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total intensity. By this we mean all types of particles
or rays whose origin may be traced to the incoming
primary cosmic radiation. In the endeavor to establish
a relationship between cosmic radiation and carcino-
genesis, it may be well to keep in mind the various
types of particles and rays that occur in the secondary
radiation which is incident at the earth’s surface, and
to remember that their frequency distribution with
respect to altitude, latitude, and absorbing or shower
producing material may be quite different from that

mantifested by the total radiation.
(Vide addendum p. 284}

In conclusion, we should like to express our appreciation and
gratitude to Professor G.pe Hevesy and Drs. L. J. MuLLiNs,
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manuscript and offering advice.
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Zusammenfassung

Es wird versucht, die Krebssterblichkeit in verschie-
denen Orten und Lindern mit der dort vorhandenen In-
tensitit der kosmischen Strahlen in Verbindung zu brin-
gen. Gewisse klinische Faktoren beeinflussen allem An-
schein nach die offensichtliche Abhingigkeit der Krebs-
sterblichkeit von der geographischen Breite und damit
von der Stirke der kosmischen Strahlen. Im Hinblick
auf neuere experimentelle Ergebnisse (Erzeugung von
kosmischen Strahlenschauern unter Blei und Krebs-
erkrankungen} wird auf den Zusammenhang zwischen
Krebssterblichkeit und «percent urbanity» hingewiesen.
Die HAufigkeit bestimmter Krebsarten ist indessen, das
mub betont werden, von der geographischen Breite voll-
kommen unabhingig. Bei der Auswertung des angefiihr-
ten Materials ist einige Vorsicht notwendig; definitive
SchluBfolgerungen sind noch nicht moglich. Es werden
Vorschlige zum Ausbau dieser Forschungen gemacht,

Das organische Wachstum und seine Gesetzmifligkeiten

Von LUDWIG VON BERTALANFFY!, Wien

1. Einleitung

Daf} Pflanzen, Tiere und Menschen wachsen, ist eine
banale Tatsache; daB nicht nur die Bdume nicht in den
Himmel wachsen, sondern daf3 das Wachstum auch bei
Tier und Mensch eine Grenze findet, ebenfalls. Fragen
wir in der Physiologie {iber das Problem des Wachs-
tums nach, so berichtet sie uns eine Fiille von Tat-
sachen iiber Beeinflussungen des Wachstums, wie sie
beispielsweise durch die Ernihrung, die Temperatur,
den Lebensraum eines Organismus, insbesondere aber
durch Wirkstoffe, wie Hormone und Vitamine, be-
dingt sind. Aber die Physiologie ist bisher kaum der
Frage nidhergetreten, welches denn die Griinde des
Wachstums als solches sind. Das Wachstum beruht auf
der Fahigkeit der Assimilation durch die einzelnen Zel-
len und den Gesamtorganismus; aber warum hért es
schlieBlich auf? Das kann nicht an den Zellen liegen;
wir wissen ja, daB in der Gewebekultur tierische Zellen
unbegrenzt leben, wachsen und sich teilen konnen. In
der Physiologie finden wir bisher kaum eine Erklirung
fiir das Wachstum, auler dem Hinweis auf einen recht
mysteridsen «Wachstumstrieb», und in fithrenden Dar-
stellungen und Lehrbiichern lesen wir Sitze wie etwa:
«Ebensowenig wie wir etwas i{iber die Ursachen des
Wachstums wissen, ebenso unerklirlich bleibt uns
schlieBlich seine Abnahme im Alter», oder: ¢Die innere
Ursache des Wachstums ist unbekannts.

Eine recht unbefriedigende Antwort auf einec Frage,
die zweifellos ein grundlegendes Phinomen des Lebens
betrifft. Wir wollen ihr eine zweite, nicht weniger un-
bequeme Frage anschliefen. Die Organismen treten uns
als eine Fiille unzdhliger Gestalten des Tier- und Pflan-

1 Zoologisches Institut der Universitat Wien.

zenreichs entgegen. Mit dieser Formenfiille setzt sich
die Biologie in verschiedener Weise auseinander. Sie
beschreibt und ordnet sie in der Morphologie, sie unter-
sucht diese Gestalten im Hinblick auf die Funktionen,
welche sie leisten, in der physiologischen Anatomie,
sie lehrt sie uns in ihrer keim- und stammesgeschicht-
lichen Entwicklung usw. verstehen. An einem bestimm-
ten Punkt bleiben wir jedoch unbefriedigt. Die organi-
schen Formen scheinen sich einer guantitativen Analyse
zu entziehen ; wir kénnen anscheinend ihre Vielfalt nur
beschreiben, nicht aber exakt faBbare GesetzmiBig-
keiten fiir sie aufstellen.

Wachstum und Gesetze der organischen Formen --
damit sind zweifellos zwei grundlegende Probleme des
Lebendigen angegeben. Ist die eben angedeutete Re-
signation nun notwendig, oder vermdgen wir doch
Wege ausfindig zu machen, diese Probleme einer ge-
danklichen und damit schlieBlich auch praktischen Be-
herrschung zugénglich zu machen ? In der Tat vermag
die Forschung den genannten Problemen auf verschie-
denen Wegen, die im folgenden skizziert seien, niher-
zukommen. Soweit nicht anders angegeben, beruht die
folgende Darstellung auf den Arbeiten des Verfassers
und seiner Mitarbeiter?,

‘Wir wollen mit einer ganz allgemeinen Feststellung
beginnen. Die Formen, in denen uns das Lebendige ge-
gentibertritt, sind nur duBerlich bestindig und gleich-

1 1. v.BERTALANFFY, Roux’ Arch. 731, 813 (1934); Human Biol.
16, 181 (1938); Roux' Arch. 140, 81 (1940); Biol. generalis {Wien}
15, 1 (1941); (mit M. Rerra) Roux' Arch. 141, 33 (1941); Biol. Zbl.
61, 510 (1941); (mit 1. MOLLER) Riv, Biol. 35, (1943); Z. vergl. Phy-
siol. 30, 139 (1943); Biol, Zbl. 63, 446 (1943); Forsch. u. Fortschr.
19, 13 (1948); Z. Rassenkde, 13, 277 (1943); (mit O. HOFFMANN-
OsTeEnHOF und (. ScHrEIER) Nature 158, 948 (1946); Mh. Chem.
79 (1948); (mit O. Scureisr) Osterr, Zool. Z. (im Druck).
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bleibend; in Wirklichkeit sind sie Ausdruck eines im-
merwihrenden Geschehensflusses; sie sind nicht, sie
geschehen. Jede organische Form beharrt in einem stin-
digen Wechsel ihrer Bestandteile; durch den Stoff-
wechsel, worin der Organismus steht, sind seine Bau-
bestandteile von einem Zeitpunkt zum anderen nicht
mehr die gleichen. Forschungen der letzten Jahre, die
sich moderner physikalisch-chemischer Hilfsmittel, der
Einfithrung des schweren Wassers und radicaktiver
Isotope der Bauelemente des Organismus, bedienten
{(vgl. besonders die Untersuchungen von SCHOENHE!-
MER und Mitarbeitern, Zusammenfassung bei v. BEr-
TALANFFY!, 1942, S, 1851f.), haben gezeigt, daB dieses
«Stirb und Werde» im Organismus mit einer frither
kaum angenommenen Geschwindigkeit erfolgt. Wir
finden diesen stindigen Wechsel der Baubestandteile
auf allen Niveaus der biologischen Organisation. In der
Zelle geht eine fortwihrende ZerstGrung ihrer Bau-
materialien vor sich, in der sie als Ganzes beharrt. In
vielzelligen Organismen sterben fortwihrend Zellen ab
und werden durch neue ersetzt. Der Proze3 der physio-
logischen Regeneration, beispielsweise der Haut oder
der Driisen, worin Zellen immer wieder abgestoBen
werden, zeigt anschaulich, wie die Form durch ecinen
Prozel getragen wird. So erscheint jedes organische
Gebilde, von einem bestimmten Standpunkt aus be-
trachtet, als bestindig, als stationdr; gehen wir aber
einen Schritt tiefer, so finden wir, daB diese Beharrung
einen stindigen Wechsel der nichstuntergeordneten
Teile bedeutet: der chemischen Komponenten in der
Zelle, der Zellen im vielzelligen Organismus usw.

Mit dieser allgemeinen Erkenntnis ist sozusagen eine
Schliisselstellung gewonnen, von der aus wir die ein-
gangs erwihnten Probleme aufrollen kénnen. Wir kén-
nen die organischen Formen nicht nur als Ausdruck
eines Bauplans, in Hinblick auf ihre Funktionsbezogen-
heit und als etwas keim- und stammesgeschichtlich
Gewordenes betrachten, sondern auch als Ausdruck
eines geordneten Geschehensflusses, eines geordneten
Systems von Kriften. Diese Betrachtungsweise mégen
wir als die einer dynamischen Morphologie (v. BER-
TALANFFY?) bezeichnen, und wir werden sehen, daf
sich von hier aus zunéchst die Frage nach den Grund-
lagen des Wachstums als solchem wie auch die der
organischen Formen aufhellen 148t.

2. Das Wachstum des Organismus als cines Ganzen

Betrachten wir zunichst eine typische Kurve des
zeitlichen Wachstumsverlaufs, z.B. eines Fisches (Abb.
1}, so zeigt diese Kurve eine sehr charakteristische Ge-
stalt. Beim Lingenwachstum finden wir, daB die Lédnge
des Fisches zuerst rasch zunimmt; diese Zunahme ver-
ringert sich allm#hlich. Einen anderen Charakter trigt
das Gewichtswachstum. Das Gewicht des Fisches

1 L. v. BertALANFFY, Theoretische Biologie, 2. Bd., Stoffwechsel,
Wachstum (Berlin 1942},
2 L. v. BERTALANFFY, Biol. generalis (Wien) 15, 1 (1941).
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nimmt am Anfang langsam zu, dann folgt eine Zeit
rascher Zunahme, die sich endlich wiederum verlang-
samt. Die Kurvenform zeigt daher beim Lingenwachs-
tum ein einfaches Abklingen, beim Gewichtswachstum
hingegen S-Form, wobei der Ubergang von zunchmen-
der zu abnehmender Wachstumsgeschwindigkeit, der
Wendepunkt der Kurve, bel etwa einem Drittel des
schlieBlich erreichten Endgewichtes liegt. Dies ist, wie
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Abb. 1. Der typische Verlauf der Wachstumskurven bei Wirbel-
tieren. Wachstum, des Brachsen, Abramis brama. {(Nach v, Ber-
* TALANFFYY),

e L Angenwachstum, ————— Gewichtswachstum. Die ausge-
zogenen Kurven sind nach den im Text erwihnten Wachstumsgeset-
zen berechnet, die sich aus den dort ausgefiihrten Uberlegungen
ergeben. Die Form dieser Wachstumsgesetze ist fiir das Langen-

wachsturm:
1=L—(L—1IyeH,

fiir das Gewichtswachstum:
35— 35— 3/— 3
e =1Ve—(Vo—Vg) ]
1, g Lange baw. Gewicht zur Zeit ¢; L, G Endlange bzw. Endgewicht;

Ly, 8o Anfangslinge bzw. Anfangsgewicht; & Konstante des Abbau-
stoffwechsels; ¢ Basis der natiirlichen Logarithmen.

gesagt, der am meisten verbreitete Fall des Wachstums.
Allerdings werden wir spiter sehen, dafl es auch andere
Typen des Wachstums gibt.

