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DETERMINATION OF HYDROXYLAMINE
IN PLANT MATERIALS
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Summary

The method of Blom and that of Lemoigne for the determination of hydroxylamine have
been subjected to a critical study.

It has been found that diazotization should be carried out in darkness.

The optimal pH of the first and second phase of Blom’s reaction is 2,5.

The presence of vitamin C, phenols, acetone, or other ketones, interferes with the reaction,
and if the plant contains them in appreciable quantities, direct determination of hydroxylamine
is only possible at a loss.

It has been possible to establish the conditions optimal for the application of Lemoigne’s
method ; if adhered to, they yield quantitative results, provided the solution is a pure one.

Using plant materials in Lemoigne’s method, about one tenth of the interfering phenols
has been found to distill with the hydroxylamine, and attempts at preventing this by means
of alkalization have failed.

In this manner, even though the conditions found to be optimal are duly observed, there
is bound to he a more or less substantial decrease in recovery. The proposition, therefore, is
to add to a parallel sample a known quantity of hydroxylamine and to compute from the results
of the two determinations the so-called loss coefficient.

Unless the loss due to the interfering substances is 100 per cent, the method proposed
allows of a reproducible determination of the actual hydroxylamine contents, accurate to within
10 per cent.

Applied to different plants and bleeding saps the determinations made with our method
generally yielded negative results, except for plants of reduced metabolism (stored plants or
plants harvested in the winter).

Introduction

It is common knowledge that nitrate is one of the most potent sources
of nitrogen for our cultivated plants. It is built into the proteins by passing
through a reductive process, in which hydroxylamine is assumed to be one of
the intermediate stages. Innumerable investigations notwithstanding, the
physiological role of hydroxylamine still awaits clarification, because it is a
highly reactive compound and, probably, even if it is present in the plant as
free hydroxylamine, it is so for a short period only. From this it follows that
very exact and reliable methods are required for its determination.

For about the last 25 years Blom’s reaction has been used exlusively for
the demonstration of hydroxylamine in plant materials [1] ; by Endues [3]
it has been applied as a quantitative method. The essence of this reaction is
that to the solution containing hydroxylamine sulphanilic acid and iodine arc
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2 B. JAMBOR and J. KISS

added, whereupon the hydroxylamine oxidizes to nitrite, which with the sul-
phanilic acid forms a diazonium salt; on eliminating the iodine with the aid
of thiosulphate and adding a-naphthylamine to the solution, a cyclamen-coloured
azo dye is obtained, the optical density of which, under suitable conditions,
is proportionate to the hydroxylamine content. Even in a pure solution, this
method yields no quantitative and reproducible results, wherefore the optimal
conditions for the reaction had to be found to render it quantitative. This
proved possible, and the method was then tried with plant materials. Because of
the interfering materials present inthe plants, nothing as a rule wasrecovered
of the hydroxylamine which had been added in measured quantities to the sub-
stances tested. For the separation of the hydroxylamine from the interfering
materials a distillation method had been worked out by Lemoigne and his
collaborators [8], and was tried out by us. The recovery it yielded was not
more than about 10 per cent even for a pure solution.

This paper is primarily concerned with thorough studies of the controlled
conditions of this method, the factors interfering with it, the mode of their
elimination, all undertaken with a view to improving the method to an extent
where small amounts of hydroxylamine can be determined reliably, despite
the presence of interfering factors in the plant materials.

Blom’s modified reaction

The starting point of our investigations was Blom’s reaction for plant
materials as modified by several authors [6, 7, 8]. In a 50-ml volumetric flask,
to a few ml of a solution containing 1 to 8y of NFLOH nitrogen 2 ml of sodium
acetate, 1 ml of a solution of 1 g of sulphanilic acid in 100 ml of 30% acetic
acid, and 0,5 ml of an iodine solution (1,3 g of 12 and 100 ml of glacial acetic
acid) were added and allowed to stand for 10 minutes. By the dropwise addition
of 0,1 N sodium thiosulphate the excess iodine was then discoloured, made up
to 48 ml with distilled water, and 1 ml of a solution of 0,25 g of a-naphthyla-
mine in 100 ml of 30-per cent acetic acid was added. Thereafter the flask was
filled to the mark with water, and 15 minutes later the extinction due to the
gradually appearing red colouration was measured with the use of an S 53 fil-
ter. For comparison a standard curve of nitrite or hydroxylamine was used.

Lemoigne’s method
The nitrite in the fluid to be tested was decomposed (by boiling with

sulphanilic acid or, in the cold way, using 5-per cent hydrochloric acid
and 10-per cent urea), the pH adjusted to about 5 or 6 with sodium
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acetate, and on adding 10-per cent acetone to it, the solution was subjected
to fractional distillation. The distillate being hydrolyzed the acetone was re-
moved from it by the addition of 10 per cent hydrochloric acid, and the solution
boiled for 30 seconds, whereafter it was brought to a pH of 2,5 with sodium
acetate ; Brom’s reaction was then applied.

Table 1

Determinations of hydroxylamine with Blom’s method described in the literature

Weighed NHjOH—N found, in y
in NHZOH-N,
iny | n 11 v
1,6 0,6 0,6 1,2 1,2
3,2 1,5 1,5 1,0 1,7
4.8 2.5 25 © 2.3 2,5
6,4 3,3 3,1 3.1 3,0
8,0 3,3 3,3 3,5 3,5

Study of Blom’s method in pure solution

a) Table 1 shows that generally not more than about halfof the hydroxyl-
amine was recovered in the form of nitrite. (The results were determined from
standard curves plotted for nitrite.) It merits attention that the results of deter-
minations made at different times differed from one another.

The assumption having been that the inaccurate results obtained with
the initial method were due to the simultaneous interference of several unknown
factors, time-consuming explorative tests had to be carried out before the ex-
perimental conditions required to achieve satisfactory results could be found.
Instead of describing these tests in detail, it is proposed to report only the re-
sults obtained with the method elaborated by us.

b) The method that has been found suitable. The pH of the solution to be
tested containing from 0to 8y of NH20H-N, is adjusted to about 2,5, and 1 ml
of sulphanilic acid and, in darkness (!), 0,5 ml of iodine are added. Having been
allowed to stand for 15 minutes in the dark, the solution is discoloured, in the
light, by dropwise addition of sodium thiosulphate, and the test concluded as
described under a). In the following this method will be referred to as Biom’s
improved method.

c) Effect of light. Fig. 1 shows that while with the first step of Blom’s
reaction carried out in the light, recovery decreases in dependence on intensity
by from 0 to 80 per cent, the second step is hardly sensitive to light. The prac-
tical outcome of the first step’s sensitivity is that in the laboratory at good

1*



4 B. JAMBOR and J. KISS

daylight illumination (1000 luxes) a 40-per cent loss, and at good evening illu-
mination (100 luxes) a 10-per cent loss arises if the first step is not carried out
in the dark.

Concerning the effect of light on the reaction the following has been estab-
lished : (i) light exerts a substantial effect on the reactions of the first step only,

Fig. 1. Recoveries from 8 y of (NH20H)-N obtained with the method described on p. 3,

expressed as percentages of the hydroxylamine added. Curves 1 and 2, respectively, in-

dicate that the first and second steps were carried out in light of various intensity, and the se-
cond and first steps in the dark

Fig. 2. Recoveries from 8 y of (NHaOH)-N obtained with the method described on p. 3,

expressed as percentages of the hydroxylamine added. Curves 1 and 2, respectively, indicate

that the first and second steps were carried out at varying pH values, and the second and first
steps at pH 2,5

while on the diazonium salt already formed this effect is less, (ii) If instead
of hydroxylamine the reaction is performed with nitrite in the presence of iodide
ions, light is found to be of the same effect. This indicated that what takes
place is not a diversion of the oxidation of the hydroxylamine from its course,
but the so-called Sandmeyer [5] reaction (decomposition of the diazonium salt
upon the action of the iodide ions accompanied by the formation of idone ben-
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zole), a process catalysed by light. None of the descriptions of Blom’s method
makes mention of this effect of light [1, 2, 3, 7, 8, 11].
d) Effect of pH. Fig. 2 shows the results obtained with the two steps of

the reaction carried out at differentpHs. It can be seen that the pH of the me-
dium is of decisive effect, and that the first step is particularly sensitive to it.
It should be noted that the pH was only changed either in the first (curve 1)
or in the second step (curve Il), and that, at the same time, the second and
first step, respectively, was performed uniformly at a pH of 2,5. The curves
are largely similar to those obtained in studying the determination of nitrites

Fig. 3. Recoveries from 8 y of (NH20H)-N obtained with the method described on p. 3,

expressed as percentages of the hydroxylamine added. Curves 1 and 2, respectively, indicate

that the first and second steps were carried out with varying diazotization times, and the
second and first steps with coupling times of 15 minutes

[6], but show of a lesser sensitivity to pH. With hydroxylamine, this sensitiv-
ity is very marked ; for instance, on adjusting the solution in the first step
to pH 1,8 or 3, instead of 2,5, recovery will be less by 30 per cent. The prescrip-
tions for determinations found in the literature do not always secure the control
of the pH between narrow limits ; Steward and Street [11] are the only au-
thors to pointto the need of standardization of the experimental conditions in
quantitative work.

It should still be mentioned that by our experience the pronounced sen-
sitivity to pH in the firststep can be substantially diminished by allowing
more than 15 minutes, e. g., half an hour, for the reaction.

e) Time allowed for reaction. Fig. 3 shows that, provided the prescriptions
under b) are adhered to, the first and second steps are completed as early as in
10 minutes, and up to 90 per cent even in the first 5 minutes. In this experiment,
too, the principle was followed that a change should be made in one of the two
steps only, wherefore the reaction time for the other was always 15 minutes.
Some authors’ insistence that the first and second steps should be carried out
simultaneously [4] seems to be without justification.
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In serial experiments it sometimes occurred that after the addition of
the sodium thiosulphate an hour or two had to be spent in adjusting the pH
and making measurements before the a-naphthylamine was added. Whenever
this was the case, recovery was found to be low, and so the phenomenon had
to be studied more closely. Following the diazotization reaction and the dis-
colouration of iodine by thiosulphate, the reaction mixture was left to stand
in light of various intensities up to 400 luxes for from 0 to 4 hours before the
a-naphthylamine was added. The recoveries obtained under these conditions
are presented in Fig. 4, in which the curve is plotted on an average of the re-

Fig. 4. Recoveries from 8 y of (NH20H)-N obtained with the method described on p. 3,
expressed as percentages of the hydroxylamine added. Effect upon recoveries of the time
allowed to pass between the discolouration of the iodine and the addition of a-naphthylamine

suiting data, since light had exerted no perceptible effect. It needs to he men-
tioned that particularly after standing for a longer period of time the values ob-
tained showed substantial dispersion.

From what has been said above it follows that to the reaction mixture
the a-naphthylamine must be added immediately after the discolouration of
the iodine by the thiosulphate, since a delay of one hour diminishes recovery
by about one third. Seeing that this phenomenon fails to set in if the solution
is allowed to stand after the addition of iodine but prior to discolouration, it
seems obvious that the diminution in recovery is due either to the excess of
thiosulphate or to the compound arising at the latter’s reaction with iodine.
We refrain from enlarging on this point, since the method permits of avoiding
the standing of the solution with thiosulphate for a protracted period of time.
Most probable is that between the iodide forming on discolouration and the
diazonium salt the Sandmeyer [5] reaction takes place, which even without
the action of light effects the decomposition of the latter.

f) The effect exerted by the amount of iodine on recovery is shown in Fig.
5. With 0,2 ml of iodine added, the reaction is practically complete in about



DETERMINATION OF HYDROXYLAMINE IN PLANT MATERIALS 7

15 minutes. This amount of iodine is about seven times the equivalent of the
8 y of NH2OH-N weighed in.
9) Summary of the effect offactors influencing recovery. In order to obtain

a comprehensive picture of the size of the errors consequent on the neglect of
close adherence to the experimental factors studied, Table 2 lists the diminu-
tions in recovery due to the loose handling of individual factors. When working
with one of the methods known from the literature it is quite unavoidable to
commit the one or the other of the errors in this list, but it is a matter of mere

Fig. 5. Recoveries from 8y of (NH20H)-N obtained with the method described on p. 3,
expressed as percentages of the hydroxylamine added. Kffect of iodine quantities on recoveries

chance which error will be perpetrated and to what extent. With a wrong choice
of two or more factors the loss can easily be a total one.

Table 2
Loss of recovery due to somefactors influencing the determination of hydroxylamine

Lo L Approximate loss
Derivation from the prescription recommended in per cent

1. The first step of the reaction is carried out in diffuse light (about 2000

U X B S ) ittt 55
2. The first or second step of the reaction is carried out at pH 1 ....ccccceeeee 80—90
3. The first step of the reaction is carried out at pH 4 35
4. The first or second step of the reaction is allowed 5 minutes only .... 20
5. The solution is allowed to stand for 30 minutes before the a-naphthyl-

amine iS added ... 15
6. In the first step of the reaction only 0,1 ml of iodine is added 25

h) In Fig. 6 is shown the standard curve obtained with Brom’s improved

method as recommended by us. The extinction values agree exactly with those
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obtained for nitrite [6], indicating that if carried out as suggested the reaction
is quantitative.
Blom’s improved method used for determinations in plant materials
a) Effect of pH at trituration. As regards the mode of action of the un-
known factors interfering with direct determinations in plant materials there
were two angles from which to approach the problem. One assumption was
that on trituration certain individual compounds in the plant reacted with
the hydroxylamine and so caused part of it to disappear. The other probability
was that the interferences were due to the reaction of some compounds in the

Fig. 6. Standard curve for (NH20H) determinations. End volume of solution subjected to pho-
tometry, 50 ml ; S 53 filter ; 3 cm cuvette

plant with products arising during the Blom reaction, or with one or the other
of the reagents.

W ith a view to clarifying the first point, before trituration, to each of
a number of parallel samples a solution of a different pH was added. After tritu-
ration, the pH of all samples was uniformly adjusted to 2,5 and the improved
B 1om reaction so carried out. The principle underlying this procedure was that
should the different samples triturated at different pHs be found to yield differ-
ent recoveries then it would be obvious that by manipulating the pH we have
influenced some kind of a reaction that took place in the time between tritura-
tion and the Blom reaction proper. In all our subsequent experiments the time
allowed to elapse between trituration and the Blom reaction was uniformly
15 minutes.

The first curve in Fig. 7 shows the dependence on the pH of the NH20H-N
amounts which, determined with the improved Blom reaction after standing
for 15 minutes, have been recovered from 8y of NH2H-N that had been added
to 1 g of Capsicum annuum pod before trituration and in the presence of solu-
tions of a varying pH. It can be seen from this curve that the loss of hydroxyl-
amine is appreciable in the pH range from 1to 5, i. e., that the optimum pH
of the B 1om reaction and the usual pH of plant juices fall between these limits.
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It can also be seen that the loss is the smallest if the plant is triturated at pH O.
Capsicum annuum being involved the view suggested itself that the loss of
hydroxylamine was due to the ascorbic acid it contained. Support was afforded
for this view by the finding of Lemoigne, Monguillon and Desveaux [9]
that hydroxylamine and vitamin C react during oxime formation. Two experi-
ments have been carried out to test this conception.

b) Effect of vitamin C. The second curve in Fig. 7 has been prepared
larly to the first, except that the Capsicum annuum pod had been triturated
prior to the addition of the buffer and the hydroxylamine, and that, to break

Fig. 7. Recoveries from 8 y of (NH20H)-N added to the juice of 1 g of Capsicum annuum pod

obtained with the improved Blom reaction after the samples had been allowed to stand for 15

minutes at different pH values: expressed as percentages of the hydroxylamine added. 1. With-

out breaking up the ascorbic acid. 2. The ascorbic acid broken up with the juice of Cucurbita
pepo. 3. Effect of 2 mg of vitamin C on Blom’s reaction in pure solution

down the vitamin C, a few ml of Cucurbita pepo juice were added and the mix-
ture was allowed to stand until the ascorbic acid, which was being checked by
iodine titration, disappeared from it. Then only were the hydroxylamine and
the required buffer added, whereafter the system was left standing for 15 mi-
nutes. As can he seen from Fig. 7 the Capsicum annuum juice pretreated in this
manner practically ceased to cause any loss of hydroxylamine.

In the second experiment an adequate amount of pure ascorbic acid was
used instead of Capsicum annuum juice; all other conditions were the same as
in the first. The pertaining curve (the third in Fig. 7) is similar to the one that
refers to green pepper.

From the above it follows that in the Capsicum annuum studied by us
the predominant interfering factor was the vitamin C contained in it. As regards
the mechanism of the interference oxime formation seems the most likely expla-
nation for it. According to Fig. 8 the optimum pH of the latter is around 3.
It may thus be that what accounts for the ability of the pH to eliminate the
interference is that it shifts the equilibrium of the oxime formation towards
the hydrolysis.

simi-
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The idea, too, arose that the vitamin C interfered not only by way of the
oxime formation but also by reducing the diazonium salt to a phenylhydrazine
derivative. However, in the B lom reaction this needs to he taken into account
only inasmuch as the vitamin C, if much of it is present, may consume the
iodine. An iodine deficiency on the one hand, and an excess of vitamin C on the
other, is then responsible for the interference. At any rate, interferences due
to the reducing action of the vitamin C are not experienced except in determi-
nations of nitrites, where iodine has no role to play. In experiments not de-
scribed in the present paper no discolouration at all was obtained by us when to

Fig. 8. Recoveries from 8 y of (NH20H)-N added to 1 mg of each of various plant juices at

various pHs and allowed to stand for 15 minutes, expressed as percentages of the hydroxyl-

amine added. 1. Raphanus sativus, root. 2. Cucurbita pepo, fruit. 3. Phaseolus vulgaris, root.
4. Raphanus sativus, leaf. 5. Petroselinum sativum, root. 6. Phaseolus vulgaris, leaf

the diazonium salt arising during the llosvay-Griess reaction 1 or 2 mg of
vitamin C were added and followed by the addition of a-naphthylamine. Vita-
min C added after the formation of the azo dye appeared to exert no appreci-
able effect on the latter.

The same experiment was repeated several times with plants other than
Capsicum annuum. Fig. 8 presents the results obtained. A series of repetitions
was also made involving treatment as above with Cucurbita pepo, but an effect
similar to that exerted by Capsicum annuum was not observed : in most cases
the loss rate remained practically unchanged. Going one step farther an answer
was sought to the question if there existed any correlation between hydroxyl-
amine losses and vitamin-C contents. No such correlation could be detected
at all and so the conclusion forced itself on us that vitamin C was not the only
interfering agent.

c) Effect of phenols. W ith a view to disclosing the nature of the other in-
terfering factor the idea was entertained that its effect rested not upon the dis-
appearance of hydroxylamine but on some interference with one of the steps
in Blom’s reaction. Since many of them are contained in plants we first of all
thought of the compounds of phenolic character, all the more so as in the se-
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cond step of the Blom reaction they may couple with the diazonium salt in-
stead of the a-naphthylamine and result in compounds less intensive in colour
or quite colourless.

W ith a great variety of plant materials parallel determinations were made
in the following manner: For each determination the juice of 1 g of the re-
spective plant material was ,titrated” with iodine to make the ascorbic acid
disappear ; to this were added 8 y of NH20H-N and the improved Blom re-
action was then carried out. In parallel samples the extinction values indica-
tive of the phenol contents in the individual plant materials were established

100. . X
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X
X
X
X o
50 X 0
X X X
X
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o
o Phenol
0 ~~2 3 E

Fig. 9. Quantities disappearing from 8 y of (N11aOH)-N added to 1 g of each of various plant

materials, in dependence on the*phenol contents. The values are signified by crosses, whereas

those obtained on performing the reaction with nitrite in the absence of iodine are indicated by
circles

by means of colour reactions with p-nitroaniline [12]. Each related pair of val-
ues is specially marked in Fig. 9. Despite great dispersion of the related pairs

Table 3

Percentages of hydroxylamine recovered with the improved B 1 om reaction, respectively its iodine-free
modification,from 8 y of (NH20H)- and (N 02)-1S, respectively, in thepresence of 10 mg ofa phenol

per sample
Determined
Phenol added
NH.OH % no; %
C.H.OH PHENO i 80 97
€6H,(OH)2 pyrocatechin ... 0 55
FESOTCIN i 0 48
Ny droquUINONE. ..o 15 10
CeH3CH)3 PYrogallol .. 0 35
FIOrogluCin e 0 90

COH2AOH)3COOH Gallic ACHH  coooeeeeeereseeeeeens e eeceeenessesseeeeee e 0 85
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the direct proportionality obtaining between the loss of hydroxylamine and
the extinction value of the phenol reaction is remarkable.

It is not without interest to note that using a nitrite instead of hydroxyl-
amine in the experiment (of course without the use of iodine) the loss will be
considerably smaller and it will not be possible to establish definitely the exist-
ence of proportionality between it and the phenol content (Fig. 9).

This effect of the phenols has also been studied in pure solutions free from

plant materials with the addition of known phenols ; the results are listed in
Table 3.

Fig. 10. Extinction values, determined with the improved B 1om reaction, of (NH20H)-N added

in various amounts to 1 g of each of various plant materials at pH 0before trituration. 1. Plant-

free pure solution. 2. Raphanus sativus, root. 3. Capsicum annuum, pod. 4. Raphanus sativus,
leaf. 5, Pelargonium zonale, leaf. 6. Pelargonium zonale, root.

As can be seen from Table 3 the known phenols used in pure solution exert
their effect in the same sense on the Blom and the llosvay-Griess reaction,
respectively.

Reverting to the results shown in Fig. 8 the pH of the medium appears
to affect interference even by plant materials which are largely free from vita-
min C. This permits the conclusion that the phenols interfere not only by way
of their competition with the a-naphthylamine but also by their reaction with
the hydroxylamine. We refrained from studying this point in detail because
in most plants a very high rate of hydroxylamine loss had been experienced
even with trituration at pH 0.

Another figure to give information on the large losses due to the appli-
cation of the direct method is Fig. 10, which shows the quantities determined
from different amount of hydroxylamine added to different plants. In carrying
out the determinations the plants were triturated at pH O prior to the applica-
tion of the improved Blom reaction and after the hydroxylamine had been ad-
ded. Because of the substantial and apparently unavoidable losses it appeared
expedient to study Lemoigne’s method despite its being much more cumber-
some than the simple method involving the adequate adjustment of the pH.
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Lemoigne’s method

a) Applying Lemoigne’s original method our hydroxylamine determina-
tions for plant materials in pure solution yielded always only about 10 per cent
of the theoretical values even if the determinations in the distillate were made
with the improved Blom reaction so far believed to be the most favourable.
For this reason we felt impelled to inquire separately and in detail into each
individual phase of the Lemoigne reaction. With a view to preventing the

Fig. 11. Quantities of hydroxylamine recovered from (1) acetoxime and (2) NH20H, respec-
tively, containing 8y of N, as determined with the improved B 1om reaction and allowing various
diazotization times

simultaneous action of several interfering factors these phases were studied in
reverse order.

b) Study of the distillate. The last phase in Lemoigne’s method, the B 1om
reaction with the distillate, was studied first, and under adherence to the ex-
perimental conditions established by us to be the optimal conditions. In some
preliminary experiments it had been found that from known amounts of hydro-
xylamine added to the distillate from acetonic hydroxylamine solutions pre-
pared with Lemoigne’s method, only fractions were recoverable. Since this was
found to be the case even with distillates from pure, plant-free acetonic hydro-
xylamine solutions our first thought was that the interference might be due
to the acetone which distilled together with the acetoxime. Another assump-
tion was that the method as prescribed by Lemoigne might not be suitable
to hydrolyse the acetoxime (liberate the hydroxylamine), but was soon dis-
carded, because on hydrolysing various oximes in various manners it transpired
that there was no need for boiling with strong acids since a considerable part
of the hydroxylamine had already been liberated from the acetoxime in the
first step of the Blom reaction (diazotization at pH 2,5). To achieve perfect
hydrolysis it is necessary under these conditions to increase the diazotization
time to about 1 hour (Fig. 11). But from the distillate obtained with Lemoigne’s
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method even if that much time was allowed for diazotization not more than
about 10 per cent was recovered from the hydroxylamine added in known
amounts. This lent force to our first thought, namely, that the interference was
due to the acetone which distilled together with the acetoxime. Lemoigne [8]
himself emphasized the necessity of removing the acetone but has failed to
describe exactly the manner in which this was to be done. According to our
findings while boiling for half a minute doesnot remove the acetone it may cause
a part of the very volatile acetoxime to evaporate.

W ith a view to finding out which phase of the B1om reaction the acetone
interfered with, experiments were made in which to the acetone-free solutions
1 ml of acetone was added previous to each individual phase of the reaction.
The same experiments were also carried out with nitrite instead of hydroxyl-
amine as the starting material. The results obtained are presented in Table 4.

Table 4
Effect of 1 ml of acetone on B10Om’s reaction
(recoveries expressed as percentages of the amounts added)

Starting material
Aceton e added

8y of (NH20H)A-N ! 8y of (NOj )—N-
before 12+ sulphanilic acid 10 66
after T2+ sulphanilic acid . 85 86
after a-naphthylamine .... 100 90

The experiments with nitrite were made because no NH20H —»NO2
reaction taking place in them were expected to furnish indirect information
about the effect of the acetone upon that reaction. No oxidising agent being
required in this experimental series, iodine was only added to have conditions
created which were identical with those obtaining in the other series except
for the NH20H — NO2 reaction.

The data in Table 4 reveal that the joint presence of iodine and acetone
also interferes with the diazotization reaction, primarily with the NH2H— NO&"
reaction. Combining this fact with our finding from experiments which need
not be described here, that acetone in itself or iodine in itself does not inter-
fere with the reaction, we arrived at the conclusion that the interfering factor
was the compound which formed from the acetone upon the action of the iodine,
and that this compound interfered chiefly with the oxidation of the hydro-
xylamine. Our inference from this was that the acetone must be removed be-
fore the B 1om reaction is carried out, this being a simpler solution of the prob-
lem than searching for the nature of the interference to eliminate it. Inciden-
tally, apart from the specific action of the iodine-acetone compound, it seems
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probable that the acetone again binds the hydroxylamine and thereby detracts
it from the determination.

The procedure to be found for the removal of the acetone had to fulfill
a paradoxical condition : it was to remove the acetone but without allowing
to evaporate neither the acetoxime nor the hydroxylamine becoming free with
the decrease of acetone.

Acetone and acetoxime being both volatile in a high degree, our first
thought was of an agent that would precipitate either the acetone or the hyd-
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er.
cpent
50¢
nks0
. 04 ? 2 ?

Pig 12. Effect of sulphuric-acid concentration on the determination of NH20H from the dis-

tillate. (One ml of acetone plus 8 y of (NH20H)-N plus H2S04 of varying concentration heated

in a Petri dish at 70° C for 20 minutes, then cooled, neutralised, and subjected to the improved
Blom reaction

roxylamine. Failing to find such an agent we resorted to the most obvious meth-
od, namely, to removing the acetone by heating under adequate conditions.
However, knowing from experience that acetoxime surpassed acetone in vola-
tility, decomposition was required to precede heating, and sulphuric acid was
used to achieve this end. The most favourable acid concentration was estab-
lished in the following manner : to 8-y samples of (NH2H)-N 1 ml of acetone
and sulphuric acid of differing normality were added and the mixtures heated
for 20 minutes at 70° C under conditions to be described later in this paper.
During subsequent cooling the pH of the solutions was adjusted to 2,5, and the
improved Blom reaction was then performed allowing 90 minutes diazotiza-
tion time. The effect exerted by the various sulphuric acid concentrations is
shown in Fig. 12, from which it can be seen that 1 N is the optimal concentra-
tion. According to our observations, in thinner dilutions sulphuric acid does
not secure complete hydrolysis and allows a part of the acetoxime to evaporate,
while in more concentrated solutions the sodium sulphate forming in large
quantities on neutralisation precipitates a part of the azo dye.

From what has been said above it follows that boiling the material to
be tested with 3 N sulphuric acid for six hours, as prescribed by the method



16 B. JAMBOR and J. KISS

[3, 7] for the determination of hydroxylamine bound in the form of oxime,
is not required on account of hydrolysis, since that process passes off in a min-
ute or two. The function of the sulphuric acid is much rather to prevent the
hydroxylamine from evaporation during the long heating time. The six-hour

Fig. 13. The same experiment as in Fig. 12 but with heating at 70° C for various lengths of time

heating proved to be useful because during it the 3 N sulphuric acid is sure
to break up the materials, or part of them, which interfere with the B 1om reac-
tion. Some unpublished experiments of ours showed that boiling with sulphuric

100m
per
cent

50-

60 70 60 90

Fig. 14. The same experiment as in Fig. 12 but with heating for 20 minutes at differing
temperatures

acid for six hours is not required at all for the determination of pure oximes
(piruvic oxim, oxalacetic acid, dimethylglyoxime) in solutions free from
interfering materials ; the improved Blom reaction with about 90 minutes,
diazotization time permits of their quantitative determination.

i$jj The effect of heating times and temperatures is illustrated in Figs. 13 and
14. Both curves show a one-peak optimum. The loss of hydroxylamine which
presents itself whenever the heating time is prolonged or the temperature raised
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beyond the optimal, seems to indicate that the hydroxylamine is volatile even
though to a slight extent only. On the evidence of the two last-mentioned expe-
riments the heating time most favourable to oust the acetone was fixed at
20 minutes, and the temperature at 70° C.

Fig. 15. Effect of amount of iodine on the recovery of hydroxylamine from the distillate
containing traces of acetone

Since a small portion of the acetone had been supposed to he left over
in the solution after heating the latter as described above, it was to be reck-

Fig. 16. Effect of length of diazotization time on the recovery of hydroxylamine from distillate
containing traces of acetone

oned with that on the one hand it would consume iodine, and on the other that
in the shape of oxime it would again bind the hydroxylamine that had pre-
viously been liberated. This made it necessary for us to find out what effect
changes in the quantity of iodine and the diazotization time would exert on
recovery. On the evidence of Fig. 15, to attain a 100-per cent recovery in the
presence of acetone in traces about 1 ml of iodine solution is required as against
the 0,2 ml which suffice if the solution is a pure one. The diazotization time

2 Acta Biologica V1I/1.
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in the experiment as per Fig. 15 was 15 minutes, the quantity of iodine applied
was 0,5 ml ; on combining the two experiments it will be found that 1 ml of
iodine is only required if the diazotization is to last for 15 minutes, whereas
0,5 ml of it are more than enough if the diazotization time is to he 90 minutes.
Regarding the excess iodine as risky because of the Sandmeyer reaction we
applied in all subsequent experiments the usual 0,5 ml of iodine and extended
the diazotization time. Fig. 16, in accordance with expectations, shows that
this time is required to be about 90 minutes to allow the newly formed acet-
oxime to be hydrolysed completely. Too much iodine will likewise cause a loss
in recovery, a phenomenon which, too, finds its explanation in the Sandmeyer
reaction.

On these grounds, then, for the determination of the hydroxylamine in
a distillate containing acetone the improved Biom reaction is to be modified
as follows : With sulphuric acid the solution is made up to 1 N and in a flat
open vessel is heated for 20 minutes over the waterbath at 70° C, cooled with
cold water and, while cooling, neutralised with 2 N NaOH in the presence of
phenolphthalein. Thereafter 1 ml of sulphanilic acid and 0,5 ml of iodine are
added and the solution is allowed to stand in the dark for 90 minutes. Follow-
ing discolouration of the iodine with thiosulphate the solution is diluted with
distilled water to about 48 ml and after the addition of 1 ml of a-naphthyl-
amine made up to 50 ml and, in 15 minutes, subjected to photometry.

Table 5
Effect of amount ofacetone on the hydroxylamine content of the distillate
(recovery as percentage of the hydroxylamine added)

|
Hydroxylamine

Amount of acetone in ml recovered in per c

2 84
20+ 1 90
2+ 1+ 1 95
2 4 1+ 1+ L e 98
2+ 1 + 1+ 1 + 1 100
C) Investigations into the experimental conditions for distillation. The exact

conditions of all the other steps in the determination having been established,
those of the distillation were left to be cleared. The first point was to deter-
mine the optimum amount of acetone. This was done by measuring 8 ml of solu-
tion containing 8 y of (NH20H)-N into the flask of the microdistilling appa-
ratus, adjusting the pH to about 5, and distilling the hydroxylamine with vary-
ing amounts of freshly distilled acetone. The distillate was then freed from the
acetone in the manner already described, and the improved Biom reaction was
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carried out with the solution allowing a diazotization time of 90 minutes. It
has been found that if 1to 6 ml of acetone were added at one time to the solu-
tion to be distilled, and the determination was so carried out, not more than
95 to 96 per cent of the hydroxylamine added could be recovered, whereas 4 ml
yielded the same recovery if the acetone was added in instalments. Reference
is made in this respect to Table 5.

The pH most desirable for distillation was found to be 5, in agreement
with Lemoigne’s findings. Deviations from this value are bound to cause not
insignificant losses. A shift of 2, either towards alkalinity or acidity, gives rise
to losses between 20 and 30 per cent.

Accordingly, distillation is to be performed as follows : About 10 ml in
volume of the material to be tested are to be placed in a perfectly closed micro-
distilling apparatus. (Schuler’s micro-ammonia apparatus is recommended
but the tube of the input funnel is only to reach to the lower bend of the flask
neck.) The solution is then brought to pH 5, and 2 ml of freshly distilled ace-
tone, and boiling stones, are added. Thereafter the acetone is distilled off and
once more 1 ml amounts of acetone are added, each distilled separately. The
distillate is captured in from 8 to 10 ml of 2 N sulphuric acid and then treated
in the manner as described under 6. This procedure yields values which agree
with the standard curve shown in Fig. 6.

The next point connected with distillation was to study the influence of
certain nitrogen derivatives on recovery. It has been found that in pure solu-
tions NO2', NO3', NH.j, HCN, and carbamide, do not interfere with determina-
tions. As regards oximes, it has been observed that in the case of dimethyl-
glyoxime and piruvic oxim all the hydroxylamine distills with the acetone.
Practically, this means that the oxime-bound hydroxylamine can also be deter-
mined with this method, but in compliance with the law of mass action more
acetone must be used in the distillation process.

The greatest advantage hoped to be derived from Lemoigne’s method
was that it might permit the determination of hydroxylamine independently
of the interfering materials. However, when it wras tried out witli plant materi-
als, under observance of the experimental conditions which had been estab-
lished by usto be the most favourable, it was found that there still arose losses,
though considerably smaller ones than on applying the direct method. The
results of our pertaining studies are listed in Table 6, in which the data repre-
sent the mean values of two or more parallel determinations.

The idea was then entertained that the interfering materials (predomi-
nantly phenols) might find their way into the distillate with the aqueous va-
pours arising on distillation. To the distillates of various plant materials, pre-
pared in the manner described, hydroxylamine alone was added to decide the
question. On determination, from 0 to 30 per cent of the hydroxylamine added
in known amounts was frequently not recovered, and in some instances, parti-

2*
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Table 6

Determinations of Hydroxylamine in various plant materials
(Quantities found expressed in y)

o Sulphuric-acid
Distillation solution

. Amount added
Plant material

mg Quantity added
Oy 8y j Oy 8y
Phaseolus vulgaris, ro0t....ccccoevirenne. | 0 7 0 7
« « leaf oo | 0 55 0 4
« « fruit e 5 0 0,5 0 0
Calystegia tricolor, leaf... 1 0 6 0 0
« « [ 5 0 4 0 0
Brassica oleracea var. capitata, leaf 5 0 3,2 0 0
« « «  sabauda, leaf 5 0 0,5 0 0
Pelargonium zonale, leaf......cccoeees 1 1 4 0 0
« « K v, 5 2 6 0 0
Petroselinum sativum, root.....c.ce.e... 1 0 5 0 4
« « [ ST 1 0 1 0 0
« « € e, 5 0 2 0 0
Tradescantia virginica, leaf. 1 0 1 0 0
Raphanus sativus, leaf ..., 1 0 6 0 6
« « € e 1 1,9 7 0 2
Spinacia oleracea, leaf......c.... 1 0 3 0 0
« « 5 0 1 0 0
Cucurbita pepo, leaf 1 1 7,7 0 5
« « 1 0 2,5 0 0
Cucumis sativus, Fruit. ... 5 0 0,5 0 0
Pelargonium zonale, leaf.......cccconnee 1 2 6. 5,7 0 0
Capsicum annuum, fruit ... 1 0,5 6 0 75
« « « (Mirelit) ... 10 1 4,5 0
Cucumis sativus, fruit (Mirelit)......... 10 6,9 11. 14 0
Cucurbita pepo, fruit (Mirelit).......... 10 1 6 0 75

cularly with plants of high phenol contents, the loss rate was substantially high-
er. Since it has been shown above that with our method it is possible to deter-
mine quantitatively the hydroxylamine in the distillate, provided the latter
contained no interfering materials in addition to acetone, it is obvious that
interfering materials penetrated the distillates from the plant juice. With the
aid of the phenol reaction described earlier, they proved to be demonstrable
in the distillate. It could also be shown that about one tenth of the plants’ ori-
ginal phenol contents had distilled under the given conditions. While, then,
distillation reduces to a fraction the loss due to the interfering materials, the
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one tenth part which had distilled, explains why quantitative determination
is not feasible in plant materials.

Attempts made to retain the phenols by shifting the pH of the solution
towards alkalinity, have failed of effect; a part of the phenols continued to
distill ; moreover, in respect of acetoxime formation the alkaline medium
proved to be unfavourable.

For these reasons we felt compelled to resort to operating with the loss
coefficient introduced in connection with the determination of nitrites. This
was done by making two parallel determinations with the method described
by us :in one of them a measured quantity of hydroxylamine is added to one
half of the material tested, while in the other only the original hydroxylamine
content of the other half is determined. If there is no interference to cause a
loss, the difference between the two results obtained will be equal to the hydro-
xylamine added in a known quantity to one half of the sample. If this difference
is less than that, it means that interfering factors had presented themselves,
and then the recovery from the original hydroxylamine in the second half of
the sample (the one to which no hydroxylamine had been added) is to be multi-
plied by the loss coefficient, which is the quotient of the quantity of hydroxyl-
amine added to the first half of the sample divided by the difference between
the two determinations. If, then, there is no loss, the loss coefficient equals
1 and, accordingly, there is no need to correct the result obtained in regard
to the original material.

In experiments which cannot be described in this paper it has been estab-
lished that between the limits of 0 and 10 y of NH20H the loss coefficient is
proportionate to the quantity of hydroxylamine added.

Plant materials and bleeding saps

Earlier in this paper, in Table 6, we have listed the amounts of hydroxyl-
amine found in different plant materials with our method yielding maximum
results. This table shows that in most plants there was originally no hydroxyl-
amine, since without the previous addition of some, none could be recovered
in measurable amounts ; on the other hand, the loss coefficients computed from
the recoveries ffom the hydroxylamine quantities added, in most cases show
that a more or less substantial hydroxylamine fraction is after all determinable,
i. e., the hydroxylamine does not disappear altogether. The only case in which
the method recommended by us fails to be of avail is when the hydroxylamine
added to the parallel sample suffers a total loss. This, however, is a very rare
occurrence, as can be seen from Table 6.

The plants which in Table 6 are seen to have contained hydroxylamine
were all stored plants (,,Mirelité”) or such as had been harvested in the winter.
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Maybe the slackening of hydroxylamine formation is in some way related to
a reduction in the rate of metabolism.

Finally, the hydroxylamine contents of the bleeding sap in Cucurbita
pepo have been studied in the growing plant. In no instance was own hydroxyl-
amine demonstrable, and the recovery from the hydroxylamine added to the
parallel sample was invariably less than the expected. This finding is remark-
able because it shows that the temporarily formed hydroxylamine continues
to form in the root already ; nitrate and organic nitrogen being both encoun-
tered in the bleeding sap, it is already in the root that a considerable part of
the nitrate taken up transforms to an organic compound.
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OMNPEAENEHUWE TUAPOKCUJTAMUHA B PACTUTE/IbHbIX BELI.I,ECTBAX4

ABTOPbI MOABEPIIM KPUTUYECKOMY MCC/eJ0BaHNI0 METOZ A5 OMNpeaeeHnst TmapoKCeu-
aMmuHa Bnoma v JlemyaHsi, 1 NpULWIAK K CNEAyOLIMM YCTaHOB/IEHNSIM:

[unasoTvpoBaHue cneayeT MpoBOAUTb B TEMHOTE.

OnTumasnbHaa BenuMHa pH nepBoii 1 BTopoit a3 peakuuu Bnoma  2,5.

OnpeaeneHnio MewaeT NPUCyTCTBME BuTaMuHa C, (eHOM0B, aLeToHa MAN XXe ApYrux
KeTOHOB. ECMM uccnegyemoe pacTeHWe COAePXMT BbllenpuBeeHHbIe BELLECTBa, TO Hemnocped-
CTBEHHOE onpeaenieHe TMAPOKCMIaMUHA BO3MOXHO TOMIbKO C MOTEPSMM.

ABTOpbI YCTAHOBUM ONTUMa/IbHbIE YC/IOBUSI MeToda JlemyaHs, npu cob/ioAeHUN KoTo-
pbiX, B C/y4yae UMCTOr0 PacTBopa, MO/y4aloTCs KONMMUECTBEHHbIE Pesy/bTaTbl.

Mpu npoBefeHUU ornpeaeneHns Mo JleMysHiO B pacTUTE/IbHOM BELLECTBE, NPUMEPHO
1/10-a8 4acTb MeLUAOLMX (PEHONOB MeperoHsisIack, MNpuyeM NPefoTBPaTUTL UX MepPeroHKy
nocpeacTBOM MOALIENAaYMBaHNSI He YAanoch.
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BBugy TOro, 4to 1 B 3TOM C/lydae HabnogaeTcsi 60/ee UM MeHee 3HAUUTENIbHOE YMeHb-
LUeHWe pe3yNbTaToB, aBTOPbl Ha OCHOBaHUWM pe3y/nbTaTa, MOJlyYeHHOro MOCPEeACTBOM Onpe-
[eneHns fobaBneHHOro K napannenbHol npobe ryapoKcuiaMmMHa U3BeCTHOr0 KOMMYecTBa, npesa-
naratoT NprMeHeHVe Tak HasblBaeMoro KoagguuueHTa noTepu.

C NOMOLLbIO NPEeANOXEHHOr0 aBTOpaMu MeToda, 3a MCKJ/II0UYeHMEM TOFO cfiy4yasi, Korja
noTepsl, Bbl3BaHHasi MeLLalOLWyMK BellecTBaMu, paBHa 100%, akTuyeckass BefMUMHA COAep-
YKaHWA TMAPOKCUIaMUHa BOCMPOU3BOAMMO OMpefe/iuMa ¢ TOYHOCTbIO NpuMepHO 10%.

OnpefeneHnsl, NPOBefeHHbIE aBTOpaMM B Pas/IMUHbIX PacTeHMsX M Macokax, Kak rnpa-
BW/O, JaBann OoTpuULaTe/lbHble Pe3yNbTaThbl, 3a UCK/IOUEHWEM PACTEHUIA C MOHWKXEHHbIM 06Me-
HOM BellecTB (3UMHME, aMbapHble pacTeHus).

BESTIMMUNG DES HYDROXYLAMINS IN PFLANZLICHEN STOFFEN

Bei der kritischen Untersuchung der zur Bestimmung des Hydroxylamins dienenden
B1lom und LEMOIGNE-Methoden wurde folgendes festgestellt :

Die Diazotierung muss im Dunkeln durchgefihrt werden.

Das pH-Optimum in der ersten und zweiten Phase der Bbom-Reaktion betragt 2,5.

Die Bestimmung wird durch die Anwesenheit von Vitamin-C, Phenolen, Azeton bzw.
anderen Ketonen gestort. Enthalt die untersuchte Pflanze diese Stoffe, ist die direkte Bestim-
mung des Hydroxylamins nur mit Verlust méglich.

Es wurden die optimalen Bedingungen der LEMOIGNE-Methode festgestellt, bei deren
Einhaltung, im Falle einer reinen L6sung, ein quantitatives Resultat zu erwarten ist.

Wurde die LEMOIGNE-Bestimmung mit Stoffen pflanzlicher Herkunft durchgefihrt, ent-
hielt das Destillat stets auch ungefdhr ein Zehntel der stérenden Phenole, ein Umstand, der
durch Alkalisierung nicht verhindert werden konnte.

Da auch so im Bestimmungsresultat eine kleinere-gréssere Verminderung erfolgt, emp-
fehlen wir die Verwendung des sog. Verlustkoeffizienten, der auf Grund eines Resultats errechnet
wurde, das wir durch die Bestimmung des zu einer parallelen Probe gegebenen quantitativ
bekannten Hydroxylamins erhalten.

Wird durch die stérenden Faktoren kein 100%-iger Verlust verursacht, so gestattet die
von uns angewendete Methode den realen Wert des Hydroxylamingehalts mit einer bis auf
ungefahr 10% genauen reproduzierbaren Plnktlichkeit zu bestimmen.

Die mit unserer Methode an verschiedenen Pflanzen und Guttationsflussigkeiten durch-
gefuhrten Bestimmungen fuhrten im allgemeinen zu einem negativen Resultat, ausgenommen
die gelagerten Pflanzen mit vermindertem Stoffwechsel.

Béla Jambor Budapest VIIl., Muzeum krt. 4/a, Hungary
Jens Kiss, Budapest VIIIl., Muzeum krt. 4/a, Hungary
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Summary

The mechanism of the development of the resistance to streptomycin of Streptomyces
griseus was investigated. The experiments for determining the number of the resistant individ-
uals in the population showed that the effect of streptomycin was affected — in several fields
similarly as in the case of bacteria — by the composition ofthe medium and the age of the spores
respectively.

In place of the one-step resistance, a special stepwise development of resistance was ob-
served with Streptomyces griseus.

Spores of Streptomyces griseus produced by streptomycin resistant isolated colonies proved
to be inhomogeneous. Only a variable number of spores could grow at the streptomycin
concentration of the medium in which their parent colony grew already. This variation could
be shown even in cases when the Streptomyces griseus strain was subcultured many times in the
presence of the drug. Culturing in medium containing streptomycin did not alter the rate of the
resistant spores of a colony which could grow at that streptomycin concentration at which their
parent colony grew. This described phenomenon may have biological significance in adaptation
of the Streptomycetaceae to periodical appearing environmental alterations when the strain
have at the disposal not only the changed, but the original unchanged individuals too.

The sensitivity to streptomycin of Streptomyces griseus is known [13, 20,
23] as streptomycin inhibits the growth of strain, blocking its metabolism. The
object of the present investigations was to clear up the regularities in the devel-
opment of resistance to streptomycin of Streptomyces griseus. The problem seems
to be of interest, owing to the presence of a resistance to an antibiotic pro-
duced by the microorganism itself. Strains of Streptomyces griseus showing in-
creased resistance to streptomycin were applied at the selection of variants pro-
ducing appreciable quantities of antibiotics [6]. Besides, the experimental re-
sults are considered to be of importance because the dynamics of the develop-
ment of resistance were studied in a microorganism standing over bacteria from
a phylogenetical point of view, offering thus opportunities for remarkable com-
parisons.

Methods and materials

In the present experiments a strain of Streptomyces griseus applied in the industry was
used.

The solid medium used had the following composition : 900 ml. of potato extract pre-
pared by tap water, 100 ml. of yeast extract, 10 g. of Nn2HP04- 12 H20,1 g. of KH2P 04 and 2%
of agar. The medium was adjusted to pH 7,5 (referred to later as Medium 1).
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The composition of another solid medium applied was : soya-bean meal, 2%, glucose,
0,2%, corn steep liquor (referred to dry matter), 0,4%, FeS04, 0,0006%, MnS04, 0,0005%,
NaH2P 04, 12 H2, 0,5%, CaCO03, 0,2%, yeast broth, 20% and agar, 2% (referred to later as
medium I1). The medium was prepared by tap water, filtered and adjusted also to pH 7,5, then
sterilised in an autoclave for twenty minutes under a pressure of 1,5 atm., repeatedly adjusted
to pH 7,5. When media of other pH values were used, this fact is mentioned in the table.

Throughout the experiments, streptomycin sulphate containing 600 units of base in a
mg. was used. In resistance tests, solution of streptomycin was added to an agar medium pre-
viously melted and cooled to 45°, until the medium attained the desired concentration of the
drug. At the same time, also the suspension of the spores to be examined was added.

Spore suspensions used for inoculation were prepared freshly by shaking 5 to 10 days
old cultures of Streptomyces griseus with glass beads, then suspending in a physiological solution
of sodium chloride and diluting the suspension as arule on a scale of tenfold volume with a 0,9%
solution of sodium chloride.

Spore numbers were counted by hematocytometer.

In each set of experiments plate and test tube cultures were prepared in duplicates and
triplicates respectively, colony counts were made when culture were 7 days of age. Cultures
were incubated in a 27° thermostat.

Measurement of sixes of colonies : in certain experiments also the diameters of colonies
grown in plate cultures were measured by a Zeiss ocular micrometer (tenfold objective).

Results

First of all, it was attempted to determine the number of variants of
Streptomyces griseus resistant to high concentrations of streptomycin applied
in the present experiments. It has been shown earlier [19] that in the case
of bacteria the activity of streptomycin is a function of the pH value of the
medium. A preliminary experiment was carried out to examine whether the
strain of Streptomyces griseus applied shows properties similar to those of bac-
teria, or not (Table 1). The data of Table 1 support that the dependence on pH
values — similarly to bacteria — exists also with variants of Streptomyces gri-
seus resistant to streptomycin.

Table 1

Correlation of pH values and number of resistant colonies

Number of sensitive

Number Medium Age of PH :
of experiment applied spores value spores required to produce
a resistant colony

48 il 6,8 176000
66 n 6.8 90000
109 " 7,2 2100000 ; 1000000 ; 1,530000*

820000 ; 930000
2800000

58 | 7,2 2200000

7 | 10 days 7,2 1695000*

95 | 5 days 7,2 1152000*
139 | 6 days 7,5 61200000*
152 | 15 days 7,4 198000000
163 | 3 days 75 900000000

*Mean values of data obtained with different dilutions
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It was examined whether the nature of the two types of media applied
in the present experiments affects the occurrence of resistant variants, and we
were studying at the same time also the correlation of the age of spores with
changes in the number of variants. Earlier experiments proved that the via-
bility of spores of Streptomyces griseus is reduced by an incubation in a 27° ther-
mostat for 14— 20 days in medium 1, as it isindicated by the fact that the num-
ber of spores capable of forming visible colonies on inoculation steadily de-
creases. Spore numbers given in Table 1refer to living spores in a medium free
of streptomycin. It can be seen that resistant variants occur relatively rarely
in very young and in aged cultures.

Table 2a

Deviations in numbers of colonies in plates of experiments in replicate

Number of experi- Number of colonies in a plate .

ment Deviation
1 1 1
48 316 419 + 4+ + +
58 22 27 o+
66 65 38 64 < 2
77 52 54 < 2
1 0
95a 49 56 < 2
33 32 47 < 2
64 15 17 < 5
42 13 33 < 4
4 < 2
15 15 = 3
95b 9 8 < 2
4 8 5 -2
19 2 1 <20
37 9 12 < 5
1 1 1
1 2 0
109 37 37 53 < 2
7 7 6 <
139 3 21 15 < 8
1 0 1
163 1 0

* Deviation expressed as the quotient of the highest and lowest values
a count carried out on the fifth day
b count carried out on the seventh day
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Table 2b

Deviations of values obtained in the same experiment with different dilutions

Number of sensitive

Number Degree )
of experiment of dilution spores required to produce

a resistant colony

77 10« 870000
5 ¢ 10« 2520000

95 10« 0960000
1,25.10« 1080000

1,66.10« 930000

2,5.10« 860000

5.10« 1500000

10 « 10« 430000

139 10« 11700000
2 « 10« 116000000

4 ¢ 10« 116000000

163 10« 1200000000
2 « 10« 600000000

109 10« 2100000
2 « 10« 820000

4 « 10« 1000000

8 m10« 930000

16 « 10« 2800000

When evaluating the data of Table 1 differences of parallel grown cul-
tures observed in a great number of experiments, on the one hand, and devia-
tions manifesting themselves at various spore dilutions within the same experi-
ment, on the other, were compared (Tables 2a, b). The statistical evaluation
of these data presented some difficulties. Namely, the anomaly was some-
times observed that on certain plates inoculated simultaneously the colonies
appeared in uncountable quantities or were completely absent, whereas they
presented themselves on the majority of the parallel plates in readily count-
able quantities. The cause of this anomaly is unknown. In the latter case the
numbers of colonies counted in parallel experiments showed, in general, a toler-
able accordance. Experiment No. 139 in Table 2b indicates also an anomaly,
concerning which, for the moment, no explanation can he offered. Experi-
ments conducted with the object of examining the significance of spore density
and spore mass, respectively, showed several cases (as e. g. experiment No.
139) in which a disproportionately great number of colonies were formed by
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using a heavy spore inoculum. However, this phenomenon is rare. Regularities
of this type and their probable causes will be explained in a subsequent paper.

The formation of resistant colonies was apparently not facilitated by the
presence of cells killed by treatment with ultraviolet light (Table 3). In the

Table 3
Effect of cells killed by an ultraviolet irradiation of 10 minutes on theformation of colonies resistant
to 300 fxgjml. of streptomycin

Number of spores Number

of colonies formed

viable killed
1200 - 10« - i
600 ¢ 10« — i
300 ¢ 10« — 0
1200 < 10« 0
1200 « 10« 1200 « 10« 0

course of experiments some resistant colonies developed slower in the presence
of streptomycin. To solve this problem in a quite precise way, the changes in
the rate of growth of resistant cultures were studied in the presence of strep-
tomycin. The diameters of groups consisting of ten colonies were measured
(Table 4), as the comparison of diameters of colonies seemed suited for the

Table 4

Diameters of colonies of Streptomyces griseus formed in media free of streptomycin and containing
streptomycin, respectively

Mean Standard

Medium Diameter of colony, millimetres value deviation s. d.
Free of strepto-
mycin 32 26 31 2,7 24 31
32 3,2 31 27 293 + 0,34 over
4
Containing 19 24 25 26 24 23
streptomycin 18 23 25 25 2,3 + 0,026

determination of the rate of growth. Streptomycin-resistant strains proved
to grow slower in the presence of streptomycin than in its absence. Certain
strains may show rates of growth differing from those indicated in Table 4, or
may show higher or identical rates of growth in media free of streptomycin
and in those containing streptomycin.

This reduction of the rate of growth manifests itself also in a change in
the number of spores formed by one colony in media free of, or containing, strep-
tomycin, as indicated by Table 5. This numerical correlation was observed
in microcultures as well.
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Table 5

Spore numbers of colonies formed in media free of stremtomycin and containing streptomycin,
respectively

Number Spore numbers of colonies Number Spore numbers of colonies

of colony formedstirrép‘rgridyizinfree of of colony formedsitnrergte(;irinaycc?nntaining
| 12,9 106 spores/‘colony | 8,25 10e spores/colony

2 50,1 10« « « 2 2,7 106 « «

3 351 106 « « 3 555 106 « «

4 43,5 10« « « 4 2,1 106 « «

5 21,6 10« « « 5 23,4 10e « «

6 58,2 10«  « « 6 1,07 106 « «

7 1,07 10" « «

8 1,07 10« « «

9 1,02 10« « «

In further investigations the form of the development of resistance was
studied.

In general, two types of mechanisms used to be distinguished in the devel-
opment of resistance to drugs. The stepwise development of resistance occurs
with penicillin, chloramphenicol, aureomycin and terramycin, etc., whereas
the one-step formation of resistance was described in the case of streptomycin
and isonicotinic hydrazide, respectively [1, 7, 10, 14, 18]. One-step resistance
would mean that the resistant cell or colony formed grows, or is capable of grow-
ing, not only at the actual drug concentration at which it has been isolated
but at higher concentrations as well, acquiring complete resistance. The correct
determination of the resistance to streptomycin of Streptomycesgriseus encoun-
tered various difficulties. On inoculating agar slopes with sensible spores, using
loops, the following results (Table 6) were obtained by increasing concentrations
of streptomycin.

Table 6

Results of tests of sensitivity to streptomycin of Streptomyces griseus in agar slopes

Number Concentration
of test tube of streptomycin Growth
lig/ml.
=2 0 + o+ o+ o+
3— 4 60 .
5— 6 120 .
— 8 300 -

9— 10 600 0
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Experimental data derived this way proved unsuited for the determina-
tion of resistance to streptomycin of the strain of Streptomyces tested. Namely,
when the quantity of inoculum picked up by the loop was increased, growth
was observed even in media of a streptomycin concentration of 600 /tg/ml.,
and this is evidently not characteristic of the real degree of sensitivity of this
strain.

In a liquid culture abundant growth was observed at a concentration of
240 yUg/'ml. The strain presumably contains various types of spores with differ-
ent degrees of resistance and different capabilities of adaptation, respectively.

The only way of obtaining data characterising the sensitivity of a given
strain consisted in inoculating nutrient media with inocula of a defined — not
exceedingly great — number of spores at increasing streptomycin concentra-
tions and in counting the number of colonies formed.

The penicillin-sensitivity of a strain of Staphylococcus proved to be simi-
lar in the experiments of Luria [9] where the number of colonies formed at
different concentrations of penicillin was varying. In the case of streptomycin,
in turn, the interval of concentration showed a broader range. However, this
is only an apparent difference because the interval in which formation of colo-
nies is observed, becomes narrower by the change of pH values. In the case
of penicillin the correlation of the number of colonies formed and of the linear
increase of concentration follows an exponential curve, approximately.

Table 7 shows one of the experiments carried out to test the streptomycin-
sensitivity of Streptomyces griseus.

Table 7
Sensitivity of spores of Streptomyces griseus at pH 7, to different concentrations of streptomycin

Streptomycin 0 . 30 60 120 jug/ml.

Number of spores* 274 280 261 26 0

Percentage of colo-
nies grown, refer-
red to control tests 100 102 95 9,4 0

* Mean values of triplicate tests

It can be seen in this table that the majority of spores (about 90%) is
perceptibly inhibited in growth at pH 7 by the presence of 60 /tg/ml, and at
pH 7,5 by even 30 and 18 /tg/ml, respectively. The fact that the sensitivity
of this strain is in the case of such small inocula, at pH 7, equal to 60 /tg/ml,
indicates the presence, in this strain, of spores with widely varying resistance
and capabilities of adaptation. The number of growing spores at concentrations
of 30 and 60 pg/ml, respectively, shows an exponential correlation by the
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linear change of streptomycin concentration. This case does not exist, however,
at the concentration ranges from 60 to 120 /ig/ml. Accordingly, it seems correct
to indicate sensitivity just at the point where the rate of decrease of the number
of colonies formed ranged over values of the exponential function. In case of
an exponential rate of reduction of activity, 504 colonics should have been formed
at 120 jMg/ml. from 56 000 viable spores. However, Table 8 shows no colo-

Table 8

Sensitivity of spores of Streptomyces griseus to different concentrations of streptomycin ; pJH 7

Streptomycin

Arg/ml. 0 6 30 60 120
Number of spores

of inoculum 5600 T T T S e e S S 0
Number of colonies

grown 56000 ++++ ++++ ++++ o+ + 4+ 0

nies formed at 120 jug/ml., indicating that the number of colonies resistant to
a concentration of 120 /ig/ml. ranges below 0,005% of sensitive spores.

Moreover, the table shows that the strain of Streptomyces griseus applied
is by no means homogeneous from the point of view of resistance, inasmuch
as spores with different capabilities of resistance are formed. The limits of con-
centration at which growth can be observed in readily detectable percentages
in the case of very minute inocula, can be reduced by raising pH values (i. e.
by raising the efficient concentration of streptomycin; Table 9).

Table 9

Correlation of sensitivity to streptomycin of Streptomyces griseus and pH values

Concentration )
of streptomycin 0 6 30 60 fig/ml.
Number Abs. Percent- Abs. Percent- Abs. Percent- Abs. Percent-
of colonies at number age* number age* number age* number age*
PH 6 e 191 100 195 102 173 90 179 93
PH 7 s 169 100 176 104 171 101 0 0
PH 7,5 e 141 100 121 86 12 8,5 0 0

* Referred to control tests

Consecutively, the development of resistance of Streptomyces griseus
to higher concentrations of streptomycin was studied.
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Transfers carried out consecutively in a liquid medium of gradually rising
concentration would only show that a selection of originally resistant spores
took place.

Accordingly, the method applied consisted in distributing the suspen-
sion of sensitive spores in an agar slope of increasing concentrations of strepto-
mycin. A confluent colony appeared at 0/cg/ml. whereas the growth of colo-
nies was less dense with rising concentrations of streptomycin. Streptomycin-
sensitivity was defined by the lowest concentration at which confluent colonies
appeared. It can he seen in Fig. 1 that a concentrated suspension of the sensi-
tive strain obtained by flooding an agar slope with sodium chloride solution
yielded a confluent film at 12 /ig/ml. whereas only scattered colonies appeared
at 18 jug/ml. Results of counts carried out simultaneously are shown in Table
10. The method illustrated in Fig. 1 seems to be able to indicate cases in wich

Table 10

Sensitivity to streptomycin of Slreptomyces griseus at pH 7,5 in media of consecutively raised
concentrations of streptomycin

Concentration Mean Percentage
of streptomycin, Plate | Plate 11 value referred to
lig./mL control test

0 e 54 70 62 100

93 89 91 146

78 85 81 132

30 25 27,5 45

one third of the spores do not grow. Colonies yielding a confluent film at the
highest concentration applied were shaken with glass heads, suspended in a
physiological solution of sodium chloride and re-inoculated in a medium of
higher concentration. The data obtained this way showed that a culture acquir-
ing certain resistance is capable of growing in a given interval of concentra-
tion, in the majority of spores. However, repeated transfers are required to
attain formation of a completely confluent film. The method proved suited to
detect characteristic limits and steps, as shown in Table 11.

Table 11
»Stepwise” development of resistance to streptomycin of Streptomyces griseus
Number Steps of resistance of Slreptomyces griseus expressed as concentrations of strepto-
of steps mycin, ftg./nil.
of resistance
1 [
1 6 12
1 18 24 30
11 1 36 42
v 1 66 72 90 480
1 1

3 Acta Biologica Y'lI/1.
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Fig. 1. Behaviour of the Strcplomyces grisous sensible spores on agar slopes containing 0ril2
18, 24 /ug/ml. streptomycin. At lower concentrations the culture gave confluent growth

Fig. 2. Flooding agar slopes containing 0, 18,24,30,36,42 /ig/ml streptomycin with Streplomyces
griseus spores originated a colony that gave once already confluent growth at 18 /tg/m| strepto-
mycin concentration
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Table 11 presents one of the experiments. In other experiments the num -
ber of steps, the number of transfers required by new steps and the place of
steps varied. It must be emphasized, however, that the development of resist-
ance to streptomycin of Streptomyces griseus had in each case shown a step-
wise character.

Attempts were made to clear up the factors responsible for this charac-
teristic form of the development of resistance. It may be presumed that a simple
selection of resistant elements originally present in the population may lead
to resistance. However, the study of the experiments described previously
does not support this presumption. As Table 10 shows, resistant cultures are
defined by the concentration range at which — by diminishing resistances —
a confluent film still appears. These are inoculated from tubes containing at
least 50% of elements sensitive to the concentration of the next tube. It can
be seen from Table 10 that a confluent film (i. e. growth of each spore) ap-
pears at 12 yUg/ml.whereas only 45% of the spores grow at 18 //g/rnl. This means
that cultures with a confluent growth of film (serving for inoculating trans-
fers) contain at least 50% of spores less resistant than those in the next range
of concentration. In each training step of transfer, the maximal rise possible
in the number of resistant spores is 50%, unless we suppose that resistant sporet
occupy a spatial distribution favourable to their selection. In the presens
experiments 9 transfers were performed until the degree of resistance attained
the range 300 /Ag/ml. This would mean — according to our presumption — that
the number of resistant elements was persistently increased by 50% in each
consecutive inoculation (transfer). If this supposition were correct 0,1% of the
population should have been a priori resistant to a concentration of 300
/ig/ml. However, this presumption is not supported by the data of Table 8.

On considering the previously mentioned facts and the results of the
present experiments, a certain form of selective mechanism may be supposed,
as indicated also by Fig. 2, representing one of the experiments performed in
the study of rising resistance. This figure shows test tubes containing 0 and
18, then 24, etc. //g/ml. of streptomycin inoculated by spore suspensions forming
a confluent mat even at 12 and 18/ig/ml. However, when a spore suspension
taken from the sample of 18/ig/ml. was transferred again to a sample of 18
/ig/ml., spore {rowth was not observed with each individual spore.
Accordingly, it can be presumed that at the previous inoculation less
resistant spores could also grow whereas in the case of transfer the growth of
less resistant colonies is inhibited by those which acquired stronger resistance.
Antagonisms of this type observed between parents and variants of the same
population were described earlier in literature [15, 16, 17, 21, 22]. Independent
of the actual form of this mechanism, the existence of a selection seems prob-
able. The anomaly” visible in tube 8 of Fig. 1 (when a confluent growth ap-
peared only in a small spot whereas inhibitive effect prevented spore growth in

3*
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the residual portion of the tube surface), may be explained in a similar way.
It may be presumed that the formation of a small confluent film is due to resist-
ant spores occurring by chance. On the basis of our other experiments and of
data in the literature it seems probable that a process leading to significant
changes in the properties of spores, occurring instantaneously, is responsible
for the formation of steps. Capability of growing in intervals between steps is,
in turn, being facilitated particularly by an adaptation mechanism.

The formation on several consecutive steps is supported by other experi-
mental facts also. In experiment No. 202, an identical number of spores was
applied as inoculum at 420 and 600/ig/ml. respectively. If resistance were a
one-step phenomenon, the number of colonies formed in the mentioned two
ranges of concentration should be identical. In fact, the number of colonies
was at 420 /ig/iml. many times greater than that observed with 600 /ig/ml.

If, further, the degrees of resistance indicated by Table 11 were to repre-
sent characteristics of the strain or of forms a priori defined as those capable
of being converted into resistant ones, indicated by the data of Mitchison
[11, 12], the number of colonies formed at 60, 120, 240 and 480 /ig/ml. should
be identical in the majority of concentrations, or at least in two different con-
centrations. Nevertheless, this proved not to be the case, since it varied with
different strains. In experiments Nos. 188 and 189 where three colonies were
investigated at 60— 120 and 240 /ig/ml., the number of resistant progeny was
identical at both smaller concentrations, whereas the number of resistant colo-
nies was unproportionately lower at 240 /ig/ml. Similar results were obtained
in 12 further experiments carried out with the object of solving the problem,
only one experiment showing a strain where spore growth was quite identical
in the interval of 0 to 600 /ig/ml.

The following experiments aimed at obtaining information on the resist-
ance of the spores of colonies grown at given concentrations of streptomycin.
It was found that only a portion of the spores of colonies grown at identical
concentrations is resistant to identical concentrations of streptomycin. It has
been studied to which extent the presence of streptomycin as a specific agent
affects the latter property of the strain in consecutive transfers and whether
the number of resistant spores formed at 600 /eg/ml. increases on consecutive
transfers or not. To this aim, isolated colonies derived from spores of a colony
of Streptomyces griseus isolated in a medium containing streptomycin were
examined in an experiment. It was found that the degrees of resistance of spores
derived from colonies grown of a single spore were just as scattered as those
observed when using a mixed resistant culture from an agar slope. The plan
of experiments of this type is illustrated by the scheme in Fig. 3. It can be seen
that in each case the number of spores resistant at 600 /ig/ml. was counted in
4 colonies formed at 600 /ig/ml., and this was repeated through several genera-
tions.
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A culture grown at 300 /4g/ml. was applied in this experiment subsequent
to transfer to an agar slope of 600 ~g/ml. It was found that — at a given con-
centration — 1,02 to 1,24% of the spores of a progeny of mixed population,
derived not of a single spore, proved resistant at 600 /ig/ml. When this isolated

Fig. 3. Scheme of the described experiment

colony was spread on an agar slope and its resistance at 600 yUg/ml. determined,
an increased resistance was observed, since 10% of the introduced viable spores
grew at 600 /tg/ml. When, however, the culture was not prepared of an iso-
lated colony but an appropriate dilution was spread in form of a suspension
of spores (to yield isolated colonies as indicated by Fig. 3),no increase in resist-
ance could be observed, as supported by the data of Table 12.

Table 12

Resistance of spores of a colony of F3 generation isolated at 6CO pg/ml, expressed as percentage
of viable counts, in repeated transfers at 600 pgjml.

Number of transfers

Number

of colony | m m
| 2,6—3,7 0,25 0,1
2 0,6—2,2 0,1 0,037—0,15
3 15 0.1 0,059

In another experiment, the problem was studied at a lower concentration
of streptomycin, starting with a sensitive population, applying spores of a first-
generation resistant colony isolated at 300/ig/ml. The scattered degrees of resist-
ance may be read also from the data of Table 13 showing the results of this
experiment.

Accordingly, it appears that the resistance to streptomycin is not increased
by transfers in the presence of streptomycin when isolated cultures are
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Table 13

Resistance of spores of a colony of F\ generation, isolated at 300 ftglml. expressed as percentage
of viable counts, in transfers at 300 pg/ml.

Number of sensitive
Name of strain spores required to
produce a resistant colony

Parent strain 11,7 « 10»
116,0 * 10«
1st generation 1,1 « 10«
5,0 104

2nd generation 1 resistant colony to

spores over 104

applied in each case. As shown by Tables 12 and 13 strains have splitting prop-
erties, because only a small portion of their spores proved resistant to strepto-
mycin. However, this proportion could not be raised by transfers in the pres-
ence of streptomycin. It may be mentioned, nevertheless, that splitting was
only examined at a given concentration where growing actually occurred. Yet,
the present experiments seem to suggest that it is possible to obtain an increase
in resistance to a degree where spores will be capable of growing at concentra-
tions at which the spores of the previous generation could not grow, although
these latter concentrations may range below those at which the parent spore
was capable of forming colonies. On the other hand, it seems also possible that
the resistance of spores expressed as a percentage of the most resistant strains
(clones) increases by consecutive transfers, under keeping their splitting proper-
ties.

On the basis of these experiments, it may be concluded that the uneven
distribution of streptomycin resistance — as a property of progeny — appears
to be a fundamental characteristic of Streptomycesgriseus. This is readily detect-
able with the use of solid media by the method described previously. When
transfers are carried out with a loop on an agar slope, this phenomenon cannot
be observed. The present experiments proved that transfers by loop of cul-
tures containing only about 10% resistant spores yielded in any case viable cul-
tures on agar slopes, i. e. proved resistant.

Accordingly, transfer by loop does not seem to be a reliable method for
the determination of the degree of resistance.

Splitting occurred also in cultures on agar slopes, although only to an
extent ranging below that in isolated cultures.

A characteristic example of splitting is shown by the behaviour of a strain
whose degree of resistance ranged 0,01% at the third transfer at 600/Ug/ml.
The same resistance was observed at the fourth transfer as well while at the
fifth one 0,6% of the spores proved resistant. However, at the sixth transfer,
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130.000 spores gave no resistant colonies although the spores were viable in

a medium free of streptomycin.
The same regularity is indicated in Table 14 showing the fate of a resist*

Table 14

Degree of resistance of Slreptomyces griseus at consecutive transfers in an agar slope containing
61J0 p-giml of streptomycin

_Number .
v, .
counts
280 I 15
2 09 —17
3 92
4 47
5 79
281 1 8,2
2 02 —0,6
3 0,2 —2,0
4 0,25—1,4
5 0,01—4,2

ant population originating from a sensitive strain, starting with the first ge-
neration. Table 14 also proves that the degree of splitting (i. e. the ratio of the
percentages representing the spores capable of growing in the presence of 600
pg/ml. of streptomycin) may show appreciable differences, even when the parent
strain is almost completely similar to the colonies grown in the first instance.

The number of resistant spores was greater with mixed and diverse cul-
turestaken from agar slopes than with colonies of the same culture grown isolated”®

Discussion

The resistance to streptomycin of Streptomyces griseus was found in the
present experiments to be very similar to regularities observed with bacteria,
as indicated by the correlation of streptomycin effect and pH values, inhibi-
tion of growth, etc. [8]. In the case of bacteria the action of streptomycin could
he inhibited by a number of agents, and similar observations were made with
Streptomyces griseus as well. However, it does not seem proper to compare quan-
titative examinations, in view of the diversity of media used. On the other
hand, also qualitative differences exist in the inhibiting action of ions. Some
phenomena, e. g. that a strain producing an antibiotic behaves similarly against
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its own antibiotic as the bacteria inhibited by this same antibiotic, indicate
that streptomycin may play a similar role in the metabolism of Streptomyces
griseus, as e. g. in that of E. coli, as demonstrated by Oginsky, Smith and
Umbreit [13].

The stepwise development of resistance unveils a new characteristic of
the formation of the so-called one-step resistance. It seems probable that
such a method of analysis in which the properties of the individuals of a popula-
tion are studied in each case (instead of transferring en masse the mixed cul-
ture of non-liquid media), may be responsible for demonstrating resistance
in the form of well defined steps. However, it is also possible that this pheno-
menon represents a regularity characteristic in the behaviour of Streptomyces
only.

W ithin the limits of these steps of concentration the majority of popula-
tion are capable of growing whereas at higher concentrations only a few spores
can grow. Thus, it seems correct to consider one-step resistance as a capability
of a strain of growing even at concentrations exceeding that at which resistance
has been acquired.

Similarly to bacteria, stability of resistance proved not to be absolute.
Partial or complete reconversions may occur at consecutive transfers in media
free of streptomycin.

Klein and Kimmelmann [8] observed that in media free of strepto-
mycin a variant of Shigellae resistant to streptomycin always occurs. It is of
interest to compare this observation with the present experiments where a sen-
sitive variant nearly always occurs among the progeny of resistant strains.
Splitting of properties, the repeated appearance of properties in spite of selec-
tion has already classic examples [2, 3, 4, 5]. In the present experiments, how-
ever, the phenomenon shows a new feature in that splitting occurs also in the
presence of the selecting agent. So far it seems impossible to explain this phe-
nomenon, it may be presumed, however that,in the mycelia a process takes
place which is similar to that recently observed by us in the interaction of spores
when the elements participating in metabolism facilitated the growth of less
resistant components.
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NCCNEAOBAHWE PE3NCTEHUMW K CTPENTOMUWUUVHY
Y STREPTOMYCES GRISEUS

. YacToTa Ppe3nCTeHTHbIX BapuaHTOB
O6pas3oBaHue pes3u cTaHuum

ABTOpaMu 6blfa MccnefoBaHa pesucTeHUMst Streptomyces griseus K CTPenTOMULMUHY.
Mpn uccnefoBaHUM COOTHOLLEHUSI YMCNA PE3VNCTEHTHbIX K CTPENnTOMUUMHY 0co6eli AaHHOro
LUTaMMa MOXHO YCTAHOBWTb, UTO Ae/CTBME CTPENTOMMLUMHA  KaK Uy 6aKkTepueB - 3aBUCUT
0T paga (hakTopoB Cpefdbl, OT NUTATENbHOW Cpedbl, BO3pacTa Crop 1 T. A.

ConpoTVBASAEMOCTb CTPENTOMULMHY o6pasyeTca y Streptomyces grisous He OfHO-
CTyMeH4aTo, a B BUAe CBOEO6PAsHOI CTyrneHYaTon pesucTeHuun. Cnopbl U30NMPOBaHHOW Ky/b-
TYpbl, BbIPALLEHHON B MPUCYTCTBUM CTPENTOMULMHA, B OTHOLLUEHUW COMPOTWUBISEMOCTU CTper-
TOMMULMHY He OAMHAKOBbI. TONIbKO He3HauMTeNlbHasA YacTb CMOp BbIPacTaeT NpU TaKoi KOHLIEH-
Tpaummu CTpPenTOMULMHA, MPX KOTOPOK 6blna BblpalleHa KyNnbTypa, W3 KOTOPO/ OHWU MPOUCXO-
AN, B OTHOLLEHWM PEe3NCTEHLMU HabnogaeTcss BapbMpoBaHMe, NPOSIBASIOLLEECS AaXe B TOM
c/lyyae, ecnv LWITaMM Ky/NbTMBUPOBANICA BCerga B MPUCYTCTBMM CTPENTOMULMHA, MPU onpe-
[eNeHHOM uucrie nepeceBoB. MpuW KMCXoae U3 U30MMPOBaHHbLIX Ky/bTyp, B Cydae AafibHenmx
nepeceBoB B MPUCYTCTBMM CTPENTOMULMHA, COOTHOLLIEHWE MpPW KOTOPOM MOSIBUMIMCL CrOpbl,
o6nagaroLLme ConpoTUB/ISIEMOCTLIO CTPENTOMULMHY, He MOBbICM/IOCh. Buonornyeckoe 3Ha-
YeHMe 3TOr0 ABMEHUS MOXET CKasblBaTbCs HA aKTUBHOM MPUCMOCO6/EHNM MpeAcTaBUTeNei
poda Streptomyces, Tak KakK MpOsIBNSETCA He TO/IbKO HOBOE CBOWCTBO, HO B C/ly4Yae Mnepuoau-
UECKN MPOABASAIOWNXCS BHELIHUX BO3AEACTBMIA B pacnopshKeHUW LUTamMMa MMeloTcs Bcerfa
TakKXe W MOTOMKM, 06/1afaloline Heu3MeHHbIMU CBOMCTBaMM.
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BEITRAGE ZUR FRAGE DER STREPTOMYZIN-RESISTENZ DES STREPTO-
MYCES GRISEUS

I. Haufigkeit der resistenten Varianten. Art und Weise
der Resistenzentwicklung

Die Verfasser beschaftigen sich mit der Streptomyzin-Resistenz des Streptomyces griseus.
Bei der Untersuchung der H&ufigkeit des Vorkommens der streptomyzin-resistenten Indivi-
duen eines gegebenen Stammes konnte festgestellt werden, dass die Streptomyzin-Wirkung —
ahnlich den Beobachtungen bei den Bakterien — von vielen Umstdnden der Umgebung, vom
Nahrboden, vom Alter der Sporen usw. abhangt.

Die Entwicklung der Streptomyzin-Resistenz des Streptomyces griseus erfolgt nicht in
der Form einer einstufigen Resistenz, sondern in einer eigenartigen mehrstufigen Form. Die
Sporen einer in Anwesenheit von Streptomyzin entstandenen isolierten Kolonie verhalten sich
in bezug auf Streptomyzin-Resistenz verschieden. Nur ein kleiner Bruchteil der Sporen wachst
bei der Streptomyzin-Konzentration, bei der sich bereits die urspringliche Kolonie entwickelte.
Eine Variation ist in bezug auf die Resistenzeigenschaft festzustellen, die seihst auch in dem
Fall eintritt, wenn der Stamm stets in Gegenwart von Streptomyzin geziichtet wurde, falls eine
bestimmte Anzahl von Uberimpfungen erfolgte. Die Verhéltniszahl, in der die streptomyzin-
resistenten Sporen in Erscheinung traten, erhéhte sich nicht, wenn in Anwesenheit von Strepto-
myzin weitere Uberimpfungen erfolgten, falls man von isolierten Kolonien ausging. Der biolo-
gische Wert dieser Erscheinung kann bei der wirksamen Adaptation der Streptomyces beobach-
tet werden, denn nicht nur die neue Eigenschaft tritt in Erscheinung, sondern auch die Nach-
folger mit unverénderten Eigenschaften stehen bei periodisch auftretenden &usseren Einwirkun-
gen stets zur Verfigung des Stammes.

Gabor Szabs, Gyogyszertan, Debrecen 12, Hungary.
Tibor Valyi-Nagy, Gyo6gyszertan, Debrecen 12, Hungary.
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Summary

The paper gives the results of observations concerning the increase in ./eight and, partly,
the linear growth of Hyphantria cunea D rury caterpillars during development. The principal
results are summarized in the following :

After reaching a maximum, the weight of the caterpillars decreases until pupation so
that the live weight of the pupa is hardly more than half the maximum weight of the cater-
pillar. The weight of the animals shows a temporary decrease during moults. This decrease,
expressed as a percentage of live weight, was found to vary between 7,5 and 19,1 per cent. Part
of the test animals used in the present experiments underwent five, and part of them six ecdy-
ses. The relative increase of the live weight was observed to be extremely rapid during the first
days. Also the last larval stage is characterized by particular changes in the weight of the cater-
pillars. During the first two or three days of this stage the rate of increase becomes gradually
slower, until the process is reversed and the caterpillars begin to lose weight. The rate of the
relative decrease in weight, too, shows a rising tendency first, and a slowing down after two
or three days, to become once more quicker at pupation. The water content of the caterpillars,
low at hatching (71,7 per cent), is found to rise considerably within a few days after éclosion
(to 86,8 per cent), and to remain at a slightly lower than the maximum level until the last lar-
val stage. The water content goes down during this stage, so that the percentage of water con-
tained in the pupa was found to be not more than 69,7 per cent. From this it follows that while
the rapid increase of live weight during the first days is due to water intake in the first line,
the fall in live weight observed in the last larval stage is ascribable chiefly to the great loss of
water.

The mean values of the daily increases ia live weight per larval stage show an upward
trend until the fifth instar, and a downward one hereafter.

The diagrams illustrating the changes in the weight of caterpillars will become clearer
if we substitute the cube roots of the measured weights for their actual value. Itshould be not-
ed that the curves plotted according to the cube roots of the live-weight values are fairly pa-
rallel to the curves expressing changes in the linear dimensions of the animals.

At afirst approximation the increase in the weight of the caterpillars has an exponential
character and roughly follows the relation g = g0 ckt (for the key to the symbols see the main
body of the paper) ; however, on a closer inspection, it will be found that the said increase does
not completely correspond to this formula, due — no doubt — to the non-uniformity of the rate
of the relative (daily) increases in live weight. The growth of the head of the caterpillars in length
and width also has an exponential character and follows, besides, the rule of Dyar.

The development of caterpillars reared in solitude or in small groups is somewhat slower
than that of animals kept in nests with a multitude of inhabitants. Calculating the average
weight of populations one finds that, while there are notable differences between single indivi-
duals as regards duration of development, the curves expressing the mean values of the increase
in weight of whole populations are still quite similar to those obtained from the measurement
of single individuals, except the moults and the last period of the larval stage.
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Introduction

Literature on the Hyphantria cunea D rury has been fairly abundant
of recent years. Most of the authors studied this animal from the point of view
of plant protection. A number of papers contain fairly sufficient information
about the ecology of the Hyphantria, and we are also in possession of data re-
garding their productive biology [1, 7, 8, 9]. However, works of this kind treat
the problem in broad outlines only, and contain no accounts of detailed ana-
lyses. The present experiments, in which various aspects of the changes in the
weight of Hyphantria caterpillars from hatching to pupation were studied and
also the growth of their head was repeatedly measured, are an attempt at a
partial remedy of this deficiency. The author hoped that the present investi-
gations would contribute fresh data to our actual knowledge of the general
principles underlying the changes in the weight of insects. Principles of this
kind, if elucidated by these investigations, might be found to be applicable
to other caterpillars and, possibly, to other insect larvae as well.

The present paper embodies the results of observations made during
a number of years, in the course of which more than 20,000 caterpillars were
measured for various purposes. This study includes but a part of the results
obtained from similar measurements.

Methods

The animals were fed the leaves of Acer negundo L. The shoots of the plant were kept in
water, so that wilting was prevented during the rearing of the caterpillars. The windows of the
laboratory were kept open during the entire course of the experiments. Smaller groups were
placed in from 1 to 5-litre flasks tied up with a piece of tulle, while larger populations were kept
in nursing cabinets covered with glass and wire netting. No vapour was seen to be precipitated
in any of the nursing vessels, showing that relative air humidity remained always below 100 per
cent. The animals were placed in the scattered light coming through the windows and never
directly exposed to sun.

The animals used in the experiments were all hatched from eggs collected in the field,
so that never more than one generation was kept in the laboratory.

Sometimes it was necessary to determine the temperature during experiments. Figures
in the tables indicate the mean values of the daily temperature in the laboratory. These mean
values never included a deviation of more than +1° C from the daily maxima or minima. In
some cases it was not deemed necessary to record temperature or other climatic conditions.

Data in respect of the water content of the caterpillars were ascertained by comparing
the live weight with their weight after a desiccation at 104° C.

Principles underlying changes in the weight of individual caterpillars

It was thought that a detailed analysis of the changes occurring in the
weight of the animals could best be realized by individual measurements. Since,
however, young individuals do not tolerate the disturbance caused by daily
measurements, the procedure adopted in the experiments where animals of
the second generation were examined for changes of weight was to form groups
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of ten from caterpillars of the same brood and to weigh daily only two of them
until the fourth or fifth larval stage. After this, one or two animals of average
size were selected from each of the groups and only the weight of these Select-

live weight

Fig. 1. Explanation in the text

ed individuals was measured until pupation. Fig. 1 illustrates the results of
five series of such measurements. The figures of the diagiam represent values
converted to the weight of one caterpillar. The break in the curves marks the
point from which only one or two animals were measured instead of groups.
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Age of
cater-
pillars
(day.)

a » W N - O

o

10
11
12
13
14
15
16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26
27
28

Tempe-

rature
<°C)

22,4
22,4
22,6
23,0
22,8
22,5
22,0
21,6
22,5
22,3
22,8
23,0
22,3
21,0
20,5
20,0
20,3
19,8
19,5
20,3
21,0
21,0
21,3
21,3
20,5
20,8
21,3
21,8
22,0

0,05
0,09
0,14
0,20
0,26
0,34
0,31
0,50
0,64
0,78
0,86
0,85
112
1,16
1,98
2,70
3,75
3,68
3,85
6,40
10,01
14,27
18,67
13,66
20,27
49,67
56,63
69,90

Live weight (mg) per cater-
pillar, and time of moult.

52,62
48,62

G. GERE

Table 1

Designation of caterpillar.

Ib

Control 1

9,72

22,63
31,95

28,36
41,98
66,20

26,23
136,50

89,91

Change of live weight
expressed a. percentage

80,0
55,5
42,9
30,0
30,8
—88
61,3
28,0
21,9
103
1.2
31,8
30,4
28,8
36,4
M 338
—18
49
66,2
56,4
425

M. 308

—268
48,2
1450
14,0
M. 234

of live weight
on preceding day

75
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Age of
caterpil-

larg

(eom)

29
30
31
32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43
44
45
46
47
48
49
50

The weights of young caterpillars are represented in a tenfold

also.

Tempe-

rature

22,0
22,3
22,5
22,3
22,0
22,0
22,3
22,3
19,8
18,3
18,0
17,5
16,3
15,0
153
153
153
15,3
16,0
17,0
175
18,0

*= Animal pupated

Live weight (mg) per cater
pillar, and time of moult«

la

51,42

69,55
110,27
151,34
137,30
122,48
170,24
218,30
257,89
272,42
279,34
265,41
289,39
272,12
245,65
227,25
212,14
200,92
188,50
176,87
170,78

166,96
155,74*

M. =

Designation of caterpillar«

b

150,64
213,19
265,11
295,44
272,12
234,15
200,17
189,87
181,59
176,68
162,66*

Control 1

104,61
142,18

5,7
35,3
58,5
37,2

— 93

— 108
38,9
28,0
22,0

5,6
25
— 49

Change of live weight
expressed a« percentage
of live weight
on preceding day

415
24,4
15,2

— 13,9
— 145

— 2,7

magnification

The experiments illustrated by the diagram are presented here for the

purposes of comparison only, while — for the purposes of a detailed analysis —
such data are used as were obtained from
caterpillars with a normal course of development. Care was taken to include in
their number animals both with five and with six ecdyses. Table 1 shows the

the measurements of only a few
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results of a series of such and similar measurements. No. 1 in the table indi-
cates the group of ten animals, No. la the single caterpillar selected from this
group after the fifth moult.

Age of
cater-
pillars
<daye)

16
17
18
19
20
21
22
23
24
25
26

27
28
29
30
31

32
33
34
35
36
37
38
39
40
41
42
43

Tempe-

rature

(°C)

22,3
22,8
23,0
22,3
21,0
20,5
20,0
20,3
19,8
19,5
20,3
21,0
21,0
21,3
21,3
20,5
20,8
21,3
21,8
22,0
22,0
22,3
22,5
22,3
22,0
22,0
22,3
22,3

Moult

2

6,66

6,31

9,26
11,06
16,27
17,35
16,67
15,92
20,70
27,06
42,83
60,89
69,93
75,10

Animal pupated
Only part of animals moulted

Live weight(mg) per cater-
pillar, and time of moults

2a

59,14

52,32

70,75
115,87
149,05
167,16
187,69
198,54
169,57
142,60
132,70
123,50
118,28

110,97

Table 2

Designation of caterpillars

2b

91,07

86,67

80,77
125,18
161,04
181,49
211,99
229,02
206,07
167,56
147,50
135,68
129,90

118,68

Control 2

35,25
57,72

74,05

101,75
66,34

83,08

134,81

157,47

184,80
182,59

232,82

267,81
277,72
245,92

Change of live weight
expressed as percentage

of live weight

on preceding day

14,8

1 22 1 2b
— 115— 48
352 — 6.8
63,8 54,9
28,6 28,6
12,1 12,7
12,3 168
58 8,0
— 14,6 — 10,0
— 159 — 187
— 6,9 —119
_ 69 — 80
— 42 — 42
62 — 85
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The subjects of another experiment were likewise animals of the second
generation, and their weight was not measured until after their third moulting,
i. e. until they reached the age of 16 days. Two caterpillars were reared to-

live weight
300

250

200

750

00

BO
70
60
50
40
30
20

Fig. 2. Explanation in the text

gether in this experiment and, until the beginning of the fifth ecdysis, they
were separated and each of them was weighed separately day by day. The re-
sults of the experiment are collected in Table 2. No. 2 in this Table indicates
values obtained from the joint weighing, while Nos. 2a and 2b indicate the sepa-
rate weights as from the fifth moulting of the animals.

A separate group of a hundred caterpillars, hatched simultaneously with
the animals 1 and la, 2 and 2a, 2b, reared under the same conditions as the in-

4 Acta Biologie» VII/1.
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dividually weighed caterpillars, were used as controls. These were weighed
occasionally, and their live weight is shown in the columns ’’controls 1” and
controls 2” of the respective tables. When the controls 1 reached the age
of 30 days, one of them was selected and subjected to daily weighing until pupa-
tion. Its daily weight will be found in column Ib of Table 1.

il All values represented in the tables and figures refer to the weight of one
animal, irrespective of whether they were obtained from the measurement of
one or more individuals. Temperature was recorded during these experiments :
its daily mean value will be found in a separate column of the respective tables.

The changes in the weight of all the animals bearing the serial number
1 (1, la, Ib) are represented also diagrammatically (Fig. 2) where the weight
of young caterpillars is plotted on a separate ordinate in a tenfold magnification.

It is obvious from the tables and the figure that the caterpillars devel-
oped at a rapid rate. The extent to which their weight was found to increase
under the given conditions of temperature and environment is best illustrated
by the following figures : the animals with the serial number 1 (i. e. 1, la, Ib)
reached the hundredfold of their initial live weight two days after the third
ecdysis at the age of 19, and the thousandfold three days after the fourth moult
at the age of 26 days ; the approximately corresponding figures in respect of
the animals with the serial number 2 were reached after the third ecdysis at
the age of 16 days, and four days after the fourth ecdysis at the age of 27 days,
respectively. It is therefore obvious that the weight curves were very similar
in both experiments. Eventually, however, animal No. la reached a greater
size than either animal 2a or 2b. While the former attained a maximum weight
5587 times that at hatching, the corresponding figures were 3971 and 4580
in the two latter animals. These maximum weights were reached on the 41st
(caterpillar la) and the 36th day (caterpillars 2a and 2b) respectively. Animal
la underwent six, the two others (i.e.2a and b) only five ecdyses. It is prob-
able that the higher number of moultings was responsible for the more pro-
tracted development of caterpillar la.

A comparison of the growth of the tests with that of the corresponding
controls reveals the fact that while the increase in weight had a similar charac-
ter in both cases, the growth of the controls went on at a quicker pace and that
their maximum weight surpassed that of the tests. This is quite in accordance
with the general experience that the development of caterpillars kept in soli-
tude or in small groups lags somewhat behind that of animals reared in greater
populations. Of course, the disturbance involved in the repeated weighings
may have unfavourably influenced the growth of the test animals. In reading
the figures indicative of the growth of the tests we must therefore bear in mind
that, though quite suitable for the study of the laws that govern changes in
the weight of the animals, they are somewhat lower than the values that shoxdd
be regarded as normal. It shoidd be added that the controls were of very
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different sizes. For example, the smallest of the 27-day old controls 1 did not
weigh more than 26,23 mg, while the biggest had a weight of 136,5 mg. The
smallest of the 26-day old controls 2 weighed 66,34 mg, the largest 101,75 mg.
The majority of the controls moulted five times ; yet, there were a few animals
among the controls 2 that underwent a sixth ecdysis at the age of about 32 days.

After reaching a maximum, the caterpillars began — as is natural — to
lose weight. The loss was such that the fresh pupa of caterpillar la reached
only 53,8 per cent of the animal’s maximum weight. The corresponding percent-
ages were found to be 54,7 for animal Ib, 55,9 for 2a, and 51,8 for animal 2b.
Thus, the weight of the animals at pupation is hardly more than half their
maximum weight.

These figures are in fair agreement with literary data concerning Hyphan-
tria [1, 7]. The animals observed by Nagy [7] developed more quickly because
of a higher temperature during the experiments.

To facilitate further observations, the daily increase or decrease in live
weight, expressed as a percentage of the preceding day’s weight, was kept on
record in respect of animals 1, la, Ib, 2, 2a, and 2b. These values, too, are list-
ed in Tables 1 and 2.

The tables and diagrams make it easy to study the various periods of
growth separated by the moulting of the animals. The present investigations
do not enable us to determine the changes in the rate of relative growth within
each of these periods, i. e. larval stages. Relying on measurements performed
on not more than one or two caterpillars, and the evidence of observations out-
side the purview of this paper, it seems safe to assume that the rate of the rela-
tive increase in weight within each separate larval stage, except the first and
last, goes upward in the first and downward in the second half of the period.
This assumption appears to be confirmed by the instance of animal la in the
6th larval stage.

It is obvious from the figures in Table 1 that the live weight of freshly
hatched animals increases very rapidly during the first days. It is fairly sure
that the point of the highest rate of the relative increase in weight does not
coincide with the approximative middle point of the first larval period. Also
the growth in the fifth instar, as recorded in the table, presents conspicuous
peculiarities. We see an isolated sudden jump in this period : though the ani-
mals did grow very rapidly at this time, the said jump must have been appa-
rent only and was probably due to an experimental error. It is to be supposed
that, of the ten animals examined on this day, the two biggest happened to
have been weighed. Therefore, the growth of the two other animals weighed
next day shows but a comparatively slight increase.

It has been pointed out that the last larval stage shows certain peculiari-
ties of its own. Simultaneous measurements, made on four separate individuals,
serve to disclose them. The manner in which nutritive matter is assimilated in

4%
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this period is characterized by the storage of substances of high calorific value
[1]. The weight of the animals augments at an increasing rate during one or
two days after the last ecdysis. After this, the rate of relative increase slows
gradually down until a loss of weight sets in. The rate at which weight is lost
is notuniform: it increases until the second orthird day, and slows down thence-
forth. Finally, during the hours of pupation, weight falls once more at a quick-
ened rate, a phenomenon due, partly at least, to the shedding of the last skin.
The general trend of the changes in weight was the same in each of the four
animals, and what was striking was only the great length of the last larval
stage of animal la. This protraction was probably due to the fact that this ani-
mal was kept at a lower temperature during the last phase of its development
than the others (s. the corresponding temperature records). It will be also noted
that the weight curve of this animal shows a one-day descent before reach-
ing its peak. This was caused by the unexpected wilting of the leaf on which
this animal was feeding, so that it had to fast a whole day. Itis quite interest-
ing to find that the animal made up for this regression by an accelerated growth
on the next day.

Data obtained from the weighing of one or, at the most, two simultane-
ously moulting animals seem to be most appropriate for the determination of
weight drops during ecdyses. On the evidence of such data the percentage of
the loss of weight is found to have been 7,5 at the fifth and 19,1 at the sixth
moult of animal la ; 8,2 at the fourth moult of animal 2 ; 11,5 at the fifth moult
of animal 2a; and 11,3 at the fifth moult of animal 2b. Losses of weight during
ecdyses are, therefore, approximately of this order.

If we compare the changes in the live weight of the caterpillars with those
in their dry weight (the latter term meaning, for the purposes of this paper,
the weight determined after a desiccation at 104° C) we find various essential
differences between the two. To ascertain and demonstrate these differences,
the water content of differently old caterpillars, as also that of the fresh pupa,
were measured and recorded in Table 3,its figures representing the mean values
of 3 to 7 measurements each. It is obvious from the figures that the rapid growth
in the live weight of the animals during the first days was mainly due to in-
creased water content, and that the dry-matter content of the young caterpil-
lars increased at a much slower rate. To demonstrate this more clearly, Table
3 also shows the daily percentage increase in dry weight over that of the preced-
ing day during the first larval stage.*

The situation is reversed in the last larval age when the heavy loss of live
weight is due principally to loss of water. While, as we have seen, the live weight
of fresh pupae hardly exceeds half the life weight of caterpillars at the time of

* 1t should be noted that the water content of moulting animals has not been ascertained.
The figure indicating the water content of 6-day-old caterpillars was obtained from the weigh-
ing of animals that had passed their first ecdysis.
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Table 3

Change of abs. dry
Abe. dry weight (mg) weight expressed as

Age_of W ater content per caterpillar percentage of abs.
caterpillars Larval stage of caterpillars (calculated value) dry weight on preced-
(days) (%) ing day

Caterpillars 1 and la

0 | 71,7 0,014

| | 81,5 0,016 14,3
2 | 86,1 0,019 18,7
3 | 86,8 0,026 36,8
4 | 86,8 0,034 30,8
5 | 86,8 0,045 32,3
6 | 86,8 0,041 — 8,8
10 2 84,0 0,14

12 3 84,0 0,18

16 3 84,0 0,60

18 4 — 0,62

22 4 — 2,89

24 5 84,5 3,14

27 5 85,0 10,48 + 7,89

29 6 85,0 7,71

32 6 85,0 22,70

34 7 84,5 18,98

41 7 78,9 61,06

50 pupa 69,7 47,18

their maximum size, the dry weight of the pupa amounted, in the case of cater-
pillar la, to 77,3 per cent of the dry weight of the animal at the time of its
maximum size. The changes in the dry weight of animals 1 and la respectively,
calculated from their live weight, are shown in Table 3 and illustrated in Fig. 3.
The weights of young caterpillars are also shown in a ten-times magnification
on a separate ordinate in the diagram.

Further conclusions can be drawn from Table 4 where various calculations
concerning changes in the weight of caterpillars 1 and la are recorded. Mean
percentage values for each separate larval Stage were calculated from the data
contained in the column “Change of live weight expressed as percentage of
live weight on preceding day” of Table 1. Each of the global values, to be found
in column 3 of Table 4, represents the average result of measurements between
the time of the lowest live weight at a moult and the time of the lowest live
weight at the next moult. It will be seen that, disregarding the first instar, these
global values of the rate of growth rise until the fifth larval stage and drop



Table 4
1 2 3 4 5 6 7 8 9 10
Caterpillars 1 and la

Mean value Same as column

Mean ‘_’f live weight 3, but based on Sameascolumn 3 Same ascolumn4 How many times Same ascolumn7
temperature Increases OVEr  gays with actual in respectofabs. in respect ofabs. is live weight but based on days Sa@meascolumn?7 Same ascolumn 8
Larval stage at each larval live weights of weight increase dry weight dry weight that at preceding with actual weight in respectof abs. inrespect of abs.
stage (°C) preceding day only (%) (%) larval stage increase only dry weight dry weight
per larval stage (%)
9

| 22,5 39,6 49,3 20,7 26,6 6,2 6,8 2,9 3,2
2 22,4 24,1 30,1 approx. 24,1 approx. 30,1 2,7 2,8 approx. 2,7 approx. 2,8
3 20,6 27,4 33,2 « 274 « 332 4,2 44 « 4,2 « 44
4 20,7 29,0 40,2 1« 290 « 40,2 3,8 44 « 3,8 « 4,4
5 21,3 44,6 57,6 « 4B« 516 35 (44) 39(51)  « 35(44) « 39 (51)

® MHb

6 22,2 19,4 34,2 « 194 « 342 2,5 31 « 25 « 31

7 175 3,0 17,7 9 9 13 2,4 25 3.2

J¥3I9 'O
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from that time forward. This trend of the changes remains unaltered if only
those days between two successive ecdyses are taken into account on which
the animals did actually gain in weight ; each of the values to be found in col.
4 of Table 4 represents the average result of such measurements between the

Fig. 3. Explanation in the text

time of the lowest live weight at a moult and the beginning of the weight drop
at the next.

Columns 5 and 6 of Table 4 show the results of similar calculations in re-
spect of the dry weight, except for the last larval stage concerning which no data
were available. It will be noticed that, in contrast with the preceding columns,
the figures for the first larval stage are lower than those for the second, so that
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— as far as dry weight is concerned — the global values of the rate of relative
weight increase rise right from the freshly hatched state until the fifth larval
stage, the first instar constituting no exception as it does in the case of live
weight. It has already been pointed out that the rapid growth of the caterpil-
lars during the first days is due to a disproportionate intake of water, while
the dry matter in the organism increases comparatively slowly at this period.
It can be assumed that, because of the loss of water, the rate of increase in dry
weight during the last larval stage is higher than that in respect of live weight,
although the reduction of the water content during the seventh larval stage is
surely not sufficient to bring about a rate of relative live-weightincrease equal
to or higher than that during the sixth larval age.

It is remarkable that notwithstanding the fact that the temperature
of the laboratory was highest at the first, second and sixth larval stages, the
relative growth of the animals proved to be most vigorous during the third,
fourth and seventh larval ages. Table 4 also shows the mean value of the daily
temperatures during the experiments for each separate larval stage.

Conditions in regard to the growth of the animals of the group 2 were
found to be similar. These animals, too, seem to have attained the most vigor-
ous relative growth in the fifth larval age in spite of having had only six larval
stages altogether, and not seven as the animals in Table 1. The situation is no
different if only the days of actual weight increase are taken into account. It is
necessary to emphasize it because the fact that, for some reason, the fourth
ecdysis of the animals was delayed might have obscured the issue.

To sum up :relative growth usually accelerates until the fifth larval stage
and slows down thenceforward. The first larval age is an exception to this rule
as the animals in their first instar grow at a specially rapid pace. It should he
noted that the growth curve shows deviations from this rule in some cases.
It sometimes happens that the increase in the rate of relative growth from lar-
val stage to larval stage is not so pronounced, and it still more frequently oc-
curs that the maximum rate of growth is reached at one of the earlier larval
stages. But whatever the course of the growth curve, the above-said special
shape of the first larval period and the slowing down of the rate in the last one
or two periods are always manifest.

The above observations are in agreement with earlier ones [1] which
showed that the capacity of the Hyphantria caterpillars to assimilate food-
stuffs varies in the course of development. The extent to which the animals
utilize the ingested food is less in their youth than at a later period of their
life. The first period of poorer food assimilation is followed by one at which the
animals incorporate more of the nutritive substances into their organism ;
after this comes a phase in which food assimilation becomes somewhat worse
once more. For the purposes of examining food assimilation we divided the life
of the larvae into three phases. The first phase was the time between hatching
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and the end of the second moult, the second phase lasted until the end of the
fourth moult, and the third until pupation (or, more precisely, until the cessa-
tion of nutrition). The test animals moulted five times. Food assimilation dur-
ing these three main phases fluctuated in the manner described above. It ap-
pears that, as is only natural, the rate of growth depends on the better or worse
assimilation of nutriment.

Table 4 also contains figures to show how many times the weight at the
end of each larval stage is bigger than at the end of the preceding one. These
figures, contained in column 7, show a continuous diminution in the rate of
increase (except the second larval stage). The caterpillars in Nagy’s experi-
ments showed a similar behaviour [7]. Also the data collected in respect of the
caterpillars 2 admit of a similar conclusion. It is obvious from the figures in ques-
tion that young caterpillars grow more rapidly from moult to moult than do
older ones, so that animals at a later larval stage moult comparatively sooner
than younger caterpillars. It will be noted that there are two figures in the fifth
line of the said column. It was at this time (i. e. at the fifth larval stage) that
a single caterpillar was substituted for the group of ten animals ; while the first
figure indicates the value based on actual measurements, the second — in bra-
ckets—indicates the theoretical value that would have supposedly been reached
by animal la if its weight at the outset had been indentical with the initial
average weight of the grouped animals. Apart from slight differences, the same
tendency of growth is revealed by figures obtained from similar calculations
that are based on the difference between the minimum weight at one moult
and the weight reached by the time it begins to drop at the next moult (Table
4, column 8). On the other hand, results will be entirely different if these calcu-
lations are based on dry weight (Table 4, columns 9 and 10). The first larval
stage is no longer characterized by such disproportionately high values as in
the preceding two columns, and the highest figures are displaced towards the
middle of the larval life when the increase in dry weight between two successive
moults is most vigourous.

Differences between the values showing the rate of weight increase attained
at the different larval stages and the values expressing changes in the relative
speed of growth are due to differences in the length of the larval stages.

Changes in the weight of the caterpillars can be demonstrated by the cube
roots of the weights as well. Low numbers are drawm apart, and higher ones
condensed, if cube roots are used instead of the numbers themselves ; there-
fore, if this method is used in the drawing of diagrams to illustrate the growth
of the animals, the great disproportion between the weight of young and that
of adult caterpillars will disappear, and the diagrams become much clearer.
The following consideration shows this method to offer a further advantage :
supposing the animals grow in every dimension at an approximately identical
rate,i. e. the proportions oftheir body remain more orless unchanged in the course
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of growth, changes in the cube root of their weight will approximately indicate
changes in their length. If this assumption be correct, the weight curve plotted
according to the cube roots of the actual weights will run more or less parallel

Fig. 4. Explanation in the text

with the length curve. Since there are no conspicuous differences between the
proportions of the body of small and large caterpillars, the use of this method
appears to be justified. Curves following the cube roots of the live weight of
animals in the group 1, and the dry weight of animals 1 and la, are shown in
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Fig. 4. According to what has been said above, this diagram facilitates the ob-
servation of differences between the change in the live weight and that in the
dry weight chiefly in respect of young animals.
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Fig. 5. Explanation in the text

Changes in the measurements of the head during development

It is not easy to determine with accuracy the linear dimensions of cater-
pillars at any time during their development. This does not apply to the head
which is encased in a non-stretchable manner. In order to find a relationship
between the growth in weight and that in length, the head of a few animals
was measured both in length and in width. The mean results of such
measurements per larval stage are shown in Fig. 5. The animals
so measured were taken from two nests. The gap in the curve indicates the
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time when, in the course of the measurements, we passed from the one to the
other brood. The fact that this diagram strongly resembles that based on the
cube root of the weight of animals differing in age, presents a practical justi-
fication of the cube-root method. The dotted line in the diagram indicates val-
ues in respect of animals that had six moults. Similar measurements made by
Bohm and Pschorn-Walcher [3] do not contradict the present results.

Principles underlying changes in the weight of populations

Further experiments had the object to compare individual Hyphantria
caterpillars with the average values of the members ofwhole populations in re-
spect of changesin weight. To do so, agreatnumber of animals had to be weighed.
Each of the Tables 5, 6 and 7 shows the weights of a group of caterpillars in
the course of development ; the three groups were kept separately but reared
simultaneously. All animals belonged to the first generation. While the
members of the groups in Tables 5 and 7 were taken from various nests, those

Table 5

1st generation

Age of Number Live weight
caterpillars of caterpillars per caterpillar
(days) weighed (me)
6 10 0,32
16 526 12,1
20 10 33,9
22 243 56,8
26 15 89,8
28 29 176,1
29 Beginning of pupation of first
caterpillar
35 Caterpillars pupate with few
exceptions
40 Pupae : Weight of one
7 pupa : 111,0
44 Complete pupation of last cater-
pillar

46 Emergence of first butterfly
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Table 6

1st gen eration

Age of Number Live weight
caterpillars of cuterpillars per caterpillar
(days) weighed (mag)
12 15 2,2
15 156 4.8
19 10 9,1
20 99 13,3
23 10 24,6
25 97 58,9
29 14 102,4
30 97 91,5
32 Beginning of pupation of first
caterpillar
35 Complete pupation offirst cater-
pillar
36 74 114,9
54 Complete pupation of last cater-
pillar

forming the group in Table 6 belonged all to the same brood. Both the group
in Table 5 and that in Table 7 comprised considerably more than a thousand
individuals, whereas the group in Table 6 consisted of approximately three
hundred members. Various numbers of caterpillars were weighed from time to
time. The readings were always converted to express the average weight of
one animal. It is obvious from the tables that the length of time needed for de-
velopment varies even among animals reared together and under identical con-
ditions. Such variations had the widest range among the caterpillars of Table
7 : the first to pupate was 35, the last 57 days old. The first butterfly emerged
8 days before the last caterpillar pupated. The changes in the average weight
of the groups were nevertheless parallel to those of the individual caterpillars,
except during moults and the last larval stage.

As regards moults, it should be noted that the differences between indi-
vidual animals are not limited to the length of time they need for full develop-
ment : also the point of time at which they undergo eedysis varies from animal
to animal, and so does the number of moults ; it is for this reason that the loss
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Table 7

1st generation

Age of Number Live weight
caterpillars of caterpillars per caterpillar
(days) weighed (mg)
4 10 0,40
9 10 U
14 1269 3,5
18 200 10,8
24 595 45,6
28 540 64,2
33 617 132,5
33 3 caterpillars pupating
35 1 pupa, )
3 caterpillars pupating
37 Several pupae, many caterpillars
pupating
41 15 108,8
41 15 126,6
49 Emergence of first butterfly
57 Complete pupation of last cater-

pillar

of weight suffered by each individual during ecdyses becomes less pronounced
if distributed over whole populations. It is nevertheless true that the majority
of caterpillars reared in a nest moult more or less simultaneously so that, were
we to draw a curve based on the daily average weights of all the members of
anest, it would undoubtedly show a certain flattening at the time of the moults.

By examining a still greater number of caterpillars, the laws that govern
the increase in the weight of whole populations become even more pronounced.
Therefore, the results of measurements performed on an additional number of
animals of the first generation, reared simultaneously with those of Tables
5,6 and 7, are shown in Table 8. The cube roots of all values contained in the
said four tables are illustrated in Fig. 6. This curve, being based solely on the
age of the animals and disregarding both the number of ecdyses and the time
at which they occurred, is — so to say — an idealization of the curves plotted
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Table 8

lat generation

Age of Number Live weight
cat(edr;))ilsl)ars of s:;?grf?eililars per c(ar;;r)pillar

0 20 0,040
0 40 0,045
0 638 0,059
0 591 0,064
5 200 0,28
7 46 0,35
8 247 0,64

11 84 1.7

12 45 31

19 115 18,1

20 20 32,2

29 48 108,7

32 7 143,7

33 8 161,5

according to individual measurements. This curve is no longer divided into
sections by the standstills or weight drops during ecdyses, since moults in the
case of such a high number of animals come to be distributed almost uniformly
over the whole length of the experiment. Apart from this, it is only the end
of the curve that shows a marked deviation from the “individual” curves.
While the increase in the weight of individuals turns quite abruptly into a rapid
decrease, the increase in the average weigth of the members of a population
slows down gradually and turns into a slow decrease only step by step. This is
natural if we bear in mind that the length of time needed by each individual
for its development is different, and if we consider the statistical character
ofthe data on which the curve is based. The rate ofincrease in the average weight
of the members of a population decelerates along with the increase in the percent-
age of animals that have attained the period of weight drop, and when their
number at last overweighs that of the still growing animals, the total weight
of the population will begin to diminish.

In 1949 and 1955 similar measurements were performed on caterpillars
of the second generation. The population examined in 1955 was an especially
large one as no less than 12 000 young animals were reared simultaneously.
They were kept in groups of from 200 to 2000 members each, and various num-
bers of animals were taken out of the groups for measurement from time to
time. Results are shown in Fig. 7.
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There was a notable difference in the manner of growth between the two
populations inasmuch as that of 1949 grew at a much slower pace than that
of 1955. It was interesting to observe that the growth of the 1955 population
was especially rapid in the first half of the larval life, a typical instance of the
phenomenon that the rate of relative growth reaches its peak sometimes in a
comparatively early larval phase.

Fig. 6. Explanation in the text

Environmental factors in the laboratory seem not to be sufficient to ex-
plain the differences in the growth of the two populations : neither conditions
of air humidity and temperature nor other external influences were sufficiently
different to fully account for them. While it is possible that the two populations
have a different innate capacity of growth, it is likewise possible that the ge-
neral acclimatization of the species, new to Europe, had progressed from 1949
to 1955. This hypothesis may also explain the experience that the majority
of the test animals used a few years ago moulted only five times, while there
are always more and more individuals with a higher number of moults among
the caterpillars used in current experiments.
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The fact that the growth curve of the caterpillars of the first generation
in Fig. 6 lies between the two curves illustrating the growth of the two popula-
tions in Fig. 7, favours the conclusion that, as regards growth, there is no essen-
tial difference between animals of the first and second generation.

Fig. 7. Solid circles — weights of caterpillarsin 1955 ; hollow circles — weights of pupae in 1955 ;
solid squares — weights of caterpillars in 1949. Further explanation in the text

Exponential character of the growth of caterpillars

It has been pointed out by the authors, in Bertalanffy’s work [2] among

others, that changes occurring in the weight of insects can be expressed by the
following exponential equations :

= go ekt, and log g = log g0+ kt log e,

= the weight of the animal on the ”t”tli day,
go = the weight of the animal at hatching,

= the animal’s age in days,

= the constant of weight increase.

g
where g

=

5Acta Biologica VII/1.
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The value of the constant depends on the specific characteristics of the
insect in question, with due regard to the response of the relevant life functions
to changes in the environmental influences.

Fis. 8. Explanation in the text

According to the above formulae, the logarithm of the body weight of
growing insects is a straight line if expressed as a function of the number of days,
provided there occurs no change in the environmental factors during growth.
In order to ascertain the applicability of this rule to Hyphantria caterpillars,
the daily changes in the live weight of animals 1and la were illustrated on a
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logarithmic scale to be found in the upper part of Fig. 8. It will be seen that,
disregarding the time of ecdyses, the curve is almosta straight line. It would
flatten out to a perfect straight only if the rate of relative growth were to re-
main constant throughout the whole development. It does change, however,
from larval stage to larval stage as has been shown further above. How the rate
of relative growth changes during larval life can be well observed in Fig. 8;
we see that the straight lines which indicate the rate of growth as observed
in our caterpillars in the successive larval stages become steeper and steeper
until the fifth larval stage and flatten out more and more during the sixth and
Seventh. The first larval stage, where the straight line has a steep course, forms
an exception. When plotting the straights in question, only days with actual
weight increases were taken into account. Changes observed in the value of the
constant in respect of animals 1 and la are recorded in Table 9.

Table 9
Value of constant of weight
increase
1 2 3 4 5 6 7
from moult to moult. ..o 0,30 0,20 0,24 0,22 0,31 0,15 0,016
from time of moult to time of max. weight
before next moult.....ccoccoevvviiiiieenn, 0,38 0,25 0,30 0,32 0,41 0,28 0,14

The logarithmic illustration of the change in the dry weight of animals
la during the first larval age is contained in the lower part of Fig. 8. Here, too,
there is a striking difference between the live- and the dry-weight curve during
the first three days. This portion is much steeper in the upper, and much flat-
ter in the lower, curve than the rest. This is one more illustration of the fact
that live weight increases with great rapidity during the first days because of
the excessive water intake, while the pace at which the dry weight is growing
during these days is slower than in the subsequent phases of development.

No exponential equation to express the fall in weight at the last larval
stage has been found.

The changes in the measurements of the head of the caterpillars follow
Dyar’s rule [5] according to which the values of the head’s length and width
in the successive larval states form a geometrical progression. The value of the
head’s length or width at any larval stage can be obtained by means of the
following formula :

In= 11cn~1, where

/Ix = length or width of the head in the first larvalstage,
n = serial number of the larval stage in question,

¢ = constant of head’s linear growth.

5*
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This shows that there is a constant ratio between the measurements of
the head from larval stage to larval stage. The results of such calculations in
respect of the caterpillars that form the subject of Fig. 5 are collected in Table 10.

Table 10

How many times bigger
than corresponding figures
at preceding larval stage

stage length width

of caterpillars’ head

2 1,64 1,44
3 1,46 1,44
4 1,49 1,49
5 1,42 1,43
6 1,37 1,48
7 1,11 1,11

The correctness of the above formula is substantiated by the figures in
the table ; the reduction in the rate at which the head is seen to have grown
at the seventh larval stage may be due to a general decrease in growth at this
period. On the other hand, the comparatively rapid growth of the length of
the head after the first moult (second larval stage) may perhaps be due to the
development of the mouth organs which begin functioning after the embryonic
age.

That the measurements of the head, if expressed as the functions of time,
grow likewise exponentially is evident from Fig. 9 where the data of the ani-
mals figuring in Fig. 5 are illustrated logarithmically on the ordinate.

It was now attempted to ascertain how the rule of exponential growth
applies to whole populations. This was done by reading the cube-roots of the
live weights from Fig. 6 every fifth day, and preparing a new diagram (Fig. 10)
from such readings. It will be seen that the curve so plotted closely follows the
straight line drawn in the diagram. It is therefore evident that the increase
in the average weight of the members of whole populations has an ideally ex-
ponential character, at least during the greatest part of development, since
the change in the rate of growth from one larval stage to the next is no longer
demonstrable on this scale. This is due to the above-mentioned fact that the
individual members of populations need periods of different length for their
development, and that also the total number of moults varies from animal to
animal. The greater rapidity of growth during the first days is, however, evi-
dent even in this diagram: in this respect we have to keep in mind that the ani-
mals develop fairly uniformly during the first days of their larval life and that
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individual differences do not yet manifest themselves at this time. Also the
above-discussed peculiar character of the change in the average weight of the
members of populations before pupation is clearly observable in the diagram.

The rate at which members, of about the same age within a population,
increase their weight is — as is evident from the above — indicated by the
constant of the exponential equation characteristic of the species examined.

If, therefore, the value of the constant is determined under various conditions,
or, in other words, if we ascertain how its value changes under the influence
of varying environmental factors (temperature, air humidity, etc.), in possession
of such information we are in a position to compute the average weight of the
members of populations for any one day during their development, wdth the
exception of the period immediately preceding pupation. The fact that the ra-
pidity of growth is higher during the first days than later need not be taken
into consideration, as the energy turnover of the animals at this time is negli-
gible because of their small size.

Although the present investigations were not extended to the laws that
govern the changes in the weight of populations towards the end of larval life,
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it may safely be assumed that, under given environmental conditions, their
character can no less be determined than that of the said changes during the
earlier periods.

It goeswithout saying that when performing the above-described calcula-
tions with a view to determining the change in the total weight of a population,

due regard must he paid to any decrease in the number of its members in the
course of development.

Both theoretical considerations and investigations described in the liter-
ature make it probable that the principles which underlie the growth of Ily-
phantria caterpillars may be applied to the development of other Lepidoptera
and possibly to that of other insect larvae as well.

It is hoped that the data contained in this paper will facilitate the deter-
mination of changes in the weight of populations of caterpillars during growth,
and that a facility of this kind may prove useful from the point of view of eco-
logy and plant protection.

My thanks are due to Mr.J. Balogh whose suggestions concerning the subject proved
very valuable. At the same time | wish to acknowledge the collaboration of Mr. G. Wolf who
gave me useful assistance in the mathematical part of the work.
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o Ul

MWCCNELOBAHWE 3AKOHOMEPHOCTEW POCTA F'YCEHWL,
HYPHANTRIA CUNEA DRURY

ABTOp m3naraeT pe3ynbTaTbl UCC/EA0BaHWUA MpuBeca M 0T4acCTM MNPOAO/IbLHOro pocTa
ryceHuy Hyphantria cunea o rury so BPEMS UX PasBUTUA. BaxHehwwwve pesynbTaTbl aBTopa
CBOAATCA K Chefytolemy : rnocse AOCTVDKEHUA OMpefesieHHOro MakCUMasibHOro Beca, BeC
ryceHuL, YMeHbLUaeTCcs [0 LOCTMXEHUS KYKO/IbHOrO COCTOSIHUSA B TaKOli CTEeneHw, YTO XXUBOWA
BeC KYKO/IKW efiBa MNPeBbILUAET MOJIOBMHY MaKCUMasbHOro Beca ryceHuupbl. B xofe NnvMHeK Bec
XXMBOTHbIX YMeHbLUaeTcA. B TakoM cryyae yMeHblUeHMe Beca paBHsnocb 7,5—19,1%, npume-
HUTENBHO K XXWBOMY BECY XWBOTHbIX. WcCnefoBaHHbIE >XMBOTHbIE JIMHAMIN OTYacTU NATb, a
0TyacTn LWecTb pa3. CKOpOCTb OTHOCUTENBbHOrO MOBbILLEHWS YXXMBOFO Beca XXMBOTHbIX 0CO6EHHO
Be/MKa B NepBble AHW. YCNOBUSA Beca CBOEO6pa3’HO MPOSBASAIOTCA B NOcnefHel SIMHMHOYHOW
CTagun. B Hauvane aToli CTaguy CKOPOCTb POCTa MOBbILLAETCA B TeYeHWE HECKONbKUX AHER,
nocsie 4ero OHa CTAaHOBUTCS BCe Me[/IeHHee, a 3aTeM BeC TYCEeHMWL, HauMHaeT YMeHbLUaTbCs.
Temn OTHOCMTE/IbHOr0 YMeHbLLEHUS Beca MOKasbIBaeT B TeUeHWe ABYX-TPex AHel TakXe YCKOo-
peHue, 3aTeM MNPOABASAETCA 3aMefNAlolWanca TeHLeHUMA, W MOoBblleHWe Beca HabntopaeTcs
TO/IbKO B 4acbl Mpeobpas’oBblBaHUA B KYKOJIKY.

Mpu BbINYNAEHNN U3 AUL, CofepXaHue Bogbl B ryceHuLax HusKoe (71,7%), HO B TeyeHue
HECKONbKNX AHEeW OHO CWUbHO MoBbIWaeTcs (86,8%0), 1 3aTeM OCTaHaBNMBaeTCA BMIOTb A0 MO-
CnefHen NMUYMHOYHOW CTaguu Ha BeNIMUMHE, HECKO/IbKO HWXe MOoC/NefHeli BenNn4yuHbl. B aToi
CTagunn, OfHAKO, COAepXaHwe BOAbl BHOBb HAaYMHAET YMeHbLUATLCA, U B KyKONKax Habnwga-
nocb yXe nvwb 69,7 NPOLEHTHOE cofepXkaHue Bofbl. W3 aToro cnefyeT, 4To Habnwojaemas B
nepBble HW 60MbLIAA CKOPOCTb MOBbILLIEHWS XNBOr0 Beca ryceHuL, BNSETCA NaBHbIM 06pasoM
pe3ynbTaToM npvemMa BOAbl, Aasfiee M TO, YTO 3Ha4YUTeNbHAa 4YacTb MOTEPU Beca B MOC/efHeWn
JINUNHOYHOW CcTagum 06ycnoBnnBaeTcs 60/bLLIOM MOTEPbI COLepXKaHWS BOAbl.

CpepHee eXefiHeBHO OMPefe/leHHOro MOBbILIEHUS XXUBOF0 Beca XXWBOTHbIX, UCUYUC/IEH-
HOe MO0 OTAeMNbHbIM IMYMHOYHBIM CTaAUsAM, NPOSABASAET B OONbLUMHCTBE Cy4vaeB A0 MATON Nnyu-
HOYHOIM CTafuu MOBbILIAIOLLYIOCH, a 3aTeM yMEHbUJa}OUJ,yIOCFI3T8H,quLI,M}O.

Ecnu ycnoBusa Beca ryceHWL, BbIPaXXaeTcs BeIMUNHON ]/, M3BneyeHHo M3 Beca >KUBOT-
HbIX, TO Fpagurueckoe N306paxKeHNe CTaHOBUTCS 6osiee HarNsaaHbLIM. BMecTe ¢ Tem 3acny>KuBaeT
3

BHUMaHVe M TO 0BCTOATENLCTBO, YTO BE/IMUMHBLI JA M3BMEYEHHbIE U3 XXMBOT0 BeCa XWUBOTHbIX,
B O6LLEM M LE/IOM M3MEHSOTCS NapasiieNlbHO pasmMepaM [AIMHbI XUBOTHbIX.

Ha nepBbIil B3rNsi NoBbILLEHWE Beca MyCeHUL, NOKa3bIBaeT IKCMOHEHLMANbHbIM XapaKTep,
1 cnefoBaTenbHO, B GOMbLUMX YepTax OHO MPOUCXOAMT COrlacHO 3aBUCUMOCTU g = glekl
(06bsACHEHNSA BYKB CM. B TEKCTE), O4HAKO, Mpn 60/1ee OCHOBaTE/IbHOM HabMtOAeHM BbISIBNSETCS,
YTO — COOTBETCTBEHHO HEPAaBHOMEPHOMY XapaKTepy CKOPOCTU OTHOCWUTE/IbHOMO MOBbILLEHNS
Beca — MPUBEC INYMHOK B HEKOTOPO/ CTeMeHU OTKJ/IOHAETCA OT BbILIEYNOMSIHYTON 3aBUCU-
MOCTW. POCT ANMHbI U LUMPWHBI TOI0BbI TYCEHUL, TakKXXe HOCUT 3KCMOHEHUMabHbIA XapaKTep,
N cnefyeT 3akoHy [uapa.

BblipallieHHble OUHOYHO, UM Xe B HebGOMbLUMX Fpynnax ryceHuubl NposiBNsiAM 6onee
MeZasIleHHOe pa3BUTME, YeM Te, KOTOpble BbIpalMBa/IMCh B THe3Aax C MHOTOUMC/EHHBIMU YXUBOT-
HbIMU. WccnefoBaHWe CpefHero Beca Y/IEHOB TYCEHWYHOW MONynsiuuyM AoKasbiBaeT, 4To He-
CMOTPS! Ha TO, YTO ANIMTENbHOCTb Pa3BUTUSI OTAeNbHbIX 0C06eli BecbMa pasfnMyHa, rpaduyeckas
KpvBasi, Mofly4eHHas Ha 0CHOBaHMMW MOBbILLEHNS X CPeLHero Beca, BeCbMsi NogobHa rpagukam,
MOCTPOEHHbIM Ha OCHOBAHWM M3MePEHWA OTAeNbHbIX 0c06eid, He MPUHMMAs BO BHVMMaHWe CPOK
JNIVHEK W KOHEeYHyK (hasy JIMUYMHOYHON CTafuu.
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UNTERSUCHUNG DER GESETZMASSIGKEIT IM WACHSTUM DER HYPHANTRIA
CUNEA DRURY RAUPEN

Der Verfasser beschéftigt sich in seiner Arbeit mit der Untersuchung des Gewichtes und
teilweise auch des L&ngswachstums der Hyphantria cunea o rury Raupen wéhrend ihrer Ent-
wicklung. Er gelangt zu folgenden wichtigen Feststellungen. Das Gewicht der Raupen nimmt,
nach Erreichung eines gewissen maximalen Gewichtes, bis zur Einpuppung in dem Masse ab,
dass das Lebendgewicht der Puppe kaum die Halfte vom maximalen Gewicht der Raupe betragt.
Bis die Raupe ihr maximales Gewicht erreicht, nimmt das Gewicht der Tiere wahrend der H&u-
tungen vorubergehend ab. Die um diese Zeit gemessene Gewichtsabnahme schwankte zwischen
7,5—19,1% des Lebendgewichtes der Tiere. Die untersuchten Tiere h&uteten sich funf- bis sechs-
mal. Die Geschwindigkeit mit der das relative Lebendgewicht der Raupen in den ersten Tagen
zunimmt, ist auffallend gross. Ganz eigenartig gestalten sich die Gewichtsverhaltnisse auch im
letzten Larvenstadium, zu dessen Beginn sich die relative Gewichtszunahme 1—2 Tage lang
beschleunigt. Dann wird sie immer langsamer, bis schliesslich das Gewicht der Raupen ab-
nimmt. Auch das Mass der relativen Gewichtsabnahme ist 2—3 Tage lang starker, zeigt dann
eine sich verlangsamende Tendenz und steigt wieder nur in den Stunden der Einpuppung.

Der Wassergehalt der Raupen ist zum Zeitpunkt des Ausschlipfens gering (71,7%),
steigt aber innerhalb einiger Tage stark an (86,8%) und verharrt, mit einer ganz geringen Ab-
nahme, bis zum letzten Larvenstadium bei diesem Wert. Dann nimmt der Wassergehalt wieder
ab und sinkt in der Puppe auf 69,7%. Daraus ergibt sich, dass die bei den Raupen in den ersten
Tagen gemessene schnelle Lebendgewichtzunahme zum gréssten Teil nur eine Folge der Wasser-
aufnahme ist. Ferner kann daraus gefolgert werden, dass sich ein ansehnlicher Teil des im letz-
ten Larvenstadium festgestellten Gewichtsverlustes aus dem bedeutenden Verlust an Wasser
ergibt.

Der aus dem taglich festgestellten relativen Lebendgewicht der Tiere pro Larvenstadium
summarisch gezogene Durchschnitt zeigt meistens bis zum 5. Tag eine steigende, dann eine
abnehmende Tendenz.

Die graphischen Darstellungen gewinnen an Ubersichtlichk§it, wenn wir die Gewichts-

Verhaltnisse der Raupen mit dem aus ihrem Gewicht gezogenen ]/ Wert ausdricken. Daneben
verdient der Umstand erwahnt zu werden, wonach sich die aus dem Lebendgewicht der Tiere

gezogenen Y Werte im grossen ganzen parallel mit den L&ngsmassen der Tiere &ndern.

Die Gewichtszunahme der Raupen ist auf erster Ann&herung exponential und folgt
dementsprechend in grossen Zigen dem Zusammenhang g = g0 ew. (s. Erklarungder Buchstaben
im Text.) Die ndahere Beobachtung zeigt jedoch, dass die Gewichtszunahme — dem nicht gleich-
maéassigen Charakter der relativen Gewichtszunahme-Geschwindigkeit entsprechend — davon
einigermassen abweicht. Auch Lange und Breite des Kopfes der Raupen wachsen exponential.
Daneben richtet sich das Wachstum nach der DYAR-Regel.

Die einzeln oder in kleineren Gruppen gezuchteten Raupen entwickeln sich etwas lang-
samer als die Tiere, die in von zahlreichen Raupen bewohnten Nestern leben. Die Untersuchung
des Durchschnittsgewichtes bei den Mitgliedern der Raupenpopulationen beweist, dass die auf
Grund der Gewichtszunahme erhaltene graphische Kurve, obwohl die Entwicklungsdauer der
einzelnen Tiere recht verschieden ist, dennoch den auf Grund der Einzelmessungen erhaltenen
Graphikonen &hnlich ist, abgesehen von der Zeit der Hautungen und der Endphase des Larven-
zustandes.

Géza Gehe, Budapest, VIII., Puskin u. 3., Hungary.
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Y. ZUM PHYSIOLOGISCHEN MECHANISMUS DER SOG.
FLUCHTREAKTION UND DER RAUMORIENTIERUNG

B. PARDUCZ

UNGARISCHES NATURWISSENSCHAFTLICHES MUSEUM, BUDAPEST (VORSTAND: I. BOROS

(Eingegangen am 20. Oktober 1955)

Zusammenfassung

Die zweite Phase der typischen JENNiINGSschen Fluchtbewegung, die sog. Kegelschwin-
gung, gehort nicht zur Reaktion selbst, sondern ist bereits die aussere Erscheinungsform des
Ruckregulationsprozesses. Der von der Fluchtreaktion Ubriggebliebene Bewegungsanteil, das
Rickwéartsschwimmen, stellt die maximale Uberhaupt mégliche Bewegungsantwort des Para-
mecium dar : die normale Schlagrichtung jeder einzelnen Zilie wird fur einige Zeit voéllig um-
gestellt. Hieraus folgt der stereotype Charakter der Reaktion (»Motorreflex«), die trotzdem,
zumindest unter naturlichen Umgebungsverhéltnissen, relativ zur Reizfpjelle bestimmt gerich-
tet ist.

Anstatt dieser vollstdndig durchgefuhrten Bewegungsantwort lésen unterschwellige
Reize verschiedene Varianten von Teilhandlungen aus. Die Schlagebene der Zilien verdreht
sich dann in jeweils verschiedenen Bezirken der Korperflache von fallweise verschiedenem Aus-
mass in einem jeweils unterschiedlichen Winkel Gibergangsweise im Vergleich zur normalen Rich-
tung. Die einfachste Vermeidungsbewegung und das anhaltende Ruckwartsschwimmen sind
nur der untere und der obere Grenzfall ein und desselben Reaktionsprozesses. Die gemeinsame
physiologische Basis sdmtlicher Orientierungsreaktionen ist jene Eigenschaft des Protoplas-
mas, dass es an jedem beliebigen Gebiet des Korpers je nach dem Wirkungsgrad und Angriffs-
punkt des Reizes in verschiedener Stdrke und Ausdehnung in Erregungszustand gerat. Dement-
sprechend werden die die normale Zilientatigkeit primér regulierenden Koordinationsimpulse
durch die sich vom Reizungspunkt ausbreitenden Erregungswellen eine kiirzere oder lédngere
Zeit entweder partiell modifiziert oder vollig unterdrickt.

Obwohl die Paramecium-Zelle rundherum praktisch gleich stark empfindlich ist, so ist
cs seitens des Organismus im Wesen dem obigen einfachen physiologischen Prozess sowie der
Motilitdt der Bewegungsorganellen und ihrer gleichféormig dichten Verteilung an der ganzen
Korperoberflache zu verdanken, dass sich an Stelle einer umstédndlichen Probierungsmethode
bereits die unmittelbaren, also rationellen Formen der Reizbeantwortung in zahlreichen Varian-
ten und in mehreren Starkegraden verwirklichen konnten. Die Ablaufzeit der »Motorreflexe«
hangt dabei von der Starke des uUberschwelligen Auslésungsreizes ab, wahrend die Zeitdauer
der Teilreaktionen vom Wirkungsbereich des unterschwelligen abstossenden Reizes bedingt ist.

