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Wir verstehen unter ,Symbiose“ die Erscheinung
des Zusammenlebens verschieden gearteter Organismen,
woraus beiden Teilen ein gewisser Nutzen entsteht.
Diese gegenseitigen Beziehungen wollen wir heute
ganz beiseite lassen und nur die Bedeutung des Mit-
bewohners fiir den Wirt ins Auge fassen. ~Bei der
ungeheuren Fiille von Beobachtungen will ich mich
auf einige Beispiele, die mir besonders charakteristisch
scheinen, bei denen die Schwierigkeit der vorliegenden
Probleme besonders deutlich” wird, beschriinken.

Ehe wir nun -dazu iibergehen, ist es wohl er-
* wiinseht, kurz zu schildern, weleche Nahrung denn
die Tiere zu sich nehmen, iilber welche Mittel sie
verfiigen, * die Nahrungsstoffe den Korperzellen einzu-
verleiben. o

Wenn wir vom Wasser und den anorganischen
Salzen. absehen muf ein Tier — im Gegensatz zu den
-Pflanzen, die aus Kohlensiure, Wasser und anorga-
nischen Stickstoffverbindungen mit Hilfe .der Sonnen-
energie Korpersubstanz aufbauen konnen — organische
_ Stoffe zu sich nehmen, um seinen Energie- und Stoff-
haushalt zu decken. Von diesen. organischen Stoffen
wollen wir nur drei, die hiufigsten und — abgesehen
von den sogenannten Vitaminen und manchen fett-
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artigen Stoffen, den Lipoiden — die wichtigsten be-
riicksichtigen: Kohlenhydrate, Fette, Eiweifle. Alle
drei enthalten Kohlenstoff, Wasserstoff, Sauerstoff, die
Eiweife vor allem Stickstoff.

Eine Betrachtung der Beschaffenheit der tierischen
Nahrung, in der diese lebensnotwendigen Stoffe dem
Tier zur Verfiigung stehen, zeigt, daB es sich um
pflanzliches oder tierisches Material handeln kann;

' ~es kann lebende oder tote Substanz, sie kann fest

oder fliissig sein. Zwischen pflanzlicher und tierischer
Nahrung besteht insofern ein Unterschied, als die
Pflanzengewebe im  Durchschnitt kollenhydratreich,
aber eiweiflarm, die tierischen Zellen eiweifireich, aber
zumeist -kohlenhydratarm sind. Bei den Pflanzen kommt
hinzu, daB ihre Zellen von einer sehr widerstands-
fihigen Hiille, der Zellulosemembran, die bei der Ver-
holzung noch besonders fest wird, umgeben sind. Und
doch gibt es unter den Tieren eine ganze Anzahl von
Holzfressern. Von ‘tierischen Produkten kommt ein
ghnlicher physikalischer Zustand den Haaren, Hérnern
und Federn zu. Es handelt sich hiebei aber um
EiweiBkorper, die gleichfalls einer Reihe von™ Tieren
zur Nahrung dienen. '

Wenn wir nun die Art der Nahrungsauf--
nahme bei den Tieren iberblicken, so kénnen wir,
wenn wir Parasiten, wie z. B. die Bandwiirmer, die
die Nahrungsstoffe bereits in verfliissigtem und che-
misch verindertem Zustand mittels ihrer Korperober-
fliche — bei anderen Formen wenigstens Teilen der-
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selben — aufnehmen, nicht beriicksichtigen, zunéchst
zwei Gruppen von Tieren unterscheiden: einmal alle
diejenigen, die einen Verdauungskanal besitzen, und
dann die einzelligen Tiere und die Schwimme, bei
denen die Nahrung von den Zellen aufgenommen
werden muf. Die Einverleibung der Nahrung geschieht
wiederum auf zweierlei Weise: entweder es wird die
Beute ganz aufgenommen (Schlinger und Strudler),
oder sie wird zerkleinert. Daneben gibt es noch Tiere,
die nur flissige Nahrung zu sich nehmen.

Alle Organismen .verfigen nun iber Mittel,
Stoffe ihres Korpers, die an irgendeiner Stelle des-
selben vorhanden sind, sagen wir einmal Vorratsstoffe,
aufzulosen und chemisch so zu verindern, daf sie an
Orte, wo sie gebraucht werden (beim Wachstum, der .
Regeneration, der Bildung der Gonaden) hingeschafft
werden konnen: die sogenannten Fermente. Bei den
Pflanzen handelt es sich, mit wenigen Ausnahmen, fast
nur um solche intrazellulire Fermente. Zu den uns
hier interessierenden Ausnahmen gehoren die Bakterien,
die. Fermente nach aufien hin abgeben und mit ihrer
Hilfe das Substrat, auf dem und von dem sie leben,
z. B. Fleisch oder Kohlenhydrate, -wie Stirke und
Zellulose, angreifen. Wir bezeichnen solche Fermente
als extrazellulire, da sie ja ihre Wirksamkeit aufier-
halb der Zelle austiben, und wir wollen hier gleich
hinzufiigen, daf es keinen organismischen Stoff gibt, der
nicht von irgendeiner Bakterienart gelost und chemisch
verindert werden kann.
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Uber solche extrazellulir wirkende Fermente ver-
fiigen die Tiere auch, nur nennen wir sie hier Ver-
dauungsfermente, aber — und das ist fiir unser Thema
wichtig — die Zahl der verschiedenartigen Fermente,
- d. h. die Moglichkeiten, die dem Tier zur Verfiigung

stehende Nahrung zu zerlegen, sind kleiner als bei

~ den Bakterien, und nicht alle Tiere sind im Besitz -

simtlicher Arten von Fermenten.

