
PROBLEMATIK DER G ALLEN FO R SCH U N G
M it 18 Abbildungen Von DR. FRITZ ZW EIGELT, Wien

Um  auch dem diesem  Them a Fernerstehenden und dem Laien  die Lektüre 
dieses A u fsatzes zu erleichtern, bzw. in dieselbe einzuführen, seien einige 
grundsätzliche Bem erkungen vorausgeschickt.

D ie  hier besprochenen G allen haben mit dem zoologisch-m edizinischen 
B egriffe  „ G a lle "  nicht das m indeste zu tun. D ie  G allen , die hier be­
sprochen werden, sind krankhafte Reaktionen eines m eist pflanzlichen 
O rganism us, bzw. seiner O rgane auf einen von außen her kommenden
—  und zwar von einem lebenden O rganism us ausgehenden —  kontinuier­
lichen Reiz. E s  ist bedauerlich, daß für zwei so verschiedenartige B egriffe  
in der deutschen Sprache nur ein einziger Fachausdruck besteht. Genau 
so stellt in unserer Sprache der B eg riff „K re b s “  absolut nichts E in h e it­
liches dar. W ährend man in der Hum anm edizin unter „K re b s“  jene 
eigenartigen, in ihrem W esen noch immer nicht befriedigend erforschten 
W achstum sprozesse versteht, die organ- und schließlich lebenzerstörend 
und durch die M etastasen in alle m öglichen O rgane vordringend ihre m aligne 
N atur erkennen lassen, versteht man unter „K re b s “  in der Phytopathologie 
richtungslose W ucherungen an den verschiedenen Pflanzenorganen, deren 
E rreger sehr wohl bekannt sind. So erzeugt das Bacterium  tum efaciens 
knollige W ucherungen an den W urzeln der Obstbäume und anderer Pflanzen, 
ein anderes B acterium  den gefürchteten K irschenkrebs, der A scom ycet 
N ectria  ga lligen a  bei In fektion  offener F ro strisse  den offenen oder g e­
schlossenen K reb s am A pfelbaum , die B lu tlaus Schizoneura lan igera den 
gefürchteten B lu tlauskrebs des Apfelbaum es usw. A lle  diese W ucherun­
gen, die o ft bedeutenden U m fan g annehmen können, sind im Sinne der 
Phytopathologie echte G allen.

G allen (C ecid ien j können sich an Pflanzen w ie an T ieren  bilden. D ie 
äußere Erscheinung ist außerordentlich m an nigfaltig . D ie  verschiedenen 
V ersuche einer E in teilung etwa in A cro- und Pleurocecidien oder in Pseudo- 
und Eucecidien befriedigen nicht. A ls  E rreger kommen in der P flan zen ­
w elt sowohl T iere  w ie Pflanzen in Frage. Daß die W olfsm ilch  durch den 
Erbsenrost als Ganzes deform iert wird, gehört ebenso hierher w ie die W irkung 
des P ilzes A lbugo Candida au f C apsella  bursa pastoris, oder die B ild ung von 
Knöllchen an Legum inosen durch Knöllchenbakterien oder die M ycorrhiza 
der O rchideenwurzeln. D ie  Zoocecidien sind aber weitaus in der M ehr­
zahl. Ä lchen (Fadenw ürm er) können W urzelknöllchen erzeugen, bei W eizen 
„G ichtkörner“ , M ilben erzeugen bei vielen Pflanzen Knospensucht, V erg rü ­
nung von Blütenblättern, F ilzrasen  au f Blättern, Verkräuselungen. Unter 
den Insekten sind es die Gallm ücken und Gallw espen vor allem  (G alläp fel, 
K lunkern , W irrzöpfe usw .), aber auch die B lattläuse  (v ie le  A rten von 
Pem phigus, Schizoneura, Tetraneura, P h ylloxera , A phis usw .), die Gallen 
verschiedener A rt hervorrufen. E in es ist w esentlich : G allen  entstehen nur
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unter dem biochemischen Einfluß eines aus dem W irte Nahrung schöpfen­
den Organismus. Auch E ier können schon Gallenreize aussenden. Aber 
nur solange der Parasit lebt, saugt oder frißt und wächst, wächst auch 
die Galle. Hört der Lebensprozeß des Parasiten auf, bleibt auch die Galle 
„stehen“ .

N ach dieser E in le itu n g  wende ich m ich den eigenen, durch m ehrere 
Jahrzehnte geführten Untersuchungen zu. J e  w eiter der Abschluß meines 
G allenw erkes (F . Z W E IG E L T , „ B l a t t l a u s g a l l e n ,  H istogenetische und 
biologische Untersuchungen an Tetraneura- und Schizoneuragallen. D ie  
B lattlau sga llen  im D ienste prinzip ieller G allen forsch ung“ , P au l P arey , 
Berlin , 1 9 3 1 )  zurückliegt, umso re ifer w ird m ir die Erkenntnis, daß es bei 
aller Fü lle  des Neuen doch nur ein A n fa n g  w ar und daß hinter vielem  
noch Fragezeichen stehen.

A ls  ich vor mehr als 30  Jah ren  dam it begonnen hatte, vom  Studium  
der Saugtätigkeit der B lattläuse  hinüberzugreifen zur E rforsch u n g der im 
G efo lge von B lattlausbesiedelung einsetzenden frem dartigen Gew ebestruk­
turen und Form veränderungen, da w ar ich m ir weder der Schw ierigkeiten  
der Untersuchungen selbst, noch der Fü lle  von Teilproblem en bewußt g e­
wesen, die herandrängen würden. D er W eg, den ich damals gegangen bin, 
w ar neu. D ie  m eisten Forscher erhofften von der E xten siv ieru n g , von einer 
mehr minder oberflächlichen Untersuchung m öglichst vieler Gallentypen 
tiefere  Einblicke., ich erw artete alles von der In tensivierung, von der verg le i­
chenden und entw icklungsgeschichtlichen U ntersuchung ein iger weniger 
Typen im Rahm en einer einzigen Pflanzenart. Obwohl auch die V ersuch s­
tätigkeit einen breiten Rahm en ausfüllte, la g  der Schwerpunkt m einer A rbeit 
und M ethodik in der m ikroskopischen U ntersuchung im Sinne der „P h y s io ­
logischen Pflanzenanatom ie“  H A B E R L A N D T s , meines einstigen Lehrers. 
A us dem m ikroskopischen B ilde wollte ich das Letzte herausholen, das ver­
borgen lag. D ie h istologische Entw icklungsgesch ichte sollte die sukzedanen 
Um bildungen und Neubildungen klarstellen, vor allem  auch die F rag e  der phy­
siologischen Bedeutung bestim m ter anatom ischer Strukturen im Gallenbild.

