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A. Einleitung.

Die einzige eingehendere Darstellung unserer Kenntnisse von den Sym-
biosen der Tiere mit niederen pflanzlichen Organismen ist in meinem
Buche ,,Tier und Pflanze in intrazellularer Symbiose’* vom Jahre 1921
enthalten. Seitdem hat sich der Stoff ganz gewaltig erweitert und in
mancher Hinsicht auch schon abgerundet. Selbst dem auf dem Gebiet
Arbeitenden macht es schon oft Schwierigkeiten, das Tatsachenmaterial
in allen Einzelheiten zu iiberschauen. Daneben aber treten immer klarer
die groBeren Zusammenhinge hervor und fithren zu Ergebnissen, die
auch weitere Kreise in hohem MaBe interessieren miissen. Kaum ein
Gebiet scheint mir so geeignet, das letzte groBe Problem der Entstehung
zweckmiBiger Einrichtungen neu zu beleuchten, wie das der Symbiose-
forschung.

Wie keines bedarf es aber auch der helfenden Arbeit des Physiologen,
Bakteriologen, Mykologen und Mediziners zu seiner gleichmaBigenWeiter-
entwicklung.

Das sind die Griinde, die mich veranlaBten, mit diesem Kapitel iiber
die Ubertragungserscheinungen eine Reihe von zusammenfassenden Dar-
stellungen zu erdffnen, die dem Ausbau unserer Kenntnisse folgend
einander zwanglos folgen mogen.
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B. Spezieller Teil.

I. Fehlen besonderer Ubertragungseinrichtungen.
Erwerb mit der Nahrung.

Keineswegs alle Organismen, die im erwachsenen Zustande stets mit
irgendwelchen Symbionten vergesellschaftet leben, weisen besondere
Ubertragungseinrichtungen auf, die dieses Zusammenleben sichern.
Trotzdem liegen die Verhiltnisse so, daB, zum mindesten praktisch ge-
nommen, der Symbiont von einem gewissen Entwicklungsstadium an
nie fehlt. Dieser muB dann allerdings in der Umgebung so héufig vor-
handen sein, daB das Material zu einer Neuinfektion sich stets bietet.
Dies gilt z. B. fiir die Chlorellen der StiBwassertiere und die Cryptomona-
den der Meerestiere. Alle aus Schwirmern oder Gameten entstehenden
Radiolarien oder etwa die Gameten einer Peneroplis sind zunichst, schon
aus Griinden der Kleinheit, frei von Algen, und doch hat man noch nie
etwa ein algenfreies Sphaerozoum, eine algenfreie Peneroplis gefunden.
Die nackte Kérperoberfliche und die Pseudopodien der Rhizopoden be-
giinstigen natiirlich von vornherein die Aufnahme der hier im freien
Zustand GeiBeln tragenden Symbionten. Bei Stilwasserrhizopoden liegen
die Dinge ganz dhnlich. Auch hier wird der Wirtsorganismus zeitweise
frei von Algen und die Vorbedingung fiir eine Neuinfektion geschaffen,
wenn der Wirt die Algen ausst68t oder aufzehrt oder in der Cyste manch-
mal die Algen zugrunde gehen (Amoeba vespertilio nach DOFLEIN 1907;
Actinosphaerium Eichhorni nach GOETscH und SCHEURING 1924), und
die unbeweglichen Chlorellen sind im SiiBwasser nicht minder héufig
wie die freien Zustinde der ,,gelben Zellen“ im Meere, so dal} es geniigt,
wenn bei dem Nahrung aufnehmenden Organismus eine Abneigung, die
betreffenden Algen zu verdauen, besteht.

An Ciliaten, die die Algen natiirlich nur durch das Cytostom auf-
nehmen konnen, sind durch L DanTec (1892) sorgfiltige Infektions-
versuche gemacht worden. Mischte er eine algenfreie und eine durch
symbiontische Algen griin gefirbte Kultur von Paramaecium bursaria,
so waren nach wenigen Tagen keine farblosen Tiere mehr vorhanden.
Auch unter dem Deckglas ergriint ein unter einige griine Tiere gesetztes
farbloses Tier in Bilde. Hier stellen vereinzelte Algen, wie sie stindig
das Tier verlassen, das Ausgangsmaterial der Infektion dar. In ganz
dhnlicher Weise kann man den Versuch natiirlich mittels Verfiutterung
von algenhaltigem Material anstellen und hat damit die Mdoglichkeit,
die zwischen verschiedenen Algenstimmen und Protozoen bestehenden
Anpassungsgrade experimentell zu analysieren (OHLER 1922).

Ganz entsprechende Verhiltnisse kinnen auch bei vielzelligen Tieren
noch vorkommen. Bei den Schwimmen z. B. wissen wir nichts von einer
Infektion der Eizellen, ja nicht einmal der Gemmulae; sowohl das ausletz-
teren kriechende Schwi mmchen als auch das geschlechtlich entstandene

¥
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ist auf Algen angewiesen, die dank dem Geillelstrom durch die Poren
in die Gastralkammern getragen werden. Die Célenteraten haben zwar,
wie wir noch sehen werden, den wichtigen Schritt in der Reihe der An-
passungen an die Symbiose getan, den eine geregelte Eiinfektion be-
deutet, aber daneben wird die altere und durch die immer noch eine grofe
Rolle spielende intrazellulare Verdauung besonders nahegelegte Ubung
der Aufnahme durch den Mund in breitestem Umfang beibehalten. So
gibt es Hydroidpolypen, bei denen die Eizellen infiziert werden neben
solchen, bei denen Ei und Planula frei bleiben und erst der fressende Polyp
Gegenstand einer dem Zufall {iberlassenen Neuinfektion ist. Die jungen
Medusen, die sich an einer Velella bilden, ibernehmen wohl Algen des
miitterlichen Stockes, aber ihre Eizellen bleiben steril und die Larven
infizieren sich beim Aufsteigen aus
groBeren Tiefen neu. Auch eine
Infektion der Scyphomeduseneier
wurde bis jetzt nie beobachtet und
es werden die gelben Zellen bei
manchen Formen vom Polypen er-
worben, bei anderen bleibt auch
dieser frei und nimmt erst die Me-
duse wieder als Ephyra die Algen
durch den Mund auf. Desgleichen
schiebt sich bei den Anthozoen eine
larvale Periode ohne Symbionten
zum mindesten in der iiberwiegen-
den Zahl der Fille ein.

Abb. 1. Dalyellia viridis. Symbionten cines jun-

gen Tieres in Darmepithel und Bindegewebszellen.
sy Symbionten; degp Darmepithelzellen; &z freie
Bindegewebszellen; m Muscularis.
Nach v. HAFFNER.

Uber den Erwerb der Algen bei
Turbellarien hat uns voN HAFFNER
(1925) in erfreulicher Weise aufge-

kliart. Junge, den Eiernentschliipfte
Dalyellia sind zunichst lingere Zeit véllig farblos, dann ergriinen sie
allméhlich. Hierbei werden die Chlorellen durch den Mund aufgenommen,
gelangen in die Darmepithelzellen und aus diesen in embryonale freie
Bindegewebszellen, die dicht dahinter liegen und nun die Algen, die in
ihnen liegen (bis dahin wuf3te man nichts von einer intrazellularen Sym-
biose bei den Rhabdozdlen), nach der Peripherie des Kérpers trans-
portieren (Abb. 1). Hier vermehren sich diese erst in ihnen, dann aber
in der periviszeralen Flissigkeit, die von diesen Zellen ihren Ursprung
nimmt und die Liicken des Mesenchyms ausfiillt. Eine alte Meinung
SEKERAs, daB die Algen durch die Geschlechtséffnung eintriten, wird
damit erledigt.
Bei manchen Typhloplana-Arten entwickeln sich die diinnschaligen
Sommereier schon im Mutterleib. Wenn diese Embryonen dann ein ge-
wisses Alter erreicht haben, nehmen sie nach Angaben mehrerer Autoren
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Chlorellen aus dem Mesenchym des Muttertieres auf, die durch den
Pharynx in den Darm dieser Tiere eintreten, was sich mit den Beob-
achtungen voN HAFFNERs sehr gut vereinen laBt.

Auch die marinen Convoluten infizieren sich jeweils nur durch den
Mund. Die Untersuchungen KEEBLEs und GAMBLEs (1907) haben hier-
iiber AufschluB gegeben. Die dem Kokon frisch entschliipften Convoluta
roscoffensis sind wieder anfangs farblos, infizieren sich aber sehr schnell
durch Algen, die stets die Eikapseln duBerlich besudeln, ohne etwa bei
deren Bildung vom miitterlichen Tiere beigesellt worden zu sein. Die
nach KEEBLE zu den Chlamydomonaden gehérigen Symbionten sind
vielmehr im Seewasser in der Umwelt der Convoluten iiberall in freiem,
geileltragendem Zustand vorhanden und werden zudem, wie sich zeigen
14Bt, durch die Gallertwandung der
Eikapseln chemotaktisch angelockt
(Abb. 2).

Convoluta paradoxa lebt mit an-
dersgearteten gelben Algen in Sym-
biose. Obwohl hier keine solche Ver-
unreinigung der Eipakete mit Algen
besteht, infizieren sich die jungen
Wiirmer in der Natur sehr schnell
und sicher mit ihnen. Um die In-
fektion im Aquarium zu erzielen, ist
es notig, von dem Tang beizufiigen,
an dem die Wirmer leben. Dann
taucht alsbald in dem den Darm er- Abb. 2. Convoluta roscaffensis. Kokon mit
setzenden Synzytium inmitten man- symbiontischen Algen behaftet.
nigfacher Nahrungskérper die eine Nach Kemnts v, Gaoime.
oder andere symbiotische Alge auf und vermehrt sich schnell (Abb. 3).

Es ist interessant, daB Tiere, die in so inniger Algensymbiose leben
wie diese Convoluten, die zum Teil (roscoffensis) vollig auf eigene weitere
Nahrungsaufnahme verzichten und ohne die Algen nicht leben kénnen,
trotzdem die Neuinfektion jedesmal dem Zufall iberlassen.

Per os treten natiirlich auch mit den zahllosen gleichgiiltigen Darm-
bewohnern bakterieller Art diejenigen Formen in den Wirtskérper ein,
die ihm so wesentliche Vorteile bringen wie die zelluloselésenden Formen
der Herbivoren, die Blinddarmbewohner der Hiihnervégel usw., und
weiterhin die Ciliaten des Wiederkauer- und Nagetiermagens, des Blind-
darmes der Ungulaten wie der Menschenaffen. In letzterem Fall kann
es sich hierbei nur um Zysten handeln, die an Griinfutter und Heu in
gleicher Weise haften, obwohl man sie nie gesehen hat. Solange die
Tiere mit Milch ernihrt werden, treten auch keine Ciliaten in ihnen auf,
und das gleiche ist der Fall, wenn die Nahrung in sterilisiertem Heu
besteht. Es kann nicht anders sein, als daB aus dem Darmkanal des
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Wirtstieres stindig enzystierte Protozoen abgehen und das Weideland
damit behaften.

An all diese so unfehlbar funktionierenden Zufallsinfektionen bei der
Nahrungsaufnahme schlieBen sich jene Fille an, bei denen der miitter-
liche Organismus insofern die Aussichten der Infektion von vornherein
auf das giinstigste beeinfluft, als ihn seine Instinkte treiben, die Eier
dort abzulegen, wo die fiir die Nachkommen lebenswichtigen Keime in
reichem MaBe vorhanden sind. Jene zahlreichen Insekten, die im Ver-
lauf ihres Darmkanals besondere Girkammern ausgebildet haben, in
denen zahllose Zellulosebakterien zwischen den Holzpartikelchen der

Nahrung leben, gehéren hierher.
Im besonderen hat WERNER (I, 2
1926) fir die im modernden
Ameisenhaufen lebenden Larven
von Potosia cuprea nachweisen
koénnen, da3 das niitzliche Bak-
terium der Géirkammer auch
auBerhalb im Ameisenhaufen die
gleiche Tatigkeit, nur langsamer
ablaufend, entfaltet und daB es
von der jungen Larve mit der
ersten Nahrungsaufnahme einge-
fihrt wird. Alle entsprechende
Einrichtungen besitzenden La-
mellicornier- und Tipulidenlarven
werden sich dhnlich verhalten.
Bei der Verbreitung der Poly-
mastiginen des Termitendarmes,
die sich nach den Untersuchungen
CLEVELANDs als lebensnotwendig
Abb. 3. Convoluta paradoza. Aufnahme der ersten  fiir den Wirt herausgestellt haben,
symbiontischen Alge. Nach KEEBLE. . . . .
spielen vielleicht schon kompli-
ziertere Anpassungen eine Rolle. Wir wissen nur leider noch nicht sehr
viel davon. Der genannte Autor teilt mit, daB hier nicht wie sonst bei Darm-
protozoenenzystierte Zustinde mit dem Kot entleert wiirden. Die Infektion
frisch geschliipfter oder kiinstlich sterilisierter Tiere, die in Gemeinschaft
mit ihren Genossen gehalten werden, geht trotzdem rasch vor sich. Von 25
frisch geschliipften Termopsis waren nach 24" bereits 15 infiziert. Sie
sollen nach CLEVELAND die Symbionten vom After derselben zu er-
halten, wobei eine zeitweise Verfliissigung des Kotes eine Rolle zu spielen
scheint. Wie aber durch die normalerweise flagellatenfreie Kénigin bei
Neugriindung eines Nestes die Symbionten mitgenommen und verfiittert
werden, ist leider unbekannt.
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II. Einfache Ubertragungsweisen bei Ambrosiaziichtern.

a) Ameisen. Seit MOLLER (1893) in so vorbildlicher Weise die Pilz-
zucht der Blattschneiderameisen untersucht hatte, muBite die Frage, wie
es kommt, dafl jede junge Kolonie erneut den gleichen spezifischen Pilz
(Mycelien von Rhozites-Arten) zur Verfiigung hat, lebhaft interessieren.
MOLLER selbst ist den Einzelheiten der Neugriindung eines Nestes noch
nicht nachgegangen. Die entscheidenden ersten Beobachtungen lieferte
VON IHERING (1898), der das Sicheingraben der begatteten Ké&nigin be-
schreibt und feststellt, daB nach einigen Tagen neben einem Haufchen von
20—30 Eiern auch ein 1—2 mm groBer flacher Pilzhaufen, zun4chst ohne
Kohlrabibildung, vorhanden ist, und weiterhin, da3 jedes dem Nest ent-
gangene Weibchen im hinteren Teil der Mundhohle eine 0,6 mm groBe
Kugel trigt, die aus Pilzfiden des Rhozites gongylophora besteht, auller-
den aber auch Stiicke gebleichter Blattreste und allerlei Chitinborsten ent-
hilt (A#ta sexdens). In allen Einzelheiten aber beschreibt erst HUBER
(1905) die unsinteressierenden Vorginge, nachdem GOELDI (1904), der ihn
zu der Untersuchung veranlaBte, kurz vorher bereits einige ergdnzende
Mitteilungen gemacht hatte, an Hand der gleichen Form. Die Pilzkugel
liegt in einer besonderen Tasche, der Infrabukkaltasche, die auch sonst bei
Ameisen getroffen wird, und ist nicht immer rein weil3, sondern gelegentlich
gelblich bis schwirzlich, da ausnahmsweise die Pilzsubstanz gegentiber den
anderen Bestandteilen in den Hintergrund treten kann. Borsten und Sand-
kérnchen werden vermutlich bei der Putztitigkeit der Kénigin in die
Tasche hineingelangen. Ausgespieen findet man die Kugel bereits im
kiinstlichen Nest an dem dem Hochzeitsflug folgenden Tage, ein Vor-
gang, den man auch kiinstlich nachahmen kann, wenn man bei einer
lebenden A#ta die Mundteile mit der Pinzette faBt und nach vorn zieht
(der Hypopharynx des Miannchens ist sehr klein und stets pilzfrei). Am
dritten Tage beobachtet man fast stets die ersten 6—10 Eier und zeigt
die Pilzkugel nach allen Seiten ausstrahlende Fiden und allmihlich
wiachst nun die Kultur, obwohl ihr natirlich nur sehr geringe Mengen
von dem urspriinglichen Substrat beigemengt sind, zu einem Garten von
etwa 2 cm Durchmesser heran. Dies ist nur dadurch mdéglich, dall die
Koénigin hier und da plétzlich mit ihren Mandibeln ein kleines Stiick aus
dem Pilzgarten herausreit und am After mit einem austretenden, klaren,
braunlichen Tropfen betupft, um es alsbald wieder einzufiigen. Es wird
also mit Exkrementen gediingt; die hiitbschen Photographien, mit denen
HuBER diesen Vorgang belegte, sind bekannt.

Manchmal miBlingt, wenigstens im Laboratorium, die Anlage eines
Pilzgartens. HUBER berichtet von einem Fall, wo die erbrochene Kugel
schwarz blieb und kein Mycel austrieb. Dargebotenes Pilzmaterial wird
dann erregt ergriffen und ebenso gepflegt. Notig fiir die erste Phase der
Koloniebildung aber ist der Pilz noch nicht, denn die einen guten Teil
der Eier stets wieder verzehrende Kénigin rithrt ihn nicht an und fiittert
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auch die Larven mit diesen. Erst die frisch geschliipften Arbeiter be-
dienen sich dann der eiweillreichen Kohlrabi als Nahrung.

b) Borkenkifer. Wir haben die Ubertragung der Ambrosia derAmei-
sen vorangestellt, nicht weil sie die urspriinglicheren Verhiltnisse bietet,
sondern weil sie die besser erforschte ist. Tatséichlich liegen die Ver-
hiltnisse bei Borkenkifern und Termiten eher einfacher, niher an einer
dem Zufall tiberlassenen Verschleppung, wenigstens soweit wir von den
Vorgangen heute Kenntnis haben.

DaB3 auch hier besondere Anpassungen vorhanden sein miissen, die
ein stetes Zusammenleben der beiden Partner gewihrleisten. liegt auf
der Hand. Die tberwinternden Weibchen verlassen im Friihjahr die
alten Gange, um neue Familien zu begriinden und schon in ganz jungen
Gingen findet man, stets auf die nichste Nihe der Gangwanderung be-
schrankt, den Pilz, der sonst ohne den Kifer nie getroffen worden ist
und der sich obendrein, wenn man mehrere Formen vergleicht, mit aller
Deutlichkeit als jeweils spezifisch herausstellt. SCHNEIDER-ORELLI (191T)
hat nun tberwinternde Weibchen von Xyleborus dispar untersucht und
gefunden, daB sie in ihrem Darnitraktus stets intakte Dauerzellen des
Ambrosia-Pilzes enthalten. Wahrend im Enddarm und in den hinteren
Regionen des Mitteldarmes nur Kotballen, nie Pilze waren, traf er sie
,,dicht hinter und vor dem Kaumagen® ganz in der Form, wie sie im
Wandbelag der Gange sich finden, als intakte dickwandige Zellen. Das
Ergebnis war das gleiche, ob die Tiere Holzern entnommen waren, die
seit Monaten in Zimmerluft vollkomen ausgetrocknet waren, so daf3 die
schwarz gewordenen Gangwinde keine Spur von Ambrosiazellen mehr
aufwiesen, oder solche gepriift wurden, die seit Wochen im Freien in
strenger Winterkalte vollig erstarrt waren und sicherlich auch schon seit
langerer Zeit keine Nahrung aufgenommen haben konnten. In zwei
untersuchten Minnchen fehlten die Pilze.

SCHNEIDER-ORELLI konnte dann weiterhin die interessante Fest-
stellung machen, daB3 die Ambrosia-Zellen aus dem Korper der Weibchen
im Gegensatz zu sonstigen mit Leichtigkeit zum Keimen zu bringen sind,
wenn man sie nur in einen Wassertropfen bringt. Die Entleerung der
Keime, die nicht mit echten Sporen zu verwechseln sind — bei keinem
Ambrosia-Pilz der Borkenkifer sind bisher Sporangien gefunden worden
—, denkt er sich durch den Mund, also durch eine Art Erbrechen.

NEGER (3, 1911) scheint es viel wahrscheinlicher und wir méchten
ihm hierin folgen, daB die Dauerzellen durch den After abgegeben werden.
Wenn die Weibchen ihre neuen Ginge bohren, nehmen sie sicher Holz-
teile auf und mit diesen werden die Pilze dann austreten. Er hat auBer-
dem auch in ganz jungen, wohl erst einige Tage alten Ambrosia-Rasen
zwischen der zarten hyalinen Pilzvegetation in geringer Zahl dick-
wandige, braune, ausgekeimte Zellen gefunden, die offenkundig den zu-
niichst von dem Weibchen ausgesiten entsprechen.
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Im wesentlichen scheint damit die Ubertragung gekldrt zu sein; im-
merhin wiirden wir sie gerne in einzelnen Punkten noch genauer erforscht
sehen und vermuten, daB dann die Innigkeit der wechselseitigen An-
passung noch deutlicher zutage treten wiirde.

c) Termiten. Uber die Art, wie die von den Termiten in ihren Girten
geziichteten Pilze bei der Neugriindung eines Staates diesen ibermittelt
werden, ist wenig bekannt. In der reichen Termitenliteratur scheint bis
vor kurzem nur BUGNION (1910) sich etwas eingehender zu der Frage
geduBert zu haben. Nachdem fiir eine Reihe von Formen, teils durch
Beobachtung in der freien Natur, teils im Experiment festgestellt worden
ist, daB ein kénigliches Paar sehr wohl imstande ist, ganz nach Weise
der Ameisenkonigin einen Kessel zu bauen und in ihm einen neuen Staat
zu begriinden, erstand natiirlich die Frage, ob die Kénigin auch hier,
wie etwa eine A#ta, Pilzmaterial in irgendeiner Weise in ihrem Korper
mitnimmt und im neuen Heim aussit. Hat doch PETscH z. B. gezeigt,
daB die Termitenpilze, wie Xylaria und Agaricus, eng in ihrem Vorkom-
men an die Nester gekniipft sind. Eine Infrabukkaltasche fehlt der Ter-
mitenkénigin durchaus. BuGNION ist der Meinung, daB3 die Geschlechts-
tiere, bevor sie einen neuen Garten anlegen, Zékum und Enddarm mit
Holzpartikelchen und Sporen fiillen und dafB diese hierin ihre Keim-
kraft nicht einbiien, sondern mitsamt den ersteren im Kessel abge-
geben und Ausgangspunkt des neuen Gartens werden.

Die kiirzlich erschienene Mitteilung von HarMS (1927) geht iiber
diese héchstwahrscheinlichen Vermutungen insofern einen Schritt hinaus,
als bei dem Studium der Staatengriindung des Volvaria-ziichtenden
Macrotermes gilvus tatsichlich das erste Auftreten der Pilzmasse beob-
achtet wurde, aber erst als Larven des dritten Stadiums vorhanden
waren, also viel spéter als bei den Ameisen. Ob sie von Sporen stammen,
die zufallig mit den Tieren in den Bau geschleppt, in der Erde schon vor-
handen waren oder im Darmkanal mitgebracht wurden, was auch uns das
wahrscheinlichste diinkt, kann Harus leider auch noch nicht entscheiden.

d) Anhang: Asphondylia. Die Erscheinung, daB die Innenseite der
mannigfach gebauten Gallen der Asphondylarien (Miicken) einen Pilz-
belag trigt und daB es tatsichlich dieser ist, der der Larve zur Nahrung
dient, ist weit verbreitet. In ihrer Bedeutung fiir die Larve wird sie ver-
schieden beurteilt. NEGER (I, 1908, 4, 1913), der sich mehrfach mit
diesen Pilzen beschiftigt, sieht darin eine fiir den tierischen Insassen
héchst zweckmiBige, wenn wir so sagen diirfen, gewollte Einrichtung
und schlieBt damit die Asphondylien den Ambrosia-Ziichtern an, Ross
(1914, 1922) bekdmpft diese Auffassung energisch, weist darauf hin, dal
gelegentlich der Pilz fehle oder héchst mangelhaft entwickelt sei, ohne
daB dies sich an der Larve schidlich bemerkbar mache und daB3 es auch
vorkomme, daB der Pilz in peinlicher Weise tiberhandnehme. Er spricht
daher nur von ,,verpilzten Tiergallen‘.
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Wie dem auch sei, Tatsache ist, da3 in der iberwiltigten Zahl der
Fille Insekt und Pilz vereint sind, und damit die uns hier interessierende
Frage entsteht, wie dies denn zustande komme. Die Eier der Gall-
miicken werden, soweit man davon weil3, aulen an die Blattknospen,
Bliitenknospen oder SproBachsen gelegt. Die ausschliipfende Larve
zwingt sich dann zu den Blattanlagen, Bliiten, Friichten durch und
verursacht hier die verschiedensten Gallbildungen. Ross (I, 1914; 2,
1922) denkt sich, daB sie sich hierbei mit Pilzkeimen, wie sie iiberall
vorhanden wiren, verunreinige und diese mit nach innen verschleppe,
wobei wir uns allerdings fragen miissen, warum dann solche verpilzte
Gallen nicht viel haufiger vorkimen. NEGER nimmt an, dall dank ir-
gendeiner besonderen Anpassung vom Muttertier jedesmal Ei und Pilz-
keime gemeinsam deponiert wiirden, bleibt aber die Einzelheiten hierzu
auch schuldig.

BucHNER hat, wie den Rossschen Veréffentlichungen zu entnehmen,
von diesem veranlaBt, frither vergeblich nach entsprechenden Uber-
tragungseinrichtungen gesucht, erkldrt aber neuerdings (11, 1928), daB3
er damals die raffinierten Moglichkeiten, die inzwischen bekannt ge-
worden, nicht kannte und eine erneute Priifung fiir nétig halte.

Wenn von dem Pilz Pykniden gebildet werden, so liegen diese nicht
in der Galle, sondern brechen nach auBen durch und lassen winzige
Konidienranken austreten. Auch die Puppe der Asphondylia schiebt sich
zundchst beim Schliipfen durch ein selbstgebohrtes Loch etwa bis zur
Hilfte aus der Galle heraus und entliBt dann erst die Imago, so dal3
diese erst auf der Galle in Beriithrung mit den Konidien kommen kann.
Ross denkt, daB diese lediglich in einer unbeabsichtigten Besudelung
bestehen kénne. Uns erscheint das Zusammenleben auf Grund eigener
Anschauung doch eher als ein zweckméBiges und nach dem heutigen Stand
unserer Kenntnisse halten wir es nicht fiir unwahrscheinlich, daB sich
doch noch eine geregelte Ubertragungseinrichtung wird aufdecken lassen.

III. Komplizierte Ubertragungsweisen bei Ambrosiaziichtern.

a) Hylecoetus dermestoides. Den pilzziichtenden Borkenkéfern reiht
sich als weiteres Coleopteron mit entsprechender Lebensweise Hylecoetus
dermestoides an. An den Winden der Ginge, die die Larven stindig
vollkommen frei von Holzmehl halten, das mit einem besonderen chiti-
nosen Apparat am Kérperende ins Freie befordert wird, gedeiht iippig
ein Pilz, der nur in Gemeinschaft mit Hylecoetus gefunden wird, auch
nur im engeren Umkreis um die Ginge das Holz durchzieht und in die
Nihe der Endomyceten gehért (Abb. 4a). Im Frithling verpuppen sich
die Larven, die zwar meist gesellig, aber doch jede in ihrem eigenen
Gang leben, in einer zu dem Zweck vergroBerten Puppenwiege unmittel-
bar vor dem spéter als Ausschliipféffnung dienenden Loch, das zugleich
der Stelle entspricht, wo die dem Ei entschliipfte Larve sich frither ins
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Holz hineingebohrt hatte, und durch das das Nagsel hinausbeférdert
wurde. Ende April, Anfang Mai treten die geschlechtsreifen Tiere auf,
die den Gang verlassen, auf benachbarten Bliiten und Stimmen sich
herumtrieben, um schlieBlich auf die Rinde der Buchen- und Tannen-
stiimpfe ihre Eier einzeln abzulegen. Aus diesen schliipfen Larven, die
sich nicht sofort einbohren, sondern erst noch eine Weile umherkriechen,
bis sie eine giinstige Stelle hierzu gefunden haben. Unterstuchen wir den
jungen Gang, so floriert an seiner

Wand alsbald der gleiche Pilzbelag

und dient als alleinige Nahrung.

a b
Abb. ga, b. Hylecoetus drrmestoides. a typischer Pilzbelag der Larvenginge; b der Ambrosiapilz

Sporangien bildend. Nach BUCHNER.

Hier standen die bisherigen Erforscher der Pilzzucht von Hylecoetus
(NEGER 2, 1909; GERMER 1912) vor einem Réitsel. Da die neue Pilz-
kultur fern vom miitterlichen Tier, ja fern von der Stelle, wo es das Ei
legte, entstand, konnten so naheliegende Ubertragungsweisen, wie sie
Ameisen, Borkenkifer und Termiten iiben, hier nicht in Frage kommen.
NEGER, der die Ambrosia-Zucht des Kifers entdeckte, dachte an eine
Eiinfektion. Aber nach allem, was wir noch von Ubertragungsweisen
und Ubertritt von Symbionten ins Ei héren werden, ist dies bei einem
nicht intrazellulir lebenden Symbionten von vornherein héchst unwahr-
scheinlich. BUCHNER hat neuerdings (13, 1927; 14, 1928) die Verhalt-
nisse im wesentlichen aufgeklirt.
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Das Hylecoetus-Weibchen nimmt, wenn es den Gang, in dem es grof3
geworden ist, verlaBt, einen Vorrat von den Sporen des Pilzes mit. Wih-
rend normalerweise sonst nur vegetative Zustinde des Symbionten an-
getroffen werden, der auch hier, recht dhnlich den wahrscheinlich nichst
verwandten Borkenkiferpilzen, am freien Ende eine oder mehrere, sehr
dickwandige, plasmareiche Dauerzellen produziert, trifft man im Be-
reich der Puppenwiegen auf echte Sporangienbildung (Abb. 4b), und mit
den hierbei enstandenen Sporen {fiillt das Weibchen besondere Taschen

Abb. sa—d. Hylecoetus dermestoides. a Hinterende des Weibchens, von der Ventralseite gesehen,
b und ¢ Querschnitte durch dasselbe; d die gefiillten Taschen starker vergrofiert. Nach Bucuxer.

am Hinterleibsende. Wie das vor sich geht, ist noch nicht festgestellt
worden. Wahrscheinlich fiillt sich schon die Larve unmittelbar vor der
Verpuppung den Darm mit solchen Sporen und werden sie dann am
Ende der Metamorphose in jenen Einstiilpungen deponiert. Fir #hn-
liche Erscheinungen werden uns im folgenden Anobiiden, Bockkifer und
Riisselkdfer noch zahlreiche Beispiele liefern.

Betrachtet man das Hinterende eines Weibchens von der Ventral-
seite, so zeichnet sich eine besondere Zone, die unmittelbar an die Ge-
schlechtséffnung und die beiden Cerci anschlie3t, dank der spezifischen
Muskelanordnung deutlich ab (Abb. 5a). In der Medianlinie verlduft
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eine feine Rinne, und beiderseits von ihr zieht der Rand je einer tief
einschneidenden, langgestreckten Tasche. Rinne und mit Chitin aus-
gekleidete Taschen laufen genau dort aus, wo das Ei aus der Scheide aus-
tritt, und sind alle drei mit den Sporen gefiillt (Abb. 5b, ¢, d)! Die Muskel-
ziige endlich sind so angeordnet, daB ihre Kontraktion das Austreiben
der Sporen begiinstigt, das Ganze stellt einen Apparat zur Beschmierung
der Eioberfliche mit Ubertragungsstadien des Ambrosia-Pilzes dar.
Soweit die augenblicklichen Feststellungen, die in der kommenden
Saison wohl ihre Erginzung finden werden. So wiinschenswert sie ist,
so kénnen wir doch dank unserer Kenntnis dhnlich gelagerter Fille, die
wir noch zu schildern haben werden, den symbiontischen Zyklus heute

b c
Abb. 6a—c. Sirex gigas. a Die pilzgefullten Spritzen am Legeapparat von oben gesehen, & in
seitlicher Ansicht, ¢ Schnitt durch eine Spritze von Sérex angur. Nach BUCHNER.

schon mit grofer Bestimmtheit schlieBen. Die vom Weibchen da und
dort abgelegten Eier werden oberfldchlich mit Sporen besudelt sein. Die
ihnen entschliipfende Larve wird einen Teil der Eischale aufzehren und
damit die Pilzsporen in ihren Darm einfiihren. Bei der Anlage eines
Ganges wird sie dann, vielleicht mit Holzteilchen, die sie hierbei auf-
nimmt, diese Sporen unverdaut wieder von sich geben, sie werden als-
bald keimen und das benachbarte Holz mit threm Mycel durchsetzen.

Leider ist bis jetzt nicht bekannt, ob die weitere, bei uns vorkommende
Lymexylonide, Lymexylon navale, der Werftkifer, dhnliche interessante
Einrichtungen besitzt.

b) Die Siriciden. Durch BucHNER (13,1927; 14, 1928) ist neuerdings
noch eine weitere Insektengruppe in die Reihe der pilzziichtenden ein-
bezogen worden, die Holzwespen (Siriciden). Von vornherein schien bei
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ihnen mit einer Ambrosia-Zucht nicht zu rechnen zu sein, da sie im Gegen-
satz zu Borkenkifern und Hylecoetus das Bohrmehl nicht aus dem Gang
entfernen, ohne daB es den Darmkanal passiert hitte, sondern vielmehr
tatsdchlich ihren Darm damit fiillen, es alsdann wieder wenigstens duer-
lich unveréndert abgeben und hinter sich im Gange feststopfen. Obwohl
es also kein freies Ganglumen gibt, durchsetzen Basidiomyceten das
benachbarte Holz und werden beim Fressen unter die Holzspdne ge-
mengt, vielleicht weniger ihres EiweiBlgehaltes, als der an dieses gebun-
denen Enzyme wegen.

d
Abb. 7. Oidien aus der Spritze von Sirex juwencus (a,, Sirex gigas (b), Niphydrial ongicollis (c);
b Stichkanal des Legeapparates mit 6 abgehenden Larvengangen. a—c nach BUCHNER,
d nach SCHEIDTER.

Jedenfalls ist das Zusammenleben ein altes und inniges, denn fiir
dessen Dauer sorgen kompliziert aufgebaute Organe, die BUCHNER als
zwei birnférmige, mit Oidien des Pilzes gefiillte Spritzen beschreibt
(Abb. 6a, b). Bei Sirex miinden sie dort, wo auch der Eileiter zwischen
den bogenférmig sich kriimmenden Chitinteilen des komplizierten Lege-
apparates endet, aus, so daB ihr Inhalt den gleichen Weg wie die abzu-
legenden FEier nehmen muB. Besondere Chitinteile, als ,,akzessorische‘
bisher in ihrer Bedeutung nicht erkannt, geben den Spritzen Halt und
sorgen fiir einen Ansatzpunkt der Spritzenmuskulatur. Ein vorderer
Teil jedes Organs wird von einer umfangreichen Driise eingenommen,
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deren zahlreiche Sekretkanilchen alle in den durch die Driise eingeengten
gemeinsamen, medianwirts gelegenen Ausfithrgang miinden. Durch ihn
miissen auch die dahinter in dichten Massen gelegenen und von der Driise
wie von einem Riegel zuriickgehaltenen Pilze austreten (Abb. 6c). Jede
bisher untersuchte Siricide enthilt in dem freien Raum, der hinter der
Driise liegt, spezifische Organismen. Die gedrungenen, die ein oder an-
dere Querwand und kleine Knospen tragenden Stadien bekunden sich
durch die typische Schnallenbildung, die an ihnen zu beobachten, als
Oidien von Basidiomyceten (Abb. 7). Zum Austritt werden sie nur ver-
anlaft, wenn sich die Muskulatur kontrahiert, die oberflichlich vom
Scheitel der Spritze, wo sie an einem besonderen zungenférmigen Chitin-
fortsatz inseriert, gegen den Ausfithrgang hinzieht.

Bei den einzelnen Gattungen muf die spezielle Ausbildung dieser
héchst merkwiirdigen, bisher seltsamerweise ginzlich iibersehenen Or-
gane eine ziemlich verschiedene sein, denn die Chitinteile derselben sind
bei Sivex, Xeres, Tremex, Xiphydria recht abweichend gebaut. Aber eine
vergleichende Schilderung steht zunichst noch aus — das Material zu
ihr ist ja auch nicht ganz leicht erhiltlich, genau so, wie wir zun4chst noch
nicht wissen, wie und wann die Pilzstadien aufgenommen werden, die
dann in der Imago die Spritzen fillen. Vermutlich wird, dhnlich wie bei
Hylecoetus, nur zu bestimmter Zeit, wohl vor der Verpuppung, ein Wandel
in der Entfaltung des Pilzes vor sich gehen und werden spezifische
Stadien von der Larve gefressen, aber nicht verdaut. Manchmal scheint
die Fiillung der Spritzen uicht ganz glatt zu verlaufen, denn BUCHNER
hat eine Sirex pripariert, bei der eine von ihnen normal gefullt, die an-
dere leer war.

DaB die Einimpfung des Pilzes bei der Eiablage so vor sich geht,
daB dieser gleichzeitig oder zwischen den einzelnen Ablagen mit in den
Stichkanal geschickt wird, geht aus der ganzen Situation so eindeutig
hervor, dafl es hierfiir kaum noch des Beleges bediirfte. Bis die Larven
den Eiern entschliipfen, wird das Mycel ihre Umgebung bereits nach allen
Richtungen durchsetzen (vgl. Abb. 7d).

IV. Einrichtungen zum Beschmieren der Eischale mit intrazellular
lebenden Hefen und Larveninfektion durch den Mund.

a) Anobiiden. Die Literatur iiber die Symbiose der Anobiiden ist
schon verhiltnismifig umfangreich, wenn sie von KARAWAIEW (1899)
entdeckt, wenn auch nicht verstanden, von ESCHERICH (1900) erstmalig
genauer studiert, von BUCHNER (3, 1921) in ihrem ganzen Zyklus auf-
gekldrt, von HEITZ (1927) nach botanischen Gesichtspunkten erforscht
worden ist. Trotzdem vermochte eine erneute Bearbeitung von BREIT-
SPRECHER (1928), die demniichst erscheinen wird, unsere Kenntnisse noch
entscheidend zu vertiefen.



16 PauL BUCHNER:

Alle Anobiiden tragen als Larven und Imagines knollige Ausstiil-
pungen am Anfang des Mitteldarmes, deren Zellen zum groBen Teil mit
Saccharomyceten dicht gefiillt und stark vergréBert sind. Bei der Meta-
morphose geht ein groBer Teil der Pilze in das Darmlumen iiber und mit
dem Kot ab und nur wenige infizieren die imaginalen Darmzellen, um
sich dann erneut lebhaft zu vermehren. Daneben aber entdeckte BucH-
NER bei Sitodrepu panicea noch eine zweite Stelle, an der sich die Sym-
bionten, aber lediglich im weiblichen Tiere, regelmiBig in der Imago
finden. Zwei schlauchférmige chitinausgekleidete Einstiilpungen, die
STEIN (1847) bereits als ,,Anhangsdriisen‘‘ beschrieben, entspringen dort,

Abb. 8a—d. Sitodrepa panicea. a Geschlechtsapparat und Hinterende eines Weibchens; b ein Stick
Eischale mit Hockern und Hefezellen; c¢ die schliipfenden Larven fressen die Eischale; d die erste
Neuinfektion des Darmepithels. a nach STEIN, b—d nach BUCHNER.

wo die Intersegmentalhaut in das normalerweise tief eingezogene Darm-
scheidenrohr, den letzten Korperabschnitt, iibergeht und sind prall mit
den gleichen Organismen gefiillt. Untersucht man die Ovarialeier, so
ergibt sich, daB sie symbiontenfrei sind, priift man aber die héckerige
Eioberfliche abgelegter Eier, so findet man da und dort Hefezellen kle-
ben, die nur aus diesen Sicken kommen kénnen und bei der Eiablage
daraufgeschmiert sein muBten. Schliipft die Larve aus, so frilt sie ein
gut Teil der Eischale auf und beférdert damit eine wenn auch geringe
Zahl von Hefen in das Mitteldarmlumen. Nach einigen Tagen liegen die
ersten Symbionten erneut intrazelluldr, aber nur dort, wo. das Epithel
unter gleichzeitiger Vermehrung der Pilze allmihlich die Einstiilpungen
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entwickeln wird (Abb. 8). Damit war zum erstenmal der Ubertragungs-
modus des Beschmierens der Eischale mit darauffolgender Infektion
durch den Mund beschrieben worden, von dem wir heute wissen, daf3
er auch bei anderen Kéfern eingebiirgert ist, und den wir im vorangehen-
den auch bei einem Ambrosia-Ziichter antrafen.

Die Ergebnisse BREITSPRECHERS erlauben nun das interessante Bild
der Anobiensymbiose noch viel mehr zu detaillieren, ja fithren zu einer
wesentlichen Erginzung auch hinsichtlich Sifodrepa. BUCHNER hat iiber-
sehen, daB der Kifer auBer den beiden, sich tief in das Abdomen sen-
kenden Schliuchen noch eine wei-
tere, am duBlersten Hinterleibsende
lokalisierte ~ Beschmiereinrichtung
trigt, die der bei Hylecoetus beschrie-
benen in iiberraschender Weise
dhnelt. Unter der Vagina liegen
ndmlich zweilingliche Chitintaschen,
die nach der Medianlinie zu in ihrer
ganzen Linge einen offenen Spalt
besitzen und schlieBlich mit der Off-
nung der Vagina einen gemeinsamen
Raum bilden (Abb. g). Gegen die
AuBenwelt sind sie und ihr Pilzin-
halt aber doch in hohem Mafle ab-
geschlossen, denn die ventrale Be-
grenzung stellen zwei Platten dar,
deren Rinder {ibereinandergreifen
(Abb. 10). Das durch das Hinterleibs-
ende herabgleitende Ei muf3 hierbei
notwendig einen Teil der Pilze aus
der Tasche herausquetschen und
dann beim Austritt aus der Vagina =~ Abb.g Eruobius ;f;j@gggimi;ei"es
in diese eintauchen. Nach BREITSPRECHER.

Auch die oberen Beschmierein- ’
richtungen wurden genauer untersucht. Eine feine, lings und transversal
verlaufende Muskulatur erméglicht hier auf andere Weise ein Ausdriicken
des Inhaltes, ein am Ende jedes Schlauches ansitzender Muskelfaden zieht
zum tiefeingesenkten ,,spiculum ventrale* des 8. Segmentes, einzellige
Driisen liegen in weitem Umfang hinter der flachen Hypodermis und
entsenden durch feine Kapillaren ein Sekret in das Schlauchlumen, in
das die Hefen eingebettet sind und das sie auf der Eischale fest-
klebt.

Hier haften sie sehr fest, denn einmal vergehen schon 3—4 Wochen,
bis die Larve dem Ei entschliipft, und dann hat BREITSPRECHER sie auch
auf Schalenresten gefunden, welche noch viel dlter waren.

Ergebnisse der Biologie IV, 2
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Die embryonale Anlage der Taschen geht auf zwei anfinglich flache
Einbuchtungen zuriick, die der Sicke besteht zunichst aus hohen zylin-
drischen Zellen. In ihnen setzt die Absonderung eines Sekrets schon
friithzeitig in der Puppe, jedenfalls vor der Fiillung, ein. Diese selbst wird
durch eine zweite Periode der HefeausstoBung in das Darmlumen ein-
geleitet, die offenbar eigens zu diesem Zweck einsetzt, wenn die Puppe
sich schon weitgehend braunt. Die Afteréffnung liegt so hoch und ein-
gesenkt, daf} leicht ein Teil der Hefen in die Sicke und Taschen gelangt.
Schritt fir Schritt kann man ihre allmihliche Fiillung verfolgen. In
den Sicken findet man stets viele Knospungsstadien der Symbionten.

Die Neuinfektion der Darmzellen geht in der Regel wihrend der
ersten Woche des larvalen Lebens vor sich, manchmal kann es aber
3 Wochen dauern, bis man die ersten intrazelluliren Hefen nachweisen

Abb. 10. Ernobins mollis. Querschnitt durch das eingezogene Hinterende mit den Vaginaltaschen.
Nach BREITSPRECHER.

kann. Interessanterweise beginnt in solchen Fillen trotzdem schon die
Ausbuchtung der Darmblindsicke.

BREITSPRECHER vergleicht nun eine Reihe weiterer Anobiiden und
findet einige beachtenswerte Modifikationen des Sitodrepa-Types. Erno-
bius mollis aus Fichtenzapfen hat Taschen ganz wie diese, aber das obere
Paar Sicke fehlt. Statt dessen miinden an der gleichen Stelle je eine
umfangreiche Gruppe lang ausgezogener, aber keine Einstilpung bilden-
der Driisen und die Hefen sind nur in dem Zwischenraum zwischen Inter-
segmentalhaut und Darmscheidenrohr vorhanden, aber durch eine origi-
nelle Einrichtung hier fixiert. Erstere bildet nimlich an dieser Driise an-
grenzend im Chitin Grube an Grube aus, die durch die im rechten Winkel
umgelegten und nach hinten schauenden Haare hochgradig nach auflenab-
geschlossen sind — auch bei den Vaginaltaschen werden Haare als Sperr-
vorrichtung verwendet — und diese zahlreichen kleine Kidmmerchen sind
hier mit den Symbionten gefiillt, die daneben auch frei zwischen beiden
Korperoberflachen liegen (vgl. Abb. 12). Die beiden Funktionen, die sonst
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in den Intersegmentalsicken vereint sind — Sekretbildung und Pilzreser-
voir — sind also hier rdumlich getrennt worden, aber eng benachbart.

Ernobius abietis verhilt sich wie Ernobius mollis. Etwas abweichend
aber stehen die Anobium-Arten da, die, was die Entfaltung der Uber-
tragungseinrichtungen und die Fille der in ihnen deponierten Pilze und
nicht minder die Entwicklung der Larvenorgane anlangt, einen Hohe-
punkt darstellen (Abb. 11). Die Intersegmentalschliuche sind auBer-

Abb. 11. Anobinm striatum. Hinterende des Weibchens mit Vaginalsicken und sehr grofien
Intersegmentalschlauchen. Nach BREITSPRECHER.

ordentlich lang, so daB sie bis zu einem gewissen Grade das Fettgewebe
verdrangen. Driisenzellen umgeben sie allseitig. An Stelle der Vaginal-
taschen sind ebenfalls lange Vaginalschliuche getreten, die einen aus-
miindenden Abschnitt und einen rundum geschlossenen, kopfwirts sich
erstreckenden unterscheiden lassen. Die Gegend um die weibliche Ge-
schlechtsoffnung ist daher wie mit einem Hefepfropf verschlossen und
die Symbiontenmenge, die auf die einzelnen Eier gelangt, ist eine viel
groBere als bei Sitodrepa. Waren es dort meist nur einzeln verstreute

2%
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Zellen, so sind es hier gréBere Klumpen von Hunderten von Pilzen.
Wenn sich diese Schilderung auch zunichst auf Anobsum striatum be-
zieht, so ergibt der Vergleich anderer Arten doch dhnliche Entfaltung.
Xestobium rufovillosum ist insofern interessant, als die Intersegmental-
schliuche ziemlich abweichend gebaut sind. Hier ist die eine Hilfte des
Schlauches allein driisig, die andere, gegeniiberliegende Hilfte aber so
differenziert wie bei Ernobius jene benachbarte Region, d. h. von Chitin-
krypten eingenommen, die mit Hefen gefiillt sind und nurals Retentions-
einrichtungen gedeutet werden kénnen. Die beiden dort rdumlich geson-
derten Differenzierungen, Driisen und Nischen, sind hierin eine schlauch-
férmige Einstiilpung einbezogen worden (Abb. 12). Die Muskulatur setzt
in diesem Fall in zwei Reihen dort
an, wo die Driisen- und die Nischen-
hilfte aneinandergrenzen. Fiir die
Entleerung will sie BREITSPRECHER
trotzdem nicht sonderlich verant-
wortlich machen und stellt sich
vor, daBl sie vor allem auch durch
die durch den Legeapparat herab-
gleitenden Eier ausgequetscht wer-
den, da sie, wenn dieser vorgestoflen
wird, mit in das enge Rohr einbe-

zogen werden.

b) Cerambyciden. Bei einem
groBen Teil der Bockkiferlarven
sind 4hnliche Mitteldarmausstiil-
pungen bekannt geworden, wie bei

A.bb.IZ. Nestobinm rujam‘llasu'm.‘l\./l%indung den Anobiiden (HEITZ 1927; BucH-
eines Intersegmentalschlauches mit Chitinkryp- .
ten und Driisenzellen. Nach BREITSPRECHER. NER 13, 14, 1927, 1928), nur sind
sie in Gestalt und GroBe mannig-
faltiger und liegen auch nicht unmittelbar hinter dem Kaumagen,
sondern eine kurze Strecke weiter hinten. HEITZ stellte dann bereits
fest, daB diese Organe ausschlieBlich der Larve eigen sind, ja daB die
Imagines auch nicht etwa an einer anderen Stelle des Darmkanals die
intrazelluldr lebenden Hefepilze, um die es sich allemal handelt, ein-
quartieren, wie das in der Folge noch mehrfach von anderen Formen
zu berichten sein wird, sondern daB lediglich die weiblichen Tiere iiber
die Verpuppung hinaus einen Teil der Symbionten in besonderen Uber-
tragungsorganen sich erhalten. Wir werden nicht fehl gehen, wenn wir
dieses bisher einzig dastehende Vorkommen dadurch erkldren, dal3 der
gleichzeitig eintretende durchgreifende Wechsel in der Erndhrungs-
weise (Minieren im Holz, Besuch von Bliiten) einen solchen Unterschied
bedingt. Der Wert aber, den der tierische Organismus auf die Vererbung
der Hefen legt, wird dadurch nur noch deutlicher herausgestellt.
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Der Sitz der Organe, die fiir Spondylis buprestoides abermals schon
von STEIN (1847) getreulich abgebildet wurden, ist ganz der gleiche, wie
der der langen oberen Beschmiersicke bei den Anobiiden (Abb. 13a).
Die Intersegmentalhaut bildet dort, wo sie umschligt in das tief ein-
gezogene Hinterleibsende, jederseits einen zumeist nicht sehr langen und
etwas abgeflachten, schmalen Schlauch. Rhagium bifasciatum mag als Bei-
spiel fiir diesen haufigsten Typus gelten (Abb. 13a, 14a,b). Unser frontal
gefithrter Lingsschnitt 148t erkennen, daB die Schlauchwandung keine
einheitliche ist, sondern daB die eine Hilfte derselben wesentlich dicker

a b

Abb. 13. a Rhagium bifasciatum. Weibliches Hinterleibsende mit Intersegmentalschlduchen (7).
b Oxymirus cursor, ebenso. Die Schlduche enorm entwickelt. Nach BUCHNER.

ist und hier eine mehrreihige Lage von einzelligen Driisen trigt, die ihr
Sekret in das Innere der Einstilpung schicken. Dieses ist dicht und
gleichmiBig mit den symbiontischen Hefen gefiillt. Nach der Offnung
zu verengt sich das Lumen zu einem Ausfiihrgang. Eine komplizierte
Muskulatur verbindet diese Sicke in breiter Front mit dem Eileiter
und am freien Ende inserierend mit der Basis und dem Ende des
stabartigen Spiculum ventrale des 8. Segmentes. Der Muskelstrang,
der zur Basis des letzteren zieht, bedingt ein Zuriickklappen der Sicke
und verhindert damit fiir gewShnlich ein Austreten der Pilze. Beim
Herausstrecken des Hinterleibsendes, wie es bei der Eiablage und schon
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beim Suchen nach einer geeigneten Stelle stiandig stattfindet, wird diese
Klemme beseitigt und ein Herabtreten der Hefen auf die AuBenseiten
des letzten Segmentes moglich.

Vergleicht man eine gréflere Anzahl von Formen, dann kann man auf
mannigfache Varianten der Einrichtung treffen (BUCHNER 13, 1927; 14,
1928). Bei Evodinus z. B. sind die Sicke zwar auch noch klein, aber sie
erweitern sich am Ende mehr und laufen
dort in drei oder mehr Zipfel aus. Bei
Rhammnusium bicolor sind sie schon wesent-
lich verlingert und enden in zwei kleinen

a c
Abb. 14a—c. Rkagium bifasciatum. a Intersegmentalschlauch |[im Liangsschnitt, & im Querschnitt,
¢ Oxymirus cursor Intersegmentalschlauch quer. Nach BUCHNER.

Astchen, bei Necydalis major und Oxymirus cursor (Abb. 13b) wird
die Entfaltung eine enorme. Die Schliuche bilden grole, dorsal iiber
dem Genitalapparat liegende Kniduel und zum Stabende ziehen langs
des sich scharf absetzenden Ausfithrungsganges zahlreiche und weiter-
hin vereinzelte zarte Muskelfasern. Ein Querschnitt (Abb. 14c) lehrt,
daB hier nun rundum die ganze Wandung des Schlauches driisig ist;
die Chitinauskleidung aber nimmt mit der VergroBerung des Uber-
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tragungsapparates an Stdrke ab. Beim eingangs geschilderten Rhagium-
Typ trdgt das Chitin noch zahlreiche, nach der Miindung zu immer
starker werdende und dichter gestellte Borsten.

Der Inhalt dieser Sacke ist von Art zu Art ein spezifischer. Die Durch-
sicht einer groBeren Zahl von Formen bietet daher ein mannigfaches
Bild. In Abb. 15 ist der Inhalt von neun verschiedenen Ubertragungs-
sicken von Cerambyciden wiedergegeben. Sehr schlanke, bis plump
tranenférmige und rundliche Gestalten reihen sich aneinander. Von
besonderem Interesse ist hierbei Tefropium, denn dieses macht uns mit
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Abb. 15a—i. Inhalt der Beschmiereinrichtungen von g Bockkiferarten. a Rkamnusium bicolor ; b Oxy-
mirus cursor; c Cerambyx scopoli; d Rhagium bifasciatum ; e Tetropium castaneum, { Strangalia
macula; g Necydalis major; h Leptura rubra;, i Leptura cerambyciformis. Nach BUCHNER.

der merkwiirdigen Erscheinung bekannt, daB, wihrend sonst im wesent-
lichen die Gestalten, die wir im Larvenorgan treffen, ebenso im Uber-
tragungsapparat wiederfinden, alle Spondylinen und Tetropiinen hiervon
eine Ausnahme machen. Sie fiillen in die Ubertragungsorgane Sporen
von jener typischen Gestalt, wie sie von Willia unter den Saccharo-
myceten und von einigen Endomyceten bekannt sind, kugelige Gebilde
mit einem zarten, abstehenden Reif. BUCHNER hat sie bei Asemum,
Tetropium, Criocephalus und Saphanus beobachtet, HEITZ schon vorher
bei Spondylis, und ersterer konnte an Spondylis-Larven feststellen, dal3
die Sporenbildung schon im larvalen Organ einsetzt.
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Die Art der Fiillung der Sicke ist bisher noch nicht genauer unter-
sucht worden. Sie wird jedoch sehr dhnlich ablaufen wie bei den Anobien.
Die Einschmelzung der larvalen Organe geht schon vor der Verpuppung
in alten Larven vor sich (BuCHNER) und damit treten die Hefen in gro-
Berer Menge in das Darmlumen iiber.

b

Abb. 16a—c. Oxymirus cursor. a frisch abgelegte Eier mit anklebenden Klumpen von Hefen; b ein
solcher Klumpen bei starker Vergrofierung; c die Hefen aus dem Beschmierapparat des Muttertieres.
Nach BucHNER.

Das Funktionieren der Beschmiereinrichtung konnte BUCHNER bei
Oxymirus besonders schén kontrollieren. Die in der Gefangenschaft
unter die Rinde abgelegten Eier zeigen tropfenihnliche lingliche Klum-
pen an ihrer Schale, welche bei genauer Besichtigung sich als dicht zu-
sammengebackene Massen von Hefezellen bekunden, die natiirlich iden-
tisch mit den in dem Ubertragungsorgan zu findenden sind (Abb. 16).
Daraus erhellt aufs neue die Bedeutung der wohlentwickelten Driisen-
zellen in diesem. Denn ihr Sekret verklebt einmal die Symbionten
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untereinander und kittet sie andererseits an das Chorion. Und wir
konnen weiter daraus schlieBen, daB die Hefen, so wie sie ausgepreft
werden, auch in wurstférmigen Verbdnden bei der Eiablage am Hinter-
leibsende beiderseits herabrutschen. Bei Rhagium traf BUCHNER auf
Eischalen, die mit lauter geriumigen Nischen bedeckt sind und fand
diese dann gelegentlich mit den Symbionten gefiillt. Im einzelnen wird
man also hier bei weiterem Studium auf allerlei Varianten stofen.

Leider ist die Neuinfektion der jungen Larve bisher noch nicht er-
forscht worden, aber wie sie vor sich gehen wird, lehrt uns ja Sitodrepa
zur Geniige. Man kann mit Sicherheit voraussagen, da3 auch die schliip-
fende Bockkiferlarve eine Teil des Chorions verzehren wird und so die
Pilze in das Darmlumen und von da an bestimmten Stellen in das Darm-
epithel gelangen.

Manchmal scheint die Fiillung wenigstens bei Imagines, die sich im
Laboratorium entwickelt haben, auch hier zu versagen, HE1TZ berichtet,
daB er mehrfach Lepiura-Weibchen erhalten hat, deren Beschmiersidcke
vollig leer waren. Wir erinnern uns hierbei daran, daB Ahnliches uns
nun schon bei Sirex begegnet ist, ohne den Spekulationen des Autors
folgen zu koénnen, der daran denkt, daBl dies das Normale sein kénnte
und die Symbionten vielleicht erst durch das Zutun des begattenden
Minnchens hier erscheinen.

Uber die Verbreitung der Einrichtung bei den Bockkifern sind wir
"noch nicht hinreichend informiert. Bisher ist sie bei allen Stenockorina,
Lepturina, Necydaliina, Saphanina, Spondylina, Tetropiina und bei ver-
einzelten Cerambycina festgestellt worden. Verteter anderer Gruppen
haben dort, wo wir hier die pilzgefiillten, driisigen Ubertragungsorgane
finden, homologe driisige Einstiilpungen von bescheidenen Dimensionen,
aber ohne Hefen. Ob es sich dann um symbiontenfreie Formen handelt,
oder diese nur anderweitig lokalisiert sind, ist noch zu untersuchen.
Die letztere Méglichkeit bleibt, wenn wir uns daran erinnern, wie bei
Ernobius mollis auch im Gegensatz zu Verwandten an der Stelle, wo
sonst ein typisches Ubertragungsorgan zu suchen, nur eine Driise sitzt,
oder wenn wir die im folgenden Abschnitt zu schildernden Verhiltnisse
von Pyrrhocoris heranziehen, sehr wohl bestehen.

V. Einrichtungen zum Beschmieren der Mikropylengegend mit
Bakterien und Durchtritt durch diese.

1. Die Bakterien kommen aus dem Rektum.

a) Heteroptere Wanzen. Wir kennen eine ganze Reihe von Insekten,
bei denen die ausgewachsenen und mit einem derben Chorion umgebenen
Eizellen véllig symbiontenfrei befunden werden, trotzdem aber die dem
Ei entschliipfenden Larven bereits infiziert sind. Es bleibt in solchen
Fillen nur die eine Méglichkeit, daB die Mikropylen des Eies nicht nur
fiir die Spermien, sondern auch fiir die Symbionten den Weg durch das
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Chorion darstellen. Damit ist auch schon gesagt, daB es sich bei diesem
Typ nur um Bakterien handeln kann, allen anderen Symbionten ist
diese Bahn ja schon aus Griinden der Proportionen verschlossen. Sie
miissen, wenn Ovarialeiinfektion nicht in Frage kommt, den im Voran-
gehenden beschriebenen Weg des oberflichlichen Beschmierens mit dar-
auffolgender Aufnahme per os beschreiten. Beziiglich des Zeitpunktes
des Ubertrittes bieten sich zwei Moglichkeiten : entweder treten die Sym-
bionten sofort bei der Besamung mit den Spermien durchmengt in die
Eizelle ein oder zwischen Spermien- und Symbionteneintritt schiebt sich
eine verschieden grole Spanne Zeit. Ei- oder Embryoinfektion kénnen
also hier die Folge sein. Vier Kategorien von Vorkommnissen sind es
bereits, die wir mit Sicherheit als hierhergehérig bezeichnen kénnen, ob-
wohl bei keiner schon alle Einzelheiten aufgedeckt sind. Es handelt sich
eben naturgema um eine Ubertragungsform, bei der der Augenblick
des Eindringens der Symbionten und ihr anfingliches Verhalten im Ei
bzw.im Embryo nur unter groen Schwierigkeiten gefaft werden kénnen.

Unter den heteropteren Wanzen scheinen alle sich von Pflanzensiften
erndhrenden Formen Bakteriensymbionten zu fiithren; die Arbeiten von
ForBEs (1896), GLASGOW (1914) und Kuskop (2, 1924) haben uns auf
Grund eines schon ziemlich breiten Materials eine Vorstellung von der
groBen Mannigfaltigkeit der stets am letzten Abschnitt des Mitteldarmes
sitzenden Ausstiilpungen gegeben, deren Lumen und bei manchen For-
men auch Zellen von zahllosen, jeweils typisch gestalteten Bakterien
bewohnt sind. Nie aber findet man Entsprechendes bei rduberischen Ver-
wandten.

Die Art der Ubertragung wurde im wesentlichen von Kuskop auf-
geklart. Schon Grascow hatte festgestellt, daB die den Eiern ent-
schliipfenden Larven die entsprechende, sich durch gelbliche Pigmentie-
rung vielfach auszeichnende Darmzone bereits infiziert haben. Anderer-
seits suchte KuskoP vergebens nach Anhaltspunkten fiir eine Eiinfek-
tion An Hand von Graphosoma italicum konnte sie jedoch zur Zeit
der Fortpflanzung eine Reihe von Verinderungen an den symbiontischen
Einrichtungen der weiblichen Tiere feststellen, die offenkundig mit der
Ubertragung im Zusammenhang stehen. Vor oder bald nach der Ko-
pula untersuchte Tiere zeigen zunichst etwa die letzten 20 der hier in
vier Langsreihen zu Hunderten um den Darm gereihten Krypten be-
trachtlich vergroBert; in den 3—5 Tagen, die vergehen, bevor zur Eiab-
lage geschritten wird, schwillt nun das Ovar an und erhalten die ver-
groBerten Krypten eine goldgelbe Firbung, wihrend beim Mannchen
VergréBerung und Verfirbung vollkommen fehlen. Ein Schnitt durch
die Krypten zeigt sie jetzt enorm gefillt, das Epithel zu einem schmalen
Saum reduziert und zugleich eine Sekretbildung von einer Stirke im
Gang, wie sie weder vorher hier noch tiberhaupt sonst in der Krypten-
reihe vorkommt.
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Vergleicht man die Bakterien, so fallt auf, dal sie Hand in Hand
mit der Vermehrung betrachtlich kleiner geworden sind. Gleichzeitig
fillt sich das Lumen des eigentlichen Mitteldarmes, das sonst nahezu
freigeblieben war, mit Symbionten und das Rektum des weiblichen Tieres
wird vor der Eiablage ganz ebenso mit Bakterienmassen gefiillt, die, je
ndher sie riickt, desto mehr zunehmen. Beim Minnchen sucht man auch
diese Verdnderungen in jeder Lebensperiode vergeblich.

Es kann kein Zweifel sein, daf3 bei der Eiablage vom After aus auf die
aus der benachbarten Vagina tretenden Eier Bakterien gelangen, aber
hier besteht insofern eine be-
dauerliche Liicke, als weder das
Beschmieren, noch der eigent-
liche Durchtritt ins Ei beobach-
tet werden konnten. Die Bakte-
rien miissen den Weg der Sper-
mien durch das Chorion des
Eies gehen,aberdie Mikropylen
sind derart unscheinbar, daf3 sie
bis jetzt auch von fritheren
Untersuchern nicht gefunden
werden konnten.

Wirwerden nicht fehlgehen,
wenn wir diese an einigen For-
men gemachten Erfahrungen
verallgemeinern. Unter Um-
standen ist die besondere Ent-
faltungder letztensymbionten-
bewohnten Darmausstiilpun-
gen im weiblichen Geschlecht
sogar eine noch viel markan- a b
tere. GLascow gibt von Pelio- ARk o7 foate sy i, Dimiogs e aon
pelta abbreviata an, daBl beim
Minnchen nur die gewdhnlichen Krypten in zwei Reihen angeordnet
vorkommen und bis zu den MaLpiGHIschen Gefilen reichen, wihrend
beim Weibchen zwischen diese und jene noch zwei stattliche keulen-
formige Sicke eingeschaltet sind (Abb. 17). Der Autor gibt keine Er-
klirung dafiir, aber wir werden ruhig die Ergebnisse Kuskops auch auf
solche Fille ausdehnen koénnen. Ja es kénnte sein, dall in dieser Gruppe
iberhaupt der phylogenetische Gang der Dinge folgender war: Anfing-
lich lebten die Bakterien im Lumen des indifferenten, magenartig erwei-
terten Mitteldarmes, ohne daB besondere Ubertragungsorgane vorhanden
waren. Dann traten am Ende des Mitteldarmes lediglich beim Weibchen
kleinste Driisen auf, die vielleicht von vornherein die Aufgabe hatten,
zur Anheftung der herabgleitenden Bakterien auf die Eioberfliche Sekret
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zu liefern, diese Driisen wurden auf einem folgenden Stadium besiedelt,
weiterhin dhnlich gebaute Ausstiilpungen ohne solche sekretorische
Leistungen in groBerer Zahl vom anschlieBenden Darmabschnitt auf-
gebaut und diese allein auch auf das andere Geschlecht iibertragen.
SchlieBlich siedelten sich die Symbionten nur noch hier an und lieBen
das Mitteldarmlumen frei.

