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1. Einleitung.

Unsere Kenntnis der symbiontischen Beziehungen zwischen Tieren
und einzelligen Pflanzen ist verhéltnism#Big neu, und doch liegt hieriiber
schon ein umfangreiches Tatsachenmaterial vor. Sie beginnt mit der
Feststellung der Algennatur (Zoochlorellen und Zooxanthellen) von bis
dahin ritselhaften griinen und gelblichen Einschliissen bei Protozoen,
Colenteraten, Schwimmen und Wiirmern und schien damit zunichst
den wesentlichen Geltungsbereich derselben umschrieben zu haben.
Das anderte sich aber vollig, seit die in den letzten 15 Jahren von
PreranToNI und SuLc begonnenen und von BUCHNER weitergefiihrten
Untersuchungen iiber Pilz- und Bakteriensymbiosen bei Insekten
zeigten, welch eine Fiille der verschiedenartigsten Einrichtungen fiir
die Beherbergung und Ubertragung der Symbionten auf die Nach-
kommenschaft bei den Wirten auftreten kann. Durch diese Ergebnisse
konnte erst die wahre Natur einer Reihe bis dahin rétselhafter Organe
aufgedeckt werden. Zu den bisher erwiahnten Tatsachen kommt noch
als neuestes und vielleicht interessantestes Gebiet das Problem des
tierischen Leuchtens hinzu. PIERANTONI, BUCHNER u. a. konnten teils
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zeigen, teils wahrscheinlich machen, da das Leuchten einer Reihe von
Tieren, Pyrosomen, Cephalopoden, Fischen, Ctenophoren und Coleo-
pteren seine Ursache in Leuchtsymbionten hat.

Uberblickt man die bisherigen Leistungen auf dem Gebiet der Sym-
bioseforschung, so kann man wohl sagen, daB hier in kurzer Zeit unsere
Kenntnis erstaunlich bereichert worden ist, daBl aber noch viel zu tun
bleibt, um dieses Grenzgebiet der Zoologie auch nur einigermafBen
erschopfend zu klaren. Einen neuen Beitrag zu den bisher bekannten
Ergebnissen zu liefern, soll die vorliegende Arbeit versuchen. Die An-
regung zu ihr erhielt ich durch Herrn Professor Dr. P. BucaNER, dem
ich hierfiir und vor allem fiir das rege Interesse, das er jederzeit meinen
Arbeiten entgegenbrachte, zu ganz besonderem Danke verpflichtet bin.

2. Geschichtliches.

Von einer regelmaBigen Besiedlung von Oligochéten und Polychéiten
mit Bakterien ist schon lange vor dem eben kurz skizzierten Aufschwung
der Symbioseforschung mehrfach die Rede gewesen. Zweierlei ist dabei
auseinanderzuhalten: 1. die Bakteroiden, 2. die Ampullenbesiedlung.

CERFONTAINE (1890) und Cufnot (1898) waren die ersten, die ein
regelmifliges Vorkommen von Bakterien bei Lumbriciden behaupteten.
Sie sahen sie in stébchenférmigen Gebilden, die iiberall im Bindegewebe
und in der Leibeshohle bei fast saimtlichen Oligochiten charakteristisch
sind. CERFONTAINE machte sie dafiir verantwortlich, daB die toten
Regenwiirmer so schnell verwesen, wihrend CufiNor sie vor allem aus
dem Grunde fiir Bakterien hielt, weil er beobachtet hatte, daB die aus
den Zellen herausgefallenen von Amébozyten verdaut wurden.

K. C. SceNEIDER (1902) beobachtete diese Stibchen ebenfalls {iberall
im Bindegewebe. Er nennt sie Bakteroiden und zweifelt an ihrer Bak-
teriennatur.

TrosaN (1919) hat sich in einer neueren Arbeit genauer mit ihnen
befalt. Er sagt: ,,Die Bakteroiden der alten Autoren sind gewil keine
Mikroben; sie.stehen vielmehr bei Chaefopterus mit der Bildung des
fibrillarfaserigen Bindegewebes im Zusammenhange und werden im
Hinblick darauf Fibrochondren genannt.

Die Ampullenbesiedlung hat bisher nur Maziarskr (1905) niher
untersucht. Es handelt sich bei der Ampulle um ein kurzes Stiick des
Nephridiums, dessen Zellen nach dem Lumen zu mit einem dichten
Belag versehen sind. Diesen hat MAazIARSKI einer niheren Priifung
unterzogen und fiir Bakterien erklirt. Er gibt in seiner Arbeit ,,Re-
cherches cytologiques sur les organes ségmentaires des verres de terre
eine photographische Abbildung von ihnen und behauptet, zweifelsfreie
Teilungsstadien von den Bakterien gefunden zu haben. Auch hat er
versucht, Reinkulturen zu gewinnen. Die Identitit der kultivierten
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Bakterien mit denen in der Ampulle konnte er allerdings nur durch
morphologische Vergleiche wahrscheinlich machen.

MEISENHEIMER (1910) spricht in seiner Arbeit ,,Die Exkretionsorgane
der wirbellosen Tiere* iiber den Stdbchenbelag der Ampulle von ,,bak-
terienartigen Korperchen oder gar echten Bakterien nach der Annahme
von Maziarski“. Die Existenz wirklicher Bakterien war also noch
zweifelhaft. Hatte doch K. C. SCHNEIDER, der in seinem ,,Lehrbuch der
vergleichenden Histologie® eine vorziigliche Abbildung der Ampulle
gibt (siehe dort Abb. 392), die Natur des Ampullenbelags nicht erkannt.
Er sagt: ,,Jmmer reich an Kérnern ist die ampullenartige Erweiterung
des Driisenkanals, wo auch das Lumen manchmal ganz von Kérnern
ausgefiillt erscheint’“. Da er nicht auf den Gedanken kam, daf hier
eine Besiedlung mit Bakterien vorliegen konnte, war es natiirlich, daf}
er diese fiir Sekretkorner hielt.

Auch die moderne Symbioseforschung hat sich endlich bereits auf
die Oligochiten ausgedehnt. Hier war es PIERANTONI, der im vorigen
Jahre eine kurze Arbeit iiber den leuchtenden Microscolex phosphoreus
verdffentlichte. Seine Untersuchungsergebnisse machen es wahrschein-
lich, daB} die Ursache des Leuchtens dieses Tieres auf die Anwesenheit
zahlreicher, diesem Wurm eigentiimlicher Bakterien zuriickzufiihren ist,
um so mehr, als auch die leuchtenden Eier damit schon infiziert sind.
Da er jedoch die Bakteroiden mit den Leuchtbakterien identifiziert,
muB ich in einem besonderen Abschnitt noch auf seine Arbeit zuriick-
kommen.

Das Ziel der vorliegenden Untersuchungen war nun, 1. festzustellen,
ob die in den Ampullen der Lumbriciden gesehenen Stébchen echte
Bakterien sind, 2. iiber ihre Lokalisation Genaues zu erfahren, 3. ob
und gegebenenfalls wie eine Ubertragung auf die Nachkommenschaft
erfolgt, wenn es sich um echte Bakterien handelt, 4. wie weit dhnliche
Erscheinungen sich bei anderen Oligochéten vorfinden, 5. die Natur der
Bakteroiden aufzuklidren, 6. die Bakterien des leuchtenden Microscolex
phosphoreus zum Vergleich heranzuziehen und ihr Verhiltnis zu den
Bakteroiden aufzukléren.

3. Material und Methode.

Zur Untersuchung wurde im allgemeinen Lumbricus terrestris
L., MoLL. benutzt. Diese Art eignet sich gut dazu, weil sie die groBte
unter den einheimischen Arten ist, sehr leicht zu bestimmen und stets
in geniigender Anzahl zu bekommen ist. Ebenso macht es keine Schwie-
rigkeit, wihrend der Monate April bis August Kokons in hinreichender
Anzahl zu erhalten. Soweit sie gefunden werden konnten, wurden auch
andere einheimische Lumbriciden zum Vergleich herangezogen, deren
Bestimmung nach MicHAELSEN, Oligochaeta, 10. Lief. aus dem Tier-
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reich, geschah. Die verschiedenen Lumbricidenarten wurden in méaBig
feucht gehaltenen Blumentépfen geziichtet, aus denen man dann ein-
wandfrei Kokons der einzelnen Arten erhalten konnte. Zur Unter-
suchung der Ampullen von anderen Oligochiten bekam ich in Alkohol
fixiertes Material von Herrn Professor MICHAELSEN aus Hamburg,
dem ich auch an dieser Stelle meinen wirmsten Dank dafiir aussprechen
mochte, Aus dem Folgenden wird hervorgehen, wie sehr durch dieses
Material exotischer Formen unsere Kenntnis der fraglichen Erschei-
nungen geférdert worden ist.

Zur Fixierung des frischen Materials hat sich am besten die Mischung
nach Bouin (15 cem gesattigte wasserige Pikrinséure, 5 ccm Formol,
1 cem Eisessig) bewdhrt, und zwar vor allem deswegen, weil diese
Losung keinerlei Schrumpfungen bewirkt und das Bindegewebe im
Gegensatz zur FLEMMINGschen Losung z. B. ziemlich hell 148t. Die
Schnitte wurden 71/, u stark hergestellt und mit Eisenhdmatoxylin
nach HEDENHAIN gefirbt. Zur Nachfirbung des Plasmas wurde Licht-
griin benutzt. Sehr gute Dienste leisteten mir auch Ausstriche aus
Ampulle und Kokon. Sie wurden mit wésseriger Sublimatlésung fixiert
und mit Karbolthionin gefarbt, worauf die Praparate an der Luft ge-
trocknet und dann in Kanadabalsam gelegt wurden.

4. Die Bakterien in den Exkretionsorganen.
a) Die Bakterien in der Ampulle von Lumbricus terrestris.

Die Lumbriciden besitzen, wie nahezu alle Oligochéten, die Nephri-
dien paarweise. Zum besseren Verstindnis der Lokalisation der frag-
lichen Symbionten sei hier in Kiirze an den komplizierten Bau der
Segmentalorgane eines Lumbriciden erinnert (Abb. 1). Ein jedes Ne-
phridium ragt mit dem Anfangsteil — Nephrostom und ein Stiick des
Anfangskanals — in das vorhergehende Segment. Nach dem Durch-
bruch des Dissepiments biegt der Anfangskanal bald um, und nun bildet
das Nephridium, quer zur Lingsachse des Regenwurms liegend, drei
grofle Schleifen (siehe Abb. 1, I, II, III), die von Peritonealgewebe um-
hiillt werden. Die Kanéle entstehen dadurch, dall Zellen, die wie Ringe
aneinanderliegen, jeweils durchbohrt sind. Der Anfangskanal geht in
der ersten Schleife in den Schleifenkanal iiber. Dieser besteht aus lang-
gestreckten Zellen und tragt nur an zwei kurzen Stellen Wimpern. Er tritt
in Schleife T ein, durchlduft unter vielfacher Schlingelung beide Schen-
kel, geht dann in Schleife IT iiber, wo er gestreckt fast bis zum Ende
und wieder zuriicklduft, und schlidngelt sich nun noch einmal durch
beide Schenkel der Schleife I. Nun erweitert sich das Lumen des Kanals
und wird, weil seine Innenwand ganz mit Zilien ausgekleidet ist, als
Wimperkanal bezeichnet. Er reicht nur von der Basis bis zur Spitze
der Schleife IT und hat eine dickere Zellwand als der Schleifenkanal.