Problemstellung

Es wurde unlédngst versucht, auf Grund der an fixierten »Momentauf-
nahmen« erhaltenen und am lebenden Objekt nachgepriften Angaben eine
Vorstellung tber die Dynamik der Reizbewegungen und Uber den Orientierungs-
mechanismus der einzelligen Organismen im allgemeinen zu gewinnen [8].
Die bisher erhaltenen Ergebnisse sprachen daflir, dass unsere Kenntnisse uber
die Beteiligung der lokomotorischen Organellen an der Ausfuhrung der Bewe-
gungsreaktionen des Kdorpers — selbst bei einem so grindbeh untersuchten
Objekt, wie Paramecium — noch einer eingehenden Nachprifung bedirfen.
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So stellte es sich unter anderem heraus, dass dem Paramecium, zur Beantwor-
tung der Reize eine viel grdssere Mannigfaltigkeit von Bewegungsmadéglichkeiten
zur Verfigung steht, als bisher allgemein angenommen wurde. Schon diese
Tatsache selbst, sowie auch ein flichtiger Einblick in den oft verwickelten
Vorgang dieser Reizgeschehnisse wies darauf hin, dass die meisten Thesen der
sog. »Versuchs- und Irrtumstheorie« unhaltbar sind. Zur besseren Erkenntnis

Abb. 1. Schematische Darstellung der Fluchtreaktion von Paramecium. A: Umriss eines festen

Korpers oder einer anderen Reizzone. 1—6: Folge der nacheinander eingenommenen Bewegungs-

stellungen. Die Rotation des Tieres um seine Kdrperachse wahrend der Reaktion kommt in der
Zeichnung nicht zum Ausdruck (nach sennings)

der Gesetze, die das Verhalten gegenuber den Einwirkungen der Aussenwelt
beherrschen, ist allerdings die Untersuchung noch weiterer, teils neu aufgetauch-
ter Fragen notwendig.

Von besonderem Interesse flr das Orientierungsproblem kann die in den
vorerwdhnten Untersuchungen gemachte Feststellung gelten, dass die Tiere
auf mechanische, chemische und thermische Einflusse ihrer natiirlichen Umge-
bung nicht mit »Suchbewegungen«, sondern mit den verschiedensten einfachen
und einmaligen Bewegungsdnderungen reagieren, durch die sie, vom Zustand
der Reizung direkt befreit, sofort zu ihrer normalen Bewegungsweise zuriick-
kehren kénnen.

Dieser Befund war begreiflicherweise ein recht unerwartetes Ergebnis,
da ja nach der herrschenden Ansicht die betreffenden Reizarten bloss ein und
denselben Reizerfolg, ndmlich die sog. Fluchtreaktion (Abb. 1) bzw. deren ab-
gekurzten Teilhandlungen hervorrufen kdénnen. Diese universelle Bewegungs-
antwort soll aber ausserdem, wie bekannt, relativ zur Reizquelle eigentlich
ungerichtet sein, so dass das Tier erst durch mehrmalige Wiederholung des
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ganzen Bewegungskomplexes, also durch ein langwieriges Probierverfahren,
aus der Zone des unangenehmen Reizes herauskommen kdnnte.

Aus der Kausalanalyse der gefundenen kurzen Einzelreaktionen stellte
es sich aber auch heraus, dass sie keineswegs als etwaige abgekirzte Varian-
ten der JENNINGSSchen Fluchtreaktion zu deuten sind, sondern dass sie aus-
nahmslos auf verschiedene selbstdndige Zilienmechanismen zurtckgefihrt
werden kénnen. Die Erklarung fir die Promptheit, mit der der richtig orien-
tierte Zustand gewdhnlich erreicht wird, wurde in den meisten Féllen in der
lokalisierten bzw. einseitigen Wirkung des angreifenden Reizes gefunden. Mit
Berufung auf die Resultate von Lebenduntersuchungen wurde gleichzeitig
auch darauf hingewiesen, dass die typische, aus drei Phasen zusammengesetzte
Fluchtreaktion selbst unter natlrlichen Umgebungsverhdltnissen so selten zur
Anwendung kommt, dass man dieser Reaktionsweise in dem Prozess der Raum -
orientierung kaum eine besondere Bedeutung zuschreiben kann.

Diese Feststellungen werfen zwangsldufig eine alte, doch seit den Unter-
suchungen Kuhns [4] als Uberholt betrachtete Streitfrage der Verhaltens-
forschung wieder auf, wenngleich in einer etwas abge&nderten Form :

Kann es bei den einzelligen Organismen tatsédchlich zwei prinzipiell ver-
schiedene und im Leben ein und desselben Tieres von Zeit zu Zeit abwechselnde
Erscheinungsformen der Reizbarkeit geben, u. zw. in dem Sinne, dass das eine
Mal nur zeitliche, ein anderes Mal dagegen nur 6rtliche Unterschiede in der
Reizstdrke den Anlass zu Bewegungsédnderungen bilden? Mit Bezug auf den
vorliegenden konkreten Fall lautet diese Frage : ist es Uberhaupt erdenklich,
dass sich neben der Viefalt der direkten, also einfachen, schnellen und sicheren
Reaktionsmdéglichkeiten, die dem Paramecium zur Verfugung stehen, noch
eine weitere, sehr umstédndliche und hinsichtlich des Erfolges zufallige Methode
der Reizbeantwortung ausgebildet hat? Eine Reaktionsweise also, wie sie —
zumindest in der Deutung von Jennings — die typische Fluchtreaktion dar-
stellt.

Die Jenningssche Erklarung der Fluchtreaktion

Wie bekannt hat sennings das ganze Schema dieser héchst charakteristischen negati-
ven Bewegungsantwort kurz als einen durch verschiedene Bewegungen ausgefuhrten Auswahl-
prozess unter den verschiedenen Umgebungsbedingungen bezeichnet. Auf jede Reizung fihrt
das Tier als Ganzes eine Bewegung nach der anderen aus, bis es schliesslich eine Fortbewegungs-
richtung findet, bei deren Einschlagen es aus der unglinstigen Umgebung in neue, glnstigere
Bedingungen gelangt [2].

Diese indirekte Methode der Orientierung erschépft sich aber keineswegs in blosser Wieder-
holung des vollen Bewegungskomplexes, wie man dies auf Grund der Lehr- und Handbucher,
die die Darlegungen s ennings’ Oft allzu vereinfacht wiedergeben, denken kénnte. Es muss nam-
lich betont werden, dass das Paramecium nach sennings zur Unterstiitzung dieses »grosszigi-
gen« Probierverfahrens noch tber eine weitere, empfindlichere Methode verfugt, um sich durch
Sondieren seiner nachsten Umgebung zu informieren. Dieser eigenartige Vorgang spielt sich
in der zweiten Phase der Fluchtreaktion ab (s. die Bewegungsstellungen 3—-5in Abb. 1). Nach
der Beendigung des Ruckwartsschwimmens soll ndmlich eine Abschwenkung des Vorderendes
von einer bestimmten, morphologisch differenzierten (ventralen) Seite weg erfolgen und dann
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— infolge der Rotation des Korpers — die mehrmalige Wiederholung, sozusagen eine Vertei-
lung dieser einseitigen Achsendrehung in die verschiedenen Richtungen des Raumes. Wahrend
dieser Kegelschwingung nimmt aber das Tier durch den Schlag seiner Peristomalzilien fort-
wéhrend »Proben« aus seiner Umgebung. Wenn dann die Probe aus einer bestimmten Rich-
tung nichts mehr von der Reizursache enthdlt, beginnt der Infusor von neuem vorwartszu-
schwimmen, u. zw. in diejenige Richtung, die seine Kdrperachse im Augenblick gerade einnimmt.
Nur bei einem abermaligen Auftreffen auf den abschreckenden Reiz wiederholt sich der volle
Bewegungskomplex der Fluchtreaktion. Dieses Spiel geht solange weiter, bis endlich die immer
beim Stillstand eintretende Richtungsédnderung aus dem Bereich des abtraglichen Reizes hinaus-
fuhrt.

Besprechung der Untersuehungen

Fur den Prozess der Raumorientierung nach dem Prinzip des Versuchs
und Irrtums bilden somit zwei Grundvorgdnge im Verhalten die unerldssliche
Voraussetzung : 1. eine Uberproduktion der verschiedensten, aber nur mor-
phologisch bestimmten Korperstellungen und 2. die Auswahl der richtigen
unter diesen Uberproduzierten Achssteilungen durch Selektion. Es wére dem
Gesamtresultat dieser beiden Vorgénge zu verdanken, dass die relativ zur Reiz-
quelle eigentlich ungerichtete Fluchtreaktion das Tier, wenngleich indirekt,
schliesslich dennoch aus dem unangenehmen Reizgebiet wegfuhrt.

Im Gegensatz zu dieser Vorstellung beweist nun schon eine einfache
Beobachtung des Verhaltens, dass die JENNiINGSsche Fluchtreaktion meistens
nicht den obigen Anforderungen der Versuchs- und Irrtumsmethode entspricht.

Der objektive und unvoreingenommene Beobachter wird n&mlich vor
allem feststellen, dass das Tier, wenn es Uberhaupt von dieser Methode der
Reizbeantwortung Gebrauch macht, gewdhnlich schon mit Hilfe einer einzi-
gen Fluchtreaktion erfolgreich den unangenehmen Reizwirkungen ausweicht.

Bei dem stark begrenzten Umfang der Wasserprobe, die gewdhnlich auf den Objekttra-
ger aufgebracht wird, ist es natlrlich unvermeidlich, dass das Versuchstier — dessen natiirlicher
Zustand nicht die Ruhe, sondern die stdndige Bewegung ist — immer wieder an dieselbe aus-
gedehnte Reizzone anstdsst. In einem sog. physiologischen Falle, d. h. innerhalb eines eng be-
grenzten optimalen Reizbezirkes kann freilich von einem lange dauernden geradlinigen Vor-
wartsschwimmen noch weniger die Rede sein. Die Bewegung von Paramecium wird sich hier
notwendigerweise selbst dann bloss in einer ununterbrochenen Wiederholung der Bewegungs-
reaktionen erschopfen, wenn jede einzelne Reaktion an und fir sich in Beziehung zur Reizquelle
richtig orientiert wére. Sein Verhalten kann daher auch unter solchen Verhdaltnissen nicht als
ein »Probierverfahren« gedeutet werden, etwa in dem Sinne, dass es ungerichtete stereoty pe
Bewegungen blind solange wiederholt, bis es zufallig die reizlose Richtung findet.

W ill man nun das Ausbleiben der Wiederholung der vollen Fluchtreaktion
dadurch erklaren, dass die richtige Orientierung — im Sinne der oben geschil-
derten Auffassung von Jennings — schon innerhalb einer einzigen Flucht-
reaktion, in deren zweiten Phase stattfindet, so wird man auf Schritt und Tritt
wiederum nur auf Widerspriche stossen.

So kann man z. B. in der Grenzzone eines unangenehmen chemischen Reizes haufig die
Erfahrung machen, dass nach Beendigung des Zurickfahrens die weitere Richtung der Fort-
bewegung keineswegs mit Hilfe einer Kegelschwingungsphase, also etwa durch Auswahl eine

der zahlreichen sukzessiv aufgenommenen Korperstellungen bestimmt wird. Anstatt der Be-
schreibung eines Kegelmantels setzt ndmlich das sich zuriickziehende Paramecium in der Regel
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nach einer einzigen, bestimmt gerichteten Abschwenkung des Vorderendes seinen Weg fort.
Man kann also mit Recht fragen, wo in diesem Falle die Uberproduktion der Korperstellungen
bleibt.

Oder man nehme eine andere, ebenfalls hdufige und vom Gesichtspunkt der Theorie
nicht weniger unverstandliche Erscheinung. Das Tier entfernt sich durch ein lange dauerndes
Ruckwartsschwimmen weit von der Nadhe des unangenehmen Reizes. Sodann verlangsamt es
seine Bewegung, doch bevor es wiederum die gewdhnliche Bewegungsweise aufnehmen wirde,
schwingt es mit seinem Vorderende eine langere Zeit entlang eines (imagindren) Kegelmantels.
Was fir eine Bedeutung kommt nun in diesem Falle der Hervorbringung von verschieden ge-
richteten Korperstellungen zu und weshalb dauert es so lange, bis das Tier eine dieser Achsrich-
tungen auswé&hlt, d. h. seine Normalbewegung wieder aufnimmt, wenn nach dem langen Ruck-
zugsprozess bereits jede Kdrperstellung, also auch schon die erste, in ein reizloses Gebiet fuhrt?

Genau der gleiche Einwand lasst sich aber auch bei einer ganz grossen Kategorie der
Reizbewegungen Vorbringen, wo von einer Erfillung der von der Theorie angenommenen Vor-
aussetzungen Uberhaupt nicht die Rede sein kann. Nach sennings werden ndmlich die mecha-
nischen Hindernisse vom Tier ebenfalls mit Hilfe einer Fluchtreaktion vermieden. Bei einem
mechanischen Reiz vermag aber — worauf Gibrigens auch jennings selbst hinweist — die Stru-
deltatigkeit der Peristomalzilien offensichtlich keine Proben der Reizursache herbeizuschaffen.
Trotzdem wird aber der Infusor — entsprechend der Theorie — dazu gezwungen, das Vorwérts-
schwimmen »blind« in mehrere Richtungen zu versuchen, bis er zuféllig eine findet, in der er
sich frei weiterbewegen kann. Dies musste das Tier tatsachlich tun, wenn es sich im Sinne der
Theorie verhielte. In Wirklichkeit geschieht demgegeniber, dass das Paramecium auch den fe-
sten Gegenstdnden mit einer einzigen bestimmten Richtungsanderung ausweicht. Es findet also
kein Probieren, keine Wiederholung der vollen Fluchtreaktion statt, obwohl hier dieser Prozess
tatsachlich einen Sinn haben wiirde, da ja die angebliche Prifung der unmittelbaren Umgebung
wahrend der Kegelschwingungsphase im raschen Finden der reizlosen Richtung jetzt keine Rolle
spielen kann.

Es I&sst sich also bereits auf Grund der Beobachtung der lebenden Tiere
feststellen, dass mehrere Zuge ihres Verhaltens gegen die JENNiNGSsehe Deutung
der Fluchtreaktion sprechen :

1. Die Fluchtreaktion kann in ihrer typischen Form (Zurickschwimmen
+ Kegelschwingung) keineswegs als eine Methode des Versuchs und Irrtums
betrachtet werden. Einerseits fehlen in manchen F&llen vom Gesichtspunkt
der Theorie wesentliche Momente der Reaktion (z. B. die Uberproduktion der
Kdrperstellungen), wobei als Endergebnis trotzdem eine richtige Einstellung
im Reizfeld zustande kommt ; in anderen Féallen sind wiederum wéahrend der
vermeintlichen Orientierungsphase (Kegelschwingung) gar keine unangeneh-
men Reize in der ndchsten Umgebung vorhanden (wenn z. B. schon das Rick-
wartsschwimmen das Tier weit von der unangenehmen Umgebung wegfihrt),
wobei aber trotzdem sdmtliche Teilhandlungen der vollen Fluchtbewegung
absolviert werden, so dass die Reaktion véllig den Voraussetzungen der Theorie
entsprechend, aber »leer« ablduft.

Im Zusammenhang mit diesen Beobachtungen verdienen nun auch zwei
weitere Ergebnisse der friheren Untersuchungen Aufmerksamkeit :

2. Die regelméssige Trichterdrehung, also die zweite Phase der Jennings-
schen Reaktion, schliesst sich keineswegs immer an eine Rickzugsbewegung an.
Auch das gewdhnliche Vorwdértsschwimmen und sogar die Rotation an Ort
und Stelle kann in eine Kegelschwingung des Vorderendes Ubergehen. Die
»Maschinenbedingungen« der Trichterbewegung kdnnen also einerseits nicht
nur im Rahmen der Fluchtreaktion, als ein Teilprozess von ihr verwirklicht
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werden, wahrend sich andererseits die erste Phase, das Rickwartsschwimmen,
auch in einer anderen Bewegungsform, z. B. in einer Abschwenkung des Vor-
derendes nach einer beliebigen Kdrperseite oder in einer blossen Rotation
fortsetzen kann [5].

3. Die sog. »abgekirzten Fluchtreaktionen« (Suchbewegungen) lassen
sich auf momentane und lokale Funktionsdnderungen der verschiedensten

Abb. 2—3. Der Zilienmechanismus des normalen Yorwdartsschwimmens als physiologischer

Gleichgewichtszustand (Abb. 2). Infolge einer lokalen Reizung ausgeldstes Zurickprallen (Abb.

3). Samtliche Zilien befinden sich in einer nach links vorne geneigten Bewegungsstellung. Die

Reizungsstelle wird — ebenso wie in den folgenden 3 Abbildungen — durch die am vorderen

Koérperende herausgeschleuderten Trichozysten angezeigt. Entspricht der Bewegungsstellung 1
in Abb. 1

Zilienbezirke an der vorderen Kdrperh&lfte zuruckfihren, so dass sie gar nichts
mit der sog. Kegelschwingungsphase der Fluchtreaktion zu tun haben [8].

Vergleicht man diese aus verschiedenen Gebieten gewonnenen Erfahrun-
gen, so scheint schon die Fragestellung selbst berechtigt, ob die Fluchtreaktion
auch in jenen spérlichen Féllen, wo sie in ihrer typischen, zusammengesetzten
Form in Erscheinung tritt und wo sie mit den Grundpostulaten der Versuchs-
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und Irrtumstheorie scheinbar in vollem Einklang steht, tatsdchlich eine in-
direkte, komplizierte Art der Reizbeantwortungen darstellt.

Untersucht man das Verhalten der an der Grenze einer chemischen Reiz-
zone »typisch« reagierenden Tiere von diesem Gesichtspunkt aus, so sticht
sofort ein auffallender, bisher allerdings sonderbarerweise nicht gentigend be-
achteter Umstand in die Augen. Die erste Phase der Fluchtreaktion bildet
zweifellos schon an sich eine abgeschlossene und sogar eine direkt gerichtete
Rewegungsantwort : auf Wirkung des unangenehmen Reizes dreht das Para-
mecium die Schlagrichtung seiner Zilien um und schwimmt von der Reizquelle
geradlinig weg. Wirde dieser Rickzugsprozess in gewissen Fé&llen nicht mit
einem Kegelschwingungsabschnitt gekoppelt sein, so wdre — man wird es
ruhig behaupten kénnen — gewiss nicht einmal die Spur des Gedankens auf-
getaucht, dass es sich hier um die Verwirklichung einer indirekten, relativ zur
Reizquelle ungerichteten Form der Reizbeantwortung handelt.

Die oben aufgeworfene Frage l&sst sich nunmehr auch préaziser wie folgt
formulieren : gibt es wirklich keine (iberzeugendere und auch mit den beobach-
teten Begleiterscheinungen besser vereinbare Erkldrung fir die Verknipfung
des einfachen Rickwartsschwimmens mit einer Kegelschwingungsphase, als
es die JENNiINGSsche Deutung ist? — Ein gangbarer methodischer Weg zum
Finden einer richtigen Antwort scheint darin zu bestehen, dass man die Gesamt-
handlung der Fluchtreaktion in ihre einzelnen Phasen zerlegt und dann deren
angenommenen Mechanismus Schritt fir Schritt mit jenen Angaben vergleicht,
zu denen man mit Hilfe des Schnellfixierungsverfahrens gelangen kann. Auf
diese Weise wird es sich offensichtlich klarstellen lassen, ob die einzelnen Teil-
komponenten jede fur sich sowie auch in ihrer Gesamtheit den von der Theorie
geforderten Grundpostulaten entsprechen oder nicht.

Es war schon friher gelungen [5], den Zilienmechanismus der ersten Reak-
tionsphase, also das charakteristische Wellenmuster der mit vollem Schwiinge
rickwértsschwimmenden Paramecien (s. Bewegungsstellung 2 in Abb. 1)
festzuhalten (Abb. 7). Es stellte sich heraus, dass die einzelnen Zilien auch an
diesen Individuen ebenso streng koordiniert arbeiten wie wé&hrend des norma-
len Vorwadrtsschwimmens. Die Schlagebene ist aber hier um 90 Grad verdreht
und der wirksame Schlag richtet sich nach rechts vorne. Wdahrenddessen ziehen
die Wellenkdmme in steil linksgewundenen Schraubengédngen um den Kdrper
herum.

Kirzlich fuhrte die Anwendung der gleichen Methode zur Erschliessung
weiterer Einzelheiten beziliglich der ersten Reaktionsphase. Neben einer gro-
ssen Zahl von fixierten Paramecien, deren ganze Kd&rperoberflaiche von einem
nach rechts vorne strudelnden Zilienwellensystem bedeckt war, wurden ndm-
lich auch in betrédchtlicher Menge Individuen beobachtet, an denen das fur
das Zurickschwimmen charakteristische Wellenmuster bloss um den Hinter-
pol, u. zw. in einer Zone von fallweise unterschiedlicher Ausdehnung angetrof-
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fen werden konnte (Abb. 4—6). Auf dem. Ubrigen Gebiet der Kdrperoberfldche
waren zur gleichen Zeit sdmtliche Zilien in einer sich nach links vorne an die
Anheftungsmembran anschmiegenden Lage erstarrt, also in einer Bewegungs-
stellung, die bereits friher [8] bei manchen Einstellbewegungen beobachtet
wurde und die fur sdmtliche Zilien der wé&hrend des Zuriuckprallens fixierten
Tiere kennzeichnend ist (Abb. 3).

Abb. 4— 6. Das Zuruckprallen geht nach und nach in ein anhaltendes Zuruckfahren tber, da sich
an der hinteren Korperhéalfte allméahlich ein System von Zilienwellen mit umgekehrter Schlag-
richtung ausbildet

Allem Anschein nach kann also die &usserlich auf einem scheinbar ein-
fachen Zilienmechanismus, auf einer gleichsinnigen Umstellung der Schlagrich-
tung samtlicher Zilien beruhende Ruckwartsbewegung eigentlich bereits als
ein zusammengesetzter Reizerfolg gedeutet werden. Die erste Antwort auf eine
energische Reizung ist, dass samtliche Zilien des Kdérpers nach einem einmali-
gen Ruderschlag nach vorne ihre Téatigkeit einstellen : des Tier stockt bzw.
prallt zurick (Ko6rperstellung 1 in Abb. 1). Diese Té&tigkeitsdnderung des Zilien-
kleides dauert bloss den Bruchteil einer Sekunde, um dann wieder in eine me-
tachron geregelte, doch verkehrt strudelnde Schlagweise lUberzugehen, die fur
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das Ruckwdrtsscliwimmen kennzeichnend ist. Es scheint, dass der einmalige
Ruderschlag der Zilien in gewissen Fdllen nicht in diese verdnderte Koordina-
tionsarbeit der lokomotorischen Elemente (bergeht, so dass die Reizung an-
statt mit einem anhaltenden RiUckwéartsschwimmen nur mit einem kurzen
Zurlickprallen des Infusors um kaum eine Kdrperldnge beantwortet wird.

Abb. 7—9. Der Zilienmechanismus eines im vollen Schwung rickwéartsschwimmenden Para-

mecium (Abb. 7). Entspricht der Bewegungsstellung 2 in Abb. 1. Das Einsetzen der Gegen-

reaktion, die sich in der Trichterbewegung des vorderen Korperendes &ussert (Abb. 8 und 9).

An der hinteren Kérperhalfte ist noch das Zilienwellenmuster des Ruckwartsschwimmens, an
der vorderen hingegen schon das des normalen Vorwartsschwimmens zu sehen

Aus dem ganzen Bewegungskomplex darf auch der Zilienmechanismus
der Endphase (5—6 in Abb. 1) als bekannt angesehen werden, da er ja offen-
bar bereits mit der Wimpertatigkeit der Normalbewegung identisch ist.

In erster Linie soll aber jetzt hier untersucht werden, wie sich die Tatig-
keit des Wimperkleides in der zweiten Phase, also wé&hrend der zwischen das
Riuckwartsschwimmen und das erneute Vorwdrtsschwimmen eingeschalteten
Kegelschwingung &ndert (3—5 in Abb. 1). Dies wére ja der kritische Reaktions-
abschnitt, wegen dessen die Fluchtreaktion, die urspringlich als eine klare
negative Rewegungsantwort beginnt, schliesslich in Reziehung zur Reizquelle
doch zu einer ungerichteten Probierbewegung wird.

6 Acta Biologica VII/1.
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Der auslésende Zilienmechanismus dieses Reaktionsabschnittes soll nach sennings auf
einer ziemlich einfachen Funktionsanderung der gewdhnlichen Wimpertatigkeit beruhen. Die
einseitige Abschwenkung des Vorderendes aus der Bewegungsrichtung ware demnach eigent-
lich eine Folge davon, dass nicht samtliche Zilien nach der Beendigung des Riuckwartsschwim-
mens sofort zu der normalen Schlagweise zurickkehren. sennings war namlich der Meinung,
dass die Zilien links vom Peristomfeld anstatt nach rechts hinten (wie die Gbrigen Kérperzilien)
zunéchst nach links hinten schlagen ; ihre rotatorische Komponente wirkt also derjenigen der
rechten Seite entgegen. Infolgedessen verlangsamt sich einerseits die Rotation des Kdrpers um
seine Langsachse, wahrend sich andererseits auch die normale Abweichung nach der aboralen
Seite vergrdéssert, da ja nunmehr nicht nur die rechts, sondern auch die links von der Peristo-
malmulde gelegenen Zilien gegen die Ventralseite hin schlagen. Die Folge dieses Wechsels in
der Schlagtatigkeit der Zilien links vom Peristomfeld ist eine langsame Trichterbewegung des
Kérpers entlang eines Kegelmantels an Ort und Stelle, d. h. eine Erweiterung der auch beim
ruhigen Schwimmen beschriebenen Schraubenlinie. Stellt sich nun die Té&tigkeit s&émtlicher Zi-
lien des Kdrpers wieder in die normale Schlagrichtung ein, so beginnt die gewdhnliche Vorwérts-
bewegung, u. zw. in eine Richtung, die von der momentanen Stellung der Kérperachse wéahrend
dieser Kegelschwingung bestimmt ist.

Um einen Einblick in den feineren Mechanismus dieser Reaktionsweise
zu gewinnen, wurde mit Hilfe des Osmium-H&matoxylinverfahrens eine grosse
Menge von Préparaten von Tieren hergestellt, die zuvor durch kinstliche Ein-
wirkungen (Erhéhung der Temperatur, Behandlung mit Reizstoffen) zur Rick-
wértsbewegung gezwungen wurden. Vergebens wurde jedoch die Fixierung
auf die verschiedensten Zeitpunkte nach dem Einsetzen der Reaktion einge-
stellt, es konnte keine Spur des von Jennings vorausgesetzten oder eines dhn-
lichen Zilienmechanismus entdeckt werden. Denselben Schluss konnte bereits
Koehter [3a] aus dem Verhalten von Teilsticken kiinstlich zerteilter Para-

mecien ziehen.

Betrachtet man nun das Verhalten eines Paramecium wahrend der Absolvierung der
Fluchtreaktion etwas genauer, so muss man zu der Folgerung gelangen, dass man auf einen sol-
chen Befund eigentlich gar nicht rechnen darf. Es ist ndmlich offenkundig, dass die vonsennings
vorausgesetzte Zusammenarbeit der verschiedenen Zilienbezirke, d. h. der Schlag der links von
der Peristomalmulde befindlichen Zilien nach links hinten, der Gbrigen Zilien unverandert nach
rechts hinten und der Peristomalzilien in rein kaudaler Richtung héchstens bei vorwartsschwim-
menden Tieren eine Trichterdrehung der Kdrperachse hervorzurufen vermag. Nun zeigen aber
die Lebenduntersuchungen, dass das Kreisen des vorderen Kdrperendes mit einem immer zu-
nehmenden Durchmesser nicht erst nach der Beendigung der ersten Reaktionsphase (s. Abb. 1),
also an dem an einem Ort stillstehenden oder sich langsam vorwéartsbewegenden Tier einsetzt,
sondern bereits wahrend des Ruckwartsschwimmens. Mit dieser wichtigen Beobachtungstat-
sache hat jeder Versuch, der auf die Klarung des Zilienmechanismus der Kegelschwingungsphase
abzielt, unbedingt zu rechnen.

Anstatt der gesuchten Bewegungsbilder erhielt man aus den Préparaten
stets eine ganze Reihe verschiedener Phasen offensichtlich ein und desselben
Reaktionsablaufes. Durch Seriierung dieser naturgetreu festgehaltenen Zilien-
wellenmuster ergibt sich fur die Kegelmantelschwingung in der Tat eine ganz
anders geartete und zugleich viel einfachere Erkl&rung. i

Am hinteren Kd&rperende dieser Tiere féallt das bereits wohlbekannte
Zilienwellensystem der ruckldufigen Bewegungsform ins Auge (Abb. 8—11).
Um das apikale Kdrperende desselben Tieres findet sich aber — vom ersteren
in der Regel durch eine wellenlose Zone getrennt — noch ein zweiter, ebenfalls
metachron arbeitender Zilienbezirk. Die eingehende Analyse der Zilienwellen
dieses Korperteils bestdtigt nun in vollem Ausmass jene (berraschende Tat-
sache, auf die man schon auf Grund des Verlaufes und der Anordnung der Wel-



REIZPHYSIOLOGISCHE UNTERSUCHUNGEN AN ZILIATEN 83

len schliessen konnte: der wirksame Schlag der Einzelzilien richtet sich hier
ausnahmslos nach rechts hinten. Man hat es also schon mit dem normalen Zilien-
mechanismus der unbehinderten, freien Vorwdrtsbewegung zu tun, die noch
vor Beendigung der Rickzugsbewegung von neuem in Aktion tritt. Es I&sst
sich auch feststellen, dass die Ausdehnung dieser beiden in entgegengesetzter

Abb. 10—11. Ein fortgeschritteneres Stadium der Gegenreaktion bzw. ihr Endstadium. In Abb.
Il ist das die Ruckwéartsbewegung auslésende Wellensystem bereits in Auflésung begriffen.
Die beiden Bilder entsprechen ungefahr den Bewegungsstellungen 3—5 in Abb. 1

Richtung arbeitenden Zilienbezirke an jedem Individuum fallweise verschie-
den ist.

Unter gleichzeitiger Berlcksichtigung der mit dem Auge verfolgbaren
Bewegungserscheinungen des Protistenkdrpers wie auch der fixierten »Moment-
aufnahmen« l&sst sich nun der Ablauf einer typischen Fluchtreaktion in ihren
Einzelheiten wie folgt rekonstruieren :

Die Reaktion beginnt, wie zu sehen war, wahrscheinlich mit einem Zu-
rickprallen (Abb. 3), das durch einen einmaligen Ruderschlag sdmtlicher Zilien

6*
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ausgeldst wird und dem eine am Hinterende von neuem, doch in modifizierter
Form einsetzende, am Kdrper nach links und etwas nach vorne zu strudelnde

metachronische Zilienbewegung folgt. Diese steil linksgewundenen Zilienwel-
len breiten sich allmdhlich Uber die ganze Kd&rperfliche aus (Abb. 4—7) und
treiben das Tier — unter heftiger Rotation nach rechts — rickwarts. Die auf

diese Weise zuriickgelegte Strecke kann ganz kurz sein, wobei sie dann bloss
das Ein- bis Zweifache der Kdrperldnge ausmacht. Bei stidrkeren bzw. anhal-
tenden Reizwirkungen kann dagegen das Tier auch mehrere Sekunden lang
mit dem Hinterende voran ruckwéartsschwimmen. Die Rickkehr zur norma-
len Bewegungsweise beginnt damit, dass zuerst um das Vorderende, dann in
einer sich immer mehr nach hinten ringsherum ausdehnenden Zone (Abb. 8—9)
stets mehr und mehr Zilien wiederum die gewdhnliche (nach rechts hinten
gerichtete) Schlagtitigkeit aufnehmen, wéhrend die Zilien der hinteren Kdrper-
halfte das Tier weiterhin von der Reizquelle zu entfernen bestrebt sind. Im
gleichen Ausmass, wie der vordere Bezirk der kaudalwérts schlagenden Zilien
grésser wird, zieht sich auch Schritt fir Schritt das in entegegengesetzter Rich-
tung strudelnde Ziliensystem der hinteren Kdrperhdlfte zusammen. Die Geschwin-
digkeit der Ruckwdrtsbewegung wird also infolgedessen immer geringer und der
vom vorderen Kdérperpol beschriebene Kreishogen erweitert sich immer mehr
und mehr. Bei einem bestimmten Ausdehnungsverhdltnis zwischen dem apikal-
und kaudalwdrts schlagenden Zilienabschnitt (Abb. 10) bleibt das Tier fir
einige Momente an Ort und Stelle und fuhrt dabei regelmdssige Trichterdrehun-
gen aus. Schliesslich erhalt der kaudalwéarts schlagende Zilienabschnitt Uber-
gewicht, das Wellensystem der Ruckbewegung verschwimmt langsam (Abb. 11)
und der Zellkérper schwimmt mit allmé&hlich gesteigerter Geschwindigkeit
wieder vorwadrts. Es gehdrt demnach zur Charakteristik dieses Umschaltungs-
mechanismus, dass das Tier Ubergangsweise von der einen Gruppe der lokomo-
torischen Organellen nach vorne, von der anderen aber gleichzeitig nach hinten
gezogen wird. Man hat es also mit einer Erscheinung zu tun, wie sie an Tieren,
die unter dem Einfluss des galvanischen Stromes stehen, durch Umkehrung
der Schlagrichtung der kathodischen Zilien jederzeit kunstlich hervorgerufen
werden kann. In unserem Falle wéndert jedoch die Grenzlinie zwischen den
gegeneinander arbeitenden Zilienbezirken jedesmal sukzessiv die ganze Korper-
oberflache entlang und ist dabei nicht einmal scharf. Anstatt von einer Grenz-
linie spricht man also besser von einer ringférmigen Grenzzone, innerhalb der
der strenge Rhythmus der Zilientdtigkeit fur eine kirzere Zeit unterbrochen
wird. Es hat geradezu den Anschein, als ob die in dieser ringférmigen Zone
befindlichen Zilien voriubergehend in Ruhe verharrten, u. zw. meistens in der
Endphase eines energischen Schlages nach vorne. Jedenfalls schmiegen sich
die Zilien hier meistens in dieser Richtung geneigt an die Kdrperoberflache an.
Es ist also wahrscheinlich, dass vor der Rickkehr zur normalen Schlagrichtung
gleichfalls ein Aufh6éren der Koordination bzw. ein voribergehender Stillstand
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der Zilientatigkeit eintritt, dhnlich wie beim Auftreten des Wellenmusters mit
umgekehrter Strudelrichtung am Anfang der Reaktion.

Die Erkl&rung fir die wéhrend des Zuriickfahrens h&ufig zu beobachtende
Trichterbewegung ergibt sich aus den obigen Darlegungen nunmehr sozusagen
von selbst. Die sog. Kegelschwingungsphase beruht demnach nicht auf der
Funktionsdnderung einer topographisch erfassbaren Gruppe von Kdrperzilien,
die primdr eine einseitige (aborale) Schwenkung der Kdérperachse bzw. — in-
folge der gleichzeitigen Achsdrehung des Kdrpers — eine erweiterte Trichter-
bewegung des vorderen Kd&rperendes zur Folge hat. Hier handelt es sichganz
einfach darum, dass sich eine vom Vorderpol ausgehende allmdhliche und uni-
verselle Umstellung der bis dahin gleichmé&ssig Uuber den Kdérper verteilten und
gleichgerichteten Triebkrafte (richtiger, die sukzessive Wiederherstellung der
gewdhnlichen Schlagrichtung) vollzieht. Dieser Vorgang kann sich aber, wenn
man auch die gleichzeitige Rotation des Zellkérpers in Retracht zieht, &usser-
lich offensichtlich bloss in einer kreisenden Bewegung des vorderen Kdrperen-
des mit einem allméhlich zunehmenden Durchmesser zum Ausdruck kommen.

Diese voribergehende Asymmetrie der lokomotorischen Triebkrafte, die sich somit
aus der polar einsetzenden Umstellung der Schlagrichtung der Wimpern ergibt, wird durch zwei
weitere Umstédnde noch mehr gesteigert. Einerseits gelangt die Differenz, die hinsichtlich der
Grosse und der Richtung der Triebkrafte zwischen dem Peristomfeld und der Dorsalseite be-
steht [7], in den Anfangsstadien des Rickwartsschwimmens offensichtlich besser zur Geltung
als wahrend der normalen Bewegung, wo der gesamte Zilienbesatz in Anspruch genommen ist.
Andererseits lasst sich aus den stabilisierten Bewegungsbildern auch ablesen, dass sich der Be-
zirk der zu ihrer normalen Tatigkeitsweise zuriickkehrenden Zilien in der Regel rundherum am
Korper nicht in jeder Richtung mit der gleichen Geschwindigkeit nach hinten ausbreitet.

Wenn mm hier die Folge jener Geschehnisse, die sich im Laufe der Absol-
vierung einer vollen Fluchtreaktion &usserlich am Zilienkleid abspielen, tat-
sachlich richtig rekonstruiert wurde, dann ist man offenbar auch in den Besitz
von wertvollen Anhaltspunkten fur das Verstdndnis der sich gleichzeitig damit
abspielenden protoplasmatischen Prozesse gelangt. Der Gedanke liegt ndmlich
auf der Hand, dass es sich im gegebenen Fall um einen sich auf den ganzen
Kdrper plotzlich ausbreitenden allgemeinen Erregungszustand handelt. Diese
durch einen momentanen und lokalen Reiz ausgeldste physiologische Zustands-
&nderung &dussert sich zuerst in der Unterdriickung der metachron geregelten
Zilienarbeit (Zuruckprallen des Kdérpers) und geht dann in einer Dauererregung
der Zelle tber, die schubweise in Form von einzelnen Erregungswellen zur Ent-
ladung kommt. Diese kontinuierliche Reihe von Erregungstéssen unterscheidet
sich in mehrerer Hinsicht (Intensitdt, Rhythmik, physiologische Wirkung)
von den die gewdhnliche Zilienbewegung primé&r regulierenden Koordinations-
impulsen (Abb. 2). Auf ihren Einfluss entwickelt sich stufenweise — vom hin-
teren Kodrperende beginnend — das Zilienwellensystem des rechtsschraubigen
Rickwértsschwimmens. Nach einer kiirzeren oder langeren Zeit erlischt dieser
Erregungszustand ebenfalls allmé&hlich, aber jetzt vom Vorderpol ausgehend,
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so dass am vorderen Kdorperteil die Wiedereinstellung des fiir das unbehinderte
Vorwértsschwimmen charakteristischen Wellensystems in einem immer gro-
sseren Gebiet mdéglich wird (Kegelschwingung).

Die Erkldrung der Widerspriche, die im Zusammenhang mit der Flucht-
reaktion als einer Orientierungsmethode nach dem Prinzip des Versuchs und
Irrtums auf Schritt und Tritt auftauchen, liegt nunmehr auf der Hand. Der
Begriff der Fluchtreaktion ist offenbar nichts anderes als eine kinstliche Kon-
struktion. Er wurde wohl so geboren, dass Jennings — und unter dem sugges-
tiven Einfluss seines Deutungsvorschlags auch die Mehrzahl der Forscher —
zwei tatsdchlich beobachtbare Bewegungsformen, das Zurickfahren und das
Kegelschwingen, willkirlich miteinander verknupfte und als Teilkomponenten
einer einzigen komplexen Bewegungsreaktion hinstellte. Da nun die Kegel-
schwingung naturgemdss damit verbunden ist, dass sich das Vorderende des
Protistenkdrpers sukzessiv in die verschiedenen Richtungen des Raumes wen-
det, durfte sich offenbar aus dieser Beobachtung jene Annahme ergeben haben,
die die Aufmerksamkeit auf den zweiten Teil der Fluchtreaktion gelenkt hatte.
Man glaubte nun die Bedeutung dieser Trichterdrehung darin erblicken zu kén-
nen, dass sie die Produktion neuer Korperstellungen sowie die Uberpriifung
der unmittelbaren Umgebung bezuglich etwaig vorhandener Reize bezweckte.

Die Plausibilitdt und besonders die Grosszugigkeit dieser sog. »Versuchs-
und Irrtumstheorie«, mit der sozusagen sdmtliche Bewegungsreaktionen nicht
nur des Paramecium, sondern im allgemeinen aller Einzeller auf dasselbe Prin-
zip zurlickgefiuhrt werden konnten, dirfte der Grund gewesen sein, dass man
eine ganze Reihe von Erscheinungen, die fir die Theorie keineswegs gunstig
waren, einfach tGbersah. So diurfte u. a. auch deshalb die Tatsache unberick-
sichtigt geblieben sein, dass der Ablauf der Fluchtreaktion in den meisten
Fé&llen nicht den Anforderungen der Theorie entsprach. So einfache und an sich
schon eine beendete Bewegungsreaktion darstellende Reizbeantwortungen
wiederum, wie sie bereits friher [8] in verschiedenen Modifikationen festge-
stellt wurden, qualifizierte man als abgekirzte Varianten der Kegelschwin-
gungsphase, so dass sie alle ebenfalls dem Ubertriebenen Schematisierungs-
bestreben zum Opfer fielen.

Das Ergebnis der Verquickung von beobachteter Wahrheit mit unge-
nugend begriindeter Annahme war, dass in dem Bewegungskomplex der Reak-
tion die Tatsache und Bedeutung des Rickwé&rtsschwimmens gegenlber der
angenommenen Rolle der Kegelschwingung véllig in den Hintergrund gedréngt
wurde. Demgegeniber ist festzuhalten, dass die typische Fluchtreaktion als
Orientierungsbewegung in Wirklichkeit keine zweite Phase besitzt. Das ein-
zige wesentliche Moment in der Reaktion ist das Riuckwartsschwimmen, mit
dessen Hilfe sich das Tier aus der unangenehmen Umgebung entfernt. Die
Einstellung der Kdrperachse in bestimmter Richtung in einem Reizfeld ist
schon mit diesem Prozess allein beendet. Der sich dem Ruckwaértsfahren an-
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schliessende Bewegungsabschnitt, die Kegelschwingung, hat mit der Orientie-
rung bereits gar nichts zu tun. Sie ist nichts anderes als die &ussere Erschei-
nungsform der sog. »Rickregulation« bzw. der »Gegenreaktion«, ein Vorgang,
mit dem notwendigerweise jede Art der Reizbewegungen friher oder spdter
allméhlich wieder in den Zustand des physiologischen Gleichgewichts, d. h.
in die normale Fortbewegungsweise zurickgefihrt wird. Ihr Auftreten ist also

Abb. 12. Von Didinium im unteren Kdrperdrittel angegriffenes Paramecium wahrend der Aus-
fuhrung des Rickwartsschwimmens, genauer im Moment der Rickregulation

gerade das Zeichen dafir, dass der Erregungszustand des Kdrpers schon ab-
klingt und dass die normale Zilientatigkeit wieder aufgenommen wurde.

Als Ergénzung zu den geschilderten Untersuchungen ist hier noch nachdricklich, u. zw.
im Zusammenhang mit der Abb. 12 auf eine merkwurdige Erscheinung hinzuweisen.

Das auf der Mikrophotographie sichtbare Paramecium wurde im unteren Drittel seines
Kdérpers von den Schlundtrichozysten eines Didinium angegriffen. Hinsichtlich der Art und
des Ortes der Reizung hat man es also mit einem Fall zu tun, dessen genauem Analogon man
im Laufe der bisherigen Untersuchungen [8] bereits mehrere Male begegnet war. Nach den bis-
herigen Erfahrungen &usserte sich jedoch die Reaktion in solchen Fé&llen bloss in einer grésse-
ren oder kleineren Verdnderung des urspringlichen Wellenmusters des betroffenen Zilienbezir-
kes. Im vorliegenden Falle Ioste nun die Reizung das Ruckwartsschwimmen des Zellkdrpers
aus, bzw. die Aufnahme halt ein fortgeschritteneres Stadium der Ruckregulation fest. Es be-
steht keinerlei Grund zur Annahme, dass der Wirkungsgrad des Reizes jetzt grosser war als
sonst. Wenn aber auf dieselbe Reizwirkung fallweise auch eine andere, in unserem Fall die maxi-
male Reaktion eintreten kann, so weist dieser Umstand offensichtlich darauf hin, dass der je-
weilige Charakter der Reaktion von dem momentanen physiologischen Zustand des Infusors
stark beeinflusst wird (vgl. [8], p. 312).
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Auswertung der Ergebnisse in bezug auf das Orientierungsproblem

Leider sind beim Auswerten der fixierten »Momentaufnahmen« sowie
bei deren ldentifizierung mit den tatsdchlich beobachteten Bewegungsformen
gewisse Fehlerquellen gegenwaértig noch fast unvermeidbar. Es steht gleich-
falls fest, dass auch zur KIlarung der verschiedensten Einzelfragen noch weitere
experimentelle Arbeiten dringend notwendig sind. Die Ergebnisse der vorheri-
gen [8] und der vorliegenden Untersuchungen fiigen sich jedenfalls so licken-
los aneinander, dass dies kaum als ein blosser Zufall gedeutet werden kann.
Aus den bisher gesammelten Kenntnissen ist jedoch nur ein einziger Schluss
maoglich : die auf der Fluchtreaktion als auf einer indirekten Methode der Reiz-
beantwortung beruhende sog. Versuchs- und Irrtumstheorie der Raumorientierung
ist unhaltbar. Mit ihrer Hilfe lasst sich nicht nur die Geo- und Galvanotaxis,
sondern auch das schnelle und sichere Zurechtfinden des Paramecium zwischen
den Ubrigen Einflussen seiner natiirlichen Umgebung nicht erkléren.

Jennings ging bei der Aufstellung des Prinzips von Versuch und Irrtum
wie bekannt von Infusorien aus, und auch heute noch wird immer wieder gerade
das Verhalten unseres Versuchstieres in einem chemischen bzw. thermischen
Reizfelde als Schulbeispiel fir die phobische Reaktionsweise angefihrt. Die
erste Frage, die sich nach Ziehung der obigen Folgerung notwendigerweise er-
gibt, lautet also : wieweit durfen die geschilderten Erfahrungen verallgemei-
nert werden? Auf Grund der ersten orientierenden Untersuchungen I&sst sich
in dieser Beziehung vorldufig nur soviel sagen, dass bei einigen Vertretern der
verschiedensten Protozoengruppen &hnliche Verhéltnisse wie bei Paramecium
vorliegen. Die Zahl der bisher analysierten Fé&lle ist jedoch viel zu klein, um
diese wichtige Frage endgiiltig entscheiden zu kdnnen. Daneben hat man auch
zahlreiche Umstdnde zu berlicksichtigen, die eine einheitliche Beurteilung der
erhaltenen Resultate erschweren.

Unter diesen ist vor allem auf den Umstand hinzuweisen, dass die jeweilige Art und
Vollkommenheit der Raumorientierung offenbar auch weitgehend vom Aktionsvermdégen des
betreffenden Organismus, von der Motilitat seiner lokomotorischen Organellen abhéangt. So z. B.
besteht die Beantwortung der Reize bei den Hypotrichen tatsdchlich in der mechanischen Wieder-
holung der gleichen stereotypen Bewegungsfolge, die von sennings bei allen Einzellern ange-
nommen wird : Zurickprallen, Abschwenkung des Vorderendes nach einer morphologisch be-
stimmten Korperseite und dann erneute Vorwadartsbewegung in dem eingeschlagenen Winkel
([8], Abb. 1). Die Hypotrichen sind aber keine pelagischen Wesen, sondern die Organisation
ihres Korpers ist dem Kriechen angepasst. Infolge dieser besonderen Lebensweise hat sich auch
die Art ihrer Ortsveranderung radikal vereinfacht und auch ihre motorische Fahigkeit ist we-
sentlich durftiger als z. B. die von Paramecium. An Stelle der in jede beliebige Schlagrichtung
einstellbaren Paramecium-Zilien haben sich Zirren ausgebildet, die zum Schreiten dienen. Diese
Bewegungsorganellen kdnnen aber den wirksamen Schlag nur in zwei Richtungen nach vorne
und nach hinten, ausfuhren. Ein hypotricher Infusor wiirde also tatsachlich vergebens die rdum-
liche Lage der Reizquelle perzipieren kénnen, wenn sich die ausgeldste Reaktion nur in einer
einzigen Bewegungsanderung, im Zurickfahren zu dussern vermag. Also bloss in einem Zurick-
fahren und nicht in einer komplexen »Fluchtreaktion«, weil sich die eigentliche Bewegungs-
antwort den Anzeichen nach ausschliesslich in der Umkehrung der Bewegungsrichtung erschopft.
Die Winkelabweichung selbst ist auch hier bereits die dussere Erscheinungsform der Riickregu-
lation, also die Folge der am vorderen Kdéperende einsetzenden Wiederaufnahme der normalen
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Lokomotionsweise und im Zusammenhang damit der Té&tigkeitsaufnahme der asymmetrisch
verlaufenden aboralen Membranellenzone. Es liegt auf der Hand, dass es nicht zul&ssig ist, den
allgemeinen Entwicklungsgrad der Reizbarkeit, sowie den Charakter der Bewegungsreaktionen
auf Grund des Verhaltens so einseitig spezialisierter Einzeller zu beurteilen.

Wenn auch im heutigen Stadium der Forschungen noch nicht daran zu
denken ist, gewisse allgemeingiiltige Gesetzmé&ssigkeiten der Orientierungs-
bewegungen fir s&mtliche einzellige Lebewesen aufzustellen, so wird man trotz-
dem nicht umhin kénnen, zumindest einen Vergleich der erhaltenen Ergeb-
nisse mit den bisherigen, auf das Paramecium bezuglichen Kenntnissen zu ver-
suchen.

Laut unserer Feststellung beruht die Beantwortung der repulsiv wirken-
den mechanischen, chemischen und thermischen Reize nicht auf einer Probier-
methode sondern auf verschiedenen Richtungsbewegungen des Tieres. Es ist
daher vor allem klarzustellen, auf Grund welcher Prinzipien hier der richtig
orientierte Zustand eigentlich erreicht wird und was fir ein Zusammenhang
zwischen dem Ruckwaértsfahren und den bereits friher beobachteten kurzen
Einstellbewegungen [8] besteht.

Gleichzeitig darf man aber auch nicht vergessen, dass auch weitere Reiz-
bewegungen von Paramecium bekannt sind, die sich hinsichtlich des Reizan-
lasses und ihres Ablaufes von den obigen grundlegend zu unterscheiden schei-
nen. Im weiteren ist also auch die Frage zu prifen, wie sich die beiden grossen
Kategorien der Orientierungsbhewegungen (also einerseits die durch mechanische,
chemische und thermische Reize und andererseits die durch die Schwerkraft
und den galvanischen Strom ausgeldsten Reizbewegungen) zueinander verhal-
ten. Lassen sich diese aus zwei verschiedenen Reizgebieten gewonnenen Kennt-
nisse vielleicht dennoch auf eine gemeinsame Formel bringen?

Zur Klarlegung dieser Fragen soll im folgenden die bei der Verhaltens-
forschung bisher wohlbewé&hrte Arbeitshypothese herangezogen werden. Vor
allem soll also versucht werden zu entscheiden, in welche der KUHNschen Ta-
xiskategorien sich die verschiedenen Reizbewegungen von Paramecium nach
ihrem physiologischen Mechanismus einordnen lassen.

Im Bereich der ersten drei Reizarten wurden vom Aktionssystem von
Paramecium bisher die einfachen Vermeidungsreaktionen, das Bogenschwim-
men mit und ohne Rotation, die Dorsalabwendung, die Abwendungen des Vor-
derendes nach beliebigen Kdérperseiten und schliesslich das Zuriickprallen nédher
untersucht [8]. Als Ergebnis der vorliegenden Untersuchungen kommt noch
das an Stelle der Fluchtreaktion erhaltene Rickwéartsschwimmen in einer Rechts-
schraube hinzu. Obgleich das Aktionsvermdégen von Paramecium mit den auf-
gezéhlten Reaktionsweisen noch keineswegs erschopft ist, kénnen geméss den
friheren Untersuchungen [5, 8] gewisse Gesetzmdssigkeiten schon aus dem
Vergleich der bisher analysierten Reizbewegungen abgeleitet werden.

So wurde im allgemeinen festgestellt, dass die betreffenden Reaktionen
einerseits auf der momentanen lokalen Beeinflussung von grdsseren oder kleine-
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ren Ziienbezirken oder andererseits auf der gleichsinnigen Umstellung der Schlag-
tdtigkeit sdmtlicher Zilien beruhen.

Den durch partielle Beeinflussung der Ziliatur ausgelésten Reaktionen
kann offenbar nur ein verh&ltnisméassig einfacher physiologischer Vorgang zu-
grunde liegen. Ebendeshalb wurde im Falle der einfachen Vermeidungsreaktio-
nen sowie beim Bogenschwimmen unter Rotation friher auf den Erfolgsorganel-
len selbst angreifende, direkt funktionsdndernde Reize (im Sinne von Alverdes
[1]) angenommen. Der schwache Punkt dieses Erklarungsversuches besteht
aber darin, dass die verdnderte Zilientdtigkeit auch innerhalb des beeinflussten
Bezirkes metachronisch koordiniert bleibt ([8], Abb. 5—9). Verschiedene Um-
stdnde sprechen dafiir, dass man es im Falle dieser beiden Reizbewegungen
mit einer Manifestation der Wirkung von unterschwelligen Reizen zu tun hat,
in dem Sinne, dass die auftretende Erregung und auch die ausgeldste Reaktion
selber auf die betroffene Oberflache beschrédnkt bleibt. Dies wiirde somit bedeu-
ten, dass selbst bei sehr niederen Reizstdrken eine wahrnehmbare Reaktion
auftreten kann, aber nur ein Teil dessen, was das Tier Uberhaupt auszufiithren
imstande ist.

Es sind natirlich weit mehr Anhaltspunkte und insbesondere eine exakte
guantitative Methode notwendig, wenn man in diesem interessanten Gebiet
der Reizphysiologie Uber das Stadium der mehr oder weniger begrindeten Ver-
mutungen hinausgelangen will. Was aber auch immer die physiologische Basis
dieser kurzen Reaktionen sein mag, so kdnnen schon jetzt fuglich zwei Behaup-
tungen aufgestellt werden. 1. Die obigen, lokal begrenzten und im allgemeinen
aufder partiellen Beeinflussung der normalen Té&tigkeit des Zilienkleides beruhen-
den Reaktionen sind keine Teilhandlungen der JENNiINGSschenFluchtbewegung
bzw. deren Kegelschwingungsphase, sondern nur des Rickwdrtsschwimmens
als eines bereits an und fir sich beendigten Reizerfolges. 2. Die Vorstellung,
wonach der Reiz infolge seiner beschleunigenden Wirkung lenkt und regelt,
drickt selbst im Falle dieser allereinfachsten Reizbewegungen kaum das Ver-
hdltnis zwischen Reizanlass und Reizerfolg getreulich aus. Die diesbezilglichen
fixierten Momentaufnahmen weisen ndmlich eindeutig darauf hin, dass sich
infolge der Reizung nicht nur der Schlageffekt der Zilien, sondern innerhalb
weiter Grenzen auch die Richtung des wirksamen Schlages d&ndern kann.

Dieser elementare Modus der Reizbeantwortungen arbeitet — wie die Lebendbeobach-
tung lehrt — Gberaus empfindlich und genau. Es gentigt schon eine minimale thermische oder
chemische Inhomogenitat des Mediums, die leichteste Berlthrung oder der geringste Stoss, eine
durch einen anderen Infusor hervorgerufene leichte Wasserstrémung usw., um eine &ausserlich
wahrnehmbare Veranderung im Verhalten des Tieres hervorzurufen. Das normale Koordinations-
muster des Zilienkleides wird sogleich auf einem begrenzten Kérperflachenbezirk fir einen Augen-
blick gestort, die Stellung der Korperachse verandert und die bis dahin beschriebene linksgewun-
dene Bewegungsbahn voribergehend deformiert. Die dkologische Bedeutung solcher auf eine
ausserst niedrige Auslosungsschwelle eingestellter Reaktionsmechanismen ist offensichtlich.
Das frihe Dazwischentreten dieser Reaktionen ermdglicht das Tier, vor einer Schadigung zu
fliehen, noch bevor es in die gefahrliche Konzentration einer Reizzone eingedrungen ist. In
natirlicher Umgebung beruht das Orientierungsvermdégen in erster Linie auf diesen einfachen
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aber Uberaus empfindlichen physiologischen Mechanismen. Es l&sst sich offenbar auch damit
erklaren, dass die Paramecien unter natirlichen Verhaltnissen verhaltnismassig selten plotz-
lichen und energischen Reizwirkungen ausgesetzt sind, die die normale Zilientatigkeit anhaltend
und radikal umstellen.

Bei Steigerung der Reizintensitdt tritt ein anderer Typus der Bewegungs-
reaktionen auf, der aber vom Gesichtspunkt der grundlegenden physiologi-
schen Prozesse eng an die vorherige Kategorie anknupft. Fur die hierher geh6-
rigen Reizbewegungen ist es charakteristisch, dass sich die lokal entstandene
Erregung allméhlich auch auf andere Zellabschnitte ausbreitet. Die an den in
Reizferne gelegenen Zilien bewirkte Funktionsdnderung ist aber in der Regel
eine andere, meistens in dem Sinne, dass der Schlageffekt hier vermindert wird.
Es hat den Anschein, als ob die Energie der sich fortpflanzenden Erregungs-
wellen mit wachsender Entfernung vom Reizort Schritt fir Schritt aufgezehrt
wirde. Schliesslich erlischt der ganze Erregungsprozess sowie auch die einset-
zende Reaktion, noch bevor sie sich auf der ganzen Kdrperoberflache mit voller
Intensitdt h&tte entfalten kénnen. Aus gewissen Charakterziigen des Verhal-
tens sowie aus den entsprechenden Zilienwellenmustern erh&lt man dabei oft
den Eindruck, dass ein einfacher lokaler Reiz bzw. die erweckte Erregung in
einer in Intensitdt und Rhythmus verdnderten Form gleichzeitig und sogar
richtig verteilt zu verschiedenen Kdrpergegenden w'eitergeleitet wird.

Um diesen Ausfiihrungen eine konkrete Unterlage zu geben, sei auf die
Mikrophotogramme der vorhergehenden Arbeit verwiesen, auf denen je eine
Phase der Abschwenkung des Vorderendes nach beliebigen Kdérperseiten fest-
gehalten ist ([8] Abb. 16—21). An jeweils verschiedenen Oberflachenbezirken
dieser Exemplare, u. zw. immer an der vorderen Kdrperhdlfte, ist ein System
von gut ausgeprégten, kurzen Wellenk&mmen zu sehen. Der Wellenverlauf,
d. h. die Schlagrichtung der Zilien ist fallweise verschieden. Unter dem Ein-
fluss der Reizung hat sich also die metachronisch geregelte Arbeit der Zilien
in einem scharfumgrenzten Gebiet der Kérperoberfldche beziglich der Strudel-
richtung und des Schlageffekts bloss gedndert bzw. verstdrkt. An den Ubrigen
Korpergegenden derselben Individuen ist dagegen die Koordination der Zilien-
tdtigkeit mehr oder minder gestdrt bzw. génzlich aufgehoben, was sich aus den
verschwommenen Konturen der Zilienwellen bzw. aus ihrem vdélligen Fehlen
unschwer ableiten I&4sst. Das Zilienkleid gibt also in den verschiedenen Kdrper-
regionen auf die gleiche lokale Einwirkung eine unterschiedliche Antwort.
Dieser aus den fixierten Prdparaten gezogenen Folgerung entspricht Ubrigens
durchaus das Verhalten der lebenden Tiere: die Seitwértsdrehung des Vorder-
endes wird gewdhnlich von einer voriubergehenden Verlangsamung oder volli-
gen Aufhebung des Fortschreitens bzw. der Achsendrehung des Kdrpers unter-
stutzt.

Das Bogenschwimmen ohne Rotation kann aber ebenfalls nicht auf eine
Beeinflussung des vom Reiz unmittelbar betroffenen Wimperbezirkes, d. h.
auf eine einfache lokalisierte Reaktion zuriickgefiihrt werden, sondern es kommt
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offenkundig durch eine harmonische Zusammenarbeit des gesamten Zilien-
besatzes zustande. Aus den diesbeziiglichen Bildern zu schliessen ([8], Abb.
10— 12), wird die Bewegung der einzelnen Zilien je nach dem Angriffspunkt
des Reizes beziuglich der zeitlichen Aufeinanderfolge sowie der Richtung und
W irksamkeit des Schlages auf der ganzen Kdrperflache nach einem fallweise
anderen Plan umgestellt. Besonders hervorzuheben ist hierbei der Umstand,
dass mit der Verdnderung der Zilientatigkeit der einen Kdperseite wieder eine
Stérung der Koordination der entgegengesetzt gelegenen Zilien und sogar das
vollstdndige Aufhdren ihrer Schlagtatigkeit einhergeht.

Ebenfalls spateren Untersuchungen ist die Entscheidung der Frage Vorbehalten, ob
die jeweils fein abgestufte Zusammenarbeit samtlicher lokomotorischer Organellen und vor-
nehmlich die asymmetrische Kooperation verschiedener Zilienbezirke bloss auf Grund einer
hinfachen dekrementiellen Erregungsleitung schon hinreichend erklérbar ist oder aber ob man
eier bereits mit der Mitbeteiligung gewisser innerer Umsetzungsvorgénge rechnen muss.

Es unterliegt keinem Zweifel, dass man im Ablauf der bisher besprochenen
Reizbewegungen vergebens die charakteristischen Eigenschaften der phobischen
Reaktionen suchen wird. Ihr Auslésungsmechanismus beruht je nach der An-
griffsrichtung des Reizes auf der Tatigkeitsdnderung von jeweilsverschiedenen
Zilienbezirken, so dass die ruckweise Anderung der Bewegungsrichtung keines-
wegs nur nach einer morphologisch vorbestimmten, sondern nach jeder beliebi-
gen Kdorperseite hin erfolgen kann. Wenn aber die Einstellung in einem Reizfeld
tatsdchlich von lokalen Differenzen in der Reizung verschiedener Kdérperteile
bedingt ist, dann wird auch jene frihere Beobachtung verstdndlich, dass in
dem Awblauf dieser vier Reaktionen auch das dritte Kriterium des phobischen
Verhaltens (vgl. [8] p. 296) fehlt, ndmlich die Annahme, dass der richtig orien-
tierte Zustand nur fallweise, nach einem langwierigen Herumprobieren erreicht
werden kann.

Von den besprochenen sieben Reizwirkungen sind es eigentlich nur drei,
namlich die Dorsalwendung des Vorderendes, das durch den einmaligen Ruder-
schlag sdmtlicher Zilien bewirkte Zurlckprallen und schliesslich das anhaltende
Ruckwdartsschwimmen, die das Tier, zumindest in bezug auf den ausldsenden
Zilienmechanismus, von der unangenehmen Umgebung noch am meisten in
der Art von phobischen Reaktionen entfernen.

W eiter oben wurde bereits gezeigt, dass die zwei letzteren Reizbewegungen auch mitein-
ander verknupft auftreten. Es ist leicht mdglich, dass eigentlich alle diese drei Reaktionen den
Phasen eines einheitlichen Bewegungskomplexes entsprechen, die ersten zwei kénnen aber bei
entsprechend verminderter Reizstdrke auch gesondert, als selbstdndige Reizbewegungen zur
Anwendung kommen. Der Zilienmechanismus dieser Reaktionsarten lasst sich unter gemeinsa-
mer Bericksichtigung der fixierten Momentaufnahmen und der Lebenduntersuchungen wie
folgt rekonstruieren.

Nach einer Reizwirkung, die einen gewissen Intensitatsgrad erreicht, hort die normale
Koordination der Zilienbewegung auf der Kérperoberflache fir eine kurze Zeit auf, wobei samt-
liche Kérperzilien einen einzigen, gegen das Vorderende hin gerichteten energischen Ruderschlag
ausfuhren. Als Ergebnis dieser gleichsinnigen Funktionsdénderung der Kérperbewimperung

prallt also der Infusor von der Reizzone zurick, wéhrend er sich gleichzeitig infolge der unver-
anderten Strudeltatigkeit der Peristomalzilien in aboraler Richtung abwendet (Dorsalwendung).
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Bei einer etwas starkeren Reizwirkung dehnt sich die sich auf die Kdrperzilien beschran-
kende obige Funktionsdnderung auch auf den Bezirk der Peristomalzilien aus, so dass die Kor-
perachse wahrend des Zurickprallens vollstandig mit der Bewegungsrichtung zusammecnfallt.

Schliesslich wird ein kurzer, aber sehr energischer Einzelreiz in einen lang andauernden
Erregungszustand des ganzen Zellkérpers umgesetzt. Dieser Prozess aussert sich darin, dass die
Ziliatur nach der Ausfuhrung des Zuruckprallens nicht sofort zur gewéhnlichen Schlagweise zu-
rickkehrt, sondern dass — wie oben bereits ausfihrlich geschildert wurde — zuerst noch das
besondere Wellensystem des Ruckwéartsschwimmens auftritt, dem eine Serie von periodisch
aufeinanderfolgenden Erregungsimpulsen zugrunde liegt.

Ob sich nun diese Reizbewegungen im Sinne der obigen Darlegungen
aneinander knipfen oder nicht, so scheint vom Gesichtspunkt des Orientierungs-
problems vor allem jener Umstand massgebend zu sein, dass in allen drei Féllen
der Reiz eine stereotype Reaktion auslost : die T&tigkeit dess gesamten Zilien-
besatzes stellt sich nach einem festen Schema um und der Einzeller wird ge-
zwungen, seine Bewegung in einer morphologisch vorbestimmten Richtung
zu verdndern. Des weiteren ist es auch eine experimentell bewiesene Tatsache,
dass beim Vorliegen einer gewissen Reaktionsbereitschaft und tUber einer gewis-
sen Reizstérke eine der drei Reaktionen auch kunstlich durch Reize hervorgeru-
fen werden kann, die an den verschiedensten Punkten oder allseitig in gleicher
Intensitdt wirken. Der hierbei einsetzende »Motorreflex« ist natirlich manchmal
sinnlos. Es fragt sich allerdings, ob man aus solchen grésstenteils nur unter
Laboratoriumsverhdltnissen verwirklichbaren Versuchen weitgehendere Fol-
gerungen ziehen darf, hauptsdchlich in dem Sinne, dass hier die Einwirkungsart
des Reizes anders ist als bei allen bisher untersuchten Bewegungsreaktionen.

Aller Wahrscheinlichkeit nach handelt es sich hier lediglich darum, dass mit
der Steigerung der Reizintensitdt schlies.lich ein Stdrkegrad erreicht wurde,
bei dem der einzellige Organismus auf jede lokale Reizwirkung in seiner ganzen
Ausdehnung praktisch gleichzeitig in einen Erregungszustand gerdt. Die Koor-
dinationsimpulse der ungestdrten freien Fortbewegung wurden also fir einige
Zeit an der ganzen Korperoberflaiche vollstdndig unterdriickt. An der ausge-
I6sten Reaktion nimmt dann jedes Einzelelement des lokomotorischen Appara-
tes genau so teil wie das andere, u. zw. mit der maximalen Bewegungsédnderung,
namlich mit der vdélligen Umstellung der gewdhnlichen Schlagrichtung. Der
wirksame Schlag s&mtlicher Zilien richtet sich also vom Anfang bis zum vdlli-
gen Erléschen des Erregungszustandes gleichférmig gegen das Vorderende hin.
Der Umstand jedoch, dass jede einzelne Zilie — unabh&ngig von ihrer Entfer-
nung vom Reizpunkt — mit dem maximalen Uberhaupt auslésbaren Effekt
antwortet, schliesst von vornherein die Mdglichkeit aus, dass sich die Richtungs-
&nderung des Zellkdrpers selber so dem Angriffspunkt des Reizes anpasst, wie
dies bei unterschwelligen Reizen der Fall ist. Zieht man indessen in Betracht,
dass unter natirlichen Umgebungsverhéltnissen die Reizwirkungen das sich
stdndig bewegende Tier naturgemdss an seiner vorderen Kdrperhélfte treffen,
so ist es offenbar, dass der Gesamteffekt dieser gleichsinnig verdnderten Ein-
zelleistungen, d. h. das heftige Zurickschiessen des Kdrpers mit dem Hinter-
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ende voran, die natiirlichste und radikalste Methode zur Vermeidung der un-
angenehmen Reizgebiete ist.

Beim Zurickprallen und Rickwéartsschwimmen bedarfdiese Behauptung keiner beson-
deren Begrindung. Doch spielt, wie zu sehen war, selbst in der Auslésung der aboralen Abwen-
dung des vorderen Korperendes eine Funktionsdnderung der Korperzilien, namlich ihr ein-
maliger wirksamer Ruderschlag, die entscheidende Rolle. Die gleichzeitige einseitige Abwen-
dung der Korperachse ist lediglich eine Folge davon, dass sich der durch die schwécheren Reize
hervorgerufene allgemeine Erregungszustand nicht auf das Gebiet des eingesunkenen Peristomal-
feldes ausdehnt.

Im Zusammenhang mit den obigen Ausfuhrungen ist noch darauf hinzuweisen, dass keine
der besprochenen Reizbewegungen in ihrer Auslésung an eine bestimmte, etwa besonders reiz-
bare Stelle der Korperoberflache gebunden ist. Es lasst sich diesbeztiglich bloss feststellen, dass
die teilweise Anderung der normalen Zilientatigkeit meistens an der vorderen Kdrperhéalfte
auftritt. Den Anzeichen nach ist sogar auch zur Auslésung der zuletzt besprochenen maxima-
len Bewegungsantworten eine Reizwirkung von verschiedener Intensitdt notwendig, je nach-
dem ob der Angriffspunkt in die Nahe des vorderen oder des hinteren Korperendes fallt. In
dieser Beziehung ist auf jenen Befund hinzuweisen, wonach ein und derselbe Reiz am vorderen
Kdérperende eine heftige Rickwartsbewegung, am hinteren Pol dagegen nur eine plétzliche
Beschleunigung der Normalbewegung des Tieres zur Folge hat ([8], vgl. auch ebenda Abb. 29
und 30). Alle diese Erfahrungen lassen sich vielleicht mit einer Feststellung mancher friherer
Verfasser erklaren : die Paramecium-Zelle ist zwar rundherum fur die verschiedensten Reiz-
arten praktisch gleich empfindlich, doch nimmt die Erregbarkeit von vorne nach hinten all-
mé&hlich etwas ab.

Zusammenfassend kann man also sagen, dass die Raumorientierung
von Paramecium keineswegs nur eine scheinbare ist und dass keine der geschil-
derten Reaktionen in jeder Beziehung als phobisch gedeutetwerden kann. Gleich-
zeitig kénnen sie, obzwar eine unmittelbare Beziehung der ausgeldsten Reiz-
bewegungen zur rdumlichen Lage der Reizquelle unverkennbar ist, dennoch
nicht im Sinne der heutigen Definition als echte Topotaxien betrachtet werden,
da der richtende Einfluss des auslésenden Reizes nicht anhaltend ist. Der rich-
tig orientierte Zustand wird nur durch einfache, kurze, der jeweiligen Reiz-
situation angepasste Richtungsdnderungen des Kodrpers verwirklicht.

Diese auffallende Erscheinung h&ngt offensichtlich mit einer gemeinsa-
men Eigenschaft der hier untersuchten Reizarten zusammen. Die Reichweite
der unangenehmen mechanischen, chemischen und thermischen Reizarten ist
namlich rdumlich eng begrenzt. Ihr Einfluss gelangt nur dann zur Geltung,
wenn das Tier mit der Reizquelle bzw. mit der reaktionsauslésenden Konzentra-
tionszone in unmittelbare Berithrung kommt. Dann erfolgt meistens eine ein-
fache Bewegungsénderung, die den betroffenen Kdorperteil plétzlich vom Reiz-
ort zurickwirft. Damit wird jedoch auch der richtende Einfluss des unange-
nehmen Reizes aufgehoben, denn der Kdérper gelangt ja bereits in ein reizloses
Gebiet, in eine Konzentrationszone, die den Schwellenwert der Unterschieds-
empfindlichkeit bereits nicht mehr erreicht. Die negative Bewegungsantwort
gegenlber den betreffenden drei Reizarten kann also notwendigerweise nur
kurz ausfallen. Es tritt keine vollstdndige Einstellung in den Zustand des Erre-
gungsgleichgewichtes infolge einer symmetrischen Reizung gegeniiberliegender
Flanken ein, sondern dieser Prozess setzt nur ein, wobei fallweise verschiedene

Stadien der Entwickelung erreicht werden. Dementsprechend kann auch die
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Reaktion verschieden stark ausfallen. Da aber der natirliche Zustand von
Paramecium die AKktivitadt, der stdndige Antrieb zur Bewegung ist, so genlgt
bei einer repulsiv wirkenden Reizung schon eine einfache Verdnderung der
Achsstellung, dass die aufs neue einsetzende normale Schlagweise der Zilien
das Tier aus dem unzukémmlichen Reizgebiet endgultig wegfuhrt.

Unter diesen Feststellungen bildet selbst die hdufig eine lange Zeit an-
dauernde Riuckwértsbewegung keine Ausnahme. Es war ja zu sehen, dass die
physiologische Basis dieser Reaktionsart ein sich auf den ganzen Protisten-
korper plétzlich ausbreitender Erregungszustand ist, der in einer besonderen,
eine ladngere oder kiirzere Zeit fortgesetzten Schlagweise der Gesamtziliatur
abgeleitet wird. Die Wirkung des Reizes erschdpft sich also einzig und allein
in der Auslésung dieses Erregungszustandes, in der Inbetriebsetzung des spe-
ziellen Zilienmechanismus. Die Erscheinungsform der Riuckwéartsbewegung,
ihre Richtung und wahrscheinlich sogar auch ihre Dauer haben sich im Augen-
blick der Reizung bereits entschieden. Wenn also die Reaktion einmal eingesetzt
hat, setzt sie sich bis zu ihrem Ende fort, ohne dass die primdr angenommene
Achsstellung nachtraglich korrigiert werden kénnte oder einer solchen Korrek-
tion bedurfte.

Mit einer dauernd gerichteten Reizbewegung innerhalb der Kategorie der in einem eng
beschrankten Bezirk wirkenden Reizarten wird man im Sinne der obigen Erérterungen héch-
stens im Falle von chemischen oder thermischen Reizen rechnen kdnnen, die anziehend auf den
Infusor wirken. In diesem Falle wird man namlich voraussetzen durfen, dass das sich in die
Diffusionssphére des angenehmen Reizstoffes hineindrehende Tier von der stets zunehmenden
Reizintensitat allmahlich zum Reizzentrum gefihrt wird.

Schliesslich wird der Ablauf der Bewegungsreaktionen im Bereich der
Ubrigen Reizarten — wo also die Intensitdt bzw. die Wirksamkeit des Reizes
mit der wachsenden Entfernung nicht wesentlich abnimmt — notwendiger-
weise wieder anders ausfallen. So kann sich das Tier von dem Einfluss der Erd-
schwere oder des galvanischen Stromes durch eine einmalige Verdnderung
seiner Achsstellung offensichtlich nicht befreien, sondern seine Bewegungsrich-
tung bleibt dauernd durch die rdumliche Verteilung der Reizstdrke bestimmt.

Der KUHNSche Einteilungsvorschlag der Verhaltensweisen brach mit
der Auffassung, dass die einzig mdgliche Methode zur Beantwortung der Reize
die Fluchtreaktion ist, so dass er im Vergleich zu der JENNiNGSschen Konzep-
tion zweifellos einen wesentlichen Fortschritt bedeutet. Parallel zur Zunahme
unserer Kenntnisse bricht sich jedoch immer mehr die Erkenntnis Bahn, dass
es selbst mit Hilfe des hier angewandten Ordnungsprinzips nicht gelungen ist,
die mannigfaltigen Formen der Orientierungsreaktionen zu charakterisieren
und vor allem ihr Wesen zu erfassen [3].

Bei den Einzellern wird einerseits durch das Taxisschema K ahns nach
der Art der Reizbarkeit bzw. nach dem physiologischen Mechanismus der Orien-
tierung eine scharfe Scheidewand zwischen den einzelnen Reizbewegungen errich-
tet, die vielleicht Gberhaupt nicht existiert. Zumindest bei Paramecium konn-
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ten ndmlich im Laufe unserer Untersuchungen keine Reakticnsarten gefun-
den werden, die den Kriterien der Phobotaxien vdéllig entsprechen und daher
nur durch »Probieren« zum Ziele fihren. Zu dem Aktionssystem dieses Tieres
gehdren zwar auch verschiedene Varianten der stereotypen Bewegungsantwor-
ten (»Motorreflexe«), unter natirlichen Umgebungsverhéltnissen bringen indes-
sen auch diese das Tier in eine glnstigere Lage relativ zur Reizquelle, und Gbri-
gens ist auch ihre 6kologische Bedeutung gering. Andererseits wird im Sinne
der Taxislehre der Begriff der echten Richtungsbewegungen ausschliesslich
auf die Kategorie der dauernd gerichteten Reaktionsarten, wie z. B. der Geo-
und Galvanotaxis beschrankt, so dass gerade diejenigen kurzen Einstellbewe-
gungen unbeachtet gelassen wurden, auf denen die Raumorientierung des Tieres
in erster Linie beruht.

Wenn die bisherigen, allzu unvollstindigen Ergebnisse Uberhaupt einen
verallgemeinernden Schluss zulassen, dann ist bei Paramecium nach dem Me-
chanismus der physiologisch-ursédchlichen Entstehung in der Tat bloss eine
einzige Art der Orientierungsweisen verwirklicht.

Im Sinne der in der vorhergehenden [8] sowie in der vorliegenden Arbeit
begrindeten Vorstellung kdnnen ndmlich die sog. »Motorreflexe« (Dorsal-
abwendung, Zurickprallen, Ruckwartsschwimmen) nur als die oberen Grenz-
falle ein und desselben Reaktionsprozesses aufgefasst werden. Durch eine wei-
tere Verstdrkung der Reizintensitidt Uber eine gewisse Grenze hinaus wird die
ganz bestimmte Erscheinungsform der maximal auslésbaren Bewegungsant-
wort, ndmlich des Rickwé&rtsschwimmens in einer Rechtsschraube, Uberhaupt
nicht weiter verdndert. Uberschwellige Reize konnen nur die Ablaufzeit der
Reaktion verldngern. Von dieser vollstdndig ausgefiihrten Reaktionsform ab-
wérts gibt es aber mit der allmdhlichen Verminderung der Reizstdrke einen
stufenweisen Ubergang bis zu den allereinfachsten Vermeidungsreaktionen.
Alle diese von unterschwelligen Reizen ausgeldsten Teilhandlungen sind nur
als submaximale Reaktionen gedeutet worden, bei denen die gewdhnliche Schlag-
weise des gesamten lokomotorischen Apparates je nach dem Angriffspunkt
und dem Starkegrad des Reizes bloss partiell, u. zw. fallweise in anderen Kdrper-
gegenden, in wechselndem Ausmass und Umfang umgestellt wird. Es héangt
lediglich von der Reichweite der betreffenden Reizart ab, ob die so entstan-
dene Asymmetrie in der Verteilung der Triebkrdfte nur eine momentane Sto-
rung der gewodhnlichen regelméssigen Bahnform zeitigt oder ob sie — wie bei
der Galvanotaxis — eine ldngere Zeit andauert. — Die gefundene Reihe von
Ubergdngen zwischen den zwei Extremen in der Ausfihrungsintensitit der
Reizbeantwortung weist also darauf hin, dass diese beiden Reaktionsformen
nicht prinzipiell, nicht qualitativ, sondern nur gquantitativ voneinander abwei-
chen.

Was nun die Faktoren betrifft, die von Seiten des Infusors das raumorien-
tierte Verhalten bestimmen, scheinen — abgesehen vom jeweiligen physio-
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logischen Zustand — vornehmlich zwei physiologische bzw. strukturelle Eigen-
schaften des Organismus im jeweiligen Awusfall der Reizbeantwortung eine
Rolle zu spielen.

Die erste ist jene Ureigenschaft des Protoplasmas, dass es je nach dem
Wirkungsgrad des Reizes an jeder beliebigen Stelle des Kdrpers einmal nur
auf den Reizungspunkt beschrankt, ein andermal sich wiederum auf einem groé-
sseren Oberflachenbezirk dekrementiell ausbreitend und schliesslich, Gber einen
gewissen Schwellenwert des Reizes hinausgehend, in seiner ganzen Ausdehnung
in einen maximalen und langdauernden Erregungszustand gerédt. Als Folge
der &usseren Einflusse werden demzufolge die endogenen Erregungsimpulse,
die die koordinierte Zilientdtigkeit des Kdrpers priméar regulieren [6], fur eine
kiirzere odei ldngere Zeit partiell verédndert oder véllig verdrangt.

Dazu kommtnoch die Motilitdt sowie die Verteilungsdichte und Anordungs-
weise der Erfolgsorganellen an der Korperoberflaiche. Gunstige Verhéltnisse
in dieser Reziehung ermdglichen es, dass der lokomotorische Apparat auf alle
Erregungen, die in jeder beliebigen Kd&rpergegend im verschiedensten Um-
fang und mit der verschiedensten Intensitat auftreten, prompt und empfind-
lich zu reagieren vermag.

Dem Orientierungsprozess liegt also auch bei den Einzellern ein verwickel-
ter Zusammenhang einerseits zwischen der Struktur bzw. den Lebensvorgédngen
des Organismus und andererseits den Kraften der Aussenwelt zugrunde. Nur
der Gesamtheit der angefihrten Faktoren ist es zu verdanken, dass sich an-
statt des Probierverfahrens in gewissen Féllen bereits die rationelle, d. h. sich
der jeweiligen Situation plastisch anpassende Formen der Reizbenatwortung
in zahlreichen Varianten und in verschiedener Stdrke verwirklichen konnten
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NCCNEQOBAHNA ®UINOJIOTMN  BO3BYXXAEHWA
PECHUYHbIX VH®Y30PU

Y. fNaHHble K (punsvmonormm peakuum nobera [A>XKeHHWUHTca
M KDOU3NONOTMUN OPUEHTUPOBKWU B NONe paspgpaxeHuns

BTopaa asa Tunuueckoi peakumm nobera [>KeHHWHrca, Tak Ha3. BOPOHOUHOE ABU-
XeHMe Tena He OTHOCUTCSt K caMOl peakuuu, a MpeAcTaBisieT co6oi y)xe Hapy>XHOe MposiB-
NleHWe npouecca obpaTHoi perynsiumy. OcTanbHasi hasa peakuum nobera xe sBASeTCA Mak-
CUMaNbHbIM OTBETHLIM [BVKEHWEM Ty(eNnbKW : HOpam/IbHOE HamnpaB/ieHWe B3Maxa KaXpiol
0TAeNbHOW PECHUYKMN COBEPLLUEHHO U A/IUTeNIbHO MoBopaynBaeTcs. V13 3Toro crnefyet CTepeoTun-
Hbli XapaKTep peakumun, «<MOTOPHbIA pethsieKe», KOTOPbIA, OAHAK0,HECMOTPSA Ha 3TO,M MO MeHbLLEN
Mepe Mpu ecTeCTBEHHbIX YC/IOBUSAX Cpefpbl, NMPaBU/IbHO HanpaB/ieH B OTHOLLUEHWW WUCTOYHMKA
pasfpaxeHus.

BMecTO 3TOro MoSIHOCTbH OCYLLLECTB/IEHHOTO OTBETHOTO [BVDKEHWUSI MOAMOPOroBble pas-
LpaXkeHVs1 BbI3bIBAKOT pas/iMyHble Pa3HOBMAHOCTM YacTUYHbIX peakuuil. B Takux cnydasx
MM0CKOCTb B3Maxa PecHUYEK BPEMEHHO pas/inyHa Ha pas/IMYHbIX yYacTKax NMOBEpPXHOCTU Tena,
1 HanpaB/ieHWe B3Maxa PeCHUYEeK MOBOPaYMBAETCS B Pa3/IMYHONA CTeneHW. Camoe NpPoCcToe ABU-
YKEHWE OTKJ/IOHEHUS U AINTe/IbHOE 06paTHOe MjaBaHWe ABASKOTCA NMLb BEPXHUM U HUXHUM
npegenamum OAHOM W Toi Xe peakumn. O6LLeA (DM3MONOrMYECKOA OCHOBOW BCEX ABVKEHWUNA,
BbI3bIBaEMbIX pasfpaXkeHVeM, SIB/ISIETCA TO CBOWCTBO MPOTOM/a3Mbl, YTO OHA Ha /060 obnacTu
Tena MOXeT nonacTb B COCTOSIHWME BO36YXAEHMWS, cuna M pacnpocTpaHeHWe KOTOPOro 3aBUCUT
0T 3(h(heKTUBHOCTM M OT TOMKM HanajeHWUs pasfpakeHus. KoopavMHaUMOHHbIE UMMYNbCbI, Nep-
BUYHO PerynmpyoLiMe HopMasibHble [BUXEHUS pecHWYeK, B TeueHWe 6Gosiee UM MeHee ANU-
TEbHOr0 BPEMEHN MOAMMULMPYHOTCA WM e COBEPLUEHHO MNOAABASHOTCA BOJIHAMU BO30YX-
[LeHWS, BO3HWKAWOLWUMK BCMEACTBUE BHELLHUX pasfpaxeHWid.

X0oTs1 BCS KNeTKa Ty(eNlbKU MPOsiIBASET NPaKTUYeCKW OAMHAKOBYH UYBCTBUTE/IbHOCTb
K pasfpaXKeHMsiM, HO CO CTOPOHbI OpraHvMaMa, 61arogapsi BbiLLeynoMsiHyTOMY MPOCTOMY (hr3mo-
NIOTMYEeCKOMY MpoLeccy, W Aanee BCAeACTBUE MOABMXKHOCTU OPraHensioB [ABUXXEHUS, Tak e
KaK WU X pacnpefeneHns ¢ paBHOMEPHOW rycTOTOWM, BMeCTO 06CTOSATe/IbHOro MeTofa Mnpobo-
BaHUA OblM BbI3BaHbl MHOMOYUC/IEHHbIE BapuaHTbl U PSiA CTyNeHeli HeMmoCPeACTBEHHbIX, TO
€CTb paluoHabHbIX (OPM OTBETHbIX peakuuii Ha pasgpaxeHue. JANTeNbHOCTb «MOTOPHbIX
peth/ieKCOB» 3aBUCUT OT CU/bl HAAMOPOrOBOr0 pasfpaXKeHWsi, Bbi3bIBAIOLLEro pediekc, a Anu-
Te/l MOCTb YaCTUYHbIX peakumii — OT 0651acTh [eliCTBMA OTTa/IKMBAtOLLEro MoANoporoBoro
pasfpaxeHus.

STUDIES ON THE REACTIONS TO STIMULI IN THE CILIATE INFUSORIA

Y. On the physiological mechanism of the avoiding reaction
and of the orientation in space

The second phase of the typical avoiding reaction of the Paramecium as described by
Jennings, i. e. the conical rotation, is not a part of the reaction itself but subsequent to it ;
it is a ,,counter reaction” by which the ,,back regulation” manifests itself. The remaining phase
of the escape reaction is the maximum locomotive response of the animal which reacts to the
stimulus by a complete and lasting reversal of the normal ciliary beat. Hence the stereotyped
character of the reaction (,,motor-reflex”) which, given normal conditions in the surrounding
medium and with reference to the source of the stimulus, is nevertheless a purposeful directive
action.

Instead of such complete locomotive response various forms of partial reactions are elici-
ted by subliminal stimuli. The animal responds to such stimuli by temporarily changing the
plane of the ciliary beat on some part of the cell surface : the situation of this part, its extent
and the angle at which the said plane is turned depend on the nature and site of the stimulat-
ing agent. The most simple avoiding reaction and the steady retreat are but the two extremes
of one and the same reactive process. Physiologically, every kind of stimulated motion is based
on the phenomenon that stimuli induce a state of irritation in the protoplasm at any point of
the body, the intensity and range of the irritation being contingent upon the strength and the
point of attack of the stimulus. These waves of irritation induced by external stimuli have the
effect of partially modifying or completely suppressing for some time the co-ordinating im-
pulses that govern normal ciliary activity.
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Although, practically, the reception of the stimuli occurs uniformly over the entire sur-
face of the Paramecium ceil, the above-described simple physiological process in the organism,
as well as the motility and the evenly distributed density of the locomotor organelles have made
it nevertheless possible that, instead of the trial and error method, various forms and degrees
of direct, and thus rational, reactions to stimuli could be evolved. The duration of the ,,motor
reflexes” depends on the intensity of stimuli that are above the threshold, while that of the par-
tial reactions depends on the radius of action of the subliminal repulsive stimuli.

BELA PArducz, Budapest VIII, Baross u. 13., Ungarn.
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Zun-ammenfa.iHung

Die friheren Untersuchungen des Verfassers erbrachten den Nachweis, dass die mit
den Oxydationsverhéaltnissen zusammenhé&ngende Zilientatigkeit der Muscheln die wasserkla-
rende F&higkeit derselben in grossem Masse beeinflusst. Zwecks Studiums der Wasserklarungs-
fahigkeit der Muscheln wurde von dem Verfasser ein System ausgearbeitet, mit dessen Hilfe
er an den Muscheln Dreisscna polymorpha, Anodonta cygneu, Unio pictorum und Uniotumidus
die Wirkung der 3,4-Benzpyren -Injektionen studierte. Die 0,5 gr schweren Dxeissena erhiel-
ten 0,0002 mg, die Anodonta und Unio 0,001 mg Benzpyren in den Eingeweidesack. Die Wirkung
der wasserklarenden Féahigkeit erfolgte, neben blinden Versuchen, im Wege eines Vergleiches
mit Kontrollversuchen in Stadrke und Karmin enthaltendem triibem Wasser. Die Triubung des
Wassers wurde auf Grund eines vom Verfasser friher ausgearbeédteten Verfahrens mit Hilfe
einer Schriftprobe festgestellt. Aus den Ergebnissen der Untersuchungen ging hervor, dass wéh-
rend in den Kontrollversuchen samtliche Muscheln bereits innerhalb von 9—11 Stunden das
Wasser klarten, brachten die am schnellsten kldrende Dreissena am ersten Tage eine kaum nen-
nenswerte, und die Ubrigen Muscheln tGberhaupt keine Klarung zustande. Die Dreissena been-
digte die Wasserklarung nur in den Abendstunden des zweiten Tages, die Ubrigen Muscheln
erreichten dasselbe Resultat in den Frih- bzw. Mittagsstunden des vierten Tages. Die Unter-
schiede sind also derartig gross, dass aus ihnen mit vollem Recht auf die durch das Benzpyren
verursachte Abnahme der Wasserklarungsfahigkeit gefolgert werden darf. Dieser Umstand
weist darauf hin, dass durch die Injizierung von Benzpyren die Zilientatigkeit bzw. der ganze
Stoffwechsel der Muscheln in bedeutendem Masse beeinflusst wird. Die Methode durfte demzu-
folge geeignet sein, mit ihrer Hilfe die von den kanzerogenen Stoffen auf den ganzen Organis-
mus ausgelibte Wirkung von gewissen Gesichtspunkten aus studieren zu kénnen.

Beziglich des Wirkungsmechanismus der kanzerogenen Kohlwasserstoffe
wie Benzpyren, Methylcholanthren, Dibenzanthrazen, usw-, sind sich die For-
scher auch noch heute nicht einig. Einzelne betonen hauptsdchlich die lokale
Wirkung der Stoffe, wédhrend andere der Ansicht sind, dass es sich bei den kan-
zerogenen Kohlenwasserstoffen um den ganzen Organismus schédigende Stoffe
handelt und die Entstehung des Krebses das Ergebnis eines den Stoffwechsel
des ganzen Organismus in Mitleidenschaft ziehenden Vorgangs ist.

Nach unseren friheren Untersuchungen h&ngt die Intensitdt der wasser-
reinigenden Fahigkeit der Susswassermuscheln in erster Reihe von der Wirkung-
stdrke des die Mantelhdhle von innen bedeckenden Zilienepithels ab. Es ergab
sich also die Frage, ob im Falle einer Behandlung der Muscheln mit 3,4-Benz-
pyren, die infolge der Benzpyrenwirkung entstandene Stoffwechselverdnderung
bzwr. die damit zusammenh&ngende Zilientdtigkeit in der Mantelhdhle, in einer
Veranderung der wassereinigenden F&higkeit zum Ausdruck kommt.
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Bekanntlich verursachen die innere Manteloberflache der Muscheln, die
Kiemenblattchen und die Mundlappen bedeckenden Zilienepithelzellen in der
Mantelhéhle eine stindige Wasserstromung die von der branchialen Offnung
des Mantels, zwischen den Kiemenblédttchen, zu der auf derentgegengesetzten
Seite befindlichen Mund6éffnung und von hier sich zurickwendend, durch die
suprabranchiale Hohle, zur Kloakensyphondéffnung des Mantels fihrt. Die im
W asser suspendierten lebenden und leblosen Stoffe gelangen also in die Mantel-
hohle der Muschel und von da, falls sie als Nahrung nicht aufgenommen werden,
neuerdings in die Aussenwelt. Demzufolge kénnen wir uns die wasserreinigende
Wirkung der Muscheln theoretisch entweder so vorstellen, dass die im Wasser
befindlichen organischen Stoffe, Mikro- und Nannoplankton, als Nahrung
verwendet werden oder so, dass die durch die Mantelh6hle gewanderten, aber
nicht aufgenommenen Teilchen leichter sedimentieren. Die von uns im Biolo-
gischen Institut von Tihany, ferner an der Zoologischen Station von Neapel
durchgefihrten Untersuchungen erbrachten den eindeutigen Beweis [1, 2],
dass in der wasserkldarenden Wirkung der Muscheln die Verwendung des Mikro-
und Nannoplanktons als Nahrung, von untergeordneter Bedeutung ist und
praktisch nicht bertcksichtigt werden muss. Die wasserkldrende Fdahigkeit
ist das Resultat der innerhalb des Mantels vor sich gehenden lebhaften Wasser-
stromung, wodurch die rasche Sedimentation der suspendierten Stoffe ermdg-
licht wird. Die von uns durchgefihrten Untersuchungen bestdtigten, dass die
Dauer der Klarung bei den verschiedenen Seemuscheln (Ostrea, Mytilus, Litho-
domus, Modiola, Macira, Venus, Pecten, usw.) sowie bei den Stsswassermuscheln
von der Temperatur des Wassers, vom Sauerstoff- und Salzgehalt desselben und
von anderen Faktoren abhé&ngt, die in ihrer Gesamtheit wiederum die Intensi-
tat der Zilientdtigkeit der in der Mantelhdhle befindlichen Zelle bestimmen.

In unseren friheren Versuchen wurde die Bestimmung der W asserklarungs-
fahigkeit auf folgende Weise durchgefiuhrt : Die zur Untersuchung gelangenden
Muscheln wurden in gleich grosse Glasgefdsse gelegt. Als Versuchsflissigkeit
dienten 10 1nicht filtriertes Balatonwasser, zu dem 2 kg Sand und 50 ml einer
kalt geséattigten Karminlésung gegeben wurden. Nach grundlichem Schitteln
wurde die Flissigkeit so verteilt, dass sich Uber jeder Muschel eine gleich hohe,
ungefdhr einem halben Liter entsprechende Wassersidule befand. Die Gefdsse
wurden dann mit einer Glasplatte bedeckt und an vor Erschitterung tunlichst
gesicherten Orten gehalten, wo sie auch vor direkter Sonnenwirkung geschitzt
waren. Die Tiere blieben 24 Stunden in der Flussigkeit. Die Vorversuche ver-
folgten einzig den Zweck, die Tiere an die &usseren Umstdnde des Experiments
zu gewdhnen und ihnen Gelegenheit zu geben, sich in den abgelagerten Sand ein-
zunisten, bzw. den nIreissena-Musclieln, sich an der Glaswand entsprechend
festzusetzen. Am Tage des Versuches, frihmorgens wurde das Wasser mit Hilfe
eines Saugrohrs entfernt und in jedes Geféss vorsichtig wieder ein halber Liter
W asser getrdufelt, das jedoch schon keinen Sand mehr enthielt. Die Flissigkeit
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bestand also nur aus Balatonwasser und Karminlésung. Die Tribung bzw.
die Durchsichtigkeit der Flussigkeit wurde mit Hilfe einer hinter das Glasge-
fass gelegten Schriftprobe beurteilt. Bei der Durchsichtigkeitsprobe wurde eine
5 mm hohe, 60 mm lange schwarz und lichtblau gedruckte Buchstabenreihe
und eine 2 mm hohe, 5mm lange schwarze und lichtblaue Zahlenreihe verwendet.
Die Durchsichtigkeitsgrade erhielten die Numerierung VI—I. Es ergab sich
folgendes Bild. VI : die Schriftprobe ist nicht zu sehen, V : der Abstufungs-
unterschied der Buchstaben kann unterschieden werden, IV : die Buchstaben
sind zu entnehmen, doch nicht die Zahlen, Ill : Buchstaben und Zahlen sind
zu entnehmen, die Flussigkeit ist méssig getribt, Il : Buchstaben und Zahlen
sind gut zu entnehmen, in der Fllssigkeit ist nur mehr eine feine Tribung vor-
handen, | : die Flussigkeit ist vollkommen klar. Die Tribungsprobe wurde auch
mit einem Nephelometer kontrolhert. Die einzelnen Ablesungen wurden im
Laufe der Experimente in Tihany 1/4 und l/2stindig durchgefihrt. Aus den
Untersuchungen ging hervor, dass unter den Sisswassermuscheln die Exem-
plare der Dreissena die verhdltnismdssig starkste wasserreinigende Wirkung
austben. Genannte Muscheln konnten 500 ml Versuchsflussigkeit innerhalb
8 1/2—9 Stunden vollstdndig reinigen. Die Uniomuscheln beendigten die Reini-
gung des Wassers in 10 %, die Exemplare der Anodonta in 9% Stunden.

Im Besitze der mitgeteilten Angaben setzten w r unsere Versuche im Bio-
logischen Institut von Tihany fort. Als Kanzerogen verwendeten wir die 6lige
Lésung von 3,4-Benzpyren. Fir diesen Zweck wurden in 10 ml Oleum oliva-
rum 10 mg Benzpyren geldst. Dieser Losung entnahmen wir 1 ml, welche Menge
also 1 mg Benzpyren enthielt. Dieses 1 ml wurde mit 100 ml Oleum olivarum
verdinnt. Demnach entfiel auf 1 ml der Ldsung 0,01 mg Benzpyren. Von dieser
Lésung wurden den Exemplaren der Anodonta und den beiden Unioarten
0,1 ml den Wandermuscheln 0,02 ml injiziert, was soviel bedeutete, dass die
Exemplare der ersten Gruppe 0,001 mg, die der zweiten 0,0002 mg Benzpyren
erhielten. Die Dosierung wurde so durchgefuhrt, dass wir bei jeder einzelnen
Anodonta und Unio die Schale in gleicher Entfernung, oberhalb des Wirbels,
mit Hilfe eines Drillbohrers durchbohrten und den Stoff mit einer Tuberkulin-
Spritze in den Eingeweidesack injizierten. Um die Injektionsstelle und das Ein-
dringen des Stoffes in den Eingeweidesack entsprechend kontrollieren zu kénnen,
wurde der Injektionsstoff mit Tusche geférbt. Bei den Dreissena Individuen
injizierten wir den Stoff an der Eintritsstelle des Byssus. Die behandelten Mu-
scheln wurden vor dem Experiment zwei Tage lang beobachtet. Ein Teil der
Tiere ging zugrunde. Von 31 Exemplaren dei Dreissena blieben 16 am Leben,
von 9 Anodonta cygnea Muscheln ging nur eine zugrunde, von 5 Individuen der
Unio pictorum blieben alle am Leben, hingegen von 8 der Unio tumidus nur 5.
Von den am Leben gebliebenen Tieren wurden in den Vorversuchen 12 Dreissena
polymorpha, 8 Anodonta cygnea, 5 Unio pictorum und 4 Unio tumidus eingestellt.
Von diesen Tieren wurden endgultig 10 Individuen der Dreissena polymorpha,



der Tiere

Dreissena polymor-
pha Kontroll...

Dreissena polymor-
pha Versuch ...

Anodonta cygnea
Kontroll.........

Anodonta cygnea
Versucli.......

Unio pictorum
Kontroll.........

Unio pictorum
Versuch........

Unio tumidus
Kontroll............

Unio tumidus
Versuch........

* Die Versuche wurden an Dreissena am 6. August, an Anodonta und Unio am 8. August begonnen.
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5 der Anodonta cygnea, 3 der Unio pictorum und 3 der Unio tumidus in den
Versuch einbezogen. Bei sdmtlichen Versuchen wurden unbehandelte Muscheln
zur Kontrolle verwendet. Von den Kontrolltieren erhielten 5 Exemplare der
Dreissena, 3 der Anodonta cygnea und je zwei der beiden Unionrten 61 ohne
Benzpyren. Daneben wurde bei jeder Versuchsreihe ein blindes Experiment
ohne Muschel durchgefithrt, um auf diese Weise auch das Mass der spontanen
Sedimentation berucksichtigen zu kénnen. Die Versuche begannen am 6. Au-
gust mit der Dreissena-Muschel. Die Exemplare der Anodonta und der beiden
C/raioarten kamen am 8. August an die Reihe. Die beiden Versuchsreihen wur-
den deshalb zu verschiedenen Zeitpunkten eingestellt, weil uns die entsprechende
Anzahl von Glasgefdssen nicht zur Verfiigung 3tand. Doch eben infolge der
geringen Anzahl der Gefésse konnte die Kontrolle der Versuche mit grosster
Sorgfalt durchgefuhrt werden. Da den informativen Experimenten gemass
die Versuche l&nger als 24 Stunden dauerten, wurde das urspringliche Unter-
suchungsverfahren derartig modifiziert, dass wir fir die Versuche eine langsam
sedimentierende Flissigkeit verwendeten. Diese wurde so hergestellt, dass
wdr 5 1 Balatonwasser mit 25 g Orysa, wdhrend stdndigen Umrihrens, eine
Viertel Stunde lang kochten. Dann liessen wir die Fliussigkeit 24 Stunden lang
sedimentieren. Durch die vom Sediment abgegossene Flussigkeit liessen wir
eine halbe Stunde lang griundlich Luft stromen. Dann wurde die Flussigkeit
mit der bereits fertigen Karminldsung vermischt. Auf diese Weise erhielten
wir eine tribe rote Flussigkeit. Die Versuche wurden stindlich kontrolliert.

Die Versuche an Dreissena polymorpha wurden mit 0,5 gr schw eren Tieren
durchgefihrt. Die Auswahl der Tiere mit gleichem Gewicht bereitete keine
Schwierigkeiten, da uns fur diesen Zweck viele Tiere zur Verfligung standen.
Das Ergebnis der Versuche veranschaulicht Tabelle 1.

Aus dieser Tabelle geht hervor, dass die nicht behandelten Exemplare
der Dreissena von 8 Uhr frith bis 17 Uhr abends, also innerhalb von 9 Stunden,
das Wasser vollkommen reinigten. Dasselbe Resultat wurde bei behandelten
Tieren erst am 7. August, innerhalb von 42 Stunden, beobachtet, die Klarung
des Wassers nahm also bei diesen mehr als viermal soviel Zeit in Anspruch.
Die Resultate zeigen den Mittelwert der Wasserklarungsfahigkeit der zehn
Tiere. Es sei noch festgestellt, dass sich in den Werten keine wesentliche Ab-
weichung zeigte. Auffallend ist, dass wir auch bei den vor ungefédhr 20 Jah-
ren, unter &hnlichen Versuchsverhdltnissen durchgefiihrten Experimenten ein
den Kontrollversuchen &hnliches Resultat erzielten. Bei den mit Benzpyren
behandelten Tieren zeigte sich zwischen den einzelnen Versuchstieren kaum
ein Unterschied, so dass die Mittelwerte tatsachlich den Durchschnittswerten
entsprechen. So klérten z. B. am 7. August alle Tiere auf einmal bis 18 Uhr
abends das Wasser zur G&nze und um 8 Uhr frih zeigte sich bei allen Tieren eine
dem Grad 11l entsprechende Wasserkldrung. Auch darin zeigte sich bei allen
Tieren eine Ubereinstimmung, dass am 6. August, bis 17 Uhr, kein einziges
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die Klarung des Wassers begonnen hatte und im Vergleich zu den blinden Ver-
suchen zeigte sich keine Abweichung. Von den drei anderen Werten wies nur
je eine Muschel eine Abweichung auf und so nahmen wir als Durchschnittswert
den W ert der grossen Mehrheit der Tiere an.

Die Ergebnisse der mit der Anodonta cygnea durchgefiuhrten Kontroll-
versuche waren gleichfalls den Resultaten der friheren in Tihany ausgefuhrten
Versuche dahnlich. Bereits damals wurde schon darauf hingewiesen, dass die
Versuche mit der 0,5 gr schweren Dreissena zwar beweisen, dass die Wasser-
kldrungsfahigkeit bei den 50mal schwereren oder ein noch grosseres Kdérper-
gewicht aufweisenden Tieren flinfzigmal grdsser ist, aber solch ein grosser Un-
terschied beziiglich der Schnelligkeit der Wasserreinigung schon deshalb nicht
wahrscheinlich ist, weil die 0,5 gr schwere Wandermuschel in dem halben Liter
W asser unter viel gunstigeren Oxydationsverhéltnissen lebt, als die 25mal
und noch schwerere Anodonta in derselben Menge Wasser. Auf Grund der da-
maligen zahlreichen Versuche schien es unzweifelhaft, dass die wasserreinigende
Fahigkeit der Dreissena, wenn auch nicht in solchem Masse, dennoch bedeu-
tend grosser ist als die der Anodonta. Das wurde auch durch unsere gegenwér-
tigen Versuche bestdtigt. Aus diesen ging hervor, dass die mit Benzpyren be-
handelten Anodonia-Muscheln in den ersten 20 Stunden das Wasser Uberhaupt
nicht kl&rten. Auch in den ersten 12 Stunden des zweiten Tages zeigte sich —
im Vergleich zu den blinden Versuchen — nur eine sehr geringe Sedimentation
und die vollstindige Kldrung des Wassers erfolgte erst am Morgen des vierten
Tages.

Die Ergebnisse der Unio pictorum und der Unio tumidus-Yersuche stim-
men im wesentlichen mit denen der Anodonta (berein. Bei beiden Unioarten
zeigte sich in den ersten 20 Stunden keine wasserkldrende Wirkung, obwohl
in den Kontrollversuchen die Kldrung des Wassers im grossen und ganzen
der der Anodonta cygnea dhnlich war. Am 2. und 3. Tag waren die Ergebnisse
der wasserkldrenden Wirkung gleichfalls denen der Anodonta &hnlich und die
vollstdndige Klarung des W assers konnte nur in der Mittagsstunde des 4. Tages
festgestellt werden. Sowohl in den Anodonta als auch in den Unio-Versuchen
deuten die Resultate auf die Mittelwerte, wobei zu bemerken ist, dass das Er-
gebnis am ersten Tag bei allen Tieren Ubereinstimmte. Die Ubrigen Werte zei-
gen um so mehr das Resultat bei der Mehrheit der Tiere — bei zw'ei von drei
Tieren, bei vier von finf Tieren — weil die Unterschiede nur sehr gering waren.
Der letzte Wert zeigte bei samtlichen Tieren ein einheitliches Resultat.

Aus den Ergebnissen sdmtlicher Versuche kénnen wir also zur Feststel-
lung gelangen, dass die wasserkldrende Wirkung aller den Gegenstand der Un-
tersuchung bildenden Siusswassermuscheln nach einer Behandlung mit 3,4-
Benzpyren in grossem Masse abnahm. Es sei nochmals besonders hervorgeho-
ben, dass wdhrend in den Kontrollversuchen die Kladrung des Wassers bei sémt-
lichen Muscheln schon am ersten Tag, innerhalb von 9—11 Stunden erfolgte,
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war eine wesentliche wasserkldrende Wirkung in den ersten 20 Stunden bei
keiner einzigen der behandelten Muscheln zu beobachten. Selbst die am schnell-
sten kldrenden Dreissena-Individuen beendigten die Reinigung des Wassers
erst in den Abendstunden des zweiten Tages und bei den Ubrigen Muscheln
konnte dieses Ergebnis nur am 4. Tag beobachtet werden. Jedenfalls ist der
Unterschied zwischen den Kontroll- und den mit Benzpvren behandelten Tieren
so gross, dass die Erscheinung keinem Zufall zugeschrieben werden kann. Da
aber, wie aus unseren friheren Untersuchungen hervorgeht, die wasserklarende
W irkung sich stets proportional zur Zilientdtigkeit verhdlt, letztere hingegen,
wie unsere Versuche in Helgoland beweisen, mit dem Gaswechsel der Muschel
und so naturgemdéss mit dem Stoffwechsel in Verbindung steht, kann festge-
stellt werden, dass sich der Stoffwechsel der Muschel, infolge der Behandlung
mit Benzpyren, wesentlich verédnderte, ein Umstand, der die allgemeine Wir-
kung des injizierten Benzpyrens bestdtigt. Die hier beschriebene Methode ist
jedoch auch dazu geeignet, das Studium der von den kanzerogenen Stoffen
auf den Stoffwechsel ausgelbten Wirkung mit einer verhdltnisméssig ein-
fachen Methode zu ermdglichen. Es ist Aufgabe der Zukunft, die Wirkung
der verschiedenen kanzerogenen und nichtkanzerogenen Kohlenwasserstoffe
von diesem Standpunkt aus zu vergleichen.
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WCCNELOBAHUA LAEWCTBUA 3,4-BEH3MUPEHA
HA [OBYXCTBOPYATbLIE MOJITHOCKW

MpexHne nccnegoBaHNs aBTopa BbISBUAW, YTO BOAOOYMCTUTE/IbHAS CMOCOOHOCTb ABYX-
CTBOPYaTbIX MOJITIOCKOB B 60/bLUOI CTeneHW 3aBUCUT OT MepLaTelbHOM AesATeNlbHOCTU 3TUX
XXMBOTHbIX, CBSI3aHHOW C YC/IOBUSIMA OKMCMEHUSA. ABTOPOM Obln pa3paboTaH MeTog AN u3-
YUYEeHMs1 BOLOOYMCTUTENBbHOM CMOCOOGHOCTM [BYXCTBOPYATbIX MOIOCKOB. Npy momoum cBoero
MeToga OH wM3yyasl Ha Bupaax Dreissena polymorpha, Anodonta cygnea. Unid pictorum 1
Uni6 tumidus BAMAHUA WMHbeKuuMiA 3,4-6eH3nupeHa. Monnocks Buga Dreissena BecoM B
0,5 r nonyunnun 0,0002 mr , MONIKOCKN pPoAoB Anodonta M Unio 0,001 mr 6eH3nupeHa B
TynoBuuwe. WccnegoBaHua [elncTBUSI Ha BOAOOUUCTUTENbHYK CMOCOGHOCTL MPOBOAW/IUCH
nyTeM CPaBHEHMWS OYMLLEHWUS MYTHOWM, COAepyKallle Kpaxman M pacTBOp KapMuHa BOAbl, B
KOTOPOA Hax04W/INCb OMNbITHbIE UM KOHTPO/IbHbIE YXMBOTHbIE. YUNTbIBA/IOCb U CAMOOYMLLEHNE
MYTHOI BOfbl 6€3 XXMBOTHbIX. MyTHOCTb BOAbl Onpejenunacb paspaboTaHHbIM aBTOPOM YXKe
paHblLe MeTOA0M NpPobbl ACHOCTU WpudTa (SCHOCTL WPUGTa, BUAUMOr0 CKBO3b MYTHYIO BOAY,
HaxoAsylCsi B CTakKaHe, OnpedensieT cTerneHb MYTHOCTWU. W3 pe3ynbTaTOB MCCNef0BaHUiA
BbISICHN/10Cb, YTO B TO BPEMSA KaK B KOHTPO/IbHbIX OMbITax BCe MOJUIIOCKA OUYUCTUMN BOLY YXKe
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B TeueHume 9—11 vacoB, TO MO/IIOCKM Buga Dreissena, ounwatoume Bogy 6GbICTpee BCEro,
Hauyasm OUUCTKY BOAbl B TeUeHMEe CYTOK, a OCTa/lbHble MOJI/IIOCKU 33 3TOT CPOK BOBCE He OCy-
WeCTBUNN BOAOOUMLLEHVE. Monockn Buaa Dreissena  3aKOHUUAM OUUCTKY BOAbl NWLIb B
BEUYEPHME YacTbl BTOPOrO [HS, & OCTa/lbHble MOM/IIOCKM B YTPEHHME UK 06edeHHbIE Yachbl YeT-
BepToro AHs. TMpOSIBAANMCL HACTONbKO 3HAYMTE/IbHbIE OTK/IOHEHWS, YTO M3 HUX C MOMHbLIM
NpaBoM MOXHO f[eflaTh 3aK/0UYEHUSI 06 YMEHbLLEHUM CMOCOGHOCTU BOAOOUMCTUTE/IbHOW Cro-
COBHOCTM, BbI3BaHHOW GeH3MMPeHOM. PesynbTaTbl YKas3blBAlOT Ha TO, YTO BMPUCKUBAHUE 6eH3-
nMpeHa B 3HAYMTENbHOIM CTEMeHU BAMSIET Ha MepLaTeslbHY0 AesTeNbHOCTb, TO eCTb Ha 06LLMiA
06MeH BeLLeCTB ABYXCTBOPYATbIX MO/OCKOB. [aHHbIi MeTog, N0 BCeil BepPOATHOCTW, Npeno-
CTaB/sIeT BO3MOXXHOCTb M3yyaTb C M3BECTHOW TOUKM 3PEHUS [EMCTBUE KaHLEPOreHHbIX BELLECTB
Ha BEeCb OpraHu3m.

EFFECT OF 3,4-BENZOPYRENE ON FRESH-WATER MUSSELS

It was demonstrated by the author in the course of earlier investigations that the ability
of the Lamellibranchia to clarify water is greatly influenced by their ciliary activity which again
is connected with conditions of oxidation. A method has been elaborated by the author to study
the water-purifying ability of mussels. It was by means of this method that the effect of 3,4-
benzopyrene injected into the mussels Dreissena polymorpha, Anodonla cygnea, Unio pictorum
and Unio tumidus, was studied. The doses of benzopyrene introduced to the visceral sac of the
animals were 0,0002 mg in the case of the Dreissena polymorpha with a weight of 0,5 g, and
0,001 mg in the case of the Anodonla and the Uniés. Both the test animals and the untreated
controls were placed in water made turbid by solutions of starch and carmine : for the sake of
comparisons also blind experiments were run. Using a method elaborated by the author in pre-
vious experiments, the degree of the water’s turbidity was ascertained by means of the reading
test. While the controls completely clarified the water within 9 to Il hours, no clarification was
brought about on the first day by any of the test animals except the Dreissena which are known
to possess the quickest clarifying power. Complete clarification was not accomplished until the
evening of the second day by the Dreissena, and the morning and midday of the fourth day
respectively by the other treated mussels. The difference between the behaviour of the controls
and tests is therefore wide enough to allow the conclusion that benzopyrene diminishes the wa-
ter-clarifying power of the animals. Benzopyrene injections thus seem to exert a powerful in-
fluence on the ciliary activity or the entire metabolism of the mussels. The present method
appears therefore to be suitable for being used in studying certain aspects of the effect exer-
cised by carcinogens upon the whole organism.

Laszl6 Haranghy, Budapest IX, UllI6i at 93., Ungarn.
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Zusammenfassung

Es gelang solche Prodiscophrya-Klone zu finden, die, im Gegensatz zu dem zilienlosen
und zu jeder Bewegung unfahigen Mikrokonjuganten der Pr. collini einen mit Zilien versehenen
Mikrokonjuganten mit lebhafter Bewegung entwickeln, der sich von den vegetativen Schwaér-
mern nur durch seinen mehrfach kleineren Wuchs unterscheidet. Konstitutionell stimmt der
Makrokonjugant mit den vegetativen Individuen Uberein.

Es wurde festgestellt, dass sich die Basalkdrperchen der Zilien auf dem nackten Mikro-
konjuganten der Pr. collini in kurzen Reihen angeordnet entwickeln.

Aus einem Vergleich der vegetativen Schwarmer und der beiden Gcschlechtsschwarmer
geht hervor, dass der nackte Mikrokonjugant der Pr. collini, tber den bewimperten Mikrokon-
juganten hinweg, von den vegetativen Schwarmern abgeleitet werden kann. Daraus ergibt sich,
dass der Geschlechtsdimorphismus der Prodiscophryen keine sekundére, d. h. aus der Konju-
gation der entwickelten Individuen der isogamen Suktorien stammende, sondern eine primére
Erscheinung ist.

Die Entwicklung der vegetativen und sexuellen Formen erfolgt bei der neuen Prodis-
coplirya-Art mit derselben invaginativen Embryo-Bildung, wie bei der Pr. collini und auch die
Paarung ist eine oogamieahnliche innere Konjugation. Das Eindringen der Mikrokonjuganten
in den Korper des Makrokonjuganten ist ahnlich dem Eindringen des Schwarmers bei den para-
sitdren Suktorien und kann mit dem Funktionswechsel der Skopula erklart werden.

Bei beiden Prodiscophryen kann sich der Geschlechtsschwarmer in ein vegetatives Indi-
viduum verwandeln. Aus den mit den Nachkommen der Mikro- und Makrokonjuganten, ferner
der vegetativen Individuen durchgefihrten Versuchen geht hervor, dass die Konjugation in
jedem Fall innerhalb desKlons erfolgt. Paarungstypen (mating types) sind bei der Prodiscophrya
nicht anzutreffen.

Auch die neuen Untersuchungen bestéatigen, dass die Mikro- und Makrokonjuganten —
auf Grund des zwischen ihnen bestehenden konstitutionellen Unterschieds sowie des Verhal-
tens der sexuellen Vorkerne — als méannliche und weibliche Tiere und nicht als Hermaphrodi-
ten betrachtet werden mussen. (Diese Feststellung kann auch auf die isogame Konjugation be-
zogen werden.)

Der Geschlechtsdimorphismus und die Konjugation der Prodiscophrya
(Podophyra) collini Root sind bis heute das eigenartigste Beispiel fur die Ge-
schlechtsdifferenzierung und Paarung der Infusorien, ja vielleicht sogar samt-
licher Protozoen [13]. Das Geschlechtsleben dieser Protozoen verdient jedoch
nicht nur infolge seiner Besonderheit unsere Aufmerksamkeit, sondern auch
deshalb, weil wir dadurch zu einem sehr guten Untersuchungsobjekt in bezug
auf viele allgemeine biologische Probleme der Infusorien gelangen.

Untersuchungsinaterial und Methode

Das Einsammeln der Prodiscophrya collini ist meistens in solchen Gewaéssern leicht még-
lich, in denen viele Paramecien und kleine Holotrichen leben. In Szeged z. B. sind sie in Ver-
wesungsstoffe enthaltenden Gewaéssern fast stets zu finden (Cserepes Graben, Mindung des-
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Abflusskanals bei der Theiss). Als Nahrung werden Paramecien und Holotrichen (z. B. Tetra-
hymena) verwendet. Die Auslésung der Geschlechtsdifferenzierung und der Konjugation ver
ursacht meistens keine Schwierigkeit, denn nach reichlicher Futterung erscheinen — bei Ent-
zug der Nahrung — sehr schnell die Geschlechtsformen.

Die Herstellung der zu den Untersuchungen nodtigen mikroskopischen Préaparate wird
in grossem Masse durch den Umstand erleichtert, dass sich diese Protozoen hauptsachlich auf
der Oberflachenhaut der Kulturflussigkeit festsetzen. Die Nahrflissigkeit wird vorsichtig bis
zur Hohe des Geféasses eingefillt und indem wir mit dem Objekttrager die Oberflachenhaut
berthren, wird die Haut mit den darauf festgesetzten Protozoen an den Objekttrager geklebt.

Bei den gegenwadrtigen Untersuchungen geniugte es, die Eisenhaematoxylin-Methode
von Heidenhain und die FEULGEN-Methode, ferner das Versilberungsverfahren von Kiein
und Gelei—Horvath zu verwenden.

Die Frage des Gesclilechtsunterschiedes und der Differenzierung
bei den Prodiscophryen

Bei der Untersuchung der Geschlechtsdifferenzierung des Mikrokonju-
ganten der Prodiscophrya collini wurde die Beobachtung gemacht, dass die
Eigenschaften, die sie von dem vegetativen Schwéarmer unterscheiden, wenn
auch nur sehr selten, doch immerhin gewissen Schwankungen unterworfen
sind. Der mit einem kleinen Kd&rper und einer einzigen pulsierenden Vakuole
versehene mannliche Konjugant, der Uberhaupt kerne Zilien und eine nackte
Pellikula hat, ist manchmal auch mit einer schiitteren Ziliatur versehen (Abb.
la). Am Anfang des Kdorpers des Tiers sind insgesamt vier Zilien entwickelt.
Diese Zilien bewegten sich eine Zeitlang unbestimmt und brachen spéter, ohne
dass sich das Tier von der Stelle bewegt hétte, ab. Der in Abb. Ib gezeigte Schwér-
mer unterscheidet sich schon auf eine auffallendere Weise von den gewdhnlichen
Mikrokonjuganten. denn seine Ziliatur erinnert an das Zilienkleid des vegetati-
ven Schwérmers. Die Reihen sind genau so angeordnet, doch die Zilien viel
schitterer entwickelt. Eigenartigerweise bewegten sich jedoch die Zilien voll-
kommen ungeordnet und gaben dem Kdrper des Tieres so sehr keinen Schwung,

dass die Trennung von den Eltern auf dieselbe passive Weise — durch Ein-
schnirung der verbindenden Plasmabricke und langsame Verdinnung der
zuriickgebliebenen Pellikula — erfolgte wie bei der Trennung des vollig zilien-

losen ménnlichen Konjuganten. Die am hinteren Ende des Kdrpers sichtbaren,
nach der Trennung noch vorhandenen Pellikulareste erinnern an den dhnlichen
Charakter der zilienlosen Exemplare.

Die Mikrokonjuganten mit schitterer Ziliatur deuten darauf hin, dass
die Geschlechtsdifferenzierung nicht immer befriedigend ist. Zwischen dem
vegetativen, nicht geschlechtlichen und dem ménnlichen Schwdrmer kdénnen
auch Ubergangsformen in Erscheinung treten. Leider kann das Schicksal dieser
unbestimmt differenzierten Schwéarmer mit Hilfe von Klénkulturen nicht bis
zu Ende verfolgt werden, wir kénnen aber annehmen, da uns die diplopheno-
typische Geschlechtshestimmung der Prodiscophrya bekannt ist, dass sich
die Nachkommenschaft geschlechtlich normal differenziert.
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Zwecks weiterer Untersuchung der Geschlechtsdifferenzierung bei den
Mikrokonjuganten wurden im Frihling des Jahres 1955 aus den von den ge-
nannten Sammelpldtzen stammenden Populationen Klone gezichtet. Dazu
wurden wir in erster Reihe durch die Beobachtung veranlasst, dass in einer
der Populationen — nach Entzug der Nahrung — den der vegetativen Ver-
mehrung dienenden Schwé&rmern vdéllig &hnliche, doch bedeutend Kkleinere
Schwdarmer erschienen. Gleichzeitig mit dem Erscheinen dieser Schwérmer
konnten am oberen Teil von vielen Individuen der entwickelten Tiere kugel-
formige Organismen beobachtet werden, die manchmal ebenfalls kleine Schwér-

Abb.lI. Die nicht ganzlich differenzierten Mikrokonjuganten von Prodiscophrya collini. 1000 x

mer entwickelten. Es ergab sich nun die Frage, ob es sich hier um Parasiten
oder um Entwicklungsformen des Geschlechtslebens handelt.

Die Untersuchung der Klone erbrachte den Nachweis, dass der kleinge-
wachsene Schwéarmer mit dem zilienlosen Mikrokonjuganten der Prodiscophrya
collini homolog ist. Er entspricht dem Mikrokonjuganten einer anderen Prodis-
cophrya-Art. Dies wird durch folgende Beobachtungen bestatigt.

1. Ihr Auftreten erfolgt in derselben Reihenfolge. Sie erscheinen in der
Kultur, nachdem die Bildung der vegetativen Schwdarmer aufgehdrt hat. Wird
dann — nach reichlicher Futterung — die Nahrung entzogen, so beginnt, dhn-

lich wie im Falle der urspriinglichen Pr. collini, die massenhafte Bildung der
vegetativen Schwdrmer. Dem Erndhrugszustand entsprechend entwickeln
die gestielten Tiere bei der Prodiscophrya collini 1—3 Schwdarmer. Die zilien-
losen Mikrokonjuganten erscheinen meistens zu dem Zeitpunkt, wenn die Schwér-
merbildung bereits vollig aufgehdrt hat. Dann beginnt die Konjugation. Bei
der neuen Prodiscophrya-Art entwickeln sich zuerst gleichfalls die grossen vege-
tativen Schwéarmer, aber sporadisch treten recht bald auch die kleinen Schwar-
mer in Erscheinung. lThre Anzahl nimmt allmédhlich zu, bis schliesslich die gro-
ssen Schwdrmer verschwinden. Ein bis zwei Tage lang sind in der Kultur fast
ausschliesslich nur die kleinen Schwérmer zu sehen.
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2. Zwischen dem Mikrokonjuganten und dem vegetativen Schwéarmer
der Pr. collini besteht der Unterschied nicht nur im unbedingten Mangel der
Ziliatur, sondern auch in der Kdorpergrésse. Betrug z. B. in einer Population
die durchschnittliche Grosse des Schwéarmers 30x80 /r, so betrédgt die des Mikro-

Abb. 2. Prodiscophrya collini mit unbewimpertem Mikrokonjuganten (a—c) und Prodiscophrya
mit bewimpertem Mikrokonjuganten (d—f). Das entwickelte Exemplar (a, d), ihr vegetativer
Schwarmer (b, e) und Mikrokonjugant (c,-f). 500 X

konjuganten in derselben Population 14x25 fi. Unter gleichen Bedingungen
erreicht der obere Grenzwert der Kdérpergrisse der Mikrokonjuganten niemals
die unteren Grenzwerte der vegetativen Schwéarmer. Die Schwéarmer sind durch-
schnittlich mindestens zweimal so gross, Ubertreffen dementsprechend im Kor-
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pergewicht mehrfach die mannlichen Konjuganten. Bei der neuen Prodiscophrya-
Art finden wir dieselben Grossenverhéltnisse wie bei der Pr. collini. Auch hier
ist der vegetative Schwéarmer wenigstens zweimal grdsser als der geschlecht-
liche. (z. B. der vegetative Schwérmer 25 X 65 p, der geschlechtliche Schwéarmer
10x20 p).

3. Unsere Untersuchungen beweisen, dass die kleinen bewimpertem Schwér-
mer, &hnlich wie die unbewimperten, die Aufgabe der Mikrokonjuganten er-
fullen kénnen. In dieser Hinsicht war es schwer zu einer entsprechenden Er-
kenntnis zu gelangen. In den ersten Populationen wurde — so zahlreich auch

Abb. 3. Der vom Muttertier nicht getrennte Schwarmer entwickelte nach der Umwandlung
einen Mikrokonjuganten. 500 x

die kleinen Schwarmer waren — weder das Eindringen in den Kdérper des Mak-
rokonjuganten beobachtet, noch innerhalb desselben der Mikrokonjugant
festgestellt. Dennoch beweisen die an Klonen durchgefiuhrten Beobachtungen,
dass die kleinen Schwarmer fahig sind, die Aufgabe der Mikrokonjuganten zu
Ubernehmen.

Der Geschlechtsunterschied zwischen dem Makro- und Mikrokonjugan-
ten zeigt in der neuen Prodiscophrya-Art zwar einen anderen Charakter, ist
aber genau so auffallend wie bei der Pr. collini. Der Makrokonjugant ist den
vegetativen Tieren vollkommen &hnlich. Ein gewisser relativer Unterschied
kann darin festgestellt werden, dass das Protoplasma der Makrokonjuganten
gewdhnlich dunkler ist und mehr Nahrungskdérnchen enthélt als die Tiere, die
die Mikrokonjuganten bilden. Die kleinen Schwdrmer haben stets ein durch-

8 Acta Biologica VII/1.
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seheinendes Plasma, selbst auch dann, wenn das Muttertier mit Nahrungs-
kérnchen prall voll ist.

Diesbezuglich kann keine bestimmte Regelmdssigkeit festgestellt wer-
den, mit der wievielten Zellteilung — nach Einstellung der Fltterung — die
Bildung der kleinen Schwérmer beginnt. Dies ist teilweise ganz natirlich, da
die vegetativen Individuen bei der Einstellung der Nahrungszufuhr verschiede-
nen Alters sind und verschiedene Grade der Entwicklung aufweisen. An isolier-
ten Individuen kann die Reihenfolge in der Entstehung der grossen und klei-
nen Schwérmer gut beobachtet werden. Auch ohne Isolierung wird dies oftmals
durch jene Beispiele deutlich veranschaulicht, in denen sich die Schwérmer
von den Eltern nicht trennen, sondern die pellikuldre, manchmal sogar auch
die protoplasmatische Verbindung beibehaltend, neue Schwé&rmer entwickeln.
Abb. 3 zeigt, dass sich der erste Schwérmer, die Verbindung mit dem M utter-
tier bewahrend, verwandelte und einen Stiel bildete. Aus diesem ersten Nach-
kommen entwickelt sich bereits ein kleiner Schwéarmer. Solche Beispiele kénnen
oft beobachtet werden und zeigen, dass die Mikrokonjuganten in erster Reihe
aus den Nachkommen der vegetativen Individuen entstehen, wéahrend sich die
vegetativen Individuen auch unmittelbar in Makrokonjuganten verwandeln
kénnen. So ist es zu verstehen, dass die den kleinen Schwarmer entwickelnden
Tiere meistens ein besser durchscheinendes Plasma haben als die Makrokonju-
ganten selbst. Oftmals entwickelt nicht der zweite, sondern der dritte oder vierte
Nachkomme die kleinen Schwarmer.

Das in Abb. 3 gezeigte Beispiel ist sehr hdufig. Oftmals finden wir gruppen-
weise solche Tiere, an deren oberem Teil, meistens ein wenig seitlich, grosse oder
kleine, kugel- oder birnenfédrmige Organismen hervortreten. Wé&ren uns die
einzelnen Phasen der Embryoentwicklung nicht bekannt, kénnte man an eine
&dussere Knospenbildung denken, doch noch viel eher kénnte man diese ab-
normen Bildungen und die zuriickgebliebenen Nachkommen als Parasiten
betrachten. Ohne Kenntnis ihres Entstehens gleichen sie — besonders wenn
sie mit der breiten Protoplasmabriicke in Verbindung blieben — den im ausge-
bildeten Zustand sich paarenden Suktorien.

Die ohne Trennung vor sich gehende Verwandlung der Schwarmer kann
nicht ausschliesslich als eine Folge der Uberernadhrung betrachtet werden. Ver-
bunden mit den Elterntieren, die ein durchscheinendes Plasma haben, kénnen
die vegetativen Schwarmer ebenso bestehen wie die Mikrokonjuganten.

Bei der neuen Prodiscophrya-Ait mit bewimpertem Mikrokonjuganten
besteht die sich vererbende Neigung, dass der Schwé&rmer hdufig mit dem Kor-
per des Muttertiers in Verbindung bleibt. Diese Anomalie, die bisher in allen
Klonkulturen beobachtet werden konnte, kann auch bei 5—30% der Nach-
kommenschaft auftreten.

Die kleinen Schwérmer entwickeln sich genau so mit Invagination wie
die die vegetative Vermehrung sichernden Schwérmer. Die Einzelheiten der
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invaginativen Schwéarmerbildung stimmen im wesentlichen auch hier mit der
Schwérmerbildung der Prodiscophrya collini Gberein [13, 14]. In der Entwick-
lung der bewimperten und unbewimperten Mikrokonjuganten bedeutet nur
das Vorkommen oder das Fehlen der Ziliatur einen Unterschied, in dem schlauch-
artigen Einwachsen des Ektoplasmas besteht kein Unterschied.

Die Art und Weise, wie der fertige Embryoschlauch ins Freie gelangt
ist auch hier der Austilpung des eingestilpten Handschuhfingers &hnlich.
Die Trennung der kleinen Schwéarmer stimmt mit der der grossen U{berein,
doch unterscheidet sie sich von der der zilienlosen Mikrokonjuganten [13],

Abb. 4. Die innere Konjugation der Prodiscophrya collini im Zustand vor der Vereinigung der
sexuellen Pronuklei. In beiden Konjuganten ist nur je ein Vorkern zu sehen, da die anderen zwei
tiefer liegen. Nuklealfarbung. 500 X

weil nach der schnellen Trennung am hinteren Teil des Schwéarmers keine Pelli-
kulafdden Zurlckbleiben.

Um die Ursache des geschlechtlichen Dimorphismus der Schwarmer zu
erforschen, untersuchten wir, indem wir auch an die ortliche determinierende
Wirkung des Kdrpers des Muttertiers dachten, ob der zilienlose Mikrokonju-
gant der Pr. collini auf einer anderen Region des Muttertiers ensteht als der
bewimperte Schwarmer. Es ist leicht vorstellbar, dass einzelne Kdrperregionen
des entwickelten Tieres zur Ausbildung von bewimperten Nachkommen, an-
dere hingegen nur zu einer solchen von unbewimperten, vielleicht sogar von
Nachkommen ohne Basalkdrperchen fahig sind.

