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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 tha t  their frequency distribution with 
respect to altitude, latitude, and absorbing or shower 
producing material  m a y  be quite different from that  
manifested by  the total radiation. 

(Vide adde~dum p. 2~4) 

In  conclusion, we should like to express our appreciation and 
gratitude to Professor G. DE HErEsY" and Drs. L. J. MULL~NS, 
J. OTTESEN, K. ZERAHN, and W. F. G. SWANN for reading the 
manuscript and offering advice. 

Zusammen/assung 
Es wird versucht, die Krebssterblichkeit in verschie- 

denen Often und LAndern mit  der dort vorhandenen In- 
tensitiit der kosmischen Strahlen in Verbindung zu brin- 
gen. Gewisse klinische Faktoren beeinflussen allem An- 
schein nach die offensichtliche Abh~ngigkeit der Krebs- 
sterblichkeit yon der geographischen Breite und damit 
yon der St~trke der kosmischen Strahlen. Im Hinblick 
auf neuere experimentelle Ergebnisse (Erzeugung yon 
kosmischen StrahIenscha~uern 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, yon der geographischen Breite voll- 
kommen unabh/ingig. Bet der Auswertung des angefiihr- 
ten Materials ist einige Vorsicht notwendig; definitive 
Schlul3folgerungen sind noch nicht m6glich. Es werden 
Vorschl~ige zum Ausbau dieser Forschungen gemacht. 

Das organische Wachstum und seine Gesetzm if3igkeiten 
V o n  L U D W I G  V O N  B E R T A L A N F F Y  1, W i e n  

1. Einleitung 
DaB Pflanzen, Tiere und Menschen wachsen, ist eine 

banate Tatsache; dab nicht nur die Biiume nicht in den 
Himmel wachsen, sondern dab das "Wachstum auch bet 
Tier and  Mensch eine Grenze findet, ebenfalls. Fragen 
wir in der Physiologie fiber das Problem des Wachs- 
tunas nach, so berichtet sie uns eine Fiille yon Tat-  
sachen fiber Beein/tussungen des Wachstums, wie sie 
beispielsweise dutch die Erniihrung, 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 niihergetreten, welches denn die Grtinde des 
Wachstums als solches sind. Das Wachstum beruht auf 
der F~higkeit der Assimilation dutch die einzelnen Zel- 
len und den Gesamtorganismus; aber warum h6rt 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 k6nnen. In 
der Physiologie finden wir bisher kaum eine ErklArung 
fiir das Wachstum, auger dem Hinweis auf einen recht 
mysteri6sen (AVachstumstrieb~), und in ffihrenden Dar- 
stellungen und Lehrbfichern lesen wir SXtze wie etwa: 
,Ebensowenig wie wit etwas fiber die Ursachen des 
Wachstums wissen, ebenso unerklarlich bleibt uns 
schlieBIich seine Abnahme im Alters), oder: (,Die innere 
Ursache des Wachstums ist unbekannt  ~. 

Eine recht unbefriedigende Antwort  auf eine Frage, 
die zweifellos ein grundlegendes Ph inomen des Lebens 
betrifft. Wit  wollen ihr eine zweite, nicht weniger un- 
bequeme Frage anschlieBen. Die Organismen treten uns 
als eine Ffille unz~ihliger Gestalten des Tier- und Pflan- 

I Zoologisches h ls t i tu t  der Universitfit Wien. 

zenreichs entgegen. Mit dieser Formenffille setzt sich 
die Biologic in verschiedener Weise auseinander. Sic 
beschreibt und ordnet sie in der Morphologie, sie unter- 
sucht diese Gestalten im Hinblick auf die Funktionen, 
welche sic leisten, in der physiologischen Anatomie,  
sic lehrt sic uns in ihrer keim- und stammesgeschicht- 
lichen Entwicklung usw. verstehen. An einem best imm- 
ten Punkt  bleiben wir jedoch unbefriedigt. Die organi- 
schen Formen scheinen sich einer quantitativen Analyse 
zu entziehen ; wit k6nnen anscheinend ihre Vielfalt nur 
beschreiben, nicht abet  exakt  falJbare Gesetzm~gig- 
keiten ftir 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 verm6gen wir doch 
Wege ausfindig zu machen, diese Probleme einer ge- 
danklichen und damit  schlieBlich auch praktischen Be- 
herrschung zug~inglich zu machen ? In der Ta t  vermag 
die Forschung den genannten Problemen auf verschie- 
denen Wegen, die im fo]genden skizziert seien, n~ther- 
zukommen. Soweit nicht anders angegeben, beruht die 
folgende Darstellung auf den Arbeiten des Verfassers 
und seiner Mitarbeiter 1. 

Wir wollen mit  einer ganz allgemeinen Feststellung 
beginnen. Die Formen, in denen uns das Lebendige ge- 
genfibertritt, sind nur ~ui3erlich best~indig und gleich- 

1 L. v. BER1"ALANFFY, ROUX' Arch. 131,613 (1934); H u m a n  Biol. 
10, 181 (1938); Roux'  Arch. 1~0, 81 (1940); Biol. generalis (Wien) 
15, 1 (1941); (mit M. RELLA) Roux' Arch. 141, 33 (1941); Biol. Zbl. 
61,510 (1941) ; (mit I. MOLLER) Riv. Biol. 35, (19,13) ; Z. vcrgl. Phy- 
sioL 30, 139 (1943); Biol. Zbl. 63, 446 (1943); Forsch. u. Fortschr. 
19, 13 (1943); Z. Rassenkde. 13, 277 (1943); (mit O. HOFFMANN- 
OSTENHOF und O. SeltREIER) Nature 158, 948 (1946); Mh. Chem. 
79 (1948); (mit O. SCHREtER ) 0sterr.  Zool. Z. (ira Druck). 
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bleibend; in Wirklichkeit sind sic Ausdruck eines im- 
merwfihrenden Geschehensflusses; sic sind nicht, sie 
geschehen. Jede organische Form beharrt in einem st~in- 
digen Wechsel ihrer Bestandteile; durch den Stoff- 
wechsel, worin der Organismus steht, sind seine Bau- 
bestandteile yon einem Zeitpunkt zum anderen nicht 
mehr die gleichen. Forschungen der letzten Jahre, die 
sich moderner physikahsch-chemischer Hilfsmittel, der 
Einfiihrung des schweren Wassers und radioaktiver 
Isotope der Bauelemente des Organismus, bedienten 
(vgl. besonders die Untersuchungen von SCHOENHEI- 
MER und Mitarbeitern, Zusammenfassung beiv.  BEIt- 
TALAI~rFY ~, 1942, S. 185ff.), haben gezeigt, dab dieses 
<,Stirb mad Werde~> im Organismus mit einer Irtiher 
kaum angenommenen Geschwindigkeit erfolgt. Wir 
linden diesen st~indigen "~Vechsel der Baubestandteile 
auf allen Niveaus der biologischen Organisation. In der 
Zelle geht eine fortw~ihrende Zerst6rung ihrer Bau- 
materialien vor sich, in der sie als Ganzes beharrt. In 
vielzelligen Organismen sterben fortw~ihrend Zellen ab 
und werden durch neue ersetzt. Der ProzeB der physio- 
logischen Regeneration, beispielsweise der Haut oder 
der Driisen, worin Zellen immer wieder abgestoBen 
werden, zeigt anschaulich, wie die Form durch einen 
ProzeB getragen wird. So erscheint jedes organische 
Gebilde, yon einem bestimmten Standpunkt aus be- 
trachtet, als best/indig, als station/ir; gehen wir aber 
einen Sehritt tiefer, so linden wir, dab diese Beharrung 
einen st~indigen Wechsel der n~ichstuntergeordneten 
Teile bedeutet: der chemischen Komponenten in der 
Zelle, der Zellen im vielzelligen Organismus usw. 

Mit dieser allgemeinen Erkenntnis ist sozusagen eine 
Schltisselstellung gewonnen, yon der aus wir die ein- 
gangs erw~hnten Probleme aufrollen k6nnen. Wir kSn- 
nen die organischen Formen nicht nur als Ausdruck 
eines Bauplans, in Hinblick auf ihre Funktionsbezogen- 
heir und als etwas keim- und stammesgesehichtlieh 
Gewordenes betrachten, sondern auch als Ausdruck 
eines geordneten Geschehensflusses, eines geordneten 
Systems yon Krliften. Diese Betrachtungsweise mSgen 
wir als die einer dynamischen Morphologie (v. BEI~- 
TALANFFY 2) bezeichnen, und wir werden sehen, dab 
sich yon hier aus zun~tchst die Frage nach den Grund- 
lagen des Wachstums als solchem wie auch die der 
organischen Formen aufhellen I~iBt. 

2. Das Wachstum des Organismus als eines Ganzen 

Betrachten wir zun~chst eine typische Kurve des 
zeiltic,~en Wachstumsverlau]s, z.B. eines Fisches (Abb. 
1), so zeigt diese Kurve eine sehr charakteristische Ge- 
stalt. Beim L~ngenwachstum finden wir, dab die L~inge 
des Fisches zuerst rasch zunimmt; diese Zunahme ver- 
ringert sich allm~hlich. Einen anderen Charakter tr~gt 
das Gewichtswachstum. Das Gewicht des Fisches 

1 L. v. BEI~.TALANFFY, Theoretisehc Biologic, ~.Bd., Stoffwechsel, 
Wachstum (Berlin 1942). 

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

nimmt am Anfang langsam zu, dann folgt eine Zeit 
rascher Zunahme, die sich endlich wiederum verlang- 
samt. Die Kurvenform zeigt daher beim L~ingenwachs- 
turn ein einfaches Abklingen, beim Gewichtswachstum 
hingegen S-Form, wobei der 13bergang von zunehmen- 
der zu abnehmender Wachstumsgeschwindigkeit, der 
Wendepunkt der Kurve, bei etwa einem Dr/ttel des 
schlieBlich erreichten Endgewichtes liegt. Dies ist, wie 
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Abb. 1. Der typisctm Verlauf der Wachstumskurvcn bei Wirbel- 
tieren, Wachstum. des Brachsen, Abramis brama. (Nach v. BER- 

TALANFFy1). 
Lfingenwachstum, . . . . .  Gcwichtswachstum. Die ausge- 

zogenen Kurven sind nach den im Text erw~ihnten Wachstumsgesct- 
zen berechnet, die sich aus den dort ausgef/ihrten Lrberlegungcn 
ergeben. Die Form dieser Wachstumsgesetze ist fiir das Lfingen- 
wachstum: 

1 = L - -  (L- - to )  e -~;  

fiir das Gewiehtswachstum: 

l, g L~nge bzw, Gewieht zur Zcit t; L, G Endl/inge bzw. Endgewicht ; 
10, go AnfangsUinge bzw. Anfangsgewicht; k Konstante des Abbau- 

stoifwechsels; e Basis der natfirlichen Logarithmen. 

gesagt, der am meisten verbreitete Fall des Wachstums. 
Allerdings werden wir sp~iter sehen, dab es auch andere 
Typen des Wachstums gibt. 

