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Geometrische Betrachtungen
iiber Wachstum und Formwechsel

Von Otto Schiiepp, Basel.
Eingegangen am 8. Oktober 1946.

1. Das Wachstumsbild der Knospe von Hippuris.

Durch Fixieren und Schneiden, Firben oder Aufhellen gewinnen
‘wir aus einer lebenden Knospe ein totes, erstarrtes Bild. Askenasy
hat 1880 gezeigt, wie aus dem ruhenden Bild die Verteilung der Wachs-

tumsintensitit erschlossen werden kann, ausgehend von der Taisache,
daB der Vegetationspunkt periodisch in Zeitabstéinden eines Plasto-
chrons neue Stengelteile und Blatter abgliedert und sich zugleich selber
regeneriert. So quellen immer neue Teile aus dem Scheitel S (Figar 1 a)
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hervor. Blattspitzen und Blattachseln wandern auf divergierenden Ver-
schiebungskurven vom Scheitel hinweg (Schiiepp 1926, S. 22). Aus
ihrer zunehmenden GroBe erschlieBen wir das Wachstum; umgekehrt
sollen wir imstande sein, riickwirts aus der Wachstumsverteilung den
Formwechsel herzuleiten. , _

Langs der Axe folgen sich Stengelglieder in groBer Zahl mit all-
méhlichem Ubergang von einer flachen Scheibe zu einem gestreckten
Zylinder. Die parabolische Scheitelwolbung setzt sich fort in die zu-
néchst konkave, von Glied 12 an wiederum konvexe Verschiebungskurve
der Blattachseln. Innerhalb des Scheitelkegels sind die Zellwinde ge-
ordnet nach durchlaufenden Periklinen parallel zur Oberfliche und
nach in den verschiedenen Schichten gegeneinander versetzten Anti-
klinen senkrecht zur Oberfliche (Figur 1b). Im Tangentialschnitt (1 c)
schliefen junge Blitter liickenlos zusammen; zwischen éltere (1 d) sind
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Bliiten eingeschaltet, in denen die Samenanlagen sichtbar sind. In einer
Bliite 16 (Figur 1 e) iiberragt das Staubgefif den Griffel; in einer dlteren
Bliite 27 (Figur 1 f, schwicher vergrobert) iiberragt die Griffelspitze das
StaubgefiB. S bR i
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" Figur 2 faBit die Resultste der Ausmessung einer ‘solchén Knospe
zusammen. Gemessen wurde auf Zeichnungen nach aufgehellten Prapa-
raten in 25-, 50-, 100-, 200- und 400facher VergroBerung. Auf der Ordi-
nate folgen sich die Glieder 1—30 von oben nach unten in ihrer Stellung
im Raum und damit auch in ihren gleichen Altersabstinden. Auf der
Abszisse folgen sich im logarithmischen MaBstab (Schiiepp 1923)
die gemessenen Lingen. Die MeBpunkte ordnen sich in Zickzacklinien;
wir fiihren dies zuriick auf Variabilitit in der Dauer des Plastochrons,
in der AnlagegroBe der Teile bei ihrer Abgliederung aus der Basis des
Vegetationspunktes, auf Unterschiede im Wachstumsverlauf der auf-
einanderfolgenden gleichnamigen Organe und auf die Messungsfehler.
Trotz dieser Storungen konnen wir wohl aus den Messungen an einer
Knospe auf die ideale GréBenkurve und Wachstumskurve der Organe
schlieBen. :

Innerhalp eines Plastochrons vergrofert sich Organ n zu Organ
(n + 1); in derselben Zeit wichst der anlagenfreie Vegetationspunkt in
MinimalgroBe zum Vegetationspunkt in Maximalgrobe, mit Einschlub
des jiingsten SproBgliedes (Figur 1b). Die Verléingerung des Vegeta-
tionskegels (VP lang in Figur 2) erfolgt bedeutend rascher als die Ver-
lingerung der jiingsten Stengelglieder 1 bis 11. Ahnlich rasch wie der
Scheitelkegel wachsen die jiingsten Blitter; unter « Blatt-Bogen » sind
die Profillinien je einiger Blitter; der Blattquirle 1 bis 4 zusammen-
gefaBt; fiir die Blitter 3 bis 26 ist die Mittellinie gemessen. Die Blitter
wachsen rascher in die Linge als die zugehorigen Stengelglieder. A lang
und G lang miBt die Gesamtlinge junger Bliten ven der Basis bis zum:
Scheitel des Androceums A oder des Gyndceums G; bei Bliite 23 tiber-
gipfelt der Griffel das StaubgefdB. Am langsamsten und recht gleich-
miBig nimmt die Stengeldicke zu. =~

Unterschiede im Wachstum, von denen Figur 2 einige Beispiele
oibt, bewirken den Formuwechsel der Teile. s verdndern - sich = die
Winkel. Aus der quadratischen Anordnung der jungen Blitter 5, 6, 6, T
in Figur 1 ¢ wird die rhombische Anordnung der dlteren Blitter 20, 21,
21, 22 in Figur 1d. Es veriindern sich zugleich die GréBenverhdlinisse.
Es verindert sich das GroBenverkisiltnis zweier nebeneinanderliegender
Teile wie Andriceum und Gynoceum der Bliiten 16 und 27 in Figur 1 ef.
Oder es verindert sich das GroBenverhiltnis zweier Dimensionen eines
und desselben Gliedes, wie Linge und Breite eines Blattes: Ein be-
stimmtes GroBenverhiltnis wird im logarithmischen MaBstab durch eine
hestimmte Lénge wiedergegeben; die Verinderung der Verhiltnisse 1468t
sich daher wohl aus Figur 2 ablesen. Deutlicher kommen sie zum Aus-
druck im Schema Figur 8, wo zwei zu vergleichende wachsende GroBen,
beide im logarithmischen MaBstab, als Abszisse und Ordinate abgetragen
werden. : ; f SRR e Rt
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Zwischen zwei wachsenden GroBen x und ¥, die beide in geometri-
scher Progression, mit konstanter relativer Geschwindigkeit, wachsen,
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besteht die Beziehung (Huxley und Teissier 1936, Schiiepp
1945)

o= R e

L ist eine Konstante, welche von den AnfangsgroBen abhingt; « ist das
Verhiltnis der beiden Wachstumsgeschwindigkeiten. Im Spezialfalle der
isometrie des Wachstums wird « = I; das GroBenverhiltnis y : X bleibt
unverdndert; es findet kein Formwechsel statt. Alle Punkte fiir das Paar
wachsender GroBen x und y liegen auf einer Isometriegeraden im Winkel
45° zu den Axen des Koordinatensystems. In Figur 3 sind zu Vergleichs-
zwecken die drei Isometriegeraden 10:1, 1:1 und 1:10 eingetragen.
Im allgemeinen wird a von 1 abweichen; es herrscht Allometrie. Bei
einfacher, « geradliniger > Allometrie liegen die Punkte Xy unserer Dar-
stellung mit logarithmischem MaBstab auf einer flacheren oder steileren
Geraden. ‘

Wir finden fiir das Verhiltnis B/St, Blattlinge : Stengelgliedlinge
eine gebrochene gerade Linie. Durch rascheres Wachstum der Blattlinge
verschiebt sich das Verhiltnis B/St von 1 :1 auf 10 : 1; letzteres bleibt
im weiteren Wachstumsverlauf erhalten. Wir finden im Schema eine
« Verschiebung » des Gréfenverhiltnisses von einer Isometrielinie hin-
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iiber auf eine andere. Dem entspricht eine tatsiichliche gegenseitige
Verschiebung der Teile im Raum. Die jungen Blitter liegen dicht auf-
einander; sie sind durch eine hyponastische Kriimmungstendenz gegen-
cinander und gegen den Stengel geprelft (Schiiepp 1917). Sie sind
dadurch nicht am « gleitenden Wachstum » verhindert. Stufenweise
schieben sich die #uBleren Blitter iiber die inneren und iiber die Stengel-
spitze nach oben vor. Auch die Allometrie im Wachstum von Staub-
gefil und Stempel bewirkt eine Verschiebung; das Verhiltnis A/G lang
verschiebt sich zugunsten des Stempels. Die Kreuzung der Allometrie-
linie mit der Isometrielinie 1 :1 zeigt den Moment an, in welchem die
Griffelspitze den Scheitel des Staubbeutels iiberholt.

