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Synopsis.
Der Bau des HeZodeablattes ist sehr einfach. Es besteht mit Ausnahme des 

Mittelnervs nur aus zwei Schichten von kistenförmigen Zellen.
Die Initialzellen der Blattanlagen treten auf dem Vegetationskegel als hori

zontale erhabene Wülste hervor. Ein Längsschnitt durch den Vegetationskegel 
zeigt, dass ein solcher Wulst aus zwei Zellreihen besteht, die sich je zu der oberen 
und unteren Zellschicht des Blattes entwickeln.

Die Initialzellen entstehen aus den Epidermiszellen durch Änderung der 
Wachstumsrichtung der Zellwände und zwar in folgender Weise:

Epidermiszellen Blattzellen

Tangentiale Diffuses Wachstum Transversale Orientiertes, trans-
Zellwände (Longit. + tangent. W.) Antikline versales Wachstum
Radiale Orientiertes longi- Longitudinale Orientiertes, Ion-
Zellwände tudinales Wachstum Antikline gitudin. Wachstum
Transvers. Orientiertes tan- Obere, mittlere Diffuses Wachstum
Zellwände gential. Wachstum und untere Zell- (Longit. + trans-

wände vers. Wachstum).

Die Veränderungen der Wachstumsrichtung entstehen wahrscheinlich durch 
eine Einlagerung der Zellulosenbildner an der Oberfläche der Papillen, die in die 
Zellwände hineinragen.

Die Blattanlagen bilden ein bestimmtes Muster, so dass schliesslich 4-gliedrige 
Quirle hervorgehen.

Die Entwicklung der einzelnen Zellen während der Blattbildung am Vegeta
tionskegel kann nicht durch die Einwirkung des schon vorhandenen Musters in 
Verbindung mit der Reaktionsfähigkeit der Zellen erklärt werden. Man wird zu der 
Annahme gedrängt, dass ein ganzheitschaffender Faktor von nicht physikalischer 
Natur bei den Differenzierungsvorgängen im Vegetationskegel beteiligt ist.

Printed in Denmark
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1. Einleitung.

Wenn man wünscht zu verstehen, was Leben ist, muss man 
versuchen, sich den eigentlichen Lebensäusserungen so viel 
wie möglich zu nähern. Als eigentliche Lebensäusserungen be

trachten wir solche, die mit dem Organismus an sieh, d. h. mit 
der Struktur desselben, verknüpft sind, und die nicht in vitro 
verlaufen können.

Die Lebenserscheinungen sind natürlich an das Plasma ge
knüpft. Damit aber dieselben in planmässiger Weise sollen ver
laufen können, muss bei den Pflanzen das Plasma in einem 
zweckdienlichen1 Zellwandgerüst untergebracht sein. Dieses Ge
rüst wird von dem Plasma gebildet. Der Aufbau des Zellwand
musters gehört zu den eigentlichen Lebensäusserungen in dem 
oben erwähnten Sinne. Zwar ist es möglich, dass der Aufbau von 
Zellulose in vitro wird verlaufen können, es ist aber ausgeschlos
sen, dass der Aufbau des Zellwandmusters in einem leblosen 
Medium stattfinden kann. Die Erforschung dieses Aufbaues ist 
daher sehr wohl geeignet, uns zu einem näheren Verständnis der 
Arbeitsweise des Plasmas zu verhelfen.

Tatsächlich sind die Differenzierungsvorgänge in den Pflanzen 
hauptsächlich mit dem Aufbau des Zellwandmusters verknüpft. 
Die Inhaltsstoffe und die Organellen sind im grossen und ganzen 
dieselben in allen lebenden Zellen. Sowohl über- als unterirdische 
Organe können Chlorophyll, Carotin, Stärke u.s.w. bilden. Der

1 Eine jede Pflanze ist in eine bestimmte Umwelt eingebaut. Damit eine Pflanze 
sich soll behaupten können, muss ihr Zellwandmuster so gebaut sein, dass sie die 
notwendigen Nährstoffe und die notwendige Energie von der Umgebung aufneh
men kann, dass sie ferner diese und andere von ihr selbst erzeugten Stoffe in den 
Körper herumtransportieren kann, und schliesslich dass sie sich gegen zu starken 
AVasserverlust schützen kann. Um sich fortpflanzen zu können, muss eine Pflanze 
häufig durch sehr komplizierte Vorgänge Spermazellen von einer anderen Pflanze 
derselben Art zugeführt bekommen. Auch diese Vorgänge werden durch Ausbildung 
besonderer Organe, der Blüten, mit sehr komplizierten Zellwandmustern ermöglicht 
(vgl. Boysen Jensen 1939).

1*
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wichtigste Unterschied zwischen den verschiedenen Plasmasorten 
ist, dass das Wurzelplasma ein Wurzelzellwandmuster, das Spross
plasma ein Sprosszellwandmuster und das Blütenplasma ein Blü
tenzellwandmuster aufhaut. Diese Differenzierungen sind nicht 
mit Änderungen des Gengehaltes in den Zellen verknüpft, was 
daraus hervorgeht, dass sie in gewissen Fällen reversibel sind. Es 
können z. B. bei gewissen Pflanzen Sprosse an Wurzeln gebildet 
werden.

Die spezifische Gestalt einer Pflanze ist somit vornehmlich 
durch den Aufbau des Zellwandmusters ihrer Organe bestimmt. 
Es sind ferner die Unterschiede zwischen den spezifischen Gestal
ten der 150.000 verschiedenen Arten von Samenpflanzen letzten 
Endes durch den verschiedenartigen Aufbau ihrer Zellwandmu
ster verursachI. Es geht wohl hieraus zur Genüge hervor, dass 
Untersuchungen über den Aufbau des Zellwandmusters für das 
Verständnis der Gestaltungsprobleme innerhalb der Pflanzenwelt 
von fundamentaler Bedeutung sind.

2. Der Aufbau des Zellwandmusters bei Helodea densa.

Als Beispiel des Aufbaues eines Zellwandmusters, soll die Ent
wicklung einer sehr einfach gebauten Blütenpflanze, nämlich 
Helodea densa, in Kürze beschrieben werden (vgl. Abb. 1).

Die Sprossachse. Der Vegetationskegel oberhalb der Blatt
anlagen besteht, wie cs aus Abb. 2,1 hervorgeht, aus einer zwei
schichtigen Tunica und dem Korpus.

Die Epidermis, die den Scheitel des Kegels bedeckt, ist in 
Abb. 2,2 dargestellt. In dem unteren Teil befindet sich eine grös
sere Zelle, die sich soeben geteilt hat, übrigens sind die Zellen 
ungefähr gleich, eine bestimmte Anordnung derselben ist nicht zu 
beobachten; es besteht doch vielleicht eine Neigung zur Bildung 
von longitudinalen Zellreihen.

In den Abb. 2,3,1, 3,2 finden sich Flächen-, Längs- und Quer
schnitte der Epidermis, die den übrigen Teil des Vegetationskegels 
bedeckt. Es geht aus diesen Abbildungen hervor, dass die Epi
dermis aus Zellen besteht, die unmittelbar vor der Zellteilung un
gefähr kubisch, nach der Zellteilung prismatisch sind. Die Zellen 
sind im grossen und ganzen in longitudinalen Reihen angeordnet, 
doch kaum so regelmässig wie in der Wurzelepidermis.
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Abb. 1. Medianer Längsschnitt durch die Sprossachse von Helodea densa. Zwischen 
den Blättern sind Schleimschuppen (S). Die eckigen Figuren im Stengel sind 

Interzellularräume. Zeichenapparat 36/1.
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Abb. 2. 1 Medianer Längsschnitt durch den Vegetationskegel. B Blattanlagen. 
S Schleimschuppen. 2 Scheitel des Kegels. 3 Epidermis des Kegels. 4, 5 Junge 
Blattanlagen. 6 Längsschnitt der Sprossachse, weiter unten. 7 Querschnitt der 
Sprossachse. Der Schnitt geht oben rechts durch ein Internodium, unten links 

durch eine Querscheibe. L Leitbündel.
Zeichenapparat 1,2,3 235/1; 4,5 500/1; 6 98/1; 7 36/1.
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Abb. 3. 1 Flächenschnitt des Vegetationskegels mit Blattanlagen. 2 Querschnitt 
des Kegels mit Blattanlagen. 3, 4, 5 Dasselbe, weiter unten. 6 Junges Blatt, 
seitlicher Längsschnitt. 7 Junges Blatt, medianer Längsschnitt. 8 Obere Zell

schicht eines fertigen Blattes.
Zeichenapparat 1 98/1; 2, 3, 4, 5, 6, 7 235/1; 8 98/1.
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Für das Verständnis der Blätterbildung ist cs von Wichtigkeit, 
über das Wachstum der verschiedenen Zellwände der Epidermis
zellen klar zu sein. Die tangentialen Zellwände (die senkrecht auf 
den Radien des Kegels stehen) wachsen sowohl longitudinal als 
tangential (weil das Durchschnittsareal des Kegels fortwährend 
zunimmt). Die radialen Zellwände wachsen in longitudinale, aber 
nicht in radiale Richtung. Die transversalen Zellwände wachsen 
in tangentiale, aber nicht in radiale Richtung (vgl. Abb. 7 a). Bei 
den Zellteilungen werden neue radiale und transversale, aber 
keine tangentialen (periklinen) Zellwände gebildet.