Eine Reihe von Etappen eines solchen Weges sind nidmlich tatsich-
lich verwirklicht, so daB er an Wahrscheinlichkeit sehr gewinnt. So
fehlen Pyrrhocoris apterus nach Kuskop die bakterienbewohnten Aus-
stlilpungen, leben aber gewaltige Bakterienmassen im Magen und be-
sitzt allein das Weibchen ganz kleine, unscheinbare, steril bleibende
Driisen an obengenannter Stelle; Dysdercus suturellus hat an gleicher
Stelle schon zwei Reihen von je sechs bis sieben nach vorn zu immer
kleiner werdende Ausstillpungen, die beim Minnchen fehlen. Nach
GLASGOW miissen wir sie fiir besiedelt halten, dann aber wohl annehmen,
daB mindestens im Minnchen die Bakterien sonst noch wo im Darm-
lumen existieren. Die groBe Masse aber besitzt Ausstiilpungen in beiden
Geschlechtern und nur im Weibchen sind die letzten (dann phylogene-
tisch altesten) gelegentlich der Eiablage Produzenten besonders reich-
lichen Sekretes.

So kommen wir zur Auffassung, daB hier wahrscheinlich die spezi-
fische Ubertragungsweise zum Wegweiser fiir eine zweckmaBige Unter-
bringung der Symbionten {iberhaupt geworden ist und den heute herr-
schenden Modus geradezu nach sich gezogenhat. Auf breiter vergleichen-
der Basis liele sich sicher auf diesem Gebiet noch manches erarbeiten.
Auch wiren die beiden Geschlechter zur Zeit der Eiablage bei den Formen,
die nichtlange Reihen von Ausstiilpungen, sondern wenige, aber sehr lange,
unter Umstanden MaLpiGHIschen Gefiflen gleichende Schlauche treiben,
noch zu vergleichen, sowie zuzusehen, wie dort, wo nach Grascow die
Bakterien zu umfangreichen Gebilden heranwachsen, vermutlich in den
letzten Sicken eine noch betrichtlichere Verkleinerung stattfindet.

b) Trypetiden. Bei den Trypetiden (Dipteren) liegen die Dinge prinzi-
piell dhnlich wie bei den Heteropteren. Abermals leben Bakterien frei im
Darmlumen, teils auf spezifische Ausstiilpungen beschrinkt, teils ohne be-
sondere Differenzierungen im Mitteldarmlumen und gelangen sie bei der
Ablage des Eies auf dieses und alsbald auch in dasselbe. Wir schildern
die Verhiltnisse zunichst so, wie sie PETRI bei der bis vor kurzem allein
untersuchten Trypetide, Dacus oleae, auigedeckt hat (19og). Neuerdings
wird die ganze Gruppe auf breiterer Basis von STAMMER untersucht und
dabei stellt sich heraus, daf3 die Dinge wiederum von Fall zu Fall einen
sehr verschiedenen Grad von Vervollkommnung aufweisen kénnen.

Thia Nlivranflicaa hocitort ale T avera srine mAnrhtion Asiccanl-iimonn am
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meisten Symbionten in seinem Lumen der Auflésung und nur ein kleiner
Teil entweicht in ein driisiges Organ, das nun im Kopf von einer un-
paaren Ausstiilpung des Osophagus gebildet wird. In der warmen Jahres-
zeit vermehren sie sich nach dem Schliipfen in dem hier gebotenen Sub-
strat in kurzer Zeit ganz gewaltig und schon 30 Stunden spiter treten
im Mitteldarm von hier ausgestoBene Bakterien, in einer hyalinen
Grundsubstanz groBe Ballen bildend, auf. Hinter der Einmiindung der
Vasa Malpighi findet man dann nur noch mehr oder weniger zahlreich
isolierte Stdabchen in den Falten der Kutikula oder in den Resten der
peritrophischen Membran, die mit den Exkrementen abgehen.

b 1
Abb. 18 a—c. Dazus oleae. Beschmiereinrichtung am Legeapparat des Weibchens. a im Lingsschnitt;
b im Querschnitt; ¢ Mikropyle mit Bakterien. Nach PETRI.

Diese stindige Passage von Bakterien durch den Darmkanal bedingt
nun auch die Impfung der typischen Ubertragungsorgane, die bei Dacus
am Enddarm angebracht sind.

Damit lernen wir abermals einen zweiten Typ von Beschmierung der
abgehenden Eier vom Enddarm her kennen. Vagina und Enddarm
stehen durch einen medianen Schlitz eine Strecke weit miteinander in
Verbindung und soweit diese Kommunikation reicht, trigt der Enddarm
etwa 40 dorsal und lateral angeordnete, mit Chitin ausgekleidete, nicht
driisige, keulenformige Sickchen (Abb. 18). In diese dringen die herab-
gleitenden Bakterien ein und in ihnen vermehren sie sich alsbald bis
zur vollstindigen Fiillung. Bei den im Winter geborenen Fliegen fiillen
sich Kopf- und Ubertragungsorgane wesentlich langsamer.
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Wenn die Fliege ihr Ei in das Fruchtfleisch der Olive senkt, gleitet
es vorher an der Analéffnung entlang und wird hier von den Keimen be-
schmiert, die sich dann auch zahireich im Enddarm auBerhalb der Sicke
und selbst in der ventralen Rinne des Legebohrers finden. Dorsoventral
ziehende Muskelziige begiinstigen noch das Austreten der Bakterien aus
ihren Depots. Untersucht man ein eben oder vor einigen Stunden ab-
gelegtes Ei, so finden sich zunichst nur wenige Bakterien in der Mikro-
pylenregion, die zuletzt dem Mutterleib entgleitet und vornehmlich be-
dacht wird; aber alsbald — im Sommer schon nach 12 Stunden — haben
sie sich hier um die verdickte Mikropylenplatte auf Kosten einer
schleimigen Substanz, die das ganze Ei umgibt, sich hier aber am
reichlichsten sammelt und wohl von den Driisen der Scheide stammt,
sehr lebhaft vermehrt. Das Innere des Mikropylenaufsatzes ist von
unregelmiBigen Riumen durchsetzt, in die die Bakterien alsbald
ebenfalls vordringen, und nach einiger weiteren Zeit lassen sie sich auch
zum ersten Male auf Schnitten im embryonalen Mitteldarm feststellen
(6. Tag). DaB die Bakterien auf diesem Wege eindringen, steht auller
Zweifel, auch wenn der Augenblick der Uberwanderung nicht gefaBt
werden konnte und es natiirlich kaum mdéglich ist, die ersten vereinzelt
eintretenden Organismen aufzufinden. Jedenfalls beginnt die Entwick-
lung des Embryos zunichst mit einer mehrtégigen sterilen Periode.

Die Beobachtungen STaMMERs an anderen Trypetinen, von denen
wir hier erstmalig einiges mitteilen, tun dar, daB Dacus nur einen Typ
unter den Symbiosen dieser Fliegenfamilie darstellt, und zwar den kom-
pliziertesten. Formen mit Larvalorganen und Ubertragungsorganen,
aber ohne Kopforgan (Paroxyna), ohne beide, aber mit einer diffusen
Besiedelung des Mitteldarmes schon im Larvenstadium und Ubertra-
gungsorganen (Tephritis) und endlich solche, bei denen alle drei Organ
bildungen vermif3t werden, also auch keine eigenen Ubertragungsorgane
ausgebildet werden (Ceratitis), wiirden drei weitere, immer urspriing-
lichere Typen darstellen. Letzterer Fall ist besonders interessant, denn
ihn miissen wir uns natiirlich als Ausgangspunkt der ganzen Kompli-
kation vorstellen. Prinzipiell wird die Ubertragung auch bei ihm in
gleicher Weise vor sich gehen (Abb. 19a). Denn es besteht eine, wenn
auch viel kiirzere mediane Verbindung zwischen Enddarm und Vagina,
auch hier und an der betreffenden Stelle finden sich frei in ersterem, der
hier ganz ohne Falten ist, die Symbionten in Schwaden vor (vgl. Abb.),
so daB3 der Fall etwa dem Pyrrhocoris-Typ unter den Heteropteren ent-
spriche. Der Tephritis-Typ und der Paroxyna-Typ besitzen dagegen End-
darmeinstiilpungen, aber insofern nicht in der Vollendung, wie Dacus, als
sie nicht wohlindividualisierte fingerformige Einstiilpungen der Hypoder-
mis darstellen, sondern mehr oder weniger scharf sich abschniirende Langs-
rinnen, die offenkundig von gewéhnlichen Langsfalten des Enddarmes her-
zuleiten sind (Abb. 1gb, ¢). Auch ist die Darm-Vagina-Verbindung hier
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kiirzer als bei Dacus. Bei Tephritis ohne jegliche spezielle Wohnstitten
ist ihre Ausdehnung und damit die Kommunikation zwischen den beiden
Ausfithrgangen eine noch geringere als bei Paroxyna, die wenigstens das
larvale Organ entwickelt. Es besteht also eine sehr beachtenswerte

Abb. 19. Querschnitte durch das Hinterleibsende a von Ceratitis capitata;, b, c von Tephritis conura
Bei a und b die Verbindung zwischen Enddarm und Vagina getroffen. Original nach STAMMER.

Parallelitiat zwischen der Hohe der organologischen Differenzierung der
Symbiontenwohnstitte einerseits und der Ubertragungseinrichtungen
andererseits und nimmt im besonderen die fiir die Beschmierung der
Eier so wichtige schlitzartige Verbindung zwischen Darm und Vagina
an Ausdehnung auch zu, je hoher organisiert die Beherbergung der
Bakterien ist.
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2. Die Bakterien werden unter die Spermien gemengt.

Curculioniden. Sobald einmal die Mikropylen als Einfallspforte in
das Ei auch fiir die Symbionten entdeckt worden waren, lag die Mog-
lichkeit nahe, diese schon von vornherein mit den Spermien zu mengen
und Besamung und Infektion auch zeitlich nicht hintereinander anzu-
ordnen, sondern gleichzeitig zu vollziehen. Ein groBer Teil der Riissel-
kifer verfahrt offenbar tatsichlich nach dieser originellen Methode.

Die neuesten Untersuchungen von BUCHNER (I3, 1927; 14, 1928)
haben ergeben, dal zum mindesten die Mehrzahl der holz- und rinden-
fressenden sowie der Bliitenboden, Blitter und Stengel verzehrenden
Curculioniden Bakteriensymbionten besitzen. Sie werden durchweg in
der Larve in massiven, den Anfang des Mitteldarmes auBen umziehen-
den Organen deponiert, gleiten aber dann samt ihren Wirtszellen bei
der Metamorphose am Darm herab und bewohnen in der Imago iiber
den Mitteldarm mehr oder weniger weit verstreute Zellen. Ovarialeier
werden nicht infiziert, organologische Differenzierungen zwecks Uber-
tragung fehlen, eine besondere Fiillung der weiblichen Enddirme eben-
falls, aber wenn man den Inhalt der Begattungstasche untersucht, jenes
unpaaren muskuldsen Sackes, der eine Ausstiillpung der Vagina darstellt
und bei der geschlechtlichen Vereinigung den Penis und andere Teile
des mannlichen Geschlechtsapparates aufzunehmen hat, so findet man
hier die Bakterien in groBer Zahl wieder. Im oberen Teil der Tasche
bleibt dann stets ein stattlicher Spermienklumpen zuriick. Nicht nur,
daB er durchsetzt wird von den Symbionten, auch auf dem ganzen aus-
leitenden Wege, iiberall in den reichlich vorhandenen Winkeln und
Falten des Chitins, zwischen den Haaren usw. haften teils vereinzelt,
teils in groBere Lagen vereint, teils mit Samenzellen durchmengt, die
Bakterien. Die Spermien, die in das eigentliche Rezeptakulum gelangen,
bleiben dagegen frei von ihnen, ein deutlicher Hinweis, daB nicht etwa
das ménnliche Ejakulat von vornherein infiziert ist, sondern die weib-
lichen Geschlechtswege. Nach Beobachtungen an O#torrhynchus scheint
die Fiillung der Begattungstasche so vor sich zu gehen, daB ein Teil
der Mycetocyten degeneriert, in das Darmlumen ausgestoBen wird und
hier die Bakterien frei werden. Sie gehen durch den After ab und von
ihnen werden einige den Weg zur Vagina und der Bursa kopulatrix
finden, deren Driisensekrete einen geeigneten Nihrboden darstellen
diirften. Auch die Einzelheiten der Besamung, das Verhalten der Bakte-
rien hierbei sowie ihre Schicksale wihrend der Embryonalentwicklung
gilt es erst noch zu fassen, Dinge, die wiederum aus technischen Griinden
nicht leicht zu beobachten sind.

Bisher ist die Mengung der Spermien mit den Symbionten bei Hylo-
bius und Otiorrhynchus festgestellt worden, das Fehlen anderer Uber-
tragungsorgane aber noch bei vielen anderen, wie Pissodes, Cryptor-
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rhynchus usw., so dal damit nur die ersten Stichproben vorliegen. Die
auf die Russelkifer sich beziehenden Untersuchungen BUuCHNERs sind
zur Zeit noch im Gange®.

3. Die Bakterien werden in zweil Spritzen gefiillt.
Cleoniden. Eine Ausnahme hinsichtlich des geiibten Ubertragungs-
modus machen, soweit wir augenblicklich die Verhiltnisse iiberschauen
kénnen und wenn wir von den Angaben PIERANTONIs tiber Calandra

c
Abb. 20a—d. Cleonus spec. Bakterienspritze a im Langsschnitt; b total; c ein Stiick im Schnitt; d die
isolierten Bakterien aus der Spritze. Nach BUCHNER.

absehen, unter den Riisselkidfern nur die Cleoniden, und zwar die ganze
Unterfamilie, Cleonini und Lixini. Sie unterlassen nach BUCHNER
(14, 1928) eine Mengung von Spermien und Bakterien in der Begattungs-
tasche und die Ubertragung ist durch besondere, in nichster Nihe der
Vagina ausmiindende Bakterienspritzen gesichert, stellen also in dieser
Hinsicht, wenn man gréBeren organisatorischen Aufwand hoher bewerten

* Neuerdings machte PieranToNt Mitteilungen iiber eine Symbiose bei
Calandra. Obwohl er eine Eiinfektion fiir wahrscheinlich hilt, scheinen mir
seine Angaben auch im Sinne der hier vertretenen Auffassung deutbar zu
sein. (Rend. Acc. Sc. Fis. Mat. Napoli. Ser. 32 Vol. 35, 1927.)

Ergebnisse der Biologie IV. 3
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will als tatsichlich ebensogut funktionierende Einfachheit, einen ,,Fort-
schritt* gegeniiber den sonstigen Risselkidfern dar.

Bei Cleonus, den wir als Typ gelten lassen wollen, miinden in der
diinnen Umschlagshaut, die vom achten zum neunten, normalerweise
eingezogenen Segment zieht, die weibliche Geschlechtséffnung flankie-
rend mittels eines schlanken, etwas gewundenen Ausfiihrweges zwei an-
sehnliche, keulenférmige Gebilde, die man bei fliichtiger Betrachtung
wieder einmal als ,,Anhangsdriisen’’ bezeichnen koénnte. Tatsdchlich
sind es regelrechte, bakteriengefiillte Spritzen (Abb. 20). Oberflachlich
tiberzieht sie eine vom blinden Ende ausgehende wohlentwickelte Langs-
muskulatur, die sich auch tiber den Ausfilhrgang bis zur Miindung fort-
setzt. Das Epithel des Sackes ist in zahlreiche Ringfalten gelegt, die
nach der Ansatzstelle des Ausfithrganges zu nur unvollstindig einseitig
ausgebildet werden und als eine
dem Zuriickhalten des Inhaltes
dienende Einrichtung zubewerten
sind. In dieser Aufgabe unter-
stiitzt sie noch weiterhin in ihrer
ganzen Ausdehnung die Ausbil-
dung zahlreicher langer Chitin-
haare, die zur Folge haben, daB
bis zu ihrer Linge und dariiber
hinaus ein ansehnlicher Rand-
saum in dem dicken Bakterien-
brei, der das Innere fiillt, sich ab-
sondert und wohl auch bei starker
Kontraktion des Organs zuriick-
behalten wird. In der mittleren
Region aber gliedert sich eine
wurstformige Bakterienmasse ab,
die sich in den Ausfiihrungsgang fortsetzt und am fixierten Tier oft einen
Klumpen Bakterien aus der Offnung herausschauen 14B8t. Die ganze Art
der Schichtung der Bakterien in der Spritze und die Formierung dieser
austretenden Bakterienportionen deuten schon darauf hin, dafl auch hier
eine die Symbionten einbettende Kittmasse vorhanden ist.

Trotzdem fehlen ausgesprochene Driisenzellen, die etwa Sekret-
kapillaren erkennen lieBen. Andererseits sind die Epithelzellen, die den
ganzen Raum auskleiden und insbesondere die zuinnerst in den Buchten
liegenden so hoch und plasmareich, daB sie ganz den Eindruck von sezer-
nierenden Elementen machen.

Stellt man ein Chitinpriparat her, so wird die Gestalt der Anhinge,
da die die einzelnen Abschnitte zusammenhaltenden Muskeln fehlen,
eine andere (Abb. 21). Die Chitinauskleidung gleicht dann einer Perlen-
kette. Hier kann iiber die Funktion der Organe, die bisher véllig iiber-

Abb. 21. Cleonus spec. Chitinpriparat vom Q
Hinterende, die Spritzen zeigend. Nach BUCHNER.
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sehen worden waren, kein Zweifel sein. Erst wird das Ei von der Begat-
tungstasche aus mit Spermien versehen und dann ergieflen sich unmittel-
bar nach dem Austritt aus der Offnung der Vagina die Bakterien, kleine,
schlanke Stiabchen, auf die Mikropylengegend.

Welche Cleoniden auch BUCHNER weiterhin untersucht hat, stets
haben sie homologe Organe. Die Ausmindungsstelle ist stets die gleiche.
Die GroBenentfaltung der Spritze und die Faltenbildung der Wandung
ist Schwankungen unterworfen. Im allgemeinen geht das Spritzenvo-
lumen wohl der GréBe des Tragers parallel. Ist die Linge der Spritze bei
Cleonus oder Leucosomus etwa der der Begattungstasche gleich, so ist sie
es ebenso bei dem kleinen Rhynocyllus, aber sie ist proportional der Ge-
samtausbildung des Genitalapparates viel kleiner. Anders ist dies bei
Lixus- und Larinus-Arten, die relativ viel kleinere Anhinge haben,
welche bei weitem nicht an das Ende der Begattungstasche reichen und
auch keine Einschniirungen besitzen.

Auch bei den Cleoniden muB3 der Ubertritt der Bakterien in das Ei
selbst erst noch untersucht werden. Die Fiillung in der Puppe oder
jungen Imago wird prinzipiell dhnlich ablaufen, wie die Infektion der
Begattungstasche bei den iibrigen Risselkifern.

VI. Die akzessorischen Nidamentaldriisen der Tintenfische.

Durch PieEranTONIs Untersuchungen (4, 1917) wissen wir, daB das
Leuchten der Cephalopoden zum Teil sicher, zum Teil sehr wahrschein-
lich auf symbiontische Leuchtbakterien zuriickzufiithren ist und damit
wurde auch zum ersten Male Licht auf die seltsamen, bei den Dekapoden
so hiufigen akzessorischen Nidamentaldriisen, vielfach kurz auch nur
akzessorische Driisen genannt, geworfen. Von einem einheitlichen Ver-
stdndnis der gesammten Verhiltnisse sind wir allerdings noch weit ent-
fernt; vielmehr handelt es sich infolge der groBen Mannigfaltigkeit der
Ausbildungsstufen um ein sehr schwieriges Kapitel der Symbiosefor-
schung, das vor allem auch dringend nach einer weitgreifenden verglei-
chenden Bearbeitung unter dem neuen Gesichtspunkt verlangt, der durch
die groBe Monographie NAEFs (1923) die Wege aufs beste geebnet sind.

Wir gehen bei unserer Darstellung von der héchsten Entfaltungsstufe
der Cephalopodensymbiose aus, die wir kennen, vom Sepiolidentypus, wie
ihn uns Heteroteuthis, Sepiola und Rondelettola vorfithren. Minnliche
und weibliche Tiere besitzen hier zu beiden Seiten der Afteréfinung ein bei
Sepiola etwa ohrférmiges Leuchtorgan, in dem symbiontische Bakterien
leben. Im weiblichen Geschlecht kommen hiezu noch unmittelbar da-
hinter gelegene akzessorische Nidamentaldriisen und die am méchtigsten
entwickelten eigentlichen Nidamentaldriisen, deren Aufgabe es ist, die
Eischalen zu sezernieren (Abb. 22). PIERANTONI stellte nun fest, daB
auch die akzessorischen Driisen, beziechungsweise die Lumina der zahl-
reichen, sich hier nach allen Seiten durchflechtenden driisenihnlichen

3*
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Einstiilpungen von Bakterien besiedelt sind und daf in ihnen die Uber-
tragungseinrichtungen der Symbionten zu suchen sind. Ihre Lage ist fiir
eine solche Aufgabe geradezu als ideal gewihlt zu bezeichnen, denn die
Ausmiindungen der sich auf einem besonderen Feld sammelnden Schlauche
der akzessorischen Driisen liegen stets in inniger Beziehung zu denen
der Nidamentaldriisen und zumeist auch zu der unpaaren linksseitigen
Miindung des Eileiters selbst. Ohne von den Aufgaben der akzessorischen
Driisen Niheres zu wissen, haben die fritheren Autoren schon immer be-
tont, daB beide Organe so liegen, daB ihre Sekrete sich notwendig mengen
miissen. Im speziellen variieren diese Verhiltnisse. Bei Sepiola affinis
beschreibt NAEF, wie sich rings um die Miindung der Nidamentaldriisen
und akzessorischen Driisen ge-
radezu eine kleine Ringfalte aus-
bildet, die sich zusammenziehen
kann und dann eine einzige Off-
nung fiir beide Organe herstellt.
Auf der linken Seite wird auch

a
Abb. 22a, b. Heteroteuthis dispar. Mantelhohlensitus a eines Mannchens nur mit Leuchtorgan; b eines
Weibchens mit Leuchtorgan (r), Tintenbeutel (2), akzessorischen Driisen (3), Nidamentaldriisen (¢) und
Geschlechtsoffnung (5). Nach NAEF.

die Miindung des Eileiters noch mit einbezogen und damit eine weitere
Vereinfachung der Eiablage herbeigefiihrt (vgl. Abb. 23). Bei Rondeletiola
bleiben die beiden dicht zusammengeriickten Leuchtorgane und die ak-
zessorischen Driisen beim Weibchen, wo sie wieder beide vorhanden sind,
unter Beibehaltung eines einzigen Miindungsfeldes vereint und die letz-
teren umfassen die ersteren innig. Dicht hinter dieser vereinten Miindung
aber liegt wieder die der Nidamentaldriisen, derart von einer sichel-
férmigen Falte eingefaf3t, daB die beiden einander gendhert werden.
DaB nun die symbiontischen Bakterien tatsichlich den Eizellen mitgege-
ben werden, konnte PIERANTONI bei Sepiola elegans feststellen. Zwar leuch-
ten die im Aquarium abgelegten Eier nicht, aber zwischen den zéihen, elasti-
schen, hier orangefarbenen und von den Nidamentaldriisen produzierten
Membranen der Hiille liegen die Bewohner der akzessorischen Driisen und
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die inneren, schleimigen und weiBllichen Partien sind mit unzéhligen Bakte-
rien durchsetzt! Es kann kein Zweifel bestehen, daB sie bei der Eiablage
zu Beginn der Schalenbildung dem Nidamentaldriisensekret beigemengt
worden sind.

Die hier geschilderten durchsichtigen Verhéltnisse sind aber relativ
selten verwirklicht. Die von den akzessorischen Driisen hier mehr oder
weniger weitgehend emanzipierten, auch im Mannchen vorhandenen
Leuchtorgane werden zum Teil offenbar wieder riickgebildet. Rossia
masiigophora reprasentiert — ohne daB es allerdings vom Symbiose-
standpunkt aus gepriift worden wire — ein derartiges Stadium, wenn sie
im Weibchen ein Paar
ganz kleiner Leucht-
organe und normale
akzessorische Driisen,

im Minnchen eben-
solche reduzierte
Leuchtorgane  und
kiimmerliche akzes-
sorische Driisen auf-
weist. Beiden letzte-
ren handelt es sich
offenbar um einen
Fall automatischer,
zweckloser Ubertra-
gung einer Eigen-
schaft des Weibchens
auf das Minnchen.
Alle anderen bekann-
ten Rossien haben
dann nur noch im
Weibchen akzessori-

sche Driisen als allei-
: : : Abb. 23. Sepictta oweniana. Mantelhdhlensinus eines halbreifen
nige diesen Kom- Weibchens. Benachbarte Miindung (3) von akzessorischen Driisen (2),

plex geh('jrjge Organe' Nidamentaldriisen (r) urll\?1f}lil§f;F(4); 5 Bursa copulatrix.
Und dieser Zustand ) '

ist zum Teil auch schon innerhalb der Sepioliden erreicht, wo Sepietta
nur im weiblichen Geschlecht akzessorische Driisen, im minnlichen aber
keinerlei vergleichbaren Organe besitzt. Auch hier vereint eine Falte
mit zirkuldren Muskeln rechts die beiden Driisenmiindungen, links diese
und die des Eileiters in vollendeter Weise (Abb. 23).

Leuchtorgane und akzessorische Driisen entstammen entwicklungs-
geschichtlich urspriinglich einer einheitlichen Anlage, bei Rondeletiola ist
dieser Zustand z. B. zunichst noch vollkommen aufrecht erhalten; bei
Sepiola ist dies nicht mehr unmittelbar zu beobachten, da die Leucht-
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organe friiher und abgesondert von den akzessorischen Driisen ent-
stehen.

Der Fall, daB lediglich akzessorische Driisen vorhanden sind, die uns
zunichst ja nur als Ubertragungsorgane erschienen, und in keinem Ge-
schlecht weitere Leuchtorgane vorliegen, ist nun ein sehr hiufiger, so da3
man notwendig den Eindruck bekommt, daf diese eben nicht nur Hilfs-
einrichtungen am weiblichen Geschlechtsapparat darstellen, sondern da-
neben noch einen Selbstzweck besitzen. Tatsichlich wissen wir auch,
daB sie mindestens zum Teil, wahrscheinlich durchweg, leuchten und von

Abb. 24a—e. Sepia elegans. a weiblicher Geschlechtsapparat; b—e Entwicklung der akzessorischen
Driisen und der Nidamentaldriisen. Nach DoRING.

Bakterien besiedelt sind. PIERANTONI u. a. stellten fest, daB auch die
Sepien ohne gesonderte Leuchtorgane zu besitzen, dennoch auf der
Bauchseite Licht aussenden, das im wesentlichen von den akzessorischen
Driisen kommt, die auch hier bakterienbewohnt sind (Sepia elegans)
(Abb.24a,e). Bei Sepia officinalis konnte auch wiederum festgestellt wer-
den, daf3 zwischen den hier gleichzeitig vom Sekret des Tintenbeutels ge-
schwirzten Lagen der derb gelatindsen Eischale Bakterien liegen und daf3
sie desto zahlreicher werden, je mehr man sich dem Ei nihert, in dessen
unmittelbarer Umgebung sie freibeweglich in Massen zu finden.

Damit deckt sich also Ubertragungsorgan und eigentliche Wohn-
stitte des Symbionten. Ritselhaft bleibt nur, ob und wo in solchen
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Fillen die Symbionten im ménnlichen Tier zu suchen sind. Dieser Punkt
verlangt, wie so mancher der Cephalopodensymbiose, der dringenden
Aufklarung. Manches deutet darauf hin, daf3 die Bakterien hier vielleicht
das Tier diffus durchsetzen.

Akzessorische Driisen besitzen weiterhin die Loligo-Arten und auch
an ihnen (Loligo forbesi) konnte PiEranToNI die Bakterienbesiedelung
feststellen. Die Art der Ubertragung ist jedoch nach ihm hier eine wesent-
lich einfachere. Die Organe — auch hier sind sie in rudimentdrem Zu-
stand auf das Mannchen iibertragen worden — legen sich, wie sonst auch
(ADbb. 24b, ¢, d) als Scheiben mit radidrgestellten Falten an. In die tuben-
artigen Einstiilpungen dieses ,,Driisenfeldes wird nun voriibergehend
allerlei Schmutz, Sekret der Tintendriise usw. aufgenommen, so daf3 die
Organe zeitweise eine schmutzig braune Farbung bekommen. Spiter aber
fehlt dieser Detritus wieder und die Einstillpungen sind mit Bakterien
gefiillt. PIERANTONI meint, daB sie in diesem Falle nicht iber das Ei
ibertragen worden sind, sondern eben jeweils von aullen mit dieser Fiil-
lung neu erworben werden und hier auf einen giinstigen Ndhrboden
trifen. Die innigen Beziehungen, welche auch bei den Loligo-Arten
zwischen den Mindungen der akzessorischen Driisen und der Nidamental-
driisen bestehen, lassen sich dann allerdings nicht recht verstehen.

Endlich finden sich auch bei Spiruia und einem einzigen Vertreter der
Oigopsiden, Ctenopteryx, nach NAEF akzessorische Driisen, die aber beide
leider auf ihren Bakteriengehalt noch nicht untersucht werden konnten.

Inwieweit wirklich sekundire Reduktionen und inwieweit allméhliche
Zerlegung vordem einheitlicher Organe in der bunten Reihe der Formen
vorliegen, steht im einzelnen nicht immer fest. Ohne die symbiontische
Natur der Organe zu diskutieren, nennt der beste Kenner der Cephalo-
podenorganisation ,,die Abwandlung der Leuchtdriisen héchst seltsam
und diskontinuierlich‘. ,,Man glaubt hier in einem engverwandten Kreis
einen seltsamen stufenweisen Auf- und Abbau des Typus verfolgen zu
kénnen.” Er steht auf dem Standpunkt, dafl beiderlei Organe, die Leucht-
organe und akzessorischen Nidamentaldriisen, zwar Abspaltungen einer
einheitlichen Anlage, aber in ihrer Duplizitit schon alter Besitz der
Myopsiden seien, gibt also Riickbildungen weiten Raum.

Eine Aufklirung der Phylogenie dieser komplizierten Verhiltnisse
kann aber offenbar nur von dem gleichzeitigen Studium der symbion-
tischen Bakterien kommen. Tatsichlich liegen die Dinge namlich noch
um einen Grad verwickelter, als wir sie bisher dargestellt! PIERANTONI
1and, daBl von Loligo abgesehen, die untersuchten Formen alle nicht mit
einer einheitlichen Bakteriensorte in Symbiose leben, sondern mit drei
verschiedenen, die sich morphologisch sehr wohl unterscheiden und in
verschiedenen, d.h. weiB, gelblich oder orange pigmentierten Schlduchen
leben. Leuchtend sind unter ihnen nur die in gelben Schliuchen an-
gesiedelten. Diese drei Schlauchsorten sind nun entweder wirr durch-
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einandergewiirfelt, wie in der akzessorischen Driise von Sepia officinalis
und elegans, oder in der ebenfalls duBlerlich noch einheitlichen akzessori-
schen Driise von Sepietta obscura nur raumlich einigermalBen geschieden
oder es wird bei Rondeletiola und Sepiola der spezifische Leuchtsymbiont
in das sich auch morphologisch emanzipierende Leuchtorgan ausgeson-
dert. Innerhalb der Eischale aber findet PIERANTONT stets die drei Typen
vereint wieder.

Damit erscheinen die innerlich dreigeteilten akzessorischen Driisen der
Sepien aber nicht als Produkt eines Riickbildungsprozesses, sondern im
Gegenteil als urspriingliche Formen und es scheint, wie wenn wir die ver-
gleichende Betrachtung dieser Organe zunichst am besten ganz von even-
tuellen Spekulationen iiber die Phylogenie der Triger frei halten wiirden.

Unter Umstianden funktioniert die Ubertragung der Bakterien auf
die Nachkommen vielleicht ungentigend, denn es wird von nichtleuchten-
den Sepiola intermedia berichtet, deren Leuchtorgane nur wenige Bak-
terien enthalten haben (SKOWRON, 1926). SkowroN und vor ihm
schon MorTarRA sind der Meinung, dal auch die Leuchtorgane von
so hoher histologischer Entfaltung, wie es die der Sepiola intermedia
sind (Linsen, Reflektoren), jeweils auf eine dem Zufall iiberlassene In-
fektion durch gewohnliche im Wasser freilebende Bakterien angewiesen
sind! Wozu dann die akzessorischen Driisen mit Bakterien gefiillt sind,
verschweigen sie. Und daB die ausgezeichneten Untersuchungen von
MEISSNER (1926) einen deutlichen Unterschied der symbiontischen Bak-
terien von den freilebenden hinsichtlich des serologischen Verhaltens
ergeben haben, wird sie vermutlich auch nicht zu einer anderen Auf-
fassung bekehren.

VII. Verfiitterung von Bakteriensymbionten durch Milchdriisen.

a) Pupiparen. Einen ganz eigenartigen Ubertragungsmodus haben
die lebendgebdrenden Pupiparen Hand in Hand mit ihren seltsamen
Fortpflanzungseinrichtungen entwickelt. Durch eine neue Arbeit von
ZACHARIAS (1928) sind wir iiber die symbiontischen Einrichtungen der-
selben ziemlich gut unterrichtet und ihr folgen wir im Nachstehenden.
Die Pupiparen, trotz ihrer Zugehdorigkeit zu den Dipteren wegen ihrer
Gestalt, teilweisen Fliigellosigkeit und Lebensweise als Schmarotzer auf
der Haut von Végeln und Sdugetieren Schafliuse, Schwalbenlduse usw.
genannt, besitzen zwei sehr wenig stark entwickelte, nur aus je einer Ei-
réhre bestehende Ovarien, die in einen auBerordentlich erweiterungs-
fihigen Uterus einmiinden. Abwechselnd reift bald in der einen, bald
in der anderen ein Ei heran und tritt in den Uterus iiber, wo es sich bis
zu einem vollig verpuppungsreifen Larvenstadium entwickelt. Dann
erst wird es ausgestoBen, wandelt sich unter Beibehaltung der letzten
Larvenhaut auf (oder in?) der Erde, im Nest der Schwalben usw. zur
Puppe und nach mehrmonatlicher Ruhezeit schlipft die Imago. Das
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gesamte Larvenwachstum geht somit auf Kosten von Stoffen, die der
miitterliche Organismus in Gestalt eines Driisensekrets zur Verfiigung
stellt. Schon LEUCKART (1858) hat uns eine sorgfiltige Darstellung der
dorsal in den Uterus einmiindenden sogenannten ,,Milchdriisen‘* gegeben,
wenn er obere sehr kleine und untere michtig entwickelte unterscheidet
(Abb. 25). Wihrend die Funktion des oberen, stets klar und durch-
scheinend bleibenden Paares wenig geklirt ist, nimmt das untere, reich
veristelte wihrend der Trachtigkeit des Tieres ganz wesentlich an Umfang
zu und fiihrt diesem in stetem Strom ein milchdhnliches Sekret zu. Der
Mechanismus der Sekretbewegung ist zunichst nicht ohne weiteres klar,
denn es fehlt der Driise

an auspressenden Mus-

keln und wir miissen

annehmen, dal} es die

Kontraktionen des

ganzen Abdomens und

die Schluckbewegun-

gen der Larve sind,

die den Inhalt abwirts

bewegen. Dieser lauft

die ,,Milch* nun ge-

radezu in den Mund,

welcher von PrATT

(1922) genauer be-

schriebene muskultse

Sauglappen entwickelt

hat und in einer Minute

etwa 45 Schluckbe-

wegungen ausfithrt

(Abb. 26). Die Larve ) )

selbst besteht zu dieser Abb. 25. Melophagus ag’:é:}j’.ll?;}dc}:;f:’;l[herus und Milchdriisen.
Zeit zum groBten Teil

aus einem prall mit dem zu groBen Kugeln sich zusammenballenden
Sekret gefiillten sackférmigen Darm.

Nachdem schon Sikora (I, 1918) frither gelegentlich ihrer Rickett-
sienstudien kurz angegeben hatte, dafl die Schaflaus Melophagus ovinus
offenbar auch zu den Symbiontentrigern gehére und RouBauDp (1919)
dies bestitigt, hat ZacHarias gefunden, dall im Mitteldarm der Imago
stets ein besonderer Darmabschnitt mit erhéhten Zellen gerade dort ent-
wickelt ist, wo in unvermittelter Weise die Auflosung der aufgenommenen
roten Blutkdrperchen zu einer verfirbten, formlosen Masse vor sich geht,
und daB diese Zellen von gedrungen stibchen- bis kokkenférmigen
Bakterien dicht besiedelt sind. Vergleicht man die frischgeschliipfte
Imago, bevor sie Gelegenheit zur Nahrungsaufnahme gehabt hat, so



42 PauL BUCHNER:

konstatiert man die gleiche Erscheinung: die Symbionten miissen ,,ver-
erbt’ werden. Andererseits bleiben die Eizellen steril. Die Ubertragung
geschieht durch Verfiitterung der Bakterien mittels des Milchsekret.
Priift man dieses noch innerhalb der Driise, nachdem die junge Larve
schon einige Zeit ,,gesogen’’ hat, so findet man die gleichen Organismen
nicht diffus verteilt, sondern in Haufen vereint und scheinbar die ,,stil-
leren** Winkel bevorzugend, in diesem wieder und konstatiert zahlreiche
Vermehrungsstadien (Abb. 27a,b). Der Abtransport geht offenbar erst vor
sich, wenn der Milchsaft dlteren Larven reichlich zuflieBt und die Haufig-
keit der Bakterien in ihm scheint je nach dem Trichtigkeitszustand zu
schwanken.

Die solcherart in den Osophagus eintretenden Bakterien werden nun
erneut von Zellen des Wirtes aufgenommen und zwar ist es ein besonders

Abb. 26, Melophagus ovinus. Osophagus und Schluckapparat. Nach PrRATT.

enger, aber von hohen groBen Zellen zusammengesetzter Anfangsteil des
Mitteldarms — eine Valvula intestinalis fehlt —, der als alleinige larvale
Wohnstitte in Frage kommt (Abb. 26). Es liegt also einer der Fille vor,
in denen Hand in Hand mit der Metamorphose die Wohnstitte des
Symbionten gedndert wird.

Wie und wann die Bakterien zum Zwecke der Ubertragung in die
Milchdriisenlumina gelangen, ist bis jetzt nicht einwandfrei beobachtet.
Aber es scheint, daB gewisse Bakterienmassen, die zu der Zeit, wo das
larvale, infizierte Epithel kurz vor der AbstoBung steht, dieses nach der
Leibeshohle zu verlassen, durch diese hindurch an die Milchdriisen heran
und ihre Zellen voriibergehend durchwandernd in deren Lumen Gbertreten,
wahrend die tibrigen mit den larvalen Zellen im Darmlumen abwarts
treiben, hier frei werden und die definitiven Wohnsitze attackieren.

Soweit die Feststellungen an Melophagus ovinus. Bei Lipoptena
cervi liegen diese Dinge ganz ebenso und Ornithomyia avicularia, die
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Schwalbenlaus, scheint dem gleichen Schema zu folgen, obwohl der
imaginale Sitz der Symbionten hier ein etwas anderer, hoher differen-
zierter ist, wenn es zu einem organartigen, gewaltig von schlanken Fadchen

b
Abb. 272, b. Melophagus ovinus. Symbionten im Darmepithel (a) und im Lumen der Milchdriisen (b).
Nach ZACHARIAS.

infizierten paarigen Korper zwischen Mitteldarmepithel und Muskel-
schicht kommt. Auch hier schwimmen im Driisenlumen frisch geschliipf-
ter Weibchen stets bereits die Symbionten, wihrend die oberen Milch-
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driisen hier wie dort steril bleiben. Auch bei diesem Objekt konnte ein
Ubertritt in die Leibeshshle beobachtet werden, der wahrscheinlich mit
der Milchdriiseninfektion zusammenhéngt, aber zu einem etwas spiteren
Zeitpunkt, wenn der zweite definitive Wohnsitz von zu ganzen Kniueln
geballten Symbionten bezogen wird und einige wenige von diesen iiber
das Ziel hinaus durch die Mycetomanlage hindurch in die Leibeshéhle
vorstoBen.

Nicht uninteressant ist es, dal sich bei Melophagus und Lipoptena
neben diesen echten Symbionten mit ihrem wohlabgestimmten Verhalten
nicht selten parasitische Bakterien finden, die in ihrer Verbreitung eben-
falls weitgehend begrenzt sind, wenn sie zumeist nur in den nicht von
den Symbionten bewohnten Abschnitten des Mitteldarmes vorkommend
auf dem gleichen Wege auf die Nachkommen tibertragen werden. Auch
sie finden sich in der Milchdriise, halten sich aber dabei vornehmlich
in den Zellen auf und miissen mit dem Sekret in die Larven gelangen,
in denen man sie schon vor dem erstmaligen Blutsaugen findet.

b) Glossinen. Die Beobachtungen ZacHARIAS’ an Pupiparen, iiber die
wir im Voranstehenden berichtet, haben eine tiberraschende Uberein-
stimmung mit dem ergeben, was ROUBAUD (1919) bereits an Glossinen
gefunden hatte. Obwohl es sich um eine systematisch von den Pupiparen
abgeriickte Gruppe handelt, weist sie nicht nur die gleichen 6kologischen
und anatomischen Anpassungen — ausschliefliche "Blutnahrung, Vivi-
paritit, Erndhrung der Larven durch Milchdrisen — auf, sondern hat
auch ganz dhnliche symbiontische Einrichtungen, wenn die Imagines
ein hohes infiziertes Zellpolster im Mitteldarm besitzen und die Larven
ihre Symbionten am Anfang desselben in den Zellen und Ausbuchtungen
eines Proventrikulus beherbergen. RouBauDp konnte zwar die Symbion-
ten schon im frisch geschliipften Tier an dieser Stelle finden, sich also
von einer erblichen Ubertragung tiberzeugen, aber den Weg nicht ein-
deutig aufdecken. Er fand weder in den Eiern noch in den Milchdriisen,
an die er natiirlich auch dachte, Symbionten, obwohl sie bei diesen Tieren
groBer und markanter gestaltet sind — RouBAUD erklart sie fiir Hefen.
Nachdem nun aber die beiden blutsaugenden Muscidenfamilien hinsicht-
lich ihrer Symbiosen sich so weitgehend decken — auch die Auflésung
der roten Blutkérperchen setzt bei den Glossinen erst an der symbionten-
haltigen Stelle ein —, ist wohl trotzdem kein Zweifel, da auch die Glos-
sinen das Milchdriisensekret als Transportmittel bei der Symbionten-
ibertragung benutzen und daB diese nur in dem sich stark firbenden
Medium bisher der Beobachtung entgangen sind.

VIII. Ubertragung durch Infektion der Kokonfliissigkeit.
a) Lumbriciden. Wir kennen bisher nur eine einzige Gruppe von
symbiontischen Erscheinungen, bei der die Ubertragung der Symbionten
auf dem Umweg einer Infektion der Kokonfliissigkeit bewerkstelligt
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wird, die Bakteriensymbiose, die ein Teil der terrestisch lebenden Oli-
gochiiten in den Ampullen der Exkretionsorgane eingerichtet hat. Durch
die Untersuchung von KNop (1926) wurde festgestellt, da3 alle Lum-
briciden, es wurden 8 Gattungen und 29 Arten aus den verschiedensten
Landern und Erdteilen geprift, dem Typus Lumbricus hierbei enge sich
anschlieBen, bei dem die Bakterien einen dichten Belag im Lumen der
Ampulle bilden, dariiber hinaus aber die Glossoscolecinen Siidamerikas
ebenfalls stets Bakterien im Ampullenlumen und innerhalb des angren-
zenden Epithels ziichten (Abb. 28).

Die Ubertragung konnte nur bei den einheimischen Lumbriciden
studiert werden. Dem Kokon entschlipfende junge Regenwiirmer
haben, wie man sich ohne weiteres iiberzeugen kann, die Exkretions-
organe durchweg bereitsinfiziert. Anderer-
seits bleiben die Ovarialeier frei von Bak-
terien. Die Vermutung, daB zunichst die

a b

Abb.28a, b, Bakterienhaltige Ampullen der Nephridien von Zumbricus terrestris (a) und Pontoscolex (b),
Nach Knor.

Kokonflissigkeit mit Bakterien verunreinigt wird und diese von hierausin
die jungen Wiirmer vordringen, hat sich bestitigt, ja es scheinen besondere
Anpassungen der Infektion des Kokons entgegenzukommen. Denn zur Zeit
der Kokonbildung sind die Ampullen immer besonders geschwollen, die
Bakterien in ihnen nicht mehr zu einem Saum verkittet, sondern locker
aufgeschwemmt und auch Driisenkanal und Harnblase, die gewdhnlich
frei von ihnen sind, stark davon erfiillt. Streicht man die EiweiBfliissig-
keit eines frisch abgelegten Kokons aus, so findet man stets die gleichen
Bakterien in nicht zu zahlreichen kleinen H#ufchen und je ilter die
Kokons sind, desto reichlicher werden sie, bis schlieBlich der ganze,
diinnfliissig gewordene Inhalt gleichmiBig von ihnen erfiillt ist (Abb. 29).

Da der Embryo die Kokonfliussigkeit schluckt, gelangen auch die
Bakterien mit ihr in den Darm, aber nie kann man sie von hier etwa in
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das Célom {ibertreten sehen, wihrend auf einen Zerfall hindeutende
Bilder nicht selten sind. Den Weg, den die Bakterien vielmehr tatsich-
lich nehmen, stellen die segmental sich nach auBen, also in die infizierte
Kokonfliissigkeit 6ffnenden Exkretionsporen dar. Entsprechend der
fortschreitenden Entwicklung der einzelnen Segmente 6ffnen sich diese
allméhlich und infolgedessen findet man am gleichen Tier verschieden
alte Infektionsstadien hintereinander gereiht. In den sehr engen Aus-
fihrungsgingen sind sie nur mit Miihe zu erkennen, leichter natiirlich
in der geriumigen Harnblase und schlieBlich in der jungen Ampulle
(Abb. 30). Im vorderen Abschnitt eines Tieres sind dann unter Umstén-
den die Ampullen bereits mit Bakterien gefiillt; hierauf folgt eine Zone,
in der die Harnblase Bakterienhdufchen enthilt, wihrend die Ampullen
teils frei, teils wenig infiziert sind, und im hinteren Kérperabschnitt

a b
Abb. 29a, b. Lumbricus terrestris. Ausstrich der Kokonfliissigkeit aus einem frisch gelegten (a) und
einem alteren Kokon. Nach Knop.

sind weder Ampullen noch Harnblasen behaftet. Wenn aber der Wurm
den Kokon verliBt, sind simtliche Ampullen gefiillt.

Wie der Kokon mit den Bakterien geimpft wird, ist bisher nicht
beobachtet worden, ja man hat iiberhaupt noch keinen Regenwurm bei
der Kokonbildung tiberrascht. VEJpOVSKY ist der Meinung, daB diese
dhnlich verlauft, wie bei Rhynchelmis. Dann wiirde zunichst ringférmig
um den Vorderkorper ein Hautsekret abgesondert, das spater zur Kokon-
membran erstarrt. Darunter sezernieren die Hautdriisen die Eiwei3-
flissigkeit, in die auch Eier und Spermien abgegeben werden. Wenn
dann der Vorderkérper unter starken Kontraktionen sich aus dem eng-
anliegenden Wulst befreit, miissen sich notwendig auch die infizierten
Harnblasen entleeren und den Kokoninhalt infizieren.

Die gleiche Art der Ubertragung konnte fiir eine ganze Reihe ein-
heimischer Formen (Etseniclla, Allolobophora, Dendrobaena, Octolasium,
Eisenta, Bimastus) festgestellt werden, ist also sicher ganz allgemein
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verbreitet. Fiir die amerikanischen Glossoscolecinen aber (Diachaeta,
Pontoscolex, Enantiochilus, Andiorrhynus, Andiodrilus, Thamnodrilus,
Glossoscolex u. a. m.), die ja auch alle Symbiontentriger sind, ist die
gleiche Ubertragungsweise zwar nicht beobachtet, aber in hohem Grade
wahrscheinlich.

b) Vermutliche weitere Vorkommnisse. Wir diirfen vermuten, dal3
der Ubertragungstyp, wie ihn Lumbricus lehrte, auch anderweitig noch
Verwendung findet. Durch REICHENOW (1922) wissen wir, daB die Oso-
phagusblindsicke blutsaugender Egel (Rhynchobdelliden) Sitz intra- und
extrazellular lebender fidiger Organismen sind und daf} die dem Kokon

b
Abb. 30a, b. Lumbricus terrestris. Anschnitt einer embryonalen Harnblase (a) und einer embryonalen
Ampulle. Nach Knop,

entschliipfenden jungen Wiirmer bereits vor der ersten Nahrungsauf-
nahme mit ihnen infiziert sind. Auch hier ist ein dhnlicher Weg, wie der
von den Lumbriciden eingeschlagene, héchst wahrscheinlich, nur werden
hier die mit dem Néhrbrei in den Darmkanal geratenden Symbionten na-
tiirlich nicht resorbiert werden, sondern das Ausgangsmaterial der Blind-
sackbesiedelung darstellen. Wie vom Darm aus der Kokon bei seiner Bil-
dung infiziert wird, bliebe zu untersuchen. Da solche Blindsicke noch
eine weitere Verbreitung besitzen, und wohl stets Symbiontenorgane dar-
stellen, wird auch die Kokoninfektion in entsprechend weitem Umfang
geiibt werden.

Bestatigt sich die Angabe, daB Hirudo medicinalis ebenfalls zu den
Symbiontentrigern gehért, dann werden die Dinge hier wiederum #hn-
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lich liegen, ja wohl noch engere Beziehungen zu den Lumbriciden auf-
weisen, da nach REicHENOW die Harnblasen Sitz der Symbionten sein
sollen.

Endlich méchten wir die Vermutung aussprechen, daB die Uber-
tragung der neuerdings mehrfach untersuchten, in der Konkrementdriise
(Speicherniere) aller Cyclostomiden und Annulariiden vorkommenden
Bakterien dhnliche Wege geht. Ihre Ubertragungsweise zu studieren,
gehért zu den Desideraten der Symbioseforschung. Die Eier, die steril
zu bleiben scheinen, werden von einer schleimigen Hiille umgeben und
als zwei Millimeter im Durchmesser betragende Kugeln einzeln in die
Erde gelegt (Cyclostoma elegans nach BARBIERI 19o7). Nichts ist dann
wahrscheinlicher, als da der Nihrbrei, in dem die Larve sich entwickelt,
bei der Eiablage infiziert wird.

IX. Erbliche Ubertragung der Algensymbionten.

a) Ungeschlechtliche Fortpflanzung. Bei ungeschlechtlicher Fort-
pflanzung bietet eine erbliche Weitergabe der Algensymbionten auf die
Tochtertiere keinerlei Schwierigkeiten. Eine mit Zoochlorellen durch-
setzte Amobe oder ein symbionten-
haltiger Ziliat verlagert bei der Tei-
lung die Insassen ohne weiteres auf
die beiden Tochtertiere. Eine Ab-
bildung, die ein sich teilendes peri-
triches Infusor vorfithrt, moge dies
veranschaulichen (Abb. 31). Wo viel-
zellige, algenhaltige Tiere Knospen
abschniiren oder durch Knospenbil-
dung koloniale Verbinde entstehen,
Abb. 3r. Sf““"“yé‘;;;’ijf;;’;fﬂm”f inTeilung.  liegen die Dinge dhnlich. Die Knospe

° einer Chlorohydra viridissima ist von
Anfang angriin, die jungen Knospenanlagen gelbe Zellen fiihrender mariner
Hydroiden ebenfallsalgenhaltig. Mindestenseine Alge wird bei einer hierbei
ablaufenden Zellteilung in die Tochterzelle hineingeraten; der an diesen
Stellen und an den Vegetationspunkten iiberhaupt entstehende Algen-
bedarf wird vielleicht auch dadurch leichter gedeckt, daf3 der hier regere
Stoffwechsel des Wirtes einen teilungsférdernden Anreiz fiir diese dar-
stellt (Hapzi 1, 1906). Daneben aber ist noch mit einer anderen, fiir
die nétigen Algen sorgenden Moglichkeit zu rechnen. Es kommt gar
nicht selten vor, daB aus iiberfiillten Zellen Algen in den Gastralraum
iibertreten, ja bei Anthozoen finden sich unter Umstinden massenhaft
freie Algen, und diese flottieren dann hierin, vom GeiBelschlag der
Entodermzellen getrieben. Auch bei der gelegentlichen Riickbildung
von Hydranthen werden die Algen in den Magenraum abgegeben.
Diese Organismen bieten sich ebenfalls ohne weiteres zur Neuinfektion
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der Entodermzellen an Knospungs- und Vegetationspunkten. In Fillen,
in denen zunichst die letzteren nicht in allen Zellen infiziert sind (Hale-
ctum nach HADzI 2, 1911), ist eine solche Aufnahme an der freien
Zelloberflache jedenfalls wahrscheinlicher, als der Ubertritt der Algen
von einer Epithelzelle in die andere.

Wie bei der Abschniirung planulaihnlicher Knospen an dem zu Cassio-
peta gehorigen Scyphopolypen die griinlichbraunen, im Mesoderm Nester
bildenden Algen diesen mitgegeben werden, hat BIGELow (1900) genauer
geschildert (Abb. 32). Die Symbionten finden sich besonders in der dem
Mutterpolyp zugewandten Hailfte. Diese Pseudoplanuli schwimmen
dann tagelang, die algenfithrende Region nach hinten, umbher, bis sie sich
festsetzen und dieser Abschnitt zum oralen des neuen Polypen wird.

Abb. 32 a—e. Cassiopeia xamachana. Der Polyp (a) schniirt planulaartige Knospen ab (b), die sich
festsetzen (c—e). Nach Bicerow.

Bei der Teilung und Knospung in Symbiose lebender Anthozoen
diirften keine wesentlich anderen Verhiltnisse zu finden sein. Sorg-
filtiger studiert hat man sie allerdings darauthin bis jetzt nicht.

Schniiren Colenteraten Medusen ab, so werden auch sie, so weit wir
wissen, wohl im allgemeinen vorher infiziert. Fiir Hydromedusen ist
allerdings ein solcher Fall noch nicht bekannt, aber wohl sicher in der
Natur verwirklicht. Die an den Blastostylen der Siphonophore Velella
sich entwickelnden Medusenanlagen werden nach Kuskor (I, 1921) be-
reits auf sehr jungen Stadien infiziert, indem durch das Lumen der sonst
freien Blastostyle vereinzelte Algen gestrudelt werden, die in die Knospen

Ergebnisse der Biologie IV. 4
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eintreten und hier von den Zellen der oben angelegten vier Radidrkandle
aufgenommen werden. Dabei scheint in der Regel in jeden derselben nur

Abb. 33. Velella spirans. Infektion der
Medusenknospen. Nach Kuskor.

eine einzige zu kommen und diese
sich an Ort und Stelle zu vermehren.
Jedenfallsist der weitere Zuzug durch
die Blastostyle nur ein sehr ge-
ringer und nie gerit dabei eine Zo-
oxanthelle in das Magenepithel hin-
ein (Abb. 33).

Auch bei den Hydrokorallinen
werden die zum Teil noch freischwim-
menden, wenn auch stark reduzier-
ten Medusen, solange sie noch am
Stock sind, mit Algen versorgt
(Abb. 34). Die Algen treten hier in
das Magenentoderm und das eigen-
artig modifizierte, vakuolisierte Ge-
webe des Manubriumsiiber. In ménn-
lichen Medusen sollen interessanter-
weise die Algen fehlen (MANGAN
1909).

Die Ephyrastadien, die sich an
einem infizierten Scyphopolypenab-
schniiren, iibernehmen ebenfalls Al-

gen des miitterlichen Korpers. Soweit diese bei der Entstehung der jun-
gen Meduse in Polypenteilen (Tentakeln) liegen, die der Riickbildung

Abb. 34. Millepora. Die Eler des noch nicht abgelésten Medusoids werden infiziert, Nach MANGAN.

verfallen, suchen sie, besondere Ansammlungen bildend, zentraler ge-
legene Regionen auf, und entgehen so der Auflgsung.
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b) Eiinfektion. In dem ersten Kapitel unserer Darstellung haben wir
darauf hingewiesen, einen wie groBen Umfang bei Schwimmen, Colen-
teraten und Wiirmern die regelmifige Neuinfektion junger Tiere oder
Larvenstadien besitzt. Daneben aber kommt auch eine Ubertragung
der Symbionten durch die Eizellen bei Algenwirten nicht allzu selten,

C

Abb. 35 a—c. Hydra viridis. 3 Stadien der Eiinfektion. sy Symbionten; iz Eizelle; 7 Nahrzellen,
Nach v. HAFFNER.

wenn auch, soweit wir wissen, nur bei Célenteraten, vor. Ja das erste
Objekt, bei dem die Uberwanderung eines Symbionten in die Eizellen
tiberhaupt beschrieben wurde, war die SiiBwasserhydra Chlorohydra
viridissima (HAMANN 1882). KLEINENBERG (1872) hatte noch geglaubt,
die griinen Kérper ntstiinden im Ei der Hydra, HAMANN aber schilderte
dann, wie die erste, auf eine Wucherung der interstitiellen Zellen zuriick
zufiihrende ektodermale Anlage des Ovariums bereits von einer gréBeren

4*
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Ansammlung der Zoochlorellen in der entsprechenden Region des Ento-
derms begleitet wird, und wie, sobald die Eizelle eine gewisse Grofle er-
reicht hat, die ersten Algen von hier durch die Stiitzlamelle hindurch in
ihm auftreten. Er denkt, dal der ,,Nahrungsstrom‘* die Organismen mit
sich fithre. Gelangen hierbei versehentlich Algen in die Ektodermzellen,
so verbleiben sie hier und gehen zugrunde. Im fertigen Ei liegen die Sym-
bionten massenhaft iiberall im Plasma. K.v.HAFFNER (1925), der kiirz-
lich die Infektion erneut untersucht hat, bestitigt all dies vollkommen.
Auch er kommt zu dem Schluf3, daB ein passiver Transport der Algen
durch den Nahrungsstrom das Wahrscheinlichste ist. Die Algen treten
oft in Ketten offenbar durch die gleiche
Unterbrechung in der Stutzlamelle in das
Ei ein (Abb. 35).

Hapzr1 (1, 1906) gelang es interessanter-
weise, die Infektion bei Chlorohydra viridas-
sima kiinstlich zu verhindern, indem er fand,
daB wenn man Tiere ins Dunkle bringt, die
schon die erste Andeutung des werdenden
Ovars zeigen, keine Zoochlorellen in dieses
ibertreten. Die Eier wachsen dann viel lang-
samer, erlangen aber schlieBlich doch nor-
male Gréen. Von 20 so erhaltenen, farb-
losen Eiern entwickelte sich nur ein ein-
ziges; ihm entschliipfte ein vollig farbloser
Polyp, der auch bald zugrunde ging. Hapz1
hat auch mit verschiedenfarbenem Licht
gearbeitet; in rotem verhielten sich die
Algen wie bei Tageslicht, im blauen und
violetten traten sie viel spirlicher iiber, in

Abb. 36, Aglaoplenia. Gonophore mit schwach griinem gar nicht mehr.
infizierter Eizelle. Man hat seitdem farblose Hydren auch
Nach Moer-Cai und Krloer. b dadurch erzielt, daB man die Algen im
ganzen Tier durch eine Summierung von Faktoren schidigte, aber unseres
Wissens ist an ihnen die Eibildung nicht studiert worden.

Recht bedeutsam fir das Problem der ,,erblichen‘* Symbiose sind die
Beobachtungen, die GOETSCH an spontan ergriinten und kiinstlich in-
fizierten Stimmen von Hydra aftenuata machte. Nach mehrjihriger
Kultur, wéhrend der die Eizellen nicht infiziert wurden und nur die
ungeschlechtlich erzeugten Individuen griin waren, schritten die Tiere
1926 zur Eiinfektion. Eine vorher vorhandene Schranke fiel also nach
einer verhiltnismiBig kurzen Periode der Gewdhnung.

Eizellen werden auch bei Halecium (Hapzi 2, 1911) infiziert. Diese
reifen hier am Manubrium von Medusoiden. Zunichst treten die gelben
Zellen in dessen Entoderm auf, und von hier treten sie ganz dhnlich wie
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bei Hydra ins Ei selbst iiber, in dem sie sich besonders um den Eikern
sammeln.

Frither werden die von Aglaophenia infiziert. Nach MULLER-CALE
und KRUGER (1913) sind es in das Gastrallumen ausgestoBene Algen,
die bereits von den amoboiden Fortsidtzen der noch auf der Wanderung
im Entoderm begriffenen Geschlechtszellen, aber nur der weiblichen,
aufgenommen werden. In den Gonophoren angelangt, erfolgt dann
weitere Vermehrung nur durch Teilung, nicht mehr durch Zuzug, und
eine stets algenfreie ektodermale Zone umgibt das Ei (Abb. 36).

Gesprichsweise teilte uns CARLGREN weiterhin mit, daB ihm infi-
zierte Aktinieneier begegnet seien, in der Literatur sind aber unseres
Wissens solche Beobachtungen nicht niedergelegt worden und die Regel
ist es sicher nicht. Ebenso fehlt es an Angaben iiber eine eventuelle Ei-
infektion bei Scyphomedusen.

X. Friih einsetzende Eiinfektion bei Arthropoden.

a) Camponotinen. Wenn schon mehr oder weniger junge Wachstums-
stadien der Ovocyten bei Insekten und Arachnoiden infiziert werden,
so handelt es sich. zunichst aus begreiflichen Griinden immer um eine
diffuse Durchsetzung oder wenigstens Umlagerung derselben. Denn die
angegriffenen Stadien sind schon an Masse zu klein, als daB3 eine spontane
geregelte polare Invasion méglich wire, wie sie von so vielen Insekten
noch zu schildern sein wird. Jeder der vier Typen, die wir zundchst
kennen, stellt wieder entsprechend der selbstidndigen Erwerbung und den
jeweils verschiedenen Ovarverhiltnissen eine ganz eigene Variante dar.

Wir beginnen mit den Camponotinen, von denen schon BLOCHMANN
(1884 und 1887) mitteilte, daB bei Camponotus ligniperda in die Mittel-
darmwandung eigentiimliche bakterienbeladene Zellen eingeschoben
sind und daB bei Formica jusca in der Nahe der Ovarien zwei dhnlich
besiedelte Zellgruppen vorkommen. Schon damals konnte er fiir ihre
selbstindige Natur ins Feld fithren, dall er auch die Eizellen von ganzen
Biindeln der gleichen Gebilde durchzogen fand. BUCHNER hat dann
1918 den ProzeB fiir Camponotus ligniperda genauer geschildert. Wenn
die Ovocyten in der jungen Eirohre hintereinander angeordnet sind und
die Gruppe der jeweils dazu gehorigen Néhrzellen ihren Platz einge-
nommen hat, finden sich bereits im Plasma der die Eizelle seitlich begren-
zenden Follikelzellen die ersten Faden (Abb. 37). Wie sie aus den Zellen
im Darmepithel, die entwicklungsgeschichtlich nicht diesem zuzurechnen
sind, sondern dazwischen von riickwirts eingekeilte Elemente des mitt-
leren Keimblattes darstellen (BUCHNER 1921, HECHT 1924), heraus und
an die Eirohre herantreten, ist bisher nicht beobachtet worden, aber
leicht vorzustellen. Wihrend dann Ei- und Niahrzellen etwas heran-
wachsen und in jenen die ersten eigenartigen akzessorischen Kerne auf-
tauchen, breitet sich nicht nur der infizierte Follikelgiirtel auch um die
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Nihrzellen aus, sondern treten auch die ersten Bakterien im Eiplasma
selbst auf. Wenn die Eizelle etwa das Dreifache der Linge erreicht
hat, hort die Zufuhr allmihlich auf, der Follikel ist bis auf einige
Zellen wieder bakterienfrei, das Eiplasma aber ist nun in ganz er-
staunlicher Weise derart von schlanken Fiden durchsetzt, dal das
Ganze wie ein dichtes, von lockenartigen Biindeln nach allel. Seiten
durchfurchtes Fadenkniuel erscheint. Wir kennen keine Symbionten-
ibertragung, bei der man so sehr um das physiologische Gleichgewicht
zwischen Eizelle und Mikroorganismen bangt, wie diese. Aber der Zu-

Abb. 37. Camponotus ligniperda. Infektion der jungen Ovocyten. Nach BUCHNER.

stand ist nur ein vorilibergehender. Nachdem das Plasma anfinglich bis
in die letzten Winkel von den in dem neuen Medium sich offenbar sehr
lebhaft vermehrenden Bakterien durchsetzt war, gewinnt es bei weiterem
Wachstum bald die Oberhand und dringt mit zunehmender Dotter-
speicherung die Pilze immer mehr nach hinten ab, wo sie schlieBlich
im legereifen Ei einen relativ geringen Raum am hinteren Eipol ein-
nehmen.

BucHNER (1918) hat auch die rudimentiren Ovarien der Arbeite-
rinnen verglichen und dabei gefunden, da die dltesten darin zu findenden
Eier jeweils auch infiziert sind, also ein ProzeB durchgefiihrt wird, der
normalerweise wohl bedeutungslos bleibt, aber in dem scheinbar gar
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nicht so seltenen Fall, da3 Arbeiterinnen zur Eiablage schreiten, als
zweckdienliche Einrichtung erscheint.

