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Biologische Studien an Blattldusen und ihren
Wirtspflanzen.

Von
Dr. Fritz Zweigelt (Klosterneuburg). -
Mit 4 Textfiguren.

(Eingelaufen am 26. Februar 1917.)
L
Wie saugen dic Blattliiuse und wie verhalten sich die
Pflanzenzellen dem Parasiten gegeniiber?
(Auszug aus dem Vortrage: Die gegenseitigen Beziehungen zwischen PHlanzen

und Pflanzenldusen, gehalten in der auBerordentlichen General-Versammlung
vom 6. Dezember 1916.)

Liegt im rohen Frafi phytophager groferer Insekten ein Prozef
vor, der rasch vor sich geht und der Pflanze kaum Gelegenheit
gibt, mit ihren Mitteln ,zweckmiflig® zu reagieren, so verbiilt es
sich mit dem Parasitismus der Pflanzenliuse wesentlich anders:
Was dort Wegnahme und wiiste Zerstorung ist, ist hier nur Inan-
spruchnahme und zunichst geringe Beschiddigung, ist Gebrauch,
aber nicht Verbrauch, denn die Blattliuse senken lediglich ihre
Borstenbiindel ins Pflanzengewebe, um daraus Nahrung zu schopfen,
ohne aber das feste Zellengeriiste tiefgreifender zu beschidigen.
Zugleich mit dem Einstechen der Borstenbiindel wird aus dem
Speichelkanal, der neben dem Saugkanal das Maxillarrohr durch-
bohrt, reichlich Speichel in die Wunde gepreft, dessen Firbbarkeit
mit Safranin lange nach dem SaugprozeB noch Lage und Ver-
teilung von Stichen festzustellen gestattet.”

Von Botanikern hat nur Biisgen (Der Honigtau, 1891) vor
etwa 25 Jahren das Thema behandelt und das Vordringen des
Borstenbiindels als einen rein mechanischen Prozef im Sinne einer
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riicksichtslosen Durchbohrung der Zellen durch die -Oberkiefer-
borsten erklirt. Das Speichelsekret, das beim Tieferstechen die
Borsten umscheidet, hat als Scheidensubstanz in die Literatur
Eingang gefunden. Es handelt sich im wesentlichen um EiweiB,
das sich in den #uBeren Schichten- durch Beriihrung mit dem Zell-
saft der Pflanzen mit Gerbstoff beladet. Biisgen glaubt nun, daf
der Speichel nicht nur an der Spitze, sondern auch zwischen den
Borsten austreten konne, und vertritt die Auffassung, dafi er sofort
erhirtet und so eine starre, zur sicheren Fiihrung der Borsten un-
entbehrliche Seheide bilde. Demgegeniiber steht einerseits fest,?)
daB das Sekret wenigstens einige Zeit zihfliissig bleibt, dafi es

ferner stets an der Spitze der Borsten zum Vorschein kommt und .

dem vordringenden Borstenbiindel stets vorausflieft, andererseits
ist das System starrer Scheiden aufierordentlich unvollkommen,
vielenorts fehlt es ganz, das Aufrollen der Borsten, um dessentwillen
Biisgen die Notwendigkeit starrer Scheiden fiir gegeben erachtet
hatte, ‘trifft keineswegs immer zu, und schlieflich gibt es Schild-
liuse, die keine Scheiden bilden und dennoch klaglos zu saugen
vermigen, ganz abgesehen davon, daB die ginzliche Inanspruch-
nahme eines so wichtigen Organs, wie der Speicheldriisen, lediglich
zur ,Verbesserung® von Unvollkommenheiten in der Organisation
des fiir den vorliegenden Parasitismus unerlifilichen Saugapparates
ein bedenkliches Armutszeugnis fiir die angeblich zweckmiBig
und unter groBter Stoff- und Kraftersparnis arbeitende Natur
sein wiirde. -

Chemische Untersuchungen iiber den Speichel der Blattliuse
fehlen; fiir andere Rhynchoten — Aphrophora salicis-Larven durch
Gruner (1901), Nepa durch Plateau (1874) — ist indessen bekannt
geworden, daB dem Speichel einerseits die Fihigkeit zukommt,
mit Hilfe eines hydrolytischen Fermentes Stirke in Maltose zu
verwandeln, und daf er andererseits alkalisch ist (Gruner).

Den SaugprozeB nun stellt sich Biisgen so vor, daf das
Borstenbiindel mit seiner Spitze Zelle fiir Zelle besucht und er-
schopft, so zwar, daB nie mehr als die eben getroffene Zelle aus-

. 1) F. Zweigelt, Beitrige zur Kenntnis des Saugphéinomens der Blatt-
liuse und der Reaktioncn der Pflanzenzellen. — Zentralbl. f. Bakteriologie,
2. Abt., 1914, Bd. XLIL
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gesaugt wird. Dieser Vorgang nun, wonach eine Zelle wiihrend
des Durchstechens ausgesaugt wird, wobei bemerkenswert ist, daB
diese Plasmolyse um so energischer ist, je mehr Speichel gleich-
zeitig mit den Borsten in die Zelle eindringt, bildet indessen
keineswegs die Regel. Diese intrazellulare Saugmethode ver-
schwindet neben der in Fig. 1 fiir Aphis pomi an jungen Bast-
zellen des Stengels von Pirus malus dargestellten interzellularen.
Das vom Speichel stets begleitete
Borstenbiindel liuft interzellular und
alle im Stichbereich liegenden Zellen
sind, ohne angestochen zu sein, in
der Richtung zum Stichkanal plasmo-
lisiert. Die Vorteile dieser Saug-
methode leuchten unmittelbar ein:
GroBte Ausniitzung unter geringstem
Stoftverbrauch (Speichelverbrauch) und
gleichzeitig weitgehende Schonung des
Zellgeriistes der Pflanze. Die Plasmo-
lyse umfaBt stets mehrere (2—4)
Schichten im ganzen Umkreis des
Stichkanals. Im Leptom und auch
Hadrom der GefiBbiindel (Fig. 2) geht,
da die diinnen Zellwiinde offenbar
nicht mehr gespalten werden konnen,
Fig. 1. die inter- in die intrazellulare Aus-

