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0 korela~nim udr~ovdni bez~epelnieh ~apikfi 

Morfologick~mi pokusy na Syringa vulgaris, Ligustrum ovallfolium, I'hiladel- 
ph~es coronarius, Aesculus hippocastanum, Acer negundo a Bryophyllum crenatum 
je v t~to pr~ci sledovhna zs udr~ovhnl bezSepelnlch ~aplkfi na korelaSnlch 
vlivech jin:~ch 5~%stl rostliny a zkou~ena mo~.nost napodobit tyto korelace pomocl 
syntetick:~ch rhstov:~ch lhtek. Ukazuje se, Re celistvost rostliny, zaji~t~n~ hlavn~ 
regulaSnimi vlivy ko~end a listd, vynik~% jasn~ji z chovhni bezSepelnich ~apikfl 
ne~ cel~ch listd. Uplatfiuje se v n~m kompensace, polarita a embryonhlnl de- 
terminace. 

Zusammenfassun 9 

A u f  Grund  morphologischer  Versuche mi t  Syringa vulgaris, Ligustrum ovali- 
fol ium,  Philadelphus coronarius, Aesculus hippocastanum, Acer negundo und  
Bryophyl lum crenatum wurde  in dieser Arbe i t  die Abhi~ngigkeit  der  E r h a l t u n g  
en t sp re i t e t e r  Bla t t s t ie le  von  den kor re l a t iven  Einfli issen andere r  Teile der  
Pf lanze un te r such t  und  die MSglichkeit  der N a c h a h m u n g  dieser Kor re l a t ionen  
mi t te l s  syn the t i scher  Wuchss tof fe  geprtif t .  Es  zeigte sich, dass  die Ganzhe i t  
der  Pflanze,  die vor  a l lem durch  die Regu la t ionswi rkungen  der Wurze ln  und  
B la t t e r  bed ing t  ist, aus dem Verha l t en  der  en t sp re i t e t en  Stiele k larer  her-  
v o r g e h t  als aus dem der ganzen  BlOtter. Dabei  k o m m e n  K o m p e n s a t i o n e n ,  
Polari t~tsverhi~ltnisse und  e m b r y o n a l e  D e t e r m i n a t i o n e n  zur  Gel tung.  

E i n l e i t u n  9 

Berei ts  aus  Circaea-Versuchen ging die kor re la t ive  Bed ing the i t  der E r -  
h a l t u n g  en t spre i t e te r  Bla t t s t i e le  deut l ich he rvor  (DOSTkL 1911). I n  e inem 
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Versuch vom 29. 8.--16. 9. blieben an vegetativen Pflanzen mit Ausl~ufern, 
die zu dieser Jahreszeit bereits entwickelt waren, folgende Anzahlen yon 
Blattstielstummeln in Prozenten ausgedriickt erhalten: 

Sprosse mit belassenen Knospen und Ausl~ufern . . . . . . . . . .  36~ 
Sprosse mit Ausl~ufern, jedoch ohne Knospen . . . . . . . . . . .  83% 
Sprosse mit Knospen, jedoeh ohne Ausl~ufer . . . . . . . . . . .  30% 
Sprosse ohne Knospen und Ausl~ufer . . . . . . . . . . . . . .  100% 

Keiner der Blattstielstummel wurde abgegliedert, wenn sich an den sonst 
yon Knospen befreiten Sprossen aus winzigen basalen Beiknospen neue Aus- 
l~ufer zu entwickeln begannen. In diesem Falle wurden s~mtliche entspreiteten 
Blattstiele z u Entstehungsstellen des s chon yon Kt~STER ( 1916) angenommenen 
Erhaltungsstoffes, der normalerweise in den Spreiten erzeugt und jetzt mit  
Auxin identifiziert wird, jedoch nach den Untersuchungen VENDRIGS (1959) 
eine yon Auxin abweichende, besonders in Blattstielen gebildete A b s c i s- 
s i o n  R e t a r d i n g  S u b s t a n c e  (A.R.S)  darstellt. 

In  der vorliegenden Mitteilung soll experimentalmorphologisch das Ver- 
halten entspreiteter Blattstiele vorwiegend zur Feststellung yon Wachstums- 
korrelationen verwertet werden, wenn diese an Pflanzen oder deren Teilen 
mit  intakten Bl~tttern nicht so deutlich hervortreten und zwar etwa so, wie 
man sich der Trennungsvorg~nge zur Feststellung der Wuchsstoffe bedient 
(GORTER 1957). Beniitzt wurden hierzu jedoch nicht die tiblichen Objekte der 
Stielabtrennungsstudien wie Coleus, Phaseolus, Gossypium, Impatiens oder 
Ruellia, sondern einmal Holzarten wegen ihrer komplizierten Organisation, 
die CgAMPAGNAT (1954, 1955) sogar zur Folgerung veranlasste, dass der 
Wuchsstoff an den korrelativen Hemmungen bei den Holzgew~chsen iiber- 
haupt  nicht beteiligt sei, das andere Mal Bryophyllum crenatum ob seiner 
Marginalmeristeme, deren Zustand auf  die innere Beschaffenheit der Pflanze 
oder ihrer Abschnitte immer ein gewisses Licht zu werfen vermag. Das eigent- 
liche Ziel der Versuche bestand darin, zum Verst~ndnis der Totalit~t der 
Pflanze beizutragen. 