Z. f. Morphol. u. Okol. d .Tiere Bd. 6. 38
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An der Spitze der Schleife erweitert er sich bedeutend und geht in die
Ampulle itber. Damit sind wir im Anfangsteil des Driisenkanals. Dieser
geht wieder zur Basis der Schleife IT zuriick, durchlauft die Schleife I
und geht erst in der Schleife ITI in die Harnblase itber. Bevor es jedoch

Abb. 1. Schematische Darstellung des Nephridiums eines Regenwurmes (nach Maziarski 1905)
I—III die drei Hauptschleifen, ¢ Ampulle, dk Driisenkanal, eb! Endblase, sk Schleifenkanal,
wk Wimperkanal.

dazu kommt, dndert sich die Struktur des umgebenden Plasmas. Dieser
Teil des Driisenkanals wird von der Basis der Schleife I an bis zum
Eintritt in die Harnblase auf Grund der in der Basis der Zellen ein-
gelagerten kornigen Filamente als Stibchenkanal bezeichnet. Die fol-
gende Harn- oder Endblase hat je nach dem Kontraktionszustand eine
verschieden dicke Zellwand, die von sich kreuzenden Muskelfasern
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umhiillt ist. Es folgt der Ausfithrgang, der oft noch eine betrichtliche
Strecke in der Ringmuskulatur verlauft, ehe er an duBerst wechselnden
Stellen durch die Epidermis bricht.

Wir kehren nunmehr wieder zur Spitze der Schleife IT zuriick, dort-
hin, wo der Wimperkanal in den Driisenkanal iibergeht. Schon bei
Lupenbetrachtung erkennt man die starke Anschwellung dieser Am-
pulle. Sie ist am stdrksten am Ende des Wimperkanals und geht all-
mihlich zur gewchnlichen Stérke des Driisenkanals tiber. Abgetrennt
von Wimper- und Driisenkanal bietet sie ein keulenartiges Aussehen.
Dieser Eindruck wird noch verstidrkt, wenn zu gewissen Zeiten, auf die
ich noch weiter unten zu sprechen komme, die Ampulle besonders ge-
schwollen ist. Dann erscheint das Sark
stark aufgelockert und hebt sich durch
eine hellere Farbe von den iibrigen Zellen
des Kanalsystems ab. Schnitte durch die
Ampulle zeigen, dafi die Struktur durch-
aus verschieden von den Zellen des Wim-
per- und Driisenkanals ist. Die Korn-
chen, die in den letzteren sehr zahlreich
auftreten, sind in den Zellen der Am-
pulle verschwunden. Die Fasern des Netz-
werks im Plasma fiarben sich weniger
stark. Zahlreiche Vakuolen sind vor-
handen, die nach der Basis der Zellen
zu grofer sind als nach dem Auflenrand
zu. Die Zilienbedeckung des Wimper-
kanals ist vollkommen verschwunden. _

Nur selten sieht man kleine, helle Sekret. 4P % Schematischior Lingsschnitt durch
tropfchen in den Zellen (Abb. 3 und 4).

Der Innenrand ist mit einem breiten Saum von Gebilden belegt, die
sich auf den ersten Blick als Bakterien bekunden. Sie sind stibchen-
formig, etwa 3—>5 u lang und 0,5—0,7 p dick. Die einzelnen Stéabchen
liegen dicht neben- und iibereinander, meist senkrecht auf den Zellrand
gerichtet. Oft sieht man sie reihenweise nebeneinander liegen. Dann
kann man deutlich erkennen, dal die Pole sich stirker farben als die
Mitte, weshalb man hiufig den Eindruck hat, daB sie aus zwei Kérnchen
zusammengesetzt sind, die durch einen hellen Teil vereinigt sind. Bei
einem bestimmten Stadium der Differenzierung (mit Eisenalaun nach
Firbung mit Eisenhdmatoxylin) wird dieser Eindruck so stark, daf
man tatsichlich nur Kornchen zu sehen glaubt. So kann ich es mir
auch erklaren, daB K. C. SCENEIDER, der im iibrigen ein vorziigliches
Bild von einem Querschnitt durch die Ampulle gibt, nur ,,Sekretkérn-
chen’ zeichnet und beschreibt.

38*
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Wo die Bakterien weniger zahlreich sind, kann man erkennen, daf3
sie in eine Substanz eingebettet sind, die gallertig oder sehr feinkornig
erscheint, und die offenbar die kleinen Stdbchen verklebt. Auf das Vor-
handensein einer solchen mufl man schlieBen, da man fiir gewGhnlich,
trotz des hier ja doch stdndig vorhandenen Durchstroms, in den fol-
genden Teilen des Nephridiums keine Bakterien findet. Die Abgrenzung
der Bakterienschicht nach dem Rande der Zellen zu ist durchaus scharf.
Nirgendwo kann man ein Eindringen der Bakterien in das Plasma
beobachten. Wenn man héufig auf Schnitten Bakterieninseln im
Plasma sieht, so zeigen doch allemal die vorhergehenden oder nach-
folgenden Schnitte der Serie, dall wir hier den Anschnitt einer Aus-
buchtung des Lumens vor uns haben. Wie ja iiberhaupt der Innenrand

Abb. 3. Anschnitt einer Ampulle von Abb.4. Querschnitt durch eine Ampulle von Octolasium
Lumbricus terrestris. Ok.4. 1/12Imm. cyanewm, Wales. OK.2. 112 Imm.

der Ampulle sebr viele Vorspriinge und Einbuchtungen zeigt, denen der
Bakteriensaum folgt. Die schematisierte Abbildung eines Langsschnittes
durch eine Ampulle (Abb. 2) gibt davon einen allerdings nur schwachen
Eindruck. Sie zeigt aber anderseits, welches Stiick vom Driisenkanal
noch zur Ampulle zu rechnen ist, also wie weit er noch dauernden
Bakterienbelag besitzt.

Bei der Anwendung von Schnitten wird bei einer so dichten Lagerung
von Bakterien deren Natur nie so evident sein wie im Ausstrich. Wie
zu erwarten, erschienen auch hier im Ampullenausstrich die Bakterien
mit aller wiinschenswerten Klarheit, nachdem spezielle Farbemethoden
angewandt wurden. Allerdings hat sich dabei gezeigt, dal solche Aus-
striche nicht jederzeit gleich gut herzustellen sind. Unter Umstéinden
sind, wenn man eine Ampulle abtrennt und auf dem Objekttriger zer-
zupft, die Bakterien untereinander und mit der Zelloberfliche so fest
verkittet, daf} nach Farbung mit Karbolthionin doch nur dichte Bak-
terienhaufen, meist noch von Zellen bedeckt, zu sehen waren. Sobald
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ich aber nach vielen vergeblichen Versuchen eine besonders geschwol-
lene Ampulle zum Ausstrich benutzte, quoll plotzlich ein verhéltnis-
miBig betrichtlicher Flissigkeitstropfen heraus und konnte sehr leicht
verschmiert werden. Fixiert und geférbt zeigte ein solches Préaparat
nun, daf} die feste Verklebung der Bakterien untereinander und mit
dem Zellsaum in solchen Ampullen aufgehért haben muBlte, dafl also
mit verstirkter Anschwellung der Ampulle und dem Ansammeln einer
immerhin betrichtlichen Flissigkeitsmenge ein Freiwerden der Bak-
terien untereinander und von dem Substrat stattgefunden hatte. Die
weiteren Beobachtungen ergaben, daf dieser Zustand immer dann auf-
tritt, wenn der Regenwurm sich in einer Periode befand, in der er seine
Eier in Kokons ablegte. Fiir Lumbricus terrestris L., MULL. kann man
also in den Monaten April—August mit ziemlicher Sicherheit auf solche
Stadien rechnen, wahrend fiir Eisenia foetida Sav., der in Kompost-
haufen auch wéhrend des Winters Kokons legt, das ganze Jahr hin-
durch diese Moglichkeit besteht. Die Beobachtung dieser Ausstriche
—in frischem Zustande und im Préparat — machte die Bakterien-
natur der Stabchen zur vélligen GewiBheit.

b) Ubertragung.

Dies regelméflige Vorkommen und die gesetzmifBige Lokalisation
der Lumbricus-Bakterien mufite von vornherein damit rechnen lassen,
daB besondere, ebenfalls stets in den gleichen Bahnen ablaufende Uber-
tragungseinrichtungen das Zusammenleben der beiden Partner — Wurm
und Bakterium — garantierten. Hat sich doch auch immer wieder
bei den neueren Symbiosestudien zeigen lassen, zu welch vorziiglich
funktionierenden Einrichtungen die Natur hierbei greift.

Um hier in unserem speziellen Fall diese Frage zu priifen, muften
zunéchst Eier und Embryonen untersucht werden; denn die Eiinfektion
stellt ja den bei weitem am héufigsten benutzten Weg hierbei dar. Es
zeigte sich aber bald, daBl Eier und jiingere Embryonen stets frei von
Bakterien waren. Dagegen hatten die Tiere, die kurz vor dem Aus-
schliipfen aus dem Kokon standen, stets die Ampullen mit Bakterien
gefiillt. Diese wichtige Feststellung wies mit aller Deutlichkeit auf eine
Infektion im Kokon hin, die im letzten Stadium der Entwicklung vor
sich gehen muf. Voraussetzung hierzu aber mufBite eine vorangegangene
Infektion der EiweiBfliissigkeit sein. Damit wurden plotzlich die oben
schon mitgeteilten Erfahrungen iiber eine besondere Schwellung der
Ampullen zur Zeit der Kokonbildung und die Verflissigung der sonst
eine Ortsverinderung der Bakterien verhindernden Kittsubstanz von
Bedeutung. Untersucht man Driisenkanal und besonders Harnblase
zu dieser Zeit genauer, so stellt sich heraus, da8 auch sie, die fiir gewshn-
lich frei von Bakterien sind, jetzt stark damit angefiillt sind. Der
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Schnitt durch die Harnblase (Abb. 5) zeigt, daB sie zu dieser Zeit nicht
in verklebten H#ufchen, sondern einzeln in die Harnblase gelangt sind.
Da die Schnitte durch die Ampulle keine merkliche Abnahme der Bak-
terienmenge erkennen lassen, muf3 wohl eine stérkere Vermehrung zu
dieser Zeit eingesetzt haben. Davon zeugen auch die hdufiger sichtbaren
Teilungsstadien. Nichts liegt nédher, als in diesen Vorgingen die Ein-
leitung einer Infektion der Kokonflissigkeit zu sehen. Macht man Aus-
striche von ihr und untersucht sie entweder frisch oder mit Sublimat
fixiert und Karbolthionin gefirbt, so zeigt sich, wie zu erwarten, dal

Abb. 5. Ausschnitt aus einer Harnblase von Luwmbricus terrestris. 15z Imm. Ok. 4.

stets Bakterien in ihr vorhanden sind, jedoch mit Unterschieden hin-
sichtlich der Mengen. Frisch gelegte Kokons enthalten die Bakterien
in nicht zu zahlreichen, kleinen Haufchen. GroBe Flichen der aus-
geschmierten Eiweilfliissigkeit sind vollkommen frei von ihnen (Abb. 6).
Je idlter aber der Kokon ist, um so zahlreicher finden sich die Bakterien,
bis endlich ein Stadium erreicht wird, wo die ganze Eiweilfliissigkeit
gleichmiiBig davon erfiillt ist (Abb. 7). Die Bakterien liegen dann dicht
an dicht in der EiweiBfliissigkeit, die, anfangs meist zdh und triibe,
nun schon ziemlich diinnfliissig und klar ist. Es hat demnach eine starke
Vermehrung der Bakterien stattgefunden.

Nachdem wir also eine gewaltige Uberschwemmung der Kokon-
fliissigkeit mit den Symbionten haben eintreten sehen, bleiben zwei



Bakterien und Bakteroiden bei Oligochiten. 597

Wege, auf denen sie in die Ampullen der anfangs sterilen Embryonen
gelangen konnen. Da der Embryo sich von der EiweiBflissigkeit nihrt,
ist es ohne weiteres moglich, daBl die Bakterien mit dem Né&hrbrei in
den Darm gelangen. Von hier konnten sie durch die Darmwand treten,
in die Leibeshohle gelangen und entweder nach abermaliger Passage
von Zellwinden oder durch den Trichter in das Lumen der Nephridien
gelangen. Tatséchlich scheidet bei ndheren Studien aber dieser Weg
aus. Wohl finden sich die Bakterien alsbald auch im Darmlumen, aber
sie unterliegen hier offenbar der Verdauung. Jedenfalls habe ich nie
beobachten konnen, daB sie etwa aus dem Darmlumen in die Gewebe
oder in das Zolom eindringen, wohl aber kann man dort haufig Uber-
génge von unversehrten Stabchen bis zu unregelméBigen Haufen kleiner
Korner, die man vielleicht als in Zerfall befindliche Bakterien deuten

Abb. 6. Ausstrich aus einem frisch gelegten Abb. 7. Ausstrich aus einem #lteren Kokon von
Kokon von Lumbricus terrestris. 112 Imm. Ok, 12. Lumbricus terrestris. 11z Imm. Ok. 12,

darf, erkennen. Das sich entwickelnde Nephridium und die umhiillenden
Gewebe aber bleiben jedenfalls bakterienfrei. So kommt es, dafl der
Embryo schlieBlich bereits gut ausgebildete Ampullen besitzt, diese
aber, obwohl er in einer mit Bakterien dicht gefiillten Fliissigkeit
schwimmt, noch vollkommen frei davon sind. Der andere Weg, der sich
der Infektion a priori bietet, ist der durch die segmental sich 6ffnenden
Exkretionsporen. Unsere Beobachtungen haben ergeben, dall er es
tatséchlich ist, der eingeschlagen wird.

