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Die Termiten sind‘durchaus interessante Versuchsobjekte fiir die
experimentelle Symbioseforschung. Da sie in grossen Mengen und sehr
leicht zu halten sind, hat man mit ihnen bereits eine Anzahl Versuche
ausgefiihrt. Der erste, und man kann auch gleich hinzufiigen der ein-
zige, der das gesamte Problem der Ernihrungsphysiologie dieser sonder-

; * Diese Arbeit wurde mit der Hilfe der Ungarischen ' Akademie der Wissen-
~schaften ausgefiihrt. Ihr mochte ich an dieser Stelle meinen besonderen Dank ays-
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baren Tiere zu erfassen versuchte, ist CLEVELAND. In jaHrelanger Arbeit
tragt er viele morphologische wie auch ernahrungsphysiologische Daten
zusammen. Dabei stellte sich folgende Kernfrage heraus: wie ist es
moglich, dass diese Tiere bei ausschliesslicher Cellulose-Kost, ihren
Staat vollig normal und unbegrenzt lange erhalten, -ja. vermehren
konnen?

Wihrend die anderen Forscher nur ein Teil dieses Kernproblems
namlich die Cellulosespaltung behandeln, weist CLEVELAND als erster
auf den viel wichtigeren Teil des Problems, namlich auf die Eiweiss-
xersorﬂung hin, und erwahnt die Moghchkelt dass: ,they must be able
in some way to fix atmospheric niirogen, which-they use in manmufac-
turing proteins”. Er versucht auch diese Annahme experimentell zu
beweisen. Allerdings kann er durch seine methodisch unvollkommenen
Experimente keinen befriedigenden Beweis erbringen. ,,When termites
(Termopsis) are confined in air with barometric changes being noted
~and temperatur being kept constant, a negative pressure is very soon
developed. This indicates that nitrogen is being fixed, but analyses of
air samples taken from tubes where the negative pressures have devel-
poed have shown very little, if any, change in the nitrogen percentage
(CLEVELAND, 1925.) ’

Erst nachdem die neuerdmgs ausgearl)eltete~Untersuchungs.methode
(ToTH, WoLskY und BATORI 1942) sich — auch fiir das Nachweisen
langsam verlaufender stickstoffassimilierender Prozesse — als brauchbar
erwies (TotH, WoLskY und BATYKA 1944), ist'die Aussicht auf eine Lo-
sung dieser Frage bei den Termiten wieder giinstig geworden. Als Unter-
suchungsobjekt  diente’ Kalofermes flavicollis, die mir Herr Prof.
Dr. W. GokrscH {Breslau) liebenswiirdigerweise zur Verfiigung stellte.
IThm gilt mein" aufrichtiger Dank ebenso wie Frl. G. voN TURCKE, die die
Betreuung der Diét-Tiere iibernahm und nicht zuletzt Frl. Dr. E. BATvka
die . fiir eine “gewissenhafte Durchfuhrunﬂ' der Stickstoffanalysen
sorgte. : ; : -

II. Die Mikroorganismen von Kalotermes flavicollis.

Es setzt einen immer wieder in Erstaunen die Fiille der in Kalofer-
mes flavicollis lebenden Mikroorganismen zu betrachten. Die Zahl der
verschiedenien Miikroorganismen festzulegen ist heute noch nicht einmal
annahernd moglich. Sicher wird man in der Zukunft bei griindlichen
Untersuchungen viele heute noch unerkannt gebliebene Formen entdek-
ken. Es ist nicht das Ziel dieser Arbeit iiber morphologische Einzelbei-