Material und Methodik 

Das Versuchsmaterial ergaben besonders Stockausschl~ge bzw. Verjiingungstriebo yon Phi- 
ladelphus coronarius, Ligustrum ovalifolium, Syringa vulgaris, Acer negundo und jiingere Exem- 
plate yon Aesculus hippocastanum, letztere tells in freiem Boden, teils in TSpfen gehalten, also 
durchwegs Objekte mit  dekussierter Blattstelhmg, dan]it die verschiedenen experimentellen 
Eingriffe auf beiden Seiten derselben Knoten miteinander vergliehen werden konnten. Die in 
ein- oder mehrknotige Abschnitte zerlegten Laubtriebe wurden in Leitungswasser oder in nassem 
Sandet gehalten. Dasselbe galt von den Landtagsprossen von Bryophyllum crenatum. Allgemein 
wurde durch vergleichende Versuchsreihen fiir die Eliminierung der hochgradigen Beeinflussung 
des Separationsvorgangs durch ~ussere Faktoren mSglichst gesorgt. Zur Beurteilung des Ver- 
haltens der Blattstielstummel wurde deren Bertihrung mit einer Pinzette notwendig, da sie 
meist nicht yon selbst abfielen. Um die in einigen F~llen relativ rasche Stielabgliederung zu 
verzSgern, wurden besonders bei Ligustrum und Philadelphus noch ganz kleine Spreitentefle 
in Verbindung mlt  ihnen belassen. Zur Naehahmung der Wachstumskorrelationen wurde vor 
allem IES, aber auch TIBA, Mtt  und GA zwecks lokaler Behandlung in Form von Lanolin- 
pasten verwendet lind zur Kontrolle diente reines Lanolin. Aus Raummangel sollen bier yon 
den vielen in mehreren Jahren durchgeCfihrten Versuehen, die in der letzten Vegetationsperiode 
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1961 nachgepriift wurden, n u r  einige wenige erw~hnt werden. Von den iiblichen graphisehen 
trod tabellarisehen l[~bersiehten der fast t~iglieh durehgeftihrten Z~hlungen wird hier abgesehen, 
da es mehr auf des Endergebnis ankommt. 

Er9ebnisse und Diskussion 

1. K o m p e n s a t i o n. Der entspreitete Blattstiel gliedert sich nicht ab, 
wenne r  korrelativ gezwungen ist, die Funktion des ganzen Blattes zu fiber- 
nehmen. Dekapitiert man stark heranwachsende 
Stockausschl~ge yon Acer negundo und entfernt 
gleichzeitig die Spreiten auf  der einen Seite der 
oberen Knoten, bleibt der dem obersten belasse- 
nen Knoten ansitzende Blattstielstummel zuletzt 
erhalten, w~hrend die darunterliegenden Stiele in 
der Reihenfolge yon unten nach oben abfallen. Da- 
bei werden die Seitenknospen am obersten Knoten 
sowohl dureh des belassene intakte Blatt  als 
auch durch den erhaltenen Blattstiel im Wachstum 
zurfickgehalten. Erst an den ersten tiefer gelege- 
nen Knoten kommt es sparer zum Axillaraustrei- 
ben, und zwar auf der Seite der vorher abgefal- 
lenen Blattstiele (Abb. 1). An ~lteren bereits im 
Wachstum nachlassenden Aussehl~gen gelingt die- 
ser Versuch nicht, da nach derselben Operation 
auch der oberste Blattstiel abf~llt. Entfernt  man 
j edoch solche bereits ausgewachsene Stockausschla- 
ge, entwickeln sich aus dem Mutterstock bald neue, 
an denen sich der Versuch mit demselben Ergeb- 
nis wiederholen l~sst. 

So blieben die obersten entspreitoten Blattstiele veto 6. 
8.--28. 9. und dann an neu operierten lu veto 21.9.--24.  
10. erhalten und wurden sowie aueh mehrere intakte BlOtter 
erst yon heftigem Wincle abgerissen. Von kr~ftig heranwaehs- 
enden Trieben fielen die obersten Blattstiele auch dann nieht 
ab, wenn die Dekapitierung weir unter der Sloitze erfolgte. 

Abb. 1. Acer negundo. Der obo- 
re Toil einos dekapitierten und 
einseitig entspreitoten Stock- 
ausschlags mit festhaftendom 
oberstem und abgefallenen tie- 
for liegenden Blattstielen, aus 
dem zweitobersten Knoten 
auf der blattstiellosen Seite 
austreibond (Versuch vom 8. 

7.--19. 9. 1961). 

Wurdo sie aber in der noch ganz jungen Gipfelregion vorgenommen, blieb der entspreitete Blatt- 
stiel bedeutend schw~cher und kiirzer als der des intakten, normal heranwaehsenden Gegenblattes. 
Ihre Durchsehnittsl~ngen betrugen 19 bzw. 71 ram. Auch in seiner anatomischen Differenzierung 
bleibt der in jungem Zustand entspreitete Blattstiel ebenso wie Blattstiele zusammengesetzter 
BlOtter nach einseitiger Reduktion der Fiederbl~ttchen zuriick (N~MEC 1902). Trotzdem ver- 
h~lt er sich im ganzen wie das unversehrte Blatt, er biegt sieh wie dieses epinastiseh abw~rts 
und hemmt das Wachstum soiner Achselknospe. Es liegt bier der Fall einer infolge der api- 
kalen Lage eng lokalisierten Kompensation vor, die sich sonst bei vSlliger Defoliation, wie 
sehon lange bekannt ist, in strukturellen und funktionellen Ver~nderungen der Achse (BoIRI- 
rANT 1897) und, bei einer partiellen, in komloensativem Wachstum der belassenen BlOtter 
(JAco~s u. BVLLWI~KEL 1953) ~ussert. Allerdings gehSrt A. negundo zu den Holzgew~chsen, 
deren A-xillaranlagen vom Blattstielgrund so umgeben sind, dass sie in ihrem vorzeitigen Aus- 
treiben aueh mechaniseh gehemmt werden kSnnen. Doch wird dieses t t indernis yon stark austrei- 
benden Knospen leieht iiberwunden, selbst wenn sie hierbei  die Stielbasis seitlich durchreissen 
mtissen. An isolierten einknotigen Triebstticken w~chst diese freigelegte Knospe nach dem 



194 R. DO ST.4.L 

Abschneiden der beiden Spreiten und der Stielbasisdecke oberhalb einer der beiden gegen- 
st~iadigen Achselknospen regelm~issig friiher heran. 