Wie ist dieser charakteristische Verlauf des Wachs-
tums zu erkliren ? Der Organismus erhilt sich, wie wir
sagten, in einem stindigen Wechsel seiner Bestand-
teile. Fortwiihrend geht organisches Baumaterial durch
natiirliche Abnutzung zugrunde. Fortwihrend werden
anderseits Materialien in den Organismus eingefiibrt,
die im Betriebsstoffwechsel teilweise dazu dienen, in
rascher Verbrennung die Energien zu liefern, deren der
Organismus zur Erhaltung seiner Leistungen, zur Be-
wegung, Driisensekretion usw., bedarf, die aber andern-
teils zum Wiederaufbau von Korpersubstanz verwen-
det werden. Der Organismus wichst, wenn der Aufbau
von Baumaterialien den Abbau iiberwiegt; er geht in
einen stationiren Zustand iiber, wenn beide Prozesse
ins Gleichgewicht kommen.

Natiirlich sind diese Prozesse des Stoffwechsels von
einer ungeheuren Kompliziertheit. Fiireinequantitative
Analyse des Wachstums kénnen wir jedoch mit Bilanz-

1 L. v. BERTALANFFY, Roux’ Arch. 131, 613 (1934).
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werten rechnen, wie dies ja auch in der Physiologie des
Stoffwechsels und der Ernahrung geschieht, wenn etwa
der Gesamtstoffwechsel eines Tieres durch die Bestim-
mung seiner- Atmung oder seiner Kalorienproduktion
gemessen wird, ohne daB die tatsichlich uniiberseh-
baren Prozesse des intermedidren Stoffwechsels in die
Rechnung eingesetzt werden kénnten oder miilten.
Wir wollen das eben Gesagte in einem mathematischen
Ausdruck formulieren:

dy_ . m
T R A A (1)

In Worten: die Verinderung der Koérpermasse y ist ge-
geben durch die Differenz zwischen den Prozessen auf-
bauender und jenen abbauender Art; 5 und # sind Kon-
stanten des Auf- bzw. Abbaues, die fiir die betreffende
Art charakteristisch sind ; die Exponenten # und m be-
sagen, daB Auf- und Abbau irgendwelchen Potenzen
des Korpergewichtes y proportional seien. Diese For-
mulierung enthilt kaum eine Hypothese.

Um diesen allgemeinen Ausdruck fiir die Erklarung
und Berechnung des Wachstums anwenden zu kénnen,
miissen wir zunidchst nihere Rechenschaft iiber die Ab-
hingigkeit der Ab- und Aufbaufunktionen von der Kér-
pergrdBe ablegen. Wir beschrinken unsere Erwigungen
auf das Wachstum von Tieren und Mikroorganismen.
Bei der griinen Pflanze liegen die Verhiltnisse anders.
Was zunichst die Abbauprozesse anbelangt, so sind
diese durch die physiologisch stindig erfolgende
Zerstérung von Zellteilen, Zellen und Geweben be-
dingt: jede lebende Zelle unterliegt durch die in ihr
wirksamen Zellfermente einer allmihlichen Zerstérung;
sichtbar finden wir Abnutzung der auBleren Haut, von
Haaren und anderen Anhangsgebilden, Zugrundegehen
von Epithelien der inneren Organe, Verlust von Kor-
persubstanz durch Driisensekretion, Zugrundegehen
von Blut usw. Wir fassen diese Abbauprozesse zusam-
men in der sog. Abnutzungsquote von RUBNER. Quan-
titativ kommt hier vor allem der Verlust eiweiBartiger
Bestandteile in Betracht; die Abnutzungsquote kann
daher als Eiweil3- oder Stickstoffwechsel gemessen wer-
den. Die physiologische Erfahrung zeigt, daB, zumin-
dest in einer guten ersten Anniherung, die Abnutzungs-
quote oder der Verlust an kérpereigener Bausubstanz
einfach proportional ist dem Kérpergewicht, d.h. in der
Zeiteinheit geht ein annihernd konstanter Bruchteil
des jeweiligen Korpergewichts verloren. Zum Beispiel
findet man beim Menschen bei Beobachtung des
EiweiBverlustes im Hunger, dal pro Kilogramm
Korpergewicht etwa 1 g Eiweil tiglich verlorengeht.
Da also die Abnutzung einfach proportional dem Kor-
pergewicht gesetzt werden kann, kénnen wir in unserer
Gleichung (1) den Exponenten m einfach gleich 1 sétzen.

Anders verhilt es sich mit den Prozessen des Au/f-
bawues. Dieser wird im allgemeinen durch gewisse Ober-
fliichen im Korper reguliert. Wir werden auf die Griinde
dafiir sogleich zuriickkommen. Vorldufig kann folgen-

17 Ezxper.
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Tabelle I
Stoffwechseltypen wnd Wachstumstypen

A. Die Aufbauprozesse sind abhingig von der Resorption bzw.
den resorbierenden Oberflichen.

a) Mikroorganismen:

1. Fall proportionalen Wachstums: Lincar- und Volumenwachs-
tumskurve wie unter B I: Kugelbakterien, Hefe,

2. Fall ausschlieBlichen Lingenwachstuins: Lincar- und Volumen-
wachstumskurve cxponentiell: Stibchenbakterien.

b} Wahrscheinlich Turbellarien.

B. Die Aufbauprozesse sind abhiingig von der Atmung.

Stoif;;es;ﬁd- Wachstuimstypus Beispiele
I. Die Atmung | a) Linearwachstum: Die | Tische,

ist von der Wachstumskurve geht | Sauge-
Oberflacheab- ohneWendepunktin all- | tiere
hingig. méhlicher Abflachung

einem Endwert (statio-

ndrer Zustand) zu,

b) Gewichtswachstum:

Die Wachstumskurve

ist S-formig mit einem

Wendepunkt bet etwa

einem Drittel des End-

gewichtes und geht

einem Endwert (sta-

tiondrer Zustand) zu.

II. Die Atmung { Die Linear- und Ge- |Insekten-
ist von der wichtswachstumskurve | larven,
Masse abhin- ist exponentiell. Das | Ortho-
gig. Wachstum geht nicht | pteren,

einem stationdren Zu- | Heli-
stand zu, sondernistan | ciden
sich unbegrenzt und er-

scheint nur durch Me-
tamorphose, jihrliche
Zyklen und dgl. abge-
brochen,

I11. Die Atmung | a) Linearwachstum: Die | Planor-
steht zwischen Wachstumskurve #mif | biden
Oberflichen- Wendepunkt geht einem
und Endwert zu.

Gewichts- b) Gewichtswachstum:

abhdngigkeit. Die Wachstumskurve
ist S-formig und ihn-
lich der unter 1 b.

des festgestellt werden. Wenn ein Kérper, ohne seine
Form zu dndern, an Grof3e zunimint, so nehmen seine
Oberflachen verhiltnismiBig weniger zu als das Vo-
lumen: je kleiner ein Korper ist, desto groBer ist im
Verhiltnis seins Oberfliche, wie man sich durch den
Vergleich einer Semmel mit einem grofen Brotlaib
leicht klarmachen kann; bei der Semmel gibt es, im
Verhiiltnis zur Schmolle, mehr Rinde, d.h. Oberfliche.
Solange also ein wachsender Organismus klein ist, sind
die fiir den Aufbau verantwortlichen Flichen im Ver-
hiltnis zum Volumen und zur Kdrpermasse grof3; da-
her baut das Tier mehr auf, als es verbraucht, und er-
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Abb. 2. Konstanz des Verhiltnisses Darmfliche/AuBenfliche bei Planarta maculata. Verschieden groBe Tiere (Gewicht g 0,04, 1.6,

3,5, 9, 19,5 mg) in gleicher Linge dargestellt, Trotz Zunahme der Korpergrife iber drei GriBenordnungen und zunehmender Darm-

verzweigung bleibt das Verhiltnis Darmflache/AuBenfliche konstant und betrigt nach den Messungen etwa 739, d.h. die GréBe der fiir
die Nahrungsresorption dienenden Oberflichen nimmt im Verhiltnis zum Koérpergewicht progressiv ab, (Nach v. BERTALANFFY)).

itbrigt so einen UberschuB fiir das Wachstum. Wenn
sich aber die Kd&rpermasse vermehrt, so bleiben die
Oberflichen im Verhiltnis zum Volumen zuriick; da-
her nimmt der UberschuB, der dem Organismus fiir das
Wachstum bleibt, allmihlich ab. SchlieBlich kommt es
zu einem stationdren Zustand, worin der Aufbau nur
die Abnutzungsquote deckt, der Organismus eriibrigt
nichts mehr fiir das Wachstum, er ist «erwachsen»
(HessE?). Das eben Gesagte 148t sich mathematisch
formulieren; wir erhalten auf diese Weise exakt ge-
faBte mathematische Gesetze des Wachstumsverlaufes.
Die Ableitung ergibt automatisch und quantitativ jene
charakteristischen Kurvenverliufe, die wir in Abb. 1
fir Langen- und Gewichtswachstum kennenlernten,
und wir sind in der Lage, mit Hilfe dieser Gesetze das
Wachstum eines Tieres exakt zu berechnen, ja bei
Kenntnis der notwendigen Konstantenwerte vorauszu-
sagen.

Nun miissen wir zu der offengelassenen Frage zu-
riickkehren, warum die Aufbauprozesse von einer Ober-
fliche abhingig sind. Eine genauere Untersuchung
zeigt, daB es eine ganze Anzahl von verschiedenen
Typen des Wachstums gibt. Was wir an solchen bisher
kennen, ist in Tabelle I zusammengefal3t. Die folgende
Darstellung muB sich auf Hervorhebung der grund-
sitzlichen Ziige beschrinken, wihrend im einzelnen
auf die Originalpublikationen hingewiesen sei.

