphogenese der Pilze angenommen hatte. Es ist am na- 
tiirlichsten, den Pol des Blattes als Zenr dieses Kreises anzusehen. 
Nehmen wir an, der Kreis liege auBerhalb der Grenzen des jungen Blattes. 
Nun miissen wir erkl~ren, auf welehe Weise die Ausgleichung der Peri- 
pherie des Sektors beim 17bergang des Blattes aus einem jungen Stadium 
(Abb. 1) in ein ibm unmittelbar folgendes vor sich geht. Zur Erl~uterung 
des Weiteren verwenden wir die Abb. 26. Unseren virtuellen Kreis woUen 
wir als ein tropisches, anziehendes Zentrum und das Feld als isotrop be- 
trachten (d. h. gleiehartig in allen Richtungen wirkend); dabei lassen 
wir noch zu, dab die Intensit~t der Einwirkung des Kreises auf die Zellen 
des Blattes sich in einem reziproken Verh~ltnis zu ihrem Abstande yore 
Kreise befindet. In diesemFalle miitten der 1. Gipfel find das anliegende 
Gebiet der st~rksten Wirkung unterliegen. Der andere Gipfel liegt dem 
Kreise auch verh~ltnism~Big nahe. Es mfissen also eben diese beiden 
Gipfel mit der grSBten Intensit~t waehsen. Die Einkerbung des Sektors 
muB dagegen wegen ihres grSBeren Abstandes yore tropischen Zentrum 
am langsamsten waehsen. Wir sahen jedoch vorher, daft dieses der Wirk- 
liehkeit nicht entspricht. 

Machen wir eine andere Annahme, und sehen wir unseren virtuellen 
Kreis nicht als anziehendes, sondern abstoBendes Zentrum, als eine Art 
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Barriere an. Wir miissen erkli~ren, auf welche Weise die gleiehartig ge- 
baute  zirkumpolare Waehstumszone eine plStzliche Xnderung ihrer 
Struktur  an der Peripherie des Blattes zeigt. Da die Gipfelbezirke des 
Sektors der Barriers n~her sind, ist es leicht, die hier vor sieh gehende 
Hemmung des Wachstums zu verstehen. Ebenso versti~ndiich ist der Um- 
stand, dab im Gebiete der Einkerbung, die veto virtuellen Kreis am mei- 
sten entfernt  ist, sieh das Wachstumstempo im Vergleieh zu der zirkum- 
polaren Zone nicht i~ndert; bei einer solchen Entfernung ist die Wirkung 
der Barierre gleich Null. Unversti~ndlich aber bleibt ein anderer Urn- 
stand: da der 2. Gipfel welter yon der Barriere entfernt ist als der 1., 
haben wit das Recht  zu erwarten, dab bier aueh die Waehstumsgesehwin- 
digkeit grSBer sein werde. In  der Tat  aber wird bier ein entgegengesetztes 
Verh~ltnis beobachtet (siehe Abb. 26). Wie kSnnte man diese Sehwierig- 

# 
Abb. 26. Der I .  Sektor des jungen 
Blattes der Kontrollreihe. Der Kreis- 

bogen ist die virtuelle Kontur. 

keit beseitigen ? Offenbar miissen wit die Lage 
der Barriere auf eine solche Art i~ndern, dab 
sie dem 2. Gipfel n/s stehe als dem 1. 
Daraus kSnnen wir erselien, dab zum Zweeke 
einer strengen Interpretat ion die virtuelle 
Kontur  der tatss Form des Blattum- 
risses des n/s Altersstadiums angepal~t 
werden muB: diescr UmriB entsprieht allen 
erforderliehen Bedingungen am besten. Das- 
selbe miissen wir beim Blatt  der Versuehs- 
reihe annehmen. Hier w/~chst der 2. Gipfel  
schneUer als der 1., die virtuelle Kontur  muB 
derart gezogen werden, dab sie vom Gipfel 
welter absteht. 

Es ist hier noch eins zu beachten: die virtuelle Kontur  soll sich mit 
dem Wachstum des Blattes zentrifugal bewegcn und dabei ihren Radius 
vergrSBern. Wi~re ni~mlich die Lage der Kontur  stationi~r geblieben und 
der Radius kleiner als beim ausgewachsenen Blatt, so 1/ige die virtuelle 
Kontur  yon einer gewissen GrSBe des Blattes an sehon innerhalb tier 
Grenzen der Blattspreite, und die tats~chliche Kontur  des Sektors auBer- 
halb der virtuellen. Die Einkerbung des Sektors l~ge dann der virtuellen 
Kontur  am n~ehsten und miiBte hinsichtlich der Wachstumsgesehwindig- 
keit am meisten gehemmt werden. Dieses widersprieht aber der tats~ch- 
lichen Saehlage. 