Wie ist dieser charakteristische Verlauf des Wachs- 
turns zu erki~iren ? Der Organismus erMlt sich, wie wir 
sagten, in einem st~indigen Wechsel seiner Bestand- 
teile. Fortw~khrend geht organisches Baumaterial durch 
nattirliche Abnutzung zugrunde. Fortwiihrend werden 
an derseits Materialien in den Organismus eingeftthrt, 
die im Betriebsstoffwechsel teilweise dazu dienen, in 
rascher Verbrennung die Energien zu liefern, deren der 
Organismus zur Erhaltung seiner Leistungen, zur Be- 
wegung, Drtisensekretion usw., bedarf, die aber andern- 
tells zum Wiederaufbau yon K6rpersubstanz verwen- 
det werden. Der Organismus wlichst, wenn der Aufbau 
yon Baumaterialien den Abbau fiberwiegt; er geht in 
einen station~iren Zustand fiber, wenn beide Prozesse 
ins Gleichgewicht kommen. 

Natfiflich sind diese Prozesse des Stoffwechsels ,,'on 
einer ungeheuren Kompliziertheit. Ftir eine quantitative 
Analyse des Wachstums k6nnen wit jedoch mit Bilanz- 

1 L. v. BERTALAtqI~FY', Roux' Arch. 131, 613 (1934). 
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werten rechnen, wie dies ja auch in der Physiologie des 
Stoffwechsels und der Ern/ihrung gesehieht, wenn etwa 
der Gesamtstoffwechsel eines Tieres durch die Bestim- 
mung seiner Atmung oder seiner Kalorienproduktion 
gemessen wird, ohne dab die tats~tchlich uniiberseh- 
baren Prozesse des intermedfiiren Stoffwechsels in die 
Reehnung eingesetzt werden k6nnten oder mfigten. 
Wir wollen das eben Gesagte in einem mathematischen 
Ausdruck formulieren : 

d y yn __ ym. 
d t -- ~/ n (1) 

In Worten : die Ver/inderung der K6rpermasse y ist ge- 
geben durch die Differenz zwischen den Prozessen auf- 
bauender und jenen abbauender Art ; ~/und u sind Kon- 
stanten des Auf- bzw. Abbaues, die ffir die betreffende 
Art charakteristisch sind ; die Expouenten n und m be- 
sagen, dab Auf- und Abbau irgendwelchen Potenzen 
des K6rpergewichtes y proportional seien. Diese For- 
mulierung enth~ilt kaum eine Hypothese. 

Um diesen allgerneinen Ausdruck fiir die Erkl~trung 
und Bereehnung des Wachstums anwenden zu k6nnen, 
mfissen wir zun~tehst n/ihere Rechensehaft fiber die Ab- 
h/ingigkeit der Ab- und Aufbaufunktionen yon der K6r- 
pergr6Be ablegen. Wir beschr/inken unsere Erwfigungen 
auf das Wachstum yon Tieren und Mikroorganismen. 
Bei der grfinen Pflanze liegen die Verh/iltnisse anders. 
Was Zun/ichst die Abbauprozesse anbelangt, so sind 
diese durch die physiologiseh st~indig erfolgende 
Zerst6rung yon Zellteilen, Zellen und Geweben be- 
dingt: jede lebende Zelle unterliegt durch die in ihr 
wirksamen Zellfermente einer allm/ihliehen Zerst6rung; 
sichtbar finden wir Abnutzung der ~ul3eren Haut, yon 
Haaren und anderen Anhangsgebilden, Zugrundegehen 
yon Epithelien der inneren Organe, Verlust yon K6r- 
persubstanz durch Drfisensekretion, Zugrundegehen 
von Blut usw. Wir fassen diese Abbauprozesse zusam- 
men in der sog.Abnutzungsqu0te von RUBNER. Quan- 
titativ kommt hier vor allem der Verlust eiweiBartiger 
Bestandteile in Betracht; die Abnutzungsquote kann 
daher als Eiweil3- oder Stiekstoffweehsel gemessen wer- 
den. Die physiologische Erfahrung zeigt, daB, zumin- 
dest in einer guten ersten Ann~iherung, die Abnutzungs- 
quote oder der Verlust an k6rpereigener Bausubstanz 
einfach proportional ist dem K6rpergewicht, d. h. in der 
Zeiteinheit geht ein ann~ihernd konstanter B'ruchteil 
des jeweiligen K6rpergewichts verloren. Zum Beispiel 
finder man beim Mensehen bei Beobaehtung des 
Eiweil3verlustes im Hunger, daft pro Kilogramm 
K6rpergewicht etwa 1 g EiweiB t~tglich verlorengeht. 
Da also die Abnutzung einfaeh proportional dem K6r- 
pergewicht gesetzt werden kann, k6nnen wir in unserer 
Gleiehung (1) den Exponenten m einfach gleich i s6tzen. 

Anders verh~ilt es sich mit den Prozessen des Au/ -  

baues. Dieser wird im allgemeinen durch gewisse Ober- 
fl'Xehen im K6rper reguliert. Wir werden auf die Grfinde 
daffir sogleich zurfickkommen. Vorl/i, ufig kann folgen- 

Tabdle I 

StofJwechseltype1~ und IVachstumstypen 
A. Die Aufbauprozesse sind abh/ingig vonder Resorption bzw. 

den resorbierenden Oberflfichem 
a) Mikroorganismen: 
1. Fall proportionalen Wachstums: Linear- und Volumenwaehs- 

tumskurve wit unter B I : Kugelbakterien, Hefe. 
2. Fall aussehlieBliehen I./ingenwachstums: Linear- und Volumen- 

waehstumskurve exponentiell: St/ibchenbakterien. 
b) Wahrscheinlieh Turbellarien. 
B. Die Aufbauprozesse sind abhfingig voxl der Atmung. 

Stoffwechsel- I t y p u s  Wachstumstypus Beislfielc 

I. Die Atmung 
ist von der 
OberflS, che ab- 
h/i, ngig. 

II.  Die Atmung 
ist von der 
Masse abh/in- 
gig. 

1II. Die Atmung 
steht zwischen 
OberfHichen- 
und 
Gewichts- 
abhXngigkeit. 

a) Linearwachstum: Die 
Wachstumskurve geht 
ohne Wendepunht in all- 
m/ihlicher Abflachung 
einem Endwert (statio- 
n~trer Zustand) zu. 

b) Gewichtswachstum : 
Die Wachstumskurve 
ist S-[armig mit einem 
\Vendepunkt bei etwa 
einem Drittel des End- 
gewichtes und geht 
einem Endwert (sta- 
tion~rer Zustand) zu. 

Die Linear- und Ge- 
wichtswachstumskurve 
ist exponentiell. Das 
Wachstum geht nicht 
einem station/iren Zu- 
stand zu, sondern ist an 
sieh unbegrenzt und er- 
scheint nur durch Me- 
tamorphose, jRhrliche 
Zyklen und dgl. abge- 
brochen. 

a) Linearwachstum: Die 
Wachstunlskurve rail 
We ndepunkt geht einem 
Endwert zu. 

b) Gewichtswachstum : 
Die Wachstumskurve 
ist S-/6rmig und ~thn- 
lich der unter 1 b. 

Fische, 
SS.uge- 
tiere 

Insekten- 
larven, 
Ortho- 
pteren, 
Heli- 
ciden 

Planor- 
biden 

des festgestellt werden. Wenn ein K6rper, ohne seine 
Form zu ~indern, an Gr6ge zunimmt, so nehmen seine 
Oberfl2ichen verh~tltnism~il3ig weniger zu als das Vo- 
lumen: je kleiner ein K6rper ist, desto gr613er ist im 
Verh~tltnis seine Oberfl~tche, wie man sich durch den 
Vergleich einer Semmel mit einem groBen Brotlaib 
leicht klarmachen kann; bei der Semmel gibt es, im 
VerMltnis zur Schmolle, mehr Rinde, d.h. Oberfl~iche. 
Solange also ein wachsender Organismus klein ist, sind 
die ffir den Aufbau verantwortlichen Fl~tchen im Ver- 
h~ltnis zum Volumen und zur K6rpermasse grol3; da- 
her baut das Tier mehr auf, als es verbraucht, und er- 

I7 Exper. 
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Abb. 2. Konstanz des Verhfiltnisses DarmfI~iche[AuBenfl~iche bei Planaria maculeta. Verschieden groge Tiere (Gewicht g 0,04, 1,6, 
8,5, 9, 19,5 rag) in gleicher L~inge dargestellt. Trotz Zunahme der KSrpergrSl3e fiber drei GrSl~enordnuugen und zunehmender Darm- 
verzweigung bleibt das VerhSltnis Darmfi~iche/AuBenfl~iche konstant und betrggt nach den Messungen etwa 73%, d.h. die GrSBe der flit 

die Nahrungsresorption dienenden Oberfl~chen nimmt im Verh/ittnis zum KSrpergewicht progressiv ab. (Nach v. BERTALANFFy1). 

fibrigt so einen l~berschug ffir das Wachstum. Wenn 
sich aber die K6rpermasse vermehrt, so bleiben die 
Oberfl~iehen im Verh~tltnis znm Volumen zurfick; da- 
her nimmt der l]berschuB, der dem Organismus ffir das 
Wachstum bleibt, allm~ihlich ab. SchlieBlich kommt es 
zu" einem stationfiren Zustand, worin der Aufbau nur 
die Abnutzungsquote deckt, der Organismus ertibrigt 
nichts mehr fiir das Wachstum, er ist ~erwachsen~ 
(HEssE2). Das eben Gesagte l~iBt sich mathematisch 
formulieren; wir erhalten auf diese Weise exakt ge- 
faBte mathematische Gesetze des Wachstumsverlaufes. 
Die Ableitung ergibt automatisch und quanti tat iv jene 
eharakteristischen Kurvenverl~tufe, die wir in Abb. 1 
fiir L~ingen- und Gewiehtswaehstum 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 mfissen wir zu der offengelassenen Frage zu- 
rfickkehren, warum die Aufbauprozesse yon einer Ober- 
fl~iche abhiingig sind. Eine genauere Untersuchung 
zeigt, dab es eine ganze Anzahl von verschiedenen 
Typen des Wachstums gibt. Was wir an solehen bisher 
kennen, ist in Tabelle I zusammengefal3t. Die folgende 
Darstellung mug sich auf Hervorhebung der grund- 
s~itzlichen Ziige beschr~nken, w~ihrend im einzelnen 
auf die Originalpublikationen hingewiesen sei. 