saugung iiber. Da unter Vermittlung

des Speichels, dem wir zumindest hydrolytische Eigenschaften
zusprechen miissen, die Nahrung dem saugenden Tiere zustromt,
bleibt der Laus nicht vielmehr iibrig, als zu schlucken und schliel-
lich durch weitere Stiche andere Partien des Pflanzengewebes
tributpflichtig zu machen. Die zoologischerseits (Geise 1883,
Wedde 1885, Leon 1887, Gerstfeld 1853, Mark 1876) gege-
benen Erklirungsversuche des Saugvorganges iiberschitzen alle
die Funktion der Schlundmuskulatur, bezw. die Notwendigkeit
ihres Eingreifens, unterschiitzen aber einerseits die Leistung des
Speichels, anderseits die Rolle der lebenden Pflanzenzellen und
osmotischer Vorgiinge. Alle Vorstellungen iiber krampfhaftes Ver-
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ankern der Borsten in der Pflanze, Vermahlen eventuell mit auf-
genommener Stirkekorner, Kapillarwirkungen sind Folgen dieses
Irrtums.

Haben wir nun im Innern der Pflanze die plasmolysierende Wir-
kung des Speichels kennen gelernt, bezw. ihr Vorhandensein
Konstatieren konnen, so liegen diese Dinge beim Eindringen der
Borsten von aufen in die Pflanze iiberhaupt wesentlich anders.
Ist es einerseits rich-
tig, daf sehr starke
Epidermisaufienwiinde
ein relatives Hindernis
darstellen, so steht
andererseits fest, daff
auch Speicheltropfen,
die vor Einstich in
die Pflanze abgeson-
dert wurden und der
Pflanze nun aufien an-
liegen, ein solches Hin-
dernis nicht aus dem
Wege zu ridumen im-
stande sind. Plasmo-
lyse tritt als Folge da-
von immer erst ein,
wenn Speichel nach
Durchbohrung von Cuticula und Cuticulaschichten mit den Zellen
in Beriihrung kommt. Ganz besonders auffallend ist das Verhalten
der Spaltéffnungen, deren Zentralspalten jedem Mykologen als Ein-
trittspforten fiir Pilzhyphen geldufig sind. Die Blattliuse aber ver-
meiden diesen bequemsten Weg und stechen beim #uberen Haupt-
gelenke ein, um durch die SchlieBzelle oder interzellular zwischen
SchlieB- und Nebenzelle tiefere Lagen zu gewinnen. Warum? Die
Cuticularschichten sind dort am diinnsten, der mechanische Wieder-
stand am geringsten Vergebliche Versuche, die Zentralspalte unter
Mitwirkung von Speichel zu forzieren, lehren aber, dafi einerseits
eine mechanische Sprengung der mit mehreren Atmosphiren
Druck turgeszenten Schliefzellen nicht miglich ist, andererseits
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aber der Speichel mit Riicksicht darauf, daB die SchlieBzellen bis
zur inneren Atemhohle mit einer Cuticula ausgekleidet sind, keine
Plasmolyse einzuleiten imstande ist. Die Unfahigkeit des Tieres,
den Atmosphirendruck der Schliefizellen zu iiberwinden, aber
zwingt zur Annahme, daf auch im Innern des Pflanzengewebes
der stets vorausflieBende Speichel durch konstante Niederkimpfung
des Turgors dem nachdringenden Borstenbiindel erst den Weg
bahnen muf. . -

War Biisgen geneigt, das Gefifbiindel als alleinige Nahrungs-
quelle des Tieres gelten zu lassen, so steht heute fest, daB die
Liuse alle Zellen von der Epidermis bis ins Mark in Anspruch
nehmen, daB sie ferner in gleicher Weise Siebrchren und Geleit-
zellen, wasserleitende Elemente und Hadromparenchym aussaugen.
Die Aussaugung geht im allgemeinen in zentripetaler Richtung
vor sich.

Gehen nun durchbobrte Zellen hiufig zugrunde, so verhalten
sich solche, welche von den von interzellular laufenden Stichkanilen
ausgehenden Saug- und Giftwirkungen getroffen werden, anders.
Es zeigten sich bei Evonymus und Sambucus eigentiimliche Kappen,
die homogen, intensiv farbbar und in Zusammenhang mit dem
Protoplasten stehen und stets dem Stichkanal anliegen. Kappen-
fiilhrende Zellen entbebren zumeist des Zellkernes. Was fiir ein
Bewandtnis hat es nun mit diesen ,Reaktionen“? Zur Klarlegung
dienen Zwischenstadien, die zeigen, dafi sich eine gréfere Plasma-
portion mit dem Zellkern offenbar auf einen vom Stichkanal
ausgehenden Reiz hin unmittelbar an die bedrohte Seite der Zelle
begeben haben. Die Kappen sind mithin das Ergebnis -einer
Doppelwirkung: Erstens aktives Hinwandern des Zellkernes und
einer grofleren Plasmaportion (fiir Pilzinfektion #hnlich schon be-
kannt), und zweitens Degeneration von Kern und Plasma durch
eine vom Stichkanal ausgehende Giftwirkung dermalen unbekannter
Art. Wo dieser Reiz verbiltnismiBig schwach ist, wie bei
Siphonophora absinthii auf Artemisia absinghium, kommt es bloB
zum Wandern des Kernes und schwacher Hypertrophie desselben.