D as Studium  beispielsw eise des Spaltöffnungsapparates an Aphiden- 
gallen und der aus vergleichend anatom ischen Untersuchungen einerseits 
der norm alen B lattanatom ie des V erw andtsch aftskreises von Ulm us, 
anderseits verschiedener au f anderen Pflanzenarten und -gattungen 
vorhandenen Zoocecidien gewonnene E in b lick  in die Funktionsgem äßheit 
bzw. B edeutungslosigkeit dieses A pparates an den diversen U lm enblatt­
lausgallen  erm öglichte zugleich w ertvolle Rückschlüsse auf die normale 
A natom ie des D urchlüftungsapparates.

Die vergleichende Anatomie der Blätter im Verwandtschaftskreise 
von Ulmus lenkte schließlich die Aufmerksamkeit auf die Möglichkeit, 
Strukturen, deren Erklärung aus physiologischen Ursachen nicht mög­
lich bzw. gerechtfertigt war, auf das Gebiet der Phylogenetik zu ver­
lagern und aus dem Aufleben schlummernder Strukturen, sozusagen „aus 
dem Familiengedächtnis“  zu erklären. So hat sich nicht nur das
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Abb. 1 Abb. 2

1 Pathologische dorsale Stomata,
2 Normale ventrale Stomata.

Stehengebliebene
Schizoneuragalle.

Pathologische Undulation der Epi- 
dermiszellen-Seitenwände an Ulmus 

montana pendula.

1 Normale Zone,
2 Pathologische Zone.

Auftreten dorsaler Stom ata bei Tetraneura- w ie bei Schizoneuragallen 
(Abb. i ) ,  sondern auch die m erkwürdige U ndulation der Epiderm iszellen- 
seitenwände (Abb. 2 )  als phylogenetisches Problem  erkennen lassen. 
Ebenso w ie dorsale Stom ata zu einem Zeitpunkte entstehen können, da 
sie noch bedeutungslos sind, und verschwinden können, wenn sie  eine 
Bedeutung haben sollten oder könnten, also als ephemere Bildungen g a r  
keine Funktion ausüben, ebenso setzen sich entgegen allen physikalischen 
Voraussetzungen trotz des beim starken Dehnungswachstum  vorhandenen 
bedeutenden Zuges die Undulationen der Seitenw ände durch, auch dort,, 
wo sie der normalen Anatom ie entweder ganz fehlen oder nur sehr 
schwach ausgeprägt sind.

Neben diesen Untersuchungen, die die Topographie bestim m ter Gewebe­
system e festlegen  und nach M öglichkeit erklären sollten, liefen  andere, 
die das Studium  verschiedener Gallen , also Gallen verschiedener E rreger 
au f demselben Substrat und w ieder andere, die das Studium  der Gallen 
desselben E rregers  auf verschiedenen Substraten betrafen. Um zunächst 
bei den letzteren zu bleiben, so ergaben sich nam hafte U nterschiede im 
Gewebebau, in der A rt der H aarb ildung, der Spaltöffnungen usw., die 
alle zeigen, daß das Insekt zw ar der E rreg e r der G alle  ist, daß das 
Gewebe jedoch in seinen feineren D etails  eine Funktion der E n tw ick ­
lungsfäh igkeit und R eaktion sfäh igkeit der Pflanze ist, daß der G allen ­
erreger zw ar einen bestimmten Gallentypus auslöst, die Pflanze aber als 
W irt den gesam ten feineren B au  beherrscht. So fehlen zum B eisp iele  
bei Ulm us montana atropurpurea im Innern von T etran eura-G allen  die
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Abb. 3 Abb. 4

T etraneura- Kugelgalle.
1 Galle im engeren Sinne,
2 Gallenhals,
3 Galleneingang,
4 Normales Blattgewebe,
5 Normaler Blattnerv.

Schizoneura- Rollgalle.
1 Gallensone,
2 Gesunde Blatthälfte,
3 Mittelnerv.

Stom ata, die bei Ulm us montana D am pieri Wedre'i so auffallend sind ; 
ebenso sind die Stom ata auch an der G allenaußenseite fa s t gänzlich 
unterdrückt, ein B ew eis dafür, daß die Form  atropurpurea eine viel 
schwächere stom atäre Potenz hat als die Form  D am pieri Wedre'i.

Fü r das Problem  des spezifischen G allenreizes ist es von allergrößter 
Bedeutung, Gallen verschiedener E rreger au f demselben Substrat zu ver­
gleichen. M ir lagen dam als Tetraneura- und Schizoneuragallen sowohl 
au f D am pieri Wedre'i w ie auf atropurpurea vor. D ie pathologischen E r ­
gebnisse sind bei a ller E in fach h eit der Gewebestrukturen grundlegend 
versch ieden: Tetraneura ulmi m acht K u gelgallen  (Abb. 3 ) ,  Schizoneura 
ulmi dagegen R o llgallen  (Abb. 4 ) . B eide G allen tragen au f demselben Sub­
strat verschieden gebaute H aare  usw. E in e  Lückenepiderm is gibt es nur bei 
Tetraneura. D ie Öffnung der alten Gallen  erfo lgt bei beiden Typen ganz 
verschieden, bei den K u gelgallen  durch A ufreißen größerer Lücken, bei 
Schizoneura durch A ufrollen.

Im  G egensatz zu D am pieri Wedre'i und atropurpurea bildet die Form  
pendula norm alerw eise nur Schizoneuragallen und nur nach künstlicher 
In fektion  auch „m inderw ertige“  Tetraneuragalien . E s  haben also einer­
seits die W irtspflanzen ihre spezifische Entw icklungspotenz, anderseits 
die E rreger ihre spezifische Gestaltungspotenz.

Einen besonders tiefen Einblick in das Kräftespiel gewähren die so­
genannten Mischinfektionen. Wenn eine Tetraneura —  die Mutterläuse 
erscheinen im Frühjahr bis um 7 Tage später als die Fundatrices der 
Schizoneura —  auf einem von Schizoneura schon infizierten Substrat 
saugt, so entsteht eine Galle mit stark verändertem Aussehen und ab­
weichendem anatomischen Bau. Da das Reizfeld der Schizoneura viel 
größer ist und sogar die H älfte eines ganzen Blattes beherrschen kann,
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Abb. 5

Abb. 5. Normale Tetraneuragalle. 
Keine Individualisierung von Blatt­

nerven.