Zun/ichst ein Beispiel, wo die relative A bnahme der 
K6rperfliichen, welche die Nahrungsaufnahme besorgen 
und damit ftir den Aufbau verantwortlich sind, quan- 
t i tativ festgestellt werden konnte. Die Strudelwiirmer 

x L. v. BERTALANFFY, Roux' Arch. lifO, 8I (1940). 
2 R. HEssE, l~ber Grenzcn des Wachstums (Jena 1927). 

besitzen einen sch6n verfistelten Darm, dessen Ober- 
ft~che durch geeignete Methoden ausgemessen werden 
kann. Diese Messung zeigt folgendes: wenn die Tiere 
an K6rpergewicht yon einigen Hundertstelmilligramm 
bis zu etwa 20 mg zunehmen, so wird der Darm zuneh- 
mend l~tnger und reicher ver~tstelt, aber das Verh~ltnis 
der Gr6Be der DarmoberflS.che zur AuBenoberflAche 
bleibt weitgehend konstant (Abb. 2), d.h. die die Nah- 
rung resorbierenden Fl/ichen nehmen im Verh/iltnis zur 
K6rpermasse in ungef~ihr gleichem Verh/iltnis ab wie 
die ~iuBere Oberfl'Xche eines beim ~Vachstum seine Form 
nicht vefiindernden K6rpers, obgleich allerdings jene 
Oberfl~ichen hier nieht einfaeh durch die ~ul3eren Ober- 
fl~tchen, sondern durch die komplizierte innere Ober- 
fl~tche des sich in seiner Gestalt wesentlich vergndern- 
den Darmes vertreten sind. Diese Abnahme der resor- 
bierenden Darmfl~ichen im Verh/tltnis zum Volumen 
kann als die Grundlage fiir die allm~hliche Verlang- 
samung und schliel31iche Einstellung des Wachstums 
betrachtet  werden. 

Komplizierter, aber besonders interessant sind die 
Verh~iltnisse, die wir bei h6her organisierten Tieren vor- 
finden. Zu ihrem Verst~indnis mug etwas weiter ausge- 
griffen werden. 

Die Physiologie hat sich vielfach mit der Frage be- 
sch~ftigt, in welehem Verh~ltnis der Energiestoffwech- 
sel eines Tieres zur K6rpermasse steht. Grundlegend 
ist hier die sog. Oberfi~tchenregel des Stoffwechsels yon 
RUBNER. Sie besagt, dab der Energiewechsel oder die 
Atmung, die als Verbrauch yon Sauerstoff, Produk- 
tion yon Kohlens~ure oder Kalorien gemessen werden 
kann, im allgemeinen nicht mit dem Gewicht, sondern 
nur mit der Oberfl~iche des betreffenden Organismus 
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Tabelle I I  
Hundeversuch yon RUBNER 

K6rpergewicht Kalorienabgabe Kalorienabgabe pro m ~ 
in Kilogramm pro Kflogramm KSrperoberflfiche 

3,1 
6,5 

11,0 
17,7 
19,2 
23,7 
30,4 

85,8 
61,2 
57,3 
45,3 
44,6 
40,2 
34,8 

1909 
1073 
1191 
I047  
1141 
1082 

984 

ansteigt. Da kleine Tiere relativ gr6t3ere Oberfl~tchen 
haben als groge, erscheint bei diesen die Atmung re- 
lativ h6her ats bei jenen. Wie das klassisehe, in Tabelle 
II wiedergegebene Beispiel zeigt, nimmt die Kalorien- 
zahl pro Gewichtseinheit mit steigender Gr6ge ab, 
bleibt aber konstant, wenn sie auf die Einheit der K6r- 
peroberfl~iehe bezogen wird. RUBNER hat dieses Prinzip 
zunS.chst ffir S/iugetiere aufgestellt und aus den Ver- 
h/iltnissen der W/irmeregulation erkl~irt: Da bei allen 
Warmbltitern die K6rperw~trme etwa 37°C betr~igt, 
da weiterhin der W/trmeverlust durch die K6rperober- 
fl~iehe stattfindet, so muB die Energieproduktion der 
K6rperoberfl/iche proportional sein. Weitere Unter- 
suchungen (v. B E R T A L A N F F Y ,  V. BERTALANFFY-MOL- 

LER 1, hier auch Angabe und Verwertung der sonstigen 
Literatur) lehrten jedoch zweierlei: erstens, dal3 die 
Oberfl~chenregel des Energieweehsels auch ffir viele 
kaltblfitige Organismen zutrifft, so dab sie als solche 
in weitem Umfange gfiltig, die yon RUBNER gegebene 
Erkl~irung ~edoch zu eng ist, denn bei einem Kaltblfiter 
fiillt die Bluterw/irmung des K6rpers und damit die 
W/irmeregulation weg. Zweitens abet stellt die Ober- 
fl~ichenregel nur einen der m6glichen F~tlle, allerdings 
den verbreitetsten und wegen seines Zutreffens bei Wir- 
beltieren wichtigsten dar. Neben ihm kommen aber noch 
andere Formen der Gr61]enabh/ingigkeit des Energie- 
stoffwechsels vor. Wit gelangen so zur Aufstellung von 
Sto]]wechseltypen in Hinblick auf die AbhSngigkeit der 
Atmung vonder K6rpergrSBe. 

Wie es verschiedene Stoffwechseltypen gibt, so gibt 
es auch versehiedene Wachstumstypen. Den meistver- 
breiteten Fall der Waehstumskurve haben wir bereits 
besprochen; aber es gibt auch andere Typen desWachs- 
tumsverlaufes. Es ist nun gelungen, zwischen Stoff- 
wechsettypen und ~,Vachstumstypen einen bindendcn 
Zusammenhang aufzufinden, der einerseils eine Erklii- 
rung und eine streng ]afibare Gesetzm~fligkeit /iir #nes 
biologische Grundphiinomen, anderseits die Grundlegm~g 
einer vergleichenden Physiologie des Wachstums erm~g- 
licht. 

Die Untersuchung lehrte n~mlich, dab die Atmung 
als der limitierende Faktor ffir die Aufbauprozesse an- 

I L,v.  BERTALANFF~ Biol. ZbL 61, 510 (1941); Forsch. u. Fort- 
schr. 19, 13 (1943); (mit I, M~'LLER) Riv. Biol. 3~ (1943); Z. vergl. 
Physiol. 30, 139 (1943); Biol, ZbL 63, 446 (19.t3). 

zusehen sei. Wie angedeutet, steht die Atmung bei ver- 
schiedenen Tiergruppen in verschiedenem Verh~tltnis 
zum Kfrpergewieht. Setzen wir in die Grundformel (1) 
for die Konstante n, welehe die Abh~tngigkeit des Auf- 
baues yon der K6rpermasse angibt, den aus der Gr6Ben- 
abh~ngigkeit der Atmung gefundenen Wert ein, so ist 
es mSglieh, aus dem Stoffwechseltypus eines Tieres, in 
Hinblick auf die Abb~ngigkeit der Atmung yon der 
K6rpergrSBe, den Wachstumstypus vorauszusagen. Die- 
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Abb. 3. Stoffwechsel und W'achstum bei dem Zahnkarpfen Lebistes 

reticulatus. 
a) Abhfingigkeit der Atmung yon der KSrpergr613e in allometrischer 
Darstellung (nach v. BERTALANFFY und I. MOLLER1); b) Wachs- 
tumskurvcn (c~) (hath v. BERTALANFFY2). - -  L/ingenwachs- 

turn, . . . . .  Gewichtswachstum. 

se Prophezeihung hat sich in s~imtlichen bisher unter- 
suchten F~illen restlos best~itigt, und wir haben bisher 
drei Stoffwechsel- und ihnen entsprechende Wachs- 
tumstypen unterschieden, 

Die Form der Abh~ingigkcit der Atmung von der 
K6rpergr613c kann am besten durch eine allo- 
metrische Darstellung (vgl. S. 263) festgestellt werden: 
Wird die Atmungsgr6Be logarithmisch gegenfiber dem 
K6rpergewicht aufgetragen, so erh~lt man eine gerade 
Linie, deren Neigung (tg des mit der Abszisse gebil- 
deten \Vinkels) jene Abh~tngigkeit sofort erkennen 1/iflt 
(tg ~ = 2/3 bei Oberfl~ichen-, tg ~ = 1 bei Gewichtsab- 
h/ingigkeit ). 

Der erste Typus gilt fiir die Wirbeltiere. Bei ihnen ist, 
wie schon erw~thnt, die Atmung proportionaI einer 
Oberfl~tche (oder der 2/3-Potenz des Gewichtes) (Abb. 
3a). In diesem Falle ergibt sich aus der Grundgleichung 

1 L.v.  BERTALANFFY--I. Mt~LLER, Riv. Biol. 35 (19,13). 
L. V. B~RTALAS~FY, Human Biol. 10, 181 (1938). 

x7* 
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des Wachstums (1) der uns schon yon den Fischen her 
bekannte \Vachstumsverlauf (Abb.l.u.3b). Ohne auf die 
mathematischen Ableitungen einzugehen, ersehen wir 
aus der Betrachtung der Wachstumskurve bereits deren 
beide wichtigste Kennzeichen: 1. das Wachstum geht 
einem station~ren Zustand zu, 2. die Wachstumskur- 
yen ffir Gewicht und L~nge sind charakteristisch ver- 
schieden; die erstere hat einen Wendepunkt an einer 
bestimmten Stelle, n~mlich bei ungef~thr 1,/3 (genau 
29,6%) des Endgewichtes, die letztere zeigt einfach 
exponentielles Abklingen. Zahlreiche Beispiele der nu- 
merischen Berechnung, welche zeigen, wie genau die 
erw~ihnten Wachstumsgesetze eine Berechnung erlau- 
ben, finden sich in den erwiihnten Arbeiten. 
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Abb. 4. Stoffwechsel und Wachstum bei Iusektenlarven. 
a) AbhSngigkeit der Atmung vonder  K6rpergrSBe bei der Mehlk~ifer- 
larve (nach v. BERTALANFFY und MOLLER1)~ b ) W a c h s t u m  der 
Larven yon Drosophila (nach Daten yon ALPATOV aUS: V. BEr~- 

TALANFFY2). 

Nicht iminer ist indes die Atmung yon der Oberfl~- 
che abh~tngig. Z.B. findet man bei Insektenlarven und 
Landschnecken (vgl. dazu auch LIF.BSCH z, KITTEL4), 
dab im Gegensatz zur RUBNERschen Regel die Atmung 
nicht der Oberfl~tche, sondern einfach der Masse pro- 
portional ist (Abb. 4a). In diesem Falle haben wir 
einen zweiten Wachstumstypus zu erwarten. Wenn n~tm- 
lich die Atmung, und damit der Aufbau, mit einer 
Oberfl~che geht, der Abbau aber mit dem Gewicht, 
dann. holt schlieSlich, wie wir sahen, der Abbau den 

1 L. v. BERTALANFFY--I. MOLLER, Riv, Biol. 35 (1943). 
2 L. v. BERTALANFFY, Theoretischc Biologic, 2. Bd., Stoffwechsel, 

VVaehstum (Berlin 1942). 
a W. LI~:BscH, Zool. Jb. Abt. allg. Zool. u. Physiol. 46, 161 (1929). 
4 A. I{ITTEL, Z. vgl. Physiol. 28, 533 (1941). 