.Scheinbar wesentlich anders reagieren die Zellen der Blatt-
stiele der Rose auf den Stich von Siphonophora rosae. Es treten
um den Stichkanal seitens der zuniichst liegenden Zellen michtige
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Wandverdickungen durch Celluloseanlagerung auf, die eine sehr
interessante Reaktion der lebenden, am meisten ,bedrohten® Zellen
darstellen und unter gleichzeitigem Verbrauch von an Ort und
Stelle vorhanden gewesener Stirke vor sich gehen. Auch hier
gilt die aktive Rolle des Zellkernes, der im Bereiche dieses Um-
baues liegt, bezw. denselben beherrscht. Degenerationserscheinun-
gen waren nicht bemerkbar. Ein gleiches Verhalten gilt fiir die
Epidermiszellen an den Gallen einer Aphide auf Lonicera zylosteum.

Sind nun, wie sich durchgreifend zeigen liBt, diese ,, Abwehr-
mafnahmen® der Pflanze erfolglos, d. h. vermag die Pflanze in
keinem Falle die Saugwirkung zu verhindern, so lassen uns auch
Organisationsmomente als ,natiirliche Pflanzenschutzmittel* voll-
kommen im Stich. Die illusorische Rolle des so viel gepriesenen
Gerbstoffes erhellt einmal aus der prompten Aussaugung der gerb-
stoffreichen Epidermiszellen und dann der typischen Gerbstoff-
behiilter (Ribes) und Gerbstoffschliuche (Sambucus); die Oxalat-
driisen fiibrenden Zellen werden nicht nur nicht gemieden, sondern
sind haufig sogar Ziel zahlreicher Stiche, die Oldriisen, die nach
vielen Botanikern durch ihre Verteilung, z. B. beéi Arfemisia, einen
wirksamen Schutzring um den GefiBbiindelzylinder bilden sollen,
werden von Siphonophora absinthii nicht nur ausgesaugt, sondern-
unter Umstiinden sogar aktiv aufgesucht. Abwehrwert haben diese
fertigen Organisationsmomente keinen; Heikertingers Theorie
der Geschmacksspezialisten mufi vielmehr an Stelle der ilteren
Auffassungen treten. '

II.

Anatomie und Atiologie der Blattlausgallen, der Anteil der
Pflanze an der Bildung von Reollgallen.
(Vortrag, gehalten in der Sektion fiir Botanik am 22. Dezember 1916.)

Die Blattlausgallen sind, wie Zoocecidien iiberhaupt, Ver-
inderungen an Blittern unter dem EinfluB von Tieren, miissen
mithin, da sie aus dem Zusammenwirken zweier Organismen her-
vorgehen, nach diesen beiden Konstituenten hin getrennt betrachtet
werden. DefinitionsméBig sind also Gallen, so einfach sie an und

fiir sich sein mogen, stets Reaktionen der lebenden Pflanzenzellen
7. B. Ges. 68. Bd. 9
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auf den nahrungschopfenden Parasiten, Reaktionen, die zunichst mit
irgendwelcher ZweckmiBigkeit fiir den kiinftigen Gallenbewohner
gar nichts zu tun baben. :

Die Gallrollen sind Verklummungen uud Verbiegungen von
Blittern, bald nach oben (involutiv), bald nach unten (revolutiv),
die zugleich vom normalen Blattbau mehr oder weniger abweichen.-
In den einfachsten Fillen (Galle von Aphis pomi auf Pirus malus)
ist der normale Blattbau fast vollkommen erhalten geblieben,
in den meisten aber kommt es zu einer Riickbildung der
physiologisch-anatomischen Struktur des normalen Blattes in der
Richtung zu lauter gleichartigen, primir-physiologisch indifferenten
Parenchymelementen, die lebhaft an Callus erinnern. Dieser Riick-
bildungsprozeB schlieBt nicht aus, daf neben Hypoplasie (Hemmung)
auch Hypertrophie (Zellenwachstum) und Hyperplasie (Zellenver-
mehrung) eine hervorragende Rolle spielen.

Aus der vielfach sehr interessanten deskriptiven Anatomie
erwihne ich die auffallende Kernhypertrophie in allen Zellen der
Galle von Prociphilus wmidificus anf I'raxinus excelsior, wobei die
Eiweiflkristalle entweder bedeutend griofier werden oder fast ganz
verschwinden, im ersteren Falle aber stets den baldigen Degenerations-
prozeB des Kernes iiberdauern und frei im Plasma zu liegen kommen.
In einer von einer unbekannten Aphide erzeugten Prunus-Galle
fanden sich lokal Riesenzellen von grofen Dimensionen und mit
bis zu drei Zellkernen. -An dieser Galle auffallend ist ferner,
“daB kleinzellige, fast interzellularenfreie Blatizonen mit anderen
abwechseln, die vollig vom Durchliiftungsgewebe beherrseht werden,
so daB sich stellenweise ein einziger Luftraum zwischen die beiden
Epidermen schaltet. Die frither erwdbnte Frazinus-Galle zeigt
auch die Schuppenhaare in den Vergallungsprozef einbezogen,
wobei bei mannigfachen weiteren UnregelmiBigkeiten der Haarstiel

bald durch perikline, bald durch antikline Wande in mehrere
Tochterzellen geteilt wurde.

Eines der wichtigsten Probleme aber ist die Entwicklungs-
mechanik der Rollen, das heifit, das Studium derjenigen anato-
mischen Verﬁ.nderungen, in deren Gefolge sich nach bestimmten
(esetzen das Blatt so und nur so einrollt. Am weitesten aus dem
normalen Blatthau abgelenkt scheint die bereits erwihnte Prunus-
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Galle (Fig. 3a und b), die zwei Typen zeigt, einmal Gallen, die
durch einfache Klappung der beiden Spreitenhiilften nach oben um
den Mittelnerv entstehen, und dann solche, die sich als mehrmalige
Einrollung einer Blatthilfte vom Rande her nach oben erweisen.
Im ersten Falle (a) konnen wir das aktive Gewebe, dessen Pripotenz
die Kriimmung eingeleitet hatte, nur am Mittelnerv selbst suchen.
Bleibt nun auch im Gegensatze zum gesunden Blatte das Gefi-
biindel an Michtigkeit hinter dem normalen zuriick, so ist das
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Fig. 3.