Unsere Untersuchungen bewiesen jedoch, dass sowohl der mit Zilien
versehene als auch der zilienlose Schwéarmer von einer &hnlichen Kdrperregion
stammen. Von einem determinierten biologischen Unterschied der Invagina-
tionsstelle kann also nicht die Rede sein. Auf dem zilienlosen Mikrokonjugan-
ten ist nur die Ausbildung der Zilien verhindert. Die Basalkdrperchen entste-
hen und ordnen sich in Reihen an (Abb. 5). Diese Hemmung ist nur mit einer
Geschlechtsgeneration verbunden, ein auch deshalb merkwirdiger Umstand,
weil die Geschlechtsbhestimmung phenotypisch ist. Die Hemmung ist von vor-

8*
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Ubergehender Art, da auch die zilienlosen Schwarmer f&hig sind, sich in Tiere
mit Saugtentakeln zu verwandeln. Die letzteren entwickeln neuerdings, ob-
wohl sie bereits der dritten zilienlosen Generation entsprechen, im Fé&he einer
befriedigeden Erndhrung, mit Zilien versehene Schwérmer. Offenbar ist es ge-
rade die physiologische Verdnderung der Geschlechtsdifferenzierung, die hem-
mend wirkt, doch nur bei der Pr. collini, denn bei einer anderen Art, die wir
unter dem Namen Pr. endogama in einer folgenden Arbeit ausfiihrlicher beschrei-
ben werden, ist auch der Mikrokonjugant mit Zilien versehen. Nur mit Hilfe
einer erfolgreichen Kreuzung der beiden Arten kann festgestellt werden, ob die
Zellkerne bei der Bestimmung des Dimorphismus der Schwarmer und Konju-
ganten eine Rolle spielen.

Abb. 5. Zilienloser Mikrokonjugant vom Prodiscophrya collini. Versilberung nach kK rein.
Die Kornchenreihen zeigen Zilien nicht entwicklende Basalkérperchen. 1000 X

Bei den Prodiscophyren entwickelt dasselbe Muttertier, dem jeweiligen
physiologischen Zustand entsprechend, bewimperte und unbewimperte Schwér-
mer. Vielleicht ist dies der Grund, weshalb es nicht mdglich ist eine Relation
zwischen dem Dimorphismus und der Bildungsstelle der Schwéarmer zu finden.
Es wiurde sich lohnen, diese Mdglichkeit an einem anderen Beispiel, bei dem
marinen Tachyblaston ephelotensis, zu untersuchen. Hier ist ndmlich sowohl
die mit Zilien versehene als auch die zilienlose Generation geschlechtslos, doch
aus der Beschreibung von Grer1 [7] kann darauf gefolgert werden, dass sich
die bewimperten Schwarmer aus der zur Schwéarmerzeit mit Zilien versehenen
Region des Muttertiers, die zilienlosen hingegen aus dem entgegengesetzten
Teil des Muttertiers entwickeln, was eine Folge der jeweils anders angeordne-
ten Anhaftung der Eltern ist.

Die Konjugation

Den Beginn der Konjugation, die ersten Momente der Vereinigung der
Mikro- und Makrokonjuganten, konnten wir nicht beobachten. Ebendeshalb
waren wir lange Zeit der Ansicht, dass die kleinen Schwéarmer, obwohl homolog,
mit den Mikrokonjuganten nicht identisch sind, sondern die ménnlichen Tiere,
&hnlich wie bei der Pr. collini, auch hier unbewimpert sind. Zilienlose Schwér-
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mer traten jedoch — wahrend der Beobachtung von zahlreichen Klonkultu-
ren — Kkein einziges Mal in Erscheinung. Gegen eine solche Rolle des Schwér-
mers spricht auch unsere Erfahrung, wonach in allen Féallen, in grosser Ent-
fernung von der Ubrigen isolierte ,Paare” beobachtet werden konnten, deren
Vereinigung, mit Hilfe eines zilienlosen Mikrokonjuganten, gerade wegen der
grossen Entfernung, unmdoglich war. Ein zilienloser Mikrokonjugant ist jeder
Bewegung unfdhig, kann nur in der unmittelbaren N&he seines Entstehens mit
dem Makrokonjuganten in Berihrung kommen. Zu einem fur sich allein ent-
fernt gelagerten Makrokonjuganten kann der Mikrokonjugant nur in der Form
eines bewimperten Schwdarmers gelangen.

Wir nahmen Versuche vor. um festzustellen, ob der grosse sexuelle Unter-
schied mit einer chemotaktischen Wirkung zwischen den sich sehr lebhaft be-
wegenden Schwédrmern und dem unbeweglichen Makrokonjuganten verbunden
ist. Nach den bisherigen Untersuchungen ist das Resultat mehr als zweifelhaft.
Die Schwé&rmer sammeln sich nicht um den Korper der sessilen Tiere. Sie bewegen
sich ziellos in der Kulturflussigkeit. Wenn auch manchmal auf den gestielten
Tieren, aus deren Reihen die Makrokonjuganten stammen, mehrere zu beobach-
ten sind, Ubertrifft ihre Anzahl kaum die Verhéaltniszahl der im Wasser frei
schwimmenden Schwérmer. Der Unterschied kann hdchstens als eine thigmo-
taktische Wirkung gewertet werden. Finley beobachtete bei den Peritrichen
eine chemotaktische Anziehung [5].

Die Anfangsphasen in der Konjugation der Pr. collini kédnnen in jeder
Variante leicht beobachtet werden. Obwohl Mir die Einzelheiten des Eindrin-
gens des bewimperten Mikrokonjuganten noch nicht beobachteten, ist es sicher,
dass sich dieser Vorgang nicht wesentlich von dem des unbewimperten unter-
scheidet. Nach Eindringen rundet er sich ebenso ab, wie der unbewimperte und
die Konjugationsverdnderungen der Zellkerne stimmen, soweit wir bisher beo-
bachten konnten, in allen Einzelheiten (berein. Nach der Vereinigung der
Mikronuklei desorganisiert sich der Mikrokonjugant und wird — zu einer ein-
zigen Nahrungsvakuole geworden — in seiner Gdnze vom Kdrper des Makro-
konjuganten resorbiert. Die Untersuchungen beziglich der Verdnderungen der
Zellkerne sind noch nicht beendet. Die bisher beobachteten Einzelheiten sind
denen der Pr. collini &hnlich. Es sei hier neuerlich auf einen der bezeichnendsten
Teile in der Konjugation der Pr. collini hingewiesen. Die sexuellen Vorkeme
vereinigen sich bei dem Ektoplasma des Mikrokonjuganten und die beiden aus
der Vereinigung stammenden Synkarione gelangen in das Plasma des Makro-
konjuganten.

Die Abb. 4 zeigt die sexuellen Kerne vor der Vereinigung. Hier ist nur
je ein sexueller Pronukleus zu sehen, da die anderen tiefer gelagert sind. Nach
der Entwicklung der Synkarione teilen sich beide Kerne auf einmal. Von den
so entstandenen vier Kernen verwandelt sich einer in einen Makronukleus,
drei hingegen vermehren sich als Mikronuklei durch weitere Teilungen. Im Ver-
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halten der Chromatin-Kdérnchen stimmt die Entwicklung des Grosskerns mit
der der Pr. collini Gberein. Die erste Beschreibung kann mit einer neuen An-
gabe ergé&nzt werden. In der Entwicklung der Plazenta kann n&mlich auch
hier das Stadium festgestellt werden, das von Grell [7, 8, 9] bei der Ephelota
beobachtet wurde und das durch die zweifache oder hohere polyploide Erschei-
nung, endomitotische Vermehrung der im Kernraum verteilten »Chromosomen«
charakterisiert wird.

Die Frage der Paarungstypen (mating types) bei den Prodiscophryen

Diese Frage bedeutet gleichzeitig auch, ob sich die Konjugation innerhalb
der Klonkulturen oder nur zwischen gewissen Klonen verwirklicht. Schon im
Jahre 1935 wurde diese Frage bei der Pr. collini untersucht. Nach dem Ergebnis
gelang uns innerhalb des Klons in allen Fé&llen eine Konjugation auszuldsen,
sei das Ausgangsindividuum des Klons der zilienlose Mikrokonjugant, oder
das die Mikrokonjuganten erzeugende Muttertier oder der Makrokonjugant.
Zum selben Resultat gelangten wir bei der Untersuchung der Klone der neuen
Prodiscophrya-Art. In allen Féllen erfolgte die Konjugation mit Sicherheit
innerhalb des Klons. Die bewimperten Mikrokonjuganten verhalten sich &hn-
lich wie die unbewimperten. Alle Mikrokonjuganten, die an der Konjugation
nicht teilnehmen — bei 20—22° C entwickeln sich die kleinen Schwarmer in
sehr grosser Anzahl, aber 95% und noch mehr sind an der Konjugation nicht
beteiligt — runden sich ab, ohne einen Stiel zu bilden. Nach der Abrundung
entwickeln viele von ihren 1—2 Tentakel. Mit kleinen Holotrichen gefittert
(z. B. Glaucoma) wachsen sie langsam und vermehren sich mit vegetativen
Schwéarmern, um schliesslich, nach Erzeugung der Geschlechtsformen, zu kon-

jugieren.

W ir versuchten, bisher jedoch erfolglos, zwischen den beiden Prodis-
cophryen — der Pr. collini mit unbewimpertem mé&nnlichem Konjuganten und
der neuen Prodiscophrya-Art mit bewimpertem Konjuganten — eine Paarung

auszuldsen. Die Versuche wurden vorldufig nur in einer Richtung durchgefihrt.
Die Pr. collini wurde als Makrokonjugant verwendet und zwar so, dass wir
die gestielten Individuen, um das Eindringen des eigenen zilienlosen ménnlichen
Konjuganten zu verhindern, nur sporadisch, in entsprechender Entfernung
voneinander beliessen. In das derartig vorbereitete Gefdss wurden mehrere
Tage lang bewimperte mannliche Konjuganten reichlich gelegt. Diese zeigten
sich im Vergleich zu ihrem Klon verhdltnisméssig h&ufiger auf der Kdrperober-
flache der mit Tentakeln versehenen Individuen der Pr. collini, manchmal blie-
ben sie auch daran haften, aber ein Eindringen wurde bisher nicht beobachtet.
Sie rundeten sich ab, ohne das Eindringen versucht zu haben.
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Einige allgemeine Fragen der Konjugation

Ursprung des Geschlechtsdimorphismus und der inneren Konjugation
bei den Prodiscophryen

In allen verldsslich bekannten F&llen, gleichgultig ob die Paarung der
Suktorien eine partielle (die Konjuganten trennen sich spéter) oder eine voll-
stdndige (die Konjuganten vereinigen sich endgultig) gewesen, wurde zwischen
den Paarungspartnern ausser dem Grdssenunterschied kein anderer Unterschied
festgestellt. Collin [2] dachte bei der Beschreibung der Konjugation der Eplie-
lota gemmipara an die Mdglichkeit, dass der Mikrokonjugant als frei schwim-
mender Schwédrmer den Makrokonjuganten aufsucht. Demgegeniber stellte
jedoch Grell [9] fest, dass es sich bei beiden Paarungspartnern um gestielte
entwickelte Tiere handelt und der Mikrokonjugant sich bei der Paarung von
dem Stiel loslést. Gonnert [6] erwdgt im Zusammenhang mit der Konjugation
der Dendrosoma radians denselben Gedanken, ohne ihn glaubhaft machen zu
kénnen. Nach unseren eigenen Beobachtungen konjugiert auch die Trichophrya
epistylidis in entwickeltem Zustand. Allerdings gehdrt diese Art zu den einfach-
sten Dendrosomiden.

Die Podophryen, die nach den Parapodophryen die einfachsten Suktorien
darstellen, konjugieren ebenfalls in entwickeltem Zustand und zwar so, dass
sich die Paare nachher voneinander trennen. Die Prodiscophryen sind auf
Grund der Konstitution des entwickelten Tieres die primitivsten Discophry-
den. Diesbezuglich ist jedoch nicht die geringste Spur zu finden, dass in der
Familie der Discophryiden eine andere Paarungsweise als die Konjugation
der entwickelten Tiere Vorkommen wiirde. Collin untersuchte ziemlich viele
Einzelheiten in der Konjugation der Discophrya elongata. Seiner Ansicht nach
konjugieren bei dieser Art nur entwickelte Individuen. Bei der D. astaci konn-
ten auch wir in einem Fall die Paarung von entwickelten Individuen beobach-
ten. Beziiglich der Paarung der ubrigen Discophryiden stehen uns keine An-
gaben zur Verfligung, doch gehdren die beiden erwé&hnten Arten nach den Pro-
discophryen zu den einfachsten. Demnach zeigen, wie aus den noch lickenhaf-
ten Angaben hervorgeht, selbst die ndchsten verwandten Arten keinen Uber-
gang zu dem Geschlechtsdimorphismus der Prodiscophryen. Solange uns nur
die Konjugation der Pr. collini bekannt war, konnte daran gedacht werden,
dass die Zilienlosigkeit des Mikrokonjuganten von der Konjugation der entwickel-
ten (zilienlosen) Tiere abgeleitet werden kann. Die Prodiscophrya mit bewim-
pertem Konjuganten beweist jedoch, dass die Geschlechtsrolle der Schwérmer
hier nicht sekundérer, sondern primdrer Art ist. Der unbewimperte Mikrokon-
jugant stammt zweifellos vom bewimperten ab. Das wird nicht nur durch die
Anwesenheit der Skopula bewiesen, sondern vor allem durch unsere Feststel-
lung, wonach die Basalkdrperchen der Zilien mit Versilberung auch auf dem
zilienlosen Tier nachgewiesen werden kénnen (Abb. 5). Hinter der Skopula
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befinden sich 4—6 Doppelreihen von Basalkdrperchen, in derselben Reihen-
folge wie bei dem Schwéarmer mit Zilienkleid. Der Hauptunterschied zwischen
beiden besteht darin, dass die zilienlosen Basalkdrperchen nicht in so langen
Reihen auseinander wandern wie die mit Zilien versehenen. Das ist aus dem
Gang der Entwicklung zu verstehen, denn die Ziliatur erscheint bereits am
Anfang der Entstehung des Embryoschlauches, wahrend sich die Basalkdrper-
chen und die Kdrnchenreihen gleichzeitig mit dem Wachstum der Zilien immer
mehr entfernen. Wahrscheinlich ist es gerade die Entfaltung des Rhythmus
in der Zilienbewegung, die die endglltige Anordnung der Basalkdrperchen und
der Zilienreihen bestimmt. Hier entwickeln sich keine Zilien, weshalb es zu kei-
nem vollstindigen Auseinanderwandern der Basalkdrperchen und der Reihen
kommt. Das Abnehmen der Korpergrdosse und der Ziliatur zeigt den Weg der
phylogenetischen Differenzierung des unbewimperten Mikrokonjuganten der
Pr. collini. Die Stationen dieses Weges sind : bewimperter grosser vegetativer
Schwéarmer, kleiner bewimperter Schwéarmer (Mikrokonjugant), kleiner unbe-
wimperter Schwarmer (Mikrokonjugant). Der extreme Geschlechtsunterschied
stammt also nicht sekunddr, aus der isogamen Konjugation der entwickelten
Tiere, sondern primé&r, von den auf die bewimperten Ahnen der Suktorien wei-
senden Schwérmern.

Der zilienlose Mikrokonjugant ist z. B. ein eigenartiger Gegensatz zu dem
Geschlechtsschwédrmer der Chlamydomonas. Nach den Untersuchungen von
Moewus entwickelt die unbegeisselte Chlamydomonas unter Einwirkung eines
bestimmten Faktors ihre Geissei und verwandelt sich in einen begeisselten
Schwdrmer. Die Geschlechtsdifferenzierung erfolgt nur danach. Bei der Pr.
collini geht die Zilienentwicklung nicht der Geschlechtsdifferenzierung voran.
Die Zilienlosigkeit ist vermuthch die Folge einer Mutation von der nur der
Geschlechtsschwérmer betroffen wird.

Der zwischen den beiden Prodiscophryen bestehende Unterschied ist
mehr als eine einfache Mutation, denn die beiden Arten weichen auch in den
von der Geschlechtsform unabh&ngigen Eigenschaften voneinander ab. Abb.
2 veranschaulicht die relativen Unterschiede des Stiels der Kdrpermasse, sowie
die Unterschiede in den Massen und in der Form der vegetativen Schwérmer.
Mit diesen Unterschieden beschéaftigen wir uns an anderer Stelle eingehender.
Hier sei nur noch soviel erwdhnt, dass der vegetative Schwarmer der neuen
Prodiscophrya-Art zur Missbildung neigt und sich oftmals vom Kdrper des
M uttertiers nicht trennt. Die entwickelten Tiere unterscheiden sich auch in
der Erndhrung bzw. in der Auswahl der Nahrung. Das eine (Pr. collini) nédhrt
sich gleichermassen von Paramecium und kleinen Holotrichen, das andere
hingegen ist nicht fahig das Paramecium dauernd festzuhalten, weshalb sein
Verbreitungsgebiet enger ist. Bisher konnten wir das Tier nur einmal im Cserepes-
sor-Graben einsammeln. Es wird mit kleinen Holotrichen noch jetzt in der Kul-
tur gefiuttert.
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Der Unterschied zwischen den beiden Prodiscophryen entspricht reichlich
dem Artunterschied. Die differenzierenden Merkmale sind nicht eng mit den
Merkmalen des Mikrokonjuganten verbunden. So z. B. variiert die Lange des
Stiels vollig unabhédngig, denn es wurde bereits auch eine ganz stiellose Pr.
collini gefunden. Der Dimorphismus der Schwéarmer lenkt die Aufmerksamkeit
auf zwei eigenartige Tiergruppen. Die eine ist das Tachyblaston ephelotensis.
Bei dieser ist der Dimorphismus zweifellos mit keiner Geschlechtsgeneration
verbunden. Es ist noch ungewiss, ob sich am zilienlosen Schwéarmer Basalkdr-
perchen entwickeln. Im Zusammenhang mit den zilienlosen vermiformen Indi-
viduen der Ophryodendriden wurde bereits — ohne tatsdchliche Beobachtung
— ein Geschlechtsdimorphismus angenommen, was jedoch bis heute noch
keine Bestdtigung fand. Nach Guilcher [12] stellt das vermiforme Individuum
die einzige Yermehrungsform der Ophryodendriden dar. Nach der Beschrei-
bung des Forschers kdnnen diese sich spannend fortbewegenden Formen mit
dem unbewimperten Mikrokonjuganten der Pr. collininichthomologisiert werden.

Zu der inneren oogamiedhnlichen Konjugation ist uns weder eine dhnliche
noch eine Ubergangserscheinung bekannt Als Erklarung dient die gezeigte
Ahnlichkeit mit dem Parasitismus. Auch die parasitiren Suktorien dringen im
Schwéarmerzustand in das Wirtstier ein. So ist z. B. das Eindringen der Endos-
phaera engelmanni dem Verhalten der Mikrokonjuganten tduschend d&hnlich.
Beide dringen mit der Skopula-Region, mit dem vorderen Ende ein. Der interes-
sante Funktionswechsel der Skopula beglnstigt das Eindringen. Bei den gestiel-
ten Tieren produziert die Skopula des Schwdarmers das den Stiel aufbauende
Material und ldsst den Stiel wachsen. Bei den Parasiten sichert die Skopula
die Auflosung der Pellikula und im Interesse des Parasitismus das Eindringen.
Im Mikrokonjuganten verfiigt die Skopula Uber dieselbe Fahigkeit und fordert
das Eindringen in das weibliche Tier. Es konnte noch nicht festgestellt wer-
den, ob der Mikrokonjugant bis zum Zeitpunkt der Vereinigung der Geschlechts-
kerne vom Makrokonjuganten — natirlich im Diffusionswege — Nahrung
erhélt, soviel ist jedoch sicher, dass der Mikrokonjugant nicht unbedingt darauf
angewiesen ist. Auch die anisogame »dussere« Konjugation geht ohne Nahrungs-
aufnahme vor sich.

Die Frage des Geschlechtsunterschiedes

Seit der Entdeckung der Paarungstypen (mating types) sind die meisten
Forscher darauf sehr bedacht, die in der Konjugation teilnehmenden Indivi-
duen nicht als geschlechtlich entgegengesetzte zu bezeichnen und als Erklarung
fir die Konjugation, nicht einen Geschlechtsunterschied anzufiihren. Es hem .t
sie in ihrem Urteil vor allem das Verhalten der beiden sexuellen Pronuklei,
weil nicht nur in der isogamen, sondern im Uberwiegenden Teil auch in der ani-
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sogamen Konjugation einer der Kerne zur Vereinigung hintiberwandert, wéh-
rend der andere an Ort und Stelle bleibt. In gewissen Fdllen ist zwischen den
beiden Vorkernen auch der Form nach ein Unterschied festzustellen [4]. Des-
halb werden die Infusorien als Hermaphroditen erwédhnt, selbst auch dann, wenn,
wie z. B. bei den Vorticelliden, die Konjugation mit wesentlichem Unterschied
anisogamer Art ist. Von der Pr. collini wissen wir jedoch bereits, dass sich die
geschlechtlichen Vorkerne der Konjuganten bei dem Ektoplasma des Mikro-
konjuganten treffen und beide Synkarione nach der Vereinigung in den Makro-
konjuganten gelangen [13]. Hier besteht also zwischen den Vorkernen Kkein
Unterschied und die Konjuganten kénnen, trotz ihres diploiden Zustandes,
physiologisch mit vollem Recht als geschlechtlich differenzierte Individuen
betrachtet werden. Die bisherigen Untersuchungen lassen bei der neuen Pro-
discophrya-Art ein &hnliches Verhalten erkennen. Grell [9] beobachtete bei
der Ephelota nur je einen geschlechtlichen Vorkern und ein Synkarion, doch
zog er aus seinen Beobachtungen keinerlei Folgerungen. Hingegen weicht
Schwartz [17] in seinem Referat (ber die Sexualitdt der Infusorien von der
Ublichen und heute am entschiedensten von Hartmann [12] verfochtenen An-
sicht ab : er ist geneigt den einen der konjugierenden Partner als weiblich, den
anderen als ménnlich zu betrachten und beurteilt das Verhalten der Geschlechts-
kerne als nicht unvereinbar mit dieser Auffassung. Leider sind die geschlecht-
lichen Wirkstoffe der Infusorien unbekannt, weshalb es sehr schwierig wére,
eine Parallele zwischen den Exemplaren der Chlamydomonas und den Ge-
schlechtszellen der Metazoen zu ziehen. Daflr ist jedoch kein Grund vorhanden,
dass die Forscher, wenn sie unter Beriucksichtigung des zufélligen dusseren mor-
phologischen Unterschiedes der Geschlechtsvorkerne, auch aufeinen Geschlechts-
unterschied folgern, gleichzeitig den weit wesentlicheren konstitutionellen
und physiologischen Unterschied der konjugierenden Tiere selbst, nicht eben-
falls als Geschlechtsunterschied betrachten. Bezuglich der isogamen Konju-
gation vertreten wir dieselbe Ansicht. Die Paarungstypen (mating types) bedeu-
ten unbedingt einen Geschlechtsunterschied. Wo keine Paarungstypen (mating
types) sind, dort geht auch der isogamen Konjugation eine diplophenotypische
Geschlechtsbestimmung voran. Dort, wo Paarungstypen vorhanden sind, ge-
statten, genetisch wohl bestimmte, doch im Wesen noch unbekannte hemmende
Faktoren, die diplophenotypische Bestimmung ausschliesslich oder Uberwie-
gend nur in der Richtung des einen oder des anderen Geschlechts zur Geltung
zu kommen.

Die Bildung der Chromatinkdrnchen im Makronukleus

In Zusammenfassung der mitgeteilten Beobachtungen, wonach die bei
der Ephelota [7, 8, 9] beschriebenen Chromosomen auch in der Prodiscophrya
vorhanden sind, haben wir noch folgendes zu bemerken. Noch bevor Piekarski
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[15] und Grell [7,8, 9] — auf Grund der Abhandlung Geitlers lUber die Endo-
mitose — die Frage der endopolyploiden Natur des Grosskemsund dementspre-
chend die der unmittelbaren Abstammung der Chromatinkdrnchen des Gross-
kerns aus denen des Kleinkems aufwarfen bzw. bestdtigten, wurde von einem
der Verfasser der vorliegenden Arbeit, im Jahre 1935, bereits auf diesen Umstand
hingewiesen. Damals widersprach diese Ansicht der allgemein verbreiteten Auf-
fassung, denn selbst die Autoren, die im Grosskern — bevor dieser den desoxyri-
bozenukleinsdurelosen Interphasenzustand erreichte — Chromosomen fest-
gestellt hatten [2, 13, 16], berichteten von einer von dem Kleinkern véllig
unabhé&ngigen Neubildung der Chromatinkérnchen des Grosskerns. Sie waren
bestrebt, auch auf diesem Wege zu beweisen, dass sich das Chromatin des Gross-
kerns (»trophochromatin«) auch schon in seiner Bildung von dem des Klein-
kerns (»generative chromatin«) unterscheidet. Es sei bemerkt, dass z. B. die
Theorie von Reichenow [4] auch heute noch gegen eine Ableitung der Makro-
nukleus-Kérnchen aus denen des Mikronukleus spricht. Ahnlicher Ansicht
ist auch Gonnert [6], der die Auffassung vertritt, dass sich die Chromatin-
kérnchen in den »Binnenkérperchen« bilden wiirden. Die Beschreibung basiert
offenbar auf einer irrtimlichen Deutung der mikroskopischen Beobachtungen
und kann auf keine Weise mit der Endopolyploidie in Einklang gebracht wer-
den.

Auf der Abb. 12 des zitierten Artikels [13] kann zwischen den Zeichnun-
gen »e« und »f« jenes Stadium eingefliigt werden, in dem sich die Chromosomen
mit Bestimmtheit zeigten. In Form und Grdsse lassen sie einen wesentlichen
Unterschied erkennen. Ihre Anzahl konnte noch nicht genau festgestellt werden.
Die Chromatiden verteilen sich hdufig schnell im Kemraum und treten deshalb
oftmals nicht in Erscheinung. Die zum Teil einem optischen Schnitt entsprechen-
den Zeichnungen der Abb. 12 zeigen deutlich, dass die Abstammung des Chro-
matins im Grosskern aus dem des Kleinkerns schon im Jahre 1935 erwiesen
war. Uber unsere weiteren Untersuchungen beziiglich der Zellkerne werden wir
spéter berichten.
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HOBbLIE WCCJ/IEQOBAHNA MO/IOBOIro ANMMOP®U3ME ¥ PRODISCOPHRYA

ABTOpaMm ypganocb 06HapyXWUTb KMOHbl Prodiscophrya, KOTOpble B MPOTMBOMOJIOX-
HOCTb MUKPOKOHbIOraHTaMm 6e3 pecHW4eK Pr. collini, COBEPLUEHHO HECMOCOBHLIM K [BVKEHUIO,
pa3BUBAOT OXMB/IEHHO [BUralOLLNXCA MUKPOKOHBLIOrAHTOB, CHABXEHHbIX pecHUYKamu. OT
BereTaTUBHbIX OPOASKEK OHWM OT/IMYAKOTCS /Wb MHOFOKPATHO MeHbLUMM pa3sMepoM Tena.
MaKpOKOHBIOraHTbl M0 CBOEMY TE/I0C/IOXEHMWIO COBMajatoT C BereTaTUBHbIMU OCOGSIMU.

BbINI0 ycTaHOBMEHO, YTO Y MUKPOKOHBIOraHTOB 6e3 pecHU4YeK Pr. collini  6asanbHble
3epHbILLKN PeCHUYEK pPa3BMBAKTCS OpPraHM30BaHHO B KOPOTKMUX psjax.

Mpu conocTaBneHNM BereTaTUBHbIX 6POAsHXKEK U [BOSIKOFO pofa MoMoBbIX 6poAsKeK
BbISIBNSETCSA, UTO rO/ble MUKPOKOHBIOFaHThI Pr. collini MPoOMCX0AAT Yepe3 PecHUYHbIX MUKPO-
KOHBIOFaHTOB OT BereTaTMBHbIX 6pofjaxeK. W3 aToro cnefyet, 4To NOMOBON AUMOPGM3M  Pro-
discophrya npeacTaBnsieT coboii He npoucxofsillee B pe3y/ibTaTe KOHbIOrauMM pasBUTbIX
ocobeil M3oramHbIx Suctoriae, TO eCTb BTOPUYHOE, a MEPBUYHOE SIB/IEHUE.

Pa3BuTMe BereTaTUBHbIX U MNOMOBbIX hopm HoBoro Buga Prodiscophryae ocyuiecT-
B/ISIETCS MOCPeACTBOM 06pas3oBaHUsA 3apofbllleid MyTeM MHBArMHaLMuM TOYHO Tak XXe, KakK 1 B
cnyyae Pr. collini M crnapvBaHuWe NpeAcTaB/sieT cO60/ TOXe BHYTPEHHIOK KOHbIOraLuio Bpofe
ooramuu. T[MPOHUKHOBEHNE MWKPOKOHBIOFAHTOB B TE/I0 MAKPOKOHBIOFAHTOB MPOMCXOAMT Mo-
[O06HO NPOHMKHOBEHWMIO OPOAsHIKEK NapasUTUpPyrLWMX Suctoriae 1 06bSACHAETCA 0OMeHOM
(OYHKUUKN cKoNynbl.

MonoBble 6poAsKKM 060MX BWUAOB pofa Prodiscophrya MOryT npeo6pas3oBaTbCcsi B
BereTaTyBHble 0co6M. CorfacHo onbiTam, MPOBeAEHHbIM C MOTOMKaMU MUKPO- U MaKPOKOHbIO-
raHToB, TaK >X€ KaK W BereTaTMBHbIX 0CO0eli, B 060MX cryyasix HabnogaeTcs KOHbrauusi
BHYTPWM OAHOr0 KIOHa. Prodiscophrya He MMeeT TUMbl CMapuBaHUs.

HoBble MccnefoBaHWS TakXXe MNOATBEPXAAT, UTO Ha OCHOBAHWM KaK 3Ha4MTe/lbHOM
pasHuLbl pa3MepoB Tena TakK W MOBeAeHWs MOMOBbIX NPeAbsfep MUKPO- U MAKPOKOHBLIOraHToB
cnefyeT paccmaTpuBaTb He repmagpoguMTaMu, a XWBOTHLIMU MYXCKOFO U YXEHCKOro mnona.
(3ror BbIBOA OTHOCMTCA TaKXe W K M30ramHol KoHblorauuu.)

NEW INVESTIGATIONS ON THE SEXUAL D MORPHISM OF THE PRODISCOPHRYA

Prodiscophrya clones were found which, in contrast with the microconjugants of the
Pr. collini, unciliated and incapable of locomotion, develop vigourously motile ciliated micro-
conjugants. These differ from the vegetative conjugants only in their many-times smaller size.
The build of the macroconjugants is quite similar to that of the vegetative conjugants.

It was found that the naked microconjugants of the Pr. collini develop the basal gran-
ules of the cilia and that the granules are arranged in short rows.

A comparison of the vegetative conjugants with the two kinds of sexual conjugants sub-
stantiates the assumption that the unciliated microconjugants of the Pr. collini descend from
the vegetative conjugants through the medium of the ciliated microconjugants. From this it
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follows that the sexual dimorphism of the Prodiscophrya is a primary phenomenon and not
one arising from the conjugation of the adult individuals of the isogamous Suctoria.

The process of invagination in the development of the vegetative and sexual forms of
the new Prodiscophrya is the same as in the Pr. collini ; the similarity extends also to the conju-
gation which is an oogamy-like internal process in both the old and new type. The microconju-
gants penetrate into the body of the macroconjugants in the same way as do the conjugants
of parasitic Suctoria, the process of penetration being facilitated by a change in the function
of the scopula.

The sexual conjugants of both types of Prodiscophrya may change into vegetative indi-
viduals. Experiments made with the descendants of micro, macro and vegetative conjugants
have shown that intraclonal conjugation occurs in every case. The Prodiscophrya have no mat-
ing types.

It seems to be obvious from the investigations that, on the evidence of the considerable
difference between the build of the micro and tbe macroconjugants and in view of the behaviour
of the pronuclei, micro and macroconjugants should not be classed as hermaphrodites but re-
garded as male and female animals respectively. (This statement applies to isogamous conju-
gation also.)

Joézsef Kormos, Szeged, Tancsics Mihaly u. 2. Ungarn.
Katalin Kormos, Szeged, Tancsics Mihaly u. 2. Ungarn.
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IN MEMORIAM NANDOR GIMESI

Nandor Gimesi, university professor, academician, passed away in 1953»
It was a great blow and a sad bereavement to all who respected his profound
erudition, appreciated his alert mind, admired his constant readiness to grapple
with new problems, and felt attracted by his winning personality.

Nandor Istvan Gimesi, son of a simple railway labourer, was born on
December 3rd, 1892, at Kiskomarom (County Zala, Transdanubia). After stu-
dying in the secondary school at Székesfehérvar from 1904 to 1912, he joined
the Cistercian Order of which he remained a member until his death. In 1918
he took a degree at the University of Budapest as a teacher of natural history,
geography and chemistry, and became a Ph. D. in 1920. During his activity as
a teacher in the secondary schools of his Order at Eger, Székesfehérvar and
Budapest, he engaged in research work concerning biocolloidal chemistry and
microtechnics. As a scholar of the International Education Board-Rockefeller
jun. Foundation, he worked during the year 1925 mostly in hydrobiological
institutes outside of Hungary, viz. in Switzerland (Luzern, Zurich), Germany
(P16n, Helgoland) and Norway (Bergen). Having chosen the ,Technical and
biological application of colloids” for his professorial thesis, he was appointed
university lecturer at the Polytechnical University of Budapest in 1926, assist-
ant professor in 1927, and associate professor in 1937 at the University of Buda-
pest. Having been invited as a professor to become the director of the Institute
for Plant Physiology and of the Botanical Garden from 1943, a post he held
until his death, he was a member of the reorganized Hungarian Academy of
Sciences since 1948, and became the head of the Botanical Garden-Scientific
Institute in 1952 which position he occupied till his death on July 16th, 1953.

Already at an early period of his scientific career, Gimesi became interest-
ed in the development and the differentiation of higher plants (development
of the Bidens genus). During his tour abroad he was engaged chiefly in hydro-
biological investigations in the Mediterranean and the Atlantic Ocean. Of no
less importance were his investigations in the domains of colloidal chemistry
and roentgenology in Zurich, the results of which served to emphasize the bio-
colloidal aspects of his later research work in cytology. His ultrafilter (Gimesi’s

1*
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ultrafilter) spread his fame not only among students of colloidal chemistry but,
owing to its use in biology, among hydrobiologists as well. He became a veritable
artist in microphotography and micro-cinematography, while the methods
introduced and the instruments invented by him meant a permanent enrichment
to the science of natural history from the point of view of both methodology
and the discipline of scientific instruments. He prepared a great number of scien-
tific films, as also moving pictures for the popularization of scientific achieve-
ments. The most significant of Gimesi’s cytological investigations were those
concerning cell-division and nuclear mitosis, the structure of the chromosomes and
the birefringence of the nuclear spindle, in which he made frequent use of the
polarization-microscope ; in the evaluation of the results obtained in the course
of these investigations he never lost sight of the up-to-date aspects of biocol-
loidal chemistry. His monographs in the Hungarian language on biological
phenomena in plants and plant cytology achieved great success. During the last
period of his life, Gimesi, devoting himself more and more to cell physiology,
raised many a new plant physiological problem regarding differentiation and
the response to stimuli. In remembering the life work of Gimesi we must not
forget to record his activity as an organizer : while standing at the head of
the above-mentioned institute, he established a school for plant physiology,
the activities of which extended to physiology of development, metabolism,
plant biochemistry, and the biological process of differentiation.

Mindful of Gimesi’s selfless love of, and manifold services to, the cause
of science ; his comprehensive knowledge of natural history ; his advanced views
of biocolloidal chemistry ; his readiness to face new problems, so characteris-
tic of great men ; his serene patience with which he brought scientific problems
to maturity ; the unruffled peace of his mind ; his attractive personality so well
suited to become the centre of spiritual communities : Nandor Gimesi’s dis-
ciples dedicate this volume to the memory of their great and unforgettable

master.
R. Maucha
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Akad. Kozi., 7, 154—175. (In Hungarian, with German summary.)
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keletkezése. Uber die Entstehung der Pollentetraden von Cucurbita pepo L. Kert. Akad.
Kozi.,, 8, 142—155. (In Hungarian, with German summary.)

A Kkajszinlevél fejlédése. Die Entwicklung der Laubblattspreite Aprikose. Kert. Akad.
Kozi., 8, 178—180. (In Hungarian, with German summary.)
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Magneses mikrokompressor. Uber einen neuartigan magnetischen Mikrokompressor.
Bot. Kozi., 39, 182—184. (In Hungarian, with German summary.)

A Litium martagon antherdjanak fejlédésélettana. Uber die Entwicklungsphysiologie der
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Summary

Heat treatments have a stimulating effect upon the processes of germination of ligbt-
and dark-sensitive oleiferous seeds (Nicotiana L., Cucurbita L.). The state of sensitivity develops
at the after-ripening of seeds and becomes manifest in the wake of optimum hydration. The
stimulation of abiotic temperatures (40, 50, 60° C) is particularly considerable and an inverse
ratio can be ascertained between the temperature of the treatments and the duration of exposures.

The oil content of seeds decreases evenly from the beginning of the water uptake, and
by the time the radicle begins to grow it vanishes completely. No physiological metabolic wave
starting from the embryo can be observed in the cotyledons. Compared to the relative lipase
activity of the resting seed’s homogenisate an increase of intensity of about 30 per cent is observ-
able in the initial stage of development of the embryo. The difference in the degree of activity
might be regarded as characteristic but because of homogenisation it is not suitable in itself
to characterize the state of the metabolism in the processes of development. The quantity of
free acetic acid and oleic acid increases characteristically in the course of swelling, only to decrease
suddenly in the stage of development of the embryo.

Especially remarkable are the increase of the free choline level and the sudden decrease
of the lipid phosphate content from the point of view of the physiology of metabolism in the
dynamic stage of the development of the embryo. Beside the about 80 per cent diminution of
lecithin, the amount of choline liberated as a result of choline esterase activity is considerably
smaller, from which it may be concluded that it partly goes on oxydizing and partly it becomes
associated ; this phenomenon seems to be motivated by its reactivity and its alkaline character.
The decline of lipid phosphates indicates the intensifying of the phosphate metabolism, which
from the aspect of the physiology of stimuli may well be compared to the dynamic metabolic
state of the brain and nerve function.

In our opinion the heat treatment asserts itself in the partial and transitory gélification
of the structural elements, of the cell membranes, which is expressed in the change of the refrac-
tion index, of the conductive power, of the water and ion permeability of the plasma. With the
partial gélification of the structural protein heat treatments elude the mechanism of the natural
light, respectively dark stimulation.

Introduction

In the question of the mechanism of light stimulation of light-sensitive
seeds we rely on the valuable results of the experiments of Bunning [8] cOncern-
ing the physiology of the development. Since the seeds of Lactuca L. which
germinate in the light contain a considerable quantity of chlorophyll, and red
light, as well as blue, stimulate their germination, it appears justified to consi-
der the photosensibilizing activity of chlorophyll. This interpretation is confirm-
ed by the higher stimulation values observed in red light, which tally with
the absorptive maximum of the chlorophyll.
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In our earlier experiments [18] we have dealt with the physiology of the
light-sensitive seeds of Nicotiana L. and in concert with the pertinent results
of Resuhr [46] and Meischke [36] we have ascertained that the red light sti-
mulates effectively the germination, and that according to our fluorescent
examinations, they do not contain chlorophyll. Mention must be made of our
observation that appropriately treated seeds germinated in a large percentage
under the action of UV irradiations of 366 mfi. Although we have not succeeded
in ascertaining the quality of the light absorber but on the basis of its consider-
able UY absorption we surmise that it is a compound of hydrophobic charac-
ter, fluorescing in blue light. Likewise, according to our previously published
data also infra-red rays act stimulatingly, from which it followed automatically
that we studied also the effect of the different extreme degrees of heat.

The stimulating effect of abiotic temperatures on development has long
since been known, but the investigation of the details of the mechanism is an
important task of physiology which is borne out by the experimental results
of Maximov [34], Molotovsky [39], Niethammer [40], Rubin and Sokolova
[47], Sussmann [53] and Weinberger [60]. On the basis of all these we sur-
mise that besides the mechanism of action of the light stimulus asserting itself
through the photosensibilizators, stimulative processes of different character
may also play a part, seeing that heat energy cannot be utilized in biochemical
reactions.

Ruge [48] mentions germination in light and in the dark in such cases
of light inhibition when light exposures performed at high temperatures (30,
40° C) caused stimulation. We consider it likely that in the above mentioned
cases of light inhibition the heat treatment in itself, thus without light stimu-
lus, would also cause stimulation of development.

The assessment of the data in the literature, as well as our heat treatments,
which produced stimulation in the terms of this article, promted us, to perform
examinations with dark-sensitive seeds in the field of the physiology of develop-
ment. We also endeavoured to extend our observations on the morphology of
development from the aspect of the physiology of metabolism, in order to appre-
ciate the action of mechanism of heat from the viewpoint of the physiology of
stimuli. At the analysis of the processes of stimulation of dark-sensitive oleifer-
ous seeds we must emphasize the experimental results of Tietz [56], who has
isolated light inhibiting lipase from dark-sensitive seeds and herewith has fur-
nished an explanation for the mechanism of light inhibition from the point of
view of the physiology of metabolism.

We expected from our experiments an answer to the question whether
heat has a stimulating effect upon the development of the embryo of optimally
hydrated dark-sensitive seeds. In the case of positive stimulation it may, namely,
be assumed that the contrasting action of mechanism of the physiology of
stimulus of light- and dark-inhibition can be substituted by a process of stimula-
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tion based on common principles. We attempted to ascertain the details of heat
stimulation, as well as to clear up its connections with metabolism and the con-
duction of stimuli.

On the strength of these considerations we arrived at the conclusion that
in addition to embryological data it is necessary to characterize the physiolo-
gical and biochemical aspects as well. Primarily we have examined the rate of
the breakdown of the material supply, the change in the level of secondary meta-
bolic products, as well as in the intensity of respiration and of the activity of
certain enzymes. Having in view the study of the mechanism of heat stimulation
from the aspect of the physiology of development, we related our data to the
anabiotic state of the resting seed and followed up the dynamical processes of
colloidal swelling, of physiological intensification and of the development of
the embryo.

We hoped to obtain data characterizing the many-sided mechanism of
the processes of stimulation by comparing the physiological metabolism of the
stimulation in light and in the dark under natural conditions, on the one hand
and the reactions to stimuli caused by heat treatments, on the other. At the
assessment of the physiological phenomena the biocolloidal viewpoint relative
to ultrastructures was also taken into consideration.

Material and methods

In the course of our experiments we have studied — primarily from the aspect of the
physiology of stimuli — the processes of the development of the light-sensitive Nicotiana tabacum
L. (,Debrecen” variety) and of the dark-sensitive Cucurbita pepo L. (,,lregszemcse” variety)
seeds. In order to registrate the extent of stimulation, we started from the beginning of the
growth of the radicle and expressed the rate of development in percentage values. The seeds
of Nicotiana were treated at 25° C'over 40 hours in the dark and were then exposed for 10 sec
with UV light (366 m/(), with coloured rays (750, 640, 560, 430 m/i), with infra-red, further
with heat (at 30, 35, 40, 50, 60° C) for 5, 10, 15, 20, 30 minutes. The effects depending on the
time of exposure were registrated after the lapse of 5 days, at the outset of the development
of the embryo. The embryological examinations were performed in three repeats, in five series
and the data of each series refers to 50 individuals.

The outset of the development of the embryo of the dark-sensitive Cucurbita was regarded
as an indicator as to the action of external factors from the aspect of the physiology of stimulus.
We have attempted to ascertain dark-sensitivity and dark-stimulation in the dark, in natural
light, in constant artificial light, in coloured light with a determined wave length, with the
seed coat, through the partial and the total removal of the epidermis and the hipodermis of
the spongy parenchyma of the seed coat, of the external and internal endospermis, moreover
of the cotyledons. Subsequent to the morphological characterization of the phenomena we
varied the light (visible, infra-red, ultraviolet) and heat exposures in order to throw light upon
the relations of the physiology of stimuli of the development.

Besides the morphological characterization, also the dynamic changes of material levels
and the intensity of the activity of certain enzymes were subjected to an investigation. The
changes of the organic matter content of the seeds were expressed in each case by a quantity
referred to 100 g fresh weight. The contents of the investigated materials were ascertained by
two samplings each and measurements repeated three times per series. The divergence of the
measurements refers to the average of the data of the repeat of three series. Thus the reported
value does not express the divergences in the parallels but the well-known fluctuations of the
biologic matter. Thus the great divergences observed in the measurements throw into relief
the peculiar discrepancy of the samples. In our opinion the stated limit values of the divergences
of the data characterize clearly the dynamical features of the developmental stages, since it is



138 N. I. GIMESI and B. I. POZSAn

just the high values of the divergences which indicate the metabolic conditions which are active
from the physiological point of view.

The oil content of seeds was determined with the help of a Soxt1etnh apparatus. The
amount of free acetic acid and free oleic acid was measured with the method of Bauer [3].
The total acid content was titrated with the usual 0,01 n alcoholic sodium hydroxide. The amount
of lipoid phosphates was computed on the basis of phosphates measured in ethereous oil extract
and of the free choline content. The amount of phosphate was measured with the method of
K rainick [62] and the amount of free and fixed choline with that of K1ein [28]. The relative
quantity of free amino acids was determined according to Bshm and Gruaner [62].

The investigations on enzymatic activities were carried out with aqueous homogenisates,
while lipase activity was determined with the method of W itistatter—Waldschmidt-
Leitz [61] and Paech— Simonis [44], and choline esterase activity with the procedure ofH ase[22],
Kates [27], and Acker [1]; in addition to the latter methods we have also taken into con-
sideration the data of Apprteton [2], Chadwick [11] and zittie [63]. Respiration intensity
was measured on the basis of the carbon-dioxyde production of the tissues, with the method of
Stocker [51]

Investigations were conducted in order to observe the occasional breakdown of the lecithin.
In the model experiment lecithin was emulsified in a 0,02 per cent concentration in an aqueous
phase and it was illuminated over 30 minutes with visible, infra-red and ultraviolet rays. The
amount of free choline and free oleic acid was measured immediately following irradiation, fur-
thermore one hour, and two hours later and in each case we have compared it with the fixed
choline and fixed phosphate content.

Experimental results

According to our earlier data, light sensitivity develops in the course of
after-ripening and comes into display during the swelling processes, and thus,
in the light-sensitive state, light impulses of strikingly low intensity of very short
duration even, induce stimulation. From among our experimental results we
consider as very essential the stimulating effect of infra-red (Table 1, Fig. 1.)

Table 1

The effect, after a lapse of 5 days, of light exposures of 5 sec. on the
germination ofthe light-sensitive seeds of Nicotiana L. treated in
the dark at 25 °C for 40 hours

Germination Divertgence of the

Wave length in nvi in % of germination

Constant dark 8 + 3.1
366 34 + 92
470 42 + 12,5
560 14 + 7.8
640 58 + 151
750 60 + 12,3
1200 67 + 10,8
1400 82 + 13,2
Constant natural light ... 96 + 35

and of abiotic temperatures (Table 2). It should be noted that the infra-red
radiations refer to cold light produced by means of a heat abstracting glass plate.
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Having compared this positive effect with the greater energy content and lower
efficacity of stimulation of ultraviolet rays, furthermore with the fact that the
seeds of Nicotiana L. do not contain fluorescent chlorophyll, we suspected besides
the possibility of photosensibilisation a stimulating mechanism of another nature.
On the basis of the obtained data we have subjected the stimulating effect of the
different temperatures and times of exposure to a thorough study. Compared to
natural temperatures the period of exposure gradually decreases at abiotic

Fig. 1. The effect of light exposures of 5 sec. of different wave lengths on the germination per cent
of pre-treated light-sensitive. Nicotiana L. seeds

Table 2

Effect, after the lapse of 4 days, of heat exposures on the germination of light-sensitive Nicotiana L.
seeds treated for 30 hours at 25 °C

Period of exposures Temperature* in °C
in min. D 32‘5 % 20 90
!

5 .. 13,2 27,5 21,4 43,0 34,5
10 .. 19,0 28,9 37,9 51,7 66,3
15 .. 20,8 28.2 42,6 72,4 76,2
20 .. 21,4 26,3 57,4 94,5 87,6
30 .. 26,1 54,5 92,8 89,7 74,3

‘The divergence (S) of the germination percentage fluctuates between 5— 12%.

temperatures. At the temperature of 60° C used in the experiments, the effect
of a period of exposure of some minutes corresponds to that of half an hour at
35 °C. Though the stimulating effect of physiological temperatures (15—30° C)
is minimal, the stimulation of longer exposures might be notable. Particularly the
influence of the fluctuations of temperature is considerable.

Compared to the experimental analysis of light-sensitivity and light stimu-
lation, the phenomenon of dark-sensitivity is a rather less explored field. In our
experiments on the physiology of stimuli we have used chiefly the seeds of the
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dark-sensitive variety of Cucurbita pepo L., and to registrate the stimulations
caused by external factors the critérium of embryonic development has been
taken into consideration (Table 3).

Table 3

The effect of constant dark, ofartificial white light, of artificial coloured light with known wave length
on the development of the embryos with seed coat, devoid of seed coats and cotyledons of the dark-
sensitive Cucurbita L. at 25° C, after the lapse of 7 days (”—” — lack of data)

Percentage of germination and divergence of the percentage of germination of

Treatments original seeds ~ Seeds deprived  seeds deprived  seeds deprived ek dleprived
i of epi- and h of seed coat  of peri- and endo- D
with seed coat p! .SYP‘} parenchyma p sperm of cotyledons
Constant dark ... 94+ 57 78+11,9 84+12,0 Qoi 73+10,7
Constant artificial
white light ... 6+ 4,3 a-{z 58 92+ 6,3 92+ 35 88+ 9,3
Natural sunlight...... 18+ 10,2 12+ 7,4 72+10,8 68+ 11,8 78+ 11,5

Constant infra red
1400 MU ovvieiiiiee 35+12,3 — — — —

Constant infra red
1200 M [1 oo 32+ 9,7 — - _ —

Constant red light
750 mft 24+ 8,3 — — -

Constant yellow light
640 MU ovvererereireeens 19+10,4 - - — —

Constant green light
560 MFt s 13z 7,2 — — _ _

Constant blue light
470 ML e 10+ 7,9 — — — —

The variety which in permanent darkness germinates on a 94 per cent
average, germinates in values under 20 per cent at 25° C in natural light, as
well as in constantly illuminated artificial white light. The phenomenon is parti-
cularly interesting in view of the fact that the constant illumination of white
light causes a much more considerable inhibition (6%) than the periodicity of
the natural light (18%).

The removal of the epidermis and hypodermis of the seed coat containing
thick-walled cell rows did not induce stimulation under illumination, thus from
the aspect of physiological excitation it would seem to be ineffective, indifferent.
From this follows on the one hand, that the light rays playing a part in the
inhibition of development penetrate through the somewhat transparent seed-
coat and, on the other, that the light absorbing layer is located farther inward.
Subsequent to the removal of the spongy parenchyma of the seed-coat, the
phenomenon of light inhibition ceases, thus the parenchyma containing chloro-
phyll may be held to be primarily responsible for the inhibitory phenomena.
The perispermium and endospermium together constitute the innermost layer
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of seeds, -which layer, according to our experiments, is equally indifferent from
the point of view of light stimuli.

The partial or total removal of the cotyledons does not inhibit the outset
of growth of the radicle ; this phenomenon, on the one hand, shows that the
embryo contains at least so much reserve nutritive matter as is necessary for the
realization of the growth in length of the radicle ; on the other hand, it raises
the generally known problem that the multiple of the nutritive matter supply
needed for the heterotrophic nutrition of the embryo is stored in the cotyledons.

Heat exposures stimulate the germination of dark-sensitive Cucurbita L.
seeds in the same order of magnitude as that of the light-sensitive Nicotiana L.
seeds (Table 4). By this experimental result, through the stimulating mechanism

Table 4

The effect of heat exposures on the germination of dark-sensitive Cucurbita seeds treated constantly
in artificial white light at 25° C for four days, after the lapse of 2 days

. o Temperatures in °c*
Duration of exposures in minutes

k() 35 40 50 60
D s 12 21 25 37 58
L0 e 15 27 40 63 69
L D 18 28 48 78 92
20 o s 16 35 62 90 65
B 0 i 21 54 85 71 S

*The divergence of the percentage of germination (S) fluctuates between +8 — 14 per cent..

of heat, we have linked up the phenomenon of light- and dark-sensitivity into-
a common type. This type of release of the sensitivity must, however, be dis-
tinguised from the mechanism of the natural light- and dark-stimulation.
Having in view the characterization of developmental processes we have
determined the level of the reserve and of the secondary organic matters, more-
over the intensity of certain enzymatic activities. The decrease of the oil content
(Fig. 2) begins already during the swelling processes and the degree of the break-
down is maintained evenly until the outset of growth of the radicle. The oil
content disappears completely already before the embryo’s development begins.
Lipase activity (Fig. 3) is very intense even in the anabiotic state of rest and
compared with it, even in the most active metabolic stage of the development of
the embryo, only a 30 per cent increase of relative activity can be observed.
The disparity in the intensity of activity, even besides a divergence value of 15
per cent, may be considered significant from the point of view of the physiology
of development. The climax in the intensity of activity tallies with the most
energetic metabolic state of the embryo’s development and the culminating
point follows faithfully the processes of stimulation caused by the heat stimulus.
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Fig. 2. Decrease of the oil content in Cucurbita L. seeds treated in constant dark

Fig. 3. Intensity of lipase activity in the homogenisate of Cucurbita L. seeds treated in dark

Fig. 4. Free oleic acid content of Cucurbita L. seeds treated in dark

Free oleic acid (Fig. 4) and free acetic acid (Fig. 5) are present in slight quantity
in the resting seed, but this quantity suddenly increases in the stage following
the termination of colloidal water uptake. The organic acids of a secondary
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character, however, do not accumulate to such an extent as it might be concluded
from the decrease of reserve nutritive matters, from which it may be inferred that
they break down consecutively and totally. At the outset of the embryo’s
development the organic acids sink to a considerably lower level. The uniform
increase of the intensity of respiration (Fig. 6) might well be compared to the
steady decrease of the reserve materials.

Fig. 5. Free acetic acid content of Cucurbita L. seeds treated in dark

Fig. 6. Intensity of respiration of Nicotiana L. seeds treated in light and of Cucurbita L. seeds
treated in dark, on the basis of the carbon-dioxyde amount

Among our measurements of material levels the sudden change of the lipid
amount may be considered as the most remarkable (Fig. 7). This intense lipoid
metabolism is characteristic of the state immediately preceding the embryo’s
development. According to our measurements the lipid phosphate decreases
within 2—3 days to 20—30 per cent of its original amount, whereas shortly
after the outset of the growth of the radicle it increases and even surpasses the
original level by about 10 to 20 per cent. The lipid content of the seeds agrees
essentially with the calculations based on the measurements of bound choline
and lipid phosphates. Simultaneously with the leaplike decrease of the lipoid
content also the amount of free choline increases considerably (Fig. 8), then in
the developmental state of the embryo it again decreases to its original amount.
The free choline content does not increase to such a high level as might be

2 Acta Hiologira VI11/2—3
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expected on the basis of the breakdown of the lecithin, this is partly motivated
by its alkaline character and its characteristic reactivity. The increase of the

Fig. 7. Change of the lecithin content of Cucurbita L. seeds treated in dark

Fig. 8. Free choline content of Cucurbita L. seeds treated in dark

Fig. 9. Change, after the lapse of 2 days, of the free choline content of Cucurbita L. seeds treated
for four days in constant artificial light ; the change being due to the effect of abiotic heat
exposure

choline level could be generally observed — parallel with the processes of stimu-
lation — in the wake of reactions to stimuli, particularly to heat exposures in
sensitive states (Fig. 9). For that very reason we have considered the increase of
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the amount of free choline as a characteristic reaction from the aspect of the
physiology of stimuli. Though the maximum of choline esterase activity coincides
with the active state from the aspect of the physiology of metabolism, but
compared to the homogenisate of the resting seed it shows only an increase of 10
per cent which, taking into account the divergence of A7 per cent, cannot be
considered essential.

On the strength of all these we have assumed that the effects occurring in
the reactions to stimuli might possibly play a direct role in the photochemical or
thermochemical breakdown of lecithin. Assuming the possibility of the photo-
chemical breakdown of the lecithin, we have measured the amount of free
choline, free oleic acid and of anorganic phosphates subsequent to light and heat
exposures. The assumed effect, however, has not been borne out by our measure-
ments.

Finally we have examined the relative quantity of free aniino-acids and
we have observed that compared to the original it doubles in the developmental
stage of the embryo. The relative amino-acid level uniformly increases both in
the colloidal swelling and the active metabolic states.

Evaluation of experimental results

Light sensitivity develops in the course of swelling processes and it might
increase to such an extent that a light stimulus of very slight intensity (750 T,m)
and of very short duration (1 sec) may also be able to induce the stimulation of
the development, as has been confirmed by Isikowa [25] and Ono [42] too.
The degree of light sensitivity materializing during the optimum swelling,
depends on the after-ripening of seeds [48].

The effect of physiological temperatures (18—25° C) is added up over a
long time (7— 10 days), and this fact makes possible the germination in the dark
of light-sensitive seeds [35]. Particularly the periodicity of the day-night fluc-
tuations of temperature acts favourably.

For the interpretation of the action of mechanism of light impulses we
consider the fundamental principles of Bunning [8] as valid, provided the light
energy asserts itself through photosensibilators only. The data of Tietz [55, 56]
furnish an explanation as to the stimulation in the dark of dark-sensitive seeds,
in as much as he has demonstrated the relations of light inhibition and of the
physiology of metabolism. Our experimental data refer primarily to the physio-
logical effects of heat treatments, thus we do not touch upon the questions of
detail of the natural stimulation in the dark, we shall only point out that the
spongy parenchyma of the seed coat containing chlorophyll may be regarded as
the dark-sensitive layer of the seeds of Cucurbita L. In the phenomenon of light
inhibition observed in lipase activity [55, 56] the light absorber would be the
photosensitive chlorophyll (?).

2*
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W e consider as very important the fact that both light- and dark-sensitive
oleiferous seeds can be stimulated by heat treatment. Particularly striking is the
stimulating effect of exposures of short duration performed at abiotic tempera-
tures. The assessment of the material levels and enzymatic activities render it
possible to account for the uniform mechanism of the physiology of stimuli of the
sensitivity states which are of opposite directions.

The decrease of the oil content starts already during the swelling processes
and progresses proportionately until the development of the embryo [43]. From
the aspect of the physiology of development one conclusion drawn from our
observations deserves to be mentioned, namely that the reserve nutritive matters
break down simultaneously in every part of the cotyledon, thus a physiological
metabolic wave starting from the embryo cannot be proved. The uniformity of
the decrease of the oil is not expressed by the curve of lipase activity. Our exami-
nations concerning enzymatic activity refer to homogenisates and do not express
the true metabolic state because mechanical intervention may in practice change
the submicroscopic plasmatic structure, the regular function of structural ele-
ments completely. According to the data of Perner [45], a large per cent of the
mitochondria become disorganized in the course of homogenisation. In accordance
with the up-to-date enzymatological concept, enzymatic activity is considerably
influenced by the ultrastructure and thus the degree of enzymatic activity affords
a very distorted picture of the true metabolic state, as we ourselves have observed
in connection with the lipase activity of resting seeds. The pertinent data of
Bunning [8] and Bourne [6] show that the films of lipid character, the lipid-
impregnated protein membranes by covering the enzymes govern the activity
of the latter.

The increasing, then decreasing level of fatty acids indicate the hydrolytic
trend of lipid activities [30, 44] which is followed by the consistently progressing
N-oxidation [17, 20, 32].

The amount of lipids increases at the ripening of seeds but especially in the
course of after-ripening [9, 16, 37], and this accounts for the markedly high lipid
content of resting oleiferous seeds. From the point of view of the physiology of
stimuli, one of the most essential results of our experiments was the sudden
change ofthe lipid content. The enhancement ofthe free choline level [1,4, 21, 27]
is the result ofthe enzymatic breakdown of lecithin. (Buchanan [7] has observed
the increase of choline under the effect of X-ray irradiation.) In the wake of
choline esterase activity (acetyl choline, true choline esterase, specific choline
esterase) [2, 33, 50, 54], about 20 to 30 per cent more free choline should be
present as may it be expected from the decrease of the lecithin content. Choline
partly oxidizes by means of the choline oxidase [29, 38] partly becomes asso-
ciated [5]. Because of the pH of about 5 of the tissues the amount measured
actually as free choline should also be considered as loosely bound choline.

O-wing to choline esterase activity, phosphorlipids arise from the lecithin
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[15, 24], then due to the effect of phosphatase, diglycerids are formed. The
phosphates, the carbonhydrate, the protein occasionally get into the lipid meta-
bolism again.

The secondary increase of the lipid level is characteristic of the state after
the development of the embryo has begun. At all events the change observable
in the lipid metabolism shows the active life function of the embryo, this function
coordinating the metabolic processes. The active lipid metabolism can be brought
into connection — particularly from the aspect of the physiology of stimuli —
with the similar dynamics of the lipoid content of the brain and nerve tissues.
The lipid metabolism is one of the vital questions of the physiology of stimuli and
excitation [10, 14, 23, 31, 41, 59]. Torda [57] and Streicher [52] ascertained
with the help of P32 isotopes that the phosphate and lipoid metabolisms are
particularly active and dynamic during the brain and nerve functions.

The lipid metabolism in plants is especially intense in the course of the
formation of the anabiotic, i. e. the reversibly dehydrated stage of rest as well as
during the physiologic activation of the state of rest. The markedly high lipid
content of the reversibly anabiotic organs and the results of the reactions to
stimuli disclose interesting interconnections from the aspect of the physiology of
metabolites.

In our opinion a connection may be established between the increase of the
relative amino level during swelling and the mechanism of the heat effect. The
stimulating effect of heat is primarily perceivable in the reversible gélificationof
the protein substance (structural protein). This is why heat treatment acts more
favourably after the development of hydration in a regular measure, because
in the wake of the swelling of proteins the protein/lipid volume characteristic
of the state of rest changes. The gélification of protein manifesting itself as a
result of heat is concomitant Avith the partial destruction of lipoid-impregnated
protein membranes and other plasmatic structures that contain protein [13].
The results of the temporary and on all accounts only partial gélification of the
ultrastructure are the change of the refraction index, of the conducting power,
of the permeability of water and electrolytes etc., concerning which we rebed on
the examinations of Vasileva [58] in the first place. The increasing ion-
permeability makes possible the considerable enhancement of the degree of
intensity of enzymes. Thus the more remote consequence of the effect of stimuli
is based on the physiologic-metabolic stimulation of enzymatic activities that
release energy.

Even on the basis of the negative results of our model experiment it would
seem that the stimulating effect of heat asserts itself indirectly in the intensi-
fication of the metabolism[53]. The physical and biocolloidal examinations of pro-
tein and of lipoid-impregnated protein membranes [12, 26, 49] form an integral
part of the examinations of the ultrastructure. On the basis of the new trend of
concept of the physiology of stimuli — now in the making — and on the strength
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of our earlier cytological results [19] we believe that the fact of the dynamic
development of ultrastructures is possible.
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®U3NONOMMYECKOE [AEMCTBUME TEM/IOBOIrO PA3APAXKEHWA
HA TPOPACTAHME YWYBCTBUTEJ/IbHbIX K CBETY U TEMHOTE CEMAH

TennoBas 06paboTKa OKasblBaeT CTUMYMMpYlOLLee felicCTBME Ha MpoLecc npopacTaHus
YYBCTBUTE/IbHbIX K CBETY W TeMHOTe Maciu4yHbIX cemsaH (Nicotiana L., Cucurbita L.).
CocTosiHMEe 4yBCTBUTENIbLHOCTW 06pasyeTcsa B X0fe MOCney60poyHOro f[03peBaHUs CeMsH WU
OCYLLLeCTB/AETCA BCMef 3a ONTUMa/IbHON rugpaTtaumein. B 4acTHOCTM CTUMYNAUUS MOCPeACTBOM
abnoTmnueckmx temnepatyp (40, 50, 60 CC) ABNsSeTCA 3HAYUTENbHOW, NPUYEM MeXay Temnepa-
Typoii 06paboTKM W AMTENbHOCTLIO 3KCNO3ULMKM HabnogaeTcs obpaTtHas MpPonopLMOoHasb-
HOCTb.

C Hayana nornoLLeHnss BOAbl COAepXaHve Mac/na B CeMeHax PaBHOMEPHO YMeHbLUaeTcs
W [0 HAcTyn/neHMa pocTa MepBUMYHONO KOpeLUKa MpakTUYeCcKn COBEpLUEHHO Mcye3aeT. B cems-
[ONN He HabngaeTcs (U3NMONOTMYECKON BOMHbI 06MeHa BeLlecTB, UCXOAALLEN U3 3apofblLua.
Mo cpaBHEHUIO C OTHOCUTENBHOM NMMAa3HON aKTUBHOCTHIO FOMOreHM3aTa MOKOKLUXCA CeMsIH
B Haya/nbHON (hase pas3BUTWA 3apogbllla HabnwogaeTcs NpubamMsMTensHo 30 NPOLEHTHOe MOBbI-
LIEeHNEe MHTEHCUBHOCTWU. PasHULy B CTeNeHW akTMBHOCTU MOXXHO paccMaTpvBaTb XapaKTepHOW,
0flHaKO, BBMAY FOMOreHM3aLMn OHa cama Mo cebe He MPUMEHUMA B Ka4yecTBe XapaKTepUCTUKMU
0N COCTOSAHMA 06MeHa BeLLeCTB OTAeNbHbIX MPOLIECCOB pasBuTUSA. KonuuecTBo C€BO6OAHON
YKCYCHOI KWCMOTbl U ONIEMHOBOM KWUCNOTbl CBOEO6PA3HO MOBbILIAETCA B XOAe HabyxaHus, Ho-
3aTeM, B (pase pasBUTMA 3apofbllla BHE3amHO CHWXXaeTcs.

Oc06eHHO nopasvTeNbHbIM SABMSETCA BHe3arnHoe MOBbILLEHWe CBOGOAHOrO XO/IMHA, U
CKayKoo6pa3Hoe YMeHblUeHWe NUMONAHOro docpata B AMHAMUYECKOM — C TOYKMU 3peHUus
thnsmonormm obmeHa BeLLECTB — COCTOSAHUM PasBUTUSA 3apOAbILLEBOro nepbika. MNpy NpuMepHo
80 NpPOLEHTHOM YMeHbLUEHUN JEeLUTUHA, KOMMYECTBO XO/IMHA, OCBOX[AEHHOro BC/EACTBUE
[0eATeNbHOCTU XONMHACTepasbl, 3HAUMTENIbHO MeHblUe, M3 Yero aBTOpbl [enarT 3aK/l4eHue,
4YTO XO/IMH OTHACTV NPOLO/IKAET OKMUCNATBLCSA, a 0THaCTM XXe accouumpyeTcs ; 370 06ycnoBun-
BaeTCsA pPeaKLUMOHHOM CMOCO6HOCTbIO M LLEMOYHOCTBIO XOMNHA. YMeHbLUeHVe NUNOUAHOro ¢oc-
(hata yKasbiBaeT Ha ycwieHue (OCHOPHOro MeTabonmsma, YTO C TOUKM 3peHus (usnonorum
pasgpaXeHnsa MOXHO XOpOLIO CpaBHMBATb C AMHAMUYECKUM COCTOSIHMEM O6MeHa BeLLEecTB
KOPKOBOW W HEPBHON AeATENbHOCTMW.

o MHeHWI0 aBTOPOB [eiCTBME Tenna MPOABASAETCA HEMOCPEeACTBEHHO B YaCTUYHOW U
BPEMEHHON renndukaumm cofepxalinx 6enkun CTPYKTYPHbIX 3/1EMEHTOB, YNbTPacTpPyKTyp, U
NOrpaHnYHbIX MembpaH, YTO BblpaXkaeTCs B M3MEHEHUM KO3(h(uLMeHTa NpenomseHns, nNpoBo-
OUMOCTM, BOAO- M MOHOMPOHMLAEMOCTU Na3Mbl. [yTem 4YacTMUHON rennduKaumMm npoTenHou-
[oB TennoobpaboTka 06XOAUT MeXaHWU3M eCTeCTBEHHON CTUMYNSAUMWM CBETOM WAWM TEMHOTOWA.

BIOLOGISCHE REIZWIRKUNG DER WARME AUF DAS KEIMEN
DER LICHT- UND DUNKELEMPFINDLICHEN PFLANZENSAMEN

Auf die Keimprozesse der licht- und dunkelempfindlichen Olsamen (Nicotiana L., Cucur-
bita L.) iben die Warmebehandlungen eine stimulierende Wirkung aus. Der Empfindlichkeits-
zustand entwickelt sich zur Zeit der Spéatreife der Samen und aktualisiert sich im Zusammenhang
mit der optimalen Hydration. Besonders bedeutend ist die Stimulation durch abiotische Tempe-
raturen (40, 50, 60° C) und es kann zwischen dem Warmegrad der Behandlungen und der Zeit-
dauer der Expositionen ein umgekehrtes Verhaltnis festgestellt werden.
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Der Olgehalt der Samen nimmt mit Beginn der Wasseraufnahme gleichinéssig ab und
verschwindet bis zum Beginn des Wachstums der Kadikula praktisch vollkommen. In den
Keimblattern ist eine vom Keim ausgehende biologische Stoffwechselwelle nicht zu beobachten-
Im Vergleich zur relativen Lipasen-Aktivitat iin Ilomogenisatum des ruhenden Samens ist im
Anfangsstadium der Embryoentwicklung eine ungefahr 30%-ige Intensitatserhohung wahr-
nehmbar. Der Unterschied im Aktivitdtsgrad kann zwar als bezeichnend betrachtet werden,
doch ist er infolge der Homogenisierung fur sich allein zu einer Charakterisierung des Stoff-
wechselzustandes der Eqtwicklungsvorgdnge nicht geeignet. Die Menge der freien Essig- undl
Olsauren erhoht sich sonderbarerweise im Laufe der Schwellung, um dann spater, im Zustandl
der Embryoentwicklung, plétzlich abzunehmen.

Besonders auffallend ist das pldotzliche Ansteigen des freien "Cholin-Niveaus und die
sprunghafte Abnahme des Lipoid-Phosphat-Gehalts in dem vom Standpunkt der Stoffwechsel-
physiologie dynamischen Zustand der Keimentwicklung. Bei einer ungefdhr 80%-igen Abnahme
des Lezithins, ist die Menge des infolge der Cholinesterase-Tatigkeit freigewordenen Cholins
wesentlich geringer, woraus gefolgert werden kann, dass dasselbe teils weiter oxydiert, teils
assoziiert, was auch aus seiner Reaktionsbereitschaft und seinem alkalischen Charakter her-
vorgeht. Die Abnahme des Lipoidphosphats deutet auf eine Belebung im Phosphatstoffwechsel,
was vom Standpunkt des biologischen Reizes gut mit dem dynamischen Stoffwechselzustand
der Hirnfunktion und der Nerventatigkeit verglichen werden kann.

Wir sind der Ansicht, dass die Warmewirkung in einer partiellen und voribergehenden
Gelifizierung der eiweisshaltigen Strukturen, Ultrastrukturen, Grenzhautchen unmittelbar zur
Geltung kommt, was in der Verdnderung des Brechungsindexes, der Leitungsfahigkeit und in
der Wasser- und lonpermeabilitdt des Plasmas zum Ausdruck gelangt. Die W&rmebehandlungen
verhindern durch eine partielle Gelifizierung der Struktureiweisse den Mechanismus der natir-
lichen Licht- bzw. Dunkelstimulation.

Béla Pozsar, Budapest, Y., Szalay u. 10—14., VI1/38, Hungary.
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Summary

At the time of the maximum growth of the stamens of Tinantiafugax L. the chromoplasts
of the stamen hairs vacuolate beside the rapid mobilisation of their starch content. The plastids
to which carotenes impart a yellow colour vacuolate to treble their volume at the time of flower-
ing. The quick change of volume takes place within a few hours and it is remarkable that the
dimensions which arise in the wake of vacuolation, tally in order of magnitude. The increase
of the sucrose content of plastids can be demonstrated on the basis of osazone reaction. The
results of cytochemical examinations agree with the general conception on the translocation of
carbonhydrates occurring in the form of sucrose. With the progress of necrotic processes, taking
place during flowering and deflorescence, the form and volume of plastids do not change any
further. Moreover, these chromoplasts vacuolated under natural conditions are, in the same way
as the normal plastids, not plasmolysable in hypertonic solutions. Both these features confirm
our conception that the observed vacuolation is not of necrotic nature but is the result of the
irreversible structural change taking place in the wake of the rapid starch mobilisation.

Introduction

At the time of flowering of Tinantiafugax L. the chromoplasts in the stamen
hairs vacuolate characteristically, i. e. swell in a vesicle-like way. Kuster [8, 11]
considers this phenomenon as a necrotic change. He accounts for his conception
by the fact that the size of plastids is considerably greater than the original size.
The vacuolation of typical dimension and rhythm takes place at the same time
in the whole flower and this phenomenon follows in any case an identical course;
this earlier observation [5] shows that an organizational relation exists between
the change of the structure of chromoplasts and the development growth of the
flower or some of its parts.

From the data of Kuster [9, 10] it is also evident that in the course of
vacuolation the chromoplasts swell to a definite size. Frey—Wyssling [4]
dealing with the necrotic changes of the function of the amyloplasts of boiled
potato tubers has ascertained that the progress of the necrosis coordinates the
rate of vacuolation, and according to the extent of deformation, the form and size
of plastids vary within wide limits. The amyloplasts, swollen due to boiling, show
markedly different forms, their volume decreases in hypertonic solution and
increases again in a hypotonic one. On the strength of all these it can be stated
that from the aspect of both form and function, the vacuolation of the chromo-
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plasts — containing starch — of Tinantiafugax L. differs from the deformations
having a necrotic character.

In the knowledge of the aforesaid the question has been raised what kind
of processes are connected correlatively with the vacuolation of plastids — which
vacuolation can be considered natural butis of a striking measure —, furthermore
whether a causal connection may be ascertained. In the course of our studies we
have extended our observations to the general questions of the development and
organization of the flower, primarily from the aspect of physiology. The morpho-
logical changes were considered only as indicators from the point of view of
organisational and physiological characterisation.

Materials and methods

The plastids of the stamens of Tinantiafugax L. have been examined with the fluorescent
microscope, partly on the basis of their natural fluorescence and partly with the help of the
fluorescence arisen secondarily due to the adsorption of fluorescent vital dyes (rhodamine-B,
berberine sulphate [2, 14, 15]. We have attempted to identify primarily the presence of carotenes,
lipids, lipochromes by means of cytochemical methods [7]. The qualitative sugar content of
plastids was ascertained with osazone, while the starch content was verified with the help of
the well-known iodine-starch. For the identification of the latter polarizing microscopy has also
been employed [3].The natural vacuolation of chromoplasts, representing the rate of the change
of the diameter of plastids, has been studied in its relation to the growth in length of the stamen.

Observation in respect to correlation

According to our observations it was found that in the early state of the
development of the flower the chromoplasts of the stamen of Tinantia fugax L.

Fig. 1. Chloroplast of the stamen hairs of Tinantia fugax L. X 600

shotv a vivid red fluorescence under the fluorescent microscope, which proves the
presence of chlorophyll (Fig. 1). The green colour characteristic of chlorophyll is,
because of the limit of perception, hardly observable with the naked eye. In this
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stage of flower development the plastids are of regular size (3 fi), and as a rule
contain several granules of starch. Even with vital stain the presence of vacuoles
cannot be demonstrated. Accordingly in the early stage of the organisation of the
flower the colourless proplastids developing in the stamen hairs of Tinantia fugax
L. are transformed into chloroplasts. Simultaneously with the increase of the

Fig. 2. (Leuco)amyloplasts of the stamen hairs of Tinantiafugax L. X 800

Fig. 3. Chromoplasts'of the stamen hairs of Tinantiafugax L. during natural vacuolation. X 1200

starch content of plastids the fluorescence characteristic of chlorophyll dis-
appears : thus they are transformed into true leucoplastids or, by their starch
content, into amiloplastids (Fig. 2).

At the beginning of the organisation of the anther, essentially up to the
first phase of the reduction division (meiosis) inclusive, carotenes accumulate in
the leucoplasts’ stroma (Fig. 3). After the period which can be characterized with
the first phase of the reduction division, no carotene accumulation coidd be
observed. An observation worth mentioning is that the starch content of amylo-
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plasts remains unchanged in the course of their transformation into chromoplasts.
In the first and second stage of the reduction division taking place in the anther,
the stamen has not yet begun its intense growth, thus the pollen is sessile. In the
amyloplasts of the stamen hairs in particular in those of the apical cells, which
are yellow from the carotenoids, the mobilisation of starch sets in when the organ-
isation of the exines of tetrads begins in the anther. By this time the charac-

Fig. 4. Chromoplasts of the stamen hairs of Tinantia fugax L. after the termination
of the natural vacuolation. X 1200

Table 1

Connection between the growth in length of the stamen and the natural vacuolation
of chromoplasts

Number Development Length Diameter Divergence Mean error
of days Hours of flower of stamen in mm Of chromoplasts of measurements of mean value
in 1 S g*
| 8 1,2 2,83 + 0,32 0,09
2 8 1,8 3,09 + 0,31 0,05
12 flower organi- 2,1 4,23 + 0,36 0,07
sation
18 2,5 4,41 + 0,32 0,05
20 2,6 4,05 + 0,19 0,02
3 4 opening
of flowers 3,7 9,63 + 0,58 0,08
6 4,0 10,35 +0,71 0,04
8 efflorescence 41 9,90 + 0,68 0,06
12 4,6 9,87 + 0,31 0,09
18 4,9 9,45 + 0,49 0,05
4 8 deflorescence 4.8 9,37 + 0,51 0,05
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teristic red colouring appears in the basal part of the petal-like bracts. Simultane-
ously with the rapid mobilisation of the starch the chromoplasts vacuolate
characteristically, which means they swell to the treble of their original volume
(Table 1, Fig. 4). During the appearance of vacuolation the sucrose content of
plastids also increases notably.

Fig. 5. Correlative connection between the growth in length of the stamen of Tinantia fugax L.
and the natural vacuolation of the chromoplasts of the stamen hairs

Fig. 6. Rate of the natural vacuolation of the chromoplasts of Tinantia fugax L. at the time
of the opening of flowers

The maximum of the growth in length of stamens coincides with the rapid
breakdown of the starch content of chromoplasts and the period of their typical
vacuolation. The correlative connection is clearly thrown into reliefby the fact
that at the time of the maximum growth in length of the stamen the vacuolation
of chromoplasts takes place in a few hours (Table 1, Fig. 5).

The volume of the cells of the stamen hairs decreases in the plasmolysis but
the volume of the plastids swollen to vesicles remains unchanged. At variance
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with this the plastids denatured by boiling are plasmolysable with hypertonic
solutions. The coincidence in time of the growth in length of the Stamen and of
the vacuolation of chromoplasts renders the metabolic and structural corre-
lations probable.

Data concerning correlation

At the outset of the development the proplastids of the stamen hairs are
transformed into chromoplasts, which fact is undoubtedly corroborated by their
natural red fluorescence [13, 15, 16]. In the course of their further development
the plastids lose the fluorescence characteristic of chlorophyll and because of
their subsequent starch content they are transformed into amyloplasts. On the
basis of the negligible and decreasing chlorophyll content of plastids it would
appear probable that the starch merely accumulates and originates in them only
in a very slight degree, which phenomenon is accounted for also by their isolation
from light. On the strength of the aforesaid the plastids of the stamen hairs,
containing starch, can be considered as storing organs from the viewpoint of
metabolism.

According to our observations the vacuolation of amyloplasts coloured
yellow by carotenoids cannot be considered to be necrotic. This statement is
borne out by several arguments :

1. The dimensions arisen after vacuolation are characteristic, regular and
in a definite order of magnitude. The constant character of the form shows a
contrast to the deformations under necrotic conditions [4].

2. Whilst artificially denatured amyloplasts are plasmolysable in hyper-
tonic solutions, the chromoplasts vacuolating under natural conditions are not.

3. The natural vacuolation of plastids takes place simultaneously with the
rapid mobilisation of the starch content of the same.

4. During the necrotic processes (wilting of certain flower organs) progress-
ing in the wake of fecundation, the dimensions and form of chromoplasts do not
change.

On the basis of these observations we consider the vacuolation of plastids
as a natural process and account for it by the fact that owing to the rapid
mobilisation of starch taking place at the time of the longitudinal growth of the
stamen, the sucrose issues forth at a slower rate from the plastids than is the rate
at which it arises in them. From the aspect of plasmolysability the chromoplast
membranes of Tinantia fugax L. differing as to structure and function from the
cytoplasm cell membranes and from the membranes of amyloplasts denatured by
boiling, behave in the same way as the normally functioning plastids. It is likely
that if the vacuolation were the result of the degeneration of the organ the extent
and rate of vacuolation woidd not be completed with the longitudinal growth
of the stamen, but would continue more considerably in the state of déflorés-
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cence. The absence of the degeneration of form and volume speaks in favour of
the consideration that this process is a natural structural — functional change.
Accordingly, the process of vacuolation should be preferably interpreted in such
a way that the intense metabolism produced in the wake of the longitudinal
growth of the stamen brings about a carbon hydrate deficiency in the surround-
ing tissues, which the chromo-(amylo-)plasts, functioning as storing organs,
equalize by the mobilization of starch [12]. According to this conception,
the starch polymerising-hydrolysing activity of plastids would be governed by
the functioning plasma, as it has already been assumed on the basis of our earlier
results [6].

The quick rate ofthe increase of the volume in the plastid’s vacuoles may be
regarded as the result of the mobilisation of starch, which is also accounted for
by the increasing water absorbing capacity. Together with this explanation based
on the function, also the irreversible modification of plastids or of their cell
membranes should be considered as likely.
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ECTECTBEHHAA BAKYO/N3ALUNA XPOMOI/TACTOB

Bo Bpemsi 60/1bLUOr0  MaKCMMa/lbHOro pocTa TbIYMHOYHOW HUTKM Tinantia fugax L.
B XpOMOMJacTax BOMIOCOK TbIYMHOYHOW HUTK HabnwgaeTcs — npy BbICTPOA MOBUAM3ALMN UX
CoAepXXaHusa Kpaxmana — BaKyonusauums. Bo Bpemsi pacnyckaHus LBeTOB, nnactuibl — OKpa-
LUEHHblE KapoOTUHOMAAMM B XeNTbili LUBET - HafyxalT Ha TPexKpaTHOe CBOEro nepBoHaYasib-
Horo o6bema. BbICTpoe M3MeHeHMe 06bemMa OCYLLECTB/ISETCA B TeYeHMe HECKO/IbKWX YacoB U
OZHOBPEMEHHO MO BCEMY LIBETKY, NMPUYEM MOpasuTe/lbHbIM SABASETCA TO, YTO pa3Mepbl, BO3HUK-
LUVe BCMEACTBME BaKyo/M3aLuK, cOBMajaloT TakkKe U B OTHOLUEHUW MOPSiiKa BeNUYMHbI. MoBbI-
LLIEHVe COAEPXKaHMsi caxapo3sbl B NacTMAaX MOXHO BbISIBUTb MPY MOMOLLM 0Ca30HOBOM peakLuumu.
Pe3ynbTaTbl LUTOXMMUYECKMX UCCNEA0BaHUA MOATBEPXKAAOT O6GLLENPUHATOE MHEHME O TpaHc-
noKaumun yrneBofoB B Bufe caxapo3bl. B xofe nporpeccuy HeKPOTUYECKMX NMPOLEeccoB, Habso-
[laeMbIX BO BpeMsi pacnyCcKaHWs LBETKOB W OTLBETEHUsl, hopMa U 06beM MacTuioB Gonblue
He n3MmeHsiloTcsi. Kpome Toro, nnactuabl, BaKyo/IM3MPOBaHHbIE MPU eCTECTBEHHbLIX YCN0BUSIX,
He MoAjaloTcA MnasMonu3auMm B TUMNEPTOHMYECKMX pacTBOpax, TOYHO TakKXe, KakK W npa-
BWbHO AeiCTBYylOWME MiacTuAabl. [aHHble JBe XapaKTepUCTUKU MOATBEPXKAAIT MHEHUe aBTo-
poB, COr/1acCHO KOTOpPOMY HabfiofjaemMas BaKyo/nu3alumsi He UMeeT HEKPOTUYECKOro XapakTepa,
a sIBSIETCS CNEeACTBMEM HeOOpPaTMMOro M3MeHeHUsI CTPYKTYpPbI, MPOUCXOASILLEr0 13-3a 6bICTPON
MobunMsaumMm Kpaxmana.

NATURLICHE VAKUOLISIERUNG DER CHROMO PLASTEN

Zur Zeit des Wachstum-Maximums der Staubfaden der Tinantia fugax L. vakuolisieren
die Chromopiasten der Staubfddenhaare bei gleichzeitiger schneller Mobilisierung des Stérke-
gehalts. Die von den Karotinoiden gelben Plastiden schwellen zur Zeit der Blute auf das Drei-
fache ihres ursprunglichen Volumens. Die schnelle Verdnderung im Volumen erfolgt innerhalb
einiger Stunden gleichzeitig in der ganzen Blume. Auffallend ist, dass die infolge der Vakuoli-
sierung entstandenen Massen auch der Grosse nach tbereinstimmen. Die Zunahme des Rohrzucker-
gehalts in den Plastiden kann mit Hilfe der Osazon-Reaktion nachgewiesen werden. Die Resultate
der zytochemischen Untersuchungen stimmen mit der allgemeinen Auffassung bezilglich der
in Form von Saccharose vor sich gehenden Translokation der Kohlenhydrate tGberein. Im Laufe
der fortschreitenden nekrotischen Prozesse, die zur Blitezeit und wéahrend des Verblihens
auftreten, zeigt sich bei den Plastiden in Form und Volumen keine weitere Veranderung. Uberdies
sind die unter naturlichen Bedingungen vakuolisierten Plastiden in hypertonischen Ldsungen
ebensowenig plasmolisierbar, wie die regelméssig funktionierenden Plastiden. Durch diese beiden
Charakterziige wird unsere Auffassung bestatigt, wonach die beobachtete Vakuolisierung nicht
nekrotischer Art, sondern eine Folge der durch die schnelle Mobilisierung der Starke verursachten
irreversiblen Strukturverédnderung ist.

BELA PozsAR, Budapest, Y., Szalay u. 10— 14., V1/38, Hungary.
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Zusammenfassung

Der Verfasser beschreibt gewisse Teilergebnisse seiner Forschungen uber die Rolle und
die Aufgabe der Wurzel. Als Testobjekt wurden die Keimpflanzen von Sinapis alba verwendet.
Das Wachstum der oberirdischen Organe hing in diesem Fall noch nicht von den in der Umge-
bung befindlichen N&hrstoffen ab, sondern das Wachstum des Hypokotyls und der Wurzel
erfolgte zu Lasten der Reservestoffe des Keimblattes. Der Verfasser stellt fest, dass sich die
biologische Aufgabe der Wurzel nicht auf die Aufnahme und Weiterleitung der Nahrung
beschrankt, sondern, dass die Wurzel auch solche Stoffe synthetisiert, die das Wachstum des
Stengels bzw. des Hypokotyls aktivieren. Ohne Wurzel verlangsamt sich das Wachstum des
Hypokotyls — selbst im Falle der besten Wasserversorgung — in bedeutendem Masse, obwohl
das Hypokotyl jetzt fur sich allein die im Keimblatt aufgespeicherten Stoffe verbraucht und
nicht mit der Wurzel konkurrieren muss. Es ist nicht zu bezweifeln, dass die Wurzel der Keim-
pflanze — auf irgendeine Weise — den von seiten des Hypokotyls vor sich gehenden Verbrauch
der Stoffe des Keimblattes fordert. All dies hangt in hohem Grade von den Oxydationsvorgangen
in der Wurzel ab. Das Hypokotyl der Keimpflanze mit in der Aeration gehinderter Wurzel
waéchst bedeutend langsamer als das Hypokotyl solcher Pflanzen, deren Wurzel mit der Luft
entsprechend in Berihrung kommen konnte. Obwohl das Hypokotyl beider Serien mit der Luft
gleichmassig in Berihrung kam, verwendete die Keimpflanze nur durch Vermittlung der Wurzel
die Stoffe des Keimblattes. Im Laufe dieser Untersuchungen konnte nicht angenommen werden,
dass die schlecht durchlufteten Wurzeln vielleicht im Wege toxischer Stoffwechsel-Produkte
das Wachstum des Hypokotyls gehemmt hétten.

In dem sog. Blutungssaft der Wurzel konnte die Anwesenheit eines Faktors von Auxin-
Wirkung nachgewiesen werden. Dieser Faktor zeigte nicht die fir /1-Indolylessigsaure bezeich-
nende Farbenreaktion.

Der Blutungssaft der Wurzel tbte auf das Hypokotyl der ihrer Wurzel beraubten Sinapis-
Keimpflanzen keine das Wachstum anregende Wirkung aus. Das mit der Wurzel kinstlich,
auf humoralem Wege verbundene Hypokotyl zeigte gleichfalls ein nachteiliges Wachstum.
Die von der Wurzel ausgelibte, das Wachstum anregende Wirkung dringt also nicht durch die
frische Wundflache und gelangt nicht durch die Tracheen nach oben. Den Anzeichen nach ist
es die durch das Plasma der lebenden Zellen dringende und so vor sich gehende Stoffmigration,
die den aktivierenden Faktor aus der Wurzel der Keimpflanze in das Hypokotyl gelangen lasst.

Ausser der Wurzel nehmen auch das Keimblatt und die Stengelspitze an der Aktivierung
des im Dunkeln vor sich gehenden Wachstums des Hypokotyls teil. Die Organe wirken also
zusammen, doch unstreitig ist es die Wurzel, durch die die Wachstumsgeschwindigkeit des
Hypokotyls am intensivsten beeinflusst wird.

Einleitung

Heute bedarf der Umstand schon keiner gesonderten Erkldrung, wonach
sich die Aufgabe der Wurzel nicht auf die Aufnahme des Wassers und der Mineral-
stoffe beschrdnkt, sondern dass diese auch an der Umwandlung der Stoffe teil-
nimmt, ferner solche physiologisch sehr aktive Stoffe synthetisiert, die zur

3*
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Entwicklung der oberirdischen Organe notwendig sind [8, 9, 11, 13, 23, 24, 37,
38, 39, 42]. Einige Forscher sind der Ansicht, dass die Wurzel Nukleinsduren
bzw. Nukleinderivate in den Stengel gelangen ldsst. Die Nukleins&duren und ihre
Derivate erflllen bekanntlich eine sehr wichtige Aufgabe in der Eiweisssynthese,
in der Entstehung der Plasmastrukturen und in der Zellteilung [4, 36]. Diese
Ansicht wird u. a. auch durch die Arbeit von (.rijmker [6] bestdtigt, der zur
Feststellung gelangt, dass der Rhytmus in Wachstum der Bdume mit dem
Nukleoproteiden- bzw. mit dem Nukleinsduren-Stoffwechsel der Vegetations-
spitze in Verbindung steht. Die Anhdufung der Nukleinsduren regt den Prozess
des Wachstums an, der parallel mit der Abnahme der Nukleinsduren immer lang-
samer wird.

Es ist anzunehmen, dass sich in den Wurzeln eine intensive Nukleinsduren-
Synthese vollzieht, da die meristematischen Gewebe des Wurzelsystems — im
Vergleich zum Gewicht des ganzen Organs — eine bedeutend grdssere Masse dar-
stellen als im Falle des Sprosses. Auf Grund der Untersuchungen von Dittmer
[10], Potapov, Maréti [25], Kolesnikov berechnete Sabinin, dass bei den
Sprdsslingen des Apfelbaums 10% des Wurzelgewichts auf den meristematischen
Teil entfdllt. Die Wurzel verfigt also Uber die ganz aussergewdhnliche Féhigkeit
ein Meristem hervorzubringen. Diese F&higkeit geht zum Grossteil von der Wurzel
selbst aus und ist ziemlich unabh&ngig von den Ubrigen Teilen der Pflanze. Wir
wissen, dass viele Arten von Wurzeln fast unbegrenzt »in vitro« geziichtet wer-
den kénnen [5, 7, 20, 26, 40, 41] und nur bei wenigen Pflanzen fihrte die kiinst-
liche Zuchtung zu keinem Erfolg [1].

Gerade umgekehrt ist die Lage im Falle der Stengelspitzen, die im allge-
meinen in kunstlichen Kulturen nicht gezichtet werden kénnen. Eine Ausnahme
bilden scheinbar Asparagus und Cuscuta [27, 28, 29], doch kénnen diese Ausnah-
men im Endresultat nichts an der Richtigkeit der Ansicht bezuglich der Rolle der
Wurzel &ndern. Das Wachstum der Kultur beschleunigt sich nd&mlich auf das
drei- bis vierfache, wenn sich auf dem JsparagHs-Explantat Wurzeln regene-
rieren. Im Falle von Cuscuta hingegen ist die Rolle der Wurzel, infolge der para-
sitdren Lebensweise, ohnehin minder wichtig, weshalb diese Pflanze nicht in
eine Parallele mit den Pflanzen gebracht werden kann, die Uber entwickelte
Wurzeln verfligen.

Neben den Nukleinsduren bzw. deren Derivaten kann auch an die auxin-
artigen Wirkstoffe gedacht wrerden, mit deren Hilfe die Wurzel fahig ist, das
W achstum des Sprosses zu regulieren. So wurde z. B. von Boysen-Jensen [3]
in der Wurzel Auxin nachgewiesen. Besondere Beachtung verdient jedoch die
Abhandlung von Van Overbeek [35], in der berichtet wird, dass die Wurzel-
kultur auch noch nach der 34. Ubertragung Auxin enthélt, dass sogar der Auxin-
gehalt der 20. Subkultur bedeutend grésser war als der der ersten Kultur. Nach
den Untersuchungen von Soding [31] bildet sich der Auxingehalt der kinstlich
gezlchteten Wurzeln aus dem Nd&ahrboden und nicht aus der urspriunglichen
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W urzelspitze. Auch die Untersuchungen von Nagao [21] weisen daraufhin, dass
die von den Ubrigen Teilen der Pflanze isolierte Wurzelspitze fahig ist, Wuchs-
stoffe zu produzieren. Ein Teil der Untersuchungen bestétigt also die Annahme,
wonach die Wurzel gewisse aktivierende Stoffe (z. B. Auxin) bilden kann.

Hitchcock, Zimmermann [17] und Skoog [30] besché&ftigten sich mir der
Frage, wie sich das Auxin in der Wurzel bewegt und gelangten zur Ansicht, dass
das an die Wurzeln abgegebene Auxin mit dem Transpirationsstrom auf passive
Weise in der Wurzel bewegt wird. Interessant ist auch die Feststellung von
Laibach und Fischnick [19], wonach in dem Blutungssaft vieler Wurzeln eine
grosse Menge von Auxin anzutreffen ist. lhrer Ansicht nach weist dieser Umstand
darauf hin, dass das Auxin auch in das Xylem gelenkt wird. Auch die Experi-
mentalangabe von Jakobs [18] Aviderspricht nicht der obigen Feststellung.
Demnach leiten die aus dem Hypokotyl von Phaseolus geschnittenen Scheiben
das klnstlich zugefuhrte Auxin in die Richtung der Wurzel weiter. Diese Polaritéat
kommt hauptsdchlich in der Ndhe des Spitzenteils zur Geltung, wéahrend sie
bei der Basis des Hypokotyls, also in dem der Wurzel zu fallenden Teil, nicht in
dem Masse ausdriicklich ist. Jakobs figt noch hinzu, dass in bezug auf das diffu-
sibile Auxin in keinem Teil des Hypokotyls, zu keinem Zeitpunkt eine Polaritat
besteht.

Unter den physiologischen Wirkstoffen der Wurzel kénnen die die SH-
Gruppe enthaltenden und anderweitigen Schwefelverbindungen ein gewisses
Interesse beanspruchen. Nach der mindlichen Mitteilung von Fejér Avar es
maglich, in dem Blutungssaft der Maiswurzel Spuren \ron Glutathion nachzu-
Aveisen. Hammett [16] machte die Erfahrung, dass die die SH-Gruppe enthalten-
den Verbindungen einen gewissen Einfluss auf die Zellteilung auslben, bzAv.
Bleisalz von sehr geringer Konzentration in der die Wurzeln umgebenden Lésung
die Mitose der Spitze unterbindet. Das Blei dringt in die Zellen ein und tritt
Avahrscheinlich mit dem reduzierten Glutathion in Verbindung. Im Laufe eines
anderen Versuches liess der Forscher Zystein, Zystin und andere organische
SchAvefelverbindungen in die N&hrlésung gelangen, Avodurch sich die Haufigkeit
der Mitosen erhohte. Ubrigens Avies Bonner [2] bereits vor ziemlich langer Zeit
daraufhin, dass die isolierten Wurzeln zur Synthetisierung des Biotins fahig sind.
Diese Sclrwefel enthaltende Verbindung ist einer der Faktoren, die das
W achstum des Stengels regulieren. Vermutlich dirfte es sich auch bei dem von
Went [38] als Kaulokalin bezeichneten, hypothetischen stengelbildenden Stoff
um eine Kombination der oben angefiihrten aktivierenden Stoffe handeln.

Bereits auf Grund der bisher beschriebenen wenigen Angaben kann mit
Recht vermutet Averden, dass die Aufgabe der Wurzel im Leben der Pflanzen
sehr Adelseitig ist. Besonders interessant ist der Einfluss, den sie auf das Wachs-
tum, auf die EntAvicklung des Sprosses bzav. aus dessen Organisation ausibt.



164 V. FRENYO

Material und Methodik

Fur die Zwecke unserer Untersuchungen erwies sich die Keimpflanze des weissen Senfs
(Sinapis alba L.) am geeignetesten. Sie entwickelt sich schnell, ist ziemlich klein und kann des-
halb auf einem kleinen Raum in grosser Anzahl geziichtet werden. Sehr vorteilhaft ist ferner die
Eigenschaft des Senfkorns, dass seine Schale bei Befeuchtung schleimig wird, was zur Folge hat,
dass das Senfkorn in jeder Lage, an jeder Flache anhaftet und die sich entwickelnde Keimpflanze
ohne jede &aussere Bindung nach Belieben orientiert werden kann.

Die Keimpflanzen wurden in einem dunsterfillten, dunklen Raum, auf vertikal gelagerten,
mit feuchtem Filterpapier Uberzogenen Glasplattchen oder auf in Eprouvetten gelegten Glas-
leisten gezichtet. Die der Wurzel beraubten Exemplare wurden gew6hnlich in eine am Boden
der Eprouvette befindliche V2cm hohe Wasserschicht gestellt, besonders wenn es sich um kurze
Zeit beanspruchende Versuche handelte. Die von uns verwendeten Keimpflanzen erhielten
gewdhnlich keine Nahrung von der Umgebung, bloss Wasser, so dass sie aufihre eigenen Reserven
angewiesen waren. Nur in Ausnahmsféallen wurden die Pflanzen in Erde gezichtet. Die Dauer
der Versuche wurde mit den Eigenstoffen der Pflanzen stets in Einklang gebracht. Auch damit
wurde eine Verminderung der den Versuch beeinflussenden Faktoren bezweckt.

Der Einfluss von Verstimmelungen auf die Entwicklung der Keimpflanze

In dieser Versuchsserie wurden folgende Varianten verwendet: unver-
sehrte Keimpflanze (ar); wurzellose Keimpflanze (a2 ; Keimpflanze ohne
Keimblatt (bj) ; dieselbe Variante ohne Wurzel (b2) ; Keimpflanze ohne Stengel-
spitze (cj) ; dieselbe Variante ohne Wurzel (c2) ; dekapitierte Keimpflanze (dx) ;
dieselbe Variante ohne Wurzel (d2. Abb. 1 zeigt die verwendeten Varianten,

Abb. 1. Die Wirkung der Verstimmelungen auf das Wachstum des Hypokotyls. — Die Zahlen

entlang der Abszissenachse der Diagramme bezeichnen die seit dem Eingriff verflossenen Tage.

Entlang der Ordinatenachse kann das Wachstum der Hypokotyle, ihre jeweilige Lange, abgelesen
werden

ebenda sind auch die Ergebnisse der einzelnen Versuche durch entsprechende
Graphikone veranschaulicht.

Es wurden stets zwei Gegensdtze, Exemplare mit und ohne Wurzel, ein-
ander gegenibergestellt. Nach Entfernung der Stengelspitze bzw. der Keim-
blatter wurde untersucht, in welchem Masse das Wachstum des Hypokotyls
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durch diese Organe beeinflusst wird, d. h. in welchem Masse sie mit der Wurzel
Zusammenwirken.

Die Diagramme der Abb. 1 entstanden auf Grund der Angaben der weiter
unten folgenden Tabelle 1.Jeder Zahlenwert stellt den Durchschnitt von 30—50
Yersuchspflanzen dar.

Tabelle 1
Wachstum des Sinapis-Hypokotyls im Dunkeln, nach verschiedenen Operationen
Anzahl der Tage | ) _ Durchschnittliche Lénge des Hypokotyls in mm
nach dem Eingriff f f b ‘ ~ ’ { { '
I @ b G a |4
0 16,3 16,8 14,8 15,7 15,0 15,1 16,6 17,9
1 o I 250 1 19,9 20,4 | 19,1 24,5 194 | 21,0 ! 21,6
2 | 396 | 239 | 287 | 230 | 350 | 250 | 241 | 223
3 55,6 275 35,4 25,0 43,7 25,2 24,8 22,5
4 60,0 293 i 362 } 26,6 48,1 | 26,5 24,8 22,5
5 61,3 30,1 36,2 26,8 49,0 26,7 24,8 22,5
Wert des 45 mm 13,3 mm 21,4 mm 11,1mm 340mm 11,6 mm 82 mm 4,6 mm
Wachstums 276% 79% 145% ! 71% ' 226% ) T77% 49% 26%

Wie aus der Tabelle ersichtlich, vermindert die Entfernung der Wurzel
vor allem die Geschwindigkeit und das Mass des Wachstums. Am auffallendsten
zeigt sich bei der Variante axa2 also bei der im Ubrigen unversehrten Keim-
pflanze, der Einfluss der Wurzel. Obwohl die Pflanzen der ihrer Wurzel
beraubten (a2 Serie ausgiebig mit Wasser versehen wurden und auch ihre
Turgeszenz sich nicht als geringer erwies als die der Kontrollserie (ax),
zeigte sich dennoch ein gewaltiger Unterschied in der Wachstumsge-
schwindigkeit des Hypokotyls. Am 5. Tage nach der Operation konnte bei
dem Hypokotyl der unversehrten Pflanze ein 276%iges Wachstum im Ver-
gleich zur urspriinglichen L&nge festgestellt werden. Demgegeniber betrdgt das
W achstum ohne Wurzel, doch bei Sicherstellung der Gbrigen Lebensbedingungen,
nur 79%. Der Unterschied zwischen den beiden Werten (276—79 = 197%) zeigt
deutlich den von der Wurzel auf das Wachstum ausgeibten Einfluss. Die
Anwesenheit der Wurzel verursachte ein 197%iges Wachstum. Ein noch realeres
Bild kénnen wir von dieser Erscheinung gewinnen, wenn wir die zwischen den
beiden Serien bestehende jeweilige Wachstumsdifferenz mit den Massen der gleich-
altrigen Pflanzen der wurzellosen Serie vergleichen.

Bei der Variante bxb2 ist der Unterschied deshalb wesentlich geringer,
weil schon das Fehlen der Keimbléatter allein das Wachstum der mit Wurzel
versehenen Exemplare vermindert. In diesem Falle wurde ndmlich die Pflanze
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des grossten Teils ihrer Né&hrstoffe beraubt. Ausserdem produziert auch das
Keimblatt selbst das Wachstum fdérdernde, physiologisch aktivierende Stoffe.
Diesbeziglich sind auch in der Fachliteratur Angaben zu finden [12, 15, 22,
33, 34].

Bekanntlich aktiviert auch die Stengelspitze die Geschwindigkeit des
W achstums, aber die Entfernung der Stengelspitze (cX) hemmt das Wachstum
in viel geringerem Masse als die Entfernung der Wurzel (a2. In dem Wachstum-
prozess des Hypokotyls kommt die Zusammenwirkung der Wurzel, des Keim-
blattes und der Stengelspitze zur Geltung, doch fallt dabei der Wurzel pffensicht-
lich eine wichtige Aufgabe zu, teas besonders durch die Variante a, a> bewie-
sen wird.

Kunstliche Vereinigung der Wurzel und des Hypokotyls

In einem dunklen Raum wurden bei 25° C in kleinen Tontdpfen zahlreiche
Sinapis-Keimpflanzen gezichtet. Nach ungefdhr 3 Tagen, als die kleinen

Abb. 2. Die Verbindung der Wurzel und des Hypokotyls (H) mit Hilfe einer trichterférmigen
Kapillarréhre (K). Zwischen den Schnittflichen befindet sich eine Wasserschicht (W)

Pflanzen ein einige cm langes Hypokotyl entwickelten, wurde dieses jeweils Gber
dem Wurzelhals abgeschnitten, dann mit Hilfe eines besonders geformten Glas-
rohrchens wieder mit der Wurzel verbunden. Zwischen den beiden Teilen stellte
ein Tropfen gewdhnliches W asser die unmittelbare Verbindung her (Abb. 2).
Ungefdhr 50 auf diese Weise behandelten Pflanzen wurden ebenso viele nicht
behandelte, also unversehrt belassene als Kontrolle gegeniubergestellt. Beide
Serien wurden unter Glassturz gehalten. Dies war ndtig, um zu verhindern, dass
die durch die Flissigkeit geschaffene Verbindung durch die lebhafte Trans-
piration unterbrochen werde.

Tabelle 2 veranschaulicht die Ergebnisse dieser Versuchsserie. Die Abwei-
chungen deuten auf den mittleren Fehler.
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Tabelle 2

Das Wachstum im Dunkeln des mit der Wurzel durch
Flussigkeit verbundenen Hypokotyls

Die_ _nach der Durchschnittliche }1-dnge des Hypokotyls in mm
Vereinigung ver-
flossenen Tage Behandelt Nicht behandelt
0 149+2 1S,2+2
| 20,6 2 25,9+3
2 25,0£3 41,83
3 28,2+3 56,2+ 5
4 30,3+3 61,4+5
5 30,8+3 62,75

Wie aus der Tabelle zu ersehen, ist das Wachstum des durch das in den
Kapillarrohrchen befindliche Wasser mit der Wurzel verbundenen Hypokotyls
viel geringer, als das der nicht behandelten Kontrollpflanze.

Abb. 3. Zuchtung des Hypokotyls mit mehreren Wurzeln zusammen. In das innere kleine
Gefass wurden gewdhnlich acht Wurzeln neben das Hypokotyl gelegt

Das Resultat zeigt kaum eine Abweichung, wenn das Hypokotyl in dem
sog. Blutungssaft der Wurzel oder aber je ein Hypokotyl mit mehreren Wurzeln
zusammen, auf die in Abb. 3 gezeigte Weise gezlichtet wird.

Dieser Versuch gestattet die Folgerung, dass sich die von der Wurzel aus-
gehende stengelentwickelnde Wirkung in nennenswertem Masse nicht ausdriick-
lich auf humoralem Wege verbreitet, sondern eher eine im Plasma vor sich
gehende Migration angenommen werden kann.

Der Einfluss der abweichenden Mdglichkeiten in der Wasseraufnalime
auf das Wachstum des Hypokotyls

Im weiteren Verlauf unserer Versuche erschien es angebracht zu unter-
suchen, ob der Unterschied, der sich im Wachstum des Hypokotyls sowohl bei
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der mit Wurzel versehenen als auch bei der der Wurzel beraubten Sinapis-Keim-
pflanze zeigte, nicht durch eine unglinstige W asserversorgung der wurzellosen
Exemplare verursacht wird. Obwohl sich die Pflanzen einer jeden Variante in
einer dunsterfullten Umgebung befanden und jedes Exemplar fir turgeszent
befunden wurde, musste diese Frage einer Untersuchung unterzogen werden.
Zweifellos ist die Wurzel, schon infolge der mit den Wurzelhaaren verbundenen
grosseren Oberfliche zu einer intensiveren Wasseraufnahme geeignet, als das
seiner Wurzel beraubte Hypokotyl. Hingegen ist es fraglich, ob bei solch kleinen
Pflanzen, wie die im vorliegenden Fall verwendeten, ein gewisser Unterschied
in der Intensitdt der Wasseraufnahme UGberhaupt in die Waagschale fallt.

Zur Klérung dieser Fragen wurden verschiedene Versuche durchgefuhrt.
Vor allem wurde untersucht, ob die Aufnahme des aus dem dunstgeflllten Raum
stammenden Wassers zum Wachstum des Hypokotyls geniugt, oder ob eine
unm ittelbare Verbindung mit dem Wasser notig ist.

Wie von Anfang an zu erwarten war, kam bei einer unmittelbaren Berih-
rung mit dem Wasser die Wuchswirkung bei den wurzellosen Pflanzen besser zur
Geltung als bei den mit Wurzel versehenen, denn die Wurzeln waren — mit
Hilfe der Wurzelhaare — in der Lage, auch aus dem Dunstgehalt der Luft
W asser aufzunehmen, so dass fiir sie die unmittelbare Berithrung mit dem Wasser
nicht so sehr von entscheidender Wichtigkeit war. Hingegen I&sst der Umstand,
dass sich die wurzellosen Hypokotyle bei einer unmittelbaren Berithrung mit dem
W asser bedeutend besser entwickelten als in dem dunstgefullten Raum, darauf
schliessen, dass diese operierten Pflanzen ihren Bedarf an Wasser vollstdndig
befriedigen konnten. Die mit der Entfernung der Wurzel verbundene Wachstums-
differenz kann also keine Folge der ungiunstigen Wasserversorgung sein. Jeden-
falls entfallt bei den wurzellosen Pflanzen der Wurzeldruck, ein Umstand, der bei
der Erkldrung der Wachstumsdifferenz mit in Erw&gung gezogen werden kann.

Unsere Annahme, dass das Fehlen der Wurzel in erster Reihe nicht deshalb
das Wachstum hemmt, weil das Hypokotyl nicht genligend Wasser aufnehmen
kann, wird, besser noch als durch die bisherigen Ergebnisse, durch den folgenden
Versuch bestdtigt. An mehr als 100 .Sinapi.s-Keimpflanzen, deren Wurzel vor-
angehend durch Eintauchen in siedendes Wasser abgetdtet worden war, nahmen
wir Messungen vor. Die zur Wasseraufnahme dienende Oberfldche blieb bei diesen
Pflanzen genau so gross wie bei der Kontrollserie, da ja die Wurzeln nicht abge-
sclinitten wurden. Wirde nun von seiten der Wurzel bloss die bessere Wasser-
aufnahme das Wachstum des Hypokotyls beeinflussen, misste das Hypokotyl
der Exemplare mit abgebrihter Wurzel genau so wachsen wie das der Kontroll-
pflanzen. Demgegenuber machten wir die Erfahrung, dass das Hypokotyl der
Kontrollpflanzen, innerhalb von drei Tagen, im Vergleich zu den Ausgangsmas-
sen, um 146,2% ladnger wurde, wéahrend die Exemplare mit abgebrihter Wurzel
eine Wachstumszunahme von insgesamt 85,8% aufwiesen, also bedeutend
zuriickgeblieben varén. Daraus geht klar hervor, dass die Wurzel nicht nur als
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wasseraufnehmende Oberflache im Wachstum des Hypokotyls eine Rolle spielt.
Mit entsprechenden, hier nicht ausfihrlich zu beschreibenden Versuchen kon-
trollierten wir, ob die Differenz nicht durch toxische Zerfallsprodukte oder durch
den Entfall des Wurzeldrucks verursacht wurde.

Diese Versuche bestatigten immer mehr unsere Ansicht, dass das nach-
teilige Wachstum der wurzellosen Hypokotyle nicht eine Folge der unginstigen
W asserversorgung ist.

Der Einfluss der Vermehrung der Seitenwurzeln auf das Wachstum des Hypokotyls
und auf die Intensitdt der Wurzelhlutung

Im weiteren Verlauf wurde die Frage untersucht, ob die gréssere Wurzel-
menge ein intensiveres Wachstum des Hypokotyls verursacht. Wenn Avir die
W urzelspitze der 2—3tégigen Sinapis-Keimpflanze abschnitten, konnte gewdhn-
lich am 3. Tage nach der Operation die Bildung der Seitenwurzeln beobachtet
werden. Auf einmal entstanden durchschnittlich 5 Seitenwurzeln. Nach 1—2
Tagen vermehrte sich ein wenig ihre Anzahl, so dass sich schliesslich im Laufe des
ganzen Experiments durchschnittlich acht Seitenwurzeln entwickelten.

Wir beobachteten nun das Wachsen des Hypokotyls bei den Pflanzen mit
Seitenwurzeln, indem wir sie mit Exemplaren verglichen, deren Wurzelspitze
nicht abgeschnitten Avorden war. Unter den letzteren wurden besonders die
Pflanzen ausgewdhlt, an deren Wurzel sich auch spontan keine SeitenAvurzel
gebildet hatte und diese Avurden als Kontrolle verwendet. Als dritte Variante
wurden solche Sma/ns-Keimpflanzen in den Versuch eingestellt, deren Wurzel-
spitze, um das Entstehen der Seitemvurzeln zu foérdern, zAvar abgeschnitten, doch
die erscheinende Seitenwurzel immer wieder entfernt wurde. Die Versuchs-
pflanzen wurden im Dunkeln bei 24° C gezlchtet, doch im Laufe der tdglich
durchgefiihrten Beobachtungen waren die einzelnen Serien ldngere-kirzere Zeit
dem Licht ausgesetzt, was, in Ermangelung entsprechender Vorrichtungen, nicht
verhindert werden konnte.

Tabelle 3 veranschaulieht die Ergebnisse dieser Versuchsserie. Jede Zahlen-
angabe ist der Durchschnitt von 16 Messungen.

Die prozentualen Werte des erzielten Wachstumresultats beweisen, dass
das Wachstum des Hypokotyls durch die Anwesenheit der Seitenwurzeln bis zu
einem gewissen Grad gesteigert wird. Schnitten Avir jedoch die Seitenwurzeln
konsequent ab, so hemmte dieser Umstand ein wenig das Wachstum im Ver-
gleich zu den Kontrollpflanzen.

Wir hielten es fur natlrlich, dass die gréssere Wurzelmenge der sich ver-
zweigenden Wurzeln mehr Flissigkeit an den oberirdischen Pflanzenteil leitet als
die sich nicht verzAveigende Wurzel der Kontrollpflanzen. Nebenbei wurde auch
diese Frage untersucht. Wir schnitten den Hypokotyl-Stengelteil oberhalb des
Wurzelhalses ab, dann sammelten Avir mit Hilfe von Kapillarréhrchen sechs
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Stunden lang den beim Wurzelhals hervorquellenden Blutungssaft und massen
denselben. Der Durchschnittswert wurde aus dem Blutungssaft von mehr als

Tabelle 3

Die Wirkung der Seitenwurzeln auf das Wachstum
des Hypokotyls

Durchschnittliche Lange des Hypokotyls in mm

Datum
Kontrolle Exemplare mit Seitenwurzel
1. 9,6 9,9
1. 16,1 17,8
17, 20,9 23,8
I 18 27,8 31,8
19 37,5 42,1
. 20 12,6 . 46,5
I 220 45,4 51,8
Wert des 35,8 mm 41,9 mm
Wachstums 372,9% 423,2%

30 Pflanzen errechnet. Aus unseren Angaben geht hervor, dass die im Dunkeln,
bei Zimmertemperatur gezichteten, ungefdhr einwdchigen Sinapis-Keim-
pflanzen, auf Individuen bezogen, innerhalb von 6 Stunden 3,8 mg Blutungssaft
produzierten. Falls sich infolge des Abschneidens der Wurzelspitze auch die
Seitenwurzeln entwickelten, so produzierte das Wurzelsystem einer jeden Pflan-
ze innerhalb von 6 Stunden 5,6 mg Blutungssaft.

Man kdnnte annehmen, dass die betrachtliche Produktion von Blutungssaft
und das intensivere Wachstum des Hypokotyls miteinander in Verbindung ste-
hen. Wir stellten jedoch bereits friher fest, dass dem Wurzeldruck — im Falle
solch kleiner Pflanzen — keine bedeutende Rolle zuféllt. Das lebhaftere Wachs-
tum des Hypokotyls kann also weder mit der grésseren Flussigkeitsmenge noch
mit der betrédchtlicheren Wasserversorgung erkl&rt werden und zwar schon des-
halb nicht, weil aus obigen Feststellungen hervorgeht, dass die sich nicht ver-
zweigenden Wurzeln innerhalb von 6 Stunden 3,8 mg Flussigkeit produzierten.
Unter Bedingungen, wo mit einem mit der Transpiration verbundenen W asser-
verlust kaum gerechnet werden muss, ist diese Fliussigkeitsmenge offenbar mehr
als ausreichend, um sowohl den Wasserbedarf des Hypokotyls als auch den
wéhrend des Wachstums sich ergebenden Bedarf zu befriedigen. Hingegen kénnte
angenommen werden, dass der Blutungssaft der Wurzel irgendeinen W irkstoff
enthdlt, der das Wachstum des Hypokotyls fordert. Mit diesem W irkstoff muss
gerechnet werden, obwohl er bei den frither [p. 167] besprochenen Versuchen nicht
zur Geltung kam.
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Die Untersuchung des Blutungssaftes

Die diesbeziglichen Versuche begannen damit, dass die abgeschnittenen
Hypokotyle in die aus den Wurzeln gesammelte Blutungsflissigkeit gestellt und
ihr Wachstum mit dem solcher Hypokotyle verglichen wurde, die sich in gewdhn-
lichem Wasser befanden. Bei der Durchfihrung dieser Versuche bedeutet der
Umstand eine grosse Schwierigkeit, dass die Sterilitdt des Blutungssaftes nicht
entsprechend gesichert werden kann. Die Notwendigkeit der Sterilitdt versuchten
wir so zu umgehen, dass entweder nur kurze Zeit dauernde Versuche vorgenom-
men wurden oder, dass wir den Blutungssaft, in dem die wurzellosen Hypokotyle
wuchsen, téglich erneuerten.

Zur Sammlung des Blutungssaftes wurden mehrere Verfahren angewendet.
Auf eine ausfuhrliche Beschreibung dieser Verfahren kann hier nicht einge-
gangen werden. Da wir auch daran dachten, dass die Berihrung mit der Luft
die Zusammensetzung des Blutungssaftes unter Umstdnden beeinflussen kann,
wurde ein Teil der Fliussigkeit auch mit Ausschliessung der Luft eingesammelt.
Das geschah auf folgende Weise. Auf die Wurzelstuimpfe wurden die in Abb. 2
bereits gezeigten trichterartigen Kapillarréhrchen gezogen. In jedes dieser
Roéhrchen wurde ein Tropfen reines Paraffindl getropft, der die Wundfldche des
Wurzelstumpfes bedeckte. Als die Blutung einsetzte, schob die aus der Wurzel
hervorquellende Fliissigkeit die Olschicht vor sich her, wodurch die Beriihrung
mit der Luft wéhrend der ganzen Zeit des Versuches ausgeschlossen war. Aus
diesen Rohrchen wurde schliesslich die Flissigkeit so in ein gemeinsames Gefédss
gesammelt, dass wir mit einem sehr dinnen Rdhrchen durch die élschicht zum
Blutungssaft vordrangen und diesen mit dem &6l zusammen aus den einzelnen
Wurzeln einsammelten.

In den auf verschiedene Weise gesammelten Blutungsséaften verhielten
sich die Hypokotyle ungeféhr gleich, in keiner Flussigkeit wuchsen sie ausge-
sprochen besser als im gewdhnlichen Leitungswasser. Manchmal verhinderte
sogar der Blutungssaft der Wurzel in geringem Masse das Wachstum der Hypo-
kotyle.

Alle diese Beobachtungen waren natiirlich noch kein Beweis daflir, dass in
dem Blutungssaft das Wachstum fdrdernde, physiologisch aktive Wirkstoffe
Uberhaupt nicht vorhanden wéren. Es ist leicht vorstellbar, dass das Sinapis-
Hypokotyl nicht lebhaft genug auf diese Wirkstoffe reagiert. Ebendeshalb wurde
zwecks grindlicheren Studiums der Frage der klassische Arena-Test in Anwen-
dung gebracht. Das urspringliche Went-Verfahren erwies sich als schwer-
fallig, weshalb der bedeutend bequemere »Zylinder-Test« — ein wenig individuell
umgestaltet — auf folgende Weise zur Anwendung gelangte.

Hafer-Keimpflanzen wurden im Dunkeln, in mit Gartenerde gefullten
Tontdpfen gezichtet. Die Koleoptylen zeigten nach einigen Tagen eine Lange von
2—3 cm. Indem wir die Spitze und die Basis der Koleoptylen abschnitten, ent-
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standen ungefdhr 1 cm lange Zylinder, die innen hohl waren und nur ein Stiick-
chen des priméaren Laubblattes enthielten. Der in dem Zylinder befindliche Rest
des Laubblattes wurde mit Hilfe eines dinn gezogenen Glasstdbchens aus der
Innenhdhle herausgeschoben. Gleichzeitig damit wurde der Koleoptylzylinder
auf das Glasstdbchen gezogen. Im allgemeinen wurden 5—8 Koleoptylzylinder
auf je ein Stdbchen gereiht. Die gemeinsame Ldnge der dicht aneinander gescho-
benen Zylinder wurde gemessen und das ganze in eine Eprouvette gelegt. Indie
Eprouvette wurden bei der einen Serie 2 ml gewdhnliches Wasser, bei der anderen
ebensoviel Blutungssaft gegossen. Die Eprouvetten wurden mit Stépseln ver-
schlossen, die vorangehend mit Zellophan tUberzogen worden waren. Nachher
wurden die Rdhrchen horizontal so in eine sandgefillte Schiissel gelegt, dass die
in den Eprouvetten befindliche Flussigkeit die auf das Glasstdbchen gezogenen
Koleoptvizylinder gleichmé&ssig bedeckte. Der so hergestellte Test wurde im
Dunkeln gehalten. Nach 24 Stunden wurden die Zylinder gemessen und zwischen
den Serien Vergleiche angestellt.

Es wurden auch Serien hergestellt, in denen Heteroauxin-(/?-Indolylessig-
sédure) Losung vorkam und zwar in einer Konzentration von 10 3 bis 10 ~7 Mol
(Bezeichnung IAA). Tabelle 4 veranschaulicht die Resultate dieser Versuchsserie.

Tabeile 4
Das Wachstum der Koleoptylzylinder in verschiedenen Flussigkeiten
Durchschnittslange in mm

(aus 30 St. errechnet) Zunahme
F ld ssig k e it

bei Einstellung nach 1 Tag mm %
Gewohnliches W aSSer.....iviceiens 19,3 21,3 2,0 10,3
Blutungssaft ... 19,2 23,9 47 24,6
10 3 M TAA 17,4 29 11,6 66,6
10~4M  TAA e 17,8 28 10,2 57,3
10 3 M TAA 19,1 28,3 9,2 48,2
10~6 M TAA . 17,9 25 7,1 39,6
107 M TAA 17,1 22,5 5,4 31,4

Diese Tabelle zeigt, dass die Koleoptylzylinder in dem Blutungssaft
— im Vergleich zu der im Leitungswasser gehaltenen Serie — bedeutend ldnger
wurden. In den Heteroauxinlésungen ist das Wachstum noch besonders auf-
fallend. Man sieht, dass selbst noch die Indolessigsdure in einer Verdinnung
von 10 7 Mol wirksamer ist als der Blutungssaft. Die Wirkung des Blutungs-
saftes durfte also mit einer noch stidrkeren Verdinnung des Heteroauxins,
vielleicht mit einer solchen von 10—8 Mol, gleichwertig sein. Diese Untersuchung



DIE HOLLE DER WURZEL IN DEN FRUHPHASEN DER ENTWICKLUNG ]B

wurde jedoch bei der Einstellung der Versuchsserie versadumt, da man — im
Vergleich zum Blutungssaft — mit einer solch hochgradigen W irksam-
keit des Heteroauxins nicht gerechnet hatte.

Nebenbei sei noch bemerkt, dass es sich bei diesen Untersuchungen als
Uberflissig erwies, neben dem Wuchsstoff noch andere Ldsungen, sei es eine
Knop-, sei es eine Zuckerlésung, zu beniutzen. Ebenso entsprach auch die Kon-
trolle mit Leitungswasser in vollem Masse. Auch in Knop- oder Zuckerldsung
wuchsen die Zylinder nicht besser, wenn kein physiologisch aktivierender Stoff
anwesend Avar.

Aus den Angaben der Tabelle 4 ist zu ersehen, dass der Blutungssaft
einen das Wachstum anregenden Stoff enthdlt, denn die Koleoptylzylinder
wuchsen im Blutungssaft besser als im Leitungswasser. Es ist jedoch anzuneh-
men, dass der Koleoptylzylinder in dem Blutungssaft ganz einfach deshalb
besser wéchst als im gewdhnlichen Wasser, weil der Blutungssaft auch Ndahr-
stoffe enthalten kann. Um diese Madglichkeit auszuschliessen, wurde ein Ver-
such angewendet, bei dem der Blutungssaft mit frisch destilliertem peroxyd-
freiem Ather extrahiert wurde. Das Atherextrakt enthielt schon keinen Né&hrstoff
mehr, sondern nur einen Faktor auxinartiger Wirkung. Die Atherphase des
entsprechend lange Zeit geschittelten und nachher mit Hilfe eines Scheidetrich-
ters in zwei Phasen getrennten Blutungssaftes wurde in einem gesonderten
kleinen Geféss, bei niedriger Temperatur eingetrocknet. Der nicht wahrnehm-
bare geringe Rest wurde mit derselben Menge von Wasser aufgenommen, aus
welcher Menge von Blutungssaft dieser Stoff stammte. In dieser Lésung wuchsen
die Koleoptylzylinder ungefédhr auf dieselbe Weise wie in dem Blutungssaft.
Es wurde auch eine Gegenprobe durchgefiuhrt. Die wdsserige Phase des bereits
extrahierten Blutungssaftes wurde fir diesen Zweck von den letzten Spuren
des Athers befreit. In dieser Fliissigkeit wuchsen die Koleoptylzylinder nicht
besser als im gewdhnlichen Wasser.

Aus all diesen Untersuchungen geht hervor, dass der Blutungssaft der
Wurzel — zumindest im Falle der Smopis-Keimpflanze — einen mit Ather
extrahierbaren, das Wachstum anregenden Stoff enthdlt.

Wir machten den Versuch, diesen Stoff mit dem Gordon—Weber [14]
Verfahren chemisch zu identifizieren, doch die fir die Indolessigsdure charak-
teristische Farbenreaktion trat selbst bei einer ungefdhr zehnfachen Konzentra-
tion des Atherextrakts nicht in Erscheinung.

Trypaflavin-Behandlung

Nach den Feststellungen von Stich [32] ist bekannt, dass das Trypaflavin
und einige andere Akridinderivate mit den Ribo- und den Desoxyribonuklein-
séduren der Zellen eine stabile, salzartige Verbindung eingehen. Diese Wirkung
des Trypaflavins ist selektiver Art, denn scheinbar zeigt es eine besondere
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Affinitdt gegeniber den Nukleinsduren des Zellkerns und des Zytoplasmas.
Durch entsprechende Anwendung des Trypaflavins kénnen also die Nuklein-
sdauren aus dem Stoffwechsel ausgeschaltet werden, ohne dass durch diesen
Eingriff z. B. die Atmungsfermente toxisch beeinflusst wirden.

Die Wurzel der im Dunkeln geziichteten Sireapis-Keimpflanze wurde mit
einer waésserigen Trypaflavinlésung in Beriihrung gebracht, wobei serienweise
jeweils eine andere Konzentration zur Verwendung gelangte. Zur Kontrolle
wurde —- wie bei unseren Versuchen im allgemeinen — gewdhnliches Leitungs-
wasser verwendet. Im weiteren teilen wir die wichtigeren Angaben der Unter-
suchung mit. Jede Angabe ist das Besultat von durchschnittlich 30 Messungen.

Abb. 4. Das Wachstum des Hypokotyls im Zusammenhang mit der Trypaflavin-Behandlung
der Wurzeln. Der Abszisse entlang ist die Anzahl der Tage vermerkt, der Ordinate entlang
hingegen die Lange des Hypokotyls

Abb. 4 zeigt das Resultat der Untersuchung. Wir sehen deutlich, dass
das Wachstum des Hypokotyls durch die Trypaflavin-Behandlung der Wurzeln
entschieden behindert wurde. Die von der Wurzel produzierten Nukleinsduren
sind offenbar auch bei dem Wachstum ndétig, das mit der einfachen Zellverlan-
gerung in Verbindung steht.

Einfluss geotropischer Zwangslagen auf die Korrelation der Wurzel
und des Hypokotyls

In einem dunstgefillten Raum und im Dunkeln wurden die Sireapis-
Keimpflanzen auf mit Filterpapier bedeckten Glasplattchen so gezichtet, dass
die Wurzeln bei der einen Serie normal nach unten wachsen konnten, wahrend
in der anderen Serie die Wurzel der Keimpflanze zu einem Wachstum in hori-
zontaler Lage gezwungen war. Bei den Serien massen wir tdglich sowohl das
W achstum der Wurzel als auch das des Hypokotyls.



>|IE ROLLE DER WURZEL IN DEN FRUHPHASEN DER ENTWICKLUNG 175

Der Versuch wurde mit zahlreichen Pflanzen oftmals wiederholt. Von einer
Verdffentlichung der komplizierten F&lle wird Abstand genommen und nur
ein das Endresultat zeigendes Graphikon beigefiigt (Abb. 5). Wir sehen, dass
die in horizontale Richtung gezwungene Wurzel (gestrichelte Linie) im Wachs-
tum ein wenig zuriickhleibt. Im Zusammenhang damit wéchst auch das Hypo-
kotyl etwas langsamer als in der Kontrollserie, wo die Wurzeln ungehindert
nach unten wachsen konnten. Die Hinderung im Wachstum der Wurzel wirkt
sich also auch auf das Hypokotyl aus.

Abb. 5. Das Wachstum der Wurzel (unteres Diagramm) und des Hypokotyls (oberes Diagramm)

der Sinapts-Keimpflanze, deren Wurzel sowohl in vertikaler als auch in horizontaler Lage

gezlchtet wurde. Das gestrichelte Graphikon bezeichnet die Serie mit horizontal gezichteter
Wurzel

Nebenbei sei noch bemerkt, dass die Lebensfunktion der in geotropischer
Zwangslage befindlichen Wurzel — im Vergleich zur normal gelagerten — bis
zu einem gewissen Grad fiur abweichend befunden wurde. Wir machten nadmlich
die Erfahrung, dass die Produktion an Blutungssaft in der Wurzel sowie der
von ihr ausgetbte Druck etwas geringer sind, als bei den normal gelagerten
Wurzeln, wenn die Wurzel z. B. in inverser Lage fixiert wird.

Auf Grund dieser nebensdchlichen Untersuchung kénnen wir mit aller
W ahrscheinlichkeit annehmen, dass sich das Hypokotyl der Pflanzen, deren
Wurzel in eine vom geotropischen Standpunkt anomale Lage, z. B. zum hori-
zontalen Wachstum, gezwungen wurde, sich nicht nur deshalb langsamer

4 Acta Bioiogica VIf/l2—3
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entwickelte, weil die Wurzel kleiner blieb, sondern auch deshalb, weil in den
Lebensvorgdngen der Wurzel eine gewisse Stérung eintritt.

Die Bedeutung der Wurzelaeration im Wachstum des Hypokotyls

W ir sahen, dass in den Lebensfunktionen, in dem Stoffwechsel der Wurzel
schon durch einen so einfachen Umstand, wie die Anordnung der geotropischen
Lage der Wurzel, eine Verédnderung, und zwar eine recht nachteilige verursacht

Abb. 6a — Die von der Luft abgeschlossene Wurzel der Sireapis-Keimpflanze. Die Wurzel der

auf Filterpapier (P) gezuchteten Pflanze wird mit gekochtem Wasser (W) bedeckt und mit

einer Olschicht (O) von der Luft abgeschlossen. Die Kontrollserie wird mit Hilfe der auf b gezeig-

ten Vorrichtung mit Sauerstoff versehen. Die Ausgangsréhre wird in gekochtes Wasser getaucht.

Dann lassen wir Sauerstoff durch die Réhre stromen, b — Einfache, zur Darstellung von Sauer-

stoff dienende Vorrichtung. In mit je zwei Hyperol-Tabletten hergestellten Ldsungen wird
verdinntes Permanganat getropft

wird. Die im Stoffwechsel eingetretene Verdnderung kommt auch im Wachstum
des Stengels zum Ausdruck.

Es ergibt sich die Frage, ob bei einer tiefer gehenden Beeinflussung des
Stoffwechsels in der Wurzel, die Verdnderung auch in dem Stengelteil grosser
wird? Im vorhinein konnte man annehmen, dass dies tatsachlich der Fall
sein wird.

Einer der wichtigsten Vorgénge des Stoffwechsels ist die Atmung. Es ist
also klar, dass der Einfluss derselben auch im Wachstum am intensivsten zur
Geltung kommt. In diesem Versuch wurde die Atmung der Wurzel einzig im
Wege der Aeration beeinflusst.
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Die Skizzierung der den Einfluss der Aeration erforschenden Untersuchung
ist sehr einfach. In der ersten Serie waren die Wurzeln der Keimpflanzen der
Berihrung durch die Luft gut ausgesetzt, wahrend sie in der zweiten Serie
von der Luft abgeschlossen wurden. Der technische Teil des Versuches wurde
so geldst, dass die Wurzel der in der Eprouvette auf feuchtem Filterpapier
geziuchteten Sinapis-Keimpflanze, auf die in Abb. 6a gezeigte Weise, mit gut
aufgekochtem, also von der absorbierten Luft gereinigtem Wasser bedeckt
wurde. Dieses Wasser wurde noch mit einer 6lschicht abgeschlossen, um eine
Losung neuerer Luftmengen zu verhindern. Die Wurzeln der Kontrollserie

Abb. 7. Von der Aeration der Wurzel abhéangiges Wachstum des SinapissHypokotyls. Das

Hypokotyl der unter aeroben Bedingungen sich entwicklenden Keimpflanze wé&chst in drei

Tagen auf ungefahr das Doppelte wie das von solchen Exemplaren, deren Wurzel sich unter
anaeroben Verhaltnissen befand

wurden ebenso bedeckt, doch mit der in Abb. bb gezeigten Vorrichtung wurde
Oxygen hergestellt, das wir ununterbrochen durch die die Wurzel bedeckende
W asserschicht stromen ljessen. Das aus der Sauerstoff bildenden Eprouvette
fuhrende dinne, nach unten gerichtete Glasrdhrchen wurde in die andere, die
Versuchspflanze enthaltende Eprouvette gesenkt. Auf diese Weise befand sich
neben jedem Pflanzenindividuum je eine sauerstoffbildende Eprouvette. Solche
Einheiten konnten auf den Eprouvettenstdndern leicht untergebracht werden.
Sie beanspruchten geringen Raum, so dass in jedem Thermostat viele Pflanzen
Platz hatten. Da der neben die Pflanzen gestellte Sauerstoffgenerator sehr
gleichmdssig und lange Zeit funktionierte, musste die Entwicklung der Pflanzen
nicht mit immer neueren Eingriffen gestért werden. Es wurde nur téglich auf
der &usseren Fldche der Glasrohrchen die Ladnge des Hypokotyls mit Tusche
bezeichnet. Gleichzeitig wurde, falls es nétig war, durch das auf den Sauerstoff-
generatoren angebrachte Tropfglas, in die H2 2 Lésung weiteres Permanganat
dosiert, sooft in der Entwicklung des Sauerstoffs eine Verlangsamung eintrat.