Aufbau sozusagen ein, und es kommt zur Abnahme 
und endlich zur Einstellung des "Wachstums. HXIt aber 
nicht nur der Abbau, sondern aueh der yon der At- 
mung abh{ingige Aufbau mit dem Gewicht Schritt, 
dann laufen beide Vorg~inge sozusagen im Gleichschritt ; 
wird mit steigender K6rpergr613e der Abbau gr613er, 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 sieh tiberhaupt unbe- 
grenzt, ja seine Geschwindigkeit nimmt zu, je grSBer 
der Organismus bereits geworden ist. So raerkwfirdig 
es klingt: genau der ausgeffihrte Fall, den wit bei 
Insektenlarven und Schnecken theoretisch erwarten 
mfissen, trifft bei diesen auch tats~chlich zu. Wir k6n- 
nen dies unmittelbar aus den Wachstumskurven er- 
sehen (Abb. 4b). Beim ersten Typus, z. B. einem Fisch, 
wird die Zunahme an L~inge oder Gewicht pro Zeitein- 
heit mit steigender K6rpergr6Be kleiner, bei den Insek- 
tenlarven hingegen wird sie immer gr60er; es kommt 
daher auch nicht zu einem allmShliehen Erl6sehen des 
Waehstums und zum Eintr i t t  in einen station~ren Zu- 
stand. Ein recht beunruhigender Sachverhalt: wenn 
beispielsweise das Wachstum einer Mehlk~ferlarve hie- 
reals abnimmt, so mul3 das Tier doch endlich groteske 
Dimensionen erreichenl Wit mfissen antworten: das 
Wachstum nimmt hier tats~ichlich nicht ab; wohl aber 
wird es abgebrochen dutch eine tiefgreifende Krise, die 
bei der Insektenlarve dutch die Metamorphose repr/G 
sentiert wird. Es besteht also keine Gefahr, dab das 
Wachstum nicht auch beim Mehlwurm Seine Grenzen 
finde, wohl abet 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; sic werden durch die Eigenart der Stoffwechsel- 
verh~iltnisse erkl~irt, und theoretisch gefordert. 

SchlieBlich wurde im Verlaufe unserer Untersuchun- 
gen noch ein dritter Typus gefunden. Bei Sfil3wasser- 
schnecken, wie Planorbis und Limnaea, ist n~imlich 
die Atmung weder yon einer Oberfl~iche wie beim Fisch 
noch vom K6rpergewicht wie bei der Insektenlarve ab- 
h~ingig; sie steht vielmehr zwischen diesen Formen der 
Abh~ngigkeit ungef/ihr in der Mitte (Abb. 5a). Die Auf- 
findung dieser <<Extratour~> der Wasserpulmonaten be- 
reitete naturgem~t8 erhebliches Unbehagen. Wetche 
Form der Wachstumskurve ist hier theoretisch Zu for- 
dern ? So wurde zun~chst ausgerechnet, wie nach der 
Theorie diese Schnecken wachsen sollten (v. BERTA- 
LANFI~y1). Es wurde folgendes gefunden: Wenn die er- 
w~ihnten Tiere den angedeuteten Stoffwechseltyp zei- 
gen, so mtissen sic einen drit ten Wachstumstyp auf- 
weisen; wie beim ersten Typ, mul3 das Wachstum ei- 
nem station~ren Zustand zustreben; zum Unterschied 
yon jenem aber soli nicht nur die Gewichts-, sondern 
auch die L~ngenwachstumskurve einen Wendepunkt,  
also S-Form zeigen. Sozusagen ein Experimentum 

I 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. TatsRchlich stimmt die Voraussagung 
auch hier, denn bei Prtifung der Wachstumskurven 
wurde genau jene Kurvenform vorgefunden, die aus 
der Rechnung vorausgesagt worden war (Abb. 5b). 

So k6nnen wir zusammenfassen: Bei verschiedenen 
Tiergruppen, als deren Repriisentanten erstens Wirbel- 
tiere, zweitens Insektenlarven und Landschnecken, drit- 
tens Wasserpulmonaten geIten k6nnen, linden wit  ver- 
schiedenes Stoffwechselverhalten. Diesen Verschiedenhei- 
ten entsprechen Verschiedenheiten in der Wachstums- 
kurve, und zwar genau in der Weise, wie es au] Grund 
ihres Sto[/wechselverhaltens abgeleitet werden konnte. 

b) 

!I l12 g! 11! a) 

6e~Yn' ~n 9 

] 

a 
,eo ~ 

.~ l~ ? , , .  ,,, f , , ~ , O  .. 

/ 

t ! 

Ze# /¢oe/~ 
Abb. 5. Stoffwechsel und Wachstum bei Planorbis sp. 

a) AbhSngigkcit tier Atmung yon der Kgrpergr613e (nach v. BERTA- 
LANFFY und Mi)LLER1); b) Wachstumskurve (lineares Wachstum) 
(nach v .  BERTALANFFy2). Der thcoretische Wendepunkt ist mit * 

bezeichnet. 

So erscheint der eine Tell der hier zusammengefal3- 
ten Wachstumstheorie bewiesen, dab n/imlich die Auf- 
bauvorgfinge yon der Atmung gesteuert werden. Aber 
auch der zweite Tell, nXmlich die Bedeutung tier Ab- 
bauprozesse, l~il3t sich physiologisch beweisen. Aus der 
Wachstumskurve eines Tieres kann auf Grund der er- 
w~thnten V(achstumsgesetze sein Abbaustoffwechsel, 
seine Abnutzungsquote, rechnerisch bestimmt werden. 
Diese errechneten Werte wurden in einer Reihe gut un- 
tersuchter F~tlle als mit jenen gleich befunden, die auf 
einem ganz anderen Wege, nSmlich durch die physio- 
logische Bestimmung des EiweiB- oder Stickstoffwech- 
sels gefunden werden (Tabelle III). 

Tabelle I I I  
Vergleieh tier beobachtetcn und der aus dem Waehstumsverlauf be- I 
rechneten Werte des Abnutzungsstoffwechscls (n. v.BERTALANFFYL ~ 

Tierart 

A nodoJzta 
~largaritana 

Homarus 

C ypri nus 
Esox 

Pleuronectes ( 

A nguilla 

M e n s c h  

Abbau pro Gewichts- 
einhcit und Jahr  
bestimmt durch 

N-Aus- Gewichts- 
scheidung verlust beim 
im Hunger Hunger 

0 ,0479 

0,368 

0,456 
0,438 

0,624 

(flesus) 
0,33 0,21 

70g 
t/iglich 

Abbau pro 
Gewich tseinheit und 
Jahr, berechnet aus 

der Wachstums- 
gleiehung 

0,045 

0,285 

0,495, 0,573 
0,298 
0,546 

(platessa) 

81 g t~iglich (fiir 
d e n  7 0 k g s c h w e -  
r e n  M e n s c h e n )  

Es kann also wohl festgestellt werden, dab die hier 
in ihrcn Grundz(igen wiedergegebene Theorie 1. die 
physiologischen Grundlagen des Wachstums angibt, 
2. Gesetze aufstellt, welche eine exakte Berechnung 
desselben erlauben, und 3. eine vergleichende Physio- 
logic des W'achstums erm6glicht. 

Auch das begreiflicherweise besonders interessierende 
Wachstum der Siiugetiere unterliegt den besprochenen 
Gesetzm~I3igkeiten, und zwar geh6rt es dem ersten 
Typus an. Es kommt hier nut eine Komplikation hin- 
zu, n~mlich die Existenz von Wachstumszyklen, die 
durch hormonale Umstimmungen und damit ver- 
kntipfte Anderungen des Gesamtstoffwechsels bedingt 
erscheinen. Ein solcher Wachstumszyklus ist besonders 
mit dem Beginn der Geschlechtsreife verkntipft. Wer- 
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Abb. 6. Wachstumskurvea der Ratte. Zu bcachtcn sind die Wachs- 
tumszyklcn. (Daten yon DONALDSON, Berechnung [ausgezogeuc Kur- 
yen] nach v.  BERTALANFFy2), - -  Liingenwachstum, . . . . .  Ge- 

wichtswachstum. 

1 L.v. BERTALANFI~'¢--I. MOLLER, Riv. Biol, 35 (1943). 1 L. V. BI~RTALANFFY, ROUX' Arch. 131, 613 (1934). 
2 L. V. BERTALANFFY, Biol. Zbl. 61, 510 (1941). 2 L. V. BERTALANFFY, Human Biol. lO, 181 (1938). 
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den diese Wachstumszyklen, die durch entsprechende 
Untersuchungen bei einer Reihe von Tieren genau be- 
kannt sind, beriicksichtigt, so ist es m6glich, auch den 
Wachstumsverlauf der S~iugetiere auf Grund der 
W~achstumsgesetze mit einer geradezu verblfiffenden 
Genauigkeit zu berechnen und vorauszusagen (Abb. 6). 
Unver6ffentlichte Versuche mit Ratten (v. BERTA- 
LANFFV und Mi)LLER) weisen darauf hin, dab den 
sich in den Wachstumszyklen aussprechenden flmde- 
rungen der Wachstumskonstanten entsprechende An- 
derungen der Atmungswerte zugrunde liegen. 

Sehr interessant sind ferner die Zusammenh~inge zwi- 
schen Geschlecht, Sto][wechsel und Wachstum. So ist bei- 
spielsweise der erw~ihnte Zahnkarpfen Lebistes reti- 
culatus durch starken Geschlechtsdimorphismus ausge- 
zeichnet, der sich auch im Wachstum zeigt : die Weib- 
chen erreichen etwa die doppelte L~nge und ein Viei- 
faches des Gewichtes der M~nnchen. Von v. BERTA- 
LANFFY wurden 1938 aus den Wachstumskurven die 
Wachstumskonstanten errechnet, mit dem Ergebnis, 
dab die Aufbaukonstanten ~/des Weibchens und M~inn- 
ehens etwa im Verh~ittnis 1:1,5 stehen. Genau wie es 
die Theorie fordert, findet sich bei der Bestimmung der 
Atmungsgr6Ben (I. MULLER 1, vgI. Abb. 3a) bei VVeib- 
chen und M~nnchen das gleiehe Verh~iltnis 1:1,5 - 
eine der sch6nsten Best/itigungen der Theorie! 

Es kann gehofft werden, dab die Untersuchung der 
Gesetzm~il3igkeiten des Wachstums auch praktische Be- 
deutung gewinnen kann. Leider werden die Probteme 
der quantitativen Biologie im deutschsprachigen Ge- 
biet weit weniger kultiviert als in den angels~ichsischen 
L~indern, eine Verz6gerung, die unbedingt eingeholt 
werden muB; denn nicht nur das Beispiel der Technik, 
sondern etwa auch das der Vererbungslehre zeigt, dab 
jeder Fortschritt in der Erkenntnis exakt faBbarer Ge- 
setzm/iBigkeiten zugleich einen solchen der Naturbe- 
herrschung darstellt. Wachstumsanalysen im oben an- 
gedeuteten Sinne k6nnen auf verh~ltnism/il3ig einfachen 
Wegen Aufschlul3 fiber die Abh/ingigkeit der erreichten 
Gr6gen von Temperatur, Ern~thrung und anderen Fak- 
toren liefern, die beispielsweise in der Fisehzucht prak- 
tisehe Bedeutung gewinnen k6nnen. Aber auch im 
Hinbliek auf die Fragen des mensehliehen Waehstums, 
die Konstitution usw. ergibt, wie wir alsbald andeuten, 
die quantitative Bearbeitung wesentlieh neue Gesiehts- 
punkte. 