.
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ten der symbiontischen Mikroorganismen von Kalotermes zu berichten.
Es scheint aber unumgénglich zu sein zu versuchen iiber das symbionti-
sche System wenigstens einen Uberblick zu verschaffen. Dabei sollen
die Mikroorganismen des Darmkanals behandelt werden. Bei Kalofer-
mes ist bis jezt an anderen Stellen des Korpers noch kein Vorkommen
von Mikroorganismen bekannt geworden. Wie wir aber noch sehen
werden, wire eine solche Moglichkeit garnicht ausgesohlossexi Die
Mikroorganismen des Kalotermes-Dames gehoren in die drei grossen’
Gruppen: Flagellaten, Spirochaeten und 'Bakterien. (Fig. 2.).
Flagellaten. Die bisherigen Untersuchungen (Grassi, DuBoscqQ und
GRASSE, usw.) konnten bis jetzt im Darmkanal ‘von Kalotermes flavi-
collis folgende Flagellaten nachweisen:
Polymastiginen: Joenia annectens
Mesojoenia decipierns
Monocercomonaden: Trimitus dipergens
Janickiella grasii -
Hexamastis termitis
Trichomonas sp.
Wahrscheinlich werden sichl aber noch weitere Arten dazu gesellen. Je-
denfalls kann man die Zahl der in Kalotermes lebenden Flagellatenarten
auf mindestens 6 schitzen. Ich- mochte mich in die Systematik und
Morphologie dieser Darmbewohner nicht einlassen, sondern lediglich
eine .ihnen allen zukommende Eigentiimlichkeit herausstellen, die bei
der Besprechung der erndhrungsphysiologischen Verhiltnisse ihres
Wirtstieres in Betracht gezogen werden gss namlich das Vorkommen
von Bakterien in dem Flagellatenkarper.
PIERANTONI (1936) sieht in dieser Vergesellschaftung der Darmbe-
wohner-Flagellaten mit Bakterien eine echte Symbiose und die Ansamm -

- lung der Bakterien hilt er demzufolge fiir ein ,,symbiontisches Organell”.

Die Abbildungen (Fig. 3. 5.) sollen uns diese hochst eigentiimlichen und
interessanten Verhiltnisse vor Auge fiithren. Man kann jedenfalls
bestiitigen dass in Joenia annectens um den Achsentab herum in Kern-
nihe voluminose, vom iibrigen Plasma gut abgegrenzte, Bakterienmas-
sen zu finden sind (Fig. 3.). Allerdings ist Grosse und Gestalt der An-
sammlung recht variabel, vollkommen fehlen sie aber nie. Die Bakterien
selbst sind winzig kleine (0.8 x 1.2 u) Kurzstibehen, die sich mit den

‘meisten Farbstoffen nur schlecht, mit Glemsa dagegen deuthch farben

lassen (Fig. 5.). /
Ausser diesen, eine Ansammlung bildende, Bakterlen kommen noch
in Joenia annectens auch andere Bakterienformen vor. Sie sind wesent--
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lich grossere Stibchen von verschiedener Gestalt und,_liegen im Endo-
plasma unregelmissig zerstreut. Aber auch Kokken sind hier und da
zu beobachten, ebenfalls von verschiedener Grosse. Ob sie nun”alle als
selbstindige Arten oder ein Teil von ihnen als Involutionsformen aufzu-
fassen sind, lasst sich nicht entscheiden. Wesentlich ist nur, dass ihr
Vorkommen nach Zahl und Anordnung unregelmissig ist, ihre Zahl
bleibt dabei immer sehr beschrankt. - '
: Bei den kleineren Flagellatenarten fehlen die fiir Joenja charakie-
ristischen ,,Bakterienansammlungen”. Dagegen lassen sich bei ihnen
unregelméssig vorkommende Kokken und Stdbchen von verschiedenen
Formen cbenfalls nachweisen. Dafiir, ob sie mit 'denen von Joenia iden-
tisch sind und was fiir eine Bedeutung sie fiir die Flagellaten oder gar
fiir die Termiten haben, lassen sich keine Anhaltspunkte finden.

* Aber auch fiir PIERANTONI-s- Annahme, dass nimlich die regelméssi-
ge Bakterienansammlung' von Joenia annectens, eine symbiontische
Vergesellschaftung wire, konnte ich keine iiberzeugenden Beweise fin-
den. Das einzige Argument, das standige Vorhandensein, kann auch
anders gedeutet werden. Es wire moglich, dass die Bakterien den Fla-
gellaten als Nahrung dienen und auf dem Wege ciner Zyklose, bevor
sie verdaut werden; an dieser Stelle angehauft werden. Dass die Bak-
terien im- Flagellatenkirper eher oder spiter absterben und verdaut
werden, ist klar. Dies allein wiirde also diese zweite Moglichkeit ebenso
wenig beweisen, wie auch ein bis jetzt noch fehlender Nachweis, dass -
die Bakterien innerhalb des F lagellatenkorpers sich zu vermehren ver- |
- mogen, konnte die Frage ob da eine echte Symblose vorhegt noch mcht
entscheiden, Q.. -

_Spirochaeten. Auch' diese Mlk.roorgamsmlen smd.normalerwelse in
grosser Anzahl in der Hinterdarmampulle zu treffen. Unter ihnen sind
drei verschiedene Formen zu unterscheiden. Die kleinen Formen (8 u
lang, 0.5 u dick), mit spitzen Enden lassen sich schlecht firben und
auch-bei Lebendbeobachtung sind sie am schwersten aufzufinden. Sie
sind aber, sehr zahlreich ‘vorhanden besonders'in der Nihe der Wan-
dung der Hinterdarmampulle, Sie haften sich auch gern an die Flagel-
laten an, die dann wie fein bewimpert aussehen.