Der Exkretionsporus bricht bekanntlich erst durch, wenn das Ne-
phridium vollkommen ausgebildet ist. Dieser Durchbruch ist an keine
bestimmte Stelle gebunden und hangt davon ab, wie der Ausfiihrgang
der Harnblase sich zwischen der Ringmuskulatur anlegt. Da dieser
Ausfithrgang also nicht fest bestimmt ist, hilt es schwer, ihn immer mit
Sicherheit auf den Schnitten zu finden, um so mehr, da er nur eine diinne
Wand besitzt und verhédltnismaBig eng ist. Damit hingt auch zusammen,
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daB es nicht leicht ist, auf den Schnitten das erste Stadium des Ein-
tretens zu Gesicht zu bekommen. Immerhin gelang es bei sorgfaltiger
Durchsicht, sie im engen Lumen des Ausfiihrganges mit Sicherheit
festzustellen. Sehr leicht dagegen ist es, sie dann in der viel gréBeren
Harnblase zu finden (Abb. 8 und 9), zumal man von ihr auch fast immer
gute Léngsschnitte bekommt. Hier liegen sie gewShnlich zu dieser Zeit

Abb. 8. Anschnitt einer Harnblase eines Embryo von Lumbricus terrestris. 1/ Imm. Ok. 4,
Die Bakterien sind auf dem Wege in die Ampulle.

in groBerer Anzahl und dringen nun allméhlich in die Ampulle ein
(Abb. 10—12). Fiir das genaue Studium dieser interessanten Phase im
symbiontischen Zyklus ist es besonders giinstig, daB die Entwicklung

Abb. 9. Querschnitt durch Abb. 10. Anschnitt der beiden Ampullenschenkel eines Embryos.
ebensolche Harnblase. iz Imm. Ok. 12. Die Ampuile ist noch schwach mit Bakterien
besiedelt.

der Nephridien in jedem Wurm ja kranialwirts immer weiter fort-
schreitet, so daB eine Schnittserie durch einen solchen Embryo zugleich
eine Reihe fortschreitender Infektionsstadien liefert. Vergleicht man
sie untereinander, dann ergibt sich auch deutlich daraus die Richtung
der Einwanderung vom Exkretionsporus in die Harnblase und von hier
in die Ampulle, also entgegengesetzt dem kiinftigen Exkretionsstrom.
Als besonders giinstig erwies sich uns hierzu Lumbricus rubellus HoFF-
MEISTER. In dem vorderen Korperabschnitt sind dann die Ampullen
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bereits mit Bakterien gefiillt. Hierauf folgt eine Zone, in der die immer
leicht aufzufindende Harnblase Bakterienhdufchen enthilt, wahrend
die Ampullen von Bakterien teils frei, teils wenig infiziert sind. Und
in dem hinteren Kérperabschnitt sind weder in der Ampulle noch in

Abb. 11. Querschnitt durch einen Schenkel der Ampulle aus demselben Embryo von der
vorderen Korperregion. Die Bakterienbesiedlung ist dichter geworden. 1/ Imm. Ok. 12.

der Harnblase Bakterien zu finden. Wenn aber der Wurm den Kokon
verlaBt, sind sémtliche Ampullen infiziert.

Damit wire der Ubertragungszyklus im wesentlichen geschlossen.
Es bleibt aber noch die Frage zu
klidren, wie die Bakterien aus dem
Muttertier in den Kokon gelangen.
Diese Frage wire zu 16sen, wenn es
gelange, die Kokonbildung des Re-
genwurms zu studieren. Das ist
aber bis jetzt nicht moglich ge-
wesen. Selbst ein so griindlicher ) .
und langjahriger Beobachter der AbD-12. gilrl;ifes.n ti]/;:;e;ﬁf;fie oﬁfn 11?2‘.]“e fings
Embryonalentwicklung der Oligo-
chiaten, wie VEIDOVSKY (1888—1892) mul, gestehen, daf} es ,,absolut
unmoglich ist, einen Regenwurm bei der Kokonbildung zu iiberraschen‘‘,
Er meint aber, daB diese dhnlich erfolgen muB wie bei Rhynchelmis. Dem-
nach wiirde also am Vorderkorper zunidchst ringférmig um den ganzen
Korper eine Ausscheidung von Hautsekreten erfolgen, die spéter zur Ko-
konmembran erstarrt. Darunter wird nun von den Eiweiidriisen der Epi-
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dermis die EiweiBfliissigkeit abgesondert, in die die Eier und Spermato-
zoen abgegeben werden. Durch diesen Wulst, der dullerst eng um den
Wurm herumliegt, zieht er nun den Vorderkérper unter starken Kon-
traktionen zuriick. Es ist augenscheinlich, dal hierbei eine Entleerung
der Harnblase und wenigstens ein teilweises Auspressen der zu dieser
Zeit stark geschwollenen Ampullen erfolgen muB. Verlauft aber der
Prozel der Kokonbildung so — und es gibt keine Griinde, die dagegen
sprechen —, dann mul} notwendig eine Infizierung des Kokons erfolgen.
Es wird dann auch verstindlich, dafl nur in den Perioden der Xokon-
bildung die Ampulle stark mit Flissigkeit gefiillt ist, und dafl nur dann
Bakterienansammlungen in der Harnblase zu finden sind. Daf} die
Bakterien in den Kokons mit denen der Ampulle identisch sind und
von ihnen stammen, wird noch durch folgende Tatsachen duBerst wahr-
scheinlich gemacht: 1. Der mikroskopische Vergleich 1aBt erkennen,
daB keinerlei morphologische Unterschiede zwischen den Ampullen- und
Kokonbakterien bestehen. 2. Man findet in den Kokons nur Bakterien
von einer Art. 3. Wollte man annehmen, daf3 auch Bakterien von aulen
hereinkommen, so miiiten doch manchmal verschiedenartige Bakterien
in der Eiweilflissigkeit festzustellen sein. 4. Es spricht auch fiir ihre
Identitét, dafl die Bakterien in dem Kokon in keiner die Embryonen
schidigenden Weise wirken, dall es sich also um Formen zu handeln
scheint, die an den Entwicklungszvklus des Wurmes offenbar an-
gepalit sind.

¢) Vergleichende Untersuchungen an anderen Lumbriciden.

Obgleich diese Untersuchungen, wie ich schon einleitend ausfiihrte,
in der Hauptsache an Lumbricus terrestrisL., MULLER angestellt wurden,
sind die Ergebnisse stets an anderen Lumbriciden, soweit das Material
zu beschaffen war, nachgepriift worden. Ja, durch die Freundlichkeit
von Herrn Prof. MICHAELSEN war es moglich, die Ampullen einer Reihe
nichtdeutscher Lumbriciden vergleichsweise zu untersuchen. Es er-
gaben sich iiberall analoge Verhéltnisse. Auch waren die Unterschiede
der Bakterien in bezug auf Form und Grofe zwischen den einzelnen
Arten nur geringfiigig.

Folgende Zusammenstellung soll zeigen, welche Arten untersucht
wurden, und wie weit die Untersuchungen durchgefithrt werden konnten.
In derselben Weise wie bei Lumbricus terrestris wurde die Ubertragung
nachgepriift bei

Eiseniella tetraedra (typica) Sav.,
Allolobophora caliginosa trap. ANT. DUG.,

’ chlorotica Sav.,
Dendrobaena rubida var. subrubicunda EISEN,
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Octolasium lacteum ORLEY,

Lumbricus rubellus HOFFMEISTER,
’ castaneus SAvV.,

Eisenia veneta hortensis MICH.

Bei den nachfolgenden Arten konnte die embryonale Infektion wegen
Materialmangel nicht nachgepriift werden, wohl aber wurde die An-
wesenheit von Bakterien im Kokon und in der Ampulle festgestellt.

Eisenia foettda SaAv.,
Allolobophora caliginosa SAV.,
Dendrobaena octaedra SAv.,
Bimastus eisent LEVIUS.

Die folgenden Lumbriciden konnten nur auf ihre Ampullen hin unter-
sucht werden, weil die Kokons nicht einwandfrei zu erhalten waren.

Allolobophora longa UDE,

' limacola MicH.,
Helodrilus oculatus HOFFMEISTER,
Bimastus constrictus Rosa,
Octolasium cyaneum SAV.,
Eisenia rosea SAv.

Von auBlerdeutschen Lumbriciden konnten natiirlich nur die Ampullen
untersucht werden. Es waren:

Octolasium cyaneum SAV., Wales,
. complanatum ANT. Duc., Spanien,
Allolobophora smaragdina Rosa, Krain,
' georgit MicH., Spanien,
’ jassyensis MicH., Ruménien,
' japonica MICH., Japan,
Dendrobaena mariupoliensis WYSSOTZKY, SiidruBland,
Eisenia tigrina Rosa, Ungarn,
,,  veneta hortensis MicH., Chile,
Bimastus parvus EISEN, Kapland,
) palustris H. F. MOORE, Nordamerika.

Es ist also von samtlichen Unterfamilien der Lumbriciden eine Reihe
von Vertretern des In- und Auslandes untersucht worden, ohne daB
auch nur einmal abweichende Ergebnisse gefunden wurden. Demnach
ist kaum zu erwarten, da unter den iibrigen Arten sich noch welche
befinden, die von den untersuchten prinzipiell abweichen.
Zusammenfassend ergibt sich also folgendes Bild: Alle Lumbriciden
leben in gesetzméfBiger Weise mit Bakterien zusammen, und zwar ist
diese Gemeinschaft auf einen kurzen Abschnitt des Nephridiums, die
Ampulle, begrenzt. Die Bakterien sitzen hier im Lumen, nicht in den
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Zellen. Die Ubertragung erfolgt durch Infektion der EiweiBfliissigkeit
der Kokons, in der die Bakterien sich stark vermehren, und von wo sie,
entsprechend der fortschreitenden Entwicklung der Nephridien, durch
die jeweils durchbrechenden Exkretionsporen wieder in die Ampullen
des heranwachsenden Wurmes einwandern. Dies geschieht noch inner-
halb des Kokons. Unterschiede in bezug auf die Bakterien und in der
Ubertragungsweise konnten innerhalb der Lumbricidenfamilie nicht
festgestellt werden. Die Verhéltnisse sind in hohem MaBe einheitlich
bei allen Unterfamilien durchgefiihrt.

d) Untersuchungen an anderen Oligochiiten.

Es ergab sich nunmehr die Frage, ob die Familie der Lumbriciden
in der Besiedlung der Ampulle mit Bakterien eine Ausnahme unter den
Oligochaten bildet, oder ob nicht noch bei anderen Familien, wenn auch
nicht dieselben, so doch &hnliche Erscheinungen zu finden sind. Von
vornherein war zu erwarten, daf3 eine griindliche Untersuchung in dieser
Hinsicht nicht unfruchtbar sein wiirde. Die zunéchst nach dieser Rich-
tung angestellten Beobachtungen ergaben negative Resultate. Es han-
delt sich dabei um folgende, durch MICHAELSEN bestimmte Oligochéten :

Familie Megascolecidae.