Im beschriebenen Versuch handelt es sieh jedoch um verwickeltere Wachs- 
tumskorrelationen, bei denen dieser mechanische Faktor  nur eine unter- 
geordnete Rolle spielen mag, was aus dem allerdings viel selteneren Falle des 
Heranwachsens der Achselknospe des entspreiteten Blattstieles auch am 

j 

Abb. 2. Acer negundo. Von den sieben am 29. 8. 1961 entspreiteten Blattstielen blieben nu t  
die beiden obersten bis zur Beendung des Versuches 22. 9. erhalten. 

obersten belassenen Knoten zu ersehen ist, w~hrend jedoch die Aehselknospe 
des intakt  gebliebenen Gegenblattes nie heranwi~chst. Eine entscheidende 
Bedeutung ist der Wirkung des an diesen Stoekaussehl~gen so stark tiber- 
wiegenden Wurzelsystems beizumessen, die sieh aueh im vorliegenden Fall in 
der apikalen Region dieser Triebe, gleiehgiiltig, ob sie intakt  oder dekapitiert  
sind, am sti~rksten beti~tigt und zur apikalen Dominanz als Ausdruck st~rkster 
Aktivierung yon Wuchsstoffen beitr~gt. Die Annahme liegt nahe, dass da- 
durch auch der entspreitete Blattstiel diese Wachstumsregulatoren zu akti- 
vierenimstande ist, wodurch er sowohl seine Separierung als auch die Streekung 
seiner Achselknospe verhindert. Diese korrelative Hemmung breitet sieh auch 
auf  die tiefer gelegenen Knoten aus, yon denen die Blattstielstummel abfallen 
und an denen nachher die Seitenknospen austreiben. Beachtenswert ist, dass 
sieh aus diesen unteren heranwachsenden Trieben keine Wirkung auf den 
dartiber stehenden spreitenlosen Blattstiel ausbreitet, wie man nach ROSETTEg 
und JACOBS (1953) und JACOBS (1954, 1955) erwarten wiirde, was darauf  
hinweist, dass das starke Ubergewicht des Wurzelsystems eine derartige 
Blattstielabtrennung eben ausschliesst. Die Bedeutung .der Wurzeln fiir die 
Lebensdauer entspreiteter Blattstiele hat  bereits T~gPSTgA (1953) festgestellt. 
Ohne Wurzeln, die an isolierten Abschnitten yon Acer negundo-Ausschl~gen 
nieht spontan regeneriert werden, fallen entspreitete Blattstiele bald ab. 

An einknotigen Sprossstiieken, die mit  dreiz~hligen Bla t twir~ln  versehen sind, an denen 
ein Blatt  intakt  gelassen und einer der beiden entspreiteten Blattstiele stark verkiirzt wurde, 
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gliederte sich bei isolierter Kultur  vorerst der kiirzere Blatts~iel ab und dazm erst folgte der 
1/~ngere, und dementsprechend streckte sich die Achselknospe des kiirzeren Stielstummels 
friiher als die des 1/~ngeren. Diese beiden Triebe verhinderten dann das Wachstum der Achsel- 
knospe des intakten Blattes vollkommen. In  Verbindung mit  Wurzeln 16sen sich auch die beiden 
obersten Blattstiele nach der Kappung kr/~ftiger Stockausschl/~ge nicht los (Abb. 2), w/~hrend 
die darunterliegenden Stiele durchwegs abfallen. 

J~hnlich wie A. negundo verh/~lt sich auch Philadelphus, an dessen Wasser- 
reisern nach Dekapitierung und Amputat ion der Spreiten auf einer Seite der 
Knoten die belassenen obersten Blattstiele ebenfalls festhaften und falls sie 
noch jung waren, ihre hyponastische Kriimmung dauernd beibehalten, auch 
wenn sparer aus ihren Achseln Knospen austreiben (z. ]3. in einem Versuche 
vom 16. 4.--18.5.) .  Erst  sp~ter, als sich diese zu st~rkeren Trieben entwickel- 
ten, gliederten sie sich ab oder wurden dadurch abgerissen. Die Wurzelwir- 
kung ftihrt bei diesen robusten Wasserreisern zu einer umgekehrten Aniso- 
phyllie, da an ihren durch Kappung hervorgerufenen Seitentrieben die abaxi- 
alen B1/~tter regelm/~ssig kleiner sind, als die yon den Wurzeln st/~rker ge- 
f6rderten adaxialen. 

2. P o 1 a r i t/~ t. Die aus dem Vorangehenden ersichtliche korrelative 
Wirkung der Wurzeln 1/~sst sich mit derjenigen der Sprossbasis vergleichen, 
wie schon aus dem Verhalten isolierter Assimilatoren yon Caulerpa prolifera 
hervorgeht, deren basales Ende sich gleich nach ihrer Abtrennung vom 
Rhizom weiss verf~rbt, da die Chloroplasten yon diesem neu entstehenden 
Basalpol abgestossen werden. Diesem ersten sichtbaren Anzeichen einer 
Wiederherstellung der physiologischen Totalit~tt folgt erst nach etwa 1--3 Ta- 
gen die Rhizoidbildung als Ausdruck erneuter morphologischer Ganzheit 
dieser azellul~ren Pflanze (DosT~L 1958). Bei h5heren Pflanzen ist man in 
dieser Hinsicht auf andere Indizien angewiesen, zu denen auch die VerzSge- 
rung der Separierung entspreiteter Blattstiele gehSrt. Zerlegt man die langen 
Triebe yon Ligustrum oder Philadelphus in dreiknotige Absehnitte, so gliedern 
sieh von den bis auf einen ganz kleinen Tail der Spreite reduzierten Blatt-  
stummeln zuerst die an den basalen Knoten der einzelnen Sprossstiieke ste- 
henden ab, obwohl die vorangehenden Blattstiele des intakten Triebes, die 
an den isolierten Sprossstiicken eine apikale Stellung annehmen, noch fest- 
haften. Auch die beiden Blattstticke desselben Knotens verhalten sich unter- 
schiedlich, wenn der Erneuerungstrieb in einem Knoten so zerlegt wird, dass 
ein Blattstiel dann am apikalen und der andere am basalen Pol zu liegen 
kommt (DOST),L 1951). Am neuen basalen Pole des oberen Tails 15st sich der 
Blattstiel bald los, wi~hrend er am apikalen Pol des unteren Teiles infolge 
seiner apikalen Stellung erhalten bleibt. Besonders deutlich zeigt dies Bryo- 
phyllum, wenn an einem isolierten Laubsprosse der basalste von den belassenen 
Knoten so eingeschnitten wird, dass ein Blat t  mit dem oberen Sprossteil 
direkt verbunden bleibt, wi~hrend das andere durch einen Querschnitt yon 
demselben getrennt wird. Dieses letztere Blat t  gliedert sich nicht ab und seine 
Achselknospe wi~chst heran, wi~hrend das gegentiberliegende mit dem Spross 
nach oben direkt verbundene Blat t  Marginalknospen austreibt, vergilbt und 
abf~llt. Ein i~hnliches Verhalten zeigen entspreitete Blattstiele an derart 
operierten basalen Knoten: auf  der intakten SeRe f~llt der Stiel bald ab, 
wi~hrend der unter dam Quereinschnitt gelegene lange erhalten bleibt, obwohl 
seine Achselknospe austreibt (Versuch vom 6.--22.9.)  (Abb. 3). Entsprechend 
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der physiologischen, nach Isolierung weissgewordenen Basis der Caulerpa- 
Assimilatoren gehen nicht nur aus den Wurzeln, sondern nach ihrer Ent-  
fernung auch aus der Sprossbasis stoffliche Einfltisse aus, die sich in den oberen 
Teilen aktivierend auswirken, falls sie durch die Hemmungst/~tigkeit assimi- 
lierender B1/~tter nicht unwirksam gemacht werden. 