Die Ubertragung der Formica fusca-Symbionten ist seit BLoCHMANN
nicht wieder untersucht worden. Nach seinen kurzen Bemerkungen
lauft sie offenbar sehr dhnlich ab, nur sollen die Stibchen lockerer und
nicht in so regelmiBige Biindel geordnet sein’.

b) Blattiden. Auch die Bakterien, die alle Blattiden in besonderen
Zellen des Fettkorpers beherbergen — iiber ein Dutzend Gattungen der
alten und der neuen Welt sind daraufhin gepriift worden —, werden stets
iiber die Eizellen hinweg iibertragen. Aber im einzelnen verlduft der
ProzeB recht verschieden von dem eben von Camponotus geschilderten.
Auch hier hat BLocHMANN
dies als erster erkannt
(1887) und die Beobach-
tungen von  MERCIER
(xgob), BucHNER (1, 1912),

FRANKEL (1921) konnten

nur weitere Einzelheiten

beibringen. Da das Fett-

gewebe die Eirohren

uberall dicht umhiillt, be-

steht keine grofle Schwie-

rigkeit, wenn gleichzeitig

mit dem ersten Anschwel-

len der Ovarien ein kleiner

Teil der Bakterien die

Bakteriozyten verldf3t und

sich entweder aktiv zu

dem Eifollikel begibt oder

passiv vom Blut dorthin

tragen 140t. FRANKEL glbt Abb. 38. Periplaneta orientalis. Frithes Stadium der
zudem Bilder, die wohl Eiinfektion. Nach BUCHNER.

als ein solcher Austritt der Bakterien aus ihren Wirtszellen und durch
die umhiillenden Fettzellen zu deuten sind. Die Ovocyten, die von
diesen freien Bakterien nun angegriffen werden, sind abermals recht
junge, wenn auch nicht so jung, wie bei den Ameisen. Ihr Wachs-
tum hat bereits eingesetzt, der Kern hat das Bukettstadium schon
eine gute Weile hinter sich, aber der Follikel besteht noch aus sehr ab-

1 Neuerdings hat der Verf. die fusca-Symbiose nachgepriift und Brocu-
MaNNs Angaben vollauf bestitigt. In den jungen Eiréhren, die sich in Ar-
beiterpuppen finden, schlieBt bereits an die sterile Zone der jiingsten Ei-
und Nihrzellen eine massive, reich infizierte Follikelbildungszone an und
unmittelbar den Eiréhren anliegende Mycetocyten erleichtern den Ubertritt
der Symbionten in diese (nach bisher unveréffentlichten Untersuchungen).
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geflachten Zellen mit spérlichen Kernen, wenn er nun von einer geringen
Zahl von Stdbchen, anfangs zdhlt man etwa 15—20, durchwandert
wird. Diese verteilen sich rund um die Oberfliche des Eies, erhalten
stets weiteren Zustrom und vermehren sich ihrerseits durch Teilung, so
daf3 die dichte Besiedelung nicht nur mit dem Wachstum der Ovocyten
schritt hilt, sondern zu einem immer stirkeren Belag fithrt (Abb. 38).

Voriibergehend kommt es zu besonderen Massenansammlungen der
immer noch extrazellulir liegenden Bakterien in je einer ringférmigen
Zone nichst den beiden Polen des Eies und endlich, wenn der Eidotter
sich zu bilden anfingt, erreicht die Entfaltung der Bakterien den Héhe-
punkt. Jetzt nehmen die stirksten Anhdufungen die beiden Pole selbst
ein und sind die Bakterien an den Lingsseiten spirlicher geworden. Nun
geht auch an diesen beiden Stellen die eigentliche Aufnahme in das Ei
so vor sich, daB3 die Eimembran eine Strecke weit geldst erscheint und die
Stédbchen vereinzelt in den Dotter einriicken. In diesem bleiben sie aber
dicht beisammen und bilden oben und unten dicht unter der Oberfliche

Abb. 39. Periplancta orientalis. Ende der Eiinfektion, einer der beiden infizierten Pole. Nach FRANKEL.

je eine flache haubenférmige Ansammlung, so da3 ein Endzustand er-
reicht wird, wie ihn sonst kein symbiontenfithrendes Insekt zu Beginn
seiner Entwicklung vorfindet (Abb. 39).

BrocumanN und MERCIER haben angegeben, daf3 zunichst die Bak-
terien sich eine Weile auf dem Weg zur Ovocyte in den Follikelzellen
selbst aufhalten und Buc:xer hatte denselben Eindruck gewonnen,
FRANKEL aber versichert im Gegensatz hierzu, daf3 dergleichen nur vor-
getduscht wiirde. Dagegen stimmen MERCIER und FRANKEL darin {iber-
ein, daf} die Bakterien in den Eiern schlieBlich ganz betrichtlich an Gré3e
verlieren und das Aussehen bekommen, das die Symbionten hungernder
Schaben besitzen.

Den obigen Schilderungen der Infektion liegen die Verhiltnisse bei
Periplaneta ovientalis zugrunde. Als FRANKEL auch andere Blattiden
daraufhin verglich, stellte sich heraus, da} zwar prinzipiell die Dinge
tiberall gleich liegen, aber allerlei Varianten vorkommen. Sie fand z.B.,
daB bei Blatta aethiopica, Homalo demascruralis, Epilampra grisea und
Hetevogomia aegyptica ebenfalls je zwei polare Konzentrationen der Bak-
terien vorkemmen, und zwar schon an jiingeren Eiern, daB3 aber die vor-
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angehenden ringférmigen Ansammlungen fehlen, daf3 bei Blatta geymanica
und Platyzosteria armata eine dicke Schicht das ganze Ei umzieht und
nur bei ersterer eine unbedeutende Konzentration am hinteren Pol statt-
findet. HEvMoONs (2, 1895) gibt vom legereifen Blatta germanica-Ei an,
daB sich eine unbedeutende Ansammlung am Vorderende befinde, eine
zweite aber in der Mitte der konvexen Dorsalseite.

Eine ganz ungewdhnliche Anhiufung an den Polen besitzt Hetero-
gomia aegyptica nach FRANKEL (Abb. 40). Hier und bei Homalo wandern
dann die Stdbchen nicht diffus ein, sondern gelangen durch einen merk-
wiirdigen  Faltungs-
prozeB in dieses, der
schonan jungen Eiern
ansetzt. Diese Falten
schneiden tief in das
Eiplasma ein, am tief-
sten an den Polen,
wihrend sie nach den
Seiten zu allmahlich
ausklingen.

c) Acanthialectu-
laria. Unsere Kennt-
nisse von der Uber-
tragung der symbion-
tischen Bakterien bei
der Bettwanze gehen
auf BUCHNER (4, 1923)
zurﬁck, der auch die Abb. yo. Heterogomia aegyptica. Eiinfektion. Nach FRANKEL.
eigenartigen, bis da-
hin vé6llig unbekannt gebliebenen paarigen Organe im Abdomen auffand,
die hier den Wohnsitz der Symbionten darstellen. Abermals werden neue
Wege zur Erreichung des gleichen Zieles eingeschlagen, wenn die Bakterien
zunichst die Nihrzellen infizieren und von deren Sekretstrom sich in die
jungen Ovocyten tragen lassen.

Wann sie frithestens im Ovar erscheinen, kann BUCHNER nicht be-
stimmt sagen; spitestens diirfte es sich um das dritte Larvenstadium
handeln, denn im vierten ist die Infektion in den Rosetten von Nahr-
zellen, die jede Eiréhre an ihrem Ende triagt, schon eine sehr erhebliche.
Uberall in den zweikernigen Zellen sind sie bereits anzutreffen, auch in
den noch wenig herangewachsenen am distalen Ende des Nahrkolbens
(Abb. 41a). In den groBeren Nihrzellen liegen die Stabchen nicht nur
isoliert und deshalb sehr deutlich zu erkennen, sondern sie vereinigen
sich zu dichten, rundlichen Ballen, denen ihre wahre Zusammensetzung
auf Schnitten nur schwer anzusehen ist, zumal die Firbbarkeit der ein-
zelnen Komponenten gleichzeitig herabgesetzt wird. Zerdriickt man aber
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im Leben solche Ansammlungen, dann offenbaren sie sich sofort als ein
Filz kleiner gewordener Bakterien. Ahnlich verhalten sich auch die Bak-
terien in den Mycetomen und hier wie dort lagern dann vereinzelte
groBere und stirker firbbare Stibchen dazwischen. Die Ballen kénnen
so michtig sein, dall sie die Nihrzellen ganz deformieren, nehmen aber

Abb. 41 a—e. Acanthia lectularia. a Ein Stiick der infizierten Nahrzellkrone; b die Bakterien
treten in das Ei iiber; c, d, e direkte Ovocyteninfektion. Nach BUCHNER.

immer nur die distalen Regionen derselben ein, wihrend die freien,
groBeren, starker firbbaren Stdbchen im verjiingten Zellteil liegen, der
in das faserig differenzierte Zentrum der ganzen Nihrzellkrone iiber-
geht, sowie in diesem selbst und in dem starken Faserbiindel, das von
hier in die Ovocyten hineinzieht (Abb. 41b). Offenkundig werden sie von
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dem Strom, der lings dieser IFasern erwiesenermafen in die Eizelle zieht,
mitgefiihrt und gelangen so an den Ort ihrer Bestimmung, wo sie an-
fangs diffus im Plasma verteilt liegen.

Erst wenn die Eizelle etwa die GroBe der Nihrzellgruppe erreicht
hat, macht sich eine gesteigerte Ansammlung am hinteren, dem Nihrzell-
pol abgewandten Pol bemerkbar. Schlieflich sammeln sich alle Bakterien
am hinteren Pol an, weitere Nachziigler, die vorher noch da und dort im
Plasma lagen, bleiben aus, dieses fillt sich mit michtigen Dotterschollen
und am Ende des Eiwachstums finden wir die Symbionten nur in einer
ganz dinnen Lage unmittelbar unter der Eioberfliche im Keimhaut-
blastem vereint.

Neben dieser Ubertragung auf dem Umwege der Nihrzellen besteht
aber noch ein kiirzerer Weg, der auBerdem, wenn nicht stets, so doch
sicher sehr oft begangen wird und an die von den Ameisen geschilderten
Verhiltnisse erinnert. Etwa zur gleichen Zeit nimlich werden dann
schon sehr junge Ovocyten noch wihrend des Bukettstadiums, unter
Umstinden sogar recht reichlich, infiziert und mengen sich, wenn die
Zelle von einem gewissen Alter an den AnschluB an die Nihrzellen ge-
funden hat, mit von dort kommenden Genossen (Abb. 41 c—e). Stets
handelt es sich auch dann um die Stibchen von dem kriftigeren Typus,
aber auch hierin nehmen sie, wenn sie sich besonders intensiv vermehren
und zu dichten Klumpen fithren, was gelegentlich vorkommt, die blassere
Farbung und kiirzere Gestalt an.

Wir miissen aus diesen Tatsachen schlieBen, daf3 die stark firbbaren
Stibchen in irgendeiner Hinsicht fiir die Neubesiedelung von Eizellen
geeigneter sind als ihre Vermehrungsform und diirfen vielleicht die Ver-
mutung aussprechen, dal} die letzteren als entartet zu betrachten sind.

Bei der engen Beziehung, die zwischen den Nihrzellen und den Ei-
zellen hier bestehen — stellen ja doch die ersteren abortive Geschlechts-
zellen dar — und bei der rdumlichen Berlihrung der beiden Elemente
wird uns der zweifache Weg, den die Bakterien nehmen, nicht sonderlich
wundernehmen, ja es wire moglich, dal iiberhaupt schon indifferente
Ovogonien infiziert werden, bevor sich die Nihr- und Geschlechtszellen
trennen.

So ist also eine doppelte Sicherung der Infektion hier die Regel, was
wir sonst von Eiinfektionen bisher nicht kennen, uns aber vielleicht
daran erinnert, da uns bei Beschmiereinrichtungen der Eischale ge-
legentlich ein zweifaches Paar von pilzgefiillten Sicken begegnete, ob-
wohl andere Formen uns lehren, daB jedes Paar allein auch schon hin-
reichenden Dienst tun kann (Anobiiden kombinieren den Hylecoetus- und
Cerambycidentypus).

d) Gamasiden. Als symbiontenfithrende Akarinen kennen wir nur
die Familien der Gamasiden und Ixodiden. Alles, was wir von den
ersteren wissen, geht auf die Mitteilung E. REICHENOWS (1922) zuriick,
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die Kenntnisse beziiglich der Ixodiden beruhen auf Untersuchungen von
Gopoy und Pinto (1923), CowprY (1925) und BUCHNER (6, 1920).
Wir wollen zuerst iiber die ersteren berichten, da sie sich hinsichtlich der
Ubertragung am einfachsten verhalten. Die Liponyssus-Arten — solche
allein sind studiert — besitzen Mycetome, die insofern innige Bezie-
hungen zum Darmkanal besitzen, als sie zwischen Darmepithel und
Muskelschicht eingeschoben liegen, bei Liponyssus saurarum drei, bei
L. musculi ein einziges, entsprechend groBeres. Die gleiche Lage nehmen
merkwiirdigerweise auch die Ovarien ein und da bei der Verdauung
dieser Tiere ein starker Verbrauch an Epithelzellen des Darmes cinsetzt,
grenzen zum Teil schon vor der Umwandlung der Nymphe in das ge-
schlechtsreife Tier, regelmidBig aber bei &dlteren Tieren, nicht nur die
Mycetome, sondern auch die Ovarien unmittelbar an das Darmlumen.

Die Eizellen treten einzeln in die Leibeshohle, wachsen in ihr noch
heran und liegen dann unmittelbar unter dem mittleren und zwischen
den beiden seitlichen Mycetomen von L. saurarum. So kommt es, daB3
die Symbionten auf die einfachste Weise unmittelbar aus ihrem Wohn-
sitz in das noch hiillenlose Ei iiberwandern kénnen. Wenn das Ei dann
in den Uterus iibergetreten ist, sind die Symbionten schon tief in den
Dotter vorgedrungen und noch im Embryo findet man sie hier regellos
verstreut und — was sonst noch bei keinem Symbionten gefunden
worden ist — stets in das Innere von Dotterkugeln eingeschlossen.
Mehrere, oft zahlreiche Pilze liegen dann dank ihrer Vermehrungstétig-
keit vor allem in dlteren Entwicklungsstadien in vereinzelten Dotter-
kugeln.

Bei Liponyssus saurarum liegt das einzige Mycetom dorsal und
weiter kopfwirts, von den reifenden Eiern also weiter abgeriickt. Es
diirfte daher hier schon das Ovar von den Symbionten durchsetzt
werden, wie dies in der Folge von den Ixodiden zu berichten ist.

Soweit liegen die Verhiltnisse bei den Gamasiden also sehr einfach;
an der ganzen Oberfliche ist die wachsende Ovocyte aufnahmefdhig und
im Gegensatz zu den bisher geschilderten und den im folgenden noch
vorzufithrenden Infektionsweisen kommt es nach REICHENOW im Ei
zu keinerlei spezifischer Lagerung.

Trotzdem miissen wir noch auf eine besondere Komplikation der
Gamasidensymbiose hinweisen, die sich auch bei der Ubertragung be-
merkbar macht, ohne dal} wir sie bisher verstehen kénnten. In den von
wenigen groBen Zellen aufgebauten Pilzorganen wohnen nicht stets bei
allen Individuen der gleichen Spezies auch die gleichen Symbionten,
sondern im ganzen sechs verschiedene, von denen meist nur ein einziger
vorhanden ist, zu dem sich aber gelegentlich noch ein zweiter gesellen
kann. Weitaus am héufigsten enthielten die in Spanien gesammelten
Liponyssus saurarum ein Bakterium, das stark an das in Periplaneta
lebende erinnert, bei manchen Milben trat dazu noch ein schlanker Ba-



Ergebnisse der Symbioseforschung I. 61

zillus, seltener begegnete REICHENOW einer wesentlich lingeren Form,
eventuell auch diinnen, sehr langen Faden. Tiere aus Rovigno endlich
hatten Symbionten, die mit keinem der spanischen iibereinstimmten. Alle
diese Formen kehren nun aber bei der Eiinfektion genau so und in ent-
sprechenden Kombinationen wieder, stellen also nicht nur verschiedene
Zustdnde eines besonders variablen Organismus dar.

¢) Ixodiden. Von den Ixodiden ist dank den Untersuchungen der
oben genannten Autoren, insbesondere CowDRYS, eine so grofe Anzahl
Formen als Symbiontentriger nachgewiesen worden, daf wir sicher sein
koénnen, daB3 die ganze Gruppe nur aus solchen besteht. Beziiglich der
Unterfamilien der Argasinen und dem Tribus der Amblyommini wissen
wir nur, daB die Ubertragung der hier stets die Zellen der Malpighischen
Gefille bewohnenden bakterienihnlichen, nach Cowbpry vielleicht zu

Abb. 42. /lxodes hexagonus. Anfangsstadien der Eiinfektion. Nach BUCHNER.

den Rickettsien zu stellenden Organismen auf dem Wege der Eiinfektion
vor sich geht. Eingehendere Studien iiber die Einzelheiten stehen noch aus.

Die Eiinfektion der Ixodini aber wurde von BUCHNER (6, 1926) ge-
nauer geschildert. Sie beginnt recht ungeordnet, verliuft aber in der
Folge in merkwiirdig abgemessener Weise. Schon an recht jungen Eier-
stécken stellt man fest, daB die noch indifferent erscheinenden Bestand-
teile des Keimlagers auf weite Strecken hin mehr oder weniger reichlich
von den Fddchen und Stibchen infiziert sind, die auch hier in den
Zellen der Vasa Malpighi, zum Teil diese enorm fiillend und zu langen
sich umschlingenden Biindeln auswachsend, anzutreffen sind. Die
gleichen Gebilde liegen dann — wenn auch nur in beschrinkter Linge —
auch in den Elementen, die sich durch das stirker einsetzende Wachs-
tum als Ovocyten bekunden (Abb.42). In Bilde ist fiir diese Zellen
charakteristisch, daB3 die Symbionten sich an den beiden Polen der sich
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etwas streckenden und schlieBlich bohnenférmig werdenden Zellen an-
sammeln. Ist der Héhepunkt dieser Verteilung erreicht, dann sitzen die -
Eizellen auf besonderen, ebenfalls infizierten Zellsockeln und ragen von
hier frei in die Leibeshohle. Haben sich die Bakterien sicher nicht nur
durch weiteren Zuzug von aullen, sondern auch durch Teilung schon bis
dahin betriachtlich vermehrt, so steigert sich dies in der Folge eher noch
und fithrt an Stelle der kleinen Einzelstibchen zu Biindelchen von sol-
chen, wobei sie sich gerne etwas spiralig umschlingen.

In diesem Zustand verdndern sie erneut die Lage im wachsenden Eji.
Waren bisher die beiden Ansammlungen durch den in der Mitte gelegenen
groBen Eikern getrennt, so treten jetzt immer mehr Bakterien in den

a b
AbD. 43 a, b, [xodes hexagonus. Zwei Stadien der Ballung der Symbionten im heranwachsenden Ei.
Nach BUCHNER.

Raum tber den Kern ein, bis sie hier allmihlich auf Kosten der seit-
lichen eine kugelige Ansammlung etwa von KerngréBe bilden. Anfangs
markieren noch lockere Schwaden den Ort der urspriinglichen beiden
Haufen, dann wenige Nachziigler und schlieBlich ist alles nicht mehr in
Biindeln, sondern fast nur noch als kleinere, isolierte Stibchen in dem
runden Klumpen, der wie ein Dotterkern neben dem Ei liegt, vereint®

* PorTIER &ullert in seinem Buch ,,Les symbiotes” (3, 1918) die Mei-
nung, dal der Dotterkern des Spinneneies nichts anderes sei, als eine mit
symbiontischen Bakterien gefiillte Kapsel Hier liegt eine Verwechslung mit
Mitochondrien vor. Eine eingehende Untersuchung iiber Bai und Entwick-
lung des Spinnendotterkernes von A. KocH, deren Ver6ffentlichung bevor-
steht, wird dies dartun.
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(Abb. 43, 44). Inzwischen ist die Bildung der Reservesubstanzen ihren
Gang gegangen und die Dottertropfchen umschlieBen eng und allseitig
die Symbionten. Zur endgiiltigen Ruhe sind die Bakterien dabei aller-
dings immer noch nicht gekommen, denn das Fi wichst noch betréicht-
lich weiter, die Dotterkugeln werden viel groBer, und gleichzeitig zer-
streuen sich die Symbionten wieder im spirlichen Eiplasma, so daB sie
nur mit Miihe noch aufzufinden und das Ende des komplizierten Pro-
zesses doch dem des einfachen bei den Gamasiden gleicht, abgesehen
davon, daB bei Ixodes die Dotterkugeln selbst frei bleiben.

Abb. 44. Lxodes lhexagonus. Der Bakterienballen im Eidotter. Nach BUCHNER.

Bipolare Haufung, zentrale Ballung und erneute Zerstreuung 16sen
sich also ab und wir wiirden gerne wissen, ob eine Eigenbewegung der
Bakterien unter irgendwelchen richtenden Einflissen des Eiplasmas
oder eine gesetzmiBige Folge von Strémungserscheinungen Hand in
Hand mit dem Herabsinken des Eikernes, das aus unseren Bildern zu
ersehen, dem Aufbau des Dotters und dergleichen dafiir verantwortlich
zu machen ist. Zur Zeit sind wir leider nicht in der Lage, dies zu ent-
scheiden.

XI. Eiinfektion am oberen Pol (Insekten).

a) Lecaniinen. Es sind nur Schildlduse, von denen wir bisher eine
Eiinfektion am oberen Eipol kennen gelernt haben. Wie sich bei dieser
Insektengruppe die symbiontischen Einrichtungen iiberhaupt auBer-
ordentlich scharf mit den jeweiligen systematischen Unterabteilungen
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decken, so auch die Ubertragungsweisen im speziellen. Von den Unter-
familien der Cocciden, die bisher daraufhin untersucht wurden, sind es
die Lekaniinen, Diaspinen, Coccinen und Asterolekanien, die den Sym-
bionten am Nihrzellpol eine Einfallspforte ins Ei 6ffnen. Wir beginnen
mit den schon am lingsten bekannten Lekaniinen.

Bereits zu einer Zeit, als man mit derartigen Beobachtungen noch
nicht viel anfangen konnte und die trinenférmigen Organismen in ihrer
wahren Natur noch nicht erkannt waren, beobachtete Puryam (187%),
daB bei Pulvinaria innumerabilis,
wenndieNahrzellkrone degeneriert,
zum Teil in dieser, zum Teil aber
auch zwischen Ei und Chorion,
etwa 5—20 derselben erscheinen,
ohne zu wissen, daf} es sich dabei
um den geregelten Vorgang der
Eiinfektion handelt. Tatsichlich

a bw
Abb. 45 a, b.. Chionaspis salicis. Die Symbionten infizieren die Nahrzellverbindung. Nach RICHTER.

liegen nicht, wie man zunichst annahm, Saccharomyceten, sondern Koni-
dien eines Askomyceten vor, die sich lebhaft durch Knospung vermehren,
in Kultur Mycelien bilden und im Wirtstier teils diffus die Fettzellen
durchsetzen, teils frei in der Lymphe flottieren (SuLc I, 1910; BucH-
NER I, 1912; 11, 1921; SCHWARZ 1924 u.a.). Bei allen Lekaniinen nun
treten diese Pilze, die von Art zu Art eine spezifische Gestalt besitzen,
vom Blutstrom getragen, dort an den Follikel heran, wo die wenigen
groBlen Nahrzellen mittels eines schlanken Halsteils mit der Eizelle
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in Verbindung stehen. Nur hier ist eine schmale ringférmige Zone
befihigt, die Pilze einzeln aufzunehmen. Der Zeitpunkt der Aufnahme-
fahigkeit kann von Art zu Art ein recht verschiedener sein. BREEST
(1914) hat bei einer Lecanium-Art gesehen, daB8 dies schon der Fall war,
als die Eizelle noch nicht gréBer als die Nahrzellen war, dhnlich frith
wird bei Lecanium corni die Infektion eingeleitet, aber in anderen Fillen
werden erst dltere Eirchren angegangen. Nachdem die Pilze einige Zeit
im Plasma der Follikelzellen verharrten, werden sie nach innen weiter-
gegeben und gelangen so in den Raum zwischen dem Follikelepithel und
dem Nahrstrang. Hier sammeln sie sich, wiahrend das Ei seiner endgiil-
tigen Ausbildung entgegengeht, und

gleiten, gleichgiiltig, ob die erste

Aufnahme frith oder spit erfolgte,

langs desin Riickbildung begriffenen

Niahrstranges erst in den Raum zwi-

schen Ei und Chorion herab, wenn

die Ndhrzellenkrone zu degenerieren

beginnt. Wenn die Ovocyte jetzt zur

eigentlichen Aufnahme schreitet,

ist sie nahe daran, die erste Reife-

teilungsspindel zu bilden oder steht a

b c

Abb, 46 a—c. Chionaspis salicis. Die Symbionten werden in das Ei aufgenommen. Nach RicHTER.

schon auf diesem Stadium. Dann entsteht am oberen Pol eine Art
Empfingnisgrube, in die die Pilze hineinsinken, deren Zahl bei den
Lekaniinen recht beschrinkt ist, wenn man bei Lecantum cormi etwa 15,
bei Pulvinaria psidii nur g gezdhlt hat. Etwas spiter erscheint die Ver-
tiefung wieder geschlossen und die Pilze liegen als kleines Hiufchen im
Eiplasma, das um jeden einzelnen von ihnen eine Vakuole bildet (Le-
canium corni, BUCHNER 1, 1912). Mit Vorliebe verdichtet sich gleich-
zeitig am Rande dieser Grube und um die intrazelluldre Pilzansammlung
das dotterfrei bleibende Plasma etwas mehr als anderweitig.

b) Diaspinen. Bei den Diaspinen verlduft der Ubertragungsprozef3
sehr dhnlich. In der Anpassung an ihre Giste gehen diese insofern

Ergebnisse der Biologie IV. 5
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einen Schritt weiter, als sie sie nicht mehr ungeziigelt in der Lymphe

tragen, sondern in spezifischen Mycetocyten, die dann kein Fett mehr

speichern (SULC 1, 1910; BUcHNER 11, 1911). Ihre systematische Zu-

gehdrigkeit ist noch nicht entschieden. Was wir iber die Infektion

wissen, geht im wesentlichen auf eine Untersuchung von RICHTER (1928)

zuriick. Von Chionaspis salicis gibt sie an, dal im reifenden Weibchen

Mycetocyten mit sich auflésender Oberfliche zu finden seien. Die

Symbionten in diesen haben dann merklich ihre Gestalt verdndert,

wenn sie nicht mehr oval, sondern linglich und vorn und hinten zuge-

spitzt sind. Entweder sind alle Insassen einer Mycetocyte so umge-

formt oder nur ein Teil derselben. Nur Pilze von dieser langen Gestalt sind

es, die fiir die Eiinfektion in Frage

kommen. Sie sind es daher auch,

die jetzt hiufig freitreibend in der

Nihe der Ei- und Néhrzellverbin-

dung auftauchen und einzeln rasch

durch den Follikel hindurch zwischen

diesen und den Faserstrang gelan-

gen; ob zwischen den Follikelzellen

gleitend oder voriibergehend in sie

aufgenommen, bleibt dabei unent-

schieden. SchlieBlich liegen die

Symbionten rund um den Nihr-

strang und zwingen den Follikel zu

einer betrichtlichen wulstartigen

Vorwdlbung (Abb. 45). Auch hier

Abb, 47. Aspidiotus piri. Die Mycetocytensam-  treten die Pilze erst um die Zeit der

meln sich rings um di¢ Verblndung von Ei und - ersten Reifeteilung ins Ei. Die Ein-

zelheiten sind den eben geschilder-

ten recht dhnlich (Bildung einer Grube, Aufnahme aller Pilze auf
einmal, Verdichtung des Eiplasmas an dieser Stelle, Abb. 46).

Wahrend Lepidosaphes ulmi und glovers kaum Unterschiede zeigen,

fiihrt uns A spidiotus piri eine originelle Variante vor. Schlankere Formen

werden hier von den Pilzen zur Zeit der Infektion nicht angenommen,

auch fehlen Hinweise auf eine Auflésung von Mycetocyten. Wohl aber

kommt es zuganz eigenartigen Ansammlungen von solchen rund um den

verjiingten, Ei und Nihrzellen verbindenden Abschnitt. Die Abb. 47

gibt das wieder. An jlingeren Ovocyten fehlen solche Halskrausen von

Mycetocyten. Es handelt sich also offenbar um eine zu bestimmter Zeit

nach einer spezifischen Stelle am Ei gerichtete aktive Wanderung der-

selben. Erst wenn diese vor sich gegangen ist, erfolgt Austritt und Durch-

tritt der Pilze in gewohnter Weise. Parlatorea olea verhilt sich ebenso.

¢) Coccinen. Die aus mehreren Griinden recht interessanten Coccinen-

symbionten bewohnen unpaare, ziemlich groBe Mycetome und schlieen
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sich hinsichtlich der Ubertragungsweise einerseits insofern an die Le-
kaniinen und Diaspinen an, als wiederum der obere Pol als Einfalls-
pforte ins Ei allein in Frage kommt, riicken andererseits aber wieder in-
folge ihrer andersgearteten Symbionten und deren Verhalten hierbei von
ihnen betrichtlich ab. Genauer untersucht ist bisher nur die Eiinfek-
tion bei Pseudococcus citri und adonidum (PIERANTONI 7, 1913 ; BUCHNER
11, 1921).

Die Mycetome dieser beiden Tiere sind oval, im Leben leuchtend
gelb gefidrbt und liegen unterhalb des Darmrohres im Abdomen. Grole,
einkernige Zellen, die von den Pilzen bewohnt sind, werden durch zellige,
pilzfreie aber pigmenttragende Scheidewande in Ficher geteilt und das
Ganze von Epithel um-
zogen. Die gewdhnlichen
Mycetocyten von Pseudo-
coccus citre enthalten in
ihrem Plasma 10—12rund-
liche oder lingliche farb-
lose Ballen von wurst-
féormigen Pilzen, die durch
reichliche Gallertbildung
zusammengehalten  wer- a
den. Neben ihnen aber
finden sich im Mycetom
der Weibchen andere My-
cetocyten, die wesentlich
abweichen. Nach P1ERAN-

TONTI liegen sie mehr ober-

flachlich im Organ. Ihre

Kerne sind kleiner gewor-

den — die Kerne dieser b

Mycetome enthalten ne-  Abb.48a, b. Prendococcus citri, Infektion am oberen Eipol.
benbei bemerkt, infolge Nach PIERANTONI.

mehrfach unterdriickter Teilungen ein Vielfaches der normalen Chromo-
somenzahl (BUCHNER 11, 1921; SCHRADER I, 2, 1923) — der Plasmahof
um den Kern dafiir groBer, die Pilze selbst aber vor allem haben ihre
Beschaffenheit gedindert. Noch liegen sie in Gallertklumpen vereint,
aber sie sind jetzt stark lichtbrechend, gedrungen, U-férmig gekriimmt
und jeweils von einer eigenen feinen Membran umzogen (wir folgen hier-
bei den Angaben BucHNERs; PIERANTONI schildert sie etwas anders,
groBer und weniger gekriitmmt, so daf3 hier vielleicht eine geographische
Rasse, sei es des Wirtes oder der Symbionten vorliegt). Solche Ballen
enthaltende Zellen degenerieren weiterhin, das Plasma zerreift, die Pilz-
kugeln werden frei und treten zwischen Liicken des umbhiillenden Epithels
nach auflen.

5*
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Nur Ballen mit solchen spezifisch umgewandelten Organismen werden
auf diese Weise an die Basis der Nihrzellkrone getragen und sammeln
sich, wiederum zu einer Deformation fiihrend, dort hinter dem Follikel
rund um den Nihrstrang. Wie bei Lekanien und Diaspinen verharren
auch sie hier in der Regel, bis die Nihrzellen degenerieren, um dann in
den Raum zwischen Chorion und Eiplasma und endlich in dieses iiber
zu treten (Abb. 48). Immerhin kommt es vor, daB der eine oder
andere Ballen etwas vorzeitig herabgleitet und aufgenommen wird.
Manchmal beobachtete PreranTONI, dal zwischen Ei und Chorion sich
einige Pilze aus den Paketen befreien und dann alsbald das fiir das
spitere Organ typische Aussehen annehmen (Abb. 48a). Solche kénnen
dann selbstindig infizieren und neuen Ballen den Ursprung geben.
Aber die Regel ist, daB
vollstindige Pakete ins Ei
gelangen und gemeinsam
hier von einer eigenen Mem-
bran umgeben eine regel-
maBige runde Kugel bilden.

Es liegt hier also mit al-
ler wiinschenswerten Deut-
lichkeit die Ausbildung spe-
zifischerInfektionszustdnde
der Symbionten vor, wie wir
sieinabgeschwichtem MaQe
eben auch bei Chionaspis
kennen gelernt und wie sie uns noch oft und in kompliziertester Weise
begegnen wird.

Der Vergleich einer groBeren Anzahl Coccinen wire aus mehreren
Griinden interessant. Untersucht man das sonst ganz gleich gebaute
Mycetom einer anderen Spezies, Pseudococcus adonidum, so leben in ihm
statt der Wiirste schlanke Stibchen, offenkundige Bakterien, scheiden
genau so Gallerte aus, verlassen ebenfalls in Gallertkugeln vereint das
Organ und schreiten zur Infektion. Wir miissen aus diesem Grund auch
die ,,Wiirste* der anderen Spezies fiir bakteroidartig modifizierte Bak-
terien ansehen. Andere Gattungen haben #hnliche Organe, aber Sym-
bionten, die nicht in Paketen auftreten, also wohl auch nicht in solchen
infizieren werden.

Wir kénnen nicht umhin, bevor wir das interessante Objekt verlassen,
noch auf einen hochst seltsamen Punkt aus der Embryologie des Myce-
toms von Pseudococcus citri hinzuweisen. SCHRADER (I, 2, 1923) hat nim-
lich gezeigt, daf} es die Derivate der Richtungskérperkerne sind, die im
Ei verbleibend auf die Symbiontenansammlung zuwandern und sich mit
ihnen zu den Mycetocyten vereinen, so dafBl also das Mycetom bis zu
einem gewissen Grade hier einem selbstindigen, im Leib der Schwester

Abb. 49. Asterolecanium aurewm. Infektion am oberen
Eipol. Nach RiCHTER.
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geschwulstartig parasitierenden Organismus gleichzusetzen ist. Wir
werden vergleichbaren Paradoxen Hand in Hand mit ungew&hnlichen
Infektionseinrichtungen spiter noch begegnen.

d) Asterolecanien. Die vierte und letzte Schildlausgruppe, von der

wir eine Infektion am oberen Pol kennen, stellen die Asterolekanien dar.
Asterolecanium aureum wurde von RICHTER (1928) untersucht und reiht
sich ganz an die Diaspiden an. Spezifische Infektionsformen fehlen,
die Symbionten treten einzeln durch, eine vorangehende Ansammlung
von Mycetocyten, die auch
hier wie bei Diaspiden den
Wirtskorper diffus  durch-
setzen, fehltebenfalls(Abb.49).
Ungewohnlich spat aber findet
die Aufnahme in das Ei statt.
Genau genommen liegt sogar
eine Infektion des Embryos
vor, wenn RICHTER findet,
daB bereits ein Vierzellen-
stadium erreicht ist, wenn die
30—4o0 kleinen, rundlichen Or-
ganismen unter Bildung einer
lokalen dichteren Plasmarinde
Aufnahme finden. Da sich im
ibrigen aber der Fall so ganz
an die Fille ausgesprochener
Eiinfektion anschlieBt und
offenbar auch nichtals typisch
fiir die ganze Gruppe gelten
kann, haben wir ihn dennoch
an dieser Stelle eingereiht.

Andere Asterolekanien ha-
ben nun merkwiirdigerweise
eine allerdings noch unge-
nﬁgend studierte Bakterien- Abb.so. Pediculus vestimenti. Weiblicher Geschlechts-

. apparat mit Ovarialampullen. Nach MULLER.

symbiose (SHINJI 19I9/20;

RicHTER 1928) entwickelt. SHINJI hat Lecaniodiaspis pruinosa studiert.
Wir konnen seiner unvollkommenen Darstellung wenigstens das eine
entnehmen, daf3 dichte Massen kleiner Bakterien am oberen Pol des
Eies eine anders farbbare Ansammlung bilden, und RICHTER spricht
sich dhnlich, aber auch nur unbestimmt fiir Asterolecanium variolosum
aus. Die in technischer Hinsicht ungiinstige Gruppe bedarf weiterer
Erforschung.
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XII. Infektion am hinteren Eipol mittels Ovarialampullen
(Insekten).

a) Pediculiden. Die Symbiose der Pedikuliden wurde von SIKORA

(2, 1919) und BUCHNER (10, 1920) erstmalig erkannt; der Einblick in

die merkwiirdigen Uber-

tragungsverhidltnisse geht

vor allem auf letzteren zu-

riick. Der Sitz der Sym-

bionten ist bei den Ladusen

nicht immer der gleiche.

Die Kopf-, Kleider- und

Filzlduse besitzen ein un-

paares, ventral vom Darm

gelegenes und in ihn von

Abb. 1. Pediculus captis, Wandung der Osarialampulle. aulen eingedriicktes Myce-

Nach Buciinek. tom, die alte ,,Magen-

scheibe, die Haematopinus-

Arten ziichten zum Teil ihre Symbionten in einzelnen Zellen, die zahl-

reich zwischen die Epithelzellen und die Muskulatur eingeschoben sind,

Haematopinus piliferus vom Hunde aber baut wieder ein langgestreck-
tes, dem Darm anliegendes Mycetom auf.

Abb. s52. Pediculus capitis. Infektion eines Eies. Nach BucHNER.

Jedesmal aber finden sich die Symbionten der Pedikuliden auerdem
noch am weiblichen Geschlechtsapparat in eigenartiger Weise angesiedelt.
Bevor die beiden Eileiter, die je fiinf Eir6hren tragen, sich vereinigen,
um in die Vagina einzumiinden, schwellen sie in auffallender Weise



Ergegﬂi;ég der S}'mbiéSégféghIlI{g L 71

kugelig an (Ovarialampullen) (Abb. 50). Untersucht man diese Stellen
bei Pediculus-Arten auf Schnitten, so haben sie einen mehrschichtigen,
komplizierten Bau, den uns am besten Abb. 51 vorfithrt und an dem
uns vor allem eine mittlere Lage hoherer Zellen auffillt, die, von Va-
kuolen umschlossen, die gleichen, sonst noch am Darm lokalisierten

Symbionten enthilt. Filialmycetome hat Buch-

Abb. 53. Lipenrus spec. Ovarialampulle. Original.

oder spitere, auf denen das Ei eine tief zuriickweichende Grube bildet,
in die die Symbionten nachriicken, um sich alsbald hinter ihnen zu
schlieen. Lange kann man dann auch eine Naht im alten Ei erkennen,
die dieser Verlotungsstelle entspricht. Manchmal schlieBt sich das FEi,
bevor auch die letzten Symbionten aufgenommen sind, wie dies auch bei
Zikaden, Blattliusen usw. nicht selten geschieht. Unsere Schilderung
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hélt sich speziell an die Verhiltnisse bei der Kopflaus, aber bei Haema-
topinus-Arten z. B. liuft der Vorgang ganz ebenso ab.

Nach der ganzen Situation miissen sich natiirlich die Mycetombe-
wohner und die der Ovarialampullen von der einheitlichen polaren In-
fektionsmasse ableiten. Im Laufe der postembryonalen Entwicklung
der Liuse aber scheinen die beiden Symbiontenmengen verschiedene
Wege zu gehen. SIKORA gibt an, dal die Pilze in der Magenscheibe
ganz junger Lause noch ein deutliches Fadenkonvolut darstellen, da8 um
die Zeit der dritten Hiutung aber an dessen Stelle unregelmaBige Schollen
treten. In den Ampullen aber bleibt stets die urspringliche Gestalt er-
halten! Wir deuten die Dinge so, daf3 in letzteren ein infektionstiichtiger
Stamm reserviert wird, wihrend in den darmwirts gelegenen Organen
im Zusammenhang mit ihrer Funktion eine Entartung der Symbionten
einsetzt, die sie als Ausgangsmaterial neuer Generationen nicht mehr ge-
eignet erscheinen 14d0(t.

b) Mallophagen. Ganz ihnliche Ubertragungseinrichtungen wie die
Pedikuliden haben auch die in so vieler Hinsicht ihnen nahestehenden,
im allgemeinen von Haaren und Federn lebenden, zum Teil aber ge-
legentlich auch regelrecht blutsaugenden Mallophagen entwickelt. Auch
bei ihnen finden sich offenbar ganz allgemein verbreitet Ovarialampullen,
die eine bakterienbewohnte Wucherung jeweils zum groBten Teil aus-
fiillt. Uber den histologischen Aufbau orientiert Abb. 53.

Es handelt sich bei Lipeurus spec. von der Taube um relativ wenige,
groBe, mit zwei bis drei Kernen versehene Mycetocyten, die sich zwischen
die Muskularis und das driisige Epithel des Eileiters einschieben und
vereinzelte kleine, nicht infizierte Elemente zwischen sich bergen. Im
abgebildeten Falle st6Bt links an die Ampulle eine ganz junge Eirchre,
rechts eine solche, die eben erst ein Ei entlassen hat, so da nur noch
der leere alte Follikel iibrig geblieben ist. An anderen Stellen wiirden
Eirshren ansitzen, deren ilteste Ovocyten in ganz dhnlicher Weise von
der Ampulle aus infiziert werden, wie wir es fir Pediculus capitis ab-
gebildet haben. Im einzelnen scheint der Bau der Ampullen zu variieren,
wenigstens fand ich bei Lipeurus versicolor die Mycetocyten sehr hoch
und zahlreich, an die Verhiltnisse bei Haemotopinus erinnernd’.

XIII. Infektion am hinteren Eipol vom Eileiter ausgehend
(Insekten).

Margarodinen. Margarodes und damit sicherlich die ganze Gruppe
iiberhaupt haben eine Ubertragungsweise ausgebildet, die héchst eigen-
artig anmutet und bisher ganz isoliert dasteht. Alles, was wir davon

t Diese neue Symbiose wird hier erstmalig mitgeteilt und soll von einem
unserer Schiiler eingehender untersucht werden.
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wissen, geht auf eine Untersuchung Surc’ (3, 1923) zuriick, der eine
nicht Farbstoff produzierende, also schon deshalb nicht mit dem be-
kannten Margarodes polonicus, dem Produzenten der polnischen Co-
chenille, identische neue Form zu untersuchen Gelegenheit hatte. Das
Mycetom, das diese Schildlduse besitzen, ist paarig und sitzt jeweils
an der Innenseite des Eileiters. Dabei wird die Wandung des Ovi-
dukts von dem Pilzorgan, das aus polyedrischen Zellen und einem
flachen Epithel besteht, derart durchbrochen, daB stellenweise die

a b

Abb. 54a, b. Margarodes spec. a Der weibliche Geschlechtsapparat mit den beiden angewachsenen
Mycetomen, b Schnitt durch ein Ovar mit Mycetom. Nach SuLc.

Mycetocyten unmittelbar an das Lumen des Eileiters grenzen
(Abb. 54). Die oberflachlichsten Mycetocyten sind am kleinsten und in
Stringen angeordnet, die tieferliegenden werden gréfer und schlieBen
dicht zusammen. Die runden oder eiférmigen Symbionten sind in den
kleinen Zellen frei von Einschliissen, wandeln sich aber zunichst in den
an das Lumen unmittelbar angrenzenden Zellen in charakteristischer
Weise um, indem sie ein zentrales stark firbbares Korn bekommen.
Solche Zellen 16sen dann die Wandung und entlassen Symbionten in den
Eileiter. Allmihlich schreitet diese Umwandlungstendenz, die abermals
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die Erstellung spezifischer Infektionsstadien bedeutet, auch weiter in
das Innere des Organs vor (Abb. 55).

Wie gelangen nun diese im Lumen des Eileiters flottierenden Orga-
nismen in die Eizellen selbst? Betrachten wir die Art, wie die Ovo-
cyten in den Eileiter eingefiigt sind, so ist die Gesamtsituation die fiir
die Schildlause typische (vgl. Abb. 54b). Héchst merkwiirdig aber sind
die eigenartigen Zapfen des Follikels, die sich an jedem hinteren Eipol

entwickeln und das Epithel des Ei-
leitersdiinn vorsich hertreibendin
denOvidukt hineinragen(Abb.56).
Sie funktionieren als Empfangs-
organe; denn hinter der Eizelle
selbst wird eine Empfangshohle

Abb. 33. Margarodes spec. Mycetom, die Infek- Abb. 56. Margarodes spec. Empfangsapparat
tionsstadien in den Eileiter entlassend. fiir die Symbionten am hinteren Eipol.
Nach Surc. Nach Suvrc.

vorbereitet, von dieser zieht sich ein Kanal nach der Spitze des Zapfens
zu und in diesen treten die Symbionten, deren urspriinglich in der Ein-
zahl vorhandenes Korn inzwischen in eine Anzahl kleiner Granula zer-
staubt ist, durch das Eileiter- und Follikelepithel hindurch iiber. Ist
eine bestimmte Anzahl Symbionten hinter dem Ei versammelt, so wird
sie von diesem in eine kugelrunde Hohle eingeschlossen.

Mit Recht endet Surc seine Untersuchung mit dem Hinweis, daB
diese eigenartige Mycetomlage, die von vornherein im Hinblick auf den
Ubertragungsmodus gewihlt scheint und das eigenartige Pilgern der
Pilze vom Eileiter durch den Follikel hindurch bisher einzig dasteht.
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Leider konnten bisher keine minnlichen Tiere untersucht werden, denn
aus der Lage ihrer Mycetome kénnte man erst auf den urspriinglichen
reinen Typus der Margarodinensymbiose schlieBen. Wir werden uns an
die Moglichkeiten erinnern, die wir gelegentlich der Heteropteren er-
wogen, wo vielleicht die Lage besonderer Ubertragungsorgane eine Ver-
legung auch des Hauptsitzes der Symbionten nach sich gezogen hat.
Ein Fall wie der der Pedikuliden mit ihrer Ovarialampulle stiinde dann
in der Mitte, wie iiberhaupt die Ahnlichkeiten beziiglich der Infektion
hier recht erhebliche sind.

XIV. Typische Infektion am hinteren Eipol (Insekten).

a) Monophlebinen. Lagen in den beiden vorangehenden Gruppen be-
sondere Komplikationen vor, die die Infektion am hinteren Eipol be-
gleiteten, so kommen wir nun zu der langen Reihe typischer Fille, bei
denen durchweg die Ubertragung sich so abwickelt, da Symbionten
die Mycetome bzw. Myce-
tocyten verlassen, an die
entsprechenden Follikel-
regionen von auflen heran-
treten und Einlal3 finden.

Icerya purchasi, als die
einzige bisher studierte
Monophlebine, mége un-
sere Kenntnisse von den
mannigfachen Modi, die
wir bei den Schildldusen  awb s;. zerya purchasi. Eiinfektion. Nach Pmrantoxt.
schon angetroffen, noch
erweitern. PIERANTONI (1, 1910; 2,1912; 3, 1914) hat die in den letzten
Jahrzehnten in Unteritalien sich leider so sehr ausbreitenden Tiere
genau untersucht, deren Mycetome jederseits in sieben verschieden
groBe, manchmal aus ganz wenigen oder gar nur einer einzigen Riesen-
zelle aufgebauten Teilstiicke zerlegt sind. Farbt man nun Schnitte
durch infektionsreife Weibchen, so fillt eine verschiedene Firbbarkeit
der Symbionten auf. Wihrend die groBe Masse sich intensiv mit
Plasmafarben farbt, nehmen einige von ihnen begierig Kernfarbstoff
an und lassen eine helle Hiille um sich erkennen. Sie allein treten,
eventuell in kleinen Gruppen, aus den Mycetocyten und bald auch aus
dem Mycetom in die Leibeshéhle iber. Wenn sie dort zum Teil in kleinen
Zellen eingeschlossen zu finden, sieht PIERaANTONI darin eine regulierende
Tatigkeit von Phagocyten. Im freien Zustand teilen sie sich auch nicht
selten und nur solche stark firbbare Organismen —also wieder spezifische
Infektionsstadien — tauchen in den Ovarien der jungen Weibchen auf,
sobald die ersten Eier der Reife entgegengehen (Abb. 57). Einzeln werden
die Symbionten an der Stielregion von den Follikelzellen aufgenommen
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und nach dem zwischen Ei und ihnen sich bildenden Lumen weiter-
gegeben, bis etwa 100—120 hier vereint sind. Das Chorion st dann an
dieser Stelle mit seiner Ausbildung zuriickgeblieben und -funktioniert
vielleicht wie eine Mikropyle. Jedenfalls dringen durch diese Liicke die
Pilze allmahlich ins Eiplasma hinein, so daB3 man Eier findet, in denen
ein Teil noch auBen liegt. Innen angelangt, zerstreuen sie sich nicht
etwa, sondern schlieBen sogar sehr dicht zusammen und werden von einem
spezifischen Plasma umzogen, das noch eine feine umhiillende Membran
um sie abscheidet.

Was den genauen Zeitpunkt der Invasion anlangt, so liegen die Pilze
ganz oder teilweise aullen oder schon ganz innen, wihrend der erste
Richtungskorper ge-
bildet wird.

b) Orthezinen.
Von den Orthezinen
berichtet Surc (1,
1910) in Kiirze, daf
sie auffallend bakte-
riendhnliche Organis-
men  fiihren und
BucHNER (11, 192T1)
hat dann Einzelhei-
ten gebracht und
einiges iiber die Uber-
tragung mitgeteilt.
Merkwiirdige Zellen,
die nur eine groBe
Fettkugel tragen und
rundum mit den
schlanken Stdbchen
erfiillt sind, sind hier
im typischen Fettgewebe verteilt und gehoren zu den eigenartigsten
Mycetocyten, die wir kennen. Die Bakterien stehen némlich vielfach
parallel und in regelmiBige Bénder geordnet (Orthezia urticae). Schon
dies deutet darauf hin, daB hier offenbar Gallertmassen vorhanden
sind, die die Stdbe in bestimmter Lage fixieren. Bei der Ubertragung
kommen sie ganz deutlich zum Ausdruck, denn nun sind die Bakterien
zu Tausenden in groBen Schleimpaketen vereint. Wie sie durch den Fol-
likel riicken, ist bis jetzt nicht genauer geschildert worden, in dem Raum
hinter dem Follikel stellen sich die ldnglichen Ballen im wesentlichen
alle parallel und werden so seitlich vom Eiplasma umgriffen. Unsere
Abb. 58 stellt eine solche Infektionsmasse nach dem Leben dar, allerdings
nicht ganz in der natiirlichen Lage, sondern durch Druck soweit ver-
lagert, daB3 man die Pakete zu einer Rosette vereint mehr von unten sieht.

Abb. 8. Orthesia insignis Infektion durch Bakterienballen am
hinteren Eipol. Nach BUCHNER.
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Die Orthezinen erinnern uns also. insofern die Symbionten nicht
vereinzelt, sondern zu besonderen taktischen Verbidnden vereint ins Ei
treten, an die schon geschilderten Coccinen und besonders an Pseudo-
coccus adonidum.

c) Aphiden (Wintereiinfektion) und Chermetiden. Von den Uber-
tragungseinrichtungen der Blattliuse koénnen wir hier, wo es sich um
die Eiinfektionen handelt, zunichst nur die Art, wie die Symbionten in
die befruchtungsbediirftigen Wintereier gelangen, abhandeln, denn die
parthenogenetisch sich nach Abschniirung nur eines Richtungskdrpers
entwickelnden Sommereier beginnen sehr frith, ohne Dotter zu bilden
und ohne infiziert zu sein, mit der Furchung und empfangen den Strom
der Symbionten erst spiter (vgl. Kap. XVII). Wie das paarige, die rund-
lichen, in ihrer systematischen Stellung noch unklaren Symbionten ber-
gende Organ schon lange als Pseudovitellus bekannt war, so wulte man
auch seit BALBIANIS Arbeiten (1869) schon, daf3 dieser Pseudovitellus
in den Wintereiern als groBe, oft griinliche Kugel hinten im Ei erscheint.
Er allerdings sah in den kleinen Kérperchen, die den Ballen zusammen-
setzen, welcher oft betrachtliche GroBe erreicht (bei Lacknus roboris
0,38 mm Durchmesser), tierische Zellen und hielt das ganze fiir eine
rudimentire mannliche Geschlechtsdriise. Auch die 190y erscheinende
Darstellung TANNREUTHERs ist vollig verfehlt, wenn er Kerne aus dem
Follikelepithel auswandern, sich teilen und zu kleinen Bldschen zer-
bréckeln 1aB8t. 1912 hat BucHNER (1), nachdem kurz vorher die wahre
Natur des Organs von SuLc (1) und PiERANTONI (I) aufgedeckt worden
war, zum erstenmal den Ubertritt der symbiontischen Organismen ins
Winterei von Drepanosiphum genauer geschildert. Dieser Darstellung
wollen wir hier folgen.

Wenn das heranwachsende Ei noch bevor die Dotterspeicherung
lebhafter einsetzt, von der Verbindung mit den N#hrzellen gelost wird,
beginnt es am hinteren Ende eine scharf abgesetzte, ringférmige Zone
vorzubuchten, die nun alsbald fiir die Infektion von Bedeutung wird,
denn in der Folge stellt nur die enge Zone des Follikels, die diesem vor-
springenden Reif anliegt, die Einfallspforte der kleinen runden Pilze dar,
die vom Blutstrom getragen, die Eirshren umkreisen. Sie liegen dann
im Plasma der Follikelzellen, die zumeist ganz intakt bleiben, manchmal
aber auch wie zerfallen erscheinen und eventuell dann sogar eine Liicke
in dem sonst geschlossenen Epithel entstehen lassen, die von den Sym-
bionten benutzt wird. Das fiir die Blattlauseiinfektion Typische ist nun,
daB die Pilze in ununterbrochenem Strom von auBen durch den Follikel
ins Ei ziehen, ohne daB eine Stauung derselben und ein spontanes Schluk-
ken einer gréBeren Menge zur Beobachtung kime (Abb. 59). Das Chorion,
das allmihlich schon ziemlich kriftig geworden ist, stellt offenbar der
Wanderung kein Hindernis entgegen. Im Eiplasma angelangt, scheinen
sich die Symbionten noch lebhaft zu vermehren, denn nur so diirften
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sich die groBeren Verbidnde von Organismen, zumeist regelmifige rund-
liche Klumpen, erkldren. SchlieBlich wird alles in eine platte Kugel oder
in einen in der Lingsachse des Eies etwas abgeplatteten Korper ver-
eint. Das Stielchen aber, das sich unmittelbar hinter ihm in den Follikel
einsenkt, hat hier im Gegensatz etwa zu den Pediculiden, Margarodes
oder den noch zu behandelnden Aleurodiden nichts mit der Eiinfektion

c d
Abb. sga—d. Drepanosithum spec. Eiinfektion. Nach BUCHNER.

zu tun, sondern erinnert uns nur — wie der Vergleich der vier Abbil-
dungen ergibt — daran, dal3 auf einem jungen Stadium hier ein Faser-
strang von der Nihrzellkrone kommend in das nichstfolgende Ei ge-
zogen ist.

In dem paarigen Mycetom der Blattlduse treten zumeist neben Zellen
mit den typischen kleinen Symbionten andere auf, in denen diese enorm
heranwachsen. Es sei daher besonders betont, daf3 solche niemals zur
Infektion der Eier verwendet werden. Es liegt hier eine Art Filialform
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des Symbionten vor, die offenbar als Entartungszustand aufzufassen und
uns an die Trennung der Pedikulidensymbionten in Bewohner der Ova-
rialampullen und der eigentlichen Wohnstitte erinnert. Bei den Zikaden
werden wir dhnliches in noch viel extremerer Form kennen lernen (S. gg).

Leider hat man sich bisher nicht die Mihe gemacht, die Winterei-
infektion bei einer gréBeren Anzahl von Formen vergleichend zu unter-
suchen. Eine Reihe von Varianten wiren sonst sicher noch bekannt
geworden.

Eine wesentliche Ergdnzung unserer Kenntnisse von dem Vorgang
bringt aber noch die Arbeit KLEVENHUSENs (1927). Auch er findet
Symbionten im Plasma der Follikelzellen, teilweise Losungserschei-
nungen sowle Auseinanderweichen der Zellen und betont, daB die Pilze
zwischen den Zellen eindringen. Wenn die Infektion in vollem Gange
ist, setzen sich nach seinen Beobachtungen die betroffenen Follikel-

a b
Abb. 6oa, b. Macrosiphum jaceae. a die beiden Symbiontensorten aus den Organen, b im Winterei.
Nach KLEVENHUSEN.

zellen scharf gegen den iibrigen Follikel ab, sind héher geworden und
ziehen sich immer mehr — was auch schon BUCHNER angibt — nach dem
hinteren Pol zusammen, so den Ring der Infektionsstelle verengend.
Nach vollendeter Infektion erhalten sie allmihlich wieder ihre flachere
Gestalt und lassen sich bald nicht mehr von den iibrigen unterscheiden.

Vor allem aber wissen wir nun seit RONDELLIs (I, 1925; 2, 1926)
und KLEVENHUSENS (1927) Arbeiten Genaueres iiber ein gar nicht seltenes
Vorkommen von zwei, ja drei verschiedenen Symbionten bei Blatt-
lausen und letzterer hat auch die Wintereiinfektion in solchen F#llen
untersucht. Ganz allgemein kénnen wir sagen, dafl bei solchen Objekten
stets der zweite Symbiont, der dann als ein akzessorischer, stibchen-
oder wurstférmiger die immer vorhandenen, typischen runden Aphiden-
symbionten begleitet, auch bei der Eiinfektion nicht von ihrer Seite
weicht und in der polaren Infektionsmasse beide Sorten regellos durch-
einander gewiirfelt sind. Abb. 6o fithrt z. B. in a die beiden Symbionten-
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sorten von Macrosiphum jaceae vor, die runden, wie immer in den groBen,
ein paariges Organ bildenden einkernigen Zellen untergebracht, die
wurstformigen reinlich geschieden in einem ventral davon gelegenen
Syncytium, in b einen Ausschnitt aus der in das Ei iibergetretenen Masse,
die beiden Typen gemengt.

An Macrosiphum tanacetum kénnen wir unsere Kenntnisse von sol-
cher Doppelinfektion noch insofern erweitern, als sie verquickt ist mit
einer Umwandlung der ziemlich lange geschlingelte Schliuche dar-
stellenden zweiten Symbionten in schlankere, wesentlich kiirzere und
recht gerade, infektionstiichtige Stdbchen (Abb. 61). Sie entstehen nach
KLEVENHUSEN offenbar durch
Querteilung der ldngeren Zu-
stinde. Diese Stadien werden im
oviparen Tier dberall dort gebil-
det, wo ein oder mehrere Kerne
in der Menge der Symbionten
liegen, deren Behausung schon

Abb.61a, b. Macrosiphum tanacetun: a Einer der beiden Symbionten im Organ und als Infektionsform,
b die Infektionsformen frei werdend. Nach KLEVENHUSEN.

in 4dlteren Embryonen ihre RegelmiBigkeit verliert und zu gréBeren und
kleineren kernhaltigen und kernlosen Ansammlungen fiihrt. Ahnlich
sind es auch bei Macrosiphum tanaceticulum besondere, scharf abgesetzte
innere Bezirke des Syncytiums, deren spéter durchbrechender und frei-
werdender Inhalt Aussehen und stdrkere Farbbarkeit bekommt, wie sie
fiir die infizierenden Stadien typisch sind. Es liegt also eine, wenn auch
nicht immer sehr scharf begrenzte, aber doch lokalisierte Erzeugung
spezifischer Ubertragungsformen vor. Auch von einer Plerocallis juglan-
dis, die wiederum als zweiten Symbionten in besonderen, zwischen die
typischen Mycetocyten sich einkeilenden Zellen parallel ziehende Fiaden
und Schliuche fiihrt, lieB sich zeigen, daB sie nicht in dieser extremen
Form die Wintereier infizieren, sondern schon in ziemlich jungen Em-
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bryonen wieder in bestimmten Zellen durchweg kiirzer und schlanker
werden und so gestaltet allein in das Ei gelangen. Es handelt sich also
offenkundig um eine den Aphiden mit zwei Symbionten durchweg
eigene Erscheinung. Leider hat man bisher bei keiner der Arten, die
noch einen dritten Symbionten fithren, die Wintereibildung studieren
koénnen.

Uber die Einzelheiten der Ubertragung bei den Chermetiden sind wir
zur Zeit nicht unterrichtet. Wie die symbiontischen Einrichtungen tiber-
haupt die Gruppe etwas von den eigentlichen Aphiden abriicken, so
werden sich wohl auch hierbei sekundire Unterschiede herausstellen.
Immerhin koénnen wir auf Grund einiger Beobachtungen BUCHNERS
(11, 1921) wenigstens feststellen, daB die mehrfach aufgetauchte Mei-
nung, das Chermetidenei besille keinen ,,Pseudovitellus*, irrig ist und
daB, wie von vorn herein zu erwarten, am hinteren Eipol infiziert wird.

d) Psylliden. DaB auch die Psylliden ein dem Pseudovitellus der
Blattlause entsprechendes Organ besitzen, geht schon aus den METSCH-
NIKOFFschen Angaben hervor (1866). Ja, er konnte sogar schon fest-
stellen, daf3 er ,,nicht aus dem Ei, sondern einem Teil des miitterlichen
Korpers seinen Ursprung nimmt‘‘, hat also tatsdchlich den Infektions-
vorgang beobachtet. WrirtLacziL (1885) hat ihn dann schon recht klar
abgebildet, ohne natiirlich die symbiontische Natur erfassen zu kénnen,
die wiederum P1eraNTONI und SuLc (Z, 1910) zu danken ist. Letzterer
hat vor allem genauere Mitteilungen dariiber gemacht, daBl das unpaare
Mycetom aus zwei scharf gesonderten Zonen, einer Rinden- und Mark-
schicht, besteht und daB in ihnen zwei verschiedene Symbionten ge-
zlichtet werden. BUCHNER () hat dann 1912 weitere Einzelheiten hierzu
gebracht, BREEST aber 1914 gezeigt, daB} auch hier die beiden Symbion-
ten stets nebeneinander vorhanden sind, also auch bei der Eiinfektion,
wenn auch unter Umstidnden einander sehr &hnlich, zu unterscheiden
sind. Beide von Haus aus schlauchférmigen Gebilde verindern sich auch
wieder vor dem Austritt aus dem miitterlichen Organ, wenn im reifen
Tier der Oberfliche vielfach Mycetocyten anliegen, die nicht mehr die
langen verschlungenen Schlduche enthalten, sondern stark verkiirzte und
wiederum sich stark firbende, und wenn die Abgeordneten der inneren
Organzone zwar nicht intensiver firbbar, aber ebenfalls kiirzer sich am
Ovar einstellen. Durchtritt des Follikels und Bildung eines rundlichen
Ballens im Ei bieten, soweit wenigstens die Einzelheiten bekannt sind,
nichts Besonderes.

e) Cicaden. Die Zikaden stellen das Méirchenland unter den In-
sektensymbiosen dar. Die Mannigfaltigkeit der verschiedenen Organ-
typen — wir kennen schon fast 40 — wichst hier, zumal dank des Um-
standes, daB die meisten Formen nicht einen, sondern zwei, drei, ja vier
verschiedene Symbionten rdumlich getrennt ziichten, und diese in der
verschiedensten Kombination auftreten, ja noch Zweigorgane fiir sie be-

Ergebnisse der Biologie IV, 6
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grindet werden konnen, dem Untersucher schier iiber den Kopf. Dal
das Studium der Ubertragungsorgane geeignet ist, nur noch die Bunt-

Abb. 62 a—d. Ledra awrita,

Eiinfektion. Nach BucCHNER.

heit zu steigern,
liegt auf der Hand.

Unsere Kennt-
nis der Gruppe
beruht zunichst
aufden ersten kiir-
zeren, aber histo-
risch natiirlich be-

deutungsvollen

Mitteilungen von
PrErRANTONT (7,
1910) und Suvtc (1,
1910),die 1912 von
ausfiihrlicheren
Mitteilungen von
BucuNER (I) ge-
folgt wurden, ev:iner
Studie von Suic
itber die Fulgori-
den (4, 1924) und
vor allem auf der
Monographie von
BucHNER (§) von
1925, 1n der etwa
100 Arten ein-
gehend und ver-
gleichend bearbei-
tet wurden.

Ihr schlieBt sich
neuerdings noch
eine ergidnzende
Mitteilung  von
RICHTERan(1928).
Wenn wir nun
einen  Uberblick
iiber die Ubertra-
gungsweisen der
Zikaden, soweit
sie heute bekannt

sind, geben, so folgen wir nicht strenge dem System der Gruppe, sondern
halten uns an die wichtigsten, einfacheren und komplizierteren Organ-
typen, was ja zumeist, da sich System und Symbiose in hohem MaBe
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decken, das gleiche bedeutet und fithren die jeweils zu ihnen gehorige
Ubertragungsweise vor.