Vom Studium nebeneinanderliegender Teile gehen wir iiber zum
Studium verschiedener Dimensionen eines und desselben Organs. St lg/
breit — Stengelglied Lénge : Breite ist ein Beispiel fiir veridnderliche
Allometrie, Die MeBpunkte ordnen sich in eine Kurve, welche mit ihrer
konvexen Kriimmung die Isometriegerade 1 :10 beriihrt. Auf ein Uber-
wiegen des Breitenwachstums in den jiingsten Stengelgliedern 1 bis 11
folgt ein Uberwiegen des Lingenwachstums in den #lteren Gliedern. Fiir
die Form des einzelnen Stengelgliedes folgt daraus, daB die flache
Scheibengestalt sich zunichst verschirft ausprigt, um dann allméhlich
in die gestreckte Stabform iibergefiihrt zu werden. Fiir die (vesamtform
des Stengels folgt daraus der doppelte Wechsel in der Kriimmnag der
Stengeloberfliche, konvex-konkav-konvex, auf den wir in Figur 1a
aufmerksam wurden, und den wir in sehr vielen Knospenlingsschnitten
antreffen. Das Uberwiegen des Lingenwachstums iiber das Dicken-
wachstum ist der wesentliche Charakterzug der « Rippenmeristeme »
(Sechiiepp 1926, Seite 18); es erzeugt die Stabformen der Stengel
und Blattrippen.

Die Darstellungsweise von Figur 3 erweist sich in den Fillen als
besonders wertvoll, in welchen der Altersunterschied zweier Entwick-
lungsstadien unbekannt bleibt. So wissen wir zwar, daf§ im Plastochron
der Vegetationskegel aus seiner MinimalgroBe in die MaximalgrsBe, in
welcher eine jlingste Anlage miteingeschlossen ist, ibergeht. Aber wir
wissen nicht, in welcher Zeit ein innerer Teil des Vegetationskegels,
z. B. der in Fligur 1b schraffierte Teil, zum Ganzen heranwichst. Wir
wissen nur, daB dabei nacheinander die Antiklinen 1 1, 2 2, ..... 66
erreicht werden. Damit kénnen wir doch einige interessante Wachstums-
vergleiche durchfiihren. Wir betrachten das Verh#ltnis M/Ant., ver-
¢leichen also die Mantellinie vom Scheitelpunkt S bis zu einer Antikline
mit der Linge dieser Antikline. Zuerst, beim schraffierten Initialteil,
iibertrifft die Breite lings der Antikline 1 1 gemessen weit die Léinge
der Mantellinie S 1; durch stirkeres Wachstum der Mantellinie wird zu-
letzt fast Gleichheit beider Abmessungen erreicht. Ebensc iiberwiegt



— 634 —

nach der Linie M/Ax. das Wachstum der Mantellinie von S an gegen-
iiber dem Ldngenwachstum der Axe von S an.

Innerhalb des stationdren Umrisses der Mantellinie findet ein starker
Formwechsel statt. Tm Initialteil innerhalb der Antikline 11 gehort zu
einer flachen Scheitelwolbung ein tief ins Innere hineingreifender Kom-
plex von Meristemzellen; daraus wird durch Ausdehnung bis zur Anti-
kline 66 eine hochgewdlbte Kuppel mit flacher Basis. Dieser Form-
wechsel findet statt im gemeinsamen « symplastischen> Wachstum' der
Tunikaschichten und des Korpus. Anzeichen eines Gleitens der Schich-
ten aufeinander sind nicht vorhanden. Das Wachstum der Teile des
Vegetationskegels und das Wachstum dieser Teile nach verschiedenen
Richtungen ist so aneinander angepaft, daB das Ganze harmonisch sich
fortbildet und aus seinem Zentrum regeneriert. Welches sind “die ur-
spriinglichen Wachstumstendenzen, und wie wirken sie zusammen ? :

Ausgedehnte vergleichende, messende Untersuchungen an verschie-
denen Typen von Vegetationspunkten sind erwiinscht. Einige geo-
metrische Beziehungen sollen im folgenden abgeklirt werden an Hand
des Schemas konfokaler Parabeln, das J. Sachs 1878 auf den Vege-
tationspunkt der Angiospermen angewandt hat.

2 Wachstum innerhalb der Hiille eines Rotationssparaboloides.

. Figur 4 besteht aus einer Anzahl von Parabeln mit gemeinsamer
Axe und dem gemeinsamen Brennpunkt F. Wenn wir. den Brennpunkt
zum Nullpunkt des Koordmatensystems machen, g‘ﬂt fiir alle Parabeln i

die. Gleichung
Y= \/2p

- Die Halbparameter p sind glelch den Ordinaten iiber dem Brenn-
punkt. p==1 und das positive Vorzeichen in der Klammer ergsben die
umhiillende Parabel mit dem Scheitel links; Werte von p = 0,25, 0,5,
1. 2, 4, 8, 16 und negative Vorzeichen in der Klammer ergeben die Reihe
der antiklinen Schnittparabeln mit dem Scheitel nach rechts.

Aus den Glelchungen der verschiedenen Parabeln bestimmen wir
deren Scheitelpunkte sowie Abszissen und Ordinaten der Schmttpunkte
(Tabelle I, Zeilen 1 Dbis 3).

Fiir ‘dle weiteren Berechnungen verlegen wir den Nullpunkn nach
den einzelnen Scheitelpunkten, z. B. nach 8 in Figur 4 fiir die um-
hiillende Parabel. Die Gleichung der Parabel lautet dann einfacher

I

e \/ 2px



Der Parabelbogen vom Scheitelpunkt aus ‘bis zu einem der Punkte A
mit den Koordinaten xy hat die Lange : ' :

='— P+ y? + (—Y+\/Pz+y?') s
p
Durch Rotanon eines solchen Bogenstuckes um die Axe entsteht

e1ne Fliche von der Grofie

Vi
-\/p -[(2X—I—p) | ]

- Diese Fliache umschlieBt . mlt der Ebene ihres Grenzkreises -ein
Volumen : ‘

P =

1
i A 7xy®

- Die Tabelle 1 enthilt, auf Grund dieser Formeln berechnet, in Zeile;
4 bis 9 die Mantellinien der umhiillenden Parabel SA, bis SA,, den'Um—

'
) x
N \ "\AS

A
g i Ay
' ,
3 /Ag
gl i
Figur 4.

fang U der Rotationskreise der Punkte A, bis A,, die Linge der Anti-
klinen A auf den Schnittparabeln S,A, bis S;A,, die Oberflichen O auf
‘der umhiillenden Parabelfliche vom Scheitel S bis zu den Kreisen durch
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A, bis A,, die Querschnittsflichen Q der antiklinen Schnittparabeln
innerhalb der Randkreise A,A, bis A A,;, die aus der Addition zweier
Parabelsegmente gewonnenen Volumen vom Scheitel aus bis zu einer
der sechs Querschnittsflichen.