I m  Fall einer anderen Alternative miiBte der Radius unseres Kreises 
den des ausgewachsenen B]attes an L~inge iibersteigen. Dabei stSBt man 
aber wiederum auf Schwierigkeiten. Wir sahen, dab das Wachstumsfeld 
des mittleren (axialen) Tells des Sek%ors die ganze Zeit eine einheitliehe 
Struktnr  beibeh~lt. Folglich unterliegt sogar der periphere Teil dieses 
Bezirks, dcr der stations Barriere am n~chsten liegt, keiner Einwir- 
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kung yon Seiten der letzteren. ])as bedeutet aber, dab eine derartige Di- 
stanz jeden Einflu~ der Barriere ausschliellt. Die Gipfelgebiete jedoch 
empfinden ihn dabei sehr bedeutend. Folglieh iibt schon ein so verh~lt- 
nism/~llig kleiner Unterschied in der Entfernung eine aussehlaggebende 
Wirkung aus. In diesem Fall iaber wird es unverstandlieh, warum die 
Peripherie des axialen Tefls des Sektors die einheitliehe Feldkonstruktion 
im Laufe der ganzen l~orphogenese beibeh~lt; mit dem Wachstum n~hert 
sie sieh der virtuellen Barriere sehr bedeutend. Jedenfalls wird sie yon 
ihr weniger welt entfernt sein als die Gipfelbezirke am Anfang der Mor- 
phogenese. Trotzdem iibt die Barriere bier keinen Einflull aus, was often- 
bar den Grundannahmen widerspricht. Der einzige Ausweg aus dieser 
Lage besteht darin, da$ man annimmt, da$ die Barriere sich mit dem 
Wachstum des Blattes und dabei seinem Wachstumstempo entsprechend 
bewegt. 

Es ist noch eine andere Interpretation im Sinne von GURWITSCH mSg- 
lich. Bisher hielten wir das Feld, das dutch die virtuelle Kontur erzeugt 
wird, fiir isotrop: Lassen wir nun die MSgliehkeit zu, da$ es anisotrop ist. 
Das mull so verstanden werden, dall seine Wirkung nach verschiedenen 
(radialen) Richtungen verschiedenartig ist. In diesem Falle kSrmten wir 
die Kontur aueh in Form eines Kreisbogens annehmen (die Rede ist bier 
wiederum nur vom I. Sektor). Indem wir die Einwirkungskraft des Krei- 
ses der Konfiguration des n~ehsten Wachstumsstadiums entsprecllend 
variieren, kSnnen wir alas nStige Ergebnis erzielen. Die Annahme einer 
Anisotropie des Feldes, die seine Struktur kompliziert, gestattet die Be- 
nutzung eines einfacheren tropischen Zentrums. 

Betonen wir nun die Hauptschwierigkeit, die dutch keine der vor- 
geschlagenen Artender Interpretation im Sinne yon G~aw,'rSCH beseitigt 
werden kann. Am anderen Ort wiesen wir sehon darauf hin, dall das ganze 
junge, noah in der Knospeeingeschlossene Blatt sich darin in zusammen- 
gelegtem Zustande befindet : die hervorstehenden Lappen sind stark ein- 
gebogen. Und trotzdem gehen die charakteristischen Veranderungen der 
Konfiguration des Blattes auch wahrend der Knospenstadien vor sieh. 

Wie kSnnen sie als Ergebnis der Einwirkung der virtuellen Barriere 
verstanden werden~. Man miillte zulassen, dal~ die Barriere dem jungen 
Blatte entsprechend auch gekniillt sei. Diese Annahme entsprieht jedoeh 
dem Geiste der ganzen Konzeption von GURWITSCH nieht, da ihre Haupt- 
aufgabe ist, yon den allereinfachsten Voraussetzungen ausgehend, die 
komplizierte Morphogenese in einer iibersichtlichen Form darzustellen. 
Falls wir aber alle aufgez/~hlten Bedingungen annehmen, so wird die Evo- 
lution der virtuellen Kontur an Kompliziertheit den Konfigurations- 
/~nderungen des Blattes nicht naehstehen. 