Die Zellen der subepidermalen Zellschicht wachsen und teilen 
sich in ähnlicher Weise wie die Epidermiszellen.

Der Korpus besteht aus kubischen oder prismatischen Zellen, 
die mehr oder weniger regelmässig in Längsreihen angeordnet 
sind. Sie teilen sich durch tangentiale, radiale und transversale 
Zellwände.

In einem Abstande von 0,2 mm vor der Spitze des Kegels be
ginnen die Blattanlagen, deren Entwicklung später besprochen 
werden soll. Die Anordnung und Grösse der Zellen in dem Kor
pus werden nun nach und nach unregelmässiger. Einige Zellen 
teilen sich in derselben Weise wie in dem Vegetationskegel, andere 
Zellen wachsen ohne sich zu teilen, behalten aber ihre isodiame
trische Form, und wieder andere Zellen strecken sich, häutig in 
transversale Richtung. Ferner entstehen durch wiederholte Tei
lungen innerhalb einer grösseren Zelle Leitbündelelemente, die 
sich zu Leitbündeln zusammenfügen. Auffallend ist cs, dass das 
Querschnittareal der Sprossachse trotz der Ungleichartigkeit der 
Zellen regelmässig zunimmt.

Weiter unten, etwa 0,9 mm von der Spitze der Kegels, treten 
in der Rinde der künftigen Internodien kleine, schizogene, iso
diametrische Interzellularen auf. Bald beginnen die Zellen der 
Internodien in longitudinale Richtung zu wachsen, indem sie 
sich gleichzeitig durch transversale Wände teilen. Die Inter
zellularen werden dadurch zu Zylindern, die durch ein- oder 
mehrschichtige Wände, die aus isodiametrischen Zellen ge
bildet werden, voneinander getrennt sind (Abb. 2,6,7). Zwischen 
den Internodien liegen dünne, transversale Scheiben, die von 
Parenchymzellen gebildet werden (Abb. 2,6 und 2,7 links 
unten).
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Der zentrale Teil der Sprossachse besteht aus Parenchym
gewebe. In der Mitte desselben liegt ein stark reduzierter Leit
bündel, der aus kurzen, dünnen, ungefähr zylindrischen, plas
magefüllten Zellen gebildet wird. Zwischen diesen kommen dünne 
Tracheiden mit spiralförmigen Verdickungen vor. Man kann das 
Leitbündel nach oben bis zu 0,8 mm von der Spitze verfolgen. 
In den dünnen Scheiben von parenchymatischem Gewebe, die die 
Internodien voneinander trennen, gehen Verzweigungen des Leit
bündels zu den Blättern aus (Abb. 2,7 links unten).

Die Bildung der Blätter. Auf einem Flächenschnitt des Ve
getationskegels (Abb. 3,1) findet man in verschiedener Höhe hori
zontale, nach oben schwach konkave, erhabene Wülste, die je 
aus zwei horizontalen Zellreihen gebildet sind. Weil der äusserste 
'feil der Wülste nach oben gebogen ist, sind jedoch in einigen der
selben mehr als zwei Zellreihen von dem Schnitt getroffen worden. 
Die Zellen dieser Wülste sind die Initialzellen der Blätter, die mit 
Ausnahme des Mittelnervs nur zwei Zellschichten enthalten. Die 
Blätter stehen in Quirlen von vier (oder drei), die in ungefähr der
selben Höhe sitzen. Von jedem Quirl sieht man doch in dem 
Flächenschnitte nur ein oder zwei Blattanlagen, die übrigen stehen 
an den Flanken oder an der Rückseite des Kegels. Die einzel
nen Blattanlagen liegen wie Inseln auf dem Vegetationskegel, sie 
sind durch Epidermiszellen, die nicht zur Entwicklung kommen, 
voneinander getrennt. Die Blätter der Quirle und somit auch die 
Gruppen von Initialzellen alternieren miteinander.

Einen näheren Einblick in die Entwicklung des Blattes erhält 
man aus Längs- und Querschnitten des Vegetationskegels. Am 
Längsschnitte (Abb. 2,1,4,5)1 sieht man in einem Abstande von 
etwa 0,2 mm von der Spitze zwei Zellen, die etwas grösser als die 
Nachbarzellen nach oben und unten sind, und deren Spitze über 
die Oberfläche des Kegels hervorragen. Diese Zellen sind zwei 
Zellen des kleinsten Wulstes in Abb. 3,1. Wie es aus dem Längs
schnitt hervorgeht, entstehen die Wülste dadurch, dass die drei 
transversalen Wände der künftigen Initialzellen in zentrifugale 
Richtung wachsen; sie werden später zu der oberen, der mittle
ren und der unteren Zellwandfläche des Blattes. Die Zellen des 

1 Vgl. die Abbildungen von Herrig 1914—15. Es fehlen in seiner Zeichnung 
die Schleimschuppen. Wahrscheinlich sind sie weiter unten am Vegetationskegel 
entwickelt.
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Vegetationskegels, die in derselben Höhe wie die Initialzellen 
liegen, entwicklen sich ferner zu den Scheiben, die die Inter- 
nodien voneinander trennen (vgl. S. 8). Wie es aus Abb. 2,6 
hervorgeht, bestehen sie bisweilen wie die Wülste nur aus zwei 
Zellschichten.

Ein Querschnitt durch eine ganz junge Blattanlage gibt ein 
entsprechendes Bild (Abb. 3,2). Oben sieht man den ersten An
fang einer Blattanlage. Es haben sich nur die radialen Wände 
gestreckt, Zellteilungen sind noch nicht entstanden. In der Blatt
anlage links ist die Entwicklung weiter fortgeschritten. Die Zellen 
haben sich geteilt, aber man kann noch sehen, dass die radialen 
Zellwände der Epidermiszellen des Kegels sich in die Blattanla
gen hinein fortsetzen; sie entwickeln sich später zu einigen der 
longitudinalen Antikline in dem Blatte. An Querschnitten, die 
weiter unten liegen, erhält man, weil die jungen Blätter nach oben 
gebogen sind, Querschnitte sowohl des Vegetationskegels als der 
Blätter. An Schnitten, die aufeinander folgen, kann man feststel
len, dass die jungen Blattanlagen ungefähr herzförmig sind. Sie 
beginnen oben mit einer Spitze, dann breitet die Blattfläche sich 
aus, und schliesslich geht sie in die Epidermis der Sprossachse 
über (Abb. 3,3,4,5).

In der subepidermalen Zellschicht kann eine Zellreihe, die 
unmittelbar unter den Initialzellen liegt, anfangen zu wachsen, 
und sich bisweilen durch Zellwände zu teilen, so dass die junge 
Blattanlage schwach hervorgewölbt wird. Die Blattbildung ver
läuft am häuftigsten in dieser Weise (Abb. 2,1, die Blattanlage 
rechts unten). Es kann jedoch auch ein Blatt entstehen ohne jeg
liche Veränderung in der subepidermalen Zellschicht (Abb. 3,6). 
Wenn Wachstum und Zellteilungen in der subepidermalen Zell
schicht entstehen, so treten die neugebildeten Zellen jedoch nor
malerweise nicht in das Blatt ein, das wie oben bemerkt nur zwei 
Zellschichten enthält und somit ausschliesslich aus Epidermiszel
len gebildet ist. Nur in der Mitte des Blattes läuft ein Nerv in das 
Blatt hinein, und es wird dadurch an diesen Stellen mehrschichtig.