ventrale Nervenparenchym auferordentlich miiebtig entwickelt und
strahlt in die beiden Spreitenhiilften vor. Infolge lebhafter Zell-
teilungen und Geschwindigkeitsdifferenzen im Wachstum treten
dort namentlich hypodermal gewaltige Verschiebungen ein; Fal-
tungen und locale Zerreifungen infolge abnormer Gewebespannung
sind der sichtbare Ausdruck hiefiir. Die dorsale Geweberinne ist
auberordentlich schmal, die Zellen dort bleiben winzig klein.
Zugleich mit der Umklappung der Spreitenhiilften nach oben hat
der ventrale Uberdruck dort, wo ein Ausweichen den Zellen nicht
moglich ist, d. i. an der duBeren Zirkumferenz des Leptoms Ver-

knickungen und Verknitterungen der Zellwiinde, teilweise Totung
9%
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der Zellen hervorgerufen. Beschrinkt sich mithin hier das ganze:
aktive Gewebe auf die Ventralseite des Mittelnervs, so tritt bei
der zweiten Galle (b) eine Verteilung desselben auf eine grofiere
Zahl von Nerven ein. Alle groferen Nerven haben an der Unter-
seite zwischen Gefifibiindel und Epidermis ein auBerordentlich
grofizelliges Gewebe, das jedesmal eine Umbiegung um 90° ver-
ursacht hat, so daB sukzessive unter gleichsinniger Mitwirkung
mehrerer solcher Nerven eine mehrmalige Einrollung zu stande
kam. Die Intensitit der Umbiegung (der Biegungswinkel) ist
stets zur Menge der hypertrophierten und hyperplasierten Ventral-
elemente gerade proportional. Ferner ldBt sich nachweisen, daB
die Herkunft dieser Gewebemassen auf Entwicklungsforderung der
ventralen Hypodermis zurtickfilhrt, die mithin Haupttriger des
.Bewegungsgewebes genannt werden muf.

Die ebenfalls schon erwihnte Frazinus-Galle (Fig. 3c¢), die
revolutiv ist, ist ebenfalls auBerordentlich stark aus dem normalen
Blattbau abgelenkt und reprisentiert sich als ziemlich kontinuier-
liche Doppelrolle, von welcher im Schema nur die rechte Hilfte
festgehalten ist. Wo immer nun wir die Galle durchschneiden, findet
sich unter der ebenfalls vergrofierten Epidermis der Oberseite ein
abnorm vergrofertes Gewebe, das genetisch dem Palisadengewebe
entspricht, funktionell aber damit nichts mehr zu tun hat. Dieses
Bewegungsgewebe bildet einen kontinuierlichen dorsalen Mantel,
dessen Uberdruck die gleichmiBige Rollung erklart. Zugleich
sind fast alle Zellen der Blattunterseite in ibhren Winden mehr
weniger stark zerdriickt und verknittert. Die sehr reduzierten
Leitungsstriinge stellen keine Unterbrechung des dorsalen Gewebe-
mantels dar.

Dieser Galle nicht unihnlich sind die bekannten " roten,
beuligen und blasigen Gallen auf Apfelblittern, die unter der Ein-
- wirkung von Aphis oxyacanthae entstehen. (Fig. 3d zeigt nur
ein kleines Stiick, um das aktive Gewebe zu veranschaulichen.)
Die Rollung erfolgt ebenfalls nach unten und erfihrt nur bei
groBeren Nerven (Fig. 4a fiir den Mittelnerv) eine Unterbrechung,
kleinere Nerven bilden kein Hindernis. Auch hier ist der urspriing-
liche Blattbau vollig verwischt, nur ist die Hypertrophie der dorsalen
Hypodermis viel bescheidener, was zur Folge hat, daB auch die
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ventralen Verknitterungen ausbleiben. Fiir die Reaktivitit der
Hypodermis ist bezeichnend, dafi sie als erste einer Hypertrophie
unterliegt, wihrend andere Zellschichten noch normales Aussehen
bewahren. '

. Eine in vieler Hingicht merkwiirdige Galle fand sich durch
eine unbekannte Aphide erzeugt an Lonicera xylosteum (Fig. 3e).
Sie ist involutiv und nach Art der Prunus-Galle um die stiirkeren
Nerven gebogen. Das an den beiden fritheren Fillen so interessante
Palisadengewebe ist hier im Wachstum gehemmt, die Zellen sind
niedriger als normale. Das aktive Gewebe liegt vielmehr wie bei
Prunus an der Ventralseite der groferen Nerven, deren Zellen
zwar nicht absolut, wohl aber relativ und namentlich in der Hypo-
dermis im Wachstum gefordert erscheinen.

Diese beiden Gruppen, einerseits Prunus und Lonicera, ander-
seits Fraxzinus und Pirus, zeigen zwar eine gewisse Einheitlichkeit
innerhalb der Entwicklung revolutiver, bezw. involutiver Rollen,
lassen aber noch keine Moglichkeit offen, beiden Rolltypen einen
einheitlichen Ausgangstypus zugrunde zu legen, mithin die Ent-
wicklung mit Beziehung auf latente Fihigkeiten des normalen
Blattes zu erkliren.