Dies folgt aus den Versuehen mi~ ~yringa vulgaris, bei der 
in einem Versuehe vom 5. 8. je ein gahrestr ieb der obersten, 
kr~ftigsten Diehasien tinter seinem, yon oben gez~hlt, dr i t ten  
Knoten  dekapit ier t  wurde, w~hrend der zweite Jahres t r ieb  immer 

S ~  in tak t  gelassen wurde. Vier Tage darauf  wurden von den deka- 
pl t ierten Jahres t r ieben zwel oberste i n o t e n  entsprei tet  und iso- 
liert in nassem Sande unter  denselben Bedingungen kultiviert ,  wie 
die entspreehenden Knoten der vorher  in tak ten  gegenstandigen 

~ - ~  ~ , ~  Jahrestr iebe,  die gleichzeitig isoliert und  entsprei te t  wurden. Bis 
zum 13. 8. waren an  den Knoten  der dekapit ier ten Triebe 8, an  
jenen der in tak ten  Triebe hingegen 13 Blattst iele abgegliedert. 

- ~  Am 17.8. liessen sieh nur  an  den Knoten  der vorher  dekapitier- 
ten  Triebe festhaftende Blattst iele beobaehten.  Noch ausgepr~g- 
ter  waren diese Unterschiede, wenn die Teilung der ~hnlieh ope- 
r ierten Dichasien erst naeh 10 Tagen erfolgte, da sich an den 
Knoten  der zuvor dekapit ier ten Triebe einige Blattst iele noch 
nach einer Woche n ieht  losgelSst ha t ten .  Man kann  annehmen,  
dass sie dureh ihre apikale Stellung infolge der  Dekapit ierung 
der eigenartigen, die Stiellos16sung hemmenden  Wirkung der Wur- 
zeln ausgesetzt werden, w~hrend die entspreehenden Knoten  cler 
in tak ten  Gegentriebe umgekehrt  yon den dariiber s tehenden 
Sprossorganen gehemmt werden, wodureh ihre Stielabgliederung 
besehleunig~ wird. Letztere, den Bla$~abfall besehleunigende 
Wirkung der apikalen Teile vergleieht T~IMANN (1952) vor- 
trefflieh mi t  der in der Wachs tumshemmung der Seitenknos- 

Abb.  3. Bryophyllum crena- pen hervor t re tenden apikalen Dominanz. 

rum mit  Blattstiel,  der am Bekanntlich l~sst sich diese apikale Dominanz 
basalen Knoten  unter  dem durch die Stengelringelung unterbrechen und ahnlich 
Quereinsehnit t  festhaftet ,  
und  austreibender Knospe. fallen BlOtter oder entspreitete Blattstiele oberhalb 
Der gegeniiber liegende, mi t  der Ringelungsstelle frtiher ab, als die verhi~ltnis- 
demoberenTeile des isolier- m~ssig ~lteren, unter  dem Ringe gelegenen. Dieses 
ten Sprosses verbundene 
Blat ts t iel  ist abgefallen Verhalten zeigen auch Blattstiele an isolierten Jahres- 
(Versueh vom 6.--20. 9. trieben yon Syringa. Dutch das Bestreichen der 

1 9 6 1 ) .  Ringelungsstelle mit IES-Paste wird jedoch auch die 
Abtrennung der oberhalb des Ringes befindlichen 

Blattstiele verzSgert, sodass sie noch l~nger als die hSheren, veto Ringe 
weiter entfernten Stiele festhaften. Daraus folgt, dass sich die IES-Wirkung 
in dieser Hinsicht eine gewisse Strecke weir in apikaler Richtung verbreitet, 
was den Feststellungen yon JACOBS (1954, 1961) entspricht. Es wurde des- 
wegen ferner gepriift, ob sich die verzSgernde Wirkung der Wurzeln auf die 
Stielseparation nicht durch exogene Auxinzufuhr yon unten her nachahmen 
1/~sst. 

In  einem Versuche veto 12. 8. wurden dreiknotige, der Gipfelregion kr/~ftiger Syringa- 
Jahres t r iebe  entnommene Absehni t te  entsprei tet  und in nassen Sand eingesetzt, nachdem sie 
an den distalen Sehnittfl/~chen der basalen Stielstummel mit  0,5% IES-Paste  oder zur Kontrolle 
mi t  reinem Lanolin bestrichen wurden. U m  das Erhal tungsverm6gen yon IES iaoeh starker 
hervorzuheben,  wurde je ein Blattst iel  der mit t leren und oberen Knoten  dieser Sprossstticke 
mi t  l~o TIBA-Pas te  behandelt ,  die bei dieser Konzentra t ion  die Stiellosl6sung besehleunigte. 
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Am 19. 8. waren die Blattstiele an den Kontrol labschni t ten  bereits abgegliedert, w~hrend an 
den Versuchsabsehni t ten weder die basalen mi t  IES-Pas te  bestriehenen, noeh aueh die mit t -  
leren und  apikalen losgel6st erschienen. In  einem Parallelversueh mi t  ~hnlieher Behandlung 
der oberen Blattstiele mit  IES bzw. Lanolin erhielten sieh ebenfalls an den ftinf IES-Absehnit-  
ten 13 Blattstiele oben, 7 in der Mitte und  einer an  der Basis. Bei beiden Versuehsvar ianten 
fielen die TIBA-Blatts t iele frtiher ab. 