3. Formdnderungen als Wachstumsproblem 

Die Form~inderungen, welche ein Organismus durch- 
1/iuft, vollziehen sich im wesentlichen auf zwei ~Vegen. 
Der erste ist repr~isentiert durch Zellwanderungen. Sol- 
che linden wir in friihembryonalen Prozessen, wie z. B. 
in den von VOGT und ihm folgenden Forschern unter- 
suchten ~Gestaltungsbewegungen~ bei der Gastrula- 
tion, ferner bei den mannigfachen Aussttilpungs- und 

1 L. v. BERTALANFFY--Io MOLLER, Riv. Biol. 86 (1943). 

a b 

¢ d 

e t" 

Abb. 7, Reintegration von Hydren aus getrennten Fragmenten 
(nach v. BERTALANFFY und RELLA1). 

a Zwei Hydren nach dem Zersehneiden in 60-70 Teilstficke; b Bit- 
dung eines einheitlichen Aggregats, auBen Ektoderm, innen Ento 
derm; c 2 Tage nach dem Zerschneiden, Ausbildung yon zwei 
Hydranthen; d 4 Tage nach dem Zersehneiden (kontrahiertes Tier); 
e 6 Tage nach dem Zerschneiden, der zweite Hydranth nimmt 
Knospenform an; [ 11 Tage nach dem Zerschneiden, der zweite 

Hydranth hat sich als Knospe gel6st. 

Faltungsprozessen bei der Bildung des Mesoderms und 
anderer Organe, in Verknfipfung mit Vorg/ingen der 
Determination, d.h. mit materiellen Differenzierungen 
innerhalb des sich entwickelnden Systems. In anderen 
F~illen hingegen, z.B. bei der Sporangienbildung der 
Schleimpilze, linden sie sich sozusagen <~in Reinkultur ~>, 
d.h. als Vorg~nge an einer Vielzahl untereinander voll- 
kommen gleichartiger Elemente. Gerade die letzteren 
Vorg~inge (KOHN 2) bereiten der Erkl~irung besondere 
Schwierigkeiten. (Jber 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 
ReinkultuD~ vorliegen, zeigt sich bei der Reintegration 
isolierter Stficke, z.B. von Hydrozoen, zu einem nor- 
malen Organismus (Abb. 7). Mit Sicherheit l~itlt sich 
hier vorl~iufig soviel sagen, dab ein sog. Zytotropismus, 
wie ihn Roux angenommen hatte, d.h. eine gerich- 
fete, gegenseitige Anziehung der Zellen, nicht vor- 
handen ist, dab ferner Gradienten (vgl. unten) in den 
Frfihstadien dieser Prozesse bisher nicht nachgewiesen 
werden konnten und dab die Reintegration dutch ~tu- 
13ere Faktoren, wie Temperatur, PH, Ionen und Ionen- 

1 L. v. BERTALANFFY--M. RELLA, ROUX' Arch. 141, 99 (1941). 
A. KOHN, Naturwiss. 31, 37"3 (1943). 
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kombinationen, beeinftuBt wird (v. BERTALANFFY- 
RELLAt) .  

Besser unterrichtet sind wit tiber ein zweites Mittel 
der organischen Formbildung. Allgemein l~iBt sich sa- 
gen, dab die Formwandlungen, die ein Organismus in 
seiner Entwicklung durchlfiuft, von den eben erw/~hn- 
ten Zellwanderungen abgesehen, dutch gerichtetes 

W a c h s t u m  zustande kommen, d.h. dureh ein Wachs- 
turn, das nach bestimmten Richtungen des Raumes 
bzw. in bestimmten Teiten mit gr61]erer Geschwindig- 
keit erfolgt als nach anderen Richtungen bzw. in an- 
deren Teilen. Die Gestalt eines Tieres ist dnrch dasVer- 
h~.ltnis der Wachstumsgeschwindigkeiten der einzelnen 
Teite, der Wachstumsgeschwindigkeiten nach den ver- 
schiedenen Richtungen des Raumes wesentlich be- 
stimmt. Uber dieses Verh~iltnis der Wachstumsge- 
schwindigkeit, das sog. relat ive  W a c h s t u m  eines Teiles 
gegeniiber einem anderen Teile oder dem Gesamtk6r- 
per, 1/iBt sich folgendes sagen: Sind die relativen, d.h. 
prozentualen Wachstumsgeschwindigkeiten der einzel- 
nen Teile gleich groB, dann bleibt die urspriingliche 
Form des K6rpers erhalten, indem jeder Tell um einen 
bestimmten Prozentsatz an GrSl]e zunimmt; das 
Wachstum ist also proportional. Sind jene Wachstums- 
geschwindigkeiten hingegen ungleich grol], so kommt 
es zu Proportions- und Formver/inderungen; falls ein 
Tell rascher als der iibrige Organismus w~ichst, so wird 
er nicht nut absolut, sondern auch im Verh/iltnis zum 
GesamtkSrper gr6Ber, bei langsamerem Wachstum 
bleibt er hinter jenem zuriick. Fiir dieses relative 
Wachstum und die dadurch erfolgenden Proportions- 
~tnderungen gilt ein in vielen Hunderten yon F~tllen als 
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Abb. 8. Allometrisches Wachstum des Bauchmarks yon Eris~lis 
te~mx. Die Abbfldung zeigt die starke negative Allometrie des Bauch- 
marks. W~hrend die Gesamtl~inge der Larven um etwa das 10fache, 
ihr Volumen urn das :~00fache zunimmt, erreieht das Bauchmark nut 
etwa die 3fache L~nge bzw. das 10faehe Volumen. Die Kurven hin- 
siehtlieh LS.nge und Volumen sind parallel; dies bedeutet, dab das 
Wachstum des Bauchmarks nur in bezug auf die Ltinge zurtickbleibt, 
w/ihrend es nach den anderen Raumrichtungen proportional erfolgt. 
Auffallend ist der niedrige Weft der Allometriekonstante (a = 0,49), 
wXhrend bei manchen Crustaceen und Insekten ein Wert yon 0,6 
(d.h. ungef/ihr Oberflgchenproportionalit~.t) fiir das relative Wachs- 
turn des Nervensystems gefunden wurde. (Nach B. EXNER Wiener 

Diss.]  aus :  V. BERTALANFF$.'2). 

1 L. v. BERTALANFFY--M. RELLA, Roux' Arch. 141, 99 (1941). 
2 L. v. BERTALANFI~'Y, Theoretische Biologie, 2. Bd., Stofiwechsel, 

Wachstum (Berlin 1942). 

Abb. 9, Allometrisches Wachstum (Zunahme der relativert Kopf- 
gr6Be mit der absoluten K6rpergrSBe) bei Pheidole instabilis. 

(Nacb HUXLEY). 

gtiltig erwiesenes, recht einfaches Gesetz: dab n~mlich 
die relative Wachstumsgeschwindigkeit eines bestimm- 
ten Teiles zu der eines anderen Teiles oder auch des 
Gesamtk6rpers fiber den ganzen Wachstumsverlauf 
oder doch mindestens fiber einen Entwicklungszyklus 
(vgl. oben) in einem konstanten Verh~iltnis steht. Das 
genannte Gesetz ist dasjenige des al tometr i schen  W a c h s -  

turns ( H u x L E Y  1, HUXLEY und TEISSIERZ), Sein Zutref- 
fen 1/illt sich leicht nachweisen: die mathematische For- 
mulierung des Gesagten ergibt n/imlich, dab im Falle 
der Giiltigkeit des genannten Gesetzes bei logarith- 
mischer Auftragung der GrSBen des Organs gegeniiber 
den entspre~henden K6rpergr6Ben eine gerade Linie 
entstehen muB (Abb. 8). Wie sich dieses allometrische 
Wachstum auswirkt, sei an einem der zahlreichen un- 
tersuchten Beispiele ausgeffihrt. Bei vielen Ameisen- 
arten finden sich bekanntlich verschiedene Kasten: 
kleine Arbeiter, groBe Soldaten mit dicken K6pfen und 
m/ichtigen Beillwerkzeugen und dazwischen allerlei 
Ubergangsstufen (Abb. 9). Das geht auf Ffitterungs- 
einflfisse zurfick: erhalten die Larven w~ihrend einer 
gewissen kurzen Zeit so reichlich konzentrierte, feste 
Nahrung (insbesondere Fleischnahrung), dab sie plStz- 
lich rasch heranwachsen, so entwickeln sie sich zu Sol- 
daten; sonst werden sie zu Arbeitern; dutch entspre- 
chende Ffitterung lassen sich auch Zwischenstufen er- 
zielen (GoETSCH3). Auf diese Weise sind die Soldaten 
zun/ichst absolut grSBer geworden; da abet der Kopf 
verh/iltnism~iBig rascher w~ichst als der fibrige K6rper, 
so erlangt er bei den Soldaten nicht nut absolut ge- 
nommen eine bedeutendere Gr6t3e, sondern erscheint 

1 j .  HUXLEY, Problems of relative growth (London, 1932). 
2 j .  S. HUXLEY und G. TEISSlER, Biol. Zbl. 36, 381 (1936). 
8 W. GOETSCH, Naturwiss. '25, 803 (1937). Vgl. auch die For- 

schungen yon W. GOETSCH iiber Vitamin T. Osterr. Zool. Z .  1 
(1946); Exper. 3, 326 (1047) [Anm. b. d. Korr.). 
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Abb. 10. Allometrie der chemischen Ver~inderungen w~ihrend der Entwicklung: Aschengehalt im Verh~iltnis zum Trockengewicht bei Huhn ,  
Tintcnfisch und Selachiern. Man beaehte die gleiche Neigung der allometrischeil Geraden bei den systernatisch welt entfernten Formen; dies 
besagt, dab den chemischen Ver/inderungen wShrend der Entwicklung trotz den Verschiedenheiten der morphologischen Form, der Ern~ih- 

rungsfaktoren, der absoluten GrSBe und Entwickhmgszeit  ein einheitlicher ,,chemischer Bauplan,> zugrunde liegt. (Nach N~OItAM1). 

auch relativ zum K6rper vergr6Bert. I)erartige Propor- 
tionsver~nderungen finden wir in der tierischen Ent- 
wicklung sehr h~Lufig und die Formwandlungen w~h- 
rend der postembryonalen Entwicklung gehen in erster 
Linie auf sie zurfick; das sie beherrsehende Gesetz ist 
das der Allometrie. Die organische Form, jenes biologi- 
sche Problem, das eider quantitativen Erfassung an- 
scheinend am wenigsten zuggnglich ist, erscheint daher 
dutch relativ einfache quantitative Gesetze beherrscht. 