Tabelle 1.
0 1 2 3 4 b 6
1. | Scheitelxg=—1;x, = |4+0,125|4 025405 +1 |+2 |+4 [+8
2. | Schnittpunkte x, = |—0875|—0,75—05| 0 |+1 [+3 |47
3. Yan= | 0707| 1 1,41 2 2,83 4 5,66
4. | Mantellinie M= | 0707 1,04 152 230 3860 592 10,3
5. | Unfang U= | 444 | 628 ' 888 126 | 178 | 251 | 355
6. | Antikline A= | 128 | 148 180/ 230 305 416/ 577
. | Oberfliche = | 1,62 | 383 701 153 | 852 | 85,3 |217
8. | Querschnitt Q= | 306 | 533 8,78 153 | 28,1 | 52,1 |104
9. | Volumen v 0,834 1,96 4,71 126 | 37,7 | 125 |452
iy .
10. \/ = | 1,27 | 182 265 391 593 923 148
_
1. \/ Q= | 1,78 | 231| 296 391 529 722 1,02
W ,
12. \/ V= | 0941| 125 1,68 232 3,356 501 7,68
13. M: \/ 0= | 056 | 057 058 059 061 064 0,70
14. \/ O= | 349 | 343 336 321 300 272 241
—
15. \/ 0 ;\/ V= | 1,8 | 148 158 1,68 1,77 1,84 192

Wir fassen die Figur 4 auf als Darstellung des Wachstums eines
davernd fortwachsenden Scheitelkegels. Tm Wachsen aller Teile er-
neuert sich das Ganze immer wieder aus seinen inneren Abschnitten.
Scheitelpunkt S und Brennpunkt F sind « Initialpunkte ». Von S aus
wandert der Punkt A auf der UmriBparabel als « Verschiebungskurve »;
von F aus wandert der Punkt S, auf der Axe. Zugleich werden die
Antiklinen A,S,A, als « Zuwachszonen » vom Scheitel weggeschoben.
Uber die Zeitabstiinde, in welchen die wandernden Punkte und Quer-
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schnittslinien die in Figur 4 markierten Stationen passieren, machen
wir keine bestimmte Voraussetzung. Wir achten nur darauf, daB gleich-
zeitig z. B. die Linge der Mantellinie SA;, der Axe FS;, der Antikline
A.S. und die daraus durch Rotation entstehenden Flichen und Volumen
durchlaufen werden. Das ermoglicht uns die Durchfiihrung eines Wachs-
tumsvergleiches wie in Figur 3.

In Figur 5 vergleichen wir verschiedene Lingen mit der Linge des
Axenabschnittes vom Brennpunkt F an gemessen. Wie die willkiirlich
gewihlten Werte von p, bilden auch die Axenabschnitte FS, eine
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rzeometrische Reihe; im logarithmischen Mafstab der Figur werden
daraus gleiche Abstinde auf der Richtung der Abszissenaxe. Tragen
wir dieselben Werte noch einmal auf in der Ordinatenrichtung, so kom-
men wir fiir die Axe, verglichen mit sich selber, auf die Isometrie-
linie 1:1. Mit dem Axenwachstum vergleichen wir Wachstum des
Radius und des Umfangs der Rotationskreise der Punkte A. Es entstehen
zwei unter sich parallele Allometriegeraden flacherer Neigung. Radius
und Umfang wachsen langsamer als die Aze; einer Verdoppelung der
Axe (Zeile 1 der Tabelle) entspricht eine Multiplikation des Radius mit

|
1,4% = \,/ 2 - (Zeile 3). Fiir die Mantellinie M ergibt sich eine Kurve,

welche eine im Vergleich zur Axe steigende Wachstumsgeschwindig—
keit anzeigt. Solange die Mantellinie nur einen kleinen Teil der
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Scheitelkuppe iiberspannt, innerhalb von SA, unserer Figur, muf die
Mantellinie dem Radius gleich sein; je mehr sich die Mantellinie iiber
SA; hinaus auf die Flanken des Paraboloids erstreckt, um so -mehr
werden sich die Werte der Mantellinie denjenigen der Axe annihern.
Die Geraden fiir Radius und Axe sind Assymptoten der Kurve fiir die
Mantellinie. Ebenso sind die Horizontale 1 und die lsometrielinie 1 : 1
Assymptoten der Allometriekurve der Antikline. Denn . kiirzere Anti-
klinen, welche der gezeichneten Linie A,S, vorausgehen, liegen immer
néther an SF = 1; lingere Antiklinen auBerhalb A,S; werden dem Radius
immer dhnlicher.

Fiir die folgenden Betrachtungen wesentlich ist das gegenseitige
Verhiltnis zwischen Mantellinie und Antikline; die Mantellinie wdchst
durchwegs rascher als die Antikline. Die Mantellinie beginnt mit kleinen
Werten und iiberholt die Antikline beim Wertepaar SA, = S,A,. Die
Mantellinie, die in ihrer eigenen Parabelbahn fortwichst, kriimmt sich
- stérker und stirker; die aufeinanderfolgenden Anukhnen Werden flacher
und flacher. Mit dem Uberwiegen des Wachstums der Mantelhnle gegen-
iber dem Wachstum der Antikline ist in bestlmmtel Welse der Form-
wechsel im wachsenden Scheitel, Verknupft .
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Wir bedenken, daB wir zwar in Schnittfigli.feﬁiirigéﬁ meése'n', daB
aber bei den allermeisten physiologischen Betrachtungen Oberflichen
und Volumen viel wichtiger sind als bloBe Lingen. Im Stoffwechsel ge-
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schieht die Stoffaufnahme und die Stoffausscheidung durch Oberflichen
hindurch; sie ist abhingig von den besondern Strukturen und Permeabi-
lititseigenschaften und zugleich von der Ausdehnung der betreffenden
Oberflichen. Beim Wachstum ist bedeutungsvoll das Flichenwachstum
der jungen Zellmembran oder bei geschichteten Vegetationspunkten das
Flichenwachstum der Tunikaschichten. Das Volumen ist bedeutsam fiir
den Stoffverbrauch zum Wachtstum, bei der Atmung, ebenso fiir das
Fassungsvermgen von Speicherorganen. Darum vergleichen wir in
Figur 6 Oberflichen- und Volumenwachstum mit dem als Abszisse auf-
getragenen Lingenwachstum der Axe.

Wir wollen Grofien mit verschiedenen Dlmensmnen Léngen, ]fla~
chen und Volumen miteinander in Beziehung setzen. Wir messen diese
Groﬁen in verschiedenen Einheiten, cm, em®, cm?, Wir diirfen nicht ohné
weiteres 1hre MaBzahlen im gleichen Kooxdmatensystem als Ordinaten
'elntraﬂen

Fur den Morpholog‘en ist der einfachste Fall “das < ?somorphe %
Wachstum, die Grofenzunahme ohne irgendeine Formverdnderung, das
Washain ol § otk » Korpern mit gleichen Winkeln und unver-
dnderten Streckenverhiiltnissen. Multiplizieren wir beim isomorphen
Wachstum alle Lingen mit dem Faktor f, so wachsen alle Flichen um
den Faktor f2 und alle Volumen um den Faktor 1. Das Wachstum eines
organisierten Korpers -unter genauer Erhaltung seiner duferen und
inneren Formen bedeutet eine eingreifende Verdinderung der physiolo-
gisch wichtigen Beziehungen zwischen Ldngen, Flichen und Volumen.
Isomorphes Wachstum ist ein*Spezialfall, der in der lebenden Natur
kaum zu finden sein wird. Die Leichtigkeit, mit der wir in Fernrohr,
Mikroskop oder Projektionsapparat Bilder perspektzwsch vergroﬁem
oder verkleinern, darf uns nicht vergessen lassen, daB in der Natur
Form und Grife in untrennbarem Zusammenhang stehen.

