(Aus der Forschungsste'lle Krumpendorf/Kirnten.)

Darm-Symbionten als Eiweiflquelle und Vitamin-
spender.
Von

‘Prof. Dr. Wilhelm Goetsch.

In den Verdauungsorganen vieler Tiere finden sich Lebewe-
sen der verschiedensten Art, deren Bedeutung noch keineswegs
restlos geklart ist.-So kommen derartige Mitbewohner in Massen
in Magenabschnitten der Wiederkduer vor; auch der menschliche
Darm ist nicht ohne Einwohner. Die grofiten Mengen von solchen
»Symbionten” finden wir unstreitig bei Termiten; machen sie
doch bei manchen Arten gelegentlich ein Drittel oder sogar die
Hilfte des Gewichtes aus. Nicht alle Termiten sind indessen
Symbionten-Trager; die Darmbewohner fehlen bei gewissen Ar-
ten oder gewissen Gruppen vollstindig. Aus diesem Grunde er-
scheinen die Termiten besonders geeignet, die Griinde firr die
Anwesenheit oder Abwesenheit der Darm-Symbionten zu unter-
suchen und damit ihre Bedeufung fiir den ,,Wirt" festzustellen

Alle Termiten sind in irgend einer Weise auf Pflanzenstoife
angewiesen; sie bendtigen zu ihrer Ernihrung Zellulose. Da
diese gerade jeizt in immer groBerem MaBe als Werkstoff her-
angezogen wird, ist auch das Interesse fiir diese Schidlinge sehr
gestiegen. Die Aufnahme und Verwertung geht aber nun bei
den Termiten auf die verschiedenste Weise vor sich; dies ist in
erster Linie dadurch bedingt, daB die Termiten selbst merkwiir-
digerweise keine Sifte herstellen konnen, welche das Holz wirk-
lich verdauen, d. h. in einen Zustand iiberfithren, in dem es von
der Darmwand aufgenommen wird. Infolgedessen fressen man-
che Formen nur Holz- oder Pflanzenteile, bei denen die Zellu-
lose durch irgendwelche Mikroorganismen schon serseizt wor-
den ist. Solche von vermoderten Stoffen lebenden Arten sind
keineswegs immer primitive Formen; so fressen in Siidamerika,
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wie ich aus eigener Erfahrung berichten kann, die zu den hdchst-
entwickelten Metatermitiden gehorngen Cornitermes und Anoplo-
termes oft nur die an orcamschen Zersetzungsstoffen reiche Erde.
Dieselben Gattungen zerstuckeln aber auch gelegentlich Gras und
trockene Krauter und stapeln sie in 1hren Bauten, so wie es auch
sudamerlkamsche Lermes- und Eutermes—Arten tun. Auf solchem
Pﬂanzenmaterml wuchern nun, wie man aus Versuchen mit Amei-
sen wei (Goetsch und Griiger, 1942) alle moglichen Pilze, die
von den Termlten mit gefressen werden; und daraus entsteht dann
eine neue Art der- Holzverwertung, die insbesondere bei den Ter-
miten der alten Welt weit verbreitet ist: Auf zerkautem Material,
das meist -erst den Darm passieren muB, werden -nidmlich
Pilze formlich gesziichtet. Die Termiten sind damit zu den Pilzen,
die ihnen zur Nahrung dienen, in ein enges Verhiltnis getreten,
von dem beide Partner Nutzen haben; man kann es, da die Pilze
sich ‘auBerhalb des Termiten- -Korpers befinden, ,als Ektosymbwse
be :zeichnen. Andere Termitenarten wiederum smd eine Endosym-
biose mit anderen Organismen e1ngegangen sie haben, wie dies
gerade von manchen der oben erwihnten Cornitermes bekannt
ist; mit den vermoderten Pflanzenstoffen Flagellaten erworben,
so wie wir spiter noch bei den Schaben sehen werden, und sind
dann durch diese Darmbewohner gelegentlich befahlgt auch un-
zersetztes Holz zu verwerten. '

‘Wie dies im einzelnen vor sich geht, sei an der Symbiose der
Mlt_telmeer Termite Kalotermes flavicollis Farb. gezeigt, die unter
meiner Leitung von einer Breslauer Arbeitsgemeinschaft auf das
genaueste untersucht wurde.

Wir finden die Darmbewohner von Kalotermes ledlgllch im
Enddarm und zwar hauptsichlich in einer’ machtigen Erwei-
terung, der sog. ‘Ampulle. Hier wimmelt es von Lebewesen, die
nach G. v. Titrcke-Wysk (Breslau) in drei Gruppen angeordnet
werden konnen. Wir haben zunichst Flagellaten, die ihrerseits in
GroB-, Mittel- und Klein-Formen auftreten; dann- drei verschie-
den groBe Spirillen und endlich noch echte Bakterien und Kokken.
Die Kalotermes-Flagellaten, die uns hier besonders zu beschaf-
. tigen haben, gehoéren zu der Ordnung der Polymastigina, einer
- einheitlichen Gruppe, durch eine grofiere Zahl von Geifleln mit
sog.  Parabasal-Apparat, sowie einen die Form bestimmenden Ach-
senstab ausgezeichnet. Die Zahl der Geifleln ist besonders bei der
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Gattung Joenia (120—50 u) und Mesajoenia (100 ), welche nach
den Untersuchungen von G. v. Tiircke-Wysk indessen nur ver-
schiedene Zustinde einer Art sind (Joenia annectens Grassi), ge-
waltig gesteigert (Unterordnung Hypermastigida Fl. I). Bei
ihrem Schlagen dringt sich immer wieder der Vergleich mit
einem Pferdeschweif auf. Die Mittelformen, bei Kalotermes fla-
vicollis durch die Gattung Hexamastiz, Trichomonas und Ja-
nickiella vertreten, haben-nur einige wenige Geifleln, von denen

die eine beim Schwimmen nachschleppt Diese mlttelgroBen nur

25—8 u erreichenden Trichomonadidae, wie ihre zur Untergat-
tung Polymastigida gehorige Familie genannt wurde, lassen sich
demnach von den 120—50 u langen Joenien stets gut unterschei-
den. Unter den Klein-Flagellaten ist besonders Trimitus (von nur
5-—8 u Lange) zu erwihnen; sie haben, wie wir sehen werden,
tiir die Termiten ebensowenig Bedeutung wie die drei Gruppen
von Spirillen, von denen sich die mittleren und kleinen gelegent-
lich so dicht an die Joenien ansetzen, daf ein Wimperkleid vor-
getauscht wird. Die eigentlichen Bakterien wiederum sind oft im
Innern der Grofi-Flagellaten anzutreffen, unter Bevorzugung der
vorderen Region, wo sie sich dann in Massen anhiufen. Sie finden
sich aber auch zahlreich frei im Darmlumen. '

Die Bedeutung dieser Darmbewohner liegt nach Untersu-
chungen von Cleveland, Hungate u. a. an amerikanischen, Monta-
lenti, Pierantoni u. a. an- italienischen Termiten in der Aufspal-
tung von Holz zu verdaubaren, d. h. der Resorption zuginglichem
Zucker (vergl. Goetsch-Griiger, 1942). Wie dies im einzelnien ge-
schieht, war aber gerade fiir Kalotermes noch keineswegs restlos
geklirt. Vor allem lag die Frage noch offen, welche der Sym-
bionten fiir die Verwertung der Zellulose verantwortlich zu ma-
chen sind. Die von Cleveland angewandten Methoden versagten;
insbesondere schadigte hier Wirme die. Termiten schneller als die
Flagellaten, so dafl auf diese Weise eine ,Defaunierung®, d. h.
ein Hinausbeférdern der Symbionten, nicht erreicht werden konn-
te. Dagegen fiihrte die Verfiitterung von verschiedenen chemisch-
therapeutischen Mitteln sowie von Pilzextrakten zum Erfolg. Die
Wirkung ist naturgemifl nach Art und Konzentration ganz ver-

N

schieden. An erster Stelle stehen Abbau-Stoffe und Extrakte von -

manchen Pilzen, die sich schon in fritheren Versuchen als giftig’

erwiesen hatten (Goetsch-Griiger, 1942) und unter anderem die
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Klein-Flora der Ameisen-Mistbeete vernichteten (Goetsch 1940).
Jetzt hatten gleichzeitige Versuche von K. Offhaus und H. Scholz
(Breslau) mit unseren Mycoinen erneut gezeigt, wie energisch sie
auf andere Lebewesen wirken. Es wurde nicht nur das Wachs-
tum von Bakterien auf Agar-Platten gehemmt oder unterbunden,
wie dies ja bei Penicillin bekannt ist, sondern auch Gemische von
ireilebenden Protisten (Paramaecien, Colpidien und Euglenen),
die eine Art Modell fiir den Termiten- und Schaben-Darm mit
seinen drei verschiedenen Flagellaten-GroBen darstellten, in kur-
zer Zeit abgetéte‘t‘. Bei Kalotermes flavicollis fithrten solche Ex-
trakte und Abbaustoffe von Hypomyces und Isaria, vor allem aber
‘von Pewicillium lutewm und Pewicillium notatum (,,Penicillin®)
schon nach kurzer Zeit zur restlosen Defaunierung, und schidig-
ten auBerdem die Termiten durch Verdauungsstorungen so, daB
sie samtlich schon nach zwei bis drei Wochen starben. Ahnlich
wirkte das chemische Mittel Goe 5; hier blieben die Kalotermes
ohne Verdauungsstorungen und infolgedessen linger am ILeben.
Goe 11 (ein Phenylphenol) liel besonders schon die Wirkung ver-
schiedener Konzentrationen erkennen, und ahnlich Yatren und
Atebrin. Bei diesen und den folgenden Versuchen war nun schon
ganz deutlich, da8 die Termiten lediglich dann geschidigt wurden,
wenn man die Flagellaten ausschaltet: bei schwacher - Atebrin-
16sung verschwinden nur die Polymastiginen, und die Spirillen
bleiben am Leben, bei Goe 7—10 ist es umgekehrt. Todlich wirkt
lediglich ein Verlust der Grof- und Mittel-Flagellaten; denn ein
3—10%iges Absterben in 4—6 Wochen ist auch bei Kontrollkul-
turen ohne Gifte die Regel (Tab. 1—2). ’