Die weitere Entwicklung der Blattanlage geschieht nun in fol
gender Weise (Abb. 3,6). Von den zwei Zellreihen von Initial
zellen teilt die eine sich häufig durch eine schiefe Querwand, so 
dass eine Scheitelzelle gebildet wird. Das Blatt wächst jedoch nicht, 
oder jedenfalls nicht ausschliesslich, in der Spitze. Man kann in 
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dem basalen Teil des sich entwickelnden Blattes Mitosen finden. 
Während der Entwicklung des Blattes werden sowohl longitudi
nale als transversale Antikline gebildet.

Schon wenn die Blallanlage eine Länge von 1—2 mm erreicht 
hat, sind die meisten Zellen des Blattes angelegt, und die Zellen 
fangen an sich zu strecken. Die Streckung beginnt in der Spitze 
der Blätter und schreitet allmählich gegen die Basis fort. Gleich
zeitig entsteht eine Differenzierung, indem die antiklinen Zell
wände in die Höhe wachsen, an der Oberseite etwas mehr als 
an der Unterseite.

Wie es aus dem Querschnitt eines Blattes in Abb. 2,7 hervor
geht, findet sich in der Mitte des Blattes ein Leitbündel. In dem 
medianen Längsschnitt eines jungen Blattes in Abb. 3,7 (2,6) 
sieht man, wie die Leitbündelzellen sich in das Blatt hinein
strecken.

Das fertige Blatt ist sehr einfach gebaut. In der Spitze und an 
einigen Stellen an den Flanken finden sich dornähnliche Haare 
die durch Ausstülpung aus den Bandzellen und durch Verdickung 
der Zellwände entstanden sind. In der Spitze des Blattes sind die 
Zellen polyedrisch und liegen etwas unregelmässig in 5—7 Zell
reihen. Bald aber nimmt die Anzahl der Zellreihen stark zu, und 
das Blatt erreicht eine konstante Breite. Die Zellen werden kisten
förmig und liegen in regelmässigen Längsreihen (Abb. 3,8). Die 
Zellen der Unterseite sind kleiner als diejenigen der Oberseite, 
sind aber in ähnlicher Weise angeordnet.

Wenn die Internodien anfangen zu wachsen, strecken die Epi
dermiszellen derselben und die Zellen auf der Unterseite des ba
salen Teiles der Blätter sich senkrecht zur Oberfläche. Es wird 
dadurch ein Kissen gebildet, das dazu dient, die Ansatzstelle des 
Blattes zu unterstützen (Abb. 2,6).

Zwischen den Blättern entstehen die Schleimschuppen. Wenn 
man die Blätter in der Spitze eines Sprosses mit einer Augenpin
zette entfernt, bleiben sie zurück, und man kann sie dann mit 
einer schwachen Vergrösserung in situ beobachten, wenn man den 
Stengel unter das Mikroskop legt. Längsschnitte der Schleimschup
pen finden sich in Abb. 1, 2,1. Die Schleimschuppen werden in 
ähnlicher Weise wie die Blätter als zwei Initialzellen im Epider
mis angelegt, der Entwicklungsverlauf ist aber ein ganz anderer. 
Die fertigen Schuppen sind ziemlich kleine, kreis- oder eiförmige, 
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zweischichtige Gebilde. Die Determination derselben muss somit 
eine ganz andere sein als diejenige der Blätter. Der Name Schleim
schuppe, den ich in der Literatur gefunden habe (Ralxkiær 
1895—99) gibt ihre Funktion an. In einem Längsschnitt durch 
die Sprossachse, der auf Gefriermikrotom hergestellt war, konnte 
ich sehen, dass die Spitze des Vegetationskegels mit einer dünnen 
Schleimschicht bedeckt war. Dieser Schleim ist wahrscheinlich 
von den Schleimschuppen gebildet.

Die Schleimschuppen werden ungefähr in der Mitte zwischen 
zwei Blättern angelegt. Die Internodien entstehen zwischen den 
Schleimschuppen und den obenstehenden Blättern. Die Schuppen 
enthalten daher ihren Platz in den Blattachseln der untenstehen
den Blätter.

Äusser den erwähnten Organen kann die He/odeupllanze auch 
Wurzeln und Blüten bilden. Die Entwicklung dieser Organe soll 
nicht besprochen werden.

Es geht aus diser kurzen Darstellung der Entwicklung der 
HeZodeapflanze hervor, dass selbst bei dieser sehr einfach gebau
ten Pflanze eine sehr grosse Anzahl von Gestaltungsproblemen 
mit dem Aufbau des Zellwandmusters verknüpft ist. Von diesen 
Problemen soll nur eines heraus gegriffen werden, nämlich die 
Bildung der Blätter.

Um dieses Problem zu erhellen, soll zunächst untersucht wer
den, in welcher Weise die Blattbildung durch Indolylessigsäure 
beeinflusst wird.

3. Die Einwirkung von Indolylessigsäure auf 
die Entwicklung des ZfeZoJeablattes.

Die J/c/odeusprosse wurden von einer Gärtnerei, die Aquarien- 
pllanzen kultiviert, bezogen. Sprossspitzen mit einer Länge von 
6—10 cm wurden in Krystallisierschalen mit einem Diameter von 
12,5 cm gezüchtet. In jede Schale kamen 3 Sprosse. Die Spitzen 
der Sprosse 2 und 3 wurden über die Basis des vorhergehenden 
Sprosses in der in Abb. 4 dargestellten Weise gelegt, so dass man 
das Wachstum jedes einzelnen Sprosses verfolgen konnte. Um die 
Sprosse reichlich mit Kohlensäure zu versorgen, wurde die Schale 
nur mit so viel Flüssigkeit beschickt, dass die Spitze der Sprosse 
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eben in der Wasseroberfläche lag. Die Sprossen wuchsen in hori
zontaler Richtung, geotropische Krümmungen traten nicht ein, 
doch konnte bisweilen eine schwache Krümmung des Vegetations
kegels beobachtet werden. Die Schalen 
standen in dem Fenster eines Nord
zimmers. Die Versuche wurden im 
Sommer und Herbst ausgeführt.

Eine jede Versuchsserie durchlief 
3 Perioden von etwa 10 Tagen, eine 
a-Periode in reiner Nährlösung, eine 
b-Periode mit Nährlösung, zu welcher 
Indolylessigsäure zugefügt wurde, und 
drittens eine c-Periode wieder mit 
reiner Nährlösung. Die letztere bestand 
aus 1 1 Leitungswasser + 10 ccm A+ 5 
ccm B + 10 ccm C. A enthielt in 1 1

Abb. 4. Krysrallisierschale mit 
H eZodeapflanzen.

Leitungswasser 100 g Ca(NO3)2, 25 g KCl, 25 g MgSO4 und 5 g 
KH2PO4 ; B enthielt pro I 8 g Ferrizitrat und C 0,1 g Borsäure, 
0,1 g MnSO4, 0,01 g CuSO4 und 0,01 g ZnSO4, gleichfalls pro 1. 
Auf der Oberfläche der Nährlösung wurde häufig eine dünne 
Schicht von nicht gelösten Salzen ausgeschieden. Diese wurde 
mit Filtrierpapier entfernt.

Es wurde in einigen Fällen sowohl der Zuwachs der ganzen 
Sprosse als auch derjenige der äussersten Spitzen gemessen. Um 
diese letztere Messung ausführen zu können, wurde am Schlüsse 
der a-Periode ein dünner Zwirn um die Sprossachse so nahe der 
Spitze wie möglich gewickelt.

Der Zuwachs in der a-Periode beträgt etwa 1,6 mm pro Tag. 
Bei dem Vergleich des Zuwachses in den verschiedenen Perioden, 
muss man vielleicht berücksichtigen, dass die Länge der Sprosse 
sich ändert, und dass diese Änderungen möglicherweise die Grösse 
des Zuwachses beeinflussen können.

Nach dem Abschluss der verschiedenen Perioden wurden die 
Sp rosse mit GRAF (eine von Randolph modifizierte Navashin 
Lösung) fixiert, in Paraffin eingebettet, und in Serienschnitte mit 
einer Dicke von 13 // zerlegt. Die Schnitte wurden mit Methyl
violett 6 B gefärbt.

Es ist leider nicht möglich, die Wachstumsvorgänge der Zell
wände direkt im Mikroskope zu verfolgen. Es ist zwar leicht mit
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Tabelle 1. Wirkung von Indolylessigsäure.
Zuwachs pro Tag in mm.