4+
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Der Versuch dauerte drei Tage. Wéahrend dieser Zeit waren die Pflanzen
im Dunkeln, ausgenommen die kurze Zeit, die die Beobachtung der einzelnen
Individuen beanspruchte. Abb. 7 veranschaulicht die Ergebnisse dieses Ver-
suches.

W ahrend der Aeration der Wurzel ist das Wachstum des Hypokotyls
lebhafter als- in der Gegenserie. Erwé&hnenswert ist der Umstand, dass der
Unterschied zwischen den Hypokotylen der beiden Serien bereits am ersten
Versuchstag in Erscheinung tritt. Der Stengel der Pflanzen, deren Wurzel von
der Luft abgeschlossen wurde, ist nach drei Tagen nur halb so gross wie der
der Kontrollserie. Diese Angaben lassen deutlich erkennen, dass die Oxygen-
versorgung der Wurzel im normalgleichmdassigen Wachstum des Stengels eine
Rolle von entscheidender Wichtigkeit spielt, und zwar nicht nur dadurch, dass
die Beruhrung mit der Luft die Aufnahmefunktion der Wurzel foérdert. Im gege-
benen Fall konnte nd&mlich die Wurzel ausser dem Wasser keinen anderen Stoff
aus der Umgebung aufnehmen. Es verdient hervorgehoben zu werden, dass
das Keimblatt die Keimpflanzen mit Aufbau- und N4&hrstoffen zur Genlge
versah, doch konnte die das Wachstum des Hypokotyls anregende Féhigkeit
dieser Stoffe nur dann gut zur Geltung kommen, wenn der Atmungsstoffwechsel
der Wurzel ungestdrt war. Natirlich kann angenommen werden, dass sich unter
den anaeroben Verhdltnissen der Wurzel vielleicht toxische Stoffwechselprodukte
bildeten (z. B. Alkohol) und das Wachstum des Hypokotyls dadurch verhindert
wurde. Diese Frage werden wir bei einer anderen Gelegenheit eingehend unter-
suchen. Nicht zu bezweifeln ist jedoch, dass der Wurzel — vom Standpunkte
der Verwendung der Keimblatt-Reservestoffe — im Wachstumsvorgang des
Hypokotyls ganz gewiss eine positive Aufgabe zuféllt. Wir sahen bereits, dass
auch im Falle des Abschneidens der Keimwurzel das Hypokotyl langsamer
wéchst, obwohl gerade das Gegenteil davon eintreten misste, denn da die Wurzel
zum eigenen Wachstum keinen Né&hrstoff abzieht, kdnnte das Hypokotyl
— sozusagen konkurrenzlos — die Ndhrstoffe des Keimblattes fir sich allein
verbrauchen. Dennoch weist das Resultat nicht darauf hin, sondern lasst klar
erkennen, dass das Fehlen der Wurzel fir das Wachstum des Hypokotyls von
Nachteil ist. Dies ist um so erwdhnenswerter, weil im gegebenen Fall von toxi-
schen Produkten keine Rede sein kann.

Mit dieser Begriundung gelangen wir zur Erkenntnis, dass selbst im Falle
der gehinderten Aeration der Wurzel keine Intoxikation angenommen werden
muss. Hingegen kann aus dem Versuch, wenigstens unserer Ansicht nach, die
Lehre gezogen werden, dass das Wachstum des oberirdischen Teiles, bzw. die
Verwendung der im Keimblatt aufgespeicherten Ndhrstoffe in grossem Masse
von den in der Wurzel vor sich gehenden Oxydationsprozessen abh&ngen.
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PO/Ib KOPHEW B PAHHUX ®A3AX PA3BUTUSA

ABTOp M3naraeT HeKOTOPbIe YaCTUYHbIe Pe3yNbTaTbl CBOMX UCC/eA0BaHWIA, NPOBeeHHbIX
[ONS BbISICHEHUS PONN KOPHeld. B KayecTBe 06beKTa UCC/Ef0BaHUSI OH MPUMEHST 3apojblLLeBbIe
pacTeHusa iinapis alba. PoCT Haf3eMHbIX OpraHoB B AaHHOM C/ly4yae elle He 3aBUCUT OT
NUTaTeNbHbIX BELLECTB OKPYXXaloLLel cpefbl, @ PoCcT KakK FMMOKOTUAS, TaK U KOpHeli ocyLlecT-
BNSETCA 3a CYeT 3anacHbIX BELLEeCTB, HaKOM/EHHbIX B CeMSAA0M. ABTOP YCTaHaB/WBAET, 4TO
hm3nonornyeckas posib KOpHeli He OrpaHUYMBaeTCs /UL NPUEMOM U MepefBUXEHNEM MUTa-
Te/IbHbIX BELUECTB, & OHY CUHTETU3NPYIOT OfHOBPEMEHHO TaKXXe W BELLECTBA, aKTUBMU3NPYHOLLME
pocT runokoTuns. Mpu OTCYTCTBUU KOPHel POCT FMMOKOTWAS B GOMbLLOK Mepe 3amMef/isieTcs
fJaxe npu onTUMasibHOM BOLOCHAGXEHUM, XOTS1 B TAKOM C/lydae TMMNOKOTW/b CaMm yrnoTpe6asieT
BeLLeCTBa CEMS [O/IM, U He MPUHYXJEH KOHKYpUpoBaTb C KOPHEM. HeCOMHEHHbIM SIBASieTCS,
UYTO KOPEHb 3apPOfbILLEBOrN0 PAaCcTEHUA KaKUM-TO 06pa3oM CMocoGCTBYET WCMO/b30BaHUIO FUMO-
KOTU/IEM HaKOM/IEHHbIX B CEMALONN BeLLecTB. Bce 3To B 60/bLLUON CTEMeHW 3aBUCUT OT OKUC/U-
Te/IbHbIX MPOLLECCOB, UMEHOLLMX MECTO B KOPHSIX. TMMOKOTWb 3apofblLLeBOro pacTeHUsl ¢ npe-
NATCTBEHHOW aspauueli KOpHeli nmpopacTaeT ropasfo Mef/leHHee, YeM TUMOKOTU/Ib PacTeHui,
KOPHW KOTOPbIX MPOBETPEHbI COOTBETCTBYIOLMM 06pa3oM. HecMOTpsi Ha To, YTo caM [mnoko-
TWNb CHabXancsa BO3LyXOM B 06eMX CepUsiX OMNbITOB B OAMHAKOBOI Mepe, ONTUMasbHOe MUCMOJb-
30BaHMe TUMNOKOTUIEM MUTaTeNbHbIX BELLECTB CEMS0/IM HabMoAanock TOMbKO MpU y4dacTum
KOpHei. Mpu 3TUX UccnefoBaHUSIX aBToOpa HeMb3sl 6bLI0 MPeAnonoXKnTb, YTO BCIeACTBUE MJ10-
XOro nNpOBeTPMBAHMS KOPHU MOCPEACTBOM $0BbITbIX MPOAYKTOB 06MeHa BeLLEeCTB MpPensiT-
CTBOBa/NM 6bl POCTY TUMOKOTWAS.

B Tak Ha3blBaeMOM MacoKe KOPHEWN aBTOp BbISIBUN NPUCYTCTBME (haKTopa ¢ ayKCMHOBLIM
[eiCTBUEM ; [aHHbIA (haKTOp He Aan XapaKTepHon Ans 6eTa-UHAOMUM-YKCYCHOW KMWCAOTbI
LBETHOW peaKkLmu.

Macoka KopHelt He cnoco6CTBOBasA POCTY FMMOKOTU/IA 3apO/bILLEBOr0 pacTeHns Sinapis,
NINLLEHHOTO KOpHeld. TWMNOKOTWAb, CBSI3aHHbIA C KOPHSIMW WCKYCCTBEHHbLIM, T[yMOpa/ibHbIM
nyTem, Takxe MposiBASA Naoxoii pocT. CrnefoBaTtenibHO, AeCTBME KOPHEH, crnoco6CTBYOLLEe
pOCTY, He pacnpocTpaHsieTcs Ha MOBEPXHOCTb CBEXMUX MOBPEXAEHWA U He NPOXOAUT BBEpX
yepe3 Tpaxeun. AKTUBM3MPYIOLLMIA (haKTop nonafaeT U3 KOpHeld 3apodbilla B rMNOKOTU/b, MO
BCeil BEpPOATHOCTW, MOCPEACTBOM MUrpalvu nuTaTe/lbHbIX BeLLlecTB, Habnogaemoii B niasme
XUBbIX KJ/ETOK.

KpoMme KopHeii, cemsijons 1 Touka pocTa CcTebss Takke y4acTBYHOT B aKTMBaUMu pocTa
rMNOKOTWUNAS B TEMHOTE, TO eCTb, HabMOAaeTCs B3aUMOJENCTBUE BCEX OPraHoB, NMpUYeM, 04HAKO,
Ha CKOPOCTb pOCTa FMMOKOTWASE caMoe 60/blUoe BAMSIHME OKasblBAlOT KOPHW.
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THE ROLE OF THE ROOT IN THE EARLY PHASES OF DEVELOPMENT

The paper contains some of the results obtained by the author from investigations into
the functions of the root. Seedlings of Sinapis alba were used in the present experiments. At this
early period of life, growth does not yet depend on environmental nutriment, as both hypocotyl
and roots still consume the reserves stored in the cotyledon.It is stated by the author that tbe
physiological function of the root is not restricted to the absorption and conduction of nutritive
matter but comprises also tbe synthesis of substances that promote the growth of the stem or
the hypocotyl. Severed from the root, the hypocotyl, however abundantly it is supplied with
water, will grow at a much slower rate, and this irrespective of the fact that, in the absence of
roots, it remains the sole consumer of the reserves accumulated in the cotyledon. In some way
the root of the seedling apparently helps the hypocotyl to utilize the substances stored in the
cotyledon. All this depends to a great extent on processes of oxidation in the root. Hypocotyls
of test seedlings with badly aerated roots were found to grow much slower than those of the
controls the roots of which had a good air supply. The experiments showed that only the well
aerated roots of the controls had the power to assist the seedling in utilizing the substances of
the cotyledon, and that such assistance was necessary to ensure adequate growth although the
hypocotyl itself had a good aeration in controls and tests alike. The arrangement of the experi-
ments was such as to prevent the possibility of the growth of the hypocotyls being hindered by
any poisonous metabolic substances produced by tbe badly aerated roots. The presence of an
auxin-like factor was demonstrated in the sap exuded by roots at guttation which failed to give
the colour reaction characteristic of /1-indole-acetic acid.

The said secretion of the root failed to promote the growth of the hypocotyl of Sinapis
seedlings deprived of their roots. Also the growth of hypocotyls connected with the root humour-
ally, in an artificial way, was found to be retarded. Thus, the growth-promoting factor of the
root does not seem to penetrate through the fresh wound surface, nor to be conveyed upwards
by way of the tracheae ; it appears as if a process of migration through the plasms of living
cells were responsible for the translocation of the activating factor from root to hypocotyl.

That the hypocotyl is able to grow in the dark is due not only to the promoting activity
of the root but also to that of the cotyledon and the apical meristem of the stem, so that a co-ope-
ration of all these organs is at the back of growth which, however, receives the most vigourous
stimulus undoubtedly from the root.

Any inhibition of the root’s growth, be it by mechanical means or by means of trypaflavin,
is followed by a slowing down in the growth of the hypoctyl. It seems that the physiological
processes at play in the inhibition of root growth are not quite identical with those which are
at the back of the delay in the growth of the hypocotyl.

Vilmos Frenyo6, Budapest, VIII.,, MGzeum krt. 4/a. Ungarn.
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Summary

Setting out from the plumule of the seed embryo, the authors have investigated the
morphogenesis and the histogenesis, as well as the duration of development of the stem tip,
first in the vegetative, then in the transitory and finally in the reproductive shoot apex. In the
course of their investigations the histogen zones of the shoot apex, the meristematic activity of
their immediate derivatives and the alterations taking place in these regions were analysed,
chiefly by means of cytokar ratio*-ineasurements. Their observations have led to the following
conclusions :

As regards alterations of form and zonation in the shoot apex of the poppy, seven develop-
mental phases may be discerned. Of these, three are of vegetative, the fourth of transitory and
the last three of reproductive character. In the first two phases of development the tunica is
2-layered, in the third phase it is 4—5-layered, whereas in the reproductive phase it is composed
of but 3 cell-layers. At the beginning of germination a moderate number of subtunical corpus
initials and a few pith meristem cells may he observed in the vegetative shoot apex. The former
are to give rise later to the rib meristem and flank meristem zones.

The rib meristem of insignificant volume has a but temporary function in the vegetative
shoot apex, because it changes soon into pith meristem. By the so-called ,,cytokar ratio analysis”
it was not possible to get convincing evidence of the presence of the ,transitory meristem”
in the form of a continuous histogen zone, as described by Hegedds in several other plants. The
foliage leaf primordia initiate irrespectively of the number of its layers, in the second cell-layer
of the tunica, whereas the floral regions arise from the innermost layer of the three-layered
tunica. Under given experimental conditions the vegetative developmental stage of the shoot
apex of P. somniferum lasts roughly 30 to 35 days, to be counted from sprouting ; the evolution
of the reproductive shoot apex and the closing of the pistil primordium will take an additional
15 to 20 days.

Introduction

There was no outstanding progress during the first two decades of our
century in the question of the histological structure and the function of the
stem tip. In 1922 and the following years, however, wide interest was raised
by Kostitchev’s work [17] in which the author, starting from investigations
on the shoot apex of more than 130 dicotyledons, criticizes the former concept
and represents the procambial differentiation of the stem tip and its conse-
quences in a new light. In the wake of this study the results of further investi-
gations were soon published [8, 10, 13, 16, 27, 28] dealing also exclusively with
procambial development, its topographical conditions,its further differentiation,

* Cell-diameter — nucleus-diameter ratio.
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as well as its direct or indirect réle in the secondary growth of the vascular
system. The authors afore-mentioned do not therefore extend their investigation
to the other meristematic regions of the stem tip ; not so Schmidt [29] who,
analysing the structural conditions in the youngest part of the vegetative stem
tip, void of outgrowths, proves that the zone considered heretofore as homo-
geneous, comprises, in many cases, two well defined tissues : a single-or multi-
layered tunica, dividing in most cases anticlinally and within it the centrally
sitinted corpus, whose cells divide in various planes. During the next years
thorough studies were pursued by numerous workers on the histological struc-
ture, the function and the differentiation of the meristem of the shoot apex
in the dicotyledons, and in the monocotyledons, more recently also in the gym-
nosperms. Some investigators [11, 20, 22, 23, 25, 26, 32] confirm Schmidt’s
concept according to which the tunica-corpus concept is well founded, while
other authors hold different views [7, 14, 15, 21].

The major part of the investigators studying the structure of the shoot
apex is obviously interested not only in the tunica-corpus concept but also
in many other questions of a different nature. Such subjects are among others :
zonation of the shoot apex and its taxonomical relationships [11, 12, 20, 22, 23,
25, 31] ; determination, by cytometric means, of the degree of differentiation
of meristems having an isodiametric character, and, in this connection, the
problem of the transitory meristem [14, 15, 18, 19, 22, 24] ; variations in form
and dimension of the shoot apex for each plastochrone during the vegetative
phase of ontogeny [1, 3, 4, 6, 9, 18, 23, 26, 32] ; also structural and functional
variations of the vegetative shoot apex during transition into the reproductive
phase and during the later phases of floral development [2, 5, 19, 30].

From the literature available on the subject it can be deduced that, on
the one hand, even within the themes mentioned above, many questions are
still open to discussion or unsolved, while on the other hand no difficulty seems
to exist in outlining all investigative standpoints which in any study on the
organisation ofthe shoot apex should be taken into consideration. Thus obviously
along with anatomical questions, problems of physiological or biochemical
nature may arise, going beyond difficulties in methodics and confronting investi-
gators or investigating groups with difficult tasks. Taking all this into account
while planning our program, we decided to abandon all attempts to completeness
but, instead, to elaborate some questions of detail.

The stem tip of Papaver somniferum L. wras chosen as our main subject
because the medicinal plant-investigation schedule of our Institute comprises
also the poppy, endeavouring to develop the so-called double purpose species
with a satisfactory simultaneous seed and morphine yield. One, rather theore-
tical point of our complex studies was the analysis in time and space of the
organisation of the stem tip, with special regard to the appearance of flower
and pistil primordia.



HISTOGENETICAL OBSERVATIONS IN THE STEM TIP OF PAPAVER SOMNIFERUM L. 185

More particularly, it was interesting to find out in the period of ontogeny
under investigation, all formal, dimensional and histological variations of the
vegetative, as well as later, of the reproductive shoot apex in the poppy and
to determine how long after germination the reproductive shoot apex and/or
the primordium of the pistil appear. In the course of these studies both the
morphogenetical relationship and the histological structure of the vegetative
or reproductive shoot apex of individuals in various stages of development
were analysed with special care. It was thus undertaken partly to approach
the tunica-corpus concept, partly the problems of the zonation and of the
initiatory differentiation of the flower parts. Parallel to these, investigations
were extended to deteimine by the use of the cytokar ratio the problem of
,,transitory meristem” recognised earlier by Hegedds [14, 15] in other plants
and to test at the seme time the practicability of this method.

Material and methods

The investigations were carried out on swelled seeds, on seedlings in various stages of
growth and on rosetted and stem bolting individuals of Papaver somniferum L. var. griseum.
The material chosen for investigation was grown and collected in the experimental area of the
Als6gdd Biological Station of our University. Seed planting was carried out on March 22, 1954.
For test purposes some seeds were simultaneously germinated in Petri-dishes, at room tempera-
ture as well. Samples from the free-air lot were collected at the beginning of the development
every second day, later on every fourth or fifth day, at the approach of the reproductive period
again every second day.

The younger plants were completely, the older ones only in their upper parts fixed in
Carnoy Il and in Formalin-Propionic acid-Alcohol fixative (FPA) respectively ; after embedding
in paraffin, series of longitudinal aud transversal sections were cut at thicknesses varying from
6 to 12 /1. These were finally stained, using the Ehrlich-Hamatein-Vesuvin double schedule and
mounted in Canada balsam.

At each collecting, in order to determine the duration of development, apices of the living
plants were studied in situ, with a ,,Cytoplast” microscope and photographed. Along with the
primary reproductive shoot apices, the researches dealt with the secondary reproductive apices
forming basipetally. Thus about 80 embedded apices and as many living ones were observed
and analysed.

Structural and zonal changes in the vegetative shoot apex

a) In the swelled seed the embryonic plumule features a relatively simple
structure and is directly encircled by the basic part of the cotyledons (Fig. 11).
On the scarcely protruding stem tip of but a few cell layers, the double-layered
tunica is well defined. The next subtunical tissue comprises but few cells and
its periclinal wall divisions suggest corpus initials. Still deeper, in more or less
regular rows, appear the cells of the pith meristem. The procambium shows
a distinctly homogenous structure, so protoxylem elements can not yet be
observed there.

b) At the beginning of germination, after the bursting of the seed coat,
the plumule does not exhibit any considerable increase, though a slight change
is indicated bv the initiation of the first foliage-leaf outgrowth in one sector



186 S. SARKANY and E. PERCS

between the median and the transversal layers. The structure of the higher
apical level is identical to the preceding stage.

¢) Within about 30 to 36 hours from the beginning of the swelling, the
initiation of the second foliage leaf takes place (Fig. 1). At this stage the primary
root of the seedling measures about 10—15 mm, its hypocotyl is strongly bent,
the seed coat still covers the greenish cotyledons. The basic part of the coty-
ledons covers and protects the primary apex developed from the plumule. The
outgrowth of the first foliage leaf, with an increasing number of cells, protrudes
more distinctly and causes an asymmetry in the relatively flat apex. At about
135° from the first elevation initiates the afore-mentioned second foliage-leaf
outgrowth; the former’s initiatory differentiation is introduced by a periclinal
division in the two neighbouring cells of the inner layer of the tunica. The
tunica itself is still two-layered, the corpus mostly composed of initials, no
appreciable zonation is visible. In the procambium of the cotyledons a differ-
entiation of protoxylem elements with thickened walls can be observed.

d) When about 10 days old, the apex of the plant comprises approxim-
ately 6 foliage-leaf outgrowths and/or primordia. The height of the stem tip
without mounds may vary even within the same plastochrone : it is most
protruding just before the initiation of the next leaf primordium (Figs. 2 and 12),
while afterwards it becomes flatter and wider (Fig. 3). From the point of view
of dark staining and vacuolation an axial group of initials and a lateral part
can be distinguished in the structure of the two-layered tunica. In the corpus
the flank part of the initial zone develops into flank meristem, whereas centrally
it differentiates into rib-meristem. Downward, the zone of a few cell-layers of
rib-meristem changes into the pith-meristem (Fig. 13). Here too, the foliage leaf
outgrowths are initiated in the second layer of the tunica.

e) The rosette with its 18 to 24 leaves or leaf-elevations differs in shape
and structure from the stages previously described (axgs. 4 and 14). The vege-
tative apex elongates here considerably and its basis widens. The number of
layers in the tunica increases to three, later on to four or five. In the corpus
the axially arranged initial zone becomes visible, followed in central direction
by the characteristic tissue of the pith-meristem, after the stoppage of the rib-
meristem. Laterally, between the multi-layered tunica and the pith-meristem, is
arranged the zone of the flank meristem with its smaller cells and irregular
structure.

f) During the last stage of the vegetative development of the apex,
e. g. during the formation of the 25—29th primordium, no appreciable alteration
takes place in its structure ; its form and shape varies only inasmuch that it
continues to elongate gradually (Fig. 5).
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Fig. 1—6. Longitudinal sections showing stages in development of the shoot apex of Papaver

somniferum L. 1—5. Vegetative shoot apices. 6. Transitory shoot apex. Co = cotyledon,

1= leaf primordium, lc-ld = leaf outgrowth, Pc = procambium bundle, Ti = Tunica initials

group, T = tunica, Ci = Corpus initials group, R — rib ineristem zone, Im = flank meristem
zone. Bm = pith meristem. See text for explanation
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Shape and zonation of the transitory shoot apex

The vegetative shoot apex does not immediately after the formation of
the last leaf primordium differentiate into the stem tip producing reproductive
organs, but passes through the so-called transitory stage. During the develop-
mental stage of relatively short duration, characteristic changes take place in
the apex : mainly in the central zone of the shoot apex numerous periclinal
divisions occur, followed by anticlinal divisions of the peripherical cells. Thus
the whole apex emerges from its surroundings and assumes adifferent appearance.
These observations are consistent with Bersitton’s results [2] who, pursuing
different objectives and using different methods had studied the transitory
stage in detail.

As to the zonation of the transitory stage, our observations prove that it
differs hardly from the conditions visible at the end of the vegetative phase
(Figs. 6 and 15). The top of the apex is covered by the multi-layered tunica,
assuming apically a four-layered, laterally a five-layered appearance. But its
dark staining suddenly decreases at the level of the topmost leaf outgrowths.
From the peripheral region of the zone having approximately eight cell-layers
(the corpus initials), located axially under the layers of the tunica, the laterally
positioned so-called flank meristem may derive; its cells are here commonly
arranged in longitudinal rows. Directly under the axial cell groups, in a central
plane, is the tissue of the pith meristem. Its top-near cells are, in relation to
the lower ones, more meristematic and darker stained, because in the deeper
levels there follows apparently without transition a strongly vacuolated, wide-
lumened, only scantily chromophil tissue region.

Shape and zonation of the reproductive shoot apex

From a histogenetic point of view, the reproductive stage in the growth
of the plant starts with the appearance of the sepal primordia. The final form-
ation of the reproductive shoot apex ends with the development of the pistil
outgrowths.

a) Our investigations on the subject were started on shoot apices with
the sepal primordia already developed, but with their top still cone shaped
(Fig. 7). In the fourth layer of the apical region of the reproductive shoot apex,
in some cases laterally in the fifth layer, periclinal divisions may be observed,
which do not lead to organ formation. Thus, during this stage of different-
iation the tunica is to be considered as consisting of three layers only.

Underneath the tunica, xvell defined by its darker staining and its multi-
directional divisions, is the central zone, whereas laterally the flank meristems
shoxv, decreased to a few cell tiers. The greater part ofthe reproductive stem tip is
filled in with pith-meristem, which exhibits avery considerable increase in compa-
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rison with the vegetative as well as the transitory shoot apex; even a slight zona-
tion is here discernible. In the top-near level are located strongly chromophil
meristems dividing multidirectionally, while deeper down, longitudinal rows of
meristematic cells with characteristically transversal divisions, are arranged. The
authors are of opinion that the latter should by no means be taken for rib

Fig. 7—10. Longitudinal sections showing stages in development of the reproductive shoot apex
of Papaver somniferum L. See explanation for Figs. 1—6;
S = sepal primordium, P = petal outgrowth, St = stamen outgrowth, Tc = tunica apicalis,
Tp = tunica lateralis

meristem, their cells being isodiametric and pointedly vacuolated. In the stage
under investigation the sepals were already in highly developed procambial
connexion with the vascular system of the apex.

b) In a slightly older shoot apex the sepals, by reason of their increased
growth, are already overlapping and the stem tip covered by them has an appro-
ximately hemispherical shape (Fig. 8). In this phase the tunica comprises three
layers both apically and laterally.

The cells of the third layer divide with periclinal walls, immediately
above the level of the sepal primordia, in direction of the median and transversal
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planes, indicating the beginning of the initiation of the petals (Fig. 16). At this
level series of anticlinal divisions can be observed in the second layer of the
tunica, whereas the cells of the external layers — at least at the beginning —
are only elongated. After an increase in the periclinal divisions already men-
tioned, and a numerical growth of the derivatives, with the appearence of the
primordia of the petal whorl, the stem tip starts broadening and though it still
continues to extend a trifle axially, it never again regains its hemispherical
shape. Underneath the layers of the tunica a pronouncedly chromophil meristem
of about 4 to 8 cell-layers can be observed, while further inward the strongly
vacuolated cells or layers of the pith meristem follow, almost without transition.

c) Our further investigations on still older reproductive shoot apices led
to the observation of the initiation of the stamen primordia. At this stage the
tip of the shoot apex starts flattening out and the plane of the future stamen
level separates laterally (Figs. 9 and 17).

In the three-layered tunica of the apical zone the cells of the innermost
layer are relatively largest, but in all layers divisions occur only occasionally.
Underneath the tunica a strongly chromophil meristem appears in thickness
of 5 to 6 cell-layers, followed inwards, after a transition of one or two rows
of cells, by the pith meristem. At the lateral region of the stem tip the cells
«of the external and second tunica layers, strongly chromophil in character,
divide in several spots anticlinally. In the third layer the periclinal division of
two adjacent cells is not unusual, and indicates the area of the formation of the
future stamen primordia. These derivatives are commonly superposed, though
sometimes an oblique wall intercalates and causes them to arrange diagonally.
The chromophil subtunical zone is represented here by 2 or 3 cell-layers
only.

The petal primordia, which develop nearly parallel to the axis of the shoot
apex are composed, about six layers deep, of very active chromophil cells ; but
their other tissues do not differ appreciably from the pith meristem of the
stem tip.

d) The formation of carpel primordia (primordial ring) and along with
it the final phase in the differentiation of the reproductive shoot apex were
studied in somewhat older plants (Figs. 10 and 18). The shoot apex surrounded
by the sepals had grown and widened as compared with the previous degree
of development. The primordia of the petals extend to about 1/4 of the height
of the shoot apex and have established procambial connexions with the vascular
system of the shoot. The differentiating stamen primordia stand detached
and are easily identified. The stem tip proper is at this stage again flat
and disclike. Its middle area suggests a small vault, which in the course of the
differentiation of the pistil is going to become the basis of the ovary. In the
present study this area of the stem tip is designated ,central” as opposed to
the peripheric region producing carpels and placenta.
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Fig. 11. Plumule of embryo of swelled seed. Rad. long, section. 60 X H.Il. Apo. obj., 12 X

Photo oc., 12. Shoot apex of plant with six leaves. Rad. long, section. 20 X Apo. obj., 12 X

Photo oc., 13. Detail of inner part of young vegetative shoot apex. Rad. long, section. 90 X H. I.

Apo. obj., 12 X Photo oc., 14. Vegetative shoot apex of plant with eighteen leaves. Rad. long,
section. 10 X Apo. obj., 7 X Comp. oc. HAse text for explanation

O Acta Hiologica V 11/2«<—3
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The tunica of the central area consists of three, nearly uniformly staining
layers. Underneath there is an alignement of some 5 to 6 layered chromophil
meristem which communicates without any transition with the pith meristem,
the most important constituant of the shoot apex.

The two outer layers of the tunica in the peripherical region are darkly
stained, their cells elongate radially. The plane of division of the third layer is
mainly periclinal. As a result the whole peripheric area protrudes somewhat.

A strongly vacuolated pith meristem adheres directly to the moderately
staining few subtunical cell layers.

Cytometric analysis of the stem tip

In accordance with our objectives, investigations were extended to
variations in the meristematic character of the meristematic zones mentioned
earlier, not only independently but also in their relation to one another. To
determine the meristematic activity, the cytokar ratio measurement method,
introduced by Hegedds,was applied [15]. Its essence consists in the assump-
tion that the quotient between cell and nucleus diameter (cytokar ratio) enables
deductions to be made on the activity of the roughly isodiametric meristem-
cells. The values of the cytokar ratio decrease in an inverse ratio with the
meristematic activity of the cells.

The measurements were carried out in the area of the vegetative, as well
as in the reproductive shoot apex, but mainly and mostly in radial longisections.
For that purpose, for each evolutional stage, the shoot apices of 2 to 5 plants
were prepared.

a) 20 to 60 measurements were made in the vegetative stem tip for
each area. Data are not given in detail here, only the determined mean values
are shown in Table 1.

Table 1
Cytokar ratio-values in the vegetative shoot-apex
Slld 2y e e e eed

seedling seedling seedling seedling ing
Tunica initials group ... 2,75 1,95 1,73 1,80 1,75 1,45
External layer of tunica ... 1,45 1,54 1,58 1,52 1,56 1,60
Second layer of tunica........ 1,55 1,58 1,60 1,60 1,68 1,65
Third layer of tunica.......... — — — — 1,78 1,74
Fourth layer of tunica.......... — - — — 1,78
Corpus initials zone .. — S 1,34 1,24 1.71 1,68
Rib meristem zone 1,80 1,85 1,71 1,79 — —
Pith meristem ... 2,73 2,48 2,25 2,57 2,63 2,24

Flank meristem ....ccooevnne — — 1,58 1,48 1,94 1,96
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Fig. 1J. Transitory shoot apex. Long, section, lu X Apo. obj., 6 X oc., 16. Initiation of petal
protuberance. Rad. long, section. 40 X Apo. obj., 12 x Photo oc., 17. Form of reproductive
shoot apex at the time of pimary organisation of the androeceum. Rad. long, section. 6 x obj.,
8 X Periplan oc.,18. Aspect of the reproductive shoot apex at the onset of the differentiation
of ovary and placenta. Rad. long, section 6 X obj., 7 X Comp. oc. See text for explanation
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On the strength of this material the following conclusions were reached :

The group of tunica initials differs from the deeper areas of the tunica
not only in their structural distinctive marks but also in their meristematic
activity. Their presence in the plumule of the embryo of the swelled seed and
later on in the initiatory phase of germination, can be proved by measurements
even at a stage when other methods (staining, vacuolation) do not show them yet.
The activity of these cells exhibits a growing tendency during the vegetative
phase and reaches the top level at about the time of the appearance of the last
foliage leaf outgrowth [1, 45].

The remaining cells of the tunica are commonly more meristematic than
the elements of the initials group ; in the vegetative stem tip of older rosetted
plants this trend shifts, however, in favour of the initials group. In the stem tip
of younger plants with still two-layered tunicas, the meristematic character
changes but little, the cytokar value here varies between 1,5 to 1,6. The external
layer seems always more meristematic than the inner one. An increase in the
number of the tunica layers does not necessarily mean a change in the activity
of the outer layers ; the inner, 2 or 3, newly formed cell-layers show lower
values (1,74 to 1,78).

Cell activity of the corpus initials zone is particularly interesting in the
course of its evolution, as in the seed phase and in the early stages of germina-
tion it yields a ratio of only about 1,80, while in the subsequent stages it increases
and attains a ratio of 1,34 to 1,24. In the last phase of the vegetative develop-
ment the meristematic activity decreases again, the cytokar ratio being 1,71
to 1,79.

The rib meristem zone is in the course of development of the vegetative
shoot apex but a transitory constituent. The intensity of division represents
here an intermediate rate between the activity of the flank and the pith merij-
tem (1,71 to 1,79).

The cytokar values of the pith meristem hardly change in the course of
ontogeny and are lower than those of the previous tissue zones (2,3 to 2,7).
In the mainly vacuolated large and isodiametric cells there appears besides
the division, an elongation™ the growth.

The flank meristem zone is no sooner well defined than in the mid-phase
of the vegetative development. Here it constitutes, along with the corpus initials
group mentioned earlier, the most active element of the corpus, as also indicated
by the cytokar ratio (1,34 to 1,24). Later on its activity becomes poorer but
seems to adopt a greater constancy (1,94).

b) The mean values of the data measured in the reproductive shoot apex
are summarized in Table 2. On the strength of these data the following conclu-
sions may be stated :

The first and the second layers ofthe apical tunica area attain the maximum
of their meristematic activity as early as at the transitory phase (1,43 to 1,50),
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Table 2
Cytokar ratio-values in the trunsitory and the reproductive shoot apex
) Stage \ppearance d
Vegetative  Transitory — with

Serel stame i
primordia pri[r)re\galrdia prlmor(?la prﬂ%}!jia

Apical pari of tunica

Ist layer e, 1,72 1,43 1,45 1,48 1,45 1,67
2nd layer . 1,82 1,50 1,53 1,53 1,54 1,66
3rd layer e 1,77 1,62 1,61 1,60 1,59 1,92

Lateral part of tunica

1st layer .. 1,56 1,53 1,58 1,58 1,35 1,48

2nd layer 1,68 1,65 1,62 1,67 1,48 1,48

3rd layer s 1,78 1,60 1,50 1,54 1,48 1,49
Axial subtunical region

(corpus initials)

5—7 tiers) upper layers . 1,78 1,96

( ) upper lay 171 1,74 1,53 1.76

(8— 10 tiers) lower layers 2,14 2,47
Flank meristem 1,84 1,72 1,76 1,70 1.76 1,89
Pith meristem

100//« dEep .oreeeereenenn e 2,63 2,19 2,11 3,05 2,70 3,03

160— 250/yM deep 2,97 2,59 2,39 3,16 2,72 3,57

and maintain it nearly unchanged during the tvhole developmental process.
The activity of the third tunica layer is all through less intense than that of
the preceding two layers.

The two external cell-layers of the lateral tunica reach the maximum of
their meristematic activity only at about the appearance ofthe stamen-primordia
(1,35 to 1,40) ; they display a similar activity at the time of carpel differen-
tiation too. The third cell-layer remains all through its evolution somewhat more
meristematic than the former two layers ; its activity at the appearance of
the stamen primordia corresponds, however, to that of the outer layers.

The meristematic activity of the axially located subtunical zone (corpus
initials) suggests as a rule a transition between the activity of the flank meristem
zone and the intensity of division in the top-near layers of the pith meristem.
Only at the time of the differentiation of stamen and carpel can this otherwise
homogeneous looking zone be divided into an Tipper, more meristematic and a
lower, less active region. At this time namely the more intensive division is
already restricted to a few cell-layers.

Th activity of the cells in the flank meristem zone is during the functional
period approximately constant (1,72 to 1,89).
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Of all meristem zones mentioned so far, the pith meristem shows the least
intensive activity, as its cytokar values depass generally 2,1 and may even reach
a ratio of 3,0.

Essential alterations in the structure of the shoot apex during the period
of vegetation

A further objective of consequence became the observation of the rhythm
of organisation of the vegetative and the reproductive shoot apex, from germ-
ination to the formation of the pistil primordium, more precisely the ap-
proximate determination of the beginning and the duration of each morphogenet-
ical phase.

These observations were carried out in a large number of plant individuals,
mainly with the help of a stereo-binocular microscope. The relative data
are not given herein detail, a short summary, however, leads to the following
conclusions.

Taking into account the influence of average environmental factors, the
vegetative period of development of the primary axis of the plant takes about
30 to 35 days from the day of sprouting. During this time 26 to 29 foliage leaves
initiate or differentiate on the vegetative stem tip. The development of the
reproductive shoot apex, until the closing of the pistil primordium, lasts appro-
ximately another 15to 20 days. Flowering starts then in about 10 to 15 days
and lasts, for each plant,8—10—(12) days. Additional 21 to 28 days are necessary
for the maturing of the fruit.

In the vegetative phase of its development P. somniferum L. is a rosetted
plant ; the internodes of the primary shoot hardly attain 1 or 2 mm. The phe-
nometrically controllable elongation of the stem, e. g. the more powerful growth
of the internodii,coincides with the initiation of the petals of the reproductive
shoot apex (flower primordium) of the main axis.

Conclusions

Before summarizing and evaluating the observations on the development
and organization of the vegetative and reproductive shoot apex of P. somni-
ferum L., reference is made to Bersillon’s suggestions on the structure and
function ofthe vegetative shoot apex of poppy, published in summary in 1951 [1].

Studying longitudinal sections he observed in the vegetative stem tip
an external layer, consisting of 4 or 5 regular cell-rows, which in his opinion
is not homogeneous. In the flanks he observed pronouncedly chromophil cells,
but axially a meristematic zone with a decreased activity. The former he iden-
tified with the ,initials ring” of the PLANTEFOL-concept, and for the latter he
borrowed the terminology of other workers, calling it ,Wartemeristem”. He
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explains the arising of the pith-meristem viz. of the tissues of the pith, with
the activity of a cell group underneath this “dormant” meristem. In his paper
he reserves but little space for the description of the structure and looses there-
fore somewhat in clearness. Bersillon’s second work on Papaver was published
in 1955, equally in summary [2]. In this paper he describes chiefly his observ-
ations on the transitory shoot apex ; on the organizational conditions in the
reproductive shoot apex he comments only shortly. His results are concordant
with our observations in all but a few details. We were,however, unable to detect
in the poppy the so called “transitory meristem” zone described first by Hege-
dds [15] in the shoot apex.

The results of our observations thus may be summarized as follows :

1. During the development of the vegetative shoot apex alterations of
form and zonation may be divided into three stages. In the course of the first
stage with the embryo of the swelled seed and the vegetative stem tip having
but a few foliage-leaf protuberances, the tip is nearly flat in shape and its zona-
tion is simple : the two-layered tunica and, underneath it, the corpus initials
meristem zone of a fewr cells are observable. In the second stage the shoot apex
of the about 6 to 18 leaved plants is somewhat bigger and emerges conically.
In the two-layered tunica the apically arranged initials group and the lateral
zone separate. In the corpus, as derivatives of the initials group, the flank-,
the rib-, and the pith meristem differentiate. In the third stage the stem tip
elongates still further and assumes a vaulted shape. The number of the tunica
layers increase to 4 or 5, but the difference between the apical and the lateral
areas persists. A considerable increase in the tissue volume of the corpus has
set in. The zones of the lateral, as well as of the pith meristem adhere to the
initials group, whereas the rib meristem zone disappears gradually in conse-
quence of the elongation of the mid-area of the shoot apex.

The initiation of the first foliage leaf outgrowth at the beginning of germ-
ination coincides with the rupture of the seed coat and may be ascribed to
periclinal wall divisions in some cells in the second tunica layer. Any further
initiation of leaf outgrowths occurs at 135° from one another, equally in the
second tunica layer, independently of the single- or multi-layered nature of the
tunica.

2. Alterations of form and zonation in the transitory and the reproductive
shoot apex. The shoot apex of the transitory phase diverges from the previous
stage in that it does not produce foliage leaf outgrowths any more, but proceeds
to grow to a small extent and it enlarges finally in two-thirds of its upper
volume. Its zonation is nearly consistent with that in the last stage of the vege-
tative development : the tunica is 4-or 5-layered and the zonation of the corpus
does not show' any considerable difference either.

Morphological changes in the reproductive shoot apex are correlated to
the organization of the different floral zones : at the time of the differentiation
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of sepal and petal outgrowths the cone shows a roughly hemispherical shape.
Before the stamina start initiating, in the upper third area a circular hollow is
produced. Beneath that hollow the stamen primordia arise acropetally arranged,
and simultanously the upper part broadens to a disclike configuration. In the
peripherical area of the latter initiates the carpel region, viz. the primordia of
the walls of the future pistil and its numerous placenta.

As to the zonation of the reproductive shoot apex it may be perceived that
already at the formation of the sepal primordia the tunica decreases to three
cell layers. In the formation of flower elements the third cell-layer of the lateral
tunica area displays above all a great activity, as it is from here — through peri-
clinal wall divisions — that evolve the initials of sepal, petal, stamen, as well
as ovary-wall and placenta primordia. The external layers of the corpus con-
stitute the axially arranged subtunical zone and the flank meristem. In the
course of development (in the plane of the primordia) procambium bundles
differentiate in the latter formation. At the same time the centrally located
tissues of the pith meristem develop at the expense of the other zones of the
corpus. In the transitory apex they still have a slenderly cylindrical shape, but
later on they adopt a conical form and after more broadening they nearly fill
out, at the time of pistil organization, the whole shoot apex.

3. For each developmental stage the zonation ofthe shoot apex, as described
in the previous chapters,was checked by cytokar measurements and the varia-
tions in the activity of the meristematic zones were closely observed.

A recapitulative summing up of the cytokar measurements leads to the
conclusion, substantiated by variations in the activity of the initials group of
the tunica, that in the case of the poppy ,Wartemeristem” [1] and ,tunica
initials group” are synonymous notions, as at the end of the vegetative phase
an intensified meristematic activity of the initials group and later on in the
reproductive phase, amarked activity of the apical tunica area may be observed.
For all this it would not be correct to call the zone in question a sporogeneous
promeristem [3] because this apical zone does not exhibit any organ-producing
character. In pursuance of our investigations we would suggest to deduce the
primordia of stamina and pistil from the third layer of the lateral tunica.

4. It was not possible to observe, by means of cytokar measurements,
in the shoot apex any contiguous histogen zone of “transitory meristem”. True,
some smaller cell groups of only a few elements do occur above the zone of
procambial differentiation and their cytokar values do in fact represent transitory
values between the higher resp. lower regions, but these groups do not form
any uninterrupted meristematic zone.
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MTMCTOMEHETUYECKME HABIIOAEHWA
HA KOHYCE HAPACTAHUA CTEBNA MAKA (PAPAVER SOMNIFERUM L.)

Vcxofsa 13 3apofibILLeBOi NMOYKM CEMEHM [0 MOSIB/EHMS 3a4aTKU TVHeLest, aBTOpbI Ucche-
[0Bann M3MeHeHUs1 POPMbl, YCNI0BUS TKaHeli U ANNTeNIbHOCTL PasBUTUA CrnepBa BereTaTMBHOIO,
3aTeM MepexofHOro, a HaKOHeL, BOCMPOM3BOAWUTENIbLHOr0 KOHYca HapacTaHus. B xofe cBoux
MEeTOJ0MOrMYECKUX UCCMe0BaHUA OHU aHaNM3MPOBaIU, FNaBHbIM 06PasoM, LUTOMETPUYECKUM
NMyTeM FUCTOreHHbIE 30Hbl KOHYCa HapacTaHUsi 1 MepucTeMaTUYeCKMii XxapakTep UX Hemnocpes-
CTBEHHbIX NPOU3BOAHBIX, TAKXEe KaK U U3MeHeHUs1, MPOMCXOoAsiLLMe B aHHbIX 06/1aCTsIX TKaHel
B X0/€ pasBUTUS.

B pasBuTMM KOHyca HapacTaHWsl MaKa, B OTHOLUEHUN WM3MEHEHWA (hopMbl KOHYCa U €ero
30HauMn HabnogatoTea 7 as. Tpu nepsble (asbl MMEOT BEreTaTMBHbIN, 0gHAa — MEPEXOfHbI,
a Tpu nocnefHue hasbl — BOCNPOU3BOAUTENBHBIA XapakTep. - B nepBbIx ABYX (hasax pas-
BUTUSI 060/104Ka COCTOUT U3 ABYXC/OMHBIX KETOK, B TPeThbel U YeTBepTOl (ha3ax oHa YeTbIpex-
NSTU cnoliHas, Torja Kak B Hayasie BOCMPOM3BOAMTENbHOMO COCTOSIHUSI OHA COCTOMT TOJIbKO
13 TPex K/EeTOUHbIX CM0eB. - B Hauane npovspacTaHus B BeretaTMBHOM KOHYCE HapacTaHus
nos 060/104KOA HabNOAAETCA HEBO/bLUOE YMC/IO MHULMAMBHBLIX TeNeL, Y HECKOIbKO MepucTe-
MaTUYECKMNX KIETOK cepAaLeBUHbI. HECKOMBKO NO3Ke U3 MHULMANBHbIX Tefel, OTLLIHYPOBbLIBAETCS,
C O[HOI CTOPOHbI, MEPUCTEMA CTAHOBOW XW/bl - a C ApYroii, bokoBas mepuctema. PebepHas
MepuCcTeMa He3HAUUTEIbHON TOoNWwM (YHKLUMOHUPYET B BEreTaTMBHOM KOHYCe HapacTaHus
OTHOCMTE/IbHO KOPOTKOe BpeMsl, M60 OHa CKOpo MpeoGpasyeTcsi B CEpPLEBEHHYHD MEepUCTEMY.

Mpy Tak Ha3. aHaM3e LMTOKapa aBTopam He yAanocb Y6eAWTbCS B HA/IMUUKM OMUCAHHbIX
Xeregtollem B ciydae ApYrux pacTeHWid «MNepexofHO MepuUCTeMbl» B BUAe CBSI3aHHOM rmcTo-
reHHOW 30Hbl. — JIUCTOBble GYTOPKU BO3HUKAOT — HE3aBUCMMO OT YumC/a Cr0eB 060/104KM
BO BTOPOM C/i0e 06GO/IOHMKM, @ LBETOYHble GYropKM HauyuMHalT 06pasoBaTbCsi BO BHYTPEHHEM
cnoe TpexcroliHoli 060M104YKM. Mpy AaHHbIX 3KCMEPUMEHTa/IbHbBIX YCMI0BUSIX BeretaTuBHas
hasa pasBUTUSI KOHyca HapacTaHWsi Maka J/IMTCS, cuMTasi ¢ npopacTaHusi, npumepHo 40—45
[Hel, a pa3BMTUE BOCMPOU3BOANTE/IbHOMO KOHYCa HapacTaHWs U 3aKpbITUE 3aBS3U UMEET MecTo
nocne panoHeinwmnx 15 20 gHei.

OBSERVATIONS HISTOGENETIQUES SUR L’APEX
DE PAPAVER SOMNIFERUM L.

Les auteurs ont étudié, de la plumule de I’embryon a I’apparition du pistil primordial.
— d’abord dans le méristtme végétatif, puis transitoire et enfin floral, les modifications mor-
phologiques, les conditions histologiques et la durée du développement de I’'apex de Papaver
somniferum L.

Ce fut avant tout par voie cytométrique que les régions histogénes et I’activité méristé-
matique de leurs descendences directes, de méme que les changements se produisant dans ces
zones, ont été observés. Les résultats obtenus peuvent étre résumés en ce qui suit : Au cours
du développement de I’apex de P. somniferum, sept phases peuvent étre distinguées par rapport
aux changements de forme, et aux diverses régions composant I’apex. Trois de ces phases sont
de caractere végétatif, la quatrieme est une phase de transition, tandis que les trois dernieres
présentent un caractére réproductif. Au cours des deux premiéres phases d’évolution, la tunica
se compose de deux, dans la troisieme et quatrieme de quatre a cing, et a partir du début du
stade réproductif, seulement de trois assises cellulaires.
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Au commencement de la gcrmiiiution on trouve dans le point végétatil, au dessous de
la tunica, quelques initiions du corpus et quelques cellules médullaires méristématiques. Les
premiéres édifieront d'une part le méristeme a cotes et d’autre part le méristemc latéral. Le méri-
steme a coOtes a masse insignifiante, ne fonctionnera dans le point végétatif que pendant une
période relativement courte, puisque bientdt il va se transformer en méristéme médullaire.
L’analyse dite «analyse cytokar» (le rapport entre le diamétre de la cellule et celui du nucléus)
n’a pas réussi a convaincre les auteurs de la présence — sous forme d’une zone histogéne con-
tinue — du «méristeme transitoire» décrit par Hegeaas dans d’autres plantes. — Les pri-
mordiums des feuilles s’initieront indépendemment du nombre des assises composant la tunica,
dans la seconde assise tunicale, tandis que les régions florales seront initiées dans la plus pro-
fonde des trois assises de la tunica. Dans les conditions expérimentales données, la phase végé-
tative du développement de P. somniferum dure de 40 & 50 jours & partir de la germination,
et pour la cléture du pistil primordial encore 15 & 20 jours seront nécessaires.

Sandor Sarkany, Budapest, VIII., Mtizeum krt. 4/a. Hungary.
Endre Percs. Budapest, VIII., MGzeum krt. 4/a. Hungary.
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Zusammenfassung

Am westlichen Rand des Bakonygebirges, in den karstigen Kalkfelsen bei Tapolcaf6,
brechen auf einem verhéaltnismassig kleinen Gebiet, aus kessel-, korb- und muldenférmigen
Vertiefungen viele wasserreiche Quellen an die Oberflache hervor. Die W&nde der Quellbecken
sind mit Algen bewachsen. Da Wasserertrag, Temperatur und chemische Zusammensetzung der
Quellen keinen Veranderungen unterworfen sind, wird auch das Benthos durch eine Stabilitat
charakterisiert.

In demselben Quellbecken sind in unmittelbarer Nahe zueinander strémungsgeschitzte
Teile, kleine Buchten, Seitenwdnde mit ruhig fliessendem Wasser, Randteile mit starker
fliessendem Wasser, Quellausfliisse mit rauschend stromendem Wasser usw. zu finden. In diesen,
o0kologischer Hinsicht verschiedenen Quellen ist auch die Zusammensetzung des Benthos jeweils
anders. In den gleichartigen Gebieten der verschiedenen Quellen zeigt auch das Benthos den
gleichen Charakter.

Da innerhalb einzelner Quellbecken, bezuglich der &kologischen Verhé&ltnisse haupt-
sachlich in der Schnelligkeit der Wasserbewegung ein Unterschied besteht, wird auch die Zusam-
mensetzung des Benthos durch den Unterschied bestimmt, der in der Schnelligkeit der Wasser-
bewegung zutage tritt.

Wie reich an Arten das Quellgebiet von Tapolcaf6 ist, geht auch daraus hervor, dass
drei Quellen allein 154 verschiedene Arten und Varietaten der Kieselalge aufwiesen. Die Vertei-
lung der Arten ist in den verschiedenen Teilen der Quellbecken jeweils anders.

Wo extreme Lebensbedingungen bestehen, also an den Ausfluss-Stellen mit rauschend
stromendem Wasser, in sehr schnell fliessenden Quellteilen, ist stets Armut an Arten zu finden.
So wird zum Beispiel an der Ausflussstelle mit schnell fliessendem Wasser der Teknos-Quelle
das Benthos am felsigen Grund von 18 Bacillariophyceen, in der Kibuggyan6-Quelle von 13
und an derselben Stelle der Mosé-Quelle von nur 7 Bacillariophyceen gebildet, — Achnanthes
minutissima Kutz., A. minutissima var. cryplocephala Grun., Cymbella affinis Katz., Achnanthes
exilis KUTZ., A. Clevei Grun, sind die bezeichnendsten Glieder an den Ausflussstellen mit schnell
stromendem Wasser. Achnanthes minutissima und ihre Varietat kommen fast in Reinkultur,
mit einer 99— 100%igen Haufigkeit vor, so dass die Haufigkeit der anderen Arten nur als
sporadisch bezeichnet werden kénnen. Fur das Benthos an den Ausflussstellen der Quellen
mit rauschend stromenden Schnellen sind wenige Arten und viele Individuen bezeichnend.

Gegeniliber der Armut an Arten, die an Stellen mit rauschend stromendem Wasser und
auf Gebieten mit schnell fliessendem Wasser zu finden ist, werden die stréinungsfreien, besser
geschiitzten Stellen und Buchten der Quellbecken durch die grosse Anzahl der Arten charak-
terisiert. Die Anzahl der das Benthos bildenden Bacillariophyceen betragt an den strémungs-
geschitzten Stellen der Mosd-Quelle 68, an den ahnlichen Stellen der Teknés- und der Kibuggyano-
Quelle 55—66. Am bezeichnendsten ist das hdufigere Vorkommen von Fragilaria pinnata Ehr.
und Fr. intermedia Grun. Die erstere erreicht eine Haufigkeit von 20—30%, die letztere eine
solche von 10%.

Die relativen Haufigkeitswerte der Arten lassen deutlich erkennen, dass auf dem Gebiete
eines jeden Quellbeckens der Grad der Wasserstromung der Faktor ist, der in der Selektion und
Verteilung der Bentlios-Arten eine entscheidende Rolle spielt.



204 G. SZEMES
Einleitung

Am westlichen Rand des Bakonygebirges — bei der Gemeinde Tapolcaid —
brechen wasserreiche Karstquellen aus dem Boden hervor. Die Quellen entsprin-
genin einer Hohe von 173—171 m Uber dem Meeresspiegel. Aufeinem verhdltnis-
méssig kleinen Gebiet entstehen mehr als 25 Quellen. Das Wasser des am hdchsten
liegenden Quellbeckens wird in unterirdischen Rohren, mit Hilfe einer Gravi-
tationsleitung, in die 7 km entfernt liegende Stadt Papa gefliihrt und der W asser-
bedarf der Stadt auf diese Weise gesichert.

Die Hydrogeologie der Quellen

Das Wasser im Quellgebiet von Tapolcaid ist Karstwasser. Die Quellen
entspringen aus spétkreidezeitlichem Kalkstein, derin Schichten mit 225°/13—15°
Neigung zum Vorschein kommt. Das sieh mit der Hydrogeologie der Quellen
beschéftigende Manuskript wurde uns von Kessler zur Verfigung gestellt.
Die Quellen entspringen in einer Tiefe von ungefahr 200 m, entlang der zwischen
den mesozoosen und pannonén Gebilden liegenden Bruchlinie. Ihre Temperatur
istungefdhr um 6—8° hdher als die jadhrliche Durchschnittstemperatur. Der hohe
Magnesiumgehalt des Wassers I&sst daratif schliessen, dass sich unter dem Kalk-
stein vermutlich triaszeitlicher Dolomit befindet. Bei den aus Kalkstein ent-
springenden Quellen pflegte das Verhdltnis zwischen Kalzium und Magnesium
5:1 —10 :1 zu betragen.

Aussere Beschreibung, Charakterisierung der Quellbecken

Die Quellhéhlen mit abgerundeten Wéanden und die eckigen Schichtkdpfe
konnen in unmittelbarer Nahe, in scharfem Kontrast zueinander, beobachtet
werden. Auch die ausgetrockneten Quellbecken zeigen recht verschiedene Formen.

Zu Fiussen des kalkfelsigen Abhanges, in der Ndhe des Seeniveaus, brechen
aus kessel-, korb- und middenformigen Vertiefungen wasserreiche Quellen an
die Oberflache hervor. Das Wasser fillt die glattwandigen Felsbecken voll-
standig aus. Aus den oben enger werdenden Offnungen der Becken stromt das
W asser durch den muldenformig abgenutzten Teil des Randes schnell herab.
Auf den hoher liegenden Stellen des kalkfelsigen Abhanges, bildeten sich,
abweichend von den Seebecken, flach ausgebreitete sickernde Quellen. Im
nordlichen Teil des sog. Sidlichen Quellsees sprudelt das Wasser aus den
waagrecht verlaufenden Hohlen der senkrecht stehenden Felsenwénde hervor.
Die Temperatur der Quellen ist, wie bereits erwdhnt, um 6—8° hdher als der
Jahresdurchschnitt, so dass die Dorfbewohner ihre Wasche auch im W inter hier
reinigen und spulen kénnen (Abb. 1).
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Quellseen

Die Ufer des Stdlichen Quellsees sind von wasserreichen Quellen umréandert,
die alle in den See minden. Der Sudliche Quellsee hat eine ellbogenartig gebro-
chene ladngliche Form. Im Westen ist der See von einer Steinmauer begrenzt.
Die Ufer und das Bett des Sees sind aus Kalkfelsen. Das Wasser des Sees ergiesst

Abb. 1. Die »Moso-Quellex, mit dem breiter werdenden
Tapolca-Bach im Hintergrund

sich unter der Briicke der Mihle in den Ndérdlichen See, der auch Mihlsee genannt
wird. Auch hier entspringen aus dem felsigen Grund zahlreiche Quellen. Das
schier rhythmisch hervorbrechende Quellwasser bringt viele Luftblasen, Sand,
Kohlensplitter auf die Oberflache. Dieses rhythmisch perlende Hervorquellen
tritt am bezeichnendsten im »Wirbelsee« der Ndrdlichen Quellgruppe zutage.
Am Boden des Sees befinden sich kreisformige, weisse Sandflecke von 2—3 m
Durchmesser. Die kalkweissen Sandflecke unterscheiden sich auffallend von
dem dunkleren, mit Schlamm und Laubabfall bedeckten Seeboden.
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Aus der Vereinigung der siidlichen und nérdlichen Quellgruppen entsteht
der Tapolca-Bach (Abb. 2).

Abb. 2. Die »Tekn&s-Quelle« mit dem Ursprung
des Tapolca-Baches

Der Wasserertrag der Quellen

Die diesbezliglichen Messungen wurden von dem Wissenschaftlichen For-
schungsinstitut fir Wasserwirtschaft durchgefiihrt. Die summierte Wasser-
menge zu verschiedenen Messzeitpunkten gibt die Tabelle 1 an.

Zur obigen Wassermenge muss auch noch die hinzugefiugt werden, die zur
Versorgung der Stadt Papa bendtigt wird (25—40 1/Sek.). Die Angaben beweisen
die Reichlichkeit und Stabilitdt des Wasserertrags.

Die Temperatur der Quellen

Angaben beziiglich der Temperaturverhdltnisse des Quellgebietes verdffent-
lichten friher Koch (1870), Mohacsi (1905), Taeger (1914). Auch das Ingenieur-
amt der Stadt Papa besitzt neuerdings derartige Messungen. Szemes nahm
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Tabelle 1

Datum \Wesserertrag
9. Juli 1940 685 1/Sek.
15. Juli 615 «
25. Juli 730 «
21. Mérz 1952 660 «
24. April 573 «
23. Juni 616  «
16. Juli 620 «
18. August 675 «
23. September 663 «
29. Oktober 672 «
28. November 596 «
23. Februar 1953 699 «
24. Marz 736«
24. April 684 «

im Jahre 1937 Messungen vor. Jasko [14] studierte zwischen 1933 und 1935
systematisch die Temperaturverhéltnisse des Quellgebietes. Seine Ergebnisse
veranschaulicht die Tabelle 2.

Aus obiger Tabelle geht hervor, dass sich die Temperatur der Quellen von
Siden nach Norden erhdht. Die zwischen 1933 und 1935 durchgefliihrten Mes-
sungen bestdtigen den stabilen Charakter in den Temperaturverhdltnissen der
Quellen. An denselben Quellaufbruchstellen betrdgt die maximale Schwankung
0,2—0,7°. Die Quellen von Tapolcafo gehdren zu den heterothermen Quellen
und sind im Laufe der verschiedenen Jahreszeiten keinen Temperaturschwan-
kungen unterworfen.

Die chemische Zusammensetzung der Quellwésser

Die diesbeziiglichen Angaben wurden uns vom W issenschaftlichen Institut
fur Wasserwirtschaft zur Verfligung gestellt (Tabelle 3). Aus den Analysen geht
hervor, dass die Gesamtharte des Wassers an den Aufbruchstellen zwischen
19,4—21,2 schwankt. Die Verénderlichkeit in der Hérte steht, nach Mitteilungen
von Kessler [15], wie bei den Karstquellen im allgemeinen, nahe zu allen
Hértewerten. Das Verhéltnis zwischen Kalzium und Magnesium betrdgt anné-
hernd 2:1. Dieser Umstand weist auf den Dolomitursprung, welches Gestein
unterhalb des Kalksteins vermutet werden kann. Das Wasser ist vollkommen
geruch- und geschmacklos. Eine Triubung desselben konnte selbst im Falle
grosserer Niederschldge nicht beobachtet werden. Anlésslich der bei dem Wasser-

6 Acta Biologie« V11/2—3
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werk von Papa durchgefihrten bakteriologischen Untersuchungen konnten im
Quellwasser keine Kolibakterien festgestellt werden.

Auf Vorschlag des Wissenschaftlichen Forschungsinstituts fur Wasser-
wirtschaft soll die Wasserversorgung des erweiterten Kraftwerks von Ajka mit
Hilfe der Karstquellen von Tapolcaié durchgefiihrt werden. Es ist geplant, das
W asser in einer 21,5 km Druck- und 8 km. Gravitationsleitung nach Ajka zu
fuhren. Die sporadisch hervorbrechenden Quellen werden vorher mit Hilfe einer
vertieften Galerie oder eines Sammelschachtes konzentriert.

Die hohere Pflanzenwelt der Quellgebiete

Diesbezugliche Angaben wurden von Boros [3] verdffentlicht. Bei den
Quellen, auf wassergeweichten Steinen fand er folgende Pflanzen : Marchantia
polymorpha L., Bryum turbinatum Schwgr., Fontinalis antipyretica L., Ambly-
stegium Kochii B. E., Cratoneurum filicinum (L.) Moenkem., Eurhynchium
rusciforme (Neck.) Milde, Sagina procumbens L., Saxifraga tridactylites L.
Im Wasser und an den Ufern des Tapolcabaches, »ein wenig unterhalb der
Quelle, am Rande des Dorfes«, erwdhnt der Forscher folgende Pflanzen : Pota-
mogeton coloratus Vaht., P. crispus L., P. pusillus L., Zannichellia palustris L. f.
pedicellata (Whibg. & Rosen), Carex gracilis Curt., C. paniculata L. Ergédnzend
sei hier noch erwéhnt, dass Boros auf den benachbarten, aber in vorliegender
Arbeit nicht behandelten Quellgebieten von Attya, das dortige Vorkommen der
Hildebrandia rivularis (Lieben) Agardh feststellte.

Die quantitative Analyse der Benthos-Bacillariophyceen auf den Quellgebieten

Die Quellbecken verschiedener Form, die Abflisse, die Wasseradern, die
W asserfalle, die kleinen Buchten mit stehendem W asser, die schnell fliessenden
Bachlein, die sickernden Quellen der Felsen, die wasserberieselten Felsenwénde
bieten zur Ansiedlung der Bacillariophyceen verschiedene, voneinander abwei-
chende Madaglichkeiten. Der strémende oder fliessende Charakter des Wassers,
sein langsamer oder schneller Lauf, sind Umstédnde, die die Zusammensetzung
des Benthos beeinflussen [8].

Arbeitsmethode. Auf dem an Quellen reichen Gebiet wahlten wir, in diesem
ersten Teil unserer Arbeit, fir die Zwecke einer ausfihrlichen Untersuchung
drei, auch in den dkologischen Gegebenheiten vergleichbare Quellbecki«. Vor
allem wird festgestellt, welche Arten von Baclliariophyceen vorhanden sind
und in welchem Masse sie an der Ausbildung des Benthos teilnehmen. Es wurden
folgende Quellen untersucht : |. Die Mos6-Quelle, eine der wasserreichsten Quel-
len des Gebiets. Il. Die Tekn@s-Quelle, die am hdchsten hegende Quelle des



Tabelle 2

Luft- asser- Siidlicher Se Nordlicher See Wirbeleee
Datum [

temperaur - leitng 4 3 p oy B®W 4 B ®» ¥ B B F;
5. Juli 1933 .. + 26,7 15,2 — 15,0 — 15,5 15,5 — — — — — 17,8 —
9. Oktober 1934 + 15,7 15,0 15,0 15,0 15,0 — 15,8 15,9 16,0 16,3 16,5 17,5 18,1 17,8
29. Oktober 1934 + 75 15,1 15,0 14,7 15,0 15,6 15,9 15,6 i6,i 16,3 16,1 17,3 18,1 17,4
1. November 1934.......... i + 45 14,5 14,5 15,0 — 15,5 15,5 15,9 16,5 17,0 16,1 17,5 — 17,5
2. Februar 1935......ccoiennn + 20 14,8 14,8 14,9 15,2 15,5 15,8 15,2 16,5 — 16,5 17,7 18,5 18,0
3. Februar 1935......ccoeine. — 1,0 14,8 14,9 15,0 15,0 15,4 15,8 15,5 16,3 16,8 16,5 17,5 18,4 17.9
Durchschnittlicher Mittelwert — 14,9 14,9 14,8 15,1 15,5 15,7 15,6 16,2 16,6 16,4 17,5 18,2 17,6
Maximum der Schwankung .. — 0,7 0,5 0,3 0,2 0,2 0,4 0,7 0,5 0,7 0,4 0,4 0,7 0,6

Tabelle 3

Benennung der Punktes des Wasserentnahme

Wirbelquelle 1 4 5 6 7 8 9

Temperatur...... 17,8 15,9 15,7 15,5 15,6 15,3 15,5 15,5
Elektr. Widerstand

B/CCM e 1573 1507 1529 1520 1517 1468 1510 1529
Gesamthéarte n°............. 19,9 20,0 20,5 20,3 19,6 21,2 19,8 19,4
Veranderliche Héarte n° 18,4 — 18,9 18,5 19,2 20,1 16,5 18,5
Kalzium mg/1.... 72,5 71,4 68,1 79,7 82,0 88,6 72,5 65,4
Magnesium Mg/l . 53,1 43,5 47,5 39,7 35,4 38,5 42,2 43,5
HCO3 Mg/l e — 294.,6 411,3 402,6 4179 439,2 359,9 294,6

*Es ist anzunehmen, dass in der chemischen Zusammensetzung der einzelnen Quellaufbriche dieselbe Stabilitdt besteht wie im Was-
serertrag und in den Temperaturverhaltnissen (K esster).

NIIOAHOIYVYTITIOVE-SOHLNIE ¥3IA ISATVNY IAILVLIILNVNO
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Gebiets. I1l. Die Kibuggyan6-Quelle im untersten Teil des Sidlichen Sees. Fir
die Zwecke der ausfihrlichen Analyse wurden aus jedem Quellbassin sechs
Proben genommen. Die einzelnen Sammelgebiete und die von dort stammenden
Bacillariophyceen werden im Laufe der eingehenden Bearbeitung besprochen.

Die gewdhlten Benthos-Proben wurden zuerst im lebenden Zustand unter-
sucht. Zur Bestimmung der Epiphyta-Diatomeen ist auch das Studium der
Gallerte-Polster -Stiele und -Schlduche nétig. Das in lebendem Zustand
bereits wuntersuchte Material wurde in einer konzentrierten H2504-Lésung
zerstdért und mit KNO3oxydiert. Nach mehrfachem Zentrifugieren und Spilen
mit Wasser wurde das neutrale Material nach dem Kolbe—Wislouch-Ver-
fahren in Piperin-Cumaron fixiert. Die Bestimmungen wurden im Sinne der
Arbeiten von Hustedt durchgefiuhrt [10, 11]. Ferner verwendeten wir die
zusammenfassenden Arbeiten von Cileve-Euler [7]. Bei der quantitativen
Bearbeitung des Versuchsmaterials gelangte die Methode von Thomasson [25]
und Cholnoky [4,5, 6] zur Anwendung. Bei der Feststellung des relativen
Héaufigkeitskoeffizienten wurden von den artenreichen Proben bis zu 400 Gberpruft.
Die Proben stammen vom August 1937. her.

In seinem Buch, das sich ausfiihrlich mit der Okologie der Diatomeen
beschéftigt, wies Kotbe [17] auf den wenig bekannten Charakter der Quellen.
Die Benthos-Analysen von Cholnoky [4, 5] sind von bahnbrechender Bedeu-
tung. In den Abhandlungen versucht er, durch eine eingehendere Analyse der
6kologischen Verhdltnisse im allgemeinen kleinerer Gebiete, die Verbreitung der
Bacillariophyceen zu bestimmen. Seine Methode leistete uns schon friiher gute
Dienste [21, 22]. Einen grossen Fortschritt bedeuten im Weltausmass die Stu-
dien von Hustedt [12, 13]. Seine Bearbeitung der Diatomeen von Java, Bali
und Sumatra zeitigte viele neue Ergebnisse. Von den Arbeiten, die sich mit
den biologischen Verhéaltnissen der fliessenden Gewdsser beschéftigen, verdienen
neuerdings die Abhandlungen von Wehrle [26], ferner von Raabe [19], Entz
und Mitarbeiter [7a] und Scheele [20] hervorgehoben zu werden. — Die
Arbeiten von Krasske, des hervorragenden Kenners der »kleinwinzigen«
Diatomeen, die sich mit den Kieselalgen der Bé&che und Quellen beschéftigen,
haben vor allem systematischen Charakter. — In vorliegender Abhandlung
stellte sich der Verfasser die Aufgabe, unter verschiedenen 06kologischen Ver-
hdltnissen und unter Bericksichtigung von verschiedenen Faktoren des &us-
seren Milieus, eine Beschreibung der quantitativen analytischen Ergebnisse
seiner durchgefiihrten Benthos-Untersuchungen zu geben.

I. Die Bacillariophyceen der Mos6-Quelle

Die Mos6-Quelle ist eine der grossten, wasserreichsten Quellen des Quell-
gebietes von Tapolcaiéi. Der obere Durchmesser des in den Kalkfelsen einge-
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tieften Quellbassins betrdgt 1 m, der untere Durchmesser 0,70 in, die Tiefe
0,80 m. Die Wéande des Bassins sind mit einem dichten Moosteppich bedeckt.
Dieser Moosteppich ist von Cyanophyten-Rasen durchzogen. Das Steinbdnkchen
hinter dem Quellbassin wird von einer seichten, beweglichen Wasserschicht
berieselt. Auf dem Gebiete des Steinbdnkchens zeigt das W asser teils einen ruhig-
langsamen, teils einen schnellen Lauf. Sowohl diese Gebiete wie auch der das
Quellgebiet reichlich versorgende Wasserfall und die minder schnell fliessenden
Seitenadern, ferner die Rander der letzteren bieten auf kleinem Gebiete aus-
gezeichnete Maoglichkeiten, die Ansiedlung der Bacillariophyceen zu studieren.
Zur Erforschung der Benthos-Bacillariophyceen wadhlten wir in diesem Quell-
bassin sechs verschiedene, auch vom 6kologischen Gesichtspunkt gut trennbare
Stellen aus.

1. Der Moosrasenuberzug am felsigen Grund des Quellbassins
— in strémendem Wasser

Der Felsgrund des Bassins ist mit einem zusammenhdngenden Moostep-
pich bedeckt. Die W assertiefe betragt 70 cm. Auf dem felsigen Grund des Quell-
beckens ist das Wasser in stdndiger Bewegung, doch ist diese nicht stark, da
das Wasser keine Stromung aufweist.

Wir geben die quantitative Zusammensetzung der Bacillariophyceen :

Achnanthes MinutiSSiMa ..o 37,40%
Synedra ulna ... .. 15,00%
Meridion circulare ............... .. 13,30%
Amphora ovalis var. pediculus ... . 8,30%
Amphora perpusilla................. .. 5,00%
Caloneis bacillum .... 5,00%
Cocconeis placentula .. 5,00%
Achnanthes lanceolata var. elliptica ... 1,60%
Cocconeis placentula var. euglypta ... 1,60%
Achnanthes lanceolata var. rostrata .. 1*30%
Cymbella microcephala.......cooovnnnnee . 1,30%
Caloneis silicula var. truncatula. . 1,00%
Nitzschia SUDTINEATIS. i 1,00%

Folgende Arten sind an der Ausbildung des Benthos mit einer geringeren
als 1%igen Haufigkeit beteiligt :

Achnanthes exilis Navicula Kotschyi
— lanceolata Nitzschia capitellata
Cyclotella Meneghiniana

Ganz sporadisch kommen vor :

Achnanthes Cievei Nitzschia dissipata
Fragilaria brevistriata — fonticola
— pinnata
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65,70% der den Moosrasenlberzug bildenden Bacillariophyceen werden
von drei Arten — Achnanthes minutissima, Synedra ulna und Meridion circu-
lare — gegeben. Die Anzahl der quantitativ analysierten Arten und Varietdten
der Bacillariophyceen betrdgt 18. Von diesen kommen finf Kieselalgen mit
einer Haufigkeit vor, die sich unter 1% bewegt. Vereinzelt konnten noch finf
Arten von Bacillariophyceen beobachtet werden. Ihre Gesamtzahl betrdgt also 23.

2. Der Moosraseniberzug auf den Seitenw&nden des oberen
Aussenrandes — in strémendem Wasser

Die seitlichen Felsenwénde des Bassins sind berall mit Moosrasen bedeckt.
Das hervorbrechende Wasser begiesst die Moosrasen, die mit gelblichbraunen
Kieselalgen dicht durchwachsen sind, mit einem standig gleiehmdssigen W asser-
strom madssiger Geschwindigkeit. Werte der quantitativen Analyse :

Achnanthes MiNULISSIMa .o 92,00%
Amphora perpusilla .. 5,00%
Amphora ovalis var. pediculus ... 3,00%

Vereinzelt, in ganz wenigen Exemplaren sind anzutreffen :

Achnanthes Clevei Navicula placentula
— exilis — pupula
Cymbella affinis Nitzschia capitellata

Auf den Moosrasen mit gleichmadassiger Wasserstrtmung kommt die
Achnanthes minutissima so h&ufig vor, dass im Vergleich zu ihr das Vorkommen
der uUbrigen Arten als verschwindend gering bezeichnet werden muss. Quanti-
tativ analysiert sind insgesamt 3, sporadisch nachgewiesen 6 Arten. Insgesamt
sind also 9 Arten an der Ausbildung des Benthos beteiligt.

3. Das Benthos des unteren, besser geschiitzten Teiles
des Quellbassins — an strémungsfreieren Stellen

In dem Quellbassin sind auf den dem W asseraufbruch gegeniberliegenden
Seiten auch geschutztere Stellen anzutreffen. Zwischen den Fadenalgen der
geschiutzten Stellen sowie im angesammelten Detritus befinden sich viele Diato-
meen. Im Detritus bzw. auf den feinen Kdrnchen des zermalmten Abfalls pflanz-
lichen Ursprungs sowie auf den Fadenalgen sind sehr viele Bacillariophyceen
zu finden. Es folgen die Ergebnisse der quantitativen Analyse :

Fragilaria pinnata ... 9,50%
Achnanthes lanceolata var. rostrata ..., 8,50%
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— MiNULISSIMa .,

Cymbella microcephala...

Amphora perpusilla......ccccevveennnens
Fragilaria leptostauron var. dubia

Achnanthes Clevei

— pinnata var. elliptica
Gomphonema angustatum
Achnanthes andicola ........

— lanceolata
Navicula Reinhardlii
Fragilaria intermedia
Navicula rhynchocephala..
Gomphonema parvulum....

Navicula placentula f. jenisseyensis

Gomphonema olivaceum
Navicula simplex
Stauroneis Sm ithii
Achnanthes exilis

Achnanthes lanceolata var. elliptica

Fragilaria pinnata Vvar. lancettula

In einer 1% igen H&ufigkeit kommen vor :

Achnanthes linearis

Caloneis bacillum

Fragilaria brevistriatu var. inflata
Gomphonema parvulum var. micropus

Navicula Grimmei
— menisculus
Nitzschia sinuata

Mit einem geringeren als 1% igen Wert, doch quantitativ noch nachweisbar,

kommen folgende Arten vor :

Achnanthes microcephala
Anomoeoneis styriaca
Caloneis bacillum var. lancettula
Caloneis silicula var. truncatula
Cocconeis pediculus

— placentula
Cyclotella Meneghiniana
Diatoma vulgare var. producta
Dipioneis ovalis

Epithemia sorex

— turgida
Eunotia praerupta
Gomphonema augur
Navicula radiosa
Pinnularia microstauron
Rhoicosphenia curvata
Rhopalodia gibba

Ausser den auch quantitativ analysierten Bacillariophyceen kommen ganz

vereinzelt noch folgende vor :

Cocconeis placentula var. lineata
Cymbella prostata
— tumidula
— ventricosa
Epithemia turgida var. granulata
Fragilaria capucina
— leptostauron
Frustulia rhomboides
— vulgaris
Gomphonema acuminatum var. coronata
— bohemicum

Gomphonema longiceps
— olivaceum var. calcarea
Meridion circulare
Navicula bicapitellata
— cryptocephala
— cryptocephala var. intermedia
— dicephala
— exigua
Nitzschia amphibia
— dissipata
— fonticola

Die an Bacillariophyceen bzwr. an ihren Arten reichsten Stellen der Moso6-

vor Strémung geschitzten

ruhigen Quellwinkel. Ausser den
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lebenden Blau- und Grinalgen, boten die feinen Kdrnchen der schlammartig
angeh&uften Moos- und Algenabfélle eine gute Mdoglichkeit fir die Ansiedlung
der Bacillariophyceen. Als hdufigstes Benthosglied kommt die Fragilariapinnata
mit einer Haufigkeit von 9,50% vor und ist nicht so sehr auf den Fadenalgen
als viel eher zwischen den Schlammkdrnchen oft zu finden. Auch hier ist sie
nicht vereinzelt, sondern in Siedlungen, in kleineren-grésseren Knoten anzu-
treffen. An zweiter Stelle nimmt Achnanthes lanceolata mit einer 8,50%igen
Héaufigkeit an der Ausbildung des Benthos teil, w&hrend die Cymbella micro-
cephala mit 8% an dritter Stelle steht. Die beiden zuletzt genannten Arten
leben hauptsédchlich auf den Blau- und Grinalgen. Die Anzahl der quantitativ
analysierten Arten und Varietdten der Bacillariophyceen betrdgt 46. Von diesen
kommen 22 Arten und Varietdten der Kieselalgen in einer Haufigkeit von
9,50—1,25% vor. Eine 1% ige und noch geringere Hé&ufigkeit zeigen 7 + 17
Arten der Kieselalgen, die Anzahl der ganz vereinzelt vorkommenden betragt 22.
Die besser geschiitzten und geschlossenen Gebiete sichern den meisten Diato-
meen glnstigere Ansiedelungsmadglichkeiten als die Gebiete, die einer starkeren.
Stromung ausgesetzt sind.

4. Der Kieselalgenbeivuchs auf dem Steinb&nkchen des Quellbassins —
in langsam fliessendem 1Vasser

Hinter dem Becken der Mos6-Quelle befinden sich glatte flache Stein-
bankchen. Uber die meisten rollt das hervorbrechende Quellwasser hinweg.
Uber den seichten abfallenden Steinbdnkchen fliesst das Wasser langsamer,
hinter der langsam fliessenden diinnen W asserschicht befindet sich ein zusammen-
hdngender einheitlicher Bacillariophvceen-Teppich, der von F&den der Blau-
und Grinalgen durchzogen ist. Die Algendecke ist 0,3—0,5 cm dick und l&sst
sich weich, wie Samt und Seide, anfuhlen. Wir geben anschliessend die quanti-
tative Analyse der Bacillariophyceen :

Achnanthes M iNUEISSIM @i 17,00%
Cocconeis pediculus ... .. 8,00%
— placentula var. euglypta ... 6,00%
Amphora perpusilla......... . 6,00%
Achnanthes lanceolata var. .. 5,66%
Amphora ovalis var. pediculus ... ... 5,66%
Cocconeis PlaCeNtUIA ..ot 5,00%
Achnanthes Clevei 3,00%
B P Y K eT=Yo] - - OO 3,00%
— lanceolata var. elliptica. 3,00%
Cymbella affinis ... 2,60%
Epithemia sorex ... 2,60%
Fragilaria pinnata... 2,60%
Achnanthes linearis........ 2,00%
Gomphonema bohemicum... 2,00%
Meridion Circulare.....eeeeeenne 2,00%

Gomphonema parvulum var. micropus... 1,11%
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Navicula cryptocephala......ccoonunnne
Nitzschia Kiitzingiana..............

1,11%
1,11%

Mit einer 1% igen H&ufigkeit kommen vor :

Achnanlhes lanceolata var. capitata
Amphora ovélis
Caloneis bacillum

Fragiiaria intermedia
Gomphonema olivaceum
Navicula exigua

— silicula var. truncatula Nitzschia capitellata
Cocconeis diminuta — linearis
Denticula tenuis var. crassula — palea

Mit einer geringeren als 1% igen Haufigkeit, doch quantitativ nachweisbar,
sind im Benthos folgende Bacillariophyceen zu finden :
Eunotia praerupta

Gomphonema constrictum
Navicula Kotschyi

Amphora veneta
Anomoeoneis sphaerophora
Cymbella cistula

— cymbiformis — gracilis

— microcephala — mutica var. nivalis
— prostata — subtilissima

— ventricosa Nitzschia microcephala

Diatoma vulgare var. producta Synedra ulna var. oxyrhynchus

Ganz sporadisch, nur in 1—2 Exemplaren kamen folgende Arten vor :

Cocconeis placentula var. klinoraphis Melosira varians
— disculus Pinnularia microstauron
Cymbella sinuata — microstauron var. Brébissonii

Denticula tenuis

Der Kieselalgenteppich auf dem Steinbdnkchen des Quellbassins ist — an
dieser Stelle mit langsam fliessendem Wasser — reich an Arten. Die Anzahl der
qualitativ und quantitativ nachgewiesenen Arten und Varietdten der Kiesel-
algen betrdgt 54. Davon kamen 19 mit einer 17—I,11% igen Haufigkeit vor.
Obwohl der Anzahl der Individuen nach die Achnanthes minutissima am hdaufig-
sten vorkommt, bestimmt sie dennoch nicht den Charakter des Moosbewuchses.
Achnanthes minutissima kommt mit einer H&ufigkeit von 17% vor, neben ihr
die Cocconeis pediculus nur mit einer 8% igen, Cocconeis placentula var. euglypta
sogar nur mit einer 6%igen. Die Grdssenmasse der hier vorkommenden Achnan-
thes Art — sei esim Vergleich zu den ebenfalls vorhandenen Cocconeis-Individuen,
sei es im Vergleich zur Epithemia sorex mit einer Haufigkeit von bloss 2,60% —
sind verschwindend gering. Charakter und dussere Form des Kieselalgenteppichs
in dem Uberzug des Steinbadnkchens werden demzufolge von den Cocconeis
Arten bestimmt.

5. Der Kieselalgeniberzug auf dem Steinbdnkchen des Quellbassins —
in schnell fliessendem Wasser

In dieser Quelle haftet die Bacillariophyceen-Decke in Form einer dinnen
Rinde unmittelbar an dem Steinbdnkchen. Andere Algen kommen in dem rinden.
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artigen Uberzug kaum vor. Wir geben anschliessend die quantitative Analyse
der Bacillariophyceen :

Achnanthes M inuUtiSSIM @ ..o 77,00%
— lanceolata 6,50%
Cymbella affinis 6,50%

Mit einer geringeren als I%igen, zwischen 0,70—0,10% schwankenden
Haufigkeit, kommen folgende Arten vor :

Achnanthes hungarica Fragilaria leptostauron var. dubia
— lanceolata var. elliptica Gomphonema parvulum var. micropus
— lanceolata var. rostrata Navicula dicephala

Amphora ovalis — Reinhardtii
— ovalis var. pediculus Nitzschia communis
— perpusilla — Kutzingiana

Cocconeis disculus — microcephala
— placentula — palea
— placentula var. klinoraphis Synedra ulna
— placentula var. lineata — ulna var. oxyrhynchus

Cymbella cymbiformis — ulna var. spathulifera

Denticula tenuis var. crassula

Ganz sporadisch, nur in 1—2 Exemplaren kommen vor :

Achnanthes microcephala Diatoma vulgare var. producta
Caloneis silicula var. truncatula Gomphonema anguslatum var. producta
Cymbella prostata Navicula menisculus
— ventricosa Nitzschia denticula
Denticula tenuis — sinuata var. labellaria

In der Algenschieht des Steinbdnkchens mit schnell fliessendein Wasser
ist Achnanthes minutissima mit einer 77%igen H&ufigkeit vorherrschend. Mit
bedeutender Haufigkeit folgen noch Achnanthes lanceolata und Cymbella affinis.
Die Anzahl der quantitativ analysierten Arten und Varietdten der Kieselalgen
betrdgt 28. Von diesen nehmen jedoch nur 3 Bacillariophyceen mit einer mehr
als 1% igen Haufigkeit an der Ausbildung des Benthos teil. 23 gleichfalls beteiligte
Arten weisen eine Haufigkeit von weniger als 1% auf, wdhrend 10 Arten nur
ganz sporadisch verkommen. Der rindenartige Kieselalgenbewuchs des Stein-
bankchens, an Stellen mit schnell fliessendem W asser, wird also durch das massen-
hafte Vorkommen von einigen und durch das sporadische Vorkommen von
vielen Arten charakterisiert.

6. Der Kieselalgeniiberzug an der Ausflussstelle des Quellbassins —
im Felsenbett des rauschend fliessenden Wassers

Das in grosser Menge ausfliessende Wasser der Quelle verldsst wasser-
fallartig das Bassin. Das wogende Wasser bohrt sich in den Felsengrund ein
kanalartiges Bett, das von verschiedenen Diatomeen rindenartig umgeben ist.
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Diese Kieselalgen haften in der Form dinner Schichten an der Felsenfldche
des Quellbettes. Es folgen anschliessend die Ergebnisse der quantitativen

Analyse :

Achnanthes MinuULiSSIMa oo e 99,00%
— exilis 1,00%

Sehr selten, nur in 1—2 Exemplaren sind folgende Arten zu finden :

Amphora perpusilla Meridion circulare
Cocconeis placentula var. euglypta Nitzschia capitellata
Cymbella affinis

Die Diatomeenrinde des rauschend fliessenden Bettes bzw. Kanals der
Mos6-Quelle wird von Achnanthes minutissima gebildet. Zwischen ihren Indi-
viduen erscheinen nur hie und da einige Exemplare von Achnanthes exilis.
Die Ubrigen als sporadisch bezeichneten 5 Bacillariophyceen kommen in einer
kaum wahrnehmbaren Anzahl vor. Die Achnanthes minutissima und ihre Varie-
tat, die Achnanthes cryptocephala, sind liickenlos durch Ubergangsformen ver-
bunden.

I1. Die Bacillariophyceen der Teknos-Quelle

Die am hdchsten entspringende Quelle des Quellgebiets wurde fur die
Zwecke der Wasserleitung von Papa verwendet. In der Ndhe der Quelle befindet
sich auf dem mit Kalkfelsen bedeckten Gebiet noch eine andere, gleichfalls
wasserreiche Quelle. Ihr Bassin ist 1,40 m lang und 0,50 m breit. Die Wasser-
tiefe betrdgt 0,40 m. Am 23. August 1937 wurde in der Quelle eine Wassertem-
peratur von 15° C gemessen. In den muschelartigen Ausbuchtungen des Quell-
beckens gibt es auch geschitztere Stellen. Kleine Reste von Fadenalgen, zer-
driickte und zermalmte Moosblatter usw. sammeln sich hier, von der Stroémung
hergerollt, langsam an (7). Die Wand des Quellbeckens ist ringsum von einem
Moosteppich bedeckt (8). Ebenso ist auch der Quellgrund an den Aufbruch-
stellen des Wassers mit Moos bedeckt (9). — Die langsam fliessenden seichten,
flachen Wasseradern des Quellausflusses (10) sowie der weiterfliessende gleich-
falls seichte, doch bereits bachartige Teil (11) und vor allem der sehr, schnell
fliessende Quellausfluss selbst (12) unterscheiden sich als Sammelstellen mit
verschiedenem d&kologischem Charakter und sind deshalb fur vergleichende
Analysen sehr geeignet.

7. Die Diatomeen des Detritus und der Fadenalgen des Quellbeckens —
an den vor der Strémung geschitzteren Stellen

Wir geben vor allem die quantitative Analyse des Benthos :

Fragilaria pinnata ... 35,00%
Fragilaria intermedia .. 10,00%
Achnanthes lanceolata var.rostrata ..., 6,28%
Synedra ulna var. oXYyrhynchusS......nes 5,28%
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Achnanthes lanceolata var. elliplica....ieecciniceieennne. 4,00%
Fragilaria pinnata var. lancettula . . 4,00%
Fragilaria brevistriata................... 3,57%
Gomphonema constrictum var. capitata ... . 357T%
Cocconeis placentula var. euglypta ... . 3,00%
Cocconeis diminuta........ocoeevennen. . 257%
Cymbella veniricosa ...... 2,00%
Navicula cryptocephala 2,00%
Cocconeis placentula...... 1,85%
Navicula gracilis ... 1,70%
Amphora ovalis var. pediculus . 157%
Caloneis silicula var. truncatula ..., 1,42%
Achnanthes 1anCeOolata .....ccoocevieeeveieceeee et 1,28%
Synedra ulna ... e 1%28%
Cymbella cistula .. 1,24%
Epithemia sorex ... 1,00%
Gomphonema 0liVACEUM ..ot 1,00%

Benthosglieder mit einer geringeren als 1%igen Haufigkeit :

Achnanthes affinis Epithemia turgida
— exilis — zebra
Amphipleura pellucida Gomphonema parvulum var. micropus
Cocconeis placentula var. lineata Meridion circulare
Cymbella affinis Navicula radiosa
— prostata — rhynchocephala

Ganz sporadisch kommen vor :

Achnanthes Clevei Hantzschia amphioxys

— Clevei var. rostrata Navicula anglica

— minutissima var. cryptocephala — minuscula
Caloneis lepidula — mutica var. Cohnii
Cocconeis placentula var. klinoraphis — simplex
Denticula tenuis Nitzschia amphibia
Epithemia intermedia — capitellata

— Muelleri — denticula var. Delognei
Gomphonema acuminatum — dissipata

— constrictum — fonticola

— parvulum — linearis

Frustulia vulgaris

In den Winkeln des Quellbassins mit felsigem Grund zeigt das Wasser
gleichfalls fast gar keine Stromung. Die Detrituskdérnchen in den geschitzten
W inkeln, die abgefallenen, zermalmten kleinen Moosblétter, die Reste der Faden-
algen sichern hier das massenhafte Vorkommen von Fragilaria pinnata und
Fragilaria intermedia (35 -f- 10 = 45%!). Die H&ufigkeit der ndchstfolgenden
Achnanthes lanceolata var. rostrata betrdgt 6,28%, die von Synedra ulna var.
oxyrhynchus nur mehr 5,28%. Alle diese Arten und Varietdten bilden mehr als
die Halfte (56,40%) des Benthos. Die Haufigkeit der Gbrigen Diatomeen schwankt
bei 17 Arten und Varietdten zwischen 4—1%, wahrend sie bei 12 unter 1%
sinkt. Sporadisch konnten 23 beobachtet werden.

An den vor der Stromung besser geschitzten Stellen des Bassins kamen
zwischen den Fadenalgen, im Detritus, insgesamt 56 verschiedene Bacillariophy-
ceen vor.
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8. Die Bacillariophyceen im Moosraseniberzug auf den Seitenwdnden
des Quellbassins — in strémendem Wasser

Die Proben wurden aus dem hinteren seitlichen Teil des Quellbassins
genommen. Das Wasser zeigt hier eine gleichmédssige, langsame Bewegung.
Die Moosdecke der Felsenwand ist mit Epiphyten-Diatomeen Uberzogen. Der
Uberzug ist diinn und zeigt eine dunkelbraune Farbe. Wir geben die quantitative
Analyse des Benthos :

Achnanthes M iNULISSIM @ .iiiiiiiiiiiiiiiriiiiie e e aaaae 25,00%
Amphora perpusilla............. 23,50%
— ovalis var. pediciilus.. 18,25%

Cocconeis placentula.......cccccuves .. b575%

— placentula var. euglypta 4,75%
Achnanthes eXiliS.covevuvnnnns . 3,75%
AMPROTa VENELA tiiiiiiiiiiie ettt e e e e e e nnnees 3,25%
AChNanthes HNEATIS i e eeees 2,50%

— lanceolata...cccccvieirieiiiiiiiiine s 2,25%

— minutissima var. cryptocephala 2,00%

— microcephala 1,50%
Synedra ulna ......... ... 1,25%
Achnanthes affinis . 1,00%

An der Ausbildung des Moosrasentiberzugs sind folgende Bacillariophyceen
mit einer geringeren als 1% igen H&ufigkeit, doch quantitativ noch nachweisbar,
beteiligt :

Achnanthes lanceolata var. elliptica Cymbella affinis
Caloneis bacillum Gomphonema parvulum
Cocconeis diminuta — parvulum var. micropus
— placentula var. klinoraphis Meridion circulare
— placentula var. lineata Synedra ulna var. oxyrhynchus

Nur sporadisch, in 1—2 Exemplaren sind anzutreffen :

Epithemia turgida var. granulata Nitzschia amphibia
Gomphonema intricatum Synedra biceps
Navicula cuspidata

Aus der quantitativen Analyse geht hervor, dass Amphora perpusilla
und Amphora ovalis var. pedieulus zusammen 41,75% des Moosraseniiberzugs
bilden. Da Achnanthes minutissima mit einer H&ufigkeit von 25% vertreten ist,
besteht das Benthos zu 66,75% aus den angefihrten drei Arten bzw. Varietéten.
Die Anzahl der quantitativ analysierten Arten und Varietdten betrdgt 13, die
der gesondert untersuchten, mit einer geringeren als I%igen Haufigkeit 10,
die der sporadischen 5.1n dem Benthos auf dem Grund des Quellbassins, an den
Ré&ndern der Wasseraufbruchstellen, kommen also insgesamt 28 Arten und
Varietdten der Bacillariophyceen vor.
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9. Die Bacillariophyceen in dem den Grund des Quellbeckens bedeckenden
Moosraseniuberzug —in strémendem Wasser

Aus den Felsenspalten im Becken der Teknds-Quelle bricht das Wasser
rauschend empor. An den Ausbruchrdndern der Karstquelle ist der felsige Grund
mit Moospolstern bedeckt. Diese werden von stdndig fliessendem frischem
W asser (bergossen. Wir geben die quantitative Analyse des Bacillariophyceen-
Uberzugs :

Achnanthes MinULtiSSIM @ ..o 86,60%

— minutissima var.cryptocephala.. 3,00%
Amphora perpusilla......c 3,00%
MEridion CIrCUIAIE oot s s 1,50%

Mit einer geringeren als 1%igen H&ufigkeit kommen vor :

Achnanthes exilis Gomphonema parvulum var. micropus
Amphora veneta Nitzschia fonticola
Cocconeis placentula — Kitzingiana
— placentula var. euglypta — romana
Cyclotella Meneghiniana Synedra ulna
Gomphonema angustatum — ulna var. oxyrhynchus

Nur in 1—2 Exemplaren kommen vor :

Cocconeis disculus Fragilaria pinnata
Denticula tenuis — leptostauron var. dubia
Dipioneis puella Navicula cryptocephala
Fpithemia sorex Nitzschia capitellata

— turgida

Auf dem felsigen Grund des Quellbassins wird der grdsste Teil des dunkel-
braunen, weich anzufiihlenden dichten Moosraseniliberzugs von der Achnanthes
minutissima und ihrer Varietdt, der Achnanthes minutissima var. cryptocephala
gebildet. Das Benthos besteht zu 89,60% aus diesen beiden. Die zunéchst-
folgende Amphora perpusilla zeigt eine H&ufigkeit von 3%, die Meridion cir-
culare nur eine von 1,50%. Die Anzahl der Gbrigen, quantitativ noch bestimmten
Bacillariophyceen betrdgt 12, doch kommt keine von ihnen mit einer 1% Uber-
schreitenden H&ufigkeit vor. Neun Arten und Varietdten konnten nur spora-
disch festgestellt werden (Insgesamt also 4 -f- 12 -4- 9 = 25).

10. Die Kieselalgen am Uferrand der Wasserader — in ruhig fliessendem
Wasser

Die felsigen Uferrdnder der zum Bach erweiterten, aber noch immer
schnell fliessenden W asseradern sind mit dunkelbraun getdénten Diatomeen-
streifen bedeckt. Da sich diese Streifen nur am dussersten Uferrand entlang
ziehen, ist ihre Oberfliche bloss von einer einige mm tiefen stromend-flutenden
W asserschicht begossen. Die schmalen Streifen sind von Fadenalgen durchzogen.
W ir geben die quantitative Analyse des Benthos :
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Cyclotella Meneghiniana ... 40,00%
Achnanlhes minutissima. ... 19,00%
Meridion Circulare ... 17,00%
Achnanthes minutissima var. cryptocephala ... 6,00%
Gomphonema parvulum var. micropus.... .. 533%
Nitzschia fonticola .. 1,66%
Cymbella affinis 1,33%
COCCONEIS AIM INULA ..ottt 1,33%
Denticula tenuis .. 1,33%
Synedra ulna ... .. 1,33%
AChNANTNES B X T1TS it 1,00%
Cocconeis placentula var. euglypta ... 1,00%
Nitzschia Kiitzingiana 1,00%

An der Ausbildung des Kieselalgenteppichs sind mit einer geringeren als
1% igen Héaufigkeit beteiligt :

Achnanthes lanceolata Gomphonema parvulum
— lanceolata var. elliptica Nitzschia romana

Sporadisch kamen vor :

Amphora ovalis var. pediculus Amphora venela
— perpusilla Fragilaria pinnata

Es erscheint uns erwahnenswert, dass die mit ihrem massenhaften Vor-
kommen fur das Plankton charakteristische Cyclotella Meneghiniana hier, am
felsigen Uferstreifen, mit einer 40%igen H&ufigkeit vorkam. Die Uferstreifen
der kleinen Quellader sind weder mit Sand noch mit Schlamm bedeckt. Im Gegen-
satz zu dem typischen Planktonglied, ist die gleichzeitig mit einer Haufigkeit
von 17% vorkommende Meridian circulare, ein allgemein bekanntes, bezeich-
nendes Glied im Benthos der Quellen und Béche.

Die Anzahl der hier vorkommenden, quantitativ analysierten Bacillario-
phyceen betrdgt 13. Ausserdem kommen noch 4 mit einer geringeren als 1% igen
Hé&ufigkeit vor, ebenso gross ist die Anzahl der sporadisch vorkommenden
Exemplare. An der Ausbildung des Benthos sind also 21 Arten und Varietdten
der Bacillariophyceen beteiligt.

11. Die Kieselalgen im bachartigen Teil der Teknds-Quelle — in schnell
fliessendem IVasser

Die rauschend hervorbrechende Wassermenge des Quellbassins setzt,
bachartig erweitert, ihren Weg fort. Das Wasser ist bloss einige cm tief. Das
Bett des Quellbaches ist kieselig-felsig. Diese Kieselsteine und kleinen Fels-
blocke sind mit einem Diatomeenteppich bedeckt, der eine hellbraune-dunkel-
gelbe Farbe zeigt und sich weich seidenartig anfihlt. Die quantitative Bcnthos-
Analyse lautet :

MEridion CIrCUIAIE ..ot 20,33%
Achnanlhes minutissima. 12,00%
Cyclotella Meneghiniana ............. 9,00%
Cocconeis placentula var. euglypta 7,33%
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Fragilaria leptostaiironvar. rhomboides .......ccovevvninnnn, 6,66%
AMpPhora perpusSilla ... 5,66%
Fragilaria intermedia 4,33%
Achnanthes lanceolata 3,33%

— microcephala 3,33%

— lanceolata var. elliptiCa ... 3,00%

— minutissima var.cryptocephala. 3,00%
Denticula tenuis ......cccveviiiiieciieiienins 3,00%
Gomphonema parvulumvar. micropus.. 3,00%
Eunotia praerupta 2,66%
Synedra ulna ... 2,66%
Cymbella affinis 2,33%
Nitzschia fonticola 1,32%
Achnanthes Clevei 1,00%
Cocconeis diminuta 1,00%
Cymbella SINUATA oo 1,00%
Gomphonema ParVUIUM ..o 1,00%

Mit einer geringeren als 1% igen H&ufigkeit, doch quantitativ nachweisbar,
kommen folgende Exemplare vor :

Gomphonema angustatum Navicula mutica var. Cohnii
— constrictum Nitzschia fonticola

Nur sporadisch, in ganz wenigen Exemplaren sind zu finden :

Amphora Normani Epithemia turgida var. granulata
— veneta Gomphonema olivaceum
Caloneis alpestris Nitzschia capitata

Cocconeis placentula

Die Anzahl der quantitativ analysierten Arten betrdgt 25, die der spora-
disch vorkommenden 7, insgesamt also 32. Die Steine im Bett des schnell flie-
ssenden Quellbaches sind vorherrschend mitden Individuen von Meridion circulare
bedeckt, der — in bezug auf die Haufigkeit — Achnanthes minutissima, Cyclotella
Meneghiniana sowie Cocconeis placentula var. euglypta folgen. Diese Bacilla-
riophyceen bilden 54,66% des Benthos.

12. Der Diatomeeniiberzug an der Ausflussstelle der Tekn&s-Quelle —
in rauschend fliessendem Wasser

Aus dem wasserreichen Quellbassin fliesst das Wasser nur auf einem engen
Gebiet ab. Das rauschende W asser bahnte sich im Laufe langer Zeit ein kleines
Bett, das auch in den Teilen, wo das Wasser am schnellsten fliesst, mit einer
aus Diatomeen bestehenden Rinde bedeckt ist. Die Rinde ist 1—2 mm dick,
an mehreren Stellen jedoch ein ganz dinnes, kaum abkratzbares H&utchen.
Die Schicht zeigt eine dunkelbraune Farbe, fihlt sich glatt, aber nicht samt-
artig an. Die quantitative Benthos-Analyse lautet :

Achnanthes M inULISSIM @ .uiiiiiiiiieiieiiee e 67,00%
Cymbella aFfiNIS oo 14,00%
AChNanthes X iliS iiiiiiiiiiiiieiie e K s 10,20%

— Clevei 2,70%

— MICroCePhala iciecccecesece e 1,50%
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Fragilaria pinnata ... 1,50%
Amphora perpusila. 1,20%
Denticula tennis 1,20%
Ganz selten, nur in 1—2 Exemplaren, sind anzutreffen :
Achnanthes lanceolata Cocconeis placentula var. euglypta
— linearis Cyclolella Meneghiniana
Cocconeis diminuta Dipioneis ovalis var. oblongella
— disculus Navicula pupula var. rectangularis

— placentula Nitzschia dissipata

Die Anzahl der quantitativ analysierten Arten und Varietidten betrdgt 8,
die der sporadisch vorkommenden 10. Insgesamt kommen also 18 verschiedene
Bacillariophyceen in dem Felsenbett mit rauschend-fliessendem Wasser vor.
Auch an der Ausflussstelle dieser Quelle ist, genau so wie bei der vorher bespro-
chenen Mos6-Quelle, Achnanthes minutissima vorherrschend. Die Achnantlies-
Arten bilden 81,40% der Benthos-Individuen.

In dem Felsenbett mit schnell stromendem Wasser tritt die Geschwindig-
keit desselben als ein wichtiger, Arten selektierender und verteilender Faktor
in Erscheinung. Das Benthos auf diesem Gebiet mit schnell fliessendem W asser
wird durch wenige Arten und viele Individuen charakterisiert. Die in der Liste
der sporadisch vorkommenden Arten angefiihrten Bacillariophyceen konnten
nur nach Abzdhlung von nahezu 1000 Individuen festgestellt werden, sind also
tatsdchlich sporadische Exemplare. Die im Felsenbett quantitativ nachgewiese-
nen Kieselalgen gehdren im allgemeinen zu den den Kdérpermassen nach kleineren
Algen. Der erwéahnte, ganz dinne, hautartige Uberzug wurde ausschliesslich
von Bacillariophyceen gebildet.

I11. Die Baeillariophyceen der »Kibuggyano-Quelle«

Auf dem Quellgebiet von Tapolcafo bricht das Wasser an mehr als 25
Stellen an die Oberflache hervor. Die Stellen, wo das Wasser hervorbricht,
sind der Form nach sehr verschieden. Eine bezeichnende Quelle des Gebiets
ist die, die mit dem Namen Kibuggyano-Quelle bezeichnet wurde. Hier fallt
das Wasser als kleiner Wasserfall in das untere Bassin, das seinerseits wieder
eigene untere Aufbruchstellen hat. Die senkrechte Felsenwand der »Kibuggyano-
Quelle« ist 70 cm hoch und das Wasser rauscht in einer Breite von 12 cm Uber
die Wand in das untere Bassin herab. In den versteckteren Winkeln des Bassins
befindet sich zerdriickt zermalmter Algenabfall (13). An das Quellbassin schliessen
sich kleine Buchten mit stehendem Wasser und schlammigem Grund (14).
An den ruhigeren Stellen ist die Felsenwand des Bassins mit Fadenalgen bedeckt
(15). An den Stellen mit schnell fliessendem W asser sind die Steine des Bassins
mit einem frischgrinen Moosteppich Uberzogen (16). Das Bett der schnell flie-
ssenden W asseradern ist mit dunkelbraunem Diatomeenteppich (17) bedeckt.

7 Acta Biologica VI1/2—3
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Unterhalb der rauschenden Ausflussstelle der Quelle haften dunkelbraune Kiesel-
algen-H&autchen an der Felsenflache (18).

13. Die Bacillariophyceen an den Fadenalgen des Quellbassins
— in ruhigem, langsam fliessendem Wasser

An den geschitzten, inneren Stellen des Bassins zeigt das Wasser eine
kaum nennenswerte Bewegung. In diesen Winkeln, Vertiefungen mit fast
stehendem Wasser, hdufte sich zerdriickt zermalmter Algenabfall an. Im Detritus
befinden sich neben den Resten der Fadenalgen auch viele kleine Moosbléatter.
Es folgen anschliessend die Angaben der quantitativen Analyse der Bacillario-
phyceen

Achnanthes minutissima 15,25%
Gomphonema parvulum. 9,50%
Nitzschia amphibia ... 7,75%
Achnanthes lanceolata 7,00%

— lanceolata var. elliptica 4,75%
Fragilaria pinnata var. lancettula 4,00%
Amphora perpusilla 3,50%
Synedra ulna 3,50%
Gomphonema olivaceum var. calcarea... 2,75%
Navicula cryptocephala var. intermedia 2,75%
Fragilaria leptostauron var. dubia 2,50%

— bervistriata 2,25%
Gomphonema angustatum 2,25%

Nitzschia thermalis var. minor ... 2,25%

Achnanthes lanceolata var. rostrata 2,00%
Cocconeis placentula var. euglypta 2,00%
Navicula rhynchocephala 2,00%
Achnanthes microcephala 1,50%
Amphora ovéalis var. pediculus 1,25%

Cymbella cymbiformis ...... . 1,25%

Nitzschia linearis.. 1,25%
Cymbella cistula ..... 1,00%
Gomphonema constrictum 1,00%
Navicula menisculus 1,00%

— Reinhardtii 1,00%

Mit einer geringeren als 1% igen H&aufigkeit kommen folgende Exemplare
vor :

Achnanthes Clevei Gomphonema longiceps

exilis M eridion circulare
lanceolata 1:1. capitata Navicula Kotschyi
linearis minuscula

Amphora ovalis
Anomoeoneis sphaerophora
Caloneis bacillum

silicula 1:1. truncatula
Cocconeis placentula
placentula i1 klinoraphis

Cyclotella Meneghiniana
Cymbella sinuata
ventricosa
Dipioneis puella
Epithemia sorex
Fragilaria brevistriata 11 inflata
Frustulia vulgaris

mutica 1 1. nivalis
placentula
pupula i1, elliptica
- pupula 1t rectangularis
Navicula radiosa
simplex
Nitzschia communis
dissipata
sinuata 1: 1. tabellaria
Stauroneis Smithii
Synedra ulna
ulna i1 oxyrhynchus
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Ganz sporadisch waren zu finden :

Achnantes exigua Vvar. heterovalvata Navicula bacillum

Caloneis silicula var. gibberula — pupilla var. capitata

Cocconeis placentula var. lineata Nitzschia fonticola

Cymbella microcephala Synedra ulna var. spathulifera

Im inneren Teil der Bucht mit stehendem Wasser ist — an den Stellen
mit Fadenalgen — die grosse Anzahl der Arten fur die Bacillariophyceen cha-

rakteristisch. Hier sind ndmlich 66 Arten und Varietdten der Bacillariophyceen
an der Ausbildung des Benthos beteiligt. Der quantitativen Verteilung nach
konnte in 25 Féllen eine mehr als 1%ige H&ufigkeit festgestellt werden. Eine
guantitativ noch nachweisbare Haufigkeit unter 1% wurde in 33 Fadllen be-
obachtet. Ganz sporadisch kamen 8 Bacillariophyceen vor.

14. Die Kieselalgen der kleinen Buchten mit schlammigem Grund
— in vollig stehendem Wasser

Die kleinen Buchten werden von den aus dem Bassin ausgehenden W asser-
adern mit Wasser versorgt. Diese kleinen Buchten bilden fast vollig stehende
Gewaésser und haben keinen Abfluss. Das Uberflissige Wasser verldsst im Sicke-
rungswege die kleinen kaum 1—2 cm tiefen Miniaturwasserbecken. Der Grund
dieser felsigen kleinen Vertiefungen ist mit Schlamm bedeckt, in dem viele Algen-
und Moosreste enthalten sind. Wir geben die quantitative Analyse des Benthos :

Fragilaria pinnata ... 20,36%
Achnanthes minutissima i 8,66%
Gomphonema angustatum 7,00%
Navicula dicephala 5,36%
Achnanthes lanceolala 5,00%
Navicula anglica 4,33%
Nitzschia amphibia 4,33%
Fragilaria pinnata var. lancetlula 3,33%
Achnanthes lanceolala var. rostrata 3,00%
Navicula cryptocephala 3,00%
Nitzschia denticula 3,00%
Nitzschia linearis..... 2,66%
Cymbella microcephala.. 2,36%
Gomphonema parvulum var. micropus.. 2,36%

Amphora ovalis var. pediculus..... . 2,00%

Amphora perpusilla........... 2,00%
Fragilaria leptostauron.... 1,66%
Achnanthes microcephala ... 1,33%
Denticula tenuis vap. crassula. 1,33%
Fragilaria intermedia ... 1*33%
Mit einer 1% igen Haufigkeit kommen vor :
Anomoeoneis sphaerophora Navicula pupula var. elliplica
Cocconeis placentula — pupula var. reclangularis
— placentula var. euglypla — simplex
Cyclotella Meneghiniana Pinnularia microstauron var. Brébissonii

Epithemia sorex

7*
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Mit einer geringeren als 1%igen H&ufigkeit sind zu finden :

Achnanthes exilis Cymbella affinis
— hungarica — prostata
Amphora ovalis — ventricosa
Caloneis bacillum Pinnularia microstauron
— bacillum var. lancettula Stauroneis Smithii
Cymatopleura solea Synedra ulna

Nur in 1—2 Exemplaren sind zu finden :

Fragilaria brevistriata Navicula Rotaeana
Gomphonema lanceolatum var. insignis — similis
Navicula exigua Neidium iridis f. vernalis
— falaisiensis Nitzschia capitellata
— falaisiensis var. lanceola — recta
— gracilis — sublinearis
— laterostrata — tryblionella var. debilis
— placentula f. rostrata Stauroneis anceps f. linearis

— pupula var. capitata

Die zur »Kibuggyano-Quelle« gehdrenden kleinen Bassins mit Detritus,
stehendem Wasser und schlammigem Grund werden durch viele Arten und
wenige Individuen charakterisiert. Im Detritus kommt Fragilaria pinnata am
haufigsten vor und bildet 20,36% des Benthos. Der Haufigkeit nach folgen
Achnanthes minutissima, Gomphonema angustatum und Navicula dicephala.
Diese ergeben zusammen nahezu 42% des Benthos. Die Ubrigen quantitativ
bestimmten Arten und Varietdten kommen nur mit einer Haufigkeit unter 5%
vor. Im Endresultat kann festgestellt werden, dass die Haufigkeit bei 20 Arten
und Varietdten der Bacillariophyceen 1% (berschreitet, wé&hrend sie bei 9
gerade 1% erreicht. In 12 Féllen bewegt sich die quantitativ noch nachweisbare
Haufigkeit unter 1%. Ausserdem sind 17 Bacillariophyceen sporadisch anzu-
treffen. Insgesamt sind 58 Arten und Varietdten festzustellen. — Das Quellbassin
hat einen schlammigen Grund, der Teil mit ruhig stehendem Wasser ist sehr
reich an Arten.

15. Die Bacillariophyceen auf den Fadenalgen des Bassins — in ruhig
stromendem Wasser

Zuerst geben wir die qualitative Analyse des Benthos :

Achnanthes minutissima 33,00%

— eXiliS.iiiiien 25,00%
Méridien circulare 10,00%
Gomphonema parvulum var. MiCropuUS.....rerreennenns 8,33%
Nitzschia fonticola 6,66%
Cyclotella Meneghiniana 6,00%

Nitzschia diSSTPatA ..o s 5,00%
Achnanthes lanceolata var. 3,00%
Synedra ulna ... . 2,00%

— ulna var. oXyrhynchus ... 1,00%
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Sporadisch vorkommende Arten :

Achnanihes Clevei Navicula pupilla var. elliptica
Amphora perpusilla Nitzschia Kitzingiana
Gomphonema angiislaliim — palen

Navicula pupula Rhopalodia gibba var. venlri osa

Die Anzahl der quantitativ analysierten Bacillariophyceen betrédgt 10,
die der nur sporadisch vorkommenden 8. Der Benthos wird zu 68% von den
Individuen der Achnanihes minutissima, Achnanihes exilis und Meridion circulare
gebildet. Die Haufigkeit der (brigen Bacillariophyceen schwankt zwischen
8- 1%.

16. Der Moosraseniiberzug in der felsigen Bucht des Quellbassins
— in schnell fliessendem Wasser

Die Bassinwand ist zur Gdnze mit einem grinen Moosteppich, die Moose
hingegen mit dunkelbraunen Kieselalgen bedeckt. Die untersuchten Benthos-
proben stammen aus dem &usseren Teil des Bassins mit schnell fliessendem
W asser. Die Stromung des nach aussen fliessenden Wassers kommt hier schon
starker zur Geltung. Wir geben die quantitative Benthos-Analyse :

Achnanihes MiNULISSIM @ ..o 64,75%
Cocconeis placentula var.euglypta ... 9,50%
Meridion circulare 6,25%
Amphora perpuSilla... s 3,75%
Diatoma vulgare var. producta ..., 3,00%
Cocconeis PlaCeNtUIA ..o 2,25%
Epithemia turgida 1,50%

— SOTeX.rereenn. 1,25%
Nitzschia fONtiCOIa ..o 1,25%
Cymbella affinis . 1,00%
Fragilaria pinnata 1,00%
Synedra ulna var. oXYyrhynChuUS. ... 1,00%

Mit einer geringeren als 1%igen H&aufigkeit kommen folgende Exem-
plare vor :

Caloneis bacillum Epithemia zebra
Eunotia praerupta

Sporadisch kommen vor :

Achnanihes Clevei Gomphonema anguslalum
— hungarica — constrictum
— lanceolata var. elliptica — parvulum var. micropus
— lanceolata var. rostrata Navicula placentula f. jenisseyensis
Amphora ovalis var. pediculus — Reinhardtii
Fragilaria brevistriata Nitzschia sinuata var. tabellaria
— intermedia Pinnularia microstauron

Gomphonema acuminatum

Die Anzahl der quantitativ untersuchten Arten und Varietidten der
Bacillariophvceen betrdgt 15, die der qualitativ analysierten 15.Insgesamt kom-
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men also an dieser Stelle — mit ziemlich schnell fliessendem Wasser — im
Moosteppich des Quellbassins 30 verschiedene Bacillariophyceen vor. Obwohl
der grosste Teil des Benthos von den winzig kleinen Individuen der Achnanthes
minutissima gebildet wird, sind es die Individuen der Cocconeis und der Meridion
die — schon infolge ihrer grossen Masse — dem Benthos das charakteris-
tische Geprége geben.

17. Die Bacillariophyceen auf dem Felsb&dnkchen des Quellbassins
— in schnell stromendem Wasser

Der grosste Teil des aus dem Bassin fliessenden Quellwassers stromt
Uber eine flache Felsenflache hinweg, die mit einer 1—2 mm dinnen, gelblich-
braunen Diatomeenrinde bedeckt ist. Auch das mikroskopische Bild des Benthos
l4dsst das massenhafte Vorkommen von Bacillariophyceen erkennen. Der Moos-
Uberzug ist weich, glatt, fuhlt sich seidenartig an und bildet eine zusammen-
h&ngende Decke. Wir geben die quantitative Analyse :

Achnanthes MiNUEISSIM @ .o 99,00%

Mit einer geringeren als 1%igen Haufigkeit kamen noch folgende Exem -
plare vor :

Amphora perpusilla Meridion circulare
Cymbella affinis Nitzschia capitellata
Gomphonema angustatum — denticula

Sporadisch waren anzutreffen :

Cyclotella Meneghiniana Synedra ulna

Diatoma vulgare var. producta

Die einheitliche Diatomeenrinde wird also fast ausschliesslich von den
kleinwinzigen Individuen der Achnanthes minutissima gebildet. Die Anzahl
der Arten und Varietdten, die mit einer Haufigkeit unter 1% Vorkommen,
betrdgt 6, die der sporadischen 3. Insgesamt also 10 Arten und Varietdten.
Charakteristisch fir den Benthos sind die wenigen Arten und vielen Individuen.

18. Die Diatomeen an der Ausflussstelle des Quellbassins m— im
Felsenbett der Schnellen

Im Felsenbett des Quellbassins mit rauschend strémendem Wasser haftet
ein kaum 1 mm dicker hautartiger Uberzug an der Oberfliche. Die Benthos-
Schicht ist so eng mit dem Grund verbunden, dass sie von diesem kaum abtrenn-
bar ist. Die Benthos-Schicht ist dunkelbraun, fast schwarz und wird, wie auch
aus der quantitativen Analyse hervorgeht, von einer einzigen Bacillariophvceen-
Art gebildet :

Achnanthes minutissima 100,00 %
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Nur ganz vereinzelt waren im Benthos zu linden :

Achnanthes exilis Gomphonema anguslalum
— lanceolata Navicula cryptocephala

Amphora ovalis var. pediculus — gracilis

Cymbella affinis — Kotschyi

Fragilaria pinnata Nitsschia denticula

— pinnata var. lancettula

Ausdricklich ist hervorzuheben, dass obige sporadische 11 Arten nur
nach Durchprifung von mehreren Tausend AcAnanf/ies-Individuen findbar
waren.

Die Verbreitung der Bacillariophyceen des Quellgebiets von TapolcafS innerhalb
der einzelnen Quellen und auf deren,vom 6kologischen Standpunkt verschiedenen
Gebieten

1. Melosira varians C. A. Ag. kommt im Benthos auf dem Steinbankchen
der »Moso-Quelle«, in langsam fliessendem Wasser vereinzelt vor (Tafel 1/24).
2. Cyclotella Meneghiniana Kuatz. kommt im Moosraseniberzug auf dem
felsigen Grund der »Moso-Quelle« sowie an den vor der Stromung geschitzten

Abb. 3. Cyclotella Meneghiniana KUTZ.

Stellen derselben Quelle vor mit 0,7—0,5%. In derselben geringen Menge ist
diese Art im Moosbewuchs des Bassins der »Teknos-Quellex. An den Ufer-
streifen des ruhig fliessenden Wassers dieser Quelle erreicht sie mit einer 40%igen
Hé&ufigkeit ihr maximales Vorkommen. Auf denselben Gebieten nimmt die
Hé&ufigkeit in der Bettmitte der Quelladern, wo das Wasser bereits schneller
fliesst, im Verhéltnis zur friheren H&aufigkeit, bedeutend ab. Hier betrdgt sie
nur mehr 9% (Tafel 1/32). Zwischen den Fadenalgen im Becken der »Kibuggyano-
Quelle« sinkt die H&ufigkeit in ruhig fliessendem Wasser, sowie in den kleinen
Buchten mit schlammigem Grund bis 0,70—1%. lhre maximale, 6% ige Hé&ufig-
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keit erreicht die Art in dieser Quelle auf den Fadenalgen, an den Stellen mit
ruhig fliessendem Wasser des Quellbassins (Abb. 3).

3. Diatoma vulgare var. producta Grun. Ihr Vorkommen in der »Moso-
Quelle« ist ganz unbedeutend mit einer geringeren als 1%igen H&ufigkeit an
den vor der Stromung geschiitzten Stellen sowie in langsam fliessendem W asser,
In der »Teknos-Quelle« fehlt die Varietdt. lhre H&ufigkeit erreicht auf dem
Moosbewuchs in der Bucht der »Kibuggyano-Quelle« soude auf den Gebieten
mit schnell fliessendem W asser 3%. Ebenda ist sie in der schnellen Strdémung
der Steinbankchen vereinzelt anzutreffen.

4. Méridien circulare Agardh. — Diese typische Bewohnerin der Quellen
und Béche (Tafel 11/51, 52) kam in allen Quellbecken zum Vorschein. In dem
Moosrasenuberzug aufdem felsigen Grund der »Moso-Quelle« erreicht sie 13,30%.
Ebenda ist sie an den vor der Strémung geschitzten Stellen nur vereinzelt zu

Abb. 4. Meridion circulare Agaran

finden. In dem die Steinbank bedeckenden Moosbewuchs, auf Gebieten mit
langsamer-schneller fliessendem Wasser betrdgt die Haufigkeit 1—2%. Ihr
maximales, 17—20,33%iges Vorkommen erreicht sie an den Uferstreifen der
W asseradern und im Bett der »Teknos-Quelle«. Im Quellbett selbst ist sie
haufiger als an den Uferrdndern. Im Felsenbewuchs des rauschend fliessenden
Teiles derselben Quelle ist bereits kein einziges Exemplar findbar. In den zur
»Kibuggyano-Quelle« gehdrenden kleinen Buchten mit schlammigem Grund
kommt die Art gleichfalls nicht vor, ist aber auf den Algen und Moosen der
schneller-langsamer fliessenden Stellen mit einer H&ufigkeit von 10—6,25%
anzutreffen. Auch hier fehlt die Art im rauschend fliessenden Teil des Aus-
flusses, obw'ohl an gleicher Stelle der »Moso-Quelle« einige Exemplare doch
zum Vorschein kamen (Abb. 4).

5. Fragilaria brevistriata Grun,kommt auf dem Moosbewuchs des felsigen
Grunds der »Moso-Quelle« vereinzelt vor. Im Detritus der »Teknos-Quelle,
an den vor der Strémung geschitzten Stellen erreicht die Haufigkeit 3,56%,
wadhrend zwischen den Fadenalgen im Bassin der »Kibuggyano-Quelle« an gleich-
falls ruhigen Stellen bloss 2,66%. In den Teilen mit ganz schnell fliessendem
W asser fehlt die Art. Sie bevorzugt vor allem stromungsfreie, ruhigere Stellen.
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6. Fragilaria brevistriata var. inflala (Pantocsek) Hust. kam nur an
zwei Stellen vor : in clem unteren Teil des Bassins der »Moso-Quelle« und im
Moos der »Kibuggyano-Quelle«. Die Haufigkeit tUberschritt nirgends 1%.

7. Fragilaria capucina Desmaziérs kommt nur an einer Stelle, in den
geschiitzten Winkeln der »Moso-Quelle« vereinzelt vor.

8. Fragilaria leptostauron (Ehr.) Hust. kommt gemeinsam mit voriger
Art sporadisch vor. Die Haufigkeit der Art betrdgt in den kleinen Buchten mit
schlammigem Grund der »Kibuggyano-Quelle« 1,6%. Das Wasser in diesen
kleinen Buchten hat vdllig stehenden Charakter.

9. Fragilaria leptostauron var. dubia Grunow kommt mit 4,50% an den
vor der Stromung geschitzten Stellen im tiefen Teil der »Moso-Quelle« &fter
als die Art selbst vor, ebenda auf den mit schnell fliessendem W asser begossenen
Steinbdankchen mit 0,50%. In der »Teknos-Quelle« wurde die Varietdt nur an

Abb. 5. Fragilaria intermedia Grunow

einer Stelle vereinzelt beobachtet. In der »Kibuggyano-Quelle« ist sie zwischen
den Fadenalgen des Beckens, auf Gebieten mit langsam fliessendem W asser,
mit einer Haufigkeit von 2,50% vertreten. Uber ihr Vorkommen berichtet
Hustear . »Sehr zerstreut«, Uber die Verbreitung der Art schreibt er : »Im
Litoral und im Grundschlamm, besonders in stehenden Gewadassern, durch das
ganze Gebiet verbreitet, meist vereinzelt vorkommend« [10, p. 154—155].
In den Quellen mit schnell strémendem Wasser fehlt die Varietdt vollkommen.

10. Fragilaria leptostauron var. rhomboides Grunow. Mit 5,66% in den
bachartigen Verzweigungen der »Teknos-Quelle«, in schnell fliessendem W asser.
An anderen Stellen war die Varietdt Gberhaupt nicht zu finden.

11. Fragilaria intermedia Grunow. Die Art erreichte ihr maximales Vor-
kommen an den vor der Strémung geschutzten Stellen, so z. B. im Becken der
»Teknos-Quelle« 13%, hingegen auf den Steinen der bachartigen Verzweigung
desselben Quellgebiets nur 4,33%. — In dem stromungsfreien unteren Teil des
Beckens der »Moso-Quelle« betrug die H&aufigkeit 2,25%, hingegen auf den
Steinbdnkchen mit langsamer fliessendem Wasser 1,33%. Dasselbe Mass in
den stehenden Gewadssern der »Kibuggyano-Quelle«, in den kleinen Buchten-
mit Schlammgrund. Vereinzelt ist die Art in der »Kibuggyano-Quelle« auch in
dem Moosraseniuberzug der Gebiete mit schnell fliessendem Wasser zu finden.
An den tbrigen Stellen fehlt sie fast véllig (Abb. 5).
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12. Fragilariapinnata Ehr. Aufdem von uns untersuchten Gebiet konnten
drei Maximalwerte im Vorkommen dieser Art beobachtet werden. Im Becken
der »Teknds-Quelle«, an den stromungsgeschiitzten Stellen,auf den Fadenalgen
sowie im Detritus 35%. In den kleinen schlammigen Buchten mit stehendem
W asser der »Kibuggyano-Quelle« 20,36%. Schliesslich in der »Moso-Quelle«,
an den stromungsfreien Stellen, im unteren Teil des Beckens 9,50%, auf den
kleinen Steinb&nkchen mit langsam fliessendem Wasser der zuletzt genannten
Quelle bloss 3%, endlich an zwei Sammelstellen mit schnell strémendem W asser
nur mehr 1—1,50% (Abb. 6).

13. Fragilaria pinnata var. elliptica (Schumann). Diese Varietdt, die wh-
am Anfang unserer Untersuchungen gesondert beschrieben, erreicht in den

Abb. 6. Fragilaria pinnata Enr.

stromungsgeschiutzten unteren Winkeln des Beckens der »Moso-Quelle« 3,75%.
Die Trennung von der Art ist, -wie es auch bereits Hustedt [10] feststellte,
nicht richtig. Wir konnten an zahlreichen Exemplaren die Beobachtung machen,
dass der Ubergang zwischen Art und Varietdt vollstaindig ist. Die gesonderte
Bezeichnung ist nicht begrindet.

14. Fragilaria pinnata var. lancettula (Schumann) Hust. Die Haufigkeit
ihres Vorkommens betrédgt in den Becken der Quellen, an den strémungsfreien
Sammelstellen sowie an den Stellen, wo zumindest eine langsame Strémung
vorhanden ist, jeweils 4%, in den kleinen Buchten mit Schlammgrund hingegen
3,33%. Unter gleichen dusseren Bedingungen sind auch im Vorkommen die
gleichen Werte zu beobachten. Ganz vereinzelt kommt die Varietdt im rauschend
fliessenden Teil der »Kibuggyano-Quelle« vor (Abb. 7).

15. Synedra ulna (Nitzsch) Ehr. Die Art fehlt nur in den rauschenden
Ausflussstellen der schnell fliessenden Quellen. Ihre Ha&ufigkeit erreicht am
Beckengrund der »Moso-Quelle«, auf dem Moosraseniuberzug unter strdémendem
W asser 15%, auf den Fadenalgen der »Kibuggyano-Quelle«, in langsam fliessen-
dem W asser 3,50%. Im Becken der »Teknds-Quelleckonnten wir an mehreren
Stellen eine Hé4aufigkeit von 0,60—2,66% beobachten. Ein &hnlich kleiner
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prozentueller Wert ist auch im Becken der »Kibuggyano-Quelle« anzutreffen.
Die Art fehlt vollig in dem rauschend fliessenden Teil der Quellen (Abb. 8).

16. Synedra ulna var. oxyrhynchus (Ki'rz.) van Heurck. Die Hd&ufigkeit
der Varietat erreichte auf den Fadenalgen der vor der Strémung besser geschitz-
ten Stellen, im Detritus das Maximum von 5,28% . Ansonsten war an den {brigen
Stellen mit langsamer oder schneller fliessendem Wasser eine Hdaufigkeit von

Abb. 7. Fragilaria pinnata var. lanceUula (schumann) Hust

1% oder eine noch geringere zu beobachten. Vollkommen fehlt die Varietét
in den kleinen Buchten mit Schlammgrund sowie auch in dem rauschend flie-
ssenden Teil der Quellen (Tafel 11/35, 36).

17. Synedra ulna var. biceps (Kutz.) kam nur in ganz wenigen Exemplaren
auf dem Moosrasenlberzug im Becken der »Teknds-Quelle« zum Vorschein
(Tafel 11/34).

18. Synedra ulna var. spathulifera Grun. Ist vereinzelt auf den Algen-
faden des Quellbeckens, aufdem Bewuchs der kleinen Steinbédnkchen, in schneller-
langsamer fliessendem Wasser anzutreffen.

Abb. 8. Synedra ulna (Nitzsch.) Enr

19. Eunotia praerupta Ehr. — Die Art ist in der bachartigen Verzweigung
der »Teknds-Quelle«, in schnell fliessendem Wasser, mit 2,66% anzutreffen.
Auf den Moosen der Quellbucht und in den unteren geschitzten Teilen des
Quellbassins sinkt das Vorkommen unter 1%. Die Eunotia-Arten sind auf dem
von uns untersuchten Quellgebiet Giberaus selten. Uber ihr Vorkommen berichtet
Hustedt : »Durchwegs Litoralform und im allgemeinen kalkarme oder kalk-
freie Gewasser bevorzugend .. .« [11, p. 167] (Tafel 11[49, 50).

20. Cocconeis pediculus Ehr. Auf dem untersuchten Gebiet war die Art
nur an zwei Stellen anzutreffen : in dem unteren geschitzten Teil des Beckens
der »Moso-Quellex mit 0,50%, ebenda auf den flachen kleinen Steinbénkchen,
in langsam fliessendem Wasser, mit 8% der Benthos-Individuen (Tafel 11/41, 42).
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21. Cocconeis diminuta Pant. Diese Art wurde zuerst auf Grund ihres
Vorkommens im Balaton von Pantocsek beschrieben. Die Art ist in Seen und
langsam fliessenden Gewdssern in ganz Europa allgemein verbreitet [10, p.
346]. Auf dem von uns untersuchten Gebiet kam die Art in zwei Becken
vor : auf der kleinen Steinbank in der »Moso-Quelle«, in langsam Gie-
ssendem Wasser, mit 1%, in der »Teknos-Quelle«, auf den Fadenalgen der vor
der Stromung besser geschitzten Stellen und im Detritus mit 2,57%. In den
Uferstreifen der kleinen W asseradern, auf den Gebieten von ruhig Giessendem
W asser 1,33%, in den bachartig breiter werdenden Wasseradern mit schnell
stromendem Wasser bloss 1%, in dem stromenden Wasser des Quellbeckens
hingegen nur 0,50%. An den Ausflussstellen der Quellen mit rauschend Gie-
ssendem Wasser kam die Art nur sporadisch vor. Zusammenfassend kann ge-
sagt werden, dass die Art in besser geschitzten Quellbecken mit ruhigerem
W asserlauf anzutreffen ist, vor allem jedoch Gebiete mit stehenden Gewadssern
bevorzugt (Tafel H/44).

22. Cocconeis placentula (Enhr.). Die Art kommt mit anndhernd gleichen
W erten an drei Stellen des untersuchten Gebiets vor. Die Haufigkeit erreicht
auf den Moosraseniiberziigen des im Becken der »Mos6- und Teknos-Quelle«
stromenden Wassers 5,75—5%, in dem Moosbewuchs der Oberflache des glatten
Steinb&nkchens in langsam Giessendem Wasser gleichfalls 5%, hingegen auf
den Moosen der »Kibuggyano-Quelle«, in schnell Giessendem Wasser, 2,25%.
In dem rauschend strémenden Wasser kam die Art in einer quantitativ nach-
weisbaren Menge nicht vor. Nur im Abfluss einer Quelle konnten einige Exem -
plare festgestellt werden (Tafel 11/43).