1. Unterfamilie Acanthodrilinae.
Yagansia spatulifera MIcH., terrestrisch, Chile. Microscolex dubius
FrETCH, terrestrisch, Australien.
2. Unterfamilie Megascolecinae.
Plutellus marmoratus EISEN, terrestrisch, Kalifornien.
3. Unterfamilie Eudrilinae.
Eudrilus eugeniae KinB., terrestrisch, Ceylon.

Familie Glossoscolecidae.

1. Unterfamilie Criodrilinae.

Criodrilus lacuum HorrMm., limnisch, SiidruBland.

Alma nilotice GRUBE, limnisch, Agypten.

Sparganophilus eiseni Fr. SN., limnisch, Illinois.
2. Unterfamilie Hormogastrinae.

Hormogaster redit Rosa, terrestrisch, Sardinien.
3. Unterfamilie Microchaetinae.

Microchaetus microchaetus RAPP., terrestrisch, Kapland.

griseus MIcH., terrestrisch, Siidafrika.

Glyph@dmlus annandalet MicH., limnisch, Siidindien.

Callidrilus scrobifer MicH., limnisch, D.-Ostafrika.
Aufler diesen vorgenannten wurden noch zwei Vertreter der zu den
Glossoscoleciden gehérenden Unterfamilie Glossoscolecinae aus dem tro-
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pischen Siidamerika untersucht, die im Gegensatz zu den anderen gut
ausgebildete Ampullen mit Bakterienbesiedlung erkennen lieBen. Hijer-
durch wurde ich veranlaBt, diese Unterfamilie einer niheren Betrach-
tung zu unterziehen. Wieder war es Herr Professor MICHAELSEN in
Hamburg, der mir dazu bereitwilligst das Material zur Verfiigung
stellte. Es zeigte sich nun, daB die Verhéltnisse bei den Glossoscolecinen
in interessanter Weise von denen der Lumbriciden abweichen. Zeigte
hier die Bakterienbesiedlung keine bemerkenswerten Unterschiede inner-
halb der Familie, so ist bei den Glossoscolecinen in dieser Hinsicht kaum
eine Gattung der anderen vollig gleich. Nur in einem Punkt herrscht
hier fast durchgehend Ubereinstimmung. Die Bakterien sitzen hier
immer — abgesehen vielleicht von der Gattung Diachaeta — im Lumen
und n den Zellen der Ampulle. Bei der nun folgenden Besprechung
beginne ich mit den Gattungen, die im Sinne meiner Untersuchungen
den Lumbriciden am nichsten stehen. Vorausschicken méchte ich
jedoch noch zwei Bemerkungen allgemeiner Art. Bei den Lumbriciden
ergab sich die Abgrenzung der Ampulle von dem Driisenkanal, von dem
sie ja selbst ein Teil ist, durch die Besiedlung mit Bakterien. Da diese
Abgrenzung bei den Glossoscolecinen auch immer moglich ist — mit
Ausnahme der Gattung Glossoscolex —, so werde ich auch bei den fol-
genden Ausfithrungen den Begriff Ampulle im Sinne der Lumbriciden-
ampulle anwenden. Das Material war, wie iiblich, in Alkohol fixiert.
Das ergab nicht immer einen guten Erhaltungszustand der Gewebe, so
daB ich mich bei einigen Gattungen auf allgemeine Feststellungen be-
schrinken mufite. Von diesen konnte ich deshalb auch keine Abbil-
dungen liefern.

Gattung Diachaeta, terrestrisch, Antillen.

Drachaeta thomasi BENHAM besitzt eine Ampulle, die in Gestalt und
GroBe der Lumbricidenampulle dhnlich ist, nur da8 die dort erkennbare
Keulenform hier mehr zu einer kugeligen wird. Die Grenzen der ein-
zelnen Zellen heben sich schon bei schwacher VergréBerung als deutliche
Einschniirungen am Auflenrande ab. Das Sark erscheint fast struktur-
los. Man erkennt nur eine Reihe verschieden grofler Sekrettropfen, die
von ziemlich gleichmaBiger, hellgelb erscheinender Beschaffenheit sind.
Der Kanal ist fast ganz mit Bakterien angefiillt, die auffallend kurz und
dick erscheinen. Sie firben sich stéirker an den Polen, zwischen denen
nur eine kurze hellere Zone liegt. Die Grenze zwischen dem Bakterien-
haufen und den Zellen ist deutlich. Ob das Plasma der Zellen auch be-
siedelt ist, konnte wegen schlechter Fixierung nicht genau entschieden
werden. Da jedoch die anderen Glossoscolecinen eindeutig Bakterien
in den Zellen haben, ist es hier wohl auch anzunehmen. Der an-
schlieBende Driisenkanal und die Harnblase sowie das iibrige Nephridium
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sind vollkommen bakterienfrei. Es sind also im allgemeinen nur gering-
fiigige Unterschiede gegeniiber den Lumbriciden vorhanden.

Gattung Enantiodrilus, terrestrisch, Brasilien.

Enantiodrilus borellit CoaN. Im allgemeinen gilt das von Diachaeta
Gesagte auch fiir diese Gattung. Auch hier ist die Ampulle verhéltnis-
maBig klein, der grofite Querschnitt kaum grofer als das angeschnittene
Bauchmark. Ihr duBerer Umril} unterscheidet sie fast nicht von einer
Lumbricidenampulle. Hier sind die Sekrettropfen noch héaufiger als
bei Diachaeta, so daBl die Zellen dicht damit angefiillt erscheinen. In
den Sekretanhdufungen sieht man vereinzelt Bakterienansammlungen.
Die Bakterien sind ebenfalls kurz, jedoch bedeutend diinner als bei
Diachaeta. Das iibrige Nephridium ist frei von Bakterien.

Die nun folgenden Gattungen zeigen, daBl die Anhéufung von Se-
kreten in dem Ampullengewebe die Ampulle in erstaunlicher Weise
anschwellen 146t, wihrend gleichzeitig die Bakterien auch in groferen
Mengen die Zellen besiedeln.

Gattung Andiorrhinus, terrestrisch, Brasilien.

Andiorrhinus rubescens MicH. und Andiorrhinus pictus MicH. An
geeigneten Querschnitten durch einen Andiorrhinus fallen sofort zu
beiden Seiten des Bauchmarks
zwei Gebilde auf, die in ihrer
Ausdehnung das angeschnittene
Bauchmark um das Doppelte
ibertreffen. Wir haben hier die
Ampullen vor uns, wie an dem

Lumen und dem breiten Bak-

Abb. 1:‘:].“5;11"2%0:7223{:uzwe&cg‘n; Querschnitt  terienbelag der Zellen leicht zu

v erkennen ist. Schon beischwacher

VergréBerung sieht man in den Zellen zahlreiche Sekrettropfen, die nach

dem Teil der Ampulle hin, der in den Driisenkanal tibergeht, dunkler
werden (Abb. 13).

Abb. 14 zeigt eine Zelle vom helleren Teil der Ampulle. Sie ist ganz
mit Sekrettropfen von wechselnder Gréfle erfiillt. Thr Rand nach dem
Lumen hin hat, wie bei den Lumbriciden, einen Bakteriensaum. Die
Sekrettropfen erscheinen schwach gelblich und von ziemlich gleich-
mafliger Struktur. Sie nehmen in Eisenhamatoxylin nur schlecht eine
Farbung an und geben sie in Eisenalaun sehr schnell wieder ab. Nur
in wenigen Tropfen sieht man Bakterien und zwar in wechselnder Zahl
von einigen wenigen bis zu gréferen Haufen. Selten liegen Bakterien
zwischen den Tropfchen. Die Zelle hat mehrere Kerne, die verhiltnis-
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mafig klein sind. Sie erscheinen teils kugelig, teils hantelformig, haufig
in mehrere spitze Fortsitze auslaufend.

In dem Ausschnitt der Ampulle, den Abb. 15 wiedergibt, sind die
Sekrettrépfchen weniger zahlreich und auch noch mit verhéltnisméBig
wenigen Bakterien besiedelt. Auch der Rand nach dem Lumen zu zeigt

Abb. 14. Andiorrhinus rubescens, Eine Zelle der Ampulle mit wenigen Bakterien. /12 Imm. OK. 2.

weniger Bakterien, um so besser sieht man den dichten Zilienbesatz,
der hier bei Andiorrhinus zum ersten Male auftritt und bei den folgen-
den Gattungen stets im grofiten Teil der Ampulle vorhanden ist. Die

Abb. 15.  Andiorrhinus rubenscens. Eine Zelle der Ampulle mit Zilienbesatz. 1/1z Imm. Ok. 4.

Vergroerung der Ampulle erfolgt also fast ausschlieBlich auf Kosten
des Wimperkanals.

Einen anderen Anblick bieten die Zellen der Ampulle, die in der
Niahe des Driisenkanals sitzen (Abb. 16). Wieder sieht man am Rande
der Zelle einen Belag von stibchenférmigen Bakterien und die Zelle
mit zahlreichen Sekrettropfen erfiillt. Dagegen findet man hier kaum
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einen Tropfen, der ohne Bakterien ist, ja, in manchen liegen sie in so
dichten Mengen, dafB nichts weiter als eine Bakterienkugel erkennbar
ist. Im allgemeinen sind die kleinen Sekrettropfen am dichtesten be-
siedelt, wihrend in den groflen die Bakterien in verhaltnism#Big geringer
Anzahl auftreten. Auch zwi-
schen den Tropfen sieht man
sie fast iberall liegen. Man
hat durchaus den Eindruck,
als wenn die Sekrettropfen
durch die Tatigkeit der Bak-
terien zusammenschrumpfen
wiirden.
Im Driisenkanal hort der
Bakterienbelag im Lumen
auf, dagegen sind in den Zel-
len die Bakterien noch zahl-
reich zu finden. Anfangs
sieht man noch viele Sekret-
Abb. 16. Andiorrhinus rubescens. Eine Zelle derselben kugeln in den Zellen, spater
Ampulle mit vielen Bakterien. 132 Imm. Ok. 8. verschwinden diese vollkom-
men. Dann sind die Bakte-
rien ziemlich gleichmiBig im Plasma verteilt. Wahrend die anfangs
kaum erkennbare peritoneale Umhiillung immer breiter wird, werden
die Zellringe des Kanals allméahlich kleiner. Zuletzt liegen die Bakterien
nur noch in einer schmalen Zone um den Kanal, um in der Harnblase
dann véllig aus dem Plasma zu verschwinden. Jedenfalls konnte nie-
mals mit Sicherheit festgestellt werden, daBl die Bakterien hier auch
in den Zellen sitzen.
Die beiden folgenden Gattungen schlieBen sich unmittelbar den
Andiorrhinen an.

Gattung Andiodrilus, terrestrisch, Columbia.

Andiodrilus affinis Mica. Hier liegen die Verhiltnisse dhnlich wie
bei Andiorrhinus. Abb. 17 zeigt einen Ausschnitt aus der Ampulle.
Auffillig ist die Dicke der Bakterien, die darin alle anderen bisher
gefundenen Ampullenbakterien iibertreffen.

Gattung Thamnodrilus, terrestrisch, trop. Siidamerika.
Thamnodrilus columbianus MicH.,

duodenarius MicH.,

’ huwaldi MIcH.,

» purnio MIcH.,

tenkater HORST.

bR

3
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Die Ampulle ist hier noch grofer als bei Andorrhinus. Sie reicht fast
von einer Zélomwand bis zur anderen und zeigt einen Querschnitt von
mehr als der sechsfachen Gréfle des angeschnittenen Bauchmarks.

Abb. 17. Andiodrilus affinis. Teil einer Ampulle. 1/;; Imm. Ok. 4.

Bildete sie bei den Lumbriciden einfach die Spitze der einen Schleife,
s0 ist sie hier als gewaltig angeschwollene ,,Spitze** umgelegt und an die

Abb. 18. Thamnodrilus purnio. Teil des Driisenkanals. 1/;; Imm. Ok. 4.

beiden Schenkel gepreBt, da sie andernfalls das Bauchmark véllig ver-

dringen miifte. AufBlerdem fallt die starke Ausdehnung des Driisen-

kanals in Lénge und Breite auf. Dies scheint auf Kosten des Wimper-

und Schleifenkanals zu gehen, die beide ziemlich kurz sind. Im iibrigen

sind die Ampullen und der Driisenkanal in derselben Weise besiedelt
Z. £. Morphol. u. Okol. d. Tiere Bd. 6. 39
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wie bei Andiorrhinus. Abb. 18 zeigt einen Auschnitt aus dem Driisen-
kanal, aus dem hervorgeht, daB die Bakterien hier nur im Plasma, nicht

im Lumen sitzen.