Fiir die- entwicklungsphysiologisech-morphologische Betrachtung
gilt es, zweckmiiBige MaBeinheiten zu wihlen. Wenn bei isomorpher Ver-
groﬁer’ung die Ldngen um den Faktor f zunehmen, so ‘wachsen auch die
Quadratwurzeln aus den Flichen und die Kubik'wu-rzel_n aus den Volu-
men um denselben Faktor f. Wir berechnen darum in Tabelle 1 aus den
Zeilen 7 bis 9 die Zeilen 10 bis 12. Wir charakterisieren die Grife
irgendeiner Fliche durch die Seite eines gleichgrofen Quadrates wund
irgendein Volumen durch die Kante eines inhaltsgleichen Wiirfels. So
diirfen wir in Figur 6 Flichen- und® Volumenwachstum it Lingen-
Wachstum der Axe verglelchen _
D1e Kurven. fur dle Oberflache \/ O und fiir die Querschnittsfliche

]
\/ Q stehen zuelnander in der’ glexchen Bemehung wie in Flgm 5 dle

Kurven fiir "\Iamtelhme und. Antikline. Das perlkhne tdngentlale Wa«chs-
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tum der Oberfliche liberwiegt gegeniiber dem antiklinen Wachstum der
Querschnittsfliche. Der Initialteil mit kleiner und flacher freier Ober-
fliche SA, ist nach innen begrenzt durch die groBere, stark gewdlbte
antikline Fliche S,A,. Die Flichen SA, und S,A; sind gleich groB
und gleich gekriimmt. Die AuBenfliche SA, iiberwiegt in Ausdehnung
weit die zugehorige Schnittfliche S;As. Das Wachstum paraltel zur
Oberfliche iiberwiegt das Wachstum des Querschnittes. Das ist ein
Grundcharakter des « Plattenmeristems » (Schiiepp 1926, Seite 18),
der in jungen Blattspreiten deutlich sich auswirkt. Am Scheitel ver-
bindet sich diese Bevorzugung des Flichenwachstums mit einem starken
Formwechsel. '

In Figur 6 ist auch eine Kurve fiir das Volumen, dargestellt dureh

v3; 1 ] des b
seine Kubikwurzel \/ V, eingetragen. Die Kurven \/ O und \/ V diver-

gieren langsam nach rechts. Das Oberflichenwachstum iiberwiegt gegen-
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Figur

iber dem Volumenwachstum. Das Wachstum ist verbunden mit einem
Formwechsel mit der Richtung auf groBere Oberflichenentwicklung.
In den Figuren 5 und 6 wurden verschiedene wachsende GroBen

mit dem Lingenwachstum der Axe verglichen. Statt dessen konnen
nach Figur 7 beliebige zwei Grofien untereinander verglichen werden.
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Hervorgehoben lbt noch emmal die Beziehung von Oberfliche und Volu—

men. \/ 0 / \/ V ist ein fast gerade, schwach konkav gegen die Iso-

metrielinie 1 :1 gekriimmte und schwach gegen dieselbe geneigte Allo-
metrielinie. Im Verlauf eines starken Wachstums, mit Zunahme des Volu-
mens von 0,834 auf 452, seiner Kubikwurzel VOIl () 941 aut 7,68, verschiebt

sich das formbestimmende Verh#ltnis \/ O \/ V nur von 1,35 auf 1,92

(Zeilen 9, 12 und 15 der Tabelle 1). Die Intensitit des Formwpchsels,
bezogen auf das gleichzeitige Wachstum, ist gering. :

s ok 7
Die beiden Kurven U / \/ O und M / \/ O in Figur 7 beginnen

links unten als zwei Isometrielinien und verldingern sich nach rechts oben
in zwei konvergierende Allometriekurven. Sie sagen, dal} das Wa,chstum
des Umfangs A,A, mehr und mehr gegeniiber dem Wachstum der Ober-
fliiche zuriickbleibt, wihrend das Wachstum der Mantellinie SA, mehr
und mehr gegeniiber dem Flichenwachstum iiberwiegt. Fiir die’ niichste
Umgebung des Scheitelpunktes, soweit als die Scheitelfliche annahemd
als Ebene betrachtet werden kann, miissen Mantellinie glelch KI‘GIS-

radius r, Umfang glelch 2ar und Wurzel aus der Kreisfliche gleich \/ RN

isometrisch wachsen. Das Zuruckblezben des Umfanges gegeniiber der
Mantellinie ist notwendzg mit der zunehmenden Kriimmung der Scheitel-
fldche verkniipft. Innerhalb der Mantelfliche konnen wir unterscheiden
Lingenwachstum parallel zu den Mantellinien und dazu senkrecht Brei-
tenwachstum parallel zum Umfang. Nahe dem Scheitelpunkt sind beide
gleich; mit zunehmender Entfernung iiberwiegt mehr und mehr das
Lingenwachstum gegeniiber dem Breitenwachstum. Zwei Deutungen
sind mathematisch gleichberechtigt : Durch die: Verteilung des Ober-
flichenzuwachses auf Linge und Breite wird der Zuwachs an die vor-
ausbestimmte Kriimmung der Oberfliche angepaBt, oder die voraus-
bestimmte Verteilung des Zuwachses auf Linge und Breite ruft die
Krimmung der Fliche hervor. '

'~ Wir haben bisher keine bestimmteren Annahmen gemacht iiber den
zeitlichen Verlauf des Wachstums. Verschiedene Annahmen sind mdog-
lich und stehen mit Tabelle 1 und Figur 4 in Einklang. Das wird deut-
lich, wenn wir in dreierlei Weise einen Auszug aus Tabelle 1 machen
und die drei Fille A, B und C in Figur 8 verkleinert darstellen. In
Figur 8 A sind die Antlkhnen 0, 2, 4 und 6 aus Figur 4 iibertragen; in
Figur 8 B die Antiklinen 0, 2. und 5, in Figur 8 C die Antiklinen 0, 3
und 5. Wir stellen uns vor, daB wir damlt die Lagen einer Antikline in
egleichen Zeitabstinden angeben. Jede Figur enthiilt einen Initialteil in

41
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Minimalgré8e und Segmente I, IT und III im Altersabstand eines Pla-
stochrons. Wihrend der Initialteil zur MaximalgriBe inkl. Segment I
lieranwiichst, ist aus Segment I Segment II geworden, aus Segment II

A : B C

Figur &.

Segment III usf. Die Zahlen der Tabelle 2 sind fiir die Scheitelteile
direkt aus Tabelle 1 entnommen, fiir die Segmente als Differenzen aus
den Zahlen von Tabelle 1 errechnet. Die Nebenkolonnen f der Tabelle
geben die Wachstumsfaktoren (Schiiepp 1945, Seite 326), mit
welchen die Groflen fiir die Dauer eines Plastochrons zu multiplizie-
ren sind.

Tabelle 2.
Aienlinge f [Oberfliche: Y/ O | f | volumen: ‘3/“7 f
A Scheitel minimal . 0,125 4 1,27 91 0,94 18
Scheitel maximal |, 0,6 2,65 ? 1,68 ’
Segment I . . . 0,375 4 1,38 9.4 0,74 98
Segment I . . . 15 4 3,28 277 1,68 g, 6
Segment III . . . 6 8,83 ? 4,32 v
B Scheitel minimal . 0,125 4 1,27 9.1 0,94 18
Scheitel maximal . 0,5 ‘ 2,66 ’ 1,68 :
Segment I . . . 0,375 1,38 0,74
Segment I . . .| 35 9,8 6,59 48] 333 |45
C Scheitel minimal . 0,125 8 1,27 31 0,94 25
Seheitel maximal . 1 3,91 ’ 2,32 4
Segment I . . . 0,875 2,64 1,38
Segment II . . .| 3 sl IR 201 mggl W

Im Fall A ist fiir den Scheitelteil und fiir die Segmente gleich-
mifiges Wachstum der Axe mit dem Faktor 4 angenommen. Dazu
gehort ein vom Scheitel gegen die Segmente leicht zunehmendes Wachs-
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tum der Oberfliche mit Faktoren 2,1 bis 2,7 und ebenso ein zunchmen-
des Wachstum des Volumens mit Faktoren 1,8 bis 2,6.

Fall B zeigt gleiches Wachstum des Scheitelteils; dagegen ist das
Wachstum von Segment I zu Segment II stark beschleunigt. Fall C
nimmt stirkeres Wachstum des Scheitelteils und stark verzogertes
Wachstum der Segmente an.