Ganz kurz wollen wir auch die Verdauungsfermente

der Tiere charakterisieren. Die physikalische und

" chemische . Beschaffenheit der tierischen Nahrung  ist
so, daB diese nicht in den Organismus, seien es Einzel-
zellen, seien’ es die des Darmkanals, aufgenommen
werden kann. Dazu ist sie korper- und zellfremd, wirkt
-unmittelbar in den Siftestrom gebracht hiufig. giftig.
‘Hier greift die'Verdauung mit Hilfe der Fermente
ein. Die Nahrungsstoffe werden unter Aufnahme von

Wasser verflissigt und in chemisch einfachere, unspe-
zifische, nicht giftig wirkende Produkte zerlegt. Diese

kénnen dann vom Zellplasma aufgenomm'en,' ‘bzw. von

den Darmzellen resorbiert werden. Am geringsten mit

Verdauungsfermenten bedacht sind die Wirbeltiere. Sie i

vermégen zwar Eiweil und Fett auszuniitzen, von Kohlen-

hydraten aber vielleicht Glykogen (den Speicherstoff der

Tiere, der Beziehungen zur Stirke zeigt), vielleicht
Stirke, dann Malzzucker (das Spaltprodukt der Stirke

und des Glykogens) und Rohrzucker. Unter den Wirbel-.

losen sind die Muscheln und Schnecken am reichsten mit

Verdauungsfermenten versehen. AufSer den genannten



verfiigen sie noch iiber eine .ganze Anzahl fiir andere
hochmolekulare Kohlenhydrate der Panzen, wie Inulin,
Glykoside, Hemizellulosen, z. B. Lichenin, Zellulose.
Bei ibnen gibt es wahrscheinlich auch keine im Sinne
unseres Themas anzusprechende Synibiosen. Solch aus-
gesprochene Pflanzenfresser, wie die meisten Insekten,
sind, was Kohlenhydratfermente anbelangt, zum gréften
Teil sehr stiefmiitterlich bedacht, insbesondere ermangeln
sie zumeist einer Zellulase, d. h. eines Zellulose an-
greifenden Fermentes. Das ist auch der Grund, warum
viele Insekten oder ihre Larven so aufierordentlich ge-
friBig sind: sie konnen nur den Inhalt der ange-
bissenen Zellen verwerten. Das gilt wahrscheinlich
auch fiir die Stirkeksrner. Vielleicht gibt es iiberhaupt
kein Tier, das unverletzte Stirkekorner verdauen kann.
So weit die Versuche gehen, ist sogar das diastatische
Vermégen der Schnecken nur gering. In Zusammen-
hang damit besitzen wohl unsere Wasserschnecken, die
sich von dem. Algenbelag unter Wasser befindlicher
Gegenstinde niihren, einen kriiftigen Kaumagen, in den
sie  regelmiiflig Steinchen aufnehmen. 'Es werden mit
ihrer Hilfe wohl die den Zihnchen der Zunge entgan-
genen Zellen und Stirkekorner geoffnet. Der Stirke-
korninhalt erliegt viel leichter dem Angriff des Fer-
mentes. Die Quellen des Kohlenhydrathedarfes der
Wirbellosen sind wahrscheinlich neben den loslichen
Zuckern der Nahrung, die Hemizellulosen, Inulin usw.,
. fiir die Verdauungsfermente vorhanden sind, und nicht,
wie bisher angenommen, Stirke. Auch die Wirbeltiere
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kénnen native Stirke, unverletzte Stirkekorner nicht .
verdauen (der Mensch mur in gequollenem, gekochtem
'Zustan'd). Glykogen: entspricht seiner Struktur nach
der Stirkekornhiillsubstanz. Bei den reinen Pflanzen-
fressern finden wir deshalb die verschiedensten
Anpassungen: Symbiosen, von denen wir noch -
reden wollen, das Wiederkauen der Nahrung in ge-
quollenem Zustahd, bei Viogeln eine dhnliche Einrichtung
wie bei den Wasserschnecken: einen muskelstarken
Kaumagen, mit Stein- oder Sandinhalt, dies besonders
bei Kirnerfressern oder harte Pflanzenteile zu sich neh-
mende Formen. ‘

Wir sind jetzt so weit, daB wir der Frage unseres
Themas niherireten kgnnen. Wir haben ja gehort, dag
die Tiere beziiglich der Moglichkeit, die Nahrungsstoffe

. auszunutzen z. T. sehr ungiinstig gestellt sind. Nun
hatte man aber schon vor langer Zeit gefunden, daf
_gerade bei ‘solchen Tieren, die von einer schwer auf-
schlieBbaren Nahrung leben, im Verdauungskanal sich
Bakterien, d. h. Formen, von denen man wufite, daB
sie in der Lage sind, solche Stoffe anzugreifen, finden.
In den letzten Jahrzehnten wurde ein derartiges Zu-
sammenleben von Tier und pfanzlichen Organismen,
wie Bakterien und Hefen, oder hoheren und niederen
Tieren, Protozoen, bei einer sehr grofien Zahl von
Tieren festgestellt. Was lag nither, als anzunehmen, -
daB diese besser ausgeriisteten, in sehr grofier Zahl
anwesenden Mikroorganismen in den Dienst der Wirte,
besonders- der Zelluloseverdauung gestellt sind. -Ihre



— 929 —

schirfste Priigung haben diese Anschauungen in einem
vor kurzem in zweiter Auflage erschienenen Buche von
P.Buchner, ,Tier und Pflanze in Symbiose“ erhalten.
Aufer dem erwiihnten Zusammenleben von Tier und
Bakterien, bzw. Hefen, gibt es noch eine grofie Zahl von
Fillen, in denen es sich um ein solches von Tier und Algen
handelt, die gleichfalls als echte Symbiosen aufgefaBt
werden.