Zunichst ein Beispiel, wo die relative Abnahme der
Korperflichen, welche die Nahrungsaufnahme besorgen
und damit fir den Aufbau verantwortlich sind, quan-
titativ festgestellt werden konnte. Die Strudelwiirmer

1 1. v. BERTALANFFY, Roux’ Arch. 740, 81 (1940).
2 R. Hesse, Uber Grenzen des Wachstums {Jena 1927).

besitzen einen schoén veristelten Darm, dessen Ober-
fliche durch geeignete Methoden ausgemessen werden
kann. Diese Messung zeigt folgendes: wenn die Tiere
an Koérpergewicht von einigen Hundertstelmilligramm
bis zu etwa 20 mg zunehmen, so wird der Darm zuneh-
mend ldnger und reicher verdstelt; aber das Verhiltnis
der Gr68e der Darmoberfliche zur AuBenoberfliche
bleibt weitgehend konstant (Abb. 2), d.h. die die Nah-
rung resorbierenden Flachen nehmen im Verhiltnis zur
Kérpermasse in ungefihr gleichem Verhiltnis ab wie
die duBere Oberfliche eines beim Wachstum seine Form
nicht verdndernden Koérpers, obgleich allerdings jene
Oberflichen hier nicht einfach durch die duBBeren Ober-
flichen, sondern durch die komplizierte innere Ober-
fliche des sich in seiner Gestalt wesentlich verdndern-
den Darmes vertreten sind. Diese Abnahme der resor-
bierenden Darmilichen im Verhiltnis zum Volumen
kann als die Grundlage fiir die allmihliche Verlang-
samung und schlieSliche Einstellung des Wachstums
betrachtet werden.

Komplizierter, aber besonders interessant sind dic
Verhiltnisse, die wir bei hher organisierten Tieren vor-
finden. Zu ihrem Verstindnis mufl etwas weiter ausge-
griffen werden.

Die Physiologie hat sich vielfach mit der Frage be-
schiftigt, in welchem Verhiltnis der Energiestoffwech-
sel eines Tieres zur Kdérpermasse steht. Grundlegend
ist hier die sog. Oberflichenregel des Stoffwechsels von
RusNER. Sie besagt, dall der Energiewechsel oder die
Atmung, die als Verbrauch von Sauerstoff, Produk-
tion von Kcohlensiure oder Kalorien gemessen werden
kann, im allgemeinen nicht mit dem Gewicht, sondern
nur mit der Oberfliche des betreffenden Organismus
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Tabelle 11
Hundeversuch von RUBNER

Kalorienabgabe pro m?
Korperoberflache

Korpergewicht
in Kilogramm

Kalorienabgabe
pro Kilogramm

3,1 85,8 1909

6,5 61,2 1073
11,0 57,3 1191
17,7 45,3 1047
19,2 44,6 1141
23,7 40,2 1082
30,4 34,8 984

ansteigt. Da kleine Tiere relativ gréBere Oberflichen
haben als grofe, erscheint bei diesen die Atmung re-
lativ héher als bei jenen. Wie das klassische, in Tabelle
1T wiedergegebene Beispiel zeigt, nimmt die Kalorien-
zahl pro Gewichtseinheit mit steigender GréBe ab,
bleibt aber konstant, wenn sie auf die Einheit der Kor-
peroberfliche bezogen wird. RUBNER hat dieses Prinzip
zunichst fur Sdugetiere aufgestellt und aus den Ver-
hédltnissen der Wirmeregulation erklirt: Da bei allen
Warmbliitern die Koérperwirme etwa 37°C betrigt,
da weiterhin der Warmeverlust durch die Kérperober-
fliche stattfindet, so muBl die Energieproduktion der
Kérperoberfliche proportional sein. Weitere Unter-
suchungen {v. BERTALANFFY, V. BERTALANFFY-M{L-
LERY, hier auch Angabe und Verwertung der sonstigen
Literatur) lehrten jedoch zweierlei: erstens, daB die
Oberflichenregel des Energiewechsels auch fiir viele
kaltbliitige Organismen zutrifft, so daBl sie als solche
in weitem Umfange giiltig, die von RUBNER gegebene
Erklirung jedoch zu eng ist, denn bei einem Kaltbliiter
fallt die Bluterwidrmung des Ké&rpers und damit die
Wirmeregulation weg. Zweitens aber stellt die Ober-
flichenregel nur einen der mdglichen Fille, allerdings
den verbreitetsten und wegen seines Zutreffens bei Wir-
beltieren wichtigsten dar. Neben ihm kommen aber noch
andere Formen der GréBenabhingigkeit des Energie-
stoffwechsels vor. Wir gelangen so zur Aufstellung von
Stoffwechseltypen in Hinblick auf die Abhingigkeit der
Atmung von der KérpergroBe.

Wie es verschiedene Stoffwechseltypen gibt, so gibt
es auch verschiedene Wachstumstypen. Den meistver-
breiteten Fall der Wachstumskurve haben wir bereits
besprochen; aber es gibt auch andere Typen des Wachs-
tumsverlaufes, Es ist nun gelungen, zwischen Stoff-
wechseltypen und Wachstumstypen einen bindenden
Zusammenhang avizufinden, der einerseils eine Evkli-
rung und etne streng fafibare Gesetamifiigheit fiir jenes
biologische Grundphinomen, anderseits die Grundlegnug
einer vergleichenden Physiologie des Wachstums ermig-
licht.

Die Untersuchung lehrte ndmlich, daf} die Atmung
als der limitierende Faktor fiir die Aufbauprozesse an-

1 L. v. BERTALANFFY, Biol. Zbl. 61, 510 (1941); Forsch. u, Fort-
schr. 19, 13 (1943); (mit I. MULLER) Riv, Biol. 35 (1943); Z. vergl.
Physiol. 30, 139 (1943); Biol. Zbl. 63, 446 (1943).
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zusehen sei. Wie angedeutet, steht die Atmung bei ver-
schiedenen Tiergruppen in verschiedenem Verhiltnis
zum Kérpergewicht. Setzen wir in die Grundformel (1)
fiir die Konstante #, welche die Abhéingigkeit des Auf-
baues von der Kérpermasse angibt, den aus der Gré8en-
abhingigkeit der Atmung gefundenen Wert ein, so ist
es moglich, aus dem Stoffwechseltypus eines Tieres, in
Hinblick auf die Abhédngigkeit der Atmung von der
KorpergréBe, den Wachstumstypus vorauszusagen. Die-
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Abb. 8. Stoffwechsel und Wachstum bei dem Zahnkarpfen Lebistes
reticulatus.

a} Abhangigkeit der Atmung von der KérpergréB8e in allometrischer

Darstellung (nach v, Berravanrry und I. MOLLERD); b) Wachs-

tumskurven (3) (nach v. BErRraLANFFYZE). Liangenwachs-
tum, - - = — Gewichtswachstum,

se Prophezeihung hat sich in simtlichen bisher unter-
suchten Féllen restlos bestitigt, und wir haben bisher
drei Stoffwechsel- und ihnen entsprechende Wachs-
tumstypen unterschieden.

Die Form der Abhingigkeit der Atmung von der
KoérpergréBe kann am besten durch eine allo-
metrische Darstellung (vgl. S. 263) festgestellt werden:
Wird die AtmungsgroBe logarithmisch gegeniiber dem
Kérpergewicht aufgetragen, so erhilt man eine gerade
Linie, deren Neigung (tg des mit der Abszisse gebil-
deten Winkels) jene Abhingigkeit sofort erkennen 148t
{tg @ = 2/, bei Oberflachen-, tg « = 1 bei Gewichtsab-
hidngigkeit).

Der erste Typus gilt fir die Wirbeltiere. Bei ihnen ist,
wie schon erwihnt, die Atmung proportional einer
Oberfliche (oder der ?/;-Potenz des Gewichtes) {Abb.
3a). In diesem Falle ergibt sich aus der Grundgleichung

1 L.v. BERTALANFFY-I. MOLLER, Riv. Biol. 35 (1943).
2 L. v. BerTALANFFY, Human Biol. 10, 181 (1938).
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des Wachstums (1) der uns schon von den Fischen her
bekannte Wachstumsverlauf (Abb.1.u.3b). Ohneauf die
mathematischen Ableitungen einzugehen, ersehen wir
aus der Betrachtung der Wachstumskurve bereits deren
beide wichtigste Kennzeichen: 1. das Wachstum geht
einem stationiren Zustand zu, 2. die Wachstumskur-
ven fiir Gewicht und Lange sind charakteristisch ver-
schieden; die erstere hat einen Wendepunkt an einer
bestimmten Stelle, nimlich bei ungefihr 14 (genau
29,6%,) des Endgewichtes, die letztere zeigt einfach
exponentielles Abklingen. Zahlreiche Beispiele der nu-
merischen Berechnung, welche zeigen, wie genau die
erwidhnten Wachstumsgesetze eine Berechnung erlau-
ben, finden sich in den erwidhnten Arbeiten.
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Abb. 4. Stoffwechsel und Wachstum bei Tnsektenlarven,
a) Abhiingigkeit der Atmung von der KérpergroBe bei der Mehlkifer-
larve (nach v. BERTALANFFY und MurLerl); b) Wachstum der
Larven von Dvosophila (nach Daten von Avpatov aus: v. BER-
TALANFIYZ),

Nicht immer ist indes die Atmung von der Oberfli-
che abhingig. Z.B. findet man bei Insektenlarven und
Landschnecken (vgl. dazu auch Lirsscu® KIrTELY),
daB im Gegensatz zur RuBNERschen Regel die Atmung
nicht der Oberfliche, sondern einfach der Masse pro-
portional ist  (Abb.4a). In diesem Falle haben wir
einen zweiten Wachstumstypus zu erwarten. Wenn niam-
lich die Atmung, und damit der Aufbau, mit einer
Oberfliche geht, der Abbau aber mit dem Gewicht,
dann- holt schlieBlich, wie wir sahen, der -Abbau den

1 L.v. BerraLanFry-1. MULLER, Riv. Biol. 35 (1943).

2 L. v. BERTALANFFY, Theoretische Biclogie, 2. Bd., Stoffwechsel,
Wachstum (Berlin 1942).

3 W. LierscH, Zool. Jb. Abt. allg. Zool. u. Physiol. 46, 161 (1929).

4 A. Krrrer, Z. vgl. Physiol. 28, 533 (1941).
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Aufbau sozusagen ein, und es kommt zur Abnahme
und endlich zur Einstellung des Wachstums, Hilt aber
nicht nur der Abbau, sondern auch der von der At-
mung abhingige Aufbau mit dem Gewicht Schritt,
dann laufen beide Vorgénge sozusagen im Gleichschritt;
wird mit steigender KorpergroBe der Abbau gréBer, so
wird dies auch der Aufbau; es kommt also gar nicht
dazu, daB der Abbau den Aufbau einholt, mit anderen
Worten, das Wachstum ist an sich tiberhaupt unbe-
grenzt, ja seine Geschwindigkeit nimmt zu, je groBer
der Organismus bereits geworden ist. So merkwiirdig
es klingt: genau der ausgefiihrte Fall, den wir bei
Insektenlarven und Schnecken theoretisch erwarten
miissen, trifft bei diesen auch tatsichlich zu. Wir kén-
nen dies unmittelbar aus den Wachstumskurven er-
sehen (Abb. 4b). Beim ersten Typus, z. B. einem Fisch,
wird die Zunahme an Linge oder Gewicht pro Zeitein-
heit mit steigender Korpergrofe kleiner, bei den Insek-
tenlarven hingegen wird sie immer gréBer; es kommt
daher auch nicht zu einem allmihlichen Erléschen des
Wachstums und zum Eintritt in einen stationdren Zu-
stand. Ein recht beunruhigender Sachverhalt: wenn
beispielsweise das Wachstum einer Mehlkiferlarve nie-
mals abnimmt, so muB das Tier doch endlich groteske
Dimensionen erreichen! Wir miissen antworten: das
Wachstum nimmt hier tatsichlich nicht ab; wohl aber
wird es abgebrochen durch eine tiefgreifende Krise, die
bei der Insektenlarve durch die Metamorphose repra-
sentiert wird. Es besteht also keine Gefahr, dafl das
Wachstum nicht auch beim Mehlwurm seine Grenzen
finde, wohl aber liegt hier ein ganz anderer Wachstums-
typus vor als etwa beim Wirbeltier. Diese Wachstums-
typen sind aus der Gestalt der Kurven sofort zu er-
sehen; sie werden durch die Eigenart der Stoffwechsel-
verhiiltnisse erklart, und theoretisch gefordert.