Es ist demmach nicht moéglich, aus dem Schema der konfokalen
Periklinen und Antiklinen auf die Verteilung des Wachstums zwischen
scheitelnahen und scheitelfernen Teilen des Paraboloids zu schliefien.
Dagegen bleiben unsere fritheren Schliisse bestehen; in jeder Zeile der
Tabelle 2 tiberwiegt der Wachstumsfaktor f fiir Oberfliche gegeniiber
dem Faktor fiir Volumen.

Genauere Vorstellungen iiber die Verteilung des Wachstums zwi-
schen Spitze und Basis des Scheitelkegels sind nur moglich auf Grund
weiterer Beobachtungen. Eine periodisch arbeitende Scheitelzelle liefert
Segmentreihen mit konstanten Altersabstinden. GleichmiBige GroBe
und Struktur aller Meristemzellen wie bei Hippuris macht gleichméBiges
Volumenwachstum an Spitze und Basis des Vegetationspunktes wahr-
scheinlich. Priifung der relativen Hiufigkeiten von Kernteilungsfiguren
kann eine solche Vermutung bestéitigen oder berichtigen.

Analoge Probleme entstehen fiir zugespitzte Einzelzellen, fiir Pilz-
hyphen, Pollenschliuche, Wurzelhaare, Haare an Stengeln und Blittern,
verzweigte Idioblasten im Grundgewebe, Bastlasern (Foster 1945,
Schoch-Bodmer 1945). Wo keine Unterschiede von Wanddicke,
Wandstruktur oder Protoplasmabelag nachgewiesen sind, wird man zu-
nichst an eine gleichmifige Wachstumsverteilung nach Figur 8 A
denken; dabei miifte in manchen Fillen ein Gleiten auf den Winden
von Nachbarzellen angenommen werden. Besteht Verteilung des Wachs-
tums nach Figur 8 C oder eine noch stirkere Konzentration des Wachs-
tums auf die nichste Umgebung des Scheitelpunktes, so kann an «Inter-
positionswachstum » mit geringem Gleiten gedacht werden.

Wir gelangen damit von rein geometrischen Betrachtungen zu
entwicklungsphysiologischen Fragestellungen. Wir finden im Vegeta-
tionskegel der Angiospermen eine innere Struktur, die geordnet ist in
Beziehung zur Oberfliche, mit periklin gelagerten Zellflichen der
Tunika, periklin eingestellten Spindeln der Kernteilungsfiguren und
antiklinen, neu eingeschalteten Teilungswinden. Zugleich ist die Struk-
tur geordnet in Beziehung auf die Lingsaxe, mit vom « Brennpunkt »
aus divergierenden Lingsreihen von Zellen im Korpus. Das Wachstum
aller Teile nach den verschiedenen Wachstumsrichtungen steht so in
Harmonie, daf} sich das Ganze stindig aus dem Scheitel heraus regene-
riert. Es bestehen keine Anzeichen fiir ein Gleiten der Zellschichten
aufeinander; wir rechnen mit « symplastischem » Wachstum der Teile.
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Dabei machen die Teile, wihrend sie wachsen, langsam, aber doch aus-
giebig, einen Formwechsel durch. Wie wird dafiir gesorgt, daB die
Wachstumstendenzen der Teile so zusammenpassen, da8 das Ganze sich
harmonisch fortbildet ? Wir fragen wohl besser : Wie passen.sich die
wachsenden Teile im Wachsen anema,nder an, so-dafl das Ganze harmo-
nisch wéichst ?

Die Wachstumstendenzen der Teile clenken wir uns in Beziehung
2u ihrer Struktur, der sichtbaren oder der bisher noch nicht sichtbaren.
Den periklinen Schichten der Tunika werden wir eine Tendenz zum
Flichenwachstum zuschreiben. Das Uberwiegen des periklinen Flichen-
wachstums gegeniiber dem antiklinen Dickenwachstum und gegeniiber
dem allgemeinen Volumenwachstum kann Ursache fiir den Formwechsel
sein. Innerhalb der Dermatogenfliche ordnen sich die Zellen in radiale
Reihen um den zentralen Scheitelkomplex. Das Verhiltnis von radialem
Léngenwachstum zu tangentialem Breitenwachstum kann eine weitere
Ursache fiir der Formwechsel sein. Im Korpus denken wir uns eine
Tendenz zu vorherrschendem Lingenwachstum wirksam.

Die geometrische Analyse deckt uns eine Reihe von quantltatwen
Beziehungen zwischen den WachstumsgroBen auf, unter welchen wir die
urspriinglichen aktiven Wachstumstendenzen heraussuchen sollen. Wir
{finden mehr solche Beziehungen, als uns unmittelbar notig scheint. Das
Problem scheint dadurch erschwert, daB wir zu viele Bestimmungsstiicke
fir die Form erhalten. Wir fragen uns: Was ist wichtiger : die Beziehung
Oberfldche—Volumen, oder Oberfliche—Querschnitt, oder Linge—Quer-
schnitt, oder 1nnerhalb der Oberfliche Fliche—-Umfang oder Linge—
Breite ? Und wir fragen: Wie erfolgt zwischen mehr oder weniger wider-
strebenden Wachstumstendenzen der harmonische Ausgleich ?

- Wir begannen mit einer Betrachtung des Knospenbildes von Hip-
puris vulgaris und konzentrierten unsere Aufmerksamkeit auf geo-
metrische Beziehungen zwischen den WachstumsgroBen in einem Schema
aus konfokalen Parabeln. Sind wir dabei nicht in Gefahr, zu vergessen,
daf ein Vegetationskegel eine « Anlage » ist, . aus welcher die erblich
vorherbestimmte. Mannigfaltigkeit der Stengel- und Blattformen einer
Pflanzenart hervorgehen wird ? Wir stehen vor der alten Streitfrage :
Praformation oder Epigenesis ? Bei der Geburt, beim Ausschliipfen aus
dem Ei, bei der Entfaltung der Blitter aus der Knospenhiille werden
vorausgeblldete praformierte Gestalten enthiillt, sichtbar gemacht, zur
Aullenwelt in Beziehung gesetzt. Dem aktiven Leben im Austausch von
Stoff und Energie mit der AuBenwelt geht die Priiformation im Verbor-
genen voraus. Die ontogenetische Forschung entdeckt das epigenetische
Werden der Formen aus dem formlosen Anfangszustand der Eizelle,
des Embryos, des Vegetationspunktes. Der priformistisch denkende
Forscher sieht aber schon in einem unscheinbaren Zellhocker das, was
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daraus werden wird, und spricht von der « Anlage » zu einem Blatt; das
Ziel der-erwachsénen  Form scheint den Weg zur Verwirklichung der-
selben zu- bestimmen; die Erbanlage miifite eine Art Bauplan der wert

denden Form enthalten Vererbungsforschung und Cytologie finden a,ber

nur Gene fiir bestimmte Eigenschaften in den Chromosomen Jokalisiert.
Sie sagen uns nicht, wie die riumliche Ordnung der Gestaltung im Ver-
laufe der Ontogenie zustande kommt. Das Regenerationsexperiment
lehrt, daB die Determination, die Vorausbestimmung bestimmter Zellen
A bestlmmten Gestalten im Laufe der Ontogenie eintritt und fort-
schreitet. Der Gegensatz priformistischer Betrachtungsweise, welche
nach der Art der Anlage der spiteren, ausgereiften Gestalten sucht, und
der epigenetischen Betrachtungsweise, welche den’ in der Gegenwart
sich abspielenden FormbildungsprozeB fiir sich betrachtet, losgeldst von
seiner Stellung in der ganzen Lebensgeschichte der Art, wird sich nicht
leichter auflosen lassen als in der Physik der/Gegensatz zw1schen Wellen-
theorie und Korpuskeltheorle des Lichtes. Der Biologe muB bereit sein,
auf denselben Vorgang im embryonalen Werden der Gestalt gleichzeitig
priformistische und epigenetische Betrachtungsweise anzuwenden. Bei
den vorliegenden Studien iiber Wachstum und Formwechsel geht es fiir
einmal um einen Vorstof in der Richtung der epigenetischen Einsicht.