Versuehen wir nun die ganze Konstruktion auf anderer Basis aufzu- 
bauen, wobei wir abet das Grundprinzip yon G~RWITSCH im Auge be- 
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halten. Wir verlegen n~imlieh die Feldquelle in den Pol des Blattes, in- 
dem wit sie als punktfSrmig ansehen, und lassen zu, dab ihre Wirkung 
sieh naeh allen Seiten radial ausbreitet, wobei sic nur ftir die Kontur des 
Blattes wirksam ist und das Waehstum nut ihrer Zellen fSrdert. Ferner 
nehmen wit an, dab die Intensitgt der Wirkung auf die Blattkontur in 
einem reziproken Verh~ltnis zum Abstande ihrer Punkte yon tier Felci- 
quelle steht (ohne clieses Verh~Lltnis n~her zu bestimmen). SehlieBlieh 
erwghnen wir noch die letzte Annahme - -  die Isotropie des Feldes, wenig- 
stens in den Grenzen des I. Sektors. 

Eine solehe Konzeption w~re imstande, das ]angsame, dem Abstand 
veto Pol nieht entspreehende Wachstum der Gipfel versthndlieh zu 
maehen. Gleichzeitig aber miiBte man ein intensiveres Waehstum des 
axi~len Teiles an seiner Peripherie im Verhi~ltnis zur polaren Zone er- 
warren, was sieh jedoch nieht beobaehten l~Bt (wenigstens in der Kon- 
trollserie) : wie sehon mehffaeh beton~ wurde, bleibt das Waehstumstempo 
in der axialen Zone des Sektors in ihrer ganzen Ausdehnung konstant. 
AuBerdem miiBte die relative Waehstumsgesehwindigkeit der versehiede- 
hen Bezirke der Peripherie des Sektors/iberhaupt mit dem Alter eine 
starke _Knderung erleiden, was den Tatsachen nicht entsprieht. 

Einen noch geringeren Effekt k6nnte die Annahme ergeben, dab die 
Wirkung des Feldes sich nieht auf die Peripherie des Blattes beschri~nkt, 
sondern sich auf seine ganze Flache erstreckt: unverstandlich blieben die 
Hauptziige des yon uns konstruierten Systems der Isolinien, speziell der 
einheitliehe Ban der zirkumpolaren Zone. Die erganzende Annahme einer 
Erweiterung der Feldquelle wiirde uns zu einem der yon uns sehon er- 
forschten Falle fiihren. - -  Es bliebe noch die Annahme der Anisotropie 
des Feldes. Das wiirde aber einfach eine Wiederbeschreibung der tat- 
s/~chlichen Morphogenese des Blattes in einer anderen Sprache bedeuten, 
mit anderen Worten, einen Verzicht auf die Grundvoraussetzungen yon 
Gvgwrrsc~: geometrisehe Einfachheit der Interpretation. 

Es ist selbstverst/indlieh, dab wir hier nicht imstande sind, alle m6g- 
lichen Interpretationen der Morphogenese im Sinne von GVRWITSC~ zu 
ersch6pfen. Es erseheint uns aber unm6glich, auf diesem Wege irgend 
ein giinstigeres Ergebnis zu erzielen. 

Indem wir die Theorie des embryonalen (oder morphogenen) FekIes 
kritiseh analysieren, wotlen wir uns nieht auf unser eigenes Beispiel be- 
sehrgnken, sondern wenigstens die beiden hier ange~tihrten F/~lte von 
GURWITSOtt bespreehen. Es seheint uns, dab Mle drei Beispiele der Inter- 
pretation einen eharakteristischen Zug aufweisen: iiberall ist das Ele- 
ment der Tautologie in einem gewissen MaBe anwesend. Die dynamiseh 
pr/~formierte Morphe entsprieht nach ihrer Konfiguration einer der naeh- 
folgenden oder dem definitiven Stadium der Gehirnblase. Demgemi~B 
werden die friiheren Stadien mit tIilfe der sp~iteren gedeutet. In der 
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M0rphogenese der Prize wird der virtuelle Kreis als einder endgfiltigen 
Konfiguration des Hutes entsprechender aufgefaSt. Falls der Hut asym- 
metrisch w~re, miiBte man eine analoge Asymmetrie auch fiir die virtuelle 
Kontur zulassen. Auf diese Weise setzt man anstatt der gew6hnliehen 
causa efficiens, die der Erscheinung vorausgeht, eine ihr folgende causa 
finalis. Es ist klar, dab beim Vorhandensein eines runden Pilzhutes die 
Hyphen sich in ihrem Verhalten auf irgendeine Weise orientieren miissen; 
im 'entgegengesetzten Fall wtirde eine abweichende endgiiltige Form des 
Prizes entstehen. 