Schliefitich wurde im Verlaufe unserer Untersuchun-
gen noch ein dritter Typus gefunden. Bei StiBwasser-
schnecken, wie Planorbis und Limmnaea, ist namlich
die Atmung weder von einer Oberfliche wie beim Fisch
noch vom Korpergewicht wie bei der Insektenlarve ab-
hingig; sie steht vielmehr zwischen diesen Formen der
Abhingigkeit ungefdhr in der Mitte (Abb. 5a). Die Auf-
findung dieser «Extratour» der Wasserpulmonaten be-
reitete naturgemiB erhebliches Unbehagen. Welche
Form der Wachstumskurve ist hier theoretisch zu for-
dern? So wurde zunichst ausgerechnet, wie nach der
Theorie diese Schnecken wachsen soliten (v. BERTA-
LaNFFYY). Es wurde folgendes gefunden: Wenn die er-
wiithnten Tiere den angedeuteten Stoffwechseltyp zei-
gen, so miissen sie einen dritten Wachstumstyp auf-
weisen; wie beim ersten Typ, mu8 das Wachstum ei-
nem stationdiren Zustand zustreben; zum Unterschied
von jenem aber soll nicht nur die Gewichts-, sondern
auch die Lingenwachstumskurve einen Wendepunkt,
also S-Form zeigen. Sozusagen ein Experimentum

1 L.v. BERTALANFFY, Biol. Zbl. 61, 510 (1941).
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crucis fiir die Theorie, denn es gilt, aus dem. neugefun-
denen Stoffwechselverhalten eine bisher nicht bekannte
oder mindestens nicht beachtete Form des Wachstums
vorauszusagen. Tatsidchlich stimmt die Voraussagung
auch hier, denn bei Priifung der Wachstumskurven
wurde genau jene Kurvenform vorgefunden, die aus
der Rechnung vorausgesagt worden war (Abb. 5b).

So konnen wir zusammenfassen: Bei verschiedenen
Tiergruppen, als deven Reprisentanien ersiens Wirbel-
tiere, zwettens Inseckienlarven und Landschnecken, drii-
tens Wasserpulmonaten gellen kinnen, finden wir ver-
schiedenes Sioffwechselverhalten. Diesen Verschiedenhes-
ten enisprechen Verschiedenheiten tn der Wachstums-
kurve, und zwar genaw in der Weise, wie es auf Grund
ihres Stoffwechselverhaltens abgeleitet werden konnte.
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Abb. 5. Stoffwechsel und Wachstum bei Planorbis sp.

a) Abhingigkeit der Atmung von der Korpergrée (nach v. BERTA-

LAaNFFY und MoLLERY); b) Wachstumskurve (lineares Wachstum)

(nach v. BErTALANFFY?), Der theoretische Wendepunkt ist mit *
bezeichnet,

So erscheint der eine Teil der hier zusammengefalB3-
ten Wachstumstheorie bewiesen, dal3 ndmlich die Auf-
bauvorginge von der Atmung gesteuert werden. Aber
auch der zweite Teil, ndmlich die Bedeutung der Ab-
bauprozesse, 148t sich physiologisch beweisen. Aus der
Wachstumskurve eines Tieres kann auf Grund der er-
wihnten Wachstumsgesetze sein Abbaustoffwechsel,
seine Abnutzungsquote, rechnerisch bestimmt werden.
Diese errechneten Werte wurden in einer Reihe gut un-
tersuchter Fille als mit jenen gleich befunden, die auf
einem ganz anderen Wege, nimlich durch die physio-
logische Bestimmung des Eiweil- oder Stickstoffwech-
sels gefunden werden (Tabelle III).

1 1. v. BERTALANFFY-1. MULLER, Riv. Biol. 35 (1943).
2 1.. v. BERTALANFFY, Biol. Zbl. 61, 510 (1041).
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Tabelle 111
Vergleich der beobachteten und der aus dem Wachstumsverlauf be-
rechneten Werte des Abnutzungsstoffwechscels (n. v.BERTALANFFYL 2)

Abbau pro Gewichts-
einheit und Jahr Abbau pro
bestimmt durch Gewichtseinheit und
Tierart Jahr, berechnet aus
N-Aus- Gewichts- der Wachstums-
scheidung | verlust beim gleichung
im Hunger! Hunger
Anodonta 0,0479
Margaritana 0,045
Homarus 0,368 0,285
Cyprinus 0,456 0,495, 0,573
Esox 0,438 0,298
Pleuronectes 0,624 0,546
(flesus) (platessa)
Anguilla 0,33 0,21
Mensch 0g 81 g tiglich (fir
téglich den70kgschwe-
ren Menschen)

Es kann also wohl festgestellt werden, daB die hier
in ihren Grundziigen wiedergegebene Theorie 1. die
physiologischen Grundlagen des Wachstums angibt,
2. Gesetze aufstellt, welche eine exakte Berechnung
desselben erlauben, und 3. eine vergleichende Physio-
logie des Wachstums ermdglicht.

Auch das begreiflicherweise besonders interessierende
Wachstum der Siugetiere unterliegt den besprochenen
GesetzmiBigkeiten, und zwar gehért es dem ersten
Typus an. Es kommt hier nur eine Komplikation hin-
zu, ndmlich die Existenz von Wachstumszyklen, die
durch hormonale Umstimmungen und damit ver-
kniipfte Anderungen des Gesamtstoffwechsels bedingt
erscheinen. Ein solcher Wachstumszyklus ist besonders
mit dem Beginn der Geschlechtsreife verkniipft. Wer-
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Abb. 6. Wachstumskurven der Ratte. Zu beachten sind die Wachs-
tumszyklen. (Daten von DonaLpsoN, Berechnung [ausgezogene Kur-
ven] nach v. BERTALANTFY?), Langenwachstum, ——~—-— Ge-
wichtswachstum.

1 1.. v. BERTALANFFY, Roux' Arch. 131, 613 (1934).
2 L. v. BErTALANFFY, Human Biol. 10, 181 (1938).
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den diese Wachstumszyklen, die durch entsprechende
Untersuchungen bei einer Reihe von Tieren genau be-
kannt sind, berticksichtigt, so ist es moglich, auch den
Wachstumsverlauf der Siugetiere auf Grund der
Wachstumsgesetze mit einer geradezu verbliiffenden
Genauigkeit zu berechnen und vorauszusagen (Abb.6}.
Unveréffentlichte Versuche mit Ratten (v. BErTaA-
LANFFY und MULLER} weisen darauf hin, dafl den
sich in den Wachstumszyklen aussprechenden Ande-
rungen der Wachstumskonstanten entsprechende An-
derungen der Atmungswerte zugrunde liegen.

Sehr interessant sind ferner die Zusammenhinge zwi-
schen Geschlecht, Stoffwechsel und Wachstum. So ist bei-
spielsweise der erwihnte Zahnkarpfen Lebistes reti-
culatus durch starken Geschlechtsdimorphismus ausge-
zeichnet, der sich auch im Wachstum zeigt: die Weib-
chen erreichen etwa die doppelte Liange und ein Viel-
faches des Gewichtes der Mannchen. Von v. BERTA-
LANFFY wurden 1938 aus den Wachstumskurven die
Wachstumskonstanten errechnet, mit dem Ergebnis,
daB die Aufbaukonstanten # des Weibchens und Méinn-
chens etwa im Verhiltnis 1:1,5 stehen. Genau wie es
die Theorie fordert, findet sich bei der Bestimmung der
Atmungsgrofien (I. MULLer?, vgl. Abb. 3a) bei Weib-
chen und Minnchen das gleiche Verhiltnis 1:1,5 —
eine der schonsten Bestatigungen der Theorie!

Es kann gehofft werden, daB die Untersuchung der
GesetzmiBigkeiten des Wachstums auch prakfische Be-
deutung gewinnen kann. Leider werden die Probleme
der quantitativen Biologie im deutschsprachigen Ge-
biet weit weniger kultiviert als in den angelsichsischen
Lindern, eine Verzogerung, die unbedingt eingeholt
werden mul; denn nicht nur das Beispiel der Technik,
sondern etwa auch das der Vererbungslehre zeigt, daB
jeder Fortschritt in der Erkenntnis exakt fabarer Ge-
setzmiBigkeiten zugleich einen solchen der Naturbe-
herrschung darstellt. Wachstumsanalysen im oben an-
gedeuteten Sinne kénnen auf verhiltnismiBig einfachen
Wegen AufschluB iiber die Abhingigkeit der erreichten
GroBen von Temperatur, Ernihrung und anderen Fak-
toren liefern, die beispielsweise in der Fischzucht prak-
tische Bedeutung gewinnen kénnen. Aber auch im
Hinblick auf die Fragen des menschlichen Wachstums,
die Konstitution usw. ergibt, wie wir alsbald andeuten,
die quantitative Bearbeitung wesentlich neue Gesichts-
punkte.