3. Wachstum und Formwechsel von Linsenkorpern.

Wenn an den Flanken des Vegetationskegels von Hippuris die
Rlitter angelegt werden, so verlingert sich deren Profillinie sehr rasch,
dhnlich dem Lingenwachstum des Scheitelkegels (Figur 2 Blatt-Bogen
und VP lang). Das Wachstum des Bogens iiberwiegt stark gegeniiber
dem Wachstum seiner Sehne (Figur 3, Blatt B/S, vergleichbar mit Vege-
tationspunkt M/Ant., Mantellinie zu Antlklme) Dabei ist zu bedenken,
daB die Masse des Blattes aus dem Innern des Scheitelkegels stammt
und iiber die Sehnen, das heiBt iiber die Verbindungslinien der Blatt-
achseln hinaus, ins werdende Blatt verlagert wird. Figur 9b deutet
diesen Vorgang fiir drei Blattanlagen an. Die Form jiingster Anlagen
Lkann schematisch aufgefaBt werden als Sammellinse, begrenzt von zwei
Kugelflichen, welche sich am Schnittrand: rechtwinklig treffen. Fir
einen so definierten Linsenkorper konnen wir die Zusammenhdnge zwi-
schen Wachstum verschiedener Dimensionen und Formwechsel rech-
nerisch verfolgen und lernen dabei einiges, das fiir V1ele verwandte Fille
giiltig bleibt.

Wir legen in Figur 9 a an die Axe MM’ bei M den Zentﬂwmkel a.
Durch die Wahl dieses Winkels ist die Form des Kérpers vollstindig
bestimmt. Wir schlagen um M eine Kugel mit dem Radius r. Durch die
Wahl von r wird die Grope des Korpers vollstindig bestimmt. Der Kegel
mit dem Zentriwinkel ¢ schneidet ein Kugelsegment heraus mit der
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Oberfliche O, dem Umfang des Randkreises U und dessen Radius o. Am
Umfang schlieBen wir rechtwinklig zu r die Mantellinie 1’ eines zweiten
Kegels an und legen um dessen Spitze M’ die zweite Kugel, welche die
Grenze zwischen Rindengewebe und Blattgewebe bestimmt. Der Linsen-

Figur 9.

korper mit dem Volumen V ist die Summe zweier Kugelsegmente mit
den Hohen h und h'. Aus r und a berechnen wir leicht alle iibrigen
GroBen.

¥ e=T tga

=r+gine

h=7v"(1—cosa)

h=r-'tga (1—sina)
Umfang U=2a‘r‘sina
Oberfliche O =2 x - 1r** (1 — cos a)

Volumen V = ﬂ: 1P [Bs (1—cosa)+2-tga-(l—sina) — sinatga]

Fir Rechnung und geometrische Konstruktion sind der Radius r
und der Winkel o die gegebenen, bequemen AusgangsgroBfen. Fiir ent-
wicklungsphysiologische Betrachtungen wird man vielmehr die freie
Oberfliche O und das Volumen V des Korpers als urspriinglich gegebene
und formbestimmende GroBen betrachten. Fiir den Ubergang von phy-
siologischer zu morphologischer Betrachtung sind wieder die MaBzahlen
fiir Flichen und Volumen durch ihre Wurzeln zu ersetzen. Wir bestim-
men also auch

\/821‘-\/2—::-\/(1—0050:)[

g 41 1 . \
\3/V:r‘\3/13’_.\3/2-(1——cosa)—{—z-tg‘ia-(l—sina)m sin a tg a
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Durch Division féllt der Faktor r aus der Rechnung heraus, und
wir finden einen fiir die Form charakteristischen Quotienten, abgeleitet
aus den Zahlen fiir Oberfliiche und Volumen und gleich einer Funktion
des formbestimmenden Winkels o.

\/6' \/;:_zi\/(“l — cosa)l

\/V c/"g—'\g/z'(l mcosa)+2tg3a(1——sina)~ sina-tga

Dieser Formquotient 148t sich berechnen entweder aus Oberfliche
und Volumen oder aus dem Zentriwinkel a. Er ist unabhiingig von der
absoluten GroBe, die durch den Radius r bestimmt wird. In gleicher
Weise erhalten wir einen Formquotienten fiir die Beziehungen zwischen
Umfang und Oberfliche:

e
U —\/2n-Sina

) =y .
\/0 1 —cosa

Die Tabelle 3 umfaBt Werte der beiden Formguotienten fiir Winkel
von —80° bis +180°. Negative Zentriwinkel beziehen sich auf Linsen-
korper mit eingesenkter freier Oberfliche wie in Figur 11 A. Bei posi-
tiven Zentriwinkeln verfolgen wir Formen mit starker Aufwdlbung bis
fast zur vollen Kugel wie in Figur 11 C. Die Zahlen der Tabelle 3 dienen
sur Zeichnung der Funktionskurven in Figur 10.

Tabelle 3.
Zentriwinkela | U: 1/ 0 Vo : ‘3/7 Zentriwinkele | U: |/ O 10 : \E/_V"'”
] -
— 80 2,716 ﬁ 0,323 60 - 8,070 1,812
= 4D 2904 | 0461 70 2,904 1,866
e O 3,070 0,644 80 2716 . 1998
e ) | 37218 0,804 90 o207 | 1,959
— 40 3,331 0,946 100 | 2279 | 2001
— 30 3,424 1,072 110 . 2,033 2,087
e ) 3,491 1,187 120 . 1772 2,071
— 10 3,530 1,201 130 L 1,498 2,103
0 3,545 1,385 6 | LRl i Bie
10 3,530 1,472 150 09T 2,155
20 3491 | 1552 160 0,680 2,176
30 3424 | 1,625 170 0,309 2,185
40 3331 | 1,693 180 0 ; 2,199
50 3.213 ‘ 1,756
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r
Der Wert U \/ O  erreicht ein Maximum fiir den Winkel ¢ — 0°,

das heift fiir die ebene Kreisfliche. Positive und negative Winkel a, das
heifit Ausstiilpung oder Einstiilpung der freien Oberfliche ergeben die-
selbe Beziehung zwischen Umfang und Fliche. Die Abnahme des Um-
fangs im Vergleich zur Wurzel aus der Fliche ist notwendig verbunden
mit einer Wolbung; durch die Wolbung wird im Rahmen des Umfanges
fiir eine groBere Flidche Platz geschaffen. '

'

4

2 | Y
3 - /’/’. — o~ : : "
—/ N x .
£ ‘ P 5 1
S : \\ . £, o
N \ i b
B e
2 [~ Y
\
= V / \\
[ 3
4 / VE/W \\
/ \\
| \
\
ol i bin bbb bl by
-60° -30° p° 3p° 60° 30° 120° 150° 180°
Figur 10.

Mt '
Die Kurve \/ 0 / </ V steigt stetig an, auch beim Ubergang von den

negativen Winkelwerten zu den positiven. Hohlformen wie in Figur 11 A
haben kleine; erhabene Formen wie in Figur 11 C haben groBe Ober-
tlichenwerte.