Wir wollen aus der Fiille der Beobachtungen
einige charakteristische Beispiele herausgreifen und
zuerst mit der schon lange bekannten Algensymbiose
‘beginnen. Wir finden eine solche nur bei niederen,
wasserbewohnenden Tieren: Protozoen, Schwimmen,
Polypen und Wiirmern.

In unseren Tiimpeln lebt ein hellgriin gefirbter
Polyp. Untersuchen wir ein solches Tier genauer,
so beobachten wir in den Zellen, die seinen Korper-
hoblraum umgeben’und welcher der Verdauung dient,
eine grofie Zahl griiner Zellen, Algen. Vergleichen wir
diese Hydra-Art mit anderen, algenfreien Arten in
bezug auf ihre Lebensgewohnheiten, so zeigt es sich,
" daB sie weniger riiuberisch ist, womit wohl zusammen-
hiingt, daB ihr Fangapparat, die Tentakel mit ihren
Driisen, geringer ausgebildet ist. Der Schluf liegt
nahe, dafi die griinen Algen, die ja unter dem Einfluf
des Lichtes assimilieren — Kohlensiure steht ihnen
wahrscheinlich aus dem Stoffwechsel der Wirtszellen
zur Verfiigung — losliche Zucker, vielleicht auch stick-
stoffhaltige Verbindungen an das Zellplasma abgeben.
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Bestirkt wird die Ansicht von dem Nutzen der Algen
fiir das Tier dadurch, da8 bereits die Eier der Hydra
- mit solchen versorgt werden. Die andere Moglichkeit
“eines Nutzens fiir das Wirtstier besteht ja darin, daB
die Algen wihrend der Assimilationstitigkeit Sauer-.
stoff abgeben, ‘der fiir die Atmung des Tieres Ver-
wendung finden kann.-

" Bei Chlorohydra hat man die Bedeutung-der Algen .
fir den Partner auf sehr hiibsche Weise dadurch zeigen
konnen, daf es gelang, Individuen vollkommen algen-
frei zu machen. Solche ,weife* Hydren sind bei
reichlicher tierischer Ernihrung monatelang, also wohl
unbegrenzt am Leben zu erhalten, als sie auch zur
ungeschlechtlichen Fortpflanzung schritten. Wurden
aber Hungerversuche mit griinen und algenfreien Hydren
angestellt, waren diese nach eineinhalb Monat fast simt-
lich zugrunde gegangen, wiihrend bei den griinen erst
nach zwei Monaten Depressionserscheinungen auftraten.
Unterbindung der Algenassimilation durch Lichtabschlu8
beschleunigte auch deren Tod. Wihrend nun bei Chloro-
Iydra das Auftreten von Assimilationsprodukten der
Algen im Entodermzellenplasma morphologisch nicht
nachgewiesen werden konnte, ist aber sichergestellt,
daB die Tiere sich von degenerierenden Algen ernibren

" konnen, d. h. sie verdauen, und die Verdauung ist bei
diesen Polypen zum grofien Teil eine intrazellulire.

Bei vielen Meeresbewohnern finden sich als ,, Symbi-
onten“ vor allem gelbliche Algen, sogenannte Zoo-
xanthellen. ” Wir wollen hier die Gruppe der
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Korallen, im besonderen die Madreporaria heraus-
greifen. Bemerkenswert ist, daB nur die Bewohner
des seichten Wassers, die Riffkorallen, im Besitz von
Algen sind, aber nicht alle Formen. Auch bei den
Korallen finden sich die Algen in den Entodermzellen,
vorwiegend in den Teilen des Tierkdrpers, die dem
Licht geniihert, d. h. nicht tief im Skelett verborgen
sind. Gerade bei diesen Formen geht der Streit, ob
der Haiptteil der Ernihrung des Wirtes durch die
Algen erfolgt, sehr heftig hin und her. Man hat sich
darauf versteift, daB nur in seltenen Fillen geformte
tierische Nahrung im Darmraum der Polypen gefunden
wurde, und daf bei einigen die Enge des Schlundrohres
und der Wohnrohren die Aufnahme groBerer Beute
gar nicht zulasse. Diese Frage diirfte durch ganz neue
Untersuchungen von Yonge, der diese Formen ‘mehr
wie ein Jahr lang an ihrem Wohnort beobachtete,
endgiiltig entschieden sein. Danach sind — mit wenigen
Ausnahmen — die Polypen wilrend der Nacht, d. h.
wenn das Plankton besonders reichlich ist, ausgebreitet,
wobei sie auflerordentlich weit aus dem Skelett heraus-
gestreckt werden konnen. Ihre Fihigkeit, Beute zu
fangen, ist sehr grofi, und geht die Verdauung in
sehr kurzer Zeit vor sich, worauf das Unverdauliche -
ausgestofien wird. Formen mit sehr engem Schlund
~ schicken ihre Mesenterialfilamente, d. bh. die Haupt-
produktionsorte der Verdauungsfermente, ‘aus dem
Schlund heraus, die sich dann dicht um die Beute
wickeln, Bemerkenswert ist weiterhin, daf pflanzliche

o
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Nahrung von allen Korallen verschmiiht wurde. Danach
scheint es, als wenn nur degenerierende Symbionten
der Einwirkung der intrazelluliren Fermente des Wirtes
erliegen. Thre Bedeutung als Sauerstofflieferanten
wihrend des Tages, wenn der Polyp im Skelett ver-
borgen ist und nur die oberen Teile dem Licht zu-
wendet, ist experimentell noch nicht erwiesen. Yonge
_hat die Veroffentlichung seiner Untersuchungen in Aus-
sicht gestellt. ' .