Symbiose mit nur einer einzigen Symbiontenform ist in der Gruppe
verhiltnismaBig selten. Dann sind die Vorgidnge bei der Eiinfektion
natiirlich entsprechend einfache. Zumeist handelt es sich in diesem Fall
um hefedhnlich aussehende Organismen, die wir der Einfachheit halber
im folgenden, ohne iiber die systematische Stellung Bestimmtes aus-
sagen zu wollen, auch einfach als Hefen bezeichnen wollen, welche ent-
weder frei im Fettgewebe verteilt sind und dazwischen flottieren, wie
bei einem Teil der Issiden und Flatiden, oder eigene Riesenzellen in-
fizieren, wie bei den Scariden, oder michtige Syncytien, paarig oder un-
regelmaBig, bewohnen (Delphaciden, Pyrgauchenia). Bakterien als allei-
nige Symbionten scheinen sehr selten zu sein (Lycorma unter den Fulgo-
riden). Soweit man in diesen Fillen die Eiinfektion untersuchte, treten
die Hefen zunichst in einem bestimmten, unmittelbar hinter der Eizelle
anschlieBenden Abschnitt des Follikels auf, dessen Zellen sich durch
helleres, meist auch reichlicheres Plasma und oft durch*etwas anders
gestaltete Kerne von dem iibrigen Follikel unterscheiden. BUCHNER
schildert die Ubertragungsweise bei Ledra aurita etwa folgendermaBen
(Abb. 62): drei bis fiinf Zellen hoch wird der Follikel infiziert. Diese
Zellen schwellen frithzeitig, d. h. schon vor dem Eintreffen der ersten
Symbionten in ihnen, stirker an und heben sich durch ihr grobschau-
miges und daher lichtes Plasma deutlich von den stdrker fiarbbaren
dichteren iibrigen Follikelzellen ab. In ihrem basalen Teil tauchen
die Symbionten zuerst vereinzelt auf. In der Folge sammeln sie sich
mehr in dem distalen plasmareicheren Teil der Zellen und zwischen Basal-
membran und Kern fehlen dann die Pilze. Dieser Abschnitt stellt also
hier nur eine besonders kurze Durchgangsstation dar. Merkwiirdiger-
weise bekommen in dieser Zone die Follikelkerne jetzt den eintretenden
Pilzen entgegenschauende eigenartige Einkerbungen, die den {ibrigen
abgehen, wihrend diese spédter im Zusammenhang mit ihren sekretori-
schen Leistungen umgekehrt nach der Eiseite zu dhnliche Gestalt an-
nehmen. Die Gesamtinfektion bleibt bei Ledra eine recht spirliche. Ist
sie erreicht, so beginnen die Pilze nach dem Raum weitergegeben zu
werden, der sich schon zwischen Follikel und Eiende zu bilden begonnen
hat. Es geht dies ganz unter dem Bilde einer Sekretion vor sich. Ein
fadiges Gerinnsel, unzweifelhaft von den infizierten Zellen ausgeschieden,
fiillt dann das Lumen und in jeder Masche liegt ein Pilz. Ansehnliche
Sekretmassen bleiben auch noch in den Zellen zuriick, teils als starker
lichtbrechende gréBere Ansammlungen, teils in Gestalt kleiner Tropf-
chen. Auch vereinzelte Symbionten konnen im Follikel zuriickbleiben.
In der Folge hat es den Anschein, wie wenn die Hefenmassen mitsamt
dem Sekret einfach als ein linsenférmiger dotterfreier Kérper einer ganz
seichten Einsenkung der Eioberflache angeklebt wiirden, aber wir werden

6*
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wohl annehmen miissen, daBl auch das eigentliche Eiplasma sich noch
inniger mit ihm mengt.

BUCHNER gibt weiter an, da zwischen den Hefen in einem lege-
reifen Ei und den im Fettgewebe verbleibenden insofern ein Unter-
schied bestidnde, als die ersteren mehr gestreckte Formen und zahlreiche
weit fortgeschrittene Knospen besitzen, wie sie ihm nirgends im Fett
begegneten.

Eine Delphacide (Araeopus crassicornis) zeigt uns, wie bei prinzipiell
gleicher Lagerung der Verhaltnisse — spezifische Follikelzone hinter dem
Ei als Passage — das Bild der Aufnahme selbst doch ein recht anderes
werden kann, wenn statt eines solchen Anklebens ein regeirechter Schluck-

a
Abb. 635. a Araeopus crassicornis Infektionsstadium; b Eurydrackys spec. Endstadium der Infektion.
Nach BucHNER.

akt des Eies vorliegt, indem dieses eine tief einschneidende Bucht bildet,
in welche die Hefen samt dem Sekret nachziehen und die sich wieder
vollig hinter ihnen schiieit (Abb. 63a). Den Abschluf} einer solchen In-
fektionsweise stellt dann eine allseitig plasmaumschlossene Kugel dar,
wie wir sie von einer Eurybrachys-Art wiedergeben, bei der auch nach
vollendeter Ubertragung innerhalb des Eies noch eine rege Vermehrung
der Symbionten und eine betrichtliche Zunahme des plasmadhnlichen
Sekretes, in das sie eingebettet, festgestellt wurde (Abb. 63b).
Pyrgauchenta (Abb. 64) fiihrt uns zum erstenmal eine Erscheinung
vor, wie sie fiir viele Zikaden typisch und recht interessant ist. Die Zellen
der Follikelpassage strecken, besonders in ihrer Jugend, wie Pseudo-
podien anmutende Plasmafortsitze in die Leibeshohle hinaus, die offen-
kundig Empfangsorgane fiir die ja der aktiven Beweglichkeit entbehren-
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den, in der Lymphe flottierenden Pilze sind. Die Abbildung zeigt sie
uns in idealer Weise aullen, durchtretend und innen.

Wenn bei Zikaden zwei verschiedene Symbionten vorkommen, so
handelt es sich sehr oft um eine Hefe, wie wir sie nun kennen gelernt
haben, sei es diffus (Gaeaninen, Jassinen), sei es in ein grofes paariges
Organ gebannt (Ulopa) oder in Syncytienkomplexen in das Fett einge-
sprengt (Bythoscopus), und einen zweiten schlauchférmigen, bei Zika-
den sehr hiufigen

Symbiontentyp,
dessen  systema-
tische Stellung lei-
der noch ganz un-
klar ist. Dieser
letztere  kommt
stets nur in paari-
gen, epithelumzo-
genen, bald nur
aus Mycetocyten,
bald  Syncytien
bestehenden Or-
ganen vor, die ein-
fachlanggestreckt,
unregelmiBig viel- -
fach eingeschniirt
oder in einen Hau-
fen einzelner ku-
geliger Teilmyce-
tome zerfallen sein
kénnen. All diese
schlauchférmigen
Mycetombewoh-
ner infizieren in
gedrungener ova-
ler Gestalt (iiber
die Umwandlung in diese siehe S. goff.). Das Endstadium der Eiinfektion
eines Solenocephalus griseus (Abb. 65) zeigt uns die beiden Pilztypen
vollig durcheinander gemengt. Wie sie gemeinsam vorher den Follikel
infizieren und in das Ei iiberstrémen, hat BucHNER schon 1912 fiir
Cicada orni und eine unbestimmt gebliebene Form beschrieben. Wir
treffen dabei auf ganz die gleichen Ziige wie bei der Infektion mit nur
einem Symbionten (voriibergehendes Aufspeichern beider Sorten in ein
und denselben Follikelzellen, Ubertritt erst in einen Raum hinter dem
Ei, dann in eine von ihm gebildete Bucht).

In anderen Fillen leben in verschiedenen Abschnitten des gleichen

Abb. 64. Pyrgauchenia. Zwei Stadien der Eiinfektion. Nach BUCHNER-
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Organes oder in véllig gesonderten Mycetomen zweierlei Pilze vom
Schlauchtyp. Auch ihre Infektionsformen lassen sich dann sehr wohl
unterscheiden, wenn sie bald recht verschieden groB3, bald fast gleich-
gestaltet, aber blasser
bzw.intensiver firbbar
sind. BuUcHNER hat
einen solchen Fall von
einerCicadarieinseinen
verschiedenen Phasen
1912 beschrieben und
abgebildet; wir ver-
weisen hier auf diese
Bilder, die abgesehen
von der enormen Sym-
biontenmenge nichts
wesentlich anderes bie-
ten. Als weitere Bei-
spiele kénnen die Aph-
rophora-Arten dienen,
bei denen nur die rium-
lichen Beziehungen des
schon  dotterreichen
Eies zum infizierten
Follikel etwas andere
Abb. 65. a Solenocephalus grisens. Endstadium der Eiinfektion. Sind; denn bei ihnen

b Cixius pilosus ebenso. Nach BucuNER. R . .

schlieBt dieser nicht

hinten an das Ei an, sondern greift seitlich an ihm nach vorn, bzw.

besser gesagt, schickt das Ei einen breiten Fortsatz bis in diese Fol-
likelregion hinein (BucHNER I, 1912, Taf. 11, Abb. 10).

Eine andere Sym-

biontenkombination der

Zikaden stellen Schliu-

che und ,,Rosetten’’ dar,

die entweder nach dem

Centrotinentyp vereint

leben (die rosettenhalti-

gen Zellen werden all-

Abb. 66. Paramwesus spec. Junges Stadium der Eiinfektion SGItlg von einer schlauch-

Nach BroNER. ' bewohnten Hiille umzo-

gen) oder dem Eupelix-

und Paramesus-Typ folgen, bei dem diese letztere eine Seite frei 14Bt.

Auch hier fehlt die Rosettengestalt den infizierenden Formen (vgl. S. g8).

Abb. 66 fiihrt ein junges Infektionsstadium von Paramesus vor, das des-

halb interessant ist, weil hier der sehr flache Zellring des Follikels wieder
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weitreichende lappige, mit beiderlei Symbionten gefiillte Auswiichse in
die Leibeshéhle sendet, die sicher als Aufnahmeorgane zu deuten sind.

Drei aufeinander-
folgende Phasen
von Eupelix cuspi-
databringtAbb.67.

Infektionssta-
dien von schlauch-
férmigen  Pilzen
kénnen  viertens
mit Bakterien bei
der Ubertragung
zusammentreffen.
So besitzt Tettigo-
niella viridis ein
paariges schlauch-
bewohntes Myce-
tomundauBerdem
diesem eng be-
nachbart je zwei
kleine bakterien-
besiedelte. Die
letzteren werden,
wie wir noch se-
hen werden, in Ge-
stalt kleiner Biin-
del parallel gestell-
ter Stdbchen in
das Ei geschickt.
Der Ablauf des
Prozesses aber ist
prinzipiell der
gleiche. Ein nur
eine Zelle hoher
Ring anschwellen-
der und tber die
Nachbarn heraus-
ragender Follikel-
zellen empfangt
die beiden Sorten
(Abb. 68); relativ
wenige Bakterien-

c
Abb. 67a—c. Eupelix cuspidata. Drei Stadien der Eiinfektion.
Nach BuCHNER.

biindel und zahlreiche rundliche Infektionsformen aus den gréBeren Or-
ganen fiillen schlieBlich die ganzen Passagezellen aus, deren Kerne im
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Gegensatz zu den iibrigen rundlich bleibenden vielgestaltig und zackig
werden. Dann platzen diese an der Innenseite und die Symbionten tre-
ten in den gemeinsamen Raum hinter dem Ei ein. DaB die Deformation
der Kerne eine unmittelbare Folge der Pilzinvasion ist, geht daraus her-
vor, dal} sie, nachdem die Zelle sich bis auf wenige entleert und wieder
normale Beschaffenheit erlangt hat, auch wieder rundlich werden.
Endlich wiirden sich hier Eizellen anreihen, die von drei, ja vier ver-
schiedenen Symbionten infiziert werden. Wir nennen das paarige My-
cetom von Aphrophora spumaria, das aus einer Masse rundlicher Syn-
cytien mit linglichen und runden Organismen, einer einseitigen Rinde
mit langen unregelmiBigen Schlduchen und eingesprengten Zellen mit
glatten diinneren Faden besteht. Alle drei Typen kénnen wir in der
méichtigen Infektionsmasse am hinteren Eipol wieder nachweisen, wenn
auch in noch zu be-
sprechender Weise zu
Infektionsformenum-
gestaltet (Abb. 69).
Und bei den Fulgori-
den, die groBlenteils
raumlich voneinander
gesondert drei und
mehr Mycetome mit
jeweils  spezifischen
Bewohnernenthalten,
liegen die Dinge
ebenso.  Abb. 65b
gehort zu  Cixius

pilosus. Dieses Tier

Abb. 68. Tettigoniella wiridis. Zwei Stadien der Eiinfektion. : : : -
N B, besitzt in beiden Ge

schlechtern paarig je
ein ovales und ein bohnenférmiges Organ sowie ein eigenartiges langge-
strecktes Mycetom, von dem wir vorausgreifend hier nur berichten wollen,
dal3 von ihm keine Vertreterins Ei geschickt werden (siehe S.gg), im weib-
lichen Geschlecht aber aufer allen diesen ein in das Lumen des Enddarmes
sich vorwolbendes ,,Rektalorgan®, dessen Bewohner, wenn auch anders
gestaltet, doch denen des letztgenannten Mycetoms wesensgleich sind
und im Ei vertreten werden. In der zwei bis drei Zellen hohen Follikel-
zone mischen sich die Bewohner der drei Organe und, wenn der Inhalt
nach innen {iibertritt, kann man bereits insofern eine gewisse Ordnung
unter ihnen erkennen, als de_m Ei am nichsten vor allem rundliche und
ovale, durch stark lichtbrechende Einschlisse ausgezeichnete Pilze liegen,
noch in den Follikelzellen und hinten quer fast nur sehr kleine Organis-
men, dazwischen aber und mit beiden sich mischend eine stark firbbare
dritte Sorte. Und die gleiche Ordnung wird eingehalten, wenn die ganze
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Infektionsmasse endgiiltig in den Dotter eingesenkt und vom Chorion
umgeben ist (schon Surc hat diese Anordnung beobachtet).
Bei Dictyophara liegen die Dinge dhnlich, aber an Stelle eines der
schlauchbewohnten Organe tritt ein bakterienbesiedeltes und so wundert
es uns auch schon
nicht mehr, daB3
im Ei, hier voll-
kommen in einer
Kugel durchein-
ander gemengt, als
dritter Partner ein
Stabchen auftritt.
Leider ist die
Ubertragung  der
Symbionten  bei
Oliarius, der nach
Surc (4,1924) und
RicHTER  (1928)
vier verschiedene
Symbionten ziich-
tet, nurin den gro-
beren Ziigen von
ersterem beschrie-
ben worden. Er
berichtet, da} alle
Formen auf dem
Wege durch stark
angeschwollene
Follikelzellen in
das Ei wieder zu
treffen seien’.
NuLc schildert
auch bei Cixius
und Diclyophara
histologische Ver-

dnderungen, die

am blinden Ende {\bb.69 a, b, Ajhraf/mrt{z spumaria. .Mycetom mit' dreierlei Symbi?nte.n
. . in gesonderten Wohnstdtten (¢); Teil der Infektionsmasse im Ei mit

des Eileiters wih- ebendiesen (). Nach BUCHNER.

* SuLc faBt die fiinf verschiedenen Mycetome von Oliarius als von fiint
verschiedenen Symbionten bewohnt auf. Nach unserer Deutung sind es
vier zuziiglich einer nicht zur Infektion kommenden Filialform (sieke S. g9).
Es ist interessant, daB die Oliarius spec. von Mihren und eine andere von
RicuTER untersuchte aus Formosa genau die gleichen fiinferlei Organe mit
den entsprechenden Insassen besitzen!
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rendder Infektion zu beobachten sind. Indem ampullenartig aufgetriebe-
nen Abschnitt degenerieren dann unter Vakuolisation des Protoplasmas
und Hyperchromasie der Kerne die Follikelzellen, wihrend nach vollende-
ter Infektion von dem intakt gebliebenen Epithel eine Regeneration ein-
setzt. Das zeitliche Zusammentreffen der beiden Vorgiange 148t ihn ver-
muten, daB essich um eine den Symbionten zugute kommende trophische
Einrichtung handelt. SuLrc gibt selbst an, dal3 er bei anderen Zikaden
nichts davon gesehen hat, und wir k6nnen die Vermutung nicht unter-
driicken, daf3 hierbei der Ausstoung eines Eies folgende Degenerationen
und Regenerationserscheinungen vorliegen.

Jedenfalls stellen wir fest, dal die eigentliche Eiinfektion bei allen
Zikaden, gleichgiiltig, ob ein, zwei, drei oder vier Symbionten vorhanden
sind, prinzipiell in den gleichen Bahnen verlduft, dafl hierbei von allen
der gleiche Weg benutzt wird und daBl die jeweilige systematische Stel-
lung des Symbionten gar keine Rolle spielt, so dal man den Eindruck
gewinnt, dal es lediglich Familieneigentimlichkeiten der Wirie sind. die
hierbei den Infektionstvpus bestimmen.

Eine Ausnahme machen nur die Typhlocvbinen; bei ihnen konnte
BucunNeEr weder Mycetome noch den charakteristischen Koérper im
Hinterende des Eies finden. Ob die von ihm beschriebenen Bakterien
im Darmlumen eine konstante Einrichtung darstellen, bleibt noch zu
untersuchen. Wenn nicht, wiirde die Gruppe die einzigen Homopteren
iiberhaupt darstellen, bei denen keine symbiontischen Einrichtungen zu
finden widren. Wenn ersteres sich aber bestitigt, dann mufl damit ge-
rechnet werden, daf3 die Ubertragung mittels Besudelung der Mikro-
pylenregion des Eies bei der Ablage durchgefithrt wird. Auch systema-
tisch stehen die Typhlocybinen ja sehr isoliert unter den Zikaden da.

Bisher haben wir aber erst den zweiten Teil des ganzen Ubertragungs-
prozesses geschildert. Die vorausgehende Erzeugung spezifischer Uber-
tragungsformen dev Symbionten stellt bei den Zikaden eine so weitver-
breitete und in verschiedener Gestalt ablaufende Einrichtung dar, da(
wir sie im Zusammenhang gesondert darstellen wollen.

Wir kénnen dabei unterscheiden:

1. Diffuse Entstchung von Infektionsstadien,

2. lokalisierte Entstehung von Infektionsstadien,

a) in einem histologisch veranderten Teil eines von Schlduchen
bewohnten Mycetoms,

b) Entstehung von Bakterienbiindeln in einem solchen,

c¢) beschrinkt auf einzelne Mycetocyten, die in der Folge das Organ
verlassen.

Diffuse Entstehung von wenig unterschiedlichen Infektionsstadien
beschrieb BUCHNER (4, 1925) von den Rektalorganen von Cixius. Hier
treten tiberall verstreut zwischen den Mycetocyten in den diinnen Zell-
lagen, die diese umgeben, stirker firbbare, fast immer U-f6rmig gebogene
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Individuen auf, die statt der sonst an einem Ende vorhandenen hellen
Vakuole ein kleines, sich intensiv firbendes Korn tragen. Sie miissen
natiirlich zwischen den Mycetocyten heraus- und nach riickwarts in die
Leibeshdhle ibertreten, um den Weg zum Ovar zu finden. Ahnlich ver-
halt sich das ovale paarige Organ des gleichen Tieres, in dem schlanke
Faden dichtgedringt leben, in dessen Epithel man aber da und dort
durchtretende, rundliche Exemplare mit den gleichen punktférmigen
Einschlissen trifft.

Wenn die Umwandlung eine sehr geringfiigige und wie hier nicht lo-
kalisiert ist, dann kann sie natiirlich der Beachtung leicht entgehen
und man gewinnt den Eindruck, wie wenn bei genauerem Studium wohl
zumeist wenigstens geringfiigige Formenunterschiede aufzudecken waren.

a b
Abb. 7oa, b, Philaenus lineatus. Mycetom eines Mannchens (a) und eines Weibchens(b). Nach BucHNER.

Sind die Symbionten schon so klein und kugelrund, wie einer der beiden
Bewohner von Philaenus leucophthalmus, dann ist allerdings kein Unter-
schied festzustellen. Bei Aphrophora spumaria verlassen die zahlreichen
kugeligen Syncytien des dreigeteilten Mycetoms, in denen neben rund-
lichen auch wurstférmige Symbionten leben, fast nur die ersteren offen-
bar an beliebiger Stelle das Organ, die schlanken Schliuche erscheinen
im Ei wesentlich verkiirzt.

Anders liegen die Dinge, wenn wir die Ubertragung der ausgespro-
chene Schliuche bildenden Symbionten studieren, die bei den Zikaden
so oft bald allein ein Mycetom erfiillen, bald die Rindenzone eines solchen
bilden und dann entweder einen zweiten heterogenen Symbionten um-
schlieBen, oder eine zweite Form vom eigenen Typ. Hier ist die Ent-
stehung der Wander- oder besser Transportformen lediglich an einen
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eng umschriebenen und histologisch vollig abweichend gebauten Ab-
schnitt des Organes gebunden!

Diese Abschnitte kénnen auBerlich in der Plastik des Organes nicht
oder nur ganz wenig in die Erscheinung treten oder als unter Umstinden
maichtige Wucherungen imponieren. Letzteres ist in besonders schéner
Weise bei den Cercopiden der Fall, kommt ferner bei den Membraciden
und Jassiden, soweit sie entsprechende Organe besitzen, vor. Da die
ménnlichen Tiere diese Differenzierungen nicht aufweisen, fiihrt sie die
Gegeniiberstellung der Organe beider Geschlechter besonders drastisch
vor. Bald ist es ein breiter Hiigel (Philaenus leucophthalmus), bald ein
machtiger siulenférmiger Fortsatz (Philaenus lineatus) oder ein lappen-
féormiger Anhang, der dem
Weibchen allein eigen ist,
oder die Zone wolbt sich
nur maBig vor (4 phropho-
ra-Arten, Abb. 69, 70,71).
Mit Vorliebe entspringtsie
dem hinteren Drittel der
Mycetome, oft auch der
mittleren Region, nie, so-
weit wir die Dinge iber-
sehen, am kopfwirts ge-
legenen Teil des Organes,
und schauen stets nach
der Medianlinie zu. Wenn
das Mycetom in seinen
ibrigen Teilen, wie zu-
meist, ein spezifisches,
gelbliches, braunliches
oder rotliches Pigment
e S pamebent) besitat, So st dieser Ab-

o o schnitt stets blasser und
gegen die Spitze zu unter Umstinden ganz farblos.

Die eigenartige Genese dieser , Infektionshiigel®, wie sie ihr Ent-
decker BUCHNER nennt, wurde von eben diesem geschildert. Bei sorg-
faltiger Praparation fallt es auf, daB die noch nicht vollig ausgewach-
senen Mycetome am Scheitel des Infektionshiigels mit dem jugendlichen
Ovar bzw. der Anlage der Eileiter leicht verwachsen sind. Auf Schnitten
untersucht, bestitigt sich das (Abb. 72). In ganz jungen Tieren fehlt
eine stirkere Vorwdlbung noch ganz — wir schildern die Verhiltnisse,
wie sie bei A phrophora salicis liegen —, aber die Spitze des mit dem Ovar
verloteten Hockers stellt bereits ein besonderes pilzfreies Zellnest dar,
dessen Zellen, vielfach zweikernig, sich durch mitotische Teilungen ver-
mehren. Im Minnchen fehlt auch diese Zellgruppe sowie jede Be-
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ziehung zur Gonade vollig. Auf einem Stadium, wie es die Abb. 73 wieder-
gibt, setzt nun auch die Infektion des anfangs sterilen kleinzelligen Ma-
terials ein. Wihrend das linke Zellnest (a) noch ganz frei ist, finden sich
im rechten (b) die ersten, an das von jeher infizierte Mycetom anschlie-
Benden Elemente ebenfalls pilzbesiedelt. Es kann kein Zweifel sein, daB
es sich um eine sekundare Infektion vom alten Mycetomteil aus handelt,
und dieser ProzeB schreitet nun unter andauernder Vermehrung der
sterilen Scheitelzellen von der Basis her nach der Spitze zu stindig
weiter (Abb. 74). Hand in Hand

damit werden die Zellen gr6Ber und

pilzreicher.

Im geschlechtsreifen Tier ist der
Verband mit dem Ovar gel6st wor-
den, sterile Zellen finden sich nur
noch vereinzelt zu oberst in dem ge-
waltig gewachsenen Abschnitt und
wenn wir den Gipfel genauer be-
trachten, erkennen wir, daB3 auch die
Pilze sich jetzt hier verdindert haben.

An Stelle der im Schnittbild aller-

dings kaum als solche erscheinenden

Schlduche sind rundliche und ovale

Zustinde getreten, die jetzt nicht

mehr einzeln in Plasmavakuolen lie-

gen, sondern cystenartig in gréBeren

und kleineren Nestern (Abb. 75).

Sie sind es, die am Gipfel des Infek-

tionshtigels, wo das Epithel hoch-

gradig abgeplattet ist, schlielich

platzen und ihren Inhalt dem Blut- Abb, 72- A;)/zraplzzfra salicis, Mycetom eines
Weibchens, mit dem Ovar verwachsen.

kreislauf {ibergeben. Nur in diesem Nach BUCHNER.

Abschnitt werden die Infektionssta-

dien geziichtet und nur an dieser so engen Stelle reifen sie und treten

sie aus! Leider ist diese weitverbreitete Umwandlung der ,,Schliuche*

noch nicht Gegenstand eingehender Untersuchung gewesen, so dal} wir

nicht sagen konnen, ob Fragmentation eines Pilzes oder Vereinigung

mehrerer zu diesen Cysten fiihrt.

All diese Hiigel sind prinzipiell gleich gebaut, so daf sie stets nach
dem distalen Ende zu kleinzelliger und kernreicher werden, aber die
Grenze zwischen dem alten Mycetom und dem nachtriglich angebauten
ist bald leicht, bald dadurch, daB die ZellgréBen ineinander iibergehen,
in dlteren Stadien kaum noch zu ziehen (Abb. 76, vgl. auch Abb. 69).

DaB dieser ganze ProzeB durch das sich entwickelnde Ovar in ir-
gendeiner Weise, wohl auf hormonalem Wege, ausgelést wird, dafiir
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b a
Abb. 73a, b. Aphrophora salicis. Die Anlage des Infektionshiigels wird bei b infiziert., Nach BucHNERr.

Abb. 74. Aphrophora salicis. Fortgesetzte Infektion des Hiigels. Nach BUCHNER.
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spricht der Umstand, da8 Zikaden, bei denen infolge der Anwesenheit
parasitischer Dipterenlarven die Entfaltung der Ovarien ganz unter-
driickt oder auf einem frithen Stadium gehemmt worden ist, auch keine
oder unvollstindige Infektionshiigel entwickeln und die Ausbildung der
Transportformen unterlassen.

Das Gegenstiick zu dieser Infektionshiigelbildung der Cercopiden,
Membraciden und Jassiden stellen Einrichtungen dar, die von SuLc

Abb. 75. Aphrophora salicis. Gipfel eines vollentwickelten Infektionshiigels mit Infektionsstadien.
Nach BUCHNER.

(4, 1924) und BUCHNER (1925) beschrieben worden sind und sich wie-
derum bei einem ganz speziellen Organtyp der Fulgoriden finden. Es
handelt sich dabei um paarig auftretende, aus groBen Syncytien mit
stets randstdndigen Kernen bestehende Organe, die Surc schlauch-
férmige Organe, BUCHNER die a-Organe nennt®. Sie kommen bei Cixius,
Oliarius, Dictyophara usw. vor.

* Beziiglich der komplizierten Zusammenhinge, die offenbar zwischen
den a- und B-Organen der Cercopiden und Jassiden einerseits, und den a-

und b-Organen der Fulgoriden andererseits bestehen, siche BUCHNER (35, 1925,
S. 228).
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Bei weiblichen Mycetomen findet man hier an der freien Seite an
zwet Stellen zwischen dem Epithel und dem Syncytium je ein linsen-
férmiges Nest von kleinen einkernigen Zellen, welches das erstere ein
bischen vorwolbt und abplattet (Abb. 77). Erst relativ spat werden diese
Zellen, die zum Teil vorher schon ein stark vakuolisiertes Plasma be-
kommen, was nach SuLc mit der Ernihrung der Symbionten zusammen-
hingen soll, von den dahinter liegenden Pilzen infiziert und vermehren

b Abb, 77. Cixins spec. Mycetom mit zwei fiir
Abb. 76a, b, Opsius keydeni. Mycetom eines Mannchens die Entstehung der Infektionsstadien be-
(a) und eines Weibchens (b). Nach BUCHNER. stimmten Zellgruppen. Nach Surc.

sich diese wieder in ihnen zu den nesterartigen Verbanden, wie wir sie
schon oben kennen gelernt. Nur die so entstehenden Formen verlassen
wieder das Organ und treten in die Eizellen ein. Die Einzelheiten der
Entfaltung dieser seltsamen Mycetomabschnitte aber sind noch nicht so
genau bekannt, wie bei den typischen Infektionshiigeln. Aber sicher sind
die Dinge prinzipiell vergleichbar. Auch hat BUCHNER sich an einer
jungen Dictyophora-Larve schon davon iiberzeugen konnen, dafl wiederum
aufingliche Verwachsungen mit der epithelialen Umbhiillung des Ovars
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vorkommen. Ubrigens findet der gleiche Autor bei dieser Form im
Gegensatz zu SuLc nur eine solche Zone der Infektionsvorbereitung, so
daBl man schlieBen mochte, daBl eben ein urspriinglich einheitlicher
Zellhaufen unter Umstdnden frithzeitig zerrissen wird

Wir kennen sogar Objekte, bei denen eine vielfiltige Zerteilung dieser
Zellgruppen vorkommen muB, die Zikadiden. Die zahlreichen, von einer
verzweigten Trachee zu einer Traube vereinten Teilmycetome derselben
sind auf ein einziges embryonales Mycetom zuriickzufiihren (HEYMONS
1, 1874 ; RICHTER 1928), besitzen aber jedes einzelne einen entsprechen-
den spezifischen, an Kernen reichen Herd, in dem die Umwandlung in
Transportformen vor sich geht und alle diese schauen nach der gleichen
zentralen Region der Traube. Die Einzelheiten der histologischen Ver-
dnderungen und die Entstehung der Cysten wurden hier schon 1912 von
BucHNER beschrieben. Er stellte auch fest, daB in den Fillen, in denen
zwei verschiedene Symbiontenzonen ineinandergeschachtelt sind, die
Umwandlungsgebiete fiir beide aneinandergrenzen, so dal es schlieBlich
in der Gegend der Cystenbildung zu einer Durchmengung der beiden
Typen kommt, die gemeinsam das Organ verlassen. Eine eingehendere
embryologische Untersuchung der Verhiltnisse wire bei den Zikadiden
aber noch sehr erwiinscht.

Besonderes bietet weiterhin noch Tettigonsella viridis (BUCHNER 9,
1925). Dieses Tier besitzt ein paariges schlauchbewohntes Mycetom und
je zwei kleine, dicht anliegende Organe, in denen in sehr groBen Zellen
zu langen Fiden auswachsende Bakterien hausen. Das erstere bildet
im Weibchen einen typischen, nach innen gewendeten Infektionshiigel
von besonders michtiger Entfaltung. Im Leben betrachtet nimmt seine
Pigmentierung gegen die Spitze hin nicht allmihlich ab, sondern ist
diese wohl farblos, eine darauffolgende Zone aber sogar stirker pigmen-
tiert als das iibrige Organ. Es ist dies ein Abschnitt, in dem eigenartige
grofle Zellen liegen, die ebenfalls von zahllosen, aber viel kiirzer bleiben-
den Bakterien iiberfiillt sind. Allein im weiblichen Geschlecht nehmen
die Symbionten eines anderen Organes hier auBerhalb ihres eigentlichen
Wohnsitzes noch Platz im Infektionshiigel, der sonst allein Schlduche
in Transportformen umziichtet und werden ebenfalls spezifisch ver-
dndert. Die Bakterien sind hierbei nicht nur auf die wenigen groBen
Zellen beschrinkt, sondern kommen auBerdem auch reichlich in deren
Umgebung zwischen den zweiten Symbionten vor, genau so, wie um-
gekehrt auch diese vereinzelt in den Bakteriocyten des Infektionshiigels,
aber nur hier, vorkommen. An beiden Stellen, in den Zellen und auBer-
halb, aber nie im eigenen Organ, werden nun von ihnen auch biindel-
férmige Verbinde kurzer Stibchen formiert, die scheinbar von einer
gallertigen Hiille zusammengehalten werden und nur in dieser Form ver-
lassen sie zwecks Infektion gemeinsam mit dem anderen Partner den
Hiigel (vgl. Abb. 68).

Ergebnisse der Biologie IV. 7
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Die sonst so scharf gezogene Grenze zwischen zwei verschiedenen
Symbionten, die fiir gewthnlich erst aufgehoben wird, wenn sich diese
im Follikel des Eies treffen, fillt also ausnahmsweise hier im Zusammen-
hang mit der Bildung von Transportformen schon frither, im Mycetom.

Wieder einen anderen Typ lokalisierter Entstehung von Infektions-
formen reprisentieren die Membraciden (Centrotinentypus), Fuacanthus
und viele Acocephalaria und Jassaria. Bei ihnen lebt in relativ kleinen
einkernigen Zellen als zweiter Symbiont neben einer schlauchférmigen
eine eigenttimliche, Rosetten bildende Form. Bei den Membraciden wird
er allseitig von der schlauchbewohnten Rinde umgriffen, bei den iib-
rigen nur an der
Innenseite und den
Schmalseiten, wobei
die rosettenhaltigen
Abschnitte bei Eua-
canthus nur lose ein-
gefiigt, sonst von ge-
meinsamem Epithel
umfaB3t wird. Im rei-
fenden = Weibchen
gehen nun in einem
Teil dieser Zellen
deutliche Veridnde-
rungen vor sich. Die
Rosettengestalt der
Pilze wird in ihnen
aufgegeben und all-
méihlich durch rund-
b . liche und ovale For-

Abb. 78. a Rosettenhaltige Zelle von Ewacanthus interruptus; b die men ersetzt. Dabei
Symbionten in die Infektionsform iibergegangen ; c Wanderzelle mit In- - -
fektionsformen zerfallt (Athysanus ob:olztus’) Nach BUCHNER. ist die Regel! dafl

die Granulationen,
die die Pilze fithren, an Menge zunehmen und zum Teil in Form statt-
licher Tropfen auftreten (Abb. 78).

Stets werden nun die Zellen mit so verdndertem Inhalt fiir kurze
Zeit beweglich! Bei den Membraciden miissen sie die schlauchbewohnte
Rinde und das Epithel durchsetzen und tun dies stets an der ovarwirts
schauenden Seite. Abb. 79 zeigt, wie die Zellen sich zwischen den anderen
hindurchzwingen; in den iibrigen Fillen wird es durch die ganze Sach-
lage schon nahegelegt, daf3 das Auswandern dieser Zellen auf der zwar
vom Ovar abgewandten, aber freien Seite geschieht. Bei Ewuacanthus
findet man leicht die Wanderzellen flachgedriickt zwischen Hypodermis
und Mycetom, aber véllig aus dessen Verband getreten. Bei dem Para-
mesus- und Ewupelix-Typ ist die Stelle des Austrittes ohne weiteres daran
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zu erkennen, daB3 dort die AuBenwand des betreffenden Mycetomab-
schnittes eine Unterbrechung aufweist und dadurch, daB ein Teil der
Zellen schon ausgetreten ist, an dieser Stelle die Mycetocyten tief hinein
gelockert liegen. Hier runden sich dann die sonst polygonalen Zellen
auch mehr ab. Im minnlichen Tier wird man stets vergebens nach
solchen Erscheinungen suchen (Abb. 80).

Das freie Leben dieser Zellen ist aber in keinem Fall ein sehr langes.
Ihre Beweglichkeit dient nur dazu, die infektionsbereiten Stadien der
Symbionten aus dem Organ heraus zu beférdern. Noch in dessen nichster

Abb. 79. Cyphonia clavata. Mycetom mit aus- Abb. 8oa, b. Paramesus nervosus. a weibliches,
tretenden Wanderzellen. Nach BucHNER. b mannliches Mycetom. Nach BuCHNER.
Néhe sieht man die Zellmembran sich auflésen und die Zelle allmihlich
degenerieren (Abb. 78¢). Ihr Inhalt wird so dem Blut iibergeben und mit
ihm an die aufnahmebereiten Eirghren getragen, wo wir ihnen schon

frither begegnet sind (vgl. Abb. 66, 67).

Mit einigen Worten miissen wir schlieBlich noch auf die Erscheinung
aufmerksam machen, da3 es auch symbiontische Organe bei den Zikaden
gibt, die keine Vertreter ins Ei senden. Es handelt sich um die von Buch-
NER (9, 1925) als Filialmycetome bezeichneten Organe, die bei einer Reihe
von Fulgoriden vorkommen und hier zuerst von SuLc (4, 1924) beschrie-
ben worden sind, Organe von ganz eigenartigem Bau und erfiillt mit
Symbionten, die riesige Dimensionen und ganz groteske tiefgelappte

7*
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Gestalten annehmen. Surc sah in ihnen vollwertige Mycetome, deren
Insassen kleinere Knospen abschniiren und als Infektionsformen ins Ei
schicken. BUCHNER kommt dagegen zu einer anderen Auffassung. Er
kann in hohem Grade wahrscheinlich machen, daf3 die hier geziichteten
Symbionten nur extreme Wuchsformen eines Organismus sind, der au3er-
dem noch in einem allein vom Weibchen aufgebauten Organ, dem friiher
schon beriihrten Rektalorgan, lebt, hier normalere Formen behilt und
von hier auch wenig abgeindert zur Eiinfektion schreitet. Damit wird
eine Vertretung jener Riesenformen im Ei iberfliissig, sie werden in
jeder Generation neu gebildet, und wir verstehen jetzt, warum auch bei
sorgfaltigem Studium der Infektionsmasse im Ei Vertreter dieser eigen-
artigen Organe nicht nachzuweisen. Deshalb die Rektalorgane der Weib-
chen lediglich als Ubertragungsorgane zu bewerten, wie etwa die Ovarial-
ampullen der Pedikuliden, mit denen sie damit ja allerlei Vergleichs-
punkte besitzen, ginge aber doch zu weit, denn ihre Entfaltung und die
eigenartige Lage am Darm sprechen doch deutlich dafir, daf es sich um
Organe handelt, die dariiber hinaus eine funktionelle Bedeutung besitzen.

XV. Polare Infektion mittels ganzer Mycetocyten (Insekten).

Aleurodiden. Die Aleurodiden, jene kleine, reizvolle Homopteren-
gruppe, die Eigentiimlichkeiten der Schildliuse mit solchen der Blatt-
lduse in sich vereint, stehen hinsichtlich des von ihnen gewihlten Uber-
tragungsmodus véllig vereinzelt da. Wihrend bei allen anderen In-
sekten, sobald Eizellen infiziert werden, die Symbionten die Wirtsorgane
und -zellen verlassen, um sich frei durch den Follikel und ins Ei zu begeben,
dringen bei den Aleurodiden intakte Mycetocyten in dieses ein und iiber-
dauern sogar noch den gréten Teil der Embryonalentwicklung. Die Auf-
deckung dieser eigenartigen Verhiltnisse sowie unsere Kenntnisse von der
Aleurodes-Symbiose iiberhaupt gehen auf BUCHNER(Z,1912;2,1918) zuriick.

Ein urspriinglich geschlossenes, paariges Mycetom liegt im reifen
Weibchen in die einzelnen Zellen aufgeldst iiberall zwischen die Eirshren
verstreut, so daB3 die Mycetocyten weder der Loslésung aus einem Ver-
band noch einer weiten Wanderung bediirfen. Wenn die zu dieser Zeit
sehr schlanken Ovocyten mit der Dotter- und Fettspeicherung be-
ginnen, dringen sich nun einzelne Mycetocyten hinter diesen durch den
Follikel, derart, daB die einzelnen Zellen, die vorher dicht und hoch an-
schlossen, weit auseinandergedringt werden und oft nur noch durch
eine ganz diinne Haut miteinander in Verbindung stehen. Offenkundig
zwingen sie sich im Gegensatz zu den freien Symbionten, die ja fast
durchweg voriibergehend intrafollikulir leben, zwischen den Follikel-
zellen hindurch. Anfangs liegen in dem Raum, der so entsteht, nur eine
oder zwei Mycetocyten; allmihlich kommt aber weiterer Zuzug, bis etwa
neun bis zehn Zellen eingetreten sind. Dann erst wird der Follikel wieder
hoher, die Mycetocyten schlieBen sich dichter zusammen, formieren einen
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langlich ovalen Kérper und senken sich allmihlich nach vorn gleitend
in das Ei, dessen Hinterende eine entsprechende Grube ausbildet, ein
(Abb. 81). Je weiter der Prozell fortschreitet, desto mehr rundet sich
das Paket ab, der Weg, den es zuriicklegt, und der Raum, den es ur-
spriinglich eingenommen, schlieBen sich aber nicht, sondern bleiben offen,
ja werden durch Chitinausscheidungen noch versteift. In der Folge wird
daraus der Eistiel, der mit einer diinnwandigen Blase beginnt, dann
dickwandig wird und in das Chorion des Eies iibergeht. Voriibergehend
wird er, wenn das Ei ausge-
wachsen ist, scharf S-férmig
geknickt, um sich aber bei
der Ablage wieder zu strecken
und zur Befestigung der Eier
an den Blattern der Wirts-
pflanze zu dienen. Bis in die
letzten Einzelheiten hinein,
die wir hier iibergehen, ist
der ProzeB ein geregelter.

Das Endresultat ist jedes-
mal eine Eizelle, die auf solche
Weise am hinteren Pol neun
bis zehn Korperzellen, bela-
den mit den rundlichen, we-
nig spezifisch erscheinenden
Symbionten, eingepflanzt be-
kommen hat. Das Chorion
hat sich zwar hinter ihnen
verengt, aber nie mehr ganz
geschlossen. Die Zellen selbst
unterscheiden sich in nichts von den aufBlen gebliebenen, zeigen also
keinerlei Anzeichen einer Degeneration. Im Leben oder bei geeigneter
Farbung betrachtet, erscheinen sie gelblich orange, da das Pigment,
das das Mycetom schon intensiv firbt, auch in ihnen iiberall in dem
nicht sehr reichlich vorhandenen Plasma suspendiert ist und merkwiir-
digerweise auch fast durch den ganzen Eistiel zieht, der zum Teil von
einem offenbar mit den Mycetocyten in innigerem Zusammenhang stehen-
den Gerinnsel durchzogen ist.

In diesem Zustand — die erste Reifeteilungsspindel ist inzwischen
ausgebildet worden — wird das Ei nun abgelegt. Wir kennen kein In-
sekt, das sich in dhnlicher Weise bei der Eiablage auch einer Anzahl
Korperzellen cntduBert und es ersteht natiirlich die Frage nach dem wei-
teren Schicksal dieser Elemente. Nach den Feststellungen BUCHNERS
bauen sie zwar nicht das endgiiltige Mycetom auf — auch fiir diese
paradoxe Méglichkeit wird sich noch in der Folge ein Beleg einstellen —.

Abb. 81. Aleurodes aceris. Zwei Stadien der Eiinfektion
durch ganze Mycetocyten, Nach BUCHNER.
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aber sie iiberdauern immerhin noch den gréten Teil der Embryonal-
entwicklung, in die damit die Ubertragungsgeschichte tief hineinreicht.
Wenn am hinteren Pol die Invagination des Keimstreifs einsetzt, wird
die infizierte Zellkugel von ihr erfaBt und nach vorn geschoben. Vor
der S-formigen Umkriimmung bleibt sie dann seitlich liegen und wird
von ihr so umwachsen, daB das Amnion an sie grenzt und die heran-
wachsenden Beinanlagen auf sie zusprossen. Auch jetzt noch finden wir
die miitterlichen explantierten Zellen intakt, Zellgrenzen und -kerne
gleich normal, obwohl das iibrige Soma der Mutter vielleicht schon dem
Untergang verfallen ist. Bei der Umrollung bleiben sie an Ort und Stelle
und gelangen so von selbst in die Dorsalregion des umgerollten Embryos.

Inzwischen hat sich nun aber die AusstoBung der alten miitterlichen
Elemente und die Auf-
nahme in neue, vom Ei
stammende Elemente
vorbereitet, wenn sich
jetzt rund um die Pilz-
zellkugel groBkernige
Zellen, ob echte, von
der Furchung tbrigge-
bliebene Dotterzellen
oder vom unteren Blatt
stammende mesoder-
male Zellen steht nicht
fest, gelagert haben
und auf den Augen-
blick warten, wo ihnen die Pilze iibergeben werden. Dann schwinden
die alten Zellgrenzen, aus der Zellgruppe entsteht ein Syncytium, dessen
Rand die Pilze und dessen Zentrum die alten Kerne und eine grofere
Plasmaansammlung einnimmt. Jetzt riicken die genannten Zellen von
auflen zwischen die Pilze ein und nehmen sie in ihr Plasma auf, wihrend
die degenerierenden Uberbleibsel aus dem Ring der neuen Mycetocyten
austreten und in der Umgebung untergehen (Abb. 82). Derganze Vorgang
mutet wie die geregelte Ablgsung einer Wache durch die anderean. Erst
damitist der Ubertragungsvorgang bei den Aleurodiden wirklich beendet,
denn jetzt erst sind die Symbionten den Zellen des neuen Organismus iiber-
geben worden. Wie schon gesagt, stehen diese damit ganzalleinda; nicht
nur, daB die zahllosen {ibrigen Homopteren nie zu solch einer Einrichtung
greifen, auch unter den iibrigen Symbiosen Umschau haltend, werden wir
lediglich bei den Pyrosomen, also gelegentlich einer Leuchtsymbiose, auf
Vorginge stoBen, die sich zwar mit dem eben Beschriebenen nicht véllig
decken, aber doch weitgehende Bertihrungspunkte besitzen.

Innerhalb der Aleurodiden aber scheint hinsichtlich der Art der
Ubertragung voéllige Einheitlichkeit zu bestehen.

Abb. 82. Aleurodes proletella. Die Ubernahme der Symbionten
in embryonale Zellen. Nach BucHNER.
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XVI. Infektion von Entwicklungsstadien mittels
infizierter Testazellen.

Pyrosomen. Die Pyrosomen gehéren zu den Tieren, bei denen das
Vorhandensein einer Leuchtsymbiose iiber jeden Zweifel erhaben ist
(BucunER 8, 1914; 9, 1919; 11, 1921; PIERANTONI 7, 1921; &8, 1922).
In den Zellen, die die beiden Leuchtplatten aufbauen, dringen sich volu-
mindse Bakterien (Abb. 83b). In einigen derselben aber beobachtet man
— wir folgen den detaillierten Angaben PIERANTONIs, der eine ausge-
zeichnete Studie hieriiber versffentlichte — eine Verinderung an den

c d

Abb. 83a—e. Pyrosoma giganteum. Leuchtzellen, z. T. mit sporenbildenden Bakterien (a, b, ¢), Infek-
tion des Follikels und Bildung der Testazellen (d, e). Nach PieranToNI.

Symbionten. Die stark firbbaren Substanzen des Bakterienplasmas ver-
dichten sich an einem oder an beiden Enden immer mehr, wihrend der
librige Abschnitt verblaBt und zu degenerieren beginnt. Das Ende des
Prozesses aber, der gleichzeitig in einer Anzahl Bakterien abliuft, stellen
scharf umschriebene, intensiv firbbare Sporen dar. Sie sind dazu be-
stimmt, die Leuchtsymbiose auf die Nachkommen zu vererben. Die
Wirtszellen, in denen sie gebildet werden, haben ein geringeres Volumen
als die iibrigen, machen zumeist einen degenerierenden Eindruck und
ibergeben so die Sporen dem Blutkreislauf. Manchmal gelingt es, den
Austritt im Schnittbild unmittelbar festzuhalten und hat man einmal
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die nétige Erfahrung, so begegnen die Sporen auch da und dort frei im
Peripharyngealsinus und in den mit diesem in Verbindung stehenden
Rédumen, ja manchmal auch in den sie begrenzenden Zellen (Abb. 83a, c).
Dies sind auch die Wege, wie sie endlich teils vom Blutstrom getragen,
teils Koérperwinde durchtretend in den Sinus gelangen, in dem das eine
jeweils bei den Pyrosomen nur heranwachsende Ei liegt. Hier werden
sie zundchst wihrend des Eiwachstums von dem Follikel aufgenommen
und nach den mehr ovocytenwirts liegenden Plasmaregionen weiter-
gegeben. Jede so mit einer Spore behaftete Follikelzelle gibt dann gegen
Ende des Eiwachstums und noch vor den Reifeteilungen dadurch, daB
der Kern sich amitotisch teilt, und eine Plasmaknospe mit dem einen
Tochterkern und der Spore in den Raum zwischen Ei und Follikel ab-
geschniirt wird, jeeiner
,, Testazelle* den Ur-
sprung. Diese sind hier
also alle mit Symbion-
ten behaftet. Schon
wihrend der Abschnii-
rung wichst die bis da-
hin in einer Vakuole
gelegene Spore zu
einem sich krimmen-
den locker gebauten
Bakterium aus wund
wenn die Testazelle frei
geworden ist, sorgen
rasch aufeinanderfol-
gende Teilungen bald
Abb. 84. Pyrosoma gt]{\;z:ct;ujz;‘!gurchung und Infektion, fiir ihre dichtere Besie-

' delung (Abb. 83 d, e).

Noch wihrend der Reifung und Befruchtung der Eizelle dauert die
Bildung der infizierten Testazellen insbesondere dort an, wo der etwas
verdickte Follikel der Keimscheibe anliegt und wo auch die Spermien
den Follikel passieren. Hinsichtlich des weiteren, sehr komplizierten
Schicksals der Testazellen konnen wir Jurin (1912) folgen, der zwar
ihren Inhalt — er hielt ihn fiir Chromidien — nicht erkannt hat, aber*
die Entstehung der neuen Leuchtorgane sehr sorgfiltig studiert hat.
Wihrend das Pyrosomenei sich nun diskoidal furcht, sinken stdndig
Testazellen zwischen die Furchungszellen hinein (Abb. 84). JULIN ist fiir
ein vollig passives Einbeziehen der Zellen, da sie stets rundlich seien und
offenbar nicht kriechen kénnten, SALENSKY (1892) und KOROTNEFF (1905)
dagegen nehmen eine am&boide Beweglichkeit an, ohne welche auch uns
der Vorgang schwer verstindlich erscheint. Schon bei der ersten Fur-
chungsteilung beginnt so die eigentliche Infektion des Embryos, und
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schlieBlich ist die ganze Keimscheibe von den anfangs regelrechte
Ketten bildenden Bakteriocyten durchsetzt.

Wihrend der ersten Hilfte der Furchung wird eine besondere, der
Keimscheibe entsprechende kappenformige Bildungszone fiir den Nach-
schub immer weiterer Testazellen beibehalten. Wenn nach Ablauf der
Furchung etwa 50—60 solche, vornehmlich eine ringférmige, dem
groBten Durchmesser der Keimscheibe entsprechende Zone einnehmen,
so sind diese zum Teil schon einem neuen, jetzt in Taitigkeit tretenden
Bildungsherd im Follikel entsprungen, der eine entsprechende Lage ein-
nimmt und in der Folge noch eine gréBere Rolle spielen soll. Das Gastru-
lastadium wird dadurch eingeleitet, daB die Keimscheibe sich ausdehnt,
abflacht und das Dottersyncytium, das dem Entoderm entspricht, epi-
bolisch zu umgreifen sucht. Zu dieser Zeit werden schlieflich nahezu
alle Testazellen jener sich immer stirker ausprigenden Ringzone bei-
gegeben und nur ein kleiner Rest bleibt noch im ibrigen Entoderm-
bereich. Genauer genommen handelt es sich eher um eine hufeisenférmige
Anordnung, bei der die Hauptansammlung der ventralen Blastoporus-
lippe entspricht, was dadurch bedingt ist, da8 hier der Follikel wieder
besonders viele Testazellen abgibt und weiterhin abgeben wird.

Die Periode der Organdifferenzierung, die zur Ausbildung des ersten,
neu aus dem Ei entstandenen recht kurzlebigen Individuums, dem so-
genannten Oozoid, dem typische, konzentrierte Leuchtorgane noch
fehlen, fithrt, bringt zunéichst keine wesentlichen Verinderungen fiir die
Testazellen. Aber mit seiner Entwicklung hért nun merkwiirdigerweise
die Zufuhr weiteren Infektionsmateriales noch immer nicht auf, sie er-
streckt sich vielmehr noch weiter tief in die Phase der ungeschlecht-
lichen Entstehung der ersten vier Aszidiozoide am Oozoid hinein fort.
Deren Bildung wird jetzt durch die Ausstillpung eines an der Ventral-
seite frei nach vorne wachsenden Zapfens eingeleitet. Der Testazellring
wird an dieser Stelle unterbrochen und der Follikel hort hier auf,
Testazellen zu bilden, wihrend er sie seitlich davon jetzt sogar in ge-
steigertem MaBe produziert, ja jetzt hier erst der Hohepunkt seiner
Tatigkeit erreicht wird, durch die schlieBlich die Gesamtzahl auf un-
gefdhr 400 ansteigt (Abb. 85).

Sind in dem sich spiter etwas spiralig um das Oozoid legenden Stolo
durch Einschniiren die Anlagen der ersten vier Aszidiozoide gesondert
worden und besitzen diese 6—8 Kiemenspalten, so beginnen die Testa-
zellen in Zirkulation zu treten und setzen unmittelbar die 8 Leucht-
organe, auf die also je etwa 50 Zellen treffen, zusammen.

Wir stehen abermals vor einem der Kuriosa, die uns die Symbiose-
forschung auftischt. Lebten im abgelegten Aleurodidienei und -embryo
etwa I0 miitterliche Korperzellen, pilzbeladen, noch eine gute Weile
weiter, so schickt hier der miitterliche Organismus wihrend einer langen
Dauer der Entwicklung infizierte Somazellen in den Embryo, ja noch in
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die Jugendstadien der ungeschlechtlich sich entwickelnden Enkel-
generationen, und wenn diese vier Enkel die Pyrosomenkolonie verlassen,
tragen sie Organe mit sich, die aus intakten Ké&rperzellen ihrer GroB-
mutter aufgebaut sind, oder mit anderen Worten, das Oozoid ist teils
geschlechtlich, teils ungeschlechtlich entstanden, die vier Primiraszidio-
zoide aber ungeschlechtlich aus dem Zellmaterial zweier verschiedener
Generationen.
PieranTONI hat sich die Frage vorgelegt, wovon die Leuchtorgane
der vielen in der Folge an diesen vier primiren Individuen knospenden
Tiere sich herleiten.
Hier hat nun, wie sich
gezeigt hat, das Fort-
lebender groBmiitter-
lichen Elemente ein
Ende. Denn all diese
Organe werden aus
frischen Zellen mes-
enchymatischer
Herkunft aufgebaut,
die vorher von den
8 Leuchtorganen
stammendeBakterien
iibernommen haben,
den Stolo durchwan-
dern und im Sinus
um den Pharynx die
neuen Organe zu-
sammensetzen.
Anhangsweise sei
hier endlich auch mit

einigenWortenaufdie

Abb. 85. Pyrosoma giganteum. Oozoid, einen Stolo bildend und mit Verhiltnisse bei den
zahlreichen infizierten Testazellen. Nach JuLin.

Salpen eingegangen.

Eine Einwanderung ganzer, symbiontenbeladener Zellen in den
Embryo kommt bei den Salpen nicht in Frage. Wenn die Auffassung
BucunErs (12, 1926) richtig ist, nach der die wurstformigen Gebilde,
die in den Furchungszellen friihzeitig auftauchen, die Homologa der
Pyrosomensymbionten darstellen, liegt eine Infektion durch isolierte
Organismen vor, die bald nach Beginn der Furchung einen wesentlichen
Teil der Blastomeren befallen. Wir kennen keinen weiteren Fall, wo
totale Furchung, noch dazu von determiniertem Charakter, und Sym-
bionteninfektion zusammentreffen. Wo an sich die Moglichkeit be-
stiinde, wird, soweit wir wissen oder vermuten diirfen, eine Ubertragung
auf dem Umwege der Kokoninfektion vorgezogen. Deshalb bietet das noch



Ergebnisse der Sym?ioseforéchung L 107

ausstehende, von BUCHNER unternommene Studium der Verhéltnisse bei
den Salpen von vornherein auch ein hohes entwicklungsgeschichtliches
Interesse (vgl. S. 122f.).

XVII. Infektion der vivipar erzeugten Aphidenembryonen.
Das befruchtungsbediirftige und das parthenogenetisch sich im
miitterlichen Korper innerhalb des Verbandes der Eirohren entwickelnde
Aphidenei sind strukturell weitgehend verschieden von einander. Das
erstere ist groB3, dotterreich und von einem starken Chorion umgeben,
das letztere ist duBerst klein, frei von Reservesubstanzen und wichst
durch eine Zone flacher Follikelzellen, die nicht zur Bildung eines Chorions
schreiten, hindurch von
den Siften des miitter-
lichen Korpers ernihrt
erst als Embryo zur GréBe
der Ovarialeier heran. Es
wird uns daher nicht
wundernehmen, wenn
auch die Ubertragung
der Symbionten in bei-
derlei Generationen ein
sehr verschiedenes Ge-
préage besitzt. Schon aus
der alten Pseudovitellus-
literatur ging deutlich
hervor, daff Winter- und
Sommerei sich dadurch
unterscheiden, daB erste-

resinder gewohnten Weise a b

: Abb. 86a, b, Aphis sambuci. Infektionsvorbereitung der jungen
vor der Abla’ge am  hin- 7 Embryonen. Nach SEeLL.

teren Pol infiziert wird
(vgl. S. y771f), wihrend letzteres steril bleibt und hier erst der junge
Embryo seine Pforten den Symbionten 6ifnet.

Beziiglich der alteren Angaben von LEYDIG, METSCHNIKOFF, WIT-
raczir, WiLL, HENNEGUY, BarBiaNI, TANNREUTHER, HIRSCHLER und
STEVENS, die in wechselndem MafBe Falsches und Richtiges mengten,
sei auf BUuCHNERs ,,Tier und Pflanze in intrazellulirer Symbiose‘‘ ver-
wiesen. Neuzeitliche Studien iiber das interessante Kapitel liegen von
SELL (1921), RONDELLI (1, 1925; 2, 1926) und KLEVENHUSEN (192%) vor
und auf Grund ihrer Erfahrungen wollen wir im folgenden die Dinge
schildern.

Alle Angaben iiber eine Infektion des parthenogenetisch sich ent-
wickelnden Aphideneies vor seiner Entwicklung, wie sie von HIRSCHLER,
Svrc und neuerdings vor allem von UicHANCO stammen, beruhen auf
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Irrtiimern. Bis zur vollkommenen Ausbildung des Blastoderms bleiben
die Sommerembryonen der Blattliuse stets steril. Dann aber kommt es
zu merkwiirdigen Vorbereitungen fiir die Aufnahme der Symbionten,
indem der hintere Abschnitt des Blastoderms, der von vornherein flach
und miBig entwickelt war, sich zunéchst noch schirfer durch eine Ring-
furche absetzt und im Gegensatz zu den iibrigen hohen, plasmareichen
Zellen ein vakuolenreiches Syncytium bildet, hierauf aber zu einem sich
immer mehr emanzipierenden, selbstindigen Pfropf wird, der ins Innere
geriickt hinten mit dem Follikel verschmilzt und die Gonadenanlage
nach vorne schiebt (Abb.86a, b). Damit ist die Vorbereitung zum
Ubertritt der Symbionten vollendet. Die Stelle, an der Embryo und

a b
Abb. 872, b. Aphis sambuci. Infektion der Embryonen. Nach SELL.

Follikel sich so innig verbinden, liegt seitlich von dem die Embryonen
verbindenden Stiel und wolbt sich, da hier ein Kranz bedeutend ver-
groBerter Zellen eine Einfallspforte, in die der Embryo einen zapfen-
artigen Fortsatz schickt, umgibt, zu einer Art Empfingnishiigel vor.
Hier treten nun erst einzelne, bald aber ganze Haufen der rundlichen
Symbionten herein und ergreifen von dem bereitgestellten Syncytium
Besitz. Die anfangs nach der entgegengesetzten Seite gedringten Kerne
vermehren sich und durchsetzen schlieBlich, Zellgrenzen ausbildend, die
michtige Pilzmasse, die als breiter Strom weiterhin in den Embryo
nachdringt, wihrend dieser sich unentwegt fortentwickelt. Die Ein-
stillpung des Keimstreifes geht rund um die Einfallspforte der Sym-
bionten vor sich, derart, daB ein Querschnitt einen Kreis pilzhaltigen
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Plasmas, einen rundumgreifenden Epithelring des Keimstreifs und einen
solchen des Blastoderms aufweist. Erst wenn spiter an der Einstiil-

a

Abb.88a—c. Infektion von Blattlaus-
embryonen. a Tetraneura wulmi, b, c
Macrosiphum tanacetum.

Nach KLEVENHUSEN.

pungsstelle der Keimstreif
mit dem Amnion verwichst,
wird der weitere Zu-
strom damit unterbrochen
(Abb. 87a, b).

Soweit SELLs Schilderung
des seltsamen Vorganges,
die sich auf Beobachtungen
an Aphis sambuci stiitzt.
Nach KLEVENHUSEN wird
dieser Modus der Embryo-
nalinfektion aber keines-
wegs stets genau in dieser
Weise wiederholt. Teils hat
er ihn ganz dhnlich wieder-
gefunden, teils st68t er auf
Objekte, bei denen neben
dem sich bedeutend weiter
entwickelnden Keimstreif

c

noch eine Offnung vorhanden ist, durch die die Infektion fortdauert.
Schon die friithen Stadien kénnen betrichtlich abweichen, wenn wir
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Abb. 88 von Tetraneura ulmi und Macrosiphum tanacetwm mit den
Serischen Bildern vergleichen, auf denen wir eine Invagination des

b d
Abb. 8ga—d. Macrosiphum jaceae. Infektion der Embryonen mit zweierlei Symbionten.
Nach KLEVENHUSEN.
Keimstreifs vor der Infektion (a), dann eine Infektion ebenfalls be-
reitgestellter Elemente (b) und endlich ein einseitig gesteigertes Wachs-
tum am Keimstreif sehen, durch das die Durchtrittsstelle der Pilze
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von der sich weiterentwickelnden Embryonalanlage abgedringt wird
(c). Schon aus der idlteren Literatur iber die Aphidenentwicklung
scheint hervorzugehen, daB3 diese nicht ganz einheitlich verlduft und
nach KLEVENHUSEN ist dies sogar innerhalb ein und derselben Spezies
der Fall und der Zeitpunkt der ersten Infektion ein schwankender.
Wenn wir die Ubertragungsweise der beiden Generationen mitein-
ander vergleichen, verstehen wir die eigenartige Bereitstellung eines Zell-
materiales schon, bevor das Stadium iiberhaupt infiziert ist, sehr wohl.
SELL konnte ja sehr schon zeigen, dafl dieses letzten Endes den hinter-
sten Teil des Blastoderms darstellt und genau diese Zellen sind es ja auch,
die bei der Embryonalentwicklung eines Wintereies in den Symbionten-
ballen am hinteren Eipol eintauchen und zu
Mycetocyten werden. BUCHNER hat daher
die Sachlage so gedeutet, daB3 in diesen Zellen
das Gedichtnis an die Aufgabe, die sie bei
dem urspriinglich allein vorhandenen Winter-
eityp besaBen, weiterlebt und sich so in voraus-
schauender Weise dulert.
Wie wir schon gelegentlich der Winterei-
infektion mitteilten, ist es das Verdienst RoN-
DELLIs und KLEVENHUSENS, iltere Angaben
iiber das Vorkommen zweiter Symbionten von
Bakteriengestalt neben den typischen runden
zur Gewilheit gemacht zu haben und uns {iber
die Einzelheiten, auch der Infektion, Auf-
klarung gebracht zu haben. Wie beiderlei
Symbionten gemeinsam das Blattlauswinterei
infizierten, so passieren sie auch beide jene
Einfallspforte durch den Follikel des Em- , = go. Plerochlorus roboris. Tn-
bryos. KLEVENHUSEN unterscheidet drei fektion des Embryos mit drei ver-
Fille: Der akzessorische Symbiont erscheint sc}ﬁ;gﬁ“ﬁ;ﬁ,ﬁ;‘iﬁf"
am Anfang oder kurz nach Beginn der In-
fektion gemeinsam mit dem typischen, der akzessorische Symbiont gesellt
sich erst nachtriglich zu dem typischen, der akzessorische Symbiont ist
zum Teil schon eingeriickt, wenn der typische anlangt. Der erstere Fall ist
der bei weitem am hdufigsten verwirklichte, der zweite fand sich nur bei
einer Aphis spec., der dritte bei Pterocallis juglandis. Wir illustrieren den
typischen Vorgang an der Hand von Macrosiphum jaceae, wo zunichst sehr
viele runde Pilze und erst dann spirliche, allmihlich zahlreichere, plump-
stabférmige, in paarigen Syncytien beheimatete Organismen ein-
stromen (Abb. 89). Die letzteren sammeln sich von vornherein im Zen-
trum und die Kerne werden teils diesen, teils jenen Symbionten zugeteilt.
Immer schirfer wird die Sonderung der beiden Sorten, wir sehen sie in
den Priaparaten Schritt fiir Schritt vollkommener werden, ohne daB wir
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genauer sagen konnten, welche Krifte hierbei im Spiele sind. Ist die
ganze Infektionsmasse in periphere einkernige Zellen und ein zentrales
Syncytium reinlich geschieden, so ist die Durchmengung jedenfalls véllig
geschwunden. Auf alle Fille lernen wir, daB eine zeitlich etwas gesonderte
und 6rtlich spezifisch gerichtete Infektion der Sonderung von zweierlei
Symbionten auf verschiedene Wohnstitten wesentlich vorarbeiten
kann.

In noch besserer Weise wird dies erreicht, wenn bei Plerocallis jug-
landis auf sehr jungen Stadien zunichst nur die Schlduche infizieren und
sich alsbald zu einer Schicht um das Blastoderm anordnen, wéhrend
dann erst die runden Symbionten folgen und eine mittlere Fiillmasse
bilden, in wieder anderer bei Pterochlorus roboris. Hier hat KLEVEN-
HUSEN gar drei Symbionten vorgefunden und wie bei den Zikaden drei
und vier Symbiontensorten gemeinsam in das Ei treten, so fluten sie hier
in den Embryo (Wintereier sind bisher nicht untersucht). Zuerst erfolgt
eine Hauptinfektion mit den runden Symbionten und dann drdngt eine
,,sekundire Infektionsmasse‘, die aus einem Gemenge von zwei weiteren
Symbiontensorten und vereinzelten typischen besteht, nach, teilt die vor-
handene Ansammlung und erreicht den vorderen Eipol (Abb. go).

Stomaphis quercus, die auch drei Symbionten fiihrt, verhilt sich
dhnlich, nur sondern sich die beiden Komponenten der sekundéren In-
fektionsmasse frither als bei Pterochlorus, wenn die zweite Sorte schon
wihrend des Vorriickens beiseite gestellt wird und nur die dritte sich
polwirts sammelt.