In der Konstruktion der Figur 9 a, in der Berechnung der Takelle 3
und in der Zeichnung der Figur 10 sind wir vom Radius r und vom
Winkel o ausgegangen. Durch die Berechnung der Formquotienten
konnte r eliminiert werden, so da8 in Tabelle 3 und Figur 10 nur noch
der Winkel o als unabhéngige Variable auftritt. « allein bestimmt die
Form; r sagt, in welcher GréBe die Form ausgefiihrt wird, Aber man
kann schwerlich r und « als physiologisch einfach bestimmte GréBen
ansehen. Fiir die physiologische Betrachtung miissen wir einen andern
Ausgangspunkt wihlen als fir die mathematische Konstruktion. Ver-
mutlich werden Oberfliche und Volumen, in unserer Rechnung vertreten

1

1
durch \/ O wund \3/ V', in einfacher Weise den urspriinglichen Wachs-

tumstendenzen zugeordnet sein. Wir werden von bestimmten Werten und
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einem bestimmten Wachstum wvon Oberfliche und Volumen ausgehen
und von diesen aus den Formwechsel abzuleiten suchen. Wir fragen :
Wie muf eine Linse (deren Flichen am Rande zueinander senkrecht
stehen) ihre Form wverdndern, wenn zwischen Oberfliche und Volumen
ein bestimmtes Wachtumsverhdlinis vorgeschrieben ist ?

Tabelle 4
1 o ’ L v
{. | Oberfliche O, f =195 | 9,60 | 1872 | 3650 | 71,18 | 13881
9. | Volumen V, f=2 1035 | 20,70 | 4140 | 8280 | 165,60
3. 0 3,10 483 | 6ok 844 | 11,78
4. \3/ v 2,18 275 | 346 | 436 5,49
SEs N e g
D. \/ 0 v 1,42 1,58 = 1,75 1,93 2,15
6. | Zentriwinkel a 5t 23°°0". | 48°30° | 8445’ | 145° 30
7. | Radius r 120 6,08 4,15 3,53 3,48
8. | Radius des Schnitt- ;
krei-es g 1,74 2,39 | 311 3,52 1,97
9. | Héhe h-+h’ 1,67 2,07 2,59 3,87 5,31
10. | Umiang U 546 | 17,51 9,75 11,04 6,19
T L

Wir beginnen mit einem beliebigen Ausgangskorper, z. B. mit dem
Zentriwinkel 5° und dem Radius 20, und berechnen dazu nach den
Formeln auf Seite 646 Werte fiir r’, ¢, h, h’, U, O und V (Tabelle 4, Ko-
lonne 1). Dann lassen wir Oberfliche und Volumen beliebig wachsen,
z. B. die Oberflichen durch wiederholte Multiplikation mit dem Faktor
1,95 und die Volumen durch Wiederholte Multiplikation mit 2 (Tabelle 4,

Zeilen 1 und 2). Aus \/ O und \/ Vv gewmnen wir die formbestimmen-

den Quotienten \/ O : \/ v (Lellen 3, 4 und 5 der Tabelle). Aus der

Kurve in Figur 10 oder durch Interpolation aus der Tabelle 3 finden wir
zu jedem Wert des Oberflichen-Volumen-Quotienten den zugehorigen

‘ !
Zentriwinkel a (Zeile 6). Aus dem Wert fiir \/ O und dem Wert fiir a

errechnen wir den Kugelradius

r_—\/O :\/27:(1—*(303«1)[
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Aus @ und r (Zeilen 6 und 7) ergeben sich leicht alle iibrigen Maf-
zahlen (Zeilen 8 bis 10); ebenso lassen sich die Stadien I bis V in rich-
tiger Form und richtigem GroBenverhiiltnis zeichnen (Figur 11, Ko-
lonne C). Die zwei andern Serien der Figur 11 beginnen mit demselben
Ausgangskorper wie C; sie sind berechnet mit gleichem Volumenwachs-

Figur 11.

tum mit dem Wachstumsfaktor 2. Die drei Serien unterscheiden sich nur
im Wachstum der freien Oberfliche. Diese wichst in A mit dem Faktm
1,25, in B mit dem Faktor 1,65, in C mit dem Faktor 1,95.

Zur Diskussion der drei Falle diene neben den Lahlen der Tabelle 4
fiir Fall C die Zusammenstellung der Allometrielinien fiir alle drei Fille
in Figur 12. In kréftigen, geraden Linien ist die Verschiebung des Ober-
flichen-Volumen-Wertes dargestellt. Alle drei Koérper beginnen mit dem
Verhiltnis 3,10 : 2,18 = 1,42 (Tabelle 4, Kolonne 1, Zeilen 3 bis 5). Die
drei Linien divergieren vom gemeinsamen Ausgangspunkt. A weicht ab
zuungunsten der Oberfliche; B folgt fast der Isometrierichtung mit ge-
ringer Abweichung zugunsten der Oberfliche; fiir C ist die Oberfliche
stark begiinstigt. Figur 11 zeigt, wie sich das auf den Formwechsel aus-
wirkt. Der Korper B wichst nahezu isomorph; exakte Isomorphie miilite

L

3
eintreten bei einem Wachstumsfaktor fiir die Oberfliche f, — \/ 2 =
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1,5874. Ein Wachstumsverhiltnis OV = 1,5874 : 2 ist aber ein Spezial-
fall, dessen genaue Verwirklichung in der Natur wir nie, dessen an-
nihernde Verwirklichung wir selten erwarten werden. Der Spezialfall
des isomorphen Wachstums interessiert uns als Grenze zwischen den
beiden entgegengesetzten Méglichkeiten eires Uberwiegens des Volumen-
wachstums (A) oder des Oberflichenwachstums (B und C). ‘
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Figur 12,

B und C machen denselben Formwechsel durch, unterscheidzn sich
aber in der Intensitit des Formwechsels bezogen auf gleiches Volumen-
wachstum. Der Korper B hat sich nach viermaliger Verdoppelung des
Volumens noch nicht soweit umgeformt wie der Koérper C nach einer
Verdoppelung. B erreicht zuletzt mit der Oberfliche 71,16 und dem
Volumen 165,60 ein OV-Verhiltnis von 1,54; C aber erreicht it der
Oberfliiche 138,81 und dem Volumen 165,60 das OV-Verhiltnis 2,15
(Zeilen 1, 2 und 5 der Tabelle 4). In der Darstellung von Figur 12 gehort
Lei der OV-Allometriegeraden Fall B zu einer ausgiebigen Verlingerung
in der Richtung des Wachstums nach rechts und nach oben nur eine
ieichte Verschiebung seitwirts gegen die schrige Linie 10 : 1, das heilit
gegen groBere Oberflichenausbildung. Fiir die Allometriegerade des
Falles C ist bei gleichem Volumenzuwachs diese seitliche Verschlebung
nach stirkerem Uberwiegen der Oberfliche viel auffilliger.
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- Mit den beiden Linsenkdrpern B und C vergleichen wir noch einmal
das Paraboloid nach der Anschauungsficur 4 und der OV-Allometrielinie
in Figur 7. Der Winkel der Allometrielinie fiir das Paraboloid gegen die
Isometrierichtung 45° ist grofer als der Winkel fiir Linsenkérper B, aber
kleiner und mit dem Wachstum abnehmend im Vergleich zum Linsen-
korper C. Das’ Paraboloid war uns Schema fiir den Vegetationskegel;
der Linsenkdrper C eignet sich als Schema fiir jiingste Blattanlagen
(Flgur 9b, 1—3). Es wiirde sich ergeben, daB der Formwechsel der
jungen Blattanlagen mit gréBerer Intensitit vor sich geht als der Form-
wechsel im Scheitelkegel. Wenn einmal vergleichende Untersuchungen
in grofierem Umfange vorliegen werden, wird der Vergleich der Inten-
sitit des Formwechsels mit dem Wa-chstum fiir das Verstdndnis der
formbildenden Vorgéinge wichtig werden. Vorderhand 1:#8t sich nur ver-
muten, daf} sich die embryonalen Vorginge durch besonders intensiven
Formwechsel auszeichnen werden.