Die Angaben yon SPoRN besprechend, der die Konchoide zur Inter- 
pretation der Morphogenese der Molluskenschalen angewandt hatte, be- 
merkt G~wrrsc~ ,  dal~ sieh in diesem Fall der Gedanke an die Anwen- 
dung eines Feldes mit einer zentralen punktfSrmigen Quelle aufdr~ngt. 
Trotzdem verwirft cr diesen Gedanken und meint, daB das eigenartige 
Verhalten der Zellen w~ihrend der Morphogenese eine andere Konstruk- 
tion des Feldes erfordere. Was aber die Interpretation einer Reihe Alters- 
konturen vom Standpunkte einer Kurvenschar anbetrifft, die einen ge- 
meinsamen Gleichungstypus besitz% so finder Gv~vcITsc~ ihre Anwen- 
dung in einer anderen Beziehung fiir notwendig : diese Schar soll eine Vor- 
stellung vom Evolutionsgange des Feldes selbst geben. Auf diese Weise 
mfissen die einzelnen Komponenten der Kurvenschar einzelnen Etappen 
der Ver~nderung des Feldes entsprechen. Gleichzeitig effahren die Zellen 
auch mannigfaltige ~nderungen, diese gesehehen aber im Vergleich zur 
Evolution der Kontur auf einem anderen Niveau. Die Frage naeh den 
Evolutionsfaktoren des Feldes l~Bt Gu~wITsc~ often. 

Wenn wir die analoge Vorstellung auf unser Beispiel, T. magus, an- 
wenden, so erhalten wir folgendes Bild: Einzelne Stadien im Vorgang der 
Konturver~nderung des Blattes entsprechen den aufeinanderfolgenden 
Momenten der Konfigurations~nderungen der Feldquelle. Die aktive 
Wirkung des Feldes muB sieh im Verhalten der Zellen widerspiegln, und 
zwar naeh der Art einer Normierung. Bei unseren Studien haben wir die 
histologisehe Seite ~ nicht speziell analysiert, und doeh gibt das yon uns 
gefundene System der Isolinien eine ersehSpfende Vorstellung yon dem 
Wachstumstempo der versehiedenen Teile der Blattspreite. Wenn wir 
,die Einwirkung des Feldes (ira Sinne yon G~WITSCH) gerade auf diese 
Seite des Verhaltens der Zellen im Auge behielten, so kSnnten wit sagen, 
daB in jedem gegebenen Moment der Morphogenese die ,,dynamiseh pr~- 
formierte" Kontur des nachfolgenden (noch nicht verwirklichten) Sta- 
diums stimulierend auf das Waehstum der peripheren Zellen einwirkt, 
und zwar innerhalb der Grenzen des Sektors in gleiehem Sinne, insofern, 

1 Eine Durchsieh~ der uns zur Verfiigung stehenden Pr~para~e der oberen 
Epidermis der BlOtter ha~ bis jetzt keine in dieser Hinsicht bemerkenswerten 
Daten ergeben. 
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als er im Verh/iltnis zu dem im gegebenen Augenblick verwirklichten Urn- 
r ib/ iquidistant  ist. Das Element der Tautologie ist jedoch bei soleherBe- 
handlung der Saehlage augenscheinlieh, da sie das Gesetz des Waehstums 
der Kontur ,  das fiir die ganze Morphogenese determiniert ist, einfach kon- 
statiert und dabei nichts Neues bietet. Gleichzeitig t r i t t  aueh ein direkter 
Widersprueh mit den Tatsaehen auf: Ein ziemlieh breiter Streifen der 
Peripherie des Blattes bietet ein eigenartiges Bild der Wachstums- 
geschwindigkeit (im Vergleich mit der homogenen Zirkumpolarzone). 
Die Wirkung der zukfinftigen Kontur  mug sich folglieh auch auf dieses 
ganze Gebiet erstrecken. Aber in diesem Fall kann sie nieht die Tatsache 
erkl/iren, dab die Waehstumsgeschwindigkeit der Gipfel im Vergleieh 
zum mittleren Teile des Sektors gehemmt wird, und zwar auf einer be- 
deutenden Streeke zentralw~rts, in das Blatt hinein. Analoge Sehwierig- 
keit~n entstehen auch dann, wenn wir eine abstoBende Wirkung des zu- 
kiinftigen Umrisses annehmen. 