C. Vergleichender Teil.

Wir haben im Vorangehenden eine groBe Mannigfaltigkeit von Ein-
richtungen kennen gelernt, die alle nur das eine Endziel hatten, einen
gesetzmiBig stets innerhalb oder auch nur in der engsten Umwelt eines
Tieres geziichteten Mikroorganismus auf die Nachkommen zu iber-
tragen. Wir nehmen an dieser Stelle ganz von der Behandlung der Frage
Abstand, welche Rolle diese ,,Symbionten‘* fiir den tierischen Partner
spielen mogen. Die MaBnahmen, die tatsichlich ein praktisch unzer-
trennbares Zusammenleben fiir alle Zeiten verbiirgen, sind gleich inter-
essant, ob es sich um eine im Sinne des Wirtes liegende Vererbung niitz-
licher Giste handelt oder um pflanzliche Parasiten, die es in so raffinierter
Weise verstanden haben, nicht nur den Wirt zum Aufbau komplizierter
Wohnstitten, sondern auch zu MaBnahmen zu zwingen, die seine Nach-
kommen zu dem gleichen Opfer nétigen.

Uberblicken wir die Fiille des Moglichkeiten noch einmal, so kénnen
wir drei groBe Kategorien vornehmlich herausschilen. Die erste umfaBt
die Fille, wo das stete reichliche Vorkommen des Symbionten in der
Umgebung des Wirtes iiberhaupt oder vermengt mit seiner Nahrung ge-
stattet, die jeweilige Neuinfektion dem Zufall zu iiberlassen. Diese ge-
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schieht dann an den Stellen der Nahrungsaufnahme, also durch den
Mund oder bei Rhizopoden an der ganzen Kérperoberfliche, und ist
damit von vornherein naturgemilB im wesentlichen gekniipft an Tiere,
deren Symbionten das Darmlumen bewohnen (Darmflora und Ciliaten
der Nagetiere, Huftiere usw., Flagellaten des Termitendarmes, Gér-
kammern der Lamellikornier und Tipuliden), oder dank ihres Ver-
mogens intrazellulirer Verdauung geformte Korper ohne weiteres mit
den Darmepithelzellen aufnehmen kénnen (Protozoen, Schwimme, Co-
lenteraten, Turbellarien in Algensymbiose).

Die zweite Kategorie ist dadurch gekennzeichnet, daf§ vorhandene
organologische Differenzierungen des Tierkorpers benutzt oder in reichem
MaBe zu dem Zwecke geschaffen werden, um die Symbionten zu ver-
erben. Hierher gehéren die Infektionsweisen mittels Beschmier- und
Spritzeinrichtungen, durch Mengen der Symbionten mit den Spermien,
Verfiittern mittels Ernihrungsdriisen und lockerer verkniipft durch Ver-
unreinigung von Kokoninhalt oder Fiillung von Infrabukkaltaschen.

Die dritte bedient sich der unmittelbaren Infektion der Ovarialeier
oder der im miitterlichen Korper sich entwickelnden Embryonen ohne
Zutun besonderer Organe (Aphiden, Pyrosomen).

Es ist interessant, die beiden letzten Kategorien einander gegeniiber-
zustellen, denn diese erscheinen dabei wie zwei ganz verschiedene Welten.
Hier begegnet uns der Wirtsorganismus nicht nur beim Aufbau der Sym-
biontenwohnstétten, sondern auch beim Problem der Ubertragung als der
Konstrukteur, der versucht und vervollkommnet ; organologische Reihen,
die einen Fortschritt bekunden, lassen sich iiberall aufstellen, sobald man
eine gréBere Anzahl Formen vergleicht. Das Kapitel reizt zu phylogeneti-
schen Spekulationen, hat einen ausgesprochen historischen Charakter.
Dort wird das Problem zu einer Aufgabe der Cytologie und ihr Wesen ist
unhistorisch. Hier gibt es keine graduellen Unterschiede, entweder be-
steht eine Abwehrstellung des Eies dem Symbionten gegeniiber oder
nicht. Hier ist es unfruchtbar, einen enger verwandten Kreis vergleichend
zu durchforschen und selbst die einander ferner stehenden systematischen
Einheiten bieten zumeist nur Varianten von untergeordneter Bedeutung.

Verweilen wir zunichst bei den Moglichkeiten der ersteren. Im ein-
fachsten Fall gehen im geschlechtreifen Weibchen Symbionten des Darm-
lumens auch in den Enddarm in groBerer Menge iiber und liegt After und
Genital6ffnung so eng benachbart, daf sie auf das austretende Ei ge-
langen konnen (ein Teil der Trypetinen). Hiervon leitet sich die Bil-
dung von bakteriengefiillien eigenen Amnalfalten ab, die das Bediirfnis, an
dieser Stelle stets iiber ein Reservoir fiir Infektionsmaterial zu verfiigen,
befriedigen (andere Trypetinen), und als vollendetste Verwirklichung
dieses Typus die Aufteilung solcher Falten in je eine Reihe von Amnal-
sdckchen (Dacus).

Eine dieser Reihe parallel gehende kann man innerhalb der Heterop-

Ergebnisse der Biologie IV. 8
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teren aufstellen, wo zunichst hochstwahrscheinlich auch einfache Bak-
terienfiillung des Rektums das Ausgangsstadium darstellt, daneben
zeitweise VergroBerung der letzten Mitteldarmblindsdcke, die zugleich
normaler Symbiontensitz sind, vorkommt und endlich eine dauernde,
exzessive Entwicklung der beiden letzten im Weibchen sich anreiht.
Nur zur Zeit der Eiablage treten dann groBere Bakterienmengen in den
Enddarm tiiber, um zum Beschmieren der Eier zu dienen.

Eine andere Moglichkeit stellen selbstindige Organe dar, die in engster
topographischer Beziehung zur weiblichen Geschlechts6ffnung errichtet
werden. Wir wollen sie je nach ihrer Gestalt Vaginaltaschen oder Vaginal-
sdcke nennen. Die erstere Form ist uns bei Hylecoetus und in recht
dhnlicher Gestalt bei einem Teil der Anobiiden begegnet, die letztere
ebenfalls bei letzteren. Stets liegen die Organe so, daB zum mindesten
beim Orificium vaginae die Eier und Symbionten ausleitenden Wege in
einen gemeinsamen Raum {ibergehen. Thre Entleerung geht, ohne daf3
die Organe selbst eine Muskulatur besiBen, beim Herabgleiten der Eier
und dank der Muskulatur der ganzen Kérperregion vor sich.

Im Gegensatz hierzu haben die Organe der Siriciden, fiir die wir wegen
ihrer Lage den Ausdruck Vaginalspritzen vorschlagen, eine eigene Mus-
kulatur entwickelt, die die Symbionten mit den Eizellen in den von der
Legerohre gebildeten Kanal treiben.

Den fiinften Typ wollen wir je nach ihrer speziellen Ausprigung als
Intersegmentalsicke, -schliuche oder -spritzen bezeichnen. Ihnen allen
ist gemeinsam, daB die Miindung der paarigen Organe in die Inter-
segmentalhaut fillt, die den eingezogenen zum Legeapparat umgewandel-
ten Abschnitt des weiblichen Abdomens hiillenartig umgibt. Von Inter-
segmentalspritzen im engen Sinn des Wortes werden wir nur dann reden,
wenn wiederum wie bei den Siriciden eine eigene, das Organ umbhiillende
Muskulatur vorhanden ist. Dies gilt im hohen MaBe von den Apparaten
der Cleoniden mit ihrer starken Lingsmuskulatur. Schwicher ist die
Muskulatur bei den Anobien, wo fast immer neben den Vaginaltaschen
noch intersegmentale Organe vorhanden sind. Bei den Cerambyciden,
wo ebenfalls stets solche zur Hefeniibertragung benutzt werden, ist
dagegen die von den Sicken und Schliuchen zu benachbarten Organen
ziehende Muskulatur ungleich stirker entwickelt. Bis zu auflerordentlich
langen Schliuchen kénnen hier bescheidene Anfinge entwickelt werden.

Der Fall Ernobius stellt nur eine Variante dar, bei der Modifikationen,
die sonst nur an der Wandung der zum Sack eingestiilpten Interseg-
mentalhaut auftreten (symbiontenhaltige Haarkrypten), an der nicht
eingestiilpten Haut vorkommen und ein eigenes Organ nicht gebildet
wird. Ob eine primitivere Vorstufe oder eine Entwicklungshemmung
vorliegt, konnten wir nicht entscheiden.

Ohne Errichtung eines eigenen Organes die schon zu anderen Zwecken
dienende Begattungstasche als Ubértragungseinvichtung zu verwenden,
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indem sich in ihr Spermien und Bakterien mengen, ist die ebenso einfache
wie geniale Idee, die bei vielen Riisselkdfern verwirklicht zu sein scheint.
Nirgends dagegen haben wir bisher die an sich ja ebensonaheliegende L6-
sung verwirklicht gefunden, daB die Vagina dhnlich, wie anderweitig der
Enddarm, zur Aufnahme von Symbionten selbstindige Einstiilpungen
ihrer Wandung entwickelt. Was wir oben Vaginaltaschen nannten, sind
ja nicht entwicklungsgeschichtlich, sondern nur topographisch mit der
Vagina eng zusammen hingende Organe gewesen. Aber wir mdchten
glauben, daB auch sie eines Tages noch irgendwo als Vervollkommnung
des letztgenannten Types, bei dem die Symbionten ja auch schon die
weibliche Geschlechts6ffnung hinaufsteigen miissen, wird nachgewiesen
werden. 4

Der Zeitpunkt der eigentlichen Neuinfektion ist bei diesen einen
engeren Kreis von Einrichtungen innerhalb der Insekten darstellenden
Moglichkeiten ein verschiedener. Entweder infiziert sich die Larve erst
beim Schliipfen durch Fressen eines Teiles der Eischale (Anobiinen,
Cerambyciden), oder es dringen die Symbionten einige Zeit nach der
Besamung durch die Mikropyle ein (Trypetinen), oder treten mehr oder
weniger gleichzeitig mit den Spermatozoen iiber (vermutlich bei den
Riisselkdfern). MaBgebend ist hierbei vor allem wohl die GréBe der
Symbionten, die unter Umstinden einen Durchtritt durch die Mikro-
pylen unméglich macht (Hefen-Bakterien).

Einen durch die 6kologischen Verhiltnisse nahegelegten, fiir sich da-
stehenden Modus stellt die Verfiitterung der Symbionten durch die Milch-
driisen dar, der in konvergenter Weise von Pupiparen und Glossinen
(von letzteren nur héchstwahrscheinlich) gewéhlt wird.

Interessant ist, daB im Rahmen eines vollig anderen Organisations-
typs, wie der Cephalopoden, doch auch zu Mitteln gegriffen wird, die an
die der Insekten erinnern, wenn wir die bakteriengefiillien akzessorischen
Nidamentaldriisen so gelagert fanden, daB ihre Miindung nicht nur mit
der der schalenliefernden Nidamentaldriisen, sondern auch der weiblichen
Geschlechtsoffnung in eine gemeinsame Grube vereint wird.

Die Kokonverunreinigung mit darauffolgender Embryoneninfektion,
wie wir sie bei den Oligochiten kennen gelernt, 1i3t sich lose hier an-
fiigen, wenn hierbei aus miitterlichen symbiontenbesiedelten Nephri-
dien, dhnlich wie aus Milchdriisen oder Intersegmentalschliuchen, Sym-
bionten abgegeben und auf dem Umwege der infizierten EiweiBfliissig-
keit ebenfalls verfiittert werden.

Auf eine Reihe typischer Anpassungserscheinungen, die mit solchen
Ubertragungsweisen Hand in Hand zu gehen pflegen, sei zusammen-
fassend nochmals hingewiesen. Ein groBer Teil dieser Spritzen und
Sécke stellt zugleich driisige Organe dar; die Siriciden-Pilzspritze besitzt
eine umfangreiche, zugleich als Riegel dienende Driise, die Bockkéfer-
organe sind zumeist auf der einen Seite, unter Umstinden aber auch

8*
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rundum driisig, die Intersegmentalorgane der Anobien haben ebenfalls
ein sich verschieden weit ausdehnendes Driisenepithel und eine Form
fiihrte uns vor, wie eventuell die beiden Funktionen (Symbiontenbehilter
und Driise) rdaumlich gesondert werden kénnen (Ernobius). Die letzten,
zur Zeit der Eiablage so sehr vergréBerten Mitteldarmblindsicke der
Heteropteren fiillen sich besonders mit Sekret, die Bakterienspritzen der
Cleoniden enthalten die Bakterien in einem Sekret suspendiert, das sicher
von ihrer Wandung stammt. Die Ampullen der Regenwiirmer schwellen
zur Zeit der Geschlechtsreife von einem Sekret, in dem die jetzt gelockerten
Bakterien schwimmen. Die Begattungstasche der Riisselkifer, die zu-
gleich als Ubertragungsorgan funktioniert, hat a priori ihre Driisen. Die
akzessorischen Nidamentaldriisen sind nicht nur Bakterienbehausung,
sondern daneben wirklich auch Driisen. Vermift wird eine driisige
Funktion nur bei den Vaginaltaschen der Anobiiden und von Hyle-
coetus und den Rektalfalten und -sicken der Trypetinen. Bei beiden sind
die Symbionten natiirlich noch in einer Fliissigkeit suspendiert, aber sie
muB wohl vom Darm oder der Vagina her aufgenommen werden.

Der Sinn solcher Sekretion wird ein zweifacher sein. Zum grofBen
Teil handelt es sich zweifellos um eine Einrichtung, die Symbionten beim
Austritt zu Klumpen zu vereinigen und an der Eioberfliche festzu-
kleben. Zum Teil konnte ja eine solche Funktion unmittelbar beob-
achtet werden (Anobien, Bockkifer, Dacus). BREITSPRECHER hat sogar
an alten Eischalen von Sifodrepa noch die Hefen haften sehen. Daneben
aber wird man auch daran denken miissen, daBl damit ein Kulturmedium
fiir die Hefen, Bakterien, Basidiomyceten geliefert wird. Knospungs-
vorginge der Symbionten in den Ubertragungsorganen deuten daraufhin,
daB auf solche Weise auch ein Ersatz fiir die wihrend des Legegeschiftes
eintretenden Verluste moglich ist.

Jedenfalls ist es erstaunlich, wie die verschiedensten Tierformen
in konvergenter Weise entsprechende Hilfseinrichtungen auszubilden
vermogen.

Eine weitere durch ihre Zweckdienlichkeit tiberraschende Erschei-
nung ist die, daB der symbiontische Organismus, um diese Organe zu
fillen, zu ganz bestimmten Zeiten eine Massenentfaltung erleidet oder
zu Ortsverinderungen gendtigt wird, fiir die ein anderweitiger Anstof3
kaum einzusehen. Die Anobiiden stoBen zur Zeit der definitiven
Ausbildung des Kifers eine groBe Anzahl Hefen in das Darmlumen aus
und diese dienen vom After aus zur Fiillung. Die Bakterien von Dacus
erleiden kurz nach dem Schliipfen im Zusammenhang mit gesteigerter
Sekretbildung eine heftige Vermehrung und treten in den riickwirtigen
Teil des Darmkanals iiber, von wo sie rasch die Rektalsicke infizieren.
Bei den Heteropteren vermehren sich die Bakterien in den Mitteldarm-
sacken zwischen Begattung und Eiablage enorm und treten in den End-
darm iber. Wir sehen darin den Ausdruck einer Beeinflussung durch
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den Wirtsorganismus, die hier vor allem auf dem Wege spezifischer Se-
kretion moglich ist, vergleichbar im Rohen dem Vorgang des Diinge-
prozesses der Pilzkuchen bei Ambrosia-Ziichter und der von ihnen geiibten
Beherrschung der Wuchsform ihrer Kulturobjekte. Inwieweit auch die
értlich und zeitlich geregelte Sporenbildung bei dem Hylecoetus:Pilz
durch eine Beeinflussung durch das Insekt zustande kommt, bleibt zu
untersuchen und das gleiche gilt fiir die Oidien in den Sérex-Spritzen.
Im Bereich der Méglichkeiten liegt es jedenfalls.

Wesentliche gestaltliche Verinderungen gehen bei der Fiillung der
Ubertragungsorgane, wenn es sich um stets im Wirtskérper lebende
Symbionten handelt, sonst nur selten vor sich. Bei den Spondylinen
und Tetropiinen allerdings haben wir eine vorangehende, schon in der
larvalen Wohnstitte eingeleitete Sporenbildung der Hefen als eigen-
artige Ausnahme kennen gelernt und bei den Heteropteren gibt Kuskop
ausdriicklich an, daB die Bakterien der letzten Mitteldarmsicke im Zu-
sammenhang mit der Ubertragung im weiblichen Kérper wesentlich ver-
kleinert werden, im Hinblick auf die bevorstehende Durchwanderung
der Mikropylen sicher ein zweckmiBiger Vorgang. Auch bei der Sporen-
bildung der genannten Bockk#fer konnte man an dhnliche Zusammen-
hinge denken, denn wenigstens in den larvalen Organen von Spondylis
— Larven der anderen sind nicht zur Untersuchung gekommen — leben
ungewdhnlich grofle, fiir eine Fillung der Sicke vielleicht ungeeignete
Hefen.

Es wiirden eben all diese Fille, wo ungewdhnliche Symbionten-
formen die Ubertragungsorgane fiillen, einschlieBlich Hylecoetus und Siri-
ciden, unter den Gesichtspunkt der Heranzucht von Transportformen
zweckmiBigen Formates fallen, was mit der groBen Rolle, die dieser bei
den ins Ovarialei iibertretenden Symbionten spielt, sehr wohl harmo-
nieren wiirde.

Hinweisen wollen wir schlieBlich darauf, daB im Zusammenhang mit
der hier geiibten Ubertragungsweise spezifische Instinkte der Wirte auch
noch von bisher unbewiesenen ziichterischen abgesehen eine Rolle spielen
miissen. Bei Ambrosia-Ziichtern miissen die spezifischen Infektions-
stadien zwecks Fiillung der Spritzen und Taschen gefressen werden, die
Atta-Koénigin fiillt ihre Infrabukkaltasche, die ausschliipfende Anobien-
larve und so gut wie sicher die Bockkéferlarve friBt die infizierte Eischale
zum Teil auf, wihrend sie sonst nur gesprengt zu werden pflegt. Wenn
man die feinsten Vorginge beim Legeakt solcher Tiere erst einmal durch-
schauen wird, wird sich wohl auch zeigen, daB spezifische Kontraktionen
bei der Entlerung der Symbiontenbehélter eine bedeutsame Rolle spielen.

Stellen wir alledem die Moglichkeiten gegeniiber, die wir bei der
Infektion von Ovarialeiern getroffen haben, so handelt es sich um einen
prinzipiell anders gearteten Tatsachenkomplex. Wohl kénnen wir auch
hier eine Reihe von speziellen Verwirklichungen zusammenstellen, die
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sich hinsichtlich Ort, Zeit und Art der Ubernahme der Symbionten ins
Ei mehr oder weniger weitgehend unterscheiden, aber, wie schon oben
bemerkt, sie bleiben frei von dem Eindruck eines Vervollkommungs-
bemiihens, den man dort gewinnt, wo es sich um organologische Diffe-
renzierungen handelt.

Die Ovarialinfektion gliedert sich in eine Reihe von Phasen. Ein-
geleitet wird der ProzeB durch den Austritt aus den Zellen und Organen,
dann folgt die Phase des Transportes zum Follikelepithel, die der Pas-
sage des Follikels, zumeist auf dem Wege einer voriibergehenden Auf-
nahme in dessen Zellen, der Ubertritt in einen Raum zwischen Follikel
und Ei und die Einbeziehung in dieses selbst. Wenn auch diese oder
jene unter Umstinden im Zusammenhang mit den speziell gegebenen
Verhiltnissen in Wegfall geraten kann, stets ist der Ablauf ein voll-
kommen geregelter und abgemessener, frei von jeglicher Variabilitdt und
vor allem auch das Endstadium, was Menge und Lage der Symbionten
im Ei anlangt, unabinderlich das gleiche. Eine ,,wilde” Infektion, wie
sie etwa PORTIER (1, 191T; 2, 1917%) bei seinen Symbionten von Schmetter-
lingsraupen und -imagines (Nonagria) gefunden haben wollte, gibt es
tatsichlich, soweit wir wissen, nirgends, und jener Fall hat sich im Laufe
einer noch nicht verdffentlichten Nachpriifung durch I. ScHwARz als
miBverstandene Mikrosporidieninfektion aufgeklirt. Man wollte denn an
dieser Stelle sich der Algeniibertragung in das Colenteratenei erinnern,
die aber doch von vornherein so abseits steht, daB sie sich schwer mit
den iibrigen Formen der Eiinfektion vergleichen laBt.

Da es sich mindestens in der iiberwiltigenden Zahl der Symbionten
um unbewegliche Organismen handelt, muB es sich bei dem Verlassen
der Zellen und beim Aufsuchen der Eirshren um ein passives AusstoBen
und Transportieren handeln. Héchstens der eine oder andere Bakterien-
symbiont kénnte da eine Ausnahme machen. Tats4chlich sind auch Bilder,
die sich auf die Lésung der Oberfliche von Mycetocyten oder etwa das
ZerreiBen des Mycetoms am Gipfel des Infektionshiigels beziehen. mehr-
fach zur Beobachtung gekommen (vgl. auch, wie die Infektionsstadien
der ,Rosetten’* frei werden). Umgangen kann ein solcher Transport
der unbeweglichen freien Symbionten nur werden, wenn ganze Myce-
tocyten amébengleich sich an den Follikel begeben. Dies ist uns bei den
Diaspinen zum Teil begegnet und in extremer Form bei den Aleurodiden.
Sonst kommt als Transportmittel natiirlich nur der Blutstrom in Frage.
Abgekiirzt wird der extrazellulir zuriickzulegende Weg auch ganz wesent-
lich, wenn die Margarodinen das Mycetom in die Wand des Eileiters
einfiigen und die Symbionten in diesen iibertreten, und vollig aufgehoben
durch die Besiedelung besonderer Ovarialampullen bei den Pedikuliden
und Mallophagen.

Da nach dieser ganzen Sachlage zum mindesten fiir die groBe Masse der
Symbionten ein gerichtetes Aufsuchen der infektionsgeeigneten Stellen,



Ergebnisse der Symbioseforschung I. 119

etwa dank einer Chemotaxis, nicht in Frage kommt und von einem aktiven
Dorteindringen ebensowenig die Rede sein kann, miissen wir uns vorstel-
len, daB die Symbionten iiberall im Insektenkdrper kreisen und die Follikel-
zellen befihigt sind, dem Blutstrom die voriibergleitenden Symbionten
zu entreiBen, gleich einem, der Treibholz aus einem angeschwollenen Flufl
zieht. Das ist diesen aber nur in Form eines FreBaktes ohne nachfolgende
Verdauung moglich und wir haben mehrfach bei den Zikaden sich iiber
die Nachbarzellen vorwdlbende, ja weitreichende lappige Ausliufer
treibende Zellen beobachtet, die solche Empfangsstellen repriasentieren.
Fast immer hat sich ergeben, daB ein solches Aufnahmevermdégen eng
begrenzt ist und oft sind die betreffenden Zellen durch gré8eren Plasma-
reichtum, Vakuolen, Sekrete, abweichende Kerngestalten besonders aus-
gezeichnet. Im extremsten Fall handelt es sich um einen einzigen Zell-
ring, der hinter dem Ei liegt, bei anderen Objekten aber um einen
groBeren Abschnitt, sehr selten ist der Follikel in seiner ganzen Aus-
dehnung Aufnahmeorgan, wie bei den Blattiden und wohl auch bei den
Ixodiden und Gamasiden, und in diesen Fillen verharren die Symbionten
(Bakterien) nicht in ihm.

Von ihnen abgesehen, sind es vornehmlich zwei Regionen gewesen,
die fiir den Empfang in Frage kommen, einmal die schon genannte Zone
am Hinterende des Eies und dann die zwischen Ei und N&hrzellen.
Weniger scharf gesondert ist sie bei den Ameisen und bei der Bettwanze,
welche ja ohnedies beide von dem Schema recht abweichen.

Der Duichtritt durch den Follikel kann allmihlich vor sich gehen,
ohne daf es zu einer Stauung in ihm kommt, oder es wird erst die ganze
Symbiontenmenge aufgenommen und diese dann auf einmal in den da-
hinter entstehenden Raum weitergegeben, wobei abermals eine ober-
flichliche ZerreiBung der Zellen beobachtet wird. Bei Aufnahme am
oberen Pol gleiten die Symbionten dann noch den vom Nihrstrang
durchzogenen Kanal herab, bei der am hinteren Pol liegen sie hierauf
schon dicht am Eiende. In beiden Fillen ist es dann abermals ein aus-
gesprochener FreBakt, durch den die Symbionten passiv ins Ei selbst
gelangen, wenn dieses eine unter Umst4nden tief einschneidende Grube
bildet, die sich hinter ihnen schlieBt.

Leben in dem Wirtstiere zwei, drei oder vier Symbionten, so sind
die Vorginge prinzipiell die gleichen. Es gilt dann der Satz, da3 trotz
reinlicher Scheidung in den Wohnstitten diese gemeinsam infizieren.
Zur gleichen Zeit werden sie aus diesen entlassen, die gleichen Follikel-
zellen sind es, die sie auffangen und als Gemenge, wenn auch unter Um-
stinden im groben geordnet, bauen sie die Infektionsmasse im Ei auf.
Stets aber ist wunderbarerweise nicht nur die Gesamtmenge derselben
genau die gleiche, sondern auch das relative Verhiltnis derselben. Im
allgemeinen hat man den Eindruck, daB diese durch die relative GréBe
der Behausungen bestimmt wiirde. Dann kann man sich vorstellen, da3
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allein eine durch die Wahrscheinlichkeitsverhiiltnisse bedingte Regel vor-
liegt. Notwendig aber miissen wir aus den gegebenen Tatsachen den
SchluB ableiten, daB der Hunger nach Symbionten nicht nur lokal im
Follikel beschriankt ist, sondern auch zeitlich, einmal, indem er erst
auf einem von Objekt zu Objekt verschiedenen Stadium des Eiwachs-
tums erwacht und dann, insofern er nur eine bestimmte Zeit andauert,
um einer Abneigung, weitere Giste aufzunehmen, also einer Art Sit-
tigung Platz zu machen.

Was wir hier nochmals beleuchtet haben, bezieht sich vornehmlich
auf die verbreitetsten Typen der Ovarialinfektion. Wo ungewohnliche
Wege eingeschlagen werden, wird auch die eine oder die andere Seite des
Vorganges modifiziert. Wir erinnern nur an die bipolare Aufnahme der
Bakterien durch das Blattidenei, die anfingliche Uberflutung des Eies
der Ameisen durch die Symbionten, die merkwiirdigen Verlagerungen der
Ixodes-Symbionten, die Infektion der Nihrzellen bei der Bettwanze, die
Ovarialampullen bei den Pedikuliden und Mallophagen, die Eileiter-
infektion der Margarodinen, die Aufnahme intakter Mycetocyten durch
das Aleurodidenei, ohne im einzelnen noch einmal auf sie einzugehen,
um den Erfindungsreichtum, der sich immerhin auch hier entfaltet, in
das rechte Licht zu setzen.

Vielleicht die interessanteste Erscheinung aber, die uns das Kapitel
der Ovarialeiinfektion bietet, ist die so weitverbreitete Heranzucht spezi-
fischer Infektionsformen. Suchen wir unsere augenblicklichen Kennt-
nisse zu ordnen, so kénnen wir dreierlei Gruppen von Vorkommnissen
unterscheiden.

Die durchsichtigste ist die, bei der die Symbionten zu langen Fiden
und Schliduchen, eventuell auch eigenartigen Rosetten in ihren Wohn-
stdtten auswachsen, und damit zum Transport zwischen den Organen,
zur Aufnahme in die Follikelzellen und in das Ei als sparrige Gebilde
gleich ungeeignet sind. Dann bedeutet die Ausbildung spezifischer In-
fektionsformen die Stellung transport- und infektionsfihiger Gebilde.
Hierher gehért die Umwandlung der bei Zikaden und Psylliden so hiu-
figen Schlduche in rundliche, ovale oder wenigstens gedrungene Zustinde,
die Bildung kleiner Stibchenbiindel an Stelle der langen diinnen Fiaden
bei Tettigoniella, die Verkiirzung der ebenfalls in den MarpiGHIschen
GefiBen meist viel lingeren Fdden bei Ixodes, die Kiirzung der sekun-
ddren, wurst- und fadenférmigen Symbionten bei vielen Aphiden, Ent-
sprechendes bei einem Teil der Gamasidensymbiontenund Ahnlichesmehr.
Diese Erscheinung schlieBt sich damit auch eng an entsprechende Um-
wandlungen an, wo es sich um die Fiillung von Ubertragungsorganen
oder den Durchtritt durch die Mikropylen handelt.

Ein zweiter Anstof zur Absonderung einer spezifischen Infektions-
form ist dort gegeben, wo offenbar Hand in Hand mit den spezifischen
Leistungen und Bedingungen innerhalb der tierischen Zelle eine Ent-
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artung der Symbionten eintrat. Beispiele scheinen uns hierfiir zu liefern:
die Pedikuliden, wenn in der Magenscheibe das Aussehen der Symbionten
sich von dem der Infektionsformen immer mehr entfernt, wihrend ein
Teil von diesen unverindert in den Ovarialampullen beiseite gestellt wird
und allein zur Ubertragung auf die nichste Generation verwendet wird,
so daB man Arbeitsformen und Zuchtformen unterscheiden méchte. Ahn-
liches liegt vor, wenn wir bei den Fulgoriden einen Symbionten trafen,
der bei der Embryonalentwicklung in zweierlei Organe ausgepflanzt
wird und sich in dem einen Organtyp zu grotesken Riesenformen ent-
wickelte, wihrend er in dem anderen fast unverandert blieb. Nur aus
dem letzteren wird das Infektionsmaterial bezogen. Die groBe Menge
der sich gewaltig vermehrenden Bettwanzensymbionten wird Hand in
Hand damit zu kleinsten kokkendhnlichen Gebilden und nur wenige
bleiben unter ihnen schlank fadenférmig und stark farbbar, nur sie allein
werden in die Eizellen iibernommen. Ein Teil der typischen Blattlaus-
symbionten wird in den Mycetocyten zu betrichtlich angeschwollenen,
flissigkeitsreichen Blischen, die Infektion der Eizellen (und der Em-
bryonen) wird niemals mit diesen, sondern stets nur mit den klein blei-
benden Zustanden durchgefiihrt.

Neben diesen beiden Erscheinungsgruppen, deren ZweckmaiBigkeit
vom Standpunkt des Wirtes wie des Symbionten aus betrachtet, gleich
offenbar ist, existiert nun noch eine dritte, bei der nicht auf den ersten
Blick einzusehen ist, warum vor der Eiinfektion Verinderungen an den
Symbionten auftreten. Denn es handelt sich dabei um so geringfiigige
gestaltliche Verdnderungen, daB es nicht angingig ist, sie als fiir den
Transport geeigneter anzusehen und ebensowenig erscheinen sie etwa un-
verbrauchter als ihre Genossen. Das gilt z. B. fiir Icerya, und fiir manche
Zikadensymbionten, wenn wir z. B. bei den Bewohnern der Rektal-
organe gesehen haben, daB die austretenden Symbionten ebenso ge-
staltet erscheinen wie die innen bleibenden, aber an einem Ende statt
einer Vakuole ein intensiv firbbares Korn erhalten und iiberhaupt die
Farbe ziher festhalten. Auch bei den Pscudococcus-Symbionten ist der
tiefere Sinn der Umwandlung in jene ebenfalls dichter gebauten, U-for-
mig gestalteten Zustinde nicht ohne weiteres einzusehen. Die Chio-
naspis-Symbionten werden vorher rundlich, schlanker und spitz. Aber
es diirfte dies nur auf unserer bisher nur oberflichlichen Kenntnis dieser
Dinge beruhen.

Ist es uns ja auch vollkommen undurchsichtig, warum bei einer
groBen Anzahl von Infektionsformen der Charakter des Plasmas und
seiner Einschliisse sich weitgehend andert. Wir haben dies eben schon
fur die Rektalsymbionten erwihnt. Auch bei den Icerya-Infektions-
formen tritt eine auBerordentlich intensive Firbbarkeit ein, die Um-
wandlungsstadien der Rosetten sind viel reicher an Trépfchen und Kérn-
chen. Die infizierenden Bakterien bei der Bettwanze sind viel stirker
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farbbar. Die Infektionsstadien von Margarodes enthalten zuerst ein zen-
trales Korn und spiter viele Granula. Die akzessorischen Symbionten
der Aphiden sind vielfach abermals stirker firbbar und das gleiche gilt
von den Transportformen der Schliuche, die in den Infektionshiigeln
entstehen. Diffuse stirkere Farbbarkeit und reichere Einlagerung ge-
formter Substanzen scheinen Ausdruck der gleichen Anderung im Stoff-
wechsel dieser Organismen zu sein, tiber deren Bedeutung nur Spezial-
untersuchungen AufschluBl geben kénnten, die hier iiberall noch fehlen.

Das gleiche gilt vielfach fiir die Einzelheiten, die sich bei der Um-
wandlung sonst abspielen.

Bestimmter kénnen wir uns natiirlich iiber den Ort ihrer Entstehung
duflern. Teils handelt es sich um eine diffuse Entstehung im ganzen
Organ, teils ist sie lokal begrenzt. Dann handelt es sich entweder um
einzelne Zellen, die ihren Gesamtinhalt entsprechend umwandeln, wie
bei den Centrotinen usw. die Insassen der Markzone es tun, oder um einen
sich auch sonst morphologisch scharf abgrenzenden Abschnitt der My-
cetome. Die nur im weiblichen Geschlecht entwickelten Infektionshiigel
stellten vor allem solche dar. Hier erscheint uns die Ovarialinfektion
am hochsten entwickelt. Ausgelost durch die Entfaltung der weiblichen
Geschlechtsdriise werden indifferente Symbionten in von Anfang an
bereitgestellte, bis dahin sterile Elemente iibernommen und hier weit-
gehend umgeziichtet, wobei doch offenkundig die veridnderten Bedin-
gungen der neuen Umwelt eine wesentliche Rolle spielen. Wir deuten
die Verhiltnisse in dem Sinne, daB3 auch hier der tierische Wirt tat-
sdchlich der in seinem Sinn dirigierende Ziichter ist, weil wir so den Vor-
gang immer noch weit leichter in unsere Vorstellungen von den Zweck-
méBigkeiten in der Natur einreihen koénnen, als wenn wir annehmen,
daB dieser vom Wirt bewirkte Prozef3 den fremden Zwecken eines Para-
siten dient.

Die wenigen Fille der Infektion von im miitterlichen Korper sich
entwickelnden Embryonen, verquickt mit intrazellularem Sitz, lassen
sich leicht von der Ovarialinfektion ableiten. Besonders eindeutig ist
das natiirlich der Fall, wo nur zu gewissen Zeiten die embryonale In-
fektion an Stelle der ovarialen tritt wie bei den Blattliusen, ja wir
haben gesehen, daB dies sogar durch ein vorausschauendes Bereitstellen
des zu infizierenden Zellmaterials noch besonders dokumentiert wird.
Als weitere Beispiele konnen wir bis jetzt ja nur noch die Pyrosomen
und Salpen anfiihren, deren Ubertragungsgeschichte so auBerordentlich
interessant ist. Die Salpen sind das einzige Objekt, bei dem eine In-
fektion frithester Furchungsstadien Hand in Hand mit hochgradig deter-
minierter Furchung geht. Dadurch kommt es, da3 der Mosaikfurchung
bestimmte Bausteine entzogen werden, ohne da8l von anderen Furchungs-
zellen ein Ersatz geliefert werden kann und der Organismus wird zu einem
unerhorten Ausweg gezwungen: in das frithe Furchungsstadium wuchert
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somatisches miitterliches Gewebe und beteiligt sich am Aufbau des Em-
bryos. So méchte BUCHNER (12, 1926) wenigstens die ritselhaften An-
gaben der ilteren Autoren und eigene Beobachtungen deuten und man
darf gespannt auf die endgiiltige Klirung dieses Falles sein. So ganz
fern liegt den Tunikaten eine solche seltsame Vermengung von geschlecht-
licher und ungeschlechtlicher Fortpflanzung ja nicht, denn die Uber-
tragungsgeschichte der Pyrosomen, die wir voéllig durchschauen, lehrt
uns eindeutig, daB auch hier wenigstens die Leuchtorgane der ersten
vier Individuen aus miitterlichen infizierten Testazellen aufgebaut wer-
den. Der Kunstgriff, durch Ubernahme ganzer miitterlicher Somazellen
sich die Symbionten zu sichern, enthebt die Pyrosomen, deren diskoidale
Furchung ja sicher auch von einer totalen determinierten abzuleiten ist,
von vornherein der Schwierigkeiten, denen der Salpenembryo gerecht
werden muB.

Bei Aphiden, wie bei Tunikaten stoBen wir im ibrigen auf Ziige,
die uns von der Ovarialinfektion her vertraut sind. Spezifische Infek-
tionsformen, bei den Pyrosomen kleine Sporen, zeitlich, o6rtlich und
quantitativ streng gebundene Aufnahme der Symbionten, Eintreten
ganzer symbiontenhaltiger Zellen (Aleurodiden!), gleichzeitiges und an
gleicher Stelle ablaufendes Infizieren auch zwei oder drei verschiedener
Symbionten sind solche.

Wir kénnen schlieBlich, nachdem wir die Typen der Ubertragung nun
iberschauen, die wichtige Frage aufwerfen: Haben wir Anhaltspunkte
dafiir, warum in dem einen Fall diese, in dem anderen jene Form der
Infektion gewidhlt wird? Ein in der Verwandtschaft der Tiere oder der
Symbionten begriindeter Zusammenhang besteht hierbei auf keinen Fall.
Wohl aber ergeben sich ganz eindeutige Bezichungen zwischen Infektions-
weise und Sitz der Symbionten, wahrscheinlich auch zwischen Infektions-
weise und Furchungstyp des tierischen Eies. Alle Tiere, deren Symbionten
auBerhalb des Wirtskorpers, frei im Darm und dessen Ausstiilpungen
oder anderweitigen Hohlrdumen des Korpers leben oder zwar zu intra-
zellularem Leben iibergegangen sind, dieses aber auf das Darmepithel
beschrinken, senden diese niemals in die Ovarialeier, sondern wéihlen
die Beschmier- und Bespritzeinrichtungen, die Verfiitterung durch Milch-
driisen oder infizierte Kokonfliissigkeit, wenn die Symbionten nicht iiber-
haupt jedesmal neu mit der Nahrung aufgenommen werden. Das lehren
die Siriciden und Lymexyloniden, die Trypetinen, die Anobiiden, die
Pupiparen, Glossinen, die Cerambyciden, die Cephalopoden, Hirudineen
und Lumbriciden. Offenbar hat eine solche Lokalisation Schwierig-
keiten im Gefolge, die von einer Eiinfektion Abstand nehmen lassen.
Sind Lumina der Sitz, so leuchtet dies ja auch ohne weiteres ein. Ist
das Darmepithel infiziert, also der Symbiont schon an ein intrazellulares
Leben angepaB8t und der Weg zum Ovar ein Stiick kiirzer geworden,
so konnte man sich eine Ubertragung durch die Eizellen schon eher
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denken. Aber dem Tatsachenbestand miissen wir doch entnehmen, daB3
auch dann eine entschiedene Abneigung gegen diesen Modus besteht.

Vollig anders liegen die Dinge, wenn die Wohnstétten der Symbionten
im Bereich des Mesoderms liegen. Dann ist die Ovarialinfektion der allge-
mein herrschende Modus. Ameisen, Blattiden, Bettwanze, Pedikuliden,
Homopteren und Gamasiden bekunden das deutlich. Die Bahn zu den Ei-
rohren ist hier fiir die Symbionten frei, der Blutkreislauf stellt obendrein
ein geeignetes Transportmittel dar. Eine Ausnahme scheinen auf den
ersten Blick nur die Riisselkifer und ihre Larven zu machen, denn die
Mycetome der letzteren und die einzelnen Mycetocyten der ersteren
scheinen auf den ersten Blick mesodermalen Charakters zu sein. Ge-
naueres Zusehen aber fiihrt uns zu dem SchluB, daB sie Derivate des
Darmepithels sein diirften, die sich zumeist hochgradig emanzipiert
haben, aber doch noch eine Verwachsung mit dem Darm bekunden,
ja manchmal noch in ihrem Bau auf die Herleitung von Abfaltungen
der Darmwand deutlich zeigen (Cleonus-Larven). Diese scheinbare Aus-
nahme bestitigt also eher unsere Regel.

Wirklich aus der Reihe fallen dagegen die Ixodiden, wenn die Sym-
bionten im Epithel der hier entodermalen MALpIGHIschen Gefdle leben
und doch die Eizellen infizieren. DaB die Célenteraten, wenn sie die
Eizellen infizieren lassen, auch in dieser Hinsicht eine Sonderstellung
einnehmen, wird niemand wundernehmen.

Wenn die in der Speicherniere von Cyclostoma lebenden Bakterien
nicht in die Eizellen eingehen, sondern, wie wir oben auseinandergesetzt,
wahrscheinlich auf dem Umwege der Kokonfliissigkeit iibertragen wer-
den, so scheint auch hierfiir die Ursache naheliegend. Wir werden von
vornherein erwarten diirfen, daB ein Organismus, dessen Eier sich deter-
miniert furchen, die Eiinfektion zu umgehen sucht; hat er doch gewisser-
maBen kein Zellmaterial fiir solche stammesgeschichtlich recht jungen
Gaste iibrig, und zeigten uns die Salpen, zu welchen ungewohnlichen
Auswegen in einem solchen Fall Zuflucht genommen werden mubBte.
Auch diirfen wir nicht vergessen, daB gerade die Entwicklung der In-
sekten, die fast allein das Kontingent derer stellen, die Ovarialinfektion
zulassen, hierfiir in besonderem MaBe geeignet erscheint, nachdem hier
die superfizielle Furchung und Keimstreifbildung immer ein umfang-
reiches Gebiet des Eiplasmas recht unberiihrt 148t und so eine Sym-
biontenmenge, ohne die Entwicklung zu behindern, beiseite gestellt
werden kann, bis die Stunde gekommen ist, sie in einem Organ anzu-
siedeln. Die Insektenentwicklung scheint wie geschaffen fiir eine
Ovarialinfektion.

So herrscht auch beziiglich der Wahl des Ubertragungsmodus nicht
Willkiir, sondern GesetzmaBigkeit und wir sind bereits soweit, daB3 wir
bei einer neuentdeckten Symbiose mit ziemlicher Sicherheit den einge-
schlagenen Weg voraussagen kénnen. Wie iiberall auf dem Gebiet der
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Symbioseforschung, so treten auch beim vergleichenden Studium der
Ubertragungseinrichtungen die gréBeren Zusammenhinge immer klarer
hervor.
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I. Einleitung.

Wir haben ... in der Gravitation ein glinzendes Beispiel dafiir, wie die Naturwissen-

schaft Hand in Hand mit der héheren Mathematik arbeitet. Eine , erste’‘ Arbeits-
hypothese wird aufgestellt und gibt Veranlassung zu neuen Annahmen und Unter-
suchungen. Auf der Grundlage der neuen Erfahrungen stellt man eine zweite bessere
Arbeitshypothese auf, entwickelt die Folgerungen aus ihr und so fort. Jedesmal kommt
man der Wahrheit naher und niher. Man wagt nicht zu sagen, dafi die Hypothese
die absolut richtige Erklirung ist, an der man im Augenblick festhilt; aber je mehr
Tatsachen sie erklaren kann, um so niher wird die Hypothese aller Wahrscheinlich-
keit nach der wirklichen Erklarung sein. CARL STORMER 1925.

Wenn iiber die pflanzlichen Ertragsgesetze in den ,,Ergebnissen der
Biologie" abgehandelt wird, kénnte in einem Leser, der die neueren dahin
einschligigen Arbeiten nicht oder nur fliichtig verfolgen konnte, die Hoff-
nung geweckt werden, daB dieses Teilgebiet der Biologie zu einem gewissen
AbschluBl gelangt ist. Dem ist nicht so. Die neuere Bearbeitung der
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pflanzlichen Ertragsbeziehungen hat vorerst alte fest eingewurzelte Vor-
stellungen, die mit den neuen Erfahrungen nicht in Einklang zu bringen
waren, berichtigen oder einschrinken miissen, sie hat vieles eingerissen
und es sind erst Ansiitze zu einem neuen Aufbau vorhanden. Aber gerade
bei dieser Durcharbeitung des Alten sind neue Gesichtspunkte aufge-
taucht, es ist eine gewisse Klarung eingetreten, in welcher Richtung und
mit welchen Mitteln wiederaufgebaut werden muf3, um zu positiven Er-
gebnissen zu gelangen. Das aber rechtfertigt wohl das Unternehmen, an
dieser Stelle die Entwicklung und den gegenwirtigen Stand der Erfor-
schung der Ertragsgesetze bei Pflanzen zu behandeln. Von diesem Ge-
sichtspunkte aus war es nicht notwendig, eine vollstindige Aufzihlung
der einschligigen Literatur zu bringen. Um so leichter durfte davon
Abstand genommen werden, als erst kiirzlich eine mit reichen Quellen-
angaben belegte wertvolle Darstellung der Wachstumsgesetze durch
RippEL (4) erschienen ist.

Die piflanzlichen Produktionsgesetze betreffen die Abhingigkeit des
Pflanzenwachstums von den es bedingenden Faktoren. Unter dem
Wachstum, der Stoffproduktion oder dem Ertrag einer Pflanze kénnen
wir einmal den nach Ablauf einer gewissen Zeit erreichten Endzustand
dieser GroBen verstehen, die wir messen und in Beziehung zu den Wachs-
tumsbedingungen setzen kénnen. Diese Beziehungen, die den ,,Ertrags-
gesetzen“ zugrunde liegen, werden uns hier ausschlieBlich beschiftigen.
Die zur Erreichung des Endzustandes erforderliche Zeit wird sehr ver-
schieden sein je nachdem es sich um eine niedere oder héhere, um eine
einjahrige oder mehrjihrige Pflanze handelt.

Dann kénnen wir aber auch das Wachstum einer Pflanze als einen
Vorgang in der Zeit betrachten, seine Geschwindigkeit als den Zuwachs
in der Zeiteinheit (oder in physiologisch gleichwertigen Zeitabschnitten)
definieren und die Geschwindigkeitsinderung mit der Zeit oder mit ande-
ren Wachstumsfaktoren verfolgen. Die Abhidngigkeit des Wachstums von
der Zeit hat man als,, Pflanzenwachstumsgesetz‘‘ den erstgenannten ,,Er-
tragsgesetzen gegeniibergestellt. Die Beziehungen der Wachstums-
geschwindigkeit zu anderen Wachstumsfaktoren haben noch keinen
Namen, und auch die beiden angefithrten Bezeichnungen, die sich
aber einzubiirgern beginnen, kann man nicht als besonders prignant
bezeichnen*.

Ob wir nun das Wachstum als Zustands- oder Vorgangseigenschaft
einer Pflanze betrachten, seine Grofle kénnen wir jederzeit in gleicher
Weise messen und die Messung je nach dem Objekt in Einheiten des
Gewichtes, des Volumens, der Fliche, der Linge oder durch Zihlung der
Zellen ausfithren. Schon mit der Anwendung verschiedener MeBmetho-
den an etner Pflanze ergeben sich Verschiedenheiten der Beziehungen

* Nicht unzweckmifBige Bezeichnungen hat jiingst R. MEYER (3) vor-
geschlagen.

9*
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ihres Wachstums zu den Wachstumsbedingungen. Die Vielheit und Ver-
dnderlichkeit der letzteren aber miiBte, wie es zunichst scheint, eine
ungeheuere Mannigfaltigkeit dieser Beziehungen zur Folge haben, deren
Entwirrung fast hoffnungslos diinken kénnte, und doch haben sich hier,
zundchst mehr durch Intuition, spater durch das Experiment Gesetz-
miBigkeiten herausschilen lassen, auch wenn sie heute noch nicht in der
erstrebenswerten Exaktheit dastehen. Die Erforschung der gesetz-
miéBigen Abhingigkeit der WachstumsgréBe von den Wachstumsfak-
toren setzt voraus, daB3 nicht nur das Wachstum, sondern auch seine
Bedingungen meBbar sind. Dies trifft fiir die in der Pflanze selbst ge-
legenen Faktoren, die durch ihre Art- oder Sorteneigenschaften gegeben
sind, nicht zu, sie 4uBern sich lediglich in Unterschieden der endgiiltigen
WachstumsgréBe oder der Wachstumsgeschwindigkeit, wir konnen sie
nicht variieren. Die AuBlenbedingungen des Wachstums hingegen sind
willkiirlich abinderlich, wir kénnen sie messen und beliebig staffeln,
verhaltnismaBig am leichtesten im Experiment, ungleich schwerer in
ihrer okologischen Gestaltung unter natiirlichen Verhiltnissen.

Aber gerade hier nahm die Erforschung der Produktionsgesetze ihren
Ausgangspunkt, wohl deshalb, weil zwei fiir den Menschen héchst be-
deutsame Disziplinen, Land- und Volkswirtschaft, es mit diesem auch
heute ungeklirten Faktorenkomplex zu tun haben. Und auf diesem so
verworrenen Gebiete entstanden trotz der Beschrinktheit der damaligen
Erfahrung zwei Gesetze, LIEBIGs ,,Gesetz des Minimums‘ und TURGOTS
.Gesetz vom abnehmenden Bodenertrag, um die sich die heutigen
Untersuchungen noch scharen und die wohl auch in Zukunft die Grund-
lagen fiir die weitere Forschung abgeben werden.

IL. Geschichtliches.

AuBer H.Davy ist vor allem CArRL SPRENGEL als ein Vorldufer
LieBIGs anzusehen. 1837, in einer Zeit, wo der Kampf um die Grund-
lagen der pflanzlichen Ernihrung, Mineraltheorie gegen Humustheorie,
erbittert gefithrt wurde, schreibt er in seiner ,,Bodenkunde‘*:

»»Der Boden kann in allen iibrigen Beziehungen so giinstig wie nur még-
lich fiir den Pflanzenertrag sein, er ist dennoch unfruchtbar, weil es ihm
nur an einem einzigen Niahrstoffe fehlt, der zu den Nahrungsmitteln der
Pflanze gehért. Zuweilen wird der Boden aber auch wohl deshalb keine
Pflanzen tragen, weil er einen leicht in Wasser 16slichen Nihrstoff in zu groer
Menge besitzt oder weil er Korper enthilt, die als wahre Gifte auf das Pflan-
zenwachstum wirken. ¢

Und zwei Jahre spiter zieht er in seiner ,,Lehre vom Diinger** die
Nutzanwendung:

,»»Unleugbar wiirde man die Pflanzenkultur mit einem viel groferen Er-
folge betreiben, wenn man dabei von dem Grundsatze ausginge, die Pflanzen
miilten alle und jede Mineralien, die wir in ihnen finden, auch in hinreichen-
der Menge im Boden auffinden.
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Die Abhingigkeit des Pflanzenwachstums von der Gestaltung ge-
wisser Wachstumsfaktoren war also bereits angedeutet, als J.v.LIEBIG
mit seinen landwirtschaftlichen Schriften hervortrat, in denen er diese
Beziehungen klarer zum Ausdruck brachte. Schon 1855 spricht er das
Gesetz des Minimums aus:

,»Die Fruchtbarkeit eines Feldes steht im Verhaltnis zu dem im Boden
in geringster Menge enthaltenen notwendigen Bestandteile*; die Wirkung
der pflanzlichen Nahrungsstoffe auf den Ertrag stehe ,,in gewissen Grenzen
im geraden Verhiltnis zu ihrer Masse* (L1EBIG [1]). ,,Die Hohe des Ertrages
eines Feldes steht im Verhaltnis zu demjenigen zur vélligen Entwicklung der
Pflanze unentbehrlichen Nihrstoff, welcher im Boden (in geeigneter Form und
Beschaffenheit) n kleinster Menge (im Minimo) vorhanden ist** (LieEBIG [2]).

Hier ward also bereits die lineare Abhiingigkeit des Feldertrages von
den Nihrstoffmengen ausgesprochen. Spiter, in seinem epochalen Werk
,,Die Chemie in ihrer Anwendung auf Agrikultur und Physiologie*
(LIEBIG [§]) erginzt und erweitert er diese Aussagen, die er selbst als
das ,,Gesetz des Minimums* bezeichnet:

,,Das Erndhrungsvermégen des Bodens fiir die Kulturgewdchse stcht
hiernach in geradem Verhiltnisse zu der Quantitit der Nahrungsstoffe, die
er im Zustande der physikalischen Sittigung enthilt.«

,,Die Weizenpflanze bedarf zu ihrer vollen Entwicklung eines gewissen
Verhiltnisses von beiden Nahrungsstoffen (Phosphorsiure und Kali), und
jede Vermehrung eines einzelnen iiber dieses Verhiltnis hinaus macht die
anderen nicht wirksamer, weil der zugefiihrte fiir sich keine Wirkung ausiibt.
Die Vermehrung der Phosphorsiure allein hat ebensowenig EinfluB} auf die
Steigerung des Ertrages, als die des Kalis allein; dieses Gesetz hat fiir jeden
Néhrstoff, das Kali, die Bittererde oder Kieselsiure gleiche Giiltigkeit; ihre
Zufuhr tber das Aufnahmsvermdgen oder das Bediirfnis der Weizenpflanze
hinaus iibt auf deren Wachstum keine Wirkung aus.*

,,Ein jedes Feld enthilt ein Maximum von einem oder mehreren und
ein Minimum von einem oder mehreren anderen Nahrstoffen. Mit diesem
Minimum, sei es Kalk, Kali, Stickstoff, Phosphorsidure, Bittererde oder ein
anderer Néhrstoff, stehen die Ertriage im Verhiltnis, es regelt und bestimmt
die Hohe oder Dauer der Ertrage.

,,Um diese Tatsachen richtig zu verstehen, mu8 man sich daran erinnern,
daBl das Gesetz des Minimums nicht fiir einen Nahrstoff allein, sondern fiir
alle gilt; wenn in einem gegebenen Falle die Ernten an einer Frucht begrenzt
sind durch ein Minimum von Phosphorsiure im Felde, so werden die Ernten
steigen durch Vermehrung der Phosphorsiuremenge bis zu dem Punkte, wo
die zugefiihrte Phosphormenge im richtigen Verhiltnisse steht zu dem jetzt
vorhandenen Minimum an einem anderen Néhrstoffe. Wenn die Phosphor-
sdaure, welche man zugefiihrt hat, mehr betragt, als z. B. der im Boden ent-
haltenen Menge Kali oder Ammoniak entspricht, so wird der UberschuB
wirkungslos sein. Vor der Diingung mit Phosphorsiure war die vorhandene
wirkungsfahige Menge Kali oder Ammoniak um etwas groBer als die Phos-
phorsiauremenge im Boden, und war darum wirkungslos, sie wurde wirksam,
indem die Phosphorsiure hinzukam, und der UberschuB von Phosphor-
sdure muBte sich jetzt genau ebenso wirkungslos verhalten wie frither der
UberschuB von Kali. Wahrend vorher die Ernte im Verhiltnis stand zu
dem Minimum an Phosphorsiure, steht sie jetzt im Verhiltnis zu dem Mini-
mum an Kali oder Ammoniak, oder zu beiden.‘¢
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Wie RippEL (2) betont, findet sich der Ausdruck ,,Begrenzung‘‘ schon
bei LIEBIG, den spiter BLACKMAN in seinen Begriff des ,,limiting factor*
glatt iibernommen hat.

Das fiir Flichenertrige unter natiirlichen Wachstumsbedingungen
ausgesprochene Minimumgesetz LIEBIGs enthilt also zwei Aussagen. Die
erste betrifft L1EBIGs Vorstellungen vom Zusammenwirken der Wachs-
tumsfaktoren auf den Ertrag. Die Ertragsgrofle wird zunichst von dem
im Minimum vorhandenen N#hrstoff (oder Nihrstoffen) bestimmt; so
lange dieses Minimum besteht, ist eine Vermehrung anderer Néhrstoffe
ohne EinfluB auf den Ertrag, diese kénnen also bei der Ertragsbildung
auch nicht teilweise fiir den Minimumfaktor eintreten. Erst wenn der
Minimumfaktor in das von der Pflanze benétigte richtige Verhiltnis zu
den anderen Nihrstoffen gesetzt wird, wird der Héchstertrag erreicht,
sofern hier nicht wieder ein anderer Nihrstoff ins Minimum gerit, der
dann den Ertrag begrenzt. Der Hochstertrag hingt also von dem im Hin-
blick auf das Bediirfnis der Kulturpflanze richtigen Verhiltnis der
Nahrungsstoffe zueinander ab. Die zweite Aussage bezieht sich auf die
Art der Ertragssteigerung mit Zunahme des im Minimum vorhandenen
Nihrstoffes durch Diingung. Sie erfolgt in gewissen Grenzen geradlinig
bis zu jenem Punkte, wo das giinstige Verhiltnis dieses Néahrstoffes zu
den anderen erreicht ist, seine Vermehrung dariiber hinaus vermag den
Ertrag nicht weiter zu heben.

Mit dieser zweiten Aussage setzte sich LIEBIG in Widerspruch zu
einer alten Erfahrung, die als das ,,Gesetz des abnehmenden Boden-
ertrages’ von dem franzésischen Staatsmanne und Nationalkonomen
A.R. J. TurcoT (1727—1781) vertreten wurde. Es sollte praziser das
,,Gesetz der sinkenden Zunahme der Bodenertrige mit steigendem Auf-
wand‘‘ heiBen®. ,,Auf der gleichen Bodenfliche ist unter sonst gleichen
Umstanden ein hoherer Rohertrag nur zu gewinnen unter verhéltnis-
miBig noch mehr steigendem Arbeits- und Kapitalsaufwande.” Der
groBe deutsche Volkswirtschaftler J. H. v. THUNEN? (1783 bis 1850) hat auf
diesem Gesetz seine betriebswirtschaftlich so bedeutsame ,,Intensitits-
theorie3 aufgebaut. Selbst LIEBIG (4) beansprucht in der Einleitung
zu seinem Hauptwerk unter Hinweis auf JouN StuarT MILL die Giiltig-
keit dieses Gesetzes fiir die mechanische Bearbeitung des Bodens, und
sagt, daBB die Mehrertrige des Feldes nicht proportional der auf das
Feld verwendeten Arbeit sein konnen, sondern dafB sie in etnem weii
kleineren Verhiltnisse steigen. LIEBIG dachte dabei an die begrenzende
Wirkung des Sauerstoff- und Kohlensiuregehaltes der Luft auf die
Lésungsprozesse im Boden. Der Widerspruch zwischen beiden Gesetzen

* In bezug auf die Diingung richtiger ,,Gesetz von der abnehmenden
WirkungsgréB8e steigender Diingermengen‘‘. Sieche LEMMERMANN (2).

2 Zit. nach Lang, E.

3 Thre graphische Darstellung durch KRZYMOWSKI.
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wird durch LIEBIGs einschrinkenden Zusatz ,,in gewissen Grenzen‘* fir
die Giiltigkeit der linearen Abhingigkeit gemildert und durch die iiber-
ragende Stellung, die er den mineralischen Nahrstoffen in der pflanz-
lichen Ernihrung einrdumte, verstindlich.

DaB die Ertrige gemiB dem Gesetz vom abnehmenden Bodenertrage
nicht proportional mit der Nihrstoffzufuhr ansteigen, wurde wiederholt
ausgesprochen’, von LIEBIGs Zeitgenossen angefangen bis in unser Jahr-
hundert hinein. Ja LIEBIG ([§], S. 111) selbst anerkennt die Versuchs-
ergebnisse von NAGELI und PH. ZOLLER an Bohnen, die in mit steigen-
den Nihrstoffmengen versetztem Torf fallende Ertragszunahmen auf-
wiesen, sucht aber dieses von seiner Forderung der linearen Beziehung
abweichende Ergebnis mit einer ungleichmiBigen Verteilung der Néahr-
stoffe im Torf derart zu erkldren, daB die Berithrungsfliche der Wurzeln
mit den Nahrungsteilchen in den Tépfen mit niedrigen Néihrstoffgaben
eine relativ gréBere war und daher zu einem relativ hoheren Ertrag
fithren muBte. Demselben Widerspruch begegnen wir dann spiter bei
P.WAGNER, der auf der einen Seite einen geradlinigen Anstieg der, Er-
trage mit vermehrter Diingung annahm:

,»Solange durch eine Vermehrung der Phosphorsidurediingung noch eine
Steigerung des Ertrages iiberhaupt bewirkt wird, steigen die Mehrertrage
in stets gleichbleibendem Verhiltnis zur vermehrten Phosphorsdurediingung*
(P. WAGNER [1, 2, 4]).

Auf der anderen Seite stellte er sich das Absinken der Ertrags-
zunahmen bei hoherer Nahrstoffzufuhr so vor, daB dann das Wasser
oder sonstige Nihrstoffe im Boden zum Fehlen kommen (P. WAGNER, [3]).

Obwohl die dem Gesetze des abnehmenden Bodenertrages entsprechen-
den Erfahrungen nicht iibersehen wurden, der richtige Sachverhalt z. B.
1882 durch HEINRICH sehr klar ausgesprochen wurde:

,»Ein Boden, der durch eine Normaldiingung von 3 kg pro Ar 6 kg Korn
mehr produziert als ein gleich beschaffenes, nicht gediingtes Land, produ-
ziert durch 4, 6, 8, 10 kg dieses selbigen Diingers nicht 8, 12, 16, 20 kg Korn
mehr, sondern weniger. Es ist dies eine alte bekannte Erfahrung. Wodurch,
erklart sich dies? Die Produktionsfihigkeit der Pflanzen hat natiirlich ihre
Grenzen, und bei hoch gesteigerten Diingungen wird es schlieBlich nicht
moglich sein, das Produktionsvermégen der Pflanze noch weiter zu steigern.
Aber das obige Verhalten zeigt sich auch innerhalb der Grenzen, in welchen
eine Steigerung der Leistungsfihigkeit der Pflanzen noch mdglich ist?,
blieb, wie E. LANG des niheren ausfithrt, der Widerspruch zwischen
der im LIEBIGschen Minimumgesetz enthaltenen linearen Beziehung der
Ertrige zur Menge des Minimumfaktors und dem Gesetz des Ertrags-
verlaufes bei steigendem Aufwand auch in den Fassungen des Minimum-
gesetzes durch Ap. MAYER und E. WoLLNY erhalten.

Schon LiEBIG hat um die Bedeutung auch anderer Wachstums-

bedingungen fiir den pflanzlichen Ertrag gewufit (L1EBIG [1] S. 108, [3]);

* Siehe die Zitate bei KLEBERGER. Ferner WoLFr, HEINRICH, RAULIN.
2 Bekampft von P. WAGNER (I).
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wenn er sein Gesetz des Minimums lediglich fiir die Nahrstoffe der
Pflanze aussprach, mochte es daran liegen, daB im allgemeinen nur
diese einer Beeinflussung durch den Landwirt leicht zuginglich sind,
wihrend die Bedingungen der Atmosphire wie Licht und Wirme als
etwas Gegebenes dem Pflanzenwachstum die Grenzen stecken, ,,iiber
die hinaus weder eine noch so sorgfiltige Bestellung oder eine noch so
reichliche Diingung die Ernte nicht mehr steigern kann‘. Ap. MAYER (1)
hat die Geltung des Minimumgesetzes auf alle fiir das Pflanzenwachstum
notwendigen AuBenbedingungen ausgedehnt:

,,Die Ernte ist abhingig von den im Minimum vorhandenen Produktions-
bedingungen, sie ist denselben proportional®,
ohne daB damals die experimentellen Grundlagen fiir diese Verall-
gemeinerung vorhanden waren.

Zu den Vegetationsfaktoren zihlte MAYER bereits auBBer den Nahr-
stoffen auch Wirme, Wasser, Licht u. a. In der Folgezeit wurden hierzu
auch die Kriafte, die auf die Gestaltung dieser primiren Bedingungen
Einflul nehmen, wie z. B. die physikalischen Bodeneigenschaften oder
gar die Intelligenz des Betriebsleiters gestellt, wogegen TuH. REMY auf-
trat ebenso'wie gegen die Aufnahme der in der Pflanze selbst gelegenen
Ursachen des Wachstums (Sorten- und Zuchtwert) in das Ertragsgesetz.