Abb. 6

Abb. 6. Querschnitt durch die Wand einer 
Mischgalle (Tetraneura auf Schizoneura- 
substrat) auf Ulmus montana Dampieri 
Wedre'i. Kolossale Unterschiede in der 

Wanddicke

Abb. 7

Abb. 7. Zw ei verschiedene Zonen einer 
Mischgalle (Tetraneura auf Schizoneura- 
substrat) auf Ulmus montana atropur- 
purea. Teilweise Indi vidualisierung der 

Blattnerven.

Abb. 8. Normales Gewebe der Außen 
wand einer Tetraneuragalle.

Abb. 9

Abb. 9 Riesenepithel einer Mischgalle 
(Tetraneura auf Schizoneurasubstrat) 

auf Ulmus montana atropurpurea.

Abb. 10

Abb.10. Passive Dehnung im Epidermis- 
bereich einer Mischgalle (Tetraneura 
auf Schizoneurasubstrat) auf Ulmus 

montana atropurpurea.

i6-

download unter www.biologiezentrum.at



so ist naheliegend, daß die dadurch aktivierten frem dartigen Tendenzen 
in gew issem  Ausmaße w eiterw irken und mit jenen der später eingreifenden 
T etraneura-Infektion  irgendw ie in Konflikt kommen, additiv  oder ju x ta -  
positorisch wirken, den G allencharakter der T etraneura, die dann schließ­
lich  au f einem engen In fektionsbezirk  allein B esied lerin , also Reizquelle 
ist, in der ersten Z e it der Entw icklung oder vielle icht dauernd beein­
flussen und so morphologisch w ie anatom isch frem dartige B ild er aus- 
lösen.

Um so nur einiges aus der Fü lle  herauszugreifen : A n D am pieri 
Wedre'i kann eine Tetran euragalle  auf Schizoneurasubstrat eine übernorm ale 
Größe erreichen. D ie Außenseite des G allenhalses ist reicher an Schizo- 
neurakriterien, die dorsalen Stom ata sind hier R eizeffekte der Schizoneura, 
während die Innenseite keine Schizoneuram erkm ale aufw eist. D ie G alle 
selbst trägt deutlich Schizoneurastruktur (prim är, vor dem E in g re ifen  der 
T e tra n e u ra ); als sekundäre Strukturen trägt sie (nach dem Aufhören 
des unm ittelbaren Schizoneurareizes) gew altige Entw icklungsstörungen 
in G estalt und Größe, Schwankungen in der W anddicke, als Zeichen 
wohl eines andauernden Schizoneuraeinflusses (Abb. 6 im V erg le ich  zu 
Abb. 5 ).

A n atropurpurea hat sich eine einzige M ischgalle  gefunden: Im 
Gegensätze zum normalen B ild e  trägt diese oberflächlich R illen  und 
Runzeln und reichlich  H aare . M erkw ürdigerw eise fehlt hier im G allen ­
hals jede Prim ärstruktur der Schizoneura vö llig . D agegen zeigen die 
Sekundärstrukturen ungleiche W anddicke m it der Tendenz zur In d iv i­
dualisierung der B lattnerven , die aber nicht so extrem  nach der Innen­
seite der G alle  verlagert erscheinen (A bb. 7 ) .

In anatomischer Hinsicht stehen Entwicklungsförderungen und Hem­
mungen nebeneinander. Zonenweise treten Riesenzellen auf entweder in 
der Epidermis selber oder in der Hypodermis, ich habe das als „R iesen­
zellenepithel“ bezeichnet (Abb. 8. 9)- Passive Dehnungen der Außenepidermis 
finden sich streckenweise und verraten die ungeheuren Gewebespannungen, 
die bei der normalen Tetraneuragalle in der Innenepidermis zum Lücken­
gewebe führen (Abb. 10  im Vergleich zu Abb. 8).

D ie H yperplasie, das entw icklungsgeschichtliche H auptkriterium  der 
T etraneuragalle, kann in solchen M ischgallen fast ganz verschwinden, 
im vergällten B la tt können H yperplasie  und H ypertrophie lokal neben­
einander liegen. D ie E rfo lg e  der Schizoneurainfektion im vergällten  B latt 
äußern sich 1 .  in der A ufprägu ng von prim ären Strukturen und 2. in der 
E inengun g des R eizfeldes.

In solchen Mischgallen, die untereinander so große Unterschiede auf­
weisen, kommt zum Ausdrucke, daß eine erstmalige und einmalige B e­
einflussung des meristematischen Blattgewebes durch die Schizoneura 
dauernde Strukturabweichungen der aufgesetzten Tetraneuragalle auf­
prägen kann. Maßgebend bleibt hier zweifellos das Zeitintervall zwischen 
den beiden Primärinfektionen, also der Zeitraum, während dessen das
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Abb. 11

Abb. 11. Intracelluläres Saugen von 
Aphis rumicis auf Evonymus euro- 
paeus. Die Zelle ist plasmolysiert.

Abb. 12. Stichkanal von Aphis ru­
micis. Der Kanal ist von Speichel 

ttmgeben. Abb. 12

Abb. 13

Abb. 13. Der Einstich einer Blutlaus 
hat ein ganzes Blatt durchsetzt und 
ist auf der entgegengesetzten Seite 

wieder hinausgefahren.

Abb. 14. Desorganisation der Zell­
kerne im Bereich des Stichkanales 

bei Evonymus europaeus.

Abb. 15. Aussaugen einer Öldrüse 
durch die Wermutblattlaus bei 

Artemisia absinthium.

Abb. 16. Borstenbündelscheide im 
Phloem von Evonymus europaeus. Abb. 16

Abb. 17

Abb. 17. Stärkeauflösung und Zellu­
losescheidenbildung im Bereich des 

Stichkanales der Rosenblattlaus.

Abb. 18. Plasmolyse im Stichbereich 
und Giftwirkung auf die Zellkerne 

der betroffenen Zellen.