Hiertiber geben nun die einfachsten Gallen, die dem normalen
Blattbau am nidchsten stehen, Auskunft. Eine durch Prociphilus
wylostei auf Lonicera xylostewm erzeugte Rolle ist zwar revolutiv,
zeigt aber gewisse Schwankungen, indem iiberall die Blattnerven
mehr weniger ins Galleninnere gezogen erscheinen, so daB das
entsteht, was Molliard (1913) fir die Schizoneura lanuginosa.
Galle hirnartige Beschaffenheit der Gallenfliche (aspect.cérébroid)
nennt. Ein gleiches gilt fiir die Galle von Aphis pomi auf Pirus
malus (Fig. 3f). Stets sind mehr weniger vollkommen die zwischen
Nerven eingeschalteten Blattpartien nach aufen gewolbt und es
lift sich aufs deutlichste erkennen, daf hier zwei Aktivitdtszonen
nebeneinander walten, mithin miteinander im Kampfe liegen,
indem die Vormacht der Palisaden das Blatt nach unten, jene des
ventralen Nervenparenchyms dagegen nach oben zu driicken sucht.
Keine der beiden Aktivititszonen aber bildet einen kontinuierlichen
Mantel, so daB einerseits die Palisaden iiber den GefiBbiindeln
unterbrochen werden, anderseits sich labiles Schwammparenchym
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zwischen die einzelnen ventralen Aktivitdtszonen einschaltet. Es
entspricht hiemit der dorsalen Aktivititszone (Palisaden) eine ven-
trale Passivitiitszone (Schwammparenchym), der ventralen Aktivitits-
zone (Nervenparenchym) eine dorsale Passivititszorie (Dorsalseite
der Nerven), wie Verknitterungen bestimmter Zellen, bezw. faltiges
Abheben der ventralen Epidermis (Fig. 3f) aufs deutlichste er-
kennen lassen. Fiir die mannigfachen Details verweise ich auf
meine Abhandlung. ?)

Zum Verstindnis aller dieser Verinderungen in der Plastik
ist Grunderfordernis, daB mechanische Zellen fehlen, und es ist
bezeichnend, daf solche in unseren Gallen nirgends zur Ausbildung
gelangen; und wo sich ein im normalen Blattbau fehlender mecha-
nischer Ring (oder Mantel) im Sinne der Rollung findet, wie ihn
z. B. R. Houard (1913) fir die Perrisia tiliamvolvens-Galle be-
schreibt, ist er stets nach vollkommener Einrollung entstanden,
die Rollung aber erfolgte hier wie iiberall lediglich durch Wachs-
tum und Vermehrung von Zellen durch Entwicklungsgeschwindig-
keitsdifferenzen gesetzmifliger Art.

Diese Gesetzmifligkeiten fiihren zur Theorie der Entwick-
lungsmechanik der Blattrollgallen. Einmal stebt fest, daf unter
allen Zellschichten, gleichgiiltig, ob wir die Blattober- oder -unter-
seite vor uns haben, es vor allem die zweite Zellschichte, die
Hypodermis ist, die am raschesten auf Gallreize mit Wachstum
reagiert und die Einrollung des Blattes einleitet. Sekundir konnen
dann auch tiefere Schichten so wie die Epidermis an diesem Um-
bildungsprozeB teilnehmen. ‘

Der komplizierteste Fall ist zugleich der einfachste: Im
Primédrstadium, das sich unmittelbar an normale Blitter anschlieBt,
sind beide Aktivititszonen nebeneinander vorhanden, die wir mit-
hin als latent vorhanden schon in jedem normalen Blatte annehmen
miissen. Das quantitative Uberwiegen der dorsalen Aktivitiitszone
hat zur Folge, daB solche Gallen revolutiv sind, weshalb ich die
revolutiven als die phyletisch ilteren, urspriinglicheren ansprechen
mochte. Durch Vernichtung der einen oder der anderen Aktivitit

1) F. Zweigelt, Blattlausgallen unter besonderer Beriicksichtigung der
Anatomie und Atiologie. Zentralbl. f. Bakteriologie, Abt. II, 1917, Bd. 47,
H. 18/22.
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geht aus dem Primir- das Sekunddrstadium hervor. Bleibt die
ventrale erhalten (Prunus, Lonicera), dann entstehen Prismen-
gallen, bleibt die dorsale erhalten, Zylindergallen. Erstere sind
stets involutiv, letztere stets revolutiv.

Treten neue Aktivititszonen auf, die im normalen Blattbau
nicht mehr begriindet sind, bezw. erweitert sich die ventrale zu
einem einheitlichen Ventralmantel, dann fasse ich solche zu einem
dermalen noch provisorischen Tertidrstadium zusammen. Hieher
gehoren gewisse Punkte der Prunus-Galle (vergl. die unregelméfige
Spreitenlage, Fig. 3a, rechts, ferner den ersten Nerv vom Blatt-
rande. Fig. 3b), ferner die Gallen von Lriophyes tetranichus auf
Tilia silvestris, Perrisia auf Tilia, Gynaicothrips auf Pipes relro-
fractum. Durch diesen Umbildungsproze8 gehen die Prismengallen
des Sekundirstadiums in Zylindergallen iiber, die aber involutiv
sind und mit den revolutiven Zylindergallen des Sekundirstadiums
nichts zu tun haben.

11I.

Welchen Anteil haben die Blattliuse an der Bildung von’
Blattrollgallen?
(Vortrag, gehalten in der Sektion fiir Zoologie am 16. Februar 1917.)

Wissen wir nun auch, nach welchen Gesetzen der Rollungs-
prozed vor sich geht, so hebt uns diese Kenntnis nicht iiber die Not-
wendigkeit hinweg, die erste Ursache fiir die abnorme Entwicklung
zu studieren, in welche das Blattgewebe plotzlich gedriingt wird,
das heilt: die Rolle zu erforschen, die die Blattliuse als Gall-
erreger spielen. Da, wie wir aus dem ersten Thema wissen, der
SaugprozeB der einzige und zugleich innigste Kontakt zwischen
Pflanze und Tier ist, ist es naheliegend, die Saugpunkte, also die
Blattlausstiche in mannigfacher Hinsicht einer genauen Priifung zu
unterwerfen. Sie zu registrieren und zu zdhlen, ist genauer, als
bloB die Verteilung der Tiere zu betrachten, da diese manchmal
wihrend des Saugens ihren Platz #ndern und dann beim Konser-
vieren leicht abfallen, mithin ein klares Urteil unmoglich machen.