Proportionalitit zwischen Ertrag und Wachstumsfaktor nahm auch
THoMs an. Zu eider nicht gerade gliicklichen Fassung des Minimum-
gesetzes, die auch dem Abfall der absoluten Ertrige durch dibermiBig
hohe Mengen eines Wachstumsfaktors gerecht werden sollte, wurde
E.WoLLNy durch seine Versuche iber den EinfluB steigender Wasser-
gaben auf den Ertrag bewogen:

,»»Jeder Vegetationsfaktor férdert von einer unteren Grenze (Minimum)
anfangend mit steigender Intensitit das Produktionsvermégen der Ge-
wichse bis zu einem gewissen Punkte (Optimum), von hier ab vermindert
er es stetig mit fortschreitender Intensitit seiner Wirkung, bis schlieBlich
ein Stillstand eintritt und das Wachstum vollstindig sistiert wird (Maxi-
mum).“

,,)Da.s Ertragnis der Nutzgewichse in Quantititen und Qualitat wird
von demjenigen Wachstumsfaktor beherrscht, der in geringster und unzu-
reichender oder dem Maximum nahegelegener Intensitit unter den gerade
vorliegenden Verhiltnissen zur Wirkung gelangt.*

Die Schidlichkeit iibermidBig hoher Nihrstoffgaben hat schon C.
SPRENGEL (siehe oben) ausgesprochen, auf die Bedeutung der drei
Kardinalpunkte hat bereits J. SAcHs® in seinen Untersuchungen iiber
den EinfluB der Temperatur auf die Vegetation hingewiesen und auch
an Pilzen war schon durch RauLiN fiir steigende Zuckerkonzentra-
tionen, spiter durch W. BeENECKE (I) firr steigende MgSO,-Gaben
eine durch eine deutliche Optimumkurve darstellbare Abhingigkeit des

* Siehe auch KREUSLER.
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Erntegewichtes festgestellt worden. Fiir die landwirtschaftlichen Ver-
hiltnisse, auf die das LieBigsche Gesetz des Minimums zugeschnitten
war, hatte die Abnahme der absoluten Ertragshéhe durch allzu hohe
Gaben keine Bedeutung, und wie MITSCHERLICH (§) spiter zeigen konnte,
fand WoLLNY deshalb ein so tief gelegenes Optimum der Wasserver-
sorgung (schon bei 60 vH der vollen Wasserkapazitit), weil er mit unten
geschlossenen GefiBen arbeitete, so daB seine Pflanzen durch die stag-
nierende Nisse geschidigt wurden. WoLLNY hat sich im wesentlichen
auf die Festlegung der drei Kardinalpunkte beschriankt, iiber die nihere
Auswirkung abgestufter Nihrstoffmengen auf den Ertrag iuBerte er
sich dahin, ,,daB mit der Nahrstoffzufuhr eine zuerst progressive, dann
allmédhlich abnehmende Steigerung des Produktionsvermégens der
Pflanzen verkniipft ist bis zu einer gewissen Grenze, iiber welche
hinaus bei weiterer Erhohung des Nihrstoffvorrates die Ertrige eine
entsprechende ‘Einbufle erfahren‘”,

WoLLNys Fassung des Minimumgesetzes wurde 1910 von der deut-
schen Landwirtschaftsgesellschaft zur Grundlage eines Preisausschrei-
bens fiir die beste sinnbildliche Darstellung dieses Gesetzes genommen,
um es in der von WOLLNY gegebenen Form den praktischen Landwirten
anschaulich zu machen und die altbekannten Bilder der Gliederkette,
deren schwichstes Glied ihre Stirke bestimmt (von Graf zu Lippe-
WEISSENFELD in Rostock 1869%), der Minimumt®nne, deren kiirzeste
Daube den Wasserstand (Ertrag) regelt (von Freih. v. DOBENECK in
Jena 1903) u. a. durch vollkommenere Vergleiche zu ersetzen. Unter den
eingelaufenen Vorschligen befriedigte noch am meisten das Gleichnis
vom Hausbau, der durch das Fehlen auch nur eines Baustoffes zum
Stillstand kommt (Ap. MAYER 1912), doch entsprach es auch nicht der
zugrunde gelegten Definition. Das Preisausschreiben hatte nicht den
erhofften Erfolg (HOFFMANN), mutmaBlich deshalb, weil die WoLLNY-
sche Fassung die urspriingliche Klarheit des Minimumgesetzes ver-
ringerte. REMY beanstandete mit Recht an ihr, daB die Qualitit der
Ernte, ihr wirtschaftlicher Gebrauchswert, nicht immer mit der Quanti-
tit des Ertrages zusammengeht. Auch MAYER (2) bemingelte sie in
anderer Beziehung, nahm aber bei dem Versuch, sie zu verbessern, auch
den Qualitdtsfaktor mit auf:

,»Die Hohe und die Giite des Ertrages eines Gewachses steigt und fallt
mit der Menge desjenigen Wachstumsfaktors, der in geringster Menge zur
Verfiigung steht, wobei unter dem ,geringst‘ nichts Absolutes, sondern ein
Relatives zu verstehen ist: geringst im Verhaltnis zu der Menge, welche von

ihm erforderlich wire, um zusammen mit den anderen einen gewissen Ertrag,
zu dem diese anderen ausreichen, zu sichern.*

t Zitiert nach E. Lanc (S. 350).
* So nach HorFmanN. Doch findet sich dieser Vergleich schon bei
LieBIG (3) S. 27.
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E. LANG” findet es daher wichtig zu sagen, ,,dal} der Ertrag abhingt
von demjenigen Vegetationsfaktor, der sich im Verhiltnis zum Bedarf
der Pflanze im Hinblick auf deren Nutzzweck jeweils im Minimum be-
findet*.

AD. MAYER (3) verblieb auch weiterhin bei seiner Annahme einer
linearen Ertragsbeziehung zum Minimumfaktor bis zu dem Punkte, wo
ein neuer Faktor ins Minimum gerit.

Das LieBiGsche Minimumgesetz erfreute sich als ,,wichtigstes land-
wirtschaftliches Produktionsgesetz’** groBen Ansehens und fand nicht
mit Unrecht in jedem pflanzenbaulichen Werke bald in dieser, bald in
jener Form seine Aufnahme. DaB es auch auf andere ,,theoretische’
Gebiete der Biologie ausgedehnt wurde, dazu haben vor allem die Ar-
beiten BLACKMANS (BLACKMAN und SMITH) iiber die Abhingigkeit der
Kohlensiureassimilation von ihren AuBenbedingungen, Licht, Kohlen-
sdure und Temperatur beigetragen. Obwohl es sich hier, wie erst jiingst
RoMELL betonte, nicht um einen Endzustand (Ertrag), sondern um die
Geschwindigkeit eines Vorganges handelt, ist die Analogie zu den im
LieBigschen Minimumgesetz enthaltenen Aussagen eine vollstindige
gewesen.

»»When a process is conditioned as to its rapidity by a number of se-
parate factors, the rate of the process is limited by the ,slowest‘ factor.

War dieser begrenzende Faktor das Licht, dann nahm das Ausmal}
der Assimilation mit steigender Lichtintensitit geradlinig zu, bis zu einem
Punkte, wo die CO,-Konzentration ins Minimum geriet, eine weitere
Steigerung der Lichtintensitit blieb wirkungslos und erst wenn die nun
begrenzende Kohlensiure vermehrt wurde, stieg die Assimilation mit der
Lichtstdrke weiter linear an. Die Kurven nach BLACkMaNschem Muster
wurden populdr. Das Gesetz des Minimums fand auch in die tierische
Stoffwechselphysiologie und andere Gebiete Eingang, und um ein Bei-
spiel seiner Anwendung aus der neuesten Zeit zu nennen, ldBt sich
nach BOYSEN-JENSEN (2) auch die Geschwindigkeit der Zymasegirung
in ihrer Abhingigkeit von der Konzentration des Enzyms und der
iibrigen Girungskomponenten mit den LIEBIG-BLACKMANschen An-
schauungen in Zusammenhang bringen.

DaB die Geschwindigkeit biologischer Vorginge der gleichen Gesetz-
mifigkeit unterliegt wie der Ertrag als ein mit der Zeit nicht mehr ver-
anderlicher Endzustand, ist nur so zu verstehen, daf3 auch der mit dem
Vorgang verbundene Umsatz seine Geschwindigkeit innerhalb der kur-
zen Beobachtungszeit nicht dndert. Eine inhaltliche Bereicherung des
Minimumgesetzes selbst haben die BLACKMANschen Darstellungen aller-
dings nicht gebracht.

* Lang, E.: 1. c., S. 343, FuBnote 6.
? HorrMaNN, M.: 1 c.
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Durch all die angefiithrten Fassungen blieb der Grundgedanke des
LieBiGschen Gesetzes, daB der Ertrag von dem im Minimum vorhande-
nen Faktor beherrscht wird, unverindert und unberiihrt. Die an-
scheinend einzige Ausnahme bildet die allerdings sehr wichtige , Er-
ginzung des Minimumgesetzes durch E. LIEBSCHER in Géttingen:

,,Die Pflanze kann den im Minimum vorhandenen Produktionsfaktor
zu umso gréBerer Produktion benutzen, je mehr die anderen Produk-
tionsfaktoren sich fiir sie im Optimum befinden* und ,,es ist die Gunst
oder Ungunst auch der anderen Produktionsfaktoren von ebenso grof3er
Bedeutung auf das Pflanzenwachstum und auf sein Endresultat, die
Erntehohe.

Heute muB es uns gerade mit Riicksicht auf die landwirtschaftlichen
Produktionsverhiltnisse wundernehmen, daB dieser Gedanke nicht so-
fort Allgemeingut wurde. Denn wie wire es sonst zu erkliren, daB die
gleiche Pflanze mit der gleichen Diingung in einem Jahr einen niedrige-
ren, im anderen einen hoheren Mehrertrag abwirft, wenn nicht auch die
anderen Wachstumsbedingungen an der Ertragsbildung mitwirkten?
Vorerst teilte aber auch das LieBscHERsche Optimumgesetz das Schick-
sal des Gesetzes vom abnehmenden Bodenertrage, es wurde nicht ge-
biihrend beachtet.

III. Die Ertragskurve.

Tragen wir die steigenden Mengen (Intensititen) x eines Wachstums-
faktors als die unabhingig Variable auf die Abszisse auf und die dazu-
gehorigen Ertrige y als Ordinaten ein, erhalten wir durch Verbindung der
Ordinatenendpunkte eine Kurve, die uns in sehr anschaulicher Weise die
Abhingigkeit der Produktion von gestaffelten Gaben des Produktions-
faktors wiedergibt. Uber die Gestalt und den Verlauf einer solchen Er-
tragskurve vermag uns selbstverstindlich nur ein exakt durchgefiihrtes
Experiment genauen Aufschlu3 zu geben. Wie wir gleich sehen werden,
stellt diese Forderung nach Exaktheit auBerordentliche Anforderungen
an den Experimentator. Die Einsicht, die methodische Seite unserer
Frage gemidB ihrer Bedeutung zu beriicksichtigen, ist eines der Ergeb-
nisse der neueren Bearbeitung dieses Gebietes.

I. Versuchsmethodik.

Die Versuche zur Ermittelung der Ertragsbeziehungen konnen je
nach dem auf seinen EinfluB zu untersuchenden Faktor an niederen und
hoéheren Pflanzen durchgefiihrt werden, und von vornherein 146t sich
natiirlich nicht sagen, ob die so erhaltenen Ertragskurven ihrem Wesen
nach oder nur duBerlich gleich oder verschieden sein werden. Dasselbe
trifft auch fiir die Abhingigkeit des Ertrages von den einzelnen Wachs-
tumsfaktoren zu. Daher ist eine Verallgemeinerung der an einem Ob-
jekt und fiir einzelne Bedingungen erhaltenen Ergebnisse nicht ohne
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weiteres statthaft, und wenn es ein iibergeordnetes Ertragsgesetz gibt,
so kann es nur auf induktivem Wege erschlossen werden.

Soll die Abhingigkeit der pflanzlichen Stoffproduktion von der Staf-
felung eines bestimmten Produktionsfaktors untersucht werden, miissen
alle anderen Wachstumsbedingungen fiir alle Stufen des variierten Fak-
tors konstant gehalten oder zumindest gleich gestaltet werden. Fiir
Felddiingungsversuche hat diese selbstverstindlich anmutende Forde-
rung schon DRECHSLER' ausgesprochen, die Wichtigkeit ihrer Einhal-
tung hat spidterhin E. A. MITSCHERLICH immer wieder betont, und
ganz besonders hoch wollte BAULE (2) die Anforderungen in dieser Hin-
sicht spannen® indem er sie auch auf den variablen Wachstumsfaktor
wihrend der ganzen Versuchsdauer ausdehnte. Sehr wahrscheinlich wird
es einen Unterschied ausmachen, ob z. B. der zu staffelnde Nahrstoff
auf einmal zu Beginn des Versuches verabfolgt wird oder ob sich seine
Verabreichung iiber die ganze Versuchsdauer erstreckt; denn der Ver-
lauf der Nahrstoffaufnahme und daher auch der Endertrag wird je nach
der Art der Nihrstoffzufuhr ein verschiedener sein. Die Forderung
nach Gleichhaltung der einzelnen Konzentrationsstufen eines Nihr-
stoffes wiahrend der ganzen Wachstumszeit aber wire halbwegs genau
nur in Wasserkulturen durch hiufigen Wechsel der N#hrlésung oder
noch besser mittels dauernder Durchstrémung der Kulturgefifle er-
tilllbar, doch ist hier wiederum die Entfilhrung von Ausscheidungs-
produkten der Pflanze zu beachten. Einen anderen Weg zur Kon-
stanthaltung des variierten Nihrstoffes wihrend der Wachstumszeit
beschritt neuerdings PARKER bei seinen Untersuchungen iiber das Pflan-
zenwachstum in Nahrlésungen verschiedener Phosphatkonzentration.

In einem seiner Versuche verwendete er fiir jede Phosphatkonzentration
nur eine Roggenpflanze, der er 7°/, 1 eisenfreier Nahrlésung (in 11: 116 mg
K, 152 mg Ca, 39 mg Mg, 665 mg NO,, 156 mg SO,, 25 mg NaC/und 1,5 mg
MnSO0,) zur Verfiigung stellte, so daB die iibrigen Nahrstoffe zu den niedrig
gewihlten PO,-Gaben im Uberschusse waren. Durch téglich zweimalige Be-
stimmung des noch vorhandenen Phosphates und Ersatz der resorbierten
PO,-Menge mit KH,PO, sofort nach jeder Bestimmung konnte die jeweilige
PO,-Konzentration wihrend der ganzen Versuchsdauer erhalten werden
(abgesehen von den taglichen Schwankungen). Den Eisenbedarf der Pflanzen
konnte er dadurch decken, daB er sie nur einmal wahrend der ganzen Wachs-
tumszeit fiir einen Tag in eisenhaltige Nihrlosungen iibersetzte, als sich An-
zeichen beginnender Chlorose bemerkbar machten. So erreichte er es,
daB die dargebotene Phosphorsiure zur Génze in leicht aufnehmbarer Form
erhalten blieb. 33 Tage nach dem Auspflanzen erhielt er folgende Ernten
(Tabelle S. 141).

Tragt man die geernteten Trockensubstanzen als Funktion der darge-
botenen PO,-Mengen in ein Koordinatensystem ein, so erhdlt man eine im
groBen ganzen zur Abszisse konkave Ertragskurve — anscheinend also ein
von der bekannten Gestalt der Ertragskurven nicht grundsatzlich verschie-
denes Bild.

* Siehe P. WAGNER (1) S. 640. 2 Vgl. die Erwiderung von A. RIPPEL (3).
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Trockensubst. pro Gef.ing| PO,-Gehalt d. ganzen Pflanze
1000 cc Nahrlésung |— - - T
enthielten mg POy |Halm | Wurzel |Zusammen in mg Trlélclz ensu%gt.
0,00 0,46 | 0,48 5 0,04 2,45 0,26
0,05 1,13 1,15 2,28 8,50 | 0,37
0,10 2,68 1,73 4,41 17,46 i 0,40
0,25 5,50 2,85 | 8,35 i 49,01 1 0,59
0,50 810 | 365 | 1L75 8566 | 073
1,00 740 | 295 | 1035 | 10340 | 1,00
5,00 7575 2,80 | 10,55 | 123,12 i 1,17

Aber auch sonst wird sich die Forderung nach Variierung eines ein-
zigen Nihrstoffes bei Konstanz aller iibrigen Wachstumsfaktoren nicht
streng einhalten lassen. Soll z. B. der Einflull steigender Kaligaben
auf den Ertrag untersucht werden, wird unausweichlich mit der Kali-
menge gleichzeitig auch je nach dem Salze die Ci- oder SO,-Menge va-
riiert, und der EinfluB dieser Menge kann nur so ausgeschaltet oder
richtiger vermindert werden, da8 man der Grundmischung von Nihr-
salzen ein Chlorid oder Sulfat in gréSerer Menge hinzufiigt. Auch die
Einhaltung einer bestimmten Wasserstoffionenkonzentration wihrend
der Versuchszeit verlangt ein besonderes Augenmerk (O. ARRHENIUS,
MEevius, ZiNzADZE). Andere Wachstumsbedingungen als Nihrstoffe
koénnen wiederum gar nicht anders als gleichférmig iiber die ganze Wachs-
tumsdauer verteilt auf die Pflanzen einwirken, wie Wasser, Licht und
Wairme, gleichgiiltig ob sie gestaffelt oder konstant gehalten werden, doch
wird auch hier in der Regel nur eine periodische Gleichférmigkeit ihrer Ver-
teilung, nicht aber eine wirkliche Konstanz zu erreichen sein. Die Konstant-
haltung dieser Faktoren wie Wasser, Licht, Temperatur erfordert beim
Arbeiten mit héheren Pflanzen kostspielige Versuchsanlagen (PFEIFFER
[2]). Aber selbst wenn es gelinge, alle Wachstumsbedingungen und die
Stufen des variierten Faktors, jede fiir sich, wihrend der ganzen Wachs-
tumszeit auf gleicher Hohe zu erhalten, so bleibt ihr Verhiltnis zur Pflanze
doch nicht konstant, weil die GréBe ihrer resorbierenden oder absorbieren-
den Oberfliche sich dndert.

Ein Teil der angefiithrten Schwierigkeiten 148t sich beim Arbeiten mit
niederen Pflanzen vermeiden, ihre Kultur in sterilen, wohl definierten
Nihrlosungen, in geschlossenen GlasgefiBen bei konstanter Temperatur,
die kiirzere Wachstumsdauer bis zur Erreichung des Endertrages sind
offenkundige Vorteile. Vielleicht ist diese Vereinfachung aber nur eine
scheinbare (R. MEYER [7]).

Selbstverstindlich setzt das Arbeiten mit Pilzen ebenso wie mit
hoheren Pflanzen eine detaillierte Kenntnis ihrer Erndhrungsanspriiche
voraus, die aber erst unzulinglich bekannt sind. So ist z. B. die Eisen-
menge in der Nahrlosung fiir Pilzkulturen ebensowenig eine ,,quantité
négligeable‘* wie in Wasserkulturen héherer Pflanzen und ihre Dosierung
durch Tropfen einer offizinellen oder gar verdiinnten Eisenchloridlésung
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sehr unzweckmiBig. Durch unteroptimale Eisengaben kann das Eisen als
Minimumfaktor die mit steigenden Gaben eines anderen Néhrstoffes erziel-
ten Ernten in den héheren Ertrigen beeintrichtigen. Auf der anderen Seite
bewirkt der Eisenzusatz eine teilweise Ausfillung der Phosphate, die
dadurch weniger leicht aufnehmbar werden (z. B. PARKER, MEVIUS,L.c.
8.65ff.). DaB auch Spuren von anderen Elementen, die man bei der Zu-
sammensetzung einer Néhrlosung bisher kaum beachtet hat, von nam-
haftem EinfluB auf den Ertrag sein kénnen, zeigen die Arbeiten BORTELs
fiir niedere Pilze (Zn, Cu) und unter anderen jene von WARINGTON
und BRENCHLEY fiir hohere Pflanzen (Bor). Dazu gesellt sich der Ein-
fluB der Ionenverhiltnisse (Antagonismus) auf das Wachstum und den
Ertrag, der EinfluB der durch verschiedene Momente verinderlichen
Wasserstoffionenkonzentration im N#hrsubstrat, bei Vegetationsver-
suchen mit Boden kommt noch das verschiedene Festhaltungsvermdégen
des Bodens fiir die einzelnen N#hrstoffe hinzu, so daBl man gar nicht
weiB, ob die tatsichlich zugesetzte Nihrstoffmenge auch voll zur Aus-
wirkung auf die Pflanze gelangt, was besonders dann miBlich ist, wenn
der Nahrstoff gestaffelt wird. Angesichts all dieser Schwierigkeiten und
Unbekannten ist es mehr als fraglich, ob wir heute schon in der Lage
sind, das Problem der Abhingigkeit des Ertrages von den einzelnen
Wachstumsfaktoren allgemein anzugehen und ob wir aus den bisherigen
Ergebnissen weittragende Schliisse ziehen diirfen. Bei dieser Sachlage
wiirde es sich vielleicht mehr empfehlen, zunichst solche Wachstums-
bedingungen in ihrem EinfluB3 auf den Ertrag eingehend zu untersuchen,
wo die Komplikationen nicht so groB3 wie bei den Nihrstoffen sind.
Sorgfalt verlangt auch die Feststellung der Ertrige, die am hiufig-
sten gewichtsmiBig erfolgt. Der Zeitpunkt der Ernte ist im allgemeinen
dann gegeben, wenn die Stoffproduktion iiberall aufgehért hat, ein Um-
stand, der besonders beim Arbeiten mit Pilzen zu beachten ist (PRINGS-
HEIM{I], NIETHAMMER). Natiirlich mu8 die Ernte in allen Gliedern einer
Versuchsreihe gleichzeitig erfolgen. Die Frischgewichte werden sich in-
folge ihres wechselnden Wassergehaltes fiir die Ertragsermittlung weniger
eignen, Trockensubstanzen oder wenigstens lufttrockene Gewichte sind
sicherer. Wie wiederholt festgestellt wurde (GIESECKE), unterliegen die
frisch geernteten Pflanzenproben beim langsamen Trocknen an der
Luft wigbaren Stoffverlusten durch die weitergehende Atmung, die
im allgemein um so héher ausfallen, je wasserreicher die Proben sind.
Deshalb empfiehlt sich ein rasches Abtéten der abgeernteten Pflanzen
am einfachsten durch Trocknung bei 100° C, einerlei, ob es sich um
hohere Pflanzen oder um Pilze® handelt. Durch die vielfach iibliche

* Sonderbarerweise schiebt R. MEVER ([I] S. 145) die groBen Schwan-
kungen eines Versuches auf den Umstand, daB er in diesem Versuche die
Pilzernten gleich nach dem Abfiltrieren bei 100 C trocknete und sie nicht
wie sonst einer Vortrocknung bei 40° C unterwarf. — A. NIETHAMMER
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Vortrocknung bei 400 konnen sich Fehler einschleichen. Da solche At-
mungsverluste auch schon beim Vergilben des reifenden Getreides z. B.
eintreten diirften, sollten solche Pflanzen in noch griinem Zustande ab-
geerntet werden, besonders dann, wenn Unterschiede in der Reifezeit
zu erwarten sind.

Bei Pilzkulturen erfolgt vor dem Trocknen die Abtrennung der Pilz-
masse von der Nihrlésung durch vorher getrocknete und gewogene Filter.
Die in die Loésung ausgeschiedenen Stoffwechselprodukte des Pilzes,
man denke z. B. an die Oxalsiure, gehen dadurch fiir den Ertrag ver-
loren, zum Unterschiede von der hoheren Pflanze, wo ein derartiges
Stoffwechselprodukt wie der oxalsaure Kalk in der Ernte mitgewogen
wird (R. MEYER L. c.). Aus derartigen Erwigungen heraus ergibt sich
die schon angedeutete Moglichkeit, dal die an Pilzen ermittelten Ertrags-
kurven mit jenen von hoheren Pflanzen nicht identisch sein miissen. Die
Erfassung der Gesamternte wird nicht immer moglich sein, so wird man
bei Wachstumsversuchen in Sand oder Boden in der Regel auf die genaue
Ermittlung der Wurzelertrige verzichten miissen. Nach MITSCHERLICH
(z. B. [2], [12]) dndert sich die Ertragskurve in ihrem Wesen nicht, ob die
Gesamternte oder nur die oberirdische Substanz als MaB des Ertrages
genommen wird. Doch macht der Wurzelertrag nicht immer den
gleichen Anteil am Gesamtertrag aus (z. B. R1ppEL, A. [7]"). Auch sonst
scheinen die Ertragskurven fiir einzelne Teile der Ernte (Stroh, Kérner,
Wurzeln) einen anderen Verlauf zu nehmen als die Gesamtertragskurve
(MEYER, R. [3]).

Nicht immer wurden die Ertrige durch Wigung der Ernten ermittelt,
je nach dem Objekt kann dazu auch das Flichenwachstum (z. B. KLEBs,
GREGORY fiir Blitter und THorRNTON fiir Bacillus dendroides) oder das
Langenwachstum (Haferlingenschema bei MITSCHERLICH [9]) oder die
Zihlung der Zellen (z. B. Lupwic)? dienlich sein. Vom Charakter der ge-
wichtsmiBig ermittelten Ertragskurve ergibt sich aber nur dann keine Ab-
weichung, wenn dasFlichen- oder Langenwachstum der Gewichtszunahme
proportional ist, was natiirlich nicht immer zutrifft (z. B. die Uberverlinge-
rung von Sprossen bei niedrigen Lichtintensititen oder von Wurzeln bei
Stickstoffmangel). Die Bestimmung der ErtragsgroBe aus der Menge
eines gebildeten Stoffwechselproduktes, eines verbrauchten Nihrstoffes
oder eines Bestandteiles der produzierten Pflanzensubstanz z. B. aus ihrem

(I. c., S.173) trocknete die Pilzdecken bei 60° C, doch tétete sie sie noch vor
dem Filtrieren durch Einsetzen der Koélbchen in den Dampftopf. Fiir ihre
Behauptung, daB dadurch keine Fehler entstehen, erbringt sie keine
Belege.

! Hier weitere Beispiele.

2 Auch die Volumbestimmung der gebildeten Zellen mittels Sedimenta-
tion kénnte brauchbar sein (z. B. E1rers, H.).
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N-Gehalt® wire nur dann einwandfrei, wenn diese Gré8en mit dem tat-
sichlichen Ertrag parallel gehen, was meist auch nicht der Fall sein
wird (CARLSON).

Eine Voraussetzung fiir die Richtigkeit der Ertragsermittlung ist die
gleiche Pflanzenanzahl in allen Stufen einer Versuchsreihe. Es wird sich
nicht empfehlen, fiir Vegetationsversuche solche Pflanzen zu wihlen,
die sich nur einzeln in den Kulturgef48en unterbringen lassen (Kartoffeln,
Riibe), denn es ,,bietet eine moglichst groBe Pflanzenzahl einen vorteil-
haften Schutz gegen den EinfluB individueller Verschiedenheiten?,
andererseits ist der zulidssige Spielraum ziemlich groB83. Auch in
dieser Hinsicht bietet das Arbeiten mit Pilzen den Vorteil, daB aus
einer Sporenaufschwemmung beim Beimpfen der Kélbchen mit der-
selben Platindse eine groBe und dabei ziemlich gleiche Anzahl von Sporen
iibertragen wird. Bei groBer Aussaatdichte sind aber unter Umstinden
die mit der Saatmenge eingebrachten N#hrstoffe zu beriicksichtigen. -

Fiir die Festlegung der Ertragskurve ist es notwendig, moglichst
viele Punkte derselben durch den Versuch zu ermitteln, also die einzelnen
Stufen des variablen Ertragsfaktors innerhalb des zu untersuchenden
Gebietes ausreichend dicht zu legen. Durch eine dquidistante Wahl der
Konzentrationsstufen wird die sich anschlieBende Rechnung vereinfacht.
Jeder Punkt ist durch eine ausreichende Zahl von Parallelen zu sichern,
um die Ertragsfehler méglichst zu verkleinern. Friiher arbeitete man
meist mit vier Parallelen, neuerdings wurden die Anforderungen in dieser
Hinsicht betrachtlich hinaufgesetzt. RippeL (6) und R. MEYER (J)
arbeiten mit zehn Parallelen in jeder Konzentrationsstufe und NIKLAS
und MILLER () verlangen sogar 20 Parallelen. Es ist klar, wie wertvoll
eine solche Festlegung und Sicherung der Ertragskurve fiir die Beur-
teilung ihres Charakters ist, freilich vergré8ert sich dadurch der Umfang
einer Versuchsreihe ganz auBerordentlich.

Zur Erlangung eines empirischen Kurvenpunktes geht man nun so
vor, daBl man aus den Parallelen einer Stufe das arithmetische Mittel der
Einzelertrage und seinen wahrscheinlichen oder noch besser den mitt-
leren Fehler (Schwankung) berechnet®. Dieses aus der Gaussschen

* RUBNER (1, 2) verwendete als Mafistab fiir den Ertrag die Stickstoff-
und Schwefelmenge in der Bakterienmasse, die er in einen Eisenniederschlag
einschlof.

2 PFEIFFER, TH.: (2) S. 1241f.

3 Dem Einwand Ap. MAYERS (2, £) gegen MITSCHERLICH, dieser hitte mit
einer zu geringen Pflanzenanzahl gearbeitet, kann nicht beigepflichtet wer-
den. Siehe MiTSCHERLICH (4, 10). Niheres iiber den Einflul der Saatdichte auf
den Pflanzenertrag einer Flache und den Einflu$ des Standraumes auf den
Ertrag einer Pflanze: MiTscHERLICH ([8], [9] und die in [14] S. 302, FuBnote 1
angefithrten Arbeiten). Ferner SarEnIN (2) und die dort zitierten Untersu-
chungen an Bakterien von JEGUNOFF.

4+ PrFEIFFER, TH.: (2) S. 218ff. — RoEMER, TH. (Hier weitere Literatur).
—- ZOLLER, W.
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Theorie der Beobachtungsfehler iibernommene Verfahren wird hier
auf Schwankungen biologischer GréBen angewendet, die nicht nur
aus Beobachtungsfehlern bestehen, sondern zum gréBeren Teile in dem
Verhalten des biologischen Objekte selbst begriindet sind (CzUBER [2]).
R. MEYER ([1], S. 155) zeigte in einem mit Aspergillus ausgefithrten
Versuche an 100 Parallelen, daB3 die Verteilung der Erntegewichte nicht
der Gaussschen Normalkurve, auf der sich die Theorie der Beobach-
tungsfehler aufbaut, entspricht. Die von ihm beobachtete asymme-
trische Verteilung der Erntegewichte lieBe sich vielleicht durch eine ganz
besondere Genauigkeit der Versuchsanstellung vermindern oder gar be-
heben, in der praktisch moglichen Versuchsanordnung wird mit ihr zu
rechnen sein (CHRISTIANSEN-WENIGER [2]). Dennoch wird man, daes nicht
angeht, fiir jeden einzelnen Punkt die Verteilung festzustellen, auf die Ver-
wendung des arithmetischen Mittels aus den Parallelen und seines mitt-
leren Fehlers bei der Berechnung angewiesen sein, daher ist die Forde-
rung nach einer gréBeren Zahl von Parallelen berechtigt. Inwieweit die
Schwankung des Mittelwertes durch Erhéhung der Individuenzahl pro
GefaB verringert werden kann, wire in diesem Zusammenhange niher zu
untersuchen.

MitscHERLICH (21) vermutet hinter der wohl oft gemachten Beob-
achtung’, daf3 der Fehler eines Ergebnisses nicht proportional mit der ab-
soluten Héhe desselben ansteigt, sondern groBere Werte im allgemeinen
prozentisch geringere Fehler aufzuweisen scheinen, eine GesetzmaBigkeit.
Sollte dies zutreffen, wiren besonders die niedrigen Werte durch eine
gréBere Zahl von Parallelen zu sichern. Die gleiche MaBnahme miiBte
auch fiir die Festlegung des absteigenden Astes der Erfragskurven,
wo die Streuung besonders hoch zu sein pflegt (MEYER, R. [3]), an-
gewendet werden.

2. Allgemeines iiber die mathematische Angleichungsfunktion.

Hat man auf diese Weise die zu steigenden Mengen x des untersuchten
Wachstumsfaktors gehérigen Ertrige y erhalten, so ergibt sich nach Ein-
tragung der Werte in ein Koordinatensystem durch Verbindung der Or-
dinatenendpunkte die empirische Ertragskurve, die um so genauer sein
wird, je groBer die Zahl der beobachteten Ertrige und je kleiner ihre
Fehler sind; um so mehr wird die Fehlerfliche eingeschrankt, in die die
mathematisch interpolierte Idealkurve zu legen ist.

Die glinzenden Erfolge, die die Anwendung der Mathematik auf
Physik und Chemie mit sich brachte, haben wohl in erster Linie dazu
gefithrt, daB die Hilfe des mathematischen Riistzeuges auch fiir die Bio-

* Ahnliches beobachtete auch E. JaniscH (1. c. S. 26, 28, 34) fiir die Dauer
der Embroynalentwicklung von Mehlmotteneiern in ihrer Abhingigkeit von
der Temperatur und ordnete dieses auffallige Verhalten der Fehlerbreite in
die von ihm gewdhlte mathematische Darstellung ein.

Ergebnisse der Biologie IV. 10
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logie in Anspruch genommen wurde, obwohl die Bedingungen dafiir hier
anders liegen (CHRISTIANSEN-WENIGER[ I}). Der Sinn dieses Vorganges aber
ist der gleiche wie in der Physik (BAULE [3] und BORESCH). Die mathe-
matische Formel ist zundchst ein prignanter Ausdruck fiir eine im Ex-
periment zum Vorschein gekommene Beziehung zweier oder mehrerer
variablen Gré8en, sie ist eben nur eine Form, nicht aber der Inhalt dieser
Beziehungen, und tragt daher so lange einen provisorischen Charakter als
sie sich darauf beschrinkt, die nach ihr berechneten Werte mit den beob-
achteten méglichst in Ubereinstimmung zu bringen. Die bloBe Méglich-
keit, eine beobachtete Beziehung mathematisch zu formulieren, besagt
noch nicht, daB hier ein Naturgesetz mit unverbriichlicher Geltung vor-
liegt®. Durch Verfeinerung der Beobachtung und Erweiterung des be-
obachteten Gebietes wird die mathematische Formel immer stirker auf
ihre Tragfahigkeit beansprucht und wird in der Regel schon dadurch Ab-
dnderungen erfahren, Umgekehrt ergeben sich aus der Formel mathe-
matische Konsequenzen, deren experimentelle Bewahrheitung einen
Priifstein fiir die Richtigkeit der Formel bilden. Finden die mathema-
tischen Folgerungen keine Bestitigung durch den Versuch, fillt die alte
Formel und muf3 durch eine andere ersetzt werden, die der neuen Er-
fahrung gerecht wird. So gelingt es allmihlich einen immer groBeren Tat-
sachenbestand dem in der mathematischen Formel enthaltenen Ge-
danken unterzuordnen, aus der Hypothese wird die Theorie; ob schlief-
lich dieser in seinen Deduktionen sich immer wieder bestitigende Ge-
danke ,,das Wesen der Sache‘ erfaBBt oder nur eine, wenn auch dulerst
weit getriebene Anniherung an die Wirklichkeit ist, ist ein philoso-
phisches Problem?”.

Die Anwendung der Mathematik auf die pflanzlichen Ertragsbezie-
hungen steht heute noch ganz im Anfang3. Durch Verbesserung der
Methodik im Sinne der obigen Darlegungen wird es moglich sein, die
schon bestehenden Ertragsformeln weiterhin zu priifen, zu erginzen
oder durch andere zu ersetzen. Es vollzieht sich auch hier der in der
Physik beobachtete ProzeB der schrittweisen Anndherung des mathe-
matischen Ausdruckes an die Wirklichkeit. Schon heute aber liefert die
mathematische Betrachtungsweise der Ertragsbeziehungen wertvolle
Hinweise und Folgerungen, obwohl sie sich auf ein noch unzuldngliches
Beobachtungsmaterial stiitzt. Die Meinung, daB die Aufstellung einer
zutreffenden Ertragsformel erst dann moglich sein wird, bis die Abhdngig-

* Dem Standpunkt E. A. MiTscHERLICHS, ,,daB ein Gesetz naturwissen-
schaftlich nur dann existiert, wenn sich die Beziehungen zwischen den Va-
riablen mathematisch fassen lassen‘‘ (MITscCHERLICH[15]), und daB die mathe-
matische Form eines pflanzenphysiologischen Gesetzes nur dariiber Klarheit
gibt, ob ein ,,Gesetz* vorliegt (MiTSCHERLICH [22]), kann nicht zugestimmt
werden.

2 Vgl. z. B. die Stellungnahme von NERNST.

3 Siehe die Darlegungen von RIPPEL (2).



Uber Ertragsgesetze bei Pflanzen. 147

keit des Ertrages von einem variablen Wachstumsfaktor in ihren Einzel-
beziehungen geklart ist, hat so manches fiir sich, doch ,,auch auf anderen
Gebieten der Naturwissenschaften hat man noch vor Erkennung der
Elementarvorginge ein phidnomenologisches Gedankengebiude aufge-
richtet*. Die Zeit fiir eine Ableitung des Ertragsgesetzes aus seinen
Komponenten ist noch nicht gekommen.

Von vornherein steht eine groBe Zahl von mathematlschen Funk-
tionen fiir die Darstellung des zahlenmiBigen Zusammenhanges zwischen
dem Ertrag und seinen Bedingungen zur Auswahl (MEYER [2]). Fiir die
Giite der Annidherung der nach irgendeiner mathematischen Funktion
berechneten Ertrége an die experimentell erhaltenen Ertragsmittel bildén
die Differenzen zwischen beiden ein geeignetes Maf3 und fiir diese An-
gleichung stellte PFEIFFER (2) folgende Grundsitze auf:

1. Die Summe der Differenzen muB sich auf einer moglichst niedrigen
Hohe halten.

2. Die Summen der Differenzen mit dem positiven und negativen
Vorzeichen miissen moglichst gleich groB sein.

3. Die Differenzen miissen ein moglichst niedriges Vielfaches der
wahrscheinlichen Schwankungen der Beobachtungen betragen.

Diesen Anforderungen kann man durch eine entsprechende Wah! der
in der Gleichung enthaltenen Konstanten nachkommen und ,,diejenige
Gleichung, die diesen drei Forderungen am besten entspricht, wird den
Vorzug verdienen. Am vollkommensten und in einwandfreier objek-
tiver Weise wird diese Angleichung durch Anwendung der Methode der
kleinsten Quadrate auf die Ertragsfunktion erreicht®. Freilich kann
dieses mit einem groBen rechnerischen Aufwand verbundene Verfahren,
im Falle es zu einem guten Anschlu fiihrt, nicht als ,,das einzige Kri-
terium fiir die Brauchbarkeit eines mathematischen Ausdruckes zur
Darstellung der Ertragsbeziehung angesehen werden3. Denn es ist wahr-
scheinlich, daB ein mit gréBeren Fehlern behaftetes Versuchsmaterial
sich auf diese Weise verschiedenen Ertragsformeln gleich gut anpassen
laBt. Fir die Zukunft kommt aber diesem Ausgleichsverfahren sicherlich
eine groBe Bedeutung zu und es wird bei der Auswahl einer brauchbaren
Funktion mithelfen. Auch die Schwankungen der Konstanten-Mittel-
werte, die sich aus den mittels der Anniherungsfunktion berechneten
Einzelwerten der Konstanten ergeben, sind ein MaB fiir die Giite des
Anschlusses. .

Durch geeignete Einsetzung weiterer Konstanten in eine mathema-

* Baurg, B. (3).

¢ Auf die MrirscHERrLICHSche Ertragsformel wandten dieses Verfahren
fast gleichzeitig und unabhingig voneinander an: H. NikLAs und M. MILLER
(1, 2) und R. MEYER (I). Siehe auch NikLas und MILLER (§) und MITSCHER-
LICH (23).

3 MEYER, R. (2).

10%
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tische Funktion wird man ihre Anniherung an die empirische Kurve
im allgemeinen erhéhen kénnen, doch sollte ein solcher Vorgang einen
biologischen Sinn haben, wie {iberhaupt die Anschaulichkeit einer Funk-
tion nur gewinnen kann, wenn die in ihr enthaltenen Konstanten eine
physiologische Bedeutung besitzen. Dabei sollte man mit einer moglichst
geringen Zahl von Konstanten das Auslangen zu finden trachten im
Interesse der Durchsichtigkeit und rechnerischen Verwendbarkeit der
Formel. Wichtig ist, daB fiir die Berechnung der Konstanten einer An-
niherungsfunktion ein objektiv einwandfreies Verfahren eingeschlagen
und einheitlich durchgefiihrt wird. Wie diese Berechnung vorzunehmen
ist, wird von der Gestalt der ausgewdhlten Funktion abhdngen und somit
eine mathematische Aufgabe sein. Ob fiir einen bestimmten Fall die
Konstanten immer wieder neu berechnet werden miissen, ob sich hier
Vereinfachungen werden erzielen lassen, ob z. B. die experimentell er-
mittelten Grenzwerte der Ertragskurve als Konstanten in die Gleichung
eingehen sollen, werden wohl erst weitere Forschungen ergeben. Endlich
wird es das Bestreben kiinftiger Arbeiten sein miissen, eine Funktion
ausfindig zu machen, die die Ertragskurve in threm Gesamtverlaufe, also
einschlieflich des absteigenden Kurvenastes erfafit’.

3. Uber die Form und mathematische Darstellung der
Ertragskurve im besonderen.

Die Ausfiihrungen iiber die Versuchstechnik und die rechnerische
Verarbeitung der Ergebnisse wurden vorausgeschickt, um darzutun, daB
die bisherigen Bemiihungen zur Erfassung des Ertragsgesetzes fast durch-
weg nur Vorarbeiten sein koénnen, geeignet, die kiinftige Forschung in
strengere Bahnen zu lenken. Ob unter den bisher von verschiedenen
Autoren herangezogenen Funktionen bereits ein richtiger Ansatz zum
,,Ertragsgesetz‘ vorhanden ist, dafiir steht der strikte Beweis aus. Eben-
sowenig kann es heute als bewiesen gelten, ob die Abhingigkeit der
Pflanzenertrige von den einzelnen Wachstumsfaktoren einém einheit-
lichen Gesetze gehorcht — angesichts der Heterogenitdt der verschiede-
nen Wachstumsbedingungen mochten wir es fast bezweifeln — und ob
das gleiche Gesetz fiir heterotrophe und autotrophe Pflanzen gilt. Auf
die nihere Begriindung dieser Bedenken kann hier nicht eingegangen
werden, es ist Sache der induktiven Forschung dariiber Klarheit zu
schaffen, ob die vielfach schon beobachtete Ahnlichkeit der unter ver-
schiedenen Bedingungen und an verschiedenen Pflanzen ermittelten Er-
tragskurven nur eine duBerliche ist oder ob diese Einheitlichkeit einem
iibergeordneten Gesetz entspricht.

* Siehe auch R. MEYER (3).
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a) Die Gerade.

Wie aus der geschichtlichen Darstellung unseres Gegenstandes hervor-
geht, wurde seit LiEBIG wiederholt die Annahme gemacht, daB die
Pflanzenertrige mit der Steigerung eines Wachstumsfaktors linear zu-
nehmen bis zu jenem Punkte, wo ein anderer Wachstumsfaktor ins Mini-
mum gerit und {iber den hinaus eine weitere Erh6hung des ersten Wachs-
tumsfaktors von keinem EinfluBl mehr auf den Ertrag ist. Dieser Punkt
miiBte sich in einer plétzlichen Abknickung der ansteigenden Geraden
zur Horizontalen zu erkennen geben. Zum Festhalten an diesem Bilde
trugen die im Wesen identischen Vorstellungen BLACKMANs iiber die
Auswirkung der Assimilationsbedingungen auf die Geschwindigkeit der
Photosynthese namhaft bei. Der der Geraden entsprechende Ausdruck
wire

y=cx+a, (1
worin y den zur Gabe x¥ des Wachstumsfaktors gehérigen Ertrag, a den
Ertrag bei der Gabe 6 bedeutet und ¢ eine Konstante ist, die den Anstieg
der Geraden ausdriickt.

Der LieBig-BrackMANschen Auffassung widersprechende Befunde®
wurden vorerst nicht gebithrend beachtet. DaB sich die Vorstellung von
einer linearen Abhingigkeit der Ertrige von den Ertragsfaktoren und
spaterhin auch der Assimilation von den Assimilationsfaktoren so lange
zu behaupten vermochte, lag auch daran, daB sie einerseits durch ihre
Einfachheit bestach und daB andererseits die Ertragskurve in ihrem
Anfangsteil und auch in ihrem Endteil eine angensherte Darstellung durch
eine Gerade gestattete®. So konnte MITSCHERLICH (2) dartun, daB
P. WAGNER seinerzeit zu der Folgerung einer linearen Beziehung zwi-
schen den Ertrigen und steigenden Phosphorsiuregaben deshalb ge-
driangt wurde, weil sein Versuchsboden von Haus aus viel Phosphorsidure
enthielt, so daBB nurmehr das flach verlaufende Ende der Ertragskurve
zur Beobachtung gelangte. Zum Festhalten an den alten Vorstellungen
mag in der Landwirtschaft auch der Umstand beigetragen haben, daB
das der proportionalen Abhingigkeit widersprechende Gesetz vom ab-
nehmenden Bodenertrage nicht immer klar zum Vorschein kommt
{NoLTE [3], LEMMERMANN [4] S. 59).

Erst vor etwa 15 Jahren vollzog sich ein Wandel der Anschauungen,
und zwar ungeféhr gleichzeitig auf den Gebieten der Ertrags- und Assi-
milationsbeziehungen. Dort war es E. A. MITSCHERLICH?, dessen mit
einer verbesserten Methodik durchgefiihrten Arbeiten den Widerspruch
der geradlinigen Abhingigkeit der Ertrige zum Gesetz der abnehmen-
den Bodenertrage beseitigten. Im Laufe seiner Arbeiten untersuchte er

t Siehe die Zitate der FuBnote 1 auf S. 135, die sich noch vermehren lieBen,
z. B. W.BENECKE (1, 2), NIKITINSKY, RUBNER (2), H. PRINGSHEIM.

2 Siehe HELLRIEGEL (2) und auch LEMMERMANN (4).

3 Erste Veroffentlichung: MITSCHERLICH ().
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den EinfluB der Steigerung der verschiedensten Wachstumsfaktoren auf
die Ertrige hoherer Pflanzen und erhielt Kurven, die von Anfang an
gekrimmt verliefen, ihre Konkavitit der Abszisse zukehrend, bis zu
einem durch den Hochstertrag gegebenen Punkte. Ein in irgendeinem
Teile geradliniger Anstieg oder ein Knickpunkt war nicht zu erkennen.
Zur Anerkennung dieser ,,neuen’* Gesetzlichkeit im Verlauf der Ertrags-
kurve haben dann die Untersuchungen TH. PFEIFFERs (3, 6) und seiner
Mitarbeiter wesentlich beigetragen, die sich mit MITSCHERLICH aus-
einandersetzten und schlieBlich zu einer Bekriftigung seiner Ergeb-
nisse filhrten. Fiir niedere Pilze konnte E. G. PRINGSHEIM (I) 1914
neuerlich bestitigen, daB mit der Zunahme eines im Minimum vorhan-
denen Néahrstoffes die Ernte nur im Anfangsteil annihernd gerad-
linig, spiter immer weniger ansteigt.

Um weniges spiater erfuhr auch die Brackmansche Assimilations-
kurve eine analoge Korrektur (ROMELL, 1. ¢.S.746). Ineiner in Deutschland
infolge des Krieges unbeachtet gebliebenen Arbeit aus dem Jahre
1917 haben BrowN und HEISE die lineare Form der Beziehung zwischen
Assimilationsintensitdt und -faktor abgelehnt und bald darauf konnte
BrowN sogar an dem Versuchsmaterial von BLACKMAN und SMITH (191T)
den stetig gebogenen und knicklosen Verlauf der Assimilationskurven
nachweisen. Auch WILLSTATTER und StoLL, BOYSEN-JENSEN (I) und
WARBURG erhielten vom Ursprung an in monotonem Anstieg gekriimmte
Assimilationskurven. Der letztgenannte sucht die von ihm an Chlorella
erhaltenen CO,- und Lichtkurven der Assimilation in ihrer Form damit
zu erkldren, daB die Assimilationsgeschwindigkeit proportional sei der
Konzentration des photochemischen Primirproduktes und der Konzen-
tration eines zweiten Stoffes, mit dem das photochemische Primér-
produkt reagiert. Zu einer vollstindigen Ablehnung der BLACKMANschen
Theorie fithrten schlieBlich rg21 die Arbeiten von H. LUNDEGARDH (1, 2),
BeNECKE (4) und besonders HARDER. ‘

Der Gedanke, daB zwischen der GroBe des Ertrages bzw. der Assi-
milationsgeschwindigkeit und ihren Bedingungen eine proportionale Ab-
hingigkeit bestehe, erfuhr fiir die Kurven in ihrer Ginze eine Ablehnung,
doch lebt er noch fort in den Versuchen, die Kriimmung dieser Kurven
zu erkliren. Bevor wir aber darauf niher eingehen, wollen wir Umschau
halten nach den Anniherungsfunktionen, die dem gekriimmten Verlauf
der Ertragskurve gerecht werden sollen.

b) Der Exponentialausdruck von MITSCHERLICH-BAULE, das
spezielle Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren.

Im Mittelpunkte der Erérterung steht heute die Anndherungsfunk-
tion, die MiTscHERLICH” fiir die Darstellung der Ertragskurven an Stelle

* Zusammenfassende Darstellungen: MITSCHERLICH (11, 12, 14, 20), ferner
MitscHERLICH und DUHRING.
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der Geraden gesetzt hat. Obwohl es sich um Beziehungen handelt, in
denen als unabhéngige Variable stoffliche oder energetische Gré8en auf-
treten, hat er ihnen einen Gedanken zugrunde gelegt, der uns sonst bei
der zeitlichen Abhingigkeit von Vorgingen begegnet, daB nimlich die
Geschwindigkeit eines Vorganges in jedem Augenblick der noch zu voll-
bringenden Leistung proportional ist*. MITSCHERLICH argumentiert so:
Bei Steigerung eines Wachstumsfaktors x unter Konstanthaltung der
iibrigen Wachstumsbedingungen steigt der Ertrag y nur bis zu- einer
endlichen Héchstgrenze A, deren Hohe durch alle iibrigen Wachstums-
faktoren bedingt wird. Weil dieser begrenzende Hochstwert hereinspielt,
kann der Ertragsanstieg nicht einfach dem variierten Wachstumsfaktor
proportional sein, und da erscheint ihm die Proportionalitit der Ertrags-
steigerung zu dem an diesem Héchstertrag jeweils fehlenden Wert (4 —1y)
als ,,die einfachste und so wahrscheinlichste Voraussetzung. Mag man
die Stichhaltigkeit dieser Argumente auch bezweifeln und ihre physiolo-
gische Begriindung vermissen, der Gedanke

dy _
dy =c4-w @

nimmt dadurch fiir sich ein, da8 in ihm die Abhingigkeit der Ertrige
y vom Héchstwert 4 und somit von allen iibrigen Wachstumsfaktoren,
die eben die Hohe von 4 bestimmen, ausgesprochen ist. Das aus ihm
resultierende Gesetz hat BAULE (I) als ein Gesetz ,,von erquickender
Einfachheit und voll innerer Harmonie‘‘ bezeichnet, spiter (4) verursacht
ihm besonders der Faktor (4 —y) ,,das gleiche Unbehagen, das jeder
Physiker seit altersher beim Begriff einer Fernkraft z. B. der Gravita-
tionskraft empfindet“. Trotz allem hat dieser Gedanke zu einer durch-
sichtigen und rechnerisch handlichen Anniherungsformel gefiihrt, die die
Abhingigkeit der Ertrige von gestaffelten Gaben eines der verschiedenen
Ertragsfaktoren befriedigend wiedergibt. Das muB jedoch nicht wunder-
nehmen, wenn man bedenkt, daB die Versuchsreihen, auf welche diese
Formel (ebenso wie andere Funktionen) bisher Anwendung fand, noch
nicht den heute zu fordernden Genauigkeitsgrad besitzen und daB die
Ubereinstimmung zwischen den berechneten und den beobachteten Er-
tragen sich durch eine Anderung der Konstanten verbessern 1i8t.

Diese Anniherungsfunktion wird durch die Integration der Glei-
chung (2) geliefert:

In(Ad-y)=C—-cx. (3)

* Z. B. die Abkiihlung eines heilen Korpers, die Entleerung eines mit
Fliissigkeit gefiillten GefaB8es durch eine Offnung am Boden, die Rohrzucker-
spaltung nach WiLHELMY, die Zerfallsprozesse radioaktiver Substanzen.
R. MEYER ([1]S. 123) verweist auf das zeitliche Anwachsen des elektrischen
Stromes in einer Drosselspule mit hoher Selbstinduktion, an deren Klemmen
man eine konstante Spannung anlegt, und anderes mehr.
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1. Fiir die Anfangsbedingungen ¥ = 0, y = 0, wenn also ohne Zufuhr
des variablen Wachstumsfaktors kein Ertrag resultiert, ergibt sich daraus

Ind=C 4)

und durch Subtraktion (3)—(4):
In(d-y)=ImA4d-cx. (5)
2. Stellt sich ohne Zufuhr vonx (also fiir x =0) schon ein Ertrag y = a

ein, z. B. wenn in einem Boden der zu variierende Nihrstoff x schon von
vornherein in einer gewissen Menge enthalten ist, so folgt aus (3):

In(Ad-a)=C 6)
und durch Subtraktion (3)—(6):
InA-y)=In4d-a)-cx. &)

Wir konnen diesen Fall auch anders ausdriicken. Denken wir uns
namlich den Ertrag 4 durch die schon im Boden vorhandenen Nihr-
stoffmenge b bedingt, so ergibt sich aus (5)

In(Ad-a)=In4 -c¢cbd (8)
und durch Addition (7)+(8):
InA-y)==nA4d-cx+Dd). ©)

3. Wenn hingegen bei einer gewissen Gabe des Wachstumsfaktors
z. B. des Lichtes (also = b) ein Ertrag noch nicht gezeitigt wird (y = o),
so liefert (3) durch Einsetzen dieser Werte:

In4A=C-c¢b (10)
und man erhilt durch Subtraktion (3)—(10):
In4d-y)=Ind -cx-0b). (x1)

Wird die Gleichung (5) in der Form cx = In A—‘i—y angeschrieben, ist

sofort zu ersehen, daBl bei Verwendung dekadischer Logarithmen an
Stelle der natiirlichen c¢ lediglich mit 0,4343 zu multiplizieren ist und
daher das Verhiltnis der so berechneten c-Werte zueinander gleich
bleibt.

Wird nach dem Vorgang BAULES® Gleichung (5) entlogarithmiert und
nach y aufgeldst, erhalten wir:

y=A(1—-e"). (12)

Die diesem Exponentialausdruck zugehorige Kurve (siehe Abb. 1)
wurde unter Bezugnahme auf die MrrscHERLICHsche Formulierung
als logarithmische Kurve bezeichnet. MITSCHERLICH iibernahm urspriing-
lich fiir die in seiner Formel zum Ausdruck kommende GesetzmiBigkeit
die von Maz& herriihrende Bezeichnung ,,das Gesetz der physiologischen
Beziehungen®, spiter nannte er (MITSCHERLICH [11]) es im Anschlul an
Bauik ,,das Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren®.

' BauLg, B. (1) S. 372.
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- Wie KAPPEN bemerkte, ist dieses Gesetz formal identisch mit der
Formel fiir den Ablauf unimolekularer Reaktionen. Der dort vor-
kommenden Geschwindigkeitskonstanten entspricht hier die Wirkungs-
konstante ¢ (,,Wirkungsfaktor nach MITSCHERLICH); dort ist sie ein
MaB fiir die Geschwindigkeit des Umsatzes, hier ein Ausdruck fiir die
Wirksamkeit des betreffenden Wachstumsfaktors, die sich in der Er-
tragssteigerung, in einem um so steileren Kurvenanstieg kundgibt, je
gréBer ¢ ist. Die Konstante ¢ kennzeichnet den variierten Wachstums-
faktor in seiner ertragsteigernden Wirksamkeit. ,,Der Pflanzenertrag
steigt mit der Steigerung eines jeden Wachstumsfaktors mit einer dem
betreffenden Faktor eigenen Intensitit und zwar derart, daB die Ertrags-
steigerung mit der Zufuhr dieses Wachstumsfaktors dem an einem Héchst-
ertrag fehlenden Ertrag proportional ist.” So die Definition des Wir-
kungsgesetzes. Alle darin enthaltenen Konstanten haben eine biolo-
gische Bedeutung.

Gleichfalls in Analogie zum Gesetz fiir den Ablauf unimolekularer
Reaktionen steht die von BAULE (1) eingefiihrte konstante Halbwertmenge
% des variierten Wachstumsfaktors x, mit der die Hilfte oder 50 vH des
Héchstertrages 4 erreicht werden. Im Falle es sich um einen Nihrstoff
handelt, heiB3t sie ,,Nghrstoffeinheit“. Setzen wir in die nach ¢ aufgeloste

Gleichung (5)
A

I
c== In a=y
fir ¥ = 4 und fir y = 1—; ein, so erhalten wir:
I o,
c= z-1n2 = Iz7'

Die Wirkungsmenge oder Néihrstoffeinheit 4 ist ¢ umgekehrt pro-
portional und ist ebenso wie ¢ eine fiir den variierten Wachstumsfaktor
charakteristische GréBe, die aber den Vorzug der groBSeren Anschaulich-
keit besonders im Hinblick auf die Landwirtschaft hat. Setzen wir in
Gleichung (5) den Hochstertrag A = 100 und fiir x die Wirkungsmenge /
und Vielfache derselben nacheinander ein, so erhalten wir:

beix=1h 2h 3h 4h 5h

fir y: 50 75 875 93,75 96,85 vH
des unter den jeweiligen Versuchsbedingungen erreichbaren Hochst-
ertrages A (= 100). Siehe die Kurven in Abb. 1 und 8. Und ein Beispiel
BauLEs: Bringt eine bestimmte Bodenfliche ohne Diingung 2o kg, mit
der einfachen Wirkungsmenge % eines Nihrstoffes aber 25 kg, so kann
man sofort aussagen, daB die mit weiterer Steigerung dieses Nahrstoffes
im besten Fall erreichbare Hochsternte 30 kg betragen hitte und daB
2 h 27,5kg, 34 28,75 kg Ernte usw. gebracht hitten.

Zu der gleichen Formel gelangte auch PUTTER (¢) fiir die Abhingig-
keit des Sauerstoffverbrauches bei Tieren vom Sauerstoffdruck. Auch
andere Beziehungen, wie z. B. die im WEBER-FECHNERschen Gesetz ent-
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haltene Beziehung zwischen ReizgroBe und Reaktion, kénnen in der-
selben Weise formuliert werden (PUTTER [3], RiPPEL (1], LANG); nach
MiTsCHERLICH (6) sollen auch die von der Pflanze aufgenommenen
Mengen eines Nahrstoffes als Funktion der dargebotenen (,,Aufnahme-
gesetz“ nach BAULE) und die Prozentgehalte der Ernten an einem Nihr-
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Abb. 1. Aus MITSCHERLICH (19)

stoff als Funktion der Gaben dieses Nihrstoffes (,,Konzentrations-
gesetz’* nach BAULE) seinem Gesetze gehorchen, ja er bemiihte sich zu
zeigen (MITSCHERLICH [15]), daB sein Gesetz auf die verschiedensten Ab-
hingigkeiten in der anorganischen und organischen Welt angewendet zu
einer befriedigenden Ubereinstimmung zwischen Berechnung und Beob-
achtung fiihrt, und erblickt darin ein Zeichen, ,,daB8 alle diese Natur-
erscheinungen in engem Zusammenhange zueinander stehen‘‘; in Wirk-
lichkeit zeigte er nur die groBe Anpassungsfihigkeit seiner logarith-
mischen Gleichung an verschiedene Versuchsreihen mit ansteigenden
Werten.

So erlangte er z. B. den AnschluB seiner mit dem Ablauf unimoleku-
larer Reaktionen mathematisch identischen Gleichung auch an bimolekulare
Reaktionen, die einen im Anfang steileren Anstieg der Zeitkurve aufweisen,
dadurch, daB er den Verlauf der Verseifung des essigsauren Athylithers
(nach van 't HorF) nach seiner Gleichung (9) berechnet und somit. schon
einen gewissen Umsatz (a) bei der Zeit ¥ = o annimmt, den Ursprung der
Kurve also hdher ansetzt.

Wie schon erwidhnt, bietet aber diese Funktion in vielen Fillen einen
mehr weniger guten AnschluB an sehr verschiedenartige Versuchsreihen,
in denen die Abhingigkeit des Ertrages von einem variierten Wachs-
tumsfaktor bei Gleichhaltung der iibrigen untersucht wurde. Zahlreiche
Belege hierfiir enthalten die Arbeiten MiTSCHERLICHS und seiner Schiiler
und auch die Zusammenfassung A. RippELs (4). Fiir die den Ertrags-
kurven #hnlichen Assimilationskurven fand HARDER keine gute Uber-
einstimmung bei Zugrundelegung der MirscHERLICHschen Gleichung,
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doch 148t sich auch hier der AnschluB durch eine andere Wahl des Hochst-
wertes A verbessern (RippEL [4], S. 53). Fiir die Verwendbarkeit dieser
Gleichung auf die bei Pilzen bestehenden Zusammenhinge zwischen
Nahrung und Ansatz lebender Substanz sprach sich auch E. G. PrINGS-
HEIM (2) auf Grund der allerdings noch methodisch unzuldnglichen Ver-
suche von A. NIETHAMMER aus, dageger GUNTHER und SEIDEL. Dal
sich die gleichfalls an niederen Pilzen gewonnenen Ergebnisse der letzt-
genannten Autoren im allgemeinen der Formel MITSCHERLICHS unter-
stellen lassen, wenn man an Stelle der beobachteten Hochstertrige einen
»ideellen Hoéchstwert fiir 4 einfiihrt, zeigte REINHOLD. Solange man
mit einer derartigen Angleichung nichts anderes bezweckt als die ge-
fundenen und berechneten Werte in Ubereinstirnmung zu bringen, ist
dagegen nichts einzuwenden, doch muB3 man sich vor weiteren Folge-
rungen aus solchen konstruierten Kurven bewahren. Wird aber die
Methodik weiter verfeinert, wie dies in der Arbeit R. MEYERs (I) geschehen
ist, dann zeigt es sich, daB die an Pilzen gewonnene Ertragskurve einen
komplizierteren Verlauf annimmt und sich nicht mehr oder nur gewalt-
sam an die MITscHERLICHsche Gleichung anlehnen 1liBt. Und es ist
moglich, daB auch in anderen Versuchen die relativ gute Uberein-
stimmung der empirischen Ertragskurve mit der nach MITSCHERLICH
berechneten verschlechtert wird, je héher die Genauigkeit dieser Ver-
suche gesteigert wird. Davon diirften natiirlich auch die iibrigen heute
aufgestellten Funktionen betroffen werden.

c¢) Die Hyperbelfunktion.

Bei BAULE (3) * findet sich in einer FuBnote die Bemerkung: ,,Natiir-
lich ist keineswegs von vornherein gesagt, daB die Ertragssteigerung tat-
sdchlich dem am Hochstertrag fehlenden Werte proportional ist. Es muB
im Gegenteil eine solche Beziehung, wenn sie vorliegt, als ein hochst
wunderbares Naturgesetz angesehen werden. Es wire genau so gut mog-
lich, daB sich die Ertragssteigérung proportional dem Quadrat oder
irgendeiner anderen Potenz des Fehlbetrages vollzieht.”” Von anderen
Gesichtspunkten ausgehend hat BORESCH an einer Versuchsreihe iiber
die Abhingigkeit der Haferertrige (Wasserkulturen) von steigenden
Gaben Natriumsulfat bei Verwendung des hochsten beobachteten Er-
trages als A gezeigt, daB unter den drei Ansitzen

dy

dy_ 1 3
dx _'—C(A_y)

4 - . = - )2
=c(Ad-y); c(4 -y ax

dx

* Die dort aus dem Ansatz % =c(4 — y)? abgeleitete Funktion hitte

) statty—_—A(I - 1+ch)’

llerdings richti lauten: y=A 1 — —*
allerdings richtig zu lauten: y (I Sy

weil die Integrationskonstante fiir x = o, y = # den Wert ;1 annimmt.,
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der mittlere zu einer Gleichung fiihrt, die die relativ beste Anndherung
an die Ergebnisse beinhaltet.

Y ot~ yp (13
liefert integriert
I y
c= P A—(T—W (14)
und nach y aufgelost:
_ cxA?
Y= Ivexd
Fiir den Fall, daB sich bei der Gabe x = o schon der Ertrag a ergibt:
I y—a

c= (15)

x (A-a)d-y)

Die Gleichung (14) ist mathematisch gleich mit dem Ausdruck fir
die R G-Konstante einer bimolekularen Reaktion. Die zugehérige Kurve
ist eine Hyperbel. Wie sich durch eine von Herrn KARL LANGECKER
durchgefithrte Koordinatenverschiebung zeigen 148t, dem auch an dieser
Stelle dafiir gedankt sei, handelt es sich um eine gleichseitige Hyperbel

I I
(#+ a5)o-4=-7

mit dem Asymptotenschnittpunkte: m = — ALc und n=4.

Den in diesen Hyperbelfunktionen vorkommenden Konstanten ¢, 4
und « kann eine analoge Bedeutung im biologischen Sinne zugesprochen
werden wie den Konstanten in der MiTscHERLICHschen Formulierung. Der
berechnete Hochstwert A kommt aber hier héher zu liegen als dort. In
ihrem Verlaufe dhnlich, unterscheidet sich unsere Kurve vonder MITSCHER-
LicHs durch den steileren Anstieg im Anfangsteil und den flacheren im
Endteil. Auch unsere Gleichungen fithren zu einer mehr oder minder guten
Anndherung der nach ihnen berechneten Ertrige an die beobachteten.
Auch fiir die Darstellung der Assimilationskurven erwiesen sie sich als
geeignet und anscheinend sogar besser als die MITSCHERLICHsche Ex-
ponentialgleichung. Mit dieser Gleichung werden wir uns ebenso wie
mit dem Gesetz von MITSCHERLICH-BAULE noch zu beschiftigen haben.

Hyperbolischen Charakter hat auch die von H. WALTER aufgestellte
Ertragsfunktion; er leitet sie aus den bei einer bimolekularen Reaktion
auftretenden Gleichgewichtszustinden ab, die zwischen dem Reaktions-
produkt y und der variierten Konzentration x des einen der reagierenden
Stoffe bei Konstanthaltung des anderen (= 100) sich ergeben:

wepuosy _, -

An einer Versuchsreihe MiTscHERLICHs demonstriert er die Brauch-
barkeit dieser Formel fiir die Ertragsbeziehung, fithrt jedoch als x die
in den Ernten enthaltene Nihrstoffkonzentration ein (,,Jnnenwirkungs-
gesetz* nach BAULE), die er proportional der dargebotenen setzt. Einer
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solchen Berechnung haftet, wie er selbst betont, sehr viel Willkiir an und
RipPEL (4) legt die Unmoglichkeit dar, die empirische Ertragskurve an
das Gleichgewicht einer bimolekularen oder unimolekularen Reaktion
anzupassen,

d) Die Parabelfunktion.