Dies geht beispielsweise hervor aus Versuchen der Tab. 3,
wo zunichst die Losungsmittel einiger Gifte gepriift wurden; sie
zeigt, daB lediglich Natronlauge €ine gewisse Schidigung auf die
Insekten selbst hervorruft. Fiir die ,antibiotische Bekimpfung®,
die sich aus diesen Versuchen ergab und jetzt auch aus neuartige
indirekt-biologische Methode bei anderen Symbiontentrigern an-
wenden lieB, istf'_diese wenn auch geringe Schidigung der Wirte
natiirlich von Vorteil. Fiir die reine Defaunierung indessen nicht;
denn es ist dadurch oft unklar, ob der Tod durch Schadigung des
Insekts oder durch Verlust der Symbionten erfolgt.

- Es wurden infolgedessen auch noch andere Versuche durch-
gefiihrt, welche die Termiten nicht schiadigen konnten, wohl aber’



. t(usrueof = T [ osopuosaqsur)

W. ‘Goetsch:

uspepRg =
udtelade] = '[q

g twdqds = dg -
‘uajuoIquIsg suray-— ‘Bruom 4 .vzuuuaum 44 ‘pra 44+

) S S I 3 IFE IR P [ S PN EEN S el L et
+ |+ | - é I R R S e ot ol 2R -
: . A + + o i— B S B BT D +++ Areys [1sojuoldg
VAS A + =+ )+ = + + |+t ++ g0 0T 20D
%g g + |-+ N+ =+ L+ ++ ++ g0 L 309
798 8L + ] = [+ o+ - N T S A R B g0 9 909
, v %001 — oAt =+ ++ 4+ | yoesmyos
75001 + - =+ | ++ ++ ey o
B 7001 : 1 =+ — U + |+ + — peys | UHQARY
ot : tt | [+ | | e | | wemwes |
/08 AR R B S+ + e Es - + P
7001 BN — -~ - e — 4+ pALIT
- 7%0% S S S SRR e ot S o o + | 4+ 9800 woex
778 - | =1 = |+ = -+ ]+t €00 .
o 7001 - | = - + + - o 1T 209
7001 %e | —- | = = + |+ + + + +4 30 g 200
oot e B O T A R A i s 19g
usgoopy || wayoomn (T v s \ 4 \\ q - ~ ods ] A ‘d dg s
8—¥ .62 . UDYIOM wlm. : IO §—8 YPOM I i % PN
(oRU ULIULIAT, Jop POl ||- R Yoeu ULIUOIqWIAS ‘ * :

3 : ..,..Eoo.ScN\.hmxiESaM uoA :uE.o,Bw%w -une( P ne 33._2 JU2S1INAd RIYR-YISIUIND ~1081u19 m.:sx:?. T 'qel




Darm-Symbionten als EiweiBquelle und Vitaminspender. 63 V,
die Symbionten; dadurch nimlich, da8 man ihnen méglichst we-
nig Nahrung fiir die Flagellaten (also Zellulose), wohl aber Zuk-
kerarten vorsetzte (also das, was sie der Voraussetzung nach den
Termiten lieferten). Traubenzucker-Fiitterung verdringte denn auch
in weitem Mafle die Flagellaten, lie aber Spirillen und Bakterien
ebenfalls verschwinden. Eine Fitterung mit Pilz-Kulturen und
- Pilz-Mistbeeten aus Nestern von Blattschnéider-Ameisen schidigte
vorzugsweise die Flagellaten; und bei einer Darreichung natiir-
licher oder kiinstlicher Mistbeete aus Hypomyces- und Mucor-
Arten konnten die GroB- und Mittel-Flagellaten ausgeschaltet

1‘a5? 2 Wirkung von Pilz-Extrakten  und -Abbaustoifen bei Termiten. Bei
Termiten wirken Pilz-Extrakte und -Abbaustoffe zum Teil stark auf die

lebenswichtigen : Darmsymbionten : (Flagellaten = Fl.,, Spirillen = Sp. und
Bakterien = B.). :

1. Penicill. luteum " totet Fl, Sp., B. ° vernichtet so die Termiten
Filtrat 4 Phosph. ’ o .

2. Penicill. luteum - tétet z. T. Fl, Sp.;, B. schidigt so die Termiten

: Riickstand -+ Phosph. ‘ ’ v

3. Penicill. notat. totet z. T. Fl, Sp., B. schidigt so die Termiten
Abbaustoffe 10 Tg. . :

4. Penicill. notat totet nur Sp. u. B. Termiten munter
Abbaustoffe .20 Tg. -

5. Hypomyces 1 ' toten nur Sp. u. B.  Termiten munter
Abbaustoffe .

6. Hypomyces 2 téten nur Sp. u. B. Termiten munter
Abbaustoife

7. Pilz X . tétet nur Sp. u. B. - Termiten munter

8. Glucose : keinerlei Wirkung - Termiten munter

(Kontrolle) -

werden, die Termiten aber am Leben bleiben. Bei Pilz-Extrakten
dagegen gab es, wie schon erwahnt, durch Verdauungsbeschwerden
starke Verluste unter den Termiten, und die im Kot in Massen
zu findenden Zellulosefasern zeigten, daB mit Verlust der Fla-
gellaten auch die Verdauung dieser Holzbestandteile aussetzte.
Sind nun die Symbionten durch solche Behandlung wirklich
auch restlos ‘aus dem Darm verschwunden? Um diese Frage zu
priiffen, wurden. defaunierte - Kulturen in ihren natiirlichen Le-
bensraum iberfithrt, d. h. in neues oder verrottetes Holz einge-
-setzt und dort so lange wie moglich am Leben erhalten. Es zeigte
sich dabei, daB manche Mittel, wie Prontosil, nur eine Schock-
wirkung hatten; nach 5—8 Wochen waren nimlich simtliche Sym-
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bionten, die vorher verschwunden zu sein schienen, wieder aut-
getreten. Es fand also nur eine, wenn auch starke voriibergehende
Schadigung statt, wie sie in schwicherer Form auch bei anderén
Mitteln, oft sogar bei Futterinderung eintritt. Bei Einwirkung
von Atebrin und Yatren kam es indessen nicht zu einem Wieder-
auftreten der lebenswichtigen Flagellaten; sie waren restlos ver-
nichtet. Nur Spirillen tauchten gelegentlich wieder auf, allem An-
schein nach neu aufgenommen aus dem Holz. Dall auch dann die
Termiten abstarben, zeigt die Bedeutungslosigkeit dieser Darm-
bewohner (vergl. Tab. 4). - _ '

DaB bei Darreichung von Giften oft doch wieder Symbion-
ten auftreten, ist mit Heranziichtung widerstandsfihiger Rassen
erklarbar. Gerade bei Sulfonamiden hat man sich auch schon be-
stimmte Vorstellungen gemacht, wie die Entstehung solch resi-
stenter Stimme zustandekommt. Nach Green (1940 Nr. 20), Cook-
wood (35, S. 155, 1938) und Whithby (1937, S. 1517 und 1938,
S. 1210) konnen zunichst Peptone die Wirkung der Sulfonamide
aufheben; derartiges wire natiirlich auch im Darm der Termiten
denkbar. Weiterhin aber auch Bakterienspaltprodukte, die ja eben-
falls dort vorkommen. In beiden Fillen handelt es sich nicht um
eine unmittelbare Zerstdrung der Sulfonamide, sondern um das
Auftreten eines als p-Faktor bezeichneten, der Sulfonamidwir-
kung entgegenstehenden Antagonisten. Woods (1940) berichtet,
dafl die aus der Hefe isolierbare p-Aminobenzoesaure imstande ist,
die Sulfonamidwirkung aufzuheben. Diese p-Aminobenzoesiure
erwies sich bisher als die wirksamste Substanz zur Vernichtung
des Sulfonamid-Effekts. Es wird von den Autoren angenommen,
dafl diese: Sdure einen fiir die Bakterien notwendigen Wirkstoff
darstellt, den iibrigens Kuhn (1942) ,,Vitamin H* nennt; dieses
fiir den Bakterienstoffwechsel notwendige Vitamin wird dann
durch die Sulfonamide nach dem Massenwirkungsgesetz verdrangt.
Sie treten an Stelle dieses Wachstumsfaktors, d. h. der p-Amino-
benzoesiﬁre, in ein Enzym des Bakteriums ein. Kuhn hat in die-
sem Zusammenhang auf eine bemerkenswerte Ahnlichkeit der
p-Aminobenzoesaure und der Sulfanilsiure hingewiesen:

Aminobenzoesaure — CgHy; — NH, — COOH

Sulfanilsaure — C¢Hy, — NH, — SO,H.