Diese Stiche sind nun in ibrer Grofe, wie Fig. 2 lebrt, aufier-
ordentlich verschieden, und es fragt sich, ob sie alle gleichmiBig
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als Reizquantititen ohne Riicksicht auf GroBe und Reichtum der
Verzweigungen gezihlt werden diirfen; diesen Bedenken steht
indessen gegeniiber, dal das Minus eines Stichkanals durch ein
Plus eines anderen sich aufhebt, wir mithin nach den Gesetzen
der groBen Zahlen auf eine mittlere Stichgrofe kommen, fiir
welche die gewonnene Ziffer richtig ist, ganz abgesehen davon,
daf diese Unregelmifigkeiten fiir alle unfersuchten Gallen gelten.
Daf die Stiche oft aufierordentlich zahlreich sind, beweist wieder
Fig. 2, die kein zufilliges Bild darstellt, sondern einem beliebigen
Mikrotomschnitt von 10u Dicke im ganzen Mittelnerv entspricht.

Da nun im Augenblicke der Konservierung viele Tiere eben
gesaugt und ihre Stiche in bereits fertiges Gallengewebe gesendet
haben, fragt es sich, ob wir ein Recht haben, ohne Riicksicht auf
das Alter simtliche Stiche zu zihlen und ihre Lage zu studieren,
also auch solche, die itiologisch bestimmt nicht mehr oder viel-
mehr noch nicht in Betracht kommen konnten. Die Beurteilung
des Alters ist meist recht schwierig. Nur bei stark abgeleiteten
Gallen rdumt die Energie der Pflanzenzelle mit den Stichen ziemlich
auf; sie verlieren an Farbbarkeit oder werden durch nachtrigliches
Wachstum der getroffenen Zellen zerrissen, oder die Pflanze hat sich
durch seinerzeitige Zelluloseanlagerung an den Stichkanal in diesem
selbst ein Hindernis geschaffen, so daf spitere Storungen im Gewebe-
bau einen Riickschluff auf das Alter gestatten. Gallen, die dem
normalen Blattbau recht nahe stehen, gestatten indessen kein
sicheres Urteil. Wenn nun ohne Riicksicht auf das Alter simtliche
Stiche eingetragen und gezihlt wurden, so geschah es in der Er-
‘wigung, daf dieser Fehler den Beobachtungen an allen Gallen
anhaftet, mithin die gewonnenen Zahlenverhiltnisse trotzdem an-
nahernd aufrecht bleiben.

Die Registrierung erfolgte mit Riicksicht auf folgende Gesichts-
punkte: 1. Beurteilung von Zahl und Verteilung der Stiche im
allgemeinen, 2. der Beziehung derselben zu den Blattnerven, 3. zur
Blattkriimmung, 4. zu den mobilisierten Aktivititszonen, 5. Vergleich
der Stichzahl mit dem Grade der Vergallung ohné Riicksicht auf
das Rollungsproblem.

Im Gegensatze zu dem vorigen Kapitel beginnen wir hier
mit den einfachsten Gallen, und zwar mit der Aphis pomi-Galle
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auf Pirus malus. Zunichst zeigt sich, daf fast alle Stiche die
Innenseite der Galle treffen, die Tiere mithin durch den Rollungs-
prozef ins Gallinnere gelangt sind. Auf 1mm Blattlinge (100
Schnitte zu 10 ¢ Dicke) haben sich auf einer Blatthilfte 55 Stiche
nachweisen lassen, von denen nur drei oberseits einfallen. Wir
kommen schon hier nicht iiber die Tatsache hinweg, daf durch
die ventralen Stiche sowohl das ventrale als auch das dorsale
Aktivititsgewebe mobilisiert worden sein mufite. Auffallend ist
ferner, daB fast siimtliche Stiche in Blattnerven gefiibrt worden
sind, ferner, daf der Grad der Vergallung im Vergleiche zur
Stichzahl gering ist.

Die dieser Galle zunsichststehende Pmczphzlus xylostei-Galle auf
Lonicera zylostewm stimmt in der Stichverteilung nicht unwesentlich
tiberein. Die Beschriinkung auf das Gallinnere ist.allerdings nicht
so deutlich wie dort, von 62 Stichen sind 18 dorsal, der Rest
ventral gefiihrt. Ist nun aus der beziiglichen Fig. 4b (es handelt sich
um die Zone nahe dem Mittelnerv) auch die Bevorzugung der
Blattunterseite nicht zu entnehmen, so ist das Bild aus einem
anderen Grunde interessant. Wihrend die ventralen Stiche fast
ausnahmslos kleinere oder grofiere Nerven treffen, zeigen die dor-
salen, von den Stichen unmittelbar am Mittelnerv abgesehen, gar
keine Tendenz zu einer Bevorzugung der Gefifibiindel in den
Blattnerven. Sie fallen irgendwo (43, 30, 60, 28, 55) im Palisaden-
gewebe ein. Eine Beziehung zu den mobilisierten Bewegungs-
geweben ist hier ebensowenig festzustellen wie vorhin. Der Grad
der Vergallung ist bei immerhin nicht geringer Stichzahl auBer-
ordentlich gering.

Der Blattlausbesuch an de1 Aphidengalle auf Lonicera nun
ist so enorm, daf schon auf einer Blattlinge von zirka !/, mm
(510 ) nicht weniger als 233 Stiche gezihlt werden konnten, von
denen 143 die Unterseite, 90 die Oberseite betrafen. Aus der
Tatsache aber, dafi die Galle involutiv ist, ergibt sich, daB hier
entgegen der allgemeinen Regel die Mehrzahl der Liuse nicht im
Gallinnern, sondern auBen gesaugt hat, mit anderen Worten, daff
sich das Blatt, obwohl die Mehrzahl der Tiere an der Unterseite
gesaugt haben (und alte Stiche lassen sich ventral nachweisen),
doch nach oben faltet. Vielleicht spielt die Tatsache, dal die
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Tiere fiir diese Pflanze relativ groB waren und mithin leicht und
vorwiegend beim Saugen die gegeniiberliegende Blattseite getroffen
hatten, auch eine Rolle. Eine einwandfreie Erklirung hilt schwer,
so lange wir iiber die Ursache des normalen Verhaltens nichts
wissen. Zusammenhinge zwischen Stichverteilung und Bewegungs-
. gewebe lassen sich nicht ermitteln, die ventralen Stiche halten
sich nicht mehr so scharf an die Blattnerven, was einen Ubergang
zu den folgenden Fillen darstellt. Trotz der kolossalen Stichzahl
steht das Gallengewebe dem des
gesunden Frarinus-Blattes ver-
hiiltnismifig nahe.