Abb. 19. Thamnodrilus duwodenarius. Teil einer Ampulle. Am AuBenrande 2 Bakteroiden.

112 Imm. OKk. 8.

Gattungen Rhinodrilus und Inkadrilus, terrestrisch, tropisches

Stidamerika.

Rhinodrilus papillifer Mick. und Inkadrilus octocystis MicH. Bei
diesen beiden Gattungen muflte ich mich auf die Feststellung beschran-
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Abb. 20. Pontoscolex

ken, daB sie eine mit Bakterien besiedelte, den
Thamnodrilen dhnliche Ampulle besitzen. Nihere
Untersuchungen konnten nicht gemacht werden, da
das Material zu schlecht fixiert war.

Gattung Pontoscolex, terrestrisch, tropisches
Siidamerika.

Pontoscolex corethrurus Fr. M1z, Wir kommen
hiermit zu einer Gattung, deren Ampulle wieder
an die Lumbricidenampulle erinnert. In der duBeren
Form #hnelt sie ihr ganz, in der GréBe steht sie ihr
nach. Die Bakterien liegen im Lumen in geringeren
Mengen als bei Lumbricus, dafiir sitzen sie aber,
wenn auch ziemlich verstreut, teils einzeln, teils
in kleinen Haufchen im Plasma (Abb. 20). Die Zel-
len enthalten keine erkennbaren Sekrete. Der Drii-

corethrurus. Anschnitt senkanal ist bakterienfrei. In der Harnblase jedoch,

einer Ampulle, 1/ Imm.

Ok. 2.

besonders in ihrem letzten Abschnitt, liegen die
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Bakterien ziemlich zahlreich, stellenweise dicht beisammen in den
Zellen. Sie unterscheiden sich in ihrem Aussehen offensichtlich von den
Ampullenbakterien, indem sie linger sind und dadurch schlanker er-
scheinen. Eine erkennbare Veranderung der Gewebe in der Harnblase
ist durch sie nicht erfolgt (Abb. 21).

Abb. 21. Pontoscolex corethrirus.

Ausschnitt aus einer Harnblase. Ok. 4.

Gattung Glossoscolex, terrestrisch, tropisches Siidamerika.

Glossoscolex  colonorum
Mics. Bei der vorigen Gat-
tung hatten wir noch eine
gut ausgebildete, wenn
auch kleine Ampulle fest-
stellen kénnen, bei Glosso-
scolex fehlt sie vollig. Nur
an der Umkehr des Driisen-
kanals an der Spitze der
Schleife II erkennt man
die Stelle, die bei den Lum-
briciden von der Ampulle
eingenommen wird. An
der Abb. 22 kann man
sehen, daf3 im Lumen nur
wenige Bakterien sind. Es
ist kein dichter Belag wie
bei Lumbricus vorhanden.
Zahlreicher sitzen sie im
Plasma der Zellen, und
zwar hier in dem inneren
Teil dicht, nach aulen fast
ganz fehlend. Die Zellen
unterscheiden sich in ihrer
Struktur nur unwesentlich
von den Zellen des iibrigen
Nephridiums. Auch ist die
Besiedlung mit Bakterien
nicht allein auf die Ampul-

Abb. 22.

Abb, 23.

Glossoscolex colonorum. Ampulle. 13 Tmm.

Ok. 8.

Glossoscolex colonorum. Ausschnitt aus einer

Harnblase.

Y12 Imm. Ok. 8.
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lenzellen beschrankt. Das ganze Nephridium, einschlieflich Schleifen-
und Wimperkanal, enthélt sie in dichten Mengen. Auch in den Zellen
der Harnblase treten sie auf (Abb. 23), und zwar auch hier nach
dem Lumen zu dichter; nach auBen zu fehlen sie. Die Bakterien sind
hier noch schlanker als bei der Gattung Ponloscolex, so daB man sie
fast als fadenfdrmig bezeichnen kann.

Nochzwei Gattungen der Glossoscolecinen wurden untersucht : Onycho-
chaeta und Aptodrilus, beide terrestrisch, aus dem tropischen Siidamerika.

Onychochaeta windles BEDDARD konnte wegen des mangelhaften
Erhaltungsrustandes keine sichtbaren Ergebnisse bringen. Es ist viel-
leicht moglich, daB hier die Harnblase von Bakterien besiedelt ist. Von
Aptodrilus ohansi MicH. kann ich mit Sicherheit angeben, daf in keinem
Teil des Nephridiums Bakterien zu finden sind.

Zusammenfassend ergibt sich, dal wir bei den Glosscscolecinen zwei
Formen von Bakterien auseinanderhalten miissen, die sich auch morpho-
logisch durchaus unterscheiden: die schlanken Bakterien in der Harn-
blase oder im ganzen Nephridium und die polar sich stirker firbenden,
die nur in der Ampulle oder im Driisenkanal sitzen. Mit dem Auftreten
der ersten ist, obwohl sie auch in den Zellen lebt, keine Verinderung
der Gewebe verbunden. Wo die andere Form in der Ampulle vorkommt,
sind auch die Zellen in spezifischer Weise verdindert. Bei Pontoscolex
konnten wir nur eine kleine Ampulle feststellen, die der nur schwach
sezernierenden Ampulle der Lumbriciden gleicht. Diachaeta und Enan-
tiodrilus sondern Sekrete in gréferen Mengen ab, wodurch die Ampulle
starker angeschwollen ist. Bei Andiorrhinus und Andiodrilus, bei denen
die Bakterien zum Teil in dichten Mengen in die Zellen eingedrungen sind,
konstatierten wir eine betrachtliche Anhdufung von Sekreten und weitere
Vergroflerung der Ampulle. Diese Tendenz erreicht ihren Héhepunkt
bei den Thamnodrilen, wo die iibrigen Teile des Nephridiums fast ganz
zuriicktreten gegeniiber der Ampulle und dem mit Bakterien besiedelten
Teil des Driisenkanals.

In diese sich klar abzeichnende Reihe 1afit sich die Familie der Lum-
briciden zwanglos einfiigen. Sie steht, wie wir gesehen haben, etwa an
ihrem Anfang. Hieraus jedoch etwaige Schiiisse iiber phylogenetische
Zusammenhiinge zwischen Lumbriciden und Glossoscolecinen ziehen zu
wollen, erscheint ausgeschlossen. Wahrend die Glossoscolecinen auf das
tropische oder subtropische Stidamerika beschrinktsind, fehlten die sonst
so weit verbreiteten Lumbriciden dort, die ja fast durchweg Bewohner
der gemiBigten und kalten Zone sind, bis sie durch die europiische
Einwanderung eingeschleppt worden sind. Wir haben es hier also
héchstwahrscheinlich mit einer Konvergenzerscheinung zu tun, die aller-
dings in dem abgeschlossenen siidamerikanischen Gebiet zu zahlreichen
Varianten gefithrt hat, so da8 innerhalb der Gattungen der Glosso-
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scolecinen die verschiedenen Besiedlungsformen der Bakterien, zumal
wenn sie an Ort und Stelle einmal noch genauer erforscht sind, sicher
als Kriterien der verwandtschaftlichen Beziehungen dienen kénnen.

e) Die Beurteilung des Zusammenlebens,

Uberblicken wir noch einmal kurz die wichtigsten Ergebnisse. Bei
den Lumbriciden ist stets eine genau abgegrenzte Stelle des Nephridiums,
die Ampulle, von Bakterien besiedelt. Diese bilden einen Belag auf der
nach dem Lumen gewandten Oberfliche der Zellen und sind anscheinend
in eine klebrige Substanz eingebettet. In den Perioden der Kokon-
ablage wird vor allem das Lumen der Harnblase von diesen Bakterien
iberschwemmt, die aber weder hier noch dort je in die Zellen selbst
eindringen. Sie werden vielmehr bei der Bildung des Kokons in dessen
EiweiBfliissigkeit abgegeben, in der sie sich wihrend der Dauer der
embryonalen Entwicklung stark vermehren, um dann, bevor der heran-
gewachsene Embryo den Kokon verlaf3t, wieder durch Ausfithrgang und
Harnblase in dessen sémtliche Ampullen einzuwandern. In erfreulicher
Weise konnten diese Ergebnisse durch die Untersuchungsbefunde an
den Glossoscolecinen, einer tropischen Unterfamilie der Glossoscole-
ciden, erweitert werden. Hier fanden wir Gattungen, bei denen die
Ampullen in dhnlicher Weise wie bei den Lumbriciden ausgebildet und
mit Bakterien besiedelt waren. Ein bemerkenswerter Unterschied zeigte
sich jedoch darin, daB die Bakterien hier auch in den Zellen leben. Man
findet sie bei den Gattungen mit kleinen Ampullen weniger zahlreich
im Plasma der Epithelzellen. Je gréfler jedoch die Ampullen werden,
in um so grofleren Mengen sind auch die Bakterien vorhanden. Hand
in Hand damit geht auch eine starke Anhiufung von Sekreten in den
Epithelzellen. Bei solchen Gattungen wird der Driisenkanal ebenfalls
besiedelt, der dann im Verein mit der gewaltigen Ampulle die iibrigen
Abschnitte des Nephridiums fast vollkommen verdrangt.

Die Ubertragung konnte bei diesen tropischen Formen nicht unter-
sucht werden, da von ihnen nur fixiertes Material zur Verfiigung stand.
Es ist jedoch mit Sicherheit anzunehmen, daB sie ebenfalls durch In-
fizierung der EiweiBfliissigkeit des Kokons erfolgt; denn einmal gelten
nach unseren sonstigen Erfahrungen derartige Einrichtungen jeweils
fiir die ganze systematische Einheit, und ferner kommt die sonst vor
allem iibliche Ubertragungseinrichtung in Gestalt der Eiinfektion wohl
schon deshalb nicht in Frage, weil es sich um ein Objekt mit totaler
Furchung von determiniertem Charakter handelt. BucHNER hat neuer-
dings (1926) darauf hingewiesen, daB solche Furchungsweise und Ei-
infektion sich offenbar — von verschwindenden Ausnahmen abgesehen—
ausschlieBen. Und weiterhin, weil Eiinfektion bei kérperhchlenbewoh-
nenden Symbionten nach unseren bisherigen Erfahrungen dem Wirts-
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organismus uniiberwindliche Schwierigkeiten bereitet (Cephalopoden
[PieraNTONI 1918], Dacus [PeTrRI 1909], heteroptere Wanzen [Kuskop
1924]).