Abb. 14

Abb. 15
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Gewebe bereits und ausschließlich Schizoneuraim pulsen ausgesetzt gewesen 
war. Ferner ist —  und auch das d arf nicht überraschen —  von W ich tig­
keit, welche Ulm us-m ontana-Form  das Substrat abgegeben hat. D ie  w eit­
gehende Tendenz, das einheitliche Gefäßbündelsystem  einer reinen T etra­
neuragalle unter großen D ickenschwankungen zu „B lattn erven “  aufzu­
gliedern, zeigt den schweren Schizoneuraeinfluß, und es bleibt zu über­
legen, ob nicht diese Gewebe trotz der unm ittelbaren A bw esenheit der 
Schizoneurafundadrices im Tetraneurabereich doch als Fernw irkung dieser 
zu gelten haben. E s  ist schließlich auch zu überlegen, daß der N ahrungs­
strom für die Ernährung der Tetraneurafundatrigenien in der T etra­
neuragalle doch Gefäßbündel passieren muß, die unm ittelbar im Bereiche 
der Schizoneuragallenw irkung liegen. H ier stoßen w ir wohl in ein ganzes 
Bündel offener F ragen  vor.

W enn ich hier auf alle diese D in ge hinweise, so muß ich besonders 
unterstreichen, daß ich die durch meine eigenen Untersuchungen ge­
wonnenen E in b licke fa st ausschließlich dem M ikroskop verdanke, nur 
dieses hat die A ufhellung all dieser F ragen  leisten können. W enn man 
G allenw erke, sow eit sie sich au f den inneren B au  der Cecidien einlassen, 
durchblättert, so sind die anatom ischen Beschreibungen recht d ü rftig  und 
beschränken sich  au f eine fast nur rein deskriptive A ufzählung der ana­
tomischen M erkm ale eines verhältnism äßig späten Entw icklungsstadium s. 
S ie  gehen an der A u fgabe vorüber, das M ikroskop in allen Entw icklungs­
phasen anzusetzen und so ein gegebenes M ateria l w irklich  auszuschöpfen* 
während die vielen in diesem kurzen A u fsatze  nur angedeuteten inter­
essanten D etails aus meinem Gallenbuche den E r fo lg  der m ikroskopischen 
Untersuchungsm ethode k lar erkennen lassen. E s  ist zum B eisp ie l möglich, 
bei aller V aria b ilitä t der H aarbildungen, bei aller M an n igfaltigkeit im Bau  
und in der V erteilun g der Stom ata usw. einerseits das W alten der einen 
oder der anderen B lattlau sart, anderseits die Erbm asse der Pflanzenart 
bzw. -Unterart oder Form  zu unterscheiden und zu erkennen.

E s  hat in der N aturforschung Zeiten gegeben, da man H and in H and 
mit der fortschreitenden Vervollkom m nung der M ikroskope fast nur auf 
diesem W ege Fortsch ritte  in der Erkenntnis zu erzielen gesucht hatte. 
S ie  wurde abgelöst durch das Zeita lter biologischer Experim ente, denen 
die m ikroskopischen Untersuchungen nicht parallel gegangen sind. E in e  
gew isse  O berflächlichkeit solcher A rbeiten ist oft nicht zu verkennen. 
H at sich doch fast kein N aturforscher mit den „lan gw eiligen “  B la ttla u s­
gallen  befaßt, die im fertigen  anatom ischen B ild  so w enig des In ter­
essanten zu bieten verm ochten. Und doch habe ich sie geradezu zum 
Schlüssel der G allen forschung machen können. Gerade die Zoocecidien 
werden, als im Grenzgebiet zwischen Zoologie und B otanik  liegend, v ie l­
fach  von reinen Zoologen behandelt, denen häufig das notwendige bota­
nische Rüstzeug fehlt, so daß O berflächlichkeiten im U rteil w ie in der 
Beschreibung fast unverm eidlich geworden sind. W ar die Abkehr von der 
rein  m ikroskopisch-m ikrotom technisch arbeitenden beschreibenden Zoologie
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und B otanik  —  in der Zoologie w ar vor etwa v ierzig  Jah ren  eine w issen­
schaftliche A rbeit auf einer anderen B a s is  fa s t nicht denkbar __ ve r­
ständlich, so ist es heute an der Zeit, zu ihr zurückzukehren, fre ilich  
unter Anwendung neuester M ethoden und Einrichtungen, die ein tieferes 
E indringen  m öglich m achen; ich komme am Schluß bei der F luoreszenz­
m ikroskopie noch einm al darauf zurück.