Die Galle von Aphis oxy-
acanthae auf Pirus malus (Fig.
4 a) fillt vor allem dadurch auf,
daB von den hier ausnahmslos
ventral gefiihrten Stichen die
wenigsten Blattnerven treffen,
die meisten wahllos das stark
vergallte Blattgewebe besuchen.
Diese Tatsache, die wir bei den

Fig. 4. einfacher gebauten Gallen nir-

gends beobachten konnten, wiih-

rend sie bei den noch folgenden gleichermaflen zurecht besteht,
driingt die Frage in den Vordergrund: Warum bevorzugen die
Blattliuse die Nerven nur, wenn sie an der Unterseite sitzen,
und das auch nur dann, so lange das Gallengewebe dem normalen
Blatte nahe steht? Stark vergallte Blitter biifen die ventralen,
ausgedehnten Interzellularriume fast ganz ein, die interzellulare
Aussaugung kann ohne grofien Speichelverlust, der bei Durch-
querung groBer Luftriume unvermeidlich wiire, erfolgen, das Ver-
halten der Blattliuse spricht mithin fiir eine sehr interessante
Okonomie im Speichelverbrauch. Oberseits fallen diese Bedenken
schon an normalen Blittern weg, die Palisaden schliefen dicht
aneinander. Ferner ragen die Blattnerven bei hochgradiger Ver-
gallung im Gegensatze zu gesunden oder schwach vergallten Blittern
ventral nur wenig vor (vergl. Fig. 3¢), so daB den Tieren an diesen
typischen Gallen die bequemen Ansatzstellen fiir ihre Borsten fehlen,




Biologische Studien an Blattliusen und ihren Wirtspflanzen. 139

Wir finden mithin in solchen Gallen die Liuse ordnungslos ver-
teilt, wihrend sie an einfachen Gallen und nicht reaktiven, blatt-
laushesuchten Blittern vorwiegend an grofieren und kleineren
Nerven sitzen. Schlieflich veriindert die Vergallung die chemische
Qualitit der Zellen auch in den Gefifibiindeln, die, zugleich an
Elementen arm, an Attraktionskraft einbiiflen miissen. Zusammen-
hiinge zwischen Stichverteilung und mobilisierten Bewegungsgeweben
existieren nicht, der Grad der Vergallung.steht zur Zahl der Para-
siten in keinem Verhiltnisse.

Die Fraxinus-Galle schlieBt sich in manchem der vorigen an,
die Zahl der Stiche (38) ist mit Riicksicht auf die GroBe der Galle
auf 1mm Blattlinge sehr bescheiden, 30 davon fallen ventral,
8 dorsal ein. Da sehr viele Stiche in bereits fertiges Gallengewebe
- gefiihrt sind, reduziert sich die Zahl der itiologisch unmittelbar
bedeutungsvollen wesentlich. Geringer Stichzahl steht hochgradige
Vergallung gegeniiber. Zusammenhinge zwischen Stichverteilung
und Entwicklungsmechanik bestehen nicht.

Die Prunus-Galle ist an Stichen aufierordentlich arm. LaBt
beim 1. Typus (Fig. 3a) die Lage der Tiere zu den Verkriimmungen
das allgemeine Gesetz zwar erkennen, so sind am Mittelnerv wie
an der Spreite so wenige Stiche zu finden, daB ebenso wie bei
der nur mit 13, #tiologisch aber kaum mit 2 oder 3 verwertbaren
Stichen bedachten Galle des 2. Typus jeder Versuch, Zusammenhiinge
zu ermitteln, scheitern muB. Manche der mobilisierten Blattnerven
sind frei von Stichen.

Dieses negative Ergebnis ist eingetreten, weil es eintreten
mufite, die Resultate eines Versuches, Gesetzmifigkeit zwischen
Stichverteilung und Rollungsmethode ausfindig zu machen, konnten
nicht anders lauten. Die Pflanze ist keine leblose Masse, die
,Willenlos“ Formverinderungen annimmt und ohnméchtig der Will-
kiir des Tieres unterliegt. Es ist gleichgiiltig, ob die Tiere vor-
nehmlich die Blattnerven treffen oder nicht, es ist gleichgiiltig, ob
eine, mehrere oder viele Liuse saugen, stets wird die Galle so
und nicht anders werden. Besteht keine Reaktivitit einer Pflanze
auf einen tierischen Reiz bestimmter Art, dann vermag auch eine
Multiplikation eines solchen Reizes die Ohnmacht des Einzelwesens
nicht wettzumachen, reagiert aber die Pflanze mit Vergallung, dann
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unter allen Umstinden, und namentlich auch dann, wenn nur ein
Erreger in Betracht kommt, wie z. B. die Zetraneura wulmi-Galle
und die Vergriinungen an Arabis-Arten selbst durch eine Blatt-
laus beweisen. Das Spezifische der Reizreaktion ist also unab-
hingig von der Zahl der Parasiten, die Quantitit vermag
demnach zur Gallbildung niemals die Qualitit zu ersetzen.