Total Spitze

IES pct. a b c a b c
0,001.................. 1,4 5,6 2,6 1,8
0,0003 ............... 1,7 4,8 3,1 1,0

— 1.6 2,8 2,5 1,8 2,0
0.0001 ............... 1,8 5,1 3,2 1,7

einer Augenpinzette den Vegetationskegel freizulegen. Derselbe ist 
aber so dick, dass man nur die Wülste der Initialzellen, aber nicht 
die einzelnen Zellen beobachten kann.

Die Wirkung von 1ES auf das Wachstum der Sprosse ist in 
Tab. 1 dargestellt. Es geht aus der Tabelle hervor, dass der Zu
wachs in IES-Lösungen (in der b-Periode), selbst in starken Kon
zentrationen vergrössert wird. Nach Überführung in normaler 
Nährlösung sinkt die Wachstumsgeschwindigkeit ungefähr zu dem 
normalen Wert. Die Sprosse sind somit durch die Behandlung 
mit IES nicht geschädigt worden.

Eine mikroskopische Untersuchung zeigt, dass die Differen
zierung im Vegetationskegel, wie es aus der Zuwachsgeschwindig
keit zu erwarten ist, normal verläuft. Es sind doch gewisse kleinere 
Unterschiede zwischen den normalen und den mit IES behandel
ten Sprossen vorhanden. In den letzteren ist die Entwicklung der 
Blätter etwas verzögert, während die Streckung der Internodien 
bisweilen, aber nicht immer, früher eintreten kann als bei nor
malen Bilanzen (vgl. Abb, 5).

Das wichtigste Ergebnis dieser Untersuchungen ist jedoch, dass 
die Differenzierungsvorgänge, die mit der Bildung der Blätter ver
knüpft sind, durch die Wuchsstoffkonzentration gar nicht beein
flusst werden.

4. Schlussfolgerungen.

a. Die Faktoren, die das Wachstum der Zellwände 
beeinflussen.

Ehe wir auf die Bildung der Initialzellen des He/odeublattes 
näher eingehen, ist es notwendig zu untersuchen, in welcher Weise 
das Wachstum der Zellwände zustandekommt. Dieser Vorgang
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Abb. 5. Medianer Längsschnitt durch eine mit IES behandelte He/odeapflanze. 
Zeichenapparat 36/1.

besteht vornehmlich in der Bildung neuer Zellwandstoffe. Der 
Aufbau derselben dürfte von den folgenden Komponenten bedingt 
sein: 1) Rohstoffe, aus denen die Zellwandstoffe gebildet werden, 
wahrscheinlich entweder Glykose-l-phosphat oder Uridin-diphos- 
phat-glykose. 2) Enzyme, die diese Rohstoffe in Zellwandstoffe 
umbilden können. Ich habe diese Enzyme Zellulosenbildner 
genannt. 3) Wuchsstoffe (IES), die die Verteilung und die An
ordnung der Zellulosenbildner ändern und dadurch die Wachs
tumsweise und Wachstumsgeschwindigkeit der Zellwände beein
flussen können (Boysen Jensen 1958).

Ausserdem ist für das Wachstum der Zellwände ein Turgor
druck notwendig. Dieser wird dadurch aufrechterhalten, dass 
osmotisch wirksame Stoffe in die Vakuole hineingepresst werden.
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Hinsichtlich der Anordnung der Zellulosenbildner habe ich in 
einer früheren Abhandlung (Boysen Jensen 1958) dargelegt, dass 
man annehmen muss, dass dieselben auf den Ektodesmen oder 
Plasmodesmen, d. h. auf den Plasmapapillen, die in die Zell
wände hineinragen oder dieselben durchsetzen, liegen, so dass die 
neugebildeten Zellulosetibrillen zwischen den schon vorhandenen 
eingeschoben werden.

Es ist nun von Wichtigkeit zu wissen, welcher von den oben 
genannten Faktoren das Wachstum der Zellwände in dem Vege
tationskegel begrenzt. Man darf vermuten, dass es entweder die 
Menge der Zellulosenbildner oder die Wuchsstoffkonzentration 
ist. Aus den oben angeführten Versuchen geht hervor, das die 
Differenzierung in dem Vegetationskegel von IES gar nicht beein
flusst wird. Man kann hieraus schliessen, dass in dem Meristem 
Wuchsstoff in genügender Menge vorhanden ist. Es müssen somit 
die Differenzierungsvorgänge in dem Vegetationskegel in der einen 
oder anderen Weise mit den Zellulosenbildnern verknüpft sein1.

b. Die Wachstums weise der Zellwand.

Ich habe früher geglaubt (Boysen Jensen 1958), dass eine 
Vermehrung der Menge der Zellulosenbildner genügen könnte, 
um eine Organbildung, z. B. die Entwicklung eines Helodeabïat- 
tes, hervorzurufen. Eine nähere Überlegung zeigt jedoch, dass 
der Verlauf dieses Vorgangs weit mehr kompliziert ist.

Um dieses zu erhellen, muss man die Wachstumsweise der 
Zellwände betrachten. Wir wählen als Beispiel ein Prothallium 
von Pteris, das, wie bekannt, einschichtig ist. Das Zellwandsystem 
besteht aus einer oberen und einer unteren, horizontalen Zell
wandfläche, die mit vertikalen periklinen und antiklinen Zell
wänden verbunden sind. Während die oberen und unteren Zell
wände in allen Bichtungen wachsen, so wachsen die periklinen 
und antiklinen Zellwände in die Länge, dagegen nicht in die 
Höhe. Wir können somit zwei Haupttypen der Wachstumsweise 
der Zellwände unterscheiden: die diffuse Wachstumsweise, die in 
allen Bichlungen vorgeht, und die orientierte Wachstumsweise,

1 Es hätte vielleicht auch die Wirkung des Kinetins untersucht werden sollen 
(vgl. Skoog and Miller 1957). Es steht jedoch fest, dass lokale Veränderungen des 
Wachstums der Zellwände kaum durch lösliche Stoffe, sondern nur durch verschieb
bare, unlösliche Verbindungen hervorgerufen werden können. 
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die nur in einer oder zwei Richtungen verläuft. Wenn nun eine 
Zelle, z. B. eine Epidermiszelle in dem Vegetationskegel von 
Helodea, von tangentialen, radialen und transversalen Zellwän
den umgeben ist, wachsen diese häutig in drei verschiedenen 
Weisen.

c. Die Entstehung und Entwicklung des 
He/odenblattes.

1. Die Entstehung der Initialzellen. Wir wenden uns nun zu 
den Vorgängen, die zur Entwicklung der Initialzellen des Helodea- 
blattes führen.

Eine schematische Darstellung der Entstehung der Initialzel
len findet sich in Abb. 6 (vgl. den Abb. 2,1,4,5, 3,1,2). 1 und 2 
sind zwei Epidermiszellen des Vegetationskegels. Wenn die bei
den Zellen in longitudinale Richtung wachsen und sich teilen,

b

Abb. 6. Schematische Darstellung des Wachstums der Epidermiszellen bei nor
malem Längenwachstum (a) und bei der Bildung der Initialzellen eines Blattes (b).

Biol.Medd.Dan.Vid.Selsk. 23, no. 10. 2
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Tabelle 2.

Epidermiszellen Blattzellen

Tangentiale
Zellwände

Diffuses Wachs
tum
(Longit. + tangent.
W.)

Transversale
Antikline

Orientiertes, trans
versales Wachstum

Radiale 
Zellwände

Orientiertes longi
tudinales Wachs
tum

Longitudinale
Antikline

Orientiertes lon- 
gitudin. Wachstum

Transvers.
Zellwände

Orientiertes, tan
gential. Wachstum

obere, mittlere 
und untere Zellw.

Diffuses Wachstum 
(Longit. + transv. 
Wachstum)

entstellen zwei neue Epidermiszellen 1' und 2'. Sie können aber 
auch in zentrifugale Richtung wachsen, und es entstehen dann 
die Initialzellen eines Blattes 1 " und 2". Es geht aus der Abb. 
hervor, dass die Initialzellen durch Änderungen der Wachstums
richtungen der Zellwände der Epidermiszellen entstehen.

In der schematischen Abb. 6 sind die Wachstumsänderungen 
der Zellwände bei der Bildung der Initialzellen dargestellt, wie 
sie aus einem Längsschnitt hervorgehen. In den Epidermiszellen 
findet doch neben dem longitudinalen Wachstum auch ein tan
gentiales Wachstum statt, und in dem sich entwickelnden Blatte 
ist neben einem longitudinalen Wachstum auch ein transversales 
Wachstum vorhanden. Alle diese Wachstumsvorgänge sind in 
Tab. 2 zusammengefasst.