D ie  G allen forschung hat aber auch in jenes große Problem  hineinge­
führt, das seit w eit über hundert Jah ren  die Gemüter beherrscht und er­
regt hat, die Zw eckm äßigkeit dieser Einrichtungen für den Parasiten , also  
eine sogenannte ,,frem ddienliche Zw eckm äßigkeit“ , die den Philosophen 
E rich  B E C H E R  im Ja h re  1 9 1 7  zur A u fste llu n g  einer H ypothese eines „über­
individuellen Seelischen“  im D ienste der frem ddienlichen Zweckm äßigkeit 
geführt hat. M eine Untersuchungen, auf die ich hier nur kurz hinweisen 
kann, haben auch in diese V erw irru n g  m enschlichen Geistes L ich t gebracht. 
Daß die Gallen heute eine Existenznotw endigkeit für ihre Bewohner darstel­
len, die aus nichtreaktiven Geweben g a r nicht mehr zu saugen verm ögen, das 
bew eist noch durchaus nicht, daß sie um dieser Existenznotw endigkeit w illen 
entstanden seien. E s  muß dem „Z e ita lte r“  der Gallen doch ein anderes voraus­
gegangen sein, in dem die V orfah ren  unserer gallenerzeugenden P arasiten  
noch fre i gelebt haben, also auch fre i leben konnten, ohne deshalb zugrunde 
gehen zu müssen. D ie  G allen  können also auch nicht aus dieser Z w an gslage 
entstanden sein. D ie  Ernäh rung der P arasiten  in ihrer G alle  ist kein anderes 
Problem  als die Phytophagie schlechthin. D ie  B lattlausgallen  haben über­
dies im Gegensätze zu anderen Gallen gar kein spezifisches N ährgew ebe. 
Und wenn das Gewebe, aus dem solche Läuse heute saugen, auch biochem isch 
anders ist und anders sein muß als jenes B lattgew ebe, aus dem die Gallen 
entstanden sind, so ist nicht einzusehen, daß sich Gallen um dieser E rn äh ­
rungssorgen willen gebildet haben. W iev ie le  B lattlausarten  gibt es doch, die 
ohne eine Spur pathologischer Veränderungen au f ihren W irtspflanzen ihre 
restlose Ernährung finden ! A ber auch als „W ohnung“  ist die G alle  kein 
w irkliches Problem. D ie  anderen Pflanzenläuse, die keine Gallen  haben, leben 
„im  F re ien “ , durch nichts anderes geschützt als durch ihre außerordentlich 
hohe Uberverm ehrung. Daß die Gallen  kein Schutz gegen natürliche Feinde 
sind, habe ich gesehen, als eine Schizoneuragalle, erst ganz w enig geöffnet, von 
Syrphidenlarven vö llig  ausgeplündert worden w ar, auch die W achsabschei- 
dungen der Läuse haben diesen keinen Schutz bieten können. D er Ö ffnungs­
prozeß schließlich, in dem die N atur ,,so w eise“  für das „rech tzeitige H eraus­
kommen“  der Gallenbewohner sorgt (A ufrollung, A ufreissen  bei B lattlau s­
gallen , Deckelbildung bei H ym enopteren- und D ipterengallen usw .), hat 
sich restlos aus der „F lächentendenz“  des aus der Norm  geworfenen B lattes 
erklären lassen. D ie  Gallen öffnen sich nicht, „dam it“  ihre Bewohner heraus­
können, sondern diese kommen heraus, „w e il“  sich die Gallen —  aus ganz 
anderen Zusam m enhängen —  öffnen. E s  haben sich auch offene Gallen  „g eö ff­
net“ ! W äre eine solche Fäh igk e it nicht vorhanden oder verlorengegangen, dann 
hätte die N atur gewiß in andererW eise „g eso rgt“ ,daß das Leben der Inwohner
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erhalten blieb. Daß es „höhere“  G allen gibt, in denen die Bewohner gezwun­
gen sind, sich aus der G alle  herauszufressen, muß zur V orsich t mahnen. D as 
Sterben der Gallen  ist ein Erschöpfungsproblem  und hat nichts damit zu tun, 
daß sie nunmehr ihre A ufgabe erfü llt hätten !

Ich  w ill keinesw egs verhehlen, daß hier noch recht vieles problem atisch 
ist. E s  ist von verschiedenen Forschern darau f hingew iesen worden, daß sich 
nicht nur G allen öffnen, wenn ihre Bew ohner zum Abwandern re if  sind, son­
dern auch die normalen Früchte, wenn ihre Sam en re if geworden sind. A uch 
in chem ischer H insich t besteht manche K onvergenz zwischen G allen und 
Früchten, w orauf seinerzeit schon M O L L IA R D  hingew iesen hat. In  meinem 
G allenbuch habe ich auch aufm erksam  gem acht, daß selbst das öffnen  der 
Früchte auf die Spreitenaufflachungstheorie h inw eist, da ja  auch die Frucht­
blätter eben „B lä tte r“  s in d ! Ich  verkenne aber durchaus nicht, daß hier bei 
den G allen  noch die letzten Geheim nisse zu lüften sind und daß meine rein 
m echanistische E rk läru n g  zw ar die frem ddienliche Zw eckm äßigkeit auszu­
schalten verm ag, aber auch noch nicht restlos befriedigt. A u f viele offene 
F rag en , w ie  das Sichöffnen der Cherm esgallen, das Sichaufdrehen der B la tt­
stiele bei G allen  auf Pappeln sei nur hingew iesen.

D ie Zw eckm äßigkeit der G alle  steht jed en fa lls  nicht au f seiten des P a ra ­
siten. D ie  Prim ärreaktion des irgend einm al reaktionsfäh ig  gewordenen P ro ­
toplasm as ist, w ie ich zeigen konnte, nicht frem ddienlich-zweckm äßig, son­
dern selbstdienlich-zweckm äßig. A lles , w as h ie rvo rlie g t und besteht, ist A n ­
p assun g an einen unaufhörlichen K am pf. „V erm a g “  eine Rebsorte keine Reb­
lausgallen  zu erzeugen, so entstehen, wie die Zoologen unexakt gesagt haben, 
sogenannte „S tic h e “ , das heißt im Bereiche des Stiches und Saugversuches 
stirbt das Gewebe ab, es fä llt einer typischen G iftw irk u n g  zum O pfer. D er 
B lattlausspeich el ist g ift ig  (Abb. 14 , 18 ) ,  und auch bei nicht gallenerzeu­
genden Läusen  habe ich wiederholt G iftw irkungen gesehen. B Ö R N E R  hat 
dieses G ift  als A phidolysin  nachgew iesen. D ie  G alle  ist der erfolgreiche 
A usdruck einer G iftp ara lyse . Um  den P re is  einer abnormen Entw icklung 
hat die Pflanze die E x isten z  ihrer Gewebe in der gefährdeten Zone erhalten. 
D er P a ra s it aber hat sich an den geänderten Chemism us angepaßt und da­
m it seine U nabhängigkeit von der G alle  für immer verloren. E r  w ird zum 
S k laven  seiner G a lle ! G ib t es keine reaktive Pflanze, die ihm auf seinen 
Stich  „se in e “  G alle  erzeugt, so ist sein Sch ick sal besiegelt. D ie G alle ist da­
her einer aktiven Im m unisierung homolog, genau so wie es heute die zur 
A ssim ilatio n  des Stickstoffes unentbehrlichen Knöllchen der Legum inosen 
sind, und auch die gegenseitige A bh ängigkeit des O rchideenkeim lings und 
seiner M ykorrhiza gehört hieher.