Wissen wir auch noch nicht, warum in den meisten Fillen die
Tiere durch die Vergallung ins Innere gelangen, so steht heute
anderseits fest, dafl in jedem Blatte bestimmte entwicklungsfihige
Gewebe vorhanden sind, deren Mobilisierung zwar eine Reaktion
auf den tierischen Reiz darstellt, die jedoch véllig gesetzmifig
vor sich geht und die Bildung der Gallrollen vollkommen beherrscht.
Hinzuweisen ist ferner darauf, daf zur Befihigung von Gallbildungen
die Jugend des Pflanzengewebes unerlifliche Bedingung ist, da8
aber andererseits Jugendzustinde, wie die Knospenlage, fiir die
Beschaffenheit und namentlich Rollungsrichtung einer Galle ganz
ohne Bedeutung sind. _

Der tierische Reiz, der die erste Ursache bildet, kann nur
von den Stichen ausgehend betrachtet werden, bezw. vom Speichel-
sekret, dessen Verteilung im Pflanzengewebe wir bereits kennen.
Die rein mechanistische Erklirungsweise (abnorme Saftstréomungen
usw.) [Réaumur, Thomas] hat lange mit der Gifttheorie [Lacaze-
Duthiers] um den Vorrang gestritten, beziehungsweise sind beide
Erkliarungsversuche gleichzeitig herangezogen worden [Courchet];
wihrend Kiister die Entstehung des typischen Gallgewebes auf
Giftwirkung, die Rollung auf Erndhrungsstérungen zuriickfiihrt,
glaubt Peyritsch an die direkte Aufnahme eines spezifisch wirk-
samen tierischen Sekretes durch die Pflanze, und riumt Docters
van Leeuwen-Rijnvaan der Pflanze latente Entwicklungsfihig-
keiten ein, zwischen denen das Tier gewissermaflen eine Auslese
trifft. Insonderheit nimmt Kiister ein diffusionsfibiges Gift in
Anspruch, das nach allen Richtungen ausstrahlt, um in bestimmter
Entfernung (Optimum) die Anregung zu abnormem Wachstum zu
geben, In jingster Zeit hiilt Molliard?) das Verschwinden von
Chlorophyll fiir eine Sekundarerscheinung und Wirkung proteoly-

1) Genauere Literaturangaben usw. in meinen erwihnten Schriften,
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tischer Fermente, gegen welche Magnus auftritt, da er glaubt, daf
die proteolytischen und diastatischen Fermente vom Tiere wieder
aufgenommen werden, eine Ansicht, die jedenfalls fiir die grofien
Speichelmassen, die z. B. die Pflanzenliuse in den Geweben zuriick-
lassen, nicht zutrifft.

' Uberblicken wir diese und noch andere Auffassungen kritisch,
so miissen wir uns zunichst sagen, daff fiir die Aphidiocecidien
Ernghrungsstérungen, bezw. Ernihrungsdifferenzen verschiedener
Blattschichten zu. gunsten bestimmter Blattseiten bei der Griind-
lichkeit der Aussaugung simtlicher Gewebe kaum eine entscheidende
Bedeutung gewinnen konnen. Anderseits darf auch die Bedeutung
der Verwundung, auf welche Kiister einigen Wert legen michte,
keinesfalls iiberschiitzt werden. Als Wundreiz konnen weniger die
Einstiche, als vielmehr das Tieferstechen und Hin- und Herfahren
der Borsten im Gewebe gelten, ein Reiz, der offenbar umso stirker
sein wird, je griofler die Stiche und je zahireicher sie sind. Mit-
hin wird ein solcher Reiz an stark besiedelten Blittern am stirksten
sein, und namentlich mufl eine bestimmte Pflanze auf die Wund-
reize verschiedener Tiere in dem Sinne reagieren, dal das stirker
besuchte Blatt auch stirker vergallt ist; nun verhilt sich z. B.
das Apfelblatt Aphis pomi und Aphis oxyacanthae gegeniiber gerade
umgekehrt, das stirker befallene Blatt ist schwicher vergallt;
solche und #hnliche Tatsachen verbieten es von vorneherein, dem
Wundreiz beim Blattlausgallenproblem irgend eine tiefere Bedeu-
tung zuzusprechen.

Die Giftigkeit des Speichelsekretes andererseits steht fest,
wie wir von den Zellreaktionen her schon wissen. Allerdings mufl
hervorgehoben werden, daB derartige Giftwirkungen gerade an
_ Pflanzen beobachtet wurden, die keine Gallen hatten, so daf die
Identitit dieses Giftes mit dem hypothetischen Gallengift keines-
wegs erwiesen ist. Immerhin ist beachtenswert, daf eine solche
Giftwirkung sich stets auf die Zellen unmittelbar am Stichkanal
beschriinkte, mithin die Erscheinung gegen ein rasches Diffusions-
vermogen dieses Giftes spricht. Es ist also auch fiir die Gallen
naheliegend, weniger an Giftdiffusion, als vielmehr an Reizleitung
zu glauben, um so mehr, als sich im Bau der Gallen nirgends eine
Reaktion auf ein Konzentrationsgefille eines solchen Giftes hatte
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nachweisen lassen, eine Tatsache, die namentlich bei den HuBerst
sticharmen, stark abgeleiteten Gallen hitte miissen festgestellt
werden konnen (z. B. Prunus-Galle des 2. Typus). .

Alles spricht vielmehr fiir die Annahme von Reizleitungen,
z. B. die vollig gleichmiBige Hypertrophie aller Zellkerne der
Frazinus-Galle, Reize, die jedenfalls auBerordentlich weit strahlen,
-80 daB selbst entfernte Blattpartien in den Bann der Vergallung
gebracht werden, Reize allerdings, iiber deren Natur und Eigen-
schaften wir dermalen wohl nahezu nichts wissen.

Die galligenen Reize stellen demnach sozusagen den
Rahmen dar, innerhalb dessen die Pflanze Bewegungsfreiheit hat;
das Geleise, auf welches di¢ Entwicklung gewissermaBen verschoben
wird, diese aber ist, wie die Entwicklungsmechanik der Gallen
lehrt, ausschlieBlich Leistung der Pflanze selbst, die nach eigenen
Entwicklungsfihigkeiten mit eigenen Stoff- und Kraftmitteln den
VergallungsprozeB beherrscht.
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