Ein drittes Beispiel von Algensymbiose soll Ihnen
zeigen, dafi. der vermutete Nutzen fiir den Wirt -tat-
sichlich vorhanden sein kann. Es handelt sich um
einen (etwa 3 mm langen) Strudelwurm des Meeres,
Convoluta roscoffensis. Hier finden sich die griinen
Algen zwischen den Parenchymzellen, vor allem unter
dem Korperepithel. Wenn aus dem Kokon des Mutter-
tieres die jungen Individuen auskriechen, sind sie noch
farblos, infizieren sich allerdings bald danach mit den
auf dem Kokon angesammelten Algen, und zwar dringt
nur eine einzige Alge in die Korperofinung des Wurmes
ein. Durch schnell aufeinander folgende Teilungen
wird der ganze Tierkorper mit den Symbionten ver-
sorgt. Wihrend nun aber der junge Strudelwurm,.
solange er noch algenfrei ist, geformte Nahrung zu
sich nimmt, verschmiht er diese, sowie die Infektion
mit Algen einen gewissen Grad erreicht hat. Kommt
es im Verlauf einer Woche nicht zu einer Besiedelung
mit Algen, geht das Tier zugrunde. Eine gewisse Zeit
liefern offensichtlich die Pflanzen dem Tier geniigend

©
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Nihrstoffe, um den Energiebedarf desselben zu decken.
Altere Tiere beginnen dann die Algen allmihlich auf-
zuldsen, was schliefilich ihren eigenen Tod zur Folge hat.

Ein ganz anderes .Kapitel aus dem Zusammen-
leben von Tier und Pflanze wollen wir mit der Be-
handlung der Insektensymbiose anschneiden. Als
Symbionten kommen hiebei mit einer Ausnahme, iiber
. die wir noch gesondert reden wollen; Bakterien und’
Pilze in Betracht. Wir konnen zwei Gruppen des
- Zusammenlebens von Tier und Pflanze unterscheiden:
im einen Fall ziichtet das Tier in seinen Nestern
Pilze, denen es giinstige Lebensbedingungen verschafit, . ‘
die ihm aber zur Nahrung dienen, oder aber die Pflanze
bewohnt den Korper des Tieres.

Pilzziichtende Insekten sind in den verschie-
densten Gruppen aufgefunden worden. Besonders gut
unterrichtet sind wir itber Ameisen, Termiten und
Borkenkiifer. Bei den -Ameisen handelt es sich nur
um eine einzige Gruppe, die Blattschneiderameisen
" (Attiinen). Der Name kommt daher, daB die Tiere
Blattstiicke, die sie selbst herausgebissen haben, oder
auch anderes pflanzliches Material in ihren Bau ein-
tragen, in besonders weite Kammern bringen und sie
zu einem dem Pilzwachstum besonders geeigneten Niihr-
boden umarbeiten. Kleinere Arbeiter. sorgen dafiir,
dafl auf diesem Beet nur eine ganz bestimmte Art von
Pilzen wiichst, und daB die gewiinschten eine ganz
besondere Wuchsform, die sogenannten ,Kohlrabikopf-
chen“ entwickeln, indem sie die langen Luftmyzelien

Verein nat. Kenntn. LXXI. Bd. 3



— 84 —

stindig abbeien. Sie bepflanzen auch die neuen Niihr-
boden mit Pilzfiden, wihrend die grofen Arbeiter an
Nihrstoffen verarmte Teile des Beetes hinausschaffen.
Die Kopfchen des Pilzrasens .dienen den Ameisen zur
Nahrung. Bei der Anlage einer neuen Kolonie bringt
das befruchtete Weibchen in einer besonderen ,Tasche*
einen kleinen Teil des Pilzes mit, den sie zunichst
selbst pflegt und mit ihren Exkrementen diingt. Man
kennt etwa 100 Arten in dieser Ameisengruppe, alle
sind Pilzziichter und -fresser; bei einigen konnte gezeigt
werden, daB diese Pilze Myzelien eines Blitterschwammes
*-sind. o :
Ahnliche Pilzgiirten legen sich auch manche
Termiten an, nur verwenden sie Holz als Substrat,
das die Arbeiter und Soldaten gefressen und dadurch
chemisch verindert haben. Von den Myzelien werden
wahrscheinlich nur die Geschlechtstiere und die Larven
ernshrt. Die Arbeiter und Soldaten fressen wohl nur
den von dem Pilz umgewandelten Kuchen.

Ein ganz anderer Typus des Zusammenlebens von
Tier und Pflanze findet sich bei den holzbewohnenden
Borkenkiifern. Die Anlage der bis ins Holz fiihren-
den Ginge geschieht fast ausschliefilich von den erwach-
senen Tieren. Dabei wird aber das Holz nicht gefressen,
die Spine vielmehr sorgféil'tig aus dem Bohrloch nach
auflen geschafft. In diesen Giingen wiichst nun bald
ein ‘Pilzrasen, an dem #hnliche Anschwellungen wie bei
denen der Ameisen- und Termitenbauten auftreten. Diese
stellen die Nahrung der Kiifer und ibrer Larven dar.