Die schon erwidhnten Bohnenversuche Pa. ZOLLERs (1867), die der
Annahme einer linearen Ertragsbeziehung widersprachen, erregten wohl
seinerzeit ein gewisses Aufsehen. In einem Briefe an ZOL1LER hob HENNE-
BERG hervor, daB sich die von jenem erhaltenen lufttrockenen Samen-
ertrige arindhernd wie die Quadratwurzeln aus den dargereichten Néhr-
stoffmengen verhalten®. Die zugehorige Ertragskurve

y=cx® (17)
wire darnach eine Parabel. Auch Finanzrat v. THIELAU sprach LieBic
gegeniiber die Vermutung aus, daB die in dem ZGLLERschen Versuche
beobachtete Ertragszunahme durch eine Parabel (vielleicht auch durch
eine Hyperbel oder Ellipse) dargestellt werden kénnte, und regte weitere
Versuche an, um diese GesetzmaBigkeit zu ergriinden. Leider unter-
blieben solche Versuche.

Der Gedanke, die Ertragskurve kénne durch eine parabolische Funk-
tion dargestellt werden, tauchte erst viel spater wieder auf. O. FROHLICH?
versuchte empirisch die von PFEIFFER gefundene Abhingigkeit der Hafer-
ertrdge von steigenden Stickstoffgaben durch eine Parabelfunktion
zweiten Grades:

y=ax2+bx+c (18)
darzustellen. FROHLICH mutmaBte ganz allgemein eine Abhingigkeit der
Konstanten a, b und ¢ ,,von der Beschaffenheit des Bodens, seiner Was-
serkapazitit, der Lichtintensitit und dhnlichem®. Der Koeffizient von
x* hat stets ein negatives Vorzeichen.

Auch SAPEHIN (I) suchte durch Herleitung der Ertragsgleichung ur-
spriinglich von der BaNcRoFTschen Dissoziationsgleichung, spiter von
der Adsorptionsisotherme die Beziehung des Ertrages von der Nahr-
stoffmenge durch eine Parabel auszudriicken:

V= Veeph, (19)

worin V den Ertrag bei der Konzentration , V, den Ertrag bei = 1 und
A eine Konstante darstellt, die meist < 1 ist, Auf dieser Gleichung hat
jiingst SAPEHIN (2) seine Formel fiir die Abhingigkeit des Ertrages von
der Aussaatdichte aufgebaut.

Durch eine im Wesen identische Formel scheinen auch BONDORFF
und PETERSEN? die Ertragsgesetze dargestellt zu haben.

* Betreffs der mathematischen Formulierung siehe Pu.Z6LLER, Ferner
THUNEN.
2 In der Arbeit PFEIFFERS (3) S. 211! 3 Zit. nach MEVER, R. (1).
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Aber erst in jlingster Zeit haben Nikras und MILLER (3, 4) diesen Ge-
danken weiter ausgebaut und mathematisch begriindet. Sie gehen von
der an den Grundgedanken MITSCHERLICHS erinnernden Annahme aus,
daB der unter den betreffenden Versuchsbedingungen iiberhaupt erziel-
bare Hochstertrag 4 bei der optimalen Gabe B des variierten Wachs-
tumsfaktors « sich ergibt und dafl der Pflanzenertrag y mit der Steige-
rung des Wachstumsfaktors » proportional der an dieser Gabe B fehlen-

den Gabe ansteigt:
ay _
v = c(B—ux). (20)

Integriert fiihrt diese Differentialgleichung zur Gleichung einer Parabel:

cx?
+cxB+ C,

Y= (21)

in der der Koeffizient von x* ebenso wie bei FROHLICH negativ ist.

Zwecks Berechnung der Konstanten schreiben wir Gleichung (21) in
der Form
y=mx:+nx+p,
differenzieren sie:
dy=2mx?dx+ndx
Y=z2mx+n
und setzen y' =& ; so erhalten wir fiir x bzw. B:
B=-",
2m

fiir den Hochstertrag 4:

2

A=mB>4+nB+p=— "
4m

+ p.

Die Konstante C ist jener Ertrag, der sich fir x = o, also schon ohne
Gabe allenfalls einstellt.

An einigen der Literatur entnommenen Versuchsreihen, die die Ab-
hingigkeit des Ertrages von steigenden Mengen verschiedener N#hr-
stoffe betreffen, zeigen Nixras und MiLLER die gute Verwendbarkeit
ihrer Anniherungsfunktion auf.

e) Die Sigmoide.

Nicht immer lassen sich die Beziehungen zwischen den Ertrigen und
steigenden Mengen eines Wachstumsfaktors durch monoton ansteigende
Kurven darstellen, bisweilen geben sie in ihrem Anfangsteil einen pro-
gressiven Anstieg nach Art einer Exponentialkurve und erst bei weiterer
Erhohung des variierten Wachstumsfaktors die iibliche Abnahme der
Ertragssteigerung zu erkennen. Daraus ergibt sich eine S-férmige Kurve,
deren Wendepunkt meist schon im Anfangsteil der Kurve liegt und die
an den Verlauf autokatalytischer Reaktionen erinnert. Allgemein treten
uns solche Kurven fiir die Abhingigkeit des Wachstums von der Zeit
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entgegen’, gelegentlich wurden sie aber auch bei der Untersuchung der
Ertragsbeziehungen zur Menge oder Intensitit eines Wachstumsfaktors
beobachtet (HELLRIEGEL und WILFARTH?), besonders bei der Tempera-
turabhéngigkeit mancher biologischer Erscheinungen (RippEL {4] S. 49,
LuNDEGARDH [3] u.a.). Die Untersuchungen von HopkiNs und WANN?
an Chlorella ergaben fiir die Abhingigkeit der Ernten vom py-Wert
der Nihrlésung eine zwischen py 3,4—7.5 liegende S-Kurve, falls das
Ausfallen des Eisens in den neutralen Lgsungen verhindert wurde. Doch
ist bei py-Kurven nicht zu vergessen, daB die auf der Abszisse auf-
getragenen py-Werte Potenzexponenten und daher keine additiven
GroBen sind. Bei Janiscu* wird durch eine S-Kurve die Beziehung der
in der Bakterienernte (Proteusstamm) enthaltenen Stickstoffmenge zur
Nihrstoffkonzentration dargestellt. Die neueren Untersuchungen mit
verbesserter Methodik erbrachten fiir die Ertragsabhingigkeit hoherer
Pflanzen von der Ndhrstoffmenge stetig ansteigende Kurven?, die keinen
Wendepunkt zu besitzen scheinen. Auch Verfasser erhielt in noch nicht
veroffentlichten Wasserkulturversuchen mit Hafer bei Staffelung ein-
zelner Nahrstoffe (K, Ca, Mg, Fe, NO;, SO, und PO,) keinen Wende-
punkt innerhalb der niedrigen Konzentrationsstufen, sondern einen mo-
notonen Anstieg, mit einer einzigen Ausnahme: bei variierter Phosphor-
sdurekonzentration trat ganz im Anfang ein Wendepunkt auf, der viel-
leicht mit der Neigung der Phosphorsiure, unlosliche Salze zu bilden,
erklart werden konnte. Wie das Zustandekommen S-férmiger Ertrags-
kurven gedeutet werden kann, wird weiter unten besprochen. Ob in der
monotonen Ertragskurve eine Modifikation der S-Kurve zu erblicken ist
(JaniscH, L. c., S. 1721f.), werden kiinftige Versuche zu entscheiden haben;
in den heute genauesten Versuchsreihen A. RIPPELs (6) ist ein Wende-
punkt kaum mehr zu bemerken. Selbstversténdlich kénnen auch S-f6r-
mige Kurven mathematisch durch verschiedene Funktionen dargestellt
werden. '
f) Die Optimumkurve.

Verfolgt man die Beziehungen des Ertrages zu den einzelnen Wachs-
tumsfaktoren gesondert im Experiment, wo man es in der Hand hat, den
in seinem EinfluB auf den Ertrag zu priifenden Wachstumsfaktor seiner
Menge oder Intensitit nach beliebig hoch zu staffeln, so wird man
die Wahrnehmung machen, daB bei einer gewissen Héhe oder Stirke des
Wachstumsfaktors, dem Optimum, der Ertrag seinen Héchstwert er-
reicht und daB die Ertrage bei weiterer Erhéhung wiederum allméhlich

! Siehe A. RiPPEL (4). 2 Siehe RUSSEL, 1. c. S. 41.

3 Uber Hefevermehrung und pg bei SVANBERG.

4 1 c., S. 172. Die Zahlen diirften der Arbeit M. RUBNERs [¢] entnom-
men sein (nicht VEsz1!).

5 Siehe die Arbeiten E. A. MitscHERLICHS, TH. PFEIFFERs und Mitar-
beiter.
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abnehmen. Stellt man diese GesetzmiBigkeit graphisch dar, erhilt man
fiir die meisten biologischen Vorginge eine sogenannte Optimumkurve.
Der Ausdruck ,,Optimum* beinhaltet a]lerdings ein Werturteil, das eine
bestimmte Einstellung des Menschen zum biologischen Objekt voraus-
setzt und daher nicht frei von menschlicher Willkiir ist.

Um auf dem Gebiet unserer speziellen Betrachtung zu bleiben, bedeutet
das Optimum jene Menge, Konzentration oder Intensitit eines Wachstums-
faktors oder einer Lebensbedingung, unter deren EinfluB der maximale Er-
trag resultiert, und wenn wir hier von einer optimalen Gestaltung des Wachs-
tumsfaktors sprechen, so ist dafiir der anthropozentrische Niitzlichkeits-
standpunkt maBgebend. Fiir den Landwirt z. B. ist der Hé6chstertrag zu-
gleich der beste. Doch liegen auch hier die Dinge nicht so einfach, weil die
Frage des geldlichen Aufwandes zur Erzielung von Hochstertrigen mit
hereinspielt. Wollte man vom Standpunkt der Pflanze unter den ge-
staffelten Gaben eines Wachstumsfaktors eine als die optimale heraus-
greifen, so konnte als solche etwa jene gelten, unter deren Einflu die meisten
Fortpflanzungsorgane gebildet werden, und dieser Punkt kann zwar, muB
aber nicht mit jenem zusammenfallen, wo sich der hichste Gesamtertrag
einstellt. Auf noch groBere Schwierigkeiten stolen wir, wollten wir nach
einer fiir die Pflanze besten Gestaltung eines Wachstumsfaktors unter den
in der Natur gegebenen Bedingungen des Klimas und des Bodens fragen.
Hier konnte als die optimale Menge oder Stirke eines Faktors jene ange-
sehen werden, die mit dem geringsten Aufwand an Produktionsmitteln am
raschesten zur Ausbildung von Samen, Friichten usw. filhrt und dadurch
den Fortbestand der Art sichert.

Noch verschwommener wird der Begriff des Optimums, wenn die Be-
wertung vom Wachstumsfaktor auf die Pflanze iibertragen und an eine Best-
leistung der Pflanze bei einer gewissen Hohe des Wachstumsfaktors gedacht
wird, wo man richtiger von einer Hochstleistung sprechen sollte. Das fiir
die Optimumkurve Kennzeichnende ist die bei einer bestimmten mittleren
Hohe des Wachstumsfaktors einsetzende und dariiber hinaus anhaltende
Gegensinnigkeit der Beziehung zwischen Wachstumsfaktor und Ertrag.

Besonders deutlich und verhiltnismaBig leicht experimentell erlang-
bar ist die Festlegung des Optimums bei der Temperaturabhingigkeit
biologischer Vorginge und es ist verstindlich, daB gerade hier die Ver-
suche eingesetzt haben, um das Zustandekommen der Optimumkurve zu
erkliren. DucLaux diirfte der erste gewesen sein, der die Optimumkurve
als Resultierende aus zwei Teilvorgingen auffafite, von denen der eine
durch steigende Temperatur geférdert, der andere gehemmt wird, und
andere Autoren wie BLACKMAN (I), MATHAEI, SMITH, PUTTER (I) und ERr-
RERA® entwickelten dhnliche Gedanken. Haben schon DucLaux und PUT-
TER in ihren schematischen Darstellungen das Zustandekommen der Op-
timumkurve durch das Zusammenwirken von zwei Exponentiallinien zu
erklaren gesucht, so kleidet in jiingster Zeit JaniscH diesen Gedanken
in eine mathematisch bestimmte Form. An der Embryonalentwicklung
der Mehlmotte konnte er dartun, daB die Abhingigkeit der Entwick-

* Zusammenfassung der Literatur iiber das Optimum.
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lungsdauer y von der Temperatur x durch eine Kettenlinie befriedigend
dargestellt werden kann, die man durch Summierung von zwei Expo-
nentiallinien erhilt:

die Eier auf die Erhéhung der Temperatur reagieren. ,,Das positive und
negative Prinzip driickt sich hier, weil wir auf den Nullpunkt eines Koordi-
natensystems, den kritischen Warmepunkt der biologischen Funktion,
beziehen, durch das umgekehrte Vorzeichen der Exponenten aus®
(JaniscH L. c., S. 31). Die beiden sich dabei summierenden Exponential-
gleichungen miissen nicht spiegelbildlich gleich sein, dann ist

y =7 (a1 +a7), (23)

Ergebnisse der Biologie IV, II



162 KARL BoRESCH:

und biologisch ausgedriickt: Die Stirke des schidigenden Einflusses
steigender Temperatur mufl nicht der ihrer férdernden Wirkung
gleich sein.

Durch Einfiihrung der reciproken Werte = oder % fiir y und # in die

die Gleichung der Kettenlinie (22) zusammensetzenden Exponential-
funktionen (Inversionsprinzip) und durch Summierung der so erhaltenen
acht Exponentialfunktionen in beliebiger Kombination (Additionsprinzip)
gelangt nun JANISCH zu einer groBen Zahl von Exponentialausdriicken, die
durch Einsetzen verschiedener Werte fiir die Konstanten ¢ und m weiter
erh6ht wird. Diese Vielheit prégt sich natiirlich auch in der Gestalt und dem
Verlauf der zugehérigen Kurven aus. Die so in rein mathematisch-deduk-
tiver Art gewonnenen Kurven setzt er in Vergleich zu den biologischen
Kurven, die fiir die Beziehungen der Lebensvorginge und -erscheinungen
zu einzelnen Variablen (Zeit, Temperatur, Nihrstoff usw.) aufgefunden
wurden und aus den verschiedensten Teilgebieten der Biologie heran-
gezogen werden. Die Moglichkeit, jeden biologischen Kurventyp zu
irgendeiner mathematischen Kombination exponentialer Funktionen in
Analogie setzen zu kénnen, 148t ihn eine allgemeine biologische Gesetz-
méiBigkeit dahinter vermuten, die er unter dem Namen ,,Exponential-
gesetz* in folgende allgemeine Fassung kleidet: ,,Beim Ablaufen irgend-
welcher Lebensvorginge stehen die erkennbaren Symptome und die sie
bewirkenden Ursachen und die Ablaufszeit in einem exponentialen Ver-
hiltnis zueinander. Treten durch innere oder &uBere Stérungen Ver-
schiebungen des normalen Ablaufes ein, so reagiert die lebendige Sub-
stanz auf diese Storung ebenfalls nach dem Exponentialgesetz* (1. c., S. 70).

Bei aller Anerkennung der GroBziigigkeit und Klarheit im mathe-
matischen Ausbau des ,,Exponentialgesetzes* scheint uns angesichts der
heutigen Unkenntnis von seiner tatsichlichen Anwendbarkeit auf die
verschiedensten Teilgebiete der Biologie doch eine Uberschitzung der
Bedeutung mathematischer Methoden in der Biologie vorzuliegen und
zum Teil auch der in den Naturwissenschaften so fruchtbare Weg der
Induktion vorzejtig verlassen worden zu sein. Auf einer ziemlich engen
Grundlage hat JaN1sCcH durch den Ausbau der Funktion y = ma* ein groBes
mathematisches Gebdude errichtet, das— um bei dem Vergleich zu bleiben
— so viele und so verschiedenartige architektonische Linien trigt, daB die
Zuordnung biologischer Kurven zu diesen Linien nicht schwer fallt.
Diese Beiordnung erfolgt jedoch nicht durch induktive Einsicht in die
Einzelvorginge, sondern lediglich auf Grund der gestaltlichen Ahnlich-
keit der Kurven, JANISCH neigt so zur Identifizierung des Inhaltes eines
mathematisch gewonnenen Ausdruckes mit dem vorldufig nur induktiv
erfaBbaren Inhalt ejner biologischen Beziehung. Es ist zumindest ver-
fritht, aus der zeichnerischen Ahnlichkeit empirischer und mathema-
tischer Kurven den SchluB ableiten zu wollen, daB beiden die gleiche



Uber Ertragsgesetze bei Pflanzen. 163

GesetzmiBigkeit, niamlich die Exponentialfunktion zugrunde liegt, daf
alle in der Biologie aufgefundene GesetzmiBigkeit im Grunde exponen-
tialer Natur ist und sich dem Exponentialgesetz unterzuordnen hat, daf
sie in derselben "Art wie die analoge mathematische Funktion aus ex-
ponentialen Einzelfunktionen resultiert, insolange verfriiht, als es an
einem ins einzelne gehenden Vergleich, an einer experimentell und mathe-
matisch gleich guten Durcharbeitung fehlt. Der Notwendigkeit einer
detaillierten mathematischen Behandlung der biologischen Einzel-
probleme verschlieBt sich auch JANISCH nicht, doch erachtet er zundchst
die ,,einfache Beschreibung des Kurvenlaufes der durch Addition ent-
stehenden Resultierenden® derzeit von groferer Wichtigkeit fiir die
Biologie.

Als ein Beispiel dafiir, da auch andere als exponentiale Funktionen
durch mathematische Verinderungen eines Ausbaues fahig sind, sei hier die
VAN DER WaaLrsche Zustandsgleichung angefiihrt, die durch Aufnahme von
zwel weiteren Konstanten ¢ und b in das BovLeE-Mari1orTEsche Hyperbel-

gesetz die recht komplizierten Beziehungen zwischen Druck und Volumen
stark komprimierter Gase glinzend wiedergibt:

pv=R-T
(p+1%)(v—b)=R-T.

Hier ist aber die Erweiterung der einfachen Hyperbelgleichung nicht ein-
fach eine der sicherlich moéglichen Varianten, die mit dem Verlauf der Druck-
volumkurven nur eine duBere Ahnlichkeit besitzt, sie ist vielmehr das Er-
gebnis von sinnvollen, in der kinetischen Gastheorie wurzelnden Betrach-
tungen, und bestitigt sich selbst durch die Méglichkeit, aus ihr die kritischen
Daten eines Gases zu berechnen.

Auf das Exponentialgesetz von JaNiscH muBte hier vor allem deshalb
eingegangen werden, weil von ihm auch die Ertragskurven diesem Gesetz
unterstellt werden. In der S-férmig ver- 25
laufenden Kurve erblickt JANISCH den  ,
Typus der Abhingigkeit des Wachs- 01,3—
tums von der Zeit und auch von der 42
Ernshrung, und die fiir gewohnlich als % . ) !
,,logarithmisch‘‘ bezeichneten Ertrags- 4 z s #
kurven, denen die im Anfangsteil ge-
legene S-dhnliche Kriimmung abgeht,
sieht er als Modifikation der S-Kurve an.

An der Kombination

05

I
Abb. 3. r_r <mlu“x+mgnx),
v 2

my = 2, Nz =4, &=1I1,2.
Nach Janisch, S. 8s.

o
—=—\mia" " +ma*

Y 2

als Beispiel zeigt er, wie die dieser Gleichung entsprechende S-Kurve
(siehe Abb. 3) die S-Kriimmung verliert und in eine ,logarithmische‘
Kurve iibergeht, wenn in dieser Formel gleiches m, aber verschiedene

a-Konstanten eingesetzt werden. Der so modifizierten Gleichung

11%
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entsprechen dann die Kurven in Abb. 4, aus der zu ersehen ist, daB
die Kurve um so steiler ansteigt, je kleiner a4, wird, und in Abb. 5,
' , Wo a, einmal hoch, das
7 andere Mal niedrig ge-
wahlt wurde. Durch eine
bloBe Anderung der Kon-
stanten a gelangt man
alsozuverschiedenenMo-
difikationen der Grund-
form, die den experimen-

164

Il

7 Z

3
I
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tell ermittelten pflanz-
lichen  Ertragskurven
sehr dhneln. Trigt man

Abb. 4. —I-z?ka,_’:+a2x>, m=2, I: a; =3, az =1,01.
¥

II: @y =3, @ =1,2. Nach JaniscH, S. 87. auf dieOrdinate nicht die

absoluten Ertragsmen-
gen, sondern das Verhiltnis der Ernte zu den steigenden Gaben eines
Nihrstoffes auf, erhilt man die zu den Ertragskurven inversen Kurven.
So analogisiert JaniscH (L. c., S. 175) z. B. die von RAULIN ermittelte
Optimumkurve fiir die Abhingigkeit der Trockensubstanzbildung des
Aspergillus niger von der dargereichten Zuckermenge (siche Abb. 6) mit
Kombinationen von Exponentialgleichungen etwa folgender Form:

I I
x I 1 X
i_n a"+a"); I _Xlmar 4t oder —:—(ma"+ ! >u.a.
y 2 y 2 ma—— y 2 ma=*

Vgl. die Abb. 53, 64, 80 u. a. bei JANISCH).

Wie im allgemeinen fehlt

;,.9 I 7 es auch hier, wo die Moglich-
46, keit der Anwendung kombi-
’36 nierter Exponentialfunktionen
0: T 1 auf den besonderen Fall der
o Beziehungen zwischen Ertrag
) und Wachstumsfaktor zu-
92 nichst nur angedeutet wird,
a7 : | . . an einer ins einzelne gehenden
7 2 3 4 5

Durcharbeitung, auch fehlen

I
Abb. 5. ——I—:—’g<a1_‘x+a2x>, m=2 I: ap=1o,
Yy 2

@z =1,05. Ill: @y =1,01, @2 =1,2. Nach Janiscy, S. 87.

vorldufig noch die Methoden,
die es gestatten wiirden, aus
den beobachteten Einzelwer-
ten die Konstanten dieser Formeln zu berechnen. Auch die biologische
Deutung der Konstanten steht noch aus.

Mit der MirscHERLICHschen Ertragsformel haben die Gleichungen
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JaniscHs das gemeinsam, daB beide Exponentialausdriicke sind, die
Gleichung y = ma* 148t sich auch y = me** schreiben.

Als einen besonderen Vorzug seiner Exponentialformeln gegeniiber
den bisherigen Formulierungen hebt JANIscH ihre Anpassungsfihigkeit
an ein erweitertes Anwendungsgebiet iiber die ,,Behaglichkeitszone‘
hinaus, vor allem auch auf den absteigenden Ast der Ertragskurven
hervor. Aber auch schon andere Forscher suchten dem absteigenden Ast
der Ertragskurve durch Einfiihrung eines ,,negativen Prinzips’’ in Form
eines negativen Summanden Rechnung zu tragen. So bemerken PFEIF-
FER und FroHLICH (3), daB ihre Parabelgleichung (18) infolge des
negativen Koeffizienten des quadratischen Gliedes einer Kurve ent-
spricht, die nach Erreichung eines Héchstwertes wieder abfillt und somit
den tatsichlichen Verlauf der empirischen Ertragskurve besser wieder-
gibt als eine Funktjon, die sich asymptotisch diesem Hochstwert an-

g Zucker
5000 6000 7000

Abb. 6. I: Trockensubstanz der Pilzernte in g. II: Verhiltnis der Ernte zum Zucker.
Nach Janisch, S. 175.

ndhert. Spiter berechnete auch StokrasA den EinfluB steigender Gaben
von Aluminium, Eisen und Mangan auf den Ertrag nach derselben
Gleichung einer Parabel:

B
E= —;7]2+A77+E0,

worin E den zur Konzentration y gehérigen Ertrag, E, den Ertrag fiir
7 = o bedeutet, A und B Konstanten sind. Fiir allzu hohe Konzen-
trationen versagte die Gleichung. Wie schon erwihnt, bedienten sich in
neuester Zeit auch NIKLAS und MILLER (3, 4) derselben Parabelgleichung
(21) zur Darstellung der Ertragsbeziehung. Wie nebenher bemerkt sei,
ergibt sich aus der Gleichung

cxz
'y:——;+ch+C

firx=2B...... y=C d. h. bei Erhéhung der Gabe x auf das
Doppelte jener Menge, die den Héchstertrag liefert, sinkt der Ertrag
wieder auf den Anfangsertrag ab, der sich schon ohne Zufuhr des Wachs-
tumsfaktors ergibt. Diese mathematische Folgerung kénnte experimen-
tell gepriift werden.

Auch SAPEHIN (I) erweiterte seinen Parabelausdruck (19) durch
Aufnahme eines negativen Gliedes:

V=Kph-Cp (24)
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und BoNDORFF und PETERSEN gelangten zu einer dhnlichen Gleichung.
In der Gleichung von BONDORFF

y =kx —cx" bzw. y = ka? — (x"
driickt cx* die Giftwirkung des zugefithrten Wachstumsfaktors aus, die
von seiner Nahrwirkung abzuziehen ist.

Endlich hat auch MirscHERLICH (I5) im AnschluB an A. GULDBERG
auf die Moglichkeit einer Erweiterung seiner Formel durch Aufnahme
hoherer Potenzen von —x hingewiesen, um auch den absteigenden Ast
der Ertragskurve miteinzubeziehen:

log(A—y)=logAd—cx+drx—fa3....
bzw. y= A(I —e—cx+dxz—fz3.. .., ) (25)

R. MEYER (1) verweist darauf, daB dann das einfache Wirkungsgesetz
MrTsCHERLICHS nur ein Sonderfall dieses allgemeineren Gesetzes wire und
nur in erster Anndherung gelten wiirde; auch sind nach RuNGe und
Ko6N1G bei Potenzreihenentwicklungen die Koeffizienten nicht unab-
héngig von dem Grade der Ndherungsfunktion, der Wirkungsfaktor ¢ als
der Koeffizient der ersten Potenz von — x wire daher je nach der Anzahl
der hoheren Glieder von — x verschieden und mii8te inkonstant sein,
wenn die Gliederanzahl nicht festgelegt wird.

Fiir die landwirtschaftliche Steigerung der Ertrige ist das Absinken
der absoluten ErtragsgroBe durch iiberoptimale Gaben eines Wachstums-
faktors von keiner sonderlichen Bedeutung. Deshalb wurde auch dem
Minimumgesetz meist eine solche Fassung gegeben, die den absteigenden
Ast der Ertragskurve unberiicksichtigt lieB (MITSCHERLICH [3], PFEIF-
FER (2] S. 260) und um die experimentelle Erfassung der in ihm herr-
schenden Beziehungen hat man sich bisher wenig gekiimmert. Es kann
daher nicht gesagt werden, ob die oben besprochenen Ansitze den tat-
sdchlichen Verhaltnissen nahekommen oder nicht. Nach den neuesten
Untersuchungen R. MEYEFs (3) besitzt der absteigende Ast der Er-
tragskurve einen Wendepunkt. Auch ist es moglich, daB in manchen
Fillen mehr als ein Optimum auftreten wird. Erinnert sei z. B. daran,
daB O. ARRHENIUS® fiir die Abhéngigkeit des Ertrages einzelner Kultur-
pflanzen von der Bodenreaktion zwei Produktionsmaxima auffand. Der-
artige,,Sattelkurven‘‘ kénnten nach JANISCH (I.c.,S. 162 ff.) ebenfalls aus
dem Zusammenwirken zweier gegenldufiger Exponentialfunktionen ent-
standen gedacht werden. Im Grunde dhnlich liegen die Dinge fiir die
Abhingigkeit der Assimilationsgeschwindigkeit von den Assimilations-
bedingungen. So erhielt beispielsweise HENRICI eine durch die Stirke-
bildung bedingte Zweigipfligkeit der Assimilationskurven bei ihren Unter-
suchungen iiber den EinfluB steigender Temperatur bzw. Lichtintensitat
auf die Assimilation von Alpenpflanzen. LUNDEGARDH (3) liest aus
seinen an abgeschnittenen Blittern erhaltenen Temperaturkurven der

T Siehe auch MEvIus.
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Assimilation sogar drei Optimumgebiete heraus, von denen jedes ,,nur
bei einer gewissen Konstellation der Assimilationsfaktoren als wirkliche
Hochstleistung erscheint; die niedrigeren Optima werden in dem Mafe
verwischt wie ein Optimum h&heren Grades erreicht wird”“. Vielleicht
gibt es auch Fille, wo das Auftreten der Optima durch periodisch wieder-
kehrende Verinderungen bedingt wird, fiir deren mathematische Be-
schreibung auch goniometrische Funktionen in Frage kommen kétinten.

4. Versuche, den Verlauf der Ertragskurve zu erkliren.

Die Beziehung zwischen produzierter Pflanzenmasse und der Menge
oder Intensitit eines Wachstumsfaktors setzt sich zweifelsohne aus einer
groBeren Zahl von Einzelbeziehungen zusammen. Wiren diese Kom-
ponenten eingehend bekannt, kénnte durch ihre Zusammenfassung eine
Ertragsfunktion aufgestellt werden, die zugleich eine genetische Er-
klirung der Ertragskurve vorstellen wiirde. Fiir die verschiedenen
Wachstumsfaktoren wird sicherlich die Zahl und Art der Einzelkompo-
nenten nicht gleich sein. Fiir die Abhingigkeit des Ertrages von der
Menge eines Ndhrstoffes z. B. konnten wir mit BAULE (3) folgende funk-
tionalen Beziehungen unterscheiden.

1. Das ,,Wirkungsgesetz‘‘: Die von der Pflanze aufgebaute Substanz-

menge y als Funktion der Nihrstoffgabe %
y =y ()

2. Das ,,Aufnahmegesetz‘: Die aufgenommene Menge & eines

bestimmten Nihrstoffes als Funktion der dargebotenen x
E=§(x).

3. Das ,,Konzentrationsgesetz‘: Der Prozentgehalt p der Pflanzen-
substanz an einem Nihrstoff als Funktion der Nihrstoffgabe x

p=p.

4. Das , Nutzungsgesetz‘‘: Das Verhiltnis ¢ der aufgenommenen zur
dargebotenen Nihrstoffmenge (,,Ausnutzung’‘) als Funktion der dar-
gebotenen Nihrstoffmenge x

9,= 9 ®)

5. Das ,, Innenwirkungsgesetz‘‘: Die von der Pflanze aufgebaute Sub-
stanzmenge y als Funktion der aufgenommenen N#hrstoffmenge &

y=yE.

Legt man das Wirkungsgesetz durch die Funktion y=A¢ (%), das
Aufnahmegesetz durch die Funktion £=:ayp (x) fest, ohne daBl vorerst
etwas iiber die Gestalt dieser Funktionen ausgesagt wird, so ergibt sich
aus diesen beiden Gesetzen das Konzentrationsgesetz

& aylx)
Py dpmy
das Nutzungsgesetz
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und auch das Innenwirkungsgesetz®

y=Ade®= Aq)[ﬁ(é)"-

Wire die aufgenommene Nihrstoffmenge proportional der dargebote-
nen, wire das Innenwirkungsgesetz funktionell identisch mit dem Wir-
kungsgesetz. Innerhalb gewisser Grenzen kann man diese Annahme auch
machen, ohne einen groBen Fehler zu begehen (RODEWALD, RipPEL [2]).
Bei genauerem Zusehen aber zeigt es sich, daB auch das Aufnahme-
gesetz einer komplizierteren Funktion entspricht (MITSCHERLICH [6, 14
S. 181])%. Und das Innenwirkungsgesetz wiirde funktionell mit dem
Aufnahmegesetz zusammenfallen, wenn der Prozentgehalt der gebildeten
Pflanzensubstanz an dem aufgenommenen Nihrstoff stets der gleiche
wire. Aber auch das ist nicht der Fall, mit steigenden Nihrstoffgaben
erfahrt der aufgenommene Nihrstoff eine immer gréBere prozentische
Anreicherung in der Pflanze (Luxuskonsum)3. Wohl sind auch das Auf-
nahme- und das Innenwirkungsgesetz nicht die letzten Komponenten
des Wirkungsgesetzes und konnten bei niherer Kenntnis noch weiter
zergliedert werden. .

Auf andere Wachstumsfaktoren wie Wirme, Licht u. a. sind solche
fiir Nahrstoffe angestellte Uberlegungen natiirlich nicht zur Ganze iiber-
tragbar. Fiir alle Wachstumsfaktoren aber gilt, da jeder Ertrag das
Ergebnis der assimilatorischen und dissimilatorischen Prozesse in der
Pflanze ist. Das steckt schon in L1eBI1Gs Formel, ,,welche von weitem wie
eine mathematische aussieht, die aber jeder versteht* (LIEBIG [3, 61):

E=N-W.

E bedeutet darin den Ertrag, N die Nahrung und W den Widerstand,
der die Nahrung an der Erzeugung des Ertrages hindert. Der durch N
bedingte Zuwachs muf} groBer sein als das W, sonst kénnte es zu keiner
Ertragsbildung kommen und es ist méglich, daB die dominierende Assi-
milation ijhre Beziehungen zu den Assimilationsfaktoren (im weitesten
Sinne) auch der Ertragsbildung aufprigt. In dem W steckt der Stoff-
verlust durch die Atmung, aber auch der Einflu8 der gebildeten Stoff-
wechselprodukte, der die Ertragssteigerung durch N driickt, und son-
stige Hemmungen. In welchen funktionellen Beziechungen aber die drei
GroBen zu einander stehen, bleibt dahingestellt.

In den vorangegangenen Erérterungen iiber die Optimumkurve wurde
bereits der Gedanke ausgefithrt, daB sie durch das Zusammenwirken
eines férdernden und hemmenden Prinzips entstanden gedacht werden
kann. Mit Hilfe dieses mutmaBlich auf DucLAUX sich zuriickfithrenden

! BAULE (2). y ist die inverse Funktion zu .
2 Kross. Siehe auch RippEL (8).
3 Vgl. z. B. den auf S. 141 wiedergegebenen Versuch PARKERS.
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Gedankens wurde nun wiederholt auch die meist zur Abszisse konkave
Kriimmung der Ertragskurve zu erkliren gesucht, wobei die zwar auf
Grund der LieBiGschen Vorstellungen naheliegende, jedoch nicht
zwingende® Annahme gemacht wird, da primir zwischen der Steigerung
des Ertrages und der eines Wachstumsfaktors Proportionalitit besteht.
In der parabolischen Ertragsfunktion (21) kommt diese Annahme so-
gar zum Ausdruck, in Form der mit einem positiven Koeffizienten ver-
bundenen ersten Potenz von x.

Es erhebt sich dann die Frage, ob das Prinzip, das den geraden An-
stieg der Ertrige mit zunehmendem Wachstumsfaktor hemmt, dasselbe
ist, das von einer gewissen Hohe des Wachstumsfaktors an auch ein Ab-
sinken der absoluten Ertriige bewirkt, oder ob es als eine neue Erschei-
nung erst im Optimum in die Ertragsbeziehung eintritt. Diese Frage
kann, wie es uns scheint, nur unter Hinweis auf mehr weniger wahr-
scheinliche Vorstellungen beantwortet werden, die nicht fiir alle Wachs-
tumsfaktoren gelten miissen. So kénnte man sich z. B. fiir die Wirkung
steigender Temperatur die Vorstellung zurechtlegen, daf erst bei iiber-
optimalen Temperaturen Zustandsinderungen des Plasmas eintreten,
die vordem nicht da waren und fiir den hinter dem Optimum erscheinen-
den Ertragsriickgang verantwortlich zu machen sind. MITSCHERLICH (3)
spricht sich fiir ein plétzliches Auftreten der Schidigung nach Uber-
schreitung des Héchstertrages aus, wihrend RIPPEL (5, 6) und andere
Autoren® die Meinung vertreten, daB die Hemmungsfaktoren iiber die
ganze Kurve wirken, wofiir gerade die Stetigkeit des Uberganges der
Kurve im Gebiete des Optimums (kein plétzlicher Knick wie bei LIEBIG-
BLACKMAN) spriche; das hemmende Moment mache sich vor Erreichung
des Optimums in einem Abfall der prozentischen Ertragszunahmen, da-
hinter einem solchen der absoluten Ertriige bemerkbar. Zugunsten einer
solchen Auffassung scheint auch die mit fortschreitender Wachstums-
zeit oder mit der Besserstellung eines anderen Wachstumsfaktors ein-
tretende Verschiebung des Optimums nach héheren Stufen des variierten
Wachstumsfaktors zu sprechen (R. MEYER [3]); denn so kann ein und
dieselbe Stufe, die anfinglich dem Hemmungsgebiet (absteigender Ast
der Ertragskurve) zugehért hat, in das Gebiet der Férderung (aufstei-
gender Ast) riicken. Darnach aber wire der absteigende Ast nicht als
ein Ausdruck besonderer pathologischer Vorginge, sondern als ,,ein we-
sentlicher Bestandteil der Ertragskurve’ aufzufassen. Auch die Ansicht
wurde geduBert (Ap. MAYER [2]), daB die Hemmung nicht schon im
Anfang der Ertragskurve, sondern erst spiter in der Ndhe des Optimums
hinzutrete. Diese Unsicherheit hingt eben mit unserer Unkenntnis iiber
die Art der Hemmungsfaktoren zusammen.

Urspriinglich dachte man daran, daB bei Erhéhung der Ertrige mit
der Zunahme des variierten Ertragsfaktors einzelne der konstantgehal-

* Siehe z. B. JaNiscH. 2 MEVYER, R. (1).
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tenen iibrigen Wachstumsfaktoren immer wieder ins Minimum geraten
und so ein allméihliches Abbiegen der primér geradlinigen Ertragskurve
herbeifiihren. Besonders wire dabei an solche Wachstumsfaktoren zu
denken, die nicht oder nicht leicht optimal gestaltet werden kénnen, z. B.
Kohlensiure oder Licht. Diese Auffassung unterscheidet sich von der
LieBiG-BrackMANschen darin bereits wesentlich, daB schon im Mini-
mumgebiet der Ertragskurve den iibrigen Wachstumsfaktoren ein Ein-
fluB auf den Ertrag eingeriumt wird. In der Tat geraten bei fort-
schreitender Ertragszunahme mit Steigerung des Minimumfaktors die
iibrigen Wachstumsfaktoren in ein immer ungiinstiger werdendes Ver-
hiltnis zu ihm. Man dachte auch an andere Hemmungsfaktoren, bei
steigenden Nihrstoffgaben z. B. an die Stérung des Ionengleichgewichtes”,
der wahrscheinlich eine gréBere Bedeutung fiir die begrenzende und schid-
liche Wirkung hoher Nihrstoffgaben zuzusprechen ist als der oft in den
Vordergrund geriickten Hypertonie derselben. So denkt NOLTE () neuer-
dings an einen proportionalen Anstieg der Ertrige, wenn man alle Stoffe
in ,harmonischer’* Mischung der Pflanze zufithren kénnte, und an eine
schlieBliche Begrenzung durch das Sonnenlicht. Hatten im vorangegan-
genen angefiihrte Versuche mit verbesserter Methodik die einfache LIEBIG-
sche Annahme einer linearen Beziehung zwischen Ertrag und Wachs-
tumsfaktor nicht bestitigen kénnen, so wurde zugleich von einigen dieser
Autorender Nachweis erbracht, daB die Ertragskurve auch nicht in ibrem
Anfangsteil geradlinig wird, wenn die iibrigen Wachstumsbedingungen
glinstiger gestaltet werden. Das scheint uns nicht dafiir zu sprechen, daB
unter den verbesserungsfihigen AuBenbedingungen des Wachstums die
Hemmungsfaktoren zu suchen sind. So wire denn eher ein Hereinspielen
»innerer” Einfliisse zu erwigen. Fiir alle Wachstumsfaktoren kénnte
eine hemmende Wirkung der im Stoffwechsel gebildeten Neben- und
Endprodukte angenommen werden, wobei es im Effekt gleich ist, ob
diese Stoffe in der Pflanze deponiert oder von ihr ausgeschieden werden.
Aber auch solchen Annahmen steht die schon erwihnte Beobachtung
entgegen, daB durch Besserstellung der iibrigen Wachstumsbedingungen
das Optimum des variablen Wachstumsfaktors sich nach héheren Gaben
verschiebt, der Hochstwert also erst mit solchen Gaben erreicht wird, die
vordem schon einen Abfall derabsoluten Ertrige herbeigefiihrt hatten. Es
wiren auch hier weitere Hilfsannahmen erforderlich. Immerhin wére es
interessant, an Pilzen zu untersuchen, wie sich die Ertriige bei Staffelung
der Nahrstoffe gestalten, wenn die ausgeschiedenen Stoffwechselprodukte
dauernd entfernt wiirden.

Endlich hat man die Beziehung zwischen Ertrag und variablem
Wachstumsfaktor mit physikalisch-chemischen Gleichgewichtszustinden
zu erkliren gesucht, deren Lage sich mit der Menge des zugefiihrten

* RIPPEL, A. (6) S. 751f.
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Stoffes in dhnlicher Weise dndert wie der pflanzliche Ertrag. So hat
SAPEHIN (1) seinem Ertragsgesetz die gleichfalls parabolische Adsorptions-
isotherme zugrunde gelegt, H. WALTER® brachte die Produktionskurve
in Beziehung zum Massenwirkungsgesetz, aber das MiBliche an solchen
Vergleichen ist, daB man lediglich aus der Ahnlichkeit im Verlaufe
zweier Erscheinungen auf ihre grundsitzliche Gleichartigkeit schlieBt.
Auch RirprL (2, 4) erklirt die Ertragskurve als einen Gleichgewichtszu-
stand, den er jedoch als ,,physiologisches Gleichgewicht‘‘ den chemischen
Gleichgewichtszustinden gegeniiberstellt; denn in der Pflanze liegen die
Verhiltnisse viel komplizierter als daB sie auf einfache physikalisch-
chemische Gesetze zuriickgefithrt werden kénnten. ,,Diese letzten Teil-
erscheinungen vermégen wir aber noch nicht zu erfassen, und in ihrer
Gesamtheit kombinieren sie sich zu einer ganz neuen GesetzmiBigkeit,
deren empirischer Ausdruck die Ertragskurve ist.”” Vollends wird die
statische Betrachtungsweise der Beziehung zwischen Ernte und Diin-
gung als eines Gleichgewichtes von RoMELL verworfen, er will diese
Beziehung durchaus dynamisch aufgefaBt wissen. Als das Primire und
Einfachere diinkt ihm die Beziehung zwischen Wachstumsgeschwindig-
keit und Intensitit der Wachstumsfaktoren, die prinzipiell als eine Be-
ziehung zwischen Reaktionsgeschwindigkeit und Konzentration betrach-
tet werden konnte; erst von dieser Beziehung leite sich der Ertrag als
das Integral der Wachstumsprozesse iiber die Zeit ab. Ob durch eine
solche ,,dynamische’* Betrachtung des Ertrages mehr gewonnen wird,
bleibe dahingestellt, fast mochte es uns scheinen, daB gerade in der Be-
trachtung des Ertrages als Integral der Ertrige iiber die Nahrstoff-
mengen unter Ausschaltung des Zeitfaktors eine gréBere Vereinfachung
liegt.

Fiir den Fall, daB die Ertragskurve zunichst progressiv ansteigt,
konnte wiederum nach einer Vorstellung gesucht werden, die das Ab-
biegen der Ertragskurve von der Geraden, diesmal nach der anderen
Richtung erklidren kénnte. Ein solcher Gedanke findet sich bei RUSSEL
ausgesprochen, da nimlich steigende Zufuhr eines Nihrstoffes nicht
nur die Konzentration an diesem Nihrstoff im Boden erhoht, ,,sondern
auch die Menge an Wurzeln, d. h. die GroBe der absorbierenden Ober-
fliche, und an Blittern, d. h. die GréBe der assimilierenden Oberfliche
steigert. Der ProzeB gleicht also dem einer Autokatalyse, bei welcher
eines der Reaktionsprodukte als Katalysator wirkt und die Reaktion be-
schleunigt. Die Zunahme geht jedoch nicht unbegrenzt weiter, weil
einige begrenzende Einfliisse dem entgegenarbeiten.” Ein dhnlicher Ge-
danke begegnet uns auch bei LUNDEGARDH ([2] S. 131), der damit den
von ihm beobachteten exponentiellen Anstieg der Ertrige einiger Pflan-
zen durch Erhohung der CO,-Konzentration der Luft erkliren will. Die

* Im AnschluB daran erschien die Schrift E. A. MITscHERLICH (15).
— Vgl. ferner WaGNER, H. und Janiscy, E.: 1. c,, S. 369/70.
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Richtigkeit der solchen Erwigungen zugrunde liegenden Versuche voraus-
gesetzt, wire dann zu erwarten, daB sich S-férmige Ertragskurven viel
hiufiger vorfinden miiBten als es bisher der Fall war.

IV. Die Ertragsfliche und das Zusammenwirken
der Produktionsfaktoren.

Bisher hat uns die in der Ertragskurve dargestellte Abhingigkeit des
Ertrages von einem Wachstumsfaktor beschiftigt. Nunmehr wenden
wir uns der Frage zu, wie sich der Ertrag gestaltet, wenn mehr als ein
Wachstumsfaktor variiert wird. Fir zwei variable Wachstumsfaktoren
lassen sich diese Verhiltnisse durch eine Ertragsfliche zur Darstellung
bringen, die wir uns in ein rechtwinkeliges Dreiachsensystem hinein-
gelegt denken etwa so, daBl wir wiederum auf der Y-Achse die Ertrige
und auf der X-Achse steigende Gaben des einen Wachstumsfaktors auf-
tragen und auf einer dazu senkrechten Z-Achse, die wir uns vom Koor-
dinatenursprung hinter die Papierebene verlaufend denken, den anderen
Wachstumsfaktor abstecken (Abb. 7). Die Endpunkte der zu den ge-
staffelten Gaben beider Wachstumsfaktoren gehérigen Ertrige bilden
dann eine Ertragsfliche, iiber deren Lage und Gestalt vorldufig nichts
bekannt sei. Das Zusammenwirken von mehr als zwei Wachstums-
faktoren bei der Ertragsbildung kann graphisch nicht mehr veranschau-
licht werden.

1. Die LIEBIG-BLACKMANsche Darstellung.

Die im LieBiGschen Minimumgesetz enthaltene Aussage iiber das
Zusammenwirken der Ertragsfaktoren, die seinen eigentlichen Kern
bildet, ist durchaus nicht so einfach, wie man nach dem ersten Eindruck
vielleicht urteilen méchte (LEMMERMANN und EINECKE [3]). Es liegt ihr
die Vorstellung zugrunde, da3 die Pflanze zu ihrem Gedeihen eines be-
stimmten Verhéltnisses der Nihrstoffe bedarf. Fassen wir zunidchst nur
zwei Néahrstoffe x und z ins Auge, die als Minimumfaktoren den Betrag
beherrschen sollen, und betrachten wir die Grenzbedingungen. Istx = o,
dann kann z noch so groB sein, der Ertrag y wird Null bleiben. Istz = o,
so kann auch eine Zunahme von x den Ertrag nicht iiber Null empor-
heben, die Ertragsfliche muB somit an den Achsen OZ und OX ansetzen
(Abb. 7). Wenn nun z auf einer gewissen konstanten Héhe gehalten
wird, dann steigt der Ertrag mit der Zunahme des Minimumfaktors x
geradlinig bis zum Ertrag 4 an, wo nun der Nihrstoff z ins Minimum
tritt und den Ertrag begrenzt, der daher bei weiterer Steigerung von x
auf derselben Hohe verbleibt, und umgekehrt, hat x von vornherein eine
gewisse GréBe, dann nimmt der Ertrag mit dem Minimumfaktor z linear
zu bis A4, bis z im richtigen Verhiltnis zu x steht. Eine Zunahme von z
dariiber hinaus ist ohne EinfluB auf den Ertrag, solange x auf der ur-
spriinglichen Héhe verharrt. Erst wenn x und z im richtigen Verhaltnis
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weiterwachsen, steigt der Ertrag weiter nach A’ und schlieBlich nach B,
wo sich die begrenzende Wirkung irgendeiner dritten Wachstumsbedin-
gung geltend macht. Wie jede einzelne Ertragskurve nach LiEBIG und
Brackman einen Knickpunkt besitzt, so weist auch die Ertragsfliche
eine Knickung in der Geraden OB auf. Weil bei allen Ertragskurven der
aufsteigende und auch der horizontale Teil geradlinig ist, miissen die von
ihnen gebildeten Flichen OBX und OBZ Ebenen sein, die sich in der
Geraden OB schneiden. Die Ertragsfliche entspricht also zwei be-
nachbarten Mantelflichen einer Pyramide. Projiziersn wir die von
steigenden Gaben des Nihrstoffes x bei verschiedener Hohe von z ge-
lieferten Ertragskurven auf die Ebene XOVY, fallen die geradlinigen
Anfangsteile all dieser Kurven in eine von O ansteigende Gerade, aus
der die horizontalen Aste je nach der GréBe der Nihrstoffmengen z ab-
zweigen. Das gleiche bekannte Bild ergibt sich durch diz Projektion der
2-Ertragskurven bei verschiedenem x auf die Ebene ZOY. Die Gerade
OB ist der geometrische Ort aller

Ertrige, die durch gleichartige Zu-

nahme von x und y in dem von der

Pflanze benoétigten (richtigen) Ver-

hiltnis geliefert werden und somit von

beiden Nahrstoffen x und z abhingen.

EslaBt sich hier gar nicht entscheiden,

ob x oder z die Ertragshéhe bestimmt.

Es sind eben beide Nahrstoffe im re-

lativen Minimum verglichen mit den

iibrigen im UberschuB vorhandenen

Wachstumsbedingungen. Im Punkte

Bhingt der Ertrag gar von drei Nihr- Abb. 7.

stoffen (Wachstumsfaktoren) ab und

der denkbar hochste Ertrag wiirde sich erst dann einsiellen, wenn alle
Wachstumsbedingungen moglichst giinstig (optimal) gestaltet wiren,
und dabei im richtigen Verhiltnis zu einander stiinden.

Diesen Sachverhalt glauben wir mit aller Deutlichkeit aus den‘in der
geschichtlichen Einleitung wiedergegebenen Zitaten aus den Schriften
LieBIGs herauslesen zu kénnen. Schon LieBiG spricht davon, daB auch
mehr als ein Nahrstoff im Minimum vorhanden sein kann, und an dem
Beispiel der Weizenpflanze erldutert er in wohl nicht miBzuverstehender
Weise, wie er sich die Wirkung zweier Nihrstoffe denkt. Allerdings deckt
sich dieser Sachverhalt nicht mit dem Inhalt der nach l.IEBIG 6fter aus-
gesprochenen allzu kurzen Fassungen seines Gesetzes mit ihren Folge-
rungen. Auch MITSCHERLICH® scheint die im Minimumgesetz enthaltene
Aussage iber das Zusammenwirken der Wachstumsfaktoren nicht ge-

* MitscHERLICH und DUHRING, S. 8.
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biihrend zu werten, wenn er sagt, es gehe ,,aus dem LIEBIGschen Gesetze
wie es bislang unsere Agrikulturchemie beherrschte, unweigerlich hervor:
Die Ertragssteigerung wird durch denjenigen Wachstumsfaktor bedingt,
der verhiltnismiBig am meisten im Minimum ist. Jeder andere Wachs-
tumsfaktor hat also keinen EinfluB3 auf den Ertrag, mit der Steigerung
keines anderen Wachstumsfaktors kann der Ertrag gesteigert werden‘.
Demgegeniiber verweist z. B. LEMMERMANN (I, 3) in einer an einen Vor-
trag MiTscHERLICHs anschlieBenden Wechselrede auf der 34. Haupt-
versammlung des Verbandes landwirtschaftlicher Versuchsstationen zu
Dresden, daB das Gesetz vom Minimum doch so aufzufassen ist, daB3 nicht
bloB ein, sondern mehrere Faktoren fiir die Héhe der Ertrige bestimmend
sind. Nach LieBiGs Vorstellungen kann die Pflanze von den im Uber-
schuB vorhandenen Nihrstoffen nur jene Mengen verwerten, die in dem
fiir sie richtigen Verhiltnis zum Minimumfaktor stehen, der Uberschu8
aber bleibt ohne Wirkung auf die Ertragskéhe und wird nur nach Mag3-
gabe der Steigerung der im Minimum vorhandenen Faktoren von der
Pflanze verwertet. Die urspriinglich im UberschuB vorhandenen Nghr-
stoffe erlangen erst dann einen auch die Ertragshéhe mitbestimmenden
EinfluB, wenn die fritheren Minimumfaktoren auf das richtige Verhalt-
nis zu ibnen erhoht werden. Allerdings hat L1EBIG diese aus seinem
Gesetz erflieBenden Folgerungen nicht so scharf ausgesprochen, wie er
ja auch keine geschlossene Darstellung seines Gesetzes gibt.

Was aber L1eBIG noch nicht beachtet hat, ist der wichtige Umstand,
daf die iibrigen Wachstumsbedingungen auch dann schon einen EinfluB3
auf die Ertragshohe ausiiben, wenn ein oder mehrere Wachstumsfaktoren
noch im Minimum sind. So hat schon kurze Zeit nach dem Erscheinen
des Minimumgesetzes ScHULz-FLEEHT® darauf hingewiesen, daB ein
Boden, der sowohl mit bloBer Stickstoffdiingung als auch mit allei-
niger Phosphorsiurediingung Mehrertrige gibt, doch deutlich erkennen
1aBt, daB er von dem jeweils nicht zugefiihrten Nahrstoff fiir die Mehr-
ernte ausreichende Mengen enthielt. ,,Wenn also der betreffende Boden
sowohl an Stickstoff wie an Phosphorsiure soviel Nahrung enthilt, als
eine erhghte Ernte erfordert, warum bringt er denn diese groBere Ernte
nicht hervor, und warum bedarf es denn noch der Zufuhr der genannten
Stoffe, um eine Erh6hung zu bewirken?“ Hier wird also schon mit aller
Deutlichkeit auf eine Erfahrungstatsache hingewiesen, die mit der
strengen Fassung des L1EBIGschen Gesetzes im Widerspruche steht, ohne
daB jedoch die Konsequenzen gezogen wurden. Freilich bleibt die aus-
schlaggebende Rolle des Minimumfaktors auch hier erhalten. Handelt
es sich um einen Boden, der wenig Stickstoff und geniigende Mengen
Phosphorsidure enthélt, um den durch die Mehrertrige mit Stickstoff-
zufuhr erhéhten Phosphorsidurebedarf der Pflanze zu decken, so wird die

1 Zit. nach CHR. KRULL bei MitscHERLICH und DtHRING: Fufinote 1
auf S. 45.
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durch Stickstoffdiingung bewirkte Ertragszunahme wesentlich gréBer sein
als jene, die sich mit einer bloflen Phosphorsidurediingung erreichen 148t.

E.LiEBSCHER in Goéttingen gebiihrt das Verdienst, schon 1895 die
groBe Bedeutung, die die iibrigen Produktionsbedingungen fiir die Aus-
nutzung des Minimumfaktors durch die Pflanze haben, klar ausgespro-
chen zu haben, wie aus seinem S. 139 zitierten ,,Optimumgesetz‘’ hervor-
geht; aber erst nach fast 20 Jahren wurde durch die Arbeiten MITSCHER-
LicHs, PFEIFFERs und Mitarbeitern an hoheren Pflanzen, durch E. G.
PRINGSHEIMs an Pilzen die Rolle, welche den ,,Grundfaktoren** fiir die Er-
tragsbildung mit steigenden Gaben eines ,,Differenzfaktors zukommt,
erfaft und erkannt, daB sich die einzelnen Produktionsfaktoren am Zu-
standekommen des Ertrages bis zu einem gewissen Grade vertreten kén-
nen. Untersucht man die Abhingigkeit des Ertrages von einem variierten
Wachstumsfaktor, jedoch bei verschiedener Hohe eines Grundfaktors, so
zeigt es sich, daB die beiden Kurven nicht einen gemeinsamen Anfangs-
teil besitzen, wie es die LiEBIGsche Lehre verlangte, sondern schon von
Anfang an auseinandergehen und zwar so, daB die bei geringer Hohe des
Grundfaktors sich ergebende Ertragskurve von der bei Bessergestaltung
desselben erhaltenen iiberhoht wird. Durch giinstigere Gestaltung der
tibrigen Wachstumsfaktoren riickt also nicht nur der mit der optimalen
Erhshung des Minimumfaktors erreichbare Héchstertrag hinauf, sondern
auch alle mit kleineren Gaben desselben gelieferten Ertrige. Ungefahr
zur selben Zeit wurde durch die S. 150 genannten Forscher die BLACK-
MANsche Anschauung von der alleinigen Beherrschung der Assimilations-
geschwindigkeit durch den ,,langsamsten Faktor* beseitigt. Wie ROMELL
bemerkt, hitte schon die altbekannte Erscheinung des Luxuskonsums
auf die richtige Fahrte fithren konnen; die Verabreichung von steigenden
Gaben eines Nihrstoffes fiihrt zu einer allmihlichen prozentischen An-
reicherung des Niahrstoffes in der gebildeten Trockensubstanz, er wird
also um so schlechter verwertet, je mehr sich die Gabe in ihrem Verhilt-
nis zu den iibrigen Wachstumsbedingungen diesen nihert, und umgekehrt
wird seine Verwertung fiir die Stoffbildung um so besser, je mehr sie
sich von ihnen entfernt, je besser im Verhsltnis die sonstigen Wachs-
tumsfaktoren werden (LIEBSCHERs Optimumgesetz). Den Grund, warum
sich die LiEBiG-BLackMANsche Lehre so lange unverindert behauptet
hat, erblickt RoMELL in der bisher statischen Betrachtungsweise der
Ertragsbeziehungen zu den Produktionsfaktoren und in der begrifflichen
Verwechslung von Prozessen mit Faktoren in der Assimilationsphysio-
logie. An Stelle der alten Vergleiche, die das Minimumgesetz veran-
schaulichen sollten und die eine gegenseitige Vertretung von Wachs-
tumsfaktoren noch nicht beriicksichtigten — sind zu wenig Ziegel da,
so kann das Haus nicht mit Mortel weitergebaut werden —, setzt er ein
,,dynamisches Modell”, einen mit einer Anzahl galvanischer Elemente
(Wachstumsfaktoren) betriebenen Motor, dessen Arbeitsleistung (Ertrag)
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von der Niveauhohe abhingt, bis zu der die einzelnen Elemente mit
Elektrolytlosung aufgefiillt wurden. Der Motor bleibt stehen, auch wenn
nur eines der Elemente ungefiillt bleibt, und die Arbeitsleistung des
Motors wird gréBer, gleichgiiltig welches Element héher gefiillt wird.
Der Verschiedenartigkeit der Wachstumsfaktoren kénnte vielleicht noch
dadurch Rechnung getragen werden, daB die Zellen mit Lésungen ver-
schiedener Elektrolyte (NH,CI, H,SO, usw.) gefiillt werden.

2. Das allgemeine Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren

von MITSCHERLICH-BAULE.,

Zu einer mathematischen Formulierung der Abhingigkeit des pflanz-
lichen Ertrages von zwei und schlieBlich von allen Wachstumsfaktoren
ist im AnschluB an MiTscHERLICH BAULE (I) gelangt. Wir wollen auch
hier zunichst die Abhingigkeit des Ertrages von zwei gleichzeitig vari-
ierten Wachstumsfaktoren betrachten und kniipfen an den MITSCHERLICH-
BauLeschen Exponentialausdruck [Gleichung (5) und (12)] an, der die
Abhingigkeit des Ertrages von etnem variierten Wachstumsfaktor aus-
spricht und mit der Formel fiir den Ablauf unimolekularer Reaktionen
identisch ist.

Aus der letztgenannten Formel folgt mit mathematischer Notwendig-
keit, daB die Zeiten gleicher prozentischer Umsetzung unabhingig von
der absoluten GréB8e der urspriinglichen Konzentration des reagieren-
den Stoffes und unabhingig von der MaBeinheit der Konzentration
sind; also ist auch die Zeit, die zur Umwandlung der halben iiber-
haupt umsetzbaren Substanzmenge (oder allgemein des #-ten Teiles)
erforderlich ist, unabhiingig von der Anfangskonzentration. Analoge
mathematische Folgerungen zog nun auch MITSCHERLICH aus seinem
Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren. Wihlen wir in der umge-
formten Gleichung (3)

cx=In 4

A-y
4]
2
das 4 als die anscheinend einzige GréBe, die eine Funktion der iibrigen
konstant gehaltenen Wachstumsfaktoren ist, aus der Formel heraus:

% so, daB der zugehérige Ertrag y = oder allgemein % wird, so fallt

cx=In2 bzw. cx=In (26)

n-—1

Die Gaben eines Wachstumsfaktors x, die den gleichen Bruchteil
des Hochstertrages liefern, sind darnach gleich und unabhingig von
der absoluten Grofe des Hochstertrages. Und weiterhin folgert Mit-
SCHERLICH: Der Wirkungsfaktor ¢ eines Wachstumsfaktors ist unab-
hingig von dém Héchstertrag, ist unabhingig von der MaBeinheit des
Ertrages, er ,,bleibt konstant, ganz gleichgiiltig, ob wir als Pflanzen-
ertrag die gesamte Frischsubstanz der geernteten Pflanzen wihlen oder
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ob wir ihre Trockensubstanzertrige als MaBstab benutzen‘. Ja noch
mehr! Die Konstanz von ¢ soll auch dann bestehen bleiben, wenn die
Versuche unter beliebig abgeinderten AuBenbedingungen des Wachs-
tums oder gar mit verschiedenen Pflanzen angestellt werden, ¢ soll also
nicht nur von der Konstellation der d4ulleren, sondern auch von der Ge-
staltung der inneren Wachstumsfaktoren weitgehend unabhingig sein.

Formell lieBen sich diese Folgerungen noch verstehen, nicht aber
inhaltlich. Um bei dem Vergleiche mit dem Ablauf unimolekularer
Reaktionen zu bleiben’, die Verhiltnisse liegen hier wesentlich anders
als dort. Dort bedeutet 4 die Anfangskonzentration der umzusetzenden
Substanz, ist also eine im System gegebene GréBe und hingt von den
iibrigen Reaktionsbedingungen in keiner Weise ab, die GroBe des 4
unterliegt lediglich der Wahl des Experimentators; in der Ertragsformel
MITSCHERLICHS aber figuriert das 4 als der im Experimente nicht not-
wendig faBbare Hochstwert, von dem nur eine gewisse ,,Fernwirkung‘‘
auf die Einzelertrige ausstrahlt; es hingt von allen méglichen Bedingun-
gen, inneren und #duberen ab, die auch die Wirksamkeit des variierten
Wachstumsfaktors, also sein ¢, beeinflussen kénnten, woriiber allerdings
in der MiTscHERLICHschen Gleichung nichts ausgesagt ist. Desungeachtet
konnten derartige Beziehungen zwischen der Wirkungskonstante des
variablen Wachstumsfaktors und den iibrigen Wachstumsbedingungen
bestehen. Doch dariiber spiter.

Vorerst wollen wir annehmen, daB ¢ tatsichlich eine fiir jeden Wachs-
tumsfaktor 'charakteristische wahre Konstante ist, die in keiner Weise
von der Konstellation der iibrigen Wachstumsfaktoren abhingt. Wie
gestaltet sich dann die Abhédngigkeit des Ertrages von zwei Wachstums-
faktoren, welche Gestalt hat die Ertragsfliche? ILegen wir sie in das
S. 172 gekennzeichnete Achsensystem, so wird sie wiederum an den beiden
Achsen OX und OZ ansetzen miissen, denn im absoluten Minimum (x=o0
bzw. z = o) kann kein Ertrag zustandekommen. Mit steigenden Gaben
von x erhalten wir ,logarithmische Ertragskurven, die um so hoher
liegen, je groBer die gleichzeitig vorhandene Menge von z, dem andéren
variierten Nahrstoff, ist. Ein dhnliches Kurvensystem erhalten wir, wenn
wir z bei verschiedener Hohe von x variieren. Fiir jede Gabe von x ordnen
sich die mit variiertem z erreichten Ertrige in einer logarithmischen Kurve
an, also auch die zur optimalen Gabe x gehérigen Hochstwerte A. Proji-
zieren wir die bei verschiedenen z erhaltenen x-Kurven auf die Ebene X0V,
erhalten wir das Bild der Abb. 8; ein dhnliches Bild wiirde die Projek-
tion der z-Kurven auf die Ebene ZOY ergeben. Falls aber der Nihrstoff
% eine hohere Wirkungskonstante ¢ hat als der Nihrstoff z, so wiirden die
zu absolut gleich hohen Gaben derselben gehorigen Ertrige fiir » hoher
liegen als fiir z; denn je gréBer das ¢ eines Nihrstoffes ist, desto groBer

* Boresch, K.: 1. c.
Ergebnisse der Biologie IV. 12
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ist der EinfluB dieses Nihrstoffes auf den Pflanzenertrag, desto schneller
steigt seine Ertragskurve an. Jeder parallel zur Ebene XO0Y oder ZOY
gefiihrte Schnitt durch die Ertragsfliche liefert also eine logarithmische
Kurve. Fiihren wir jedoch einen senkrechten Schnitt durch die Ertrags-
fliche etwa so, daB sich die variablen Nihrstoffmengen x und z umgekehrt
wie ijhre Wirkungskonstanten verhalten, ergibt sich eine S-férmige
Ertragskurve, wie weiter unten mathematisch abgeleitet wird. Die Unter-
schiede zwischen den Ertragsflichen nach MITSCHERLICH-BAULE und
nach LIEBIG ergeben sich aus den Verschiedenheiten in der Gestalt und
dem Verlauf der Ertragskurven. Weil die Ertragskurven hier stetig
gekriimmte Linien sind, verschwindet die dort gefolgerte Knickung der
Ertragsfliche und an Stelle der dort gegeneinander abgedachten Ebenen
tritt hier eine in allen Teilen gekriimmte Fliche.