3. Forminderungen als Wachstumsproblem

Die Forménderungen, welche ein Organismus durch-
lauft, vollziehen sich im wesentlichen auf zwei Wegen.
Der erste ist reprisentiert durch Zellwanderungen. Sol-
che finden wir in frithembryonalen Prozessen, wie z. B.
in den von VoeT und ihm folgenden Forschern unter-
suchten «Gestaltungsbewegungen» bei der Gastrula-
tion, ferner bei den mannigfachen Ausstiilpungs- und

1 L. v. BERTALANFFY-I. MULLER, Riv. Biol. 35 (1943).
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Abb. 7. Reintegration von Hydren aus getrennten Fragmenten
(nach v. BErRTaLANFFY und Rerial).
a Zwei Hydren nach dem Zerschneiden in 60-70 Teilstiicke; b Bil-
dung eines einheitlichen Aggregats, auBen Ektoderm, innen Ento-
derm; ¢ 2 Tage nach dem Zerschneiden, Ausbildung von zwei
Hydranthen; d 4 Tage nach dem Zerschneiden {kontrahiertes Tier};
¢ 6 Tage nach dem Zerschneiden, der zweite Hydranth nimmt
Knospenform an; f 11 Tage nach dem Zerschuneiden, der zweite
Hydranth hat sich als Knospe geltst.

Faltungsprozessen bei der Bildung des Mesoderms und
anderer Organe, in Verkniipfung mit Vorgingen der
Determination, d.h. mit materiellen Differenzierungen
innerhalb des sich entwickelnden Systems. In anderen
Fillen hingegen, z.B. bei der Sporangienbildung der
Schleimpilze, finden sie sich sozusagen «in Reinkultury,
d.h. als Vorgiinge an einer Vielzahl untereinander voll-
kommen gleichartiger Elemente. Gerade die letzteren
Vorginge (KUHN?) bereiten der Erklirung besondere
Schwierigkeiten. Uber ihre grundlegenden Faktoren
wissen wir kaum etwas, und auch das vorliegende ex-
perimentelle Material ist gering. Ein Fall, wo gleich-
falls Formbildungsprozesse durch Zellwanderungen «in
Reinkultur» vorliegen, zeigt sich bei der Reintegration
isolierter Stiicke, z.B. von Hydrozoen, zu einem nor-
malen Organismus {Abb. 7). Mit Sicherheit 140t sich
hier vorlaufig soviel sagen, daB ein sog. Zytotropismus,
wie thn Roux angenommen hatte, d.h. eine gerich-
tete, gegenseitige Anziehung der Zellen, nicht vor-
handen ist, daB ferner Gradienten (vgl. unten) in den
Frithstadien dieser Prozesse bisher nicht nachgewiesen
werden konnten und daf} die Reintegration durch &u-
Bere Faktoren, wie Temperatur, $,;, lonen und Ionen-

L L. v. BERTALANFFY-M. ReLLA, Roux’ Arch. 741, 99 (1941).
2 A. Kuun, Naturwiss. 31, 378 (1943).
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kombinationen, beeinfluBt wird (v. BERTALANFFY-
REerral).

Besser unterrichtet sind wir {iber ein zweites Mittel
der organischen Formbildung. Aligemein 14Bt sich sa-
gen, daB die Formwandlungen, die ein Organismus in
seiner Entwicklung durchlauft, von den eben erwahn-
ten Zellwanderungen abgesehen, durch gerichtetes
Wachstum zustande kommen, d.h. durch ein Wachs-
tum, das nach bestimmten Richtungen des Raumes
bzw. in bestimmten Teilen mit gréflerer Geschwindig-
keit erfolgt als nach anderen Richtungen bzw. in an-
deren Teilen. Die Gestalt eines Tieres ist durch das Ver-
héltnis der Wachstumsgeschwindigkeiten der einzelnen
Teile, der Wachstumsgeschwindigkeiten nach den ver-
schiedenen Richtungen des Raumes wesentlich be-
stimmt. Uber dieses Verhiltnis der Wachstumsge-
schwindigkeit, das sog. relative Wachstum eines Teiles
gegeniiber einem anderen Teile oder dem Gesamtkdr-
per, 146t sich folgendes sagen: Sind die relativen, d.h.
prozentualen Wachstumsgeschwindigkeiten der einzel-
nen Teile gleich groB, dann bleibt die urspriingliche
Form des Kérpers erhalten, indem jeder Teil um einen
bestimmten Prozentsatz an GroBe zunimmt; das
Wachstum ist also proportional. Sind jene Wachstums-
geschwindigkeiten hingegen ungleich grof}, so kommt
es zu Proportions- und Formverinderungen; falls ein
Teil rascher als der tibrige Organismus wichst, so wird
er nicht nur absolut, sondern auch im Verhiltnis zum
Gesamtkorper grofBer, bei langsamerem Wachstum
bleibt er hinter jenem zuriick. Fiir dieses relative
Wachstum und die dadurch erfolgenden Proportions-
dnderungen gilt ein in vielen Hunderten von Fillen als
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Abb. 8. Allometrisches Wachstum des Bauchmarks von Evristalis
tenax. Die Abbildung zeigt die starke negative Allometrie des Bauch-
marks. Wihrend die Gesamtlange der Larven um etwa das 10fache,
ihr Volumen um das 300fache zunimmt, erreicht das Bauchmark nur
etwa die 8fache Linge bzw. das 10fache Volumen. Die Kurven hin-
sichtlich Linge und Volumen sind parallel; dies bedeutet, dafl das
Wachstum des Bauchmarks nur in bezug auf die Linge zuriickbleibt,
wihrend es nach den anderen Raumrichtungen proportionat erfolgt.
Auffallend ist der niedrige Wert der Allometriekonstante (@ = 0,49),
wihrend bei manchen Crustaceen und Insekten ein Wert von 0,6
(d.h. ungefihr Oberflachenproportionalitiat) fiir das relative Wachs-
tum des Nervensystems gefunden wurde. (Nach B. ExNgr Wiener

Diss.] aus: V. BERTALANFFY?Z).

1 L. v. BErRTALANFFY-M. RELLA, Roux’ Arch. 741, 99 (1941).
2 L. v. BerraLanery, Theoretische Biologie, 2. Bd., Stoffwechsel,
Wachstum (Berlin 1942).
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Abb. 9. Allometrisches Wachstum (Zunahme der relativen Kopf-
grofie mit der absoluten KdorpergroBe) bei Pheidole instabilis.
(Nach HuxLEY).

giiltig erwiesenes, recht einfaches Gesetz: daf nimlich
die relative Wachstumsgeschwindigkeit eines bestimm-
ten Teiles zu der eines anderen Teiles oder auch des
Gesamtkorpers iiber den ganzen Wachstumsverlauf
oder doch mindestens iiber einen Entwicklungszyklus
(vgl. oben) in einem konstanten Verhiltnis steht. Das
genannte Gesetz ist dasjenige des allometrischen Wachs-
tums (Huxrey!, HUXLEY und TEISSIER?). Sein Zutref-
fen 148t sich leicht nachweisen : die mathematische For-
mulierung des Gesagten ergibt nadmlich, daf im Falle
der Giiltigkeit des genannten Gesetzes bei logarith-
mischer Auftragung der GréBen des Organs gegeniiber
den entsprechenden Korpergr6Ben eine gerade Linie
entstehen mu (Abb. 8). Wie sich dieses allometrische
Wachstum auswirkt, sei an einem der zahlreichen un-
tersuchten Beispiele ausgefiihrt. Bei vielen Ameisen-
arten finden sich bekanntlich verschiedene Kasten:
kleine Arbeiter, groBe Soldaten mit dicken Kopfen und
machtigen BeiBwerkzeugen und dazwischen allerlei
Ubergangsstufen (Abb. 9). Das geht auf Fiitterungs-
einfliisse zuriick: erhalten die Larven wihrend einer
gewissen kurzen Zeit so reichlich konzentrierte, feste
Nahrung (insbesondere Fleischnahrung), daf3 sie pl6tz-
lich rasch heranwachsen, so entwickeln sie sich zu Sol-
daten; sonst werden sie zu Arbeitern; durch entspre-
chende Futterung lassen sich auch Zwischenstufen er-
zielen (GoETscH?). Auf diese Weise sind die Soldaten
zunichst absolut groBer geworden; da aber der Kopf
verhiltnismiBig rascher wichst als der iibrige Korper,
so erlangt er bei den Soldaten nicht nur absolut ge-
nommen eine bedeutendere Groe, sondern erscheint

1 1. Huxiey, Problems of relative growth {London, 1932).

2 7. 8. Huxitey und G. Teissier, Biol. Zbl. 56, 381 (1936).

3 W. GokTrscu, Naturwiss. 25, 803 (1937). Vgl. auch die For-
schungen von W. Gogerscu fiber Vitamin T. Osterr. Zool. Z.. 1
(1946); Exper. 3, 326 (1047) (Anm. b. d. Korr.).
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Abb. 10. Allometrie der chemischen Verinderungen wahrend der Entwicklung: Aschengehalt im Verhdltnis zum Trockengewicht bei Huhn,

Tintenfisch und Selachiern. Man beachte die gleiche Neigung der allometrischen Geraden bei den systematisch weit entfernten Formen; dies

besagt, daB den chemischen Verinderungen withrend der Entwicklung trotz den Verschiedenheiten der morphologischen Form, der Erndh-
rungsfaktoren, der absoluten Grisfe und Entwicklungszeit ein einheitlicher «chemischer Bauplan» zugrunde liegt. (Nach Neepnaml),

auch relativ zum Kérper vergroBert. Derartige Propor-
tionsverinderungen finden wir in der tierischen Ent-
wicklung sehr hiufig und die Formwandlungen wih-
rend der postembryonalen Entwicklung gehen in erster
Linie auf sie zuriick; das sie beherrschende Gesetz ist
das der Allometrie. Die organische Form, jenes biologi-
sche Problem, das einer quantitativen Erfassung an-
scheinend am wenigsten zuginglich ist, erscheint daher
durch relativ einfache quantitative Gesetze beherrscht.