Eine andere Frage jedoch, die erortert werden mubB, ist die, ob wir
dieses damit zum erstenmal klargelegte Zusammenleben Symbiose
nennen konnen. Dafiir spricht vor allem die allgemeine Verbreitung der
Erscheinung. Wir haben eine ganze Reihe von Gattungen der Lumbri-
ciden der verschiedensten Provenienz (Deutschland, England, Alpen-
lander, Spanien, Ruflland, Ruménien, Ungarn, Japan, Nord- und Siid-
amerika und Afrika) in den Kreis unserer Untersuchung stellen kénnen,
aber trotzdem keine Ausnahme gefunden! Und weiterhin begegnete
uns trotz des zahlreichen untersuchten Materials unter den einzelnen
Arten nie ein Exemplar ohne Bakterienbesiedlung. Parasiten und
harmlosen Commensalen ist solche Ubiquitit wesensfremd. Ferner
spricht entschieden fiir eine Bejahung dieser Frage der Umstand, daB
die Bakterien stets auf eine bestimmte, aufs schérfste abgegrenzte
Stelle beschrankt sind und innerhalb dieser offenbar hinsichtlich ihrer
Vermehrung sich fiir gewohnlich in recht engen Grenzen halten. Das
deutet doch alles sehr darauf hin, daB der Wirt regulativ in diese An-
giedlung der Bakterien eingreift. Eine solche regelnde Téatigkeit des
Wirtes scheint auch bei der Ubertragung eine Rolle zu spielen. Wie
wollte man sonst erkldren, daB nur in den Zeiten der Kokonablage
die Ampulle besonders geschwollen ist, und daB nur dann die
verkitteten Bakterien gelost und in die Harnblase geschwemmt
werden, von wo aus sie leicht in den Kokon gelangen konnen? Und
deutet nicht die Tatsache, dal alle untersuchten Embryonen, die reif
zum Ausschliipfen aus dem Kokon waren, simtliche Ampullen infiziert
hatten, auf derart innige und wohl funktionierende Wechselbeziehungen
hin, wie sie eben die moderne Symbioseforschung in iiberraschender
Fiille in jingster Zeit zutage geférdert hat? Endlich mufl auch noch
darauf hingewiesen werden, dall weder die Nephridien irgendwie durch
ihre Insassen geschidigt werden, noch die Embryonen trotz der lebhaften
Vermehrung der Bakterien in der EiweiBfliissigkeit eine erkennbare
Schidigung davontragen. Alles das scheint darauf hinzudeuten, daf
tatsichlich ein Verhiltnis vorliegt, wie wir es im Sinne BUCHNERs heute
als Symbiose bezeichnen, d. h. daB jene Mikroorganismen zwecks irgend-
welcher, uns zur Zeit noch unbekannter Dienste im Korper der Oligo-
chiten angesiedelt und pfleglich behandelt werden. Wir sind uns aber
dabei sehr wohl bewuBt, daB ein wirklicher Beweis hierfiir natiirlich
— wie in manchen anderen Fillen — aussteht, solange iiber die frag-
lichen physiologischen Leistungen nichts Sicheres bekannt ist. Ohne
experimentelle Untersuchungen sich iiber diese Gedanken zu machen,
erscheint hierbei besonders miilig; denn in anderen Féllen kommen uns
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vielfach bei solchen Deutungsversuchen wenigstens spezielle ernahrungs-
physiologische Fahigkeiten des Wirtes zu Hilfe, wahrend hier solche
Fingerzeige fehlen. Um an diese Frage heranzutreten, miiten wir vor
allem iiber die Teilvorgange der Exkretion in den einzelnen Abschnitten
des Nephridiums genauer unterrichtet sein. Bisher kénnen wir aber nur
auf Grund histologischer Beobachtungen eine verschieden geartete Tétig-
keit der einzelnen Abschnitte feststellen. Durch die Untersuchungen
von CufiNoT, ScHNEIDER und MAZIARSKI wissen wir lediglich, daB der
Schleifenkanal der Schleife II, die Ampulle und die erste Hilfte des
Driisenkanals Sekrete in Tropfenform ausscheiden, wihrend der Wimper-
kanal und die zweite Halfte des Driisenkanals Sekretkorner in das Lumen
abgeben, die dann in der Flissigkeit des Lumens aufgelost werden.
Man kénnte vielleicht an eine Beziehung der Bakterien zu jenen Sekret-
tropfen denken, etwa in dem Sinne eines Abbaus derselben. Denn es ist
sehr auffillig, daB der starken Uberschwemmung jener Zellen mit
Bakterien zugleich eine starke Anh&ufung von solchen geformten Se-
kreten parallel geht, und daBl dann gerade die Sekrettropfen ihr bevor-
zugter Aufenthalt sind.

Ubrigens steht die Besiedlung exkretorischer Organe durch Sym-
bionten nicht vereinzelt da. Man wullte schon lingere Zeit von Cyclo-
stoma elegans DraP, daBl in ibrer allerdings anders gearteten Speicher-
niere (,,Konkrementdriise‘‘) normalerweise Bakterien vorkommen. Bis
vor kurzem war dies nur fiir jene eine Art festgestellt. Nun haben die
in Zurich von MEYER (1924) vorgenommenen Untersuchungen ergeben,
dafl sich auch in zahlreichen anderen tropischen Arten der verschie-
densten Herkunft ganz die gleiche Bakterienbesiedlung findet. Und
als interessantes Gegenstiick zu meinen Befunden bei Oligochiten er-
scheint es, wenn er unter den Verwandten auch eine weitere Familie, die
Annulariiden, gefunden hat, die dieselben Erscheinungen aufweist. Ja,
die Parallele geht noch weiter. Genau wie bei den Glossoscolecinen eine
Gattung (A ptodrilus) ohne Bakterien bleibt, so hat auch MEYER bisher
von einer Gattung der Annulariiden feststellen kénnen, dafl sie in ihrer
Speicherniere keine Bakterien hat. Vielleicht diirfte, was MEYER fiir
diese Gattung der Annulariiden vermutet, auch fiir A ptodrilus zutreffen,
némlich daB er nicht in die Familie, der er bisher zugerechnet ist, gehort ?
Ubrigens war es auch bei Oyclostoma bisher trotz eingehender Unter-
suchung nicht méglich, Sicheres iiber die Bedeutung des eigenartigen
Zusammenlebens auszusagen.

In diesem Zusammenhang sind auch die Untersuchungen REICHE-
NOWs zu erwihnen, der in den Harnblasen des medizinischen Blutegels
symbiontische Organismen gefunden hat, also an einer Stelle, die mit
der von uns studierten enge Beziehungen besitzt. Doch stehen iiber
diesen Fall, der sich in die groBe Reihe der Symbiosen bei blutsaugenden
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Tieren einfiigt, ndhere Angaben noch aus?!). Unsmuf dieses Vorkommen
bei weiteren Anneliden nicht nur deshalb interessieren, weil daraus her-
vorgeht, daB deren Nephridien offenbar iiberhaupt einen beliebten Ansied-
lungspunkt fiir eventuelle Symbionten darstellen, sondern vor allem auch,
weil wir dank unserer Erfahrungen nun mit ziemlicher Sicherheit voraus-
sagen konnen, wie bei Hirudo medicinalis wohl die Ubertragung vor sich
gehen wird. Handelt essich jaauch hier um ein Kokons ablegendes Tier.

Das gleiche gilt wohl auch fiir Placobdella catenigera, die, auf Schild-
kroten lebend, zwar keine Infektion der Exkretionsorgane aufweist, son-
dern im Lumen und dem Gewebe zweier ,,Osophagusdriisen‘‘ Symbionten
ansiedelte, welche hier nach der Nahrungsaufnahme zum Teil in den
Magen entleert werden, wo sie die Verfliissigung der roten Blutkérper-
chen beschleunigen sollen. Von der Ubertragung wissen wir auch hier
bisher nur, daB jiingste Wiirmer, die noch nie gesogen haben, bereits
infizierte Osophagusdriisen besitzen. DaB sie irgendwie gesetzmiBig
geregelt wird, steht auBler Zweifel. Hochst wahrscheinlich ist es, daB
auch hier der beschrittene Weg iiber eine Infektion der Kokonfliissigkeit
und relativ spite Embryoneninfektion fiihrt.

5. Bakteroiden.

In der Einleitung fiithrte ich bereits kurz aus, daBl wir Bakterien
und Bakteroiden durchaus unterscheiden miissen. Die Bakteroiden haben
schon mehrfach die Forscher beschaftigt, ohne dafl man sich iiber ihre
Natur klar werden konnte. CERFONTAINE (1890), der zum erstenmal
eine Abbildung von ihnen gibt, sagt dariiber: ,,On trouve ici représentés
des amas de corpuscules bacilliformes que 1’on rencontre un peu partout
dans les tissus du Lombric et dans la cavité du corps. Ces corpuscules
sonst probablement des bacilles et cela nous explique peut-étre pourquoi
les Lombrics morts se décomposent si rapidement.” Er zeichnet sie im
allgemeinen als deutliche stdbchenartige Gebilde, verschieden in der
Linge und Dicke, ohne jedoch Uberginge zu Kérnchen zu demon-
strieren. Nach ihm hat Cufnor (1898) sie genauer untersucht. Er
spricht von Bakteroidenzellen, die von kleinen, farblosen, an den Ecken
ahgestutzten Kristalloiden erfiillt sind. Diese hétten mit Bakterien
erstaunliche Ahnlichkeit und triten leicht aus den Zellen heraus. Er
sagt dann weiter: ,,Les bactéroides mis en liberté sont immédiatement
phagocytés par les amibocytes du coelome, qui les digérent graduelle-
ment en les transformant en petites boules. C’est surtout alors que la
ressemblance avec des bactéries devient extraordinaire, d’autant plus
que les bactéroides se colorent par la méthode de Gram et la fuchsine

1) Inzwischen konnte BucHNER auch die alte Angabe iiber das konstante
Vorkommen von Pilzmycelien in der Speicherniere der Molguliden bestétigen
(nach miindl. Mitt.).
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de ZIEL & peu prés comme de vrais microbes. Die Ahnlichkeit mit
Bakterien erscheint ihm sogar so gro3, daf} er eine Identitat der Bak-
teroiden mit Tuberkelbazillen, die LorRTET und DESPEIGNES im Lum-
bricus nachgewiesen haben wollen, fiir sehr wohl méglich héalt. In seinen
Abbildungen allerdings zeichnet er sie mit so scharfen Ecken, wie sie
bei Bakterien kaum vorkommen diirften. Die beiden Bakteroiden, die
er bei einer Vergréferung von 1270 in einer Zeichnung wiedergibt
(Abb. 24 und 25), lassen deutliche Zuspitzung und ausgeprigte Kristall-
flachen erkennen.

ScENEIDER (1902) spricht in seinem Lehrbuch der vergleichenden
Histologie mehrfach von Bakteroiden. Er sagt von ihnen bei der Be-
sprechung des Bindegewebes von Eisenia rosea (siehe dort S.411):
,»Der bemerkenswerteste Charakter der (Bindegewebs-) Strange ist aber
die Einlagerung stabférmiger, scharf begrenzter Gebilde, die als Balk-
teroiden bezeichnet werden und vielleicht Bakterien (CufiNoT) vorstellen,
die im Bindegewebe schmarotzen. Die Bakteroiden erscheinen gewshn-
lich als schmale, glinzende, kristallahnliche Stibchen mit stumpf ge-
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Abb. 24. Bakteroiden nach CUENOT 1898. Abb. 25, Bakteroiden in einer Lymphzelle nach

CUENOT 1898.

eckten Enden. Sie liegen in Gruppen beisammen, zum Teil einander
parallel, zum Teil nach verschiedenen Richtungen orientiert; Eosin
farbt sie nur leicht gelblich, Toluoidin griin, Pikrinsédure gelb, Eisen-
himatoxylin schwirzt sie. Gegeniiber den Methoden der Bakterien-
firbung verhalten sie sich wie echte Bakterien. Indessen ist weder eine
Vermehbrung durch Teilung sicher bekannt, noch wurden sie bis jetzt
in Reinkulturen geziichtet; auch zeigen sie keinerlei feinere Strukturen,
und ihre Form ist nicht immer die geschilderte regelmaige. Es schwankt
die GroBe und Dicke; oft erscheinen sie auch von abgerundeter Gestalt,
und nicht selten findet man Uberginge zu Kornchen verschiedener
GrofBle und verschiedener Form, die als Zerfallsprodukte der Stibchen
erscheinen. Die Bakteroiden liegen in hellen Rédumen der Sarkstrange
und man gewinnt oft den Eindruck, als wenn die schlauchartige Aus-
bildung der Stringe durch ihre Anwesenheit bedingt wire. Vielleicht
stellen sie eine besondere Art von Trophochondren vor.“ SCHNEIDER
sagt also einmal, daBl sie vielleicht Bakterien darstellen, withrend er
ein andermal vermutet, daBl sie eine Art von Trophochondren wiren.