Im Zusammenhang mir dem Gesagten entsteht natiirlieherweise die 
Frage naeh den Weehselbeziehungen des Ganzen und seiner Komponen- 
ten. Worin ~uflert sich diese Weehselbeziehung ? Die dualistische Kon- 
zeption yon G~WITSC~ gibt eine klare Antwort.auf diese Frage, wir kSn- 
nen uns jedoch nicht mit seiner LSsung des Problems einverstanden er- 
kl~ren. Der Gedankengang yon G ~ w I T s c ~  ist n~mlich folgender: an- 
fangs zerlegen wir den Organismus in seine Elemente oder Bestandteile 
hSherer Ordnung - -  Zellen, ihre Komplexe und dergleichen. Ferner wer- 
den wir durch gewisse Eigentfimliehkeiten des Verhaltens der Kompo- 
nenten dariiber belehrt, welehe ~uBere Einwirkungen wit annehmen mils- 
sen, um das versehiedene Sehicksal dieser Elemente, die an und fiir sich 
~quipotentiell sind, zu erkl~ren. Zuletzt erweist sieh der Organismus als 
kilnstlich in zwei Teile zerlegt: er , ,besteht"  aus der materiellen Grundlage 
nnd dem yon auBen auf sie einwirkenden Feld. Es ist charakteristisch, dal~ 
das Fel4 und demgemi~13 auch die das Feld erzeugende Quelle (die nicht mit 
dem materiellen Teil des Keimes verkniipft ist) fiir GVRWITSC~ keine Fik- 
tion (,,als ob") ist. Im Gegenteil, das Feld ist real. Auf diese Weise ist die im 
wesentlichen rein geometrische Konzeption auf Voraussetzungen begriin- 
det, die schwerwiegende und ernste Folgen flit die Biologie haben milssen. 

Wit miissen uns mit dem Satz einverstanden erkl~ren, dal~ die Eigen- 
schaften des Organismus, als eines einheitliehen Systems, nieht dutch die 
Summe der Eigensehaften seiner Elemente ersehSpft sind: clas seheint lest 
zu stehen. Daraus folgt aber durchaus nieht die dualistische Konzeption 
yon Gv~wrrscm Die alte Vorstellung yore Organismus als einem Zellen- 
staat verliert immer mehr und mehr ihre Bedeutung (siehe z. B. D$~x~N 1). 

1 DiiRKE~, B.: Verhaltnis yon Zelle uad 0rganismus yore entwicklungs- 
mechanischen Standpunkte. gber. schles. Ges. vaterl. Kulr 102 (1929). 
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Der entgegengesetzte Standpunk~ erkennt das Primat der Einheit des 
Organismus an. Und in diesem Falle sind die einzelnen Zellen und ihre 
Eigensehaften nnr eine sekundgre Offenbarung, ~uflerung der Eigen- 
sehaf%en des Ganzen. Deshalb ist die Lostrennung der Zelleneigensehaften 
yon den Eigenschaften des Organismus als Ganzes methodologisch falsch. 
Die Basis der Konzeption yon GUt~WITSCH besteht aber gerade darin, die 
Zelten dem Ganzen gegenfiberzustellen, da yon seinem S~andpunkt aus 
das Feld das Verhal%en der Elemente leitet. 

�9 Einen Versueh der theoretischen Begrfindung des Feldbegriffes finden 
wit aueh bei Wv, issl. Im Gegensatz zu Gv~wITscrt abet fiihrt dieser Ver- 
fasser keine immateriellen Faktoren in seine Auslegung der Morphogenese 
ein. Doch isr auch sein Standpunkt entschieden dualistiseh. Den Orga- 
nismus als Ganzes seinen Elementen gegeniiberstellend, ist WEIss der An- 
sieht, daft dieses Ganze die Zellen regiert, indem es auf sie eine ,,organi- 
sierende Wirkung" ausiibt. 