Das Gesetz der AIlometrie gilt nicht nnr fiir morpho- 
logische, sondern auch fiir biochemische, physiologi- 
sche und stammesgeschichtliche Wachstumsvorg'~nge 
(vgl. HUXLEY, a.a.O, und die neuere Zusammenfas- 
sung beiv.  BERTALANFFY~). Der 0rganismus erleidet 
wShrend seiner Entwieklung Ver~inderimgen tier che- 
mischen Zusammensetzung; so nimmt et.wa der Was- 
sergehalt ab, der Trockensubstanzgehalt zu, wenn etwa 
der menschliche Embryo bis zu 97% aus Wasser be- 
steht, beim erwachsenen Menschen aber nut ein Was- 
sergehalt von etwa 60 % vorliegt. Auch fiir diese Wand- 
lungen der chemischen Zusammensetzung gilt das Allo- 
m e t r i e g e s e t z  (NEEDHAM1) .  Dabei ist bemerkenswert, 
dab die Neigung der-allometrischen Linien in Hin- 
blick auf be stimmte chemische Komponenten bei syste- 
matisch welt entfernten Formed die gleiche ist (Abb. 
10); dies besagt, dab den chemischen Ver~nderungen 
wAhrend der Entwicklung ein einheitlicher chemischer 
Bauplan zugrunde liegt. Eine andere physiologische 
Anwendung der Allometrie haben wir bereits in der 
Frage der Gr6Benabh~ingigkeit des Stoffwechsels ken- 
nengelernt. Allgemein gesprochen ist die allometrische 
Analyse <~das beste Hilfsmittel, eine tiefere Einsicht 
in die gesetzm~tBigen Beziehungen sowohl des Organis- 
mus zur Umwelt wie auch der physiologischen Teil- 
geschehnisse in ihm selbst~> zu gewinnen (KLATT). So 
hat die Anwendung dieses Prinzips beispielsweise bei 

1 j .  NEEDHAM, Biol. Rev. Cambridge philos. Soc. 9, 79 (1934). 
2 L. V. BERTALANFFY', Theoretisehe Biologie, 2. Bd., Stoffwechsel, 

Wachs tum (Berlin 1942). 

der Analyse der Hirnentwicklung in der Tierreihe, der 
Abh~tngigkeit der Gr6Be der inneren Organe und  der 
Herz- und Atemrhythmen yon der K6rpergr613e, bei 
der Bewertung von ProportioneD (Indizes) ffir systema- 
tische und anthropologische Zweeke und in vielen an- 
deren Fragen zu wesentlichen Einsichten geffihrt. 

Noch ein anderes interessantes Problem steht hier- 
mit im Zusammenhang. Zweifellos stellt die Polaritiit, 
d.h. qualitative oder quantitative Unterschiede ent- 
lang eider Achse, ein grundlegendes Merkn~at wohl 
jedes sich entwickelnden Systems dar. Einblicke in 
diese polare Gliederung ergeben sich insbesondere in 
dreifacher Weise. Erstens sind oft qualitative Diiieren- 
zierunger~ entlang eider polaren Achse sichtbar festzu- 
stellen. Ein Beispiel daffir ist die ffir viele tierische 
Keime charakteristische Anordnung qualitativ ver- 
schiedener Plasmasorten, die wie der orangerote Ring 
des Seeigeikeimes keine, oder wie die Plasmabezirke des 
MoUuskenkeimes ausgesprochene determinative Bedeu- 
tung als organbildende Regionen besitzen k6nnen. 
Zweitens entwickelte CttlLD 1 die Lehre von den <<phy- 
siologischen,> Gradienten: er betrachtete axiale Ab- 
stufungen quantitativer Natur als Grundlage der ver- 
schiedenen Manifestationen der Polarit~tt. Solche Gra- 
dienten lassen sich als Empfindlichkeitsgradienten fest- 
stellen (verschiedene Ansprechbarkeit der KSrperregio- 
neD gegenfiber sch~digenden Agenzien), als Stoffwech- 
selgradienten (sich in Abstufungen der Atmung und 
verwandter Vorg/inge 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 Fiihigkeit 
der einzelnen K6rperregionen, einen Kopf zu regenerie- 
reD. Nach CHILD stimmen die genannten, physiologi- 
schen Gradienten in ihrem Verlauf prinzipiell fiberein; 
er schloB daher, dab ein allgemeines physiologisches 
Differential die gemeinsame Ursache fiir die Verschie- 
denheiten der Empfindlichkeit, des Stoffwechsels und 

1 C. M. CHILD, Protoplasma (Berlin) 5, 447 (1929). 
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der Formbildungspotenzen sei. Drittens endlich kann 
man Wachstumsgradienten (HuxLEY) feststellen: kein 
Organ wiichst gleichmiil3ig fiber seine ganze Erstrek- 
kung, sondern das Wachstum erseheint 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 k6n- 
nen. Was die physiologiscben Gradienten nach CHILD 
anbelangt, so zeigen bei Planarien (v. BERTALANFFy1), 
die wegen der MSglichkeit einer quantitativen Fest- 
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Kritik der Gradiententheorie. Auch ein einfacher Or- 
ganismus, wie Planaria, erscheint nicht im Sinne 
CmLDS durch einen einheitlichen physiologischen Gra- 
dienten, sondern durch eine Vielzahl quantitativ abge- 
stuffer, 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 h6heren zu schw~tcheren Konzentrationen yon an- 
tero-posteriorer Richtung in die entgegengesetzte fiber, 
geht. Der CmLDsche Begriff des ~zweiten Zooids~ bei 
Planarien konnte durch die Untersuchung nicht best~i- 

xxx\~ 
I I 1~  I I  

tigt werden. Im Hinblick auf das quanti- 
tative Gesetz der Wirkung der untersuch- 
ten Agenzien ergab sich eine der Adsorp- 
tionsisotherme entsprechende Dosiswir- 
kungsbeziehung (tc '~ = b), mit t  --- Zeit, c = 
Konzentration, a und b = Konstanten, wo- 
bei die Kurve in zwei Abschnitte zerf~itlt, 
die einen Wechsel des Wirkungsmecha- 
nismus anzeigen: in hochkonzentrierten 
L6sungen tritt eine gerbungsartige Pro- 
teinreaktion auf, die der erw~ihnten Glei- 
chung mit a > 1 folgt; in verdfinnteren 

~'oo% 0% ~'oo% 0% wo% ~% ~oo% 0% ~'oo% 0% 1oo% ~o% 
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Abb. l la .  Vergleich der Gradicnten des PlanarienkSrpers (nach v. BERTALANVFY1). 
a Schema der KSrperrcgionen; b Gradient der Kopf- und Ganzbildungsaktivit~it 
bei Teilung in Achtel nach CmLD; C Gradient der RegenerationsaktivitSt der in 
Achtel zertcilten postpharyngcalen Region nach CmLD; d Gradient des O2-Ver- 
brauches nach HYMAN; e Gradient der Empfindlichkeit gegen destilliertes Wasser 
nach BUCHANAN ; / Gradient der Empfindlichkeit gegen Alkohol naeh eigenen Ver- 
suehen; g Waehstumsgradient (Wachstumsprofil), konstruiert nach den Allome- 

trickonstanten der einzelnen Regioncn nach eigenen Versuchen. 

legung der einzelnen Gradienten sich auch in dieser 
Hinsicht als <~Modelltiere~ empfehten, die CalLDschen 
und die Wachstumsgradienten geradezu entgegenge- 
setzten Verlauf (Abb. lla). Man muB schliel3en, dab 
auch in einem einfachen Organismus, wie einer Plana- 
rie, nicht ein einheitlicher Gradient, sondern eher ein 
Biindel polarer AbstuIungen in nur lockerer Korrela- 
tion vorliegt. 

In einer neueren Untersuchung (SCHREIER, im Druck; 
V. BERTALANFFY, HOFFMANN- OSTENHOF, SCHREIER, 

HOFFMANN-OSTENHOF, V. BERTALANFFY, SCHREIER 2) ; 

wurde a n  Planaria gonocephala in einer umfang- 
reichen Versuchsreihe (11 verwendete Chinone in 
fiber 70 Konzentrationen) quantitativ 1. die CHILDsche 
Theorie, 2. die Gesetzm~13igkeiten von Giftwirkungen 
geprfift. Diese quantitative Untersuchung ergab, neben 
anderen Resultaten, insbesondere eine einschneidende 

x L. v. BERTALANFFY', Biol. generalis (Wien) la, 1 (1941). 
L.v, ]BERTALANFFY~ O. HOFFMANN-OSTENIIOF und O. SCIIREIER~ 

Nature 1~8, 948 (1946). - O. HOFFMANN-OSTENHOF, L. V. BERTA- 
LANFFY und O.SCHREIER, Mh. fiir Chemic 79 (1948). - O. SCtmEIER, 
Untersuchungen fiber die Gesetzlichkeit des Waehstums XI:  Dic 
seh~idigende Wirkung verschiedener Chinone auf Planaria gonoce- 
phala Duo. und ihre Beziehung zur CmLDSChen Gradiententheorie, 
0sterr. Zool. Z. (ira Druck). 

histolytischer Zerfall mit a < 1, vermut- 
lich auf eine Adsorption als Prim/~rreak- 
tion zurtickgehend. Der 1]bergang vonder 
einen zur anderen Reaktion liegt bei etwa 
1/1000molarer Konzentration (Abb. ~lb). 
Ferner wurde eine quantitative Definition 
und Differenzierung des Begriffes der <,To- 
xizit~it ~ vorgeschlagen, die der Pharmako- 
logie zur Diskussion gestellt wird und hin- 

sichtlich derer auf die ausfiihrliche Publikation 
(Scm~EIER, a.a. 0.) verwiesen sei. 
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Abb. l lb .  Kurven der Todeszeiten bei Planaria gonocephala auf 
Chinonwirkung (O ~= p-Benzochinon, x = p-Naphthochinon). Zu beach- 
ten der Knick in der Kurve des p-13enzochinons (nach SCHREIER) 1. 