Nun hat neuerdings TRosaN (1919) die Bakteroiden, deren Bakterien-
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natur er durchaus in Abrede stellt, mit der Entstehung und dem Wachs-
tum des fibrillir-faserigen Bindegewebes in Zusammenhang gebracht.
In seiner Arbeit ,,Bakteroiden, Mitochondrien und Chromidien* spricht
er in ausfithrlicher Weise iiber Granulationen im Bindegewebe von
Chaetopterus variopedatus Crap. Er will jedoch die Ergebnisse seiner
Untersuchungen auch auf die Oligochéten anwenden und deren Bak-
teroiden mit den ,,Fibrochondren® des Chaetopterus identifizieren, so
daB ich mich etwas genauer mit seinen Ausfiihrungen beschéftigen muB.
Zunichst sei kurz das Ergebnis seiner Betrachtungen skizziert: ,,In
alternden Bindegewebszellen scheidet sich die fliissige Substanz von der
festen. Diese sammelt sich an den Zellfortsétzen in Form von Kérnchen-
reihen, die also zunichst nur Bestandteile des Plasmas sind. Dann
kommen kornige Derivate des Kernes hinzu, die nun im Verein mit den
plasmatischen Kérnchen wandernde Reihen bilden. Aus den allent-
halben vorhandenen Lymphkanilen entnehmen die Granula neue Nah-
rung und wachsen. Die aus dem Kern stammenden Granula werden zu
jungen Bindegewebszellkernen, sobald sie deren GroBe erreicht haben.
Die iibrigen Granula teilen sich wiederholt, bis sie sich auflosend Binde-
gewebsfibrillen bilden.“ Trosans Betrachtungen griinden sich nur auf
Untersuchungen an einem marinen Polychéten. Gleichwohl will er die
Ergebnisse fiir alle Anneliden verallgemeinern. Er geht sogar noch
weiter. In einem zusammenfassenden Schlufkapitel unterzieht er
SceNEIDERs Lehrbuch einer eingehenden Priifung, da ,,von allen
Autoren nur K. C. ScENEIDER den in Frage stehenden Strukturen die
geniigende Aufmerksamkeit geschenkt hat“. Und wo von SCHNEIDER
,,das Auftreten von Granulationen gemeldet wird”, wo dieser Bilder
mit kornigem Bindegewebe zeichnet oder von Bakteroidenzellen spricht,
glaubt TROJAN eine Stiitze fiir seine Fibrochondrentheorie zu finden.
Unter anderen Beispielen fithrt er auch die von SCENEIDER beschrie-
benen Bakteroidenzellen im Fettgewebe der Periplaneta an, von denen
SCHNEIDER sagt: ,,Falls die Bakteroiden sich nicht als Bakterien erweisen
sollten, wiirden sie sehr bemerkenswerte Chondren noch unbekannter
Funktion repriisentieren, deren Vermehrung ein weiterer Beweis fiir
die individuelle organisierte Natur aller Chondren wéire®. SCHNEIDER
ist also hier vorsichtig und 148t die Frage durchaus offen, ob es Bak-
terien oder Chondren sind. TRoJAN aber sagt, dal er (SCHNEIDER)
auch kaum dafiir zu haben ist, in den geformten Einschliissen der
Fettzellen der Blattiden Bakterien zu sehen, sondern glaubt wieder
Chondren einer unbekannten Funktion vor sich zu haben. Diese ,,Chon-
dren‘ méchte nun TroJAN auch wieder im Sinne seiner Fibrochondren-
theorie in Anspruch nehmen. An dieser Stelle befindet sich TrosaN
aber zweifellos im Irrtum, denn in diesem Fall hat sich einwandfrei
zeigen lassen, daB diese ,,Chondren‘‘ echte Bakterien sind, deren Uber-
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tragung durch Infektion der Eizellen vollkommen klargestellt ist (MER-
cI1ER 1907, BucHNER 1912, FrRANKEL 1921). Es ist deshalb auch durch-
aus berechtigt, seine Schlulfolgerungen iiber die Natur der Bakteroiden
bei Oligochéten kritisch nachzupriifen, zumal er ja diese Gebilde nicht
selbst untersucht hat und nur entsprechende Bilder und Angaben
anderer Autoren in seinem Sinne deutet.

Zuvor lasse ich jedoch meine eigenen Beobachtungen folgen. Die
schon 8. 589 zitierte Beschreibung der Bakteroiden durch ScHNEIDER
kann ich voll bestdtigen. Man findet die Bakteroiden iiberall im Binde-
gewebe, und zwar sind sie im Peritoneum von besonderer GréBe. Bei
meinen Untersuchungen habe ich keinen Oligochéten gefunden, der keine
Bakteroiden hatte. Allerdings wechselt ihre Menge je nach der unter-
suchten Art oder Gattung. So zeigen die Thamnodrilen sie in ganz
ungewdohnlichen Mengen, wahrend z. B. Sparganophilus nur sehr wenige
hat, so dal man ldngere Zeit suchen mul}, bis man tberhaupt welche
findet. Auch ihre GroBle ist auBerordentlich wechselnd, sowohl bei dem
einzelnen Tier (Lumbricus z. B.) wie auch unter den Gattungen. Bei
den Thamnodrilen wachsen sie zu erstaunlicher GroBe heran (siehe
Abb. 19, wo am Rand zwei Bakteroiden zum Vergleich eingezeichnet
sind), bei Sparganophilus sind sie unverhidltnismaBig klein. Hier ist
auch die Dicke fast der Lénge gleich. Anderseits sind sie bei Onycho-
chaeta sehr schlank, fast nadelférmig. Die GroBle der Oligochiten steht
keineswegs in proportionalem Verhiltnis zur Grofle ihrer Bakteroiden.
Eisenia foetida ist nicht viel groBer als Eophila oculata, trotzdem hat jene
bei weitem gréBere Bakteroiden. Und einer der gro8ten Oligochiten,
Microchaetus microchaetus, der ungefahr 1 m lang wird, hat nur kleine
und diinne Bakteroiden und auch nur sehr wenige.

Die Bakteroiden sitzen in der Regel in den Zellen des Bindegewebes.
Zwischen den Muskelfasern findet man sie oft mit kleinen Kérnern von
wechselnder Grofle zusammen, wihrend sie in dem Peritoneum fast nur
als deutliche Stibchen von allerdings wechselnder Linge liegen. Oft
zeigen die Schnitte, dafl die Bakteroiden nur mit einem Teil noch in der
Zelle stecken, der andere Teil ragt frei ins Zoélom. Héaufig trifft man
sie auch frei in der Leibeshohle. Sogar im Lumen der Harnblase sind
sie bei den Thamnodrilen nicht selten. Wahrscheinlich sind sie dann
von den Nephridialzellen aus der Leibeshéhle aufgenommen und von
hier in den Kanal abgegeben worden.

In der Regel sind die Bakteroiden von scharfen Kanten begrenzt.
Ihre Enden sind stumpf geeckt, wie SCHENEIDER zutreffend sagt, manch-
mal regelméfig, manchmal unregelmiBig. Niemals findet man Formen,
die an Querteilungsstadien erinnern. Wohl aber begegnet man manch-
mal Bildern, die man als Ausdruck einer Lingsteilung deuten méchte
(Abb. 26), in deren Folge dann die gar nicht selten vorkommenden
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Sargdeckelformen auftreten wiirden. Noch deutlicher als auf Schnitten
zeigen sie ihre Formen bei Beobachtung in frischem Zustande. Es
geniigt dafiir, ein Stiickchen vom Peritoneum auf einen Objekttrager
zu legen und unter dem Deckglas zu zerquetschen. Dann werden sie
aus dem Gewebe herausgedriickt und schwimmen nun passiv umbher.
Bekommt man sie hierbei im optischen Querschnitt zu sehen, so kann
man deutlich erkennen, daB dieser durchaus quadratisch ist. Bei
Lebendbeobachtung zeigt es sich auch, daB das ganze Gebilde gleich-
miBig lichtbrechend ist und absolut scharfe und parallele Léangskanten
besitzt.

Durch die Fixierung mit Alkohol oder mit den Gemischen nach
ZENKER, BouiN, FLEMMING und TELLYESNICZKY werden ihre scharfen
Formen nicht geindert. Wohl aber zeigte sich nach Fixierung nach

Abb. 26. Octolasium cyanewm. Dissepiment mit Bakteroiden. /3 Imm. Ok. 8.

Bouin, dessen Gemisch unter anderem bekanntlich 5 vH. Eisessig ent-
halt, daB die kleinen Koérnchen, die man z. B. nach Behandlung mit
TeLLYESNICZKYscher Fliissigkeit sehr gut sah, verschwunden waren.
Diese Beobachtung veranlalite mich, das Verhalten der grofien Bak-
teroiden in reiner Essigsiure zu untersuchen. Es wurde dazu ein Stiick
des Peritoneums mit moglichst wenig Wasser unter das Deckglischen
gebracht. Setzte man nun vorsichtig vom Rande her Eisessig zu, so
konnte man sehen, wie die Bakteroiden schnell kleiner wurden und ver-
schwanden.

Was aber den Zerfall der Stibchen zu Kornchen verschiedener
GroBe und Form anbelangt, so kann ich diese Beobachtung SCHNEIDERs
zunichst bestdtigen. Man findet Uberginge zu Kornchen kleinster
GrofBe, die Zerfallsprodukte der Stédbchen sein kénnten. Und jene rund-
lichen Gebilde, die SCHNEIDER in Abb. 391 zeichnet, und wie sie dhnlich
auch von mir beobachtet wurden, kénnen sehr wohl deformierte Bak-
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teroiden darstellen. Sie sind aber nicht mehr gleichmidBig gefirbt,
wie die Bakteroiden, erscheinen vielmehr wie eine dichte Ansammlung
kleiner Granula. Und ob sie wirklich durch Bakteroidenzerfall ent-
standen sind, lief sich nicht eindeutig feststellen, ja, es wird sogar
manchmal zweifelhaft, wenn man so reinen Ansammlungen von stib-
chenférmigen Bakteroiden begegnet, wie sie Abb. 26 oder Abb. 27
zeigen, in deren Nahe keinerlei kleine Kornchen oder auch nur rundliche
Bakteroiden sind. Die deformierten Bakteroiden werden nach SCHNEIDERS
und auch nach meinen Beobachtungen von Nephridialzellen aufgenom-
men und vielleicht aufgelost.

Aus dem Vorhergesagten geht wohl einwandfrei hervor, daB die
Bakteroiden nichts mit Bakterien zu tun haben. Es wire auch erstaun-
lich, wenn in einer Tiergruppe Bakterien in einer solchen Menge und
RegelmaBigkeit vorkommen, wie hier die Bakteroiden, und dann nicht
in irgendeiner Weise auf die Nachkommen iibertragen wiirden. Denn
ich konnte mich mit Sicherheit iiberzeugen,
daB eine direkte Ubertragung der Bakteroiden
auf die Nachkommen bei den Lumbriciden unter-
bleibt. Sie sind weder in der Eiweilflissigkeit
des Kokons noch in den jingeren Embryonen
zu finden! Sie tauchen frithestens im Embryo . .. . =
auf, wenn in die ersten Nephridien die Ampul- tenkatei.  Bakteroidenhaufen
lenbakterien eingewandert sind. Manchmal sind S @™ Ferigonenm. 1z Imm.
sie auch noch nicht vorhanden, wenn der groBte
Teil der Nephridien mit Bakterien besiedelt ist. Also werden sie jedes-
mal im Embryo neu gebildet.