In der Abb. 7 ist eine Zelle der Epidermis und eine Zelle der 
unteren Zellschicht des Blattes gezeichnet. Die Pfeile stellen die 
Wachstumsrichtungen dar.

Gleichzeitig mit der Änderung der Wachstumsrichtung der 
Zellwände muss wahrscheinlich auch eine Änderung der Orien
tierung der Zellulosefibrillen eintreten. Namentlich in den radia
len Zellwänden, wo die Orientierungsrichtung vollkommen um
schlägt, sollte die Möglichkeit vorhanden sein, diese Änderungen 
polarisationsmikroskopisch nachzuweisen. Weil aber die Dop
pellbrechung in den embryonalen Zellwänden sehr schwach ist, 
sind die Untersuchungen mit grossen Schwierigkeiten verknüpft, 
und es ist noch nicht gelungen, entscheidende Ergebnisse zu erhal
ten. Wenn ich aber bessere Instrumente bekommen habe, holle 
ich, dass ich auf diese Untersuchungen zurückkommen kann.
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b
Abb. 7. Die Wachstumsrichtungen der Zellwände in einer normalen Epidermiszelle 
(a) und in einer Blattzelle (b), (a) 1) tangentiale, 2) radiale, 3) transversale Zell
wand. (b) 1) transversale Antikline, 2) longitudinale Antikline, 3) mittlere Zellwand.

Es ist wohl auch möglich, dass diese Probleme nur durch elek
tronenmikroskopische Untersuchungen gelöst werden können.

Dass aber eine Umschaltung der Wachstumsrichtung der Zell
wände stattfindet, ist sicher. Es erhebt sich daher die Frage, wie 
eine solche Umschaltung stattfinden kann. Wie oben erwähnt, 
müssen die Differenzierungsvorgänge im Vegetationskegel, d.h. 
die Umschaltung der Wachstumsrichtung der Zellwände, in der 
einen oder anderen Weise mit den Zeihdosenbildnern verknüpft 
sein. Soll nun in einer Zellwand mit einer bestimmten Wachs
tumsrichtung dieselbe verändert werden, ist es wahrscheinlich, 
dass diese Änderung durch eine Verlagerung der Zellulosenbild
ner an den Plasmapapillen erzeugt wird. Man darf vermuten, 
dass die Zeihdosenbildner in Zellwänden, die in allen Richtun
gen wachsen, gleichmässig rings um die Papillen verteilt sind. 
Soll nun ein solches diffuses Wachstum in ein orientiertes Wachs
tum verändert werden, muss wahrscheinlich eine Verschiebung 
der Zellulosenbildner stattfinden, so dass sie vorzugsweise an den 
Flanken der Papillen zu liegen kommen.

Dass eine Verlagerung von Zellulosenbildnern stattfinden 
kann, geht aus Versuchen mit Wurzeln hervor. Man kann nach
weisen, dass die Zellulosenbildner sich an dem apikalen Ende 
der Trichoblasten ansammeln, bevor ein Wurzelhaar gebildet 
wird (Boysen Jensen 1950). In Wurzelhaaren kann man Ver
schiebungen der Zellulosenbildner durch Colchicin, IES und 
andere Stoffe hervorrufen (Boysen Jensen 1955). Man kann 

2* 
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sogar beobachten, dass das System der Zelluiosenbildner hin und 
her pendeln kann (Boysen Jensen 1957).

Aus Versuchen über die Wirkungsweise des Wuchsstoffes in 
Phaseo/usepikotylen (Boysen Jensen 1958) geht hervor, dass das 
System der Zeihdosenbildner sich ausdehnen und kontrahieren 
kann, je nachdem Wuchstoff fehlt oder vorhanden ist. Das System 
der Zelluiosenbildner ist daher kontraktibel, und man kann da
her vermuten, dass die Verlagerung der Zelluiosenbildner in den 
Trichoblasten und vielleicht auch an den Papillen bei der Bil
dung der Initialzellen durch Kontraktion der Zelluiosenbildner 
zustande kommt. Es ist doch von Wichtigkeit hervorzuheben, 
dass die Verlagerungen der Zelluiosenbildner bei der Bildung 
der Initialzellen des HeZodeablattes weit mehr kompliziert sind 
als in den Trichoblasten und in den Zellen des Phaseolusepiko- 
tvls. In den Zellen des Vegetationskegels von Helodea muss die 
Verlagerung in den verschiedenen Gruppen von Zellwänden un
gleichartig verlaufen, und in jeder Gruppe muss sie gleichzeitig 
in gleicher Weise an allen Papillen der Zellwände eintreten.

Es ist in diesem Zusammenhang von Interesse, dass man in Pro- 
thalien von Pteris longifoloa eine »Drehung« der Wachstumsrichtung der 
Zellwände hervorrufen kann. Die anti- und periklinen Zellwände wach
sen normalerweise nur in die Länge und nicht in die Höhe, durch Colchi- 
cin kann man bewirken, dass sie in die Höhe wachsen, so dass senkrechte 
Prothallrumteile gebildet werden.

2. Der weitere Verlauf der Entwicklung des Helodeablattes. 
Damit nun aus den Initialzellen ein Blatt entstehen können soll, 
muss doch nicht nur eine qualitative Umschaltung der Wachs
tumsrichtungen der Zellwände stattfinden, sondern es müssen 
auch die Wachstumsgeschwindigkeiten der verschiedenen Zell
wände quantitativ aufeinander abgestimmt sein, so dass das 
Wachstum des Zellverbandes harmonisch verläuft. Da die Wachs
tumsgeschwindigkeit durch die Menge der Zelluiosenbildner be
grenzt wird, darf man vermuten, dass die Steuerung derselben 
durch eine Regelung der Neubildung und Anordnung von Zellu- 
losenbildnern zustandekommt. Erst wenn die Blätter eine gewisse 
Grösse erreicht haben, wird eine grössere Menge von Zellulosen- 
bildnern erzeugt, es tritt nun eine Streckung der Blattzellen ein, 
wobei der Wuchsstoff als begrenzender Faktor wirkt.

3. Die Musterbildung. Die Musterbildung entsteht einmal da
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durch, (lass nur bestimmte Bezirke sich zu Initialzellen und ferner 
zu Blättern entwickeln, während die Entwicklung in den umge
benden, anscheinend vollkommen gleichartigen Zellen ausbleibt. 
Die Blattanlagen entstehen ferner an bestimmten Orten, sie fügen 
sich zu einem Muster zusammen, so dass schliesslich 4-gliedrige 
alternierende Blattquirle gebildet werden.

d. Ausblick.
Die Blattbildung bei Helodea findet in einem embryonalen Gewebe 

statt, und man darf es daher für wahrscheinlich halten, dass auch andere 
Seitenorgane, die in embryonalem Gewebe entstehen, in ähnlicher Weise 
wie die f/e/odeablätter gebildet werden.

Wir untersuchen zunächst die Bildung exogener Seitenorgane. Diese 
können entweder aus der Epidermis oder den subepidermalen Zellschich
ten hervorgehen.

Die Blätter von Ilelodea sind mit Ausnahme des Mittelnervs reine 
Epidermisbildungen. In ähnlicher Weise entstehen auch Sporangien (Wil
son 1958) und Haare (vgl. Abb. 7, 11 in Esau 1953) durch Umschaltung 
der Wachstumsrichtung antikliner Wände in den Epidermiszellen.

Die Bildung der Blätter bei der Hauptmenge der Blütenpflanzen ver
läuft prinzipiell in derselben Weise wie bei Helodea. Der Unterschied 
besteht darin, dass die Entwicklung in einer oder mehreren der sub
epidermalen Zellschichten beginnt, indem die transversalen und radia
len Wände derselben in zentrifugale Richtung wachsen. Die Zellen wer
den dadurch senkrecht zur Oberfläche des Stengels gestreckt und teilen 
sich durch perikline Zellwände. Es entsteht in dieser Weise ein kleiner 
Höcker. Die Rolle des Epidermis ist in diesem Falle mehr passiv; durch 
Flächenwachstum folgt sie dem Wachstum des Höckers nach, so dass 
derselbe fortwährend von der Epidermis überzogen wird (vgl. die Abb. 
5.5 in Esau 1953). Wie es aus der Form des Blattes von S. Tübingense 
hervorgeht, ist die Epidermis doch nicht ein rein passiver Überzug der 
inneren Gewebe, sondern sie ist bei der Gestaltung der Blätter — wenn 
auch in beschränktem Umfang — aktiv beteiligt.