Es wird weiter angenommen, dafl die p-Amino-Benzoesaure
an Enzym-Reaktionen der Bakterien etwa im Sinne eines Co-

Osterr. Zool. Z. T, 1/2. 5
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Fermentes beteiligt ist, so daBl nach ihrer Verdringung das Bakte-
rium zum Absterben verurteilt ist.

"Nach Domagk (1944) ist es nun vorstellbar, daB derartige .
antagnostisch wirkende Substanzen namentlich in alten Infektions-
herden auftreten. In der Tat produzieren nach Landy, Larkum,
Oswald und Streighthoff (1943, S. 7) sulfonamid-resistente Stam-
me mehr p-Amino-benzoesiure als solche, die sulfonamid-empfind-
lich sind; auBlerdem enthalten nach Carpenter (1939, S. 255 und
354) resistent gewordene Gonokokkenstimme-mehr p-Amino-Ben-
zcesdure als die - Ausgangsformen. Damit wire also unmittelbar
erwiesen, dafl und auch wie eine Gewéhnung des Erregers an das
Medikament eintritt; es kam in den Fillen, in welchen Sulfona-
mid versagte, zur Herauszucht eines resistenten Stammes.

Auf eine gleiche Weise wire auch das Auftreten resistenter
Flagellaten im Termitendarm erklarbar. Die nicht resistenten Or-
ganismen gehen bei dem ersten Schock zugrunde; die resistenten
halten sich so wie die Kokken in alten Infektionsherden. Von
ihnen aus tritt dann eine Neuinfektion ein, und die Termite er-
holt sich. o :

Nach Oberstabsarzt Dr. Wilde von der Obersten Zentralen
Sanitatsleitung im Bereich des 5. Britischen Korps, dem ich einige
dieser Mitteilungen verdanke, ist der Schlufl nicht abwegig, daB
Ahnliches auch bei Penicillin-Versagern zutrifft; d. h. daB durch
Stoffwechselprodukte auch die Wirkung dieses Mycoins gegen
Kokken abgeschwicht wird. Bei Termiten trifft dies unseren
Untersuchungen nach bei Penicillin ebenfalls zu. Andere Mycoine
miissen jedoch stirker wirken, da ja die Termiten symbiontenlos.
sind, welche ausschlieBlich Pilze fressen. Dabei ist natiirlich auch.
zu beriicksichtigen, daB hier Dauer-Schocks vorliegen, denen
schlieBlich alles erliegt. S

Den Termiten selbst schaden die Pilzstoffe keineswegs. Dies.
geh{ ja schon daraus hervor, daBl gerade die Pilzziichter so gut
gedeihen und sich durch grofte Fruchtbarkeit auszeichnen. Aber
auch bei Symbiontentrigern wirken nach Herausziichtung resi-
stenter Flagellatenstimme weitere Gaben von Mycoinen meist sehr
giinstig. Der Fettkorper nimmt zu, so daBl die Tiere besonders
dick und prall erscheinen. Sie waren in den Versuchen weiterhin.
weniger hinfallig, und die Todesrate der Kulturen nahm ab. Das
gleiche Ergebnis trat bei Pilzstoffen ein, nachdem es gelungen war,

5‘
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sie mittels besonderer Methoden ihres bakteriostatischen Charak-
ters zu entkleiden, und beispielsweise Penicillin in ein unschadliches
,, Penicin“ zu verwandeln. Derartig verinderte Mycoine gaben dann
auch zunachst bei Schaben den gleichen giinstigen Erfolg, und stei-
gerten weiterhin die Lebensfihigkeit nicht nur bei Insekten (Amei-
sen, Kornkifern, Seidenspinnern), sondern auch bei Wiirmern
(Planarien) und Wirbeltieren (Amphibien, Hithnern, Mausen).
- Die Symbionten-Untersuchungen weisen damit den einen der
Wege, die zur Entdeckung des Vitamin ,, T“-Komplexes fithrten
(vergl. den Auisatz im gleichen Hefte dieser Zeitschrift, Tabelle T,
fld. Nr. 2—s, 11—17, 20; S. 49).

Wenn bei Kalotermes flavicollis eine vollige Defaunierung er-
reicht worden war, unterblieb ein Wiederaufbau der Darm-Flora
und -Fauna auch dann, wenn man die Tiere in Holz einsetzte. Nur
Spirillen traten gelegentlich wieder auf. Gab man indessen normale
Tiere hinzu, oder auch nur deren frische Leichen oder Kot, so
wurde der Darm in etwa vier Wochen erneut besiedelt. Die zu
dieser Zeit schon deutlich erkennbaren Hungerzustinde sind dann
beseitigt, und die Termiten vor dem Untergang errettet (Tab. 4).

Aus den hier beschriebenen Fiitterungsversuchen ging dem-
nach ‘immer wieder hervor, daf die Flagellaten die Ursache des
Zellulose-Abbaues sind. Mikroskopische Beobachtungen an leben-
den Termiten sowie an Schnitten bestitigten diese Auffassung
dann vollkommen. Man sieht immer wieder, dafi die Joenien, und
in geringerem. Mafle die Mittel-Flagellaten (also F1 I — Tl II)
Holzfasern aufnehmen, und zwar auf eine amdboide Weise an der
Basis oder an den Seiten. Die von den Termiten bei der Nahrungs-
aufnahme zerkieinerten Holz-Teilchen oder, bei reiner Zellulose-
Fiitterung, die Fasern von Filtrierpapier, lassen sich dann im
Innern der Flagellaten deutlich erkennen. Sie liegen innerhalb
von Vacuolen, die sich allmdhlich so wie bei der sog. Zyclose der
Wimper-Infusorien nach dem Vorderende zu schieben. Zu der-
selben Zeit kommen fiarbbare Zellbestandteile, die normalerweise
am Hinterende zusammengeklumpt ruhen, dazugewandert, um sich
an die Nahrungsvacuolen anzulagern und spiter mit ihnen zu
verschmelzen (G. v. Tiircke-Wysk). '

Nach Giemsa gefirbte Priparate ermoglichen eine klare Dii-
ferenzierung in Zellbestandteile und Holznahrung. Das Holz er-
scheint griin, so lange es im Darmlumen schwimmt, und ebenso
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noch lingere Zeit innerhalb der Flagellaten. Im Laufe der Ver-
dauung erfihrt es dann eine Umfarbung von blau-griin bis violett-
rosa; und da das Zellplasma ebenfalls violett bis rosa gefarbt wird,
‘kann man annehmen, dafl von diesem Augenblicke an die Um-
wandlung in korpereigene Stoffe beginnt. Macht man derartige
Versuche an hungernden Termiten, so ist schon nach mehreren
Stunden das noch im Darm befindliche Holz restlos aufgenommen
und verdaut. : ' .

Bei dieser Aufnahme von Holz lie sich auch beobachten, daf
Bakterien mit in die Flagellaten hineingeraten. Sie werden dann
ebenfalls nach vorn verlagert; es finden sich jedenfalls regelmiBig
am Vorderende der Joenien dichte Massen von Bakterien, an der-
selben Stelle, an welcher die Holzpartikelchen ihre letzte Umwand-
lung durchmachen. Es wurde deshalb die Auffassung vertreten
(Pierantons, Ghidini u. a., vergl. Goetsch-Griiger 1942), daf} in
diesen Bakterien die letzte Ursache der Holzzersetzung zu sehen
sei, also gleichsam in einem ,,Mycetom™ der Flagellaten. Da aber
nach den Beobachtungen von G. v. Tircke-Wysk die. Auflésung
des Holzes schon frither einsetzt, konnen wir uns mit einer solchen
Annahme nicht befreunden, wenn auch nicht ausgeschlossen sein
mag, daf} bei der letzten Umwandlung der Zellulose in Flagellaten-
Eiweifl den Bakterien eine gewisse Rolle zukommt. Da Cleveland,
den man als sehr guten Beobachter morphologischer Erscheinun-
gen kennt, in dem ,,Mycetom-Apparat” nur unregelmiflige Kor-
perchen einzeichnet, ist wohl anzunehmen, daB es sich nicht um
lebende, sondern um halbverdaute Bakterien handelt.