Da sich Blattstiele an ~hnlichen Sprossstricken auf je einer Seite aller Knoten 
mit 1~/o MH-Paste  in gleicher Schnelligkeit abgliederten wie die gegeniiber- 
liegenden mit reinem Lanolin bestrichenen, handelt 
es sich nicht allein um eine gew6hnliche Hemmung, 
da ja nur IES so positiv einwirkte, keinesfalls aber 
MH. Analog lasst sich an dekapitierten Keimlingen 
yon Pisum sativum nur durch einen IES-Pastenan- 
strich eines der beiden Keimbl~tter eine ganz regel- 
m~ssige Dominanz des Kotylars  einleiten, das in 
der Achsel des mit reinem Lanolin bestriehenen 
Keimblattes steht, keinesfalls aber dureh eine ~hn- 
liehe einseitige Behandlung mit MH bzw. TIBA oder 
GA. Wie Syringa verhitlt sich auch Ligustrum. In 
einem derartigen Versuche vom 13.--21. 8. blieben 
die bis auf einen ganz kleinen Spreitenrest entsprei- 
teten Blattstiele an den mit IES behandelten Ab- 
schnitten erhalten, w~hrend sie yon den Kontroll- 

Abb. 4. Ligustrum ovalifo- 
stricken abgefallen waren (Abb. 4). Eine Ausnahme lium. An den aufeinander- 
bildeten bei diesem Objekte apikale Sprossstricke, folgenden Triebabsehnitten 
die zu dieser Zeit ihr Streckungswachstum bereits mit stark reduzierten Bl~t- 
einzustellen anfingen. Viele davon gliederten die tern, d e r e n u n t e r s t e a u f d e r  

Schnittfl~che (von links) ab- 
Blattreste selbst nach Behandlung mit IES ab, ob- wechselnd mi t  reinem La- 
wohl sie eigentlich die jringsten waren, nolin oder IES-Paste  be- 

strichen wurden, bewirkte 
Allgemein reagieren junge, auxinreiche Teile auf  die IES- IES das Fes thaf ten  noch 

Zufuhr  anders als die bereits ausgewachsenen. An einknotigen, einiger dariiber s tehenden 
den noch heranwachsenden Langtagsprossen yon Bryophyllum Blattstie]e (Versuch vom 
crenatum en tnommenen  Segmenten verhal ten sich die entsprei- 13.--29. 8. 1961). 
te ten  Blattstiele, deren einer mi t  IES und der andere mit  reinem 
Lanolin behandel t  wurde, je nach ihrer Ursprungsregion unter -  
schiedlich. Die der Basis en tnommenen  verlieren die beiden Blattstiele sehr bald und  fast gleich- 
zeitig. An den dariiber s tehenden fiillt frtiher der mit  Lanolin allein behandelte Stiel ab, dessert 
Achselknospe dann heranw~chst.  Darauf  folgt gew6hnlich ein Segment,  an dem beide Stiele 
festhaf ten und die Knospen ruhen  und  schliesslich gliedert sich an den obersten ji ingsten Segmen- 
ten der IES-Stiel frtiher ab und  seine Achselknospe wachst  heran (DosThL 1943). Je nach dem 
physiologischen Alter der isolierten Sprossstiicke wirkt demnach IES auf  den Abtrennungs-  
vorgang entweder fSrdernd oder hemmend  ein, ~hnlich wie au f  die Streckung der Achselknospen. 
Dies verleitete zur Annahme,  dass ,,zwischen der Blattspreite und  der Trennungssehieht  die- 
selben Korrelationsbeziehungen auftreten,  wie zwischen den Bliittern und  ihren Aehselknospen" 
(DoswhL 1943). Mit Recht  bemerkt  hierzu S6D~(~ (1952), dass auch das Bla t t  yon seinem 
Achseltrieb gehemmt  werden kann  und  dann  vertrocknet  und  abf~llt. Dies l~isst sich wirklieh 
an einknotigen Ligustrum.Abschnitten mit  sylleptischen Achseltrieben, deren einer abgeschnit-  
ten wird, beobachten. Von den beiden entsprei teten Tragblat ts t ielen f~llt der auf  der Seite 
des belassenen Achseltriebes gelegene friiher ab, gleichwie entspreitete Blattstiele aueh vom 
Haupt t r iebe  abfallen, wenn seine Spitze heranw~ichst. 

Da auch die Segmente der starken Wasserreiser von Philadelphus nach 
Zufuhr von IES durch die basalen Stielstummel iihnlich wie Syringa und 
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Ligustrum die dariiber stehenden Stiele bzw. Blattreste lange behalten, liegt 
in allen diesen F~llen eine Analogie betreffs der Wurzelwirkung vor. Man 
kSnnte hierbei an die bereits yon LIBBERT (1954) in den Wurzeln festge- 
stellten Hemmstoffe denken, worauf auch HACClVS und NIES (1956) bei ihren 
Studien fiber die Wirkung yon TIBA und 2, 4, 6-T auf  die Abgliederung 
entspreiteter Blattstiele yon Impatiens und Ruellia hinweisen. 

D a m i t  s t i m m e n  a u c h  Ergebn i sse  der  ve r seh ieden  var i i e r ten  Ver suche  m i t  i sol ier ten ein- 
k n o t i g e n  Spross t i ieken  von  Syringa vulgaris t iberein.  Die d a r a n  u n t e n  u n d  oben  be la s senen  e twa  

Abb .  5. Syringa vulgaris. Einkno t ige ,  ent -  
spre i te to  Tr iebs t i ieke ,  a) a u f  den  en tge-  
g e n g e s e t z l e n  Sei ten oben  u n d  u n t e n  m i t  
l E S - P a s t e  b e h a n d e l t ,  ein! l i tnger an-  
d a u e r n d e s  F e s t h a f t e n  des  v o n  u n t e n  aus  
d u r e h  I E S  bee in f luss ten  Bla t t s t i e l s  zei- 
gend ;  b) die e ine Seite der  be iden  In t e r -  
nod ien  u n b e h a n d e l t ,  die andere  oben  bzw. 
u n t e n  ( c ) m i t  I E S - P a s t e  bes t r iehen ,  die 
B la t t s t i e l e  in  be iden  F~l len  a u f  der  K o n -  
t rol lsei te  frt ihor abgegl ieder t ,  d) Von  den  
be iden  in der  N~ho  ihrer  I n s e r t i o n  n a c h  
d e m  A u s s c h n e i d e n  der  K n o s p e n  m i t  
I E S - P a s t e  be s t r i chenen  B la t t s t i e l en  (auf  
der  A b b i l d u n g  l inks  u n t e n  u n d  r eeh t s  
oben)  gl ieder te  sieh der  oben  bes t r i chene  
(in der  A b b i l d u n g  punk t i e r t e )  B la t t s t i e l  

frf iher ab  (Versueh  v o m  7 . - -19 .  9.). 