Wahrscheinlich werden auch Knospen und Blütenteile in ähnlicher 
Weise wie die Blätter gebildet.

Endogene Organe, z. B. Seitenwurzeln, entstehen in ähnlicher Weise 
durch Umschaltung der Wachstumsrichtung der transversalen und radi
alen Zellwände in dem Pericykel (vgl. Abb. 17.11 in Esau 1953).

e. Zusammenfassung.

Hinsichtlich der Differenzierungsvorgänge in dem Vegetations
kegel von Helodea densa und wohl auch in anderen embryonalen 
Geweben sind wir somit zu den folgenden Ergebnissen gelangt.
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1. Die Differenzierung in embryonalem Gewebe ist mit den 
Wachstumsvorgängen der Zellwände verknüpft.

2. Die Wachstumsvorgänge der Zellwände in embryonalem 
Gewebe wird durch die Menge und die Anordnung der Zellulo
senbildner geregelt.

3. Die Entstehung der Initialzellen der Blätter von Helodea 
geschieht durch eine Umschaltung der Wachstumsrichtung der 
Zellwände in horizontalen, scharf begrenzten Bezirken, die 
durch Zellen, die sich nicht entwickeln, voneinander getrennt 
sind.

4. Die Umschaltung der Wachslumsrichtung der Zellwände 
entsteht wahrscheinlich durch eine Umlagerung der Zellulosen
bildner an den Plasmapapillen.

5. Die weitere Entwicklung des Blattes geschieht dadurch, 
dass das Wachstum der Zellwände der einzelnen Zellen qualita
tiv und quantitativ geregelt wird, so dass sie sich zu dem fertigen 
Blatt zusammenfügen.

6. Die Bezirke, die sich zu Blätter entwickeln, fügen sich zu 
einem bestimmten Muster zusammen, so dass die Blätter in vier
gliedrigen Quirlen, die durch Internodien voneinander getrennt 
sind, zu stehen kommen.

Das entscheidende bei der Blattbildung von Helodea ist somit 
nicht — oder jedenfalls nicht ausschliesslich — eine ungleiche 
Verteilung der Menge der Zellulosenbildner in den verschiedenen 
Zellen, sondern eine Umlagerung der Zellulosenbildner in den 
verschiedenen Zellwänden der einzelnen Zellen, wodurch ihre 
Wachstumsrichtung verändert wird.

Für den Aufbau des Zellwandmusters sind jedoch nicht allein 
das Wachstum der Zellwände, sondern auch Zellteilungen und 
Bildung neuer Zellwände von grosser Bedeutung. Bei den Dif
ferenzierungsvorgängen in Helodea und den S. 21 besprochenen 
Bilanzen ist jedoch das Wachstum der Zellwände der primäre 
Vorgang. Die Lage der neuen Zellwand ist vornehmlich durch die 
W achstumsrichtung der sich teilenden Zelle bestimmt.

Die mit dem Aufbau des Zellwand musters verknüpften Ge
staltungsvorgänge dürften die einzigen sein, bei denen es möglich 
sein wird, die Analyse bis auf lokalisierte und orientierte enzyma
tische Vorgänge zurückzuführen.



Nr. 10 23

f. Der determinierende Faktor.

Die Vorgänge, die zu einer Blattbildung bei Helodea führen, 
sind anscheinend von überraschender Einfachheit. Die Schwie
rigkeiten fangen aber sofort an, wenn man zu untersuchen be- 
beginnt, warum diese Vorgänge eintreten, und in welcher Weise 
sie geregelt werden.

Man nimmt im allgemeinen an, dass die Entwicklung einer 
Zelle einmal durch die Reaktionsfähigkeit die Zelle und ferner 
durch die Einwirkung der umgebenden Zellen bestimmt ist. Im 
Einklang mit dieser Auffassung könnte man sich vorstellen, dass 
die Entstehung der Initialzellengruppen an dem Vegetationskegel 
von Helodea durch die Einwirkung der älteren Blattanlagen her
vorgerufen (induziert) würde. Der induzierende Faktor müsste 
wohl dann chemischer Natur sein.

1st es nun möglich, dass chemische Stoffe eine derartige Um
schaltung der Wachstumsrichtungen der Zellwände hervorrufen 
können?

Hierauf muss man wohl antworten, dass es nur möglich ist, 
wenn die Umschaltung der Wachstumsrichtungen als ein Be
reitschaftskomplex in den Initialzellen vorhanden ist, so dass 
sie als Folge einer chemischen Einwirkung zwangsläufig ein
treten muss.

Als Beispiel eines solchen Bereitschaftskomplexes kann die 
Kernteilung dienen. Diese besteht aus einer Reihe von Vorgängen, 
die zwangsläufig aufeinander folgen. Dieser Komplex liegt im 
Protoplasma bereit, und kann entweder autonom eintreten oder 
durch verschiedene Stoffe in Gang gesetzt werden. Man könnte 
sich vorstellen, dass die Möglichkeit einer Umschaltung des 
Wachstums der Zellwände in ähnlicher Weise in den Epidermis
zellen des Vegetationskegels der He/odeapflanzen vorhanden sein 
könnte, und dass sie durch einen spezifischen Stoff, der von den 
älteren Blattanlagen abgegeben würde, ausgelöst würde.

Mit dieser Hypothese würde man doch nur das Problem ver
schieben, aber nicht lösen. Weil man sich schwierig vorstellen 
kann, dass dieser Bereitschaftkomplex, wie es mit der Fähigkeit 
zur Kernteilung der Fall ist, in allen jungen Zellen der Helodea- 
pflanze vorhanden ist, wird man sich sofort fragen müssen, wie 
er in den Epidermiszellen des Vegetationskegels entstanden ist. 
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Aber selbst wenn man diese Frage vernachlässigen wollte, blei
ben andere, grosse Schwierigkeiten übrig.

Die einzelne Initialzelle ist nur ein kleiner Teil des sich ent
wickelnden Blattes. Selbst wenn dieses, wie oben erwähnt, ziem
lich einfach gebaut ist, sind doch gewisse Differenzierungen vor
handen. Die Zellen an der Ober- und Unterseite, an der Spitze 
und am Blattrande sind verschieden gebaut. Es genügt daher 
nicht, dass die Wachstumsrichtungen der Zellwände in den Ini
tialzellen umgeschaltet werden, sondern es muss die Entwicklung 
jeder einzelnen Zelle während des Wachstums des Blattes quali
tativ und quantitativ gesteuert werden, so dass die Zellen sich 
schliesslich zu dem Zellwandmuster des fertigen Blattes zusam
menfügen. Diese Steuerung ist während der ganzen Entwicklung 
des Blattes tätig, ihr Verlauf kann nicht »vorausgesehen« werden, 
sie kann nicht als ein Bereitschaftskomplex vorhanden sein.

Aber noch andere Schwierigkeiten sind vorhanden. Wie oben 
erwähnt, werden zwischen den Blättern Schleimschuppen gebildet. 
Diese werden in derselben Weise wie die Blätter angelegt, aber die 
Entwicklungsfolge ist ganz verschieden von derjenigen der Blät
ter. Es gibt somit verschiedene Formen von Steuerungen, die 
Steuerung bei der Entwicklung der Schleimschuppen ist eine 
andere als diejenige bei der Entwicklung der Blätter.

Und schliesslich haben wir dann das Problem der Muster
bildung. Die Blattanlagen entstehen dadurch, dass bestimmte 
Bezirke von Epidermiszellen sich zu Initialzellen entwickeln. 
Wenn nun die älteren Blätter Stoffe erzeugen, die diese Umwand
lung der Epidermiszellen hervorrufen können, warum reagieren 
dann nicht alle Epidermiszellen auf diesen Reiz, und werden zu 
Initialzellen umgebildet, und warum ordnen sich die Blattanla
gen in ein bestimmtes Muster, so dass schliesslich Blattquirle 
entstehen?