Die Leistung des Tieres besteht in einer stindigen
Reinigung der Ginge, so daf die Luft ungehindert
zirkulieren kann. Vor Austrocknung schiitzt der Kifer
den Pilzrasen durch zeitweiligen Verschlufi einzelner

Ginge mit Bohrmehl. Eine Ubertragung des Pilzes
~ auf andere Frafbiume geschieht durch das Weibchen,
das im Herbst unmittelbar nach dem Sechliipfen von
dem noch vorhandenen Rasen Teile abbeift und im
Kropf den Winter' iiber aufbewahrt. In den neuen
Frafigingen wird das Myzel wahrscheinlich durch
Erbrechen eingepflanzt. Auffallend ist, daB bei rinden-
briitenden Borkenkifern eine dhnliche Symbiose nicht
vorhanden ist. Diese Tatsache wird dahin gedeutet,
daB den betreffenden Kéfern ohnehin schon eine nihrstoff-
reiche Nahrung zur Verfiigung stinde. Es liegt aber
auch die Moglichkeit vor, daB der Gerbstoff der Rinde
. ein Wachstum solcher Pilze verhindert.

Wenden wir uns jetzt einigen Beispielen des
zweiten Typus der Insektensymbiose zu, bei dem der
pflanzliche Partner in den Korper des Tieres
aufgenommen wird. Hier werden uns eine weitere
Reihe Schwierigkeiten begegnen, die der Theorie
Buchners iiber die Bedeutung der Symbionten
fir die Ernihrung des Wirtes, im Sinne von
Fermentproduktion, entgegenstehen. Bei einer
Anzahl von Insektenlarven, die eine zellulosereiche
Nahrung zu sich nehmen — besonders bei Lamelli-
corniern —, finden sich hiunfig enorm entwickelte Erwei-
terungen des Mittel- oder Enddarmes, die Buchner

3%
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als ,Girkammern“ bezeichnet, weil in diesen Hohl-
riumen sich zwischen den Nahrungsresten zahllose
Bakterien aufbalten. Bei der Larve des Rosenkifers
konnte ein Schiiler von Buchner, Werner, aus den
zahlreichen Bakterienformen eine Zellulose vergirende
Art isolieren. Eine' Nachpriifung dieser Befunde im
hiesigen I. Zool. Inst., durch Ripper, mit chemischen
Methoden an einem kleinen Hirschkifer, Dorcus pasr-
allelepidus, und einem Blatthornkifer, Osmoderma
eremita, die beide — der letztere iilber ganz riesige —
Girkammern verfiigen und zumeist in mulmigem Holz
leben, zeigté jedoch, daB von einer Zelluloseverdauung
bei .diesen Formen — Osmoderma besitzt auch keine
eigene Zellulase in seinen Verdauungssiften — keine
Rede sein kann. Beim Rosenkifer diirften ganz andere
Bedingungen vorliegen, als im Erdboden Zellulose
spaltende Bakterien — man kennt iibrigens nur sehr
wenige Arten — vorkommen. Es handelt sich viel-
leicht nur um eine zufillige Infektion. Verallgemeine-
rungen sind also nach unseren Ergebnissen nicht zu-
lissig. B

Biologisch und theoretisch sehr viel wichtiger
sind nun Symbiosen, bei denen die Bakterien und
Hefen in besonderen Zellen, ja Organen des Tieres,
sogenannten Myzetomen angesiedelt sind. Derartiges
ist bei einer aufBerordentlich grofen Zahl von Insekten
von den verschiedensten Ernibrungstypen nachge-
wiesen: zellulosereiche Ndhrung, Pflanzensifte, Omni-
‘voren, Wirbeltierblut, Keratin. Bei fast allen sind
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z. T. #uBerst. komplizierte Einrichtungen, die. eine
Ubertragung der Symbionten auf die Nachkommen-
schaft des Wirtes gewilrleisten sollen, beobachtet
worden. Nur einige ausgewihlte Beispiele konnen
hier besprochen werden, solche, bei denen am
ehesten an einen Nutzen fiir das Insekt zu denken
ist. Als erstes migen Symbiosen mit Hefen erwihnt
werden. »
Untersucht man. den Darmkanal des Brotkifers
(Sitodrepa panicea), so findet man am Mitteldarm, auch
der Larve, vier Ausstiilpungen.  Im histologischen Bild-
zeigen sich die Zellen dieses Abschnittes gefiillt mit
Hefepilzen. Die Ubernahme der larvalen Symbionten
in das metamorphosierte Tier geschieht in besonderer
Weise, die aber hier nicht in Betracht kommt. Wie
erfolgt aber die Ubertragung der Symbionten auf -die
neue Generation? Nun findet man auf der Oberfliche
der eben abgelegten Lier mit einer Kittmasse befestigt
zerstreut die gleichen Hefen wie in den Myzetomen.
Es miissen also beim Weibchen Vorrichtungen vorhanden
sein, die diese Mitgabe der Pilze ermoglichen. Die
Untersuchung des Legeapparates der Weibchen deckte
tatsiichlich eine doppelte Sicherung fiir diesen Zweck
auf. Einmal finden sich am vorderen Ende des Lege-
apparates zwei sogenannte Intersegmentalschliuche,
deren Lumen mit Hefen gefiillt ist und deren Wan-
dung - Driisenzellen fithrt; weiterhin sind am distalen
Ende des Apparates zwei sogenannte Vaginaltaschen
vorhanden, die gleichfalls mit Hefen gefiillt sind. Die
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Entleerung der letzteren geschieht woll nur mechanisch,
indem das Ei bei seinem Durchtritt durch die Vagina-
miindung infolge seines grofieren Durchmessers einen
Teil der Hefen aus den Vaginaltaschen herausdriickt.
Die Intersegmentalschliuche besitzen Lings- und Trans-
versalmuskeln, die der Hinausbefdorderung der Sekrete
und damit der Hefen vor der Eiablage dienen diirften.
Die Fiillung beider Reservoire erfolgt bei der ersten
Defikation des frisch geschliipften Imago mit in das
Darmlumen ausgetretenen Myzetomhefen. Die Infektion
der aus dem Ei schliipfenden Larven geschieht dadurch,
daB diese einen Teil der Eischale auffressen. Es handelt
sich also bei diesen ganzen Vorgingen um hochst
sinnreiche Anpassungen, die dem Kifer den dauernden
Besitz der Symbionten gewiilirleisten, oder — vielleicht
den Hefen den dauernden Aufenthalt in dem Wirt -
sichern; denn fragen wir nach der Aufgabe der Pilze
im Tierkorper, so miissen wir die Antwort schuldig
bleiben.