Sind die Bakteroiden dann aber dhnliche Gebilde, wie sie TROJAN
beim Chaetopterus als Fibrochondren bezeichnet hat? Die topographi-
schen Beziehungen zu kleinen und kleinsten Kérnchen, die man bei
Fixierung mit TELLYESNICZKY oder mit reinem Alkohol &dhnlich vor-
findet, wie TroJAN sie bei Chaetopterus beobachtet hat, kénnten ja
vielleicht daran denken lassen, und ihre reihenweise Anordnung ent-
spriche dann den Bildern, die TrRoJAN bei Chaetopterus davon gibt.
Auch ein Zerfall der grolen Bakteroiden muB nach den Bildern, die uns
Lumbricus geliefert hat, als sehr wohl moglich erscheinen. Gegen eine
Identitét spricht jedoch vor allem der kristalline Charakter der eigent-
lichen Lumbricidenbakteroiden, der ja den Chaetopterus-Fibrochondren
abgeht. Alles, was wir an den Bakteroiden der Oligochiten feststellen
kénnen, ihre scharf ausgeprigten Ecken, ihre parallelen Kanten, ihr
quadratischer Querschnitt, ihre gleichméBig starke Lichtbrechung und
ihre Auflésung in Eisessig, bekundet entschieden Kristallnatur. Und
wenn TRoOJAN sagt: ,,Die Vermutung Cukinors, da seine Bakteroiden
eine Spezialitdt des Lumbricus seien, trifft in Wirklichkeit nicht zu®,
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so muf} ich mich auf Seite Cuinots stellen und ihn nur soweit korri-
gieren, als es sich um eine nicht nur Lumbricus, sondern allen Oligochéten
eigene Spezialitidt handelt. Anderseits kann ich TRoJAN nur beistimmen,
wenn er betont, dafl3 es bei Chaetopterus keine kristallinen Bakteroiden
gibe. Ich habe mich an Hand von Schnitten durch Chaetopterus vario-
pedatus CLAP. und Chaetopterus norwegicus SARS selbst davon iiber-
zeugen konnen. Wie TRoJAN zu der Behauptung kommt, auch K. C.
ScENEIDER habe bei Nereis und Sigalion ganz die gleichen Gebilde
gefunden wie bei Lumbricus, ist mir unklar geblieben; denn niemals
hat ScHNEIDER, soweit ich sehe, bei der Besprechung dieser beiden
Polychiten etwas von Bakteroiden erwéahnt, wihrend er bei Eisenia
eigens betont, daB sie ,,den bemerkenswertesten Charakter“ der Binde-
gewebsstrange darstellen. Die Bakteroiden der Oligochidten mit den
Fibrochondren des Chaetopterus ohne weiteres zu identifizieren, scheint
mir jedenfalls nicht angingig. Anderseits liegt es mir fern, mich iiber
oder gar gegen die Theorie TROJANs iiber die Entstehung des fibrillaren
Bindegewebes bei Chaetopterus zu dullern, deren Nachpriifung ja nicht
im Rahmen meiner Untersuchungen lag.

Es ergibt sich also: Die Bakteroiden der Oligochdten sind weder
Balterien noch Fibrochondren, sondern in Kristallform auftretende Stoff-
wechselprodukte von moch unbekannter Zusammensetzung und in ihrer
Form, Grofle und Menge jeweils durchaus spezifisch fiir die einzelnen
Arten. Ein Zerfall derselben in reihenbildende Kérnchen, aus denen das
fibrillire Bindegewebe hervorgehen kénnte, erscheint héchst unwahr-
scheinlich; dagegen spricht alles dafiir, daf} sie nach erfolgter Defor-
mierung von den Zellen des Nephridialgewebes aufgenommen und auf-
gelost werden, also tberflissige Endprodukte des Oligochatenstoff-
wechsels darstellen.

6. Microscolex phosphoreus.

Schon in der Einleitung erwéhnte ich, daB die Symbioseforschung
sich neuerdings mit dem Problem des Leuchtens bei dem Oligochéiten
Microscolex phosphoreus beschéiftigt hat. Es handelt sich hier um eine
Untersuchung Pierantonis, der 1924 eine Abhandlung ,,La fosfo-
rescenza e la simbiosi in Microscolex phosphoreus® verdffentlichte, von
der ich nachstehend einen kurzen Auszug gebe.

Die Anwesenheit dieser Wiirmer in der Gartenerde verrdt sich da-
durch, daB, wenn man mit einem Stock etwa Furchen zieht, an ver-
schiedenen Stellen leuchtende Punkte auftauchen, die bis zu 1 Minute
hell bleiben. Diese rithren von Schleimspuren des leuchtenden Oligo-
chaten her. Trifft man die 1-—3 cm groBen Tiere selber an, so strahlen
sie auf verschiedene Reize hin ebenfalls ein Licht aus, das heller als
die Schleimspuren ist. Die Leuchterscheinung geht einmal von dem
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Schleim aus, der auf die Reizung hin vom ganzen Korper ausgeschieden
wird, anderseits aber leuchten auch innere Korperteile des Tieres. Das
Leuchten auBlerhalb des Tieres dauert lingere Zeit an, wihrend die
Lichterscheinung im Innern unter dem Einfluf} des mechanischen Reizes
nur einige Sekunden anhélt. Hier ist der Sitz des stdrksten Leuchtens
am Hinterende, dann folgt in der Intensitit das Kopfende und dann
die peritoneale Umhiillung der Zslomabschnitte. Hier treten wieder,
wie man unter dem Binokular erkennt, die Dissepimente und das Hiill-
gewebe des Nervensystems stérker hervor. Auch zwischen den Stringen
der Liangs- und Quermuskulatur sind leuchtende Stellen, also iiberall
dort, wo Bindegewebe vorkommt.

Im Winter trifft man die Tiere in tieferen Schichten an. Dann kann
man sie nicht durch mechanische sondern nur durch chemische Reize zum
Leuchten bringen. Wohl aber leuchten noch die Schleimspuren in der
Erde. PieranTONI deutet dies dahin, dal die Leuchtpunkte, die im
Winter noch in der Erde vorhanden sind, Reste von Schleim aus dem
Sommer und Herbst sind. Und das stark abgeschwiichte Leuchten der
Wiirmer fithrt er auf ihren Ruhezustand im Winter zuriick. Denn die
Tiere leben in kurzer Zeit auf und leuchten dann auch kriftig, wenn
man chemische Mittel anwendet, vor allem solche, die, wenn sie mehr-
fach angewandt werden, gewéhnlich den Tod des Tieres herbeifiihren.

Bringt man Wiirmer, die durch mechanische Reize zum Leuchten
gebracht wurden, in Wasser, so erloscht das Leuchten langsam. Dann
kann man sehr schén erkennen, wie das Leuchten an den Kérperenden
und an etwa vorhandenen Wundflichen ldnger anhilt.

In schwacher Ammoniaklésung werden die Wiirmer bald bewegungs-
los. Leuchteten sie vorher nicht, so erscheint das Licht zunichst in der
Schwanzregion, dann am Kopfende. Und nun erst greift es auf die
iibrigen Korperteile iiber. Dann ist der Wurm ausgestreckt und bewe-
gungslos und sieht wie ein kleiner weiBlich-griinlich erglithender Stab
aus. Dieses Leuchten dauert dann etwa !/, Stunde. Wenn man statt
Ammoniak Alkohol verwendet, so dauert die Wirkung etwas linger,
in stark verdiinntem Alkohol etwa 1 Stunde, aber sie ist weniger intensiv.
Dabei handelt es sich immer um ein inneres Leuchten ohne leuchtende
Absonderungen.

Anders wirken Salze und Séuren. Kochsalz verhindert augenblicklich
das Leuchten des Tieres wie auch das des Schleimes. Leuchtende Tiere,
in Seewasser getaucht, verléschen unmittelbar; in Ammoniakwasser
gebracht, leuchten sie wieder auf. Der Schleim reagiert in dieser Be-
ziehung genau wie das ganze Tier. Angesiuertes Wasser wirkt wie
Salzwasser. In gewéhnlichem Wasser verlieren die Tiere das Leuchten.
Anders ist es jedoch mit den Schleimspuren. LBt man sie lingere Zeit
in einer Glasschale herumkriechen und gieBt dann nach Entfernung
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der Tiere Brunnenwasser oder destilliertes Wasser hinein, so erscheinen
Myriaden von leuchtenden Punkten oder Strichen fiir die Dauer von
etwa 1/, Stunde.

Die Ursache des Leuchtens sieht PIERANTONI in Bakterien, die er
zwischen den Muskeln, im Peritoneum und besonders im Hillgewebe
des Bauchmarks gefunden hat, also an allen Stellen, an denen er auch
das Leuchten beobachtet hatte. Sehr haufig sind sie in frei in der Leibes-
hohle flottierenden Zellen, sowie in den Eiern und an deren Oberfliche.

Meist kommen sie gruppenweise

vor, seltener isoliert. Ihre regel-

méBige Form ist stabchenartig,

selten sind Kugeln oder Kornchen,

Die normale stabchenartige Form

kommt hauptsichlich im Perito-

neum vor, wihrend zwischen den

Muskeln hiufiger sich die kiirzeren

und kérnigen Formen finden. In

frischem Schleim findet man kok-

ken- und stdbchenférmige Organis-

men. Kulturversuche in Agar

oder Bouillon gelangen leicht. Es

wuchsen Kolonien, die zwar nicht

leuchteten, aber doch morpho-

logisch und in ihrer Farbbarkeit

_den Bakterien des Wurmes glichen.

Der Verfasser hatte die Liebens-

wiirdigkeit, eine Anzahl fixierter

Microscolex phosphoreus Herrn Pro-

fessor BUCHNER zu iibersenden, so

Abb. 28, Microscolex phosphoreus. Bindegewebe Ja8 sich mir die willkommene Ge-
zwischen den Muskellagen mit Leuchtbakterien. . .

1z Imm. Ok. 12. legenheit bot, aus eigener Anschau-

ung dasinteressante Objekt kennen

zu lernen. Sie muBte mir um so wertvoller sein, als ja PIERANTONI

keinen Unterschied zwischen den von ihm gefundenen Leuchtbakterien

und den Bakteroiden machte. Nachdem ich bei sémtlichen von mir

untersuchten Oligochiten Bakteroiden in typisch kristalloider Ausbildung

gefunden hatte, wire es erstaunlich gewesen, wenn sie hier fehlen wiirden.

Die mit Eisenhdmatoxylin gefirbten Schnittserien ergaben zunichst,

daB hier wirklich auch echte Bakteroiden mit Kristallflichen und schar-

fen Ecken vorkommen, ganz wie bei anderen Oligochiten. Auflerdem

aber fand auch ich Gebilde, die wesentlich anders aussahen. Sie waren

zwar auch deutlich stédbchenformig, jedoch hiufig leicht gebogen und

stets an den Ecken leicht gerundet. Was sie aber hauptséchlich von
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den Bakteroiden unterschied, war ihre deutlich erkennbare stirkere
polare Féarbbarkeit. Wo sie in groferen Mengen in einer Zelle liegen,
erkennt man deutlich, daBl im Gegensatz zu den Bakteroiden hinsicht-
lich ihrer Lange und Dicke nur geringe Unterschiede bestehen (Abb. 28
u. 29). Sie machen also ganz den Eindruck von wirklichen Bakterien.
Und da sie die einzigen Gebilde im Microscolex sind, die haufiger auf-
treten und wie Bakterien aussehen, da sie ferner iiberall an den Stellen
vorkommen, die PIERANTONT als leuchtend beschrieben hat, und da nie
bei anderen Oligochiten derartige Kérperchen in den Bindegewebszellen
gefunden wurden, so liegt die Annahme nahe, da wir in ihnen die
Bakterien vor uns haben, die das Leuchten des Microscolex verursachen.
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Abb. 29. Microscolex phosphoreus. Peritonealzellen mit Bakterien (links) und Bakteroiden
(rechts). 1/;; Imm. Ok. 12.

Wenn PIERANTONI mitteilt, daB eine Infektion der Eier stattfindet,
so kann es sich hierbei wohl nur um die echten Bakterien handeln. Denn
bei den Lumbriciden konnten wir ja feststellen, dafl die Bakteroiden
erst relativ spidt im Embryo neu gebildet werden. Aus der Darstellung
PieraANTONIS geht aber hervor, daf er die echten Bakterien und die
Bakteroiden des Microscolex nicht auseinandergehalten hat, ja, er iden-
tifiziert die von ihm fiir leuchtend gehaltenen Gebilde mit den Bakte-
roiden, die aus anderen Oligochiten seit CuENOT mehrfach beschrieben
wurden. Seine Abbildungen diirften sich mindestens zum Teil tatsich-
lich auf Bakteroiden beziehen. Nach unseren Erfahrungen ist eine
solche Identifizierung keineswegs gestattet, und die nach alledem
hochstwahrscheinlich das Leuchten dieses Wurmes bedingenden Stéb-
chen, die wir oben genauer beschrieben, haben mit den Bakteroiden
nichts gemein.
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