Die nachste, mittelgrosse Form (15 u lang und 0.8 u'dick) mit
stumpfen Enden, ist chenfalls in grosser Zahl vorhanden. Sie sammeln
sich oft an bestimmten Regionen der Hinterdarmampulle wo sie dann
einen unheimlich schlingelnden Kniuel bilden (Fig. 7). Sowohl farb-
erisch, wie bei Lebendbeobachtung sifid sie dutchaus leicht auffind-
bar. Auch sie haften sich gern an die Flagellaten, besonders an Joenia
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an, denen sie dann ein eigentiimliches bepelztes Aussehen Yerleihen. Sie

‘werden aber auch von Joenia regelmiissig einverleibt, offensichtlich auf

dem Wege der NahrungsauTnahme (Fig. 6.). Schon das morphologi-
sche Bild schliesst in diesem Falle die Moglichkeit einer ,symblontlschen
Vergesellschaftung™ aus und uberzeugt uns von der Verdauung der auf-
genommenen Splrochaeten

An Zahl weitaus unterlegen sind die ebenfalls stumpf endenden

' Riesen-Spirochaeten, die aber durch ihre Grisse (40  lang, 1 x dick)

sofort auffallen. Im Gegensatz zu den anderen,Splrochaeten konnen
sie manchmal auch unter sonst normalen Verhiltnissen in dem Kalo-
termesdarm fehlen.

Bakterien. Ausser den in den Flagellaten vorkommenden Baktenen
trifft man im Darmkanal von Kalofergies auch grosse Mengen frei
lebender Formen, Unter diesen findet man zunidchts alle die in den
Flagellaten festgestéllten Formen wieder, ausserdem aber auch noch
einige neue. Ich mochte hier nur diejenigen aufzihlen, die regelmassig
anzutreffen sind und ausserdem entweder durch ihre grossen Mengen

“oder durch ihre charakteristische Erscheinung auffallend sind.

"Am zahlreichsten unter ihnen-sind kurze Stibchen von dhnlicher
Grosse, Gestalt und farberischen Eigenschaften wie die fiir Joenia
bezeichnende Ansammlung bildenden Kurzstibchen. Sie bilden manch-

mal einen dichten und dicken Belag an der Innenwand der Hinter-

darmampulle, wo sie ihren Hauptwohnsiiz finden. Oft dringen sie aber
auch bis in den Mitteldarm namentlich zur Valvula pylorica hinauf.
wo sie sich aber nicht unbegrenzt langé halten konnen und schliesslich
der Verdauung zum Opfer fallen. In der Ampulle dagegen gedeihen
sie gut und sind iiberall, meistens zu kleineren Gruppen versammelt
zwischen den anderen Mikroorganismen anzutreffen.

Auch Kokken findet man regelmissig und in grosseren Mengen
im Hinterdarm von Kalotermes. Sie sind ebenfails zu kleineren Gruppen
geordnet. Die Kokken der einzelnen Gruppen weisen verschiedene Gros-

- se auf und gehoren anscheinend zu verschiedenen Arten, Ausser in der

Ampulle trifft man sie manchmal auch in dem weiter hinten liegenden
Teil des Hinterdarmes wie auch in seiner rectalen Erweiterung an.
Ausser diesen unbeweglichen Formen enthalt dic Hinterdarm-
ampulle von Kalotermes stark bewegliche Langstibchen (0, 8 u — 3 ms
die bei Lebendbeobachtung gleich auffallen. Da sie aber wenn auch
regelmissig aber nur vereinzelt vorkommen, so bictet ihre Auffindung

in-gefirbten Praeparaten grosse Schwierigkeiten.
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Es gibt®ausserdem noch eine Reihe Mikroorganismen die in der
Hinterdarmampulle von Kalotermes des ofteren anzutreffen sind. Es
‘soll nur eine auffallende (wahrscheinlich zu Actinomyceten gehorige)
Form darunter erwihnt werden, eine lange starre leicht gebogene,
manchmal auch geknickte Stange. Damit ist aber die Fiille der Formen
durchaus nicht erschopft, und es wiirde sich hier fiir den Fachmann
sicherlich ein ausgiebiges Untersuchungsfeld auftun.