Bei einer verwandten Anobune, Xestobium rufo-
villosum, ergaben Verdauungsversuche eine Ausnutzung
der Zellulose (Ripper). Nun finden wir aber ganz
entsprechende” Pilzorgane und Einrichtungen,‘ die eine
Ubertragung -auf - die Nachkommenschaft ermoglichen,
auch bei Bockkifern; deren Larven Holz fressen. Aber
bei vielen, die gleichfalls Intersegmentalschliiuche und
Vaginaltaschen besitzen und die z. T. von ganz trockenem
Holz (Holz der Dachbalken, das dem ausdérrenden Ein-
fluf der Sonne ausgesetzt ist) leben, sind sicher keine
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Symbionten nachgewiesen.!) Stehen also die Hefen im
Dienste der Zelluloseverdauung? Soweit unsere heutigen
Kenntnisse reichen, produzieren nun Hefen iiberhaupt
niemals ein solches Ferment. Andererseits ergaben die
Untersuchungen von Falck (Hylotrupes bajulus) und von
Ripper (Cerambyx cerdo), daB sicher symbiontenfreie
Bockkiiferlarven eine eigene Zellulase besitzen, also der
Unterstiitzung durch die Symbionten gar nicht bediitfen.

Anders konnte das Verhiltnis der beiden Sym-
bionten zueinander wohl bei den Formen liegen, bei
denen es sich um Bakterien als Einwohner handelt,
‘wie vor allem bei Riissel- und Prachtkifern. Beide
Gruppen enthalten u. a. reine Holzfresser. Im Prinzip
liegen z. T. dhnliche Verhiltnisse. wie bei der Hefe-
" symbiose vor. Es sind bei diesen aber Ausstiilpungen

1) Vorkommen von Symbionten (+) in Ddrmen von
Holzfressern: (Okologische Angaben nach Escherich, Forst-
insekten).

Frischholz Trockenes Holz Morsches Holz
Cerambyx cerdo — Hylotrupes Spondylis bupre-
bajulus — - stoides +
Cerambyz scopolii + Ergates faber —  Prionus sp. —
Aromia moschata —  Clytus sp. — Ergates faber —
Tetropium luri- Criocephalus Rhagium bifas-
dwmn + rusticus + ciatum +
Clytus sp. — - Leptura rubra -+
Lamia textor — Criocephalus
(alle Lamiinae —) rusticus -+
Necydalis major + Oxymirus cursor +

(Die Tabelle verdanke ich Herrn Dr. Ripper.)
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des Mitteldarmes, die mit ihm mehr oder weniger weit
oder auch in gar keinem Zusammenhang mehr stehen,
und deren Lumen und Wandzellen dicht mit Bakterien
angefiillt sind. Der Ubertragung auf die Nachkommen-
schaft dienen wiederum komplizierte Apparate, die
gogenannten DBakterienspritzen. Bei anderen Formen
liegen die Myzetomev an anderer, vom Darm entfernter
Stelle des Korpers. In den Fillen, wo die Myzetome
nicht mit dem Darmlumen kommunizieren, miiften die
Bakterienfermente — falls sie iiberhaupt an das Tier
abgegeben werden — von der Himolymphe zum Darm
gebracht werden, wo sie dann dessen Zellen durch-
dringen miiiten: ein Vorgang, der physiologisch nicht
gut denkbar ist. In einer Untersuchung von Campbell
wurde denn aich festgestellt, dafl im Darm eines Bostri-
chiden (Borkenkifer mit ihnlichen bakterienhaltigen
Myzetomen) sicher kein Zelluloseabbau stattfindet.