Noch schwieriger ist es die Entwicklung der Seitenknospen zu 
verstehen. Diese entstehen entweder endogen oder exogen. In 
beiden Fällen bestehen sie ursprünglich aus gleichartigen Zellen. 
An diesen entstehen dann gleichzeitig zwei Gruppen von Initial
zellen, die sich zu Blättern entwickeln. Es kann weder das eine 
dieser Blätter das andere induzieren, noch können sie von ande
ren Organen induziert sein. Das Muster muss somit autonom 
geschaffen oder zu Entfaltung gebracht werden.
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Der Ausgangspunkt unserer Überlegungen war die Annahme, 
dass die Anlage und Entwicklung der Blätter durch die älteren 
an dem Vegetationskegel vorhandenen Blätter hervorgerufen sein 
könnten. Es war doch nicht möglich, diese Auffassung durchzu
führen. Um nun dem Gestaltungsproblem etwas näher zu kom
men, wollen wir die Blatibildung bei Helodea vorläufig verlassen 
und uns zu DilTcrenzierungsvorgängen in Zcllkomplexen, wo 
überhaupt kein Muster vorhanden ist, wenden.

Man kann in verschiedener Weise Zellkonglomerate herstellen 
oder in der Natur finden, bei denen das Wachstum der Zellwände 
der verschiedenen Zellen vollkommen unabhängig von demjeni
gen der Nachbarzellen ist. Es sollen hier drei Beispiele genannt 
werden: 1) Gewebekulturen, 2) Kallusprothallien von Pteris, das 
bei Behandling mit 2,4 D entstanden ist, 3) Kallusgewebe in 
CoZeusstengeln, das durch Behandlung mit IES erzeugt worden 
ist. Es ist von Bedeutung, darüber klar zu sein, dass die Zellen 
wirklich autonom, d. h. unabhängig voneinander, in gleicher 
Weise wie bei Einzelligen wachsen (Steward 1958).

In diesen Zellkonglomeraten können, gleichfalls autonom, 
Differenzierungen eintreten, es können in den obengenannten 
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drei Fällen beziehungsweise Leitbündel, Wurzeln und Sprosse 
(Gaetiieret 1957, Steward et al. 1958 II), normale Farnpro
thallien (Boysex Jensen 1957) und Wurzeln (Moureau 1940) 
gebildet werden. Die Differenzierung aüssert sich dadurch, dass 
die einzelnen Zellen sich ungleichartig entwickeln, und zwar so, 
dass eine Gruppe von Zellen in Gemeinschaft ein ganzheitsge
prägtes Gebilde (d. h. ein Gebilde mit einer festen, artsgeprägten 
Struktur, ein Prothallium, eine Wurzel u.s.w.) hervorbringt. Die 
Entwicklung der einzelnen Zellen ist somit dieser Ganzheit unter
geordnet, d. h. jede Zelle entwickelt sieh so, wie sie sich entwik- 
keln muss, wenn die Ganzheit, das fertige Organ, entstehen soll.

Damit dieses möglich sein soll, muss die Entwicklung der ein
zelnen Zellen durch einen überzellulären, ganzheitschaffenden 
Faktor, den determinierenden Faktor, gesteuert werden.

Wenn nun dieser ein physikalischer Faktor ist, muss er irgend
wo lokalisiert werden können.

Der Faktor kann nicht in den Genen oder in der Struktur der 
sich entwickelnden Zelle liegen, denn diese sind ja nur ein kleiner 
Teil der Ganzheit, die erzeugt wird. Ebensowenig kann der Fak
tor in den Nachbarzellen liegen, denn auch diese sind wieder nur 
Teile, die in Gemeinschaft mit anderen Zellen bei der Bildung 
der Ganzheit beteiligt sind. Der ganzheitschaffende Faktor kann 
somit nicht mit einem Teil des Zellkomplexes identifiziert werden. 
Er liegt so zu sagen ausserhalb des Organismus, er kann aber die 
Vorgänge im Organismus steuern, so dass Ganzheiten hervor
gehen.

Die hier angestellten Überlegungen gelten gleichfalls für die 
Differenzierungsvorgänge im Vegetationskegel von Helodea. Auch 
in diesem Falle ist es nicht möglich den Faktor, der die Wachs
tumsvorgänge der Zellwände steuert, so dass ein Blatt hervorgeht, 
zu lokalisieren.

Es dürfte wohl möglich sein, dass man die Vorgänge in dem 
anorganischen Bereich durch Kausalitäts- und Wahrscheinlich
keitsgesetze erschöpfend beschreiben kann. Diese Gesetze machen 
sich auch in den lebenden Organismen geltend, die Wahrschein
lichkeitsgesetze z. B. bei der Verteilung der Chromosomen wäh
rend der Meiose. Aber diese Gesetze reichen nicht aus zur Be
schreibung der Lebenserscheinungen. Man muss schliessen, dass 
der Verlauf der Einzelvorgänge während der Ontogenese nicht 
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allein durch die Eigenschaften der Zelle und die Umweltbedin
gungen bestimmt ist, sondern dass er durch einen nicht physika
lischen Faktor, der nur in dem lebenden Organismus tätig ist, der 
aber nicht an einem bestimmten Ort in demselben lokalisiert 
werden kann, gesteuert wird. Es ist überhaupt das Leben ein 
Geschehen einer ganz anderen Art, als man sich im allgemeinen 
vorstellt.

Obwohl der determinierende Faktor nicht physikalischer 
Natur ist, kann man sich doch gewisse Vorstellungen über seine 
Wirkungsweise und Eigenschaften bilden.

Ein lebender Organismus ist eine dynamische Ganzheit, die 
durch ein harmonisches Zusammenspiel zwischen einer unge
heuer grossen Anzahl von Einzelvorgängen entsteht und auf
rechterhalten wird. Z. B. muss bei dem Aufbau des Zellwandge
rüstes in jeder einzelnen der Millionen von Zellen, die während 
der Entwicklung einer höheren Pflanze gebildet werden, die Ver
teilung der Zellulosenbildner so gesteuert werden, dass schliess
lich eine Pflanze mit einem bestimmten Zellwandmuster gebildet 
wird. Wenn der Same gesund ist, schlägt die Entwicklung selbst 
unter sehr verschiedenen äusseren Bedingungen niemals fehl. 
Die Ontogenese der Organismen ist durch eine Determination 
und Planmässigkeit gekennzeichnet, die wir in dem anorganischen 
Bereich nicht antreffen. Es ist die Aufgabe des determinierenden 
Faktors alle die Vorgänge, die zusammen die Ortogenese aus
machen, z. B. die Anordnung der Zellulosenbildner an den Papil
len in den Zellwänden, so zu steuern, dass schliesslich eine Ganz
heit, ein Organismus mit einer spezifischen, artsgeprägten Struk
tur, hervorgeht. Das Muster, das entsteht, ist von Ort zu Ort 
qualitativ verschieden, die Wirkungsweise des determinierenden 
Faktors ist daher mehr qualitativer als quantitativer Art.

Von den Eigenschaften des determinierenden Faktors fallen 
zwei besonders in die Augen.

Weil die Gestaltung der Individuen einer Art in der Natur von 
Generation zu Generation hinsichtlich aller wesentlichen Eigen
schaften unveränderlich ist, muss auch der Faktor, der die Ge
staltung hervorruft, d. h. der determinierende Faktor, unverän
derlich sein. Wir verfügen überhaupt nicht über Mittel diesen 
Faktor für dauernd zu ändern, was daraus hervorgeht, dass wir
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nicht imstande sind, eine Art in eine andere umzuwandeln 
(Boysen Jensen 1957).

Der determinierende Faktor ist wie oben bemerkt ganzheit
schaffend, er vermag auch, wenn die Ganzheit eines Organismus 
vernichtet ist, innerhalb gewisser Grenzen die Ganzheit wieder 
herzustellen. Die Wege, auf welchen dieses Ziel erreicht wird, 
können aber, selbst wenn die Organismen anscheinend gleich
artig sind, verschieden sein. Z. B. bilden Sporen von Pteris longi- 
folia, wenn sie auf Lösungen von 2,41) keimen, Konglomerate 
von gleichartigen Zellen. Werden solche Kallusprothallien in 
Nährlösung übergeführt, so tritt im Laufe von einigen Tagen 
Bildung normaler Prothallien ein. Aus jedem Kallusprothallium 
entsteht normalerweise nur ein normales Prothallium. Dasselbe 
kann entweder von einer grösseren Menge von Zellen ausgehen 
(Boysen Jensen 1957, Abb. 5b, 15) oder es kann aus einer ein
zelnen Zelle im Stiel oder an der Spitze entstehen (Abb. 5b, 16 und 
5 a, 12). Ob nun das normale Prothallium in der einen oder anderen 
Weise gebildet wird, so ist seine Gestalt doch immer dieselbe.