g le ich l angen  Tefle der  b e n a e h b a r t e n  I n t e r n o d i e n  
w u r d e n  a u f  einer  Seite fiber d e m  K n o t e n  u n d  a u f  
der  a n d e r e n  u n t e r  d e m s e l b e n  n a e h  A b s e h u b u n g  des  
P e r i d e r m s  m i t  I E S - P a s t e  bes t r i ehen  (Abb. 5a). 
Ande re  ~hnl iche  Sprosst f ieke w u r d e n  n u r  oberha lb  
(b) u n d  andere  wieder  n u r  u n t e r h a l b  (e) der  K n o -  
t e n  m i t  de r se lben  W u e h s s t o f f p a s t e  behande l t ,  
w ~ h r e n d  die jeweils  oppon ie r t en  Aehsense i t en  tm-  
b e h a n d e l t  bl ieben.  T ro tz  einiger anf~ngl ieher  U n -  
rege lm~ss igke i t en  im  e r s ten  Fal le  verzSger te  der  
u n t e r  d e m  K n o t e n  appl izier te  I E S - P a s t e n a n s t r i e h  
den  Stielabfall  viel b e d e u t e n d e r  als  der  A n s t r i e h  
oberha lb  des  K n o t e n s  u n d  bei Abseh lu s s  e ines  der-  
a r t i gen  Ver suchs  ve to  I3 . - - 22 .  9. b l ieben elnige 
Bla t t s t i e le  n u t  a u f  der  Seite m i t  d e m  A n s t r i c h  er- 
ha l t en .  I n  den  Para l le l re ihen  m i t  e iner  u n b e h a n -  
de l t en  Achsense i t e  fielen die B la t t s t i e l e  a u f  dieser  
ganz  regelm~ss ig  frf iher  ab,  als  a u f  der  Seite m i t  
IES .  Die e insei t ige  Be re i che rung  der  Aehse  m i t  
exogener  I E S  besonders  ve to  Basa lpo l  a u s  wi rk t  
d e m n a c h  a u f  die B la t t s t i e l s epa r i e rung  deu t l i ch  
verzSgernd .  D i rek t  y o n  der  oberen  Schni t t f l~che 
aus  ve rabre ich t ,  w i rk t  1~o I E S - P a s t e  a u f  die 
B la t t s t i e l abg l i ede rung  a n  e inkno t igen  Ligustrum. 
Segmen ten ,  ~hnl ich wie eine h e r a n w a c h s e n d e  Ter-  
m i na l knospe ,  besch leun igend ,  da  in e inem Versu-  
che  ve t o  10 . - -22 .  8. B la t t s t i e le  a n  13 S e g m e n t e n  
m i t  I E S  u n d  n u t  an  5 m i t  Lano l i n  y o n  je 30 Seg- 
m e n t e n  abgegl ieder t  e rschienen .  N a e h  wei te ren  vier  
T a g e n  bl ieben n u r  einige Bla t t s t i e l e  a n  den  K e n -  
t ro l l s egmen ten  erha l ten .  Dieses  Mater ia l  reag ier t  

auch  a u f  die ungle iche  E n t f e r n u n g  y o n  dis ta l  appl iz ie r ten  I E S - P a s t e n a n s t r i e h e n  seh r  e m p f m d -  
lich, da  die m i t  der  W u c h s s t o f f p a s t e  in der  N~he  der  Sehni t t f l~che  b e h a n d e l t e n  Bla t t s t i e le  s ieh 
fr i iher  los lSsten als  die in der  N~the ihrer  Inse r t ionss te l l e  ~thnlich be s t r i chenen  Bla t t s t i e le  a u f  
der  a n d e r e n  Seite derse lben  K n o t e n .  

Unterschiedlich verhielten sich die gegenst~ndigen Blattstiele, wenn sie 
beide an ihrer Basis bestriehen wurden, der eine jedoeh auf  der oberen und 
der andere auf  der unteren Sei~e. Bei Syringa kriimmten sich beide Blatt- 
stiele, besonders, wenn gleiehzeitig aueh die Achselknospen vorsichtig ex- 
stirpiert wurden, stark hyponastisch aufw~rts, wobei sich die auf  der gewSlbten 
Unterseite bestrichenen Blattstiele durchschnittlich spater abtrennten (Abb. 
5d). Diese waren auch die letzten in einem Versuche vom 7.--9. 9. nieht 
abgegliederten Stielstummel, woraus folgt, dass die Unterseite mit dem 
Phloem auf die IES-Zufuhr empfindlicher reagiert, als die Oberseite mit dem 
Xylem. Auch in diesen F~llen handelt  es sich, um es mit ADDICOTT und 
LYNCH (1951) auszudriicken, um eine distale Auxindarreichung. Dennoch 
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wurde die Separierung des Blattstieles auch dann verzSgert, wenn die zuge- 
h5rige Aehselknospe etwa in der H~lfte quer abgeschnitten und die Wunde 
mit IES, also proximal behandelt wurde. Dieser Axillaranstrieh hemmt die 
Blattstielabtrennung erheblicher, als es ein ~hnlieher Anstrieh der distalen 
Sehnittfl~che des opponiert gestellten Blattstieles tut. Es kann hierbei mehr 
auf die Entfernung des IES-Anstriches, als auf die proximale oder distale 
Applikation desselben ankommen. 

In dieser Hinsieht bet/~tigen sich auch die , t~! 
..., nativen Wuchsstoffe. Selbst Winterknospen von ..... : ...... 

Syringa vulgaris, die anseheinend bereits ruhen, :.. / 
beeinflussen den Blattstielabfall, wie besonders ~ "  
isolierte Segmente mit ungleich grossen Knospen 
zeigen, an denen sieh der entspreitete Blatt- 
stiel auf der Seite der kleineren Knospe frriher 
]osl5st. Ebenso wird durch die Exstirpation 
einer der beiden Achselknospen die Blattstiel. 
abtrennung beschleunigt, wobei sieh auch die 
Verletzung beteiligen kann. Dies drirfte sich 
wenigstens als Nebenfaktor bei der relativ 
schnellen LoslSsung der Blattstiele an den nur 
mit  ganz kleinen Internodiensti~cken verbun- _ ~  ~ 
denen Knoten im Gegensatz zu den Spross- 
stricken mit belassenen langen Internodien bet~- 
tigen. Alle daraufhin geprriften Versuchspflan- 
zen stimmten in dieser Hinsicht miteinander / ~ _ _  
riberein. 