Es kommen nun aber auch auBerhalb der Symbionten im
Darmsystem Bakterien vor, die nach allem, was wir jetzt ‘wissen,
eine Bedeutung ganz anderer Art haben. Es zeigte sich nimlich
in Versuchen, daB Termiten auf reiner Zellulose dauernd zu leben
vermochten. Die Versugche von Cleveland sind dafiir allerdings
chenso wenig beweiskriftig wie die von Biwald (Breslau), die
beide auf Filtrierpapier jahrelang Termiten zur Vermehrung oder
zur Staatsgriindung brachten (Biwald, unverdffentlicht). Denn ge-
rade bei den Versuchen von Biwald zeigte es sich, daB die Zellu-
lose in kurzer Zeit Bakterien und Pilzen, ja sogar Milben einen
glinstigen Nihrboden liefert; und daB alle moglichen Pilze auch
von Kalotermes gern gefressen werden, zeigten nicht nur frithere
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Versuche (Goetsch und Griiger 1942), sondern auch die Ergebnisse
der Tab. 3. /

Das Filtrierpapier konnte demnach nicht als reine Zellulose
gelten, d. h. als vollig stickstoff-freie. Nahrung. Nun zeigten aber
auch Experimente von M. Skarabis (Breslau), daB bei volliger
Ausschaltung solcher Fehlerquellen durch dauerndes Wechseln
von Filtrierpapier, welches sich .in der Analyse als restlos N-frei
erwies, die Termiten einen Zuwachs, ja sogar eine Vermehrung
zeigten. Hier bleibt demnach keine andere Stickstoffquelle als die -
Tuft, und so miissen wir annehmen, daB tatsiachlich von dort her
der Stickstoff gewonnen wird. Schon Pierantoni (s. Goetsch und
Griiger 1942) weist auf die freien. Darmbakterien hin, die durch
Farbbarkeit, Entwicklung, Involutionsformen und starke Ver-
mehrbarkeit mit den bekannten Bakterien der Azotobacter-Gruppe
iibereinstimmen, und erblickt ihre Hauptaufgabe darin, den durch
die feinen Tracheenveristelungen bis an den Darmtraktus heran-
gefithrten Stickstoff zu binden. Diese Vermutung konnte nun auch
von L. v. T6th (Budapest), der unserer Arbeitsgemeinschaft an-
gehort, experimentell erhirtet werden. L. v. T6th hatte bereits
bei Blattliusen (Aphidin) eine Stickstoffverbindung aus der Luft
nachgewiesen (1942 Z. vergl. Phys.). Es wurden in einer geeig-
neten Losung (Kochsalz und Traubenzucker bei entsprechenden
osmotischen und py-Werten) die Tiere leicht zerquetscht und in
regelmaBigen Zwischenriumen analysiert. Fiigte man diesem iiber-
lebenden System auflerdem noch etwas Oxalessigsaure hinzu, so
steigerte sich die N»-Bindung plotzlich auf ein vielfaches und wur-
de derartig intensiv, daB die Gesamtstickstoffmenge sich’in vier
Stunden verdoppelte. Ahnlich also wie bei den Leguminosen-Knéll-
chen kann auch hier die Stickstoff-Bindung auf zwei Grundstoffe
zuriickgefithrt werden, namlich auf die Oxalessigsiure (Kohle-
hydrat) und auf Stickstoff, aus dem, vermutlich durch die Tatig-
keit der Symbionten, Hydroxylamin entsteht. In der Oxalessig-
siure, die mit der Pflanzennahrung aufgenommen, aber vielleicht
auch im Tierkérper aus anderen Kohlehydraten gebildet werden
kann, wird nun das Hydroxylamin eingebaut, und auf diesem
Wege iiber das Ocym der Oxalessigsiure der Aufbau einer ein=
fachen Aminosiure (I-Asparaginsiure) ermoglicht (vgl. Tab. 5).
In ganz derselben Weise lieB sich nun auch am zerquetschten
Termitendarm eine Stickstoffanreicherung feststellen. Merkwiir-
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(hgerwelse zelgen -die herausgeschnittenen Ampullen mit 1hren
Bewohnern dabei weniger Stickstoff-Anreicherung als die, iibrigen
Teile; damit scheinen die groBlen Mengen von Symbionten in der
Ampulle eine verhaltnismafig untergeordnete Rolle zu ~spielen
(Goetsch, Offhaus, T6th 1944). Im ganzen ergibt sich aber
auch hier ‘ein sehr ahnliches Bild wie bei den Aphiden,
besonders wenn =~ wir beriicksichtigen, daB die Termiten
einen sehr geringen FEiweibedarf haben, ganz im Gegen-
satz zu den Blattliusen. AuBerdem steht den Bakterien bei
normaler Nahrung eine weit bequemere Quelle zur Ver-
figung als die Luft: der organisch oder anorganisch gebundene

Tab. 5. Kalotermes flavicollis. Anteil der Darmsymblonten am Aufbau der

EiweiBerndhrung.
COOH
: ' l _ E
Flagellaten: CyH,,0,~C=0 - ():OOH :
Zucker |
. . C = NOH
H—C—H I (l:OOH
(IIOOH H—C—H +H,0-H-_-C—NH,
- ' : |
Oxalessigsiure  COOH He—C—H
, . I :
Bakterien: N,— ?— NH,0H ; ; COOH

Hydroxylamin Oxim Asparaginsiure

Stickstoff des aufgenommenen Holzes, welcher nach den Versu-
chen von K. Offhaus (Breslau) fiir den Stoffwechsel vollig aus-
reicht. Dr. Offhaus stellte zunichst einmal durch Analyse von
rund 600 Tieren fest, daB 10 Kalotermes bei ihrem Wachstum im
Jahr nur um 0,001 526 g Stickstoff zunehmen, am Tage also um
weniger als 0,000005 g, und weiterhin, daB die Termiten erst
dann zugrunde gehen, wenn sie mehr als 107, ihres Stickstoff-
gehaltes verlieren. Dies geschieht im allgemeinen erst bei einer
Hungerzeit von vier Wochen. ‘Da der Stickstoff im Verhiltnis
zum Korpergewicht etwa 2,37 betragt, verliert eine Termite nach
vier Wochen rund 0,23% Stickstoff ihres Korpergewichtes. Nun
ergab die Holzanalyse regelmaBig einen Durchschnittswert von
0,25% Stickstoff. Wenn die Termiten, was sie normalerweise
wirklich tun, in vier Wochen etwa das eigene Korpergewicht an
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Holz aufnehmen, haben sie damit ausgesorgt; es wird ihnen so
viel Stickstoff geliefert, als sie brauchen. DaB bei einer solchen
doch recht knappen ,Rationierung” oft EiweiBhunger auftritt, ist
nicht zu verwundern; und so nehmen sie stets gern Schimmelpilze
auf, die sie vom Holz abweiden, oder aber sie fressen Leichen
threr Nestgenossen. In beiden Fillen haben sie. eine ergiebige
Stickstoffquelle, und zwar sofort in Gestalt von EiweiB. Erst
wenn solche ,,Ausweichstellen® nicht in Betracht kommen, scheint
der Luftstickstoff herangezogen zu werden. Da er aber erst durch
die Bakterien zu Eiweifl umgebaut werden muf}, ist das verstind-
lich, was sich bei dem Ubergang auf reine Zellulose-Ernidhrung
stets zeigt: daBl die Termiten namlich zunichst langere Zeit an
Korpergewicht abnehmen. In diesem Schwichezustand kommt es
dann haufig zu Todesfillen, und, durch- den EiweiBhunger, zu ge-
steigertem Kanibalismus. Hierdurch werden die Versuchsreihen
naturgemiB unbrauchbar, und so waren derartige Experi-
mente oft recht zeitraubend. Ist die Umstellung aber einmal er-
folgt, so erholen sich die Tiere schnell, und nehmen dann wieder,
wie bereits gesagt, an Korpergewicht zu.

Zusammenfassend ergibt sich demnach jetzt folgendes Bild:

Azotobacter-Bakterien bauen bei normalem Futterstand aus
dem Stickstoff des Holzes, der nach den Analysen stets in genii-
gender Menge.vorhanden ist, Eiweifl auf, wobei wasserlosliche,
wihrend der Zellulosespaltung der Flagellaten freiwerdende Koh-
lehydrate herangezogen werden. Bei mangelhafter Stickstoffver-
sorgung durch aufgenommene Nahrung konnen sie sich aber auch
des Luftstickstoffes bedienen. In.jedem Falle speichern sie Stick-
stoff und vermehren sich. Thr Uberschufl gelangt dann in die
Ampulle, wo sie von den Flagellaten aufgenommen werden;  ins-
besondere die Joenien beherbergen an bestimmten Stellen stets
dichte Massen von Bakterien.

'Die Kohlehydrate werden dem gesamten System durch die
Zellulose geliefert, deren Verdauung insbesondere die Joenien be-
sorgen. Bei ihrer Ausschaltung konnen die Kalotermes durch
Darreichung von Zucker am Leben bleiben; sonst sterben sie.

- Die Termiten sind in ihrer normalen Erndahrung demnach
vollig auf die Darmbewohner angewiesen, die in-dem Termiten-
darm ein lebendiges System fiir sich  darstellen. In diesem in sich
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abgeschlossenen Mikrokosmos kommt den Termiten, welche in
dem zerraspelten Holz den Grundstoff liefern, lediglich der Uber-
schufl zu; d. h. die von den- Symbionten (= Flagellaten) gelie-
ferten Zucker sowie deren EiweiB.

Es erhebt sich nun die Frage, wie sich die Termiten deb
Cberschusses von diesem Mikrokosmos, der ein formlich selbstin-
diges Leben fithrt, zu bemichtigen vermogen.