23. Cocconeis placentula var. euglypta (Ehr.) Cleve. Ihr maximales Vor-
kommen konnte in schnell Giessendem Wasser mit einer H&ufigkeit von 9,50%
festgestellt werden. Dieses Optimum gilt auch fir den Moosrasenliberzug im
Becken der »Kibuggyano-Quelle«. In den bachartigen, schnell Giessenden Ver-
zweigungen der »Teknos-Quelle« erreicht die Haufigkeit 7,33%, in dem Algen-
Uberzug auf den Steinb&nkchen der »Moso-Quelle« 6%, in dem Moosbewuchs
auf den Wanden der »Teknos-Quelle«, in strtmendem Wasser, 4,75%, an den
Ubrigen Stellen 3—1%. In den Teilen mit rauschend Giessendem Wasser waren
nur 1—2 Exemplare zu finden. Auf dem von uns untersuchten Gebiet war die
Art weder an den geschiutzten Stellen mit stehendem W asser noch an den einen
vollig entgegengesetzten Charakter aufweisenden Schnellen in einer nennens-
werten Menge zu beobachten. Ihr optimales Vorkommen erreicht die Art auf
den Gebieten mit langsam, mittelschnell und schnell Giessendem Wasser.

24. Cocconeis placentula var. lineata (Ehr.) Cleve.

25. Cocconeis placentula var. klinoraphis Geiti1er. Beide Varietdten kom-
men bloss unter 1% vor. Sie bevorzugen scheinbar die Gebiete mit ruhigem,
langsam Giessendem W asser.

Das beigefligte Graphikon veranschaulicht die gemeinsame Verbreitung
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vom Cocconeis placentula und ihrer Varietdten (Abb. 9). Die beiden Maxima
von unter 10% sind auf Moosrasen mit schnell fliessendem Wasser zu finden.
Die Hé&ufigkeit auf den mit langsam fliessendem Wasser begossenen Gebieten
der Steinbdnkchen betrdgt nur etwas mehr als 10%.

Die obige gesonderte Beschreibung des Vorkommens der Varietdten ist
also vollkommen begrindet. Hustedt schreibt dartber : »Die Art ist als Auf-
wuchs-Diatomee im ganzen Gebiet sehr gemein, die Varietdten sind im allge-
meinen seltener, vielleicht aber nur als solche von den Autoren nicht besonders
hervorgehoben« [11, p. 190].

26. Cocconeis disculus Schum. Die Art kommt an einigen Stellen spora-
disch vor und kann quantitativ nur im Moosbewuchs auf den Steinb&nkchen
der »Moso-Quelle« nachgewiesen werden ; ihre Anzahl ist aber auch hier gering.

27. Achnanthes microcephala Kutz. Die H&ufigkeit der Art betrdgt in
den bachartig breiter werdenden Wasseradern, an den Stellen mit schnell

Abb. 9. Cocconeis placentula und ihre Varietaten

fliessendem Wasser, 3,33% ; im Moosraseniuberzug auf den Wanden des Quell-
beckens, in fliessendem Wasser, in rauschend strémenden Schnellen, zwischen
den Fadenalgen der Quellen 1,50%, in der reissenden Stromung der Steinbé&nk-
chen 1,33%. In grosseren Mengen konnte die Art in keiner Quelle von Tapolcafd
festgestellt werden.

28. Achnanthes minutissima Kutz. Die h&ufigste und auch in der grdssten
Menge vorkommende Kieselalge auf dem von uns untersuchten Gebiet (Tafel
1/1—4, 1/6—10). Ihr vollstdndiges Fehlen konnte an keiner einzigen Sammel-
stelle beobachtet werden,obwohl ihr Haufigkeitskoeffizient zwischen sporadisch
und 100% schwankt. Der verschiedenartige 6kologische Charakter der Gebiete
bestimmt die jeweilige Verbreitung. In dem Felsenbecken mit rauschend stro-
mendem Wasser der »Kibuggyan6-Quelle« haftet die Diatomee in Form eines
dinnen hautartigen Uberzugs an dem Grund. Das Benthos wird fast nur von
dieser einzigen Art gebildet. Im Benthos des rauschend strémenden Wassers
konnten die Ubrigen Arten quantitativ gar nicht nachgewiesen werden. Ebenda
werden auf der flachen glatten Steinfldche, unterhalb des fliessenden Wassers,
die Kieselalgen-Individuen der 1—2 mm dicken gelblichbraunen Schicht zu
99% von Acl.nanthes minutissima gebildet. In dem von dem wasserfallartig
ausfliessenden Wasser ausgewaschenen Kanal der »Moso-Quelle« ist ein dhnlich
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massenhaftes Vorkommen zu beobachten. Die Diatomee bildete in dem den
Bassingrund der »Teknds-Quelle« bedeckenden Moosbewuchs, in sehr schnell
fliessendem Wasser, 86,60% der Bacillariophyceen. Auf dem mit sehr schnell
fliessendem Wasser begossenen Steinbdnkchen der »Mos6-Quelle« erreichte die
Hé&ufigkeit 77%. An der reissend fliessenden Ausgussstelle der »Teknds-Quelle«
betrug sie 67%, in der schnellen Stromung auf den Steinb&nkchen der »Kibugy-
gyano-Quelle« 64,75%. Die H&aufigkeitskoeffizienten zeigen im weiteren Verlauf
bereits viel geringere Werte. So z. B. auf dem felsigen Grund im Becken der
»Moso-Quelle«, in dem strémenden Wasser des Moosraseniberzugs, 37,40%,
auf den Fadenalgen der »Kibuggyano-Quelle«, in langsam fliessendem Wasser,
33%, auf dem Moosbewuchs im Becken der »Teknds-Quelle«, in stromendem
W asser 25%. — Die weiteren Untersuchungen zeigten eine neuerliche Abnahme
der Héaufigkeit, die auf dem Steinbdnkchen der »Moso-Quelle«, in langsam
fliessendem Wasser, nur mehr 17% betrdgt, am Uferstreifen einer Wasserader
der »Teknds-Quelle«x 19%, doch im Quellbett selbst bloss 12%. Nur an zwei
Stellen sank sie unter 10%, und zwar in den schlammigen kleinen Buchten mit
stehendem Wasser der »Kibuggyano-Quelle« (8,66%) und an den strémungsfreien
tieferen Stellen im Bassin der »Moso-Quelle« (7,50%). Quantitativ nicht
nachweisbar, d. h. sporadisch kam die Art nur an den mit Detritus bedeckten,
vor der Strdmung geschutzten Stellen der »Teknds-Quelle«x zum Vorschein
(Abb. 10). Aus obigen Angaben geht hervor, dass die Diatomee ihr maximales
Vorkommen mit ganz hervorragenden Werten an den Abflussstellen der Quellen
bzw. in den Quellen mit rasch stromendem Wasser erreicht. Hustedt berichtet :
»Sehr gemein im ganzen Gebiet, hdufig auch in kleinen Wassersammlungen,
in Brunnentrégen, Abflissen, und ...oft massenhaft« [11, p. 198].

29. Achnanthes minutissima var. cryptocepliala Grun.Die Varietdt kommt
in Becken der »Teknds-Quelle«, in ihren bachartigen Verzweigungen mit 2—6%
vor. Im Bett der bachartigen Verzweigung betrédgt die Haufigkeit 6%, im Moos-
bewuchs des Beckens, auf den Seitenwanden 2%, auf dem Grund 3%.

30. Achnanthes linearis W. Smith. Im Becken der »Teknds-Quelle«, in
fliessendem Wasser, auf den Moosen ist das Vorkommen 2,50%, auf den Stein-
bédnkchen der »Moso-Quelle« 2%, in den geschitzteren Teilen ihres Beckens 1%,
im Becken der »Kibuggyano-Quelle« auf den Fadenalgen 0,50%. In einer
Quelle mit rauschend stromendem Wasser kam die Art vereinzelt vor. Sie ist

Abb. 1—4. Achnanthes minutissima KUTZ., 5. Achnanthes linearis W. Smith., 6—10. Achnanthes
minutissima KUTz., 11—13. Achnanthes lanceolata Breb., 14. Achnanthes lanceolata var. roslrata
Hust., 15. Achnanthes lanceolata Breb., 76. Achnanthes lanceolata var. roslrata HuST.,17. Achnan-
thes lanceolata B reb., 18. Gomphonema conslrictum Enhr., 19—20. Gomphonema parvulum (KUTZ.)
Grunow, 22. Cymbella affinis KUTz., 23. Cymbella cislula (Hemprich) Grun., 24. Melosira
varions C. A. Ac., 25. Navicula gracilis Enr., 26. Navicula cryptocepliala KUTZ., 27— 28. Navicula
dicephala (Enhr.) W. Smith, 29. Navicula pupula KUTZ., 30. Achnanthes exigua var. heterovalvata
Krasske, 31. Stauroneis Smithii Grun., 32. Cyclotella Meneghiniana KUTz., 33. Synedra Vau-
cheriae KUTZ. Tafel 1—I1l1 ad nat. del. M. Banati
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hauptsédchlich in Gebirgsgegenden verbreitet. Auf dem von uns untersuchten
Gebiet konnte die Art nirgends in grosserer Menge festgestellt werden (Tafel 1/5).
31. Achnanthes exilis Kuatz. lThr maximales Vorkommen erreichte
Art auf den Fadenalgen im Becken der »Kibuggyano-Quelle«, in langsam Gie-
ssendem Wasser, mit 25%. An der Ausflussstelle der »Teknds-Quelle«, im Felsen-
bett, unter rauschend Giessendem Wasser 10,20%, in dem die Wande des Quell-

Abb. 10. Achnanthes minutissima KUTZ.

beckens bedeckenden Moosbewuchs 3,75%. Ausserdem kam die Art noch an
8 Stellen mit einer geringeren als 3%igen H&aufigkeit vor, an ein-zwei Stellen
auch sporadisch. Durch die Schnelligkeit der Wasserbewegung wird die Ver-
breitung nicht entscheidend beeinflusst. Die Art kommt sowohl an geschiitzteren
Stellen als auch in der stdrksten Strémung vor (Abb. 11).

die

32. Achnanthes affinis Gran, war in dem Becken der »Teknds-Quelle«

sowohl an den Stellen mit fast stehendem als auch an solchen mit langsam Gie-
ssendem Wasser, auf Fadenalgen, im Moosbewuchs mit einer H&ufigkeit von
0,57— 1% anzutreffen.
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33. Achnanthes hungarica Grun. kommt nur unter 1% vor, und zwar
auf den kleinen Steinbankchen der »Moso-Quellex und in den schlammigen
kleinen Buchten mit stehendem Wasser der »Kibuggyano-Quelle«.

34. Achnanthes andicola (Cleve) Hust. kommt an den vor der Strdémung
besser geschiitzten Stellen des Quellbeckens, sowie auf dem Steinbdnkchen mit
langsam fliessendem W asser mit ungefdhr 2% vor, und war nur an zwei Sammel-
stellen zu beobachten.

35. Achnanthes exigua var. heterovalvata Krasske, kommt im Becken der
»Kibuggyano-Quelle« nur vereinzelt vor (Tafel 1/30).

Abb. 11. Achnanthes exilis KUTZ

Abb. 12. Achnanthes Clevei Gran.

36. Achnanthes Clevei Grun. Das Maximum, doch auch dieses mit nur
4%, ist an den vor der Stromung geschiitzten Stellen der Quellbecken zu beobach-
ten. Auf den Gebieten der Steinb&dnkchen mit langsam fliessendem Wasser
betrdgt die H&ufigkeit 3%, in dem rauschend stromenden Teil der einen Quelle
nur mehr 2,70%. Ein zwischen 1—0,5% schwankendes Vorkommen noch an
einigen Stellen sowie vereinzelt an vielen Platzen der Quellen, massenhaftes
Vorkommen nirgends wahrnehmbar (Abb. 12).

37. Achnanthes Clevei var. rostrata Hust. Die Varietdt ist nur vereinzelt
im Becken der »Teknds-Quelle«, an strémungsgeschitzteren Stellen, an Faden-
algen zu beobachten.

38. Achnanthes lanceolata Breb. Die Haufigkeit erreicht auf dem Stein-
bankchen im Becken der »Moso-Quelle«, in schnell fliessendem W asser 6,60% ;
auf den Fadenalgen im Becken der »Kibuggyano-Quelle«, in langsam fliesendem
W asser 7%, ebenda in den kleinen schlammigen Buchten mit stehendem W asser
5%. Im schnell fliessenden Wasser im Becken der »Teknds-Quelle« betrégt sie

8 Acta Biologica VII/2—3
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3,33%, im langsam fliessenden Wasser im Becken der »Mosd-Quelle«, an den
stromungsfreieren Stellen 2,50—3%. An den ubrigen Sammelstellen bewegen
sich die Werte im allgemeinen unter 2%. In dem rauschend stromenden Teil
der Quellen sind nur 1—2 Exemplare zu finden (Tafel 1/11—13, 15, 17).

39. Achnanthes lanceolata var. capitata O. Maill. Auf dem Steinb&nkchen,
im Quellbecken eine Schwankung zwischen 0,25—2,50%. Die Varietdt kommt
bedeutend seltener als die Art, insgesamt an zwei Stellen vor.

40. Achnanthes lanceolata nar. rostrata Hust. Im Zusammenhang mit der
Verbreitung dieser Varietdt hebt Hustedt hervor, dass sie die weniger bewegten
Gewasser bevorzugt. Unsere auf dem Quellgebiet von Tapolcafé durchgefiihrten
Untersuchungen bestdtigen die Feststellung von Hustedt. Das optimale Vor-
kommen der Varietdt konnte in den vor der Strémung besser geschitzten, unteren
Teilen des Quellbassins beobachtet werden. Hier bildete sie 8,50% der Individuen

Abb. 13. Achnanthes lanceolata und ihre Varietdten

des Gesamtbenthos. Gleichfalls mit einer grésseren Menge, mit 6,28%, war
die Varietdt an der Ausbildung des Benthos in einem anderen Quellbecken,
an den strémungsgeschitzten, mit Detritus bedeckten Stellen beteiligt. Auf
dem mit langsam fliessendem Wasser begossenen Steinbdnkchen des Quell-
bassins erreichte die Haufigkeit 5,66%, ebenda, in schnell fliessendem W asser
nur mehr 0,50%, endlich in dem Moosbewuchs auf dem Grund des felsigen
Beckens, im stromenden Wasser, 1,30%. Schliesslich ist noch das Vorkommen
der Varietdt in der »Kibuggyan6-Quelle«x zu erwd&hnen. Hier, in den kleinen
Buchten mit Schlammgrund, betrug die Haufigkeit 3%, im inneren Becken
hingegen, im langsam fliessenden Wasser 2%. In dem rauschend stromenden
Teil der Quellen kam die Varietdt nicht einmal sporadisch vor (Tafel 1/14).

41. Achnanthes lanceolata var. elliptica Cieve. Die H&ufigkeit der Varietat
erreicht an den vor der Strémung besser geschiitzten Stellen, mit langsam ruhig
fliessendem Wasser 4—4,75%, in den kleinen Buchten mit schlammigem Grund
und stehendem Wasser 3%, doch ist dieser Wert auch auf den kleinen Stein-
badnkchen mit langsam fliessendem Wasser anzutreffen.

Das beigefiugte Graphikon veranschaulicht die Verbreitung von Achnanthes
lanceolata und ihrer Varietdten (Abb. 13). Ihr maximales Vorkommen schwankt
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zwischen 10—15%. Diese Optimalwerte waren vor allem auf stromungsfreien
oder auf Gebieten mit zumindest ruhig fliessendem Wasser zu finden.

42. Rhoicosphenia curvata (Kutz.) Grian, kam nur vereinzelt, in dem vor
der Strémung besser geschitzten Teil im Becken der »Moso-Quelle« vor.

43. Amphipleura pellucida Kuoatz. war an den strémungsgeschitzteren
Stellen, im Becken der »Teknos-Quelle«, zwischen Fadenalgen zu finden.

44. Frustulia rhomboides (Ehr.) de Toni kommt sporadisch im Becken
der »Moso-Quelle«, an stromungsgeschiitzter Stelle vor.

45. Frustulia vulgaris Thwaites ist mit der vorigen Art zusammen in
1—2 Exemplaren anzutreffen. Sporadisch an den vor der Strdmung geschitzten
Stellen im Becken der »Kibuggyano-Quelle« sowie der »Teknos-Quelle«.

46. Caloneis alpestris (Grun.) Cleve. Sporadisch auf tien Steinen der
bachartig breiter werdenden Verzweigung der »Teknos-Quelle«, in schnell
stromendem Wasser.

47. Caloneis bacillum (Grun.) Cleve. Das Maximum der Art betrédgt in
schwach strémendem Wasser, im Becken der »Teknos-Quellex 5%. Kommt
auch an mehreren Stellen mit weniger als 1% vor. An den Ausflussstellen mit
rauschend fliessendem Wasser ist diese Art nicht einmal vereinzelt anzutreffen,
doch ebenso fehlt sie in den Becken mit reissend fliessendem W asser.

48. Caloneis bacillum var. lancettula (Schulz) Hustedt kommt in stré-
mungsgeschitzten Teil des Beckens der »Moso-Quelle« sowie in den dusseren
kleinen Buchten mit Schlammgrund der »Kibuggyano-Quellex mit ungefahr
0,50% vor.

49. Caloneis lepidula (Grun.) Cleve ist auf den Fadenalgen sowie im
Detritus des Beckens der »Teknos-Quelle« vereinzelt auffindbar.

50. Caloneis silicula var. gibberula (Kutz.) Grunow kommt im Becken
der »Kibuggyano-Quelle«, an den Stellen mit langsam ruhigem Wasserlauf
sporadisch vor.

51. Caloneis silicula var. truncatula Grunow. Das Maximum der Varietat
Uberschreitet nirgends 1,50%, und ist im allgemeinen an den geschitzteren
Stellen der Quellbecken oder an den Stellen mit langsamer fliessendem Wasser
anzutreffen.

52. Neidium iridis f. vernalis Reichelt bloss sporadisch in den kleinen
Quellbuchten mit schlammigem Grund und stehendem Wasser (Tafel 111/62).

53. Diploneis ovalis (Hilse) Cleve kommt vereinzelt an der strémungs-
geschitzten Stelle, im Becken der »Moso-Quelle« vor.

54. Diploneis ovalis var. oblongella (Naegeli) Cleve ist an der Ausguss-
stelle der »Teknos-Quelle«, im Felsenbett sporadisch zu finden.

55. Diploneis puella (Schumann) Cleve kommt im Moosbewuchs, auf
dem felsigen Grund des Quellbeckens sowie auf den Kieselalgen der Becken mit
einigen wenigen Exemplaren vor.

56. Stauroneis anceps f. linearis (Ehr.) Cleve. Das vereinzelte Vorkommen

S*
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Tafel 11
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tier Art ist neben dem Becken der »Kibuggyano-Quelle«, in den kleinen Buchten
mit schlammigem Grund zu beobachten.

57. Stauroneis Smithii Grun. Die Art erreicht im unteren Teil des Beckens
der »Moso-Quelle«, an der vor der Stromung geschutzteren Stelle eine Haufigkeit
von 1,50%. Einige wenige Exemplare kommen in der dusseren schlammigen
Bucht der »Kibuggyano-Quelle« sowie in dem Teil mit langsam fliessendem
W asser des Beckens vor (Tafel 1/31).

58. Anomoeoneis sphaerophora (Kutz.) Pfitzner.Das Maximum betrdgt
in der »Kibuggyano-Quelle«, in der dusseren kleinen Bucht mit schlammigem
Grund 1%, in der Nahe, im inneren Becken 0,50%, und kommt auf den Stein-
bdnkchen der »Moso-Quelle« vereinzelt vor (Tafel 111/63).

59. Anomoeoneis styriaca (Grun.) Hust. Es konnten insgesamt nur einige
Exemplare im stromungsgeschitzten Teil des Beckens der »Moso-Quelle«
beobachtet werden. Hustedt hebt diesen Umstand so hervor : »Wahrscheinlich
nordischalpin« [11]. Cleve-Euler erwdhnt die Art an mehreren Stellen in
Schweden und Finnland [7].

60. Navicula anglica Ralfs. Im Becken der »Teknds-Quelle« nur spora-
disch. In den &usseren schlammigen Buchten der »Kibuggyano-Quelle« 4,33%.
Die Art konnte sonst nirgends beobachtet werden.

61. Navicula bacillum Ehr. Nur vereinzelt im Becken einer der Quellen.

62. Navicula bicapitellata Hust. Ist — aber nur mit 1—2 Exemplaren
im stromungsgeschiitzten Teil des Quellbeckens anzutreffen.

63. Navicula cryptocephala Kutz. Das Maximum der Art ist in der schlam-
migen Bucht des dusseren Beckens der »Kibuggyano-Quelle« 3%, wahrend sie
am Boden des Detritus, im Becken der »Teknds-Quelle«, zwischen den Faden-
algen, 2% betrédgt. Ein vereinzeltes Vorkommen ist auf den von langsam flie-
ssendem Wasser begossenen Steinb&nkchen der »Moso-Quelle« zu beobachten
(Tafel 1/26).

64. Navicula cryptocephala var. intermedia Grun. Die Varietdt erreicht
im Becken der »Kibuggyano-Quelle«, zwischen Fadenalgen, in langsam fliessen-
dem Wasser 2,73%.

65. Navicula cuspidata Kutz. ist vereinzelt im Becken der »Teknds-
Quelle«, an der vor der Stromung geschutzteren Stelle zu finden.

66. Navicula dicephala (Ehr.) W. Smith. Die Art erreicht am Boden des
ausseren schlammigen Beckens neben der »Kibuggyano-Quelle« 5,36% , wahrend

Abb. 34. Synedra ulna var. biceps (kuTz.,, 35—36. Synedra ulna var. oxyrhynchus (kK atz),
37. Pinnularia microslauron var. Brebissonii (k atz.) HusT. 38. Synedra rumpens Kucz.,
39. Hantzschia amphioxys (Enr.) 6 run., 40. Nitzschia amphibia e run., 41—42. Cocconeis pediculus
£ nr. 43. Cocconeis placentula (e nr.), 44. Cocconeis diminuta pant., 45— 48. Amphora ovalis
var. pediculus k atz., 49—50. Eunotia praerupta e nr. 51—52. Meridion circulare Agaran,
53—55. Denticula tenuis var. crassula (Naegeti) Hust. 56. Epithemia turgida (Enr.) Katz.
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sie im Becken und auf den Steinbdnkchen der »Moso-Quelle« nur sporadisch
vorkommt (Tafel 11/27—28).

67. Navicula exigua (Gregory) 0. Muller — sporadisch an verschiedenen
Stellen. IThr Maximum an der stromungsgeschitzten Stelle im Becken der »Moso-
Quelle« 1%.

68. Navicula falaisiensis Gran. Seltene Art!In den schlammigen kleinen
Buchten der »Kibuggyano-Quelle« mit 1—2 Exemplaren findbar.

69. Navicula falaisiensis var. lanceolata Grun, kommt mit der vorigen
Art zusammen gleichfalls nur sporadisch vor.

70. Navicula gracilis Enr. erreicht ihre maximale Haufigkeit im Becken
der »Teknods-Quelle« mit 1,70%, auf den Steinbdnkchen der »Moso-Quelle« 1%.
In den schlammigen kleinen Buchten der »Kibuggyano-Quelle« ist die Art
nur vereinzelt anzutreffen (Tafel 1/25).

71. Navicula Grimmei Krasske. Nur im Becken der »Moso-Quelle«, an
stromungsgeschutzter Stelle, mit 1%. Anderswo war die Art nicht zu finden.

72. Navicula Kotschyi G run. Sporadisches Vorkommen an einigen Stellen.
Erreichte nicht einmal eine 1% ige Haufigkeit.

73. Navicula laterostrata Hust. Nur ein-zwei Exemplare in der »Kibugy-
gyano-Quelle«.

74. Navicula menisculus Schumann erreicht je ein Prozent in den Becken
der »Moso-Quelle« und der »Kibuggyano-Quelle«. Im rauschend fliessenden Teil
einige Exemplare.

75. Navicula minuscula Gruan. Sporadisches Vorkommen an einer Stelle
im Quellbecken.

76. Navicula mutica Kutz.

77. Navicula mutica var. Cohnii (Hilse) Gran.

78. Navicula mutica var. nivalis (Ehr.) Hust. Die Art und ihre Varietdten
kommen vereinzelt an einigen Stellen vor, erreichen aber nicht einmal 1%.

79. Navicula placentula (Ehr.) Grun, kommt sporadisch in den Becken
der »Kibuggyano-Quelle« und der »Moso-Quelle« vor.

80. Navicula placentula f. jenisseyensis (Grun.) Meister. Die Haufigkeit
betrdgt in dem unteren geschiitzteren Teil der »Moso-Quelle«, an strémungs-
freier Stelle 2%, auf den Moosen der »Kibuggyano-Quelle«, an Stellen mit schnell
fliessendem Wasser kommt die Art nur vereinzelt vor.

81. Navicula placentula var. rostrata A. Mayer. Nur sporadisch an einer
Stelle, in den kleinen Buchten m it schlammigem Grund der »Kibuggyano-Quelle«.

82. Navicula pupula Kutz. (Tafel 1/29).

83. Navicula pupula var. capitata Hust.

84. Navicula pupula var. elliptica Hust.

85. Navicula pupula var. rectangularis (Gregory) Grun. Die typische
Art selbst kommt nur ganz vereinzelt vor. Die Varietdten sind schon etwas
haufiger anzutreffen, und zwar vor allem im Becken der »Kibuggyano-Quelle«,
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an Stellen mit langsam flieesendem Wasser, zwischen Fadenalgen, sowie auf
dem schlammigen Grund der kleinen Buchten mit stehendem Wasser. An der
letztgenannten Stelle erreichen Art und Varietdten ihr Maximum, doch wird das
1% auch dort nicht tberschritten.

86. Navicula radiosa Kutz. In den Quellbecken im allgemeinen zwischen
0,25-0,50% .

87. Navicula Reinhardtii Grun. Das Maximum betrdgt 2,50% und ist
im unteren Teil des Beckens der »Moso-Quelle«, an strémungsgeschiitzter Stelle
zu beobachten. In dem Becken der »Kibuggyano-Quelle« betrdgt die Haufigkeit
in dem Teil mit stehendem bzw. langsam fliessendem Wasser 1%. Ein sporadi-
sches Vorkommen ist auf den Steinb&nkchen in schnell fliessendem Wasser
festzustellen.

88. Navicula rhynchocephala Katz. kommt im allgemeinen mit der vorigen
Art zusammen vor. lhr Maximum betrégt, gleichfalls im Becken der »Moso-
Quelle«, an geschutzter Stelle, 2,25%. Im Becken der »Kibuggyano-Quelle«
erreicht sie 2%, im stromungsgeschiitzten Detritus der » Teknos-Quelle« 0,70%.

89. Navicula Roteana (Rabh.) Grun, in den kleinen Buchten neben der
»Kibuggyano-Quelle« nur sporadisch. Nach der Feststellung von Hustedt ist
die Art besonders in Gebirgsbdchen und in Quellen verbreitet.

90. Navicula similis K rasske mit voriger Art zusammen in einigen
Exemplaren.

91. Navicula simplex Krasske. Die H&ufigkeit erreicht in dem unteren
geschitzten Teil des Beckens der »Moso-Quelle« 1,50%, in der dusseren schlam-
migen Bucht der »Kibuggyano-Quelle« 1%, ebenda im inneren Becken 0,50%.

92. Pinnularia microstauron (Ehr.) Cleve. Die Art ist mit weniger als
1% in den stromungsfreieren Teilen des Beckens der »Moso-Quelle« sowie in
den schlammigen Buchten mit stehendem Wasser der »Kibuggyano-Quelle«
zu beobachten.

93. Pinnularia microstauron var. Brebissonii (Kutz.) Hust. kommt im
allgemeinen mit der vorigen Art zusammen vor. Ihr Maximum ist 1% (Tafel
11/37).

94. Pinnularia microstauron f. diminuta Gran, kommt sporadisch mit
ganz wenigen Exemplaren im Becken der »Teknos-Quelle« vor.

95. Pinnularia molaris Grun. Selten ! Ein-zwei Exemplare mit der vorigen
Art zusammen.

96. Amphora Normani Rabh. Sporadisch im bachartig erweiterten Bett
der »Teknos-Quelle«, in schnell fliessendem Wasser.

97. Amphora ovalis Kutz. Das Maximum der Art ist mit 1% auf dem
Steinbankchen der »Moso-Quelle« anzutreffen. Fast an allen Stellen, wo die
Art vorkommt, finden wir langsam fliessendes Wasser, doch ist sie vor allem
fir stehende Gewadsser charakteristisch. Im allgemeinen ist ein sporadisches
Vorkommen der Art zu beobachten.
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98. Amphora ovdlis var. pediculus Kutz. Die Varietdt kommt bedeutend
haufiger vor als die Art. IThr Maximum ist in Gebieten mit ruhig stromendem
W asser anzutreffen und betrdgt auf den Wé&nden im Becken der »Teknds-
Quelle«, zwischen den Bacillariophyceen des Moosbewuchses 18,25%, hingegen
im Moosraseniberzug auf dem Grunde des Bassins der »Moso-Quelle« 8,30%.
In demselben Quellbecken schwankt die Haufigkeit an den Stellen mit langsam
fliessendem Wasser zwischen 3,75—3%. An den Stellen mit rauschend fliessen-

Abb. 14. Amphora ovalis var. pediculus Kutz.

Abb. 15. Amphora perpusilla Grun.

dem W asser fehlt die Varietdt, nur an der Ausflussstelle der »Kibuggyano-
Quelle« ist sie in einigen wenigen Exemplaren zu finden (Abb. 14, Tafel
11/45—48).

99. Amphora perpusilla Gran, kommt im allgemeinen mit der vorigen
Varietdt zusammen, doch etwas haufiger als diese vor. Auch bei dieser Art ist
das Maximum mit 23,50% in dem Moosbewuchs zu finden, der die Wande des
Bassins in der »Kibuggyano-Quelle« bedeckt. An zahlreichen Sammelstellen
kommt sie miteiner 5%igen Haufigkeit vor. An den Ausflussstellen mit rauschend
fliessendem Wasser sind einige Exemplare anzutreffen (Abb. 15).

100. Amphora veneta Kutz. Die Art ist nur an einigen Stellen zu finden.
Sie erreicht 3,25% in dem die Wande der »Tekn6s-Quelle« bedeckenden Moos-
raseniuberzug. An einigen Stellen derselben Quelle ist die Art sporadisch anzu-
treffen. Die Hdaufigkeit auf dem Steinbdnkchen der »Teknds-Quelle« betragt
0,66% (Tafel 1/22).
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101. Cymbella afjuiis Kutz. findbar an zahlreichen Stellen des von uns
untersuchten Gebiets. IThr Maximum von 12% ist im Ausflussbett der »Tek-
nos-Quelle«, in sehr schnell fliessendem Wasser. Auf dem Steinbdnkchen der
»Moso-Quelle«, auf Gebieten mit schnell fliessendem Wasser beobachteten wir
6,50%, auf Gebieten mit langsam fliessendem W asser nur 2% . An den &hnlichen
Stellen der »Teknos-Quelle« fanden wir tingefédhr dieselben Werte. In den stro-
mungsgeschitzten Teilen des Beckens sowie an den Stellen mit langsam flie-
ssendem Wasser schwankte das Ergebnis zwischen 0,42—0,25%. Im Becken der
»Kibuggyano-Quelle«, in langsam fliessendem Wasser erreicht sie 0,66%
(Abb. 16).

102. Cymbella cistula (Hemprich) Grian. Eine zwischen 1,24—1% schwan-
kende Haufigkeit wurde im Becken der »Teknos-Quelle«, auf Fadenalgen, im
Detritus, ferner in den Uberziigen im Becken der »Kibuggyano-Quelle« beobach-
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Abb. 16. Cymbella affinis Kutz.

tet, wahrend sie auf dem Steinb&nkchen der »Moso-Quelle«, in langsam fliessen-
dem Wasser nur sporadisch zu finden ist (Tafel 1/23).

103. Cymbella cymbiformis (Agardh? Kutz.) van Heurck. Wir fanden
die Art im Becken der »Kibuggyano-Quelle«, in langsam fliessendem Wasser
mit 1,25%. In der »Moso-Quelle« kam sie auf der Oberflache der flachen Stein-
badnkchen nur sporadisch vor.

104. Cymbella microcephala Grun.Das Vorkommen betrdgt in der »Kibugy-
gyano-Quelle«, in den &usseren kleinen Buchten mit schlammigem Grund 2,36%,
in den unteren geschitzten Winkeln der »Moso-Quelle«x 7%. Dieses entspricht
dem Maximum. Ebenda erreicht es im Moosbewuchs auf dem felsigen Grund
des Beckens, unter stromendem Wasser nur mehr 1,30%. Ausserdem an 1—2
Stellen noch sporadisch.

105. Cymbella prostata (Berkeley) Cleve. Die Art ist an mehreren
Stellen zu finden, am hdaufigsten noch im Becken der Quellen, Uberschreitet
aber nirgends das 1%.

106. Cymbella sinuata Gregory. Die Art kommt mit einer 1% igen Haufig-
keit an den Stellen mit schnell fliessendem W asser der bachartig erweiterten
Verzweigungen der »Teknos-Quelle« vor. Im Becken der »Kibuggyano-Quelle«
erreicht sie nur 0,50%. Auf den Steinbdnkchen der »Moso-Quelle«, in langsam
fliessendem W asser, ist nur ein sporadisches Vorkommen zu beobachten.
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107. Cymbella tumidula Grun. ist in den tiefen, strémungsgeschiutzten
Teilen im Becken der »Mosd-Quelle« mit einigen Exemplaren vertreten.

108. Cymbella ventricosa K utz. Die Art kommt an vielen Stellen sporadisch
vor. Ihre maximale 2%ige H&ufigkeit ist im Becken der »Teknos-Quelle« zwi-
schen Fadenalgen.

109. Gomphonema acuminatum Ehr. Sporadisch an wenigen Stellen, in
Quellbecken und in Buchten mit schnell fliessendem Wasser.

110. Gomphonema acuminatum var. coronata (Ehr.) W. Smith. Einige
Exemplare der Art sind im Becken der »Moso-Quelle«, an strémungsgeschiitzten
Stellen.

111. Gomphonema angustalum (Kuatz.) Rabh. lhr Maximum von 7%
erreicht die Artin der »Kibuggyand-Quelle«, in den kleinen Buchten mit schlam-
migem Grund und stehendem Wasser. Ebenda im inneren Becken, aufden Faden-
algen des stromenden Wassers 2,25%. Ein bedeutenderes Vorkommen ist im
Becken der »Moso-Quelle«, im stromungsgeschitzten unteren Teil festzustellen,
wo sie 3,25% erreicht. Mit weniger als 1% ist die Art an mehreren Stellen zu
finden.

112. Gomphonema angustatum var. producta Grun. Sporadisches Vor-
kommen auf dem Steinbankchen im Becken der »Moso-Quelle«, an Stellen mit
schnell fliessendem Wasser.

113. Gomphonema augur Ehr. kam vereinzelt, mit ganz wenigen Exem-
plaren im Becken der »Moso-Quelle«, in den vor der Stromung besser geschitzten
unteren Teilen vor.

114. Gomphonema bochemicum Reichelt & Fricke. Auf dem Stein-
bankchen, an Stellen mit langsam fliessendem W asser mit 2%. Ebenda in dem
nahen Quellbecken nur vereinzelt.

115. Gomphonema constrictum Ehr. Die Art erreicht im Becken der
»Kibuggyand-Quelle«, auf Fadenalgen, in langsam fliessendem Wasser 1%, in
der bachartig erweiterten Verzweigung der »Teknos-Quelle«, in schnell fliessen-
dem Wasser 0,66%. An mehreren Stellen sind etliche Exemplare zu finden
(Tafel 1/18).

116. Gomphonema constrictum var. capitata (Ehr.) Cleve kam nur an
einer Stelle vor : im Becken der »Teknos-Quelle«, auf den Fadenalgen der vor
der Strémung geschutzten Stellen. Haufigkeit : 3,75%.

117. Gomphonema intricatum Kutz. Vereinzelt im Moosbewuchs, der die
Seitenwdnde im Becken der »Teknos-Quelle« bedeckt.

118. Gomphonema lanceolatum var. insignis (Gregory) Cleve. Spora-
disch in den kleinen schlammigen Buchten mit stehendem Wasser der »Kibugy-
gyand-Quelle«.

119. Gomphonema longiceps Ehr. Die Art ist auf den Fadenalgen, an den
Stellen mit langsam fliessendem Wasser im Becken der »Kibuggyané-Quelle«
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Tafel 111

T
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Abb. 57—60. Cymatopleiira solea (8 ren.) w. smitn, 61. Fragilaria, 62. Neidium iridis . vernalis
Reichert, 63. Anomoeoneis sphaerophora (k atz.) Pritzer, 64. Caloneis silicula (Enr.) Creve
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mit 0,75% vertreten. Auch an den strémungsfreien Stellen im Becken der
»Moso-Quelle« kommen einige wenige Exemplare vor.

120. Gomphonema olivaceum (Lyngbye) Kutz. In dem Becken der »Moso-
Quelle«, in den stromungsfreien unteren Teilen mit 1,75% vorhanden, ebenda
auf den Steinbdnkchen, wo an Stellen mitlangsam fliessendem Wasser die Haufig-
keit auf 1% sinkt. Dieselben Werte kénnen wir im Becken der »Teknds-Quelle«,
an den stromungsgeschitzten Stellen, an den Fadenalgen beobachten.

121. Gomphonema olivaceum var. calcarea Cleve erreicht auf den Faden-
algen in Becken der »Kibuggyan6-Quelle« an den Stellen mit langsam fliessen-
dem Wasser 2,75%. Kommt vereinzelt auch im Becken der »Moso-Quelle« vor.

122. Gomphonema parvulum (Kutz.) Grunow. Das Maximum der Art :
2%, ist in den stromungsgeschitzten Teilen im Becken der »Moso-Quelle«
anzutreffen. Im schnell fliessenden Bachabschnitt der »Teknds-Quelle« betragt
das Vorkommen 1%, das sich ansonsten an den verschiedenen Stellen des

Abb. 17. Gomphonema parvulum Vvar. micropus (Kutz.) Cleve

Beckens durchschnittlich um 0,50% bewegt. An zwei Stellen ist die Art spo-
radisch.

123. Gomphonema parvulum var. micropus (Kutz.) cieve. Diese Varietdt
ist fast an allen Sammelstellen des Quellgebietes anzutreffen, doch fehlt sie
vollstandig im Uberzug des Felsenbetts der rauschend strémenden Schnellen.
Ilhr Maximum von 9,50% erreicht sie auf den Fadenalgen im Becken der »Kibugy-
gyano-Quelle«, an Stellen mit langsam fliessendem Wasser. An einer anderen
Stelle dhnlichen Charakters erreicht sie 8,33%, aber in den in der N&he liegenden
kleinen Buchten mit schlammigem Grund betrdgt sie nur mehr 2,36%. In der
»Teknds-Quelle« auf den Ufersteinen des Quellbettes war das Maximum 5,33%,
aber in den inneren Teilen desselben mit schneller strétmendem Wasser betrug
das Mass nur mehr 3%, in dem Becken selbst durchschnittlich unter 1%. Auf
dem von uns untersuchten Gebiet konnte die kleinste Anzahl der Individuen
in der »Moso-Quelle« festgestellt werden. Hier auf den Steinbdnkchen, an den
Stellen mit langsam fliessendem Wasser betrug das Maximum nur 2,11%.
Ebenda war im schnell fliessenden Wasser nur mehr ein sporadisches Vorkom-
men feststellbar, und zwar mit 0,30%, wdhrend es in den besser geschitzten
Teilen des Beckens 1% erreichte (Abb. 17).

124. Denticula tenuis Kuatz. Die Art kam in quantitativ nachweisbarer
Menge nur in der »Teknds-Quelle« vor. Hohere Maximalwerte waren jedoch
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auch hier nicht zu beobachten. Am Uferstreifen der Quelle betrug die Haufig-
keit 1,33%, in den inneren Teilen 3%, um iin schnell stromenden W asser des
Quellausflusses wieder auf 1,20% zu sinken. Ein sporadisches Vorkommen war
in derselben Quelle, an den vor der Stromung besser geschiitzten Stellen fest-
zustellen.

125. Denticula tenuis var. crassula (Naegeti) Hustear. Die Haufigkeit
der Varietdt betrdgt in den kleinen schlammigen Buchten der »Kibuggyano-
Quelle« 1,33%, in der »Moso-Quelle«, auf den Steinb&nkchen mit langsamer-
schneller fliessendem Wasser 0,80—1% (Tafel 11/53—55).

126. Epithemia intermedia rfricke. Einige Exemplare im Becken der
»Teknos-Quelle« zwischen Fadenalgen.

127. Epithemia Muelleri £ ricke. Die Art kommt mit der vorigen spora-
disch vor.

128. Epithemia sorex Kutz. Ihr Maximum (3%) fanden wir in der »Moso6-
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Abb. 18. Epithenia screx Kitz.

Quelle«, auf den Steinb&nkehen mit langsam fliessendem Wasser. Auf den
Moosen der »Kibuggyano-Quelle«, in schnell fliessendem W asser ergab sich
1,25%. In den kleinen Buchten mit Schlammgrund beobachteten wir eine &hn-
liche Haufigkeit, wéhrend diese im Becken selbst nur mehr 0,50% erreichte.
Die Art bildet in der »Teknos-Quelle«, an den stromungsgeschitzten Stellen,
1% des Benthos, ausserdem kam sie an einigen Orten vereinzelt vor (Abb. 18).

129. Epithemia turgida (Ehr.) Kutz. Die Haufigkeit betrdgt auf den
Moosen in der Bucht der »Kibuggyano-Quelle«, an Stellen mit schnell fliessendem
Wasser 1,50%. In dem Becken der »Teknos-Quelle« erreicht sie auf den stro-
mungsgeschitzten Gebieten 0,50%, an den dhnlichen Stellen der »Moso-Quelle«
0,25%.

130. Epithemia turgida var. granulata (Enhr.) Grun, kommt nur sporadisch
an 1—2 Stellen vor und konnte an keiner Stelle quantitativ nachgewiesen werden.

131. Epithemia zebra (Ehr.) Kutz. Das Ergebnis auf den Fadenalgen im
Becken der »Teknos-Quelle«, an den vor der Strémung besser geschiitzten Stellen
war 0,50%, hingegen auf den Moosen in der Bucht der »Kibuggyano-Quelle,
in schnell fliessendem Wasser 0,75%.

Wie aus den vorangehend verdffentlichten Angaben hervorgeht, sind die
Epitheme der Anzahl nach nur in sehr geringem Masse an der Ausbildung des
Benthos beteiligt.
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132. Rhopalodia gibba (enr.) 0. Mull. Im Becken der »Mos6é-Quelle,
in den unteren, vor der Strémung geschutzten Teilen konnten wir 0,50%, an
mehreren Stellen ein sporadisches Vorkommen der Art feststellen.

133. Rhopalodia gibba var. ventricosa (Ehr.) Grun. Diese Varietdt ist im
Becken der »Teknos-Quelle«, auf den Fadenalgen in den vor der Strémung
geschitzten unteren Teilen sowie in den schlammigen kleinen Buchten der
»Kibuggyan6-Quelle« nur sporadisch.

134. Hantzschia amphioxys (Ehr.) Grun. Einige wenige Exemplare sind
im Becken der »Teknos-Quelle« anzutreffen (Tafel 11/39).

135. Nitzschia amphibia Grunow kommt auf den Fadenalgen im Becken
der »Kibuggyano6-Quelle«, in langsam fliessendem Wasser mit 7,75%, in den
&dusseren Buchten mit schlammigem Grund mit 4,43%, an mehreren Stellen
sporadisch vor (Tafel 11/40).

136. Nitzschia capitellata n ustear ist an vielen Stellen findbar, doch
hohere Maximalwerte traten nirgends in Erscheinung. Sie erreicht auf den Stein-
bdnkchen der »Moso-Quelle«, in langsam fliessendem Wasser 1,66%, in dem
Moosbewuchs des Beckens 0,60%, in schnell fliessendem Wasser 0,30%. Ausser-
dem konnten wir noch an sechs Stellen des Quellgebietes ein sporadisches Vor-
kommen der Art feststellen.

137. Nitzschia communis Grun. Die Art erreicht weder im Becken der
»Kibuggyand-Quelle« noch auf den Steinb&dnkchen der »Moso-Quelle« 1%.

138. Nitzschia denticula Grun. Die Art kommt mit einer 3%igen H&ufig-
keit in den kleinen schlammigen Buchten der »Kibuggyan6-Quelle« vor und ist
ausserdem sporadisch an ganz wenigen Orten zu finden.

139. Nitzschia denticula var. Delognei Griun. Ganz wenige Exemplare im
Becken der »Teknos-Quelle«.

140. Nitzschia dissipata (Kutz.) Grun, kommt an mehreren Stellen spora-
disch vor. Doch in den Buchten mit schlammigem Grund konnten wir 5%
feststellen.

141. Nitzschia fonticola Grun. Das Maximum von 6,66% beobachteten
wir auf den Fadenalgen im Becken der »Kibuggyano-Quelle«, in langsam flie-
ssendem W asser. Ebenda ergab die Berechnung im Moosbewuchs auf der Wand
des Quellbeckens 1,25%. An letztgenannter Stelle hat das Wasser eine schnellere
Stromung. In der »Teknos-Quelle« erreicht die H&ufigkeit auf den Moosen
0,50%, entlang den Ufern der Quellverzweigungen 1,66%, in den inneren
Teilen 1,32%. Die Art kommt an mehreren Orten sporadisch vor.

142. Nitzschia Kitzingiana Rabh. mit einer Haufigkeit von 1,75% auf
den Fadenalgen, in dem langsam fliessenden Wasser im Becken der »Kibugy-
gyand-Quelle«.

143. Nitzschia Kutzingiana w i1se. In der »Moso-Quellex beobachteten
wir auf den Steinbdnkchen mit langsam fliessendem Wasser 2,11%. In der
Ndhe kommt die Art an Stellen mit starkerer Strémung sporadisch vor. An den
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Ré&ndern der Verzweigung der »Teknos-Quelle« betrdgt das Ergebnis 1%, auf
den Moosen im Becken 0,40%. An einigen Stellen kommt die Art sporadisch vor.

144. Nitzschia linearis W. Smith. Das Maximum mit nur 2,66% ist in
den schlammigen Buchten der »Kibuggyano-Quelle« zu finden. An den Stellen
mit langsam fliessendem Wasser betrdgt das Ausmass im selben Becken 1,25%,
in der »Moso-Quelle« stellten wir auf den Steinbdnkchen mit langsam fliessendem
Wasser 1% fest. Im Becken der »Teknos-Quelle« kam die Art sporadisch vor.

145. Nitzschia microcephala Grun. Einige wenige Exemplare kommen auf
dem Steinbdnkchen der »Moso-Quelle« vor.

146. Nitzschia palea (Kutz.) W. Smith kommt zusammen mit der vorigen
Art vor. Die Haufigkeit schwankt zwischen 0,30—1%. Im Becken der »Kibugy-
gyan6-Quelle« beobachteten wir ein sporadisches Vorkommen.

147. Nitzschia recta Hantzsch. Ganz wenige Exemplare fanden wir in
der »Kibuggyano-Quelle«, in den kleinen Buchten mit schlammigem Grund und
stehendem Wasser.

148. Nitzschia romana Grun, kommt in dem den Grund des Beckens der
»Teknos-Quelle« bedeckenden Moosbewuchs mit 0,30%, am Ufer der bachartigen
Quellverzweigung entlang mit 0,66% vor.

149. Nitzschia sinuata (W. Smith) Grunow. Die Hdaufigkeit der Art
erreicht im unteren geschiitzten Teil des Beckens der »Moso-Quelle« 1%.

150. Nitzschia sinuata var. tabellaria ¢ ruan. Die H&ufigkeit von 0,50%
fanden wir auf den Fadenalgen im Becken der »Kibuggyano-Quelle«, an Stellen
mit ruhig fliessendem Wasser. Ein sporadisches Vorkommen beobachteten wir
auf den Steinb&nkchen der »Moso-Quelle«.

151. Nitzschia suhlinearis 1 ust. Die Arterreichtim Moosbewuchs, auf dem
felsigen Grund der »Moso-Quelle«, in strétmendem Wasser 1%. — Sporadisch
konnte die. Art in den schlammigen Buchten der »Kibuggyano-Quelle« beobachtet
werden.

152. Nitzschia therrnalis var. minor 1 i1se. Auf den Fadenalgen, im Becken
der »Kibuggyano-Quelle«, in langsam fliessendem Wasser zdhlten wir 2,25%.
An anderen Stellen kam sie Uberhaupt nicht vor.

153. Nitzschia tryblionella var. debilis (Arnott) A. Mayer. Ein sporadisches
Vorkommen konnte in schlammigen Quellbuchten festgestellt werden.

154. Cymatopleura solea (Brebisson) W. Smith. Die H&ufigkeit von 0,66%
wurde in der »Kibuggyano-Quelle«, in den schlammigen Buchten mit stehendem
W asser beobachtet. Anderswo kam die Art auf dem Quellgebiet nicht vor
(Tafel 111/57—60).
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KO/IMYECTBEHHbIA AHANWN3 OUATOMOBOIO BEHTOCA
N3 NCTOYHUMKOB B TAMOJbILA®GE

Ha 3anagHoM Kpaio rop BakoHb, Ha M3BECTHAKOBbLIX KApCTOBbIX CKMoHax Tanonbuadé
M3 eCTeCTBEHHbIX CKA/ICTbIX 6aCCeMHOB NPO6MBAOTCA MOMHOBOAHbIE UCTOUHWMKMW. CTeHbl 3TUX
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6acceliHOB MOKPbITbI BOAOPOCASMU. [ebuT, Temneparypa M XMMUYECKWA COCTaB WUCTOYHWKOB
MOCTOAHHbIE, WX OEHTOC TFOXe OT/MYAETCa CTabWUbHOCTbLIO.

Hab6ntogatoTca yronkm 6e3 TeyeHus, HebonbLUMe OYXTOUKW, OOKOBble CTeHbl, OMbITble
MeZ/leHHbIM BOLOTOKOM, OKpavHbl, MOABEPrHyTble ObICTPOMY TeYeHWIo, ObICTPble K/I0KOYYyLne
K/IH04YM U T. 4. OLHW OKONO APYruX, B OAHOM U TOM Xe b6acceiiHe. CocTaB 6eHTOCa B 3TUX MecTax
C OT/IMYaloLLENCa 3KOMOrMen — pasnuyeH. Ha mecTax >Ke OfMHAKOBOIo TUMa Pas/iMuHbIX KIto-
YeBbIX 6acCeMHOB, GEHTOC MMeEET TaKXXe OAMHAKOBbLIA XapaKTep.

O 6orartcTBe BMAOB KapCTOBbIX MCTOYHMKOB B Tanonbuadé cBuaeTenscTBytoT 154 Buga
1N pasHOBMAHOCTWM Bacillariophycea 06Hapy>XeHHbIX B Tpex 6acceiiHax. PacnpegeneHue
BMJOB MO OTAEe/NbHbIM YacTsIM KJ/IHOYeBOro 6acceiiHa onpefenseTcs rnasHbIM 06pa3om pasnmy-
HOM CKOpOCTbIO BOAOTOKA.

BeHTOC KNOKOUYLUUX K/OYeA U BbICTPbIX BbIXOAOB WCTOYHWKOB, CO3AAOLLUX 3KCTPEM-
Hble 3KO/I0rNYecKmne ycnoBus, 6eaHbiii Bugamm (7 13 18). Achnanlhes minulissima KUTZ,,
A. minulissima var. cryplocephala Grun., Cymbella affinis Kutz., Achnanlhes exilis KUTZ., A.
Clevei Grun., SIBASIOTCA CaMbIMW XapaKTepHbIMW MpeacTaBuTeNns Mu 6GeHToca BbIXO4OB UCTOY-
HUKOB C ObICTpbIM TeyeHneM. Cama A. minutis ima M ee pasHOBUAHOCTM HabnwfalTcs B
MaccoBoi Beretauumn, gaxxe B 99 100%. BeHTOC MeCT ¢ HaubbICTPbIM TeYeHWEM OTNYaeTCA
HEe6ONbLUMM YUC/IOM BMAOB MPWY MHOXECTBE O0CO6eN.

B NpoTMBONONOXHOCTb KIOKOUYLLUMM K/l0YaM U 06/1aCTAM C BeCbMa BGbICTPbIM TeUYEeHUEM,
KOTOpble BefHbl BUAaMK, 3allMLLeHHbIe OT TeYeHUs MecTa 6acceiHoB, 6yxXTbl, OT/IMYaoTCA 60/1b-
LWIMM KO/IMYECTBOM BWAOB NPV MeHbLUEM KONMYeCTBe 0cobeli OTAeNbHbIX BUAOB. Bonee 4yacto
BCTpeyaroLimuMmnca Bujamm ABNAKOTCA: Fragilaria pinnala Ehr., Fr. intermedia Grun., Ach-
nanlhes lanceolata var. rostrala Huast., A. lancolata Bréb., Cymbella microcephala Grun.,
Amphora perpusilla Grun., Navicula dicephala (Ehr.) W. Schmith.

lMokasaTenn OTHOCMTENbHOW 4acToTbl BUAOB CBUAETENLCTBYIOT O TOM, YTO B npefenax
OTAeNbHbIX K/YeBbIX 6acCeiHOB pa3MyHas CTerneHb ObICTPOTbI TeYeHUs BOAbl UrpaeT BaxK-
HYI0 poNb B OMpefesieHWy cocTaBa M pacnpegesieHMn BUAOB GeHToca.

QUANTITATIVE ANALYSIS OF THE BENTHIC BACILLARIOPHYCEA
OF SOURCE BEDS AT TAPOLCAFO

On the western border of the Bakony mountains, on the carstic limestone slopes of Tapol-
cait» abundant springs well forth from natural rock basins. The walls of the basins are covered
by thick layers of algae. The water yield, the temperature, as well as the chemical composition
of the sources are constant. Stability characterizes also its benthos.

Current-free nooks, small creeks, side walls washed by slow water courses, borders,
exposed to currents, rapids, etc. are to be found within the same basin in the vicinity of each
other. The composition of the hen hos varies according to the different ecology of these sites.
On the other hand, on the territories of identical type of the different basins also the benthos
shows an identical character.

The abundance in species of the carstic territory of the sources of Tapolcait» is illustrated
by the fact that in three basins 154 species and varieties of Bacillariophycea came to light.
The distribution of the species is determined by the difference in the degree of the water speed.

The benthos of the rapids and of the outflows of swift sources where life conditions are
extreme, is poor in species (7—13—18) — Achnanlhes minulissima Kutz., A. minulissima var.
cryplocephala Grun., Cymbella affinis Kutz., Achnanlhes exilis Kutz., A. Clevei Grun. are the
most characteristic members of the outflows of the swift waters. A. minutissima and its varieties
occur in mass culture with a frequency of even 90— 100 per cent. The benthos of the places
with the swiftest current are characterized by the small number of species and the large number
of individuals.

In contrast to the scantiness in species of the rapids and the territories with very swift
currents, the current-free, more sheltered areas of the basins are characterized by the large number
of species and the smaller quantitative occurrence of the single species. The most common
species are : Fragilaria pinnala Ehr., Fr. intermedia Grun., Achnanlhes lanceolata var. rostrala
Hust., A. lanceolata Bréb., Cymbella microcephala Grun., Amphora perpusilla Grun., Navicula
dicephala (Ehr.) W. Smith, etc.

The relative frequency values of the species show that the varying intensity of the water
current within the territory of each source basin plays an important role in the selection and
distribution of the species of the benthos.

Gabor Szemes, Budapest VIII., Illés u. 25, Ungarn.
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HISTOGENETISCHE UNTERSUCHUNGEN
AM SPROSSVEGETATIONSKEGEL DER WEINREBE

A. Hegedus
FORSCHUNGSINSTITUT FUR AMPELOLOGIE, BUDAPEST (DIREKTOR : I. SO0S)

(Eingegangen am 10. August 1955)

Zusammenfassung

In den untersuchten, etwa 7 mm langen, 8—9 Blattanlagen tragenden Sprossvegetations-
kegeln spielt sich die Entwicklung der Organe so wie auch die Abgrenzung der einzelnen Meristem-
zonen und ihre Determination ab. Vollkommen ausgebildete Gewebe werden nur in sehr kleinen
Mengen, im Xylem und im Phloem stabil. Das L&angewachstum und die Ausgestaltung der Dauer-
gewebe setzen erst nachher ein. Der Differenzierungsgang der Meristeme kann in folgendem
zusammengefasst werden : im Meristem des Vegetationskegels lasst sich schon die Aussen-
schicht abgrenzen, aus welcher sich spater das Protoderm und die Epidermis entwickeln. Dement-
sprechend ist bei der Weinrebe das Protoderm das am ehesten abgegrenzte Meristem des Vege-
tationskegels. Die Uibrigen Teile des Urmeristems entwickeln sich bei kontinuierlichem Ansteigen
der zytokarén Verhaltniszahl zu einem Ubergangsmeristem, in welchem dann die ersten prokam-
bialen Bundel erscheinen. In der Mittellinie der Sprossachse verlauft die Differenzierung in
akropetaler Richtung, am Rande aber geht sie von der dorsalen Seite des Ansatzes der einzelnen
Blattanlagen aus, weswegen sich das Ubergangsmeristem auf einen, im Querschnitt ringférmigen
Zylindermantel beschrankt. Dieser Ring definiert die Stelle des sich spater ausbildenden Lei-
tungsystems, und dadurch findet in der Sprossachse die Abgrenzung der Grundmeristeme von
Mark und Rinde gleichfalls statt. In den Blattanlagen verlauft die Entwicklung der Dauer-
gewebe von der dorsalen Seite des Ansatzes in adaxialer, lateraler und akropetaler Richtung.
Hier entsteht zuerst der axiale Teil (Stiel und Mittelnerv) und von hier aus geht dann die Aus-
bildung der Nervatur der Blattspreite in lateraler Richtung vor sich. Die uUbrigen Teile der
Spreite entstehen durch interkalares Wachstum. In der Blattspreite grenzt sich das Meristem
des Palisaden- und Schwammparenchyms sehr frih, schon in der 5-ten Blattanlage ab. Im Blatt-
stiel und in den ventralen grosseren Nerven entwickelt sich das Prokambium der
Gefassbiindel spater, durch perikline Teilungen. Im Ring des Ubergangsmeristems schalten
sich, die Entwicklung der Blattprimordien begleitend, immer neue prokambiale Bindel ein
und auch die bereits vorhandenen konnen sich auf Kosten des Ubergangsmeristems weiter ent-
wickeln. Die Mdoglichkeit der Ausbildung von immer neuen Prokambiumbiindeln besteht solange,
bis ein Ubergangsmeristem vorhanden ist. Sobald die Prokambiumbiindel vollzdhlig geworden
sind (im Stengel der Weinrebe bei etwa 40), geht das restliche Ubergangsmeristem ins Grund-
meristem Uber und aus diesem letzteren entstehen die primédren Markstrahlen des Stengels.
Die Entwicklung der Prokambiumbuindel beginntin der Basis der Blattanlagen und schreitet nach
unten in den Stengel und nach oben in das Blatt fort (sogenannter basipetaler Entwicklungs-

vorgang). — Die Umwandlung der ersten Protoxylemelemente in Dauergewebe geht auch von
der Basis der Blattanlagen aus und verlauft von dort aus aufwéarts im Blatt und abwaérts im
Stengel.

Hervorgehoben seien hier noch als neue Feststellungen die Gestaltung der zytokarén
Verhaltniszahl im Meristem der Weinrebe, die Bedeutung der verschiedenen eiweissfiihrenden
Zellen, die fruhzeitige Absonderung des Diaphragmameristems vom Markmeristem und die
neuesten entwicklungsgeschichtlichen Beweise fir die dorsiventrale Struktur des Weinreben-
Sprosses.

9*
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Einleitung

Uber die Weinrebe (Vitis vinifera L.) besitzen wir eine verhéltnismassig
reichhaltige histologische Literatur, auf Grund welcher mehrere ampelologische
Fachwerke [2, 14, 15, 22] umfassende Beschreibungen uber die Struktur sdmt-
licher Teile des Weinstockes bringen. Ein Werk (ber die Histogenetik der
W einrebe ldsst sich aber kaum finden und unseres Wissens hat sich bis jetzt
noch kein einziger Forscher mit den sich im Vegetationskegel abspielenden
Differenzierungsvorgdngen beschéftigt. Dies gab den Anlass, die Frage zum
Gegenstand unserer Untersuchungen zu wéhlen.

Die histologische Untersuchung des Vegetationskegels ist darum von
héchstem Interesse, weil sich hier diejenigen Meristeme befinden, aus welchen
sich der ganze Spross entwickeln wird. Mdgen sich die beabsichtigten Forschun-
gen auf die Bluten- oder auf die Fruchtentwicklung erstrecken, eventuell Fragen
der Holzreife umfassen, der Ausgangspunkt der Untersuchungen muss in jedem
Fall der Vegetationskegel sein. Unsere Untersuchungen wurden an fixierten
Vegetationskegeln von der Art »Ezerjéo«, im Zeitpunkt des kréaftigen Spross-
wachstums (April—Mai 1952), durchgefithrt. Zu dieser Zeit bildete sich in 2—3
Tagen eine neue Primordium und die Sprosse wuchsen téglich 3—4 cm.

Aus dem in der Bouin—AbLEN’schen Ldésung fixierten und in Paraffin
eingebetteten Untersuchungsmaterial wurden 10 ju starke Schnitte hergestellt
und in H&matoxylin und Safranin geféarbt.

W ie aus den Schnitten ersichtlich ist, weist der Vegetationskegel der Wein-
traube in grossen Zigen die die Dikotyledonen kennzeichnende Struktur auf.
Der Achsenteil des Kegels verjingt sich allm&hlich nach oben und endigt in
einem flachen Higelchen. Am Achsenteil ordnen sich in zwei gegenstdndigen
Reihen die Blatt-, die Achselknospen- und die Rankenanlagen an. Von der
Triebspitze nach unten zu werden die Blattanlagen immer grésser und starker
entwickelt. lhre allmé&hliche Vergrésserung geht rapid vor sich und steht mit
dem schnellen Wachstum des Sprosses im Zusammenhang. Gegeniber den
Blattanlagen (ausser jeder dritten Anlage) sind Rankenanlagen vorhanden.
Im Entwicklungsprozess der Rankenanlagen konnte der Beweis fiir das sympo-
diale Sprosswachstum nicht erbracht werden. Zum selben Ergebnis kamen
auch Nageri UNd schwenaener [5], Wdhrend nach saranow [2] das sympo-
diale Wachstum im Vegetationskegel erkennbar ist. Der Weinrebenspross weist
eine dorsiventrale Symmetrie auf. An der Sprossachse lassen sich 4 Seiten unter-
scheiden : zwei gegenstdndige Seiten, an welchen sich die lateralen Organe
befinden, die rechte und die linke Seite genannt. Die beiden restlichen, gleich-
falls gegenstdndigen Seiten sind nicht gleichwertig und werden als dorsale und
ventrale Seite voneinander unterschieden. In der ventralen Seite geht die Ent-
wicklung der Gewebe kréaftiger vor sich, doch ist in der dorsalen Seite anfangs
das Langenwachstum schneller, so dass sich der Vegetationskegel nach der
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ventralen Seite hin zuriickbiegt. Die Dorsiventralitit kommt in der Struktur
des Yegetationskegels ebenfalls zum Ausdruck : das Nebenblatt der dorsalen
Seite ist grésser und die Schuppe der Blattachselknospen findet sich stets an
der ventralen Seite vor.

Die flr die Differenzierung kennzeichnenden Verdnderungen

Im Anfangsstadium der Differenzierung lassen sich die Verdnderungen der
Meristeme des Sprossvegetationskegels in erster Linie mit Hilfe der zytokaren
Verhéltniszahl nachweisen. Die spéteren, fortgeschrittenen Phasen der Diffe-
renzierung kénnen durch das Erscheinen der Eiweiss- und Kristallzellen,
der Haare, des Prokambiums und der ersten Leitungselemente, sodann
durch kennzeichnende Zellteilungs- und Wachstumsprozesse charakterisiert
werden.

Von der zytokaren Verhéltniszahl konnte in anderen Pflanzen (Asarum,
Lycium, Stratiotes) bewiesen werden, dass diese fir die einzelnen Meristemtypen
kennzeichnend ist [7, 8, 9, 10]. Es sei hier gleich erwdhnt, dass Verfasser die
zytokare Verhéltniszahl ganz selbstdndig, aus eigener Initiative zur Anwendung
gebracht hat. Es wurde jedoch spéter bekannt, dass varga dem Verfasser auf
diesem Gebiet zuvorgekommen war [21]. Er wendete jedoch das Zahlenverhdltnis
zwischen dem Zelldurchmesser und Zellkerndurchmesser lediglich bei der Cha-
rakterisierung der Alterung der Markzellen an, und zwar ausschliesslich in der
Streckenwachstumperiode des Sprosses ; seine Untersuchungen erstreckten sich
demnach nie auf den Vegetationskegel.

Die Ermittlung der zytokaren Verhéltniszahl geschieht folgendermassen :
es werden fir Zelle wie auch fir Zellkern zwei senkrecht aufeinander stehende
Durchmesser gemessen, und die Summe der zwei aufeinander senkrecht stehenden
Durchmesser der Zelle wird durch die der zwei Durchmesser des Zellkerns geteilt.
Der erhaltene Wert steigt im Verlauf der Differenzierung vom Urmeristem zum
Dauergewebe stetig an und eignet sich infolgedessen zur Beurteilung der ver-
schiedenen Differenzierungsstufen. Mehrere hundert, am Sprosskegel der Wein-
rebe durchgefuhrte Messungen haben bewiesen, dass die erwdhnte Gesetz-
maéassigkeit auch hier Gultigkeit hat. In mehreren, vom Verfasser friher ver-
6ffentlichten Arbeiten wurde wiederholt darauf hingewiesen, dass es notwendig
erscheint, zur genauen Beschreibung des sich im Sprosskegel abspielenden Dif-
ferenzierungsvorganges einen neuen Meristemtyp zwischen das Urmeristem und
die aus demselben sich entwickelnden Meristemen einzugliedern. Es ist das
Ubergangsmeristem, welches durch Anwendung der zytokaren Verhéltniszahl
und an Hand eingehender Beobachtung der Differenzierungsvorgédnge deutlich
erkennbar wird. In der Weinrebe ergeben sich fur die veschiedenen Meristem-
typen folgende zytokare Verhéltniszahlen :
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UIMEeriSteEm i 1,40—1,80
Ubergangsmeristem .....coococoeveeueennee. 1,80—2,00
GrundmeriStem .oocvvveveee e 2,00—4,00

Diese Werte entstanden aus den an Langsschnitten durchgefihrten Messun-
gen. Im Querschnitt Idsst sich eine geringe Verschiebung der Grenze zwischen
Urmeristem und Ubergangsmeristem beobachten. Dementsprechend ergeben
sich im Querschnitt folgende Grenzwerte :

UImMEeriStEmM e 1,30—1,70
Ubergangsmeristem ..cccoeeveeerereerenne. 1,70—2,00
GrundmeriStem ..oooooveeveee e, 2,00—4,00

Die Zugehdrigkeit der einzelnen Meristemzonen ldsst sich auf der Weise
ermitteln, dass 10—20 Zellen gemessen und der Mittelwert der errechneten
zytokaren Verhéltniszahlen bestimmt wird. Der so erhaltene Wert veranschau-
licht mit Sicherheit den Differenzierungsgrad der betreffenden Meristemzone.

In den einzelnen Meristemtypen schwanken die zytokaren Verhdltniszahlen
{ermittelt auf Grund von Messungen im L&ngsschnitt von je 30 Zellen) zwischen
folgenden Grenzen (Tabelle 1).

Tabelle 1
Verhéltniszahl Mittelwert Mittelwert
Gewebe je einer Zelle von je 5 Zellen samtlicher Messungen
TJIrmeristem............. 1,23 — 2,00 1,39— 1,68 1,54
Ubergangsmeristem. 1,66 — 2,32 1,80 — 1,98 1,89
Grundmeristem .... 1,75 — 4,00 2,12 — 3,31 2,80

Das Ergebnis weiterer Messungen blieb gleichfalls in obigen Grenzen. Der
M ittelwert von an mindestens 5 Zellen durchgefiihrten Messungen entsprach
immer dem auf Grund seiner Lage bestimmten Charakter des Meristems.

Von den charakteristischen Zelltypen sind Schleim und Kalziumoxalat-
Raphidblindel enthaltende Kristallzellen in der Weinrebe schon seit langem
bekannt. Einen anderen Typ stellen die eiweissfihrenden Zellen dar. In der
Epidermis, im Grundgewebe und im Phloem der verschiedenen Organe der
Weinrebe kommen Zellen vor, deren Vakuole einen eiweisshaltigen Zellsaft
enthdlt. In aus frischem M aterial verfertigten Prdparaten unterscheiden sich
diese Zellen in keiner Weise von ihrer Umgebung. Nach der Fixierung oder nach
Behandlung mit Jod-Jodkalium schlagt der Inhalt der Vakuole fur jede Zellart
kennzeichnend aus. Der Niederschlag kann ganz homogen, feinkdrnig oder
grobkdrnig sein und je nachdem, ob die Zelle eine grosse oder mehrere kleine
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Vakuolen enth&lt, wird derselbe beinahe den ganzen Zellraum ausfiillen oder zu
mehreren grdsseren Granula zusammentreten. Im letzteren Falle sind die Granula
im allgemeinen stark strahlenbrechend (z. B. im Protoderm). In allen Fallen
kennzeichnen sich die Eiweisszellen dadurch, dass sich ihr Inhalt mit Safranin
leuchtendrot farbt ; sie lassen sich also durch unsere Farbungsmethode von den
restlichen Zellen deutlich unterscheiden. — Je nach der Erscheinungsform des
Zellinhaltes kann von kompakten, kérnigen und granuldren eiweissfiihrenden
Zellen gesprochen werden.

Beschreibung der Differenzierungsvorgédnge

Nach obiger Einleitung wéren nun die Struktur des Vegetationskegels und
mdie sich in demselben abspielenden Differenzierungsvorgédnge zu untersuchen.
Die jingsten, am spétesten entwickelten und zu gleicher Zeit am wenigsten
mdifferenzierten Gewebe befinden sich stets im Sprossvegetationspunkt. Von hier
nach unten schreitend kommen immer altere und damit verbunden, differen-
ziertere Gewebe vor. Im wachsenden Vegetationskegel wiederholen sich rhyth-
misch vollkommen gleichartige Entwicklungsvorgédnge, so dass vom Vegetations-
punkt ausgehend, die sich gegenseitig entsprechenden Gewebezonen jeweils
«ine hoher entwickelte Stufe desselben Entwicklungsvorganges vertreten ;
folglich wird bei der Beobachtung der Schnitte gewissermassen die rdumliche
Projektion des zeitlichen Entwicklungsvorganges erkennbar sein. Wie schon
erwdhnt, bildet sich eine Blattprimordie in etwa 2—3 Tagen aus, also kann
auf Grund der Blattanlagen das Alter der einzelnen Gewebezonen in grossen
Zigen bestimmt werden. Obwohl die Entwicklung der Sprossachse nicht von
der der einzelnen Blattanlagen getrennt werden kann, wird sie im Interesse der
besseren Verstandlichkeit dennoch gesondert behandelt.

Die Differenzierung der Sprossachse

Der Vegetationspunkt der Sprossachse ist ein etwa 150 ju breites und
50—60 fx hohes Higelchen. Dieses Hugelchen besteht aus Urmeristem, d. h.
aus einem homogenen Meristem, in welchem sich Zellteilungsvorgédnge abspielen,
Differenzierungsvorgénge aber nicht erkennbar sind. Die Richtung der Teilungen
ermdglicht dennoch die Umgrenzung von zwei Zonen im Urmeristem des Vege-
tationskegels, und zwar die der einschichtigen Aussenhaut, die sich ausschliess-
lich senkrecht zur Oberflache (antiklin) teilt und die der inneren Meristemmasse,
deren Zellen sich nach allen Richtungen hin teilen. Die Aussenhaut ist nichts
anderes als das Protoderm, aus welchem sich spater die Epidermis des Sprosses
entwickeln wrird. Verfasser vertritt die Ansicht, dass es nicht notwendig istdie
beiden Gewebezonen als Tunika und Korpus zu bezeichnen, da mit der weiteren
Gewebedeszendenz nur dann ein Zusammenhang besteht, wenn die Aussenhaut
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einschichtig ist, in welchem Falle sie dann Protoderm genannt wird. Es sei hier
noch erwahnt, dass die Kontinuitdat der Oberflachenzellschicht an der Stelle
des obersten Primordienansatzes eine Unterbrechung erfahrt (Abb. 1); diese
Tatsache spricht gleichfalls dafiir, dass eine besondere Bezeichnung nicht begrin-
det ist. Am Basalteil des Hugelchens erscheint das oberste Blattprimordium.
Hier besteht der aussere Achsenteil weiterhin aus Urmeristem, im mittleren
Teil Uberschreitet aber die zytokare Verhdltniszahl der Zellen schon den Wert
von 1,6—1,8, sie gehen also ins Ubergangsmeristem (ber. Gleichzeitig treten
hier die ersten kdrnigen eiweissfiuhrenden Zellen auf. Zwischen der ersten und
zweiten Blattanlage gestaltet sich auch der dussere Achsenteil in ein Ubergangs-
meristem um, wahrend zwischen den beiden, sich schon differenzierenden Zonen
das Urmeristem ringférmig bestehen bleibt. In der Hohe der zweiten Blattanlage
besteht auch schon dieser Ring aus Ubergangsmeristem, doch sondert sich dieses
schroff von den dusseren und inneren Teilen ab, da die zytokare Verhdltniszahl
dieser beiden letzteren weiter ansteigt. Die prokambiale Differenzierung setzt
ebenfalls hierein : in Richtung der ersten Blattanlage entsteht ein Prokambium -
biundel, finf weitere bilden sich in Richtung der zweiten Blattanlage, und inso-
fern gegenuber der letzteren eine Rankenanlage vorhanden ist, auch in dieser
Richtung zwei Prokambiumbindel. Aufdieser Weise lassen sich unter der zweiten
Blattanlage, im Ring des Ubergangsmeristems eingebettet, 6—8 Prokambium-
bindel beobachten (Abb. 5). Unter dem Gebiet der zweiten Blattanlage weist
das Rinden- und Markmeristem schon den Charakter des Grundmeristems auf ;
hier schwankt die zytokare Verhdltniszahl zwischen 2,2 und 2,4. — Kaum sind
die ersten Prokambiumbindel ausgebildet, da setzt, haufig schon im Ansatz
des medianen Biindels der zweiten Blattanlage, die Differenzierung des ersten
Protoxylemelementes ein. Doch weist dieses Protoxylemelement weder auf-
waérts noch abwérts eine Fotsetzung auf. Am Basalteil der dritten Blattanlage
fugen sich wieder neue Prokambiumbindel in den schon bestehenden Biindel-
kreis ein ; im mittleren fdngt die Differenzierung des Protoxylems gleichfalls
an, sie schreitet aber nur auf eine geringe Strecke vor. In der Hohe des dritten
Primordiums vollzieht sich im Markmeristem die Absonderung des nodalen
Gebietes, aus welchem sich das Diaphragma bildet, vom internodialen Gebiet,
welches spdter ins Markgewebe U(bergehen wird. Vorldufig ist in der Form,
Grosse und Anordnung der Zellen kein auffallender Unterschied zu beobachten,
doch ist die Trennung dadurch ermdglicht, dass in den internodialen Teilen
granulédre eiweissfihrende Zellen nur sporadisch vorhanden sind, wéahrend sie
im nodalen Gebiet zahlreich auftreten (Abb. 3). Von dem dritten Primordium
nach unten zu, tritt in der zytokaren Verhdltniszahl der einzelnen Geweberegio-
nen lange Zeit keine wesentliche Verschiebung ein (die spdteren Verdnderungen
sind anderer Natur). Im Gebiet der dritten Blattanlage erscheinen die Eiweiss-
vakuolen auch in den Zellen der subprotodermalen Schicht, welche sich also
gleichfalls immer mehr in eine granuldre eiweissfihrende Schicht umgestaltet
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H&ufig werden Prokambiumbindel von eiweissfihrenden Zellen begleitet,
wdahrend von dem vierten Blattprimordium an, selbst in den Prokambiumbiiu-
deln, kompakte eiweissfiuhrende Zellen festzustellen sind ; ihre Entwicklung
scheint mit der Differenzierung des Protophloems verbunden zu sein. In dieser
Zone kommen selbst im Markmeristem kompakte Eiweisszellen vor.

Im Gebiet der vierten Blattanlage fiuigen sich neue Prokambiumbiindel
ein. Auch hier kommt Protoxylem nur im medianen Bindel vor, doch dieses
setzt sich jetzt schon nach unten, durch die weiteren Internodien fort. Die
Verschmelzung einiger Prokambiumbindel setzt hier ein, da die Zahl der Stradnge
in der Sprossachse nicht unbegrenzt erhoht werden kann. In der Zone des flinften
Blattprimordiums enthalten schon vier Prokambiumbindel Protoxylem ; die
Anzahl jener Prokambiumbiindel, in welchen die Differenzierung der Leitgewebe
begonnen hat, steigt also allméhlich abwérts. Von der Zone des vierten Blatt-
primordiums herab, erfolgt im Markmeristem eine erneute Verdnderung. Im
internodialen Teil kommt es, ausschliesslich in Querrichtung, zu einer kréaftigen
Teilung, und als deren Folge wird ein scharfer Unterschied zwischen dem Meri-
stem des Diaphragmas und dem des Markes erkennbar. Infolge der raschen
Teilung entwickeln sich im Markmeristem aus in Querrichtung abgeplatteten
Zellen Lé&ngsreihen, wahrend zu gleicher Zeit die Zellen des Diaphragmas ihre
mehr oder minder isodiametrische Form beibehalten. Die Teilung erstreckt sich
auch auf die eiweissfihrenden Zellen, infolgedessen sich auch diese Elemente
vom vierten Internodium ausgehend in Lé&ngsreihen anordnen (Abb. 4). Die
Zone der lebhaften Querteilung umfasst mehrere Internodien. Schon in dieser
Zone fangt die langsam fortschreitende Streckung der Internodien an, doch ist
dieser Vorgang lediglich die Vorbereitung zur kréftigen Streckung, welche etwa
im Gebiet des 10. Internodiums einsetzen wird.

Im Gebiet zwischen dem 8. und 9. Blattprimordium (von der Spitze aus-
gehend gerechnet), im Gebiet also, welches in die Zone der kraftigen Quer-
teilung fé&llt, sind im Querschnitt des jungen Stengels 35 Prokambiumbiindel
zu beobachten ; in 20 Bindeln hat die Ausbildung des Protoxylems schon
begonnen. Die Umgrenzung der einzelnen Gewebezonen hat sich in vollem Masse
vollzogen. Weitere Prokambiumbindel fiugen sich nur stellenweise ein. Die
Umbildung der Meristeme in Dauergewebe ist jedoch nur wenig fortgeschritten.
In einigen Prokambiumbiindeln treten Protoxylem- und Protophloemelemente
auf. Andere Dauergewebe sind in diesem Gebiet nicht zu verzeichnen.

Nachdem die Richtung der Prokambiumausbildung in der neuesten Lite-
ratur Anlass zu einer lebhaften Polemik gegeben hat, wurde dieser Frage vom
Verfasser besondere Aufmerksamkeit gewidmet. Aus mehreren Vegetations-
kegeln wurden vollzdhlige Ld&ngsschnittserien hergestellt, um an ihnen die
Entwicklungsrichtung des Prokambiums zu bestimmen. Durch einen glicklichen
Zufall befand sich von zwei Vegetationskegeln der eine genau in dem Entwick-
lungsstadium, welches einem mehr fortgeschrittenen Stadium des zweiten ent-
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sprach ; infolgedessen gestaltete sich das Studium der beiden Kegel besonders
lehrreich. Abb. 1 veranschaulicht den L&ngsschnitt der beiden Vegetationskegel.
Die Lage der Prokambiumbiindel wurde nach der Uberpriifung des vollkomme-
nen Schnittbandes in die Abbildung eingezeichnet. Aus Abb. 1A, welche den frii-
heren Entwicklungsstand darstellt, geht hervor, dass sich die Prokambium-
bindel der beiden obersten Blattanlagen unabhé&ngig vom prokambialen System
der unteren Teile des Vegetationskegels entwickeln. Aus Abb. 1 B, welche den
spateren Entwicklungsstand veranschaulicht, ist dagegen ersichtlich, dass die
Prokambiumbiindel im Vegetationskegel ein zusammenhdngedes System bilden ;

.ibb. 1. Léangsschnittskizzen des wachsenden Sprossvegetationskegels von der Rebensorte

Ledanyka. Hervorgehoben die Grenze des Protoderms und des Ubergangsmeristems und der Ver-

lauf der Prokambiumbiindel. Die gestrichelte Linie zeigt die Achsenlinie des Vegetationskegels.

Die gestrichelten Teile des Protoderms weisen auf eiweissfihrende Zellen. L - Blattanlage,
K = Rankenanlage

ms bestehen also keine Anzeichen flr eine basipetale Entwicklung des Prokam -
biums. Gleichzeitig I&sst sich auch beobachten, dass sich in Richtung der schon
in Entwicklung tUbergegangenen ndchsten Blattanlage noch kein Prokambium
-ausgestaltet hat. Nach dem in Abb. 1 A veranschaulichten Stand ist die basipetale
Entwicklung des Prokambiums also offensichtlich, nach Abb. 1B aber nicht.
Dies lasst sich damit erklaren, dass sich im zweiten Stadium die im Ansatz der
Blattprimordien ausgestalteten Prokambiumbindel durch basipetale Ent-
wicklung schon in das bereits bestehende Bindelsystem eingefiigt haben, wéhrend
sich in Richtung der neuesten Blattanlagen noch tUberhaupt kein Prokambium
gebildet hat. Demnach I&sst sich feststellen, dass die Entwicklung des Markme-
ristems im Vegetationskegel der Weintraube in akropetaler, die desProkambiums
zusammen mit dem Rindenmeristem aber in basipetaler Folgerichtung vor
sich geht. Mdglich ist aber ein solcher Entwicklungszustand, wo die basipetale
Entwicklung des Prokambiums nicht erkennbar ist.
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Die Differenzierung der Blattprimordien

Die Ausbildung der Blattanlagen geht, wie schon oben erwédhnt, aus einem
halbmondférmigen Hoécker aus, welcher an einer Seite des Vegetationskegels
subapikal entsteht. Anfangs besteht die ganze Blattanlage aus Urmeristem,
doch alsbald — noch zum Zeitpunkt der hdchsten Lage des Primordiums —
beginnt, von der dorsalen Flanke der Anlage ausgehend, die sukzessive Differen-
zierung, welche vorderhand im Ansteigen der zytokaren Verhé&ltniszahl zum
Ausdruck kommt. Etwas dltere, von der Spitze gerechnet an zvveiter Stelle

Abb. 2. Schematischer Querschnitt durch den Sprosskegel von Ezerjé, in der Héhe des Vege-

tationspunktes. Die oberste Blattanlage hdngt mit dem Achsenteil des Vegetationskegels zusam-

men (durch gestrichelte Linie getrennt). Die Prokambiumbiindel sind gestrichelt, das Protoxylem

schwarz dargestellt. Die mediane, mit dem Orthostichon der Blattstellung identische Ebene

des Sprosses ist in der Abbildung horizontal gelagert. Deutlich erkennbar ist der Entwicklungs-

grad der aufeinanderfolgenden Blattanlagen, der Querschnitt der grossen flachen Stipeln und
der Rankenanlagen

liegende Blattanlagen weisen schon eine dussere Gliederung auf, insofern sie eine
dreifache Gliederung erfahren und die zwei seitlichen Hdcker zu Anlagen der
zwei Nebenblatter werden (Abb. 2). Im folgenden soll unter Blattanlage stets
nur der Teil ohne Nebenblédtter verstanden werden, wobei dann die Entwicklung
der Nebenbl&tter noch besonders erdrtert wird.

Die zweite Blattanlage besteht gédnzlich aus Ubergangsmeristem, doch sei
in diesem Zusammenhang erwdhnt, dass dieses keinen homogenen Charakter
aufweist, sondern der Grad der Differenzierung sich von der dorsalen (abaxialen)
Mittellinie zu der ventralen (adaxialen) Flanke und zu den Ré&ndern hin suk-
zessive verringert. In der Mittellinie des Primordiums setzt die Differenzierung
des Prokambiums ein. Das Meristem der Nebenblattanlagen weist ein etwas
fortgeschritteneres Bild auf als jenes des Blattprimordiums. Das Protoderm der
ventralen Seite des Nebenblattes besteht aus granuldren eiweissfiuhrenden Zellen
(Abb. 6).
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Abb. 3. Teil des Langsschnittes in der Hohe der 3. Blattanlage. Granulare eiweissfihrende Zellen
im Meristem des Diaphragmas. 4. Langsschnitt mit einem Teil des Diaphragmas des 8. Nodus
(unten) und des Ubergelagerten Markmeristems. Links kompakte, in der Mitte kdrnige eiweiss-
fuhrende Zellen in langgestreckten Reihen im Markmeristem. 5. Querschnitt durch den Stengel,
in der Hohe zwischen der 2. und 3. Blattanlage. Selbstandige Prokambiumbundel im Ring des
tibergangsmeristems. Im Protoderm kdrnige, im Markmeristem zerstreut granulare und kom-
pakte Eiweisszellen. Die Epidermis des Nebenblattes (rechts) besteht aus kompaktenEiweisszellen
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Die dritte Blattanlage differenziert sich schon zu Stiel und Spreite und
auch die Gliederung der Blattspreite setzt ein. Vorderhand bildet die Blatt-
spreite drei Lappen aus, mit je einem Prokambiumbindel. Im Prokambium
des mittleren Lappens (Mittelnerv), in der Basis des Blattprimordiums féngt
die Differenzierung des ersten Protoxylemelementes an. Die dusseren Lappen der
Blattanlage und die ventrale Seite des mittleren Lappens bestehen aus Ubergangs-
meristem, in der dorsalen Seite des letzteren ist dagegen schon Grundmeristem
vorhanden (zytokare Verhdltniszahl 2,12). In einzelnen Teilen des ventralen
Protoderms (in der Mittellinie der Lappen) erscheinen die granuldren eiweiss-
fuhrenden Zellen (Abb. 7). Im Stielteil des Primordiums sind 5 Prokambium -
biindel vorhanden, welche sich in einem adaxial offenen Halbkreis anordnen
(Abb. 8). In der unteren Ha&lfte des Stielteiles, auf der adaxialen Seite
der Prokambiumbuindel, treten granuldre eiweissfuhrende Zellen in Erscheinung.
In der Zone, wo die Blattanlage der Achse anliegt, steigt auf der adaxialen Seite
die Anzahl der eiweissfihrenden Zellen stark an. Diese Erscheinung ist auch
fur die Basis der dlteren Blattanlagen kennzeichnend und steht mit der in den
Diaphragmen vorhandenen grossen Anzahl eiweissfuhrender Zellen im Zusam-
menhang. Die Nebenblattanlagen entwickeln sich kraftig; auch in diesem Wachs-
tum kommt die dorsiventrale Struktur des Sprosses zum Ausdruck. Das Neben-
blatt in der dorsalen Flanke des Vegetationskegels entwickelt sich kréftiger
und beugt sich gewdlbeartig Uber den Spross. Im weiteren Verlauf der Ent-
wicklung wdlbt sich auch das ventrale Nebenblatt auf die Sprosspitze
bzw. auf das sich schon anschmiegende dorsale Nebenblatt. Der Schutz der
empfindlichsten Gewebe des Vegetationskegels wird auf diese Weise durch die
Nebenblatter bewirkt. Das Protoderm der Nebenblatter besteht beinahe voll-
stdndig aus granuldren eiweissfihrenden Zellen, hiervon bilden lediglich die
Randzellen der dorsalen Flanke eine Ausnahme. Auch im Innern des Neben-
blattes hat sich die Merhzahl der Zellen in eiweissfiihrende Zellen umgewandelt,
u. zw. teils in granuldre, teils in kompakte. Charakteristisch fir die Nebenblatter
ist, dass sie weder Prokambium noch Leitungsgewebe ausbilden. Im mittleren
Teil der Nebenbl&tter treten die ersten Kristallzellen auf. Die Nebenblédtter der 5.
Blattanlage sind im Wesen vollkommen ausgebildet, im weiteren Verlauf der
Entwicklung ist in ihnen von einem geringen Wachstum abgesehen, keine Ver-
&nderung zu beobachten.

Der Spreitenteil der 4. Blattanlage weist schon 5 Lappen auf. Im Mittel-
nerv schliessen sich an das mediane, zwei laterale Prokambiumbindel an.
Dem medianen Mittelnervenbindel entlang erstreckt sich die Reihe der ersten
Protoxylemelemente, ferner sind hier auch die ersten Protophloemelemente
erkennbar. Das dorsale Protoderm des Mittelnervs besteht aus kérnigen eiweiss-
fuhrenden Zellen. Zwischen dem Hauptnerv und den Nebennerven beginnt
infolge der Funktion der Spreitenmeristeme das Flachenwachstum der Blatt-
spreite. Auf diese Weise schliesst sich im Fldchenwachstumsvorgang an das



268 A. HEGEDUS

abb. 6. Linkes Nebenblatt der 2, Blattanlage im Querschnitt. Rechts die Achse des Vegetationskegels, unten ein Teil

der 2. Blattanlage, links oben Teil aus_dem™Nebenblatt der 3. Blattanlage. Im ventralen_ Protoderm des Nebenblattes

granuldre eiweissfuhrende Zellen. 7. Teil eines Querschnittes der 3. Blattanlage. Oben, Teil der Achse des Vegetationske-

gels. In den, den Blattnerven entsprechenden Abschnitten des ventralen Protoderms, granulare eivweissfuhrende  Zellen.

8. Querschnitt durch den Stielteil der 3. Blattanlage. Die dorsale Seite schon.mehr feftig ausgebildet mit selbstandigen
Prokambiambiindeln : die ventrale Seite besteht aus Ubergangsmeristem
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bisher wirkende marginale, noch zusdtzlich das interkalare Wachstum an. Die-
Differenzierung der seitlichen Lappen ist geringer (Abb. 2).

In der 5. Blattanlage l&sst sich erkennen, dass der Spreitenteil durch
Entwicklung von zwei kleinen Seitenlappen 7-lappig geworden ist (Abb. 2).
Das ganze ventrale Protoderm, ferner das dorsale Protoderm der Nervatur
besteht aus kornigen eiweissfihrenden Zellen. Die dorsal-subprotodcrmale
Schicht des Mittelnervs ist teils aus granuldren, teils aus kompakten eiweiss-
fuhrenden Zellen zusammengesetzt. Das mediane Prokambiumbiindel des
Mittelnervs gliedert sich in drei Teile und in allen drei Teilen hat die Differen-
zierung schon eingesetzt. Die beiden lateralen Bindel des Mittelnervs bestehen
noch aus véllig undifferenziertem Prokambium. In der ventralen Seite des
Mittelnervs tritt eine perikhne (kambiumartige) Teilung auf, welche die Aus-
bildung der beiden ventralen Prokambiumbindel des Mittelnervs zum Resultat
hat (Abb. 9). In den beiden, dem Mittelnerv benachbarten Seitennerven setzt
die Entwicklung des Protoxylems gleichfalls ein. In den sich differenzierenden
Prokambiumbindeln sind schon einige kompakte Eiweisszellen anzufinden.
Im dorsalen Parenchym des Mittelnervs werden die ersten Kristallzellen sichtbar-
Gleichfalls in dieser Blattanlage lassen sich die ersten, im Wachstum begrif-
fenen Perldrisen erkennen. Im Stielteil der Blattanlage ordnen sich 7 Prokam-
biumbindel adaxial in einem offenen Bogen an, wdahrend zwei ventrale Pro-
kambiumbundel den Kreis der Strdnge abschliessen. Die Spreitebildung setzt
sich fort; auf der adaxialen Seite der Spreiteteile, in der subprotodermalen
Schicht, welche die Mutterschicht des Palisadenparenchyms darstellt, gestalten
sich einige Zellen in kompakte Eiweisszellen um. Die Gewebe der Stipeln haben
ihre Dauerform aufgenommen, einzig die Radnder sind noch etwas meristematisch-

Das Wachstum und die Gliederung des Spreiteteils der 6. Blattanlage
schreiten weiter, doch bleiben ihre wesentlichen strukturellen Zige den vorher-
gegangenen Formen gleich. Die Zahl der Nerven steigt und zwischen den Nerven
schreitet das Fldchenwachstum der Spreitenteile fort. Auch in den anfangs aus
Prokambium bestehenden Seitennerven setzt die Bildung von Protoxylemele-
menten allmdhlich ein. Die Protoxylemelemente stellen Tracheiden bzw. trachei-
denartige Tracheen mit Spiralverdickungen dar. Etwas spater setzt die Differen-
zierung des Protophloems ein und gleichzeitig damit werden dort kompakte
eiweissfihrende Zellen erkennbar. In der sich entwickelnden Blattspreite lassen
sich 5 Schichten unterscheiden : das untere (dorsale) und obere (ventrale)-
Protoderm, die untere und obere subprotodermale Zellschicht, endlich das
mittlere, aus 2—3 Zellschichten bestehende Meristem, welches viel geringer
differenziert ist als die restlichen Schichten. In den Stipeln ist die Fertigstellung
der Gewebe festzustellen.

Die 7. Blattanlage ist auf dem Weg der Differenzierung weitergeschritten.
Der Strang des Hauptnervs hat sich kraftig differenziert (Abb. 11), gleichzeitig
hat auch die Bildung von Protoxylem in 8 Seitennerven eingesetzt. Das Grund-
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.ibb, 9. Querschnitt_durch denMittelnerv der 5. Blattanlage. Im dorsalen Protoderm granulére, in der subprotodermalen
Schicht kompakte eiweissfuhrende Zellen. Angehende Fertigstellung im medianen  Prokambiumbindel. In der ventralen
Seite Ubergangsmeristem. 10 Tell aus dem Querschnitt der Spreite der 7. Blattanslg%e. Die adaxiale subprotodermale
Schicht (die Mutterschicht des Palisandenparenchyms) besteht aus kompakten eiweissfuhrenden Zellen. 11. Teil aus dem
Querschnitt des Mittelnervs der 7. Blattanlage. In der Mitte das im Prokambiumbiindel gebildete Protoxylem und Pro-
tophloem, an_der ventralen Seite (in der Abbildung oben) sind perikline Teilungen deutlich erkennbar, “als_ deren Re-
sultat sich die ventralen Prokambiumbundel ausbilden. “(Samtliche Photographien wurden mit einem Leitz-Ortholux
Mikroskop, Linsenvergrosserung 6X45, mit einem Contax Kleinfilm-Photoapparat hergestellt)
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meristem in der dorsalen Seite des Hauptnervs ndhert sich dein Zustand, in
welchem es als Dauergewebe anzusprechen ist (zytokare Verhéltniszahl 3,88).
Die Differenzierung der dem Hauptnerv am néchsten verlaufenden je 2 Seiten-
nerven ist gleichfalls stark fortgeschritten. Hier haben sich die lateralen Biindel
entwickelt und in der ventralen Seite hat die perikline Teilung eingesetzt. In den-
selben Nerven treten die ersten kompakten eiweissfihrenden Zellen und auch
die ersten Kristallzellen auf. In den Spreiteteilen lassen sich die einzelnen Schich-
ten genau so deutlich unterscheiden wie in den vorangehenden Blattanlagen
(Abb. 10). Die mittlere Schicht befindet sich noch im Zustand des t bergangs-
meristems (zytokare Verhé&ltniszahl 1,71) und jetzt entwickeln sich in ihr die
Prokambiumbiundel der kleineren Nerven.

In der 8. und 9. Blattanlage setzt sich das Wachstum und die Differen-
zierung fort, doch wesentliche Verdnderungen treten nicht mehr ein.

Besprechung der Ergebnisse

Die wichtigsten Ergebnisse der beschriebenen Untersuchungen lassen sich
darin zusammenfassen, dass sie die Gewebedifferenzierung des Vegetationskegels
der Weinrebe eingehend schildern, dadurch zur Beleuchtung eines umstrittenen
Fragenkomplexes beitragen und zu gleicher Zeit eine Grundlage zu weiteren
Untersuchungen der aus praktischen Gesichtspunkten so wichtigen Frage der
Holzreife und Fruchtbildung legen.

Die Differenzierung im Vegetationskegel der Weinrebe I&sst sich mit
&hnlichen Vorgéngen vergleichen, die Verfasser im Vegetationskegel anderer
Dikotyledonen beobachtet hat.

Im Markteil der Sprossachse nimmt die Differenzierung eine akropetale
Folgerichtung ein, im Rindenteil dagegen geht sie von der Basis der einzelnen
Blattanlagen aus und verlduft nach innen, seitwérts und nach unten. Zwischen
der dusseren und inneren, kraftiger differenzierten Meristemzone verbleibt in
Form eines Zylindermantels eine Schicht aus Ubergangsmeristem bestehen und
in dieser setzt sich die prokambiale Differenzierung fort. Es ist dies der Ring,
der von Kostytschew [13] als Prokambium, von Heim [11] als primérer
Meristemring, von Kaptan [12] aber als Restmeristem angesprochen wird.
Der Charakter dieses Ringes kommt jedoch in der Bezeichnung »Ubergangs-
meristemring« am anschaulichsten zum Ausdruck. Dabei sei noch betont, dass
die Meristeme ausserhalb und innerhalb des Ringes gleichfalls den Ubergangs-
meristemzustand durchschritten haben, aber viel schneller als dieser Ring.
Im Zusammenhang mit der prokambialen Differenzierung interessieren sich die
Forscher der Histogenése fiir zwei Fragen. Die von Kostytschew [13] auf-
geworfene Frage kann jedoch durch die Ergebnisse von Sarkany [19,20],
Hegedds [6] und anderen als entschieden betrachtet werden ; zu diesem Problem
wadre lediglich soviel hinzuzufiigen, dass auch in der Weinrebe das Prokambium
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in abgesonderten Bilindeln entsteht und auch die Leitbindel selbstdndig bleiben.
Dazu wére noch zu erwdhnen, dass diese Selbstdndigkeit nicht vollkommen ist,
da die Gefisshiindel durch die Markstrahlen, von Tracheen-Uberbriickungen
verbunden werden. e saus [3] Feststellung, dass das interfaszikulare Kambium
ausschliesslich Markstrahlparenchym erzeugt, scheint demnach unbegrindet
zZu sein.

Die mit der prokambialen Differenzierung zusammenhdngende zweite
Frage ist, ob die Entwicklung der Prokambiumbindel in der Sprossachse in
akropetaler oder in basipetaler Richtung verlduft. Friher war der basipetale
Entwicklungsgang im allgemeinen anerkannt. Die Untersuchungen des Ver-
fassers haben gleichfalls zu diesem Ergebnis gefihrt, welches auch durch Beob-
achtungen von k apiran [12], Experimente von s a1 [1] usw. bekrdftigt wurde.
Doch jungstens haben mehrere Forscher, z. B. Reeve [17], Mit1er [16] usw.
auch im Vegetationskegel der Dikotyledonen einen akropetalen Entwicklungs-
gang beobachtet. In diesem Zusammenhang erscheinen die vom Verfasser durch-
gefihrten gegenwdrtigen Untersuchungen iber die Weinrebe von besonderer
W ichtigkeit, da aus diesen ersichtlich ist, dass die Prokambiumbindel sich in
basipetaler Richtung differenzieren ; doch kénnen auch Entwicklungsstadien
Vorkommen, in welchen sich die schon ausgestalteten Prokambiumbindel den
&lteren anschliessen, neuere den Entwicklungsgang noch nicht angetreten haben,
so dass der basipetale Entwicklungsmodus nicht erkennbar ist.

Ein anderes Problem, welches die Forscher lebhaft beschdaftigt, ist die
Zonation des Urmeristems der Sprossvegetationskegel. In den Dikotyledonen
werden im allgemeinen zwei Zonen unterschieden, die Tunika und der Korpus.
Diese sind im Vegetationskegel der meisten Dikotyledonen erkennbar, die
Ergebnisse von Foster [4], R eeve [17, 18], mit1er [16] und zahlreichen ande-
ren Forschern haben jedoch bewiesen, dass 1. die Gliederung in Korpus und
Tunika kein allgemeiner Charakterzug der Sprosskegel ist, sondern sich nur auf
die Angiospermen bezieht und auch hier mit Ausnahmen ; 2. die Gliederung
mit der spdteren Gewebeentwicklung keinen Zusammenhang aufweist ; 3. die
Anzahl der Tunikaschichten oft nicht kennzeichnend fir die Art ist, 4. die
Grenze zwischen den beiden Schichten h&ufig verschwommen ist und auch
Ubergangsschichten Vorkommen. Diese Feststellungen erbringen den Nachweis,
dass der Tunika-Korpus Konzept keine allgemeine Gultigkeit hat und nicht
festumrissen ist, so dass zwar Verfasser die Tatsache der Zonation anerkennt,
doch die Anwendung von besonderen Benennungen als uberflissig betrachtet.
Dies um so weniger, als die eigenen einschldgigen Untersuchungen die Erfahrung
erbracht haben, dass die zweite Zellschicht einiger zweireihiger Tunikas ificht
so betont ist wie die erste ; deshalb neigt Verfasser zu der Annahme, dass die
einzellreihige Tunika die tatsdchliche Wirklichkeit, die mehrzellreihige jedoch
mehr oder minder eine Trugerscheinung ist. Wenn demnach die einzellreihige
Tunika die Wirklichkeit darstellt, dann erlibrigt sich der Gebrauch der Bezeich-



HISTOCENETISCHE UNTERSUCHUNGEN AM SPROSSVEGETATIONSKECEI. DER WEINREBE 273

nung »Tunika«. Diese Zellschicht ist tatsdchtlich histogen, aus ihr bildet sich
die Epidermis ; darum wird vom Verfasser der Gebrauch der Bezeichnung
»Protoderm« vorgeschlagen.
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MTMCTOMEHETUYECKOE WCCJ/IEAOBAHUME 5 KOHYCA
HAPACTAHUWA CTEBJIA BWHOIPALA

B uvccnefoBaHHbIX KOHycax HapacTaHwsi cTebnsl, AIMHOW Npubnu3nTensHO B 7 MM, U
obnagarowmnx 6—9 3auaTkamm IMCTbEB, NPOUCXOAUT 06pa3oBaHVe OpPraHoB, TaKXe Kak U oT-
rpaHu4YvMBaHue, feTepMUHALNA OTAeNbHbIX MepucTeMaTUuYecKux obnacteil. AuddepeHumauus
>Ke COBEepLUeHHO Pas3BUTbIX MOCTOSIHHbIX TKaHell HabMfaeTcsl NMWN B BeCbMa HeBGObLLIOM
KOMMYeCTBe BO Kcuneme U B (hioame. dasbl pacTsdKEHMA M cTabunusauum TKaHeli cnegytoT
TO/MbKO 3aTeM. Xog AuddepeHUMaLMm MepucTeM CBOAUTCA K CefytoLlemMy @ B MepUCTeMe KO-
Hyca HapacTaHWsi y)Ke MOXHO pacno3HaBaTb MOBEPXHOCTHbI/A C/OM, U3 KOTOporo o6pasyeTtcs
npoTtofepma, a 3aTem anuaepmuc. CnegoBaTesibHO, MpoTofepma siBNsieTcs AnddepeHumupyto-
LWelica paHblle BCEr0 MepUCTEMOlM KOHyca HapacTaHusi BMHOrpaga. OcTaslbHble YacTu NepBuY-
HOW MepucTeMbl NPeo6pa3oBbIBAOTCS MPU MOCTENEHHOM HapacTaHWW LMTOKapa B MEepexofHyHo
MepUcTeMY, B KOTOPOA NpPOSIBNAKOTCS MepBble NPOKambuanbHble Ny4yku. B oceBoli NMHMM Ko-
Hyca HapacTaHusi B akporneTasibHOM HarpaB/ieHUU, a Ha Kpalw — UCX0As 13 A0PCasibHON YacTu
OCHOBbI OTAeMIbHbIX 3a4aTKOB JIMCTbEB — Mpouecc AuddepeHLMaluy NpoAosKaeTesl, BCned-
CTBME YEero nepexofHasi MepucTemMa 06pasyeT MOBEPXHOCTb LUAMHAPA (B MOMEPeYHOM CEYeHUM
KOMbLo). [aHHOe KOMbLO YKasblBaeT MeCTO 06pasytoLLeiics B NocneAcTBAM CUCTEMbI MPOBOAS-
LWMX TKaHeW, NpuyeM B KOHYCe HapacTaHWsi OTrpaHWMUMBAETCSl TAKXe M OCHOBHasi MepucTema
cepALeBUHbI U Kopbl. Mpouecc auddepeHLMaLm NoCTOSIHHbIX TKaHell MPoUCXoAMT B 3avaTKax
NINCTbEB, HAYMHAs C OCHOBbI A0pcasibHOlM CTOPOHbI, B aflaKCMasibHOM, flaTepa/lbHOM U aKporne-
TanbHOM HanpasneHusx. [pexjae Bcero ob6pasyeTcs oceBast YaCTb 3a4aTKOB NINCTLEB (CTeGeNb
N CPefHSS XWKA), U B NaTepaslbHOM HanpaB/eHUW OT MOoc/efHeil OTXOAST 3aTeM OCTa/lbHble
KPYMNHbIe XWIKN MNacTUHKN. OcTaslbHble YacTU MAAaCTUHOK JIMCTLEB 06pasytoTcst MHTepKansp-
HbIM POCTOM. B nnacTmHkax NncTbeB AnddepeHUMpyeTcs BecbMa paHo, — YXe B 5-M 3ayaTke
NNCTbEB MepucTema cTtonibuaToi 1 ry6yaTton napeHxmmbl. Npokambuin cetn Xunok, obpasy-
loLLeiics Ha BEHTPa/IbHOW CTOPOHe — B CTe6/ie Y B KPYMHbIX XUIKaX JIMCTbEB, BO3HUKAET
nosgHee, B pe3ynbTaTe MePUKIUHANbHbLIX AeneHuiA. B Kofble MepexofHol MepucTembl, Mo
Mepe pasBUTUS 3a4aTKOB /INCTLEB 06Pa3yOTCs 3a CUET OKPYXKAKOLLE NepexoiHO MepucTeMbl,
BCE HOBble MNpOKaMbuanbHble MYYKW, a VMEILMEC MNpoKaMbuasibHble My4YKW TakXXe MOoryT
HapacTaTb. [MoKa MMeeTcsi nepexofHas MepuCTeMa, MMEETCSl TaKXe M BO3MOXHOCTb 06paso-
BaHWSI HOBbIX NpokKamMbuanbHbIXx Ny4ykoB. Korga ob6pasoBaHue BCex MpoKambuasbHbIX My4YKOB
(B cTebne BMHOrpasa okono 40) 3aKOHYEHO, TOrja ocTa/lbHasi NepexofHast MepucTema npeobpa-
30BbIBAETCA B OCHOBHYH) MepPUCTEMY, M3 KOTOPOW PasBUBAKTCA MepBUYHbIE CEPALEBUHHBIE NyUn
cTebna. Pa3BuTMe MpoKambuasibHbIX MYyYKOB HAUYMHAETCA Y OCHOBbI 3a4aTKOB JINCThLEB, W MpPO-
XOAWT BHWU3 MO CTeb/to, 1 BBePX MO NNUCTY (T. H. 6asuneTanbHbIii cnocob passuTus). Ctabunu-
3aUuMsi NepBbIX 3/IEMEHTOB MPOTOKCUIEMbI TaKXe OTXOAWUT C OCHOBbI 3a4aTKOB /INCTbEB, U NPO-
XOAUT OTCHOAa BHM3 MO CTeO/0 M BBEPX MO JINCTY.

B KauyecTBe CyLLECTBEHHbIX HOBbIX YCTaHOB/IEHWUIA CnefyeT elle OTMETUTb : 06pa3oBaHue
Ko3a(hhLMEHTA LMTOKapa B MepucTeMax BUHOrpafa, 3Ha4YeHUe CoAepXKaroLmnxcs 6eku KNeTok
pasnMyHoro Tuna B AudepeHUMaunn, paHHAS AvddepeHUMauus MepucTeMbl auadparmbl 0T
MepUCTEMbI CEPALEBUHbI, 1 HOBbIE 3BOJTHOLMOHHbIE [0KAa3aTe/bCTBa [OPCMBEHTPA/IbHOrO CTPOoe-
HUSI BUHOrpajHoro mno6era.

[HISTOGENETICAL STUDIES ON THE SHOOT APICES OF THE GRAPEVINE

Wi ithin the shoot apices under observation, showing 8—9 leaf primordia and averaging
7 mm in length, takes place the formation of the various organs as well as the demarcation
and determination of the various meristematic zones. Mature tissues appear only in very small
quantities in the xylem and the phloem. The phase of elongation and maturation is yet to come.
The course of differentiation of the meristems may be summarized as follows : In the meristem
of the shoot apex the external layer, from which the protoderm and later on the epidermis will
develop being already distinguishable, the first meristem to be separated in the shoot apex
of the grape is the protoderm. The remaining parts of the promeristem change, while increasing
gradually their cytocar ratio, into transitory meristem ; it is here that appear the first bundles
of the procambium. Differentiation spreads then acropetally in the middle of the axis,
while in the abaxial regions it departs from the dorsal part of the basis of the leaf primordia ;
the transitory meristem will be thus limited to a cylinder jacket (in transection a ring). This
ring indicates the area of the future vascular system and sets the limits to the ground meristems
of pith and cortex too. In the leaf primordia the maturation takes place, from the basis of the
dorsal flank in adaxial, lateral and acropetal direction. First to develop, is the axis of the leaf
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primordium (petiole and midvein) the development of the larger veins of the blade proceeds
from here laterally. The remaining parts of the blade form later by intercalar growth. Very-
soon, already in the 5th leaf primordium takes place in the leaf blade the delimitation of the
meristems of the palisade and the spongy parenchyma. In the petiole and in the bigger veins
the procambia of the vascular bundles of the ventral side, are produced later as a result
of periclinal divisions. In the ring of the transitory meristem, in conformity with the evolution
of the leaf primordia, new procambium bundles intercalate and those existing already increase
at the expense of the neighbouring meristem. As long as there is any transitory meristem, there
is also the possibility of developing for additional procambial bundles. But as soon as the
procambial bundles are complete in number (which in the grape shoot means roughly 40)
the remaining transitory meristem changes into ground meristem, from which later on the
primary pith-rays of the stem develop. The differentiation of the procambial bundles starts
at the basis of the leaf primordia and proceeds basipetally downwards in the stem and upwards
in the leaf. The maturation of the first protoxylem elements starts equally at the basis of the
leaf primordia and spreads upwards in the leaf and downwards in the stem.

As the following data appear to be new and significant special mention should be made
of the variations of the cytokar ratio in the meristems of the grape, the importance of the albu-
minous cells of different types, the early separation of the meristem of the nodal diaphragms
from the pith meristem and a new ontogenetic evidence for the dorsiventral structure of the
grape shoot.

Abel Hegedas, Budapest, IL, Herman Otté6 Gt 15. Ungarn.
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Summary

Setting out in our experiments from the hypothesis that roots of seedlings are capable
of a more intense synthesis of nucleic acid than the shoot, we have compared on the first nine
«lays of the development of the embryo the increase in the total number of cells of the root and
shoot of bean seedlings grown in distilled water, as well as the changes in the phosphorus content
of the dry matter and of the nucleic acid of the organs.

From the experimental results obtained — confirming thus our earlier data — we have
ascertained that the conditions of cell growth are considerably more favourable, the speed
of division and the rate of differentiation of cells are more intense in the seedlings with cotyledons
than in the shoot devoid of the primary leaf. At the end of the fourth day the cell growth of
the root was tenfold, that of the shoot fourfold. The calculated value of the speed of division
of the root was of the order of 3,7 and that of the shoot of the order of 2,8. The differentiation
of root cells occurs one day earlier than that of the shoot cells. After the exhaustion of the coty-
ledons the ratio of cell growth of the shoot of the seedling grown in distilled water attains or
even exceeds that of the roots, which phenomenon was brought into connection with the trans-
location of the material from the root into the shoot. The distribution of the total phosphorus
and of the nucleic acid phosphorus observed in the root and in the shoot of seedlings tallies with
the changes in the cell number and supports our assumption as to the more intense metabolism
of the root. The NA—P values computed to the single organs, respectively to a cell of them,
confirm — in accordance with our earlier results — our conception that the root synthetizes
more intensely than the shoot, hut under certain conditions, e. g. under starvation, the nucleic
substances or their constituents are translocated into the shoot, as also confirmed by the experi-
ments of Konarev.

Introduction

The most important sites of growth and development of plants are the
young meristematic zones [14]. This physiologically important role of the
meristematic zones is primarily determined by the metabolic processes taking
place in them. In the metabolic processes an essential part is played by the
synthesis of nucleic acids and their distribution respectively. A large number
of authors [1, 6, 14] has studied the distribution of nucleoproteids in the vege-
tative organs of plants in the course of the ontogenesis, and they have ascertained
that nucleic acids concentrate in a larger amount in those vegetal parts in which
the formative processes : cell division, cell growth and cell differentiation
progress most intensely.

The relation between the development and the distribution of nucleic
acids can be proved by the change of the functional state of plant organs occur-



278 M. MAROTI

ring under experimental conditions [7, 8, 9, 13, 19]. It can be proved experi-
mentally that in isolated seedling roots grown in distilled water the number
of mitoses decreases, growth is slower and is thereafter accompanied by the
strong decrease of the RNA. The troubles of developmental processes can be
traced back here to phosphorus and nitrogen deficiency ensuing from starva-
tion [14].

The different organs of the plant, however, do not react equally and
simultaneously to the metabolic troubles manifesting themselves as a result of
starvation. This follows from the divergent developmental processes and the
physiological role of the different organs, e. g. the root and the shoot. In the
relevant literature the different authors [4, 12, 16, 20, 23] in general deal with
the metabolic conditions of one organ only, examinations on the metabolism
of the root as well as of the shoot performed under identical conditions can
hardly ever be encountered [3, 5, 17, 18, 19]. This fact has prompted us to
compare — from the aspect of growth and development — root and shoot
cultures grown under identical controlled conditions, and the roots and shoots
of intact plants, respectively.

We have ascertained from the examinations carried out hitherto that in
the meristems of roots the number of cells is larger, the speed of division and
the rate of cell differentiation are more intense than in the shoot [17]. The nucleic
acid ratio computed to the organ, respectively to the cell, supports this state
of the root of the seedling fairly well. On the other hand, the nucleic acid condi-
tions of isolated organs have confirmed our assumption that under given
appropriate conditions the root is better able to synthetize nucleic acids than
the shoot [19]. In intact plants the shoot is apparently a more intense syn-
thetizing site than the root; however, on the strength of the data in the
literature [7, 10, 14] on the one hand, and of our own experimental results, on
the other, we have assumed that the root is able to synthetize nucleic acids
in intact plants too, but under certain conditions, e. g. under starvation, the
synthetized material or its constituents are translocated into the shoot.

In these current experiments we have compared in the course of the deve-
lopment of the seedling the conditions of cell growth and of nucleic acid distri-
bution in the root and in the shoot of seedlings grown in distilled water, witk
a view to ascertain more precisely, on the one hand, the root synthesis, and*
on the other, the presumable translocation of nucleic acids, as well as the changes
of the dry matter of the organs.

Materials and methods

The regional variety Phaseolus vulgaris “Cukorpaszuly” was used as experimentall
material.

The carefully selected seeds were soaked over six hours in tepid water and the seed coat,
was then removed. Ten seeds without seed coats were placed in a Petri-dish of 12 cm diameter”
A double layer of filter paper was placed under the seeds. We poured 30 ml of water into eacliL
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container at the outset of the experiment, as well as on the fifth and seventh day. The cultures
were lighted with natural diffused light in a thermostat with a glass door at a temperature of
27—30° C. The analysis was effected after a swelling of six hours, every 24 hours over nine days.
Distilled water cultures were used because,on the one hand,we wanted to compare the conditions
of the root and of the shoot in the presence of the fewest possible external factors, and on the

Fig. 1. Shoot of bean seedling without primary leaf swelling after culture of 1, 2, 3, 4, 5 days

Fig. 2. Shoot of bean seedling without primary leaf after culture of 6, 7, 8, 9, 10 days

Fig. 3. Root of bean seedling swelling after culture of 1, 2, 3, 4, 5, 6 days

other, we desired to observe the effect of the possible starvation after the loss of the cotyledons
on the root and on the shoot.

In order to control the growth and development, as well as the nucleic acid synthesis
and the translocation of the material we have effected a cell count on the one hand, and on
the other we have determined the dry matter and phosphorus content. The shoot and the root
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mof the seedling were analysed separately. Having in mind certain considerations arising from
our earlier investigations 117, 18, 19], and with a view to comparing the results of the different
mexperiments, we have studied the part of the shoot without primary leaf situated above the
ecotyledons (Figs. 1, 2). For the root we have examined the 1/2 cm long section measured after
treatment, respectively, the growth every 24 hours of these 1/2 cm long sections which after
treatment were marked with black India ink (Figs. 3, 4). The cotyledons usually remained on
the seedlings until the fourth day, and dropped afterwards. The primary leaves, in spite of the
fact that the plants were lighted, did not turn completely green, they remained only yellowish-
green.

The cell counts were made on the basis of the well-known method of Brown [2] with
the modification that we employed a shaking machine for the maceration of the organs. The cell
ecount was made according to the method used for the determination of blood cells with a spore
meter.

In the cell count efforts must be made to obtain a large number of experimental data
appropriate for statistical evaluation also [11].

Fig. 4. Hoot of bean seedling after culture of 7, 8, 9, 10 days

We have taken this principle into consideration. For each analysis we have macerated
ten roots and shoots in four repeats, thus on each occasion we have examined about 50 plant
organs (in five containers). Each datum was derived from the assessment of about 10 000 cells.
The values published are mean values. The examinations were always made by the same person,
in the same hour of the day, with a Zeiss LgO microscope with 15 K oculars and 40 | objective.

For the determination of the total phosphorus and of the single fractions the seedlings
were cultured under the same conditions as for the cell count examinations. The analyses were
effected, in these cases also, separately for each organ.

The phosphorus was determined photometrically according to the modified procedure of
Taylor and Miller [24], respectively Roth [21] with the photometer of Pulfrich. The nucleic
acid and its fractions (ribo- and desoxyribonucleic acids) were measured and calculated, respec-
tively, according to the procedure of Lavib, Harrington and Buckaloo [15].

The data presented here derived from two measurements each of three parallel sets,
from the mean value of six measurements. The results of the single measurements were evaluated
statistically. For the data pertaining to the root tip about 90— 100 plant organs, for those pertain-
ing to the shoot 15—20 and for those of the complete roots at least 10— 15 have been elaborated.

The fresh weight of the organs as well as the determination of their dry matter content
are the results of the mean of 4—5 measurements.

The data were computed for the organs separately in addition, in the phosphorus analysis
they were also expressed as percentages of the dry matter.
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Experimental results

In Table 1 are summed up the cell number changes for the root and the
shoot.

It was found that the total cell number of the shoot shows a steady increase
in the course of the experiment. On the fourth day, while the cotyledons were
still on the plant, it increased to four times its initial total number. On the 9th
day of the experiment the increase of the initial cell number is about twenty-
fourfold. The number of meristematic cells increases notably only after the loss
of the cotyledons. Also vacuolation (the differentiation of cells) intensifies from
that time on. The percentile equality, referred to total cells, of vacuolated and
meristematic cells, which is one of the criteria of the speed of differentiation,
sets in on the third day [2].

Already about the fourth day the root attains the highest cell number
which will hardly vary essentially. This number approximates the decuple of
the initial total cells. The number of meristematic cells increases by the
fourth day to its quadruple, and decreases subsequently to about the original
number. The rate of differentiation is here considerably greater, because after
the first day the numerical equality of meristematic and vacuolated cells
sets in.

Until the cotyledons begin to function, i. e. until the fourth day, the com-
puted values of the rate of the cell division of organs, which values indicate the
mitoses falling on an average to one meristematic cell, differ considerably. This
value which is the quotient of the difference in the total cell number ascertained
at the outset and at the end of the experimental period under review, and of
the mean value of the meristematic cells added up in the same two periods,
was of the order of 3,7 for the root and of 2,8 for the shoot [2]. Thus during the
first four days of the experimental period one more division falls on an average
to one meristematic cell of the root than to the similar cell of the shoot. By the
sixth day when the cotyledons are not present on the seedling any longer,
but — seeing that the shoot is yellowish green — an assimilation of a certain
degree may already be in progress, this computed value is about equal in both
organs, that is to say about 7,5.

The total phosphorus and nucleic acid (NA—P) of both organs also show
a divergent picture, as illustrated in Table 2. It is interesting to note that the
pertaining results of the analysis effected after the six-hour treatment, show
greater values for both the shoot and the root — but mainly for the latter -
than the data for the organs of the one day old seedlings. This is particularly
striking for the root in the case of the total P, NA—P and DNA-—P wherein
this decrease is about 50 per cent or even greater. From this phenomenon it
may be concluded that the translocation of the above-mentioned materials
ensues rapidly.



Table 1

Change of the cell number of the shoot and root of the bean seedling (Phaseolus vulgaris »Cukorpaszuly«) in thefunction oftime, (x— mean value,
s — divergence of measurement data, S. E. — error of mean value [standard error])

Total number Number of meristematic Number of vacuolated Per cent of the mean value
Time in days Organ of cells cells cells of meristematic cells
referred to total cells
X-10» S, s. E. X-103 . S. E. X-103 s. S. E.
After swelling Shoot 66 + 6 3 66 + 6 3 _ - - 100
Root 145 + 6 3 145 + 3 _ — — 100
1 Shoot 80 + 3 1 76 + 2 + 0,01 0,004 95
Root 188 + 3 1 106 £ 6 3 82 + 3,0 1,0 56
2 Shoot 104 + 2 72 b 5 2 31 + 0,9 0,4 70
Root 291 + 20 9 134 + 18 157 + 8,0 3,0 46
3 Shoot 193 + 17 8 86 + 23 10 106 10,0 5,0 45
Root 654 + 43 19 199 + 15 7 455 + 19,0 8,0 30
4 Shoot 265 + 13 6 75 + 3 190 -f 10,0 5,0 28
Root 1397 +109 49 546 + 10 5 851 + 7,0 4,0 39
5 Shoot 281 + 15 7 133 + 26 12 148 + 21,0 1,0 47
Root 1316 + 3 461 + 2 855 + 36,0 16,0 35
6 Shoot 431 + 12 5 _ _ _ _ -
Root 1451 + 5 2 421 + 10 4 1030 b 5.0 2,0 29
7 Shoot 808 b 30 13 167 + 15 7 641 + 550 24,0 20
Root 1325 + 5 2 364 + 3 962 12,0 6,0 27
8 Shoot 1383 + 60 27 222 + 31 14 1160 + 31,0 14,0 16
Root 1298 +112 50 130 + 1169 + 34,0 15,0 10
9 Shoot 1595 +130 58 337 +100 28 1258 + 1650 74,0 21
Root 1324 + 51 23 168 + 27 12 1150 + 25,0 11,0 13

¢8¢
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Table 2

The change ofthe NA—P,RNA—P, DNA— P and total P content of the shoot and root o f the bean
seedling (Phaseolus vulgaris ,,Cukorpaszuly”) in the function of lime

/x — mean value, s. — divergence of measurementvalues, S. E. — error of mean value. Computed
values of DNA—P and total-P)

Time NA—P y/I organ RNA—P ¥I organ DNA—P -}-Iota]_p

in Gays J X s SE A 8 se Ylogn  ylogn

After Shoot 2,0 + 0,1 0,03 1.9 0,02 0,01 0,1 5,2

swelling Root 9,6 + 02 0,1 66 + 02 0,1 3,0 23,8

1 Shoot 2,0 + 0.2 0,1 1,1 + 01 0,03 0,9 4,9

Root 51 + 0,6 0,2 42 + 03 0,2 0,9 10,7

2 Shoot 55 i 0.2 0,1 44 + 03 0,1 1,1 12,9

Root 12,8 + 18 0,5 65 + 14 0,7 3,3 44,0

3 Shoot 7.4 Loa 0,1 43 + 07 0,3 3,1 17,4

Root 31,5 + 31 1,5 205 + 25 1,0 11,0 100,3

4 Shoot 10,2 0,8 0,4 43 + 14 0,8 4,9 21,3

Root 36,2 + 44 2,0 26,1 + 2.2 1,0 10,1 131,0

5 Shoot 12,6 + 0,6 0,3 7,7 0,9 0,5 4,9 36,6

Root 60,2 + 65 2,7 298 + 31 1,2 30,5 262,7

6 Shoot 18,7 zh 2,3 0,9 129 + 08 0,4 5,8 43,6

Root 67,7 + 14,6 8,4 39,5 4,7 2,7 28,3 369,4

7 Shoot 22,9 + 2,0 0,9 159 4 09 0,3 7,0 64,3
Root — — — — - — _

8 Shoot 29,6 + 24 1,0 186 + 0,9 0,4 11,0 94,0

Root 71,7 + 6,0 2,6 58,6 4.8 2,0 13,1 470,1

9 Shoot 31,5 + 43 1,7 240 + 41 1,9 7,5 105,4

Root 82,3 + 27,8 11,3 791 £ 101 5,0 3,2 627,4

The total P-content of the shoot calculated for one organ steadily increases
from the first day on, by the fourth day it attains the quadruple ofits original
weight and by the ninth day about its twentyfold. In the root, on the above-
mentioned days, this ratio is the twelvefold, respectively, about its sixtyfold.

On the fourth day the NA—P values in the root were about seven times
their initial value (5,1) ; while on the ninth day they were about sixteen times
the initial values. For the shoot the ratio is only quintuple on the fourth day,
whereas it is similarly about sixteenfold at the end of the experiment. A similar
tendency is shown by the ribonucleic acid and partly also by the desoxyribo-
nucleic acid. That is to say that on the fourth day, as compared to the first,
while the cotyledons are still present on the seedling, the proportional growth
of the nucleic acid—phosphorus content in the root is always greater than in the
shoot. By the end of the experiment, however, roughly similar growth conditions
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prevail in both organs. This equalization of the ratio means the decrease of the
NA—P materials of the root. This decrease can supposedly be brought into
connection with the translocation of the NA—P materials — presumably broken
up into their constituents — from the root into the shoot or at least with their
transformation.

The RNA—P content attains its maximum value for both organs at the
end of the experiment (ninth day), while the DNA—P shows the highest values
for the root on the fifth day whereafter it decreases, which in the shoot takes
place on the eighth day.

This distribution of the nucleic acids is fairly supported by the cell count
data, because the results of the first four days showed a more substantial cell
growth and a greater intensity of differentiation for the root; on the other
hand on the ninth day, at the end of the experiment, the cell number conditions
of the shoot would appear to be more favourable.

W hen comparing the fresh weight ofthe organs of seedlings and the increase
of their dry matter, it appears that both in the shoot and in the root, a consistent
increase can be observed (Table 3). Also here the peculiar feature may be
observed that on the first four days the growth rate, referred to both organs
separately, is relatively slower in the shoot than in the root. From the fifth
day on it becomes about the same for both, seeing that the more intense grow th
starts in the shoot. Throughout the whole experiment the dry matter content
expressed as a percentage of fresh weight is more favourable for the shoot,
and this observation is well in agreement with the results of our earlier experi-
ments [20].

The NA—P content in terms of dry matter percentage shows a fairly
similar picture throughout the experiment. The NA—P quota in the dry matter
content is somewhat larger in the shoot than in the root, inasmuch as it varies
between 2 to 9 per cent in the former and between 2 to 5 per cent in the latter.
Since the data for both organs almost tally on the first four days and the per-
centile quota decreases only latterly in the root, it would seem that the translo-
cation of the material into the shoot apex must be held responsible for this-
phenomenon, which, even despite the already starting — though presumably
slight degree of—assimilation, is able to show an increase of material with the help
of the root only, as it is also confirmed by experiments of several authors [10,14].
The NA—P-content referred to one cell ofthe organs is usually more favourable
in the root. During treatment the NA—P content in one root cell is twice as
much as in the shoot. Later it is usually the same then, after the fourth day,
it increases. At the end of the experiment the nucleic acid quota in one root cell
is three times as much as in the shoot. This observation, similar to one which
has been made in our earlier experiments, shows then — according to our assump-
tion — that the root cells are a more intense synthetizing site for NA than the
cells of the shoot.



THE CHANGE IN THE CELL NUMBER AND IN THE NUCLEIC ACID CONTENT OF SEEDLINGS 285

Table 3

Change in thefresh weight, dry matter content as well as in the NA—P ratio computed for one celt
of the shoot and the root of the bean seedling ( Phaseolus vulgaris ,,Cukorpaszuly™) in the function
of time
(x — mean value, s. — divergence of measurement data, S. E. — error of mean value
[standard error])

e

Fresl weight mg/1 organ Ky weight mg/1 organ content asmnt NA—P ratio
Time — Organ a _ of the dry computed
in days percent "~ matter for one cell;:
(%fr etsrple content  Shoot :root
X S. S.E . s S. E vieight
After
swell- Shoot 12 + 001 0,1 0,5 + 0,01 0,003 42 0,4 1:22
ing Root 105 1. 19 0,8 3,1 + 0,2 01 30 0,3
1 Shoot 23 + 02 01 0,6 + 0,02 001 25 0,3 1:1
Root 105 + 0,7 0,3 11 +0,1 0,04 10 0,5
2 Shoot 6,9 10 0,5 0.9 + 0,02 001 13 0,6 1:08
Root 364 + 31 16 2,5 + 0,2 0,1 7 0,5
3 Shoot 11,4 zh 0,3 01 1,5 + 0,01 0,005 13 0,5 1:13
Root 2570 oz 29,6 13,3 19,0 + 1,3 08 7 0,2
4 Shoot 146 % 0,3 0,1 21 + 0,1 0,05 14 0,5 1:0,7
Root 305,0 30,1 141 23,0 +0,2 0,1 7 0,2
5 Shoot 244 + 0,7 0,3 2,9 + 0,3 0,8 12 0,4 1:1
Root 401,0 + 40,2 18,1 220 + 0,8 0,6 6 0,3
6 Shoot 273 + 3.8 1,7 35 + 0,01 0,005 13 0,5 1:11
Root 5390 + 71,2 32,1 35,0 + 0,6 0,4 6 0,2
7 Shoot 353 + 3.2 14 31 + 0,4 0,2 9 0,9
Root —
8 Shoot 937 + 88 3,9 6,8 + 0,7 0,2 7 0,4 1:25
Root 446,0 +ii6,i 52,0 29,0 + 8,4 3,8 6 0,2
9 Shoot 1305 + 21,4 9,5 14,4 + 4.4 2,0 1 0,2 1:31
Root 646,0 + 91,1 40,0 45,0 + 6,0 2,7 7 0,2
Discussion

While a certain synthetizing [lower of the shoot has gained recognition,
increasingly more experimental data argue in favour of the assumption that
the young meristematic zones of the root synthetize NA—P more intensely than
the corresponding sites in the shoot [18, 19]. De Ropp has demonstrated that
the root is definitely necessary for the development of the shoot [7, 8,9].
Moreover it was also proved that in case of starvation, due to the removal
of the cotyledon, the relations of nucleic acid and cell division are more unfa-
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vourable in the root than in the shoot, because it is the root that transmits
the nucleic acids to the shoot [14].

It is presumable that if the shoot could synthetize a sufficient quantity
of material, it would, after exhausting the material of the cotyledon, show a
uniform cell growth and accumulation of material, particularly if it disposes
— although even in a small degree — of the ability of assimilation. If, however,
this synthetizing power does not suffice, with the loss of cotyledons the rate
of division and the increase of material in the shoot also change. This
change must also manifest itself in the rate of development of the root, even if
the assumption of Kk onarev [14] is correct, according to which, in case of
starvation, the nucleic acid materials of the root are translocated into the shoot
and it is the shoot that lives longest among the plant organs.

The experimental results show that there are noteworthy differences
between the cell growth of roots and of shoots. This difference is particularly
notable in the presence of the cotyledons, on the first four days of the experi-
ment. During this time the ratio of the total cell growth is considerably larger
in the root. The production of cells was ten times that of the initial cell number,
while in the shoot it whs only the quadruple. This more intense metabolism is
also expressed by the speed of division of the cells computed for this period,
which indicates one more mitosis for every meristematic cell of the root than
for the shoot. The rate of differentiation is also greater in the root because the
mimerical equality of meristematic and vacuolated cells sets in immediately
after the first day, while in the shoot it sets in only about the third day. Both
the rate of the speed of division and of differentiation indicate a more intense
metabolism of the organs [2, 17, 18, 22].

After the fotirth day, when the cotyledon wras not present on the seedling
any more, the cell growth ceased in the root, because neither the material of
the cotyledon nor other nutritive matter was available. On the other hand the
cells of the shoot began to grow intensely after the fourth day. By the end of
the experiment the values for the speed of cell division, computed for the duration
of the experiment, became equal for both organs, i.e. the same number of
division fell to each meristematic cell of both the root and the shoot. This equali-
zation can be interpreted so that as long as the cotyledon was present both
organs were able to increase without limitation in respect to cell number, and
their cells could differentiate. During this time the root showed a considerably
more intense metabolism than the shoot. After the exhaustion of the cotyledon
the metabolism of the root becomes slower and thus cell growth ceases because
the nutritive matter, presumably the constituents of nucleic acids, pass into
the shoot, as it has been proved by k onarev [14], and with their help, as well
as by means of assimilation, a more intense cell growth starts also in the shoot.
In our examinations concerned with the independent NA synthesis of roots and
shoots we came to the conclusion that the isolated organs of the shoot are hardly



THE CHANGE IN THE CELI. NUMBER AND IN THE NUCLEIC ACID CONTENT OF SEEDLINGS 287

able to synthetize NA, whereas the root is capable of it. In an intact plant,
however, the constituents of nucleic acids can pass from the root into the shoot
by means of translocation.