III. Ubertragung und Lokalisation der Mlkroorgamsmen

Die Termiten weisen — dbfresehen von dem einzigen Sonderfall
von Mastotermes — keine besonderen Ubertragungeinrichtungen auf.
Dass die frisch geschliipften und noch sterilen Larven trotzdem recht.
bald, meistens in ihren ersten vder zweiten [ebenstagen bereits infiziert
werden, verdanken sie einer Art Brutpflege von Seiten ihrer Nestgenos-
sen. Diese Titigkeit wird von alteren Larven ausgeiibt, die auch die
Eier mit grosser Sorvfalt betreuen. Die jungen Larven erhalten von
ihnen ihre erste Nahrung die sie durch den After in Form von sogen-
anntem ,.fliissigen Kot“ abgeben. Dies ist eigentlich nichts anderes: als
ein frop{en vom fliissigen Inhalt der Hinterdarmampulle und enthalt
somit riesige Mengen der Darmbewohner-Mikroorganismen. Untersucht
man so ein abgegebenes Tropfchen, so sind darin tatsichlich alle Arten
der bekannten Flagellaten, Spirochaeten und Bakterien nachzuweisen.
Somit erfolgt die Infektion ohne besondere Ubertragungseinrichtung,
mit der ersten Nahrung per os.

Diese Art von Erwerb mit der Nahrung kann aber keineswegs -als
.Zufallsinfektion” aufgefasst werden, wie z. B. bei den Wiederkéauern,
da hierbei helfend wirkende und unfehlbar funktionierende Instinkte
des sozialen Insektenstaates eine Rolle spielen. Ohne dieser ersten Nah-
rung gehen die jungen Larven” rettungslos verloren. Isolicren wir sie
.glelch nach Schliipfen, so sind sie nicht imstande selbstindig sich
zu erndhren und sterben in 6—8 Tagen, nachdem sie die letzten noch
vom Ei stammenden Reserven~verbraucht haben. ‘

Verfolgen wir nun den Weg dieser als erste Nahrung dienenden
Infektionsmasse. Die eben geschliipfte I’arve besitzt einen noch mangel-
haft entwickelten Darmtraktus. Der Vorderdarm stellt einen leeren,
ausdehnungsfihigen diinnwandigen volumingsen Sack dar. Der hlativ
kleine Mitteldarm enthdlt nur noch geringe Reste von Dottermaterial,
sonst ist er ebenfalls leer, lisst sich aber durch seine wesentlich dickere
Epithelwand leicht erkennen. Der Hinterdarm'weist mehrere Windungen -

- \ -
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und ‘dementsprechend fiinf blasenformige Abschnitte auf. Diese Ver-
hiltnisse gelten aks voriibergehend und bilden einen Ubergang zwischen
dem embryonalen und larvalen Zustand des Darmkanals. )
~ Wihreid der ersten Nahrungsaufnahme dehnt sich nun der Vor-
derdarm und nimmt durch wiederholte Schluckakte gewaltige Mengen
von dem, von den ilteren Nestgenossen abgegebenem, . fliissigen Kot®, in
‘sich auf. Dies” witd in dem ersten Larvenstadium anscheinend mehe-
mals wiederholt, und so zeigt sich der Vorderdarm bald in prall gefiill-*
tem Zustand. (Fig. 4). In seinem Inhalt erkennen wir auch jetzt ohne
Miihe alle die Bewohner der Mitteldarmampulle #lterer Larven.
Aus dem nun als Reservoir dienendem Vorderdarm gelangen die
noch lebenden Mikroorganismen durch die Valvula cardiaca in den Mit-
“teldarm, dessen Epithelzellen bereits-ihre sekretorische Tatigkeit begon-
nen haben. Man kann schon aus den morphologischen Bildern feststel-
len, dass die Mikroorganismen hier fast restlos verdaut werden. Beson-
ders anfangs ist dies der Fall, wihrend spiter, wenn der Mitteldarm
* ebenfalls schon prall gefiillt ist immer mehr Mikroorganismen ihn passie-
ren, ohne ihr Leben dabei einzubiissen. Dabei scheinen die Bakterien
vor allem die. Kurzstibchen, am wiederstandfihigsten zu sein, sie sind
auch die ersten, die sich in der Hinterdarmampulle einnisten, wihrend
sich die grossen Flagellaten (Joenia) als die hinfilligsten erweisen.
So dauert es eine ganze Weile bis das Leben in der Hinterdarm-
ampulle zur vollen Entfaltung gelangt. Dieser Zustand scheint erst im
I1I. Larvenstadium erreicht zu sein (Fig. 2.). Bis dahin aber sind die

~ jungen Larven auf den ,fliissigen Kot der alteren Nestgenossen ange-

wiesen. Die Vermehrung der Mikroorganismen in der Ampulle setzt
sich aber weiter fort, was bei den ilteren Larwen zu einer unheimlichen
Uberfiillung fithrt. Um diesem unertriglichen Druck abzuhelfen, stehen
* zwei Wege zur Verfiigung. Der eine bereits schon kennengelernte, fiihrt
durch den Enddarm ins Freie, wodurch die jungen Larven zu ihrer
unentbehrlichen und willkommenen Nahrung gelangen.