Die Symbionten der Kalotermitiden kommen, wie wir sahen,
lediglich in einer. Aussackung des Enddarmes vor, in der Am-
pulle, welche durch eine Verengung gegen den Mitteldarm ab-
gegrenzt. ist. Wie steht és nun dort mit giwétierdauenden Fer-
menten? Es ware zunichst denkbar, dal sie vorhanden sind; dann
miiBiten die Symbionten Anti-Ferment bilden, so wie es beispiels-
weise Darmparasiten von Wirbeltieren tun, oder auch der Ma-
gen, der sich ja nicht selbst verdaut, so lange der Organismus
lebt. Oder aber Fermente sind nicht vorhanden, und eben da-
durch wire den Symbionten iiberhaupt erst eine Lebensmoglich-
keit gegeben.

Der Nachweis der Fermente und ihrer Wirksamkeit auf d1e
Symbionten lief§ sich auf zweierlei Arten nachweisen:

1. Es wurden Objekttrager mit Gelatine iibergossen, der wir
zur besseren Kenntlichmachung RuB zugaben. Kontrollversuche
zeigten, dafl Darmfermente (insbesondere Trypsin) die Gelatine
auflosten, so daBl nach Abspiilung ein heller Fleck auf dem Ob-
jekttrager entstand. Ein Wassertropfen hat natiirlich keine Wir-
kung. Jetzt wurden die einzelnen Teile des Termitendarmes mit
einem Wassertropfen auf solche Gelatineplatten gelegt; das Ganze
kam in eine feuchte Kammer. Es zeigte sich dabei, daf} der Vor-
derdarm keine Wirkung ausiibte, und ebensowenig der Enddarm
einschlieBlich der Ampulle. Der Mitteldarm-Abschnitt loste da-
gegen die Gelatine auf; ein Beweis, daBl dort ein eiwei}-spaltendes
Ferment vorhanden war.

Diese Versuche, die M. Skarabis (Breslau) durchfiihrte, fan—
den eine histologische Bestitigung in den Untersuchungen von
G. v. Tiircke-Wysk (unveroffentlicht). Am Mitteldarm lassen sich
sezernierende  Driisen feststellen, die auf Schnitten in Ruhe und
in Tatigkeit beobachtet werden konnten. Im Enddarm und in der
Ampulle fehlen solche Driisenzellen.
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2. Die andere Methode, eine Wirksamkeit etwa vorhandener:
die Symbionten schidigenden Fermente nachzuweisen, bestand in
der Zucht der Darmbewohner in hingenden Tropfen. Der Inhalt
der Ampulle kam auf ein Deckglas, welches auf einen hohlgeschlif-
fenen Objekttrager gelegt wurde. In einer feuchten Kammer hiel-
ten sich auf diese Weise die Symbionten auBerhalb des Termiten-
korpers mindestens drei Tage. Im eigentlichen Versuch kamen
nun zu den Symbionten Teile der Ampulle, Teile des Enddarmes
hinter der Ampulle, Teile des Vorderdarmes' und*endlich Teile
des Mitteldarmes. Eine Wirkung hatte lediglich der Mitteldarm;
es lie§ sich deutlich eine immer stirker fortschreitende Auflo-
sung der Symbionten feststellen, die bei den GrofB-Flagellaten
(Joenien) unmittelbar beobachtet werden konnte. Schon nach
einem Tag war die Aufldsung in vollem Gang, zu einer Zeit, in
welcher die Tropfen mit Ampullenresten keinerlei Schad1gung
zeigten.

Zwei Versuche verschiedener Arbeitsrichtungen gaben 50,
unterstiitzt durch histologische Befunde, das gleiche Ergebnis:
Nur der Mitteldarm sezerniert ein eiweiB- spaltendes Ferment, die
Ampulle einschlieBlich des iibrigen Enddarmes dagegen ebenso
wenig wie der Vorderdarm. :

Die Symbionten werden also in 1hrem Sitz von Fermenten
- nicht behelligt und brauchen daher auch kein Anti-Ferment, um
leben zu konnen. Nur da, wo aus dem Mitteldarm das Ferment
herabsteigt, werden sie geschidigt. An dieser Stelle findet also
auch eine Auflosung von Symbionten statt, sofern ihre Zahl so
groB ist, daB sie nach oben gepreBt werden. Dies lieB sich jeden-
falls, wiederum durch histologische Schnitte, eindeutig féststelleh.
. Ein Heraufpressen in den Mitteldarm selbst wird durch die Ver-
engung, die iibrigens auch noch Chitinstibchen aufweist, verhindert.
DaB die mit inneren Falten verselene Wand der Ampulle sehr
diinn ist, und nicht nur die stets nachweisbare, von den Symbionten
aus dem aufgenommenen Holz (Zellulose) hergestelite Glucose
durchliBt, sondern wohl auch die EiweiBe der aufgeldsten Flagel-
laten (Montalenti, v. Tircke-Wysk) mull noch erwihnt werden:
Hier in der -Ampulle also findet die eigentliche Resorption statt.
wahrend die Abgabe eiweiB-spaltenden Fermentes:auf den Mittel-
darm beschrinkt ist. Den Abbau der Kohlehydrate (Zellulose) da-
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gegen bewerkstelligen die GroB- ‘und in genngerem MaBe dle
Mittel-Flagellaten. .
~ Man sieht aus dem hier Dargestellten, daB der Einfluf} der
Termite auf ihren Darm-Mikrokosmos. sehr gering ist. Lediglich
den UberschuB der Symbionten vermag sie zu erfassen, d.h. eben
die Flagellaten, die bei zu starker Vermehrung nach oben gepreBt
~werden und so dem eiweiB-spaltenden Ferment erliegen. Dal nor-
malerweise diese Menge geniigt, zeigt nicht nur der Korper einer
Termite,; die bei gutem Futterzustand stets auBerlich schon ,fett” )
wirkt, sondern auch der Abgang von Eiweifl im Kot, der prozen-
tual etwa 3,5mal mehr Stickstoff enthilt (0,9%) als die zugefiigte
Holznahrung (0,25%). So ist es auch verstindlich, daB} fliissiger
Kot gern aufgeleckt wird, und auf diese Weise nicht nur die
jungen Larven erstmalig mit den nétigen Symbionten infiziert,
sondern auch erwachsene Tiere, die aus irgend einem Grunde die
Darmbewohner verloren (Tab. 4). Die jungen Larven, bei denen
oft schon nach Tagen Symbionten aufzutreten’beginnen, scheinen
ncch nicht geniigend Ferment im Mitteldarm abzuscheiden, wie
auch ihre Abhingigkeit yon der Fiitterung durch Arbeiter zeigt.
Bei ihnen passieren jedenfalls, wie schon frithere Versuche zeigten,
die GroB-Flagellaten aus dem fliissigen Kot ungeschidigt den
Mitteldarm, wihrend bei ilteren Tieren die Besiedlung wohl nur
durch abgekapselte (enzystierte) Flagellaten erfolgt, wie auch die
lingere Zeitspanne zeigt, die bis zur endgiiltigen Wlederbesmdlung
defaunierter Tiere verstreicht.

Zum Vergleich dieser Vorginge wurden auch Schaben, ins-
besondere Periplaneta orientalis L., mit herangezogen. Ihr Ver-
dauungstraktus zeigt nicht eine derartig schroffe Trennung zwi-
schen Mittel- und Enddarm; es 1d8t sich aber doch auch. hinter
den malpighischen Gefiflen eine Ausweitung des Darmrohres fest-
stellen, die Dickdarm genannt wird, und der Termitenampulle
etwa gleichgesetzt werden kann. Bezeichnenderweise ist dies auch
die Stelle, an welcher sich Massen von Darmbewohnern ansiedeln
konnen. Es handelt sich hier um groBe Ciliaten (Nyctotherus ovalis
Leidy), welche gelegentlich in solchen Massen auftreten, daf} ihr
Gewimmel an das der Grof8-Flagellaten (Fl I) in der Termiten-
Ampulle erinnert, und daneben, dhnlich'wie dort, mittelgrofie und
kleine Formen. Unter ihnen lassen sich Trichomonadiden fest--
stellen, also Formen, die bei Kalotermes Holzpartikel aufnehmen.
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Endlich leben im Darm von Periplaneta noch eine Reihe von Spi-
rillen und Bakterien. Das Bild kann also ganz ihnlich sein wie
bei den Termiten (Tab. 6), und da die Periplaneten in-unseren
Versuchen Filtrierpapier und Torf fraBen sowie Holzteilchen auf-
nahmen, fehlten sogar Zellulosefasern nicht. ’

Welches sind hier nun die verdauenden Fermente? -

Tab. 6. Dami—Protozoen,

" bei Termiten (Kalotermes flavicollis) bei Schaben (Periplaneta orientalis)
: 1. GroBformen (120—30 p).
FL. 1. Joenia annectens Nyctotherus ovalis
(Hypermastigidae) ~ (Ciliaten)

Hypérmastigiden sind, auBer bei Termiten, nur noch bei der Schabe Clypto¥
" cercus nachgewiesen worden.