I n  e i nem Versuche  v o m  13. - -18 .  8. fielen 88% Bla t t -  
s t ie le  y o n  den  m i t  k u r z e n  I n t e r n o d i e n s t i i c k e n  v e r s e h e n e n  
Syringa-Abschnitten ab,  w/~hrend yon  den  m i t  l angen  In -  
t e r n o d i e n  n u r  52 % Bla t t s t i e l e  abgefa l len  waren .  A m  19.8 .  
beh i e l t en  n u r  die A b s c h n i t t e  m i t  l angen  Achsen te i l en  
e inige  B l a t t s t i e l s t u m m e l .  t t i e rbe i  k o m m t  die kor re la t ive  
W i r k u n g  der  Achse,  die a u c h  a n  ande ren  O b j e k t e n  k lar  Abb .  6. Aesculus hippocastanum. 
he rvo r t r i t t ,  zur  Gel tung.  E ine  Analogie  b ie ten  isolierte E in  a m  8. 7. 1961 en t sp re i t e t e s  
B l a t t p a a r e  von  Bryophyllum crenatum, die Axil lare  ent-  vier jKhriges B ~ u m c h e n  m i t  den  
wickeln,  w e n n  sie m i t  l angen  I n t e r n o d i e n  ve r s ehen  s ind,  u n t e r s t e n  krKft igs ten  B la t t s t i e l en  
w/~hrend a n  den  m i t  ganz  k u r z e n  be lassenen  I n t e r n o d i e n  a n  den  Sei tenzweigen,  die noch  a m  
alas A x i l l a r w a c h s t u m  g e h e m m t ,  die E n t f a l t u n g  der  Mar-  27.9 .  n i c h t  abgegl ieder t  waren.  Die  
g i n a l k n o s p e n  h ingegen  gefSrder t  wird,  als ob es sich u m  ande ren ,  in der  A b b i l d u n g  p u n k -  
isolierte B1Ktter hande l t e .  A n  v o l l k o m m e n  isol ier ten B1Kt- t i e r t en  Bla t t s t i e le  h a t t e n  sieh 
t e r n  wird  i ibrigens die M a r g l n a l p r o d u k t i o n  n i ch t  n u r  schon  losgelSst.  
d u t c h  die y o n  den  K n o s p e n  befrei te  Achse,  sonde rn  a u c h  
se lbs t  d u r c h  den  B la t t s t i e l  h e r a b g e s e t z t  (DosTXL 1938). 
Mi t  dieser t t e m m u n g  der  M a r g i n a l k n o s p e n  lKsst s ich a u c h  die H e m m u n g  der  B l a t t s t i e l a b t r e n -  
n u n g  d u r c h  die Achse  wohl  vergle ichen.  

3. E m b r y o n a l e  D e t e r m i n a t i o n .  Zuderobenvorausgese tz ten  
Wirkung der Wurzeln oder der Sprossbasis auf die Lebensdauer entspreiteter 
Blattstiele steht die basipetal fortschreitende Abgliederung der Blattstiel- 
stummel bei Aesculus hippocastanum in seheinbarem Widerspruch. Sie ist 
jedoeh berei~s in der Winterknospe determiniert. Unter dem besonders bei 
diesem 0bjekt  so leicht naehweisbaren morphogenen Einfluss der Knospen- 
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schuppen erreichen gleich die ersten Laubblattanlagen die grSsste embryo- 
nale Ausbildung, wahrend die darauffolgenden Blattanlagen immer mehr an 
GrSsse abnehmen. Zu Versuchen eigneten sich vor allem junge Bi~ume. Nach 
Abschneiden aller Spreiten fielen zun~chst die obersten, kleinsten Blattstiele 
ab und dann erst 15sten sich die tiefer gestellten, stets an GrSsse zunehmenden 
Stiele los, sodass die untersten, kr~ftigsten am l~ngsten festhielten. In der- 
selben Reihenfolge verlief die Stielabtrennung auch an Seitensprossen, wobei 
sich jedoch die median inserierten Blattstielpaare auffallenderweise dadurch 
auszeichneten, dass der adaxiale Blattstiel friiher abfiel, w~thrend der abaxiale 
oft die benachbarten transversal orientierten Blattstiele iiberdauerte (Abb. 6). 

Auch dieser, der normalen lateralen Anlsophyllie entsprechende Untersehied erscheint be- 
reits in der Knospe determiniert und entspricht der ungleichen GrSssenentwicklung der beiden 
medianen BlOtter. Die adaxialen BlOtter der Seitentriebe werden hierbei ebenso gehemmt, wie 
die obersten BlOtter der Haupttriebe. Da sie gleichen Alters oder sogar jiinger sind und dennoch 
friiher abfallen, beruht ihr friihzeitiger Abfall nicht wie sonst auf einem hSheren Grade der 
Seneszenz, wle sie oft als Ursacho dos Blattabfalles angesehen wird (ADDI(X)TT und LYNCK 1955), 
sondern auf korrelativen Hemmungen, die bereits in der embryonalen Phase in die Organ- 
differenzierung eingreifen, sodass an der Basis der Seitensprosse nicht selten am selben Knoten 
adaxial noch eine Knospenschuppe, abaxial hingegen schon ein Laubblatt  zu beobachten ist. 