Das Gesetz der Allometrie gilt nicht nur fiir morpho-
logische, sondern auch fiir biochemische, physiologi-
sche und stammesgeschichtliche Wachstumsvorginge
{vgl. Hux1EY, a.2.0. und die neuere Zusammenfas-
sung bei v. BERTALANFFY?). Der Organismus erleidet
wihrend seiner Entwicklung Verdnderungen der che-
mischen Zusammensetzung; so nimmt etwa der Was-
sergehalt ab, der Trockensubstanzgehalt zu, wenn etwa
der menschliche Embryo bis zu 979, aus Wasser be-
steht, beim erwachsenen Menschen aber nut ein Was-
sergehalt von etwa 609, vorliegt. Auch fiir diese Wand-
lungen der chemischen Zusammensetzung gilt das Allo-
metriegesetz (NEEDHAM!). Dabei ist bemerkenswert,
daB die Neigung der- allometrischen Linien in Hin-
blick auf bestimmte chemische Komponenten bei syste-
matisch weit entfernten Formen die gleiche ist (Abb.
10j; dies besagt, daBB den chemischen Verinderungen
withrend der Entwicklung ein einheitlicher chemischer
Bauplan zugrunde liegt. Eine andere physiologische
Anwendung der Allometrie haben wir bereits in der
Frage der GroBenabhingigkeit des Stoffwechsels ken-
nengelernt. Allgemein gesprochen ist die allometrische
Analyse «das beste Hilfsmittel, eine tiefere Einsicht
in die gesetzmiBigen Beziehungen sowohl des Organis-
mus zur Umwelt wie auch der physiologischen Teil-
geschehnisse in jhm selbst» zu gewinnen (Kratt). So
hat die Anwendung dieses Prinzips beispielsweise bei

1 J. NeepHAM, Biol. Rev. Cambridge philos. Soc. 9, 79 (1934).
2 L. v. BERTALANFFY, Theoretische Biologie, 2. Bd., Stoffwechsel,
Wachstum (Berlin 1942).

der Analyse der Hirnentwicklung in der Tierreihe, der
Abhingigkeit der GréBe der inneren Organe und.der
Herz- und Atemrhythmen von der KorpergréBe, bei
der Bewertung von Proportionen (Indizes) fiir systema-
tische und anthropologische Zwecke und in vielen an-
deren Fragen zu wesentlichen Einsichten gefithrt.
Noch ein anderes interessantes Problem steht hier-
mit im Zusammenhang. Zweifellos stellt die Polarifdt,
d.h. qualitative oder quantitative Unterschiede ent-
lang einer Achse, ein grundlegendes Merkmal wohl
jedes sich entwickelnden Systems dar. Einblicke in
diese polare Gliederung ergeben sich insbesondere in
dreifacher Weise. Erstens sind oft gualitative Differen-
zierungen entlang einer polaren Achse sichtbar festzu-
stellen. Ein Beispiel dafiir ist die fiir viele tierische
Keime charakteristische Anordnung qualitativ ver-
schiedener Plasmasorten, die wie der orangerote Ring
des Seeigelkeimes keine, oder wie die Plasmabezirke des
Molluskenkeimes ausgesprochene determinative Bedeu-
tung als organbildende Regionen besitzen kénnen.
Zweitens entwickelte CHILD! die Lehre von den «phy-
stologischen» Gradienten: er betrachtete axiale Ab-
stufungen quantitativer Natur als Grundlage der ver-
schiedenen Manifestationen der Polaritit. Solche Gra-
dienten lassen sich als Empfindlichkeitsgradienten fest-
stellen (verschiedene Ansprechbarkeit der Kdrperregio-
nen gegeniiber schidigenden Agenzien), als Stoffwech-
selgradienten (sich in Abstufungen der Atmung und
verwandter Vorginge manifestierend) und endlich als
Entwicklungsgradienten, die sich in Abstufungen der
Potenz zur Bildung markanter Organe zu erkennen
geben, z.B. bei Planarien in der ungleichen Fihigkeit
der einzelnen Korperregionen, einen Kopf zu regenerie-
ren. Nach CHILD stimmen die genannten, physiologi-
schen Gradienten in ihrem Verlauf prinzipiell iberein;
er schloB daher, daB ein allgemeines physiologisches
Differential die gemeinsame Ursache fiir die Verschie-
denheiten der Empfindlichkeit, des Stoffwechsels und

1 C. M. Cuip, Protoplasma (Berlin) 5, 447 (1929).
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der Formbildungspotenzen sei. Drittens endlich kann
man Wachstumsgradienten (HUXLEY) feststellen: kein
Organ wichst gleichm#Big {iber seine ganze Erstrek-
kung, sondern das Wachstum erscheint in Form eines
Gradienten abgestuft, der durch die Allometriekon-
stanten der einzelnen Teile gekennzeichnet werden
kann. Es ist eine wichtige Frage, ob den Unterschieden
des Wachstums solche des Stoffwechsels und anderer
physiologischer Eigenschaften zugeordnet werden kén-
nen. Was die physiologischen Gradienten nach CHiLp
anbelangt, so zeigen bei Planarien (v. BERTALANFFYY),
die wegen der Moglichkeit einer quantitativen Fest-
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Kritik der Gradiententheorie. Auch ein einfacher Or-
ganismus, wie Planaria, erscheint nicht im Sinne
CuiLps durch einen einheitlichen physiologischen Gra-
dienten, sondern durch eine Vielzahl quantitativ abge-
stufter, physiologischer Unterschiede gekennzeichnet.
Als neuartige Erscheinung ergab sich, und zwar im Be-
reiche der sog. «direkten» Methode von CHILD, eine
Gradientenumkehr, indem der Zerfall beim Ubergang
von hoheren zu schwicheren Konzentrationen von an-
tero-posteriorer Richtung in die entgegengesetzte iiber-
geht, Der CriLDsche Begriff des «zweiten Zooidsy bei
Planarien konnte durch die Untersuchung nicht besti-
tigt werden. Im Hinblick auf das quanti-
tative Gesetz der Wirkung der untersuch-
ten Agenzien ergab sich eine der Adsorp-
tionsisotherme entsprechende Dosiswir-
kungsbeziehung (fc® = b), mit ¢ = Zeit, ¢ =
Konzentration, @ und & = Konstanten, wo-
bei die Kurve in-zwei Abschnitte zerfillt,
die einen Wechsel des Wirkungsmecha-
nismus anzeigen: in hochkonzentrierten
Losungen tritt eine gerbungsartige Pro-
teinreaktion auf, die der erwihnten Glei-
chung mit a > 1 folgt; in verdiinnteren
histolytischer Zerfall mit ¢ < 1, vermut-
lich auf eine Adsorption als Primirreak-
tion zuriickgehend. Der Ubergang von der

g

Abb. 11a. Vergleich der Gradienten des Planarienkérpers (nach v. BERTALANFEFY!),
@ Schema der Korperregionen; b Gradient der Kopf- und Ganzbildungsaktivitit
bei Teilung in Achtel nach CHILD; ¢ Gradient der Regenerationsaktivitit der in
Achtel zerteilten postpharyngealen Region nach CuiLp; d Gradient des O,-Ver-
brauches nach Hyman; e Gradient der Empfindlichkeit gegen destilliertes Wasser
nach BucHANAN; f Gradient der Empfindlichkeit gegen Alkohol nach cigenen Ver-
suchen; g Wachstumsgradient {Wachstumsprofil), konstruiert nach den Allome-

einen zur anderen Reaktion liegt bei etwa
1/ somolarer Konzentration (Abb. 11b).
Ferner wurde eine quantitative Definition
und Differenzierung des Begriffes der «To-
xizitdt» vorgeschlagen, die der Pharmako-

trickonstanten der einzelnen Regionen nach eigenen Versuchen.

legung der einzelnen Gradienten sich auch in dieser
Hinsicht als «Modelltiere» empfehlen, die CHILDschen
und die Wachstumsgradienten geradezu entgegenge-
setzten Verlauf {Abb. 11a). Man muB schlieBen, daB
auch in einem einfachen Organismus, wie einer Plana-
rie, nicht ein einheitlicher Gradient, sondern eher ein
Biindel polarer Abstufungen in nur lockerer Korrela-
tion vorliegt.

In einer neueren Untersuchung (SCHREIER, im Druck;
v. BERTALANFFY, HOFFMANN-OSTENHOF, SCHREIER;
HorFMANN-OSTENHOF, V. BERTALANFFY, SCHREIER?Y);
wurde an- Planaria gonocephala in einer umiang-
reichen Versuchsreihe (11 verwendete Chinone in
iiber 70 Konzentrationen) quantitativ 1. die CHILDsche
Theorie, 2. die Gesetzmifligkeiten von Giftwirkungen
gepriift. Diese quantitative Untersuchung ergab, neben
anderen Resultaten, insbesondere eine einschneidende

1 L. v, BERTALANFFY, Biol. generalis (Wien) 15, 1 (1941).

2 L.v.BERTALANFFY, O. HorrmMaNN-OsTENIIOF und O. SCIREIER,
Nature 158, 948 (1946). — O.HorrFMANN-OSTENHOF, L. v. BERTA-
LanFFy und O.ScHREIER, Mh. fiir Chemic 79 (1948). — O. SCHREIER,
Untersuchungen iiber die Gesetzlichkeit des Wachstums XI: Die
schidigende Wirkung verschiedener Chinone auf Planaria gonoce-
phale DUG. und ihre Beziehung zur Ciiepschen Gradiententheorie,
Osterr. Zool. Z. (im Druck).

logie zur Diskussion gestellt wird und hin-
sichtlich derer auf die ausfiihrliche Publikation
{SCHREIER, a.a.0.) verwiesen sei.
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Abb. 11b. Kurven der Todeszeiten bei Planaria gonocephala auf

Chinonwirkung (O = p-Benzochinon, x=p-Naphthochinon). Zu beach-

ten der Knick in der Kurve des p-Benzochinons (nach SCHREIER)L.
Ordinate: Zeit in Sekunden; Abszisse: molare Konzentration.

1 1. v.BerTALANFFY, O, HOFFMANN-OSTENHOF und O. SCHREIER,
Nature 158, 948 (1948).
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Wir wollen noch auf ein weiteres Problem hinweisen,
nimlich die Anwendung der angedeuteten Gesichts-
punkte auf den Menschen. Das nachembryonale Wachs-
tum des Menschen setzt sich aus zwei Komponenten
zusammen, nimlich 1. der Volumenzunahme und 2.
der Proportionsverschiebung. So nimmt zum Beispiel
beim Neugeborenen der Kopf etwa 1/ der Korperlange
ein, beim Erwachsenen aber nur 1/;; der Kopf zeigt
also im Verhiltnis zum Gesamtkdrper langsameres
Wachstum, negative Allometrie; umgekehrt ieigen die
Beine positive Allometrie. Aus dieser Betrachtungs-
weise ergeben sich zwei wesentliche Einsichten, nim-
lich erstens die Erkenntnis, daB GroéBenzunahme und
Proportionsverschiebung nicht zwei nebeneinanderlau-
fende Prozesse, sondern notwendigerweise verkniipft
sind; zweitens ergibt sich eine kausale Erklirung fir
diese Proportionsverschiebungen, die im Zusammen-
hang mit der Zunahme der absoluten Ko&rpergréBe er-
folgen. Auch die Konstitutionstypen des Menschen kdn-
nen von diesem Standpunkt aus betrachtet werden.
Bekanntlich hat KrReTscEMER?! zwei Haupttypen der
menschlichen Konstitution unterschieden: den schlan-
ken leptosomen oder leptomorphen Typ und den be-
hibigen Pyknomorphen -~ ein psychophysischer Ge-
gensatz, der am raschesten durch die Gegeniiberstel-
lung des diinnen, spottenden Mephisto und des dicken,
gemiitlichen Falstaff illustriert werden kann. Diesen
Typen der kérperlichen Konstitution entsprechen be-
kanntlich psychologische und psychopathologische
Symptome: die Neigung des Leptomorphen zu Schizo-
thymie; des Pyknikers zu zyklothymem Irresein. CoN-
RAD? hat gezeigt, daB diese Typen mit der Abstim-
mung der Wachstumsprozesse zusammenhéngen: die
Typen sind nach jhm ¢ein Biindel von miteinander
korrelierten Wachstumsprinzipien». Die Formulie-
rungen, zu -denen CoNRAD, von der Konstitutions-
lehre KrETscuMERscher Schule ausgehend, gelangt,
zeigen vielfach eine geradezu frappante Ubereinstim-
mung mit jenen, die sich aus der biologischen Analyse
des Wachstums ergeben, und die in der Konstitutions-
lehre auftretenden Probleme scheinen geradezu nach
einer Anwendung der modernen Verfahren der Wachs-
tumsanalyse, insbesondere der Allometrie und der bald
zu besprechenden Koordinatentransformation, zu ru-
fen; diesbeziigliche Untersuchungen sind von uns ge-
plant (vgl. auch v. BERTALANFFY?).