IT. Mittelformen (25—8 p). Ord. Polymastigina;

Fl. II. Hexamasiix . ) Lophomonas striata
’ Janickielle -Lophomonas blattarum
Trichomonas , Trichomonas :
— Fam. Tetramitidae — Fam. Tetramitidae

Dieise Polymastiginen der Fam. Tetramitidae sind die einzigen, die auch
auBerhalb von Termiten gefunden worden sind.
L IT1. Kleinformen. ’
Fl. II1. Trimitus-Arten. Bodo-Arten.
Die Kleinformen sind schwer von einander abzugrenzen. Bodo-Arten kommen
auch bei anderen Insekten vor,
z.B. bei der Maulwurfsgrille, aber auch (Bodo gryllatalpae)

bei Schnecken, - - (Bodo helicis) -
- bei Eidechsen und (Bodo lacertae)
beim Menschen. (Bodo wurinarius)

Mit denselben Methoden wie- oben liefl sich folgendes nach—
weisen:

1. Auf den Objekttrigern 16sten Teile des Mitteldarmes sehr
energisch die Gelatine auf. Es wird also dort ein stark wirksames
Ferment gebildet. Ein solches I'erment, allerdings in starker Ver-
diinnung, ist hier aber auch im Dickdarm, ja sogar noch weiter
hinten unzweifelhaft vorhanden. Im hangenden Tropfen zeigte
sich eine starke, vernichtende Wirkung auf die Flagellaten,  wenn
Teile des Mitteldarmes zugegeben wurden; die Darmbewohner
.geben also kein Anti-Ferment ab. Sie starben vielmehr rasch da-
hin, im Gegensatz zu den oft gleichzeitig vorhandenen parasiti-
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schen Nematoden, die kaum behelligt werden. Daf} die Infusorien
im Dickdarm zu leben vermégen, und zwar trotz des Fermentes,
liegt wohl an der starken Verdiinnung, die sie gerade noch aus-
halten. Vermutlich aber werden sie auch dort in Schach gehalten
d. h. an der iibermifligen Vermehrung verhindert.

Wie verhalten sich nun die Termiten-Symbionten den Schaben-
Fermenten gegeniiber? Wie zu erwarten war, erlitten sie im han-
genden Tropfen bei Zugabe von Schaben-Mitteldarm starke Scha-
digungen, mindestens. so stark wie bei den Kontrollen mit ent-
sprechenden Termiten-Teilen. Dagegen trat etwas ein, was nicht
erwartet wurde: Sie hielten sich in der Dickdarm-Fliissigkeit der -
Periplaneta, und zwar anndhernd so gut wie in der Ampulle von
Kalotermes. Ein schwicheres Ferment vermogen sie demnach
noch gut auszuhalten, und zeigen damit, daB sie keineswegs so
hinfillig sind. Da auch die Schaben-Bewohner in der Flissigkeit
der Termiten-Ampulle zu existieren vermochten, ergab sich aus
diesen Versuchen endlich, daB keineswegs eine spezifische Anpas-
sung an die Wirte vorliegt.

Die zuletzt wiedergegebenen Versuche sind deshalb von
Wichtigkeit, weil sie uns die Entstehung der Darmsymbiose
vor Augen fithren. Die Schaben sind im allgemeinen Alles-
fresser; Periplaneta verzehrt in der Hauptsache Abfille. Eine
Infektion mit allerlei Organismen kann also zu jeder Zeit
stattfinden. Vorbedingung fiir eine Dauer-Infektion ist natiir-
lich stets, dafl aufgenommene Lebewesen (oder ihre Keime) sich
im Darm zu halten vermégen. Dies trifft, wie wir sahen, fiir die
crwahnten Schaben-Bewohner in weitem MaBe zu. Ob diese zu
»Symbiouten” in weiterem Sinne gewordenen Organismen dann
dem Wirt schadlich, gleichgiiltig oder niitzlich sind, ergibt sich
erst in der Folgezeit. Bei den Schaben sind vermutlich schddlich
die auch sonst als Parasiten auftretenden Spulwiirmer (Nemato-
den), gleichgiiltig die verschiedenen Protisten, d. h. die Ciliaten,
Flagellaten, Spirillen und Bakterien. Da sich unter diesen Flagel-
laten aber nun auch Formen finden, die in anderen Fillen Holz
aufnehmen und fiir die Wirte verarbeiten, konnte sich daraus ein
Gegenseitigkeitsverhaltnis herausbilden, d. h. eine ,,mutuelle Sym-
biose“, wenn eben die Schaben zur Holznahrung {ibergingen. Die
Moglichkeit dazu ist durchaus gegeben; das zeigen die Tori-,
Papier- und Holzfasern im Darm unserer Versuchstiere. Normaler-
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weise ist Holz aber nur eine zufillige Beimischung der Nahrung
ven Periplaneta orientalis; und so wiirden alle ausschlieBlich auf
Zellulose angewiesenen Flagellaten, wie die Joenien, in ihrem
Darm verhungern, obwohl sie, wie wir sahen, dort gut zu leben
vermogen. Sie wiirden genau so verhungern wie in Termiten, die
keine Zellulose erhalten, sondern ausschlieBlich mit Zucker ge-
futtert werden (Goetsch u. Griiger, 1942). :

Es ist also, damit eine mutuelle Symbiose zustande kommt,
zweierlei notig: Es miissen Schaben, vielleicht aus Not, zu starker
Holzaufnahme schreiten, und es miissen, da ihnen ja die Zellulose-
verdauung abgeht, gleichzeitig auch die richtigen Symbionten in
ihrem Darm zur Verfiigung stehen. Dieses Zusammentreffen ist
nun bei der nordamerikanischen Schabe Cryctocercus punctulatus
Scudder eingetreten, die nach Cleveland (1934) mit Hilfe ihrer
Darmbewohner aufgenommenes Holz in gleicher Weise verarbe1~'
tet wie die Termiten. ‘

So wie hier bei den Schaben ist nun sicher auch bei dem
Termiten die mutuelle Symbiose mit den grolen hypermastiginen
Flagellaten entstanden, die ja in erster Linie fiir die Holzverdau-
ung verantwortlich zu machen sind. Schon die mittleren Formen
sind kaum wichtig, und noch weniger die kleinen; d. h. gerade
die, welche auch schon bei unseren Schaben vorkemmen und damit
zeigen, daB sie nicht allein auf Holznahrung angewiesen sein kon-
nen. Die Spirillen endlich sind, so wie in den Periplaneten, als
gleichgiiltige Mitbewohner anzusehen, wihrend den Bakterien
wiederum eine Rolle beim EiweiBaufbau zukommt. Es 1i8t sich
demnach schon bei Kalotermes eine Reihe aufstellen von belang-
losen Darminsassen zu gelegentlich wichtigen und endlich zu un-
“bedingt lebensnotwendigen Symbionten.

Wir koénnen bei den Termiten aber nicht nur sehen, wie eine
mutuelle Symbiose zustande kommt, sondern auch beobachten, daf}
sie -sich gelegentlich nicht verwirklicht oder aber wieder ver-
schwindet. Wenn die , Modertermiten, wie wir die von zer-
setzten Pflanzenteilen lebenden Formen einmal kurz nennen
wollen, bei dieser Nahrung bleiben, so kénnen sie nur in geringem
Masse Darmbewohner in sich ziichten, da ja- die bereits umgewan-
~ delten Pflanzenfasern holzfressenden Flagellaten nicht geniigend
Zellulose liefern. Verloren doch auch die mit Glucose ‘gefiitterten
Kalotermes nach und nach die Symbionten. Mit diesen Versuchen
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im Laboratorium iibereinstimmend war nun auch die Untersuchung
siidamerikanischer Modertermiten (Anoplotermes u. Cornitermes),
bei denen ich keine Flagellaten feststellen konnte.

Aber auch die zunichst zusitzliche Pilznahrung, von Kalo-
termes und Reticulitermes gern angenommen, ist den Symbionten .
oft nicht dienlich; treten doch dabei Stoffe auf, welche die Fla-
gellaten schadigen, so daBl Holzteile unverdaut wieder abgehen.
Gerade diese unverdaut abgehenden Holzteilchen liefern nun aber
ein sehr geeignetes Substrat fiir das Wachstum von Schimmel-
pilzen; und wenn die Conidien von Penicillium, wie es sich immer
beobachten lie8, unverdaut durch den Kalodermes-Darm hindurch- .
‘ gehen, ist damit die Grundlage zu einer férmlichen Pilzzucht ge-
geben. Da das Pilzfressen die Symbionten vertreibt, bleibt Ter-
miten, welche diesen ‘Weg einmal beschritten haben, schlieBlich
nichts iibrig, als auf die Endo-Symbyose zu verzichten. Die Darm-
symbionten gehen verloren, die aufgenommenen Holzpartikel
treten aus dem Darm wieder aus. Sie haben aber damit die Grund-
lage fiir eine Ekto-Symbiose erworben, mit der sie allerdings nun
zwangslaufig verkoppelt sind: sie kénnen jetzt Pilze in Massen
fressen, die auf ihren Kot-Mistbeeten in Massen wachsen; sie
miissen sie aber auch fressen, weil sie Holz nicht mehr auf andere
Weise zu verwerten vermogen und durch Verlust der Symbionten
die innere Eiwei}-Quelle eingebiifit haben.