Der zweite Weg fiihrt durch die Valvula pylorica in den Mittel-
darm. Dass ein Hereinfluten des Ampulleninhaltes in den Mitteldarm
bei Kalotermes oft und regelmissig vorkommt, geht aus zahlreichen
morphologischen Bildern eindeutig hervor. Allerdings lecken iltere Lar-
ven ebenfals nicht selten den fliissigen Kot auf, und es fillt nicht immer
leicht iiber die Herkunft der Mikroorganismen im Mitteldarmlumen zu
entscheiden. Dies wird aber erleichtert' wenn es gelingt Uberreste von
den grossen Flagellaten (Joenia) aufzufinden. Da. diese Fierchlen sehr

schnfll zerfa.llen befmden sich 1hre Uberreste meistens in der unmittel-
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baren Nahe der Einfallspforte. Ich méchte hier jedenfalls noch einmal .
feststellen und als wichtig hinstellen, dass die Mikroorganismen der
Hinterdarmampulle in den Mitteldarm gelangen und dort verdaut wer-
den konnen. K

Es geht schon aus dem, iiber-die Infektion gesagten deuthch hervor,
dass” der Hauptsitz der Mikroorganismen die Hinterdarmampulle ist.
Man kann sie freilich oft auch in den iibrigen Abschnitten des Hinter-
“Marmes antreffen, miissen sie doch diesen Weg passieren, wenn sie als
Infektionsmasse (oder fliissiger Kot) ins Freie abgegeben werden sollen.
In den anderen Teilen des Darmkanals stosst man dagegen nur selten
auf diese Mikroorganismen. Im Mitteldarm deshalb, weil sie hier in
kurzer Zeit verdaut werden, im Vorderdarm deshalb, weil sie von hier
schnell weiterbefordert werden. Eine Ausnahme bietet natiirlich das
erste Larvenstadium, wo der gesamte Vorderdarm den aufgesogenen
gewaltigen Infektionsmassen als michtiger Behilter dient.

Nun taucht aber die Frage auf, ob ausser in dem Darmkanal auch
anderswo noch Mikroorganismen vorhanden wiren. Diese Frage ist
umso mehr begriindet, als bei den primitiven australischen Mastotermes
eine, den Blattiden ausserordentlich zhnliche, intrazellulire Lokali-
sation der symbiontischen Mikroorganismen (in diesem Fall Bakterien)
in den visceralen Fettkorpern bekannt geworden ist (Juccr 1932, Koci
1938). Schon bei diesen Untersuchungen wurde die Frage iiber eine
eventuelle allgemeine Verbreitung der intrazelluliren Endosymbiose
mit Bakterien innerhalb der Ordnung Isoptera gestellt. Jucci wie Koch
kamen aber, bei der Priifung einiger Arten, iibereinstimmend zu einem
negativen Resultat.

Auch ich konnte bei Kalofermes flavicollis m1t morphologlscher
Untersuchungsmethodik keine Beweise dafiir erbringen. Doch ist hier
zu erwihnen, dass hauptsachlich in den vorderen Abdomensegmenten
innerhalb zahlreicher Fettzellen winzig kleine Granulationen auffallen,
die sich zwar farberisch nicht deutlich darstellen lassen, aber regelmiis-
sig vorhanden sind. Ich halte es fiir nicht ausgeschlossen, dass diese
Granulationen bei geeigneter Methodik sich als winzig kleine
Bakterien entpuppen wiirden. '

IV. Uber die Bedeutung der Mikroorganismen fiir die
Ernahrung von Kalotermes flavncolhs.

Uber die Erndhrung der Termlten hegen zahlreiche Beobachtungen
vor. Alle diese Untersuchungen tragen viele Einzelheiten hauptsichlich