Esist eigentlich sehr merkwiirdig, dafi sich die Form-
wandlungen der Organismen zumindest in ciner auBer-
ordentlich groBen Anzahl von Fillen auf ein so ein-
faches quantitatives Gesetz bringen lassen, wie es die
Allometrie ist; denn von vornherein wiirde man eher
erwarten, daf gegeniiber dem Problem der organischen

1 E. KRETSCHMER, Koérperbau und Charakter. Handbuch der Erb-
biologie des Menschen, herausgegeben von G. Just, Bd. 1 (Berlin
1940).

2 K. Conrap, Der Konstitutionstypus als genetisches Problem
(Berlin 1941}.

3 L.v. BErRTALANFFY, Z. Rassenkunde 13, 277 (1943).
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Formbildung und den komplizierten, ihr zugrunde lie-
genden Vorgidngen eine quantitative Formulierung aus-
sichtslos wire. Das allometrische Wachstum ist zu-
néchst ein Fall des in der Entwicklungsphysiologie als
grundlegend bekannten «Prinzips der abgestimmten
Reaktionsgeschwindigkeiten», das hier zu einem quan-
titativ faBbaren Ausdruck gelangt. Die Begriindung
der im Allometriegesetz ausgesprochenen Abstimmung
der Wachstumsgeschwindigkeiten liegt in dem Kon-
kurrenzkampf, in welchem alle Teile eines Organismus
miteinander. stehen: von dem vom Gesamtkérper as-
similierten Material sucht sich jedes Organ einen An-
teil anzueignen, und es ist dazu nach Malgabe der ihm
zukommenden Wachstumsfihigkeit in der Lage, die in
der Verhiltniszahl des allometrischen Wachstums zum
Ausdruck kommt. So bedeutet das Prinzip der Allo-
metrie eine quantitative Formulierung und physiologi-
sche Begriindung des klassischen, morphologischen «Ge-
setzes des Gleichgewichts der Organe» (GOETHE, GEOF-
FROY ST. HILAIRE), welches besagt, dafl im normalen
Organismus ein bestimmtes Verhidltnis der einzelnen
Organe vorhanden ist und daB anderseits Uberent-
wicklung eines Organs die Entwicklung anderer Organe
hemmt. DaB auch die Phinomene der Kompensation,
der funktionellen Hypertrophie und dhnliches von hier
aus ihre Begriindung erfahren, sei nur kurz angemerkt
(vgl. dazu auch RENscHY).

4. Die Bedeutung von Wachstumsvorgingen
Fiir die Stammesentwicklung

In Kiirze sei noch ein dritter Problemkomplex skiz-
ziert, nimlich die Auswirkung der Wachstumsgesetze
auf die stammesgeschichtliche Entwicklung (vgl. v.
BeErTALANFFY? und auch ReNscH?). Wenn die Korper-
form eines Tieres durch ein Verhiltnis der Wachstums-
geschwindigkeiten bestimmt ist, so werden erbliche
Verdnderungen dieser Abstimmung nichts anderes als
stammesgeschichtliche Wandlungen bedeuten. In der
Tat kénnen wir einen wichtigen Satz aufstellen: Pro-
portionsinderungen, dic auf Anderungen in der Abstim-
wmung dey Wachstumsgeschwindigheiten zurtickgehen, ma-
chen einen erheblichen Teil der stammesgeschichtlichen
Umwandlungen innerhalb eines gegebenen Bauplans aus.
Dieser Satz koénnte an zahlreichen Beispielen ausge-
fithrt werden, von denen wir etwa die bekannte Ent-
wicklungsreihe des Pferdes herausgreifen. Wir finden
sie vor allem durch drei Momente gekennzeichnet: er-
stens durch die auch sonst in der Stammesentwicklung
vielfach geltende Regel der stammesgeschichtlichen

1 B. RenscH, Biol. Rev, Cambridge philos. Soc. 14, 180 (1939); J.
Ornithol. §8 (1940). Vgl, auch: R. GoLpscumipt, Physiological Ge-
netics (New York 1938); The Material Basis of Evolution (New
Haven, London and Oxford, 1940). J. Huxuey, Evolution. The
Modern Synthesis {4th ed. London 1945} (Anm. b. d. Korr.}.

2 1. v. BERTALANFFY, Biol. generalis (Wien) 15, 1 {1941)}; Theo-
retische Bioclogie. 2. Bd.: Stoffwechsel, Wachstum (Berlin 1942).

% B. RenscH, Biol. Rev. Cambridge philos. Soc. 14, 180 (1939);
Biol. generalis (Wien )17 (1943).
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GréBenzunahme, in diesem Falle von dem etwa fuchs-
groBen Eokippus zum modernen, grofen Pferde; zwei-
tens die Reduktion der Zehenzahl von der urspriing-
lichen Fiinfzehigkeit bis zum Ubrigbleiben der einzigen
Mittelzehe; drittens die Verlingerung des Gesichts-
schidels. DaBl diese Wandlungen im wesentlichen Pro-
portionsanderungen ‘bedeuten, kdnnen wir uns durch
eine hiibsche Darstellungsmethode veranschaulichen,
die bis auf DURER zurtickgeht und in unserer Zeit von
D’Arcy THoMPsoN entwickelt wurde. In seiner Propor-
tionslehre hat DURER das, was wir heute Konstitutions-
typen nennen wiirden, durch Verinderung der MaQ3-
stdbe anschaulich gemacht (Abb. 12). Die Transforma-
tion nach THoMPSON? sei am Beispiel der Pferdeent-
wicklung gezeigt (Abb. 13). Wenn man die Gestalt
eines Organs, z.B. den Schidel von Eohippus, in ein
Koordinatennetz einzeichnet, so kann man diese Ge-
stalt durch eine Transformation der Koordinaten in die
einem anderen verwandten Tiere, z. B. dem modernen
Pferde zukommende, umwandeln, und die dabei kon-
struierten Zwischenformen entsprechen den stammes-
geschichtlich gefundenen. Die Koordinatentransforma-
tion ist eine wertvolle exakte, leider bisher in der
Palidontologie noch kaum benutzte Methode zur Auf-
stellung und Revision stammesgeschichtlicher Reihen;
sie drfte insbesondere geeignet sein, zweifelhafte For-
men in exakter Weise aus stammesgeschichtlichen Rei-
hen auszuschalten, indem diese bei der Transformation
aus der theoretisch konstruierten Reihe ausfallen®.

! %

Y

Abb. 12. «Koordinatentransformation», {Nach Direrl).

1]

Genauere Untersuchung zeigt, daB das Gesetz, wel-
ches z.B. die Umwandlung des Pferdeschidels be-
herrscht, wieder jenes der Allometrie ist, indem mit zu-
nehmender KorpergroBe die Schnauzenregion als posi-

1 A. DURer, Vier Biicher von menschlicher Proportion (Niirn-
berg 1528).

2 D'ArcYy W.THoMPSON, On growth and form (Cambridge, 1917).

3 Uber die Bedeutung und die Grenzen quantitativer Analyse,
besonders im Hinblick auf die Schidelform, vgl. W. Kvatr, Die
theoretische Biologie und die Problematik der Schidelform, Biol.
generalis (Wien) (im Druck) (Anm.b. d. Korr.).
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Abb. 13. Die stammesgeschichtliche Entwicklung des Pferdeschi-
dels, dargestellt durch Koordinatentransformation. Der Schiidel von
Hyracotherium wurde in ein einfaches Kartesisches Koordinaten-
system cingezeichnet {4) und dicses unter gleichzeitiger VergroBe-
rung stufenweise transformiert, so daf {H} das dem modernen
Plerde (Equus) entsprechende Koordinatennetz bei richtigem Gré-
Benverhiltnis darstellt. Durch Interpolation ergeben sich theoretische
Zwischenformen, von denen hier € und E abgebildet sind; diesen
theoretischen Zwischenformen entsprechen die fossilen Schidel von
Mesohippus bzw. Protokippus. (Nach THompsonl),

tiv allometrischer Teil nicht nur absolut, sondern auch
relativ vergréBert wird (Ross?) (Abb. 14). Nun trigt
diese fortschreitende Verlingerung des Pferdeschidels
anscheinend einen zweck- und anpassungsmifBigen Cha-
rakter. Sie erlaubt, die breiten Mahlzihne des Pferdes,
die fiir die Pflanzennahrung so geeignet erscheinen, im
Kiefer unterzubringen. Tatsfichlich ist aber diese Ent-
wicklung einfach das Resultat des exakt faBbaren Ge-
setzes der Allometrie, und man hat in diesem Sinne
gesagt, daB hundert Millionen Jahre der Entwicklung
des Pferdeschidels durch eine einfache arithmetische
Formel beherrscht sind; einfach dadurch, dafl die
Pferde im Laufe ihrer Stammesentwicklung grofer
wurden, hat sich jene anscheinend so «zweckmiBige»
Proportionsidnderung herausgebildet.

Tille wie die Pferdereihe sind nun Musterbeispiele
der Gerichtetheit der Stammesentwicklung, der Ortho-
genese. Wir konnen daher feststellen, daB3 die Ortho-
genese nicht etwa eine mystische Kraft darstellt, son-
dern einem exakten Gesetz gehorcht. Gerade die wich-

1 D’Arcy W. THompsoN, On growth and form (Cambridge, 1917).

3 R.C. RoBs, J. Genetics 31, 30 (1033); 33, 267 (1936; 34, 477
(1937).
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tigsten orthogenetischen Reihen sind in wesentlichem
AusmaBe nichts anderes als Proportionsinderungen,
die sich nach dem Prinzip des allometrischen Wachs-
tums vollzichen. Ferner kénnen wir feststellen, daB
diese Entwicklungsreihen an sich in bezug auf Funk-
tion und ZweckmiBigkeit indifferent sind. Sie kénnen
zu funktioneller Héherentwicklung fithren — dieser
Fall gilt beispielsweise fiir die Pferde und die gleich
zu erwihnende GréBenzunahme des Gehirns. Sie kon-
nen aber ebensogut in Sackgassen der Entwicklung
fiithren. Dies gilt z.'B. fiir die Entwicklung der Huftier-
gruppe der Titanotherien, die im Sinne des Allometrie-
gesetzes zu immer gréfBeren Formen mit immer médch-
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Abb. 14, Die stammesgeschichtliche Umbildung des Pferdeschiidels.
Das wichtigste Kennzeichen der in Abb.13 gezeigten Proportions-
verschiebung ist die zunehmende Verlingerung der Schnauzenregion
bei steigender KérpergréBe. Diese Anderung unterliegt einem ein-
fachen Gesetz: mit zunchmender Schidellinge nimmt die Schnauzen-
linge linear zu, und zwar in gleicher Weise sowohi bei der stammes-
geschichtlichen Entwicklung von Eohippus bis Equus als auch in der
embryonalen Entwicklung des modernen Pferdes. In diesem Falle
zeigt sich also in quantitativer Form dic von HAECKEL im «biogene-
tischen Grundgesetz» ausgesprochene Wiederholung der Stammes-
in der Keimesgeschichte.