The total P and NA—P conditions computed for the shoot and root organ
also lend support to our conception about the developmental conditions of the
organs of seedlings. Similarly to the cell count, the phosphorus distribution
shows that until the fourth day the phosphorus proportions computed for each
organ are more favourable for the root than for the shoot. After the fourth day
the ratio of growth is equal for both organs. The distribution of fresh weight
and that of dry matter content computed to the organ show a similar picture.

In the first part of the experiment (for four days) the distribution of NA—P
in terms of a percentage of the dry matter content is equally proportioned for
both plant organs. After the fifth day the ratio decreases in the root, which can
be brought again into connection with the translocation of the material into
the shoot.

The NA—P content computed for one cell of the organs usually tallies
in the two organs, or is rather more favourable for the root. This observation
agrees with our earlier ones made likewise on bean seedlings [18], and confirms
the assumed synthetizing power of the root, furthermore it also corroborates
the possibility of the translocation of material from the root into the shoot.

REFERENCES

1. Brachet, J. (1950) Chemical embryology. Interscience Publishers, New York.

2. Brown, R. (1951) The effects of temperature on the durations of different stages of
cell division in the root-tip. J. Exp. Bot., 2, 96— 110.

3.8 rown, R., Reith, W . S., R obinson, E. (1952) The mechanism of plant cell grow th
Symp. Soc. Exp. Biol., 6, 329—347.

4. Brown, R.,, whnigthman, F. (1952) The influence of mature tissues on the division
in the meristem of the root. J. Exp. Bot., 3, 253—263.

5. Burstrom, H. (1953) Physiology of root growth. Ann. Rev. Plant Physiol., 4, 237—252.

6. Caspersson, T. O. (1950) Cell growth and cell function. Norton, New York.

7. De Ropp, R. S. (1945) Studies in the physiology of leaf growth. I. The effect of various
accessory growth factors on the growth of the first leaf of isolated stem tips of rye. Ann. Bot.,
9, 369—381.

8. De Ropp, R. (1946) Studies in the physiology of leaf growth. Il. Growth and structure
of the first leaf of rye when cultivated in isolation or attached to the intact plant. Ann. Bot.,
10, 31—40.

9. bpe Ropp, R. (1946) Studies in the physiology of leaf growth. Il1l. The influence of
roots on the growth of leaves and stems in rye. Ann. Bot., 10, 359— 363.

10. Fries, N. (1953) Limiting factors in the growth of the pea seedling root. Physiol.
Plant., 6, 292—300.

11. Harte, C. (1950) Die Anwendung der Varianzanalyse bei der Auswertung zytologi-
scher Untersuchungen. Chromosoma, 3, 567—585.

12. H olmes, B. E., Mee, L. k ., H ornsey,S., Gray, L.H. (1955)The nucleic acid content
of cells in the meristem atic elongating and fully elongated segments of roots in Vicia faba
Exp. Cell Res., 8, 101—113.

13. Howarda, A.,, Perc, S. R. (1951) Synthesis of nucleoprotein in root cells. Nature,
167, 599—600.

14. KoHapes, B. I'. (1953) O noBefeHUN HYKIENHOBbIX KUCMOT U pPacTeHWii B YCNOBUSAX
ronogHoro obmeHa. flokn. Akag. Hayk CCCP, 89, 551—554.1

11 Acta Biulogica VII/2—3



288 M. MAROTI

15. Lavib, P. S, Harrington, H.,, Buckatoo, G. W. (1953) Adaptation of a filtration
technique to the fractionation of tissue phosphorus compounds in P32 studies. Western Res.
Univ. Atomic Energy Res. Project NYO- 1625. 1951, 255.

16. Loo, Sh. W. (1945) Cultivation of excised stem tips of Asparagus in vitro. Amer.
J. Bot., 32, 13—17.

17. Ppotapov, N. G, Makosit, M. (1954) A bab gyokér és szarmerisztéma sejtjei ndveke-
désének és osztédasanak sajatossagai. Eigentimlichkeiten im Wachstum und Teilung der
Meristemzellen der Wurzeln und Spross bei der Fisole. Ann. Biol. Univ. Hung., 2, 107—114.
(In Hungarian, with German summary.)

18. Potapov, N. G, Maroti, M. (1956) Vergleichende Untersuchung der Meristeme von
Wurzel- und Sprossspitze an Bohnenkeimlingen. Acta Bot. Hung., 2, 365—376.

19. Potapov, N. G,, Marsti, m. (1956) Die Synthese der Nukleinphophorsaure in der
Wurzel und im Spross von Bohnenkeimlingen. Acta Bol. Hung., 2, 377 —390.

20. Robinson, B.,, Brown, R. (1952) The development of the enzyme complement in
the growing root cells. J. Exp. Bot., 3, 356—374.

21. Rotn, H. (1944) Uber Neuerungen in der mikroanalytischen Praxis. Mikrochemie,
31, 287— 295.

22 segeritz, G. (1938) Der Einfluss von Licht und Dunkelheit auf Wurzelbildung und
Wurzelwachstum. Planta, 28, 617— 643.

23. steward, F.C,Wetmore, R. H., Thompson, J. P. (1954) A quantitative chromato-
graphic study of nitrogenous components of shoot apices. Amer. J. Bot., 41, 123— 134.

24, Tayior, AL E., Mmit1er, C. W. (1914) On the estimation of phosphorus in biological
material. J. Biol. Chem., 18, 215—231.

M3MEHEHWE UYUCNA KNETOK W COAEPXAHWA HYKNEWHOBOW KWCAOTHI
B MPOPOCTKAX ®ACONUN

Vicxofga 13 Toro coobpaXkeHUsl, YTO KOPeHb MPOPOCTKax CrocobeH K 60/iee UHTEHCUB-
HOMY CWHTEe3y HYK/IEMHOBO/A KWCMOTbI, YeM Mober, aBTOp COMOCTaBWU/ MOBbILLUEHME OBLLEro
ymcna KeToK KOpHSi 1 nobera NpopocTKax (haconu, BbIpallleHHOro B AeCTU/IMPOBaHHO Boje,
a TakXe W3MeHeHMe COAepXXaHUs CyxXoro BellecTBa WM (hocthopa HYKNEMHOBOI KUCIOTbI B
YNOMSIHYTbIX OpraHax, B MepBble 9 [Heil pa3BUTUSI 3apOAbILLEBOr0 PaCTeHUsI.

V13 MonyyeHHbIX 3KCMEPUMEHTa/IbHbIX [aHHbIX aBTOp YycTaHaBAMBaeT, noaTBEpPX-
fasi CBOM MpeXHWe pe3ynbTaTbl, — UTO B KOPHSX MPOPOCTKa, 06/1ajatoLLero ceMsifonsimu,
YCNOBMUSA MOBbILEHUS YnCna K/ETOK ropasfo 6naronpusiTHee, CKOPOCTb [Ae/IEHUst U Temn
anddepeHUmaLun KNeToK ropasio MHTEHCUBHee, YeM B roGere 6e3 HacTosWMX NUCTbeB. MMo-
BblLLEHWe YMca KeTOK KOPHeli paBHSAETCS K KOHLLY YeTBEPTOro JHA AeCATUKPaTHOMY, a B Mno-
Gere YeTbIPeXKPaTHOMY KO/IMYECTBY. BbluMCNeHHas BeM4YMHA CKOPOCTU JeNeHUsi B KOPHAX

3,7, a B nobere —2,8. AinghchepeHumaLma KeToK NPONCXOAMT B KOPHSX NMPUMEPHO Ha OfUH
[eHb paHblue, Yem B noberax. [locne WCTOLLEHUS CeMsifoneil B nobere MPOPOCTKA, BblpaLLieH-
HOro B AeCTU/IIMPOBAHHOM BOfE, BE/IMUMHA MOBbLILLIEHUS KETOK AOCTUFaET, U JaXKe MPeBbILLaeT
BE/IMYMHY MOBbILLEHNS KMNETOK B KOPHAX. [laHHOe sIBNeHWe aBTOp MNPMBOAMT B CBSI3b C Me-
peaBMIKEHNEM BeLLECTB M3 KOpHein B nobern. PacnpefeneHve o6uwero cocgopa n octhopa
HYK/IEMHOBOW  KMCMOTbI, Hab/lo4aeMoe B KOpHe M nNobere npopocTka, MOKasbiBaeT XOpo-
LIoe COBNAajeHME C M3MEHEHUSAMM Yucna KIETOK, U NMOATBEPXAAET MPeAnosoXKeHHbIi aBTOPOM
60/1ee MHTEHCWBHbIV 06MeH BELLECTB B KOPHSIX. BbIUMCNeHHble Ha OTAe/bHble opraHbl (Mn
)K€ Ha OTAe/bHble KIETKM MOCMEAHUX) BENMUMHBI HYKIEUMH(OCHOPHOA KMCNOTbI B MOJIHOM
cornacum ¢ NpexxHUMU pesynbTaTamy aBTopa — MOATBEPXAAT CO06PadKeHUe, COr/lacHO
KOTOPOMY B KOPHSIX NMPOUCXOAUT 60/1Ie€ WMHTEHCUBHBIA CUHTE3 HYKIEMHOBbIX KMUCIOT, YeM B
noberax, 0f4HaKo, NMpWU OMpefenieHHbIX YCNOBUSIX, — Kak, Hanpumep, B C/yyae rosiofaHusi,

HYK/IEMHOBbIe BELLUECTBa, WAN CTPOMTENbHbIE BELLECTBA MOC/MEAHUX, NOCTynatoT B Moberu,
KaK 3TO [0Ka3blBaeTC TaKXe W 3KCMepuMMeHTa/lbHbIMWU AaHHbIMKM  KoHapesa.

ANDERUNGEN IN DER ZELLENZAHL UND IN DEN NUKLEINSAURENGEHALT
DER KEIMPFLANZE

Von der Erkenntnis ausgehend, dass das Wurzelsystem der Keimpflanze zu einer inten-
siveren Nukleinsdurensynthese fahig ist als der Sprossling, verglichen wir in unseren Experi-
menten — in den ersten 9 Tagen der Entwicklung — die Vermehrung der Zeilenzahl in der
Wurzel und im Sprdéssling der in destilliertem Wasser geztichteten Bohnenkeimflanze, sowie die
Veranderungen in dem Trockensubstanz- und Nukleinsdurenphosphorgehalt dieser Organe.
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In Bestatigung der fritheren Angaben konnten wir aus den Versuchsergebnissen feststellen,
dass in der Wurzel der mit Keimblattern versehenen Keimpflanze die Bedingungen fir die
Zellvermehrung bedeutend gunstiger, die Teilungsgeschwindigkeit und das Tempo der Zell-
differenzierung intensiver sind als in dem Spréssling ohne primaren Laubblétter. Die Zcllver-
mehrung der Wurzel betragt am Ende des 4. Tages das Zehnfache, die des Sprdsslinge das Vier-
fache. Der bedeutendste Wert der Teilungsgeschwindigkeit betragt in der Wurzel 3,7, in dem
Sprdssling hingegen 2,8. Die Differenzierung der Wurzelzellen erfolgt ungefahr um einen Tag
schneller als die der Sprosslingszellen. Nach Erschopfung des Keimblattes erreichen und Uber-
schreiten die Zahlverhaltnisse der Zellvermehrung im Spréssling der in der destillierten Wasser-
kultur gehaltenen Keimpflanze, die der Wurzel, eine Erscheinung, die mit der aus der Wurzel
in den Sprossling erfolgten Stoffwanderung in Zusammenhang gebracht wurde. Die in der Wurzel
und in dem Sprossling der Keimpflanze beobachtete Verteilung des Gesamtphosphors und des
Nukleinsaurenphosphors stimmt mit den Verdnderungen in der Zellanzahl gut Uberein und
bestéatigt unsere Annahme beziglich des intensiveren Stoffw echsels der Wurzel. Die im Einklang
mit den friheren Ergebnissen fir die einzelnen Organe bzw. fir je eine Zelle errechneten NS—P-
Werte, bestatigen unsere Annahme, wonach die Wurzel zu einer intensiveren Synthese der
Nukleinsaure féhig ist als der Sprdéssling. Unter gewissen Umstanden, so z. B. im Falle von
Hunger, wandern die Nukleinstoffe oder deren Pré&kursoren in den Sprdssling, wie dies auch
durch die Versuche von Konarew bestatigt wird.

Mihaly Maroti, Budapest, VIII., Mlzeum krt 4/a. Hungary.
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Zusammenfassung

Bei der Organisierung der Keimblatt- und Laubblatt-I".pidermis von Allium cepa L.-
bilden sich im sich differenzierenden Protoderma, auf ganz anomale Weise, unmittelbar hinter-
einander, haufig zwei, seltener drei oder gar vier Kurzzellen, die als Stoma-Mutterzellen in
Erscheinung treten. Tatséchlich erweist sich jedoch nur die erste, der Spitze zu fallende Kurz-
zelle stets als Stoma-Mutterzelle, die zweite teilt sich in einem Teil der Féalle nicht in Schliess-
zellen, sondern entwickelt sich zu einer normalen Epidermiszelle. Dieses abweichende Ver-
halten der zweiten Kurzzelle kann mit den Umstédnden ihrer Entwicklung erklart werden. In einem
Fall schnirt sie sich namlich als apikale Zelle von einer Protoderma-Zelle ab, in dem anderen
entsteht sie jedoch als Basalzelle, bei der anomalen, mit Querwand vor sich gehenden Teilung
einer Stoma-Mutterzelle. In der normalen Entwicklung des differenzierenden Protodermas
erscheint es, infolge der Polaritat der Zellen, als allgemein gultige Gesetzmassigkeit, dass die
im Laufe der indqualen Teilung entstandene Spitzenzelle meristematisch, die Basalzelle hin-
gegen zur Teilung gewdhnlich unféhig ist. Diese Gesetzmassigkeit kann auch im Laufe der
anomalen Differenzierung beobachtet werden. Die im ersten Fall entstandene Kurzzelle ent-
wickelt sich zu einer meristematischen Stoma-Mutterzelle, wahrend sich die im zweiten Fall
bildende Kurzzelle zu einer Epidermiszelle differenziert. In der letzten Erscheinung ist ein
Beweis fur die Polaritdt der Stoma-Mutterzelle zu sehen. Mit der Polaritat der Stoma-Mutter-
zelle steht wahrscheinlich auch der Umstand in Verbindung, dass sich bei der Entstehung der
normalen Schliesszellen die Kernspindcl wendet und die entstehende Zellwand sich parallel
mit der L&ngsachse des Blattes, in der Richtung der Polaritat entwickelt. Infolge der Polaritat
der Zelle kdnnen sich ndmlich nur auf diese Weise zwei gleichwertige Zellen bilden.

Einleitung

In dem Differenzierungsprozess der Zellen und Gewebe spielt die Zell-
teilung eine entscheidende Rolle. Die Ergebnisse der neuen Forschungen bezig-
lich der Ursachen dieser Organisierung beweisen vor allem, dass die Entstehung
der verschiedenen Zelltypen sehr hdufig auf eine indquale Zellteilung zuriickge-
fuhrt werden kann [1, 2, 3, 4,5, 6,7, 8,9, 10, 11, 12]. Auch die in vorhegender
Arbeit beschriebenen Untersuchungen beschédftigen sich mit solch einem bestimm -
ten Vorgang in der Organisierung der Blattepidermis, bei dem der dquale bzw.
indquale Charakter der Mitosen als entscheidender Faktor zur Geltung kommt.

Bei Allium cepa L. wird die Epidermis des Keim- und Laubblattes, in
entwickeltem Zustand, von lang gezogenen Epidermis-Zellen und Stomen
gebildet, die, dhnlich der Blattepidermis vieler anderer einkeimbl&ttriger Pflan-
zen, in Reihen, entlang der L&ngsachse des Blattes angeordnet sind. In jeder
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Langsreihe folgen die Epidermis-Zellen und Stomen abwechselnd aufeinander.
Die Differenzierung der Epidermis erfolgt auf die Weise, dass sich die Zellen
des den basalen Teil des Blattes deckenden Protodermas in der Richtung der
Langsachse des Blattes verldngern und sich dann mit einer darauf senkrechten
Zellwand indqual teilen [3, 4, 7, 11]. Als Resultat der indqualen Teilung ent-
stehen aus den Protoderma-Zellen zwei,sowohl in morphologischer als auch in
physiologischer Hinsicht verschiedene Zellen (Abb. 1). Der ldngere, an Zyto-
plasma verhdltnisméssig drmere Zellkern der Basalzelle farbt sich blasser und

Fig. 1. Erklarung im Text. (Obj.: 8 mm Apo; Ok.: 10 Peripl.)

teilt sich — unter normalen Umstdnden — im weiteren Verlauf schon nicht
mehr. Aus diesem Zellkern entwickelt sich eine Epidermis-Zelle. Hingegen ist
die der Spitze zu abgeschniirte Zelle eine kurze, an Zytoplasma reichere Stoma-
Mutterzelle meristematischen Charakters, mit stark farbendem Zellkern [4].
Die Stoma-Mutterzelle teilt sich im weiteren Verlauf der Entwicklung noch
einmal und bildet die beiden Schliesszellen [7, 11]. Diese neue Teilung der
Stoma-Mutterzelle ist aber bereits dqualer Art und die entstandene neue Zell-
wand verlduft parallel mit der Ladngsachse des Blattes. Die dquale Teilung der
Stoma-Mutterzelle erfolgt also in senkrechter Richtung auf die indquale Teilung
der protodermalen Zelle.

Abweichend vom Normalzustand sind manchmal zwei Stomen unm ittelbar
hintereinander gelagert (Abb. 2). Seltener ist auch eine aus drei, sogar vier
Gliedern bestehende Stomareihe anzutreffen. Diese Anomalie kann daraufzuriick-
gefuhrt werden, dass in der sich differenzierenden Epidermis auch Stoma-
Mutterzellen in &hnlicher Anordnung Vorkommen (Abb. 3). Von einer zwei-
fachen Stoma-, bzw. Stoma-Mutterzellenbildung berichteten Banning und
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Biegekt [4). Die genannten Autoren stellten diesbezliglich fest, dass der indqua-
len Teilung der protodermalen Zellen in solchen Féllen eine neuere &hnliche

Fig. 2. Erklarung im Text. (Obj.: 8 mm Apo; Ok.: 10 Peripl.)

Fig. 3. Erklarung im Text. (Obj; 8 mm Apo; Ok.: 10 Peripl.)

indquale Teilung der Basalzelle folgt, was zur Folge hat, dass sich unmittelbar
hintereinander zwei kurze Stoma-Mutterzellen bilden.

Unsere Beobachtungen beziglich der Organisierung der Epidermis wiesen
schon von Anfang an darauf hin, dass von den in der sich differenzierenden
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Epidermis, auf anomale Weise unmittelbar hintereinander gelagerten Kurz-
zellen, die zweite (Basalzelle) auf verschiedene Weise entstehen kann und sich
dementsprechend im Laufe der weiteren Entwicklung anders verhdlt. Vorliegende
Arbeit winscht sich mit der Klarung dieser Frage zu beschéftigen.

Material und Methode

Die Untersuchungen wurden an der sich differenzierenden Epidermis des Keimblattes
und Laubblattes von Allium cepa L. (Zittauer Art) durchgefiihrt, und zwar teils an lebenden
bzw. in Karminessigsaure fixierten und geférbten frischen Préparaten, teils an in Bouin-Flussig-
keit fixiertem und mit Karmin oder Gentiana-Violett gefarbtem Versuchsmaterial. Da unsere
Untersuchungen sowohl beim Keimblatt als auch beim Laubblatt zu gleichen Ergebnissen fiihr-
ten, besteht keine Notwendigkeit die Versuche gesondert zu beschreiben. Die Mikrophoto-
graphien wurden von Préaparaten von Keimblattern aufgenommen.

Ergebnisse

Wie wir sahen, sind in dem Protoderma unmittelbar hintereinander gela-
gerte Kurzzellen (Abb. 3) anzutreffen, aus denen sich ein Doppelstoma bilden

Fig. 4. Erklarung im Text. (Obj.: 8 mm Apo; Ok.: 10 Peripl.)

kann (Abb. 2). Von den beiden Kurzzellen entwickelt sich jedoch — unseren
Beobachtungen nach — nur aus der ersten, der Blattspitze zu fallenden apikalen
Zelle, in jedem Falle ein Stoma, wahrend sich die zweite, basale Zelle, in einem
Teil der Félle, allmahlich zu einer normalen Epidermis-Zelle verldngert (Abb. 4).
Diese Erfahrung weist darauf hin, dass die Glieder der Kurzzellen-Paare in
gewissen Fallen gleich-, manchmal jedoch verschiedenwertig sind.

Die weitere Klarung der Frage Hess es angebracht erscheinen, die Ent-
stehung der zweiten Kurzzelle zu studieren. Im Laufe der Untersuchung konnte
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festgestellt werden, dass sich das Basalglied der Kurzzellen-Paare auf zweierlei
Art bilden kann.

Wie bereits 8 unning UNd Bieger« [4] feststellten und in der Einleitung
vorliegender Arbeit erwdhnt wurde, teilt sich in einem Fall — nach der indqualen
Teilung der Protoderma-Zelle — die basal gelagerte grossere Zelle, die sich unter
normalen Umstdnden bereits ohne neuere Teilung zu einer Epidermis-Zelle
entwickeln wirde, neuerdings auf indquale Weise.

Im zweiten Fall teilt sich die Stoma-Mutterzelle, doch nicht normal d. h.

Fig. 5. Erklarung im Text. (Obj.: 4 mm Apo; Ok.: 10 Peripl.)

mit der bei der Bildung der Schliesszellen Ublichen Lé&ngszellwand (Abb. 5),
sondern in einer darauf senkrechten Richtung (Abb. 6). Als Resultat der Teilung
sehen wir wieder zwei hintereinander gelagerte Kurzzellen. Es kann jedoch nun
beobachtet werden, dass dieselben einen gewissen Unterschied aufweisen. Die
apikale Zelle ist ein wenig kleiner und ihr Zellkern farbt sich dunkler (Abb. 7).
Die anomale Teilung der Stoma-Mutterzelle muss also als indqual bezeichnet
werden.

Erwé&hnenswert ist auch der Umstand, dass in den bei der Differenzierung
des Protodermas vor sich gehenden Zellteilungen, eine auffallende Periodizitét
festgestellt werden kann. Im Laufe unserer Untersuchungen konnte sowohl die
unter normalen als auch die unter anomalen Umstdnden vor sich gehende
indquale Teilung fast immer nur an dem vormittags zwischen 10— 12 Uhr pra-
parierten bzw. fixierten Versuchsmaterial beobachtet werden. In der &qualen
Zellteilung zeigte sich keine derartig auffallende chronologische Regelmadssigkeit,
nur die Anzahl der feststellbaren Mitosen schwankte bis zu einem gewissen
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Fig. 6. Erklarung im Text. (Obj.: 8 mm Apo; Ok.: 10 Peripl)

Fig. 7. Erklarung im Text. (Obj.: 8 mm Apo: Ok.: 10 Peripl.)
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Grad. So konnte z. B. die Teilung der Stoma-Mutterzelle in Schliesszellen, in
kleinerer-grdsserer Anzahl, stets beobachtet werden, die mit Querwand vor sich
gehende indquale Teilung hingegen nur zu dem eben erwéhnten Zeitpunkt.
Auch diese Beobachtung bestdtigt die Feststellung, wonach eine derartige Teilung
der Stoma-Mutterzelle indqualen Charakters ist.

Im Endresultat kénnen wir also feststellen,dass diezweite Kurzzelle jeden-
falls durch eine indquale Teilung entsteht. Es muss aber betont werden, dass

Fig. 8. Erklarung im Text. (Obj.: 8 mm Apo; Ok.: 10 Peripl.)

sich die Zelle in einem Fall als apikale Zelle abschniirt, wdhrend sie im anderen
Fall als Basalzelle entsteht.

Diskussion

Aus den Untersuchungen geht also hervor, dass die zweite Kurzzelle auf
zweierlei Art entstehen und sich im Laufe der weiteren Entwicklung auf zweierlei
Art verhalten kann. Schon die reine Feststellung dieser beiden Umstédnde war
Veranlassung genug, zwischen ihnen einen Zusammenhang zu suchen. Da wir
bereits wissen, dass die zweite Kurzzelle als apikale Zelle oder als Basalzelle
aus einer indqualen Teilung entsteht, ist die Annahme eines gewissen Zusammen-
hangs vollauf berechtigt. In dem Differenzierungsabschnitt der Epidermis ver-
figen ndmlich die Zellen Uber eine auffallende Polaritat, die bei einer im Laufe
der normalen Entwicklung stattfindenden in&dqualen Teilung gewdhnlich darin
zum Ausdruck kommt, dass der Spitze zu eine kleinere meristematische Zelle,
der Basis zu hingegen eine grdssere, sich fernerhin nicht teilende Zelle entsteht.
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Mit Recht darf angenommen werden, dass diese Tendenz auch in der mit der
anomalen Entwicklung eintretenden indqualen Teilung zur Geltung kommt.
Wenn sich also die zweite Kurzzelle als apikale Zelle abschniirte, so entwickelt
sie sich zu einer Stoma-Mutterzelle meristematischen Charakters und in solchen
Fallen sind tatsdchlich zwei gleichwertige Stoma-Mutterzellen hintereinander
gelagert. Wenn jedoch die zweite Kurzzelle aus einer mit Querwand vor sich
gehenden Teilung der urspringlichen Stoma-Mutterzelle entsteht, ist sie zu
weiteren Teilungen unfédhig und verwandelt sich allméhlich in eine Epidermis-
Zelle. Dies beweist, dass die Stoma-Mutterzellen (ber eine, den Protoderma-
Zellen &hnliche Polaritat verfugen.

Mit Hilfe der oben dargelegten Uberlegung kénnen auch kompliziertere
Anomalien in der Entwicklung der Epidermis erkldrt werden. Abb. 8 zeigt ein
Stoma, hinter diesem eine in die Anfangsphase der Ausdehnung tretende Kurz-
zelle und eine in der Prophase befindliche Stoma-Mutterzelle. Das Zustande-
kommen dieses Gebildes konnen wir so erklaren, dass sich die Stoma-M utterzelle
zuerst in Querrichtung teilte und eine apikale Stoma-Mutterzelle und eine basale,
nicht meristematische Kurzzelle bildete. Zur letzteren gesellte sich eine dritte,
kurze Stoma-Mutterzelle, die sich von der urspriinglich normalen Epidermis-
Zelle apikal abgeschnirt hatte. Auf diese Weise entstanden, durch in&quale
Teilung, hintereinander angeordnet, drei Kurzzellen. In der ersten und dritten
Zelle haben wir Stoma-Mutterzellen, in der mittleren hingegen eine basal abge-
schnirte Zelle nicht meristematischen Charakters zu sehen. In der gezeigten
Abbildung hat sich die erste Stoma-Mutterzelle bereits in zwei Schliesszellen
geteilt, die Basalzelle beginnt sich eben zu verldngern, wéahrend sich die hintere
Stoma-Mutterzelle in der Prophase der Teilung befindet.

Auf Grund der vorangehenden Uberlegungen ist anzunehmen, dass mit
der Polaritdt der Stoma-Mutterzelle auch der Umstand im Zusammenhang
steht, dass sich die neue Zellwand, bei der Entstehung der Schliesszellen, stets
parallel mit der Langsachse des Blattes, also in Ubereinstimmung mit der
Polaritdtsrichtung ausbildet. Infolge der Polaritdt kénnen ndmlich nur auf diese
Weise zwei gleichwertige Zellen entstehen. Dies beweist auch der Umstand,
dass bei Teilung der Stoma-Mutterzeile mit Querwand — wie wir es in den
vorangehenden Untersuchungen sahen — immer zwei, voneinander wesentlich
abweichende Zellen entstehen. Natiurlich ist das noch keine unmittelbare Erkl&-
rung, weder flur die Erscheinung, wonach sich bei der Bildung der Schliesszellen
die Achse der Kernspindel gesetzmdssig wendet, noch fir die plasmatischen
Faktoren, die die Langsrichtung der neuen Zellwand bestimmen. Aller Wahr-
scheinlichkeit nach spielt dabei die polare, feinere Struktur des Zytoplasmas eine
wichtige Rolle. Soviel kann jedoch bereits festgestellt werden, dass die Teilung
der Stoma-Mutterzellen in Schliesszellen gleichzeitig die letzte Teilung der
betreffenden Zelle darstellt. Ist die Stoma-Mutterzelle noch zu zwei Teilungen
fahig, so ist die erste indqual und erfolgt stets mit einer Querwand.
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HEKOTOPbLIE BOIMNPOCbl OPrAHU3ALMN NNCTOBOIro 3SrMgepPMUCA
ALLIUM CEPA L.

Mpy opraHMsauMy anuaepmuca Cemaaonv u nucTbeB Allium cepa L. B auddepeHUu-
pyloLiemMcs NpoTogepme YacTo 06pasytoTcs ABe (pexke TPW, MHOTAA YeTbIPe) KOPOTKUE KIETKM,
HenpaBu/ibHbIM 06Pa3oM, HEernocpeACTBEHHO OAHA 3a APYrOi, NpUYeM OHU NEeBUAMMOMY SIBNSI-
I0TCS MaTepPUHCKUMU KNeTKaMu YCTbul. Ha camom fene, ToNbKO nepBasi (Haxogsuiasca B
HanpaBfeHWn BePXYLUKM) KOPOTKasi KeTKa OKa3sblBAaeTCsi BCerga MAaTepMHCKON  KIETKO
YCTbWL, a BTOpas, B HEKOTOPbIX C/lyyasix, He [IEIMTCS Ha 3aMblKaloLLyie KEeTKW, a pa3BMBaeTCs
B HOpPMa/ibHYIO anunaepMasibHyto KeTKy. OTK/IOHEHMe B MOBEAEHWM BTOPO/ KOPOTKOW KNeTKu
06bACHSETCS yCoBUAMU ee 06pa3oBaHMsi. B odHOM cryyae oHa o6pasyeTcs MyTeM OTLLUHYPO-
BblBaHUA OT MPOTOAEPMa/bHOM K/ETKN B BUAE anuKaibHOW KNETKW, a B APYroM — obpasyeTcs
B BUfe 6asanbHOM KETKW MpW HenpaBUIbHOM aefieHnn ¢ O6pasoBaH1eM Meperopoakn 13 mare-
PVUHCKON KNETKU YCTbULL. BBUAY MOMNSPHOCTM KETOK MPY HOPMasbHOM pPasBUTUM auddepeH-
LMpytoLLeiics MPOTOAePMbl KaXKeTcsl 06L1eAeiCTBUTENbHON 3aKOHOMEPHOCTbIO, YTO BO3HMKAlO-
as B MpoLecce He OAMHAKOBOIrO [e/eHWs anuKanbHas KeTKa OKasblBaeTCsi MepucTeMaTu-
YecKoit, Torga Kak 6asanbHasi KMeTKa, Kak npasuo, He CriocobHa K AefieHunto. STa 3aKoHomep-
HOCTb MPOSIBASETCS TAKXKe W B X0fle HEMPaBUIbHON AuddepeHLMaLmMK, U CNefoBaTe/IbHO, KOPOT-
Kasl K/eTKa, 06pasytoLlascs CornacHo rnepBoMy crydato, GyaeT MepucTeMaTMUecKoin MaTepuH-
CKOVi KNETKOW YCTbULL, a Apyras KNeTKa, BO3HMKatolLlas CorfacHo BTOPOMY cry4ato, anddepeH-
LUpyeTcs B BUfe anuaepManbHoi KneTku. lMocneaHee siBfieHVe 0Ka3bIBaeT MofisipHOCTL Marte-
PVUHCKOM KNeTKW ycTbuL, C MOMSIPHOCTbIO MATEPUHCKOM KETKU YCTbUL, CBSA3aH W TOT (paKT,
YTO NpU 06pasoBaHMK 3aMbIKAIOLLMX KNETOK BEPEeTeHO MoBopayMBaeTcsl, U o6pasoBaHue Kie-
TOYHOM 060/104KM MPOUCXOAUT MapanfieNlbHO NPOAO/ILHON OCU NUCTLEB, B HanpaBfieHW Nonsap-
HOCTW. BcneAcTBMe MONSIPHOCTM KNETKM 06pasoBaHiie ABYX PABHOLEHHbIX K/ETOK BO3MOXHO
MCK/IOUUTENILHO  TakWM  Croco6om.

SOME PROBLEMS CONCERMING THE ORGANISATION OF THE LEAF
EPIDERMIS OF ALLIUM CEPA L.

At the organisation of the epidermis of the epicotyl and of the leaf of Allium cepa L.
two (more rarely three, occasionally four) short cells develop which appear to be stoma mother
cells. Actually" it is only the first short cell situated near the tip, which always proves to be
a stoma mother cell, the second one, in the majority of cases, does not divide into guard cells,
but develops into a normal epidermis cell. The diverging behaviour of the second short cell
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may be explained by the conditions of its origin, wich is due to an unequal division. In some
cases it arises as an apical cell by way of the division of an epidermis cell, in another it comes
into being as a basal cell at the division of a stoma mother cell with an anomalous transversal
wall. In the normal development of the differentiating protoderma it seems to be a lawlike
pattern of general validity that owing to the polarity of cells, the apical cells, which had arisen
by means of an inequal division, are meristematic cells, while the basal ones are as a rule unable
to divide. This lawlike pattern asserts itself also in the course of an anomalous differentiation,
thus the short cell arising according to the first case, becomes a meristematic stoma mother
cell, while the one which originated according to the second case, differentiates into an epidermis
cell. This latter phenomenon proves the polarity of the stoma mother cell. The polarity of the
stoma mother cell may furnish an explanation for the fact that when the normal guard cell
arises the nuclear spindle turns aside and the cell wall in formation develops parallel with the
longitudinal axe in the direction of polarity. In view of the polarity of the cell, two equivalent
cells can arise in this way only.

Lorana Fridvatlszky, Budapest, VIII.,, Mlzeum krt 4/a. Ungarn.



UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ATMUNG
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(Eingegangen am 5. April 1955)

Zusammenfassung

Zur Messung des vom lebenden Organismus wéahrend der Atmung aus dem Gasraum
verbrauchten Sauerstoffs sahen wir es fur notwendig ciy kontinuierliches elektrometrisches
Verfahren auszuarbeiten. Dieses Verfahren soll von den Fehlern der manometrischen Methode
frei sein und soll praktisch von den Temperatur- und Druckschwankungen des Systems unab-
hangig arbeiten. Nach dem Vergleich von zwei, auf dem TODTschen Diffusionsstrom und auf
dem Prinzip der Polarographie beruhenden Methoden, wurde ein Verfahren ausgearbeitet, mit
dessen Hilfe die Messung des Sauerstoffgehalts im Luftraum auf eine einfache Strommessung
zurickgefihrt werden kann. Die Intensitat des von der Messzelle gelieferten Stroms &andert
sich namlich proportional mit dem Sauerstoffgehalt des Luftraums. Die Empfindlichkeit der
ausgearbeiteten Methode betrdgt, auf den Saucrstoffgehalt des Gasraums bezogen, im Falle
einer einfachen elektrischen Schaltung 0,1%, im Falle einer Kompensationsschaltung 0,05%.

Das Verfahren kann fur biologische Messzwecke gut verwendet werden, denn es ent-
spricht den folgenden Bedingungen : 1. Die kontinuelle Bestimmung verursacht keinen wahr-
nehmbaren Verbrauch an Sauerstoff. 2. Das Verfahren zeigt den absoluten Wert des Saucrstoff-
gehaltes im gegebenen Gasraum. 3. Die im Gasraum eingetretene Sauerstoffveranderung wird
augenblicklich angezeigt. 4. Die Sauerstoffmessung ist praktisch unabh&ngig vom Gesamtdruck
und der Temperatur des Gasraums. 5. Die Bestimmung wird durch keine anderen Gase bzw.
Dampfe gestdrt. 6. Die Behandlung ist einfach.

Mit Hilfe des Verfahrens konnten wir einen modernen Respirometer konstruieren.

Einleitung

Die Beobachtung der in den Lebensfunktionen des Organismus eingetre-
tenen Verdnderungen, ist in vivo am besten mit der quantitativen Messung der
Intensitdt des Gaswechsels bzw. mit der genauen Messung der Verdnderungen
des Atmungskoeffizienten (des RQ Wertes) mdglich. Die Verdnderung des
Atmungskoeffizienten l4sst auf eine Verdnderung in dem Ablauf der Enzym-
vorgdnge schliessen. Die Stérung im Enzymgleichgewicht oder ein auf andere
Weise noch nicht wahrnehmbarer, aber bereits beginnender Zerfall des Orga-
nismus, der Beginn der Desintegrationsprozesse, kdénnen in vivo nur in der
Verdanderung des Atmungskoeffizienten zum Ausdruck gelangen. Diesbezlgliches
Versuchsmaterial wird im weiteren verdffentlicht. Deshalb ist es sowohl vom
praktischen als auch vom theoretischen Standpunkt Gberaus wichtig, dass uns
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zur kontinuierlichen Messung des Atmungskoeffizienten solche gasanalytische
Verfahren zur Verfiigung stehen sollen, die eine sowohl in biologischer als auch
in analytischer Hinsicht verldssliche Messung des verbrauchten Sauerstoffs bzw.
des produzierten Kohlendioxyds ermdéglichen. Gleichzeitig muss man auch darauf
bedacht sein, dass wéhrend der Atmungsmessung — mit Ricksicht auf die oben
geschilderten Gesichtspunkte — an dem Versuchsobjekt parallel auch phy-
siologische oder biophysische Experimente durchfiihrbar sein sollen um die
dadurch verursachte Verdnderung an dem RQ beobachten zu kdnnen.

Der zur gleichzeitigen kontinuierlichen Bestimmung der beiden im Gas-
wechsel teilnehmenden Gase dienende Respirometertipus ist in der Fachliteratur
vielfach beschrieben. Dariiber eine Ubersicht zu geben, ist nicht unsere Aufgabe.
W ir beschrdnken uns darauf, einige Typen zu erwé&hnen. Die von Fernandez [4],
Wetzel [17], Bennet und Clark [3], Werthessen [18], Wood, Brewer,
Michelson und Werkman [19], Fink und Munder [5], Ulrich [13], Sper-
ber [12] und Balazs [1] konstruierten Messgerdte dienen alle demselben Zweck.
Die Methoden stimmen — von kleineren Unterschieden abgesehen — darin
Uberein, dass man die Luft atis dem Atmungsobjekt enthaltenden Geféss, mit
Hilfe einer kleinen Pumpe, durch ein geschlossenes Rdhrensystem im Kreis
zirkulieren l&sst. Inzwischen wird das Kohlendioxyd in Lauge absorbiert und
in dieser mit modernem Verfahren elektrometrisch bestimmt.

Die infolge der Absorbierung des Kohlendioxyds bzw. durch den Sauer-
stoffverbrauch des Organismus eingetretene Volumen- bzw. Druckabnahme zeigt
die Menge des verbrauchten Sauerstoffes an. Dieser wird dann — mit Hilfe einer
Manometer-Automatik — aus verschiedenartigen Generatoren, elektrolytisch
wieder auf die Anfangskonzentration ergdnzt. Die Menge des zuriickdosierten
Sauerstoffs wird elektrisch (mit W att- oder Coulomb-Meter) gemessen und so
die genaue Menge des vom Organismus verbrauchten Gases erhalten.

Mt diesen Methoden kann der Atmungskoeffizient zwar ununterbrochen
gemessen werden, doch eine ausgedehnte Anwendung derselben wird dadurch
verhindert, dass die Verdnderung im Sauerstoffgehalt des Luftraums mano-
metrisch gemessen wird, wobei alle Fehler der manometrischen Gasanalyse in
Erscheinung treten. Unter anderem muss die ganze Messvorrichtung (mit dem
atmenden Organimus zusammen) auf derselben, konstanten Temperatur gehalten
werden (im allgemeinen in einem Wasserbad). Bei ldngeren Versuchen wird
das Resultat, bei Anwendung von offenen Manometern, auch durch die Schwan-
kungen des dusseren Luftdrucks beeinflusst. Werden die offenen Messgerate
durch ein geschlossenes System ersetzt [18, 19, 2], so sind Behandlung und die
Ausmasse der Gerdte mit einer gewissen Schwerfélligkeit verbunden. Die mano-
metrische, also zuletzt aufeinem Vergleich mit dem &usseren Luftdruck basierende
Methode der Sauerstoffbestimmung muss durch ein Verfahren ersetzt werden,
das den absoluten Wert des Sauerstoffgehaltes im Gasraum kontinuierlich, von
jeder dusseren Einwirkung unabhdngig vermitteln kann.
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Eine von den fritheren abweichende Ldsung stellt der NoYONsche »Diaphe-
rometer« [11] dar. Dieser fihrt die im Sauerstoff- bzw. im Kohlendioxydgehalt
des Gasraums eintretenden Verdnderungen auf die Messung der Wéarmeleit-
fahigkeit der beiden Gase zurlick, ein Verfahren, das im allgemeinen auch bei
den Rauchgasanalysen angewendet wird. Das m it elektrischer Widerstandsmes-
sung arbeitende Verfahren bewdhrte sich schon in moderner fabriksmassiger
Ausfihrung hauptsdchlich in der medizinischen Praxis. Ein Nachteil des Ver-
fahrens ist, dass zur Bestimmung des Sauerstoffs das Kohlendioxyd vollkommen
entfernt werden muss. Ferner ist eine genaue Bestimmung nur durchvergleichende
Messung mit einem Gas unverdnderter Zusammensetzung und gleicher Stro-
mungsgeschwindigkeit mdglich. Gleichfalls storend wirkt der W asserdampfgehalt
des Gasraums. Unseres Wissens nach ist von allen gegenwdrtig verwendeten
Respiratoren dieser der modernste.

Ausser den bereits angefiihrten Forschern weisen noch Kordesch und
Marko [7, 8] bei der Besprechung ihres Sauerstoffdepolarisationselementes
darauf hin, dass ihr Verfahren auch bei den Atmungsmessungen verwendet
werden kann.

Die Ldsung des Problems ist hauptsdchlich deshalb schwierig, weil selbst
die moderne, mit elektrometrischen Verfahren arbeitende Gasanalyse Uber keine
verldsslichen Methoden verfiigt, mit deren Hilfe auch die sehr geringen, im
Sauerstoffgehalt der Gase eintretenden Verédnderungen auf einfache, doch ver-
lassliche Weise und kontinuierlich festgestellt werden kdénnten [10].

Auf Grund oben angefiithrten Uberlegungen miissen die in der Respiro-
metrie gut verwertbaren Sauerstoffbestimmungs-Verfahren den folgenden Bedin-
gungen entsprechen :

1. Die kontinuierliche Bestimmung darf mit keinem wahrnehmbaren
Sauerstoff-Verbrauch verbunden sein.

2. Das Verfahren soll den absoluten Wert des Sauerstoffgehalts im gege-
benen Gasraum genau anzeigen und die Messung soll nicht mit Hilfe einer auf
einem Vergleich basierenden Methode, also nicht mit einer Differenzmessung
erfolgen.

3. Die im Gasraum eintretende Sauerstoff-Verdnderung soll augenblicklich
feststellbar sein.

4. Die Sauerstoffmessung soll vom Gesamtdruck und Temperatur des
Gasraums praktisch unabhéngig sein.

5. Die Bestimmung darf durch andere Gase (hauptsdchlich Kohlendioxyd
und Stickstoff bzw. durch Dampfe) nicht gestért werden.

6. Die Behandlung soll einfach sein.

Das Hauptziel vorliegender Arbeit ist, zwecks Lésung der mit den bisher
beschriebenen Messgerdten nicht messbaren biologischen und biophysischen
Fragen, die Ausarbeitung eines neuen gasanalytischen Verfahrens.

12 fletil Biologic;) VII/2—3
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Anordnung der Experimente

Bei der experimentellen Lésung der obigen Probleme gingen wir von fol-
gender Annahme aus :

Im Sinne des Henry— D arton Gesetzes ist die Menge der einzelnen Gas-
komponenten, die sich in der Volumeinheit einer, mit irgendeiner Gasmischung
sich Dberlihrenden Flissigkeit bei konstanter Temperatur im Gleichgewicht-
zustand ldsen, proportionell mit dem Partialdruck bzw. der Konzentration der
fraglichen Gaskomponenten. Die Menge des in der Flissigkeit geldsten Sauer-
stoffs hangt also letzten Endes vom Sauerstoffgehalt des sich mit ihm beriihren-
den Gasraums ab. Wenn mit der intensiven Vermischung der Gas- und Flissig-
keitsphase das Eintreten des Ldsungsgleichgewichtes schnell (augenblicklich)
erreicht werden kann, so kann auch die Verédnderung im Sauerstoffgehalt des
Gasraums verfolgt werden. Voraussetzung dessen ist, dass die Menge des geldsten
Sauerstoffs mit einer solchen Methode gemessen werden kann, die zur konti-
nuierlichen Messung der augenblicklichen Gleichgewichtslage fahig ist und durch
die Anwesenheit der Ubrigen Gaskomponenten nicht gestort wird. Auf Grund
dieser Uberlegung kann die Messung des Sauerstoffgehalts im Gasraum bzw.
der in diesem eingetretenen Verdnderung auf die Messung der in der Flissigkeit
geldsten Sauerstoffmenge zurlckgefihrt werden. Wir hatten die Absicht die
Messung der geldsten Sauerstoffmenge mit elektrometrischem Verfahren ununter-
brochen durchzufuhren.

Im Laufe unserer Versuche standen wir vor der Aufgabe, einerseits die
Richtigkeit obiger Annahme zu beweisen, anderseits ein entsprechendes (genaues
und einfaches) Verfahren zur kontinuierlichen Messung der geldsten Sauerstoff-
mengen zu suchen. Unter Berucksichtigung des letzten Gesichtspunktes erprob-
ten wir zwei elektrometrische Versuchsanordnungen.

1. Die Anordnung des Sauerstoffmessgerdtes basiert im wesentlichen auf
dem 71 s ac«-Verfahren [14, 15, 16]. T sa« nahm auf &hnliche Weise die Bestim-
mung von wassergeldstem Sauerstoff vor. Nach seiner Feststellung entsteht unter
Einwirkung von im Wasser oder in einer wasserigen Elektrolytlésung geléstem
Sauerstoff, bei Anwendung eines entsprechenden Elektrodenpaars, elektrischer
Strom. Die Intensitat des von dem so entstehenden Galvanelement gelieferten
Stroms steht im Verhdltnis zur Konzentration des auf die edlere Elektrode gelan-
genden Sauerstoffs. Der stromproduzierende Prozess vollzieht sich unmittelbar
auf der Oberflache der edleren Elektrode und hdngt von der Menge des auf der
Elektrode absorbierten Sauerstoffs ab. Die Menge des im Elektrodenprozess
verbrauchten Sauerstoffs ist so gering, dass die Messung in der Sauerstoff-
konzentration det? Luftraums keine wesentliche Verdnderung verursachen kann.

Nach den Angaben von tsa: kann die messbare Stromintensitdt durch
intensives Rihren der Flissigkeit auf das Mehrfache des in der ruhenden Flissig-
keit gemessenen Wertes gesteigert werden.
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Die Messzelle wurde nach den Agaben von tsa« zusammengestellt. Die
prinzipielle Anordnung ist auf Abb. 1 zu sehen. Die »edlere Elektrode« (K)
besteht aus glattem Platin, die Vergleichselektrode (A) ist eine mit Diafragma
(D) getrennte, in Azetat-Pufferlésung getauchte Bleielektrode. Die Elektrolyt-
I6sung wurde mit Hilfe eines Synchronmotors gerihrt. Der gewonnene Strom
wurde mit einem shuntierbaren Galvanometer (G) von 10 8 A Empfindlichkeit
gemessen. Eine Empfindlichkeit von 10“6 A erwies sich als genugend.

2. Die zweite erprobte Anordnung wurde auf die polarographischen
Bestimmung des in der Flussigkeit gel6sten Sauerstoffs basiert.

Abb. 1. Prinzipielle Anordnung und Verbindung des Sauerstoff-Messgerdtes nach Tsat. K:
Kathode aus Pt; A : Anode aus Pb, D : Tondiaphragma ; R : Rihrer; G : Galvanometer

Bekanntlich zeigt der in der Elektrolytlésung geldste Sauerstoff bei den
polarographischen Untersuchungen zwei Stufen mit bestimmtem Abscheidungs-
potential und die bei diesen Potentialen auftretenden Stromintensitdten (die
»HOhe der Stufen«) hdngen nur von der Sauerstoffkonzentration ab [6]. Dieses
Prinzip wollten wir, unserem Ziel entsprechend angeordnet, bei unseren Messun-
gen verwerten.

An Stelle der bei der Polarographie verwendeten Quecksilber-Tropf-
Kathode wurde die »Drehelektroden«-Methode von Laitinen UNd K otthorr
zur Anwendung gebracht [9]. Da im vorliegenden Fall ausschliesslich die Mes-
sung der Sauerstoffkonzentration beabsichtigt war, wurde neben der dem
Abscheidungspotential des Sauerstoffs entsprechenden konstanten &usseren
Spannung nur die Intensitdtsverdnderung des Stromes gemessen.

Abb. 2 veranschaulicht die prinzipielle Anordnung des Versuches. Da wir
in einem geschlossenen System arbeiten wollten, wurde die Dichtung der Achse
der Drehkathode mit Hilfe einer Quecksilberdichtung erreicht. Der auf die
Achse befestigte Verschlusszylinder aus Stahl (2) ist mit seinem Unterteil in

12*
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Quecksilber versenkt, das sich in einer entsprechend ausgebildeten Verschluss-
kapsel aus Hartgummi (3) befindet. Das Quecksilber (4) erfullt einerseits die
Aufgabe der Flussigkeitsdichtung, anderseits sichert es auch die Leitung des
Kathodenstroms. Sowohl die Sperrkapsel als auch das obere gebogene Ende der
Drehachse waren aus isolierendem Material hergestellt. An das untere Ende
der Achse ist eine entsprechend ausgebildete Glasrohre angebracht (5), an deren
Ende sich die nadelférmige drehbare Platinkathode (6) befindet. Natlrlich ist
die Elektrode innerhalb der Glasrohre mit der Drehachse in metallischer Berih-

Abb. 2. Die auf polarografischem Prinzip basierende Sauerstoff-Messzelle. 1: Achse der Dreh-

katode aus Stahl; 2: Verschlusszylinder aus Stahl; 3 : Verschlusskapsel aus Hartgummi ;

4 : Quecksilber-Dichtung ; 5: Glasrohr ; 6 : Drehbare Platinkathode ; 7 : F.lektrodengeféass ;
8: Stromquelle; 9: Potentiometer; 10: Voltmeter; 11: Galvanometer

rung. Die Elektrode wird durch einen Synchronmotor gedreht. Die Dreh-
kathode mit Quecksilberdichtung ist mit einem Gummistépsel an das polaro-
graphische Elektrodengefdss verbunden (7). Im Stromkreis kann die Spannung
des 4 V-Akkumulators (8) mit Hilfe eines Potentiometers (9) am Voltmeter (10)
auf einen ablesbaren konstanten Wert, auf das Abscheidungspotential, einge-
stellt werden. Dann zeigt der Spiegelgalvanometer (11) eine im Verhé&ltnis zum
Sauerstoffgehalt stehende Stromstdrke die Stufenhdhe.

Die bei den Vorversuchen erzielten Resultate qualitativen Charakters
bewiesen, dass zur schnellen Bestimmung des Sauerstoffgehalts der Gase grund-
sétzlich beide Methoden angewendet werden kdénnen. Die zweite, komplizierte
und schwierige Anordnung zeigte jedoch unter Einwirkung einer 100%-ig.;n
Sauerstoffkonzentrations-Verédnderung eine viel geringere Verdnderung als die
erste, einfachere Anordnung. Ein weiterer Nachteil der Anordnung mit Dreh-
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kathode besteht darin, dass im Falle des gleichen Sauerstoffgehalts der Galvano-
meter verh&ltnismdssig starken Schwankungen unterworfen ist (der Fehler
ergibt sich nicht aus dem ungeddmpften Zustand des Galvanometers), wéhrend
bei der zweiten Anordnung diese Erscheinung Uberhaupt nicht oder nur in
sehr geringem Masse zu"beobachten war. Infolge der beiden angefiuhrten Grinde
beschéftigen wir uns eingehender nur mit der ersten Methode.

Im Laufe der Versuche ergab sich die Notwendigkeit, die Anordnung der
von Todt beschriebenen stromproduzierenden Zelle in gewisser Hinsicht zu
modifizieren. Die Form der stromproduzierenden Zelle und des verwendeten
Elektrolyts wurden zweckmdssig umgestaltet um auf diese Weise die Messungen
auch im Falle sehr kleiner Flissigkeitsmengen durchfiihren und gleichzeitig
auch das Entstehen der stérenden Gasblasen verhindern zu kdnnen.

Mit Hilfe dieser Verdnderungen wurde die Messvorrichtung wesentlich
einfacher und die Anwendung eines Ruhrmotors erwies sich als uberflissig. Nur
darauf muss geachtet werden, dass sich die Geschwindigkeit der Gasstrémung
im Laufe der Messung nicht verdndert. An Stelle der Vergleichskathode aus
Blei wurde spdter eine solche aus Kadmium verwendet. (Die genaue Beschrei-
bung der so verédnderten Messapparatur wird an anderer Stelle erfolgen.)

Im Laufe der Messungen wurde das Elektrodengeféss in einem Wasserbad
von 20° C mit Héppler-Ultrathermostat temperiert.

Die ersten gasanalytischen Messungen wurden zuerst mit aus Gasflaschen
genommenem Sauerstoff und Stickstoff durchgefihrt, erst spdter wurde die
Kalibration mit bekannten Mischungen dieser Gase vorgenommen. Die Gasmi-
schungen wurden in einer DEVILLE-Flasche von ungefdhr 10 1 Rauminhalt
mittels einer Gasburette hergestellt. Aus der DEVILLE-Flasche wurde das Gas
mit Hilfe des einstrémenden Wassers unter einem (mit empfindlichen Wasser-
manometern gemessenen) konstanten Druck und konstanter Geschwindigkeit
durch das Elektrodengefdss bzw. durch die Gefésse geleitet. Die Anordnung des
Messapparats konnte auch so erfolgen, dass die eingestellte Gasmischung, mit
Zwischenschaltung einer Pumpe, in einem geschlossenen ROhrensystem zir-
kulieren konnte. Auf diese Weise wurde vor allem die »Stabilitdt« der Mess-
methode untersucht.

Messresultate

Zuerst wurde untersucht, auf welche Weise die gemessene Stromintensitat
von der Stromungsgeschwindigkeit der Gasmischung abh&ngt, um die optimale
Strémungsgeschwindigkeit feststellen zu kdnnen. Abb. 3 zeigt die Ergebnisse
dieser Messungen. Aus diesen geht hervor, dass die Stromproduktion der Mess-
zelle mit dem Ansteigen der Stroémungsgeschwindigkeit anfanglich rasch zunimmt.
Spéter, nach Erreichung eines gewissen Maximums, verflacht sich die Kurve.
Auf Grund dieser Kurven fiihrten wir unsere Messungen mit dem gegebenen
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Elektrodengefédss, bei einer konstanten Gasstrémungsgeschwindigkeit von 8,0
Liter/Stunden, durch.

Unter Anwendung einer Gasmischung mit verdnderlichem Stickstoff-
und Sauerstoffgehalt, wurde eine Kalibrationkurve aufgenommen. Die von dem

Gasstrémungsgeschwindigkeit in 1/Stunde

Abb. 3. Die von der Stromungsgeschwindigkeit des Gases abhéangige Veranderung in der Strom-
intensitat der Sauerstoff-Messzelle. Der Parameter ist der Sauerstoffgehalt der Gasmisehung

Abb. 4. Der Zusammenhang zwischen dem Sauerstoffgehalt des Gasraums und der Strominten-
sitat der Messzelle (Kalibrationskurve)

Sauerstoffgehalt der durchstromenden Gasmischung abhdngende Verdnderung
in der Stromintensitdt der Messzelle veranschaulichen die Abb. 4 wund die
Tabelle 1. Die Feststellung der Kalibrationskurve erfolgte auf die Weise, dass
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die Zusammensetzung der mit Hilfe des aus der Gasflasche genommenen Stick-
stoffs und Sauerstoffs hergestellten Gasmischung — nach der Durchstrémung
der Messzelle — mit einem Orsat-Apparat analysiert wurde. Der grdsste Fehler
der Kalibration bestand darin, dass nicht nur das uns zur Verfiigung stehende
analytische Verfahren, sondern auch die Kalibrationswerte der zur Herstellung
der Gasmischung dienenden Gerdte ungenauer waren als die Empfindlichkeit
der elektrometrischen Sauerstoffmessung. Die Punkte der Kurve konnten also
nur auf statischem Wege bestimmt werden

Tabelle 1

Die Stromintensitat der Sauerstoff-Messzelle in Abhangigkeit vom Sauerstoffgehalt des Gasraums
(Kalibrationsangaben)

Temperatur 20° C — Gasstromungsgeschwindigkeit 8,0 1/St

Der 02 Gehalt Die gemessene Stromintensitat in /UA
der Gasmischung in % Durch-
. schnittliche
Mit Orsat- Schwankung Anmerkung

Ein- Apparatur s .

stellung gemessen (Bl 1.x* 11** Mittelwert*** [IA*x
M. W.*
0,0 . 3,7 3,6 3,7 3,720,0 1 0.1 1N2 aus Gasflasche mit
Pyrogallol gewaschen

0,2 0,2+0,1 6,0 5,5 6,5 6,3+0,3 2 0,2 2N 2 aus Gasflasche

0,5 0,5+0,1 9,5 8,7 10,0 9,420,4 0,2

0,8 0,80,1 13,0 11,5 12,5 12,3%0,4 0,2

1,0 1,0+£0,1 15,5 16,5 14,5 15,50,6 0,3

2,0 2,0+£0,1 26,5 27,0 29,0 27,5+£0,8 0,3

5,0 51+0,1 63,5 59,5 61,5 61,5+1,2 0,5

7,0 7,1+0,2 84,5 89,5 85,0 86,0+£1,6 0,5

10,0 10,2+0,3 128,0 1250 119,5 124,0+3,0 1,0 shuntiertes Instrument

15,0 14,8+0,3 178,5 1850 186,5 183,0%2,5 1,0 « «

20,0 20,1+0,4 280,0 268,5 277,5 275,0%4,0 1,0 « «
Luft 20,8%0,2 284,5 288,0 282,5 205,0%1,6 1,0 « «

*Im Durchschnitt von drei jeweils gesondert hergestellten Gasmiscliungeii. In dein
Wert des + Fehlers des Mittelwertes sind die Streuung bei der Herstellung der Gasmischung
sowie der methodische Fehler der Bestimmung bericksichtigt.
**Drei parallele Messungen mit jeweils gesondert hergestellten Gasmischungen.
***Der + mittlere Fehler des Mittelwertes.
****Bej Messung von je einer Gasmischung.
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Da die Werte der von derselben Gasmischung gelieferten Stromintensitat
auch nach einer mehrtdgigen Messung oder Messpause unverdndert blieben,
kann die Reproduzierbarkeit der Messung als befriedigend gelten. Dies wird
auch durch die Angaben der Tabelle 2 bestatigt.

Tabelle 2

Schwankung in der Stromintensitdt im Laufe der Zirkulation von derselben Gasmischung

(Priufung der Empfindlichkeit und Stabilitat)

Galvanometer-Empfindlichkeit : 1 Skalenteil = 2,8 « 10—8 A. Temperatur : 20° C. Gasstro-
mungsgeschwindigkeit : 8,0 1/St

Stromintensitét /.1 Die der
Der 02 Gehalt Dauer . Schwanku
der Gasmischun der Beobachtung Maximele entsprecher Anmerkung
in % eingestel Stunden* Wert in%%ﬁmnlé%]%en 02NMenge in %
Zgietg*" am
1,0 12+12+8 16,32 28 0,023 direkte Messung
2,0 12+ 8 26,68 34 0,028
4,0 6+12+3 48,24 42 0,035 Kompensations-
Messung
10,0 4+ 8+4 122,44 48 0,036 «
20,0 6+12+5 273,2 53 0,033 «
Luft 7+12 284,3 52 0,032 «

*Mit einer Unterbrechung von durchschnittlich 10— 12 Stunden.
**Die sich offensichtlich aus der Schwankung der Strémungsgeschwindigkeit ergebenden
Werte wurden nicht berucksichtigt.

Aus der Kalibrationskurve ist zu ersehen, dass bei einem Sauerstoffgehalt
von 20% — als obere Konzentrationsgrenze — die Stromintensitdt der Messzelle
in einem nahezu linearen Verhdltnis zum Sauerstoffgehalt der Gasmischung steht.
Die Kurve steigt nur im Falle eines hdheren Sauerstoffgehalts steiler an. Die
Intensitdt des Stromes betrdgt — falls wir reines Nitrogen durchstroémen lassen —
2—3 Mikroampeére, lassen wir jedoch eine N2—0 2 Gasmischung mit 20% Sauer-
stoffgehalt durchstrémen, so betrdgt die Intensitdt bei der in den Versuchen
verwendeten Messzelle 280 uA. Einer 20%-igen Verdnderung im Sauerstoff-
gehalt entspricht also eine 280 f A — d<h. im linearen Abschnitt der Kurve ent-
spricht einer 1%-igen Verdnderung im Sauerstoffgehalt eine Verédnderung von
mehr als 12 fiA der Stromintensitat.

Da die Kurve steiler ansteigt, erhdht sich dieser Wert noch im Falle der
bei den Atmungsmessungen in erster Reihe in Frage kommenden Gasmischungen
(Luft), die einen Sauerstoffgehalt von 20—21% aufweisen. Mit einem entspre-
chend gewdhlten, empfindlichen Strommessgerdt kdénnen diese Werte leicht



UNTERSUCHUNGEN UBER DIE ATMUNG DER PFLANZEN, I. 311

bestimmt werden. Die in der ersten Anné&herung bereits 0,1% betragende Ver-
&nderung im Sauerstoffgehalt kann im Sauerstoffgehalt des Luftraums leicht
nachgewiesen werden. Die Empfindlichkeit des Verfahrens kann innerhalb gewis-
ser Grenzen erhdht werden. Diesbeziigliche Untersuchungen sind im Gange.

Vom biologischen Standpunkt ist die Feststellung dessen sehr wichtig, wie
schnell die in der Gasmischung eintretende Verédnderung im Laufe der Messung
wahrgenommen werden kann. Nach einer Durchstrémung mit reinem Stickstoff
lassen wir Luft durch die Messzelle stromen. Das Messgerét reagierte auf diese
extrem grosse Verdnderung derartig schnell, sozusagen augenblicklich, dass es
illusorisch gewesen wére, die Zeit zu messen, um so mehr, da nicht einmal fest-
gestellt werden kann, wann die durchgefiihrte Luft den vorangehend im Rdéhren-
system befindliche Stickstoff verdrdngte. Auf Grund &hnlicher wiederholter
Beobachtungen kann mit vollem Recht behauptet werden, dass selbst die kleinste
im Sauerstoffgehalt der Gasmischung eintretende Verdnderung praktisch fast
augenblicklich festgestellt werden kann.

Es wurde auch die »stérende« Wirkung von einigen uns zur Verfligung
stehenden Gasen untersucht. So die Wirkung des bei der Atmungsuntersuchung
in erster Reihe in Frage kommenden Kohlendioxyds. Es konnte festgestellt
werden, dass der Wert der Stromintensitdt, gleichgultig, ob die Herstellung der
Gasmichung mit Stickstoff oder mit Kohlendioxyd erfolgte, einzig und allein
von der Menge des Sauerstoffs abhédngt. Bei einer Durchstrémung mit reinem
Kohlendioxyd wurde derselbe Wert festgestellt, wie im Falle des reinen Stick-
stoffs. Durch kleine Mengen von Leuchtgas wird die Messung gleichfalls nicht
beeinflusst.

Im Laufe unserer Versuche wurde auch gemessen, auf welche Weise die
l&ngere Zeit anhaltende Durchstromung der Luft in der Stromlieferung der
Messzelle in Erscheinung tritt, wenn in dem Zirkulationsraum kein Sauerstoff
verbrauchendes System vorhanden ist (Frage der Stabilitdt). Wie aus Tabelle 2
hervorgeht, war auch der diesbeziigliche Versuch befriedigend. Abgesehen von
den Schwankungen, die auf bekannte Fehler, wie z. B. auf die starken Schwan-
kungen in der Zirkulationsgeschwindigkeit zurlickgefiihrt werden kdénnen, ist
der absolute Wert des so entstehenden Fehlers sehr gering. Im Falle eines niedri-
gen Sauerstoffgehalts wurden die Messungen unmittelbar, bei einer hdheren
Sauerstoffkonzentration -jedoch — mit einer gewissen Modifizierung der k on1-
RAUSCH-Methode — im Kompensationsverfahren, mit einem Galvanometer von
2,8-10“7 Empfindlichkeit durchgefiihrt. Die maximale Schwankung betrégt
0,38—0,40 /IA, was — im Vergleich zum Sauerstoffgehalt der Luft — ungeféhr
0,04% entspricht. Auch das ist ein Beweis, dass mit Hilfe dieser Methode eine
0,05%-ige Verdnderung des Sauerstoffgehalts der Luft nachgewiesen werden
kann. Gleichzeitig beweisen diese Versuche, dass die Bestimmung mit keinem
wahrnehmbaren Sauerstoffverbrauch aus dem Luftraum verbunden ist, denn
im Verlaufe der mehrstindigen, mit einem verh&ltnisméssig geringen Raumin-
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halt vor sich gehenden Versuche hétte dieser Fehler in Erscheinung treten
missen.

Auf Grund der Versuchsergebnisse konnten wir eine kontinuierliche elek-
troinetrische Sauerstoffbestimmung ausarbeiten, die den in der Einleitung dar-
gelegten Bedingungen entspricht und in der Respirometrie verwertet werden
kann.

Mit Hilfe des beschriebenen Verfahrens konstruierten wir einen auf elektro-
nischem Wege arbeitenden automatischen Respirometer, der — unter Erhaltung
eines konstanten Wertes im Sauerstoffgehalt des Luftraums — den Sauerstoff-
verbrauch des Organimus misst und zwar bei einem beliebigen, durch den
Versuch bedingten, vorher einstellbaren Sauerstoffgehalt des Gasraums.

Schliesslich sei an dieser Stelle dem Leiter des Agrochemischen Instituts, sowie dem
verstorbenen Abteilungsleiter L. Markus, ferner dem Abteilungsleiter V. Ferenc unser Dank
ausgesprochen. Genannte ermdglichten in selbstloser Unterstiitzung die Durchfihrung unserer
Versuche.
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NCCNELOBAHUE AbIXAHUA PACTEHWI

. 9nekTpomMeTpuyecKkuniti cnocob ANA HeNpepbiBHONO W3MepeHUSN
pacxona Kucnopopga, noTpe6nsaemMoro BO BpeMs /[AblXxaHuUsn

B uensax yctpaHeHMs MOrpeLHOCT MaHOMETPUYECKOro crnocoba A8 N3MepPEHNS pacxoja
Kucnopoga, ynotpe6nsemMoro M3 BO34yLUHOrO MPOCTPAHCTBA MPU AbIXaHUN XUBbIX OpraHvW3moB,
aBTOPbl CUMTa/IN HEOOXOAMMbIM pa3paboTaTb 3/1eKTPOMETPUYECKYI0 METOAMKY, MPaKTUYecKm
He3aBUCMMYIKO OT He6oMbLUMX KonebaHwi TemnepaTypbl M CyMMapHOro AaB/leHUS ra30BOro
npoctpaHcTBa. llocne cpaBHeHMA [BYX CNOco60B (OCHOBaHHbIX Ha AUG(Y3MOHHOM TOKe Mo
TEaTy W Ha npuHUuMne nonsporpagun) oHW paspaboTany MeTod, C MOMOLLbI0 KOTOPOro KOH-
LeHTpaLmsa Kucnopoga B BO3AYLLHOM MNPOCTPAHCTBE CBOAMTCA K POCTOMY W3MEPEHUI0 TOKa.
VIHTEHCMBHOCTb MO/ly4aeMoro OT M3MepUTESIbHOW AYelikn ToKa Bo3pacTaeT napasineflbHO KOH-
LeHTpauum Kucnopoga B BO3LYLUHOM NpocTpaHcTBe. YyBCTBUTENbHOCTb MeTOAa MpWU MpocToi
aneKTpu4yeckoli cxeme paBHa 0,1% Npu KOMMEHCALMOHHOW >Xe CXeme 0,05 %, npuvmeHu-
TeNbHO K KOHLUEHTpauuMu KUCopoja B BO3AYLIHOM MPOCTPAHCTBE.

[aHHbI cnoco6 XOopoLwo MpYMeHUM AN 6GMONOrMYecKNX M3MepeHuii, TaKk Kak OH Yyao-
B/IETBOPSET Criefyrowmm TpeboBaHuam: 1. HenpepbiBHOe onpegenieHve He TpebyeT 3aMeTHOrO
pacxofa kucnopoja. 2. Onpefensietcsas abConTHasA BeMYMHA KOHUEHTpauuu Kucnopoga B
BO3A4YLLHOM npocTpaHcTBe. 3. lNMpoucxoaswime B BO3LYLUHOM MPOCTPAHCTBE M3MEHEHUS KOHLIEH-
TpaumMy KUCNopofa yKasblBalTCs B KaXiblli MOMeHT. 4. I3MepeHune pacxofja Kucnopoga npak-
TUYECKN He 3aBUCUT OT CyMMapHOro AaB/fieHUs W TemrnepaTypbl BO34YLUHOIO MNPOCTPaHCTBa.
5. OnpegeneHnio He MeLLAKOT MOCTOPOHHME rasbl, AW e napbl. 6. TpoBefeHWe W3MepeHUs
HEC/0XHO.

lMpuUMeHeHNeM yKa3aHHO METOAMKM CKOHCTPYMPOBAH PecnvMpOMETP COBPEMEHHOr0 Tuna.

STUDIES INTO THE RESPIRATION OF PLANTS

I. Electrometric method for the determination of oxygen
consumed during respiration

For the measurement of the oxygen consumed by living organisms during respiration,
we have developed a continous electrometric method. This seemed necessary in order to eliminate
the errors of the manometric methods, and to be practically independent of the small fluctuations
of temperature and pressure of the system.

After evaluating two of the existing methods, namely that of r sa+ (based on diffusion
current) and the polarographic method, a new procedure has been developed and is described
which makes it possible to reduce the determination of the oxygen content of a given air space
to the simple measuring of an electric current. It is based on the principle that the intensity
of a current supplied by the electric measuring cell grows in proportion with the amount of
oxygen contained in the air space. The sensibility of the new method, referred to the total oxygen
content of the examined air space, is of the order of 0,1% in the case of simple, and 0,05% in
that of compensatory measuring system.

The method is pre-eminently applicable to biological measurements because it satisfies
the following requirements : 1. The decrease in the amount of oxygen caused by continuous
determination is negligible. 2. Readings give the absolute value of the oxygen content of a
given air space. 3. Changes in the amount of oxygen are instantaneously registered. 4. The deter-
mination of the amount of oxygen is practically independent of the total pressure and the tempe-
rature of the air space examined. 5. The presence of other gases or vapours in the air space is
of no consequence for the measurement. 6. Easy manipulation.

The new' and up-to-date respirometer, described in the paper, embodies the above prin-
ciples.

Ott6 Balazs, Budapest, V., Calvin tér 3. Ungarn.
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Summary

The susceptibility of the host plant is based on an initially , peaceful coexistence” of
the two organisms. The coexistence depends upon the harmonic cooperation between the meta-
bolic systems of both components in the host—parasite complex. A special significance should
be ascribed to some metabolic processes of the host tissues supplementing the evidently deficient
metabolic pattern of the obligate parasites.

A general consequence of infection is a respiratory increase in the tissues of a vide variety
of host plants. It may be assumed that the parasitically stimulated respiratory processes of
the diseased tissues play a definite role in the host—parasite relations. The available data are in
accordance with the view that the host respiration may promote the development of obligate
parasites and viruses. By contrast, the parasitically increased respiration should be regarded
as a factor of resistance against facultative parasites.

In addition to the role of respiratory processes, the specific nutritional requirements
of the pathogens and the metabolite content of the host tissues have been subjected recently
to direct investigations. The high degree of specialization among the plant pathogens should
be explained by the special metabolite requirements of the different species, races or strains.
This fact may be very well demonstrated on the example of the different metabolic requirements
of cereal rusts and powdery mildews.

The metabolic aspects of obligate parasitism received considerable attention
in the last years. According to the general view prevailing at present the suscept-
ibility of the host plant is based essentially on a harmonic cooperation between
the metabolic systems of both components in the host—parasite complex. The
development of both partners is undisturbed for a long period in the course of
disease development and there are certain indications that in some special
cases they may also exert a positive influence on each other [5, 22]. The balance
will, however, be sooner or later disturbed and the agressive factors of the para-
site may incite deep and lethal changes in the host’s metabolism. In the opposite
case the defence reactions of the host tissues are extremely strong and may
finally eliminate the penetrating organism.

In spite of the extended work carried out in several laboratories, the eluci-
dation of the factors which decide on the final outcome of the host—parasite
coexistence met with great difficulties, especially in the field of obligate parasit-
ism. The present paper will attempt to evaluate some features of the work
which has been done in this field, to see in howrfar an integrated picture can be
made from the scattered data and especially to demonstrate the lines on which
the research work is already started in our laboratory.
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The present results leave little doubt that the metabolic systems of the
obligate parasites exhibit significant deficiencies. This follows from the fact
that, apart from some scattered cases [9, 21], the most complicated culture
media proved unsuited for their cultivation up to the present. The peculiarities
of the viruses are very similar in this respect. There is today a general agreement
that the viruses lack the enzyme systems necessary for the catalytic processes
of life [34]. However, the observations underlying these opinions were made
on purified viruses and a similar approach of the problem with obligate parasites
is extremely difficult. The pathogen can hardly be isolated from the host tissues.
Consequently, the most significant observations were those made on ectoparasites
such as the mildews.

Studies on the enzyme systems of germinating spores provided additional
data on the metabolic systems of obligate parasites. The enzyme activities of
germinating spores can be qualitatively recognized and identified in little drops
containing sutable substrates and/or enzyme inhibitors. The results of similar
experiments were summarized by Kuprevich [27] and the evidence is con-
vincing that the enzyme content of obligate parasites is very scanty in comparison
with that of the facultative ones.

Some of the outlined problems were attacked in the case of cereal rusts.
This circumstance is easily explicable by the fact that the problem of rust
resistance is of great interest and practical importance. As a starting point, the
experiments of Shu and associates [38] should be remembered. Uredospores of
Puccinid graminis tritici were germinated in large quantities by the Canadian
group and enzyme poisons were used in manometric experiments to obtain
some data regarding their metabolic systems. The main conclusion of this
paper [38] is so directly applicable to the problem at hand that it is here quoted.
»It may be concluded from the results that the glycolytic enzymes seem to be
inactive during the germination of the spores. Both succinic dehydrogenase and
cytochrome systems possibly are involved in such metabolic processes.”

It is tempting to speculate that in the rust fungus the genetic basis for
the synthesis of these enzymes is lacking and therefore the glycolytic systems
are operating neither in their initial, nor during their later developmental stages.
Really, the development of rust and mildew mycelia in the host depend largely
on the carbohydrate reserves and carbohydrate metabolism of the leaves. This is
indicated by the following facts :

1. An intensive photosynthetic activity of the host tissues favours the
disease development and the outbreak of the pustules [2, 5, 9].

2. As a result of infection, the respiratory rate of the host tissues will be
enormously increased. Studies on the respiratory quotient in infected wheat
seedlings suggested that the respiratory substrate may be carbohydrate [2, 10].

3. By the use of histochemical tests a significant amount of acid phospha-
tase has been demonstrated in the mildew hyphae attacking the host cells [4].
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As generally recognized, the view has gained ground in the last years that the
enzymes localized in the cell membranes (especially those concerned with the
phosphorus metabolism) play a definite role in the uptake of various substances.
Consequently, the mentioned phosphatases may be active in the transport of
sugars and their phosphorylated derivatives into the fungal hyphae.

4. The advent of radioactive isotopes contributed significantly to the
clearing of some problems of obligate parasitism. It has been established, for
example, that a great amount of different substances accumulate in the infection
court [37, 43]. A current of assimilata and other phosphorylated compounds are
directed towards the parasite [37].

From the above data it is clear that the carbohydrate reserves of the host
deliver nutrilites and energy for the development of the fungus. The evidence
is, therefore, convincing that an outstanding role must be attributed to the
respiration in the host—parasite interactions. However, as to the nature of this
effect, some uncertainty preA‘ails at present. A number of conflicting and contra-
dictory opinions indicate that exaggerated generalizations must be avoided.

Some decisive experiments have already been carried out on facultative
parasites which suggest that the chemical inhibition of oxidative enzymes
results in converting some resistant plants into susceptible ones. These repre-
sentative experiments were conducted by Fuchs and Kotte [11] and by
Christiansen— W eniger [7] on the potato-Phytophthora and almost simul-
taneously by Walker and co-AVorkers[42] on tomato-Fusarium host—parasite
complexes. All these results are in excellent agreement with the repeated claims
of the RuBiN-school [3, 35] about the protective nature of the host respiration
in infection processes. The Moscow group carried out a series of important works
on the respiratory responses induced by facultative parasites on cabbage,
potato and Citrus spp., indicating a strong relationship between the high respi-
ratory response and disease resistance. However, the possibility cannot be
rejected that the relations are somewhat different in the field of strict (obligate)
parasitism (rusts, mildews) and virus infections. One point of interest is in this
respect that, as far as we know, the respiration of the plants infected with obli-
gate parasites is always increased [2] and that the same cannot be said of the
facultative parasites. A thorough study of the tomato-Fusarium complex revealed
that the 0.,-uptake of diseased susceptible tissues remains unchanged or de-
clines [16].

The suggestion seems to be very unlikely that the enormously increased
respiration of host tissues would be infavourable to the development of the rust
fungus, since the parasitically stimulated respiration does not block the out-
break of the disease. On the contrary, respiratory increase and disease develop-
ment are proceeding parallel, side by side. In the light of what has already been
said above, it seems much more likely that the respiration of the host tissues
favoures the development of the parasite. However, it should be stressed again
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that this view has a bearing only on the obligate parasites. As already mentioned,
the resistance to Phytophthora or Fusarium can be broken down in some cases
by the application of respiratory inhibitors. There is no doubt that in these
complexes the host respiration is an important factor in the resistance to facul-
tative parasites.

GrUmmer [17] called recently attention to the fact that the ,general
tendencies” of the protein metabolism in the host tissues have a different
effect on obligate and facultative parasites respectively. He pointed out that
a predominant protein hydrolysis in the host tissues, i. e. a catabolic, ,,downward
directed” metabolism is correlated with an expressed predisposition of Papaver
somniferum tissues to infections with Helminthosporium papaveri and Phyto-
phthora infestons. By contrast, the development of obligate parasites is promoted
by a more anabolic type of metabolism.

The study of virus multiplication offers an interesting analogy in this field.
It has been demonstrated that the virus increase in the host is highly dependent
upon the operation of tricarboxylic acid cycle in the infected tissues. This
followes from the fact that stimulation of the cycle by the administration of
some of its intermediates promotes the virus increase [33, 36]. The opposite
approach of the problem, the application of more or less specific inhibitors, was
also successful. The supression of oxidative processes in the host tissues by
malonate strongly interferes with virus multiplication. Since most of the inhi-
bitors exert their effects on the virus multiplication indirectly through the host
metabolism (the virus particles lack the enzyme systems) the explanation given
by the authors, i. e. that the oxidative processes of the host are necessary for
the development of the viruses, is certainly right [1, 36, 40].

The fact that rust infection raises the susceptibility of some plants to
virus infections [44] has also bearing on the problem in question. Thus the idea
seems to be very tempting that the favourable effect arises as a consequence
of the rust stimulated respiration. The problem should be analyzed by the
inhibition of the parasitically increased respiration which is sensitive to some
metal complexing agents such as NaN3 and diethyldithiocarbamate [10, 25].

The host respiration is therefore regarded as a factor influencing favourably
the development of obligate parasites and viruses. As to the nature of the process-
es involved some suggestions can be made on the basis of extended studies
carried out on the mechanism of the parasitically increased respiration of
wheats infected with rust and mildew. It has been shown that the Krebs cycle
has a restricted role in the parasitically stimulated respiration. This is indicated
by the fact that the augmented 0 2-uptake of diseased leaves is markedly resistant
to malonate, whereas that of the healthy onesis highly sensitive to this inhibit-
or [10, 23]. These data are apparently in contradiction to the results achieved
on virus diseases whose outbreak is largely dependent upon the intensive opera-
tion of the cycle. However, there remains the possibility that even if the way of
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energy production differs in tissues infected with obligate parasites or viruses
respectively, the two entirely different pathAvays may lead to products of essen-
tially similar significance to the causative agents.

It may be supposed that high-energy phosphate compounds are involved.
The majority of these high-energy bounds being synthesized during the processes
of terminal oxidations and not in the course of the glycolytic sequence or during
the Krebs cycle, the same amount of energy storing groups may be produced
in very different ways.

In connection with this problem a paper by Coiien [8] should be remem-
bered. He has stressed the point that the viruses do not contain nucleotides of
the ribose-5-phosphate type (ATP, isoalloxazine nucleotides, DPN, TPN) Avhile
these compounds are widely distributed in normal, non parasitic cells. Since the
mentioned nucleotides play an outstanding role in the processes of energy-
transformations, it is not surprising that the energy producing respiratory
processes of host tissues and the energy requiring processes of virus multiplication
are strongly intercorrelated. As already pointed out, the same situation may
occur in the field of obligate parasitism too. The increased respiration of rusted
and mildewed leaves exerts no inhibition on the development of these obligate
parasites. Further, the investigations carried out recently in our laboratory
indicate that only slight respiratory increase develops in infected resistant
wheats, although the germ tubes of the fungi penetrate the host tissues and
large chlorotic spots develop in a Avide variety of host-rust race combinations.

From the findings reported above the picture emerges that an induced
respiratory increase in the host tissues may promote the development of some
causative agents (obligate parasites, viruses) and the details of the mechanisms
concerned may be different. Krebs cycle, linked to cytochrome oxidase operates
in the analized cases of virus infections [33, 36], Avhereas a major fraction of
respiration in rusted Avheats proceeds through an ascorbic system [25]. However,
the role of respiration may be regarded, at least in part, as consisting in the syn-
thesis of some high energy compounds in both cases. The concept that the
respiration is a general defence reaction is applicable only to the example of
facultative parasitism. Failure to obtain clear-cut results concerning the role
of the parasitically increased respiration is certainly due to the fact that no
distinction Avas made between obligate parasites and facultative ones.

A further elucidation of the problem is based on investigations dealing
with the mechanism of the respiratory increase in infected plants. The problem
of toxin action responsible for the appearance of disease sysmptoms continues
to attract considerable attention. It seems to be indicated that a wide variety
of substances incite respiratory increases. The present resftlts point to the
possible participation of pantothenate [2] trimethylamin [13] and ipomeama-
rone [41] in parasitically induced respiratory increases. Nevertheless, the
situation is sometimes more complicated. The principle responsible for the

13 Acta Biiilugiia ATI,2—3
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respiratory increase could not be extracted from the rusted leaves [10]. Attempts
made in our laboratory to confirm the results of Gretshusnikov, who claimed
to obtain a toxin from rusted leaves, which, infiltrated into healthy tissues,
inhibits photosynthesis, ended with negative results. It has also been pointed
out that pantothenate, suggested as a compound playing a part in causing the
physiological responses in rusted wheats, does not incite the parasitically in-
creased respiration, since pantothenate infiltrated into wheat leaves did not
increase the 02-uptake of the tissues [24].

The previous discussion centered around the possible role of respiratory
processes in the host—parasite interactions. However, we are aware of the fact
that this side of the question, although certainly of high importance, is not
the only aspect to be considered. When searching for an explanation for the
failure of some parasites to develop on certain host species or varieties, it became
clear that sometimes fungistatic or even toxic substances may hinder the disease
development [26]. This field has been recently reviewed by Walker [42] and
in connection with other problems of parasitism was discussed also by Szende[39].
However, the evidences accumulated in favour of the theory of chemical resist-
ance in sensu stricto, i. e. that single chemical substances present already in
the healthy hosts would be the protective factors against fungus or bacterial
diseases (passive resistance) are not very numerous. Fungistatic substances
may be produced in the host tissues in response to the presence of a pathogen.

It must be assumed that among the host’s metabolites there are also sub-
stances that favour the development of the parasite. Thus a particular balance
between metabolites and antimetabolites can determine the success or failure
of a parasite in its host [31]. A number of investigators studied the possible role
of various metabolites of the host tissues upon the development of pathogen [14].
In approaching a chemotherapy by the use of antimetabolites [18, 19] or growth
substances [30], it was revealed that the metabolicte requirements of parasites
are sometimes highly exacting and herefrom a special dependence upon the
synthetic functions of the host cells may arise. Investigations into the changes
of amino acid content in infected host tissues [12, 28, 29] or the simple compa-
rison of resistant and susceptible host plants concerning their organic acid and
sugar content [20] has considerable interest from the same point of view. Special
attention should be paid to the changes in nucleic acids and their components[15],
Trypaflavine, known as a dye inhibiting nucleic acid synthesis, infiltrated into
wheat leaves greatly inhibited the outbreak and spreading of mildew infec-
tion [24]. Unfortunately all these investigations are at an initial stage at present.

Because of the high specificity of obligate parasites for certain hosts it
is difficult and perhaps a priori impossible to reach general conclusions in this
field. It has been observed in our laboratory that the rusts and powdery mildew
of wheat reveal quite different nutritional requirements. As demonstrated by
Hassebrauk [18, 19] the cereal rusts require p-aminobenzoic acid as a growth
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factor for their development in their hosts. These results have been confirmed
also in our experiments by the use of essentially similar methods (administration
of vitamin antagonists). Later the investigations were extended to the mildew
of wheat and it became evident that the development of mildew, in strong
contrast to that of the rusts, is perfectly insensitive to the antagonists of the
vitamin mentioned above. The antimetabolites used (sulphonamides) being
low molecular, highly transmissible compounds, the negative results cannot
be attributed to permeability barriers and it must be assumed that the meta-
bolite requirements of rusts and mildews are in some respects entirely different.

From this brief survey it is evident that the metabolism of pathogenic
fungi and bacteria is highly adapted to the metabolism of their hosts. The
mechanism of this ,,adaptation” may differ from case to case [6]. Cutter [9]
reported on a very remarkable example. He demonstrated that the rust fungus
Gymnosporangium juniperi-virginianae cultivated on living tissues in vitro
cultures may become suddenly saprophytic. The transformation takes place
only with a mutational rate [21]. This observation makes highly probable that
in the metabolic pattern of the parasite, known ordinarily as an obligate one,
only a few systems may be absent. It would be very difficult to assume that
in the rust fungus there appears simultaneously the possibility for the cataly-
zation of several previously absent pathways.

However, it seems logical to assume that sometimes not only single well
defined compounds, such as vitamins or growth substances are needed for the
development of the parasite, but also whole metabolic chain-reactions are
adopted by them (cf. the significance of the host’s respiratory processes in the
obligate parasitism). These ,borrowed” systems may complete the deficient
metabolic pattern of the pathogen.
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K MPOBJIEME O METABOJIMYECKMX B3AMMOOTHOLWUEHNAX MEXAY
PACTEHNEM-XO3ANHOM N MAPA3VTOM

BocnpunMumMBOCTb  PacTEHUSA-X03AMHA  03HAYaeT COrMacoBaHHOCTb CUCTEM  06MeHa
BELLIECTB KOMM/eKca : X03siMH-napasnT. Oco6eHHO 60MbLUYI0 Pofb CrefyeT npunucaTb MMeto-
LIMM MeCTO B TKaHSIX pacTeHWUsI-X03siMHa MpoLeccam, KOTOpble AOMOMHSKT M BO3MELLAKOT oue-
BUfHble HeAoCcTaTKW, Habnofaemble B npoueccax 06MeHa BeleCTB 06/MraTHbIX MapasvuToB.
B 3TOM OTHOLLEHMW peLuatoLLiee 3HaYeHWe CneayeT MpunucaTb MOBbILLEHHOMY KakK npaBuso

[bIXaHN0 60/IbHOr0 PACTEHWUsl, YTO UMEHHO B CNy4ae 06/MraTHbIX MapasuToOB MNpeACcTaB-
NsieT coboit Bceobluee siBneHue. CBs3b MeXAy 061MraTHbIMU napasutaMu U UX pPacTeHUsIMU-
X035ieBaMM B 3TOM OTHOLLUEHUN MOXHO CPaBHWUTb CO CBSI3bI0 MEX[Y BUPYCamMu M UX PacTeHUAMU-
X035.€BaMM, HECMOTPS Ha TO, UTO MeXaHW3M [blXaHWA pasnnyeH B 060Mx cny4vasx. ComnocTas-
NIEHWe MOJTyYeHHbIX A0 CUX MOP AaHHbIX YKa3biBaeT Ha TO, YTO B MPOTUBOMOMIOXKHOCTb (haKy/lb-
TaTUBHbLIM MapasnTaMm, AblXaHWe BO MHOIMX C/ly4yasix Croco6CTBYeT PasBUTMIO BUPYCOB U 06/11-
raTHbIX MapasuToB.

Kpome AblxaHuto, CcrneuuduyeckoMmy CcofepXXaHU MeTabonNnToB B PacTeHUU-X03siMHe
Takxe CnegyeT npunucatb 60/bLUOE 3HAUYeHWe. Bonbluas cneuwanusaums Bo3byauTeneil 3a6o-
neBaHWli 0OBACHAETCA MeXAY MNPOYMM TakXXe U UX 60MbLUOA MOTPeGHOCTHI0 B MeTabonmTax.
XOpoLUMM MPUMEPOM CYXMUT 3KCNEPUMEHTA/IbHO [OKa3aHHaa pasHuua B NOTPeGHOCTM B BUTa-
MUHaX pPXKaBYMHbI U MY4YUCTOM pPOChl.

EINIGE BEMERKUNGEN ZUM PROBLEM OER STOFFWECHSEL-
PHYSIOLOGISCHEN WECHSELWIRKUNGEN ZWISCHEN WIRT UND PARASIT

Die Anfalligkeit der Wirtpflanze beruht auf der Harmonie der Stoffwechselprozesse im
Wirt und Parasit. Eine besondere Bedeutung soll in dieser Hinsicht den Stoffwechselprozessen
der Wirtsgewebe zugeschrieben werden, welche die offensichtlich lickenhaften Stoffwechsel-
systeme der obligaten parasitischen Krankheitserreger ersetzen. Die im allgemeinen erhdhte
Atmung der kranken Pflanze, die besonders bei den von obligaten Parasiten hervorgerufenen
Krankheiten bemerkenswert ist, bt auf den Krankheitsverlauf oft einen entscheidenden Einfluss.
Die stoffwechselphysiologischen Wechselwirkungen, die sich zwischen den obligaten Parasiten
und ihren Wirtpflanzen abspielen, sind in vieler Hinsicht mit den Wechselwirkungen zwischen
Viren und Wirtsgeweben zu vergleichen. Die Ubersicht der bisherigen Angaben rechtfertigt
die Annahme, dass die Entwicklung der obligaten parasitischen Pilze und die der Viren durch
die Tatigkeit der Atmungssysteme in den Wirtsgeweben gefordert wird, wahrend bei den fakul-
tativ parasitischen Pilzen die parasitogene Atmungssteigerung oft eine betréchtliche Schutz-
wirkung entfaltet.

Ausser der Atmung, soll hinsichtlich der Wirt—Parasit-Wechselwirkung dem spezifischen
Metabolitgehalt der Wirtsgewebe eine besondere Rolle beigemessen werden. Die ausserordentlich
grosse Spezialisiertheit der Krankheitserreger kann unter anderem auch durch ihre abweichenden
Metabolitbedirfnisse erklart werden. Ein ausgezeichnetes Beispiel bietet dafuir der experimentell
nachgewiesene, abweichende Vitaminbedarf von Mehltau- und Rostpilzen.

Gabor L. Farkas, Budapest, Il., Herman Otté Gt 15. Hungary.
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Résumé

Les sclérotes de I’ergot de seigle contiennent au moins deux matiéres exergant une action
inhibitive sur la plantule de seigle et sur les racines de blé isolées. Les colonies saprophytes
ne contiennent qu’en quantité infime les matiéres toxiques en question.

Au cours de la pousse des sclérotes les matiéres toxiques présentes dans I’ergot de seigle
passent dans les capitules.

Dans le processus infectieux de I’ergot de seigle la triméthylamine joue le rdle de toxine.

In vitro les conidies du miellat germent mieux que les conidies des saprophytes. Une
des raisons consiste en partie en ce que le suc de miellat contient des matiéres stimulantes.

Seul un mode vie parasitaire permet la formation des matiéres protectrices de I’ergot de
seigle et de celles qui activent la germination ; les matieres toxiques se forment dans un milieu
saprophytique aussi, mais seulement en quantité infime.

Dans le suc de miellat — suc qui est exempt de conidies — il existe des matiéres protec-
trices contre les antimétabolites. Ceci explique en partie pourquoi les conidies du miellat sont
plus virulentes que celles qui proviennent de saprophytes.

L’ergothionéine figure aussi parmi les matieres protectrices contenues dans le suc de
miellat.

Introduction

Dans leur excellente monographie sur la physiologie du parasitisme,
Roubine et Artzikovskaia [24] écrivent : «Lorsqu’on étudie le parasitisme,
il faut diriger ses recherches surtout sur la question des matiéres qui se forment
dans les parasites ; la présence de ces matieres détermine la faculté qu’ont les
parasites d’exercer une certaine influence sur la plante hdéte, de I’attaquer,
de pénétrer dans ses tissus, d’intervenir activement dans son métabolisme et
de le désorganiser ...» «Nous devons attribuer un role capital aux toxines
sécrétées par les des microorganismes.»

Devancant la pénétration du parasite méme, les toxines produisent dans
la plante hdte de profonds changements biochimiques méme a une certaine
distance du point d’infection. Ce changement est multiple. Il est souvent accom-
pagné d’une élévation de température [7], ce qui implique une augmentation
de la respiration. Dans le cas de pomme infectée par les champignons, parallele-
ment a I’élévation de température des tissus voisins du point d’infection, la
formation de carbone dioxyde peut devenir presque six fois plus grande [8].
Dans les marrons infectés par Phytophthora cambivora les chloroplastes dispa-
raissent méme loin du point d’infection [20]. Si nous infectons une feuille de
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céleri par Botrytis cinerea, la perméabilité de la membrane s’accroit considéra-
blement, méme a 10 cm du point d’infection. Ces cellules se déplasmolysent en
3—4 minutes avec du carbamide, tandis que la vitesse de déplasmolyse des
cellules saines est de 7 a 8 minutes [27]. Ces effets a distance prouvent que dans
le parasitisme végétal I’'influence des matiéres toxiques, que l’on peut supposer
trés pénétrante, joue un role extrémement important. Couprevitz écrit entre
autres que d’abord le parasite tue les cellules avec ses toxines, et qu’ensuite il
les digere [20].

Le role capital joué par les toxines est peut-étre encore mieux mis en
évidence par les expériences montrant qu’a I’aide d’extraits des agents patho-
genes il est possible de faire apparaite les symptomes de la maladie. Les extraits
de Bacterium tumefaciens produisent un effet tuméfiant [20]. Déja en 1920
Young et Bennet [20, p. 100] avaient — a partir d’espéces de Fusarium —
tiré un extrait causant la flétrissure des plantes. De Gibberellafujikuroi on peut
obtenir un extrait qui augmente la respiration [20, p. 380], empéche la germi-
nation des plusieurs graminées [13, p. 577] et stimule I’activité des amylases
[13, p. 610]. La stimulation pathogéne des enzymes hydrolithiques sert a la
nutrition des parasites. A ce point de vue I’expérience de Suchorukov, Kling et
Ovtcharov avec Phytophthora infestans est trés intéréssante. Les extraits de ce
champignon stinralent tellement les amylases qu’ils rendent inefficace I’inhibi-
teur d’amylase se trouvant dans les pommes de terre [20, p. 273].

En ce qui concerne la nature chimique des toxines, nos connaissances
sont encore incomplétes. Cependant ou peut dire que les combinaisons de
compositions les plus différentes peuvent avoir des effets toxiques. De Taphrina
ceramsi on peut extraire une matiere analogue a I’hétéro-auxine [20]. Des
amines de structure simple occasionnent la flétrissure [25] ; la toxine provo-
quant la flétrissure des tomates est de nature polypeptide [13, j» 333]. Stein-
berg a étudié le role toxique des acides aminés [26]. Selon ses expériences la
sensibilité aux acides aminés des plantes de tabac est en corrélation positive
avec la résistance a la pourriture des racines. Cette donnée montre aussi que
I’on peut établir un rapport entre la résistance et le comportement envers les
toxines. Les propriétés de la toxine cristalline tirée de Trichoderma rappellent
le bios, I’on peut donc supposer que ces toxines troublent le métabolisme des
vitamines [29]. Nombreux sont ceux qui croient que parmi les toxines il y a
des matieres volatiles. Le role similaire de I’'ammoniac a été étudié par Elpi-
dina [24, p. 83]. Lorsqu’il enleva I’'ammoniac de la solution de toxines, I’effet
toxique se trouva affaibli. Les données de Hunter et Hixon [16], sur le rble
toxique de I'ammoniac, sont intéréssantes. Selon ces deux auteurs on peut
constater, en présence de NH3 une phosphorilation anaérobe. A ce propos nous
devons souligner que I’effet de I’infection se manifeste souvent par le caractére
de la respiration qui devient anaérobe, I’effet Pasteur se supprime [1, 18].
L’ipomeamaron produit a partir de Ceratostomella fimbriata inhibe la phospho-
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rilation oxydative [30]. Les expériences de Yarwood [31] confirment aussi la
volatilité des toxines. Birkinshaw montre le role toxique du méthyle-p-
metoxibenzoate volatil et d’autres substances produites a partir «le Leniinus
lepideus [24, p. 83].

Enfin en étudiant la chimie des toxines les enzymes eellulase et d’hemi-
cellulase méritent d’étre mentionnées. Leur rdle toxique a été montré par
Grassmann [24, p. 85]. Lurz [24, p. 85] a découvert des ferments cata-
lysant I’hydrolyse de lignine dans des champignons parasites de certaines
espéces d’arbres. Sous le rapport de I’'infection il faut aussi tenir compte des
pectinases.

Il va de soi qu’il serait trop partial d’attribuer aux toxines un role exclusif.
La virulence des agents pathogenes est fortement influencée par le milieu :
saturation en vapeur d’eau, température etc., et aussi, comme I|’écrit Bortels,
[6] méme la pression atmosphérique. Il faut cependant remarquer que I’effet
exercé par les facteurs extérieurs sur I’infection peut souvent étre expliqué
sur la base de la toxicologie. Un bel exemple a I’appui est fourni par Gau-
mann [14], il a montré par une expérience qu’une élévation de température
augmente tellement I’effet de la licomarasmine qu’il se forme un complexe
toxine-Fe dix fois plus efficace.

La virulence dépend aussi de la plante hdte. Pseudomonas glycineum
s’accroit dans la méme mesure pendant 2—3 jours, qu’il s’agisse d’espéces résis-
tantes ou d’espéces susceptibles. Chez les hotes résistants, ce n’est qu’apres
ce laps de temps que I’'on peut observerune inhibition dans le développement
[2]. Mais la virulence dépend aussi de la succion osmotique [23] et du
«passé» de l’agent pathogéne. On a par exemple réussi a accroitre la virulence
des espéeces de Phytophthora au moyen du passage [20]. L’accroissement de la
virulence de I’ergot de seigle passé sur graminées des prairies a été décrite par
Boros et Garay [5].

Nous sommes d’avis qu’un accroissement de virulence de ce genre peut
étre ramené a des bases toxicologiques. L’on sait que les colonies d’ergot de
seigle cultivées dans des conditions saprophytiques et les conidies qui s’y sont
formées, sont moins virulentes que les conidies d’origine parasitaire et les asco-
spores [19]. Nous avons constaté nous méme cette différence de virulence et
nous voulons passer maintenant a I’examen de cette question, c’est-a-dire
essayer de voir si ce phénomene peut étre expliqué sur le champ toxicologique,
ou, en d’autres termes, si les toxines produites par I’ergot de seigle different
selon qu’il s’agit d’un mode de vie saprophytique ou parasitaire.

Action des extraits d’ergot de seigle sur la plante du seigle

Nous avons déja mentionné plus haut que les toxines des microorganismes
exercent souvent une action inhibitive sur la germination des graines de la
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plante hote et sur l’accroissement de la plantule. Ce phénoméne peut étre
constaté dans le cas de I’ergot de seigle aussi.

Matiéres et méthodes

Nous avons moulu les sclerotiums d’ergot de seigle et les colonies de saprophytes s’étant
développées pendant 3 & 4 semaines sur de l’agar malté. Nous avons fait bouillir cette poudre
pendant 5 minutes dans de I’eau distillée en proportion de 4 : 1. Aprés tamisage nous avons imbibé
de cette solution un papier filtre placé dans une bofite de Petri et nous y avons fait germiner
a 20° C du seigle de Petkus. Quatre jours aprés, nous avons mesuré le coléoptyle et la longueur
des racines de la plantule de seigle. Pour chaque cas nous avons établi quatre expériences paralléles.

Pendant sie semaines nous avons réfrigéré & une température variant entre 0 et 3° C les
sclérotes de seigle. Aprés la réfrigération nous les avons fait pousser dans de la mousse. Des
capitules et des sclérotiums qui se sont développés en 30—40 jours, nous avons préparé, a la
maniére décrite plus haut, un extrait sur lequel nous avons aussi fait germer du seigle Petkus.
Nous avons aussi effectué la germination sur des extraits de souches-meére qui — d’apres les
résultats de plusieurs années — s’étaient prouvés de virulence différente. La teneur en alcaloides
de ces souches a été déterminée par nous selon BEKESY [3]. Finalement nous avons fait germer
différentes espeéces de seigle sur de |’extrait d’ergot de seigle hongrois souche 12. Nous avons
fait pousser la racine isolée du blé dans un milieu nutritif selon Gautheret [12]. Dans trois
cas nous avons établi 5 expériences paralleles.

Résultats

Le Tableau 1 montre que I’extrait de sclérotiums entrave fortement la
germination du seigle tandis que I’extrait des colonies saprophytiques ne produit

Tableau 1
Effet de Vextrait d’ergot de seigle sur la germination du seigle

Longeur du coléoptyle

Extrait en mm Longeur de la racine eu mm

Sclerotium frais.......... 12 4
Sclérotium aprés réfrigé-

ration .. 12 3
Sclérotium aprés pousse . .. 16 22
Capitules... 7 0
Colonies saprophytiques .. 31 24
Témoin 42 49

qu’un faible effet inhibiteur. C’est I’extrait préparé a partir des capitules qui
exerce la plus forte influence. Donc au cours de la pousse des petites tétes la
matiere inhibitive disparait dans les sclérotiums et se ramasse dans les capitules.
Il semble que ce fait explique en partie la forte virulence des ascospores.Le tableau
met en évidence la valeur moyenne de 50 mesurages. Nous avons aussi constaté
que I’extrémité des racines brunit sous I’action de I’extrait de I’ergot de seigle.
Sur cette base nous avons examiné I’effet produit par I’extrait d’ergot de seigle
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sur les racines tie blé isolées. Nous avons constaté que I’extrait des sclérotimn
stérilisé, d’une concentration de 50 : 1, inhibe complétement le développement
des racines de blé isolées, tandis que I’extrait, de méme concentration, d’une
colonie saprophyte s’est prouvé sans effet. Cette expérience montre en méme
temps la thermostabilité du principe inhibitif pour la pousse des racines, se
trouvant dans I’ergot du seigle.

La question se pose de savoir s’il ne serait pas possible de déterminer la
virulence des différentes souches d’ergot de seigle d’apres I'influence qu’elles
exercent sur la germination. Les expériences engagées dans ce sens ont donné
des résultats négatifs. Nous avons examiné de nombreuses souches d’ergot de
seigle et nous avons constaté qu’elles ne different pas sensiblement les unes des
autres en ce qui concerne I’effet exercé par leurs extraits sur la germination.
Comme c’est démontré par le Fig. 1, la souche albinos, présentant une production
de sclérotium relativement basse, entrave davantage la germination du seigle
que la souche 12 hongroise dont la production est fort élevée. L’étude appro-
fondie du diagramme ameéne a une conclusion intéressante. Chez certaines sou-
ches, I’influence inhibitive exercée sur le coléoptyle et sur les racines n’est pas
parallele. La souche 12 hongroise et la souche 178 canadienne entravent a peu
prés autant la pousse du coléoptyle, mais dans une mesure différente celle de
la racine. Il est particulierement curieux que I’extrait de la souche rubescente
influence a peine le développement des racines tandis quil entrave considéra-
blement celui des coléoptvles. De ces faits on peut déduire que I’ergot du seigle
contient au moins deux principes toxiques : l’'un qui entrave la pousse de la
racine, I'autre celle du coléoptyle. Nous n’avons pas réussi a établir une con-
nexion entre la virulence, I’effet inhibitif sur le développement, ainsi que la
teneur en alcaloides.

Apres ces constatations, nous nous sommes efforcé de trouver des données
sur la nature chimique des matiéres exercant une influence sur la germination.
L’une de ces substances contenues dans I’ergot de seigle est la triméthylamine.

Nous avons déja rendu compte du rdle toxique de latriméthylamine [10].
Ici je mentionnerai seulement qu’a c6té des nombreuses données de la littérature
sur I’effet produit par latriméthylamine sur les ferments hydrolithiques [21,22,15,
p. 42, 31], et sur la germination des spores [9], nous avons réussi a mettre
en évidence trois points importants qui supportent la possibilité de la partici-
pation de la triméthylamine dans les processus d’infection :

1. la base libre péneéetre vite, tandis que son hydrochloride détruit
tellement la membrane de la cellule que les cellules perdent leur pouvoir
de plasmolysen. Un phénoméne de ce genre sous l’effet d’une infection végé-
tale, est décrit par Meyeu [24, p. 85],

2. la base et son hydrochloride entravent également la germination du
seigle,

3. infiltrés, ils augmentent la respiration [10].
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Récolte hg/arpent 98
[l cadastraios7sha 1953

Récolte hg/arpent
Dcadastra/ 1950-1953

Alcaloides %
1953 16

Alcaloides % T 60AS.

1950 -1953

Co/éoptyle mm

Racine mm
souche hongroise 12
79
46
39
souche suisse 52 souche espagnole 62 souche EtatUnis 96

souche rubescens

Fig. 1. Récolte de souches d’ergot de seigle d’origine différente et la teneur en alcaloides :
moyenne de trois ans, et en 1953. Action inhibitive des extraits des souches appropriées sur
le développement du coléoptyle et de la racine des plantules de seigle
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Le probléme de la différence de virulence entre les conidies d'origine saprophytique
et celles dont I’origine est parasitaire

Les conclusions de Kirchhoff [19] — selon lesquelles I’'infection avec
du miellat est plus efficace que celle avec des conidies d’origine saprophy-
tique — sont confirmées par nos expériences. Sur cette base nous avons

examiné comment germent les deux sortes de conidies dans une goutte pen-
dante.

Matieres et méthodes

Nous avons préparé la goutte pendante de la maniére habituelle avec un anneau de verre
et nous I’avons maintenu a 20° C. Nous avons mesuré la péroxydase selon Bielozerski et
Proskoubiakov [4]. Nous avons déterminé la quantité d’ergothionéine par le procédé de
Hunter [17]. Nous avons receuillile miellat sur du seigle Petkus infecté par la souche hongroise
12 et les conidies de saprophytes sur des colonies de la méme souche s’étant développées 3—5
semaines sur de I’agar malté. Le milieu nutritif employé pour la germination était de la compo-
sition suivante :

KH2P04

MgS04-TH2
CaClj, oo
Asparagine
Saccharose

Résultats

Les conidies du miellat sont plus petites que les conidies saprophytes
dont la forme est d’ailleurs variable. Dans les gouttes pendantes les hyphas
embryonnaires des conidies d’origine parasitaire s’accroissent considérablement
plus vite (5 expériences paralleles en 3 séries) (Tableau 2).

Tableau 2

Longueur en microns du hyphe embryonnaire des conidies parasites et saprophytes en présence
de divers métabolites, ainsi (pie I'effet stimulant ou protecteur du suc de miellat

Longueur en // du hyphe des conidies germées en 24 heures
Solution nutritive

Saprophytes Parasites
antimétabolite Solution Solution nutritive - Solution Solution nutritive +
nutritive suc de miellat nutritive suc de miellat
H2025 mur » M .... 0 325 235 420
Sulfathiazol 2 «10~3M 28 160 163 225
HCH 510 3 M ... 0 0 105 105
TEMOiN. .o 105 320 240 420

L’auteur a déja communiqué que sous I'influence de I'infection, I’activité
de la peroxydase et de la catalase varie dans I'épi aussi bien quedans la feuille [11].
Il est généralement admis que I’accroissement d’activité des enzymes en question
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est un des signes de la réaction de défense de la plante. Sur la base de considé-
rations de principe il semble vraisemblable que le changement constaté dans
I’activité des deux enzymes en question signifie qu’il se forme des péroxydes
Il est par conséquence indiqué d’examiner I’n6te la dans, maniere dont H20 2
agit sur la germination des conidies. Nous avons fait germer les conidies de deux
différentes origines dans des gouttes pendantes en présence de superoxyde
d’hydrogene et d’autres antimétabolites. Nous avons réussi a établir que les
conidies parasites sont bien plus résistantes que les saprophytes tant a H,0.,,
qu’au sulfatiasol (2-sulphanylamido-4-methythiasol) et qu’a I’hexachlorciclo-
hexane (HCH) (Tableau 2). Le miellat contient donc des substances protectrices
et stimulantes. La question est maintenant de savoir si ces substances protectrices
se trouvent dans la substance, sans cellules, du miellat ou bien dans les
conidies. Afin de trouver la réponse a cette question, nous avons dilué du suc
de miellat dans la proportion de 1:50, centrifugé les conidies puis nous les
avons lavés et de nouveau centrifugé. Ensuite nous avons fait germer des coni-
dies saprophytes et parasites dans un milieu nutritif ainsi que dans un milieu
nutritif additionné de suc de miellat. Les résultats en sont indiqués au Tableau 2.

L’examen du tableau montre que le suc de miellat exempt de conidies
contient les substances protectrices et stimulantes, mais il montre aussi que le
plus grand pouvoir de germination et de résistance des conidies parasites ne
peut pas étre expliqué par la seule action protectrice et stimulante du suc de
miellat. Le pourcentage de germination et la vitesse de croissance des conidies
parasites lavées sont aussi élevés.

La question suivante consiste a déterminer la nature des principes protec-
teurs et stimulants mentionnés plus haut. L’on sait depuis longtemps que I’ergot
de seigle contient une base spéciale qui est la bétaine de la thiolhistidine. Cette
base a été découverte par Tanret [27] etilluiadonné le nom de ergothionéine.
L’on sait aussi que I’effet inhibitif du superoxyde d’hydrogene peut étre évité
par des compositions contenant le groupe —SH. Il est par conséquent permis de
supposer que l’ergothionéine contenant le radical mentionné ci-dessus joue,
lors de I’infection de I’ergot de seigle, un role protecteur vis-a-vis du superoxyde
de I’'hydrogéne. Les expériences ont prouvé la justesse de cette supposition.
L’action inhibitive de H,02 peut étre évitée avec 5.10~3 M d’ergothionéine.
L’ergothionéine seule n’active pas la germination.

Ceci fait nous avons examiné la quantité d’ergothionéine contenue dans
les conidies saprophytes et dans le miellat. Nous n’avons pu démontrer la pré-
sence d’ergothionéine ni dans les conidies lavées de miellat, ni dans les conidies
lavées des cultures saprophytiques, tandis que le suc de miellat contient 2—5mgj
ml d’ergothionéine.

Nous avons aussi constaté que I’effet du sulpliatiasol pouvait étre annulé
avec 10 3 M d’acides p-aminobenzoiques, par contre nous n’avons pas réussi
a éliminer I’action inhibitive de HCH avec I’inositol.
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Discussion

Tout comme RrRoubine [24], nous sommes d’avis que, dans I’étude du
parasitisme il faut attribuer un role décisif au travail toxicologique. Sur la base
de données fournies par d’autres auteurs il nous semble probable que I’on peut
interpréter sur le plan toxicologique I'influence du milieu et méme quelques cas
de résistance. Les résultats des expériences publiés par ces auteurs nous ont
conduit a éclairer une question tout a fait spéciale. Nous avons réussi a constater
que dans le processus d’infection de I’ergot de seigle I’on trouve des substances
qui d’une part sont nuisibles au développement du seigle et d’autre part prote-
gent le parasite contre la réaction défensive du seigle. La formation des deux
types de substance dépend du mode de vie de I’ergot de seigle. On a pu constater
qu’avec un mode de vie parasitaire il se forme considérablement plus de matiéres
toxiques a I’égard du seigle, tandis qu’en ce qui concerne la formation des matiéres
protectrices nous sommes arrivé a la conclusion que I’ergot de seigle n’en produit
pas du tout si la nourriture est saprophytique. L’effet de I’ergothionéine peut
sans doute étre expliqué par le caractére protecteur connu du groupe sulfhydrile
existant dans la molécule. Tankee [27] @ montré que dans certaines circonstan-
ces 2 molécules d’ergothionéine peuvent s’unir avec la formation d’un groupe S—S.

L’ergot de seigle ne produit pas seulement des substances de caractére
agressif et défensif, il produit aussi une substance stimulante pour la germination
de ses propres conidies dans un milieu parasitaire.

Qu’il me soit permis de remercier ici M adame P aul Kokényesi et les autres colla-

borateurs qui m’ont aidé dans mon travail.
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CNEUMNANBbHBIE BEWECTBA, WUIPAKOWKME POJIb B MHPEKUMOHHbLIX
MPOLIECCAX PACTEHWW, C OCOBbIM BHUMAHWEM HA CMOPVHBLIO
(CLAVICEPS PURPUREA)

CK/epouumn CrnopbiHbM COlepXKaT Mo MeHbLLeli Mepe [Ba BELLECTBA, OKasblBalOLLWX TOpP-
MOXallee Ae/icTBME Ha 3apofblll PXMW W HA M30/IMPOBaHHbIE KOPHWU MiueHULbl. CanpopuTHbIe
rpubbl Xe CoAepXXaT 3TN SA0BUTble BELLECTBa B BECbMa He3HAUUTE/IbHOM KOMMYECTBe.

B npoliecce nNpopacTaHusl CKIepoLMeB S0BUTbIE BELLLECTBA CMOPbIHbIHBY MepeMeLLaoTes
B MN/Of0Bble Tefla. UM 06bACHSAETCA 60/bLUAas 3aPa3nTe/IbHOCTL ackKocrop.

B VHMEKUMOHHOM MPOLIECCe CrOpbIHbU TPUMETUNAMUH UFPaeT Posib TOKCUHA.

KoHMAMM MeaBsiHOW pPOCbl MPOPACTAlOT in vitro TakXe flydlle ueM CanpoPuTHbIE KO-
HUAMK. 3TO 06YCNOBNMBAETCA OTYACTW COflEPXKAaHWEM POCTOBbLIX BELLUECTB B COKE MeBsIHOM
pockl.

CBO6OAHBIA OT KOHWAMEB COK MeABSIHOW POCbl COAEPXXUT 3alMTHbIE BELUeCTBa MPOTUB
aHTUMeTaboNNTOB. 3TUM 06BACHAETCA OTYAcTW TOT (haKT, UYTO KOHMAWKU MeABSHOW pockbl 6onee
3apas3uTeNbHbl YeM canpoUTHbIe TpPUGHI.

Cpeay 3alWTHbIX BELLECTB COKa MefBsiHOM pocbl HabnoAaeTcs TakkKe 3ProTUOHEUH.

3alNTHbIE 1 POCTOBbIE BELLECTBA CrOPbIHbY 06PA3yOTCS MCK/OUUTENBHO TOMbLKO Mpu
napasuTupyloLLlemM 06pase XW3HU, B TO BPEMS KaK S[0BUTble BellecTBa 06pasyloTcsl Takxe W
B canpoWTHOW cpede, OAHAKO, TO/IbKO B HE3HAUWUTE/IbHOM KOMMYecTBe.
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SPECIAL SUBSTANCES PLAYING A PART IN THE INFECTION PROCESSES,
OF PLANTS, WITH SPECIAL REGARD TO THE ERGOT
(CLAVICEPS PURPUREA)

The sclerotia of ergot contain at least two such substances which have an inhibitory
effect on the seedling of rye and on the isolated root of wheat. The saprophyte colonies contain
the above substances in a very slight quantity only.

The toxic substances of the ergot migrate into the capitula in the course of the sprouting
of the sclerotia. This explains the highly aggressive character of ascosporcs.

Trimethylamine acts as a toxin in the infectious processes of the ergot.

The conidia of honey-dew germinate better in vitro than the conidia of saprophytic

origin.
g The underlying reason for that is partly that the sap of the honey-dew contains stimulating

substances.

In the conidium-free sap of the lioney-dew there are protective substances against anti-
metabolites. This explains partly why the conidia of lioney-dew are more virulent than those
of saprophytic origin.

Also ergothioneine occurs among the protective substances of the sap of the honey-dew.

The protective substances of honey-dew and those stimulating germination come into
being only with a parasitic mode of life. Toxic substances are produced also in a saprophytic
condition, even though in a slight amount only.

Andras Garay, Budapest, XIl., Daniel Gt 40. Hongrie.
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Summary

Denucleination processes can be followed up histochemically in the chloroplasts of infect-
ed cells as well as biochemically in the isolated plastids. Under the effect of abutilon mosaic
virus infection the ribonucleic acid (RNA) content of chloroplasts decreases considerably until
the symptoms of infection appear. We have subjected the denucleination processes in the chlo-
roplasts — isolated with the method of Granick — to biochemical investigation using the method
of Schneider, Schmidt and Thannhauser. According to our measurements the RNA content
of chloroplasts decreases from 5% to 2%, in terms of the organic matter content, while at the
same time the amount of desoxyribonucleic acid (DNA) remains unchanged. The denucleination
processes of chloroplasts coincide with the disappearance of their natural fluorescence, which
latter might be regarded as the symptom of the failure of photochemical activity. The degenera-
tion of chloroplasts manifests itself also in the decline of catalase activity and in the change
of the a :b ratio of the chlorophyll. Besides the decrease of volume and the deformation in
shape, the lapse of the storing capacity is also concomitant with the progress of the infection
of plastids.

Introduction

According to the data of Bawden and Pirié [2], Markham [16], Dorner
and Knight [6] and others, plant viruses contain 5—35% of RNA. On the
strength of this consideration, the tobacco mosaic virus, the tobacco necrotic
virus, the potato X-virus, the turnip yellow mosaic virus etc. may be considered
on the basis of their high RNA content as nucleoproteids.

On the strength of the results of the analysis of human and animal patho-
genic viruses, furthermore of phages, they are known always to contain DNA.
The data of Ada and Perry [1] referring to the influenza virus confirm the
generally accepted concept that the human pathogenic viruses, excepting the
influenza virus, have usually a high nucleic acid content.

The authors agree in general in that the virus infection exercises an influ-
ence on the nucleic metabolism of living cells. Gimesi and Pozsar [8], Pozsar [18]
have proved on vegetal, Johnson and Ackerman [10] on animal, Ozawa [17]
and others on human material the physiological effect of virus metabolism
connected with the denucleination of tissues. Since Kozlowska [13], on the
basis of his experimental data, assumes that viruses exercise a physiological
effect upon the single constituents of the cell, we have subjected to a close

14*



338 B. I. POZSAR

study the nucleic acid content of the chloroplasts of Abutilon leaves in intact
tissues and in tissues infected by abutilon mosaic virus.

Materials and methods

Histochemical identification of RNA and DNA was made on intact and infected Abutilon
leaves with the method of Feulgen, Brachet, Sandritter [19] and Diefenbach and Sand-
bitter [5]. In order to estimate the quantitative differences we have employed also ribonucléase
digestion which has been isolated with the technique of Kunitz [14].

The denucleination processes of chloroplasts isolated with the method of Granick [9]
were examined also biochemically with the method of Schmidt [20], Thannhauser [22] and
Schneider [21]. In the course of our quantitative measurements the RNA and DNA content
of chloroplasts, isolated from intact tissues and from tissues which showed the symptoms of
infection, were determined simultaneously. Taking into account the relatively high lipid and
phospholipid content of chloroplasts, before the determination of nucleic acid we extracted the
suspension with a 3 :1 alcohol-etheric mixture. The mg/g phosphate values obtained, referring
to adenine, were also computed into nucleic acid and were expressed in the organic matter per
cent. With the help of biochemical data we have calculated the proportion of RNA: DNA in
intact and infected chloroplasts.

In addition to the denucleination processes of plastids, we have also studied the natural
fluorescence of tissues in various states of infection compared with intact tissues. Examinations
concerned with the fluorescence of isolated chloroplasts have also been carried out.

Results

It was found by means of histochemical methods that in the infected sites
the RNA content of chloroplasts compared with the intact ones considerably
decreases, respectively disappears. In the majority of cases ribonucleic digestion
did not diminish the RNA content of chloroplats, from which we have concluded
that, due to the effect of the infection, denucleination had been completely
accomplished. In the course of our histochemical examinations we have found
in some cases a decrease in the dye absorption under the action of ribonucléase.
In the course of histochemical quantitative valuations the decrease of RNA
taking place under the effect of chloroplast infection was rated 80— 100 per cent.
In the histochemical differentiating stains we have failed to demonstrate DNA
in the chloroplasts of both intact and infected tissues.

The results of our investigations of the fluorescence indicate that the
denucleination processes, taking place under the effect of abutilon mosaic virus
infection, coincide with the disappearance of the natural fluorescence of plastids.

The RNA content of chloroplasts isolated by the method of Granick
decreases to half (Table 1).

The divergence of measurements does not exceed i6% . The changes
ensuing under the effect of infection in the nucleic acid content computed into
adenine are presented in Fig. 1.

Under the effect of infection the amount of RNA decreases from 4,8%
to 2,1%. The 0,9% value of the DNA content does not vary even under the
effect of infection.
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Table 1

RNA-phosphate and DNA-phosphate
content of intact chloroplasts and of such
infected with Abutilon mosaic virus
expressed in mglg values

RNA—PO04 DNA—P 04
rag/g mg/g
Intact......... 13,8 2,6
Infected ... 6,1 2,5
1
normal infected

Fig. 1. INucleic acid content referred to adenine and expressed as percentage of the dry matter
of chloroplasts isolated from healthy leaves and from leaves infected with virus

The RNA : DNA ratio of the intact and infected sites of the chloroplasts
decreases from 5,3 to 2,3%. The degree of the decrease of the ratio has to be
regarded as very uncommon, seeing that a change had been observed in the
RNA amount only.

Simultaneously with the denucleination processes the natural fluorescence
of isolated chloroplasts also disappears. Very little is yet known about the course
of denucleination processes, it must be emphasized, however, that in the tissues
showing the macroscopic symptoms of infection the denucleination of chloro-
plasts may be considered as already completed.

Discussion

The abutilon mosaic virus propagates primarily in the family of Malvaceae ;
also its cytological action is considerable [3]. The biochemically determined,
characteristic decrease of the RNA content of chloroplasts, the fading away
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of their natural fluorescence, the earlier determined decrease by 50% of catalase
activity and by 90% of chlorophyllase activity, moreover the change of the
a :b ratio of the chlorophyll, definitively show the degeneration of chloroplasts
taking place under the action of the abutilon mosaic virus. According to the
data of Cseh [4] the effect of the infection manifests itself first in the decrease
of the b- component of the chlorophyll, while the amount of the a- component
decreases only in most advanced cases. According to our present-day knowledge
photochemical inactivation goes with the fading off of the natural fluorescence
of chloroplasts. This is also confirmed by our earlier data concerning the decrease
of catalase activity, since it is known from Liebich’s experimental data [15]
that 90 per cent of the iron content of the plasma is contained in the chloro-
plasts bound almost exclusively to proteins.

In view of the striking increase of the intensity of respiration in the infec-
tion processes, we may conclude that biochemical processes and balances have
undergone changes [7, 11]. The probability of protein decomposition or of the
synthesis of free amino acids into virus protein exists likewise.

A definite relation between the nucleic metabolic processes and the syn-
thesis of viruses is presumable [23]. The biochemical localisation of DNA in
the cell structures (mitochondrium, plastid) supports the idea that viruses arise
in the cell structures. In accordance with our biochemical determinations the
chloroplast of Abutilon leaves contains 0,9% of DNA and this amount undergoes
no change under the effect of mosaic virus. This fact, in contrast to the decrease
of ribonucleic acid allows to draw the conclusion that the role of DNA in the
processes of infection is rather insignificant. The RNA content decreases to
half in the infected chloroplasts, from which it may be inferred that it became
transformed into virus nucleoproteid. On the strength of our examinations it
seems likely that virus synthesis may also take place extranuclearly, in connection
with cell structures.

In the transformative conversion of cell protein into virus protein an impor-
tant role may be attributed to DNA, just on the basis of the high interchanging
index of phosphates (32 to 35), this being also confirmed by the data of Zech [23]
and Kometiani, Kokotchashviei and Dolidze [12]. This assumption may be
considered probable, taking into account even the fact that the amount of DNA
has not changed under the effect of infection. The physiological role of the
metabolism of the RNA content is particularly marked in degenerative processes.

On the basis of our recent knowledge we cannot yet answer the question
whether chloroplast degeneration caused by the abutilon mosaic virus is of a
reversible or irreversible character, so much, however, is already definitively
evident that the storing activity of chloroplasts exposed to infections is inhibited.
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OEHYKNEWHALUWSA XJIOPOIMJIACTA MO4 AENCTBUMEM 3APAXXEHWUA
BMPYCOM ABYTU/IOHA

B x/oponiactax 3apaxeHHbIX KNeTOK MPOLecchl AeHYKNEMHAUMM MOXHO NpOCNeanTh
rMCTOXMMUYECKM, a B U30/IMPOBAHHbIX MacTUAax — Takxke U 6ruoxmmudecku. Mog aelicTBreM
3apaXKeHNs BUPYCOM MO3anyHoli 60Me3HM, abyTWUAIOHOM, A0 MOSIBEHUSI CUMIMTOMOB 3apakKeH-
HoCcTK, (MpamoprpoBaHHOCTL) cofiepXkaHne RNA B X10poniacTax 3HauMTeNbHO YMeHbLLIAETCS.
ABTOpbI M3y4ann B6UOXMMUYECKUM NyTem M MeTogoMm LLiHaiigepa v LLIMuaT-TaHHXay3epa npo-
Leccbl AEHYKMeMHaUMM Ha Xoponnactax, W30/MPOBaHHbIX MeTogoM [paHuHa. CorfiacHo
nonyyeHHbIM pesynbTaTtam cogepxkaHne RNA B xnoponacTax, BblpaXeHHoe B MpoLeHTax opra-
HWUUEKOro BeLLeCcTBa, yMeHblLaeTcsl oT 5% — o0 2%, Torga Kak KonmdectBo DNA ocTaetcs
HensMeHHbIM. TTpOLECChl eHYKNeMHaLUMy X/10pOon/IacToB COBMAJaloT C MCUe3aHWeM MX ecTecT-
BEHHO (piyopeclieHUmn. [locneaHee sIBNEHWE MOXHO paccMaTpuBaTb CUMMTOMOM TMpekpa-
WeHNa (DOTOXMMMUECKOM aKTUBHOCTW. [lereHepauus X/0pONaacToB MpPOSIBASETCS TaKXe U B
yMeHblleHa KaTanasHoiM aKTUBHOCTW, W B WM3MEHEHUWM COOTHOLIeHUs a :b xnopogunna. B
X0Ae nporpecca 3apaXeHHOCTW MAacTWAOB Ha6ofaeTcas — MpPU YMeHbLUEHUU 06beMa W
M3MEHEHUW (hOPM,  TaKXKe M NPeKpalleHMe CrocOBHOCTM K HaKOMEHUHO.

DENUKLEINATION DER CHLOROPLASTEN
UNTER EINWIRKUNG YON ABUTILONVIRUS

Die Denukleinationsprozesse kénnen in den Chloropiasten der infizierten Zellen histo-
chemisch und in den isolierten Plastiden auch biochemisch verfolgt werden. Unter Einwirkung
der Infektion mit Abidilon-Mosaikvirus nimmt der RNS-Gehalt der Chloroplasten bis zum
Erscheinen der Infektionssymptome (Marmorierung) in bedeutendem Masse ab.

In den mit der Methode von 6 ranick isolierten Chloroplasten untersuchten wir die Denuk-
leinationsprozesse mit der Methode von schneider, Schmidt-Thannhauser auch auf bioche-
mischem Wege. Nach unseren Messungen vermindert sich der RNS-Gehalt der Chloroplasten
— in Prozenten des organischen Substanzgehaltes ausgedriickt — von 5% auf 2%, wahrend
zur selben Zeit die DNS-Quantitat unverdandert bleibt. Die Denukleinationsprozesse der Chloro-
plasten fallen mit dem Verschwinden ihrer natirlichen Fluoreszenz zusammen. Das kann als
Zeichen fur den Entfall der photochemischen Aktivitadt gewertet werden. Die Degeneration der
Chloroplasten kommt auch in der Yerminderung der Katalase-Aktivitdt und in der Verénderung
des Verhaltnisses der Chlorophylle a und b zum Ausdruck. Die fortschreitende Infektion der
Plastiden ist — neben der Volumenabnahme und Formmissbildung — auch mit dem Entfall
der Speicherungsféahigkeit verbunden.

Berta Pozsar. Budapest, Y., Szalay u. 10—14., J11/38, Hungary.

A kiadasért felel az Akadémiai Kiad6 igazgatoja Mlszaki feield's: Farkas Sandor
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VERANDERUNG DER KATALASEAKTIVITAT
IN STREPTOMYCES GRISEUS-KULTUREN

E. Kovacs und B. Matkovics
BIOCHEMISCHES INSTITUT DER MEDIZINISCHEN UNIVERSITAT, SZEGED

(VORSTAND: A. KRAMLI)

(Eingegangen am 30. Januar 1956)

Zusammenfassung

Es wurden Zusammenhénge zwischen der Entwicklung und der Katalaseaktivitat von
Streptomyces griseus-Kulturen festgestellt. Die Untersuchung der Katalaseaktivitadt der Kulturen
bietet eine Mdéglichkeit zur zeitlichen Bestimmung ihres Streptomycinproduktionsmaximums.

Einleitung

Die Redoxkurve, die die mit der Zeit eintretenden Verdnderungen des
Redoxpotentials (RP) in Mikroorganismen-Kulturen darstellt, kann vom Ge-
sichtspunkte der in den Nd&hrboden gelangenden Metabolite in folgende drei
Abschnitte gegliedert werden : 1. Wachstums-, 2. Produktions- und 3. Gleich-
gewichtsphase [4] und liefert somit ein allgemeines Bild tber die in der Kultur
herrschenden Zustdnde. Da aber das jeweilige RP die Resultante der zwischen
Zellen und Ndahrboden sich abspielenden biochemischen Vorgédnge ist, scheint
es angebracht, diese, die Redoxkurve gestaltenden Vorgénge, ndher kennen zu
lernen.

Das Ziel unserer Untersuchungen war, die RP-Verdnderung und Strepto-
mycinproduktion von Streptomyces griseus-Kulturen vom Gesichtspunkte der
Katalaseaktivitdt zu verfolgen. Es ist ndmlich bekannt, dass die Kulturen
aerober Mikroorganismen gewdhnlich eine hohe Katalaseaktivitat besitzen [1].
Es war deshalb zu erwarten, dass diese in der Gestaltung der RP-Kurve eine
bedeutende Rolle spielt bzw. dass die Verfolgung der Katalaseaktivitat
eine schéarfere Trennung der einzelnen Entwicklungsstadien und eine prézisere
biochemische Bewertung der RP-Kurve ermdgliche.

Vom Peroxydasespaltungsvermdgen wissen wir, dass es an den reduzierten
Zustand des als Redoxssystem aufzufassenden Katalase-Oxykatalasesystems
gebunden ist [6]. In Gegenwart eines Katalase-Inhibitors wird bei entsprechen-
den pH-Verhéltnissen die F&higkeit des Enzyms, aus Peroxyden aktiven Sauer-
stoff abzuspalten, weitgehend herabgesetzt, weil schon auf die Wirkung gerin-
ger Sauerstoffmengen Oxykatalase entsteht.

1 Acta Biologica VII/4.
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Unsere Versuche, die mit einem durch Zerreiben der Zellen mit Quarzsand
hergestellten Streptomyces griseus-Brei durchgefihrt wurden, deuten darauf
hin, dass die intrazelluldre hochgradige Katalaseaktivitdt eine Folge der Ver-
schiebung des Katalase-Oxykatalasesystems zum reduzierten Zustand ist, was
darauf schliessen I&sst, dass die in der Zelle vor sich gehenden oxydo-reduktiven
Verdnderungen die Oxydation der Katalase hemmen. In Ubereinstimmung
hiermit kann festgestellt werden, dass in der Oxydation von Redoxsystemen mit
einem niedrigeren Potential als das des Katalase-Oxykatalasesystems auch die
Katalase mitbeteiligt sein kann. Nach dem Absterben der Zellen setzt mit der
Erhéhung des Sauerstoffgehaltes im N&dhrboden auch die Oxydation der Katalase
ein, welche mit einer erheblichen Verminderung der Katalaseaktivitdt einher-
geht. Die Tatsache, dass die Katalaseaktivitdt zeitlich mit dem Beginn der
Autolyse zusammenféllt, beweist, dass die Katalase infolge ihres hohen Mole-
kulargewichtes durch die Wand der lebenden Zelle nicht in den N&hrboden zu
diffundieren vermag. Infolgedessen kann Katalase erst nach dem Zugrunde-
gehen der Zellen in den Né&hrboden gelangen, d. h. ihr Erscheinen im Nahr-
boden bedeutet den Beginn des Zellzerfalls. Die Katalaseaktivitdt des N&hr-
bodens steigt mit dem Absterben der Zellen solange, als der N&hrboden nur
wenig geldsten Sauerstoff enth&lt. In Ermangelung der bendtigten Sauerstoff-
menge vermag ndmlich der hinausdiffundierende Katalase-Inhibitor die Katalase
nicht in Oxykatalase nmzuwandeln.