Damit sind wir wieder zu dem Ausgangspunkt unserer Be-
trachtungen gelangt, daBl nimlich gerade die Termiten zum Stu-
dium der Darmbewohner besonders geeignet sind, da sie Holz auf
so verschiedene Weise verwerten. Diese Behauptung hat nun aber
einen anderen Inhalt bekommen. Sahen wir doch nicht nur, wie
es zu den verschiedenen Arten der Holzverwertung kam, sondern
auch warum es oft zwangsliufig so kommen mufte.

Die Schaben sind dagegen noch nicht soweit mit ihren Darm-
Symbionten verkoppelt, um in ihnen eine EiweiBquelle zu besitzen.
Wie die hier gegebene Ubersicht noch einmal zeigt, haben sie zwar
mittelgroBe Flagellaten, die denen der Termiten entsprechen; es
fehlen ihnen jedoch gerade die Grofi-Flagellaten, die bei'den Ter-
miten die Hauptvertreter des Holzes ‘sind.

Neben den Ciliaten und Flagellaten kommen bei unseren
Schaben aber noch im Fettkorper Bakterien vor, denmen man
wegen der RegelmiBigkeit des Auftretens und der Ubertrag-
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barkeit auf die Eier groBlere Bedeutung zumafBl. Sie scheinen
indessen rach allen Versuchen ebenso wenig wichtig zu Sgin
wie die eigentlichen Darmbewohner. Dagegen konnten neuere
Untersuchungen manche Hefen, die sich in- Periplaneta und
Blattella fanden, als Wirkstoffproduzenten nachweisen. Daf
Hefen fiir Kerbtiere von Bedeutung sein miilten, war nach
den Untersuchungen von P. Buchner (Tier und Pflanze in Sym-
biose 1930) zu erwarten. Fanden sich doch bei Insekten immer -
" wieder SproBpilze in den Mycetomen, jenen eigenartigen Gebilden,
deren komplizierten Bau Buchner und seine Schiiler aufdeckten.
. Bei dem Brotkafer ,Sitodrepa panicea” konnte dann 4. Koch
(Breslau) nachweisen (1933), daB die Hefen als Wirkstoff-Spender
dienen. Kiinstlich symbiontenfrei gemachte Larven wuchsen nam-
lich nicht weiter; sie setzten dagegen die Entwicklung fort, wenn
man dem Futter getrocknete Bierhefe zusetzte, die reichlich Vita-
min, besonders B;, besitzt.

Damit wird erstmalig experimentell erwiesen, dafl dem Wirt
Wirkstoffe fiir die -Symbionten geliefert werden miissen; die
Mycetome waren so als ,korpereigene Vitaminquellen® f‘éstgelegt. ‘
Ir der Folgezeit priiften dann im Breslauer Institut G. Froebrich
(1939) und' K. Offhaus (1939) die Wirkstoffe der Bier- und Back—
hefen.- Durch geeignete vitaminfreie Mangelkost, die auch ich
spiter anwandte, gelang es ihnen, die Vitamine und Bios-Faktoren

dieser Hefen genauer festzustellen und zu analysieren. Neben
~ schon bekannten Wirkstoffen kamen die beiden getrennt arbei-
tenden jungen Forscher unabhingig voneinander noch auf einen
Faktor ,,X“, der keinem der bisher bekannten Wirkstoffe ent-
'sprach, aber ebenfalls wichtig war. G. Froebrich nahm zu den
Kaferlarven, mit denen er vorzugsweise arbeitete, auch .Schaben
hinzu (Blattella germanica) und zog sie unter Mangelkost auf.
Es zeigte sich, daB trotz strengster Mangeldiit ohne jedes Vitamin
doch manche Schaben die MaBe und Entwicklungsstadien erreich-
ten, die den Hefetieren entsprachen. Versuche von mir konnten
dann folgendes feststellen: Alle die jungen Schaben, die trotz
Mangeldiat sich vom Larvenstadium II zu III entwickelten, hatteﬁ
in bestimmten Organen reichlich Hefezellen, und zwar in den
malpighischen GefiBen, in denen schon vorher I. Runge (Breslau,
unveroffentlicht) Symbionten gefunden hatte. Den ‘Blattellen, die
-auf Stadium I stehen geblieben waren, fehlten die Sprof-Pilze



Darm-Symbionten als EiweiBquelle und Vitaminspender. 81

ganzlich oder waren nur in ganz geringer Zahl ohne jede Ver-
mehrung zu finden. Die einen Tiere hatten demnach Wirk-
stoff-Spender in Gestalt ihrer Symbionten bei sich und waren
durch diese korpereigene Quelle auf die Zufithrung von auBen her
nicht angewiesen; den anderen fehlten die Symbionten und damit
die Vitamine. »

Fiir die Symbiose—Forschung war nun weiter von Bedeutung.
dall es uns gelang, Symbionten willkiirlich anzusiedeln, und zwar
nicht nur Rhodolorula-Arten, die schon frither gelegentlich in
Schaben gefunden worden waren (Gropengiefier 1925), sondern
auch festumrissene Stimme der Zuchthefe Torula utilis (Lechner
1038/39). Bei dieser ,konstruierten” Vereinigung erschienen die
Hefen spiter auch in den Eikokons und in den Jungtieren. Sie waren
allem Anschein nach mit Darmsekreten in oder an die Kokons
gekommen. Dies lieB sich zwar nicht unmittelbar bei Blattellen,
wohl aber bei Ektobia laponica L. beobachten, wo das Sekret als
grinliche Tropfen an den Kokons klebte. Die Symbiose war dem-
nach sehr fest geworden. Dies ‘Ergebnis ist aus zwei Griinden
wichtig:

1. gelang es so zum zweiten Male, eine dauernde Symbiose
kiinstlich zu erzielen, nachdem es mir schon vor Jahren erst-
malig gegliickt war, ein solches Zusammenleben ,zwischen
Stiwasserpolypen und Algen herzustellen (W Goetsch 1925
bis 1927, s. Buchner 1940);

2. enthilt Torula utilis, wie in dem in diesem Heft erschienenen
Aufsatz iiber Vitamin T hervorgeht (s. S. 49), einen auch
schon in kleinen Mengen auflerst kraftlgen neuartigen Wirk-
stoff. ~
Damit konnte zunachst gezeigt werden, warum sich die

Schaben trotz Mangelkost entwickelten, und weiterhin, dafl es
moglich ist, sich eine Wirkstoff liefernde Symbiose zu erwerben.
Es braucht dies nicht einmal der Gesami-Komplex des Vitamins
zu sein. So produziert beispielsweise Rhodotorula rubrum, die wir
als natiirlichen und kiinstlichen Symbionten bei Schaben kennen
lérnten, die eine Komponente des Vitamins B 1, das ,Thiazol”.
Die andere das ,,Pyridin“, wird von Mucor-Arten hergestellt, z. B.
Mucor ramianus. Hefe und Pilze zusammen vermogen so durch
Kombination ihrer Fahigkeiten das ,,Aneurin” zu erzeugen, das
Osterr. Zooi. Z. 1, 12, , 6
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nun beiden zugute kommt und sie kraftig wachsen 1aBt (Wallen-
fels 1045).

Wenn wir uns dann erinnern, daB die Mistbeete der Blatt-
schneiderameisen nur bei Kombination von Hypomyces- und
Mucor-Arten entstehen (Goetsch-Griiger, 1942), dann ist es nicht
von der Hand zu weisen, daBl auch im Darm der Schaben sich
solche Synthesen bilden, da ja dort eine ganze Auswahl verschie-
denster Organismen lebt.

Aneurin (= Vitamin B 1) ist nun, wie bekannt, lebenswich-
tig. Sein Fehlen erzeugt in Ostasien die Beri-Beri. In Europa
verursacht der-Mangel dieses iltestens Vitamins die Friihjahrs-
miidigkeit, auf ungeniigender frischer Kost beruhend, und den
Bergbauern-Rheumatismus, welcher dhnliche Ursachen hat. Wei-
terhin ist seit langem bekannt, dall Vitamin B 1 etwas mit dem
Kohlehydrat-Stoffwechsel ‘zu tun hat. In Osterreich mit seinen
vielen ,,Mehlspeisen ist deshalb der Bedarf an Vitamin B 1 gréfer
- als anderswo, da es kein absolutes MaB fiir diesen Wirkstoff gibt.