E in e  solche A npassung — durch die G allenbildung ins E xtrem  g e­
steigert —  führt naturgemäß von der P olyph agie zur O ligo- und schließ­
lich  zur M onophagie. D ie  A npassung ist zunächst biologisch, w ird aber 
später auch morphologisch. F ü r den P arasiten  verursacht die A npassung 
eine Spezia lisierung, welche im wesentlichen eine Geschm acksspezialisa- 
tion  ist. D iese aber führt dadurch, daß der Prozeß an verschiedenen Sub­
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straten und in verschiedenen Gebieten getrennt läuft, zur A ufspaltung 
einer ehemals einheitlichen A rt in biologische Rassen, und ich konnte 
für Tetraneura ulm i, die heute noch als einheitliche A rt g ilt, den 
Beginn einer biologischen Rassendifferenzierung wahrscheinlich machen. 
Fü r den W irt äußern sich die Folgen  dieser A npassung im passiven 
H erausführen weniger reaktiver Form en aus der B efallsm öglichkeit, also 
in passiver Im m unität. D iese p assive Im m unität steht am Ende der Reihe, 
bei welcher bei pathogenen B akterien der W irtstod steht. Uber Stufen 
verschiedener Grade von R esistenz und beginnender Gallenbildung kom­
men w ir am anderen Ende der R eihe zu unseren Gallen. S ie  sind das typische 
W echselspiel zwischen Parasiten  und W irt, das m it einem Siege des P a ­
rasiten  insofern endet, als er dort in den adäquaten Reaktionen, in einem 
K am pfe, der jenem  zwischen Toxinen  und A ntitoxinen  vollständig an 
die Seite  zu stellen ist, nicht unterliegt, sondern sich behauptet, wobei 
aber in der G iftp ara lyse  auch fü r die Pflanze ein direkter E r fo lg  ab­
fällt. E in e  aktive Im m unität gibt es bei Gallen nicht. H om olog ist ihr 
nur die G iftp aralyse. W as w ir bei den Pflanzen in ihren Beziehungen zur 
Gallenbildung „Im m unität« nennen, ist passive Im m unität. E s  gibt daher 
auch keine galligenen Faktoren, ebenso wie es auch keine A ntikörper gibt, 
die die Gallenbildung verhindern.

Kehren w ir nunmehr zur F rag e  nach den zytologischen Grundlagen 
der Gallenbildung zurück. B ei den B lattlausgallen  wissen w ir, daß die 
Lau s ein Gewebe anstechen muß, soll sich eine G alle  bilden. E s  dringt 
dam it Speichelsekret in bedeutender M enge in das Pflanzengewebe ein. D ieser 
Speichel muß zur Gallenbildung in unm ittelbarer Beziehung stehen. M eine 
vor mehr als 30  Jah ren  durchgeführten Untersuchungen über das S au g­
phänomen der B lattläuse haben das W esen der Saugtätigkeit aufgeklärt. 
Im B lattlausspeichel erkannte ich eine Substanz, welche osm otisch, d ia- 
statisch und mehr oder w eniger g ift ig  wirkt. D as Saugen selbst erfolgt 
inter- oder intrazellular, es führt zur A uflösung der Stärke und Aufnahm e 
der flüssigen  N ahrung durch den Saugkanal im Borstenbündel. D ieses 
Verhalten zeigen alle B lattläuse, g leich gültig  ob sie nun G allen hervorrufen 
oder nicht (Abb. 1 1 — 18 ) .

D ie Gallenbildung ist aber nicht die A usw irkung der V erv ie lfä ltigu n g  
der W irkung einer einzigen B lattlaus. Wenn, z. B . au f Sam bucus, tausende 
B lattläuse keine Gallen zu erzeugen vermögen, so ru ft dagegen eine ein­
zige M utterlaus (Fu n d atrix) eine ganze Tetraneuragalle  oder eine ganze 
Schizoneuragalle hervor. E s  muß also von solchen Läusen ein spezifischer 
R eiz ausgehen. W ie w ir seit D E W IT Z  und B Ö R N E R  w issen, hat jeder 
B lattlausspeichel sein spezifisches A phidolysin, also sein spezifisches G ift. 
D a bei der Gallenbildung kein neuer galligener S to ff hinzukommen kann, 
handelt es sich lediglich  um eine spezifische Em pfänglichkeit und R eak­
tiv ität seitens der betreffenden Pflanze. R eak tiv  ist nur jugendliches G e­
webe und aktiv zur Gallenbildung aus einem solchen jugendlichen Gewebe 
ist nur die M utterlaus, und zwar in ihrer ersten Lebensphase.
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W odurch aber unterscheiden sich die Speichelstichkanäle zwischen 
freilebenden und gallenbildenden Läusen ? W ährend diese bei den fre i- 
lebenden Läusen lange Z e it unverändert im Pflanzengewebe sichtbar sind 
und, v ie lfach  verzw eigt, das ganze Pflanzengewebe durchziehen können, 
sind solche Stichkanäle bei gallenbildenden Läusen fast nicht nachzu­
w eisen, sie sind kurz, verlieren sehr bald die Färbbarkeit m it Safran in  
und verschwinden re lativ  bald. S ie  werden von dem lebhaft in fremde 
E ntw icklungsrichtung gedrängten Pflanzengewebe „abgebaut“ , irgendwie 
„verdaut“ , ein Prozeß, der lebhaft an Phagozytose erinnert. E s  ist anzu­
nehmen, daß dieser frem dartige Sto ff von den Pflanzenzellen irgendwie 
inkorporiert w ird, diese Zellen also selbst biochem isch bereits einen 
„M isch typ u s“  darstellen.

Daß es sich hiebei nicht bloß um ein anderes P lasm a handelt, sondern 
daß auch der Zellkern in M itleidenschaft gezogen worden sein mußte, 
geht wohl daraus hervor, daß das A ufleben phyletischer B ild er (Stom ata 
au f der B lattoberseite, Undulation der Epiderm isseitenw ände) eine völlige 
innere Um stim m ung zur V oraussetzung haben muß, die F äh igk eit zur B ildung 
dorsaler Stom ata also nicht einem lokalen B ed ürfn isse  entsprungen sein 
konnte (w ie w ir sahen, haben alle anderen untersuchten Gallen im Sinne 
einer Parenchym atisierung nur die Tendenz zum A bbau der normalen 
Strukturen), sondern im Chromosomenbau aller Zellenelem ente in der 
G alle  m anifestiert worden sein mußte. E s  muß also H and in H and mit 
dieser Phagozytose eine m utative Ä nderung im Kernbau vor sich gegangen 
sein. Daß dieser Anstoß hier verhältnism äßig leicht zur Geltung gebracht 
werden konnte, beweist, daß alle von m ir untersuchten Tetraneura-ulm i- 
und Schizoneura-ulm i-Gallen und auch die von M O L L IA R D  untersuchten 
G allen von Schizoneura lanuginosa gleicherm aßen zur B ildung dorsaler 
Stom ata geschritten sind, während alle untersuchten anderen Gallen nie­
m als ähnliches gezeigt haben. Ih r Auftreten bei der Ulm e zu einem Z e it­
punkte, da sie  noch vö llig  nutzlos, ihr Verschw inden zu einer Zeit, da 
sie ein verm utetes B ed ürfn is zu befriedigen gehabt hätten, hat diesen 
A pparat aus dem B lick fe ld  der P h ysio lo gie  herausgeführt. Daß im Rahmen 
der G allenbildung die Zellkerne einer tieferen  Veränderung unterworfen 
werden, habe ich seinerzeit bei anderen G allen  zeigen können, in denen 
M ehrkernigkeit vorgekommen ist oder die Zellkerne auffallenden H yper­
trophien unterworfen gewesen sind.