-

-
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raktionsfahigen Pharynx und dem engen Oesophagus. Er geht dann
allméhlich in einen diinnwandigen erweiterten Abschnitt; den Kropf
(Ingluvies) iiber. Diesem folgt der muskulése Kaumagen (Provent- °
" riculus) und nach einem diinnen Halsteil (Collum) findet der Vorder-
darm mit einer kardialen Ringfalte (Valvula cardiaca), welche weit in
das Mitteldarmlumen hineinragt, seinen Abschluss. Die Funktion des
Vorderdarmes besteht zunéachst in der Weiterbeforderung der Nahrungs-
bissen. An dieser Arbeit iibernehmen den Hauptteil die Muskeln des
Pharynx, mit den ljad.ialen Dilatatoren und den starken Konstrictoren.
Durch ihre peristaltischen Schluckbewegungen werden die Nahrungs- .
brocken weiter getrieben, in den gerdumigen Kropf. Die sich anhéufen-
de Nahrung wird hier in den Sekreten der voluminosen paarigen Spei-
cheldriisen aufgeweicht. F'iir eine weitere feine mechanische Nahrungs-
zerkleinerung sorgt dann der — aussen mit starken Muskellagen innen
mit Chitinleisten ausgestattete — Kaumagen, wihrend die Valvula car-
diaca den Riickweg fiir den‘schon durchgelassenen Nahrungsbrei, vom
Mitteldarm zuriick in den Vorderdarm, verschliesst. Irgend ein Zeichen
fiir eine beginnende Aufschliessung und Absorption der Niahrstoffe
im Vorderdarm ist nicht festzustellen. Nach MoNTALENTI (1932) enthilt
auch der Vorderdarm gar keine Verdauungsfermente, also mcht einmal
Amylase,

Der Mitteldarm macht in natiirlicher Lage eine Umbiegung und
ist ein einfaches Rohr zwischen den beiden Ventilen des Vorder- und
Hinterdarmes. Sein Epithel besteht aus einer Art von Zellen, die
zweierlei Funktionen abwechselnd versehen, einerseits die Secretion
von Verdauungssiften, anderseits die Absorption von aufgeschlossenen
'Nahrungsstoffen. Der Nahrungsbrei der durch die Valvula cardiaca in
das Mitteldarmlumen gelangt kommt normalerweise mit dessen Zellen
in keine direkte Beriihrung, da er in einem Sack von peritrophischen
Hiillen eingefangen und umgeben wird. Diese schiitzen die Mitteldarm-
zellen von mechanischen Schidigungen und verwehren den Zutritt un-
erwiinschter Substanzen zu ihnen. MONTALENTI (1932) der die Enzym-
Kollektion des Mitteldarmes von Kalotermes und Termes untersuchte,
fand darin Amylase, Invertase und ein proteolytisches Enzym; aber
merkwiirdigerweise keine Cellulase. Auch mit morphologischen Mitteln
konnte ich keine Anhaltspunkte dafiir finden, dass in diesem Darmteil
Zellulosepartickelchen angegriffen wiren. Dagegen werden die Eiweiss-
korper und zum Teil auch (ﬁe.ubrlgen Kohlehydrate, schon hler aufge-
schlossen und aufgesogen.

Der Hinterdarm ist bei den Termiten der weitaus grosste und

»
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man kann auch sagen wichtigste Teil des ganzen Darmtraktus. Er be-
_ steht aus fiinf Abschnitten, von denen der erste mit der Valvula pylo-
rica sich dem Mitteldarm anschliesst. Er ist ebenso, wie der ihm fol-
gende zweite Abschnitt, sehr kurz. Letzterer miindet in die dritie
Abteilung, die bedeutend aufgetriebene Hinterdarmampulle. Diese be-
herbergt, dem Pansen der Wiederkduer nicht unahnlich, die bekannte
ungeheure Menge von Darmbewohner-Mikroorganismen. An ihrem Hin-
terende verjiingt sich die Hinterdarmampulle und geht allmihlich in
eine diinne, langgestreckte Abteilung iiber, die schliesslich mit dem
muskulosen, erweiterungsfahigen Rectum endet. Auch in dem Hinter-
darm konnte MONTALENTI Enzyme nachweisen, und zwar, die fiir den
Mitteldarm bekanntgewordenen Carbohydrasen, aber Cellulose fehlt
auch hier und auch proteolytische Enzyme sind nicht mehr nachzuwei-
sen. Lange, Ausdehnung und Bau des Hinterdarmes sprechen deutlich
dafiir, dass diesem Darmteil eine grosse erndahrungsphysiologische
Wichtigkeit zukommt. Sicherlich wird hier die Spaltung der Kohle-
hydrate weiter fortgesetzt. Zweifellos findet in ihm auch die Absorption
in einem bedeutenderen Ausmasse statt als sonst bei den Insekten, und
auch seine Rolle in der Riickresorption des Wassers soll nicht uner-
wihnt bleiben. Vor allen Dingen aber beherbergt er die Darmbewohner-
Mikroorganismen, iiber deren Bedeutung und Titigkeit ausfiihrlich
berichtet werden soll.