Unsere Erwiderung ist vor allem gegen den Dualismus der Theorie yon 
GV~WITSCH gerichtet. Sie soll keineswegs die Tragweite des Feldprinzips 
als solehes leugnen, sondern wit sehen die Einfiihrung dieses Be- 
grilles in die Biologie als ein augerordentlich groges Verdienst yon 
GU~WITSCH an. Wit wollen nunmehr analysieren, wie die Konzeption 
des Feldes auf einer monistischen und zugleich materialistisehen Basis 
stehen mug. Die Vorstellung yon virtuellen Konturen, die mit dem ma- 
teriellen Keime nicht verknfipft sind, aber trotzdem neben ihm existie- 
ten, muft fallen. Alle Eigenschaften des sich entwickelnden Keimes sind 
direkte Folgen der Eigenschaften des 0rganismus als eines einheitlichen 
Systems. Das morphogene Feld drfickt dabei in streng mathematischer 
Form die Gesetzmii$igkeit des Ganzen aus. In  diesem Zus~mmenhang 
bietet die Erscheinung der Normierung ein besonderes Interesse. Die 
Angaben yon Gu~wITsc~ zeigen zur Genfige, daft, falls wir das Schieksal 
eines Elements nach dem andern verfolgen und uns damit begnfigen, 
die allgemeine Gesetzmi~gigkeit auger acht gelassen wird. Indem wir die 
einzelnenHyphen, die den Hut  des wachsenden Pilzes bflden, untersuchen, 
k6nnen wir nut  ein sehr verwirrtes Bild wahrnehmen: auf einzelnen klei- 
nen Bezirl~en der Kontur  des Hutes ergeben die Byphenenden eine i~ugerst 
unregehni~gige Oberfli~che. Und trotzdem ist diese als Ganzes genom- 
men geometrisch regetm~ftig. Das beweist eben, dag die Eigensehaften 
des Ganzen sich nieht in die der Elemente auflSsen. Natfirlieh sind wir 
imstande, die einzelnen Hyphen als solche zu erforschen, dabei gehen 
jedoch die Eigenschaften des Ganzen verloren, da nicht die Summe der 

1 W~Iss, P. : Morphodynamik. SOHAX~LS Abh. theoret. Biol. 1926, H. 23. - -  
Merkwfirdigerweise beriicksich~ig$ der Verfasser in seinen Kons~ruktionen das 
yon GmZWITSCH auf diesem Gebie~e Geschaffene gar niche, indem er seinen l~amen 
nur beilaufig erwghn~! 

Planta  Bd. 15. 2 3 a  
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Hyphen den Organismus bfldet, sondern im Gegenteil das Ganze die Ei- 
gentfimlichkeiten der Teile bestimmt (aber nieht im Sinne einer ,,Lei- 
tung"). 

Die grunds~tzliche Bedeutung des Feldprinzips besteh~ darin, dab 
wir mit seiner Hilfe die •6glichkeit erhalten, die Eigenschaften des Gan- 
zen unmittelbar zu erkennen, ohne es in Elemente zu zerlegen. Wie wir 
am Beispiel yon T. majus gezeigt haben, hindert uns das Fehlen yon Am 
gaben fiber das Verhalten einzelner Zellen in keiner Weise an der Fest- 
stellung der Gesetzm~Bigkeit des Wachstums des Blattes, als Ganzes ge- 
nommen. Wollten wir das Gesetz der Blattfolge dieser Pflanze erforsehen, 
so wiirde uns die individuelle Beschaffenheit der BlOtter ebenfalls gar 
nieht interessieren. 

In noeh hSherem Grade als Gv~wITsc~ betraehten wir das Feld als 
eine rein geometrische Konstruktion. Soweit wir die Gesetzm~l~igkeiten 
der Form analysieren, mfissen wir sie geometrisch ausdrficken. Das be- 
zieht sieh auf morphogene Felder und braueht sich nicht unbedingt auf 
andere Felder zu erstrecken, in denen die Verh~ltnisse auch anders aus- 
fallen kSnnen. 

Wir sprechen folgenden Kollegen ffir ihre wertvolle Hilfe bei der Aus- 
ffihrung unsere~r Arbeit unseren w~rmsten Dank aus: Frl. T. D~.M~- 
TI~WA, G. G~vs~, Prof. Dr. A. Gv~wITsc~, I~. K ~ v , ~ , ,  I~. L~,o~ov, 
Dr. M. NAVASHn~, N. TSCHETWEI~VCtIrN und J, WE~M~. 