Abb. 8. Nach MITSCHERLICH (12).

Nun zur mathematischen Formulierung der Abhingigkeit des Er-
trages von zwei Wachstumsfaktoren nach MiTscHERLICH. In der Glei-
chung (12)

y=A(1~e"%)
hingt A4 in der gleichen Weise von dem zweiten variablen Wachstums-
faktor z ab, also

A=A(1-e%%, (27)
Durch Einsetzen dieses Wertes fiir 4 in die obere Gleichung erhalten wir:
y=d:lr —e ) (1 — e, (28)

Und wenn wir nun in derselben Art fortfahren und immer weitere variable
Wachstumsfaktoren in die Gleichung einbeziehen, so gelangen wir schlieB-
lich zu der von BAULE (I) aufgestellten Produktform des Ertragsgesetzes
oder zum allgemeinen Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren

y=As(t1—¢ )1 —e %) (1 —e—C2%2) ... (cenn. Yeuurn (1= e~n*n), (20)

das die Abhingigkeit des Ertrages von # variablen Wachstumsfaktoren
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wiedergibt. Die einzelnen Wachstumsfaktoren sind darin durch #, #,, x,
..... x,und die ihnen eigenen Wirkungskonstanten durch ¢, ¢,,¢c, .....c,,
der bei optimaler Gestaltung aller Wachstumsfaktoren iiberhaupt er-
reichbare Hochstertrag durch 4,, dargestellt. Dieses allgemeine Gesetz
faBt MiTscHERLICH (I2) mit folgenden Worten zusammen: , Der Pflan-
zenertrag wird bedingt durch eine groBe Rejhe von Wachstumsfaktoren,
deren jeder einen ganz bestimmten qualitativen EinfluBl auf die Hohe des
Ertrages ausiibt. Mit der Steigerung eines jeden dieser Faktoren steigt
der Pflanzenertrag proportional dem Ertrage, welcher an dem unter den
gegebenen Bedingungen erzielbaren Héchstertrage fehlt. Dieser Anstieg
muB um so schneller erfolgen, je groBer der dem einzelnen Wachstumsfak-
tor typische Wirkungsfaktor ist, und je geringere Mengen des betreffen-
den Wachstumsfaktors der Pflanze bisher zur Verfiigung standen.
Darin driickt sich der Fortschritt gegeniiber dem LieBiGschen Mini-
mumgesetz aus, zugleich aber auch das Gemeinsame. Um bei der Ab-
hingigkeit des Ertrages von nur zwei Wachstumsfaktoren zu bleiben:
Bei LieBiG werden nur die auf der Geraden OB liegenden Ertrige in
ihrer Hohe von beiden Nihrstoffen x und z gleichzeitig bestimmt, bei
MITSCHERLICH aber hingen alle Punkte der Ertragsfliche von beiden
Nahrstoffen zugleich ab. Streng genommen kann daher von einem
Minimumfaktor nicht mehr gesprochen werden, doch spricht sich die
Ertragssteigerung durch Erhéhung eines Wachstumsfaktors um so starker
aus, je weniger von diesem Wachstumsfaktor bisher der Pflanze zur Ver-
filgung stand. Ganz analoge Verh#ltnisse herrschen fiir die Beziehungen
der Assimilationsgeschwindigkeit zu ihren Bedingungen vor, wie sie durch
die neueren Forschungen zutage geférdert wurden und etwaim ,,Relativi-
titsgesetz’* LUNDEGARDHS (I, 2) zum Ausdruck kommen: ,,Die Assimila-
tionsintensitit wird von der jeweiligen Intensitit des Licht- und Kohlen-
sdurefaktors bestimmt. Steigerung eines Faktors um einen bestimmten
Bruchteil ruft eine um so erheblichere Steigerung der Assimilationsinten-
sitat hervor, je mehr im Minimum der Faktor ist.“ Im groBen ganzen
kénnten wir also jenen Faktor als im Minimum befindlich auch weiterhin
bezeichnen, dessen Steigerung den gréBten Eindruck auf die Ertrags-
héhe ausiibt. Das Emporschnellen der Ertréige auf Zufuhr des in diesem
Sinne gedachten Minimumfaktors ist der eigentliche Kern des LIEBIG-
schen Minimumgesetzes, der in seinem Wesen auch heute noch als richtig
angesehen werden muB* Hitte er sich als falsch erwiesen, dann erst
wire LIEBIGs grundlegendes Gesetz gefallen (LANG, LEMMERMANN [4]).
Und wenn LiEBSCHER in seinem ,,Optimumgesetz* lediglich eine ,,Ergén-
zung’‘ des LiEBiGschen Gesetzes erblickte, so trifft das Gleiche fiir das
allgemeine Wirkungsgesetz MITSCHERLICHS zu, das eine prizisere Fassung
* Von einer Uberwindung und Widerlegung des LiesiGschen Gesetzes

spricht MitscHERLICH (10) und a. a. O. Siehe auch Landwirtschaftl. Jahrb. 49,
336. 1916. Desgl. RoMELL: 1. c.

12%
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des ,,Optimumgesetzes* darstellt (ROMELL l.c. S.744). Selbstverstindlich
soll dadurch der Fortschritt, den das Wirkungsgesetz gebracht hat, in
keiner Weise herabgesetzt werden.

3. Folgerungen aus dem allgemeinen Wirkungsgesetz und
ihre Widerlegung.
Wie oben gesagt wurde, liefert die Ertragsfliche nach MITSCHERLICH
im Schnitt mittels einer Ebene durch die Y-Achse und die Gerade cx = ¢’z
eine S-Kurve, wenn sich also die Mengen von x und z umgekehrt wie
ihre Wirkungsfaktoren verhalten. Das 148t sich mathematisch beweisen,
wobei wir R. MEYER (I) folgen.

Die MirscuerLIcHsche Gleichung (28) fiir die Abhangigkeit des Ertrages
von zwei Wachstumsfaktoren geht fiir den Fall, daBl cx = ¢’z == §ist, iiber in

y=A(1—e" 52
Diese Gleichung liefert bei der ersten Differentiation:
y=Ad2(1—e%).e" 5 =24 —c—2%)

y' = gesetzt, gibt: ¢S =¢~ %" welche Gleichung kiirzbar
\ /" durch e~°¢ ist, wenn da-
—t_ ~¢ -0/ bei auch ¢~ °=49 gesetzt

€ £ — ;} e =00 wird.

Bei der zweiten Differentiation: ' i
y=24(—e"5+ 272
fallt " fiir §=6 fir £ =00
positiv, namlich =24, =6 aus.
Also gehort zu &£ = ein Minimum. Um einen Wendepunkt zu finden,
mull man y’ =9 setzen. Also

E=Inz2 §=o00.
Bei der Riickprojektion auf die x#y-Ebene bleibt der Durchgang durch den
Nullpunkt erhalten und der im Endlichen gelegene Wendepunkt, nur jetzt

bei x = lnigeméiﬁ cx =&,
¢

Auch wenn mehr als zwei Nihrstoffe gleichzeitig variiert werden
unter derselben vereinfachenden Annahme, daB sie im umgekehrten
Verhaltnis ihrer Wirkungskonstanten oder, was auf das gleiche hinaus-
14uft, im Verhiltnis ihrer Ndhrstoffeinheiten (%) gemengt werden, wenn sich

x:y:iz:u=hiheihyi by
verhalten, ordnen sich die abhingigen Ertrige E nach BAuLE (1) gleich-
falls zu S-férmigen Kurven an (Abb. g), die um so stirker durchgebogen
sind, je mehr Nihrstoffe gleichzeitig variiert werden.

Andert man jedoch das Mischungsverhiltnis zweier Nihrstoffe ¥ und y
s0 ab, daB der eine von ihnen immer mehr in UberschuB3 kommt, nihern
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sich die zugehérigen Ertragskurven durch allmihliche Verflachung des
Wendepunktes der monoton ansteigenden logarithmischen Ertragskurve
an. In der gleichfalls von BAULE (1) herrithrenden Abb. 10 ist diese lo-
garithmische Kurve ausgezogen, die strichlierte entspricht dem Verhilt-

Abb. 9. Nach BauLE (1).

nis x:y = h,:2 h,, die punktierte dem Verhiltnis x:y = 4,:3 %#,. Man
ndhert sich dem Grenzfall des LiEBiGschen Gesetzes um so mehr, je mehr
ein Néhrstoff dem anderen gegentiber ins Minimum gerit oder unter
Bezugnahme auf die oben beschriebene Ertragsfliche MITSCHERLICHS:
je kleiner der Win-
kel wird, den die
senkrechte, durch
die Y-Achse ge-
hende Schnitt-
fliche mit der
Fliche XOY bil-
det. In allen Fil-
len aber ist der Er-
trag von beiden
Wachstumsfakto-
ren gleichzeitig ab-
hingig.

Wenn bei Vari- Abb. ro. Nach BauLE ().
ierung esnes Nihr-
stoffes sigmoide Ertragskurven auftreten, miiite das nicht notwendig
gegen dasGesetz MITSCHERLICHS sprechen, so kénnte eine Festlegung nied-
riger Nahrstoffgaben im Boden ihre Wirksamkeit herabsetzen (NoLTE [1],
MirscHeRLICH [16], F1SCHER). Auf der anderen Seite aber wire zuerwarten,
daB in einem Versuch, wo gleichzeitig zwei oder durch Abstufung der Ge-
samtnihrstoffkonzentration mehrere Nihrstoffe variiert werden, S-férmige
Ertragskurven erhalten werden miiBten. Solche Versuche sind wiederholt



182 KARL BORESCH:

an Pilzen angestellt worden, in der Regel ergaben sich die monoton an-
steigenden Ertragskurven oder es wurde innerhalb gewisser Grenzen eine
lineare Abhédngigkeit beobachtet*, nicht aber S-Kurven. Alsoschon diese
Ergebnisse sprechen nicht zugunsten der BauLkschen Deduktionen. Es
kann doch nicht angenommen werden, daf3 in allen diesen Féllen ein Néhr-
stoff der Ndhrl6ésung so sehr im Minimum vorhanden war, da8 durch ihn
der Kurvencharakter bedingt worden wire.

Wie steht es nun mit der Konstanz des ¢ eines Wachstumsfaktors?
Bleibt die Wirkungskonstante auch dann gleich, wenn die sonstigen
Wachstumsbedingungen andere sind, etwa durch Verinderung der Menge
oder Intensitit eines anderen Grundfaktors? In seiner auf S. 178 dar-
gestellten Ableitung des allgemeinen Wirkungsgesetzes aus dem speziellen
setzt M1TscHERLICH die Konstanz von ¢ voraus, indem er den A4-Wert
nach Gleichung (27) in Gleichung (12) einsetzt. Mathematisch trigt er
also die Unabhingigkeit des ¢ von dem Héchstertrag und somit auch
von den iibrigen Wachstumsbedingungen in das allgemeine Wirkungs-
gesetz hinein. Folgerichtig findet denn auch KuRT REIDEMEISTER® in
seiner mathematischen Untersuchung des Wirkungsgesetzes, daBl das in
der Differentialgleichung (Gleichung [2]) enthaltene Wirkungsgesetz mit
dem aligemeinen (Gleichung [29]) ,,nur dann vereinbar ist, wenn die
Wirkungsfaktoren konstant sind‘“. Die mathematische Ableitung des
allgemeinen Wirkungsgesetzes aus dem besonderen, wie sie MITSCHER-
LicH vornimmt, ist physiologisch durchaus willkiirlich. Wie ROMELL
(L c.S. 768) ausfiihrt, konnte der Exponentialausdruck fiir jeden einzelnen
Wachstumsfaktor zu Recht bestehen, desungeachtet miite das all-
gemeine Wirkungsgesetz nicht die ihm von BAULE gegebene Form haben.
Mit dieser Ableitung MiTscHERLICHS hidngen aber seine Vorstellungen
von der unabhingigen Wirkung jedes einzelnen Wachstumsfaktors auf
den Ertrag zusammen (MITSCHERLICH [13])3.

Ob die Wirkungskonstante eines Wachstumsfaktors wirklich unab-
dnderlich ist oder nicht, dariiber kann nur das mit der gréBtmoéglichen
Exaktheit ausgefiihrte Experiment und eine wahrhaft objektive rech-
nerische Auswertung der Versuchsergebnisse entscheiden. Vom Stand-
punkte der heutigen Anforderungen an solche Versuche konnen die
Versuchsreihen M1TscHERLICHs weder hinsichtlich der durch ihn zwar
wesentlich verbesserten Methodik noch in ihrer mathematischen Behand-
lung als beweisend angesehen werden. Wiederholt wurde ihm der Ein-
wand gemacht, daB seine Ertragskurven durch zu wenig und nicht

* Siehe die zitierten Arbeiten von J. Nik1TInNsKI, E. G. PRINGSHEIM (1914),
A. NIETHAMMER, R. MEYER (J).

? REIDEMEISTER, K.: Zur mathematischen Formulierung des Wirkungs-
gesetzes, Anhang zu der Schrift E. A. MirscHERLICH und F. DUHRING:
Das LieBigsche Gesetz usw., 1. c.

3 Dazu RrppeL (5) und R.MEVER (1) S. 153.
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ausreichend gesicherte Punkte festgelegt seien’, und noch &fter wurde
ihm seine Willkiir in der Berechnung der Konstanten vorgehalten®. Fiir
die Berechnungsart seiner Konstanten stellte er keine genauen Normen
fest, der Ertrag a bei der Gabe ¢ wurde experimentell ermittelt, in der
Berechnung aber des 6fteren abgeindert; auch der Héchstertrag 4 wurde
entweder durch den Versuch festgestellt oder graphisch aus dem Kurven-
verlauf erschlossen oder bei dquidistanter Wahl der Stufen des variierten
Ertragsfaktors: x, — x, = x, — %, nach der Formel
Ve Ys
T 2y:- 9 -3

berechnet. Die experimentelle Bestimmungsart von 4 scheint in der letz-
ten Zeit zuriickzutreten3. Nach MiTscHERLICH (21) kann man experimen-
tell den A-Wert nur bei Kali und Phosphorsiure im GefdBversuch er-
reichen, fiir Stickstoff nur bisweilen angendhert; er lasse sich um so
genauer bestimmen, je nidher man an ihn herankommt. Von der Wahl
der beiden Kurvengrenzwerte ¢ und 4 ist aber laut Gleichung (7) die
Konstante ¢ abhingig, so daB deren Konstanz durch die willkiirliche
Festsetzung von A und a besonders jenem vorgetiuscht werden kann,
der von dieser Konstanz iiberzeugt ist. Infolge der relativ groBen Fehler
der Ertragsmittel kann sich die Einstellung der Kurve auf die Konstanz
von ¢ sogar innerhalb der noch zulissigen Fehlergrenzen vollziehen. Die
Konstanten der MiTscHERLICHschen Gleichung koénnen betrichtlich ver-
indert werden, ohne daB der AnschluB der berechneten Werte an die
beobachteten verloren geht (GERLACH, GERLACH und NorTE [7]). Schon
PrEIFFER verglich die Kurve MITSCHERLICHS mit einem biegsamen Rohr.

R1pPEL verwies auf eine einfache aus der Mi1TsCHERLICHschen Glei-
chung (5) sich ergebende Methode, die ohne Berechnung des ¢ zu erkennen
gestattet, ob die Wirkungskonstante eines Wachstumsfaktors gleich
bleibt oder nicht, wenn eine andere Wachstumsbedingung sich dndert.
Untersucht man die ertragsteigernde Wirkung gestaffelter Gaben eines
Wachstumsfaktors # in zwei parallelen Versuchsreihen, die sich in der
verschiedenen Gestaltung eines 2weiten Wachstumsfaktors unter-
scheiden und seien die in der einen Reihe erzielten Ertrige v, in der
anderen y,, die Hochstertrige A und 4,, so ergibt sich aus der Mirt-
SCHERLICHschen Gleichung (5), falls die Wirkungskonstante ¢ des Wachs-
tumsfaktors x in beiden Reihen die gleiche ist, fiir die gleiche Gabe von x:
In der einen Reihe:

(30)

I 1 A
X = ? -In m N
* Die zitierten Arbeiten von R. MEYER, Nikras und MILLER u. a.
2 Siehe die Arbeiten von PFEIFFER, RipPEL, GERLACH sowie E.CzZUBER (1).
3 Besonders deutlich bei J.ReiNmoLD, der 4 als eine ,,ideelle GroBe‘
bezeichnet und als ,,mathematischen Hilfswert* auffaBt. Genaueres iiber
die Berechnung der Konstanten bei B. BAULE (1, 3).
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in der anderen Reihe:

x=L.n 4
A~
und daraus
A 4
A-y Ai=y:
und
33/7‘ = i‘% = konst. (31)

Die in den beiden Versuchsreihen zu gleichen Gaben von x gehdrigen
Ertrige verhalten sich also wie die Hochstertrige der beiden Reihen, ihr
Verhiltnis ist mithin

‘konstant. GraphischmuB

dieses Verhiltnis in einer

Geraden zum Ausdruck

kommen, falls die zu

gleichen Gaben x ge-

hérigen Ertrige der einen

Versuchsreihe auf die

Abszisse, die der anderen

auf die Ordinate aufge-

tragen werden, voraus-

gesetzt, daB ¢ konstant

bleibt. RIPPEL (2, 4) hat

dies fiir zwei von PFEIF-

FER und Mitarbeitern (6)

erhalteneVersuchsreihen

durchgefiihrt, in denen

die durch Stickstoffzu-

fuhr (x) bedingte Er-

tragssteigerung an Hafer

Abb. 1. Nach RirpeL (4). in der einen Reihe bei

einem niedrigen, in der

anderen bei einem héheren Wassergehalt des Bodens untersucht wurde.
Die so erhaltene und in Abb. 11 dargestellte Kurve aber weist eine
schwache Biegung auf. Kénnte man hier vielleicht noch meinen, da8 in
Hinblick auf die schwache Durchbiegung der Kurve die von MITSCHERLICH
verlangte Unverdnderlichkeit der Wirkungskonstante des Stickstoffs we-
nigstens in erster Anndherung gegeben sei, so wird jeder Zweifel dariiber
ausgeschlossen, wenn man dieses Verfahren auf die neuen Versuchsreihen
RippELs (6) anwendet, mit denen er MITSCHERLICHS Annahme von der Kon-
stanz des ¢ wohl iiberzeugend widerlegte. Er variierte bei Hafer die Mengen
des in Form von K,SO, verabreichten Kaliums bei verschieden hoher
Stickstoffgabe: 0,2 g und 2,0 g NH,NO,. Es ist der genaueste Versuch,
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den wir bis heute besitzen; die Ertragskurve jeder Reihe wurde durch
eine ausreichende Zahl von Punkten festgelegt und jede Gabe um-
faBte 10 Parallelen. Wie Abb. 12 zeigt, ist die funktionelle Beziehung
der zu gleichen Kaligaben gehérigen Ertrige in beiden Versuchsreihen
weit davon entfernt, durch eine Gerade dargestellt zu werden; die starke
Kriimmung der Kurve 4Bt sich nicht wegdisputieren und ist offenbar
durch den groBen Unterschied in der Stickstoffversorgung der beiden
Versuchsreihen bedingt. Auch R. MEYER ({) fand in seinen sehr genauen
Pilzversuchen die Konstanz von y,:y nach Gleichung (31) nicht be-
stitigt.

Driicken wir die einzelnen zu x gehérigen Ertrige in Bruchteilen oder
in Prozenten des Hochstertrages aus, so verlangt das Wirkungsgesetz
(Gleichung [31])*, daB in zwei parallelen Versuchsreihen mit verschieden
hohem Grundfaktor die zu gleichen Gaben des
variierten Wachstumsfaktors x gehérigen rela-
tiven Ertrige gleich sind, daB also die prozen- /
tischen Ertragskurven beider Versuchsreihen in
eine Kurve zusammenfallen. Ist aber die Wir- | /
kungskonstante ¢ des variierten Wachstums- '
faktors x in beiden Versuchsreihen verschieden,
miissen die prozentischen Ertragskurven getrennt
verlaufen. Die Berechnung der prozentischen /

/
_/

60

3

§
N

&
[

Ertrage ist ein sehr einfaches Mittel, die Konstanz
des ¢ zu priifen, wiederum ohne es selbst be-
rechnen zu miissen. RIPPEL (§) hat dieses Ver-
fahren zuerst auf Versuchsreihen MITSCHERLICHS
in Anwendung gebracht und da zeigte es sich, 0

dafBl die zu gleichen Gaben x gehérigen prozen- e ihe 424 e W;’
tischen Ertrige kleiner werden, wenn ein ande- Abb. 12.

rer Grundfaktor verbessert wird, mithin mul3

auch die Wirkungskonstante ¢ des Wachstumsfaktors » nach kleineren
Werten sich verschoben haben®.

Das Absinken der relativen Ertrige (in Prozenten des jeweiligen
Hochstertrages) durch Erhéhung eines Grundfaktors ergibt sich auch aus
den nicht gebiihrend beachteten Versuchen E. G. PRINGSHEIMs (I) an
Pilzen. Er erhielt fiir steigende Stickstoffgaben (in Form von Am-
moniumsulfat) bei verschieden hoher Zuckergabe mit Aspergillus niger
folgende Erntegewichte, die hier auch in Prozenten des Héchstertrages
jeder Versuchsreihe ausgedriickt werden (Tabelle auf S. 186).

Durch Erhéhung der Zuckerkonzentration werden zwar bei gleicher
Stickstoffgabe die absoluten Erntegewichte héher, aus dem Absinken

Y
Q

Reihe mit 2,09 NHy Ky
S
e

3

T &zgl- Wird 4, = A4 =100, muB} y,=y sein.

Yy
2 Vgl. auch die zweite Gleichung (26).
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(NH).SO,vH 00I | 0,05 | O,1I 0,5 1

Saccharose 2 vH . 81 | 387 | 636 | 810 814 } mg Ernte auf
» 4 . 112 | 441 | 765 |1436 | 1506 100 ccm Losung
” 2, . 99| 475 78I| 99,5 100 } Erntegewichte vH
» 4 5 . 75| 29,3| 508| 95,3 100 des Hochstertrages

(NH).S0, vH 0,0 |0,005/0,0I| 0,05 | O,I | O 1,0

Saccharose 10 VvH| 0,045/ 0,07 |0,00| 0,28| 0,44| 1,55| 1,57 } g Ernte auf

» 20 ,, 0,04 |0,10 {O,I1 | 0,20| 0,56| 2,72| 2,74 100 ccm Losung
Erntegewichte

» 10 ,, (2,8 (44 |57 17,8 |28,0 198,7 | 10O }VH des Hochst-
» 20 ,. |14 |36 |40 |10,6 |20,4 99,3 | 100 ertrages

der prozentischen Ertrige aber geht hervor, daB auch hier die Wirkungs-
konstante des Stickstoffs mit besserer Zuckerversorgung des Pilzes kleiner
geworden ist, daB also die relative Wirksamkeit des Stickstoffes abnimmt,
wenn die Menge eines anderen Nihrstoffes erhéht wird und umgekehrt.

Besonders sinnfillig wird diese Abnahme der prozentischen Ertrige
mit Besserstellung eines anderen Wachstumsfaktors in den schon oben
herangezogenen Versuchsreihen RipPELs (6) mit Hafer. Die folgende
Tabelle bringt die geernteten Trockensubstanzen und die in Prozenten
der beobachteten Hochstertrige ausgedriickten Ertrige.

Grunddiingung
NH4NO3 0,28 208
Absolute |Prozentische| Absolute |Prozentische
Ertrage Ertrige Ertrage Ertrage
S o 8,42+ 0,08 | 77,2+0,73 | 8,94 + 0,26 | 14,3 +04I
Y 0,05 8,00 £ 0,15 | 81,6+ 1,39 — -
X 0,10 9,51 £ 0,00 | 87,2+ 0,86 | 19,86 + 0,60 | 31,7 £ 0,05
to 0,15 9,56 + 0,12 | 87,7 + 1,08 — —
g 0,20 0,85 + 0,08 | 00,4 + 0,74 30,802 0,61 | 40,1 £ 007
& 0,40 10,30 + 0,13 | 04,5 + 1,I8 | 43,05 £ 0,33 | 68,1 £ 0,53
=] 0,60 10,72 £ 0,09 | 98,3 + 0,83 — —
T 0,80 10,00 + 0,09 | 100 + 0,82 | 53,06 + 0,28 | 86,1 + 0,45
o 1,00 10,55 + O,I7 — — —
g 1,20 - — 58,16 + 0,85 | 92,8 + 1,35
= 2,40 — — 62,70 + 0,64 | 100 + 1,02
A 3,60 - — 60,33 + 0,58 —

Mit Erhéhung des Stickstoffgehaltes im Boden nehmen also die zu
gleichen Kaligaben gehérigen prozentischen Ertrage auffillig ab, was auch
Abb. 13 nach RIPPEL zur Anschauung bringt, die Wirkungskonstante
des Kaliumsulfates ist kleiner geworden. Die von ihm nach der Glei-
chung (7) MITSCHERLICHs vorgenommene Berechnung dieser Konstante
lieferte denn auch fiir die niedrige Stickstoffgabe einen Mittelwert von
1,91, fiir die hohe Stickstoffgabe aber nur einen solchen von 1,02%

* Siehe auch O. LEMMERMANN (4).
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Auch die gleich 100 gesetzten Héchstertrige der beiden Versuchs-
reihen miiten, falls sich das ¢ nicht indert, in einem Punkte zusammen-
fallen und die absoluten Hochstertrige auf einer Ordinate liegen, das
Optimum miiBte sich also bei der gleichen Kaligabe einstellen, gleich-
giiltig ob viel oder wenig Stickstoff zugegen ist. Das ist jedoch nicht der
Fall. In der Reihe I des RippELschen Versuches mit 0,2 g Ammonium-
nitrat ist das Optimum schon mit einer Gabe von 1,00 g Kaliumsulfat
iiberschritten, in der Reihe IT mit 2,0 g Ammoniumnitrat erst mit einer
Gabe von 3,6 g Kaliumsulfat pro Topf. Ja bei einer weiteren Erh6hung
des Stickstoffzusatzes in einer III. Reihe dieses Versuches auf 2,5g
Ammoniumnitrat pro GefiB setzte selbst eine Gabe von 7,2 g Kalium-
sulfat den Ertrag noch nicht herab, sondern riickte sogar gesichert den
Hochstertrag iiber den in der Reihe II beobachteten hinauf. Mit Er-

Abb. 13. I Kurve der 0,2-N-Reihe; // Kurve der 2,0-N-Reihe; 7 Linie der 1ofachen wahrschein-
lichen Schwankung der Kurve /; //& Linie der 10fachen wahrscheinlichen Schwankung der Kurve 77.
Nach RippEL (6).

héhung des Grundfaktors, der Stickstoffmenge im Nihrsubstrat ver-
schiebt sich also die optimale Kaligabe nach immer héheren Konzentra-
tionen des Kaliumsulfates im Widerspruch mit der Forderung des Wir-
kungsgesetzes und entgegen der Anschauung, daB die oberhalb des Opti-
mums einsetzende Ertragsdepression durch die hohe Salzkonzentration
bedingt sei. Dieselbe Verschiebung des Optimums beobachtete jiingst
auch R. MEYER (3) fiir steigende Stickstoffgaben bei verschieden hoher
Phosphorsiurediingung des Hafers. Ubrigens 148t sich die gleiche Er-
scheinung selbst aus manchen Versuchsreihen MITSCHERLICHS ablesen,
besonders deutlich an einem von GERLACH und NortE ([I] S.105) her-
vorgehobenen Versuch (siehe Abb. 14) mit NH,NO, und K,SO, (M11-
SCHERLICH {7]). Das Hinaufriicken des Optimuins eines Nahrstoffes durch
Bessergestaltung eines Grundfaktors erinnert an die Verlingerung des
gerade aufsteigenden Astes der LieBigschen Ertragskurve bei Erhchung
eines zweiten Minimumfaktors (siehe Abb. 7, wo das Hinaufriicken des
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Hochstertrages A nach 4’ angedeutet ist, wenn der Néhrstoff z erh6ht
wird). Auf dem Boden des Wirkungsgesetzes aber ist fiir diese Ver-
schiebung des Optimums kein Raum. Denn hier liegen alle A-Werte auf
etner Ordinate (Abb. 8).

Die nicht lineare Beziehung der zu gleichen Gaben x gehérigen Er-
trige, das Abfallen der prozentischen Ertrige und vielleicht auch die
Erhéhung des Optimums mit' Besserstellung eines Grundfaktors oder
allgemein der iibrigen Wachstumsbedingungen, alle diese Ergebnisse
hingen damit zusammen, daB unter so verinderten Bedingungen die
Wirkungskonstante ¢ des variierten Wachstumsfaktors x kleiner gewor-
den ist. Diese neue Erkenntnis, daB3 die relative Wirksamkeit eines vari-
ierten Néahrstoffes (allgemein Wachstumsfaktors) zunimmt, je ungiinsti-
ger die anderen Wachstumsbedingungen gestaltet werden, erscheint auch
physiologisch verstindlich. In Versuchen PFEIFFERs und Mitarbeiter (3)

70¢
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Abb. 14. Nach GerLAcH und NOLTE.

z. B. brachte die gleiche Stickstoffgabe bei besserer Beleuchtung oder
bei besserer Wasserversorgung des Hafers einen absolut zwar hoheren,
prozentisch jedoch niedrigeren Ertrag als bei Beschattung oder wenig
Wasser. Durch Verbesserung der Wachstumsbedingungen Licht oder
Wasser wird die assimilatorische Leistung der Pflanze und damit ihr
Ertrag bei der gleichen Stickstoffgabe absolut erhéht, der dargebotene
Stickstoff gelangt also voll zur Auswirkung, in bezug auf die giinstige
Gestaltung von Licht und Wasser hat sich die Stickstoffversorgung
dieser Pflanzen aber verschlechtert, daher die niedrigeren prozentischen
Ertrige. Umgekehrt fiihrt die Einschrinkung der Kohlensdureassimila-
tion durch Licht- oder Wasserentzug dazu, daB die Pflanze durch die
gleiche Stickstoffgabe in Hinblick auf diesen Nahrstoff besser gestellt
wird, ihre relative Wirksamkeit steigt daher und gibt sich in einer Er-
hohung der prozentischen Ertrige und in der Zunahme der Wirkungs-
konstante zu erkennen. Diese relativ bessere Stickstoffversorgung der
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Pflanze kommt in der Tat in einer Erhchung des prozentischen Stick-
stoffgehaltes der Gesamternte zum Ausdruck, wenn die sonstigen Wachs-
tumsbedingungen verschlechtert werden:

Bei der Stickstoffgabe o 1 2 3 4

5
A. Ohne Beschattung. 0,77 =~ 0,72 0,83 0,96 1,10 1,27vH N
B. Mit Beschattung . 0,65 0,74 0,83 0,01 L,I7 L3I,
C. Magige Wassergabe 0,62 0,77 0,89 1,20 1,34 1,55 5

L2}

LaBt sich somit schon eine Abhingigkeit der Wirkungskonstante
eines Wachstumsfaktors von den A#fenbedingungen des Wachstums fest-
stellen, so ist es noch weniger wahrscheinlich, daB sie von den ¢» der
Pflanze gelegenen Bedingungen, ihrem Artcharakter unbeeinfluBt bleiben
sollte. Fiir die Verdnderlichkeit der Wirkungskonstante eines Wachs-
tumsfaktors mit der Pflanzenart haben sich in neuerer Zeit besonders
RrppEL (1), GERLACH und NoLTE (7, 2) eingesetzt®. Die inneren Wachs-
tumsbedingungen der Pflanzen, ihrem Wesen nach unbekannt, kénnen
nicht gemessen und auch nicht willkiirlich abgestuft werden wie die
duBeren Wachstumsfaktoren. Wenn MITSCHERLICH in MENDELs Spal-
tungsregel sein Wirkungsgesetz erkennen will, so ist damit die Unter-
ordnung der inneren Wachstumsfaktoren unter sein Gesetz mnicht be-
wiesen®.

Die auch aus anderen Griinden?® wahrscheinliche Verdnderlichkeit der
Wirkungskonstante erscheint uns experimentell bewiesen und das bedeu-
tet eine Widerlegung des Wirkungsgesetzes. Sowohl MITSCHERLICH (11)
als auch BAULE (3) haben sich — und mit Recht — darin festgelegt,
daB ihr Gesetz mit dem Nachweis der Inkonstanz des Wirkungsfaktors
fallen miiBte. Wihrend BAULE diese Konsequenz gezogen zu haben
scheint*, hilt MITSCHERLICH nach wie vor an der Konstanz des Wirkungs-
faktors unter allen Bedingungen und somit auch an der Richtigkeit seines
Gesetzes fest. Wihrend er friiher keinen Anstand daran nahm, aus seinen
Versuchen mit verschiedenen Pflanzenarten eine mit der Art differierende
Wirkungskonstante z. B. fiir Licht und Wirme abzuleiten, und daraus
auf ein verschiedenes Licht- und Warmebediirfnis der Pflanzen schloB,
bemiiht er sich mit seinen Schiilern in den letzten Jahren durch ,,Neu-
berechnung‘ fritherer Versuche, die sich der Forderung seines Wirkungs-
gesetzes nicht beugen wollten, durch Verwerfung widersprechender
Versuchsreihen und Ausschaltung einzelner Werte und durch neue Ver-
suche, die aber leider nach den alten nicht einwandfreien Verfahren
berechnet werden, die Unstimmigkeiten auszumerzen und die Unver-
anderlichkeit der Wirkungskonstante unter allen Umstidnden zu behaup-
ten. Eine Verschiebung dieser Konstante (aber in der umgekehrten

* Siehe auch O. LEMMERMANN (4).

2 Siehe die Einwendungen bei MEVER, R.: (1) S. 155.
3 BorescH, K.: L. c. .

4 Nach einer FuBnote bei R. MEYER: (2) S.7108.
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Richtung!) will er nur in jenen Fillen® anerkennen, wo z. B. ein Nihr-
stoff nicht in der gegebenen Form zur Geltung gelangt, sondern vor
seiner Aufnahme durch die Pflanze irgendwie verdndert wird (Fest-
legung oder Loslichmachung des Nihrstoffes durch andere Stoffe, Auf-
treten ,,physiologischer Reaktionen). Besonders krall wird die phy-
siologische Unmdglichkeit der Forderung MITSCHERLICHs nach der
Unabédnderlichkeit der Wirkungskonstante eines Wachstumsfaktors im
Falle der Verwendung verschiedener Pflanzen. Diese Forderung wiirde
nach den obigen Ausfithrungen unter anderem dazu fiihren, da8 z. B. das
Licht- und Warmeoptimum fiir alle Pflanzenarten bei derselben Licht-
intensitit bzw. Temperatur liegen miisse!

4. Abidnderung des MITSCHERLICHschen Grundgedankens infolge
der Veranderlichkeit der Wirkungskonstante.

Im Vorangegangenen wurde des niaheren ausgefiihrt, daB auf Grund
der neueren Arbeiten die im allgemeinen Wirkungsgesetz (Gleichung [29])
enthaltene Aussage von der Unabhingigkeit der Wirkungskonstanten
jedes einzelnen Wachstumsfaktors von den iibrigen nicht mehr aufrecht
gehalten werden kann. ROMELL? hilt es fiir sehr wohl moglich, daB das
Ertragsgesetz richtiger z. B.

y:A(I_e—cf(xx,xg,x:.;..,.xn)-x)(I _e—ctf(xg,x3,x....xn)wl)__“ (32)

zu schreiben wire, also durch einen Ausdruck, in dem die funktionale
Abhingigkeit der einzelnen Wirkungskonstanten von den iibrigen
Wachstumsbedingungen zum Ausdruck kommt. Uber die Art dieser
Abhingigkeit konnen wir vorldufig nichts Bestimmtes aussagen, es hat
sich nur ergeben, daB die Wirkungskonstante ¢ eines Wachstumsfaktors
sich verkleinert, wenn irgendeine der sonstigen Ertragsbedingungen ver-
bessert wird. Jede giinstigere Gestaltung der iibrigen Wachstums-
faktoren aber prigt sich in einer weiteren Zunahme des Hochstertrages
aus. Er wurde schon von MITSCHERLICH als ein sehr geeigneter MaBstab
fiir die Auswirkung der iibrigen Wachstumsfaktoren erkannt, die anders
zu messen kaum méglich wire. Wir konnen also auch sagen, daB die
Wirkungskonstante ¢ kleiner wird, wenn der Hochstertrag 4 durch die
Gunst der iibrigen Wachstumsbedingungen zunimmt.

An der so gekennzeichneten Abhingigkeit des Wirkungsfaktors vom
Hochstertrag kniipft nun der Versuch des Verfassers® an. Der als lei-
stungsfahig erkannte Grundgedanke MiTsCHERLICHs (Gleichung (2),
daBl die Ertragssteigerung in jedem Punkte der Ertragskurve propor-
tional ist der im Hinblick auf den iiberhaupt mdglichen Hochstertrag

I Siehe MiTscHERLICH (11, 21, 23). Hinsichtlich der Verinderlichkeit der
Wirkungskonstante der Kohlensdure: MiTSCHERLICH (17), des Wassers: Mit-
SCHERLICH (22), GEHRMANN, WIESENBERG. Vgl. GERLACH und NOLTE, (1, 2).

2 RomEeLt, L. G.: L. c., S. 769. ’

3 BorescH, K.: l.c.
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noch zu vollbringenden Leistung (4—y), wurde von ihm so abgeindert,
daB die Steigerung proportional zu (4— )2 verlaufen soll. Aus der Diffe-
rentialgleichung (13) ergibt sich dann in Analogie zu der Formel fiir den
Ablauf bimolekularer Reaktionen die Gleichung (14)

el ¥
Tx AAd-vy

bzw. (15). Setzen wir in diese Gleichung die Halbwertmenge % ein, mit

der die Halfte des Hochstertrages (y = %) erreicht wird, so erhalten wir:

c= ZI—,; und allgemein fiir die zur Erreichung des n-ten Teiles des Héchst-
ertrages nétige Menge x:
I I
Tz w-1
Hier fallt also der Hochstertrag nicht mehr wie bei MITSCHERLICH-
BAULE aus der Gleichung heraus, ¢ ist von 4 abhingig, und, weil mit
groBer werdendem A die zur Erreichung des nten Teiles des Héchst-
ertrages nétige Menge x doch nicht im umgekehrten Verhiltnis zu A
sinken kann, sondern bestenfalls gleich bleibt, wahrscheinlich aber auch
zunehmen wird, muB3 konform mit obiger Forderung ¢ kleiner werden,
die Wirksamkeit des Wachstumsfaktors sinken, wenn A durch giinsti-
gere Gestaltung der iibrigen Bedingungen wichst®. Das Kleinerwerden
von ¢ muB sich auch in einer Abnahme der zu gleichen Nihrstoffgaben
gehorigen prozentischen Ertrige bei Besserstellung eines Grundfaktors
bemerkbar machen. Die zur Erreichung gleicher prozentischer Ertrige
erforderlichen Nihrstoffmengen sind nicht mehr gleich, sondern ver-
halten sich in Versuchsreihen mit verschiedenem Héchstertrag wie die
Produkte aus den beiden Konstanten (Héchstertrag und Wirkungs-
faktor):
x Aic
% Ac

und wenn ¢ rascher abnimmt als A wichst, werden die prozentisch
gleichen Ertrige mit Kleinerwerden der Wirkungskonstante nach héhe-
ren Gaben von x zu liegen kommen. Bei MITSCHERLICH verhielten sich
die zu gleichem x gehérigen Ertrige wie die Héchstertrage der beiden
parallelen Versuchsreihen, hier ist das Verhiltnis komplizierter:

Yy _ cAd -y

Vi Cndi(Ar — 1)

* Ahnliche Uberlegungen lassen sich auch an unsere Gleichung (15)
kniipfen, so da8 der kiirzlich von LEMMERMANN (4) gemachte Einwand,
diese Gleichung beinhalte nicht die Abhingigkeit der Wirkungskonstante
vom Hochstertrag im obigen Sinne, nicht zutrifft. Selbstverstindlich muf
sich diese Abhingigkeit auch bei der praktischen Anwendung unserer Glei-
chung zeigen: Beim Einsetzen eines gréBeren 4 erhilt man ein kleineres c.
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und entspricht einer gleichseitigen Hyperbel mit zu den Koordinaten-
achsen parallelen Asymptoten und dem Asymptotenschnittpunkte:
A%c Alc

M= e —dc und % = T Ay — Ac

-
und der Halbachse = — 24 )2

Acei — Acl o
in der Symmetralen des zweiten Quadranten der Asymptoten, wie die
gleichfalls von Herrn K.LANGECKER durchgefiihrte Koordinatentrans-
formation ergibt.

Unsere Gleichung fiihrt also zu Folgerungen, die unseren heutigen
Kenntnissen von dem ansteigenden Teil der Ertragsfliche besser zu ent-
sprechen scheinen. Freilich handelt es sich vorldufig nur um einen Ver-
such, den neuen gerade durch die Untersuchung des Wirkungsgesetzes
zum Vorschein gekommenen Tatsachen gerecht zu werden, die mit dem
Wirkungsgesetz nicht erklirt werden konnten. Kiinftige Arbeit muB es
zeigen, ob damit ein gangbarer Weg zu weiterer Erkenntnis beschritten
worden ist und ob die Annahme einer so einfachen funktionalen Bezie-
hung zwischen ¢ und A4, wie sie unsere Gleichung enthilt, geniigt.
Ebensowenig wie die MitscHERLICHsche Gleichung nimmt die unsere
Riicksicht auf den absteigenden Ast der Ertragskurve und ebenso wie
jene enthilt sie zwei bis drei Konstanten (¢, 4, a), die denselben bio-
logischen Sinn wie dort haben. Die Berechnung nach unserer Gleichung
fiihrt meist zu einem noch hoheren 4-Wert als ihn die nach MITSCHER-
LICH vorgenommene Berechnung ergibt.

Den S. 186 angefithrten neuen Versuch A.RIPPELs mit steigenden
Gaben Kaliumsulfat bei verschiedener Stickstoffdarreichung hat unser
Mitarbeiter R. KrREvZI nach dem seinerzeit vom Verfasser® einge-
schlagenen Verfahren gerechnet und gelangte zu folgenden Konstanten,
in der Reihe mit wenig Stickstoff:

Am(5) = 1196 + 0,44.  Cm(6) = 0.873 + 0,015,
in der Reihe mit viel Stickstoff:
Am(5) = 74,60 + 2,I12.  ¢m (6) = 0,0363 + 0,00I3.

Die Anpassung der berechneten Ertrige an die beobachteten war in der
Wenigreihe gut, in der Vielreihe befriedigte sie nicht. Sicherlich kénnten
durch ein verfeinertes Angleichungsverfahren Konstanten gefunden
werden, die eine bessere Ubereinstimmung erméglichen. Es sollte nur
dargetan werden, da3 die Konstanten ¢ in beiden Versuchsreihen viel
weiter auseinanderliegen als die von RIPPFL nach MITSCHERLICH unter
Verwendung der beobachteten Hochstwerte errechneten (S. 186).

* Eine empirische Ertragsfliche in ihrer ganzen komplizierten Gestal-
tung bildet R. MEYER (3) ab.
2 BorescH: 1. c.
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5. DieBedeutung desVerhiltnisses der einzelnenWachtumfsaktoren
zueinander fiir ihr Zusammenwirken bei der Ertragsbildung.

Wie erwihnt, hat schon LieBiG die Anschauung vertreten, daB fiir
das Gedeihen der Pflanze ein bestimmtes Nahrstoffverhiltnis erforder-
lich sei; ein im Minimum vorhandener Nihrstoff kann den Ertrag nur so
lange steigern, bis er in das richtige Verhiltnis zu den anderen gelangt,
dariiber hinaus bleibt sein Anstieg ohne Einflul auf die Ertragshéhe und
erst wenn die anderen Nihrstoffe auf das von der Pflanze benétigte Ver-
haltnis zu ihm gebracht werden, kann der Ertrag weiter zunehmen. Daf
die Ertragshéhe der Pflanzen nicht nur von den absoluten Mengen,
sondern auch von dem Mengenverhiltnis der Nihrstoffe abhingt, daB3
durch ein unharmonisches Nahrstoffverhiltnis die Stoffbildung der
Pflanze sogar herabgesetzt werden kann, ist eine seither oft gemachte
Erfahrung’, die aber erst durch die Bekanntschaft mit dem Antagonis-
mus der Salzionen® verstdndlich wurde. Obwohl die mannigfaltigen Be-
ziehungen der Salze zueinander in dem fiir die héhere Pflanze in
Betracht kommenden Nihrstoffgemisch noch nicht iberblickt werden
koénnen, wurden doch schon iiber die Bedeutung einzelner Ionen-
verhiltnisse fiir die Pflanze bestimmte Aussagen gemacht, die freilich
noch sehr umstritten sind, wie bei dem heutigen Stande der Forschung
nicht anders méglich ist. Diese Vorstellungen fiihrten auch schon zu
Versuchen, physiologisch iquilibrierte Nihrstoffgemische ausfindig zu
machen, in denen sich die Salze gegenseitig entgiften (HANSTEEN, BE-
NECKE (3), L1vINGsTON und TOTTINGHAM, GERICKE, HOAGLAND, SEWELL,
LomMmanitz). Es fehlt auch nicht an Bemiihungen, die zunichst fiir Salze
ausgesprochene Forderung nach einem der Pflanze zusagenden Mengen-
verhiltnis auf die ibrigen Wachstumsfaktoren auszudehnen. Als Bei-
spiel sei das von E. HILTNER aufgestellte ,,Kohlenstoff-Mineralstoff-
Gesetz** angefiihrt. Es ercffnet sich hier jedenfalls ein ausgedehntes
Arbeitsfeld, dessen Bearbeitung von groBer Bedeutung fiir die theore-
tische Durchdringung und praktische Auswertung der Pflanzenernihrung
zu werden verspricht.

Die Grenzen, innerhalb deren das Verhiltnis der Nihrstoffe zu ein-
ander ohne Schaden fiir die Pflanze abgeindert werden kann, scheinen
zwar ziemlich weite zu sein, was auch im Hinblick auf die starke Ver-
dnderlichkeit der 6kologischen Faktoren verstindlich wire. So verweisen
LEMMERMANN und EINECKE (3) auf die Nahrstoffmischung HELLRIEGELS,
in der mit Ausnahme des Kalziumnitrates ,,die tibrigen Salze sowohl
etnseitig als selbst alle gemetnschaftlich um das Doppelte und mehr ge-
steigert und vermindert werden konnten‘, ohne daB das Wachstum ge-
schidigt wurde. Andererseits fehlt es aber an einem sicheren MaBstab

* Beispiele bei O. NoLTE (2).
2 Literatur bei CzAPEK.
Ergebnisse der Biologie 1V. 13



194 KArRL BORESCH:

fiir die Schiadigung. Die Entscheidung ist leicht, wo merkliche Ertrags-
depressionen gegeniiber dem Optimum oder auffallende Veridnderungen
im Aussehen z. B. chlorotische Verfirbungen (MAIWALD) auftreten. Doch
werden solche von dem gegenseitigen Verhiltnis der Wachstumsfaktoren
abhingigen Einfliisse auch schon im aufsteigenden Ast der Ertragskurve
wirksam sein (siche S, 170). Hier koénnten nur parallele Versuchsreihen
mit abgeindertem Nihrstoffverhiltnis einen gewissen SchluB zulassen.
Solange diese Einfliisse nicht niher erforscht sind, bleibt nichts anderes
iibrig als in jedem Falle moglichst genau anzugeben, unter welcher
Faktorenkonstellation die empirische Ertragskurve ermittelt wurde.

Zweifellos darf die Bedeutung dieser Einfliisse fiir die Ertragsbildung
und daher auch fiir die Ertragsgesetze nicht unterschitzt werden. Wenn
in einem Versuch alle Wachstumsbedingungen bis auf den einen vari-
ierten Faktor gleichgestaltet werden, so werden sie damit nicht aus-
geschaltet, sondern bleiben an der Wirkung des variierten Faktors mit-
beteiligt. Wie man sich die gegenseitige Beeinflussung zu denken hat,
dariiber hat z. B. RipPEL (5) einige Gesichtspunkte entwickelt: Erho-
hung der Nihrstoffaufnahme durch VergroBerung der Resorptionsflache
des Wurzelsystems, Basenaustausch im Boden und in der Pflanze,
Beeinflussung der Permeabilitit der Plasmahaut u. a. m. Der Ertrag
und die Ertragssteigerung kénnen durch diese gegenseitige Beeinflussung
der Nihrstoffe und allgemein der Wachstumsfaktoren erhoht oder er-
niedrigt werden.

Weil aber alle diese mannigfaltigen Einfliisse nur ganz unzureichend
erforscht sind, kénnen sie auch noch nicht in unsere vorerst deskriptiv
gehaltenen Ertragsgesetze einbezogen werden. Von einer genetischen
Erklirung der Ertragskurve sind wir eben noch weit entfernt. Wenn
nun NOLTE (2) neuerlich die Bedeutung der Stoffmischung fiir die pflanz-
liche Produktion ins rechte Licht zu setzen sich bestrebt, so wire dies nur
zu begriiBen und im Interesse einer méglichst allseitigen Beriicksich-
tigung der Ertragsbeziehungen gelegen. Leider schieBt er dabei iiber
das Ziel und sieht nun alles wanken, indem er das Positive in den Ar-
beiten und Anschauungen LIEBIGs und MITSCHERLICHs iibersieht. Seine
Bemiihungen, die Wirkung der Wachstumsstoffe auf den Ertrag unter
dem Gesichtswinkel ihres Verhiltnisses zueinander darzustellen, resul-
tieren denn auch, wie nicht anders moglich bei dem Stande unserer
Kenntnis dariiber, lediglich in einem ,,aller Wahrscheinlichkeit* nach
zutreffenden Schema, das auch in einer Zeichnung versinnbildlicht wird*.
So scheint uns denn auch heute der vor 10 Jahren schon von LEMMER-
MANN (3) eingenommene Standpunkt zuzutreffen, dafl in die Fassung
des Minimumgesetzes die Einfliisse der relativen Gestaltung der Ertrags-
faktoren noch nicht einbezogen werden kénnen.

1 Siehe auch R. MEYER (3).
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V. Anwendungen der Ertragsgesetze.

Der tiefe Sinn, der in der Anwendung der Mathematik auf die Be-
ziehungen des Ertrages zur Quantitit der verschiedenen Wachstums-
faktoren steckt, ist letzten Endes das Suchen nach einer {ibergeordneten,
all diese Beziehungen umfassenden Gesetzlichkeit, ein Ziel, dem wir uns
um so mehr nihern, je zahlreicher und mannigfaltiger die Erscheinungen
sind, die sich der gewihlten mathematischen Funktion einordnen. Eine
solche aus den Einzelvorgingen der pflanzlichen Produktion abzuleiten,
ist heute unméoglich und liegt wohl in weiter Ferne, deshalb kénnen alle
Funktionen, mit denen die Ertragsbeziehungen derzeit dargestellt werden
sollen, nur deskriptiver Natur, mehr weniger grobe Anniherungen an die
Wirklichkeit sein. Dennoch kénnte auch auf unserem Gebiete eine blof3
empirische Ertragsformel eine Etappe auf dem richtigen Wege zu jenem
Ziele sein und ihre innere Begriindung erst hinterher finden. Sie kann
als Arbeitshypothese Niitzliches leisten, wenn die aus ihr sich ergebenden
mathematischen Folgerungen auf ihr Zutreffen experimentell gepriift
werden kénnen, und dadurch selbst zu einem Forschungsmittel werden.
Darum soll das Suchen besonders nach physiologisch sinnvollen An-
niherungsfunktionen nicht als eine miiBige Spielerei angesehen werden.

Aber auch von diesen hoch gesteckten Zielen abgesehen kann eine
mathematische Formulierung allein schon durch die Moglichkeit der
Interpolation von Wert sein, auch wenn sie sonst nicht allen Anforde-
rungen gerecht wird. Eine solche Nutzanwendung sei an folgendem Bei-
spiel dargetan.

In GefaBversuchen mit Sand oder Boden muf3 das durch die Transpira-
tion der wachsenden Pflanzen und durch Verdunstung verloren gegangene
Wasser wahrend der ganzen Wachstumszeit ergénzt werden und das ge-
schieht bekanntlich durch Auffiillen von Wasser auf das urspriingliche Ge-
wicht des beschickten GefaBes. Dabei muBl die Gewichtszunahme der wach-
senden Pflanzen beriicksichtigt werden, um die sich das Anfangsgewicht des
GefaBes erhéht. Man kann bei entsprechender Erfahrung das Frischgewicht
der Pflanzen schitzen oder zwecks Erhéhung der Genauigkeit Parallelgefafle
in den einzelnen Konzentrationsstufen mitfiihren, die zur Ermittlung des
Pflanzengewichtes von Zeit zu Zeit abgeerntet werden. Dadurch wiirde sich
aber der Umfang einer solchen Versuchsreihe auBerordentlich erhéhen. Die
Zah] solcher Parallelen kann jedoch wesentlich verringert werden, wenn man
fiir die iibrigen Stufen die Frischgewichte mittels einer Annaherungsfunktion
interpoliert. Eine verwandte Methode schlug GEHRMANN bei seinen Unter-
suchungen iiber die Abhéangigkeit des Ertrages von der Wassermenge im
Boden ein, wobei er sich des Wirkungsgesetzes bediente und die angendhert
wohl zutreffende Voraussetzung machte, daB die Stoffbildung und der Wasser-
verbrauch parallel gehen.

Die Wirkungskonstante ¢ eines Nihrstoffes ist in dem MITSCHERLICH-
schen Wirkungsgesetz eine Konstante, die den betreffenden Néhrstoff
in seiner ertragsteigernden Wirkung kennzeichnet und daher zur zahlen-
mdpfigen Beurteilung seiner Wirksamkeit herangezogen werden kann. Je

13*
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grofer die Wirkungskonstante eines Néhrstoffes ist, desto kleiner sind die
Mengen, die von dem betreffenden Nihrstoff zur Erreichung eines be-
stimmten Ertrages benétigt werden. Hat sich auch hinterher heraus-
gestellt, daB diese Konstante von den ibrigen wihrend des Versuches
gerade herrschenden Bedingungen nicht unabhingig ist, so bleibt doch
ihre Anwendbarkeit auf parallele Versuchsreihen bestehen, wo der Hochst-
ertrag praktisch gleich ist, wenn es sich also z. B. um den Vergleich
von Diingemitteln handelt, die denselben N#hrstoff enthalten. So hat
PrEIFFER (I) an Hand der Versuche von GERLACH iiber die Wirkung
gleicher Phosphorsiuremengen in Form verschieden 1éslicher Thomas-
mehle zeigen kénnen, daBl die mit ihnen erzielbaren Ertrige von ihrem
Gehalt an zitronensiureldslicher Phosphorsiure nach dem Wirkungs-
gesetz MITSCHERLICHs abhingen, so daB man ohne weiteres aussagen
kann, wie sich andere Thomasmehle unter den Versuchsbedingungen
GERLACHs ausgewirkt hitten. Zur Erzielung gleich hoher Ertrége, y
und auch 4, durch Zufuhr zweier Diingemittel I und IT mit dem gleichen
Nihrstoff und den Wirkungskonstanten ¢ und ¢, seien die Mengen x bzw.
x, derselben erforderlich. Dann folgt nach MitscHERLICH durch Sub-
traktion der beiden Gleichungen:
fir I: In(4d —y)=In4 —¢cx

fir II: n(4A-y)=InAd ~axn
X
5=
Die Mengen zweier Diingemittel mit dem gleichen Nahrstoff, die zur
Erreichung des gleichen Ertrages notwendig sind, verhalten sich also
umgekehrt wie ihre Wirkungskonstanten. Zu derselben Konsequenz
fithrt auch die Gleichung (14) des Verfassers. Die gleiche Beziehung gilt
fiir die in den beiden Diingemitteln enthaltenen Nahrstoffmengen und
deren Wirkungskonstanten. Die Wirkungskonstanten lieen sich wohl
auch anderweitig zur Kennzeichnung der Wirksamkeit verschiedener
Nahrstofformen z. B. von Kohlenstoff- oder Stickstoffquellen fiir hetero-
trophe Pflanzen verwenden, sofern es gelingt, in Parallelversuchen mit
den verschiedenen Formen denselben Héchstertrag zu erzielen.
Dariiber hinaus — und das erscheint uns besonders wertvoll — kann
auch die ertragsteigernde Wirkung verschiedener Ndhrstoffe durch die
Wirkungskonstante einem quantitativen Vergleich zugefiihrt werden.
Um so mehr muB aber hier gefordert werden, daB mit steigenden Gaben
der verschiedenen Nihrstoffe in den parallelen Versuchsreihen der gleiche
Hochstertrag erzielt wird. Die Forderung wire restlos erfiillbar, wenn
die Ertragshohe lediglich von den Mengen der iebenswichtigen Ionen ab-
hinge. Weil aber auch das Ionenverhiltnis besonders in den héheren
Gaben des variierten Nihrstoffes nebst anderen Einflissen mit herein-
gespielt und weil mit dem zu staffelnden Salz auch ein anderes Element
variiert wird, das das Ionengleichgewicht dndern kann, wird eine wenig-

1%
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stens anndhernde Gleichheit der Hochstertrige nicht immer mdglich
sein. Diese Erfahrung machte der Verfasser zur Geniige an Hafer in
Wasserkulturen. Nimmt man jedoch einen nihrstoffarmen Boden als
natiirlichen Trager der Nihrstoffgaben, kann auch noch durch Fest-
legung einzelner Nihrstoffe ein schiefes Bild von ihrer tatsichlichen
Wirksamkeit entstehen. Verfasser half sich bei den erwihnten Wasser-
kulturversuchen so, daB er aus den Ertrigen, die zu niedrigen Gaben des
gestaffelten Nihrstoffes gehérten und der iblichen Ertragskurve sich
einfiigten, nach seiner Gleichung (15) den Héchstertrag berechnete und
sofern er gleich oder angenihert gleich war, die Wirkungskonstanten fiir
die einzelnen variierten Nihrstoffe berechnete. Weil aber die erhaltenen
Konstanten wegen der meist geringen Zahl der zur Berechnung heran-
ziehbaren Ertrige doch sehr ungenau sind, soll die steigende Wirksamkeit
der als Chloride bzw. Natriumsalze verabreichten Gewichtsmengen der
verschiedenen Ionen lediglich durch die Anordnung in folgender Reihe
veranschaulicht werden, in der die Ionen unsicherer Stellung iiberdies
eingeklammert wurden:
NO; (< PO,) < Ca < K(< SOy < Mg < Fe.

In dieser Reihe kommen alte Erfahrungstatsachen® zum Ausdruck,
der geringe Eisen- und der hohe Stickstoffbedarf der Pflanze, die zweck-
méBige Verabreichung des nur in geringen Mengen benétigten Magne-
siums und Sulfates in Form des Magnesiumsulfates, auch die Notwendig-
keit, den Kulturpflanzen durch Diingung jene Néihrstoffe zuzufiihren,
die eine geringe Wirksamkeit besitzen, in erster Linie den Stickstoff, in
letzter Linie die Schwefelsiure, deren Bedeutung als Diingemittel um-
stritten ist.

Nur fiir die bereits verdffentlichten Versuche des Verfassers® iiber
die Abhéingigkeit des Haferertrages von steigenden Sulfat- und Nitrat-
gaben in Wasserkulturen seien die nach Gleichung (15) berechneten
Wirkungskonstanten angefiihrt:

A a c
NO;: 14,61 0,3 0,1126
SO, 14,53 1,14 7,392

Die Wirkungskonstanten und somit auch die ertragsteigernde Wirkung
des Nitrats und Sulfats verhalten sich unter den Bedingungen des Ver-
suches angenidhert wie 1:70. Der Vergleich ist hier moglich, weil die
Hoéchstertrige fast gleich sind.

MitscHERLICH ([14] S. 201) hat fiir die verschiedenen Pflanzennihr-
stoffe die Wirkungskonstanten berechnet, ohne allerdings auf Gleichheit
der Hochstertrige zu achten entsprechend seiner Behauptung von der
Unverinderlichkeit des c. Andererseits aber sind es Mittelwerte aus so

* Z. B. WorFF, E. Ferner O. LEMMERMANN (4).
? BorescH: 1. c. Dort ist dasc fiir Na,SO, berechnet, hier fiir SO,.
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zahlreichen Versuchen, daB auch sie ein anndherndes Bild von der GroBen-
ordnung der Wirksamkeit der Pflanzennihrstoffes geben diirften: .

N 1,14 P,0; (Thomasmehl) 2,00
K,0 1,07 MgO 6,50
K,0(+ Na,0) 3,00 SO, etwa 50,00

Diese Wirkungskonstanten sind Relativwerte und beziehen sich auf
GefiBe mit einer Oberfliche von 308 qcm und verabreichte Gramme.
Bei der Umrechnung auf dz/ha sind sie durch 3,25 zu dividieren. Rechnet
man die Wirkungskonstanten MiTscHERLICHs, die fiir die Oxyde an-
gegeben sind, auf Gramme Ionen um, so ergibt sich dieselbe Wirksam-
keitsreihe wie oben, wenn fiir Kali die durch Natrium erhshte Wirkungs-
konstante eingesetzt wird, nur Magnesium und Sulfat tauschen ihren
Platz.

_Mit diesen Hinweisen sollte nur dargetan werden, daB mit Hilfe geeig-
neter Anniherungsfunktionen die Moglichkeit gegeben ist, die relative
Wirksamkeit eines Nahrstoffes, und ihre Anderung durch Variation der
Versuchsbedingungen, zahlenmifBig festzulegen. Selbstverstindlich ste-
hen wir auch hier erst am Anfang, man kann aber heute schon voraus-
sehen, daBl durch einen derartigen quantitativen Vergleich verschiedene
Fragen der Pflanzenernihrung geférdert werden kénnten. Unter anderem
konnte die Wirkung der sogenannten ,,Reizstoffe’ (E.G. PRINGSHEIM [I],
Ri1pPEL [2,4 S. 50]) genauer als bisher erfa8t werden, fiir die Zusammen-
setzung des Nihrstoffgemisches in Hinblick auf die Bediirfnisse einer
Pflanze wiirden sich sicherere Unterlagen ergeben, das Nihrstoffgleich-
gewicht kénnte an Anschaulichkeit gewinnen, wenn die einzelnen Kom-
ponenten desselben nicht wie bisher in Gewichtsmengen, sondern in
Nihrstoffeinheiten ausgedriickt wiirden u. a. m.

Endlich hat durch MitscHERLICH (19) seine Gleichung (9) auch in der
landwirtschaftlichen Praxis eine heute allerdings noch umstrittene An-
wendung gefunden, um die in einem Boden schon enthaltene Menge b
eines Nihrstoffes und damit das Nihrstoffbediirfnis des betreffenden
Bodens, richtiger der darauf anzubauenden Pflanze und die zu erwar-
tende Wirkung einer Diingung mit diesem Néhrstoff zu bestimmen.
Das Prinzip ist folgendes. Bringt eine bestimmte Bodenfliche ohne
Diingung, also lediglich mit der in ihr enthaltenen Néhrstoffmenge b den
Ertrag 4, mit einer Nihrstoffzufuhr ¥ aber den Ertrag v, so folgt nach
dem Wirkungsgesetz:

In(A-a)=1In A —-cb (@
InA-y)=In 4d—-c(x+1D), 1)
durch Subtraktion I—II
InAd-a)-In (A-y)=c-x,
durch Entlogarithmierung
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und daraus berechnet sich 4 mit:

ky—a
k 1 M
Ist A bekannt, so ergibt sich b aus (I):

Ind-In(4-a)
=

Hinsichtlich der Durchfithrung dieses Verfahrens sei auf die zitierte
Schrift MITSCHERLICHS verwiesen. Die Methode hat zur Voraussetzung,
daB} die Wirkungskonstante eines N#hrstoffes stets die gleiche bleibt,
was, wie wir gesehen haben, nicht zutrifft, auch sonst lassen sich gegen
das Verfahren verschiedene Einwinde erheben®. Trotz allem scheint
diese Anndherungsmethode in der landwirtschaftlichen Praxis unter Um-
stinden zu brauchbaren Ergebnissen fithren zu kénnen (MITSCHERLICH
[18, 19], DenscH und PraFF)?. Ein Verfahren zur Ermittlung des Nihr-
stoffgehaltes eines Bodens mit Hilfe des GefiBversuches, das jedoch nicht
das Wirkungsgesetz der Wachstumsfaktoren und die Konstanz der Wir-
kungswerte voraussetzt, hat neuerdings WIESSMANN in Vorschlag ge-
bracht.

Sicherlich wird auch die pflanzliche Okologie mit der Zeit aus der
Durcharbeitung der Ertragsgesetze Nutzen ziehen. Allerdings liegen hier
die Verhiltnisse dhnlich wie in der Landwirtschaft infolge der zeitlichen
Wandelbarkeit der 6kologischen Faktoren viel undurchsichtiger als im
Experiment, wo auf eine innerhalb gewisser Grenzen gleichbleibende
Gestaltung der Produktionsfaktoren Bedacht genommen werden kann.
Mit RoMELL? kann schon jetzt die Erkenntnis von einer teilweisen Ver-
tretbarkeit der Produktionsfaktoren als ein Gewinn fiir die Okologie ge-
bucht werden. Auch hier werden nur planmiBige Versuche schrittweise
weiterhelfen, die besonders die Abhingigkeit der Ertragsbildung von der
in der Zeit variierten Konzentration oder Intensitit einzeln und zu-
sammen wirkender Wachstumsfaktoren zu behandeln hitten.

A=

b