Ziichtung der Symbionten. -Die Losung des Ritsels iiber die Rolle,
die die Darmbewohner in dem Haushalt der Termiten spielen, kann
naturgemiss nur das Experiment erbringen. Gelinge es jedes einzelne
Mitglied dieses komplizierten symbiontischen Systems zu isolieren und
so ihre physiologischen FEigenschaften und Fahigkeiten getrennt zu
priifen, so hitte man die Hoffnung auch ihre gegenseitige Wechsel-
beziehungen aufzukliren. Der eine Weg wire demnach Isolierung und
Ziichtung der verschiedenen Mikroorganismen auf kiinstlichen Néahr-
boden. Diese sehr schwierige Aufgabe ist zwar schon verschiedentlich
gestellt worden, leider kann man aber aus den bisher erzielten Resul-
taten noch keine weitgehenden Folgerungen ziehen.

BeckwitH und Rose (1929) beschriiten zuerst diesen Weg. IThre
Bemiihungen Reinkuliuren zu erhalten schlugen zwar fehl, es gelang
aber Zellulosezersetzung, in einer aus gramnegativen Stibchen und
einigen Mikrokokben bestehenden Mischkultur, nachzuweisen. DICKMAN
konnte aus Termitennestern entnommenen und anscheinend mit fliis-
sigemn Kot besudelten Holzpartickelchen ebenfals zellulosezersetzende
Bakterien ziichten. Jedoch gliickte es ihm nicht dieselben Mikroorga-

Biologia XVI. o 2
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nismen, direkt aus dem Darm entnommen, zu isolieren und zu ziichte:
Die Reinkultur isolierter zelluloseaktiver Bakterien. (cine Cyfophag:
und eine Aclinomycetes Art) aus 'dem Termitandarm gelang erst VErON
und BarLpaccr (1939), wartet aber noch auf Wiederholung und Bestiit.
gung.

Noch weniger Erfolg kronte die Ziichtungsversuche bei den Flagel
laten ‘und Spirochaeten. Hier treten schon Schwierigkeiten dabei aul
die Mikroorganismen am l.eben zu erhalten. Sie lassen sich, aus de
Hinterdarmampulle entnommen, trotz grofiter Mithe und Sorgfall
hochstens einige Stunden am Leben erhalten. So ist eine genaue Ana
lyse iiber ihre physiologische Leistungsfihigkeit nicht moglich. Diese
Weg fiihrte also zu einem nur sehr bescheidenen Erfolg.

Sterilisationsversuche. Von vornherein mehr versprach der zweite
Weg, nidmlich die experimentelle Ausschaltung der Symbionten, Dieses
Weg, den CLEVELAND (1925) als erster betriit, fuhrte gleich zu Resultaten
die zuniichst mit Recht als durchschlagend betrachtet wurden. Leider
mull man heute einsehen, daB die Hoffnung auf diesem Wege, eine
vollige Klarheit iiber die Rolle der einzelnen Darmbewohner-Mikro-
organismen verschaffen zu konnen, verfriiht war. Uber eigene, in dieser
Richtung ausgefiihrte Versuche soll kufz zusammenfassend berichtet
werden

Als erstes Mittel zur Ausschaltung der Symbionten diente Hitze.
CLEVELAND fand, daB Reficulitermes eine Temperatur von 36° wohl
vertragt, nicht aber ihre Darmfauna. Fiir Kalotermes flavicollis liegen
mehrere Beobachtungen vor, die alle verschiedene Werte angeben.
Ich erwédhne nur die zwei jiingsten von BaLpaccr (1941): 37° in 24
Stunden, und GHIDINI (1941): 40° in 24 Stunden. Nach eigenen Ver-
suchen liegt die Grenze der eben noch ertriglichen Hitze fiir Kaloter-
mes fl. scharf bei 42°. Bei 43° tritt meist schon nach einstiindiger Ein-
wirkung eine Hitzestarre ein, und wenn auch die Tiere sich nachher
bei normaler Temperatur scheinbar wieder erholen konnen, gehen sie
doch nach einigen Tagen ein (Letaltemperatur). Untersuchen wir aber
solche iiberlebende Tiere, so ist zwar die groBe Masse der Mikroorga-
nismen verschwunden, doch iiberleben einige Vertreter jeder Sorte die
Hitzeeinwirkung. Trotzdem sterben die Wirtstiere ab, bevor ihre Sym-
bionten sich hétten wieder vermehren kionnen.