" Man hat auch noch nach anderen Leistungen
der Symbionten fiir den Wirt gesucht, bzw. sich
solche konstruiert, denn Beweise liegen gleichfalls keine
vor. So hat man daran gedacht, daB die Symbionten
bei Tieren mit eiweiBarmer Kost, das sind vor allem
die Holzfresser (Kdrner enthalten ja Stickstoff genug),
diesen als Stickstofflieferanten mniitzlich wiren.
Dagegen sprechen aber die schon erwihnten Beobach-
tungen, daB es eine ganze Reihe von Insekten ohne
Symbionten gibt, die doch auf eine solche stickstoffarme
Nahrung eingestellt sind, und die sich in ihrer Ent-
wicklung nicht von verwandten Formen mwit Symbionten
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unterscheiden. Beiden Gruppen, mit und ohne Symbi-
onten, die eine stickstoffarme Nahrung zu sich nehmen,
ist gemeinsam, daB die Entwicklung sehr lange dauert,
bis eben die notwendigen Stickstoffmengen aufgenommen
und verarbeitet ‘worden sind. Ein Verdautwerden der
Symbionten ist noch nicht beobachtet worden, wenn
auch die amdboide Beschaffenheit der Zellkerne der
Myzetome auf ein Sichwehren der Zellen gegen die
Eindi‘inglinge hindeutet — ein Vorteil gegeniiber symbi-
ontenlosen Formen scheint damit nicht gegeben zu sein.
Schliefilich muB darauf hingewiesen werden, daB stick-
stoffbindende Bakterien relativ selten sind. '
Ein letzter Ausweg ist beschriften worden, als
man in den Symbionten einen Ersatz fiir die in der
‘Nahrung in unzureichender Menge vorhandenen — so
vermutet ' man, Anhaltspunkte liegen keine vor —,
aber fiir das Wachstum unerlifilich notwendigen Vita-
mine erblicken will. Beweise fiir eine Leistung der
Symbionten in dieser Richtung sind noch keine erbracht
- worden; umgekehrt konnte Titschack zeigen, daf die
Kleidermotte, deren Larven also von einer schwerver-
- daulichen, einer vermutet vitaminarmen Nahrung leben,
und die sicher keine Symbionten besitzen, vollig steril
aufgezogen werden kann. Die Entwicklungsgeschwin-
digkeit der Larven und Puppen, wie die Griofie und das’
Gewicht der Falter unterscheiden sich nicht von denen
der Kontrolltiere, d. h. der nicht steril aufgezogenen.
Die g;nze theoretische Auswertung der Symbiose-
Tatsachen ist vielleicht deswegen in eine zu einseitige
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Richtung gelenkt worden, als sich fast ausschlieflich
Zoologen damit beschiiftigt haben, denen natiirlich das
Tier und seine Anpassungen an den Symbionten die
Hauptsache sind, und bei denen infolge der theo-
retischen Vorbelastung mit den Gedankengingen . des
extremen Darwinismus anderen Auffassungen nur
schwer Zugang gewihrt wird. Hier kann nur ange-
dentet werden, dafl eine ganze Reihe von symbion-
tischen Einrichtungen sehr wohl auf eine ZweckmiiBig-
keit zuriickzufiihren ist, die nicht im Interesse des
Tieres, sondern vielmehr der Pflanze gelegen ist.. Wénn
wir beobachten, daf bei nahe verwandten Formen, mit
gleicher Lebénsweise, die eine Symbionten besitzt und
besondere Einrichtungen zeigt, so kann man hieraus
mit ebenso groBem Rechi schlieBen, daB diese nicht
auf eine ,Handlung“ des Tieres zuriickzufiihren, son-
dern diesem von der Pflanze aufgezwungen sind, da8
es sich um Anpassungen der Pflanze, die Erhaltung
der Art sicherzustellen, handelt. In gleiche Richtung
deutet auch die Beobachtung, dafi bei manchen Ortho-
pteren eine Anderung der Temperatur der. Umgebung
eine Uberwucherung des Tieres vom Symbionten zur -
Folge hat. ’

Der letzte Abschnitt unseres Vortrages soll uns
mit zwei Symbiosen bekanntmachen, bei denen wir
etwas mehr EKinblick. in ihre Bedeutung fiir die Er-
nihrung des Tieres haben. ' '

Wir haben vorhin von den Pilzgirten einer Gruppe
von Termiten gehort. Bei allen iibrigen Familien
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dienen Holz oder #hnliche Substanzen zur Nahrung,
und findet sich bei ihnen eine Symbiose mit Proto-
zoen, Flagellaten, die den Enddarm ihrer Wirte
bewohnen, wobei dieser oft ganz riesige Dimensionen
zeigt. In diesen Fillen ist sichergestellt, daf die
Wirte nur zellulosereiche Nahrung zu sich nehmen,
daB sie ohne die Flagellaten nach 3—4 Wochen zu-
grunde gehen und daf die Protozoen Holz aufnehmen
und verdauen. Man hat Termiten mit Filtrierpapier
unbegrenzt lange am Leben halten konnen, andrerseits
ist es gegliickt, sie protozoenfrei zu machen. Dabei
konnte gezeigt werden, daf die einzelnen Fiagellaten-
arten eine verschiedene Bedeutung besitzen, die einen
nur Kommensalen, die anderen aber lebensnotwendig
sind. Wie weit eine Verdauung der Flagellaten durch
‘das Insekt zum Zwecke der Stickstoffbeschaffung -ein--
_tritt, ist nicht bekannt, aber unbedingt anzunehmen.