In Figur 12 miissen die Allometrielinien fiir das OV-Formverhiltnis
gerade sein, weil wir bei der Berechnung einfache Wachstumsverhiilt-
nisse zw1schen Oberfliche und Volumen zur Voraussetzung machten
(Tabelle 4, Zeilen 1 und 2). Notwendigerweise miissen dann andere Ver-
hiltnisse von der geradlinigen Allometrie abweichen; es kann sein, daB
uns solche Abweichungen bei der Betrachtung der Anschauungsfigur 11
mehr in die Augen fallen. Wir achten auf die Hohe h. den senkrechten
Abstand der Fldchenmittelpunkte oder die Dicke der Linsen und ver-
gleichen ihn mit dem Radius ¢ des Randkreises, in welchem sich die
Flichen schneiden. Die Allometrielinien h/p divergieren stark. Im Fall A,
bei schwachem Wachstum der Oberfliche und Einsenkung derselben
ttherwiegt die Zunahme der Dicke stark gegeniiber der VergréBerung
von Radius (und Umfang) des Randkreises. Fall B weicht auch in dieser
Betrachtungsweise wenig von der Isometrie ab. In Fall C ist die starke
Oberflichenentwicklung zuerst, in Stadien 1 bis 8 verkniipft sowohl mit
Erweiterung des Randkreises mit dem Radius ¢ als auch mit VergroBe-
rung des Zentriwinkels a zuletzt, von Stadium 4 auf 5 vergroBert sich
die Oberfléiche trotz Verkleinerung des Randkreises durch die starke
Zunahme des Zentriwinkels (Tabelle 4, Zeilen 6, 8 und 9). Wihrend die

P
Allometrielinie \/ 8] / </ V' gerade verlduft, kriimmt sich die Linie h/e

in scharfem Bogen.

1
Der Vergleich von Umfang mit Oberfliche, U, / \/ O ; zeigt im Be-

ginn drei fast gleichgerichtete, fast isometrisch laufende Linien. Wieder
ist Fall C ausgezeichnet durch den Ubergang in eine scharf gekriimmte
Kurve; im Fortwachsen der Oberfliche bleibt der Umfang zuriick und
mmmt schheﬁhch ab, nachdem der Zentriwinkel 90° iiberschritten hat




. R
(Tabelle 4, Zeilen 3, 6 und 10). Vorginge mit Abnehmen gewisser Gro-
Ben werden bei Pflanzen schwer zu finden sein; sicher aber spielen sie
eine Rolle bei der Formbildung an tierischen Embryonen, man denke an
den Verschluf eines Urmundes. : :

Allgemein wichtig ist die Tatsa,che dafl an ein und demselben
wachsenden . Gegenstand gleichzeitig Allometriegerade und Allometrie-
kurven abgelesen werden konnen, je nach der Wahl der zwei GroBen,
welche bei der Konstruktion einer Allometrielinie miteinander in Be-
ziehung gesetzt werden. Man wird bei der Analyse eines gegebenen Tat-
sachenmaterials nach den Allometrlegeraden, also nach den einfachen
Wa,chstumsverhaltmssen suchen und hinter diesen einfachen Verhilt-
nissen die aktiven, formbestlmmenden Wachstumstendenzen vermuten.
Von physmloglschen Gesichtspunkten aus wird man namentlich auf
Oberfléichen und Volumen achten.

4. Zusammenfassung

In Anknupfung an das Knospenbild von Hippuris werden in geo-.
metrischen Betrachtungen die Beziehungen zwischen chehstum und
Formwechsel am Paraboloid und an Linsenkdrpern dargestellt.

Die Allometrie zwischen verschiedenen, nur stellenweise verbun-:
denen Teilen, wie Stengel und Blatt, erkt sich aug ‘in Ver.schzebungen
der Teile, d1e wachsend -aneinander Vorbelglelten : :

Die Allometrle zwischen verschiedenen Dimensionen elneb elnfach
aufO‘ebauten Teiles, wie Linge und Breite der btengelghedel wnkt sich
aus in einem eznfacfzen Formwechsel, z. B. im Ubergzmg aus einer kreis-
*01m1gen Scheibe in einen zylindrischen Stab. .

Die Allometrie zwischen symplastisch wachsenden Tellen eines zu-
sammengesetzten Gebildes, z. B. eines geschichteten Vegetationskegels,
ist verkniipft mit intensivem mefwechsel innerhalb des stationiren Um-
risses bei der Regeneration des Ganzen aus dem Scheitel heraus und bel
der Bildung von Blattanlagen '

Im Spezia.lfall des isomorphen Wachstums, der biologisch unwahr-
scheinlich ist, verschiebt sich das Verhiltnis zwischen Lingen, Flichen
und Volumen. Fiir den morphologischen Vergleich zweckmdipig ist die
Darstellung von Flichen durch die Quadratwurzeln und von Volumen'
durch die Kubikwurzel ihrer MafBzahlen.

~ Im Paraboloid iiberwiegen das Wachstum der periklinen Mantel-

linie gegeniiber der Antikline, das Wachstum der freien Oberfliiche
cegeniiber der antiklinen Querschnittsfliche, das Wachstum der freien
Oberfliche gegeniiber dem Volumen. Innerhalb der Oberfliche bleibt das
Wachstum des Umfanges zuriick gegeniiber dem Wachstum der Mantel-
linie. In bezug auf die Verteilung des Wachstums zwischen scheitel-
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nahen und scheitelfernen Teilen sind im Paraboloid verschiedene Fiille
moglich.

An Linsenkorpern aus Kugelsegmenten mit rechtwinkliger Schnei-
~dung der Rénder bestimmt ein Zentriwinkel a die Form, ein Kugel-
radius r die GroBe. Zwei von der Grifie unabhingige Formguotienten

g

Umfang-—Oberfliche, U :\/ O , und Oberﬂﬁche——Volumen,\/ O: {/ ¥

werden als Funktion des Zentriwinkels dargestellt. Es wird untersucht,
welche Formverinderungen aus einfachen Annahmen iiber Oberflichen-
und Volumenwachstum als notwendige Folgen eintreten. Figur 11 stellt
in drei Kolonnen Korper mit gleichem Volumenwachstum, aber mit ver-
schiedenem Oberflichenwachstum dar. Die Wachstumsverhéiltnisse Ober-
fliche : Volumen sind A 1,25:2, B1,656:2 und C 1,95 : 2.

Die geometrischen Betrachtungen weisen hin auf einen moglichen
Fortschritt in der Erforschung und im Verstindnis der Formbildung.
Bisher treiben wir vorwiegend « Entwicklungsgeschichte » und denken
die Formen « prdformiert », auch da, wo sie vor den Augen des Mikro-
skopikers aus ungeformten Zustinden sich neu bilden. Wir sollten viel-
mehr die « Ontogenie » erforschen, das Entstehen, die « Epigenesis » der
Formen. Einfache Allometrie zwischen eng verbundenen Teilen, z. B.
zwischen perikliner und antikliner Wachstumsrichtung, zwischen Ober-
[lichen- und Volumenwachstum eines Korpers erscheint als ein wirk-
sames Mittel zu eingreifender Umbildung der Formen.

Die groBe Mannigfaltigkeit der Formen bei gleichzeitiger fester
erblicher Bestimmung derselben miissen wir aber darauf zuriickfiihren,
daf in der Natur einfache Mittel in genauer und sicherer Abstufung, in
geordnetem Zusammenwirken eingesetzt werden.

Résumé.

On a étudié lallométrie de la croissance, en partant d’'un schéma
d’un point végétatif construit avec des paraboles confocales. La crois-
sance de la surface, représentée par la racine carrée de celle-ci, I'em-
porte sur la croissance en volume, représentée par la racine cubique de
cette derniére (figures 4 et 7).

Le changement de forme des ébauches des-jeunes feuilles-s’explique
par la croissance d’un corps lenticulaire. I.e rapport des formes surface-
volume, représenté par le quotient (racine carrée de la surface : racine
cubique du volume) permet de trouver I'angle qui détermine la forme
et 'on peut en déduire le rayon r qui détermine la grandeur. Selon la
mesure de la croissance en surface, on obtient une formation différente
en direction et en intensité (figure 11).
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