In Oberflachenkulturen ist durch die zu Beginn der Entwicklung ent-
standene Mycelienschicht das Eindringen des Sauerstoffes der Luft in den
Nahrboden stark behindert, weshalb — nachdem der Sauerstoffvorrat im Néahr-
boden erschopft ist — die Zellatmung nachlésst; zum totalen Absterben der
Zellen kommt es aber nicht, solange der Ndhrboden noch geniugend N&hrstoffe
enthdlt. Sind diese vollig verbraucht, so geht die Kultur zugrunde. Die Mycelien-
schicht wird luftdurchlédssig und durch das Entstehen der Oxykatalase kommt es
zur rapiden Herabsetzung der Katalaseaktivitat.

In Schittelkulturen ist die Katalaseaktivitdt eine niedrigere als in Ober-
flachenkulturen, da hier mehr Sauerstoff zur Verfigung steht und die Wirkung
des Katalase-Inhibitors besser zur Geltung kommt.

Es ist ein enger Zusammenhang zwischen Streptomycinproduktion, RP-
Verdnderung und Katalaseaktivitdat der Kulturen festzustellen. Gleichzeitig
mit der Katalase tritt auch das Streptomycin aus den Zellen heraus, so dass die
Kenntnis der Katalaseaktivitat wertvolle Aufschlisse Uber die Verhéaltnisse der
Streptomycinproduktion gibt.

Um die obigen Ausfihrungen beweisen zu kénnen, haben wir die Katalase-
aktivitdt von Streptomyces griseus-Oberflachenkulturen und ihren Zusammen-
hang mit der RP-Verdnderung, dem Reduktionsvermdgen der Kultur (welches
hauptsédchlich auf ihrem Gehalt an Glukose beruht) und der Streptomycin-
produktion untersucht.
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Versuchsmethodik

Zu den Serienversuchen wurden in 100 ccm fassenden Erlenmeyerkolben je 30 ccm N&hr-
boden gegeben und nach dem Verschliessen derselben mit Papierwattestopfen, welche auch
die Kalomelbricke und die Platinelektrode enthielten, 10 Minuten bei 110° C im Autoklav
sterilisiert. Die Beimpfung geschah mit auf Schrégagar geziichteten und mit destilliertem Wasser
abgeldgten Eprouvettenkulturen. Die Zuchtung dauerte 19 Tage lang im Thermostat von 26° C.
Zu jedem Versuch wurden stets zwei Kolben geoffnet.

Zur Ermittlung des Myceliengewichtes wurde die Mycelienschicht nach zweimaligem
Waschen mit Phosphatpuffer (pH 7,0) im Vacuumexsiccator Uber konzentrierter Schwefel-
saure getrocknet.

Die Katalascaktivitdt wurde in binnen 5 Minuten gespaltenem H202 in mg ausgedruckt,
demgemadss beruht die Messung auf der jodometrischen Wasserstoffperoxydbestimmung. Gang
der Bestimmung : 10 ccm 0,1 Mol H20 2-Lésung werden mit 1 ccm filtriertem N&hrboden, der
zuvor durch Zentrifugieren geklart wurde, versetzt und nach Ablaufvon 5 Minuten die Katalase
mit 5 ccm 2 en Schwefelsdure inaktiviert. Nun wird Kaliumjodid hinzugefligt, wobei eine
dem unzersetzt gebliebene Peroxyd aquivalente Menge Jod frei wird, die mit 0,1 en Natrium-
thiosulfat titriert wird. Abziehen der nichtzersetzten Peroxydmenge von dem als Kontrolle
mittitrierten, gleichgrossen Volumen Peroxyd ergibt den Wert der Katalaseaktivitat [7].

Die RP-Messungen erfolgten mit einer in den Nahrboden eintauchenden glatten Platin-
clektrode [3].

Zur Bestimmung des Reduktionsvermdgens des N&hrbodenfiltrates unter Benltzung
von je 1 ccm Nahrboden bedienten wir uns des ScHOORLschen Verfahrens [5], wahrend der
Streptomycingehalt mittels biologischer Wertmessungen ermittelt wurde.

Die Untersuchungen wurden mit dem uns vom Industriellen Arzneimittelforschungs-
institut zu Budapest Uberlassenen Streptomyces griseus-Stamm 1. 58 durchgefuhrt, der in dem
in der Literatur [7, 8] angegebenen Oberflachenn&dhrboden gezuchtet wurde.

Versuchsergebnisse

In der ersten Phase der Entwicklung ist keine Katalaseaktivitdt zu beob-
achten. Das RP sinkt von den anfangs gemessenen +270 mV binnen 5 Tagen
auf—150 mV (Kurve 1). Dies ist — ausser mit den Besonderheiten der lebenden
Zelle — mit dem Verbrauche des Sauerstoffbestandes im Né&hrboden zu erkla-
ren. Die intensive Vermehrung der Zellen in dieser Fhase lasst eine einheitliche
Mycelienschicht entstehen, welche die weitere Sauerstoffversorgung der Zellen
stark beeintrdchtigt. Aus dem Myceliengewicht ergibt sich, dass mit der Errei-
chung des niedrigen RP-Niveaus die anfangs intensive Zellvermehrung nach-
ldsst. Mit der Erschopfung des Sauerstoffvorrates im N&hrboden werden die
Lebensfunktionen der Zellen herabgesetzt, obwohl der Ndhrboden noch betrécht-
liche Mengen Glukose enthélt (Kurve 4). Mit dem Absterben der Zellen setzt
der Austritt der Stoffwechselprodukte aus dem Zellinnern ein, w<m 't die zweite
Phase der Entwicklung, d. h. die Produktionsphase, erreicht ist. Vom 6. Tage an
wird durch die austretenden Stoffwechselprodukte sowie durch den Stoffwechsel
der lebenden Zellen der infolge des geringen Sauerst! ffgehaltes zustandegekom-
mene niedrige RP-Wert nicht beeinflusst. Es bildet sich ein Gleichgewichtszu-
stand heraus, der sieben Tage lang anhdlt. Zusammen mit den Stoffwechselpro-
dukten gelangt auch die Katalase in den N&hrboden, deshalb kann ihr Erscheinen
als Beginn der zweiten Phase der Entwicklung betrachtet werden. Wahrend der
Produktionsphase wird die noch im Ndhrboden vorhandene Glukose aufgebraucht
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und am 13. Tage ist auch diese Nahrungsquelle erschépft. Nun setzt die vdllige
Lyse ein und es kommt zum intensiven Ausstromen der Stoffwechselprodukte.
Parallel mit dem Absterben der Zellen steigt auch die Katalaseaktivitat, da die
aus den zerfallenden Zellen in den sauerstoffarmen Nd&hrboden diffundierende
Katalase sich in reduziertem Zustande befindet. Die Katalaseaktivitidt steigt,
solange die Zelle fahig ist, den geldsten Sauerstoff des Ndhrbodens aufzubrauchen.

Abb. 1. Zusammenhdnge zwischen Redoxpotential (1), Katalaseaktivitdt (angegeben in zer-
setztem H 20 2) (2), Streptomycinproduktion (3), Reduktionsvermégen (4) und Myceliengewicht (5)
von Streplomyces grisous-Kulturen

Ist dies nicht mehr der Fall, so erreicht der Ndhrboden durch den Anstieg seines
Sauerstoffgehaltes — der auch durch den Anstieg der RP-Kurve angedeutet
ist — ein Niveau, bei dem allmdhlich die Inaktivierung der Katalase einsetzt.

Hat die Katalaseaktivitdt ihr Minimum erreicht (bei etwa 15 mg H2 2),
so hdrt auch das Ansteigen des RP auf; diesist am 16. Tage der Fall. Nach diesen
Beobachtungen bestehen zwischen Streptomycinproduktion und Katalaseakti-
Vitadt innigste Zusammenhdnge. Der Produktionsbeginn fallt mit dem Erscheinen
der Katalase zusammen und nimmt 6 Tage lang — proportional zu der Katalase-
aktivitdt — zu. Die Streptomycinproduktion hdrt auch nach der Verminderung
der Katalaseaktivitat nicht auf, sondern hé&lt solange an, wie das Nachlassen der
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Katalaseaktivitdt dauert. In der dritten Entwicklungsphase beginnt in den von
uns untersuchten Kulturen auch der Abbau des Streptomycins. Hier ist also die
Streptomycinproduktion am intensivsten, wenn die Katalaseaktivitdt abzu-
nehmen beginnt (Kurve 3).

Die geschilderten Versuche haben den Beweis erbracht, dass die hohe
Katalaseaktivitdt keine Vorbedingung fur die Streptomycinproduktion ist,
dass sie aber bei der hochgradigen Streptomycinproduktion in jedem Falle
nachweisbar ist, wdhrend im Falle minderer Katalaseaktivitit die Streptomycin-
produktion stets eine geringe ist.
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M3MEHEHUVE KATAJNIA30/ AKTUBHOCTW B KYJ/IbTYPAX

STREPTOMYCES GRISEUS
Mexay pasBuUTVMeM MOBEPXHOCTHOM Ky/nbTypbl Streptomyces griseus W ero Kata-

Na3HON aKTUBHOCTLIO Haﬁﬂfo,ﬂ'aeTCﬂ onpefeneHHaa cBA3b. lVccnepoBaHue KaTanasHoW aKTuB-

HOCTW KYNbTypbl MpeaecTaBsieT BO3MOXHOCTb f/11 MPOCTOr0 OMpeaeneHns Makcumyma Mnpouns-
BOACTBA CTPENTOMULMHA KYNbTYpbl.

CHANGES IN CATALASE ACTIVITY IN STREPTOMYCES GRISEUS CULTURES

An interaction seems to exist between the development and the catalase activity of
Streptomyces griseus surface cultures. An observation of the catalase activity of the culture
enables us to ascertain the maximum amount of streptomycin produced by the culture.

Endre Kovacs, Szeged, Kalman u. 10, Ungarn

Béla Matkovics, Szeged, Sagvari E. u. 8, Ungarn






CHARAKTERISIERUNG DER NATRONGEWASSER
IN DER UMGEBUNG VON KISTELEK AUF GRUND
IHRER CHEMISCHEN ZUSAMMENSETZUNG
UND IHRER CRUSTACEA-FAUNA

Zsuzsa Dvihally und J. Ponyi

FORSCHUNGSINSTITUT FUR FISCHZUCHT, BUDAPEST (VORSTAND: R. MAUCHA) UND BIOLOGISCHES
FORSCHUNGSINSTITUT DER UNGARISCHENEA%DEMIEO\aEED WISSENSCHAFTEN, "TIHANY (VORSTAND:

(Eingegangen, am 7. April 1956)

Zusammenfassung

In kurzer Zusammenfassung der auf einzelnen Natrongebieten der Grossen Ungarischen
Tiefebene im Laufe von vier Jahren durchgefihrten Untersuchungen kann festgestellt werden,
dass die Gewasser von Kistelek und Umgebung, auf Grund ihrer chemischen Zusammensetzung
und ihrer Crustacca-Fauna, in drei Gruppen zu teilen sind :

1. Natronsalzgewasser. Fir ihre chemische Zusammensetzung ist die auffallende Menge
Na+, C03~, HCOs lonen charakteristisch. Unter den Crustaceaarten sind Daphnia Atkinsonii,
Macrothrix hirsuticornis, Arctodiaptomus natronophilus, Arctodiaptomus Wierzejskii, Lymno-
mytheren, vielleicht auch Branchinectaferox als bezeichnend zu erwé&hnen. Von allen diesen Arten
kommen 1—2 Arten massenhaft, oder 3—5 Arten sporadisch in jedem Fall vor.

2. Natrongewasser. Charakteristisch fur die chemische Zusammensetzung des Wassers
ist die entscheidende Menge von Na+, Mg ', HCO{ lonen. Es handelt sich meistens um ver-
unreinigte Gewasser, deren bezeichnendstes Tier Daphnia magna ist. Von den fur die natron-
salzhaltigen Gewasser typischen Tieren sind 2—3 Arten sporadisch stets anzutreffen.

3. In diese Gruppe reihten wir die in der Tiefei ene anlésslich der Uberschwemmungen die
Wiesen und Weidenplatze periodisch bedeckenden, weitausgede! n en, seichten Wassertumpel,
fur die in chemischer Hinsicht die Naf, Mg++ CO03_, HCOs lonen charakteristisch sind.
Die Tierwelt ist aus der grossen Masse weniger Arten zusammengesetzt. Eucypris virens, Arcto-
diaptomus Kupeltvieseri, Cyclops strenuus.

Einleitung

Mit der Untersuchung der Natrongewé&sser in der Umgebung der Gemeinde
Kistelek wurde im November des Jahres 1951 begonnen. Uber die ersten Er-
gebnisse dieser Untersuchungen wurde im Jahre 1954 berichtet [18]. Die seither
fortgesetzten Untersuchungen bieten uns nun die Mdglichkeit, Uber die dortigen
Gewésser — auf Grund ihrer chemischen Eigenschaften bzw. auf Grund der den
dortigen Verhdltnissen angepassten Crustacea-Fauna — ein einheitliches Bild
zu vermitteln. Die Untersuchungen wurden von uns durchgefihrt, um die
in europdischer Relation einzig dastehenden wungarischen Natrongewadsser
charakterisieren zu kénnen, Gewdsser, auf die Naumann [17] bereits vor 20
Jahren die Aufmerksamkeit der Fachkreise lenkte, als er berichtete, dass es in
erster Reihe Aufgabe der ungarischen und sowjetischen Limnologen wadre, die
fur ihr eigenes Arbeitsgebiet so sehr charakteristischen und verschiedenartigen
Salzgewé&sser zu studieren. Ein weiteres Ziel ist jedoch auch die Differenzierung
der einzelnen Grade zu ermdglichen, d. h. zu erreichen, in Zukunft die in Frage
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kommenden Natrongewésser nicht mehr mit den Bezeichnungen »stark natron-
haltig«, »mittelnatronhaltig« oder »schwach natronhaltig« versehen zu mussen,
sondern dieselben auf Grund einiger bezeichnender Crustacea-Arten und der
charakteristischen lone des Wassers bestimmen zu kdnnen.

Im Rahmen vorliegender Abhandlung wird im wesentlichen nur eine kurze
Skizze der vier Jahre wé&hrenden, monographischen Umfang aufweisenden Un-
tersuchung gegeben.

Hydrographische und topographische Charakterisierung

Die Gemeinde Kistelek liegt im stddstlichen Teil des Raumes zwischen
Donau und Theiss, in ndrdlicher Richtung von Szeged, in einer Entfernung von
30 km von genannter Stadt. Der Erdboden dieses Gebietes gehdrt zu dem soda-
haltigen Untertypus der strukturlosen Natronterraine. Die Gewdsser der Um-
gebung von Kistelek sind in das natronhaltige W assersystem in der Umgebung
von Kiskunhalas, Kiskunfélegyhaza und Szeged zu reihen. Sie bilden ein klei-
neres-grosseres Wassertimpel-System und formen mit den Kandlen zusammen ein
einheitliches System. Dieses System wird zum grdssten Teil von Seen, W asser-
ansammlungen stdndigen Charakters gebildet, die sich in den mehr trockenen
Perioden des Jahres, infolge der starkeren Verdunstung und des Sinkens des
Grundwassers, zusammenziehen. Ein grosser Teil der Gewé&sser in der Umgebung
von Kistelek zieht sich in der Richtung nach Szeged, wo der dort befindliche
Fehérto die Aufgabe eines grossen Wasserreservoirs erfillt. (Der Fehérté liegt
80 m uUber dem Meeresspiegel und ist gleichzeitig der tiefste Punkt der Grossen
Ungarischen Tiefebene. Kistelek liegt 92 m (ber dem Meeresspiegel.) Die von
uns untersuchten Seen sind im allgemeinen von Weidepldtzen umgeben.

Material und Methodik

Die chemische Analyse wurde mit Hilfe der MAUCHAschen Halbmikro-
Feldmethoden durchgefiuhrt [14]. Eine Ausnahme bildet die Bestimmung von
Sou lon, die im Laboratorium auf gravimetrischem Wege erfolgte. Der Wert
von Ca! ' lon wurde mit K-Oleat, der von MgT ! lon aus der Gesamtharte
mit K-Palmitat, der von CO3 lon mit HCl und Na2C03, der von HCOjT lon
mit HCI, der von Cl~ lon mit AgNO03 durch Titrierung bestimmt. Die Na
lonwerte wurden jedoch stets im Rechnungswege gewonnen. Tabelle 1 zeigt die
Ergebnisse der chemischen Analysen, wéhrend in Abb. 1 dieselben Resultate mit
Hilfe der MAUCHAschen [15] Sterndiagramme anschaulich dargestellt sind. Die
Sternfigur ist ein in einen Kreis mit Einheitsradius gestelltes regelmé&ssiges
Sechzehneck, das den Kreis in acht gleiche Teile teilt. Die vier Sektoren auf der
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linken Seite zeigen das gegenseitige quantitative Verhé&ltnis der Anionen (der
Reihe nach von oben nach unten: CO;) , HC03, C~% SO4 lonen), die vier
Sektoren der rechten Seite hingegen das der Kationen (der Reihe nach von oben
nach unten: K , Nar, Ca* , Mg 1 lonen).

Das Einsammeln der Tiere geschah mit Hilfe der Plankton-Netze Nr. 6,
12 und 18, ihre Fixierung erfolgte in 4%igem Formalin. Im Laufe des Einsam-
melns wurden auch die aufdem Bewuchs des Réhrichts und des Schilfes lebenden
Organismen beriicksichtigt. Bei den diesbeziiglichen Untersuchungen wurde
nach einer gut bewdhrten Methode vorgegangen [10, 16].

Die chemischen Verhaltnisse

In der Abb. 1 sind alle jene Diagramme einheitlich mit schwarzer Farbe
bezeichnet, die die Gewdsser mit dem grdssten Gesamtsalzgehalt darstellen
(Tab. 1, 1—5). Diese Gewésser liegen in der Né&he der Gemeinde, meistens in
sid-sudostlicher Richtung von dem Dorfe. Aus den Untersuchungen ging her-
vor, dass das Wasser des in den Nagyszékté fliessenden natronhaltigen Kanals
(Tab. 1, 3—4), den grossten Gesamtsalzgehalt aufweist. Zur Zeit der Unter-
suchung war jedoch der Salzgehalt in dem Masse konzentriert, dass das Ergebnis
eher auf einen Grenzfall als auf einen stdndigen Bestand deutet. In dem 3—4 m
breiten und 2—2,5 m tiefen Kanal erreicht die Wasserhohe kaum 10 cm, die
Stromung ist recht schwach. Dieser Kanal fihrt die periodisch wiederkehrenden
Gewadsser oberhalb von Kiskunmajsa in den Nagyszékt6. Entlang des Kanals
sind aus Erdarbeiten stammende Materialgruben zu finden (Tab. 1, 5). Weder
in dem Wasser der Materialgruben noch in dem des Kanals kénnen Ca 1 und
Mg: * nachgewiesen werden.

Unsere Untersuchungen erfassten in erster Reihe und am eingehendsten
den Nagyszéktd (Tab. 1, 1), in dem wir den grdssten und »natronhaltigsten«
See stdndigen Charakters der Umgebung zu sehen haben. Er zieht sich in einer
ungefdhren Ldnge von 4km, aufeinem Gebietvon 1200 Morgen, sidlich von dem
Dorf. Auf Grund der monatlich durchgefiihrten Untersuchungen kann fest-
gestellt werden, dass der Gehalt an Na+, C03 —und HC03 um die Mitte des
Sommers am grossten ist (im Monate Juli 1552,9 mg/l1 Na 1f, — 920,9 mg/1
C03 ,— 2356,8 mg/l HCO™). Gegen den Herbst nehmen alle drei Werte all-
mahlich ab. Der Wasserstoffexponent, der pH-Wert, ist um die Mitte des
Sommers am grossten, betrdgt 10,56, ist also so gross, dass er mit Hilfe von
Phenolphtalein schon nicht mehr, sondern nur mit Alizaringelb bestimmt wer-
den kann. Auch dieser Wert nimmt im Laufe des Sommers allmé&hlich ab und
sinkt bis zur Untersuchung im September auf 10,10.

Auch die im Laufe eines Tages eintretende Schwankung der 02
co3 und HCO3” lonen ist im Wasser des Sees bedeutend. Die Anderung in
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Abb. 1. Erkldrung im Text



Tabelle 1

Die absolute Menge der chemischen Bestandteile der Gewasser in mg/l

Nr.

~o N w ©®

©

12
13
14

Entnahmestelle Zeit “ « Gesamtsalz-
des Untersuchungswwassers der Probeentnahme PH Na+ -fK+ C+ Mg+ CO HCO, c SO,-—-- gehalt
Nagyszékté bei Kistelek 1955. VII. 25. 10,58 1552,9 15,0 156,6 920,9 2356,8 341,9 102,9 5484,0
Kisszéktd bei Kistelek 1955. VI. 12. 10,10 1082,4 0 30,8 363,7 1822,9 189,9 106,7 3596,5
Natronhaltiger Kanal I. 1955. VI. 12. 10,10 5990,9 0 0 1488,1 11804,9 1059,5 184.,4 19727,8
Natronhaltiger Kanal I1I. 1955. VI. 12. 10,48 7847,8 0 0 2092,6 14001,8 1369,5 156,9  25468,6
Lehmgrube 1955. VIII. 30. 9,55 1313,2 0 o 217,9 2047,5 451,9 168,4 3898,9
Péteri-See 1955. VIII. 27. 8,24 160,9 19,9 81,9 0 757,2 21,8 78,9 11206

Malomté (Mihlenteich)

b. Kistelek 1955. VI. 10. 7,85 597,1 37,4 139,6 0 1382,4 2947 399,1 2850,3
Halast6 (Fischteich)

b. Kistelek 1955. VI. s. 8,38 266,9 6,6 61,6 0 7160, 127,8 78,9 1257,9
Kishalasté (kl. Fischteich)

b. Pusztaszer 1955. VI. s. 8,44 358,8 24,4 93,2 0 1316,4 48,6 73,1 19145
Abzugskanal oberhalb der

Gehofte von Kiskun-

félegyhaza 1955. VI. 11 7,79 232,5 7,5 1045 0 984,7 55 132,9 1467,6
Bikalegel6 (Stierweide) 1955. VI. 12. 8,96 350,4 9,3 264,6 130,1 1675,9 32,9 198,5 2661,9
Kanal von Pusztaszer 1955. VI. s. 8,38 117,2  117,4 100.6 0 1096,6 6,6 51,1 1489,5
Kanal von Petéfiszallas 1955. VI. 11. 7,48 103,7 76,6 40,8 0 672,3 3,2 27,8 9244
Kanal zwischen den Ge-

hoften von Kiskunfél-

egyhéza und Pet6fi-

szallas 1955. VI. 11. 7,58 785 50,4 33,8 0 511,3 2,1 12,9 689,0

MITALSIM NOA ONNGIDNN J3A NI H3SSYMIONOULYN d3A ONNYIISIHIIAVEVHO



:ﬂ' ZSUZSA DVIHALLY und J. PONYI

den 0 2-Werten zeigtim L&ufe des Tages an einer Stelle des Sees mit freiem W as-
serspiegel, in einer Tiefe von 20 cm, die Form einer Sinuskurve. Das Minimum
betrug — anlédsslich der am 4—5. Juni 1955 durchgefiuhrten Untersuchungen —
um 6 Uhr 5 mg/l, das Maximum um 12 Uhr 17 mg/l. Die quantitativen
Anderungen der CO3 und HCOjT Werte stehen zueinander im Gegensatz.
Beim Eintritt des héchsten CO3 Wertes (um 10 Uhr 440 mg/l), zeigt
der HCOJ" Wert das Minimum (1180,2 mg/1), und umgekehrt : beim Ein-
tritt des hdchsten HCO3~ Wertes [um 22 Uhr 2200,0 mg/l] sinkt die
Menge von CO"~—im Laufe der 24stindigen Untersuchungsperiode — auf
den geringsten Wert (50,3 mg/l). Diese starken Schwankungen finden darin
ihre Erkl&drung, dass das Phytoplankton im Laufe seiner Assimilations-
funktion ausschliesslich auf den halb gebundenen CO02 Vorrat von HCOJT
angewiesen ist, da im Wasser freies CO02 tiberhaupt nicht vorhanden ist.
Entlang des Ufers zieht sich in einer Breite von 20 m ein Schilf-
gurtel, innerhalb des letzteren ist ein gleichfalls 20 m breiter Binsengirtel
(Bolboschoenus maritimus L.) von mehr schitterer Substanz zu finden (Tab. 2).

Die ortliche Analyse der gleichzeitig geschdpften Wasserproben Il&sst
erkennen, dass die Abweichung in dem pn-Wert und in dem 02 CO3 und
HCO”-Gehalt im Schilf- und Binsen-Girtel, sowie im Seeteil mit freiem
W asserspiegel sehr bedeutend ist (Tab. 2).

Tabelle 2
Nagyszékté bei Kistelek (10. Juni 1955)

Schilfgirtel Binsengtirtel Offenes \Wasser
1
PH 8,42 9,78 10,41
Oa mgn 0.6 1.4 59
CO3- mgn 0 280,9 401,1
HCO3- mgn 2421,8 1530,7 1240,3

Eine derartig grosse Abweichung innerhalb der absoluten Mengen der
lonwerte kann damit erklart werden, dass im Falle der weit ausgedehnten,
verhdltnisméssig seichten Seen mit schwankendem Wasserstand, die Mdglich-
keit der horizontalen Mischung und somit der Konzentrationskompensation,
hauptsdchlich infolge der windabwehrenden Wirkung der schilfbedeckten Teile,
sehr gering ist. Der See kann sich also in verschieden konzentrierte Teile gliedern,
in denen die absolute Menge des Salzgehaltes sehr verschieden sein kann, worauf
auch Woynarovich bereits hingewiesen hat [26].

Der Nagyszéktdo wurde von den Einwohnern des Dorfes friher als Heil-
quelle verwendet. Alte, volkstiumliche Erfahrung berichten von der heilenden
W irkung des natronhaltigen Seewassers. Es ist bekannt, dass Rheuma, Drisen-
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geschwilste, Hautkrankheiten mit Badekuren geheilt werden kénnen. Straub
analysierte im Juni des Jahres 1953 — zusammen mit mehreren anderen natron-
haltigen Seen der Ungarischen Tiefebene — auch das Wasser des Nagyszékto.
Er veroffentlicht die Ergebnisse seiner Untersuchungen in einer nach Salzen
gruppierten Form, aber in lonen-Form umgerechnet ist in dem miteinander
verglichenen Verhaltnis der Salze zwischen den Ergebnissen von Straub und
denen der gegenwadrtigen Analysen kein wesentlicher Unterschied zu finden.
Straub wertet das Wasser des Nagyszéktd als jodhaltig. Die Bezeichnung
»jodhaltig« geblhrt allen Gewadssern, die pro Liter wenigstens 1 mg J2 oder die
gleichwertige Menge — 1,18 mg — NaJ enthalten. Der Natriumgehalt des
Nagyszéktd betragt 1,890 mg/l ist also grosser als der des durch seinen Jod-
gehalt und seine Heilwirkung allgemein bekannten Kakasszék-t6, dessen Jod-
gehalt nur 1,614 mg/l betrégt.

Fir die chemischen Verhéltnisse in den genannten Gewadssern ist also die
dominierende Menge von Na+, CO3 und HCOj” lonen charakteristisch,
wahrend die uUbrigen Bestandteile — im Vergleich zu den eben genannten —
in einer verschwindend kleinen Menge verkommen.

Tabelle 3

Absolute Menge der chemischen Bestandteile in dem Wasser der in
den Halast6 von Kistelek miindenden Brunnen

Brunnen

Arpéad-Brunnen Malom-Brunnen des Kishulasté

PH 7,80 7,73 7,80
Alkalitat 5,24 5,85 4,95
Gesamtharte 4,00 13,51 7,05
Na+ + K+ 12,0 39,5 83,6
Cad+ 26,8 16,9 1,7
Mg++ 44,7 48,5 23,1
COa— 0 0 0
HCO," 30,5 356,9 301,5
er 1,4 2,5 1,9
S04 23,7 29,9 29,8
Gesamtsalz-

gehalt 139,1 4941 441,6

In der Abb. 1 sind die Diagramme jener Natrongewd&sser mit schwarzer
Schraffierung bezeichnet, deren dominierende lonen Na+, Mg4 !, HCO"~ sind
(Tab. 1, 6—9). Ca’ lon und mehr oder weniger auch Cl—lon sind in allen
Gewadssern zu finden. In diese Gruppe gehdren der an der Grenze der Gemeinde
sich ausbreitende Malom-t6, der kleine Halast6 von Pusztaszer, der in der
Umgebung von Kiskunfélegyhaza befindliche Péteri-t6 (Tab. 1, 6—9). Ge-
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wésser dhnlichen Charakters bringt — von Kiskunhalas her — der ndérdlich
der Gehdofte von Kiskunfélegyhaza liegende grosse Abzugskanal (Tab. 1, 10)
in den Péteri-t6. Auch der Halasté von Kistelek (Tab. 1, 8) gehdrt in diese
Gruppe. Letztgenannter See, der ungefdhr bO Katastraljoch bedeckt, zieht sich
zwischen der Eisenbahnlinie Budapest—-Szeged und der Gemeinde Kisteleki
Die chemischen Verhéltnisse des Halasté werden durch die in ihn mindenden
artesischen Brunnen stark beeinflusst. Das Wasser dieser Brunnen entspringt
unterhalb der ersten wasserundurchldssigen Bodenschicht, die chemische Zu-
sammensetzung des Wassers ist also anders, als die der Oberflichengewésser
(Tab. 3). Der Na+ longehalt im Arpadkat und im Malomkut ist — im Vergleich
zum Mg longehalt — gering, sodass im sudlichen Teil des Sees, wohin das
W asser der genannten Brunnen fliesst, gleichfalls das Mg lon vorherrschend
ist und nicht das Na L lon, wdhrend in den ubrigen Teilen des Sees bereits
der Na : longehalt Uberwiegt. Ein Vergleich der Angaben der im Jahre 1952
von Dvihally und Ponyi durchgefiihrten Analysen [18] und der diesjadhrigen
Untersuchungsergebnisse gestattet die Feststellung, dass die Abweichung in
der Menge des Gesamtsalzgehaltes ziemlich bedeutend ist (Tab. 4), obwohl die
Analysen in beiden Féllen im Laufe des Sommers durchgefiihrt wurden. In der
miteinander verglichenen Menge der Salze ist jedoch keine bedeutende Ab-
weichung zu finden.

Tabelle 4

Chemische Zusammensetzung des Halast6
von Kistelek (5. August 1952)

PH 7,65
Alkalitat 4,69
Gesamtharte 1,41
Na+ + K1} 39,2
Ca++ 16,1
Mg ++ 39,8
co-r 0
Hco3" 286,2
er 4,0
S04 46,9
Gesamtsalzgelialt 412,3

Fir die auf dem Gebiete der sog. Stierweide (Bikalegel) anlédsslich der
Uberschwemmungen entstehenden, weite Fliachen bedeckenden, periodischen
W assertimpel seichten Charakters ist neben dem Na , Mg , HCO3 lon-
g -halt auch der von CO, lon charakteristisch (Tab. 1, 11).

Schliesslich sind in der Abb. 1. punktiert auch die Diagramme jener Ge-
wasser bezeichnet, die zwar in dem untersuchten Gebiet liegen, doch keinen



CHARAKTERISIERUNG DER NATRONGEWASSER IN DER UMGEHUNG VON KISTELEK 357

Natroncharakter aufweisen (Tab. 1, 12—14). In der Reihe der Anionen ist
HCO.I' vorherrschend, doch in ungefdhr gleicher Menge sind neben Na auch
Ca+ wund Mg' lonen vorhanden.

Die Charakterisierung der Crustaceen auf dem untersuchten Gebiet

Nach der Bearbeitung eines reichhaltigen Materials konnte festgestellt
werden, dass in Kistelek und Umgebung 83 Crustacea-Arten bzw. Abarten zum
Vorschein kamen. Ihre Verteilung nach grdésseren Gruppen ist folgende : Ano-
straca 3, Notostraca 1, Cladocera 38, Ostracoda 21, Copepoda 18, Isopoda 1,
Amphipoda 1. Die ausfuhrliche Liste der Arten ist in Tab. 5 zu finden.

In der Reihe der Cladocera miussen zwei Tiere hervorgehoben werden. Das
eine ist eine neue Abart der Stammform Dunhevedia crassa, die nach ihrem Ent-
decker D. crassa Dvihallyana genannt wird [19]. Dieses Tier kommt nicht nur
in den Natrongewé&ssern der Umgebung von Kistelek vor, sondern auch in den
Gewadssern bei der Gemeinde Farmos, wo es von Kertész in grossen Mengen
eingesammelt wurde. Aller Wahrscheinlichkeit nach handelt es sich um eine
Natrongewdsser bevorzugende Art. In Ungarn gehdrt auch die Stammform selbst,
Dunhevedia crassa s. str., zu den ganz seltenen Arten. Bisherwird sievon Daday
[5, 6] aus der Umgebung von Kecskemét, Debrecen, Dorozsma, von Abraham,
Bende, Horvath und Megyeri [2] aus der Umgebung von Putnok erwdahnt.
Die von Daday [8] aus der Umgebung des Balatonsees als Dunhevedia neglecta
beschriebene Art stimmt mit Dunhevedia crassa s. str. liberein. Das andere Tier
trdgt den Namen Simocephalus mixtus hungaricus. Seine Beschreibung ist in der
Abhandlung [21] zu finden. Die Stammform wurde auf Grund einiger weibli-
cher Individuen von Sars [23] beschrieben. Spéter berichtet Benning [3],
dass sie ausserhalb der Mongolei auch an einigen Stellen im Kaukasus zu finden
wadre. Auf Grund der zugénglichen Fachliteratur hat es den Anschein, dass
Simocephalus mixtus s. str. nur aus der Sowjetunion bekannt ist und in den ubri-
gen europdischen L&ndern tGberhaupt nicht vorkommt. Weder die Stammform,
noch die Abart bevorzugen Natrongewésser. Das Vorkommen von Simocephalus
mixtus hungaricus ist — auf Grund der bisherigen Fundorte — an eine gewisse
Menge von Crustaceen gebunden. In der Umgebung von Kistelek wurde die Art
nur in Gewdé&ssern gesammelt, die Uber keinen Natron-, hingegen Uber einen
ziemlich grossen Ca ' longehalt verfligten. Den zweiten bekannten Fundort
bildet die Blikker Hochebene mit stark Ca!' ionhaltigen Gewé&ssern (Leg. und
Det. Ponyi).

Bei den Ostracodae erwies sich der Fund der Candona hungarica als.
interessant. Dieses Tier wurde von Daday aus der Umgebung von Kecskemét
beschrieben [7]. Nachher wurde das Tier von keinem einzigen Forscher mehr
beobachtet und auch in der ausldndischen Fachliteratur wird es nirgends er-
wéhnt. Scheinbar handelt es sich hier um ein fir Ungarn charakteristisches Tier.
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Tabelle 5
Liste der aufgefundenen Crustacea-Arten
Entomostraca 44. 1. inermis Kaufmann
Phyllopoda 45. Cypris pubera o. F. Malter
1. Branchinecta ferox (M. Edwards) 46. Eucypris crassa (0. F. Maller)
2. Chirocephalus spinicaudatus SIM. 47. E. serrata (G. W. Matter)
3. Prislicephalus carnuntanus (Brauer) 48. E. ornata (0. F. Maller)
4. Triops cancriformis Bose. 49. E. elliptica (Baird)
Cladocera 50. E. virens (Jurine)
5. Diaphanosoma brachyurum Liéven 51. E. virens f. media (G. W. Malter)
w6. Daphnia magna Straus 52. Cyclocypris ovum (Jurine)
7. D. Atkinsonii Baird 53. Cypria exculpta (Fiscner)
8. D. carinata King 54. Candona marchica Hartwig
9. D. pulex (De Geer) 55. Candona rostrata Brady & Norman
10. D. pulex obtusa Kurz 56. C. Sarsi Hartwig
11. D. longspina typica 0. F. Mutler 57. C. Hartwigi G. . Marier
12. D. I caudata sars 58. C. Welterni Haretwig
13. D. I pulchella sars 59. C. neglecta G. O. Sars
14. Ceriodaphnia reticulata (Jurine) 60. C. fragilis Hartwig
15. C. quadrangula (0. F. Matter) 61. C. hungarica Daday
16. C. pulchella sars 62. Candonopsis Kingsleii (Brady & RoO-
17. Moina rectirostris (Leydig) bertson)
18. M. brachiata (Jurine) 63. Limnocythere inopinala (Baird)
19. M. macrocopa Straus Copepoda
20. Scapholeberis mucronata (0. F. Mutler) 64. Hemidiaptomus amblyodon Marenzetter
21. Sc. Kingi sars 65. Eudiaptomus gracilis G. O. sars
22. Sc. aurita (Fischer) 66. Arctodiaptomus Wierzejskii 1. Richard
23. Simocephalus vetulus (0. F. Matter) 67. A. SpinosuUS D aday
24. Simocephalus mixtus hungaricus Ponyi 68. A. natronophilus Ponyi
25. S. expinosus (Kocn) 69. Mixiodiaptomus Kupelwieseri Brenm
26. S. expinosus var. congener Schodleb 70. Macrocycmps fuscus (Jur))
27. S. serrulatus (Koch) 71. Eucyclops serrulatus (Fiscn.)
28. Bosmina longiroslris pellucida Stingetin 72. Cyclops strenuus Fiscn.
29. Macrothrix hirsuticornis Norman & 73. C. vicinus Utjan.
Brady 74. Acantocyclops viridis (Jur.)
30. M. rosea (Jurine) 75. A. bicuspidatus (craus)
31. Peracanth_a truncata (o.. F. Maller) 76. A. bisetosus (R eno )
32. Dunhevedia cr-assa Dvihallyana Ponyi 77. Acantocyclops languidus (sars)
33. Pleuroxus uncinatus Baird 78. Microcyclops minutus craus
34. P. a(?u-ncus (JL_'r_i_”e) 79. Mesocyclops (s. str.) Leuckarti craus
35. Leydigia Leydigii (Schoedier) 80. Nitocra sp.
36. Alona r-ectan.gula Sars 81. Canlhocamptus (s. str.) staphylinus
37. A. tenuicaudis G. O. Sars staphylinus (Jurine)
38. A. quadrangularis (0. F. Matler)
39. Alonella excisa (Fischer) Malacostraca
40. Chydorus globosus Baird Isopoda
41. Ch. sphaericus (0. F. Matter) .
42 Ch. 1atus Sare 82. Asellus aquaticus (L.) Racov.
Ostracoda Amphipoda
-43. llyocypris Bradyi G. O. Sars 83. Synurella ambuldns Fr. Mmat1er
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Die Copepodae, aber in der Reihe der Crustaceen vielleicht auch die Diapto-
mns-Gattung, nehmen in der Charakterisierung der Natrongewé&sser den wichtig-
sten Platz ein. Die Untersuchungen [20] stellen fest, dass in den Natrongewé&ssern
der Grossen Ungarischen Tiefebene das massenhafte Vorkommen irgendeiner
Art von Arctodiaptomus natronophilus, L. (Neolovenula) Alluaudi, Hemidiapto-
mus amblyodon, Arctodiaptomus spinosus, Arctodiaptomus Wierzejskii, oder das
gemeinsame sporadische Vorkommen von 3—4 Arten auf den typischen Charak-
ter natronhaltiger Gewdsser deutet.

Die vier Jahre wdahrende Untersuchung der Natrongewdsser von Kis-
telek, die Uberpriiffung des von anderen Autoren, hauptsiachlich von w oyna-
rovieh UNd kK ertes: gesammelten, sich auf die ganze Ungarische Tiefebene
erstreckenden Materials aus Natrongewdssern, beweisen, dass die Crustacea-
Fauna aus genannten Gewdé&ssern — offenbar infolge der Ubereinstimmenden
Umweltsverhéltnisse — eine grosse Ahnlichkeit mit den mittelasiatischen Natron-
gewadssern aufweist. In Mittelasien sind die von Daphnia Atkinsonii, Daphnia
carinata, Macrothrix hirsuticornis, Arctodiaptomus spinosus, Arctodiaptomus
Wierzejskii usw. gebildeten Populationen ebenso anzutreffen, wie bei uns. Es
gibt Arten, die sich fast gegenseitig vertreten, so lebt z. B. in den asiatischen
Natrongewéssern das Arctodiaptomus acutilobatus genannte Tier. Bei uns ist
dieses Tier bisher nicht zu finden, sondern das der Art nahe stehende, Arctodia-
ptomus natronophiluse onyi genannte Tier. Auch k erres- beweist im wesent-
lichen die Richtigkeit obiger Ausfihrungen, wonach die Natrongewdé&sser Uber
eine bezeichnende Fauna verfugen, deren Entstehung vor allem auf die An-
wesenheit von NaHCO03zurlckgefiuhrt werden kann. Auf diese Weise ist es mdg-
lich, dass sich in Mittelasien und in Ungarn eine &hnliche Crustacea-Population
entwickeln kann.

Daday €rbrachte bereits im Jahre 1893 (s den Nachweis, dass der eigen-
artige Charakter der Natrongewadasser bloss durch das stdndige Vorkommen von
einigen bestimmten, der Anzahl nach wenigen Arten gegeben wird. Die von
stitnter [24Jund cerei [11] verdffentlichten Protozoen-Untersuchungen, sowie
die—hauptsdchlich in den letzten Jahren—vom Zoo-systematischenlnstitutder
Universitdt (Budapest) durchgefiihrten Untersuchungen von Natrongewadssern
bestdtigtennurinverstdrktem M assedieobige,die Faunader Natrongewdsser be-
treffende Feststellungvon o aday, modifizierten aber auch in gewissem Sinne die
Ansichtvono aaay,daunsjetzthbereits viele Natrongewé&sser bevorzugende Arten
bekannt sind. Ausser den bereits erwdhnten Arten seien hier von den interessan-
testen noch einige angefiihrt. c e1ei beschrieb acht neue aus Natrongewdssern
stammende Arten, scit1er hingegen 1neue Gattung und 5 neue Arten. Aus den
Natrongewédssern bei Farmos ist uns die Abart Scapholeberis echinulata Kertészi
[19] bekannt. Von k ertes- [13] wurde kirzlich die gleichfalls aus den Gewé&ssern
bei Farmos stammende Art Pristicephalus hungaricus beschrieben. Am gleichen
Fundort kam auch eine neue Nematoda, Radopholus gigas [1] zum Vorschein.

3 Acta Biologica VII/4.
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Das Gedeihen der von soros [4] untersuchten Pristicephalus carnuntanus ist
ebenfalls an die Natrongew&sser der Szegeder Umgebung gebunden. Die Unter-
suchungen bewiesen, dass in den bis heute kaum untersuchten Gruppen, wie
z. B. bei den Hydracarinae, Natrongewdsser bevorzugende Arten zu finden sind,
von denen als Beispiel die Hydryphantes (Polyhydryphanles) lamellatus genannte
Art angefihrt sei [22].

Allgemeine Folgerungen

Die in Kistelek und Umgebung durchgefihrten Untersuchungen boten die
Mdglichkeit, eine Typisierung der dortigen Gewadsser, bzw. ihre gruppenweise
Einteilung, auf Grund gewisser Crustacea-Populationen und chemischer Merk-
male, zu versuchen. Diese Gruppen kénnen vielleicht — mit geringeren Er-
gédnzungen und Modifikationen — fir die Natrongewdsser der ganzen Ungari-
schen Tiefebene Geltung haben, da bei der Aufstellung der Gruppen auch zahl-
reiche, aus anderen Fundorten stammende Proben berucksichtigt wurden, so
z. B. das von k erte¢s2. nahezu drei Jahre lang systematisch gesammelte Material
aus der Umgebung von Farmos, sowie jenes von w oynarovicn, das fast das
ganze Gebiet des Landes erfasst. Wir sprechen den beiden Forschern auch an
dieser Stelle unseren Dank aus. Neben dem oben angefiihrten Material stehen
uns auch Sammlungen bzw.Proben aus dem Sosté bei Lajosmizse, aus Kakasszék,
aus dem See bei Szclidi, aus dem Fehérté und Sésté bei Albertfalva usw. zur
Verfligung.

Die Gewadsser von Kistelek und Umgebung kénnen auf Grund des Chemis-
mus des Wassers, auf Grund der Zusammensetzung der Crustacea-Fauna in vier
Gruppen geteilt werden. Die Namen der ersten und zweiten Gruppe wurden von
W oynarovich Ubernommen [26].

1. Natronsalzgewé&sser (Tab. 1, 1—5). Die chemische Zusammensetzung
des Wassers wird durch die auffallende Menge von Na+, CO3 , HCOU lonen
charakterisiert. Von den Crustaceen sind Daphnia Atkinsonii, Macrothrix hirsuti-
cornis, Arctodiaptomus natronophilus, Arctodiaptomus Wierzejskii, Limnocythere
Arten, vielleicht noch Branchinecta ferox bezeichnend. Von diesen Arten sind
1—2 Arten massenhaft oder 3—5 Arten vereinzelt stets anzutreffen.

2. Natrongewadsser (Tabelle 1, 6—10). Charakteristisch fur die chemische
Zusammensetzung des Wassers ist die entscheidende Menge von Na , Mgr ,
HCOT lonen. Diese Gewadsser sind zum grdssten Teil stark verunreinigt, da sie
meistens als Tummelplatz, Schwimmplatz der Enten dienen. Hier erscheint auch
die verunreinigte Gewdsser bevorzugende Makroflora, wie z. B. Fanunculus
trichophyllus, was von timar (mundliche Mitteilung) festgestellt wurde. In dem
W asser sind ausser Daphnia magna — welches Tier eines der bezeichnendsten
in den Gewadssern dieser Gruppe ist — noch Schilf und Rdhricht bevorzugende
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Arten, wie z. B. Simocephalus vetulus und einzelne Alona-Arten anzutreffen.
Natdrlich sind hier, da es sich — wenn auch in geringerem Masse — um Gewasser
mit Natroncharakter handelt, allerdings nur sporadisch, auch 2—3 Arten von
den Tieren der Natronsalzgewdsser zu finden.

3. Der Typus der weitausgedehnten, seichten Wassertimpel periodischen
Charakters stimmt im wesentlichen mit dem von Varga [25] erwdhnten »Morast«
(=»tocsog6<<) Uberein, nur mit dem Unterschied, dass es sich bei ersteren um
Uberschwemmungen der Wiesen, Weideplatze in der Tiefebene handelt. Das
W asser zeigt stets eine gelbbraune Farbe, fir seine chemische Zusammensetzung
ist die auffalende Menge von Na”, Mg++, CO3 , HCOV lonen charakteristisch.
Die Fauna besteht aus grossen Mengen weniger Arten : Eucypris virens, Arcto-
diaptomus Kupelwieseri, Cyclops strenuus (Tab. 1, 11).

Ausser den Gewadssern, die in die obigen drei Gruppen gereiht werden
konnen, wurden aufdiesem Gebietauch solche Gewasser untersucht, die sowohl
auf Grund ihrer chemischen Eigenschaften, als auch auf Grund ihrer Crustacea-
Fauna, von den genannten Typen stark abweichen (Tab. 1, 12— 14). Bei diesen,
oftmals stdndigen Charakter aufweisenden Gewd&ssern handelt es sich gréssten-
teils um Kandle, die in einer Ldnge von mehreren km, zu beiden Seiten des
Eisenbahndammes verlaufen. Fir das Wasser ist das entscheidende Vorkommen
von Na+, Ca++, Mg++, HCOI lonen charakteristisch, doch CO3 lon ist
nicht vorhanden. Unter den Crustaceen dieser Gewadsser sind die Natrongewdsser
bevorzugenden Arten Uberhaupt nicht anzutreffen. In dominierender Menge sind
Simocephalus mixtus hungaricus, Cyclops strenuus, Synurella ambuldns zu finden.
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XAPAKTEPUNCTUKA 3ACOJIEHHbBIX BOJOEMOB B OKPECTHOCTW C. KWL TENEK,
HA OCHOBAHWW X XUMMWMYECKOIoO COCTABA N ®AYHbl PAKOOBPA3HbIX

Pestomupys cBou wuccnefoBaHus, MPOBeAeHHble B OTAe/IbHbIX 3aCONEHHbIX 06nacTax
Bonbwoin BeHrepcko HW3MEHHOCTW, aBTOPbl yCTaHAB/AWBAKOT, UYTO Ha OCHOBAHUW XUMUYe-
CKOro coctaBa M nonynsunMm pakoobpasHbIX 3aco/ieHHble BOJ0eMbl B OKPeCTHOCTM c. KuwTenek
MOXHO OTHeCcTW B TPW rpynnbl :

1. CopoBble BOAbl. X XUMUYECKWA cocTaB xapakTepusyeTcsa npeobnajaHuemM Kou-
yectBa Na+, Cos HCO03 . XapakTepHble Bufbl pakoo6pa3Hbix cnegytoume : Daphnia Atkin-
sonii, Macrothrix hirsuticornis, Arctodiaptomus natronophilus, Arclodiaplomus Waierzejskii,
Limnocythere, uHorga Branchinecta ferox. Bo Bcex cnydasx Habniogaerca nnb6o maccoBoe
nosiBneHne 1— 2 nm3 aTux BUAOB, NM60 cnopagnyeckoe nosBneHne 3—5 U3 HUX.

2. 3aconeHHble BOAbl. XUMMWYECKWUIl cocTaB XxapakKTepusyeTcss MNPUCYTCTBMEM peLlal-
wero konuyectea Na , Mg . HCOjj. 3Tn Boabl B 60NbLINHCTBE Cny4aeB 3arpsAsHeHbl. CambiM
XxapakTepHbIM BUAOM ux thayHbl fiBnsetcsa Daphnia magna. Bcerga obHapyXuBatwoTcss crno-
pajguyeckoe MNpuUcyTcTBue 2— 3 BUAOB XXUBOTHbIX, TUNUYHbIX ANS COAOBbIX BOA.

3. Tanble BoAbl. 3aTOMAEHNA NYyroB WU NacTévw, Ha BoNbLIOK BEHrepcKOl HU3MEHHOCTHU.
XMMUYEeCKN OHW XxapakTepusytoTca uoHamum Na , Mg , C034 HCO03. dayHa cocTouT u3
HEMHOFOYMCNEHHbIX BMAOB € 60nbloOK Maccoh ocoboit : Eucypris virens, Arctodiaptomus
Kupelwiezeri, Cyclops slrenuus.
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A DESCRIPTION OF THE SODIUM-BEARING WATERS IN THE NEIGHBOURHOOD
OF KISTELEK ON THE EVIDENCE OF CHEMICAL PROPERTIES
AND CRUSTACEAN FAUNA

On the strength of investigations conducted during four years over certain areas of
the Great Hungarian Plain covered by alkali soil, the salt waters at and near Kistelek can be
divided into three groups in accordance with their chemical composition and the crustacean
population they contain :

1. Sodium-salt waters. Chemical composition characterized by the predominance of Na+,
COsz~, and HCO; ions. Characteristic species of crustaceans are : Daphnia Alkinsonii, Macrolhrix
hirsuticornis, Arctodiaptomus nalronophilus, Arclodiaptomus Wierzeijskii, Limnocythere, and
occasionally Branchinecta ferox. One or two of these species represented in abundance, three
to five species sporadically in every case.

2. Alkali waters. Chemical composition characterized by the predominance of Na% Mg +
and HCOs ions. Mostly contaminated waters. Characteristic animal : Daphnia magna. Two or
three species of those enumerated under 1. sporadically represented in every case.

3. Marshes. Inundated meadow soil. Chemically characterized by the presence of Nal,
Mg++, CO™ —, and HCOs ions. Fauna composed of few speciesin great masses : Eucypris virens,
Arctodiaptomus Kupelwieserii, Cyclops slrenuus.

Zsuzsa Dvinatiy, Budapest, Il., Herman O. Gt 15, Ungarn.

Jens Ponyi, Tihany, Bioldgia, Ungarn.






DETERMINATION IN DER ENTWICKLUNG
DER SUCTORIEN

I. DIE DETERMINATION DER STELLE DEREMRRYOORGANISIERUNG

J. Kormos und Katalin Kormos

NSTITUT FUR SYSTEMATISCHE ZOOLOGIE DER UNIVERSITAT, SZEGED (VORSTAND: G. KOLOZSVARY)

(Eingegangen am 9. Mai 1956)

Zusammenfassung

Die Abhandlung besché&ftigt sich — auf Grund von Beispielen verschiedener Entwicklungs-
weisen — mit dem Zusammenhang, der zwischen dem schwarmerzeitlichen Cilienglrtel und der
Bildungsstelle des neuen Schwéarmers besteht.

Bei Podophyra libera und P. parasitica bestimmt der Ciliengurtel — mit einer den Cilien-
meridianen der Ciliaten ahnlichen F&higkeit — im voraus den Cilienglrtel des neuen Schwar-
mers und in demselben die Stelle der Vakuole und der Scopula.

Ahnlich den die Organisierung der Ciliaten regulierenden Meridianen ist auch der Cilien-
gurtel des Schwarmers von P.fixa und P. bera polarisiert, da die Scopula und die Vakuole im
Laufe der Metamorphosen in derselben Richtung ihre Stelle wechseln. Nach der Metamorphose
wird im schwarmerzeitlichen Cilienglrtel die Organisierungsstelle des neuen Schwarmers durch
die Polaritat des entwickelten Tieres bestimmt. Die unmittelbare Ausldsung der Organisierung
kann weder im Wege des kortikalen Gitters, noch im Wege der Kinetosomen erfolgen.

Mit der Spezifizierung der Entwicklung nimmt die determinierende Rolle des schwar-
merzeitlichen Ciliengirtels allmahlich ab und kann schliesslich auch ganz verschwinden. In sol-
chen Fallen kommt die im Laufe der Metamorphose auftretende, ihrem Wesen nach noch unbe -
kannte polare Gradiente in der Bestimmung der Organisationsregion ausschliesslich vor.

Einleitung

Die Frage der Determination der Suctorien kann von zwei Gesichtspunkten
gestellt werden. Phylogenetisch betrachtet kénnen wir fragen, wie sich jene
Determination in der Entwicklung der Organellen ergab, die bei den Ciliaten in
dem Nacheinander der Zweiteilungen oft mit ganz aussergewdhnlicher Genauig-
keit in Erscheinung tritt. Entwicklungsmechanisch untersucht, kann sich die
Frage ergeben, auf welche Weise und unter welcher Einwirkung sich der Nach-
komme im Muttertier oder ausserhalb desselben, in einer von dem M uttertier
zwar abweichenden, aber fur die Art stets charakteristischen Konstitution or-
ganisiert.

Natdrlich hat jede der beiden Frage ihre entwicklungsmechanische und
ihre phylogenetische Seite. In vorliegender Arbeit werden von den Verfassern die
Beobachtungen beschrieben, die in der Frage der Determination der Schwér-
merbildung richtungweisend sind. In friheren Abhandlungen wurde auch die
Frage der Determination von uns erdrtert, doch — einerseits — miussen die
damaligen Mitteilungen mit den Ergebnissen der neuen Untersuchungen er-
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génzt werden, anderseits erscheint es uns zeitgemass, dieselben auf Grund jener
Erfahrungen zu vergleichen und auszuwerten, die in bezug auf die Morphogenese
der Ciliaten in der Fachliteratur zu finden sind.

Untersuchungsmaterial und Methodik

Leider konnten nur Susswasser-Suctorien untersucht werden. Die im Meer lebenden
Arten (Tachyblaston, Ephelotidae, Ophryodendridae usw.) kénnen — so nitzlich auch die un-
mittelbare Untersuchung ihrer eigenartigen Morphogenese ware — nur auf Grund der Mitteilun-
gen in der Fachliteratur gewertet werden. Von den Stisswasser-Suctorien wurden in erster Reihe
die Vertreter der verschiedenen Entwicklungstypen fir unsere Untersuchungen ausgewahlt.
Wir beschéaftigten uns vor allem mit folgenden Arten : Podophryafixa, P. libera, P. parasitica,
Tokophrya lemnarum, T. quadripartita, T. cyclopum, T. infusionum, Acineta tuberosa, Prodisco-
phrya collini, Pr. endogama, Discophrya ichtensteinii, D. astaci, D. linquifera, Urnula epistylidis.
Ausser diesen wurden noch andere Arten untersucht, auf die an der entsprechenden Stelle des
Textes stets hingewiesen wird.

Die Einzelheiten der Entwicklung wurden an lebenden Tieren untersucht. Die zur Er-
ganzung notigen Praparate wurden mit Versilberung (mit dem Verfahren von cetei— Horvath
und ki1ein), mit Hilfe der HEIDENHAIiNschen Eisenalaun-Hamatoxylin-Methode, mit der
Triacid-Farbung von enri1ich—Bonai Und mit der FEULGEN-Methode hergestellt.

Die Beschreibung der Untersuchungen

Die Schwé&rmerbildung von Podophrya libera und P. parasitica.
Vergleich der Zweiteilung der Ciliaten und Podophryen

Die Vermehrung und die reorganisatorische Schwéarmerbildung von
Podophrya libera — in deren Verlauf sich das ganze Tier in einen Schwdarmer
verwandelt — wurden von uns bereits friher beschrieben [9, 11]. Aus den da-
maligen Beschreibungen seien hier zwei Einzelheiten besonders hervorgehoben :

1. Der Ciliengurtel des Schwérmers entwickelt sich auch dann in dem die
Spitze des entwickelten Tieres, die Pulsationsvakuole und den Stielbildner ver-
bindenden Girtel, wenn der neue Schwdarmer aus der Zweiteilung des entwickel-
ten Tieres stammt, sowie auch dann, wenn sich das ganze entwickelte Tier in
einen Schwérmer verwandelt.

2. Bei der Entwicklung des Schwéarmers entsteht die neue pulsierende Va-
kuole stets im Ciliengurtel, oberhalb des alten Gebildes. Auch die Scopula ent-
wickelt sich im Ciliengurtel.

In Ergdnzung obiger Einzelheiten sei noch folgendes mitgeteilt.

Das sich mehrmals nacheinander in seiner Gé&nze in einen Schwérmer
verwandelnde Tier bewahrt auch nach der oftmaligen Metamorphose die Deter-
mination des Ciliengirtels (Abb. 1). Der Ciliengiirtel entwickelt sieh stets in
demselben Meridian, der — auch bei den erwachsenen Suctorien — in dem durch
die Scopula, durch die Vakuole und durch die Spitze verlaufenden Streifen be-
zeichnet werden kann.
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W ir halten Podophrya libera seit zwei Jahren in einer Kultur. Wdhrend
dieser Zeit wurden zahlreiche Schwarmer beobachtet und in allen Féllen die
Erfahrung gemacht, dass die relative Lage der Vakuole, des Stielbildners und des
Cilienglrtels Ubereinstimmt. Zuletzt konnten wir bei 100 Schwé&rmern einer
Population dieselbe, in Abb. 1 gezeigte Anordnung feststellen. Offenbar handelt
es sich bei dieser Ortsgebundenheit der Organellen sicherlich um eine Vererbung,

ISC«

Abb. 1. Die sich mehrmals nacheinander wiederholende reorganisatorische Schwarmerbildung
vom Podophrya libera. Die Zeichnungen zeigen die nach den Metamorphosen entstandenen
Verschiebungen in der Stelle der alten und der neuen Scopula und der Exkretionspore der Vakuole.
Vj—v4 die Vakuolen in der Reihenfolge ihrer Bildung. Scj—Sc5 die Scopulae gleichfalls in der
Reihenfolge ihrer Bildung, a—b Die Stellenverdnderurg der Scopula und der Vakuole in zwei
nacheinander folgenden Metamorphosen, ¢ — Relative Stellenverdnderung der Scopula und der
Vakuole im Laufe einer vierfachen Schwarmerumbildung (Schematische Abbildung)

wonach sich auf dem entwickelten Tier an einer im voraus bestimmten Stelle die
Ciliatur, die Vakuole und die Scopula bilden.

Die andere, in dhnlicher Richtung untersuchte Art war P. parasitica.
Dieses Tier lebt nach der Metamorphose als Parasit in Paramecium [4, 8, 13].
Es handelt sich um einen Ektoparasit, obwohl er durch die pellikuldre Vertiefung
des Wirtstieres in den Kdrper desselben sinken kann, sodass er schliesslich nur
durch eine ganz schmale Offnung mit der Aussenwelt in Verbindung bleibt.
An dem Wi irtstier haftet der Parasit mit Hilfe der frih erscheinenden Saugten-
takel. Letztere befinden sich gleichermassen am vorderen und hinteren Ende
des Schwéarmers, so dass die Anhaftung auf vielerlei Art mdglich ist. Der Schwar-
mer kann mit dem vorderen oder mit dem hinteren Ende anhaften, doch auch
an das Paramecium selbst auf die Weise, dass er das W irtstier in seiner ganzen
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Lange berihrt, und zwar entweder mit der den Cilienglrtel tragenden Kante
oder mit der flachen Seite. Offenbar ist die mit dem Wairtstier in Berlihrung
kommende Flache des wédhrend des Saugens sich abrundenden Tieres nicht un-
bedingt eine identische Region.

Nach unseren Beobachtungen beginnt sich der Cilienglrtel wahrend der
Schwéarmerbildung auf der der Aussenwelt zugekehrten Kdérperflaiche zu entwik-
keln (Abb. 2). Dies ermdglicht es dem Schwdarmer, sich auch von den in die Ver-
tiefung gelangten Parasiten leicht loszulésen und in das Freie zu gelangen. Es
sind jedoch auch Beispiele zu finden, wo der Ciliengirtel (Abb.2b) nicht der

Abb. 2. Podophrya parasitica wahrend der Schwarmerbildung, a — Der in die ektoplasmatische

Vertiefung des Parameci ms gesunkene Parasit entwickelt auf der ins Freie gerichteten Seite

einen Schwarmer, b — Die Teilungsachse des Parasiten fallt senkrecht auf die Richtung der
Offnung

Aussenwelt zu orientiert ist, d. h. genauer gesagt er neigt sich nicht parallel zu
der seine Anhaftungsfliche und die Offnung der Vertiefung des W irtstieres
verbindenden Achse, sondern bildet mit derselben einen schiefen Winkel.

Der Schwéarmer von Podophrya parasitica ist dem von P. fixa und P.
libera sehr &hnlich. In der Form, in der Anordnung des Ciliengurtels und der
Vakuole zeigen sich keine wesentlichen Unterschiede. Ein Stielbildner entwickelt
sich jedoch auf dem Schwéarmer von P. parasitica nicht. Der Sclrwdrmer siedelt
sich ohne Entwicklung des Stiels auf dem W irtstier an.

Auf Grund der Beobachtung von vielen hundert Schwérmern kann fest-
gestellt werden, dass die Symmetrie-Verhéltnisse des Schwarmers stets identisch
sind. Die Vakuole entwickelt sich auch hier, genau so wie bei P. fixa und P.
libera im Ciliengurtel, in dem vorderen Drittel des Kdérpers. Die zwischen den
beiden Schwéarmern bestehende Ahnlichkeit ist so bezeichnend, dass — obwohl
auf dem abgerundeten Tier die Feststellung der schwarmerzeitlichen Symmetrie-
verhdltnisse kaum oder Uberhaupt nicht mehr mdéglich ist — auf die Determina-
tion des Cilienglrtels dennoch gefolgert werden kann.
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Bei der Teilung tritt die Vakuole des Schwarmers — Uber der des Mutter-
tiers — in einer an die Vakuole von Podophrya libera erinnernden Lage in Er-
scheinung. Auch dieser Umstand beweist, dass die Stelle der schwérmerzeitlichen
Cilienreihen auf dem entwickelten Tier bewahrt wird. Ebenso missen wir auch
die Beispiele erkldren, wo der neue Schwérmer und mit ihm der Ciliengurtel,
nicht der Offnung der Vertiefung des W irtstieres zu geneigt sind, sondern mit
dieser einen schiefen (eventuell rechten) Winkel bilden. Sicherlich war auch der
Cilienglrtel des auf dem W irtstier angesiedelten Schwdrmers &hnlich gelagert
und der wéhrend der Schwéarmerbildung auftretende Ciliengurtel passt sich nur
den bei der Ansiedlung angenommenen Symmetrieverhdltnissen, vor allem der
Anordnung des schwéarmerzeitlichen Cilienglrtels an.

Es war Guilciier, der als erster Podophrya parasitica auf dem Paramecium
feststellte. Er unterscheidet sie von der P. parasitica Fauré-Fremiet’s, die
als Parasit auf Nassula lebt. Aus der Zeichnung Guilcher’s geht hervor, dass
die ihm bekannte Varietdt wé&hrend der Vermehrung in zwei ungefdahr gleich
grosse Teile zerfallt. Dasselbe konnte auch bei der von uns in Héviz gesammelten
Varietdt festgestellt werden. Nach der Ansicht von Fauré-Fremiet bildet
die als Parasit auf Nassula lebende Art die Schwé&rmer mit einer ungleichen
Teilung. So kénnen — von den frei lebenden Podophryen angefangen bis zu den
Parasiten — das allmdhliche Kleinerwerden des Schwérmersund damit auch das
Ungleichwerden der Teilung verfolgt werden. Die extremen Beispiele bilden die
als Endoparasiten lebenden Sphaerophryen, die sich mit einer sehr ungleichen
Teilung vermehren. Bei diesen ist auch der Schwarmer anders. Er weist eine
monaxone Symmetrie auf und ist mit einem, die Mitte des Kdrpers umgebenden
Ciliengirtel versehen. Aus eigenen Beobachtungen ist uns die Schwéarmerbildung
nicht bekannt, aus den Beschreibungen hingegen kann nicht beurteilt werden,
ob die determinierende Wirkung des schwdarmerzeitlichen Ciliengirtels bei den
Sphaerophryen zur Geltung kommt. Ebenso ist in dieser Hinsicht auch das
Verhalten der Parapodophryen vollkommen unbekannt.

Wie allméhlich und gewiss die Ausbildung der ungleichen Teilung aus der
gleichen Teilung ist, genau so ungewiss ist — nach Ansicht von Collin — die
Homologisierung der Zweiteilung der Suctorien und der Teilung der Ciliaten.
Nach der Auffassung von Collin wird die Homologisierung durch zwei wesent-
liche Unterschiede verhindert. Erstens dadurch, dass die transversale Teilung
der Ciliaten senkrecht auf die vordere —hintere Achse erfolgt, die der Suctorien
hingegen senkrecht auf die dorsoventrale Achse. Der andere, die Homologisierung
verhindernde Unterschied besteht darin, dass die aus der Teilung der Ciliaten
entstehenden Individuen gleich orientiert sind, bei den Schwdrmern der Sucto-
rien hingegen die Achse senkrecht auf die des Muttertieres fallt. Die grindliche
Untersuchung der Podophyren zeigt, dass bei dieser Gattung weder das eine,
noch das andere Gegenargument begrindet ist. Die Teilung verlduft im wesent-
lichen — wenn wir bei der Bezeichnung der Achse die Scopula als Grundlage



370 J. KORMOS und KATALIN KORMOS

annehmen — senkrecht auf die vordere—hintere Achse. Auch die Orientation
des Muttertiers und des Schwarmers stimmen Uberein, denn bei dem M uttertier
entwickelt sich der Cilienglrtel — wenn sich das M uttertier zur Génze in einen

Schwarmer verwandelt — an derselben Stelle, wie bei dem Schwarmer und auch
die Scopula ist &hnlich gelagert. Der Unterschied besteht nur darin, dass sich
auf dem Muttertier der Ciliengirtel nicht gleichzeitig, sondern erst nach Losld-
sung des Schwérmers entwickelt.

Die Vermehrung der Podophryen entspricht in allen wesentlichen Ziigen
der Teilung, unterscheidet sich jedoch grundlegend von der Knospung, mit
welcher sie Collin identifizieren will. Darauf wurde bereits in einer anderen
Arbeit hingewiesen [14]. W dhrend der Knospung wé&chst dem Muttertier eine
kleine Erhdhung, die sich zum Schwérmer entwickelt. Bei der Teilung schnirt
sich jedoch der neue Schwdarmer in gleicher oder ungleicher Grdsse von dem
M uttertier ab.

Der Schwéarmer von Podophryen ist sehr modifiziert. Er unterscheidet sich
nicht nur von den Ubrigen Podophryiden, sondern im allgemeinen auch wesent-
lich von dem monaxonen Schwé&rmertypus. Wir erkldren diesen Unterschied
mit der sprungartigen Verdnderung des monaxonen Schwéarmertypus : mit der
in der Ebene des Ciliengurtels vor sich gehenden Verflachung [14]. Darauf deuten
die Lage der Scopula, der Ablauf der Ausbildung der Schwdarmer, ferner der
Umstand, dass die unmittelbaren Verwandten eine monaxone Schwéarmerform
aufweisen. Eben deshalb wirde sich eine vergleichende Untersuchung, haupt-
sédchlich der Entwicklung der Parapodophryen, als sehr lehrreich erweisen. Der
Schwérmer der letzteren ist monaxoner Art. Die innere Knospung zeigt, dass
auch die Entwicklung des monaxonen Schwdarmertypus oftmals noch die deter-
minierende Rolle des Ciliengirtels erkennen l&sst.

Die Determination bei der circumvaginativen inneren Knospung

An Stelle der Beschreibung der circumvaginativen inneren Knospung
sei hier nur auf die friheren Abhandlungen hingewiesen [9, 11].

Eine derartig einfache Verwirklichung der Determination wie bei der
Zweiteilung, ist hier unmdglich. Die Entwicklung des Embryos beginnt mit einer
geringfugigen Vertiefung der Oberflache. Diese Vertiefung ist die Stelle, wo sich
der Ciliengurtel organisiert. Sie tritt in einer fir die Arten oder Varietdten genau
so charakteristisch vorherbestimmbaren Region des Kdrpers in Erscheinung, wie
die Organisation des Ciliengurtels der Podophryen. Die erwédhnte Stelle entspricht
oft der Spitze, ist jedoch manchmal — in der fir die Varietdten bezeichnenden
Weise — ein wenig seitlich gelagert und sehr oft daran zu erkennen, dass die
einzige oder eine Vakuole des Muttertiers mit der beginnenden Vertiefung
(Invagination) zusammen selbst auch in den perigemmalen Hohlraum sinkt-
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Bei den Acinetiden ist verhdltnismé&ssig selten ein solches Beispiel zu finden,
wo die etwaige determinierende Rolle des Ciliengirtels unmittelbar erkannt oder
angenommen werden kann. Eine Varietdt von Acineta tuberosa entspricht dieser
Konsequenz. Die Zeichnungen der Abb. 3. beweisen, dass auf der Spitze des aus
der Metamorphose des angesiedelten Schwdédrmers entstehenden Muttertieres
die Bildung des Embryos an einer solchen Stelle beginnt, die in die Region des

Abb. 3. Bildung und Metamorphose des Schwarmers von Acineta tuberosa. a, b, g — in Seiten-
ansicht, die Ubrigen Zeichnungen von oben gesehen

schwéarmerzeitlichen Ciliengurtels fallt. Der Ciliengirtel selbst ist jedoch auf
einer weiten Flache ausgebreitet und bedeckt den grésseren Teil der Kdrper-
oberflache des Schwaéarmers, so dass von einer derartig ausdriicklichen, determi-
nierenden Rolle, wie sie uns im Falle von Podopltrya bekannt ist, hier nicht
gesprochen werden kann.

Vor allem wurde im Zusammenhang mit der Untersuchung von Tokophryen
bereits friher festgestellt [9, 11], dass der"Ciliengurtel des umgebildeten Schwér-
mers seine relative Stelle &ndern kann. Bei einzelnen Arten erhebt sich die
Ciliengurtel-Region im Laufe der Metamorphose bis zur Mitte der Spitze. Bei
diesen Arten &ndert sich die Richtung der schwdarmerzeitlichen Lé&ngsachse
gleichfalls in bedeutendem Masse und bildet mit der urspringlichen Richtung
fast einen rechten Winkel [11, Abb. 16 und 17]. Diese Erfahrung gibt eine be-
friedigende Erklarung fir die unverstdndlich erscheinende »Gesetzmadssigkeit«,
wonach sich die Ladngsachse des Muttertieres und des Embryos oftmals in einen
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ungefédhr rechten Winkel zueinander neigen (T. quadripartita, T. lemnarum, T.
cyclopum). Bei anderen Arten kann diese Achsenverdnderung nicht festgestellt
werden (T. infusionum, T. multifasciculata), so dass die Metamorphosen —
den Anderungen in der Orientierung der Achse entsprechend — in zwei Gruppen
geteilt werden kénnen : in solche, die ohne Richtungswechsel vor sich gehen und
in solche, die mit einem Richtungswechsel verbunden sind.

Abb. 4. Schwarmer entwickelnde Trichophrya epistylidis. E k—Embryo-Anlage, mit entstehenden
Cilienreihen

Versilberte Prdparate lassen erkennen, dass die Basalkdérperchen der
Cilienreihen eine gewisse Zeit nach der Metamorphose noch in Reihen zu finden
sind und der Richtungswechsel demzufolge beobachtet werden kann. Dieser
Richtungswechsel erscheint infolge des bereits beschriebenen [9, 11] ungleichen
W achstums als natiirlich. Der Ciliengirtel bewahrt jedoch seine Anordnung
nicht bis zum Ende der Umwandlung, d. h. nicht bis zum Beginn der embryonalen
Entwicklung, sondern verschwindet bis zu dem genannten Zeitpunkt in dem
Masse, dass seine Stelle mit Sicherheit nicht mehr festgestellt werden kann. Ob-
wohl die Basalkdrperchen der Cilién des Ciliengirtels auch hei den Podophryen
nach der Metamorphose nicht zu finden sind, ist die Abhdngigkeit dort dennoch
bestimmt.

Zweifellos besteht zwischen dem Ciliengirtel des neuen Schwérmers und
der Stelle des schwdarmerzeitlichen Ciliengirtels des Muttertiers kein so inniger
Zusammenhang, wie dies bei den Podophryen der Fall ist. Die mit Achsenverén-
derung verbundene Umwandlung weist jedoch auf einen Determinationszusam-
menhang [11, Abb. 18]. Auch bei einer Umwandlung ohne Richtungswechsel
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der Achse kann diese Beziehung festgestellt werden. Als Beispiel sei Tokophrya
multifasciculata erwdhnt. Diese Infusorie verfugt Uber einige im Ciliengurtel
befindliche und mehr in die unteren Beiben desselben eingebettete Vakuole.
Nach der Umwandlung, wenn die Entwicklung der neuen Schwérmer beginnt,
sinkt die einzige Vakuole in den perigemmalen Hohlraum (Abb. 5). Offenbar
beginnt also der Cilienglirtel des neuen Schwdrmers in der Region des alten
Ciliengurtels seine Entwicklung. Die Ausschneidung der im Laufe der succedanen
Knospung sich nacheinander entwickelnden Schwdrmer l&sst die pulsierende
Vakuole immer tiefer und tiefer sinken.

Schwieriger ist es, eine Abhédngigkeit zwischen der Stelle des alten und der
des neuen Ciliengirtels bei jenen anderen Arten zu finden, die sich gleichfalls auf
die Weise aus einem Schwarmer zu Suctorien verwandeln, dass sich inzwischen
die Richtung der Hauptachse nicht &ndert. In solchen F&llen kann sich auch
die Lage des Ciliengirtels nicht wesentlich &ndern. Auf die Mdglichkeit eines
Zusammenhanges deuten das dorsale Cilienblschel, das sich gesondert auf der
hinteren Wand des Kdrpers befindet und ferner die Tatsache, dass bei diesen
Typen die Embryobildung nicht symmetrisch auf der Spitze, sondern mehr oder
weniger seitwdérts, also in einer sich dem urspringlichen Ciliengirtel ndhernden
Lage beginnt.

Von den mit circumvaginativer innerer Knospung sich vermehrenden
Arten wdére es vor allem sehr wichtig, die Parasiten eingehend zu untersuchen.
Aus den Endosphaera Engelmanni betreffenden Angaben dirfen wir folgern,
dass auch hier mit der Determination der Geburtséffnung gerechnet werden kann.
Nach den Feststellungen von Lynch und Noble [17] verfiigt die im Inneren des
W irtstieres als Parasit lebende E. Engelmanni — die weder zur Schwérmerzeit,
noch im entwickelten Zustand Saugréhrchen entwickelt —, Uber eine einzige
Vakuole. Diese Vakuole pulsiertin der Ndhe der Geburtséffnung, doch zu Beginn
der Embryobildung gelangt sie auf den Grund des sich vertiefenden perigemmalen
Hohlraumes. Oben erwahnte Autoren deuten bereits auch darauf hin, dass die
pulsierende Vakuole des Schwérmers in dem Ciliengurtel oder in dessen un-
mittelbarer N&he gelagert ist. Diese Beobachtung kdnnen auch wir in bezug
auf eine Varietdt von E. Engelmunni bestdtigen, eine Varietdt, die als Parasit
in Tokophrya lebt. Ein Vergleich der Lage der einzigen Vakuole bei dem Schwaér-
mer und dem M uttertiergestattet die Folgerung, dass der Region des Ciliengurtels,
genauer gesagt der der Vakuole, in der Entstehung der Geburtséffnung eine
determinierende Rolle zuféllt. Ausser dieser Bestimmung ist es unbedingt er-
forderlich, dass sich die Geburts6ffnung nur gegen die mit dem W irtstier sich
beriihrende Flache 6ffne, da der Schwéarmer sonst nicht ins Freie gelangen kdnnte.

Es sei hier noch ein Beispiel erwdhnt. Der Schwé&rmer von Trichophrya
epistylidis ist dorsoventral verflacht, sein Ciliengurtel zeigt eine geringe Rich-
tungsabweichung. Nach Ansiedelung und Umwandlung nimmt das Tier an
Grosse bedeutend zu und breitet sich horizontal aus. Eine wesentliche Abwei-
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Abb. 5. Teil der succedanen Knospung von Tokophrya multifasciculata. Alle Cilienglrtel der sich

entwickelnden Schwarmer entstehen in gegenseitiger Fortsetzung. 1, 2, 3, 4 — Die succedanen

Schwéarmer-Anlagen ; ma — Makronukleus ; mi — Mikronukleus. 6. Schwarmer entwickelnde

Urnula epistylidis. V — Vakuole des Muttertieres, vx — Vakuole des Schwarmers 7. Schwarmer

entwickelnde Discophrya astaci. 8. Prodiscophrya collini. Durch Doppelinvagination bilden
sich zwei Mikrokonjuganten (a — b)
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chung der Achse konnte nicht festgestellt werden. Auf dem Schwérmer sind die
Vakuolen neben dem Ciliengirtel, im Kreis oder im Halbkreis angeordnet, zu
finden. Am Anfang der Metamorphose, noch vor Ausbildung der Saugtentakel-
Bindel, kann festgestellt werden, dass die Saugréhrchen in der Region des
Ciliengurtels im Kreis auftreten. Auch bei dem entwickelten Tier vermehren
sich in erster Reihe an dieser Stelle die Vakuolen und auch die Saugréhrchen-
Bindel entwickeln sich am Rande. Auf dem oberen Teil des breit ausgedehnten
Tieres wirde sich, genau so wie bei vielen Arten von Tokophryen und Acinetiden,
reichlich Platz fur den Beginn der Embryobildung bieten. Dennoch wird die
Erfahrung gemacht, dass die Geburtséffnung in der N&he des Randes, meistens
zwischen den Bindeln der Saugtentakel entsteht (Abb. 4). Es kann also auch
hier eine Abhédngigkeit zwischen der Stelle der Geburts6ffnung und dem schwaér-
merzeitlichen Ciliengurtel festgestellt werden.

Die Beispiele beweisen, dass die Determination bei der circumvaginativen
Schwérmerbildung, obwohl wir mit Recht auf die Abh&ngigkeit des Ciliengurtels
bei Schwarmer und Muttertier schliessen kdnnen, nicht so ausdricklich ist,
wie bei den mit Zweiteilung sich vermehrenden Podophryen. Eine unbedingte
Determination kann jedoch darin festgestellt werden, dass wéahrend einer succe-
danen, mehrfachen Knospung, z. B. bei Endospliaera engelmanni und besonders
bei Tokophrya multifasciculata, der Cilienglirtel des ersten Schwdrmers den
Ciliengurtel der sich nachher entwickelnden Schwdarmer bezeichnet. Das kann in
Abb. 5 gut beobachtet werden. Vier, in verschiedenen Stadien der Entwicklung
dargestellte Embryo-Anlagen beweisen, dass sich in unmittelbarer Fortsetzung
des Cilienglrtels des bereits losgeldsten Schwérmers der Girtel des zweiten ent-
wickelte, welch letzterer noch mit dem Muttertier zusammenhédngt. Der Cilien-
glrtel ties Muttertiers geht unmittelbar in den dritten Uber. Die Cilienreihen sind
auch hier bereits ausgewachsen, doch der Makronukleus ist erst im Stadium der
Abschnirung. Auf der vierten Embryo-Anlage sind die Cilién noch kaum wahr-
zunehmen. Der Mikronukleus zwischen der dritten und vierten Embryo-Anlage
ist gerade in Teilung begriffen.

Schliesslich berufen wir uns unter den mit halbinnerer Knospung sich
vermehrenden Arten auf die mit den Pseudogemmen verwandte, im Jahre 1938
unter dem Namen »Pseudogemmid.es globosa«. verhandelte Art [11]. Die damals
veroffentlichten Zeichnungen beweisen, dass bei den sich entwickelnden Schwar-
mern nicht nur die Ladngsachse mit der des Muttertiers Ubereinstimmt, sondern
auch der Ciliengurtel entwickelt sich in der Richtung des schwéarmerzeitlichen
Ciliengurtels der Muttertieres.

Wir verdffentlichen eine Abbildung uUber die Entwicklung von Urnula
epistylidis (Abb. 6). Die Abbildung zeigt jene Phase der Entwicklung, wo die
«Cilienreihen bereits vorhanden sind und die Formung des Schwé&rmers in der fur
die halb-innere (circumvaginativé) Knospung charakteristischen Weise, mit der
allmahlichen Invagination des auf der Oberflaiche entstandenen Cilienglrtels

3 Acta Biologica VI1/4.
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schon begonnen hat. Obwohl in der Beschreibung von Penard [19] nicht er*
wdahnt, ist hier auch das dorsale Cilienbuschel gut zu sehen. Der dem Stiel zu
gerichtete Ablauf der Cilién deutet auf die Ubereinstimmende Richtung des
Ciliengurtels bei Schwédrmer und Muttertier. Noch mehr darauf hin deutet der
Umstand, dass die Vakuole des Muttertieres in den Weg der wachsenden Cilien*
reihen fallt und bei der Ausschneidung des Kdrpers vor dem Ende der Cilienrei*
hen tiefer gelangt. Gleichzeitig kann auch beobachtet werden, dass die pulsieren*
den Vakuolen des sich entwickelnden Schwérmers im selben Streifen angeordnet
sind und sich mit ihren Exkretionsporen zwischen die Cilienreihen einfligen.
Die Vakuolen des Muttertieres und des Schwéarmers deuten also auch fur sich
allein auf die Region des alten und des neuen Ciliengdrtels.

Die Determination der Stelle der invaginativen Schwarmerbildung

Von einer der beiden Familien, fir die diese Art der Vermehrung ausschliess
lieh charakteristisch ist, von den Dendrocometiden genigt die Feststellung,
dass die Geburtséffnung seitlich gelagert ist, weshalb der Zusammenhang zwi-
schen der Entstehungsstelle des Ciliengirtels bei dem Muttertier und bei dem
Schwéarmer mit Recht angenommen werden kann.

Schwieriger, umstdndlicher ist die Beurteilung bei den Discophrviden..
Soviel ist sicher, dass die Region der Entstehung der Geburtséffnung im voraus
bezeichnet ist und zwar oftmals mit derselben Genauigkeit, wie bei den Acineti-
den. Bei Prodiscophrya collini beginnt die Invagination stets ein wenig seit-
wdrts von der Spitzenregion. Bei den hillenlosen Discophryen beginnt die In-
vagination meistens seitlich, in halber Hohe des verflachten Kdrpers (Abb. 7),
bei den bis zur Spitze mit einer Hulle bedeckten Arten hingegen am oberen Teil,
doch gleichfalls nicht in der Mitte, sondern ndher zu dem Bindel der Saugrdhren
[9, 11].

Einige unserer Erfahrungen weisen darauf hin, dass sich die Geburtsi f -
nung — nach der Metamorphose — an die ventrale bewimperte Region der
Discophryiden-Schwérmer anschliesst. In der Anordnung der Vakuolen des
Schwéarmers und des entwickelten Tieres wurden die Regionen zwar oOfters als
Ubereinstimmend befunden, dazu jedoch, um diese Gebundenheit als eine un-
bedingte zu bezeichnen, sind noch zahlreiche Beobachtungen der Entwicklung
notig. Bei der Untersuchung der Schwé&rmerentwicklung von Prodiscophrya
endogama konnte in mehreren Fdllen festgestellt werden [12, Abb. 3], dass die
Lage der drei miteinander noch zusammenhingenden Tiere dann aufdie Uberein-
stimmung der Geburtséffnung deutet, wenn sich der Schwéarmer ohne Loslésung
vom Muttertier umwandelt und — den Zusammenhang bewahrend — einen
neuen Schwdarmer, vielleicht einen Mikrokonjuganten, entwickelt hat. Das gegen-
seitige Verhdltnis zwischen dem zweiten und dem dritten Tier ldsst erkennen.
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dass der dritte, aus dem zweiten entstandene Schwaéarmer, aus der ventralen
bewimperten Oberflaiche desselben, aus der Region des hinteren Kdrperendes
hervorkam. Ebenso kann darauf gefolgert werden, dass der zweite Schwéarmer
aus dem ersten durch eine &hnlich gelagerte Geburts6ffnung ins Freie gelangte.
Die Determination der Stelle wird dadurch erleichtert, dass der Schwarmer den
Zusammenhang mit dem M uttertier, stets auf dem Uber der Ciliatur befindlichen,
unbewimperten Gebiet am ldngsten bewahrt.

Da der Schwéarmer der Discophryiden zu den bestbewimperten Typen
gehdort, ist es auch ohne gesonderte Determination sehr wahrscheinlich, dass die
Stelle der Invagination in die bewimperte Region féllt. Immerhin bleibt es eine
interessante Frage, ob die Geburts6ffnung mit irgendeiner gut bestimmbaren
Region des Schwarmers identifiziert werden kann oder ob bei den verschiedenen
Typen jeweils eine andere Kdrperregion des Schwarmers fiir diese Offnung be-
stimmt ist. Die Schwérmer stimmen n&mlich in ihrer Grundstruktur zwar
Uberein, die Geburtséffnung ist jedoch bei jedem einzelnen Typus (z. R. Prodi-
scophrya, Discophrya astaci, D. linguifera) wesentlich anders gelagert. Wenn wir
bedenken, dass die Umwandlung oftmals mit einem sehr einseitigen Wachstum
der Oberflache vor sich geht [9, 11], ist eine entwicklungsgeschichtliche Uberein-
stimmung der Invaginationsstelle wohl vorstellbar. Zu einer entglltigen Stellung-
nahme in dieser Frage stehen uns noch nicht genligende Untersuchungsergebnisse
zur Verfligung.

Jene Suctorien, die sich mit einer circumvaginativen inneren Knospung
vermehren, kénnen nacheinander (succedan) oder gleichzeitig (simultan) auch
mehrere Schwdrmer entwickeln [11]. Mit einer invaginativen inneren Knospung
entwickeln sich jedoch niemals aus derselben Ausstilpung mehrere Schwéarmer.
Der Schwéarmer beendigt seine Entwicklung damit, dass er sich aus dem Kdrper
des Muttertieres ausstulpt. Derselbe entogemmale Hohlraum kann also nicht
der Ausgangspunkt fur die Entwicklung neuerer Schwéarmer sein. Nebeneinander
ist jedoch — natiurlich mit gesonderter Invagination — auch die Entstehung
mehrerer Schwérmer vorstellbar. Dies wurde bei einer vegetativen Schwéarmer-
bildung noch nicht beobachtet, aber wé&hrend der Entwicklung eines Mikrokon-
juganten konnten wir nebeneinander gleichzeitig die Rildung von zwei Embryo-
Schlauchen feststellen. Aus Abb. 8 geht hervor, dass der Grosskern des Mutter-
tieres in solchen Fdllen gleichzeitig den beiden Schlduchen zu einen Fortsatz
sendet. Spdter schniiren sich beide Fortsdtze als Kern der Mikrokonjuganten ab.

Naturlich kénnen sich im Muttertier nacheinander mehrere Schwarmer
entwickeln, doch nach Loslésung des ersten Schwérmers kann die Entwicklung
des folgenden nicht an demselben Punkt beginnen, da die Stelle der ersten In-
vagination verschwindet. Dies ist die Ursache, weshalb in Fé&llen, wo sich der
neu entstandene Schwéarmer vom M uttertier nicht loslést — wie dies im Zusam-
menhang mit der vegetativen Schwdarmerbildung der Discophryiden auch von
Collin beobachtet wurde — nebeneinander mehrere umgebildete Schwéarmer zu

3*
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finden sind. Solche Beispiele kennten bei Prodiscophrya endogama im Zusammen-
hang mit der Bildung der Mikrokonjuganten und der Schwarmer hdufig beobach-
tet werden [12].

Weder bei den sich gleichzeitig noch bei den sich nacheinander entwickeln-
den Schwérmern liegen die Invaginationsstellen fern voneinander, ein Umstand,
der gleichfalls auf die 6rtliche Gebundenheit der Geburtséffnung deutet.

Auswertung der die Determination der Schwarmerbildung betreffenden
Untersuchungen

Die uUbereinstimmenden Merkmale in der Entwicklungs-
Determination der Ciliaten und Podophryen

Bei den Ciliaten entwickeln sich die neuen Organellen wé&hrend der Teilung
im Richtungsmeridian oder — mit diesem verglichen — in einer vorher bestimm -
baren Linie und Region. Die Untersuchungen von Gelei, Klein, Ciiatton,
Lwoff usw. [5, 6, 7, 16] bestatigen, dass sich das Cytostoma, das Cytopyge, die
Exkretionsporen der Vakuolen und die Sekretionsporen entlang vorher bestimm -
barer Linien, entlang der Meridiane I. und Il. Ordnung bilden. Das neue Cyto-
stoma und das neue Cytopyge entstehen im Richtungsmeridian, in bezeichnender
Entfernung von den alten Gebilden. Hingegen erscheint die neue Exkretions-
pore auf dem sich teilenden Tier weiter entfernt vom Richtungsmeridian. Die
Nummer des erwdhnten Meridians (Exkretionsmeridian nach Gelei) ist je-
weils charakteristisch fir die einzelnen Arten.

Bei Podophrya fixa wird der Cilienglrtel nur von einigen Reihen gebildet.
Der grdssere Teil der Kdrperoberflache des Schwérmers ist unbewimpert. Dem
aus einigen Reihen bestehenden Ciliengurtel fallt jedoch eine eben solche deter-
minierende Rolle zu, wie dem Richtungsmeridian oder dem Exkretionsmeridian
im Paramecium und bei anderen bewimperten Infusorien. Bei der reorganisato-
rischen Schwérmerbildung der Podophryen (wenn sich das entwickelte Tier in
seiner Géanze in einen Schwéarmer verwandelt) und bei der ausserhalb der Teilung
vor sich gehenden Reorganisation des Cytostomas der Ciliaten, kommt die
determinierende Rolle ebenso zur Geltung, wie wé&hrend der Teilung. Die neue
Vakuole von Podophrya 6ffnet sich mit der Exkretionspore in den Cilienglrtel.
Genau so entwickelt sich —-in charakteristischer Entfernung vom vorigen Ge-
bilde — auch der Stiel und zwar zwischen den Reihen, ungefdhr im hinteren
Drittel des Korpers des Schwarmers. Die Untersuchungen werden fortgesetzt,
um festzustellen, ob in der genauen Anordnung ein flr die Arten und Varietdten
charakteristischer Unterschied nachweisbar ist.

Im Zusammenhang mit der Determination muss noch ein wichtiges Pro-
blem, die Polaritdt, erwdhnt werden. Chattonund Lwoff nahmen in bezug auf
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die Cilienreihen der Ciliaten diese Polaritdt an, die von Weisz experimentell
bestdtigt wurde. Der Richtungsmeridian von Stentor kann nach Ausschneidung
verschiedener Teile seine das Cytostoma organisierende Fahigkeit in der ganzen
Ladnge des Meridians zur Geltung bringen, nur bei der Funktion aktueller, hin-
dernder Einflisse manifestiert sich diese Fahigkeit systematisch am vorderen
Ende des Richtungsmeridians.

Bei Podophrya erweist sich experimentell die Untersuchung von zwei
Fragen als notwendig. Erstens muss festgestellt werden, ob die Organisierung
der neuen Ciliatur auf irgendeine Weise auch ausserhalb der Region des alten
Cilienglrtels ausgelést werden kann. Zweitens muss die Frage geldst werden,
ob bei der Entstehung des neuen Cilienglrtels die Polaritdt zur Geltung kommt.
Die Erdrterung dieser Fragen ist auch deshalb von Wichtigkeit, weil bei den
Ciliaten die Organisierung der Zellorganellen von praeformierten fibrillaren
Elementen gelenkt und durchgefuhrt wird, wdhrend bei den Suctorien solche
differenzierte Elemente nicht bekannt sind. Bei den Ciliaten sind einzelne Ciliar-
systeme in dem Masse autonom, dass sie sich nach ihrer Entfernung (z. B. das
Cytostoma des Paramecium, die Haftscheibe von Licnophora) aus den ubrigen
Teilen des Ciliarsystems nicht neubilden kdénnen.

Auf die erste der beiden von uns aufgeworfenen Fragen kann — auf Grund
der noch anhaltenden Versuche — vorlaufig keine befriedigende Antwort gegeben
werden. Die andere Frage kann — mit Hilfe von zwei, mit Experimenten gleich-
wertigen Beobachtungen — einer Losung zugefihrt werden.

Der Schwarmer von Podophrya parasitica haftet wéhrend des Schwimmens
meistens mit dem vorderen Ende an dem W irtstier. Das vordere Ende entspricht
der Organisations-Region, also der Ektoplasmafldche, wo die Formung des
Cilienglrtels begann. Nach der Metamorphose bleibt das vordere Ende meistens
unmittelbar oder ein wenig schrdge auch weiterhin dem W irtstier zugewendet.
Die Bildung des neuen Ciliengirtels beginnt in den meisten Fé&llen auf der der
Anhaftungsflaiche gegeniuber liegenden Seite, also auf einer von der friheren
Organisations-Region entfernt liegenden Fldche. Noch charakteristischer ist
vielleicht das Verhalten von P. libera, deren Schwéarmer sich nach der Stiel-
bildung abrundet. Das entwickelte Tier kann sich auch merhmals nacheinander
in einen Schwdarmer verwandeln. Die Organisierung des Ciliengurtels beginnt
stets auf dem dem Stiel gegenuber befindlichen Pol, weshab daran gedacht werden
kénnte, dass die Organisations-Region auch nach einer mehrmaligen Metamor-
phose auf dasselbe Gebiet féllt. Die Beobachtung der einander folgenden Schwér-
merbildungen l&sst jedoch erkennen, dass das nicht der Fall ist. Bei jeder Um-
wandlung entsteht ein neuer Stielbildner, in einer solchen Entfernung von
dem alten Gebilde, die ungefdhr einem Drittel der Kdrperldnge des Schwérmers
entspricht. Charakteristisch ist, dass der Scopula stets in derselben Richtung,
aufder der Vakuole zu fallenden Seite erscheint und demzufolge — nach einer
5—6maligen Metamorphose — den Kodrper des Tieres im Meridian des Cilién-
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glrtels im Kreis vollstindig umwandern kann. Ebenso wechselt auch die Exkie-
tionséffnung der sich regenerierenden Yakuole in derselben Richtung ihre
Stelle.

Die Reorganisations-Schwérmerbildung von P. libera bestédtigt einerseits
die Polaritat der Cilienreihen, da sich die neuen Organellen von den friitheren
stets in derselben Richtung verschieben, anderseits beweist sie, dass auch die
Organisations-Region selbst auf &hnliche Weise ihre Stelle &ndern kann! Man
kdénnte zwar ein stidrkeres einseitiges Ektoplasma-Wachstum annehmen, das
die Organisations-Region bis zum Ende der Metamorphose auf den dem Stiel
gegeniberliegenden Pol verschieben wirde, doch waren wir nicht in der Lage,
diese Annahme durch Beobachtungen zu bestétigen.

Wodurch wird die Determination der Schwérmerbildungsstelle gelenkt ?

Nach den Untersuchungen von Chatton, Lwoff, Lwoff und Tellier
[1] organisieren sich die Basalkdrperchen der Cilién mit genetischer Kontinuitéat
aus den ungeordneten kortikalen Kdérnchen der entwickelten Podophrya, also
aus den Kinetosomen. Die Frage der genetischen Kontinuitdt verdient weiteres
Studium. In der Untersuchung der Determination spielt jedoch auch jene von
franzdsischen Autoren aufgeworfene Frage eine wichtige Rolle, die zu ergriinden
bestrebt ist, was das Primum movens der Organisation sein kann, ob es die Kine-
tosomen sind oder das kortikale Gitter ?

Das Problem ist auch seither ungeldst und unserer Ansicht nach fallt die
entscheidende Rolle weder den Kinetosomen noch dem kortikalen Gitter zu.
Bei versilberten Préparaten ist weder in der Anordnung der ersteren, noch in
der Struktur des letzteren ein solch bezeichnender Unterschied zu finden, der
eine Differenzierung von der Struktur der benachbarten Flache ermdglichen
wirde. Noch viel weniger gelang es, innerhalb des die Ciliatur bestimmenden
Gitters einen fir die Organisations-Region bezeichnenden Unterschied fest-
zustellen. Auch von Chatton, Lwoff, Lwoff und Tellier wird ein Unter-
schied nicht erwdhnt. Eine derartige Strukturl&sstauch die stindige Wanderung
der Organisations-Region als zweifelhaft erscheinen. Bei der Suche nach den
Motiven der Determination kénnen uns zwei Tatsachen einen gewissen Anhalts-
punkt bieten. Die eine Tatsache ist in dem determinierenden Charakter, der der
Stelle des alten Ciliengurtels zuféllt, die andere Tatsache in der Ortsgebunden-
heit der Organisations-Region an den dem Stiel gegenuber liegenden Pol zu sehen.
Die determinierende Wirkung des alten Ciliengirtels kommt gleich zu Beginn
der Organisierung auch darin zum Ausdruck, dass sich die Basalkornreihen —
ihren beiden Enden entsprechend — orientiert entwickeln. Dies kann in Erman-
gelung einer polaren mikroskopischen Struktur nur mit einer polaren sub-
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mikroskopischen Struktur erkldrt werden. Ein Vergleich der im Laufe der
Metamorphose nachgewiesenen Wanderung der Organisations-Region und der
determinierenden Stelle am entwickelten Tier lasst klar erkennen, dass die
wdahrend der Metamorphose entstehende Polaritdt des entwickelten Tieres die
Stelle des Organisationsbeginnes im alten Ciliengirtel bestimmt. Wie sich am Ei
der Tiere hoherer Ordnung im Laufe der Entwicklung die polare Gradiente
ausbildet, so ordnet sich auf der kugelférmigen Podophrya wéahrend der Meta-
morphose der polare Unterschied, in dem offenbar auch hier eine Stoffwechsel-
Gradiente zu sehen ist, iber deren Wesen uns jedoch erst weitere Untersuchungen
ndhere Auskunft geben kénnen. Bei Urnula fallt die Organisations-Region —
wahrscheinlich infolge des apikal gelagerten Saugréhrchens — auf die Seite.
Bei der Untersuchung der Determination der inneren Embryobildung
ist die Organisations-Region (also die Stelle der Einstiilpung) genau so entschei-
dend, wie es bei der dusseren Embryobildung der Fall ist. Der schwéarmerzeit-
liche Ciliengirtel kann in seiner ganzen Ldnge keine solch determinierende Wir-
kung ausuben, wie bei den mit Zweiteilung sich vermehrenden Arten, da der
neue Ciliengirtel nicht in der alten Region verlduft. Bei den mit Achsenverdn-
derung sich umwandelnden Arten ist namlich eine dusserst konsequente Uberein-
stimmung zu finden, die daraufhinweist, dass der schwdrmerzeitliche Ciliengdurtel
auch in der sich einstilpenden Region seine Richtung bestimmende Struktur
zur Geltung bringen kann. Dieser Zusammenhang ist jedoch — hauptsédchlich
bei der invaginativen Knospung — kein notwendig bedingter, weil der dort sich
entwickelnde Embryoschlauch im Laufe des Wachstums auch mehrmals die
Richtung &ndern kann. Obwohl im entwickelten Schlauch die Scopula gewdhn-
lich dem Muttertier zu gewendet ist, sind auch dafiur Beispiele vorhanden,
dass die Scopula des Schwérmers in die entgegengesetzte Richtung blickt (Abb. 7).
In der Entwicklung oder in der Form stark modifizierte Arten kdnnen die
determinierende Wirkung des Ciliengurtels zur G&nze verlieren. Manchmal ist
der Zusammenhang auch bei einfachen Formen schon recht ungewiss, in Féallen
jedoch, wo sich der Schwérmer durch innere Knospung auch auf einem ent-
fernten Punkt des verzweigten Kdrpers entwickeln kann, wie z. B. beiDendrosoma,
ist dieser determinierende Zusammenhang uUberhaupt unvorstellbar. Ebenso
kann auf Grund der Beschreibungen [3, 17] darauf gefolgert werden, dass die
Schwérmer der sich simultan, mit mehrfacher Knospung vermehrenden Ephe-
loten unabhéngig von der Region des alten Ciliengurtels entstehen. Die Saugrdhr-
chen entstehen n&mlich oberhalb des Ciliengirtels, die neuen Schwdarmer hin-
gegen innerhalb des Kranzes der Saugréhrchen. (Die Frage, ob das dorsale Cilien-
bischel fahig ist, sich bis zur Oberflaiche des Schwdarmerbildners zu erheben,
kann ohne weitere Untersuchung nicht entschieden werden.) Die Stelle, wo sich
die Schwérmer bilden, ist jedoch zweifellos auch hier im voraus bestimmt.
Alle diese Umstdnde weisen darauf hin, dass der Zusammenhang zwischen der
Stelle der Schwé&rmerbildung und dem alten Cilienglrtel sich in demselben
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Masse lockert, in dem sich die Schwéarmerbildung von der Zweiteilung unter-
scheidet. Wo der erwdhnte Zusammenhang vorhanden ist, dort bestimmen die
Richtung des alten Ciliengirtels und der im Laufe der Metamorphose entstehende
Gradienten-Unterschied zusammen die Organisations-Region und die Rich-
tung des Wachstums. Wo dieser Zusammenhang bereits fehlt, ibt die Polaritat
des Muttertieres allein ihre determinierende W irkung aus. Erst weitere Unter-
suchungen kdénnen uns zeigen, durch welche Wechselwirkung des Ekto- und
Entoplasmas, durch welche Art der wahrend der Metamorphose entstehenden
Polaritdt und des damit zusammenhdngenden Gradienten-Unterschiedes die
Aktivierung der Organisationsregion bestimmt wird.
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OETEPMWHALUMA B OBNACTU PA3BUTUA COCYLLUNX MPOCTENLLNX
I. eTepMuHayumMa MecTa opraHuMsauumum 3apopbllia

B cTaTbe M3naraeTs Ha NpumMepe pasnMYHbIX CMOCOGOB PasBUTUSI CBA3b MEXAY MOsiCOM
pecHVYeK B CTagun GpPOASHKEK M MECTOM 06pa3oBaHMs HOBbIX 6pOAsKEK.

Y Podophrya J/ibera U P. parasitica MOSIC PeCHWYEK HOBOW OPOASHIKKWM, U B Heli MecTo
BaKyo0/IM U CKOMYy/ibl CO CMOCOGHOCTBIO, NOJOBHOM CMNOCOBHOCTU ONpefeNieHnNst PECHUYHbIX Mepu-
[OMaHOB Y PeCHUYHbIX MHGY30puii 06yCNOBAMBAETCA MOSICOM PECHUYEK.

Mogo6bHO MepuavaHam, PeryvpyowmMmM OpraHn3aunio PeCHUYHbIX WMHY30puiA, pec-
HUYHbI/ Nosic GPOAsKKM P .fixa UP ..ibera TakKe NONSPM30BaH,Tak Kak B Xofle NpeobpasoBaHuii
CKoMnyna 1 BaKyonsi MepemMeLLaroTcsi B TOM Xe HanpassieHun. MNocne MeTaMopgiosbl B PECHUYHOM
nosice ctagum GPOASIXKKMU, MECTO OpraHu3aLMn HOBOM GPOASKKM OMNpefensieTcsi MoAsiPHOCTbIO
pa3BMBLLErOCS XXMBOTHOr0. HU KOpTUKa/ibHas CeTKa, HW KMHETOCOMbI HE MOryT 6bITb Hemoc-
PeaCcTBEHHBLIMU BbI3bIBAOLLMMU (haKTOpaMu.

Mo mepe opraHv3aLun pasBUTUSE YMeHbLUAETCA AeTEPMUHUPYIOLLEE 3HAUEHME PEeCHUY-
HOro nosica CTagun GPOASHKKM, M HAKOHEL, OHO MOXET COBepLUeHHO MpeKpaliaTbesi. B Takmx
cnyyasx MOosBASIIOLWMIACA BO Bpemsi MpeBpaLLeHWst MOMSIPHbIA FpafueHT, Mpupofa KOTOporo-
elle He BbISICHEHA, SIBMISIETCA MWCK/IOUMTE/bHBIM ONpeaennTeNeM OpraHu3alMoHHOro MNsATHa.

DETERMINATION IN THE DEVELOPMENT OF SUCTORIA
I. Determination of the site of embryonic organization

By comparing various modes of development, author studies the correlation between
the site of ciliary zone and that of bud formation.

In Podophrya libera and P. parasitica, the site of the ciliary zone predetermines thatof
the new buds, together with the place of the vacuole and scopula, in the same manner as is
done by the ciliary meridian of ciliates. Since both scopula and vacuole of the Podophrya fixa
and P. libera are found to move in the same direction in the course of metamorphoses, the
ciliary zone of this protozoon appears to be polarized in the same way as the meridians which
determine the organization of Ciliata. After the metamorphosis, the site of organization of
the new buds is determined by the polarity of the adult animal in the bud-ciliary zone. It
cannot be determined directly either cortically or by means of the kinetosomes.

Subsequent specialization reduces or may even completely abolish the significance of the
sporal ciliary zone as a determining factor. If such is the case, the essentially yet unknown polar
gradient, that appears during metamorphosis, will alone determine the site of embryonic orga-
nization.






DIE ONTOGENESE DER PROTOZOEN

J. Kormos und Katalin Kormos
INSTITUT FUR SYSTEMATISCHE ZOOLOGIE DER UNIVERSITAT, SZEGED (VORSTAND: G. KOLOZSVARY)

(Eingegangen am 9. Mai 1956)

Zusammenfassung

Bei dem am meisten modifizierten, invaginativen Typus der Entwicklung der Suctorien
bildet sich die kortikale Organisierung des Schwarmers aus einem so kleinen, undifferenzierten
Ektoplasma-Spross, dass diese Entwicklung als echte Ontogenese gewertet werden kann.

Alle Entwicklungstypen der Suctorien stimmen im Anfangsstadium Uberein. Das heisst,
hei allen Typen beginnt die Bildung des Schwéarmers genau so, wie die Umwandlung des Tieres
in seiner G&nze zu einem Schwéarmer, also mit der Aktivierung einer kleinen Region des kortikalen
Plasmas und setzt sich mit dem organisatorischen Wachstum der aktivierten Region fort.

Aus der Ubereinstimmung der Anfangsphase geht der Zusammenhang der Entwicklungs-
typen klar hervor. Bei einer Zweiteilung und halbinneren Knospung setzt die aktivierte Region
das organisatorische Wachstum auf der Oberflache bis zur Abschniirung des Kdrpers des Schwaér-
mers fort. Im Falle einer dusseren Knospung erhebt sich die aktivierte Region des Ektoplasmas
und wachst nach aussen, wahrend sie sich bei einer inneren Knospung vertieft und den Schwar-
mer auf circumvaginative oder invaginative Weise bildet.

Auch die entwicklungsgeschichtliche Homologie bestatigt, dass sich die Haupttypen
in der Entwicklung der Schwarmer ohne jeden Ubergang, sprunghaft, einer aus dem anderen
bzw. aus der Zweiteilung bildeten.

Auch die Teilung der Ciliaten stimmt mit der der Suctorien darin GUbrrdn, dass die kor-
tikalen Reorganisationsprozesse (die Erneuerung der Zellorganellen) stets der Zweiteilung
vorangehen.

Die invaginative Embryobildung stellt eine endozellulare Kopie der Gastrulation dar
und zwar sowohl in der Art und Weise der Entwicklung, als auch in dem ahnlichen gegenseitigen
Verhaltnis des Ekto- und Entoplasmas zum Ekto- und Entoderma.

Gelei bezweifelt mit vollem Recht, dass die Ciliaten Uber eine echte
Ontogenese verfigen [8], denn der Uberwiegende Teil des Kdrpers und der
Organellen halbiert sich zwischen den beiden aus der Teilung stammenden Indi-
viduen. Auch bei den Suctorien ergédben sich dhnliche Zweifel, doch ist es hier
richtiger, von der Ansicht Collins auszugehen. Nach Auffassung genannten
Autors entsprechen die Existenz des larvaién Charakter aufweisenden Schwaér-
mers und seine Umwandlung in ein entwickeltes Tier der Tatsache der Ontoge-
nese. Wenn wir jedoch die Entwicklungstypen der Schwé&rmer eingehender unter-
suchen, stellt sich heraus, dass der Schwarmerzustand fiur sich allein noch keinen
von der Teilung der Ciliaten abweichenden wesentlichen Unterschied verursacht
und die Ontogenese bei den einzelnen Entwicklungstypen jeweils anders in
Erscheinung tritt und jeweils auch anders gewertet werden muss.

Die Entwicklungstypen der Suctorien wurden von uns bereits in friheren
Abhandlungen eingehend besprochen [11, 12, 13, 17]. Die sich auf alle Einzel-
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heiten erstreckende Untersuchung bestatigt, dass die mit gewissen Ubergangen
oder sprunghaft sich einander anschliessenden Typen solche charakteristische
Merkmale aufweisen, die in der Entwicklung der Protozoen nirgends zu beobach-
ten sind. Zur Kl&rung der Frage der Ontogenese bietet sich in keiner einzigen
anderen Gruppe, nicht einmal bei den Chonotrichen, eine so glinstige Gelegenheit,
wie in diesem Falle. Die extremsten Exemplare der Suctorien unterscheiden sich
ndmlich genau in dem Masse von der Zweiteilung, wie sich die Teilung der Wirmer
von der vom Ei ausgehenden Entwicklung der Wirmer unterscheidet.

Trotz der eingehenden Untersuchungen [13] gibt es gegenwadrtig noch
keine Deutung fir die Ontogenese der Suctorien. Es fehlt uns ebenso die ent-
sprechende Erklarung fur die Ausbildung und den Zusammenhang der Typen,
wie uns auch keine Yergleichsmdéglichkeit mit der frihen embryonalen Ent-
wicklung der Metazoen zur Verfligung steht. Vorliegende Arbeit der Verfasser
bezweckt gerade diesem Mangel abzuhelfen.

Die Erdrterung der aufgeworfenen Probleme fordert natirlich die Kenntnis
der in den friheren Abhandlungen mitgeteilten Ausfiihrungen. Bevor wir die
Ldsung unserer eigentlichen Aufgabe — die Deutung der Ontogenese der Sucto-
rien — in Angriff nehmen, wollen wir ganz kurz einige solche Merkmale der
Entwicklungstypen besprechen, deren Auffrischung, teilweise Ergédnzung, uns
unumgénglich notwendig erscheint.

Untersuchungsmaterial und Methodik

Die Untersuchungen wurden an denselben Suctorien, mit denselben Methoden durch-
gefuhrt, von denen in unseren friheren Abhandlungen bereits die Rede war [18].

Die Zweiteilung und die Anfangsphase der halhinneren Schwérmerbildung

Die Schwdarmerbildung beginnt bei beiden Entwicklungstypen in voller
Ubereinstimmung. In irgendeiner Region auf der Korperoberfliche des Tieres
beginnt die Organisierung der Basalkdrpern der Cilién. Diese Region entspricht
dem Organisierungsgebiet des kortikalen Plasmas. Bei Urnula epistylidis (Abb. 1)
treten diese sich gruppierenden und schnell vermehrenden Kdérnchen — und
zwar noch ohne Cilién — zuerst in der mittleren Hohe des Kdrpers auf.
Diese Kdrnchen sind gleich bei Beginn ihrer Ausbildung ungefdhr parallel ange-
ordnet und so orientiert, dass das eine Ende stets dem Stiel zu verlauft. Nachdem
eine gewisse Entfernung erreicht ist, beginnt die Ausschneidung des Kdérpers des
Schwdrmers und der Cilienglrtel wachst nunmehr in dem rings um das Mutter-
tier und dem Schwérmer sich vertiefenden Hohlraum solange weiter, bis sich der
neue Schwdarmer — der halbcircumvaginativen Schwdarmerbildung entspre-
chend — ausgebildet hat.

Vom Standpunkte der weiteren Erwédgung ist es wesentlich, dass sich der
Ciliengurtel des neuen Schwérmers stets in einer Ektoplasma-Region zu ent-
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wickeln beginnt und von dort aus in zwei Richtungen weiterwédchst. Der Anfang
der Entwicklung stimmt also mit der Anfangsphase der Zweiteilung der Podo-
pliryen Uberein. In dem Falle von Podnphrya fixa, P. libera und P. parasitica
beginnt die Organisierung des Ciliengurtels nicht auf der Seite, sondern auf der
Spitze des Tieres [1, 10, 11, 13, 18] und verlduft von dort aus zu beiden Seiten
in der Richtung des Stiels. Genau so wie fur die halbinnere Schwérmerbildung

Abb. 1. Die erste Phase der Schwarmerbildung bei Urnula epistylidis. Auf der Seite des Korpers
erschienen in der sich organisierenden Ektoplasma-Region die Basalkérner von den Anlagen
der Cilienreihen

von Urnula, ist auch fur die Zweiteilung von Podophryen der Umstand charak-
teristisch, dass die Ausschneidung des Kdrpers des Schwarmers nur dann beginnt,
wenn die Organisierung des Ciliengurtels im wesentlichen bereits beendet ist.

Die Anfangsphase der inneren Schwérmerbildung

Von der circumvaginativen Schwérmerbildung ist bekannt, dass sie mit
der Invagination einer kleinen Ektoplasma-Region beginnt [13]. Diese Region
ist das Organisationsgebiet, wo sich die basalen Kod&rnerreihen bilden. Abb. 2
zeigt, dass das Wachstum der Cilienreihen gleichméssig in beiden Richtungen
vor sich geht und genau so wie bei den Podophryen beginnt auch hier die For-
mung des Embryos nicht vor der Ausbildung des Ciliengirtels. Die den Schwaér-
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mer ausschneidende Vertiefung ist ndmlich nur so breit wie der Ciliengirtel
selbst, wé&hrend sie entlang der Reihen bereits tief in den Korper des Mutter-
tieres eindringt. Nur spdter beginnt die Invagination auch in der Richtung der
auf den Cilienglrtel senkrechten Flé&che.

Abb. 2. al—a2 — Anfangsphase in der Embryobildung bei Trichcphrya epislylidis. as - in

senkrechter Richtung aufden Ciliengurtel. a2 —in der Ebene des Cilin glrtils. Dir Ektoplasma-

Schlauch wachst nur noch entlang des Cilitrgurlils. bl —f2: Irwgir(tier ftig hii Pro-

discophrya ollini, |  2: Anlage des Embryoschlauchs bei Discophrya linquifera.d — Ausstllp-
bereiter gebogener Embryoschlauch bei D. lin uifera

Auch bei der invaginativen Schwéarmerbildung besteht der erste Schritt
darin, dass sich die Organisationsregion vertieft (Abb. 2). Diese Vertiefung ent-
spricht bei Prodiscophrya collini einer ziemlich breiten Invagination, wéahrend
sie bei anderen Discophryiden kaum wahrnehmbar ist. Bei Discophrya linquifera
z. B. ist die Anlage des Embryoschlauchs so schmal, wie der Exkretionskanal
selbst (Abb. 2c). Ganz am Anfang der Entwicklung ist deshalb auch die Ver-
wechslung mit einer Pulsationsvakuole leicht mdéglich. Bei D. lichtensteinii ist
die Embryoschlauch-Anlage mit dem Muttertier oftmals nur durch einen massi-
ven Ektoplasmafaden verbunden. Eben deshalb stdsst die Beobachtung der ersten
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Entwicklungsphase auf Schwierigkeiten. Die Bildung des Cilienglrtels beginnt
sehr frih. In der Richtung der Reihen verldngert sich der schmale Embryo-
schlauch in bedeutendem Masse (Abb. 2c). Bei einzelnen Arten ist die Anlage zu
Bsginn ganz vakuolenartig [13] und verschmdlert sich nur im Laufe der Bildung
der Ciliatur. Dennoch kann festgestellt werden, dass das Wachstum entlang des
Ciliengurtels schneller vor sich geht, als in der auf den Cilienglrtel senkrechten
Richtung. Vermutlich ist der Wachstum-Unterschied in den beiden Richtungen
deshalb nicht auffallend, weil auch die Schwarmer selbst entlang des Ciliengurtels
einen verldngerten Kdrperbau aufweisen.

Die entwicklungsmechanische Verwandtschaft der Schwarmerbildungstypen

Die Schwdéarmerbildungstypen der Suctorien wurden bereits mehrfach
charakterisiert [11, 13, 17, 18]. Es wurde darauf hingewiesen, dass wir die
dussere Knospung — im Gegensatz zur Auffassung von Collin — unbedingt
von der Zweiteilung der Podophryen unterscheiden miussen [17, 18]. Bereits
friher wurden der Typus der halbinleren Knospung und die beiden entgegen-
gesetzten Arten der inneren Knospung von uns analysiert und streng voneinander
getrennt [11, 13].

Die 1ypen der Entwicklung kénnen scharf voneinander getrennt werden
und sind scheinbar sowohl phylogenetisch als auch entwicklungsmechanisch
ganz verschieden. Vorangehend wurden jedoch die Anfangsphasen der Zweitei-
lung, der halbinneren Knospung und die beiden Typen der inneren Schwarmer-
bildung gerade deshalb miteinander verglichen, um die Verwandtschaft der sehr
verschiedenen Entwicklungtypen und ihre entwicklungsmechanische Erklarung
zu suchen.

Da wir nun sehen, dass bei den am meisten verdnderten Entwicklungstypen
der Suctorien ein ganz kleiner Ektoplasmaspross die Entwicklungsbasis der
Organisierte g bildet, kénnen wir die Frage aufwerfen, ob die eigenartige Embryo-
genese, die vollstindige de novo Bildung der Organellen des Nachkommens,
tatsdchlich in dem Masse eine neue Fahigkeit ist, wie es im ersten Augenblick
den Anschein hat. Auf Grund der schematischen Darstellungen in Abb. 3 kann
angenommen werden, dass es sich um eine neue Fahigkeit handelt.

Bei einer Zweiteilung halbiert sich das alte Ektcplasma (Abb. 3a, 1),
wéahrend es bei einer halbinneren Knospung in geringerem Verhéltnis auf den
Schwiérmer gelangt (Abb. la). Bei einer inneren und &usseren Knospung organi-
siert sich die kortikale Schicht aus einem neuen Spross, der Unterschied ist also
ein dusserst prdgnanter (Abb. 3a, 2, 4). Trotzdem konnte festgestellt werden,
dass der Vorladufer der inneren Knospung bereits in der Zweiteilung vorhanden
ist. Bei Podophryen beginnt die Teilung damit, dass sich auf der Spitze, in einer
kleinen Region das Ektoplasma erneuert. Diese Erneuerung hé&ngt sicherlich
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mit der Organisierung der Infraciliatur zusammen. Die Tatsache der Erneuerung
wird auch durch frihere Beobachtungen bestdtigt. Wenn sich Podophrya in
ihrer Gdnze in einen Schwérmer verwandelt, so wandern vor den von der Spitze
dem Stiel zu wachsenden Cilienreihen auch die Poren der Pulsationsvakuole
selbst dem Stiel zu [13, Abb. 2]. Als einzig annehmbare Erkl&drung dafir kann nur

Abb. 3. a — Die Schemen der Entwicklungstypen zeigen, wie gross der Teil ist, den der Embryo
aus dem Ektoplasma des Muttertieres erhalt. Die zusammenhédngende Linie bezeichnet das
alte Ektoplasma, die gestrichelte Linie das wéhrend der Schwéarmerbildung entstehende neue
Ektoplasma. b — Entwicklungsmechanischer Zusammenhang zwischen den Typen der Schwér-
merbildung. Die grossen Punkte bezeichnen die aktivierte Ektoplasma-Region, die doppelte
Punktreihe deutet auf den Cilienglrtel, wéhrend der Pfeil auf die Richtung des Wachstums
weist. 1 — Teilung, 2 — circumvaginative innere Knospung, 3 — &ussere Knospung, 4 ~ in-
vaginative innere Knospung

die im Ciliengirtel von der Spitze bis zum Stiel vor sich gehende Reorganisierung
des Ektoplasmas in Frage kommen. Die sich in der Richtung des wachsenden
Ciliengurtels 6ffnende Vakuole wandert auch bei Urnula, zusammen mit den
Poren, vor dem Ende der Reihen weiter nach unten und gelangt schliesslich in
die den Embryo ausschneidende Vertiefung. Auch hier ist die Reorganisation
offensichtlich. Es ist noch nicht bekannt, ob auf der cilienlosen Oberflache eine
solche Reorganisation vor sich geht.
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Die Podophryen vermehren sich zwar durch Zweiteilung, dennoch ist das
erste Zeichen der Teilung — entwicklungsmechanisch betrachtet — identisch
mit dem ersten Schritt von jedem Typus der inneren oder dusseren Knospung!
In beiden Fallen beginnt n&mlich die Embryoentwicklung damit, dass sich das
Ektoplasma auf einer kleinen Flache aktiviert, sich zu organisieren und gleich-
zeitig zu wachsen beginnt. Wéahrend das Wachstum bei der inneren und &usseren
Knospung mit dem Auge wahrnehmbar ist, da der Ektoplasma-Spross nach
innen oder nach aussen zu einer neuen Knospe anwdéchst, kann im Falle der
Zweiteilung aus der Bildung der neuen Organellen, aus dem Verschwinden der
alten Vakuole und aus der Verschiebung der Exkretionséffnungen mit Sicherheit
auf dieses Wachstum gefolgert werden. Auf diese Weise werden die Zweiteilung
der Suctorien und die verschiedenen Typen der Knospung entwicklungsmecha-
nisch in der Abb. 36 schematisch veranschaulicht. Der Unterschied zwischen den
Typen ist folgender :

W ahrend der Zweiteilung geht das Wachstum des Ciliengirtels aus der
aktivierten Region auf der kortikalen Flache, also eigentlich im Wege der Or-
ganisation derselben vor sich (Abb. 36, 1). Im Falle einer dusseren Knospung
erhdht sich allmdhlich die aktivierte Region und mit ihr zusammen wéchst
der Ciliengirtel (Abb. 36, 3). Im Falle einer inneren Knospung sinkt die aktivierte
Region nach innen. Nach dem Einsinken verlduft das Wachstum des Ciliengirtels
des Schlauches entweder divergierend (circumvaginative Schwdarmerbildung ;
Abb. 36, 2) oder es verlduft im Gegensatz zur &usseren Knospung so, dass auch
der Ciliengirtel entlang des Schlauches wéchst (invaginative Schwéarmerbildung ;
Abb. 36, 4). Aus den Skizzen der Abbildung geht hervor, dass die eingesunkene
Varietat der Zweiteilung die circumvaginative Schwérmerbildung darstellt
(1—2), wéahrend die eingesunkene Varietdt der &usseren Knospung (also des
Gegensatzes) der invaginativen Schwéarmerbildung entspricht (3—4). Die
beiden ersten Typen werden durch einen dazwischen liegenden Typus, durch
eine halbinnere Knospung, miteinander verbunden, wéahrend uns zwischen dem
dritten und vierten Typus kein Ubergang bekannt ist. Ebenso besteht auch
kein Ubergang zwischen dem zweiten und vierten Entwicklungstypus. Vom
phylogenetischen Standpunkte wére es auch zwecklos einen Ubergangstypus
zu suchen. Das Hervortreten und das Einsinken der aktivierten Region, sowie
die Wachstumsrichtung nach der Invagination beweisen, dass die Verdnderung
entwicklungsmechanisch in einem Schritt gut gedeutet werden kann. Da eine
dazwischen liegende Entwicklungsstufe nicht theoretisch gefunden werden kann,
besteht auch phylogenetisch keine Veranlassung eine solche zu suchen. Die
Typen konnten — entsprechend den Verdnderungen in der Wachstumsrichtung
in der aktivierten Region des Ektoplasmas — nur sprunghaft, eine aus der
anderen entstehen.

4 Acta BObjica VII/ 4.
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Die invaginative Schwarmerbildung als auffallendes Beispiel fur die Ontogenese
der Protozoen. Das Entwicklungsproblem von Cyathodinium

Von einer echten Ontogenese kann nur dann die Rede sein, wenn die als
Grundlage der Entwicklung dienende Anlage aus dem Organismus des M utter-
tieres gar nichts in fertigem Zustand erhdlt und der Nachkomme sich aus einer
undifferenzierten Anlage entwickeln muss. Im Falle einer solchen Deutung unter-
scheidet sich die Vermehrung der Podophryen trotz des Schwérmerzustandes
nur in geringem Masse von der Teilung der Ciliaten. Bei einem Vergleich der
einzelnen Typen der Schwérmerbildung stellt sich heraus, dass der Unterschied
zwischen der als Grundlage dienenden Anlage und dem Schwéarmer (mehr noch
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Abb. 4. Die Wanderung der stielbildenden scopularen Kérnchen in dem sich entwickelnden
Schwéarmer bei Tokophrya multifasciculata. s —scopulare Kdrnchen, ma — Makronukleus,
V — Vakuole

zwischen der Anlage und dem entwickelten Tier) um so grundlicher ist, je kleiner
die Anlage ist, aus der sich der Schwéarmer bildet. Die Abb. 3 zeigt schematisch,
in welchem Masse das alte Ektoplasma an der Bildung des Embryos beteiligt
ist. Bei den finf Typen der Entwicklung kann beobachtet werden, dass die
&dussere Knospung kaum, die beiden inneren hingegen nur insehr geringem
Masse mit alten ektoplasmatischen Teilen zur Embryobildung beitragen. Am auf-
fallendsten ist dennoch das Beispiel der invaginativen Schwérmerbildung. Die
Ektoplasma-Anlage ist klein, unterscheidet sich kaum von der Pulsationsvakuole
(Abb. 2a) und steht nur im Wege einer ganz schmalen Spalte mit der Aussen-
welt in Verbindung. Diese Spalte ist nicht breiter als der Exkretionskanal der
pulsierenden Vakuolen. Beim Erscheinen der Embryo-Anlage kann diese Spalte
nicht breiter sein als der Exkretionskanal, doch bot sich uns bisher noch keine
M dglichkeit, die erwé&hnte Spalte im ersten Anfdnge der Entwicklung zu beobach-
ten.

Wir heben die Kleinheit und die Undifferenziertheit der Anlage besonders
hervor, vor allem im Vergleich zu dem zur Ausstlilpung fertigen Schwéarmer, auf
dem die Ciliatur, der Stielbildner und die Vakuole mit der fiir die Schwarmer
bezeichnenden Organisation fertig vorhanden sind. Uber die dazwischen liegende
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Phase der Entwicklung kann gegenwdértig nichts Neues gesagt werden, doch sei
hier auf eine frihere Publikation hingewiesen [13], wo der ganze komplizierte
Entwicklungsprozess eingehend besprochen wird.

Es ist nicht zu bezweifeln, dass hier — in Bezug auf die Protozoen — eine
genau so hochgradige Ontogenese vor sich geht wie bei den Metazoen. Aus einem
mikrongrossen, undifferenzierten Ektoplasma-Spross entwickelt sich ein reich
differenzierter Schwérmer, dessen KodrperOberfliche mehr als hundertmal
grosser als die der Anlage ist. Die friheste embryonale Entwicklung des Metazoen-
Eies geht ohne wesentliche Gréssenverédnderung vor sich, was bei den Suctorien
unmdglich ist, da die winzig kleine Anlage ohne wesentliches Wachstum die zur
Entwicklung ausreichende Substanz nicht liefern kdnnte.

Obwohl bei der Charakterisierung der Ontogenese die ektoplasmatische
Organisation — da sie die fortschreitende Entwicklung in erster Reihe demon-
striert — hervorgehoben wird, ist die vollstindige Ausbildung des Embryos
naturlich das Ergebnis einer Zusammenarbeit von Kern, Entoplasma und
Ektoplasma. Dies wird auch durch die Entwicklung des Stielbildners bewiesen,
eine Entwicklung, die wir mit Hilfe eines circumvaginativen Entwicklungs-
beispiels veranschaulichen. Aus Abb. 4 geht hervor, dass sich der Stielbildner
nach der Differenzierung des ektoplasmatischen Teils nur dann in eine voll-
wertiges Organelle verwandelt, wenn die im Entoplasma entstehenden und
anfanglich rings um den Kern zerstreuten Kdrnchen zur stielbildenden Scopula
wandern und sich dort in Reihen anordnen. Auch bei der Ausbildung der Saug-
rohrchen erfiillen Ekto- und Entoplasma eine gewisse Aufgabe [14]. Uber die
Rolle des Kerns ist uns noch nichts Genaues bekannt. Es wird immer die Er-
fahrung gemacht, dass der Anfang der Embryoentwicklung den Anderungen
des Kerns vorangeht. Dies beweist auch die Abb. 1, wo die Reihen der Basal-
koérperchen bereits vorhanden sind, aber an dem Zellkern selbst eine bestimmte
Verédnderung noch nicht zu sehen ist. Dennoch kann auf Grund der spéteren,
konsequenten Strukturverdnderungen daran gedacht werden, dass dem Kern
in der Organisierung des Embryos eine aktive Rolle zuféllt. In dem Kern [13]
gehen néamlich die die Teilung vorbereitenden Strukturverdnderungen (die
reihenweise Anordnung der Chromatinkdrnchen, die wechselnde wellenartige
Verschiebung der Reihen) auch dann vor sich, wenn die Zellteilung und die
Kernteilung ausbleiben und sich das Tier — unter Zurucklassung der alten
Pellicula und der pellikularen Gebilde — in seiner Géanze in einen Schwdrmer
verwandelt (reorganisatorische Schwéarmerbildung).

Hier mussen zwei Arten von Infusorien erwahnt werden, die sich — laut
Angaben der Fachliteratur — auf sehr eigenartige Weise entwickeln. Die eine
ist die im Meer lebende, Tachyblaston ephelotensis genannte Infusor, die andere
ist Cyathodinium piriforme. Nach Grell [9] entstehen die bewimperten Schwaér-
mer durch eine &ussere Knospung, und dennoch beginnt ihre Entwicklung so,
dass sich im Entoplasma ein vakuolenartiger Hohlraum bildet, an dessen Wand

4%
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Cilién wachsen. Diese bewimperte Vakuole gelangt spater auf einen seitlichen
W ulst der Mutterzelle, wo sie sich 6ffnet und die Ciliatur des Schwarmers bildet.

Bei der zu den Trichostomen gezéhlten Cyathodinium-Art berichtet Lucas
ausfihrlicher [20] von einer dhnlichen Entwicklung. Auch dieser Verfasser ist
der Ansicht, dass die bewimperte Vakuole de novo, vom Ektoplasma unabhéngig,
im Entoplasma entsteht (endocellular ciliated cyst). Diese bewimperte Vakuole
gelangt zum Ektoplasma, 6ffnet sich dort, stulpt sich allm&hlich aus und bildet
die Ciliatur des Tieres. Die alte Ciliatur verschwindet vollstdndig, bevor sich
die neue Ciliatur noch ausgebildet hdtte. Diese Erneuerung der Ciliatur kann
sowohl mit als auch ohne Zellteilung stattfinden.

Obwohl es sich bei diesen beiden Tieren nur um die endozelluldre Ent-
wicklung der Ciliatur und nicht um die des ganzen Tieres handelt, ist die Ahnlich-
keit mit der invaginativen Schwéarmerbildung der Suctorien dennoch nicht zu
bezweifeln. Ahnlich ist nicht nur die Art und Weise, wie die Ciliatur auf die
Oberfldche gelangt, sondern auch der Umstand, dass sich die Ciliatur auch bei
Cyathodinium, genau so wie bei den Suctorien, sowohl mit einer Zellteilung ver-
bunden, als auch ohne eine solche erneuern kann.

Die Beschreibung dieses wesentlichsten Teiles der Entwicklung ist jedoch
noch ungewiss. Gerade diesbezliglich liefern die Untersuchungen von Lucas
und Grell nicht genligend Beweise, ob die »bewimperte Vakuole« fern vom
Ektoplasma unabh&ngig entsteht. Die von den genannten Autoren verdffent-
lichten Abbildungen zeigen gerade diese frihe Entwicklung nicht, aber auch im
Text selbst wird von dieser nicht gesprochen. Bei lebenden Tieren hingegen wurde
die Entwicklung des inneren Hohlraums und der Ciliatur nicht bis zu Ende
untersucht.

Ohne weitere eingehende Untersuchung kann die Beschreibung bezuglich
dieser wichtigsten Phase der Entwicklung nicht als erwiesen betrachtet werden.
Die erste Phase der Schwérmerbildung der Suctorien erweckt bei mehreren Arten
fast den Anschein, als ob die Entwicklung mit einem vakuolenartigen, vom
Ektoplasma unabh&ngigen Hohlraum beginnen wirde. Bei sorgféltiger Unter-
suchung wurde jedoch stets der Zusammenhang gefunden: die mit Invagination
sich entwickelnden Arten —und zwar gerade die primitivsten — zeigen teil-
weise mit grosser Bestimmtheit die tatsdchliche Einstilpung des Ektoplasmas
(Abb. 2b).