+ = ausgestorbene und Ahnenformen;

A = moderne Wildpferde, offen: fitr Zebrajungtiere, schattiert: far
erwachsene Zebraarten, schwarz: fiir Kiang;

O = erwachsene Hauspferde verschicdener Rassen;

o = junge Hanuspferde, offen: fiir Stadien vor der Geburt, schat-
tiert: fiir Neugeborene, schwarz: fiir Jungpferde. (Nach Ross!).

tigeren Hornern fithrte (Hersi?2), oder fiir die des Rie-
senhirsches, wo das Geweih als positiv allometrisches
Organ mit steigender KorpergroBe schlieflich mon-
strése Dimensionen erreichte. Es gilt hier ein Prinzip
der Ausnutzung: es ist nicht die Anpassung an die Le-
bensbedingungen, welche jene Orthogenese hervor-
bringt; sondern umgekehrt: weil eine orthogenetische
Entwicklung eingetreten ist, kann sich eventuell eine
andere hohere Leistung einstellen.

Zumindest in gewissen Fillen sind erbliche Wachs-
tumsanderungen, wie sie den von uns betrachteten
stammesgeschichtlichen Entwicklungsreihen zugrunde
liegen, in erblichen Abidnderungen des hormonalen Sy-
stems begriindet. Bei den Siugetieren werden ja das
Wachstum und die Korperproportionen weitgehend

1 R.C. Rors, J. Genetics 37, 39 (1935); 33, 267 (1986); 34, 466,
(1937).
2 A, H. Hersu, Am. Naturalist 68, 537 (1934].
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durch die Abstimmung der Hormone gesteuert, wie
zum Beispiel die Akromegalie zeigt. Anderungen in der
Abstimmung der Hormone kénnen jedoch nicht nur
individuellen und phinotypischen, sondern auch erb-
lichen Charakter tragen. Ein Beispiel dafiir sind die be-
kannten Hypophysenzwergmiuse, bei denen durch ein
rezessives Gen Unterfunktion der Hypophyse und
Zwergwuchs bedingt ist, welch letzterer durch Verab-
reichung von Vorderlappenhormon aufgehoben werden
kann.Wahrscheinlich sind auch viele stammesgeschicht-
liche Verinderungen durch Anderungen des hormona-
len Gleichgewichts bedingt oder doch wesentlich mit-
bedingt.

Dies 140t sich an der wichtigsten Abstammungslinie
zeigen, an der stammesgeschichtlichen Entwicklung des
Menschen. Von dem hier gewonnenen Standpunkt er-
scheint diese zu einem wesentlichen AusmaB als ein
Wachstumsproblem, wobei besonders drei Momente
hervorgehoben werden kénnen.

Das erste ist die in der Reihe der Sdugeticre fort-
schreitende und im Menschen kulminierende, relative
Vergriferung des Gehirns. Nach der bekannten Theorie
von DuBols (vgl. z. B. die zusammenfassende Darstel-
lung von VERSLUYS?) setzt sich diese aus zwei Kom-
ponenten zusammen : namlich erstens der relativen Ver-
groBerung des Gehirns mit zunehmender Korpergrofe
im Sinne der Allometrie, indem bei verschieden grofen,
nahe verwandten Formen die Hirngrtfe anndhernd
proportional der Korperoberfliche {genauer: mit einer
Potenz 5/9 des Gewichtes) zunimmt; zweitens der fort-
schreitenden «Zephalisation», indem beim Ubergang
von einer stammesgeschichtlichen Gruppe zur nichst-
héheren eine Verdoppelung der dem betreffenden Kor-
pergewicht zukommenden HirngréBe erfolgen soll, so
daB sich also die (auf gleiche KorpergroBe bezogenen)
Hirngewichte und Zahlen der Nervenzellen bei Spitz-
maus, Maulwurf, primitiven Huftieren, Menschenaffen,
Mensch wie 1:2:4:8:16:64 verhalten. Die Theorie von
Dusors ist heute nicht als villig gesichert anzusehen;
daBl aber auch hier exakt faBbare GesetzmiBigkeiten
walten, dirfte keinem Zweifel unterliegen.

Das zweite Moment ist die von BoLK so genannte
Retardierung, die Erscheinung, daB die menschliche
Entwicklung infolge hormonaler Umstimmungen in
einer Reihe von Merkmalen gegeniiber der der Men-
schenaffen verzogert erscheint. Beispielsweise ist der
Schidel des Schimpansenkindes weit menschendhn-
licher als der des erwachsenen Schimpansen mit sei-
ner michtigen Prognathie, den starken Augenbrauen-
wiilsten usw. Anderseits ist Prognathie beim Menschen
ein Symptom der durch Uberfunktion der Hypophyse
bedingten Akromegalie. Ahnlich kann hinsichtlich an-
derer Merkmale — wie des Riickganges der Korper-
behaarung, der Verzégerung des Koérperwachstums,
der spiten Geschlechtsreife — infolge Storungen der

1 J.VersrLuvs, HirngroBe und hormonales Gescheben bei der
Menschwerdung (Wien 1939).
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betreffenden Hormondriisen beim Menschen ein affen-
dhnlicher Zustand wieder hervortreten. Wenngleich die
Borkschen Begriffe der «Retardierung» und «Fotali-
sation» und der damit verwandte der «Proterogenese»
von SCHINDEWOLF derzeit stark diskutiert werden, un-
terliegen doch die eben angefithrten sachlichen Fest-
stellungen keinem Einwand.

Das Gesagte fithrt zu einem dritten Moment, wel-
ches bei der friither beschriebenen quantitativen Be-
handlung des Gesamtwachstums besonders deutlich
zum Ausdruck kommt. Wenn, wie ausgefiihrt, die an-
gegebenen Gesetze des Wachstums fiir sehr verschie-
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Abb. 15. Vergleich der Wachstumskurven des Menschen, der Maus
und des Brachsen. {(Nach v. BERTALANFFY1). Die Wachstumskurven
des Brachsen und der Maus zeigen die fiir Gewichiskurven charak-
teristische S-Form; beim Menschen hingegen erscheint ein Wachs-
tumszyklus vorgebaut, so dafl in der Jugendperiode eine Verldngerung
und Verzdgerung des Wachstums gegeben ist. Sic ist es, die dem
Menschen seine lange Jugendperiode und damit die Moglichkeit der
geistigen Entwicklung gibt.

dene Organismen zutreffend sind, dann ist es maglich,
den Wachstumsverlauf aller dieser Tiere auf der glei-
chen Kurve abzubilden, wobei nur die MaBstabeinhei-
ten der Zeit und der KdrpergroBe verschieden gewihlt
werden miissen (Abb. 15). Die Wachstumskurve des
Menschen aber fillt aus der der iibrigen Tiere heraus;
hier erscheint nidmlich ein Wachstumszyklus vorge-
baut, so daB das menschliche Wachstum erheblich ver-
langert und verzogert erscheint. Diese Verlingerung ist
freilich schon bei dem in Zyklen zerfallenden Wachs-
tum der Sidugetiere angedeutet, aber diese Entwick-
lung kulminiert eben beim Menschen mit seiner im Ver-

1 L. v. BERTALANFFY, Theoretische Biologie. 2. Bd.: Stoffwech-
sel, Wachstumn (Berlin 1942).
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gleich zu anderen Organismen als «abnorm» zu bezeich-
nenden Wachstumskurve. Diese abnorme Wachstums-
kurve des Menschen ist hormonal gesteuert, wie patho-
logische Fille, frithzeitiger Riesenwuchs und Pubertas
praecox bei Hypophysenliberfunktion usw. zeigen.
Diese hormonale Veranderung der Wachstumskurve
aber gibt dem Menschen durch die Verzégerung der
Geschlechtsreife seine lange Jugendzeit mit ihrer Mog-
lichkeit des Lernens; dieser an sich unscheinbare Un-
terschied in der Wachstumskurve ist es schlieSlich, der
die geistige Entwicklung und die menschliche Kultur
moglich macht.

An diesem Beispiel vermégen wir auch zu ermessen,
wie der besprochene Mechanismus der Artwandlung
ein solcher ist, der gerade das Grundproblem der
Stammesentwicklung, die ganzheitliche und anschei-
nend zweckmiBige Umgestaltung, einem Verstindnis
niherbringen kann.

Die gegebene Ubersicht diirfte gezeigt haben, daB
die hier ausgefithrten Betrachtungsweisen eine tiefere
Einsicht in zahlreiche biologische Probleme und eine
Synthese vieler biologischer Phinomene versprechen.
Sie vermdgen zwischen der Physiologie des Stoffwech-
sels und dem Phinomen des Wachstums eine Briicke
zu schlagen; wesentliche Momente der organischen
Formbildung erscheinen quantitativen GesetzmiBig-
keiten zuginglich; grundlegende Probleme der Stam-
mesentwicklung, wie das der Orthogenese, des Ent-
stehens ganzheitlicher Artwandlungen, aber auch des
biogenetischen Grundgesetzes usw. werden in eine neue
Beleuchtung geriickt. So kénnen wir von dem hier
skizzierten Gebiet in Zukunft sowohl weitere wichtige
Einsichten wie auch praktische Folgerungen erwarten.

Summary

The author gives a survey on the theory developed by
him on organic growth. He succeeds in proving a relation
between metabolism and growth. His hypothesis can be
expressed by a simple differential equation. In the group
of the metazoa, three different types of metabolism are
found which can be distinguished from the point of view
of the relation between oxygen consumption and body-
weight. Growth formulas may be deduced for the dif-
ferent types of metabolism which are in good accordance
with the empirical growth curves. The importance of
growth principles for morphogenesis is stressed. It may
be concluded that significant phenomena of the onto-
genetic and phylogenetic process may be interpreted as
manifestations of growth principles and may thus be
submitted to a quantitative analysis.