Ordinate: Zeit in Sekunden; Abszisse: molare Konzentration. 

x L.v. BI,mTALANFI~'Y, O. HOFFMANN-OsTENUOF und O. SCEmEIE~, 
Nature 1,~S, 948 (1046). 
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Wir woUen noch auf ein weiteres Problem hinweisen, 
nXmlich die Anwendung der angedeuteten Gesichts- 
punkte auf den Menschen. Das nachembryonateWachs- 
tum des Menschen setzt sich aus zwei Komponenten 
zusammen, n/imlich 1. der Volumenzunahme und 2. 
der Proportionsverschiebung. So nimmt zum Beispiel 
beim Neugeborenen der Kopf etwa 1/4 der K6rperl~inge 
ein, beim Erwachsenen abet nut 1/8; der Kopf zeigt 
also im Verh/iltnis zum Gesamtk6rper langsameres 
Wachstum, negative Allometrie; umgekehrt zeigen die 
Beine positive Allometrie. Aus dieser Betrachtungs- 
weise ergeben sich zwei wesentliche Einsichten, n/im- 
lich erstens die Erkenntnis, dal3 Gr6Benzunahme und 
Proportionsverschiebung nicht zwei nebeneinanderlau- 
fende Prozesse, sondern notwendigerweise verknt'lpft 
sind; zweitens ergibt sich eine kausale Erkl/irung Ifir 
diese Proportionsverschiebungen, die im Zusammen- 
hang mit der Z~nahme der absoluten K6rpergr6Be er- 
folgen. Auch die Konstitutionstypen des Menschen k6n- 
hen yon diesem Standpunkt aus betrachtet werden. 
Bekanntlich hat KRETSCHMER 1 zwei Haupttypen der 
menschlichen Konstitution unterschieden: den schlan- 
ken leptosomen oder leptomorphen Typ und den be- 
h/ibigen Pyknomorphen --. ein psychophysischer Ge- 
gensatz, der am raschesten durch die Gegentiberstel- 
lung des diinnen, spottenden Mephisto und des dicken, 
gemfitlichen Falstaff itlustriert werden kann. Diesen 
Typen de r k6rpertichen Konstitution entspreehen be- 
kanntlich psyehologische und psychopathologische 
Symptome: die Neigung des Leptomorphen zu Schizo- 
thymie; des Pyknikers zu zyklothymem Irresein. CoN- 
RAD 2 hat gezeigt, dab diese Typen mit der Abstim- 
mung der Wachstumsprozesse zusammenh/ingen: die 
Typen sind nach ihm <~ein Bfindel von miteinander 
korrelierten Wachstumsprinzipien ~. Die Formulie- 
rungen, zu denen CONRAD, v o n d e r  Konstitutions- 
lehre KRETSCHMERseher Schule ausgehend, gelangt, 
zeigen vielfach eine geradezu frappante (3bereinstim- 
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 \Vachs- 
tumsanalyse, insbesondere der Allometrie und der bald 
zu besprechenden Koordinatentransformation, zu ru- 
fen; diesbez~gliche Untersuchungen sind von uns ge- 
plant (vgl. auch v. BERTALANFFYa). 

Es ist eigentlich sehr merkwfirdig, dab sich die Form- 
wandlungen der Organismen zumindest in einer auBer- 
ordentlich groBen Anzahl yon F/illen auf ein so ein- 
faches quantitatives Gesetz bringen lassen, wie es die 
Allometrie ist; denn yon vornherein wiirde man eher 
erwar ten, dab gegenfiber dem Problem der organischen 

1 E. KRETSCHMER, K6rperbau und Charakter. Handbueh  der Erb- 
biologie des Mensehen, herausgegeben yon G, JvsT, Bd. 1 (Berlin 
1940). 

z K. CO.n~AD~ Der Konst i tu t ionstypus  als genetisches Problem 
(Berlin 1941). 

L. v. BERTALANFFY, Z. Rassenkunde 13, 277 (1943). 

Formbildung und den komplizierten, ihr zugrunde lie- 
genden Vorg~ingen eine quantitative Formulierung aus- 
sichtslos w/ire. Das altometrische Wachstum ist zu- 
n~ichst ein Fail des in der Entwicktungsphysiologie als 
grundlegend bekannten <~Prinzips der abgestimmten 
Reaktionsgeschwindigkeiten ~), das hier zu einem quan- 
titativ faBbaren Ausdruck gelangt. Die Begrtindung 
der im Allometriegesetz ausgesprochenen Abstimmung 
der Wachstumsgeschwindigkeiten liegt in  dem Kon- 
kurrenzkampf, in welchem alle Teile eines Organismus 
miteinander stehen: von dem vom Gesamtk6rper as- 
similierten Material sucht sich jedes Organ einen An- 
tell anzueignen, und es ist dazu nach Mal3gabe der ibm 
zukommenden Wachstumsf~thigkeit in der Lage, die in 
der Verh~iltniszahl des altometrischen Wachstums zum 
Ausdruck kommt. So bedeutet das Prinzip der Allo- 
metrie eine quantitative Formulierung und physiologi- 
sche Begrfindnng des klassischen, morphologischen <~Ge- 
setzes des Gleichgewichts der Organe~) (GOETHE, GEOF- 
FROY ST. HILAIRE), welches besagt, dab im normalen 
Organismus ein bestimmtes Verh/iltnis der einzelnen 
0rgane vorhanden ist und dab anderseits l~berent- 
wicklung eines Organs die Entwicklung anderer Organe 
hemmt. DaB auch die Ph/inomene der Kompensation, 
der funktionellen Hypertrophie und ~hnliches von bier 
aus ihre Begrfindung erfahren, sei nur kurz angemerkt 
(vgl. dazu auch RENSCH1). 

4. Die Bedeutung yon Wachstumsvorgiingen 
flit die Stammesentwicklung 

In Kfirze sei noch ein dritter Problemkomplex skiz- 
ziert, n/imlich die Auswirkung tier Wachstumsgesetze 
auf die stammesgeschichtliche Entwicklung (vgl. v. 
BERTALANFFY ~ und auch RENSCH3). Wenn die K6rper- 
form eines Tieres durch ein Verh/iltnis der Wachstums- 
geschwindigkeiten bestimmt ist, so werden erbliche 
Vefiinderungen dieser Abstimmung nichts anderes als 
stammesgeschichtliche Wandlungen bedeuten. In der 
Tat k6nnen wir einen wichtigen Satz aufstellen: Pro- 
portion,siinderungen, die au/ Anderungen in der Abstim- 
mung der Wachstumsgeschwindigkeiten zuriickgehen, ma- 
chen einen erheblichen Tell der stammesgeschichtlichen 
Umwandlungen innerhalb eines gegebenen Bauplans aus. 
Dieser Satz k6nnte an zahlreichen Beispielen ausge- 
fiihrt werden, yon denen wit etwa die bekannte Ent- 
wicklungsreihe des Pferdes herausgreifen. Wir linden 
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. 11, 180 (1939) ; J. 
Ornithol, 88 (1940). Vgl. auch: R. GOLDSCHMIDT, Physiological Ge- 
netics (New York 1938); The Material Basis of Evolution (New 
Haven,  Londort and Oxford, 1940). J.  HUXLEY, Evolution. The 
Modern Synthesis (4th ed. London 1945) (Anm. b. d. Korr.). 

L. v. BERTALAI, IFFY, Biol. generalis (Wien) 15, 1 (1941); Theo- 
retisehe Biologie. 2. Bd.: Stoffweebsel, Waehs tum (Berlin 1942). 

3 B. RENSCH, Biol. Rev. Cambridge philos. Soe. 14, 180 (1939); 
Biol. generalis (Wien)17 (1943). 
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Gr613enzunahme, in diesem Falle von dem etwa fuchs- 
grogen Eohippus zum modernen, grogen Pferde; zwei- 
tens die Reduktion der Zehenzahl yon der urspriing- 
lichen Ftinfzehigkeit bis zum fdbrigbleiben der einzigen 
Mittelzehe; drittens die Verl~ngerung des Gesichts- 
sch~tdels. Dal3 diese "Wandtungen im wesentlichen Pro- 
portions/inderungen bedeuten,  kgnnen wir uns durch 
eine hiibsche Darstellungsmethode veranschaulichen, 
die his auf DURER zurfickgeht und in unserer Zeit von 
D'Aacv THOMPSON entwickelt wurde. In seiner Propor- 
tionslehre hat DURER das, was wir heute Konstitutions- 
typen nennen wfirden, durch Ver/inderung der Mal3- 
st~tbe 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 Schlidel yon 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 
Pal~ontologie noch kaum benutzte Methode zur Auf- 
stellung und Revision stammesgeschichtlicher Reihen; 
sic dfirfte insbesondere geeignet sein, zweifelhaffe For- 
men in exakter XVeise aus stammesgeschichtlichen Rei- 
hen auszuschalten, indem diese bei der Transformation 
aus der theoretisch konstrnierten Reihe ausfallen *. 

/ 

Abb. 1'2. ~ Koordinatentransformation~*. (Nach D0ttER1). 

Genauere Untersuchung zeigt, dab das Gesetz, wel- 
ches z.B. die Ulnwandlung des Pferdeschfi.dels be- 
herrscht, wieder jenes der Allometrie ist, indem mit zu- 
nehmender K6rpergr6Be die Schnauzenregion als posi- 

1 A. DORER, Vier Bfieher yon menschlicher Proportion (Nfirn- 
berg 1528). 

s D'ARcY W.THoMPsos, On growth and form (Cambridge, 1917). 
a 0ber  die Bedeutung und die Grenzen quantitativer Analyse, 

besonders im Hinblick auf die SchXdelform, vgl. W. KLATT, Die 
theoretisehe Biologic und die Problematik der Seh~idelform, Biol. 
generalis (Wien) (ira Druck) (Anrn. b. d. Korr.). 
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Abb. 13. Die stammesgeschichtliche Entwicklung des Pferdeschii- 
dels, dargestellt durch Koordinatentransformation. Der Sch/idcl yon 
Hyracotherium wurde in eitt einfaches Kartesisches Koordinaten- 
system cingezeichnet (A) und dieses unter gleichzeitiger VergrSi3e- 
rung stufenweise transformiert, so dab (H) das dem modernen 
Pferde (Equu, s) entsprechende Koordinatennetz bei riehtigem GrS- 
I3enverhfiltnis darstellt. Durch Interpolation ergebeu sich theoretische 
Zwischenformen, yon denen hier C lind E abgebildet sind; diesen 
tbeoretischen Zwischenformen entspreehcn die fossilen Sch/idel yon 

Mesohippus bzw. Protohippus. (Nach THO~IPSON1). 

tiv allometrischer Tell nicht nur absolut, sondern auch 
relativ vergr6Bert wird (RoBB 2) (Abb, 14). Nun tr~tgt 
diese fortschreitende Verl/ingerung des Pferdesch~.dels 
anscheine~,.d einen zweck- und anpassungsmiil3igen Cha- 
rakter. Sie erlaubt, die breiten Mahlz~ihne des Pferdes, 
die ftir die Pflanzennahrung so geeignet erscheinen, im 
Kiefer unterzubringen. Tats/~chlich ist aber diese Ent-  
wicklung einfach das Resultat des exakt fal3baren Ge- 
setzes der Allometrie, und man hat  in diesem Sinne 
gesagt, dab hundert  Millionen Jahre der Entwicklung 
des Pferdesch~idels durch eine einfache arithmetische 
Formel beherrscht sind; einfach dadurch, dab die 
Pierde im Laufe ihrer Stammesentwicklung gr6Ber 
wurden, hat sich jene anscheinend so ¢~zweckm~13ige~ 
Proportions/inderung herausgebildet. 