Stickstoff-Aufnahme und -Umsetzung spielt nun bei den
Schaben eine groBe Rolle. Trotzdem wire es falsch, den neuen
Wirkstoff Vitamin T etwa dem Aneurin gleichzusetzen, weil er
ebenfalls etwas mit Assimilation zu tun hat. Zunichst handelt es
sich bei ihm vorzugsweise um EiweiB-Stoffwechsel; nur bei ge-
niigender Fleischnahrung entstanden die natiirlichen und kiinst-
lichen Soldaten und Giganten der Termiten und der Schaben
(vergl. Vitamin T, Abb. 6—8, sowie Tab. 1, 5. S. 52{.). Weiterhin
spricht eine ganze Anzahl von Versuchen und Erwigungen da-
gegen, Auch die grofiten Schaben, die sich bei Fiitterung mit Back-
und Bierhefe entwickelten, standen denen weit nach, die Vitamin T
erhielten, obwohl die genannten Hefen reich an Aneurin sind. Es
gab also auch bei kriftiger Zufiitterung von Vitamin B 1 nie eine
besondere Entwicklungs-Steigerung. Es stellte sich auch in Ver-
suchen mit anderen Tieren immer wieder heraus, daB reine Back-
oder Bierhefen zwar Vitamine liefern, als besondere Erreger eines’
Entwicklungs-Stoles aber nicht in Betracht kommen. Aus allem
geht jedenfalls hervor, daB es sich bei dem Wirkstoff aus Torula-
Arten um etwas anderes handelt als um die in Back- und Bierhefe
vorkommenden Vitamine. '



Darm-Symbionten als Eiweiquelle und Vitaminspender. 83

Die Feststellung, daB bei Schaben eine korpereigene Wirk-
stoffquelle gleichsam konstruiert werden konnte, und die Abgren-
zung der einzelnen Vitaminkomplexe der Hefen sind einer der
Wege, die zur Aufdeckung des Vitamins T fithrten. Ein zweiter
ist dagegen unmittelbar mit dem EiweiB-Stoffwechsel der Ter-
miten verkniipft und darum mit deren Ekto- und Endo-Symbiose
Wenn die Termitenlarven in ihrem Stickstoffhunger iiber Leichen
der Nestgenossen herfallen, wird der eine Faktor realisiert, der
zur Entwicklung der Soldaten fiihrt. die eiweiBreiche Nahrung
namlich. Ein zweiter liegt in einer Bereitschaftsphase zwischen
den-Hautungen und ein dritter in einem Wirkstoff, der einen Ent-
wicklungs-StoB auslost. Diesen Wirkstoff nun erwerben die jungen
Termiten entweder unmittelbar durch die Aufnahme von Pilzen.
wie Hypomyces, Pewicillium, oder entsprechenden Hefen, oder
mittelbar durch das Fettgewebe der aufgenommenen Leichen, in
dem der Wirkstoff sich speicherte. Dies ,, Termitin“ oder die in
ihm befindlichen Mycoine sind demnach die letzte Ursache der
Grofi-Modifikation, wie ich die Giganten und Soldaten bezeichnet
habe (Goetsch, 1943), und zwar erstens, um das Ausmaf der Ver-
anderung zu charakterisieren, das sie oft tibergangslos neben
Normalformen stellt, und zweitens, weil auferdem noch gewohn-
liche Modifikationen vorkommen. Solche groBen oder kleinen Sol-
daten desselben Typs haben ihre Ursache nur in einem Mehr oder
Weniger an Nahrung, ohne daBl es eines besonderen Vitamin-
Modifikators bedarf, der in dem Ergebnis seiner Wirksamkeit fiir
die Formgestaltung durchaus mit einem Vererbungsfaktor ver- '
glichen werden kann.

Uber diese, fiir die Grundlage-Forschung und Praxis gleich.
interessanten Probleme, auf welche der Aufsatz ,,Vitamin T“ die-
ses Heftes hinweist, soll in einer spateren Arbeit ausfiihrlich be-
vichtet werden. Hier seien nur noch kurz die Parallelfille von
EiweiB- und Vitaminlieferung durch Symbionten gestre1ft die sich.
bei Wirbeltieren finden. '

Bei Wiederkiuern ist regelmiBig der Pansen dicht mit Klein--
Organismen erfiillt. Nur sind es in diesem Fall Wimper-Infusorien
und Bakterien. Auch ist die Abhingigkeit weniger grof, da sich
ja nicht nur Zellulose, sondern auch andere Nahrstoffe im auf-
genommenen Futter befinden. Die Spaltpilze verwandeln, wie wir

6#
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jetzt wissen, die mit dem Futter aufgenommene Zellulose zu
Kohlensiure-Sumpfgas (Methan CH,) und flichtigen Fettsauren,
welche als Enzymquelle verwendet werden. Die oft ganz grotesk
geformten, nur dort vorkommenden Wimper-Infusorien, der Fa-
milie der Ophryoscoleciden angehorig, nehmen die Zellulosefasern
in sich auf. Vielleicht verdauen sie nur die anhaftenden EiweiB-
teilchen und leichter spaltbare Kohlehydrate, wie Stirke (W estphal
1934); sicherlich arbeiten sie in der Zellulose-Losung auch den
Bakterien vor, indem sie dieselben auflockern. Es ist aber nicht
ganz ausgeschlossen, dal} sie wirklich eine Zellulase, d. h. ein ver-
dauendes Ferment besitzen, so wie es bei ‘den’ Flagellaten der
Termiten vorliegt. Auf jeden Fall sind sie von Nutzen, sei es auch
nur, da8 sie pflanzliches Eiwei} in leichter verdauliches tierisches
verwandeln. Ophryoscoleciden kommen ebenso wenig im Freien
vor wie die GroB-Flagellaten der Termiten; die Infektion ge-
schieht hier wie dort durch unmittelbaren Kontakt von Tier zu
Tier. Auch bei ‘den Wiederkduern ist die Menge der Symbionten
bedeutend; man hat die Zahl der Ciliaten im Ziegenmagen auf
3000 Millionen berechnet. Sie enthalten 15—207 des im Pansen
vorhandenen EiweiBes, so daB sie unzweifelhaft eine grofle Eiweil-
quelle darstellen.

Manches spricht dafiir, daB8 die Bakterien Stickstoff in dhn-
licher Weise zu verwerten vermogen, wie wir dies bei Termiten
feststellten, zumindest aus Uraten. Eine Parallele zu den von
Termiten besonders gern aufgesuchten verpilzten Holzern sind
endlich die ,,Palos podridos® der siidchilenischen Wilder, d. h.
niedergebrochene Baumstimme, die von einem Pilz vollig durch-
setzt sind. Die Untersuchung der Mycelien ergab Rhyzomorphen,
" wie sie unser Hallimasch besitzt. Derartige Pilze verwerten, wie
auch Untersuchungen in Tharandt und Krumpendorf zeigten,
lediglich das Lignin. Zuriick bleibt Zellulose, vermischt mit eiweiB-
haltigen Mycelien. Beides zusammen liefert damit eine gute Nah-
rung fir Wiederkauer, so dafl die chilenischen Kiihe solche Palos
podridos sehr gern fressen.

Auch beim Menschen ist jetzt eine lebenswichtige Symbiose
festgestellt, die jedoch nicht als Futterquelle, sondern als Vitamin-
spender dient. Die -in seinem Darm befindlichen Coli-Bakterien
produzieren nimlich das fiir die Blutbildung so wichtige Vita-
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min K. Diese kérpereigene Vitaminguelle bildet ein schénes Bei-
spiel dafiir, dall auch der Mensch ohne Hilfe von Klein-Lebewesen
seines Darmes nicht zu leben vermag. Eine ,Dysbacterie”, d. h.
eine Abweichung in Art-und Umfang der Darmflora kann damit
ebenso Ursache von Krankheit sein wie eine Stérung der Sym-
biontenflora im Termitendarm. Damit besteht auch schon die
Moglichkeit, die Symbioseverhaltnisse des Menschen kiinstlich zu
beeinflussen, sei es durch Zugabe niitzlicher Symbionten, oder
aber, so wie bei der von mir angefiihrten biologischen Bekamp-
fungsweise der Insekten, mittels einer Antibiose. Solche ,,ange-
wandten Symbiosen” werden jetzt tatsichlich’ auch schon beim
Menschen versucht: Die Ansiedlung oder wenigstens Vermehrung
von Darmbewohnern, die mit Krankheitserregern in Antibiose
leben. Der Versuch Metschnikoffs, den Bazillus bulgaricus mit-
telst Joghurt zur Bekampfung der Darmbewohner zu beniitzen, ist
ein Vorlaufer dieser Bestrebungen; neueren Datums ist die Aus-
nutzung der antagonistischen Wirkung von Bakterium coli zu
Bazillus typhosus und diphtheriae. Eine Besprithung der Mund-
héhle mit Coli-Bakterien soll jedenfalls schon akuten Diphtherie-
fallen Heilung gebracht haben.

Aus den angefithrten Beispielen, die schon tief in die mensch-
liche Gesundheitspflege hineinfithren und daher nur gestreift wer-
den konnten, geht jedenfalls hervor, daB Symbiose-Herstellung
oder -Veranderung auch beim Menschen jetzt in das Gesichtsfeld
praktischer Bedeutung hineinriickt. Untersuchungen an Tieren
haben daher augenblicklich erhhtes Interesse, besonders wenn sie
dem Experiment so leicht zuginglich sind wie die Termiten und
Schaben. Die Untersuchungen an ihnen hatten, wenn wir jetzt
zum SchluB noch das allgemein Wichtige ganz kurz zusammen-
fassen, folgende Hauptergebnisse: '

1. Darm-Symbionten vermogen in weitem Mafle als Eiweill-
Quelle zu dienen, selbst dann, wenn die Nahrung stickstoff-
arm oder vollig stickstoff-frei ist. ,

2. Ein unter unseren Augen sich anbahnender Zusammen-
schlufl zu einer mutuellen Symbiose vermochte die Bedingungen
zu schaffen zur Entstehung einer korpereigenen Vitamin-Quelle,
und zwar zur Erzeugung eines Wirkstoffes mit der Fahigkeit, bis-
her in der Natur nicht vorkommende Eigenschaften auszulGsen.

i
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