Ein Vergleich der Entwicklung der Ciliatur bei Cyathodinium und Tachy-
blaston mit der invaginativen Schwé&rmerbildung erwies sich deshalb als not-
wendig, weil der Gegensatz trotz der verwandten Zige — gerade im Anfangs-
stadium — scheinbar bedeutend ist. Sowohl bei den Suctorien als auch bei den
Chonotrichen ist uns nur eine von einer kortikalen Anlage ausgehende Schwar-
merbildung bekannt. Dies wird nicht nur durch den phylogenetischen Zusam-
menhang der Entwicklungstypen, sondern auch durch die eingehende Unter-
suchung der Entstehung des Embryoschlauchs bewiesen. Eben deshalb kann —
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in Ermangelung entsprechender Beweise — der Fall von Cyathodinium und
Tachyblaston keinesfalls als ein von der kortikalen Schicht unabh&ngig beginnen-
der Entwicklungsprozess gewertet werden. Es verdient noch erwdhnt zu werden,
dass der Ciliengirtel der Tachyblaston- und Cyathodinium-Anlagen ungefdhr
senkrecht auf die L&ngsachse des sich ausstilpenden Schlauches steht, wé&hrend
er bei den mit invaginativer Embryobildung sich vermehrenden Suctorien un-
geféhr parallel mit dem Embryoschlauch verlduft und auf diese Weise fast das
W achstum des Schlauches bestimmt. Weitere vergleichende Untersuchungen
sind berufen zu entscheiden, ob es auf den in der Richtung des Ciliengurtels
bestehenden Unterschied zuruckzufihren ist, dass sich in einem Fall nur die
Ciliatur, in einem anderen der ganze Schwéarmer aus dem Schlauch entwickelt.

Allgemeine Entwicklungsfragen der Suctorien
Das Problem der kortikalen Organisation des Schwarmers

Bei der invaginativen Embryobildung dient ein &usserst kleiner Ekto-
plasma-Spross als Grundlage fir die kortikale Differenzierung des Embryos.
Die Kleinheit und die Wachstumsrichtung deuten darauf hin, dass der Spross
aus dem Organismus des Muttertiers weder die Grundelemente noch die Sym-
metrie-Verhdltnisse des Organismus unmittelbar mit sich bringen kann. Der
Anfangsspross muss, bevor die kortikale Organisierung des Embryos augen-
féllig beginnen kann, unbedingt wachsen. Gulcher ist der Ansicht [10], dass
sich zur Zeit der Invagination im einwachsenden Ektoplasma die Kinetosomen
vermehren, welch letztere aus den entsprechenden kortikalen Kdrnchen des
entwickelten Tieres entstehen und sich spéter in die Basalkdrner der Cilien
verwandeln. Die Frage der Kontinuitdt der Kinetosomen [1, 10, 21] fordert
noch weitere Untersuchungen, aber selbst wenn sich diese These in vollem Aus-
mass bestatigen wirde, wére dies noch keine befriedigende Erkldarung fir die
Organisierung. Die kortikale Organisation des Schwérmers ergibt sich in erster
Reihe aus der spezifischen Anordnung der Basalkdérner (und Nebenkdrner),
aus der Formung und aus dem gegenseitigen Verhé&ltnis der Ciliatur, des Stiel-
bildners und der Vakuolen. In dieser Formung kann die Aufgabe der Anordnung
in erster Reihe der submikroskopischen Struktur des kortikalen Plasmas zu-
fallen, wozu sich noch die bisher unbekannte Wechselwirkung der Organellen
gesellt. Wir kénnen nicht feststellen, ob diese regulierende Struktur bereits im
Ektoplasma des Muttertieres praeformiert vorhanden ist oder ob sie sich erst
am Anfang der Entwicklung, anlédsslich der Aktivierung der Ektoplasma-
Region, bildet. Zwei uns bekannte Tatsachen lassen jedoch aufihre Anwesenheit
schliessen. Erstens entwickelt sich bei Podophryen die Ciliatur des Schwdarmers
in einem im voraus bestimmten Gurtel, ohne dass es méglich wére, diesen Girtel
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durch ein sichtbares Strukturmerkmal zu charakterisieren. Zweitens ist die
kortikale Anlage des Embryos so klein, dass die mikroskopischen Merkmale der
Organisierung auf diesem noch nicht vorhanden sein, also als praeformierter
Regulator auch keine Rolle spielen kdnnen.

Die Rolle der Wechselwirkung der Zell-Bestandteile in der Organisierung

Bezilglich der Wechselwirkung von Kern und Plasma bietet uns die Unter-
suchung des Geschlechtskerns der Ciliaten schon viele interessante Beispiele
[12, 15, 23]. Es ist bekannt, dass gewisse Regionen oder Zustdnde des Entoplas-
mas eine charakteristische biologische und morphologische Differenzierung der
Zellkerne verursachen kénnen. Die Wirkung ist eine gegenseitige und kann
sich — infolge der Teilungs- oder Konjugationsdnderung der einen bildenden
Komponente — auf vielerlei Art &ndern.

Die vom Plasma auf den Kern ausgelibte lokale Wirkung kommt natlr-
lich im Laufe der Konjugationsverdnderungen auch bei den Suctorien zur Gel-
tung. Eines der interessantesten Beispiele finden wir in der inneren Konjugation
von Prodiscophrya [12, 19]. Bei diesem Infusor gelangen ndmlich beide aus der
Paarung der Geschlechtskerne entstehenden Synkarionen in das Plasma des
M akrokonjuganten, dort teilen sie sich und aus den so entstandenen vier Kernen
entwickelt sich — von ganz wenigen Ausnahmen abgesehen — konsequent nur
ein einziger zu einem Makronukleus, wéhrend die uUbrigen drei als Mikronuklei
weiterbestehen. Dieses Beispiel ist deshalb besonders interessant, weil dadurch
nicht nur die oOrtliche determinierende Wirkung des Plasmas bestatigt wird.
Obiges Beispiel beweist ndmlich auch gleichzeitig, dass selbst im Falle einer
ungleichen Teilung des Synkarions phaenotypisch bestimmt wird, welcher Klein-
kern sich zu einem Grosskern entwickelt. Das heisst, dass selbst nach einer un-
gleichen Mitose je zwei Kerne gleichwertig wéren, trotzdem aber entwickelt
sich nur einer zu einem Grosskern.

Aus der ektoplasmatischen Differenzierung des Embryoschlauchs kann
gefolgert werden, dass dhnliche Wechselwirkungen, wie sie zwischen den Zell-
kernen und dem Entoplasma zu beobachten sind, auch zwischen den Kinetoso-
men und dem Ektoplasma stattfinden. Es unterliegt keinem Zweifel, dass die
ortlich ausgeldste Verdnderung des Ektoplasmas zur Vermehrung und zur Orga-
nisierung der Basalkdrperchen fuhrt. Es kann mit vollem Rechtvermutet werden,
dass die submikroskopische polare Struktur des wachsenden Ektoplasmas
richtungsbestimmend fir die Anordnung der Kdérnchen ist. Die Wechselwir-
kung der im Ektoplasma sich anordnenden Kdérnchen kann auch schon deshalb
mit der Kern-Plasma Interaktion verglichen werden, weil es sich auch bei den
Kinetosomen um autonome Elemente handelt.

Die Rolle des »paroral cone« bei dem Paramecium zeigt, dass von diesem
speziell differenzierten Gebiet auf die Geschlechtskerne irgendwie eine entfernte
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Wirkung ausgetbt wird. Hingegen deutet die Organisation der Scopula auf die
richtungsbestimmende Wirkung, die von einem Teil dieses eigenartigen Ektoplas-
mas auf die Ansammlung der im Entoplasma entstehenden Granulen ausgelbt
wird. Ohne diese Wirkung kdénnte keine Erkl&drung dafiur gefunden werden,
wieso im Plasma fast gleichmdssig zerstreute, zur Stielbildung berufene Kdérnchen,
in einer kleinen bezeichneten Region des Schwdarmers, bei der Scopula, angehduft
sind. Diese Verdnderung erinnert stark an eine andere Wechselwirkung. Nach der
Ansicht von Gelei [9] entstehen die Trichocysten in einem speziellen Trichocysten
bildenden Plasma und gelangen spater von dort an ihre Funktionsstelle. Ebenso
ist auch von den Prostomaten bekannt [25], dass ihre Trichiten im Plasma ent-
stehen und von dort in das Cytostoma gelangen.

Die verwandten Zige in der Entwicklung der Suctorien und der Ciliaten

Offenbar ist es nur eine Konvergenz, dass die Vermehrung der Chonotri-
eben und der Sphaenophryiden im wesentlichen mit der dusseren Knospung der
Suctorien Ubereinstimmt. Hingegen muss unbedingt als Homologie betrachtet
werden, wenn sich auch zwischen den einfachsten Typen von Podophrya und den
mCiliaten viele Ahnlichkeiten in der Vermehrung zeigen. Sie stimmen darin
Uberein, dass sie sich mit einer die Mitte des Tieres umgebenden Einschnirung,
also mit einer Zweiteilung vermehren, doch auch darin zeigt sich die Uberein-
stimmung, dass bei beiden Exemplaren — vor der Einschniirung des Kdrpers —
Organisationsprozesse vor sich gehen. Dieser Vorgang ldsst das Cilienkleid des
Schwérmers von Podophrya entstehen und gleichfalls dieser Prozess I&sst auch
bei den sich zweiteilenden Ciliaten — durch eine Verdopplung der alten Basal-
kérner — neue Cilién wachsen [6, 7, 8, 21]. Die der Zweiteilung vorangehende
Organisierung kommt nicht nur in der Vermehrung der Cilién, sondern auch in
der Entstehung von neuen Zellorganellen zum Ausdruck (neue adorale Ciliatur,
neue Vakuole usw.). Bei den Infusorien der hdéchsten Ordnung (Hypotrichen)
ist die Reorganisation der Zellorganellen sehr umfangreich, die der Teilung
vorausgehende kortikale Neubildung erfolgt gleichzeitig in mehreren aktivierten
Regionen [21], doch die entwicklungsmechanische Verwandtschaft ist auch
hier offensichtlich, weil die Teilung stets durch die Reorganisation aktivierter
Regionen angeregt wird.

Dennoch kann bei der Zweiteilung von Podophryen eine Eigenschaft
beobachtet werden, die sich bei den Ciliaten genau nicht wiederholt. Bei diesen
Suctorien setzt sich ndmlich die Reorganisierung des Ektoplasmas ohne Unter-
brechung mit der Zweiteilung fort ! Die Erneuerung des Ektoplasmas beginnt auf
der Spitze, von dort »wéchst« es zu beiden Seiten der Mitte des Kdrpers zu.
Ist die Mitte erreicht, setzt sich das Wachstum des Ektoplasmas fort, doch jetzt
bereits auf eine optisch wahrnehmbare Weise, da es — dem Entoplasma zu ge-
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wendet — den Korper des Tieres entzweiteilt. Das Beispiel von Podophrya
lenkt die Aufmerksamkeit darauf, dass es sich lohnen wiirde zu untersuchen,
was flr eine Beziehung bei den Typen der Ciliaten zwischen der Richtung,
Verbreitung der Reorganisation und dem Erscheinen der Teilungsfurche besteht.

In der Einleitung wurde auf Grund der Feststellungen von Gelei [8]
erwéhnt, dass bei den Ciliaten von einer Ontogenese kaum die Rede sein kann.
Der Nachkomme erhélt seinen Organismus, in den Hauptziigen oder zur Génze,
wdhrend der Zweiteilung des Muttertieres. Bei den Suctorien hingegen konnten
wir im Laufe der invaginativen Schwéarmerbildung einen solchen Entwicklungs-
gang kennen lernen, der von einer kleinen, vollig undifferenzierten Anlage zu
einem Schwdrmer mit entwickelter Organisation fihrt. Hier ist die Ontogenese
nicht zu bezweifeln. Es wurde von uns auch darauf hingewiesen*, dass die Ent-
wicklungstypen der Suctorien in den Anfangsschritten Ubereinstimmen. Jede
Schwérmerbildung beginnt mit der Aktivierung einer kortikalen Region. Die
auf Ontogenese beruhende Verwandtschaft zwischen der Teilung der Ciliaten
und der kompliziertesten Entwicklung der Suctorien ist, falls sie in der Anfangs-
phase gesucht wird, stets auch zu finden. Bei der invaginativen Schwérmer-
bildung entsteht aus der aktivierten, undifferenzierten Anlage zur Gé&nze ein
neuer Nachkomme, bei der Teilung hingegen entstehen aus der aktivierten,
undifferenzierten Anlage (oder aus den Anlagen) neue Organellen. Diese Orga-
nellen sind — z. B. im Falle von Hypotrichen — derartig zusammengesetzt, dass
ihre Ausbildung entwicklungsgeschichtlich keine geringere Leistung darstellt,
als die invaginative Entwicklung eines Suctorien-Schwérmers. Bei den Suctorien
tritt die Entwicklung in allen Fdllen auffallender in Erscheinung, da sie mit der
alten Organisation kaum im Beziehung steht.

Schliesslich sei noch erwdhnt, dass die ohne Teilung vor sich gehende
Reorganisation des entwickelten Tieres nicht nur bei den Suctorien bekannt ist.
So wie ein jeder Typus der Suctorien fahig ist, sich auch in seiner G&nze in einen
Schwéarmer zu verwandeln [4, 13], genau so verfugen auch die Ciliaten Gber die
Fahigkeit, die Mund- oder andere Organellen ohne Zweiteilung an anderen Stel-
len neu zu bilden [7]. Diese Neubildung kann = ganz wie die reorganisatorische
Schwérmerbildung der Suctorien — mehrmals nacheinander erfolgen [5]. Die
haufige Metamorphose der Zellorganisation ist gleichsam der morphologisch-
entwicklungsgeschichtliche Ausdruck dessen, was von der Biochemie in neuester
Zeit im Zusammenhang mit der stetigen Erneuerung der Eiweiss-Molekile
nachgewiesen wurde.

Die Ontogenese der Protozoen und Metazoen

Eine Vergleichsbasis finden wir vor allem in der invaginativen Schwéarmer-
bildung. Mit Hilfe entsprechender Versuche kann bei beiden Tiergruppen ein
&hnliches Problem, aber jeweils auf anderem Niveau,untersuchtwerden. Wéahrend
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die Ontogenese der Metazoen die Organisationsprobleme der Vielzeller in sich
schliesst, lasst die innere, besonders die invaginative Embryobildung der Pro-
tozoen die entwicklungsmechanischen Probleme der Zellbildung in den Vorder-
grund treten. Sowohl in der Problematik als auch in der Methodik kénnen viele
iiberraschende Ahnlichkeiten zur Geltung kommen. Eben deshalb ist es keine
zwecklose Analogisierung, die Ontogenese der beiden Tiergruppen zu vergleichen.
a) Die Invaginationsstelle ist bei beiden Gruppen im voraus bestimmt.
Mit der Determination der Stelle der Embryobildung und der Symmetrie-
Verhdltnisse bei den Suctorien beschdftigten wir uns bereits in einer friheren
Arbeit [18]. Hiervon selbst bietet sich die Gelegenheit eines Vergleiches mit den
Mosaik-Eiern. Die Gebundenheit der Stelle der Metazoen-Gastrulation und die
damit im Zusammenhang stehenden Probleme sind gut bekannt [2, 22, 24].
b) Bei Untersuchung der Frage, was das Ektoplasma aktiviert und zur
Invagination veranlasst, sehen wir uns Problemen gegenibergestellt, die denen
der Gastrulation der Metazoen ahnlich sind. Genau so wie bei den Vielzellern,
muss auch bei den Infusorien die Hypothese der Forschungsarbeit im Begriff
der Stoffwechsel-Gradienten gesucht und die Untersuchung in dieser Richtung
fortgesetzt werden.
c¢) Die Invagination und die Gastrulation sind nicht nur darin einander
&hnlich, dass das Schema der Entwicklung Ubereinstimmt, sondern auch darin,
dass hier tatsdchlich zwei Schichten verschiedener Struktur und verschiedenen
entwicklungsmechanischen Wertes in der Entwicklung aufeinander wirken.
Das kortikale Plasma wéchst und organisiert sich — wie ein Infusorien-
Keimbléttchen — in dem Entoplasma, das — in Kooperation mit dem Zell-
kern — die Kontinuitdt des zum Wachstum und zur Organisierung ndtigen
Stoffwechsels sichert. Wir rechnen damit, dass die Feststellung, wonach die
Invagination die Kopie der Gastrula-Bildung wére, den Eindruck der Oberflach-
lichkeit erweckt. Dennoch ist der Vergleich zutreffend, denn wenn wir die in-
vaginative innere Knospung (Schwéarmerbildung) mit der Endogastrula verglei-
chen, so kann die auf experimentellem Wege herstellbare Exogastrula mit der
bei den Suctorien sehr verbreiteten &usseren Knospung analogisiert werden.
Tatséchlich ist die Gastrulation nicht eine Bildung von Zellteilen, sondern eine
solche von Zellschichten, d. h. Keimbldttchen. Mit dem obigen Vergleich soll
gerade das ausgedrickt werden, dass der Vorgang, der in der Entwicklung der
Metazoen mit Zellschichten vor sich geht, bei gewissen Typen der Suctorien
mit Zellbestandteilen stattfindet. In demselben Masse, wie es zutrifft, dass sich
der einzellige Infusor nicht mit Zellschichten organisiert, im selben Masse trifft
es — unseres Wissens — zu, dass die Mitazoen-Zelle zu einer endozelluldren
Invagination nicht fahig ist. Der Gang der Entwicklung, das sich wéhrend der
Invagination zeigende dhnliche Verhdltnis zwischen Ekto- und Entoplasma und
Ekto- und Entoderma beweisen, dass es sich bei der invaginativen Embryo-
bildung tatsdchlich um eine endozelluldére Kopie der Gastrulation handelt.
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Ebenso natirlich wie die Kooperation von Kern, Ekto- und Entoplasma
in der kortikalen Organisation erscheint, ebenso berechtigt ist es, bei der Onto-
genese als bezeichnendes Moment die kortikale Organisation hervorzuheben
und den Vergleich in erster Reihe mit dem Verhalten des Ektoplasmas zu be-
griinden. Zur Motivierung seien zwei Tatsachen angefihrt:

1. In den kortikalen Organellen der Infusorien manifestiert sich die
Organisierung derselben am reichsten. Die Wichtigkeit dieser kortikalen Orga-
nisierung zeigt sich darin, dass auch in der Charakterisierung und Umgrenzung
der Arten, Gattungen, Familien und sogar der Ordnungen, nicht die Differen-
zierungen des Entoplasmas und noch weniger die der Kerne, sondern die kor-
tikalen Organellen und Strukturen eine wichtige Rolle spielen.

2. Ekto- und Entoplasma unterscheiden sich voneinander nicht nur im
Charakter der Differenzierung, sondern — &hnlich dem Ekto- und Entoderma —
auch darin, dass sie sich bei den Infusorien gegenseitig zur Gé&nze nicht er-
setzen kénnen. Das auf einer kleinen Flache verstimmelte Tier ist hdufig sogar
unfédhig, die spezifischen Ektoplasma-Differenzierungen zu regenerieren [21].

Es sei noch bemerkt, dass das kortikale Plasma — z. B. bei dem Eiern des
Seeigels — unersetzlich ist: das Ei geht zugrunde, wenn die kortikale Schicht
entfernt wird.
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OHTOIEHE3 MPOCTEMNLLNX

Y cambIX BWJOU3MEHEHHbIX, WHBArMHaTMBHbIX TUMOB MPOCTEMLLMX KOPTMKa/bHas
opraHu3aums 6poaskek o6paslyeTcs M3 TaKoro MasleHbKOro, HefmggepeHLMpoBaHHOIO OT-
pOCTKa 3KTOM/asMbl, YTO Ha 3TOM OCHOBaHUWM Pa3BUTUE MOXHO paccMaTpuBaTb HaCTOALLMM
OHTOrEeHEe30M.

Tunbl pasBuTus Suctoriae B Haya/lbHOW CTaguM NJIOHOCTLH COBMAfalT. VIMeHHO
o6pasoBaHMe 6pOAsKEK, TaKXKe KaK U MpeBpaLleHne XXMBOTHbIX LE/IMKOM B 6POASXKKMN Y BCEX
TUMNOB HaYMHAETCS aKTMBM3aLMe HeGONbLIONO NATHA KOPTUKa/IbHON Mnasmbl, Y NPOAO/MKAETCS
OpraHu3oBaHHbIM MPOPacTaHMEM aKTUBU3MPOBAHHOIO MATHA.

Ha ocHOBaHWM CcOBMajfeHWsl HadasibHOW (hasbl BbISIBMSIETCA CBS3b Pa3/IMYHbLIX TUMOB
pasButus. Mpu geneHUM U NONYBHYTPEHHOM MOYKOBAHUM aKTUBU3MPOBAHHOE MATHO NPOAOS-
KaeT OpraHM3aLMoHHOe paspacTaHMe Ha MOBEPXHOCTWM BMIOTb [0 OTLUHYPOBbIBaHWA Tena
6poAsKKU, MpY BHELUHEM MOYKOBAHWM aKTUBU3MPOBAHHOE MATHO 3KTOMIa3Mbl MOAHUMAETCS
N paspacTaeT HapyXy, a Npy BHYTPeHHEM MOYKOBaHWUN OHO Yrny6nseTcs M Npojo/kaeT paspa-
cTaTb LMPKYMBArvHaTVBHO, WM WHBarMHaTUBHO.

[OMOMOrMYHOCTL MeXaHWKM PasBUTUSI TaKxKe [0Ka3blBaeT, YTO r/aBHble TUMbl Pa3BUTUSA
Suctoriae o6pasoBannck 6e3 Nepexofa, CKa4KoobpasHO OAMH U3 APYFOro, UM XXe U3 [eneHus

[eneHvie pecHMYaTbIX MH(Y30PUIA COBNALaeT C Ae/IeHNEM Suctoriae B TOM, YTO AE/IEHUIO
BCerja npejLecTBYOT KOPTUKa/IbHble pereHepaTuBHble MpoLueccbl NOA06HOro XapakTtepa
(BO306HOB/IEHME K/METOYHbIX OPraHoB).

ViHBarmHaTUBHOe 06pa3oBaHWe 3apofblllield ABMSETCS BHYTPUKI/ETOUHOW aHanoruein
rpactynsuum Metazoae, He TO/IbKO C TOYKM 3peHMs Crocoba pasBUTUSL, HO W MO B3aVMHOMY
OTHOLLIEHUWIO 3KTO- W 3KTOMMasmbl, MOAOGHOMY B3aMMOOTHOLLUEHWUIO 3KTO- W 3HTOA4EPMbI.

ONTOGENESIS OF PROTOZOA

The ectoplasm-initiative from which the cortical organization of the ciliated buds origi-
nates is so minute and undifferentiated in the most modified, invaginative type of protozoan
development that it is justified to regard this type of development as true ontogenesis.

The initial phase is identical in all types ofe suctorial development. The formation of buds
and the conversion of the entire animal into bud begin in all types of development with the acti-
vation of a small spot of the cortical plasm, to be followed by its organized growth.

That the various types of development are closely interrelated is an obvious inference
from the similarity of the initial phase in all typed. In the case of binary fission and partly
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internal budding it is on the surface that the said activated spot continues to grow until the
bud becomes constricted ; if budding is external, the activated spot of the ectoplasm will rise
and grow outward ; in the case of internal budding the ectoplasm forms a depression and
continues to grow either circumvaginatively or invaginatively.

The homology of ontogenetic mechanism makes it evident that there were no transitional
stages between the various types of development, and that it was by jumps that these types
arose from one another and the binary fission.

The division of Ciliata is similar to that of Suctoria in that it is preceded in both cases
by cortical reorganization processes of a similar character (renewal of cell organs).

Invaginative embryo formation is an intracellular replica of the grastulation of Metazoa
as regards both mode of development and the similarity of the mutual relationship between
ectoplasm and endoplasm on the one side and ectoderm and endoderm on the other.

J6zsef Kormos, Szeged, Tancsics Mihaly ti. 2. Ungarn.

Katalin Kormos, Szeged, Tancsics Mihaly u. 2. Ungarn.
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Zusammenfassung

Auf Grund mikroskopischer Untersuchungen wurden die untere und die obere Blatt-
epidermis verglichen und festgestellt, dass auf der oberen Epidermis des hypostomatischen
Blattes und auf der Kante der Blattspreite die rudimentéren Spuren der Spaltéffnungen zu
finden sind. Auf der Kante der Blattspreite ist sogar ein entwickeltes — wenn auch kleines —
Stoma anzutreffen. Auf Grund der Untersuchungen wird in vorliegender Arbeit der Vorgang
skizziert, in dessen Verlauf sich das Blatt von der amphistomatischen G. adiantoides zum
hypostomatischen G. biloba-Blatt entwickelte.

Fragestellung

Das Blatt von Ginkgo biloba L., des einzigen heute lebenden Vertreters der
im Tertidr so verbreiteten Ginkgo-Gattung, stimmt makroskopisch mit dem
Blatt von G. adiantoides (Ungers Synopsis : Salisburya adiantoides) tberein.
Die feinere Kutikularanalyse erbrachte jedoch den Nachweis, dass sich auf der
oberen Blattepidermis der im Tertidr lebenden Ginkgo Stomata befanden [4]
und zwar am Rande des Blattes. OISHI trennt auf dieser Grundlage die lebende
und die fossile Art, da ndmlich aufder oberen Epidermis des Blattes der rezenten
Ginkgo keine Spuren der Spaltéffnungen vorhanden sind.

Das von OISHI untersuchte Blatt stammt aus dem Oligozadn. Da seither
nur eine — in geologischer Hinsicht — kurze Zeit verflossen ist, kann damit
gerechnet werden, dass auf der oberen Blattepidermis von G. biloba die Spuren
der Spaltéffnungen zu finden sein werden.

Material und Methodik

Die Blattepidermis der in Ungarn zu den Zierpflanzen zéhlenden G. biloba wurde mit der
ScHULTZEschen Mazeration bearbeitet [1]. Zur Farbung wurde — nach der Ausprobierung
von mehreren anderen Farben — das Vesuvin als geeignet befunden. Doppelfarbungen — z. B.
Malachitgrin-Vesuvin — fuhrten infolge der schwachen Verholzung der Zellwédnde zu keinem
vollen Erfolg. Bei der Differenzierung mit Alkohol blieb das Malachitgrin nur in den starker
entwickelten Papillen erhalten. Das Praparat wurde in Gummi Arabicum eingeschlossen.

Die Untersuchungen erstreckten sich auf den Rand des Blattes bzw. auf den der Blatt-
lappe. Nach Ofshi befanden sich hier die Stomata auf der oberen Blattepidermis der tertidren
Ginkgo (bei Ofshi — irrtumlich — unter dem Namen der mesozoischen Ginkgoites angefihrt).
Es bestand also die begriindete Aussicht, dass die Spuren der Stomata auf dem Blatt der rezenten
Art zu finden sein werden.
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Allgemeine Beschreibung

Das Blatt ist mehr oder weniger zweilappig, lederartig. Der Blattrand
ist glatt, die Blattspreite wird — der Basis zu verlaufend —gleichméssig schméler
und geht allméhlich in den Blattstiel Uber. Der Rand der Blattlappe ist ein
wenig gewellt. Das Blatt ist hypostomatisch, die Blattnervatur gabelartig
verzweigt (Abb. 1).

Abb. 1. Schematische Darstellung des Blattes von Ginkgo, a — Kante der Blattlappe, b — Rand
der Blattlappe, ¢ — Kante der Blattspreite, d — Rand der Blattspreite, e — Blattstiel

Ausfihrliche Beschreibung

Untere Blattepidermis. Die Zellen sind parallel mit der Langsrichtung uber
den Blattnerven gelagert. In den von den Nerven eingeschlossenen Gebieten ist
diese Gleichmadssigkeit bereits weniger auffallend. Wo die vereinzelt angeordneten
Stomata schitterer stehen, dort sind die Sehliesszellen in zwei-, dreifachen kon-
zentrischen Kreisen von den Nebenzellen umgeben (Abb. 2, 7). Im allgemeinen
sind die Papillen auf den Nebenzellen besser entwickelt, als auf den Ubrigen
Zellen der unteren Epidermis (Abb. 7). Die polare Nebenzelle ist oftmals in die
Lange gezogen und mit proximalen Papillen versehen. Die Kutikula der stdrkeren
Papillen ist gestreift. Im Falle von dichter angeordneten Stomata ist das charak-
teristische Stoma-Bild entstellt, verandert.

Rings tim die Spaltéffnungen sind also nach einem gewissen System ange-
ordnete Zellen, entwickelte Papillen zu beobachten. Untersuchen wir jedoch
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Abb. 2. Untere Epidermis. Konzentrisch angeordnete Nebenzellen. 3. Obere Epidermis. Kon-
zentrisch angeordnete Nebenzellen. Zentral, parallel mit der L&ngsrichtung des Blattes zwei
rudimentdre Schliesszellen. 4. Untere Epidermis. Konzentrische (»stomatische«) Anordnung.
In der Mitte — an der Stelle des Stomas — eine Zelle mit einer Papille. 5. Obere Epidermis.
Verschwommene stomatische Anordnung. In der Mitte eine Zelle mit Papillenanlage. 6a. Kante
der Blattspreite ausgebreitet. Auf der Abbildung ist unten die untere, oben die obere Epidermis
zu sehen. In der Mitte die kleine Spaltéffnung, die von mit Papillen versehenen Nebenzellen
umgeben ist, in einer Reihe damit, ein wenig rechts, ein rudimentdres Stoma. 6b. Das vorige
Stoma vergrossert. sc. Das vorige rudimentdre Stoma vergrossert
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die stomafreien Gebiete, so finden wir auch dort solche Stellen, wo rings um die
Spaltéffnungen eine fur die dieselben umgebenden Zellen charakteristische Anord-
nung zwar zu finden, in der Mitte aber keine Spaltéffnung vorhanden st
(Abb. 4). Auf der in der Mitte befindlichen einzigen Zelle ist eine — die Ubrigen
an Grosse Ubertreffende — Papille festzustellen.

Die Ursache der beobachteten Erscheinung kann darin gesehen werden,
dass sich die Zellen der Blattepidermis von Ginkgo vom haplocheilem Stomatypus
[1] im Laufe der Ontogenese zwar noch differenzierten, die Teilung der Stoma-
Mutterzelle aber bereits nicht mehr stattfand.

Obere Epidermis. Die Zellen sind, besonders tUber den Blattnerven parallel
mit der L&ngsrichtung angeordnet, der Form nach sind sie spindelférmig oder
viereckig, die Zellwand ist schwach gewellt. Manchmal sind jedoch die Zellen —
besonders in der Ndhe des Blattrandes und des Randes der Blattlappe — sehr
kurz, die Anordnung entlang der Langsrichtung verschwindet und es kénnen auf
die vorige Richtung senkrecht — oder in Bezug auf das ganze Gebilde konzen-
trisch — stehende Zellgruppen beobachtet werden.

Abb. 3. zeigt zwei in einem Zentrum stehende Zellen die nach Lage und
Form zu urteilen, nur aus einer der Stoma-Mutterzelle ahnlichen Zelle entstehen
konnten. Diese Folgerung gestatten die konvexe dussere Zellwand, sowie die
beiden entlang einer geraden Linie sich berihrenden inneren Zellwéande.

In der Abb. 5. ist die konzentrische Anordnung nicht so klar zu erkennen.
Den Mittelpunkt l&sst jedoch die einzige Zelle mit grossen Papillen auffallend
hervortreten, obwohl die Zellen der oberen Epidermis ansonsten keine Papillen
haben.

Kante der Blattlappe (Abb. la). Die Zellen sind kurz, der Form nach vier-
eckig bzw. polygonal. Der Zelltypus der unteren Epidermis geht allmdhlich in
den Zelltypus der Kante der Blattlappe Uber. Das Kirzerwerden der Zellen
und das Verschwinden ihrer gleichmé&ssigen Anordnung erfolgen in den hervor-
tretenden Teilen oberhalb der Nerven schneller, als in den Gebieten zwischen den
Nerven (Abb. 9). An den Zellen sind keine Papillen festzustellen (Abb. 8, 9).

Die fir die Spaltoffnungen charakteristische konzentrische Anordnung
ist ausgesprochen aufder Kante, ferner — ein wenig oberhalb der vorigen Anord-
nung — am 4&usseren Rand der oberen Epidermis zu sehen (Abb. 9, in der
Mitte). Abb. 10 zeigt vergrdssert die letztere Anordnung, die starker kutinisier-
ten Nebenzellen (»polare Nebenzellen«) gestalten das flr die Stomata bezeich-
nende Bild noch auffallender.

Kante der Blattspreite (Abb. Ic). Die in die Ldnge gezogenen Zellen sind
parallel mit der Langsrichtung gelagert (Abb. 6a). Der Ubergang zwischen der
oberen und der unteren Epidermis ist zwar ein schneller, aber kein sprungartiger.
Die Zellwédnde zeigen einen geraden Ablauf, Papillen sind nicht vorhanden.
Das ganze Bild ist den Zellen oberhalb der Blattnerven auf der oberen Epidermis
tduschend d&hnlich. Eine Spalt6éffnung ist nicht zu beobachten.
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Eingehendere Untersuchungen Hessen jedoch erkennen, dass sich auch
auf der Kante der Blattspreite Stomata befinden, ebenso sind auch — &hnlich
wie auf der oberen Epidermis— die rudimentdren Spaltéffnungen zu finden
(Abb. 6a). Abb. 6b zeigt — in starkerer Vergrosserung — das kleine, auf der

Abb. 7. Die Kante der Blattspreite in der N&dhe der unteren Epidermis. Rudimentares Stoma.

8. Kante der Blattlappe. Konzentrisch angeordnete Zellen, ringsum einige Zellen mit Papillen.

9. Kante der Blattlappe. Oben : obere Epidermis, unten : untere Epidermis. In der Mitte der

Blattkante: konzentrische Anordnung, mit einer einzigen Zelle in der Mitte. Im oberen rechten

Viertel des Bildes : mehrfach konzentrisch angeordnete Zellen. In der Mitte eine einzige »Stoma-

Mutterzelle«. Darunter und daruber die stdrker kutinisierten »polaren Nebenzellen«. 10. Vorige
Abbildung vergrossert

5 Acta Biologica VII/4.
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Kante der Blattspreite gefundene Stoma, rings um das Stoma sind die mit
starker gewdlbter Wandung, mit Papillenanlagen versehenen, kutinisierten
Nebenzellen zu beobachten. Unter dem Stoma ist eine kleine rudimentére
Spaltoffnung (Abb. 6a, vergrossert 6¢), mit einer sehr kurzen »Stoma-M utterzelle«,
darunter mit einer kleinen, dreieckigen »polaren Nebenzelle« gelagert.

Einen dhnlichen Fall zeigt die Abb. 7, wo auf der Kante der Blattspreite,
in dem ndher zur unteren Epidermis hegenden Teil, eine Zellgruppe mit stom ati-
scher Anordnung zu sehen ist. Die stomaartige Erscheinung wird durch die
»Nebenzellen« mit entwickelten Papillen stark betont.

Diskussion
Im Laufe der Untersuchungen wurde also — im Zusammenhang mit der
Blattepidermis der rezenten Ginkgo — mit Sicherheit eine gewisse Parallelitat

zwischen der oberen und der unteren Epidermis beobachtet, auf Grund welcher
folgendes festgestellt werden kann :

1. Auf der oberen Epidermis kénnen die Stellen der Spaltéffnrungen — in-
folge der charakteristischen Anordnung der Zellen — Kklar erkannt werden.

2. Die oben erwdhnte stomatische Anordnung ist auch auf der Kante der
Blattspreite und der Blattlappe zu finden. Auf der Kante der Blattspreite konn-
ten sogar nicht nur die rudimentdren Spuren der Spaltéffnungen, sondern auch
das Stoma selbst nachgewiesen w'erden.

3. Aus obigen Feststellungen ergibt sich, dass die obere und die untere
Epidermis, sowie die Epidermis auf der Kante der Blattspreite miteinander
homolog sind.

Aus all dem kénnen wir folgern, dass G. biloba mit hypostomatischen B l4t-
tern auch auf Grund der Struktur der Blattepidermis als ein unmittelbarer Nach-
komme der tertidren amphistomatischen G. adiantoides betrachtet werden muss.

Am Blatt derrezenten Ginkgo sind die Spaltéffnungen zerstreut angeordnet.
Florin [1] machte die Beobachtung, dass auf den schmadleren Bléttern oder auf
den Blattlappen der fossillen Arten die Spaltéffnungen (parallel mit der L&ngs-
richtung) regelmdssiger gelagert waren, als dies im Falle der rezenten Art zu
beobachten ist. Auch die kutinisierte dussere Schichtwar damals besser entwik-
kelt. Ahnlicherweise lenkt Krausel [3] — im Zusammenhang mit dem Blatt
der fossilen Gymnospermen—die Aufmerksamkeit auf die starke Papillenbildung.
In seiner diesbezlglichen Arbeit deutet der genannte Forscher die Papille als
ein phylogenetisches Merkmal, das bei den entwicklungsgeschichtlich jungen
Arten fehlt. Ferner vertritt er die Ansicht, dass der transpiratorische Schutz
nicht durch die starke Kutikula und die Papillen, sondern durch das ausgeschie-
dene Wachs gesichert wird.

Das Blatt der Ginkgo-Arten — der Ginkgoaceen — war also im Laufe der
Entwicklung, verhdltnismdssig spdt, auch noch im Oligozin, amphistomatisch,
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obwohl sich auf der oberen Epidermis bereits weniger Spaltéffnungen befanden,
als auf der unteren. Die Entwicklung fuhrte also von dem isolateralen, zum
dorsiventralen Blatt. Dieser letzte Zustand wurde von Ginkgo in vollem Masse
auch bis heute noch nicht erreicht, ein Umstand, der nicht nur durch die stoma-
tisch angeordneten Zellgruppen (»rudimentdren Stomen«) der oberen Epider-
mis, sondern auch durch die auf der oberen Kante der Blattspreite befindlichen
Spaltéffnungen bewiesen wird. Die wichtigeren Stationen in der dorsiventralen
Blattausbildung von Ginkgo kénnen auf Grund der hier mitgeteilten Unter-
suchungen im folgenden zusammengefasst werden.

1. Die Stoma-Mutterzellen der oberen Epidermis verlieren langsam ihre
Teilungsfédhigkeit oder verwandeln sich — falls eine Teilung erfolgt — nicht in
Schliesszellen (Abb. 3, 5). Am ldngsten bewahren die am Rande der Blattspreite
bzw. der Blattlappe befindlichen Zellen ihre Teilungsfahigkeit, was zur Folge hat,
dass die stomatische Anordnung bei dem heutigen Ginkgo am besten an den ge-
nannten Stellen beobachtet werden kann.

2. Die Neigung zur Papillenbildung, die oftmals nur auf der stérker
konvexen, bzw. starker kutinisierten ausseren Wand der Zellen zum Ausdruck
kommt, besteht noch eine lange Zeit weiter, obwohl sie ihre Bedeutung als stoma-
tische, die Transpiration vermindernde Vorrichtung bereits verloren hat (Abb.
3, 6¢, und 7).

3. Schliesslich beweisen die um einen Mittelpunkt (um eine »rudimentdre
Stoma-Mutterzelle«) N systematisch gelagerten Zellen, dass sich an dieser Stelle
friher eine Spaltéffnung befand (Abb. 5, 10).

Es muss noch erwé&hnt werden, dass das Palisaden-Parenchym von G.
biloba (im Blattquerschnitt untersucht) nicht typischer Art ist, d.h. im Lé&ngen-
und Breiten-Verhdltnis der Zellen kommt eine allgemeine Unsicherheit zum
Ausdruck. Es kommen zwar auch lange Zellen — im Verhdltnis 2 : 1 — vor,
doch sind unter ihnen auch solche zu finden, wo das Verhéltnis zwischen Lé&nge
und Breite 3:4, 1:1 betrdgt. Manchmal kénnen wir sogar Zellen feststellen,
die schon eher flach zu nennen sind und an das Schwammparenchym erinnern.

Nach der Auffassung von Zimmermann weist der Spross im allgemeinen
eine radiale, das heutige Kormophyten-Blatt hingegen eine dorsiventrale Sym-
metrie auf. Auf Grund der gegenwértigen Untersuchung kann behauptet werden,
dass die dorsiventrale Entwicklung des Blattes von Ginkgo auch heute noch
nicht beendet ist.

Ferner kann festgestellt werden, dass das Blatt von Ginkgo keine aus-
gesprochene Kante hat, wie dies — mit Ausnahme einiger phyllocladischer
Glieder der Podocarpaceen — bei den Ubrigen Gymno- und Angiospermen zu
beobachten ist. Die Zellen am Rande der Blattspreite und auf der Kante der
Blattlappe gehen allmé&hlich in den Zelltypus der oberen und unteren Epider-
mis Uber. Es muss jedoch bemerkt werden, dass die Zellen auf der Kante der
Blattlappe in Form und Anordnung wesentlich von dem in die L&nge gezogenen

5%
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Zelltypus am Rande der Blattspreite abweiclien. Die Kante der Blattlappe
stimmt weder morphologisch, noch physiologisch mit der der Blattspreite Uber-
ein. In anomalen (atavistischen) Fadllen erscheinen ndmlich die Samenanlagen
nicht am Rande dieser Blattspreite, sondern auf der Kante der Blattlappe
(»Telomaenden«). In solchen Féllen verhdlt sich das Blatt wie ein verflachter
Spross (halbfertiles Teloma). Greguss [2] reiht Ginkgo — auf Grund der xyloto-
mischen Merkmale und auf Grund des Blattes— tatsédchlich in die Gruppe der
makrophyllen Pteropsiden, von welcher Gruppe er annimmt, dass ihr Blatt,
was den Ursprung anbelangt, sprossartig ist.

An dieser Stelle sei auch dem Universitatsprofessor o r. pau1 Greguss, der uns im Laufe
der Untersuchungen hereitwilligst mit Tat und Rat zur Seite stand, unser aufrichtiger Dank
ausgesprochen.
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JINCTOBOW 3MUAEPMUC GINGKO BILOBA L.

ConocToBNSNNCL HA OCHOBAHUN MUKPOCKOMUYECKMX UCCNef0BaHUIA HUKHUIA 1N BEPXHUIA
aNUAepMUCbl NNCTbEB. py 3TOM 6bINIO YCTAHOB/IEHO, YTO Ha BEPXHEM 3NUAEPMUCE TFUMOCTO-
MaTUYEeCKUX JINCTLEB U Ha Kpaw MMaCTUHKWM JINCTbEB O0BHAPYXMBAKTCS 3a4aTOUTHbIE Cedbl
yCTbUL, a Ha Kpaw /IMCTOBOM NAACTMHKM BCTPEYAIOTCS JaXke BrOJHE pasBUTble YCTbULbI, XOTS
N MeHbLUMX pa3mepoB. Ha OCHOBaHUW NPOBEAEHHbIX WCCMEfOBaHWUA aBTOPOM [aeTcsi KpaTKoe
N3/10XKEHMe npouecca, B X0fe KOTOpPOro amducromatmyeckmii nuct G. adiantoides npespa-
TUACA B runoctoMatmyeckuii nuct G. biloba.

LEAF EPIDERMIS OF GINKGO BILOBA L.

The lower and the upper epidermis of the leaf were compared in the course of microscopic
examinations. On the upper epidermis and along the edge of the leaf blade of the hypostomatic
leaf rudimentary traces of stomata were found and along the edge of the leaf blade even well
developed but small-sized stomata could be detected. Based on his investigations author sketches
the process of the change of the amphistomatic G. adiantoides leafinto hypostomatic G. biloba leaf.

Gyoérgy Janos Maacz, Szeged, Dob6 u. 9., Ungarn
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Summary

The reticuloendothelial system of the liver is regulated in the following manner : impulses
coming from the cortex, and thus in the first line from the frontally situated regions, which are
transmitted to the mammillary group of nuclei through the ventral nucleus of the thalamus,
produce a reduction of the storing capacity. An elimination of this inhibition, together with
the liberation of the mammillary group, is followed by increased storage.

The paraventricular nucleus, a parasympathetic element, acts as a check to storage.

The present experiments do not justify the assumption of special cerebral centres controll-
ing the RES : what actually seems to happen is that those regions of the brain which are respon-
sible for sympathetic and parasympathetic reactions produce at the same time corresponding
changes in the functioning of the reticuloendothelial system.

Introduction

Earlier experiments of the present authors were likewise concerned with
the control exercized by the central nervous system upon the reticuloendothelial
system of the liver, and had the object to observe the changes occurring in the
activity of the hepatic RES after pharmaceutical and surgical treatments of the
central nervous system. In appreciating the said changes, solely the silver-
storing capacity of the Kupffer-cells was taken into consideration, and Toré—
Ve10Osy’s [14, 15] microchemical method was used to determine the amount
of hepatically stored silver.

The drugs employed to affect the vegetative nervous system were actedron,
caffeine, yohimbine and picrotoxin; besides, pain was also made use of to stimu-
late the said system. The experiments in question led to the conclusion that the
RES of the liver is controlled by the central nervous system, and that its activity
is intensified by sympathetic and diminished by parasympathetic stimuli [1,
3, 4, 5, 11, 12]. Further experiments were made to observe the effect of
acute and prolonged sleep. It was found that cortical inhibitors enhance the
activity of the liver’s RES, a phenomenon probably due to the liberation of
the subcortical centres. The activity of the RES is thus intensified by
soporifics that act mainly upon the cortex, irrespective of whether their
application is acute or prolonged, and the same effect is also obtained by
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prefrontal leucotomy. Subcortically active soporifics on the other hand, such
as Sevenal, reduce the activity of the RES if administered in single cases,
while leaving it unaffected if prolonged sleep is induced. Mortality becomes
higher in the latter case, probably because of the existing pharmacotoxic
injury which a normally functioning RES is unable to antagonize. However, a
Sevenal-like effect was obtained in other experiments with cortical soporifics
also, where the sleep was deepened by administering the drug in several
portions [6].

Additional experiments served to ascertain the influence of the neurohor-
monal system upon the RES : the effect of adrenal hormones and insulin was
investigated in the first line. The storing capacity of the liver was found to be
inversely proportional to the height of insulin doses introduced into the organism.
The reduction of the said capacity as induced by insulin is independent of the
blood-sugar level. With the frontal cortex isolated, insulin is no longer capable
of such action, a phenomenon wich shows that it is not on the RES-cells that
insulin exerts a direct effect: it is rather by exciting the cortex that the drug
inhibits the functioning of the RES.

The power of the Hn'er to accumulate silver is also strongly reduced if the
adrenal gland is extirpated. Although adrenalin increases the silver-storing
capacity of rats devoid of suprarenal gland, the hormone in question does not
suffice to compensate the said reduction. Desoxycorticosterone acetate (in the
folloYving “DOCA?”), on the other hand, affords full compensation, and a normal
level of storage is obtained by its administration. Removal of the adrenals
destroys the action of the central nervous system favourable to storage.

The fact that DOCA stimulates storage by the RES if administered in
normal doses and reduces it if given in excessive quantities, further the observa-
tion made in our experiments and confirmed by other authors that the absence
of testes or ovaries, as well as of the thyroid gland, inhibit silver accumulation,
justify the conclusion that a well-balanced neurohormonal apparatus is necessary
for the maintenance of a normal level of storage [7, 8].

It was now felt necessary to ascertain — and it was with this end in view
that the present experiments were begun — whether the conclusions drawn from
the above-described earlier investigations were correct, whether it is really justi-
fied to speak of cortical, sympathetic and parasympathetic influences as af-
fecting silver storage. The effect of medicaments is more or less known ; the
action of any medicine manifests itself in every area of the central nervous sys-
tem, to a greater extent here and to a lesser one there. Yet, essentially, only such
effects need be regarded as being of consequence as are exercized upon special
areas, upon centres. However, a clear and satisfactory picture can only be
obtained by injuring certain predetermined areas of the brain and evaluating
the cessation of corresponding functions on the one hand, and the symptoms
of stimulation so induced, on the other.
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Method«

Out of a total of 50 white rats used for the present experiments 9 perished prematurely,
and the data regarding 33 of the remaining 41 animals are listed in the annexed tables. A Hors-
ley—Clark apparatus served to inflict injuries in various areas of the brain. Colloidal silver
was injected through the femoral vein of the animals on the 16th to 18th day after operation.
Bleeding them to death 2 hours after the injection, their liver and brain were removed. The
livers were subjected to a treatment according to ToH6—Velésy’s method, i. e. destroyed by
means of sulfuric and nitric acid, and their silver contents determined with the aid of dithizone.
As regards the brains, serial sections were prepared from the affected areas and used for the
necessary evaluations.

Experimental

The experimental injuries were performed in the tuberal, mammillary
and paraventricular regions ; in many cases also the ventral nucleus of the
thalamus was injured. Tables 1 and 2 show the site of the injuries and the corre-
sponding storage-values. The lesions were histologically examined. The control
animals were found to have accumulated 78% of the amount of silver injected,
with an average tolerance of J;3,5%.

Table 1
oaridl - percentage Hypathala-  Lesin of nL&‘fmrré?é. o of Dorsajof ngaof |£8rt1alof
of animel of storage unlnjured n%alam %ﬁ’alam paraventr:% g%f?},’%”tsﬁ'& paraventrlc
| 99,0 + + — — — — -
2 64,0 — + - - + - -
3 71,0 — + - - - -
4 69,5 - + - - - -
5 69,5 + + — - - — -
6 92,0 + - - - - -
7 92,0 + + - - - - -
8 92,0 + - - - - -
9 92,0 — - - - - - +
12 71,0 — + - - + - -
13 72,0 — - + + - + -
14 71,0 + + — - - + -
15 79,0 + - - - - - -
16 87,5 — + + - + - -
17 90,5 — — — . . . .
18 71,0 — + - Y } . .
19 99,0 + + - - - -
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Table 2
. Lesion Lesion : Lesi :
oener oLt onboh g ST e, o '.mm"; onbh oo
of animal noesice SIS  onoesie Sids millayarea oqoesde  SideS arcuatus
20 81,5 — + — + + . — _
21 81,5 - + — + — - - —
22 83,5 - + - + — - - +
23 76,0 - + — + - + — —
24 78,5 - + - + + - -
25 84,5 - - + - — . . T
26 78,0 - + - + - - + —
27 78,5 - + - - + - — —
28 86,5 - + - + + - — +
29 81,5 - + — — — - — —
30 74,0 + — - + ¥ B " _
31 75,0 - + - + + - + +
32 81,0 B ¥ - B + ) . B}
33 87,5 - ¥ B + n B + _
Discussion

As has been pointed out in the introductory part of this paper, it was by
means of pharmacological treatments and surgical transactions that the conclu-
sion was reached in our earlier experiments that the capacity of the RES of the
liver to accumulate and store silver is diminished by the parasympathetic and
stimulated by the sympathetic system. The figures of the annexed tables serve
to show how far this conclusion has stood the test of investigations based on
the Horstey—Clark method. It appears from Table 1 that there are cases,
Nos. 9 and 17 for instance, where the injury was strictly local and destroyed
nothing but the paraventricular nucleus. The value of storage shows a consi-
derable upward jump in both cases. The paraventricular nucleus is a member
of the ventral group of nuclei of the hypothalamus which have been described
as possessing parasympathetic characteristics [9]. iThe majority of the authors
agree that an irritation of this region provokes bladder contraction, intensified
intestinal peristalsis [2], vasodilatation, and a slowing-down of the heart’s
action [13], so that — as is stated in the comprehensive work of Hess [10] —
the region in question has to be regarded as belonging to the parasympathetic
system. The paraventricular nucleus occupies a prominent place among the
nuclei situated in this region.

The value of storage shows a considerable reduction in those cases (Nos.
2, 3,4, 12, 18) where either only one of the paraventricular nuclei was destroyed
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or, if the nuclei of both sides were injured, the injury did not affect but their
dorsal part. A similar reduction of storing capacity occurred in those cases
(Nos. 13, 14) where one of the paraventriculars was destroyed while that on the
other side was injured on the dorsal and remained unimpaired on the ventral
part.

It seems that the cicatrization and sterile inflammation which can be veri-
fied histologically and are consequent upon injuries that affect a part of the
nucleus without destroying it in toto maintain a prolonged nuclear irritation.

It is clear from the above that the elimination of the paraventricular nuclei,
a parasympathetic deficiency, provokes an increase of storage, while their
irritation, a parasympathetic stimulus, leads to a considerable reduction of the
power to accumulate silver.

Injuries inflicted upon the tuberal region gave no positive results: storage-
values remained more or less normal and showed no perceptible deviation from
the control-value. The experiments led to the conclusion that the dorsomedial
and ventromedial nuclei do in no way influence the reticuloendothelial system.

In no case did we succeed in achieving a total lesion of the mammillary
group of nuclei alone. It was obvious in any case that injuries affecting single
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nuclei of this group (nucleus mamillaris medialis, lateralis, praemamillaris)
do not provoke symptoms of excitation or paralyses.

The situation is entirely different if also the cortical connections are taken
into account. In some of our cases (Nos. 6, 7, 8, 19), where the injury did not
affect the hypothalamus but destroyed the ventral nucleus of the thalamus,
storage increased considerably; unilateral lesions had no effect.

It is known (Ingram) that the ventral nucleus of the thalamus serves as
a synapse for the communication of the fibres from the cortex to the mammillary
body. The fibres come from the cingulate gyrus and continue their path in the
mamillothalamic bundle. The disturbance of this communication on any level
produces the reaction known as sham rage which is due to the liberation of the
dorsal hypothalamic group of nuclei. We provoked sham rage in our earlier
experiments by leucotomy, and it increased the storing capacity to a notable
extent.

By way of indirect conclusion it can be therefore stated that any irritation
of the mammillary nucleus group is followed by an increased power of storage,
provided no inhibition from the cortex counter-acts it. Since the said mammillary
group belongs to the sympathetic system, the present experiments may be
regarded as an additional proof of the correctness of our earlier conclusions
regarding sympathetic stimuli (Fig. 1).

Our thanks are due to Dr. Béta Mess and Dr. Béra Halasz, assistants in the
Pécs Anatomical Institute, who performed the injuries and made the histological evaluations.
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HOBbIE AAHHbLIE O PErYNALUUN PETUKYNO-3HAOTEANANBHOW CUCTEMBI
MEYEHW LEEHTPA/IbHOW HEPBHOW CUCTEMOW

Perynauusi peTuKyno-3HA0TeIMaNbHON CUCTEMbI MEYEHM OCYLLIECTBAAETCA MO HUXKecse-
OylolLeMy © Kopa W, crefoBaTeflbHO, r/MaBHbIM 06pa3oM (IpoHTaNbHbIe 06/1acTU MNepefatoT
MMMY/bChbl MOCPEACTBOM BEHTPa/IbHOrO sapa 6yrpa K COCKOBWAHOWM sAepHOI rpynne, u 3anep-
KUBAKT HakormseHve. MpekpalleHve 3aepXXKM Bbi3blBaeT 0CBOGOX/EHWE COCKOBUAHOW Aaep-
HOI Fpynnbl Y BMeCTe C TeM U MOBbILLEHNE HAKOMMIEHNS.

MapaBeHTPUKYNAPHOE S4PO, B KauecTBe MpeacTaBuTeNs NapacuMmaTUuYeckoin HepBHOM
CUCTEMbI, 3a/lePXKMBAET HaKOM/eHMe.

Ha oCcHOBaHWW pe3y/ibTaToB aBTOPOB Heslb3si FOBOPUTb O KaKUX-TO MO3FOBbIX LiEHTpax
PETUKYNO0-3HAOTENIMANIbHOW CUCTEMbI, & MINLIb O TOM, YTO Te >Ke 06/1acTU FOfI0BHOrO0 MO3ra,
KOTOpble 06YC/I0BMIMBAIOT MPOUMe CUMMATUUECKMe UM NapacuMnaThyeckue peakuuu, Bbi3blBaloT
N COOTBETCTBYIOLLME MOCIEAHUM M3MEHEHUS] B (DYHKUMWU PETUKYNO-9HAOTENNANIbHON CUCTEMbI.

WEITERE ERGEBNISSE BETREFFEND DIE REGULATION DES LEBER-RES
DURCH DAS ZENTRALE NERVENSYSTEM

Die Regulation des Leber-RES erfolgt folgendermassen : die Impulse die vom Cortex
und so besondersvon den frontalen Gebieten durch den Nucleus ventralis thalami zur mamillaren
Kerngruppe gelangen, hemmen die Speicherung. Die Ausschaltung der Hemmung zusammen
mit der Reizung des mamillaren Kernes bewirkt eine Zunahme der Speicherung.

Der paraventrikulédre Kern hindert als Représentant des Parasympathicus die Speicherung.

Aus unseren Experimenten kdnnen wir nicht folgern, dass das RES irgendwelche Zentren
im Gehirn besitzen wirde, aber wir fanden, dass alle jene Gebiete, die die sonstigen sympa-
thischen und parasympathischen Wirkungen zustande bringen, diesen entsprechende Reaktionen
auch in der Té&tigkeit des RES bewirken.

Gyorgy Csaba, Budapest, IX., T(zolté u. 58., Hungary.

Gyosrgy Rappay, Budapest. IX., T@zolté u. 58., Hungary.
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Zusammenfassung

Bei Helix pomatia regeneriert der exstirpierte Oberkiefer wahrend 12— 16 Wochen voll-
kommen. Morphologisch unterscheidet sich aber das Régénérat auf charakteristische Weise,
indem es keine Querleisten besitzt. Die zur Regeneration notwendigen Stoffe werden von dem
unter dem Oberkiefer liegenden Epithel respektive Drusenepithel sezerniert, in welchem wahrend
seiner Tatigkeit zweierlei Zellarten unterschieden werden konnen : nur selten vorkommende
Becherzellen und zylinderformige Drisenzellen. IThrer Funktion nach gehdéren die ersteren zum
merokrinen, die letzteren zum ekkrinen Typus. Die zylinderférmigen Drisenzellen produzieren
die Chitinschichten. In den Becher- und Zylinderzellen konnte geldstes Calcium gut nachge-
wiesen werden, das an Calcium gebundene Phosphat und Carbonat aber nicht. Die Regeneration
nimmt vor der Bildung des Epiphragmad — also im Sommer, Fruhjahr und frihen Herbst —
viel kurzere Zeit in Anspruch, als im Winter — nach der Bildung des Epiphragmas. Im Mantel-
wulst der Winterschnecken, besonders im Zylinderepithel, aber auch im Bindegewebe gelang
der Nachweis vom geldsten Calcium sehr gut. Im Fusse der Winterschnecke, besonders im Epi-
thel, aber auch im Binde- und Muskelgewebe kénnen grossere Mengen von geldstem Calcium
nachgewiesen werden. Der Nachweis von an Calcium gebundenem Phosphat und Carbonat
gelang nicht.

Bei den histoehemischen und quantitativen Untersuchungen im Winter an Tieren (Helix
pomatia) mit regenerierter Schale und normalen Kontrolltieren fanden wir nie bedeutende
Unterschiede im Gehalt oder der Lokalisation des Calciums im Mantelwulst, im Mantel, in der
Mitteldarmdriuse und im Fuss. Dies gilt als Beweis, dass die Schnecke das zur Schalenregene-
ration notwendige Calcium nicht aus den Depots des Kdrpers entnimmt, sondern wahrscheinlich
aus der Nahrung bereitstellt. Die Regeneration der Schale kann mit Calciumgaben beschleunigt
werden, Vitamin A und D2 haben aber keine Wirkung auf die Regeneration der Schale. Der
Vergleich von Helix pomatia mit regeneriertem Fuss mit Kontrolltieren zeigt, dass betreffend
des Epithels keine Unterschiede bestehen, aber im regenerierten Fuss nur weniger Muskel-
bindel zu finden sind.

Einleitung

Schon seit langem werden Forschungen zur Untersuchung der Regenera-
tion bei Mollusken unternommen, so zum Beispiel von Morgan [7], Hanko [4],
Rotarides [8] und Wagge [11]. Diese Untersuchungen beschéftigen sich mit
der Regeneration der Schale, des Fusses, der Tentakel, der Augen. Sie sind
aber meistens rein morphologischer Natur, histologische und histochemische
Untersuchungen kdnnen in der Literatur nur selten gefunden werden. Als Objekt
der eigenen Experimente wurde Helix pomatia gewéhlt und drei Fragen unter-
sucht: Regeneration des Oberkiefers und der Schale, und im Zusammenhdnge
damit wurden die mit ihnen in engster Beziehung stehenden Organe — der
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M antelwulst, die Mitteldarmdrise und der Fuss — histologisch und histochemisch
untersucht. Endlich untersuchten wir die Histologie des regenerierten Fusses.
In Verbindung mit diesen Experimenten beobachteten wir das Vorkommen des
Calciums in den erwé&hnten Organen -und die Wirkung verschiedener Vitamine
auf die Regeneration der Schale.

Methoden

Im Verlaufe der Experimente wurden Exstirpation des Oberkiefers, Entfernung von
bestimmten Teilen der Schale, histologische, histochemische und quantitativ-chemische Unter-
suchungen durchgefuhrt.

Die Entfernung des Oberkiefers gelang mit einer relativ einfachen Technik. Das aus-
gestreckte Tier wurde mit einer stumpfen Pincette hinter dem Kopf vorsichtig angefasst und
in dieser Stellung kann der Oberkiefer mit einer feinen Pinzette leicht herausgehoben werden,
ohne dass die angrenzenden Gewebe grdsseren Schaden nehmen wuirden.

Das zur weiteren Untersuchung notwendige Material wurde mit 60%igem Alcohol
fixiert und 3—4 Wochen im Diaphanol gehalten um es schneiden zu kénnen. In der Folge wurde
es nach der doppelten Einbettungsmethode von peterri in Celloidin-Paraffin eingebettet und
schliesslich wurden 5 <« dicke Schnitte angefertigt. Trotz der Enthartung waren die Objekte
héarter als auf ahnliche Weise fixierte und behandelte andere Organe.

Zu Beginn der Regeneration, als die Chitinschicht noch diinn war, wurde
das Material in Susa fixiert und nach Celloidin-Paraffin-Einbettung 5 (a dick
geschnitten &hnlich wie andere histologische Pré&parate. Zur Féarbung diente
Eisen-Haematoxylin-Eosin nach W eigert. Zur Feststellung feinerer Strukturen
wurden ldngs und quer verlaufende Schnittserien hergestellt. Beim histochemi-
schen Nachweis von Calcium wurde das geldste Calcium mit der Gipsreaktion,
mit Purpurin und Alizarin S, das an Calcium gebundene Phosphat und Carbonat
mit der Silberimpregnations-Methode nach Kossa untersucht. Das Calcium
wurde mit Salzsdure aus den Geweben entfernt und die Bestimmung der Menge
des Calciums in der Lésung erfolgte mit dem Zeiss’schen Flammenphotometer
im Tierphysiologischen Institut der landwirtschaftlichen Universitadt. Calcium
und Vitamine wurden mit gewdhnlichen Spritzen subcutan injiziert.

Der entfernte Teil der Schale d. h. die Fldche der Regeneration war in
allen Versuchen gleich gross. Es wurde von der Apertur nach oben rund % der
Schale entfernt d.h. im Grunde genommen eine Fldche, die der ganzen Mantel-
oberflache entspricht.

Ca, Vitamine A und D2wurden zusammen folgenderweise dosiert:*

Calcium phosphoricum 2 mg/g Kdrpergewicht

Calcium lacticum 4., »
Vitamin A 51E,, »
Vitamin Do 75 1E,, "

Préparat »Caldea« der Firma Egyesilt Gyogyszer- és Tapszergyar in Budapest.
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Ca allein wurde als Calcium gluconicum 10 mg/g Ko&rpergewicht verabreicht.*
Vitamin A allein Dosis 30 IE/g Korpergewicht.** Vitamin D2 allein Dosis
4000 IE/g Korpergewicht.***

Die Regeneration des Oberkiefers

Die Literatur des Oberkiefers ist ziemlich spérlich. Die meisten Angaben
fanden wir bei Meisenheimer [6] Und Haftner [3]. Den Oberkiefer finden wir
an der dorsalen Wand der buccalen Hohle resp. des vorderen Teiles des Schlundes.
Das Organ selbst besteht aus Chitin und Kalksalzen und zeigt an der oralen
Fldéche Querleisten, an der Basis eine diinne Lamelle, die die Verbindung mit den
umgrenzenden Geweben herstellt (Abb. 1).

Abb. 1. Oberkiefer von Hidix pomatia. 2. Der regenerierende Oberkiefer am 12 16. Tag.
3. Der vollkommen regenerierte Oberkiefer

Es gelang relativ leicht den Oberkiefer herauszuheben. Nach der Entfer-
nung entwickelte sich am 12— 16.Tag ein dinnes Chitinplattchen, das nur langsam
an Dicke zunahm (Abb. 2). In der 10—12. Woche regenerierte der Oberkiefer
vollkommen. Der regenerierte Oberkiefer unterschied sich morphologisch bedeu-
tend vom urspriinglichen Oberkiefer, indem die sehr charakteristischen Quer-
leisten auch nach 6 Monaten nicht zustande kamen (Abb. 3).

Die Regeneration des Oberkiefers beginnt aus den Geweben die unter ihm
liegen. Dain der Literatur die genaue und detaillierte Beschreibung der Histologie
des Oberkiefers nicht gefunden werden konnte, wurden mehrere Tiere auch
histologisch untersucht.

An der basalen Flache des Oberkiefers sitzt charakteristisches Bindegewebe
mit glatten Muskelfasern. Dartuber befindet sich ein einschichtiges Zylinder-
epithel. Die Kerne liegen in den basalen Teilen der Epithelzellen. Uber dem
Zylinderepithel zeigt das Chitin eine stark geschichtete Struktur (Abb. 4).
W dhrend der Regeneration konnten bedeutende Verdnderungen am Zylinder-
epithel wahrgenommen werden. Die vorerst ruhenden Epithelzellen wurden
aktiv und sezernierten. In dieser Phase kénnen zwei verschiedene Zellarten

* Praparat Calcimusc der Firma Richter Gyo6gyszergyar in Budapest.
** Praparat Vitamin A der Firma Egyesilt Gyoégyszer- és Tapszergyar in Budapest.
*** Praparat D2 der Firma Chinoin Gydgyszergyar in Budapest.
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Abb. 4. Histologisches Bild des Oberkiefers (Querschnitt). Haematoxylin-Eosin. 5. Das histolo-

gische Bild des regenerierenden Oberkiefers am 12—16. Tage (Querschnitt). Haematoxylin-Eosin.

6. Das histologische Bild des regenerierenden Oberkiefers am 12—16. Tage. Ekkrine Drisen-

epithelzellen und merokrine Becherzellen (Querschnitt). Haematoxylin-Eosin. 7. Das histolo-
gische Bild der Mitteldarmdrise. Haematoxylin-Eosin
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unterschieden werden. Die eine Zellart erinnert an die Becherzellen, ihr Kern
liegt basal und im Plasma konnten dichtere Sekretgranula festgestellt werden.
Die andere Zellart behielt die urspringliche Form, sah also &hnlich aus als die
Zylinderepithelzellen mit basalem Kern und einem Plasma, das homogen erschien.
Im Verlaufe der histologischen Untersuchungen konnte festgestellt werden, dass
an der Produktion des Chitinblockes des Oberkiefers beide Zellarten teilnehmen
kénnen. Die nur selten vorkommenden Becherzellen geben ihr Sekret an die
Oberflache ab, fallen zusammen und nehmen eine fadenférmige Gestalt an.
Die zylinderepithelférmigen Drisenzellen d&ndern ihre Gestalt auch in der Ar-
beitsphase nicht. Das Sekret gelangt an die Oberflaiche durch einen Riss der
Zellmembran und breitet sich nachher auf der Oberflache aus. Beide Arten von
Drusenzellen sezernieren also, aber die ersteren gehdren zum merokrinen, die
letzteren zum ekkrinen Typus. Die basalen Drisenzellen, die bei der Regenera-
tion eine bedeutende Rolle spielen, kdnnen anndhernd mit der Hypodermis oder
M atrix, die die Chitinkutikula der Insekten herstellten, verglichen werden (Abb.
5 und 6).

Nach Beginn der Regeneration entstand in etwa 12 Tagen ein mehrschichti-
ger Chitinsaum, bei dessen Herstellung das aktivierte Drusenepithel wahrschein-
lich mit seiner maximalen Funktion teilnahm. Es stellt sich aber die Frage,
welcher Unterschied zwischen den produzierten Stoffen der beiden Zellarten
vorliegt. Der Oberkiefer besteht hauptsédchlich aus Chitin und nur in sehr gerin-
ger Menge aus Calcium. Deshalb nahmen wir an, dass im Verlaufe der Regenera-
tion die Becherzellen wahrscheinlich Ca sezernieren. Diese Annahme scheint auch
jener Befund zu bestdtigen, wonach die erw&hnten Becherzellen nur in sehr
geringer Zahl zwischen den funktionellen Epithelzellen gefunden werden kdnnen.

Die in bedeutend grdsserer Zahl vorkommenden zylinderférmigen Epithel-
zellen geben also aller Wahrscheinlichkeit nach die Grundsubstanz des Ober-
kiefers, das Chitin. Das abgeschiedene Sekret bildet eine dinne Lage, die sich
an die vorangehende Chitinschicht bindet.

Die Anwesenheit von Calcium im Drisengewebe des Oberkiefers wurde
durch den Nachweis von monoklin-prismatischen Gipskristallen bewiesen. Mit
Alizarin S konnte auch geldstes Calcium im Sekret der Becherzellen nachgewiesen
werden. Auch gelang es in der Epithelschicht und in geringerem Masse im
Bindegewebe und Muskelgewebe geldstes Calcium nachzuweisen. Aus diesen
Untersuchungen kann gefolgert werden, dass das Calcium aus den Becherzellen
in das von den zylinderférmigen Drisenzellen sezernierte, noch flissige Chitin
abgegeben wird. Es darf auch angenommen werden, dass der funktionelle Unter-
schied zwischen Becher- und Driusenzellen nicht in der Calciumproduktion,
sondern im Sezernieren irgendeines anderen Stoffes besteht.

Es stellt sich auch die Frage, ob bei der normalen Schnecke in der Folge
der Nahrungsaufnahme der Oberkiefer an der Oberflaiche abgewetzt wird und
wie der Organismus diese Abnltzung ersetzt. Es kann angenommen werden,

6 Acta Biologica VTI/4.
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dass die basale Epithelschicht in diesem Falle nur sehr schwach, oder nach einer
gewissen Rythmik aktiv ist. Natirlich bedarf diese Hypothese noch weiterer
Untersuchungen.

Die Regeneration der Schale

Im Zusammenhdnge mit der Regeneration der Schneckenschale wurden
&usserst interessante anatomische, morphologische, und zum Teil auch physiolo-
gische Untersuchungen durchgefiihrt von Hanko [4], Kessel [5], Flé6ssner
[2], Rotarides [8], Siolli [9] und Wagge [11]. Trotzdem schien es zweckmaéssig,
im Zusammenhdnge mit verschiedenen Problemen der Regeneration noch wei-
tere Untersuchungen durchzufihren.

W ir untersuchten die Regeneration in verschiedenen Jahreszeiten und
waren besonders bedacht auf die Unterschiede in den Zeitpunkten vor und nach
Bildung des Epiphragmas. Im Zusammenhdnge mit der Regeneration unter-
suchten wir die Calciumlokalisation im Mantelwulst, im Mantel, in der M ittel-
darmdrise und im Fuss und versuchten in den erwdhnten Organen das geldste
Calcium oder das an Calcium gebundene Phosphat und Carbonat nachzu-
weisen.

Da die Intensitdt des Calciumstoffwechsels von der Jahreszeit beeinflusst
wird, wurden in den Experimenten 4 Serien eingestellt. So wurden Beobachtungen
gemacht im Frihling (April—Mai), im Sommer (Juni—Juli), im Herbst (Sep-
tember) und schliesslich im W inter (nach der Bildung des Epiphragmas).

Bei der Entfernung des Schalenteiles wurde der Mantel nicht beschédigt.
Wie bekannt, bestehen sehr grosse Unterschiede in der Zeitdauer der Regenera-
tion. Entsprechend dem Calciumstoffwechsel haben die Jahreszeiten einen be-
deutenden Einfluss auf den Beginn der Regeneration resp. auf den Ablauf der
Regeneration. Die Friuhlings-, Sommer-, und Herbstschnecken, die noch vor dem
Beginn der Experimente sich in der Natur freierndhren konnten, zeigten in der
Zeitdauer der Regeneration keinen Unterschied. Die Schalenteile regenerierten
relative gleichmassig und ziemlich schnell. Im allgemeinen begann die Regenera-
tion zwischen dem 2—4. Tag. Zu dieser Zeit erschien eine hauchdinne Schale,
die bereits am 8. Tage die ganze nackte Flache Uberdeckte.

Im Winter, nachdem die Bildung des Epiphragmas die Calciumreserven
stark erschopft, beginnt die Regeneration viel langsamer. Die Tiere wurden
unter dem Schnee gesammelt, das Epiphragma vor dem Experiment kinstlich
entfernt. Der minimale Stoffwechsel der Winterruhe stieg nach dem kinstlich
erzielten Erwachen nur langsam an. Die Tiere erndhrten sich erst sehr wenig,
spdter aber ziemlich kréaftig. Auf diese Weise konnten sie gewisse Calcium-
mengen mit der Nahrung aufnehmen. Die Regeneration begann verglichen mit
den Frihlingstieren sehr langsam, die Schale erschien am 8—10. Tage und be-
deckte die ganze Oberflache erst am 16—17. Tag (Abb. 8).
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Der auffallende Unterschied im Zeitablaufder Regeneration bei den Winter-
tieren und den Kontrollieren, die in anderenJahreszeiten untersucht wurden,
kédnnte mit geringerer Intensitdt des Calciumstoffwechsels erkl&rt werden, da
mit gutem Recht angenommen werden kann, dass die Mobilisierung des Calciums
aus den Geweben nur viel langsamer zustande kommt als bei den Kontrollieren.
Die Regeneration der W intertiere wird durch den Mangel an Calcium erschwert,
da ja die Calciumreserven bei der Bildung des Epiphragmas stark in Anspruch
genommen werden und bei der schwécheren Nahrungsaufnahme Calcium nur
viel langsamer in den Organismus gelangt.

Tage 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10 11 12 13 14 15 16

Abb. 8. Regeneration der Schale im Frihjahr, Sommer und Herbst vor der Bildung
des Epiphragmas, und im Winter nach der Bildung des Epiphragmas

Beim Bau und bei der Regeneration der Schale spielen die Kalkzellen im
Mantelwulst eine wichtige Rolle. Auch in den eigenen Versuchen konnte fest-
gestellt werden, dass in mit Haematoxylin-Eosin geférbten Schnitten in den
aus der Literatur wohlbekannten einzelligen Kalkdrisen kleinere oder grdssere
Kalkkdérnchen gefunden werden kdnnen. Wir versuchten deshalb im Mantel-
wulst Calcium mit histochemischen Methoden nachzuweisen. Mit der Gipsreaktion
konnten sehr viele Gipskristalle festgestellt werden. Mit Purpurin und besonders
mit Alizarin S konnte das geldste Calcium sehr gut nachgewiesen werden. Im
einschichtigen Zylinderepithel der Oberflaiche des Mantclwulstes konnten wir
viel, im Muskel- und Bindegewebe nur wenig geldstes Calcium beobachten. Mit
der Silberimpragnationsmethode nach Kossa gelang der Nachweis von an Cal-
cium gebundenem Karbonat und Phosphat nicht.

Mit den histologischen und histochemischen Untersuchungen des Mantel-
wulstes fanden wir keinen Unterschied zwischen Tieren mit regenerierter Schale
und Kontrollieren in Bezug auf die Lokalisation des Calciums. Weder in den
Calciumkdrnchen der Kalkzellen, noch im geldsten Calcium des Epithels, Binde-

O*
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und Muskelgewebes besteht irgendein Unterschied zwischen Regenerierten
und Kontrollieren.

Aus diesen Experimenten lasst sich der Schluss ziehen, dass das zur Regene-
ration notwendige Calcium aus einem anderen Organ stammt, oder nur voriber-
gehend im Mantelwulst gefunden werden kann. Deshalb wurde zur weiteren
Erforschung der Regeneration und der Calciumlokalisation auch die Mittel-
darmdriuse untersucht.

Nach Literaturangaben sollen in den sogenannten Kalkzellen der Mittel-
darmdrise bedeutende Mengen von Calcium gespeichert sein. Dieses Calcium
bindet Phosphat und daraus bildet sich das Epiphragma. Deshalb darf angenom-
men werden, dass das in der Mitteldarmdriuse gespeicherte Calcium auch bei
der Schalenregeneration eine Rolle spielen kénnte, Nach wagge [11] treten an
der Stelle der Verletzung teils Flissigkeit, teils Amoebocyten aus und gleich-
zeitig ist ein Ansteigen der alkalischen Phosphatase in der Mitteldarmdrise
nachweisbar. Amoebocyten sezernieren an der Stelle der Verletzung zundchst
eine dunne organische Membran, die spdter — ebenfalls unter ihrer Mitwirkung—
vom Rande der Wunde aus verkalkt.

Die Amoebocyten nehmen das notwendige Calcium und Protein aus dem
Blute und von den Speicherorten (Mitteldarmdrise). Bis 1953 wurden im Zu-
sammenhédnge mit der Histologie der Mitteldarmdriise viele sich wiederspre-
chende Auffassungen entwickelt. Die Untersuchungen von Thiele [10] wider-
legten alle bisherigen Auffassungen. Seiner Ansicht nach gibtesin der Mittel-
darmdrise nur Sekretions-Resorptions-Zellen und Kalkzellen. Unter den Kalk-
zellen unterscheidet Thiele Zellen zweiten und dritten Stadiums, und seiner
Ansicht nach entwickeln sich beide Zellarten (die Sekretions-Resorptionszellen
und die Kalkzellen) aus den sogenannten indifferenten Zellen (Abb. 7).

Die Untersuchungen Thietes betreffend die Mitteldarmdrise scheinen
genligend bewiesen zu sein. Trotzdem schien es zweckmadssig zur Lokalisation
des Calciums histochemische Untersuchungen durchzufuhren. Die Anwesen-
heit von Calcium in der Mitteldarmdriise bestatigen die vielen monoklin prisma-
tischen Kristalle, die nach Gipsreaktion in der Mitteldarmdriise gefunden werden.

Geldstes Calcium konnte mit Alizarin S im Plasma der Kalkzellen gut
nachgewiesen werden und gab auch in den Sekretions-Resorptionszellen eine
intensive Reaktion. Mit der Methode von Kossa konnten bedeutende Mengen
von an Calcium gebundenem Phosphat in den Kalkzellen nachgewdesen
werden. Mit derselben Methode konnte in den Sekretions-Resorptionszellen
kein an Calcium gebundenes Phosphat und Carbonat nachgewiesen wer-
den. Nach Thiete zeigen die Kdrnchen in den Kalkzellen des dritten
Stadiums, mit Alizarin S geférbt, kein Calcium. Mit 'der KossA-Methode
konnte auch kein an Calcium gebundenes Phosphat nachgewiesen werden.
Deshalb schliessen wir uns Thiete an und meinen, dass hier Calcium und
Phosphat an Eiweiss gebunden sind.
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Beiden Schnecken mitregenerierter Schale und den Kontrolltieren konnte
geldstes Calcium in den Sekretions-Resorptionszellen und den Kalkzellen, an
Calcium gebundenes Phosphat und Carbonat in den Kalkzellen nachgewiesen
werden. Unterschiede in der Lokalisation konnten nicht festgestellt werden. Zur
Feststellung der Zusammenhdnge zwischen Menge des Calciums in der Mittel-
darmdrise und Regeneration sind weitere, genauere Untersuchungen notwendig.

Mit den vorausgehend beschriebenen histochemischen Methoden wurde
auch der Fuss von Tieren mit regenerierter Schale und Kontrolltieren betreffend
die Lokalisation von Calcium untersucht. Die Gipsreaktion bestdtigte die Anwe-
senheit von Calcium. Mit Alizarin S konnte das geldste Calcium sehr gut nach-
gewiesen werden im oberflachlichen Zylinderepithel, aber auch im Binde- und
Muskelgewebe. Mit der Methode von Kossa konnte an Calcium gebundenes
Phosphatund Carbonatin den Geweben des Fusses (iberhaupt nicht nachgewiesen
werden. Betreffend der Lokalisation des geldsten Calciums besteht kein Unter-
schied zwischen den Tieren mit regenerierter Schale und den Kontrolltieren.

Aus den Experimenten mit den Winterschnecken zeigt sich also, dass mit
den angewandten histologischen und histochemischen Methoden nicht nach-
gewiesen werden konnte, ob das erwartete Abnehmen des gespeicherten Calciums
im Mantelwulst, in der Mitteldarmdrise und im Fusse wirklich eintritt. Es
kénnte natirlich angenommen werden, dass eventuell nur die Konzentration
des Calciums abnimmt, zu dessen Feststellung aber feinere Methoden notwendig
sind als die Angewandten. Deshalb wurde es notwendig, quantitative Calcium-
untersuchungen durchzufiihren bei regenerierten und Kontrolltieren im Mantel-
wulst, im Mantel, in der Mitteldarmdriise und im Fuss. Die quantitativen Unter-
suchungen gaben den histochemischen Untersuchungen entsprechende Resultate.
Fir Calcium wurden folgende Werte nachgewiesen: im Mantel 4,12— 7,70 mg%,
in der Mitteldarmdriise 5,68—16,88 mg%, im Fuss 4,22—6,75 mg% [1]. Regene-
rierte und Kontrolltiere zeigten gleiche Werte. Infolge der Regeneration nahm
also Calcium in den Geweben quantitative nicht ab. Danach kdénnte auch jene
Auffassung als bestdtigt betrachtet werden, nach der das zur Regeneration der
Schale notwendige Calcium nicht aus den erwdhnten Organen stammt, dieses
also nur aus der Nahrung zur Regeneration verwendet wird. Die Untersuchungen
von W agge bestdtigen meine Befunde, da nach ihm eine Regeneration nur dann
erfolgt, wenn die Tiere sich erndhren. Hungerticre regenerieren nicht, aber schon
Filterpapier gentigt als Nahrung.

Es wurden auch Versuche eingestellt zur Feststellung des Einflusses von
Calcium-Gaben auf die Regeneration, weiterhin die Wirkung des Vitamins D2
das einen Einfluss auf den Kalkstoffwechsel austibt und Vitamin A, das einen
Einfluss auf die Regeneration ausibt.

Im ersten Versuch wurden Calcium, Vitamin D3und A gleichzeitig verab-
reicht. Die Regeneration begann hier im Vergleich mit den Kontrolltieren viel
friher. Schon am Ende des ersten Tages erschien stellenweise eine diinne Schale.
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Die ganze Wundflache wurde am 5. Tag bedeckt. Einen gleichen zeitlichen
Verlauf der Regeneration zeigten auch solche Tiere, die nur Calcium allein erhiel-
ten, wdhrend jene Tiere, die nur Vitamin D, oder A bekamen, beziliglich des

Erscheinen der Schale

Abb. 9. 0 dirbvny v Gt Voiten drrr A vk bt

zeitlichen Ablaufes der Regeneration den Kontrolltieren entsprachen. Die
Schale erschien nur teilweise am zweiten und vierten Tag und bedeckte die ganze
Fldche erst am achten und zehnten Tag. Daraus darf geschlossen werden, dass

Erscheinen der Schale
ganz

teilweise

Uberhaupt.
nicht

Tage 1 2 3 4 5 6 7 8 9 10

Abb. 10. ¥ drbvryp voer Ce vt Uit drer b vk Db petrrrn oy

bei der Regeneration der Schale von Helix pomatia Calcium eine vorherrschende

Rolle spielt, wahrend die Vitamine den Ablauf der Regeneration nicht besonders
beeinflussen (Abb. 9 und 10).



UNTERSUCHUNGEN UIIER DIE REGENERATION UND HISTOLOGIE VON HELIX POMATIA 429

Abh. 11. Das histologische Bild des Fusses der zur Kontrolle verwendeten Helix pomatia (Quer-

schnitt). Haematoxylin-Eosin. 12. Das histologische Bild des regenerierten Fusses von Helix

pomatia (Querschnitt). Haematoxylin-Eosin. 13. Das histologische Bild des Fusses der zur

Kontrolle verwendeten Helix pomatia. Das Muskelgewebe (Querschnitt). Haematoxylin-Eosin.

14. Das histologische Bild des regenerierten Fusses von Helix pomatia. Das Muskelgewebe
(Querschnitt). Haematoxylin-Eosin
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Regeneration des Fusses

Das abgeschnittene Ende des Fusses regeneriert bei Schnecken. Dies-
beziugliche, sehr wertvolle, klassische Untersuchungen wurden von morgan [7]
und H anko [4] durchgefiihrt. Wir untersuchten vollkommen regenerierte, also
neuausgebildete Teile des Schneckenfusses, die auch morphologisch von den
Kontrollen abwichen, da sie nicht pigmentiert waren.

Das histologische Bild des regenerierten Fusses zeigt charakteristische
Ubereinstimmung, aber zum Teil auch bedeutende Unterschiede, verglichen
mit Kontrolltieren. Das Epithel im Bindegewebe regeneriert vollkommen. Die
Unterschiede zeigt das Muskelgewebe. Im regenerierten Fuss sind nadmlich viel
weniger Muskelbindel als im Fuss von Kontrolltieren (Abb. 11— 14).
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MMCTONOIMMYECKOE MCCNEAOBAHNE N NCCNEOOBAHUWE PEFEHEPALIVNA
HELIX POMATIA

ABTOp, YAA/IMB HWKHIO YentoCTb Y Helix pomatia, Ha6aoAan, YTo yaaneHHas HUXHA
YenoCTb B TedeHWe 12— 16 HefeNb MOMIHOCTbIO BO306HOBSIETCA. MOPKOIOrMYecK BO306HOB-
NIEHHAA HWKHSAA YeNiocTb Pe3Ko OT/MYaeTcs OT MepBOHaYasbHOM, TaK KakK He NposiBNSOTCA
XapaKTepHbIX MonepedbiX MaHOK. BellecTBO BO306HOBAAIOLLEHCA YenocT NpPou3BoANTCS
NOMELLEHHbIM MOA Heit aNUTeNNeM, BEpHEe XKeNe3nCTbIM MUTeNIMEM, KOTOpbIi BO Bpemsl [Aeid-
CTBUSI NOKa3bIBaeT/iBe (HOPMbl KNETOK: HabMoAaloTcs pefKo BCTpeUaeMble YallleobpasHble KIeTKU
U UUIMHAPUYECKME YKENe3UCTO-aNUTeNNaNbHbIe KNETKW ; MNepBble JECTBYIOT Kak MepoKpun-
Hble, NOCNeAHMe KaK SKPUHHbIE Xenesbl. LIMAMHApUYEeCKMe XeneamcTo-anuTeManbHble KNeTKN
NPOM3BOAAT XWUTUH B C/IOMCTOM BUfe. B uvalleobpasHbiX KneTKax, Kak v B LUANHAPNYECKUX
YKENe3NCTo-aNUTENNANbHBIX K/ETKAX XOPOLIO MOXHO BbISIBUTb PACTBOPEHHbIA Kanbuuii, of-
HaKo, CBSI3aHHbIX C Ka/bLyieM docthaTa U Kap6oHaTa BbISBUTb HENb3s. JIeTOM, BECHOM U paH-
Heil oceHblo, 10 06pa3oBaHMsS ANUPParMbl, NPOAC/HKUTENBHOCTb pereHepaluy PakoBUHbI 3Ha-
YUTeNbHO KOpoYe, YeM 3MMOIA, mocne 06pasoBaHuns anudparmbl. B KPOMKe MaHTUM 3UMbIX YU-
TOK, B YaCTHOCTW B LWIMHAPWUYECKOM 3MUTENNU, HO U B COEAVHUTENbHOW TKaHMW, XOPOLUO
MOXXHO BbISIBUTb PACTBOPEHHbIN KasbUuii. B HOre 3MMHUX YNWUTOK, FNaBHbIM 06pasoM B anuTe-
NNanbHON TKaHW, fanee B COBAVHUTENIbHON W MbILLEUYHOM TKaHSX, HabntogaeTca 6oNbLIoe KO-
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YeCTBO PacTBOPEHHOro Ka/bLusi. B MPOTUBOMOMOXKHOCTb 3TOMY Hefb3sl BbISIBUTb CBSI3aHHbIX C
Kanbuvem docata M KapboHaTa.

CornacHo rUCTOXMMUYECKUM W KO/IMYECTBEHHbIM WCC/Ef0BaHUAMU, MNPOBEAEHHBLIMU B
3MMHUIA Nepuof Hag Helix pomaiia C pereHepMpoBaHHOW paKOBWMHOW W Haj KOHTpoNsamu, B
KPOMKEe MaHTWW, B MaHTWUW, B NpuAaTKe cpefHeli KULLKW U B HOre, OTHOCWUTE/IbHO JSIoKasm3auum
N KOIMYECTBA Kas/lbLysl, HA B OLHOM C/lyyae He MpOosIBASINCL 3HAUMTENbHbLIX OTKIOHEHUA. JTUM
[l0Ka3bIBaeTCs, YTO XXMBOTHble He06X04MMOe [A151 BO30GHOBEHMS KOMYECTBO KaslbLUi GepyT
He 13 feno opraHuaMa, Ho Mo BCeli BepPOATHOCTM U3 NuM. Mofaveid KanbLmsi MOXHO YCKOPUTb
B0306HOB/IEHNE PaKOBUHbI, B TO BPEMSI KakK BUTaMUHbl D2 1 A He MMelOT feiiCTBUSI Ha pereHe-
pauvio pakoBuHbl. Bo306HOBMEHHasA Hora Helix pomaiia, N0 CPaBHEHWIO C KOHTPO/IEM, MOKa-
3bIBaeT COBMajeHVe B OTHOLLEHWUS 3NUTeNNaNbHOM TKaHW, B TO BpeMsi KakK B BO30GHOB/IEHHOW
HOre KO/IMYECTBO MYyYKOB MbILLL, YMEHbLLAETCS.

INVESTIGATIONS INTO THE REGENERATION AND HISTOLOGY OF HELIX POMATIA

The removed jaw of Helix pomaiia is completely regenerated after 12 to 16 weeks ; the
regenerated jaw is different from the original one, the morphological difference being sharply
manifest through the absence of the otherwise characteristic cross bars. The substance of the
regenerating jaw is produced by the epithelium, or glandular epithelium, beneath the jaw ;
during activity, the glandular epithelium displays two cell-forms : the rarely occurring mcro-
crine cup cells and the exocrine columnar cells. The latter produce chitinous layers. While dissol-
ved calcium is well demonstrable in both types, neither phosphates nor carbonates linked to
calcium are traceable in either. The regeneration of the shell takes a considerably shorter time
previous to the formation of the epiphragm in the summer, spring and early autumn than after
the development of the epiphragm during hibernation. In winter snails, dissolved calcium is
well demonstrable on the edge of the mantle, especially in the columnar epithelium, and also
in the connective tissue. In these snails, a considerable amount of dissolved calcium is encountered
in the leg, the epithelial tissue in particular, as also in the connective and muscle tissues. Phos-
phate or carbonate linked to calcium not demonstrable.

Comparisons between tests with shells regenerated during the winter season and controls,
revealed no essential histochemical or quantitative differences with respect to localisation or
amount of calcium in the edge of the mantle, the mantle, the mesenteric appendage or the leg.
This seems to point to the fact that the amount of calcium required for the regeneration of
the shell is not furnished by the depots of the animals organism but taken up with the nourishment.
The process of shell regeneration may be accelerated by the administration of calcium, while
neither D2 nor A vitamin have any effect on it. Comparing the regenerated leg of the Helix
pomaiia with the leg of the controls it was found that while they were similar regarding epithelial
tissue, the number of muscular bundles was less in the test animals.

Jozsef Bierbauer, Budapest, IX, Mester u. 33—35., Ungarn.
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Zusammenfassung

Es wird eine einfache Methode der Gewebeziichtung an der Oberflache des Huhnerei-
dotters auf der Dotterhaut (membrana vitellina) beschrieben. Einige Hihnerembryonalgewebe,
besonders Herzfibroblasten, aber auch Darm- und Leberepithelien, zeigten nach dieser Methode
ein gutes Wachstum. Man beobachtete eine schwéachere Proliferation bei den Mauseherzfibro-
blasten und Guérins Karzinomzellen der weissen Ratte.

Die Methode hat nicht die Vorteile der gewdhnlichen CARRELschen Gewebekulturen
besonders in Bezug auf die Mdoglichkeit einer vitalen Beobachtung, Passagieren und Dauer-
ziichtung. Sie ist aber von gesamtbiologischem und zytologischem Interesse, da sie eigentlich
eine Zichtung auf der Oberflache der Eizelle auf ihrer Membran (zona pellucida) darstellt und
damit zur Hilfe der Klarung wichtiger Probleme der Eizellenbiologie kommt. So fand man
z. B., dass gewebewachstumsférdernde Substanzen noch im frischen, unbebriteten Ei in einer
oder anderer Form vorhanden sind.

Weitere Untersuchungen miussen zeigen, ob es sich bei dieser Methode um die Moglichkeit
einer theoretisch permanenten Gewebeziichtung handelt.

Einleitung

Die von Garrel in der experimentellen Biologie eingefihrte Methode der
Gewebezichtung benutzt als Kulturmedium Plasma und embryonalen Gewebe-
extrakt. Letzerer, der die wachstumsférdernden Faktoren tragt, wird gewdhnlich
von einem 7—10 Tage alten Huhnerembryo hergestellt. Man nimmt an, daR
wahrend dieser Bebritungszeit die Embryonalgewebe in hdchstem Grad die
wachstumsférdernden Substanzen bilden. Eine nicht auf solche vorgefasste
Vorstellung gegriindete Gedankenreihe wirde sehr leicht zum SchluR fiuhren,
daR die Elemente des frischen unbebriteten Vogeleies, welche die Keiment-
wicklung bis zu fortgeschrittenen Stadien gewdhrleisten, unter bestimmten
Bedingungen nicht nur als erndhrendes, sondern auch als wachstumsférderndes
M aterial der Gewebekulturen gebraucht werden kénnten. Smith, Swezy, Carrel
und Ebeting [2, p. 20] hatten versucht, das Eialbumin als Komponente der
Kulturmedien zu benutzen. Was den Dotter betrifft, ist bei den Gewebekulturen
seine auf das Zellenwachstum hemmende Wirkung festgestellt [4, 8]. Diese
Wirkung des Dotters wird durch seinen Reichtum an Lipoiden erklart. Die von
W right [8] erhaltenen Daten sind aber in anderer Hinsicht interessant. Dieser
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Autor hat nachgewiesen, daR der Dialysat aus dem Dotter eines 7—8 Tage
bebriteten Huhnereies einen grossen wachstumsstimulierenden Effekt auf
Herzfibroblasten ausibt.

In neuerer Zeit hat Spratt [5] mit gutem Erfolg Hiuhnerblastoderm auf
einer von Salzagar und Eiextrakt zusammengesetzten Mischung geziichtet.

In der experimentellen Biologie und Medizin ist die Methode der Implan-
tation (oder Transplantation) der Gewebe- und Organanlagen in die chorionallan-
toische Membran eines 8 Tage alten Huhnerembryos gut bekannt.

Abb. 1. Von unbebritetem Hihnereiisolierte and aufanimalen Pol eines unbefruchteten Eidotters

transplantierte Keimscheibe, 24 Stunden nach Inkubation. M — Dotterhaut, oben — Transplantat,

unten — Dotter. Fixation nach carnoy, vertikale Paraffinschnitten mit Nuclealreaktion nach
Feutgen bearbeitet und mit Lichtgrin nachgefarbt. 480 x

Die Methode, die hier beschrieben werden soll, hat in gewissem Sinne eine
mittlere Stellung zwischen der Gewebezichtung in vitro und der Gewebeimplan-
tation in die chorionallantoische Membran; sie stellt eine Explantation (oder
Implantation) der Gewebe an die Oberflache des Eidotters (eigentlich der Eizelle)
auf die Dotterhaut (eigentlich die Zellenmembran, zona pellucida) dar.

Seit 1951 arbeite ich zusammen mit Georgiev [3] Uber eigene Methoden
der Implantation der vorher in permeablen Membranen umhillten Gewebe.
Zu diesem Zwecke wurde die zarte und durchsichtige, vom Hihnerei isolierte
Dotterhaut gebraucht, bei welcher eine gute Permeabilitdt gegen gewisse N&ahr-
stoffe und wachstumsfordernde Substanzen festgestellt wurde.

Spater wurde von mir eine vom frischen, noch nicht bebriteten Ei isolierte
Keimscheibe auf den Dotter eines anderen unbefruchteten Eies transplantiert.
Nach 24stindigem Aufenthalt des Eies in dem Brutschrank fand ich ein vorwie-
gend histotypisches Wachstum der Keimscheibe an der Dotterhautoberflache
mit vielen, gewohnlich basal angeordneten Mitosen (Abb. 1). Dann versuchte
ich nach dieser Methode Gewebe von dlteren Hihnerembryonen und Méuse-
embryonen, Tumorzellen und Mikroorganismen, besonders Tuberkelbazillen,
die dotterenthaltende Nahrboden vorziehen, zu ziichten.
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Technik

Man arbeitet am besten in einem Operationsraum mit sterilisierten Glas-
waren und Instrumenten.

Das frische, befruchtete oder unbefruchtete Hihnerei wird mit Wasser
und Seife gereinigt, mit 70% Alkohol zweimal desinfiziert und an der Flamme
versengt. Die Kalkschale wird am spitzen Pol mit einer Pinzette gedffnet. Man
l&sst das Eiweill abflieBen und bringt den Eidotter in eine kleine Petrischale auf
solche Weise, dall die Keimscheibe aufdem Schalenboden liegt und die vegetative
Dotteroberflache frei nach oben zugekehrt bleibt.

Abb. 2. Petrischale mit Dotter, Ring und Explantat

Die Explantation kann sehr leicht durchgefiihrt werden. Mit der Spitze
eines Starmessers legt man einfach auf die Dotteroberflache eins oder mehrere,
in Tyrodeldsung gewaschene, Gewebestickchen, in einer GréBe von .1 mm.
Die Petrischale wird mit dem Dotter und den Explantaten in eine feuchte Kam-
mer gelegt. Diese stellt eine Glasdose dar, deren Wénde mit gendsstem Filter-
papier bedeckt und der Deckel durch Paraffin oder besser durch Leukoplast
hermetisch verschlossen ist. Die feuchte Kammer wird in den Brutschrank bei
38—39° hineingebracht.

Um jedoch ein sicheres Gelingen der Kulturen und die Mdglichkeit ihres
periodischen Wasehens zu erzielen, wurde die folgende Technik ausgearbeitet:

Man setzt auf die freie Oberflache des in der Petrischale isolierten Dotters
einen Knochen- oder Glasring von 1,5—2 cm Durchmesser, der vorher in ge-
schmolzene, warme Paraffin-Vaselinemischung (3 :1) getaucht worden ist.
Nach Erstarren der letzten bleibt der Ring gut am Dotter angeheftet. Dann
bringt man in den vom Ring umgebenen Raum aufdie Dotterhaut 1—3 Gewebe-
stickchen und tropft nach einigen Minuten 3—5 Tropfen Tyrodeldsung darilber.
Die Flussigkeit soll die ganze Oberflache um die Stickchen bedecken (Abb. 2).
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Die Petrischale mit dem Dotter und den Explantaten wird in einer feuchten
Kammer verschlossen und in den Brutschrank hineingebracht.

Das Waschen der Kulturen und das Wechseln der Tyrodelésung wird
periodisch nach 3—4 Tagen vorgenommen: die feuchte Kammer wird gedffnet,
die Flussigkeit iber den Kulturen abpipettiert, einige Tropfen Glukosol dariiber
getropft und nach 10—20 Minuten das Glukosol mit Tyrodeldsung gewechselt.

Ein mikroskopisches Orientieren Uber die Breite der Wachstumszone
der Kulturen kann nurin den spédteren Tagen der Ziichtung, bei seitlich fallendem
Licht, durchgefihrt werden. Die vitale Beobachtung der Kulturen unter dem
Mikroskop wird nur in gewissem Grad erreicht, nachdem die vom Dotter in
physiologischer Salzlésung ausgeschnittene und abgewaschene Dottermembran
zusammen mit dem Explantaten auf einen Objekttrdger ausgebreitet wird.
Eine echte Untersuchung gelingt nur an einem histologischen Préparat : der
ganze Dotter wird in 10% Formol 1/2—1 Stunde fixiert, die von ihm im W asser
isolierte und gewaschene Dotterhaut total mit Haematoxylin geférbt, auf einem
Objekttrdger ausgebreitet, dehydriert und in Kanadabalsam eingeschlossen.

Resultate

Es wurden Herz-, Leber- und Darmgewebe von 7—12tdgigen Huhnerem-
bryonen mit gutem Erfolg geziichtet. Man hat die bei den gewd6hnlichen Gewebe-
kulturen festgestellten morphologischen Gesetzmadssigkeiten im allgemeinen be-
obachtet. Selbstverstdndlich sind im Falle der Gewebeziichtung auf der Dotter-
haut die Bedingungen eines zweidimesionalen Wachstums auf der Hand.

Besonders aktiv in ihrem Wachstum sind die Fibroblasten bzw. die Herz-
fibroblasten. Mann bekommt 3—4 Tage nach dem ersten Waschen eine W achs-
tumszone von 5—6mm im Durchmesser, nach dem zweiten — 10 mm (Abb. 3).
Die Fibroblasten bilden ein Netz; die Zellen von der Zentralzone werden in
den spdteren Tagen nach Inkubation immer dichter, als ob sie hier die ganze
Oberflache der Dotterhaut zur Erndhrung benutzen wollten und dadurch den
Eindruck eines membrandhnlichen Wachstums geben. Mitotische Figuren
(Abb. 4) sind nicht nur in der Peripherie, sondern auch in der Zentralzone zu
finden. Wenn die Kulturen nicht regelmdRig gewaschen werden, erscheinen zu-
erst in den Zellen von der Peripherie Fettdegenerationen.

Kontrollversuche mit Kulturen von Herzfibroblasten in Tyrodeldsung
auf isolierten ausgespannten Dotterhduten zeigen ein unvergleichbar schwé-
cheres Wachstum.

Das Epithelgewebe wachst in Form von Membranen (Abb. 5 und 6) oder
dichten Zellenstrdngen.

Einzelne Versuche mit Gewebezichten von Herzfibroblasten aus S&uger-
embryonen (weiBe Mause) ergeben auch ein, wenn auch langsameres Wachstum
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(Abb. 7). Eine gewisse Proliferation zeigte auch das Guerins Karzinom der
weilen Ratten (Abb. 8).

Es wurden einige Untersuchungen vorgenommen, die zur Klérung des
Erndhrungsmechanismus der auf dem Dotter gezichteten Gewebekulturen
ndher bringen sollten.

Man verfolgte an vertikalen histologischen Paraffinschnitten die morpholo-
gischen Verédnderungen desunter den Explantaten und der Dotterhaut liegenden
Dotters und stellte die Merkmale einer Dotterverdauung — Dotterschollenzer-
fall und Dotterkdrnervakuolisation — fest (Abb. 9).

Abb. 3. Sieben Tage alte Kultur vom Herzen eines 9tdgigen Huhnereirbryos. Totalpréaparat

der isolierten und ausgebreiteten Dotterhaut. Fixation in Formol, Hadmatoxylinfarbung. 20 X.

4. Dasselbe Praparat wie in Abb. 3, viel starker (800 X) vergrossert. Die Zellengrenzen sind
fast unbemerkbar ; man sieht eine Mitose

Weiter wurde ein Dialysat durch Eintauchen des ganzen, unversehrten
Dotters in Tyrodeldsung fir eine Zeitdauer von 20—24 Stunden bei 39° C
hergestellt. Der Dotter war vorher in physiologischer Salzlésung von Eiweil
abgewaschen. Es ergab sich, daB Herzfibroblasten in einem von solchem Dialysat
und Huhnerplasma bestehenden Kulturmedium sichtbar besser wuchsen, als
die Kontrollkulturen, die in Plasma und Tyrode angelegt wurden. Ein Pas-
sagieren der Experimentkulturen im Dotterdialysat-Plasma-Medium gelang
jedoch nicht.
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Abb. 5. Drei Tage alte Kultur von Leber eines 7tdgigen Huhnerembryos. Ausgewachsene

Fibroblasten und Endothelzellen, von einer Epithelmembran nacbgefolgt. Bearbeitet wie bei

Abb. 3. 80 X. &.Sieben Tage alte Kultur von Osophagus eines 7tdgigen Hiithnerembryos (nicht

gewaschen). Oben links — Epithelmembran, unten rechts — Fibroblasten. Bearbeitet wie bei

Abb. 3. 32 X. 7. Vier Tage alte Kultur vom Herzen eines Mauseembryos. Bearbeitet wie bei

Abb. 3. 80 X. 8. Drei Tage alte Kultur von Gueérins Karzinom einer weilen Ratte. Be-
arbeitet wie bei Abb. 3. 32 X
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Abb. 9. Neun Tage alte Kultur von Leber eines 7tagigen Huhnerembryos. Fixation nach carnoy,

vertikale Paraffinschnitten mit Hamatoxylin-Eosin gefdrbt. M — Dotterhaut, oben Explantat,

unten — Dotter mit Verdauungsmerkmalen (Dotterschollenzerfall, Dotterkérnervakuolisation)
480 X

Besprechung der Resultate

Die Tatsache, dass an der Oberflache des Hihnereidotters auf der Dotter-
haut eine Gewebezichtung durchgefuhrt werden kann, ist leicht zu erkl&ren,
wenn man bedenkt, daB der Eidotter mit dem EiweiBgehalt zusammen die
Keimentwicklung bis zu fortgeschrittenen Stadien gewdhrleistet und dam it nicht
nur als Trager der Ndhrstoffe sondern auch der wachstumsférdernden Substanzen
zu betrachten wére.

Die von anderen Forschern erhaltenen Ergebnisse Uber die wachstums-
hemmende Wirkung des Eidotters auf die Gewebekulturen in vitro, sind nur
scheinbar mit den obenbeschriebenen in Widerspruch. Die wachstumshemmende
W irkung des Eidotters, die gewdhnlich mit dem reichen Gehalt an Lipoiden er-
klart wird und vielleicht auch gewissen anderen hochmolekuldren Verbindungen
zugeschrieben werden soll, wird in unserem Falle durch die semipermeable
Dotterhaut, worauf die Gewebe wachsen, eliminiert.

Man darf aber noch nicht mit Sicherheit die Frage beantworten, ob es sich
bei der Zichtung nach dieser Methode um die Mdglichkeit eines theoretisch
permanenten Wachstums handelt. Da technische Schwierigkeiten im Wege
standen, konnte man bis jetzt kein Passagieren der Gewebekulturen von einem
auf einen anderen Dotter vornehmen.

Die Versuche mit der Gewebezichtung auf einem aus Dotterdialysat und
Plasma bestehenden Medium nach der Methode des hdngenden Tropfens zeigten,
dass im Dotterdialysat gewisse wachstumsstimulierende Substanzen vorhanden
sind, d. h. die Dotterhaut ist fiir diese Substanzen durchldssig ; die letzten sind
aber fir ein unbeschranktes Wachstum ungenigend, da ein Passagieren der
Kulturen in Dotterdialysat-Plasma-Medium nicht gelang.

7 Acta Biologien VI11/4.
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Ini Einklang mit diesen Ergebnissen stehen einige in der Literatur mil-
geteilte Untersuchungen Uber die Wirkung des aus Embryonalgewebeextrakt
durch Kollodiummembran hergestellten Dialysates. So hat W right [9] auf den
wachstumsstimulierenden Effekt eines solchen Dialysates Uber Herzfibrobla-
stenkulturen hingewiesen. Tazima [7] und Bonus Jensen und Harris [1] be-
wiesen, daR dieser Effekt sich jedoch in einem beschrénkten Gewebewachstum
ausdrickt und flr eine Dauerzichtung ungeniigend bleibt. In letzter Zeit kam
man zu der Auffassung, dal dem permanenten Gewebewachstum in vitro ein
Komplex von niedrig- und hochmolekuldren wachstumsférdernden Substanzen
zu Grunde liegt ; der Tatbestand bleibt aber noch nicht erklart [6].

In engerer Beziehung zu den von mir erhaltenen Resultaten sind diese
bereits in der Einleitung erwéhnten Versuche von W right, welche die wachstums-
stimulierende Wirkung des Dotterdialysates zeigten. W right arbeitete mit einem
Dialysat, der durch Kollodiummembran vom 7—8 Tage bebriteten Huhnerei-
dotter hergestellt war. Es ist klar, dall dieser Forscher sich von der vorgefassten
Meinung leiten liess, dass die wachstumsférdernden Stoffe in den spateren Keim-
entwicklungsstadien erscheinen. Man sah von den oben dargelegten Versuchen
die Anwesenheit solcher Stoffe noch im frischen, unbebriiteten Ei.

Das im Dotterdialysat-Plasma-Medium beobachtete beschrdnkte Gewebe-
wachstum schliesst jedoch nicht die Mdglichkeit einer langdauernden und viel-
leicht theoretisch unbegrenzten Gewebezichtung an der Dotteroberflache aus,
da die Sachen beim letzten Falle nicht so einfach wie beim ersten sind: einerseits
ist der Dotter reicher an Substanzen als das Blutplasma, anderseits kommt
der einfachen Dialyse, wie die schon erwdhnten Merkmale einer Dotterverdauung
zeigten, noch eine aktive, durch die Dotterhaut auf die unterliegenden D otter-
substanzen ausgeibte Zellentatigkeit der Gewebekulturen zu.
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KYNbTYPA TKAHEW HA MOBEPXHOCTU XENTKA KYPVMHOIO ANMUA HA
YXENTOYHOWM OBOJIOUKE

ABTOpbI AalOT onucaHWe NPOCTO MeTOAUKMN KY/bTypbl TKaHe Ha MOBEPXHOCTU XeNTKa
KypuHOro siiua (membrana vitellina) Ha >KenToyHol o060/04Ke. HeKOTOpble KypuHbIe
3MOpMOHa/bHble TKaHW, B 4acTHOCTM (M6po6nacTbl cepAua, HO M KULLEYHble U MeYeHOUYHble
3ANUTeNNM NPOSIBAS/IN MO [aHHOM MEeTOAMKE XOpoLloe pas3BuTve. Bonee cnaboe paspacTaHue
Habnaanock B ciyyae cepieyHbiX prbpobnacToB Mbilleli M pakoBbIX KNeTOK [epaHa y 6enbix
KpbIC.

P [aHHas meToamMka He 06/1ajaeT MpenMyllecTBamMy 06bI4HOW KynbTypbl no Kappeny, B
YaCTHOCTM He B OTHOLLEHMM BO3MOXHOCTe/ MPUXU3HEHHOro HabnofeHusi, naccaxa u Anu-
TeNbHON KynbTypbl. OAHAaKO, OHAa UMeET WCK/IHUUTE/IbHOE 3HAYeHMe C TOUKW 3peHUst 0bLLeld
6uonorumM 1 UMTONOrMK, M60 OHa MO CYLLECTBY MpeAcTaB/isieT co60 KyNbTUBUMPOBaHUE Ha Mo-
BEPXHOCTM ALEBOM KeTKMU, T. €. Ha ee MembpaHe (zona pellucida) M cnocobCcTBYeT BbISICHe-
HUIO BadKHbIX Mpob6ieM 6uonorumn AnueBon KNeTku. Tak Hanp., Habnganocb, YTO CNOco6CT-
BYIOLLME POCTY TKaHeli BellecTBa B TOW WM ApYroi hopme MPUCYTCTBYIOT B CBEXEM HEUMHKY-
6rpoBaHHOM SIlALE.

[anbHellive nccnefoBaHUSA [O/MKHbI BbISIBUTb, MNPeAOCTaBAseT M JaHHAs MeToauka
BO3MOXHOCTb [A/11 TEOPETUYECKM MepMaHeHTHOW KynbTypbl TKaHew.

CULTIVATION OF TISSUES ON THE VITELLINE MEMBRANE ON THE SURFACE
OF THE YOLK OF HEN’S EGGS

The paper describes a simple method of cultivating tissues on the vitelline membrane
of gallinaceous ova. Transplanted to the surface of the yolk of lien’s eggs, some embryonic
chick tissues, cardiac fibroblasts in particular, but intestinal and hepatic epithelia as well,
displayed vigourous proliferation. A somewhat weaker proliferation of the heart-fibroblasts
of mice and of Guerin’s rat-carcinoma cells was also observed.

As regards vital observation, passaging, and continued breeding, the new method is
inferior to Carrel’s cultivation of tissues. Since, however, the new method makes it possible
to grow cultures on the envelope of egg cells (i. e. the pellucid zone of the ovum), it possesses
both general biological and special cytological significance, because it facilitates the elucidation
of important problems concerning the biology of egg cells. For instance, fresh, unhatched eggs
were found still to contain, in some form or other, substances that are conducive to tissue growth.

Further investigations are necessary to decide the question whether the new method
allows a theoretically permanent cultivation of tissues.
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Summary

The daily rhythm of desiccation rate of detached leaves of the same plant and the effect
of insertion (= age) were studied in different plant species.

To sum up, it may be stated that no sort of general rule can be established for the desicca-
tion velocity of leaves inserted at different heights on a plant, but that the special characteristics
of each species must be determined separately. Moreover, the experiments we have carried out
seem to convey that the hitherto generally accepted view according to which the younger leaves
have less water-retaining capacity, cannot be maintained any more.

In the case of Chenopodium album the rate of desiccation is the slowest in the middle
aged (medially inserted) leaves, in the case of Convolvulus arvensis in the upper leaves, whereas
the lower, older leaves of Portulaca oleracea have the slowest velocity of water loss.

The time of plucking and the beginning of drying, respectively, plays an important role
in the development of water-retaining capacity of detached leaves ; in other words, there is a
daily rhythm in the development of water-binding power. No general rule can be established
in this respect either, since it depends first of all on the specific characteristics of the plant
species.

P Experiments in this field caution us to still greater circumspection in every case where
we intend to use the desiccation rate of a leaf for a given purpose, to demonstrate any character-
istics because — as follows from what has been said — in the same period we may obtain desicca-
tion curves of very divergent courses from the same plant.

Methods

The plucked leaves were dried under standardized and controlled conditions. Whole
leaves were dried at 28—33° C and with relative humidity of 39—50% in a ventilated drying
chamber in which the air moved at a velocity of about 5— 10 m/min. The regular variations in
temperature and relative humidity were due to the inertness of the electric heater and the relay.
But considering that within half an hour a maximum and a minimum occur (42—50 maxima
in 24 hours) the uniform and frequent nature of the oscillations, according to hygrographic
data, means that the temperature and the relative humidity in the chamber can be taken as
uniformly 30° C and 45%. These experimental conditions made it possible to produce the
desiccation curves independent of the conditions prevailing in the laboratory.

The dry-substance content of the samples was obtained at a temperature of 105° C at
the end of the experiment. The desiccation curves register the changes in the water-content
of the samples as related to this dry-substance.

Variation in desiccation rate of leaves at different levels on the stalk

The tempo of water loss is not the same for all leaves, not even for those
of the same plant and under identical conditions. The leaves at different
levels on the stalk have not the same physiological values, hence it cannot
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be expected that they should behave in the same way from the point of view
of desiccation either [9, 4, 7, 12, 1, 2, 10, 8, 5 et al.].

Just for that reason, before starting any experiments on the rate of
water loss, we had to determine how the leaves of different species, inserted
at different levels, behaved in this respect. We present from among our
experiments the work accomplished on leaves of the rapidly drying field
bindweed (Convolvulus arvensis), the white goosefoot (Chenopodium album)

Fig. 1. The desiccation rates of 21 leaves plucked from one Chenopodium album plant

and the very slowly-drying purslane (Portulaca oleracea) [3, p. 229], all ta-
ken from specimens growing one beside the other in the same habitat. A
thorough study of Chenopodium album in particidar was found to be
necessary in the light of our preliminary experiments.

To demonstrate our experiences with Chenopodium, we give in detail our
experiment of July 9th, 1953, which was carried out on all the healthy, complete
stalk leaves (21 in number) of a well-developed plant. Hourly measurements
were made from 10 to 21 hrs, the next day at 8 and 10 o’clock. The results are
shown in Fig. 1, where the changes in water-content (ordinate) of the 1st to 21st
leaves (abscissa) are graphed. The values belonging to the same point of time
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are connected by a line. The closer the points for the same leaf lie to one another,
the slower the desiccation (e. g. the 4th and the 15th); the more sparsely the
points follow one below the other, the more rapid the desiccation of the leaf
(e. g. 17th to 21st leaves).

A glance at Fig. 1 is sufficient to establish the following :

The leaves dry out at very different rates, according to their distance
from the ground.

Fig. 2. The desiccation rates of 7 leaves from the same Convolvulus arvensis plant

In Chenopodium album a definite gradient cannot be found, either upwards
or downwards, for the rate of desiccation decreases from the 1st to the 4th leaf,
where a distinct minimum is observable (which is the more interesting as this
difference does not exist in the initial water-content), then the desiccation rate
accelerates ; the 9th to 12th leaves, the truly “middle region” leaves, all behave
in the same way in this respect. From the 13th to 15th come leaves more resist-
ant to desiccation. The 17th leaf was small and decidedly farinaceous, being
in the growing stage, an undeveloped leaf. This and those above it all dried out
very rapidly and their desiccation rate was also variable, unequal.

The initial water-content, described by the upper line on the graph marked
as 10h, gives a more decided, clean-cut gradient than the desiccation velocity,
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descending in tiers from leaves 1 to 12, from there, aside from the inequality
apparent in leaves 15 and 16, again rising. The great water-content of the lower,
older leaves can be explained by the more advanced stage of vacuolization of
the leaf cells ; that of the young leaves by the lack of fibrous elements con-
taining relatively less water.

The fluctuations in water-retaining capacity apparent in the graph, which
the preliminary experiments and the subsequent repetitions confirmed, may be

Fig. 3. The desiccation velocity of ¢ differently inserted leaves from one Portulaca oleracea

cleared up only by further investigation and are probably due to environmental
factors predominating during the development of the different leaves.

Our preliminary experiments show that Convolvulus arvensis behaves
quite differently. Here it is not worth while putting every leaf under investiga-
tion, for the fluctuations always to be experienced in Chenopodium were not
found in a single case in the Convolvulus. In Fig. 2 are shown the results of the
study of a plant which also had 21 leaves (July 6th). Very clearly to he discern-

ed here are the following moments :
The slower desiccation velocity of the younger leaves, for whereas constant

weight in the lower leaves is reached in 3 to 5 hours, 20—35% water can still
he found after 12 hours in those growing at the top of the stalk.
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In the initial water-content of the Convolvulus leaves as compared with
those of Chenopodium we do not find such a definite gradient. In the case present-
ed in Fig. 2, it is true, a minimum water-content is to be observed in the middle
leaves, though, as compared with the more than 10% variation in Chenopodium
there is here a difference of only 1,5%. In other of our experiments the water-
content sometimes increases uniformly from the lower to the upper leaves ;
some fluctuation was also occasionally observed. All this, however, may be attri-
buted to experimental inaccuracy if we consider that the water loss in Convolvulus
takes place very rapidly and that the differences in the water-content of the
leaves is extremely slight.

In Convolvulus arvensis a direct correlation is to be observed between
its capacity for water loss and the vacuolization of the cells. The cells of the
young leaves rich in plasma retain their water better than the older cells, the
thinned-down plasma of which indicates a lower degree of water-retention.

Portulaca oleracea was not sufficiently developed in July for us to be able
to find more than 5—6 leaves on one plant. It is to be noted concerning the
experimental conditions for the results shown in Fig. 3 that leaves 1, 2 and 3
were placed one above the other on the main stalk, the 4th was from the middle
of a side branch, and that 5 and 6 derive from the tip of the shoot. It must also
be pointed out that a so strikingly rapidly drying Portulaca leaf as No. 6 on that
plant was found on only one other occasion, during experiments of another
nature. The following can be stated of the leaves of differrent levels on the
stalk of Portulaca (from Fig. 3 and 3 parallel experiments) :

There is very little variation in the desiccation velocity of the developed
leaves. They all dry out very slowly. In contrast to Convolvulus, the young
leaves of Portulaca dry more rapidly and the water-retaining capacity of the older
leaves is very great.

Daily rhythm in water-retaining capacity

No matter what biological characteristic we investigate, care must be ta-
ken to make the right selection of samples for the experiments. In the foregoing
it was shown how widely divergent desiccation curves the leaves from the
same plant can produce, depending on where they are situated on the plant.
We must investigate also the daily rhythm of desiccation curves.

The rate of desiccation was investigated on leaves plucked at different
hours of the day, from plants growing in the open. One of the two large series
of experiments was made at Vacratdt between July 20th and August 20th,
1953, the other at Tihany, from August 30th to September 2nd, 1954. In both
cases we worked with plants which were growing side by side, that is, in the
same place, and we tried to use leaves in a uniform state of development.
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The simplest case of variation as to the parts of the day is when there is
no essential difference between the desiccation curves of leaves plucked at dawn
and at noon (“dawn and noon curves”). We find such cases among the curves

hours

Fig. 4. The desiccation curves of leaves of Polygonum lapathifolium plucked at noon (I)
and in the morning (I1)

of both rapidly and slowly drying species. Fig 4 shows the desiccation rate of
leaves of Polygonum lapathifolium plucked at 12 hrs (I) and at 6 hrs. There is
no divergence between the two curves. We get a similar picture in Malva silvestris,

Fig. 5. The desiccation curves of leaves of Malva silvestris plucked at noon (I) and at dawn (I1)

though here the noon (1) curve is slightly more elongated, showing a slower water
loss, similar to that of Chenopodium which will be presented later (Fig. 5).
Atriplex tatarica, with its slow desiccation rate, also belongs among those
plants on the curves of which diurnal change is not perceptible. The same is
true of Portulaca oleracea which underwent detailed examination (Fig. 7).
Convolvulus arvensis has quite different characteristics (Fig. 8 and 9).
The noon curve () here is steep, as in the rapidly drying Polygonum or Malva.
The other curves, however, fall more gradually, betraying moderate water-
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12 18 24 12 18 20
hours

The desiccation curves of leaves of Atriplex tatarica plucked at noon (I) and at dawn (I1)

W ater content per cent

7. Desiccation curves of leaves of Portidaca oleracea plucked at noon (1), in the afternoon (11),
at midnight (11l1) and at dawn (1V)

8. The daily rhythm of water loss of Convolvulus arvensis leaves based on the experiment
at Vacratot, July 22. 1953 (See Fig. 7)
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Fig. 9. The daily rhythm of water loss of Convolvulus arvensis ; the experiments made at Tihany,
Aug. 30. 1954

hours

Fig. 10. Desiccation curves of Atriplex nitens leaves plucked at noon (1) and at dawn (I1)

18 2b

hours

Fig. 11. Desiccation rates of Chenopodium leaves from the experiments at Vacratét, July 22.1953
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retaining capacity. If we were to compare only the noon (1) and the dawn (IV)
curves we might simply characterize this Convolvulus type by saying that its
desiccation rate is rapid during the diurnal period deficient in water, and slower
in the time of more generous water supply. The samples taken every six hours
still better prove the definite influence of external conditions on the desiccation
of plucked Convolvulus leaves. The midnight curve is the most protracted, those
of dawn and afternoon are medium, and the noon curve (I) the steepest. Convol-
vulus is a rapidly drying plant. Among the species with good water-retaining
capacity and slow desiccation rates Atriplex nitens may be referred to as one in

N° of weighing

Fig. 12. Daily rhytm of water loss of detached Chenopodium album leaves based on the experiments
at Tihany, Aug. 30. 1954. The starting points of the curves are put at zero on the abscissa, to
make their slopes more obvious. |1 : Noon, Il : afternoon, Il : midnight, 1V : dawn

which the velocity of water loss is almost parallel with the rate of environ-
mental water provision (Fig. 10).

A quite exceptional situation is to be seen in Chenopodium album. In the
noon—dawn relation (Fig. 11) the noon curve is the flatter, which is unusual
because at that time there is a good 5% less water to be found in the leaves,
this, however, evaporating more slowly than the 5% greater quantity at dawn.
Figure 11 is most instructive, where we see the curve of leaves gathered every
six hours. In order of mounting precipitation : dawn (1V), afternoon (11), midnight
(111) and noon (I). We shifted the starting point of all the curves of the Tihany
experiment in Fig. 12 to 0 point on the abscissa, which makes the order of
their steepness still more apparent: IV, I, 111, I.

The two experiments accord excellently and we can maintain that the
desiccation tempo of leaves plucked from Chenopodium album do not conform
to the rules found for the previously described plants.



452 L.J. M. FELFOLDY

Discussion

To sum up, it may be stated that no general rule can be established for
the desiccation velocity of leaves inserted at different heights on a plant, but
that the special characteristics of each species must be determined separately.
Nor do the experiments we have presented, confirm the generally accepted view
that the younger leaves have less water-retaining capacity.

On the basis of our experiments on diurnal variations in the desiccation
rate of plucked leaves, the following may be said :

Very different correlations, varying according to species, are to be found be-
tween the velocity of desiccation of plucked foliage leaves and diurnal changes in
environmental factors. No general rule applicable to all plants can be established.

There are plants the desiccation curves of which do not change to any
extent according to the time of day. Among these are species with rapidly drying
leaves (Polygonum lapathifolium, Malva silvestris) as well as slowdy drying
ones (Portulaca oleracea, Atriplex tatarica).

Among plants with desiccation rates varying strikingly throughout the
day, there are some in which the desiccation of the leaves goes parallel with
the water provision : at the times of ample water supply the leaf tissues are
filled with water and the greater amount of water in the saturated leaves takes
a longer time to evaporate. In the periods with a paucity of water, less can be
found in the leaves and this is lost from the tissues more rapidly. Among the
rapidly drying plants Convolvulus arvensis is of this kind, among the slow to
dry Atriplex nitens.

The desiccation curves of Chenopodium album show peculiar relationships
to the daily fluctuations. In contrast to the species in the foregoing groups, it
retains water the best in the driest periods, while at dawn, under abundant
water supply, desiccation of the leaves is the most rapid.

W e can partly explain the characteristics of the daily rhythm in the desicca-
tion curve through knowledge of the ecological-physiological peculiarities of the
species, even if we do not discern the direct cause of the differences in water-
binding capacity. The simplest to understand are the cases where the desicca-
tion curve and the rhythm of water supply are parallel. Among these is the deep-
rooted Convolvulus arvensis species, the water supply of which is always assured
[11], hence it belongs to the Henckel’shemixerophytes. Under intense evapora-
tion this plant protects itself against the injurious effects of drought by using
the water from deeper soil levels and for this reason water-binding capacity
in its leaves did not develop during the evolution of the species.

Atriplex nitens follows another route for its “pliylogeny” of drought resist-
ance. Its tufted root system penetrates relatively to no great depth; instead,
it is the water-retaining capacity of its leaves which makes it drought resisting.
This water-retaining capacity, however, is still a direct function of environmental
factors, in contrast to the leaves of Chenopodium album, in which the water-
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retaining capacity is based upon physiological characteristics which make the
plant more or less independent of environmental factors; in fact, if the external
influences become too unfavourable it respondswith increased resistance. Atriplex
nitens cannot be said to be a true xerophyte, only a xerophytoid, tending towards
succulence : a succulentoid heliophyte. Chenopodium album, however, though
its exterior appearance is of mezophytic character, also belongs, according to
ecological observations and the testimony of the daily rhythm of its desiccation
curve, among the euxerophytes of Henckel.

Those plants on the desiccation curves of which changes similar to those
listed in the foregoing are not to be observed are difficult to pass judgment on
without further investigation. Portulaca oleracea, as true succulent, is disposed
by its whole structure to bind and to retain water. It is a plant with slow meta-
bolism and because of the slowness of its reactions its diurnal rhythm is also
obscured. The rapidly drying Polygonum lapathifolium is not a drought resistant
species ; in its habitats it generally obtains sufficient water. Malva silvestris
tends to resemble Chenopodium album from the point of view of water relations :
from the one experiment (average of three parallels) a protracted water loss
appears in leaves plucked at the disadvantageous noon hour.

The results of our investigations lead to the conclusion that the desiccation
curve should not by itself be used to characterize the plants; it is not worth
while to utilize it in seeking differences in kind, nor in attempting the ecological
characterization ofspecies. It is to be noted, moreover, that the desiccation curve
alone does not convey sufficient information on the plant’s water relttions or
drought resistance. We are in a position to explain the quality of the desiccation
curve by knowing the ecological-physiological characteristics of the species, but
due precautions should be taken when drawing conclusions from the desiccation
rate as to these characteristics. We can achieve our purpose only if the primary
causes of the variations in the desiccation curve are investigated and established.
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MCCNEJOBAHME CKOPOCTWU BbICbIXAHUNA NWNCTbLEB OAHOIoc W TOro XE
PACTEHWA

VccnegoBanoch BbiCbIXaHWe OTOPBAaHHbIX NMUCTbeB OAHOF0 M TOFO Xe pacTeHus B yHK-
LMU MX APYCHOCTU (NOMOXEHUA Ha CcTebne) M CyTOUHOro puTMma.

PesloMupys pesynbTaTbl UCCNef0BAHUA MOXHO YCTAaHOBUTb, YTO HA OCHOBE MONYYEHHbIX
faHHbIX Henb3s onpefennTb 06WeAeiCTBUTENIBHONO MpaBuaa B OTHOLWEHWW CKOPOCTU BbIChI-
XaHWA NUCTbEB OHOr0 M TOr0 e pacTeHWs, B 3aBUCUMOCTU OT UX MONOXEHWUA Ha cTebne, a
TOMbKO TO, YTO HEO6XOAMMO B OTAE/IbHOCTM OMpefennThb CrneunanbHble CBOWCTBA KaXAoro Buga
nx. TpoBefeHHble OMbITbl He MOATBEPAUAN O6LENPUHABOr0 B3rffAa, YTO MOMOAble NUCTbA
ob6nagaldT MeHblUeli BOAOYAEpPXWBaAKLWEA CNOCOOHOCTbIO.

Y Chenopodium album MmegneHHee Bcero BbICbIXalOT CpefuWHHble NucTbsa, y Convol-
vulus arvensis Hau6onbllas BOAOyAepXMBawLlasa cNOCO6HOCTb HabnwjgaeTcs y Bepxylley-
HbIX NUCTbEB, B TO BpemMsi Kak y Portulaca oleracea cunbHee BCero CcBA3bIBAOT BOAY caMmble
pasBuTble (HU30BbIE) NUCTbA.

Hauano o6e3BnaxunBaHUsA, NN Xe MOMEHT OTPbIBa NMUCTa, TaKXe UrpaeT BaXHY posb
B o6pa3oBaHuNM BOAOYAepXUBatoLlieli cnoco6HOCTK ero, To eCTb, 06pasoBaHMe BOAOYAEPXMBALO-
el cnoco6HOCTU MMeeT CyTOUYHbIA PUTM. B 3TOM OTHOLIEHWUWN TaKXe Henb3s YCTaHOBUTL 06l e-
feiCTBUTENbHOTO NpaBua, Tak Kak 3To Mpexpie BCEro 3aBUCMT OT creundunyeckoro BMAOBOTO
XxapaKkTepa pacTeHus.

B pesynbTaTe NpoBeAeHHbIX B AaHHOM HamnpaB/ieHUN WUCCNef0BaHU cnefyeT yCTaHOBUTD,
4yTo TpebyeTcs 60NbLIAA OCMOTPUTENBHOCTL MPU NMPUMEHEHWUW CKOPOCTU BbICbIXaHWA 418 Nt 60
Lenn, K OnpedefieHNio Kakoro-HubyfAb KayecTBa, TaK Kak B OAHO W TO >Xe Bpems OT OJHOr0 u
TOro e pacTeHWs MNOoNy4yalTCA KpWUBble BbICbIXaHWA BeCbMa Pas/MYHOro MpoTeKaHus.

EXPERIMENTE BETREFFEND DIE GESCHWINDIGKEIT DES AUSTROCKNENS
DER BLATTER EIN UND DERSELBEN PFLANZE

Wir untersuchten das Austrocknen abgebrochener Laubbléatter ein und derselben
Pflanze in Abhéangigkeit von der Insertion und des Tagesrythmus.

Zusammenfassend konnten wir feststellen, dass man betreffend die Geschwindigkeit
des Austrocknens der Blatter die in verschiedenen Hohen standen, keine generelle Regel auf-
stellen kann. Die spezielle Eigenschaft jeder einzelnen Art muss gesondert festgestellt werden.
Auf Grund unserer Ergebnisse missen wir aber jene allgemein anerkannte Ansicht, nach welcher
jingere Blatter eine geringere Wasserretentionsfahigkeit besitzen wirden, bestreiten.

Bei Chenopodium album dauert das Austrocknen der mittleren Blatter am ldngsten, bei
Convolvulus arvensis ist die Wasserretention in den hochststehenden Blattern am bedeutendsten
und bei Portulaca oleracea binden die entwickeltesten (unteren) Blatter das Wasser am starksten.

Bei der Retentionsfahigkeit des Wassers in abgebrochenen Blattern spielt auch der Zeit-
punkt des Beginnes der Austrocknung resp. des Abbrechens des Blattes eine wichtige Rolle.
D. h. die Ausbildung der Wasserretentionsfahigkeit besitzt einen Tagesrythmus. Aber auch
in dieser Beziehung kann keine generelle Regel aufgestellt werden, weil auch hier jede Regel
vom speziellen Artcharakter der Pflanze abhéngig ist.

Bei solchen Experimenten ist besonders dann grdsste Vorsicht geboten, wenn wir die
Geschwindigkeit des Austrocknens zur Charakterisierung irgendeiner Eigenschaft der Pflanze
benitzen wollen. Aus den oben gesagten folgt ndmlich, dass wir auch zur gleichen Zeit ganz
verschiedene Austrocknungskurven bei ein und derselben Pflanze bekommen kdénnen.

A kiadasért felel az Akadémiai Kiadd igazgatja Mszaki felelés: Farkas Sandor
A kézirat nyomdaba érkezett: 1957. IV. 5. — Terjedelem: 9,75 (A/5) iv. 53 dbra
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