Und hiemit stehen w ir vor einem vö llig  neuen A ufgabenbereich in der 
G allenforschung. D er B ew eis einer Veränderung der Erbm asse wird sich 
im Sinne einer M utation im Chromosomenbau kaum je  erbringen lassen, 
denn im B ereich  der G allenbildung gibt es keine Fortpflanzungsorgane, 
keine Reduktionsteilung usw., die dann etw a züchterisch verw ertet und durch 
A ufsp altung erwiesen werden könnte. W ohl aber w äre es denkbar, daß 
B lü tengallen  hiefür eine Grundlage geben würden. Daß es m öglich ist, 
durch den elektrischen Strom  Kernm utationen auszulösen, die dann in der 
Pflanzenzüchtung erfolgreich verwendet worden sind und überraschende
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Ergebn isse  gebracht haben, w ie P 1R O V A N O  in der Rebenzüchtung er­
wiesen hat, beweist, daß solche E in g riffe  den Chromosomenbau beein­
flussen, und es ist nicht von der H and zu weisen, daß auch die p ara ly ­
sierte G iftw irkun g des B lattlausspeichels im Kernbau m anifest werden 
könnte. Daß ein einm aliger Anstoß hiezu genügt, .ist in H inblick  auf unsere 
Gallen  von besonderem Interesse.

Solche M utationen im Kernbau brauchen keinesw egs mit einer Änderung 
des Chromosom ensatzes einherzugehen, brauchen sich also im K ern bild  
in den Teilungsphasen gar nicht nachweisen lassen. S ie  sind umso w ah r­
scheinlicher, als anderseits auch Änderungen im Chromosomensatz im 
G efo lge pathologischer Entw icklung nachgewiesen werden konnten. W IN G E  
hat in seiner A rbeit „Z yto log isch e  Untersuchungen über die N atur ma­
ligner Tumoren, I. Crow n-gall der Zuckerrübe“  (Z . Zellforsch , mikroskop. 
A n at. 6 [ 1 9 2 7 ] )  darauf hingewiesen, daß die Karzinom e und Sarkom e 
durch einen abweichenden Chromosomensatz in ihren kranken Zellen 
ch arakterisiert sind. Daß T R O T T E R  (M arcellia  19 : 12 0  und 2 0 : 6 7 ) 
die erste P h ase  der Gallenbildung, die stim ulative, auf den Parasiten  
zurückführt, die zweite, die gestaltende,dagegen als die Domäne der Pflanze 
erklärt und die w eitere Entw icklung der G alle  als ein M utationsproblem , 
gehört in dieselbe Richtung.

In  meinem G allenw erk habe ich den Standpunkt vertreten, daß weniger 
an G ift-  als an R eizleitung zu denken ist. Immerhin geht das Frem d­
artige von einem einm al veränderten Zellenkom plex aus, durch dessen 
weitere Teilungen das kranke Gewebe immer größer und breiter wird. 
D as R eizfe ld  ist vorher bestimmt, das heißt, nur jugendliches Gewebe 
kann einer frem dartigen Entw icklung unterworfen werden. D as R eizfe ld  
w ird also bereits in jener ersten P h ase  der Entw icklung eindeutig und 
endgültig bestimmt. H at das B la tt ein gew isses Maß definitiver E n tw ick ­
lung erreicht, so ist es nicht mehr reaktionsfäh ig und kann auch nie 
mehr in irgend einen Vergallungsprozeß eingeschaltet werden, aber auch 
nie mehr Nahrungsquelle einer galligenen Laus sein. D ie  Größe des R eiz­
feldes ist eine Funktion der betreffenden gallenerzeugenden B lattlausart. 
B e i Schizoneura ist es groß, und es kann ganze B ezirke, ja  das halbe 
B la tt um fassen, bei Tetraneura dagegen ist es klein und beansprucht 
immer nur re lativ  kleine Partien  zwischen zwei Seitennerven (Abb. 3 ,4 ) .  
D ie Prim ärreaktion der Fundatrices, die ihrerseits das endgültige A u s­
maß des Reizfeldes bestimmen, w ird später abgelöst und ergänzt durch 
die Im pulse der Fundatrigenien, die von den verschiedenen Stellen der 
prim ären G alle  w eiterw irken und alle weiteren D ifferenzierungen beherr­
schen. D ie  A usbildung der dorsalen Stom ata, d. h. ihre A nlage, ist aus­
schließlich au f das K onto der Fundatrices zu setzen. D ie Fundatrigenien 
vermögen hier nichts mehr hinzuzutun. Geht die F u n d atrix  vorzeitig  
zugrunde, dann bleibt die w eitere Entw icklung der G alle  stehen, das 
Frem dartige kommt zum Stillstand , und die Pflanze verm ag noch dem 
nunmehr vorhandenen Gewebe mehr weniger normale K riterien  aufzuprägen,
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wie Streckung zu Palisaden  usw. D ie Fortdauer einer frem dartigen 
Entw icklung ist bei den Gallen gebunden an den kontinuierlichen E in ­
fluß des B lattlausspeichels. M it dem Größerwerderi des B lattes ist auch 
der pathologische B ezirk  wesentlich größer geworden, und es ist einzu­
sehen, daß eine a llse itige  weitere W achstum sförderung nur von vielen 
Punkten gle ich zeitig  beherrscht werden kann. Daß neben dem Path o­
logischen immer wieder das N orm ale weiterlebt und im K am pfe mit dem 
Abnormen steht, kommt vielleich t am klarsten im Öffnungsprozeß zum 
A usdruck, indem die Pflanze in bescheidenem  Maße die F äh igk eit zur 
Entrollung (Ausflachungstendenz) bzw. bei Tetraneura durch A ufreißen 
und Zurückschlagen der Ränder wieder die M itherrsch aft des ventralen 
G egengewichtes erlangt. A ll das steht in keinem  W iderspruche zur oben 
ausgesprochenen A u ffa ssu n g  einer genotypischen Umstimmung.