Die entspreiteten Stiele der gleich bei ihrer embryonalen Anlage gehemmten 
Bli~tter haben darnach eine ktirzere Lebensdauer, was bei anderen Holzarten 
auch ftir die Blattstiele an der Basis der Jahrestriebe gilt. An kleinen Bi~um- 
chen von Fraxinus excelsior gliederten sich die Blattstielstummel sowohl an 
der Spitze wie auch an der Basis der Jahrestriebe friiher ab als in deren Mitte 
und i~hnlich verlief der Nadelabfall an isolierten Zweigen yon Taxus baccata, 
falls er durch ~thylen  beschleunigt wurde (DoST~L 1943). Sonst unterliegt 
die Abgliederung der spreitenlosen Blattstiele bei Aesculus auch in den wei- 
teren Wachstumsphasen verschiedenen korrelativen Einwirkungen, wie z. B. 
aus einem Versuche vom 1. 7. ersichtlich ist, in welchem nicht nur die Blatt- 
spreiten, sondern auch die Terminalknospen derartiger kleiner B~ume mit  
dem Ergebnis entfernt wurden, dass nicht einmal die obersten kleinsten 
Blattstielstummel abfielen, wahrend an den Vergleichsexemplaren mit  be- 
lassenen Terminalknospen, die sich nach der Entspreitung entfalteten, der 
Stielabfall erheblich beschleunigt wurde. So ist es auch verst~ndlich, dass in 
einem Parallelversuch vom 25. 6., in welchem jedoch an jedem Knoten nur 
ein Blatt  entspreitet und das Gegenblatt intakt  gelassen wurde, die Blatt- 
st ielstummel durchwegs bis in den Herbst  festhafteten, da schon die H~lfte 
des Blattwerkes imstande war, die Entfal tung der Terminalknospen bei 
diesem Material zu verhindern. Bei den in der zweiten Maih~lfte durch- 
geftihrten Versuchen zeigten jedoch auch vollkommen entspreitete Pflanzen 
mit belassenen Gipfelknospen einen auffallenden Unterschied, wenn sich bei 
ihrem erneuten Austreiben oberhalb der Knospenschuppen star t  typischer 
gefingerter Bli~tter gefiederte BlOtter entwickelten. An diesen Exemplaren, 
welche noch zu dieser Zeit diese anzestrale Blattform rekapitulierten, blieben 
alle Blattstielstummel der vorherigen Triebe vom 28. V. bis in den t terbst  
erhalten. Die inneren Bedingungen, die zur Anlage der sonst bei typischer 
Knospenembryogenese iibersprungenen Blattform fiihrten, verl~ngerten die 
Lebenszeit der entspreiteten Blattstiele, die sich an den Vergleichspflanzen, 
welche sich unter  gleichen Kulturverhi~ltnissen bei Neuaustrieb nach den 
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Knospenschuppen gleich gefingerte Bli~tter bildeten, in kurzer Zeit nach- 
einander abgliederten. Im Spgtsommer fallen allerdings die Blattstielstummel 
in einer ebensolchen basipetalen Reihenfolge ab, obwohl die Terminalknospen 
nach Entbli~tterung oder schliesslich auch nach Abtragen der Knospenschup- 
pen nicht mehr durchwachsen. Dies mag jedoch nur ftir kleine Aesculus- 
Exemplare mit ihrem relativ schwachen Wurzelsystem gelten, da an krgftigen, 
stark in die Lgnge wachsenden Zweigen grosset Bgume selbst die obersten 
kleinsten, am 14. 6. entspreiteten Blattstiele bis in den Herbst festhaften und 
durchwegs eigentlich noch frischer aussehen als die bereits vergilbenden 
BlOtter der benachbarten intakten Zweige. Erst am 31. 10. waren sie ab- 
gegliedert, und zwar die obersten zuletzt. Am gleichen Tage, ngmlich am 
14. 6. entspreitete vierj~hrige, in der Nghe dieser Versuchsbgume stehende 
S~mlinge hatten bis zum 30. 8. auch die grSssten untersten, am lgngsten 
festhaftenden Blattstiele abgeworfen. Bemerkenswert ist, dass die Knospen 
in diesen beiden Fgllen, die so weit yon einander abweichen, geschlossen 
blieben, so dass ihr unterschiedliches Verhalten inbezug auf die Blattstiele 
nur auf unterschiedliche innere Bedingungen der Totalitgt, besonders abet 
auf die ungleiche Aktivit~t ihrer Wurzelsysteme zurtickzufiihren ist. Daftir 
spricht, dass sich die Blattstiele an isolierten bis zu zwei Meter langen, dem- 
selben Versuchsbaume entnommenen Zweigen in der Wasserkultur i~hnlich 
wie bei kleinen B~umchem bald abgliederten. Der trophische Faktor braucht 
hierbei auch nicht ausser Acht gelassen zu werden, da z. B. auch der Anstrich 
der Blattstielstummel yon Syringa mit 10% Glukose-Lanolinpaste die Ab- 
gliederung verzSgerte. Auf die untergeordnete Rolle der Ern~hrung bei den 
Korrelations- und Regenerationserscheinungen hat schon N]~MEC (1905) mit 
Nachdruck bereits lange vor der Entdeckung der ersten Wuchsstoffe durch 
WE~T (1926) hingewiesen. Es geht beispielsweise auch aus den Modellver- 
suchen mit Keimlingen von Linum usitatissimum (DoSTs 1959) klar hervor, 
dass die Ern~hrung bei den Wachstumsregulierungen und somit auch bei der 
Erhaltung entspreiteter Blattstiele keineswegs prim~ir die entscheidende Rolle 
spielt. 
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P.  ~OCTa~I (BoTa~guec~fi HHCTIITyT BhIC0K01~ ce~cnoxoa~ficTse~ofi m ~ o ~ ,  BpHo) 

I~ aonpocy ~oppex[~THBHOrO y~epmHBaHHn qepem~oB ~HCTbeB C oTpeaaHHb~Mn 
HJIaCTHHKaMH 

B 0TOil pa6oTe ~ayqa~ac~ MOpq~0nor~qecKHMg OnaITaMg ~a MaTepnane Syringa vulgaris, 
Ligustrum ovali/olium, Philadelphus coronarius, Aesculus hippocastanum, Acer negundo 

Bryophyllum crenatum 3aB~c~MOCTL y~epm~naHnu  qepemKoB ~IHCTBeB C oTpe- 
aaH~uM~ n~acTHK~aM~ Ha ~oppe~THBH~X B~g~Hg~X ~ p y r u x  ~acTefi paCTeHHg H TaK~e 
B03MO~HOCTB HMHTHp0naTB OTI~ uoppe~u~HH n p ~  noMomH CHHTeTtIqecI~IIX p0CTOBhIX Be- 
IIIeCTB. Oi~a3~BaeTcu, qTO IIeYIOCTHOCTB paCTeH~,  o6ecne~BaeMau  B 0CnOBHOM p e r y ~ u ~ o ~ -  
HLIMH I~JIHHHHHM~I ~op~efi u JIHCT~,eB, s~ ipameua  acnee  n none~eHn~ qepemno~  JIHCTI, eB 
C oTpe3aHHh~Mg n~aCT~HKaMH nO CpaBHe~g~O C ~eJI~M~ JIIICTh~IMI/I. n Item Hrpa~OT p0JIh 
ROMneHCa~gg, ~0JIgpg0CT~, H a M 6 p ~ o ~ a ~ n a ~  ~eTepM~Ha~m 