F/ille wie die Pferdereihe sind nun Musterbeispiele 
der Gerichtetheit der Stammesentwicklung, der Ortho- 
genese. Wir k6nnen daher feststellen, dab die Ortho- 
genese nicht etwa eine mystische Kraft  darsteUt, son- 
dern einem exakten Gesetz gehorcht. Gerade die wich- 

x D'ARcY W. THOMPSON, On growth and form (Cambridge, 1917). 
a R. C. ROBB, J. Genetics 31, 39 (1935); 33, 267 (1936; 34, 477 

(1937). 
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tigsten orthogenetischen Reihen sind in wesentlichem 
Ausmafle nichts anderes Ms Proportions~tnderungen, 
die sich nach dem Prinzip des allometrischen Wachs- 
turns vollziehen. Ferner kSnnen wir feststellen, dab 
diese Entwicklungsreihen an sich in bezug auf Funk- 
tion und Zweckm~iBigkeit indifferent sind. Sie k6nnen 
zu funktioneller H6herentwicklung fiihren - dieser 
Fall gilt beispielsweise fiir die Pferde und die gleich 
zu erw~ihnende Gr6Benzunahme des Gehirns. Sic kSn- 
nen aber ebensogut in Sackgassen der Entwicklung 
fiihren. Dies gilt z2B. ffir die Entwicklung der Huftier- 
gruppe der Titanotherien, die im Sinne des Allometrie- 
gesetzes zu immer grSBeren Formen mit immer m~ich- 

D 
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Abb. 14. Die stammesgcschichtliche Umbildung des Pferdesch/idels. 
Das wichtigste Kennzeichen der in Abb. 13 gezeigten Proportions- 
verschiebung ist die zunehmende Verl~ingcrung der Sehnauzenregioi1 
bei steigender K6rpergrSf3e. Diese ~nderung unterliegt einem ein- 
fachen Gesetz: mit zunehmender Seh/idellSnge nimmt die Sehnauzett- 
15nge linear zu, und zwar in gleieher Weise sowohI bei der stamnles- 
gesehiehtliehen Entwieldung yon Eohippus bis Equus als aueh in der 
embryonalen Entwieklung des modernen Pfercles. In diesem Falle 
zeigt sich also in quantitativer Form die yon HAECKEL im ,biogene- 
tisehen Grundgesetz, ausgesproehene Wiederholung der Starnmes- 

in der Keimesgesehiehte. 
+ = ausgestorbene mad Ahnenformen; 
A = moderne Wildpferde, often: fiir Zebrajungtiere, sehattiert: fiir 

erwaehsene Zebraarten, sehwarz: ftir Kiang; 
D = erwachsene Hauspferde versehicdener Rassen; 
o = junge Hauspferde, offen: Iiir Stadien vor der Geburt, sehat- 

tiert: ftir Neugeborene, schwarz: fiir Jungpferde. (Nach ROBBI). 

tigeren H6rnern fiihrte (HERStI2),  oder ffir die des Rie- 
senhirsches, wo das Geweih als positiv allometrisches 
Organ mit steigender K6rpergr6Be schlieBlich mon- 
str6se Dimensionen erreichte. Es gilt bier 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 h6here Leistung einstellen. 

Znmindest in gewissen F~tllen sind erbliche Wachs- 
tums~inderungen, wie sie den yon uns betrachteten 
stammesgeschichtlichen Entwicklungsreihen zugrunde 
liegen, in erblichen Ab~inderungen des hormonalen Sy- 
stems begrtindet. Bei den S~tugetieren werden ja das 
Wachstum und die K6rperproportionen weitgehend 

1 R. C. ROBB, J. Genetics 31, 39 (1935); 83, 267 (1936); 34, 466, 
(1937). 

Z A. H. HERSII, Am. Naturalist 68, 537 (1934). 

durch die Abstimmung der Hormone gesteuert, wie 
zum Beispiel die Akromegalie zeigt. Anderungen in der 
Abstimmung der Hormone k6nnen jedoch nicht nut 
individuellen und pNinotypischen, sondern auch erb- 
lichen Charakter tragen. Ein Beispiel dafiir sind die be- 
kannten Hypophysenzwergm~iuse, bei denen durch ein 
rezessives Gen Unterfunktion der Hypophyse und 
Zwergvv~achs bedingt ist, welch letzterer durch Verab- 
reichung yon Vorderlappenhormon aufgehoben werden 
kann.Wahrscheinlich sind auch viele stamm~geschicht- 
liche Vedinderungen durch Anderungen des hormona- 
len Gleichgewichts bedingt oder doch wesentlich mit- 
bedingt, 

Dies l~flt sich an der wichtigsten Abstammungslinie 
zeigen, an der stammesgeschichtIichen Entwicklung des 
Mensche,r~. Von dem hier gewonnenen Standpunkt er- 
scheint diese zu einem wesentlichen Ausmag als ein 
Wachstumsproblem, wobei besonders drei Momente 
hervorgehoben werden kSnnen. 

Das erste ist die in der Reihe der S~tugetiere fort- 
schreitende und im Menschen kulminierende, relative 
Vergr6flerung des Gehirns. Nach der bekannten Theorie 
yon Dt~BOlS (vgt. z.B. die zusammenfassende Darstel- 
lung von VERSLUYS 1) setzt sich diese aus zwei Kom- 
ponenten zusammen: n~imlich erstens der relativen Ver- 
gr6Berung des Gehirns mit zunehmender K6rpergr6Be 
im Sinne der Allometrie, indem bei verschieden groBen, 
nahe verwandten Formen die Hirngr6Be anntihernd 
proportional der K6rperoberfl~iche (genauer: mit einer 
Potenz 5/9 des Gewichtes) zunimmt; zweitens der fort- 
schreitenden <~Zephalisation~>, indem beim Obergang 
yon einer stammesgeschichtlichen Gruppe zur n~iehst- 
hSheren eine Verdoppelung der dem betreffenden K6r- 
pergewicht zukommenden Hirngr6Be erfolgen soll, so 
dab sich also die (auf gleiche KSrpergr613e bezogenen) 
Hirngewichte und Zahlen der Nervenzellen bei Spitz- 
maus, Maulwurf, primitiven Huftieren, lVIenschenaffen, 
Mensch wie 1 : 2 : 4 : 8 : 16 : 64 verhalten. Die Theorie yon 
DUBOlS ist heute nicht als v611ig gesichert anzusehen; 
dab aber auch hier exakt faBbare Gesetzm~tBigkeiten 
walten, diirfte 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 Non Merkmalen gegeniiber der der Men- 
schenaffen verz6gert erscheint. Beispielsweise ist der 
Sch~tdel des Schimpansenkindes weit menschen~ihn- 
licher als der des erwachsenen Schimpansen mit sei- 
ner m~chtigen Prognathie, den starken Augenbrauen- 
wtilsten usw. Anderseits ist Prognathie beim Menschen 
ein Symptom der durch f)berfunktion der Hypophyse 
bedingten Akromegalie. Ahnlich kann hinsichtlieh an- 
derer Merkmale - wie des Riickganges der K6rper- 
behaarung, der Verz6gerung des K6rperwachstums, 
der sp~iten Geschlechtsreife - infolge StSrungen der 

J. V~RSL.VS, HirngrSBe und hormonales Geschehelx bei der 
Menschwerdung (Wien 1939). 



[15. VII. 1948] L.v.  BERTALANFFY: Das organische Wachstum und seine GesetzrrdiBigkeiten 269 

betreffenden Hormondrtisen beim Menschen ein affen- 
~ihnlicher Zus±and wieder hervortreten. Wenngleich die 
BoLKschen Begriffe der ~,Retardierung~> und <~F6tali- 
sation ~ und der damit verwandte der ~Proterogenese~ 
,,'on SCHINDEWOLF derzeit stark diskutiert werden, un- 
terliegen doch die eben angeffihrten sachlichen Fest- 
stellungen keinem Einwand. 

Das Gesagte Ifihrt zu einem dritten Moment, wel- 
ches bei der frfiher beschriebenen quantitativen Be- 
handlung des Gesamtwachstums besonders deutlich 
zum Ausdruck kommt. Wenn, wie ausgeftihrt, die an- 
gegebenen Gesetze des Wachstums ffir sehr verschie- 
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Abb. 15. Vergleich der lVachstumskurven des Menschen, der Maus 
und des Braehsen. (Nach v. BERTALANYFy1). Die Waehstumskurven 
des Brachsen und der Maus zeigen die ifir Gewichtskurven charak- 
teristische S-Form; beim Mensehen hingegen erscheint ein tVachs- 
tumszyklus vorgebaut, so dab in der Jugendperiode eine Verl~ingerung 
und Verz6gerung des Wachstums gegeben ist. Sic ist es, die dem 
Mensehen seine lange Jugeadperiode und damit die M6glichkeit der 

geistigen Entwicklung gibt. 

dene Organismen zutreffend sind, dann ist es m6glich, 
den Wachstumsverlauf aller dieser Tiere auf der glei- 
chen Kurve abzubilden, wobei nur die Mal3stabeinhei- 
ten der Zeit und der K6rpergr613e verschieden gewS, hlt 
werden miissen (Abb. 15). Die W a c k s t u m s k u r v e  des 

M e n s c h e n  aber f~tllt aus der der iibrigen Tiere heraus; 
hier erscheint n/tmlich ein Wachstumszyklus vorge- 
baut, so dal3 das menschliche Wachstum erheblich ver- 
15mgert und verz6gert erscheint. Diese Verl~ingerung ist 
freilich schon bei dem in Zyklen zerfaltenden Wachs- 
tum der S~iugetiere angedeutet, aber diese Entwick- 
lung kulminiert eben beim Menschen mit seiner im Ver- 

1 L.  v.  BERTA1.ANFFY, Theoretisehe Biologie. 2. Bd.: Stoflweeh- 
sel, Waehstmn (Berlin 194°~). 

gleich zu andcren Organismen als <~abnorm ~> zu bezeich- 
nenden Wachstumskurve. Diese abnorme Wachstums- 
kurve des Menschen ist hormonal gesteuert, wie patho- 
logische Ffi.lle, frtihzeitiger Riesenwuchs und Pubertas 
praecox bei Hypophysenfiberfunktion usw. zeigen. 
Diese hormonale Ver/inderung der Wachstumskurve 
aber gibt dem Menschen dutch die Verz6gerung der 
Geschlechtsreife seine lange Jugendzeit mit ihrer M6g- 
lichkeit des Lernens; dieser an sich unscheinbare Un- 
terschied in der Wachstumskurve ist es schlieBlich, der 
die geistige Entwicklung und die menschliche Kultur  
m6glich macht. 

An diesem Beispiel verm6gen wir auch zu ermessen, 
wie der besprochene Meehanismus der Artwandlung 
ein solcher ist, der gerade das Grundproblcrn der 
Starnmesentwicklung, die ganzheitliche und anschei- 
nend zweckm~il3ige Umgestaltung, einem Verstiindnis 
n/iherbringen kann. 

Die gegebene Obersicht diirffe gezeigt haben, dal3 
die hier ausgefiihrten Betrachtungsweisen eine tiefere 
Einsicht in zahlreiche biologische Problcme und eine 
Synthese vieler biologischer Ph~inomene versprechen. 
Sie venn6gen zwischen der Physiologie des Stoffwech- 
sels und dem Ph~inomen des Wachstums eine Brficke 
zu schlagen; wesentliche Momente der organischen 
Formbildung erscheinen quantitat iven Gesetzm~il3ig- 
keiten zug~tnglich; grundlegende Probleme der Stam- 
mesentwicklung, wie das der Orthogenese, des Ent-  
stehens ganzheitlicher Artwandlungen, aber auch des 
biogenctischen Grundgesetzes usw. werden in eine neue 
Beleuchtung gerfickt. So k6nnen wit von dem hier 
skizzierten Gebiet in Zukunft sowohl weitere wichtige 
Einsichten wie auch praktische Folgerungen erwarten. 

S u m m a r y  

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. I t  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. 