Eine andere, allgemeiner bekannte Symbiose mit
Protozoen (Infusorien), findet sich bei Siugetieren,
und zwar in den Vormigen der Wiederkiuer, den
Migen der meisten Nager, im Cokum der Einhofer
und im Dickdarm der Menschenaffen. Aber auch hier
ist die Frage nach dem Nutzen fiir den Wirt noch
stark umstritten. Sichergestellt ist, daB die Infusorien
einen sehr grofien Teil der Stirke des Futters — bis
iiber 80°/, — aufnehmen und in Glykogen umwandeln, -
ein Vorgang, der — wenn die Infusorien nicht vom
Wirt verdaut werden — eigentlich eine Schidigung
desselben bedeutet. Nach neuesten Untersuchungen
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ist die von den Protozoen aufgenommene Menge Zellu-
lose auBerordentlich klein, so daB nach dieser Richtung
auch kein Nutzen fiir das Sdugetier entsteht. Bestim-
mungen des Gesamtstoffwechsels lieBen keinen Unter-
schied zwischen normalen Wiederkiiuern und kiinstlich
infusorienfrei gemachten Individuen erkennen. Genauere
Untersuchungen zeigten jedoc'h', daf bei diesem Zusam-
menleben von Protozoen und Siugetier doch eine echte
Symbiose vorliegt, dafi insbesondere dem Wirt ein
gewisser Nutzen daraus erwiichst. Es findet ja sicher
eine Verdauung der Infusorien statt, wenn sie die
Vormigen mit dem Speisebrei verlassen und in den
Labmagen kommen. Es zeigté sich nimlich, daf die
Infusorien sehr gute Vei'wel'tel_' des "pflanzlichen Ei-
weiles sind, das sie also in zelleigenes Eiweif um-
wandeln und damit fiir den Wirt in eine leichter aus-
nutzbare Form iiberfithren. Weiterhin konnte . ein
Parallelismus zwischen Infusorienzahl und.Eiweifistofi-
wechsel des Wiederkiuers (bei Trichtigkeit und Lakta-
tion) aufgedeckt werden: bessere Ernihrung und
heherer Stoffwechsel des Wirtes rufen eine Erhohung
* der Infusorienzahl hervor, d. h. vermehren die Menge -
des leichter ausnutzbaren Eiweifles (1/,,—1/; des ge-
samten im_Pansén vorhandenen Stickstoffes). Und noch
in anderer Richtung ist ein Nutzen fiir -den Wirt zu
suchen, als die Aufoahme der Stirke durch die Proto-
zoen eine Sicherstellung der entsprgc}ieflden Menge
Kohlenhydrate vor den Angriffen der im Pansen be-
findlichen Bakterien bedeutet, so da wenigstens das



— 45 —

noch in den Infusorien enthaltene Glykogen vom Tier
bei der Verdauung im Labmagen ausgenutzt werden
kann. Fiir die Titigkeit der Bakterien bedeutet das
Vorhandensein der Infusorien eine Auflockerung des
Panseninhaltes (bei Schafen und Ziegen rund 1,000.000
in cem), der dadurch ihrer Wirkung — die sich vor
allem auf die Zellulose richtet — zugiingig gemacht wird.

Es fragt sich nun noch, ob denn auch die Bak-
terien von Bedeutung fiir die Ernihrung des Wirtes
sind. Von den vielen bakteriellen Vorgiingen im Pansen
hebt sich einer vor allem heraus, das ist die Produktion
von Gasen: Kohlensiure und Methan, die in erster
Linie auf die Vergirung der Zellulose zuriickzufiihren
ist. Dabei entstehen anBerdem noch eine Reihe fliich-
tiger Fettsiuren. Diese Fettsiuren werden vom Darm-
kanal resorbiert, also vom Tier ausgenutzt. Ihre Menge
macht ea. 90°/, der aufgenommenen - Zellulose aus.
- Eng vérbunden mit dieser Auflosung der Zellulose ist
ein anderer, nicht minder wichtiger Vorgang: das ist
die Infreiheitsetzung des Inhaltes der von ihren Mem-
branen befreiten Pflanzenzellen, von dem ja ein Teil
durch die Bakterientitigkeit dem Tier verlorengeht,

ein anderer — z.T. itber die Infusorien — vom T'ier
aber ausgeniitzt wird. SchlieBlich wird — #hnlich den
Infusorien — ein grofer Teil des Bakterieneiweifles

beim Ubergang des Panseninhaltes in den Labmagen
vom Tier verdaut. Dieser Anteil wurde im Pansen
zu etwa 10°/, des Gesamteiweifies bestimmt. Im
Blinddarm des Pferdes wurde die Robfaserverdauung
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auf 30—50°/, geschiitzt, d. h. sie erreicht einen Wert,
der erheblich ins Gewicht fillt. Ganz die gleichen
Befunde machten Mangold und- Schiiler bei V.6geln,
die eine zellulosereiche Nahrung zu sich nehmen. Als
Ort der Zelluloseverdauung durch Bakterien kommen
hier die meist paarigen Blinddirme in Betracht. Bei
Arten mit sehr schwer aufschlieBbarer Nahrung sind
sie besonders michtig ausgebildet, .oft so lang wie der
ganze Darm. Blinddarmlos gemachte Hiithner zeigten
eine betrichtliche Abnahme der Ausniitzung der Roh-
faser. :

Die letaten Beispiele fiber die Infusorien- und
Bakteriensymbiose der Siugetiere und Vigel zeigen,
wie erst eingehende stoffiwechselphysiologische Unter-
suchungen uns Aufscbluf iiber die Bedeutung der Sym-
bionten fiir den Wirt, d. h. iiber das Vorhandensein
einer echten Symbiose geben konnen. . Noch so ein-
gehende und sorgfiltige histologische Untersuchungen
miissen bei der Verwickeltheit und Vielfiltigkeit der
Tatsachen, da sie eben nur eine Seite der Probleme
aufkléiren konnen, zu irrigen Schlufifolgerungen fiihren.
Das konnte besonders bei. der Bakterien- und Hefe-
symbiose der Insekten gezeigt werden. Wahrscheinlich
handelt es sich hierbei in manchen Fillen um Para-
sitismus, in anderen um einen fiir das Tier bedeu-
tungslosen Kommensalismus. Den Entscheid kann allein
das Experiment geben.
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