Es erhebt sich nun die Frage, was man eigentlich mit dem 
determinierenden Faktor in der biologischen Forschung anfangen 
soll. Wenn es richtig ist, dass ein nicht physikalischer Faktor in 
den lebenden Organismen tätig ist, so ist das einzige, was man 
nicht tun kann, denselben zu vernachlässigen. Man würde dann 
ein lückenhaftes, d. h. ein falsches, Bild von den Organismen er
halten. Im Gegenteil muss man versuchen festzustellen, wo der 
Faktor wirkt und wie er wirkt.

Wenn man die Wirkungsweise eines äusseren Faktors, z. B. 
der Temperatur, auf eine Lebenserscheinung, die quantitativ 
bestimmt werden kann, z. B. die Respiration, untersuchen will, 
geht man im allgemeinen in der Weise vor, dass man den äusse
ren Faktor variiert, und die Intensität der Lebenserscheinung bei 
verschiedenen Werten des äusseren Faktors untersucht. Man 
stellt somit die Lebensäusserung als eine Funktion des äusseren 
Faktors dar, im Einklang mit der Aulfassung von Mach: »Die 
Naturgesetze sind Gleichungen zwischen den messbaren Elemen- 
ten a, ß, y . . . Â, //, v der Erscheinungen«.

Der determinierende Faktor ist von ganz anderer Art als die 
physikalischen Faktoren. Er wirkt nicht auf einzelne Lebens- 
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erscheinungen ein, sondern er vermittelt die Koordination dersel
ben, so dass ein Muster hervorgeht. Er ist ferner nicht messbar. 
Es ist daher nicht möglich das Verfahren, das man bei Unter
suchungen über die Wirkung der Temperatur benutzt, bei Un
tersuchungen über die Wirkung des determinierenden Faktors zu 
verwenden. Man kann aber einen anderen Weg einschlagen. Die 
lebenden Organismen sind stoffliche Systeme, und der deter
minierende Faktor greift somit in das stoffliche hinein. Das stoff
liche im Organismus kann man aber in beschränktem Umfange 
verändern, ohne das Leben zu vernichten. Solche Änderungen 
kann man durch physische Faktoren (z. B. Lichtfarbe) und durch 
chemische Stoffe (IES, 2,4 D, Colchicin etc.) hervorrufen, oder 
man kann die Ganzheit des Organismus durch Amputationen 
zerstören. In diesen Fällen kann man untersuchen, in welcher 
Weise der determinierende Faktor die Ganzheit wiederherstellt, 
d. h. man kann dem determinierenden Faktor Probleme vorlegen 
und untersuchen, in welcher Weise sie gelöst werden.

In dieser Weise kann man vielleicht zu dem Schnittpunkt 
vordringen, wo die physikalischen Faktoren nicht mehr ausrei
chen, und wo somit der determinierende Faktor eingreifen muss, 
um die Vorgänge (wahrscheinlich ohne Energiezufuhr) hervorzu
rufen oder zu regeln. Man wird dann — vielleicht — feststelien 
können, an welchem Orte der determinierende Faktor in das stoff
liche System eingreift, und — vielleicht — in welcher Weise er 
wirkt.

Der determinierende Faktor ist wahrscheinlich bei vielen ver
schiedenen Vorgängen im Organismus betätigt; hier soll nur seine 
Wirkung bei der Bildung des Zellwandmusters berücksichtigt 
werden.

Für das Verständnis dieses Problems ist es von grosser Bedeu
tung, dass man die Wirkung des determinierenden Faktors tran
sitorisch ausschalten kann, während das Wachstum der Zell
wände (und die Zellteilungen) fortgesetzt werden. Es sollen hier
für einige Beispiele, die schon teilweise oben erwähnt sind, an
geführt werden. Man kann von Pflanzen Gewebekulturen her
stellen, die jahrelang wachsen können, ohne sich zu differenzie
ren. Durch bestimmte Einwirkungen (Kinetin, Auxin (Skoog 
and Millek 1957)) können sie Sprosse bilden. Wenn ferner 
Sporen von Pteris longifolia in rotem Licht kultiviert werden, 
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entwickeln sich Schläuche, die bei Zufuhr von weissem oder 
blauem Licht normale Prothallien bilden. Schliesslich entstehen 
aus Pferz'ssporen, wenn sie in 2,4D-Lösung gezüchtet werden, 
Kallusprothallien, die, wenn sie in reine Nährlösung versetzt 
werden, normale Prothallien erzeugen können.

In allen drei Fällen kann somit der determinierende Faktor 
die Bildung eines normales Zellwandmusters hervorrufen. Seine 
Wirkungsweise besteht in diesen Fällen darin, dass er die Wachs
tumsweise der Zellwände verändert, so dass ein gleichartiges 
Wachstum in ein ungleichartiges, differenziertes Wachstum um
gewandelt wird.

Wie es in dieser Abhandlung gezeigt wurde, ist eine Umschal
tung der Wachstumsweise der Zellwände wahrscheinlich mit 
einer Umlagerung der Zellulosenbildner an den Plasmapapillen 
verknüpft. Man darf wohl dann schliessen, dass der determinie
rende Faktor in der einen oder anderen Weise bei Verlagerungen 
der Zellulosenbildner beteiligt sein kann.

Weiler können wir in diesem Augenblick nicht kommen.

Diese Untersuchungen sind mit Hilfe von Unterstützungen von 
dem pflanzenphysiologischen Laboratorium der Universität Ko
penhagen und dem Garlsbergfond ausgeführt. Ich möchte diesen 
Institutionen meinen besten Dank für diese Unterstützungen aus
sprechen.

Ohne die getreue Hilfe meiner Tochter, Frau Margrete Ehlers, 
wäre es mir nicht möglich gewesen, diese Untersuchungen durch
zuführen. Für ihre Hilfe möchte ich ihr auch an dieser Stelle 
herzlich danken.



Summary.

The structure of the leaves of Helodea densa is very simple: 
they consist of two layers of prismatic cells (fig. 3,8); only the 
vein contains a greater number of layers (fig. 3,7).

The initiating cells of the leaf develop on the apex of the shoot 
as horizontal protrusions, arranged in a pattern, so that whorls 
with four leaves arise (fig. 3,1). A median longitudinal section 
through the apex of the shoot demonstrates that the protrusions 
consist of two rows of cells, one developing to the upper, the other 
to the lower layer of cells in the leaf (fig. 2,1,4,5).

The initiating cells arise through changes in the direction of 
growth of the cell walls in the epidermis in the following way 
(figs. 6,7).

Epidermal cells Leaf cells

Tangential
cell walls

Longitudinal 4- 
tangent, growth

Transversal 
anticlines

Transversal 
growth

Radial 
cell walls

Longitudinal 
growth

Longitudinal 
anticlines

Longitudinal 
growth

Transversal 
cell walls

Tangential 
growth

Upper, middle, 
lower cell walls

Longitudinal -j- 
transvers. growth

The changes in the direction of growth probably arise through 
a rearrangement of the cellulose-building enzymes on the surface 
of plasma papillae protruding in the cell wall.

During the development of the initiating cells into the leaf 
the growth of the individual cells must be regulated qualitatively 
and quantitively, so that the fusion of the cells to an organized 
entity, the leaf, is secured.

The question now arises how the harmonious development of 
the leaves on the apex of the shoot can be explained.

It is often supposed that the development of a cell is deter
mined by the reactivity of the cell and the influences of the sur- 
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rounding cells. In accordance with this view one might imagine 
that the building of the initiating cells and their further develop
ment was induced by the older leaf primordia on the shoot apex.

An analysis of this interpretation shows that it does not hold 
good. We must conclude that besides the laws of causality and 
probability also an entity-creating factor, that cannot be localized 
anywhere, is acting in the living organisms and in them alone. 
This factor cannot be derived from elements in the physical world.

For the understanding of the mode of action of this factor 
it is significant that growth of the cell walls can continue, whereas 
differentiation, e.g. the development of the normal cell-wall 
pattern, is discarded. As the differentiation according to this 
paper is connected with a rearrangement of the cellulose-building 
enzymes on the plasma papillae, it is probable that the deter
mining factor is active in the said rearrangement.

Pflanzenphysiologisches Laboratorium
der Universität, Kopenhagen.
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