D ie  veränderte W esenheit der pathologischen Gewebe w ird sich m it den 
bisherigen m ikroskopischen Methoden kaum nachweisen lassen. In  dem 
A ugenblicke, da der Speichel abgebaut und irgendw ie in die Pflanzen­
zelle eingebaut wird, muß ja  der Chemismus bereits ein anderer sein, die 
G allengew ebszellen sind mit den normalen B lattzellen  nicht mehr iden­
tisch und vergleichbar. W ir w issen, daß die Zellen in den Gallen im 
allgem einen reicher an Kohlehydraten sind, nach M O L L IA R D  sind die 
Gallen von Tetraneura und Schizoneura viel weniger reich an Stickstoff­
verbindungen als die gallentragenden B lätter w ie auch die gallfre ien  B lä t­
ter. Daß diese Veränderungen nicht aber au f das Konto eines spez ifi­
schen B ed ürfn isses der Gallenbewohner zu setzen sind, sondern eine 
Reaktion der Pflanze auf den frem dartigen E in g riff  darstellen und daß 
sich die Parasiten  erst nachträglich an diese V erh ältn isse  angepaßt haben 
und haben m üssen, habe ich wiederholt betont.

Genau so wie diese Cecidozoen heute dieses Gewebe, diese Zellenstruk­
tur brauchen und ohne sie nicht mehr befäh igt sind, aus normalen B lättern 
zu saugen, genau so ist jede gallen frei lebende B lattlausart an die ihr 
zugeordnete biochem ische Struktur ihrer W irtspflanze angepaßt. Ich  habe 
seinerzeit bei meinen vielen Untersuchungen nam entlich aus dieser E r ­
kenntnis die Theorie von den Abwehrstoffen der Pflanzen gegen ihre 
P arasiten  ablehnen können : D ie Gerbstoffschläuche werden von der Aphis 
sambuci auf Sam bucus genau so beansprucht w ie etwa die Öldrüsen in 
A rtem isia Absynthium  durch die W erm utblattlaus (Abb. 1 5 ) .  A uch die 
W anddicke der Epiderm iszellen spielt keine Rolle, diese können dick sein 
so viel sie wollen, die an die betreffende Pflanze angepaßte B lattlaus 
w ird sie zu überwinden wissen. D as W esen von Annahme und Ablehnung 
liegt nicht bei der „abw ehrstrotzenden“  Pflanze, sondern bei der Geschm acks- 
spezialisation des zugeordneten P arasiten . E s  ist daher auch abw egig ge­
wesen, wenn man seinerzeit versucht hat, aus dem Säuregrad der B latt- 
je llen  etwa bei der Rebe au f eine m ögliche U rsache für A blehnung oder 
Annahm e durch die Reblaus und anderer P arasiten  tierischer oder pilz- 
licher A rt zu schließen.
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W ohl aber könnte —  und das scheint m ir ein W eg, in die F rag e  des 
Reizfeldes und anderes tiefere E inblicke zu gewinnen —  das Fluoreszenz­
m ikroskop, dessen epochemachenden E rfo lg e  seit H A I T IN G E R  besonders 
auf dem Gebiete der Hum anm edizin so viel von sich reden gemacht haben, 
hier erfolgreich  eingesetzt werden. E s  müßte wohl m öglich sein, durch 
Anwendung bestimmter Fluorochrom e die feineren D etails im Zellenbau, 
die nicht mehr m ikrochem isch nachgewiesen werden können, wenn schon nicht 
zu analysieren, so doch zur A nschauung zu bringen. W enn es zum B e i­
spiele dam it möglich wäre, das wesentlich anders geartete Gewebe im R e iz ­
feld  zu einer Fluoreszenz in einer bestimmten Farbe zu bringen, so wäre 
damit bereits sehr v iel gemacht. Und wenn es m öglich wäre, die von 
verschiedenen G allenerregern ausgelösten R eizfelder im Fluoreszenz­
mikroskop zu unterscheiden, so wäre damit ein außerordentlicher Schritt in 
der A n a lyse  der so eigenartigen M ischgallen  nach vorwärts getan. V ie l­
leicht ergibt sich hier im B ilde ein M ischtypus oder ein zonenartiges 
M osaik ? W ir wissen darüber heute noch nichts. F re ilich  ist der W eg 
bis dahin schwer und weit. D ie botanischen Untersuchungen mit dem F lu o­
reszenzm ikroskop haben bisher bloß verhältnism äßig grobe Differenzen 
festhalten lassen. Und doch zögere ich keinen Augenblick, an einen E r ­
fo lg  solcher Untersuchungen auch für die G allen forschung zu glauben. 
Ist es doch schon ein bedeutender Fortsch ritt gewesen, z .B . lebende und 
tote H efezellen  an einem gänzlich verschiedenen Leuchten zu erkennen.

Ich  erinnere mich des V ersuches, vor Jah ren  Abdrücke aufgeschnittener 
W einbeeren auf F iltrierpap ier unter der Fluoreszenzlam pe untersucht zu 
haben. D ie  B ild er waren sehr charakteristisch  und für jede einzelne Sorte 
deutlich anders. Ich  habe damals daran gedacht, die verschiedenen Fluores­
zenzen zur system atischen Gruppierung der Traubensorten zu verwenden. 
L eider bin ich dann nicht mehr dazugekommen, diese F rag e  w eiter zu 
verfolgen. In den Beeren haben w ir doch nur graduelle Unterschiede im 
Zucker- und Säuregehalt, Gerbstoff usw. im wesentlichen aber die gleiche 
Zusam m ensetzung, woher dann diese Unterschiede ? M it dem Fluoreszenz­
m ikroskop wird es zw eifellos möglich sein, v iel weiter vorw ärts zu dringen 
wie mit jeder anderen Methode.

M it diesen Gedanken w ill ich diesen A u fsatz  beschließen, nicht ohne 
die Fachkollegen einzuladen, ihrerseits die Gallenforschung in ihren A u f­
gabenbereich einzuschalten.

H insichtlich  L iteratur muß ich mich auf den H inw eis au f mein G allen­
buch bzw. die dort zitierten Schriften  beschränken. W eitere L iteratur steht 
mir augenblicklich nicht zur V erfügung.
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