Verwendet man dagegen geringere Temperaturen (39°—41°), aber
entsprechend ldngere Einwirkungszeiten' (1060 Stunden), so ertragen
dies sowohl Kalotermes wie ihre Symbionten besser. Untersucht man
nun die iiberlebenden Wirtstiere von Zeit zu Zeit, so kann man nach

5
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einer weitgehenden Zerstérung der Symbionten, ihre allmahliche Ver-
mehrung und Wiederherstellung des normalen Mengenverhiltnisses
beobachten. Man kann jedenfalls feststellen, daB die letale Hitzegrenze
bei Kalotermes fl. und seiner Symbionten einander so nahe liegen, daf?
auf diesem Wege eine einwandfreie Ausschaltung der Mikroorganis-
men nicht moglich ist. Nur die Spirochaeten konnte man vielleicht auf
diese Weise verdringen, fiir diesen Zweck steht aber eine leichtere
und sichere Methode zur Verfiigung.

Aber auch die, daB erstemal ebenfalls von CLEVELAND empfohlene,
Sterilisationsmethode durch Hunger fiihrt bei Kalofermes fl. zu keinem
zuverldassigen Ergebniss. Es treten bei der Ausfiihrung dieser Methode
manche technischen Schwierigkeiten auf. Hilt man die Tiere einzeln,
so gedeihen sie auch dann schlecht, wenn ihnen Nahrung reichlich zur
Verfiigung steht. Hdlt man wiederum viele Tiere zusammen auf en-
gem Raum, so fiihlen sie sich wohl, fressen sich aber, auch bei Vor-
handensein geniigender Nahrungsstoffe, immer wieder gegenseitig an.
Lassen wir siec nun hungern so ist eine Verhinderung ihrer kanniba-
lischen Geliiste nur noch schwieriger und man mufB} die schon etwas
mitgenommenen oder verletzten Tiere (taglich mehrmals) rechtzeitig
entfernen, sonst fallen die anderen iiber solche Schwichlinge zu leicht
her. Bei sehr sorgfiltig durchgefiihrter Fastenkur halten die wieder-
standfahigsten Individuen bis hochstens 40 Tage durch. Dabei nimmt
ihr Korpergewicht stindig und langsam bis zu einem Hochstverlust
von rund 20 % ab. Die Gewichtsabnahme verlduft anfangs sehr schnell
und ist nach den ersten .14 Tagen fast beendet. In dieser Periode sind
die Tiere alle aber recht flink und munter. Nach zwei Wochen Hunger
werden die Tiere hinfillig und nun setzt das Absterben ein, welches
in der dritten und vierten Woche fast alle Tiere dahinrafft. Die iibrig-
gebliebenen vegetieren dann nur noch einige Tage dahin, konnen aber
nicht mehr gerettet werden, wenn ihnen Futter gereicht wird.

Untersuchungen iiber das Verhalten der Mikroorganismen des Dar-
mes zeigten nun, daB sie 'schon in der ersten Hungerperiode (2 Wochen)
eine starke Verordung erleiden. Besondern die grofien Joenia Flagellaten
sind bis auf einige wenige verschwunden, aber auch die kleineren
Flagellatenformen sind' weitgehend dezimiert. Spirochaeten sind noch
zahlreich vorhanden und auch die freien Bakterien haben noch kaum
EinbiiBe erlitten. In der zweiten Periode dagegen schreitet die Ver-
‘6dung noch weiter, die grole Menge der Darmbewohner ist verschwun-
den, allerdings bleiben einige Vertreter jeder Mikroorganismenart so
lage am Leben, wie die Kalofermes selbst.

2*
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Die Beseitigung der Mikroorganismen geschieht zweifelsohne iiber
dem Wege ihrer Verdauung. Da aber ein proteolytisches Enzym nur
der Mitteldarm enthilt, kann dies¢ nur in diesem Darmteil geschehen.
Es ist denkbar, daB infolge des Hungerns der Inhalt der Hinterdarm-
ampulle in den Mltteldamn zuriickstromt, wo dann die Darmbewohner
verdaut werden. Dal} dabei die Ampulle nicht gleich und nie voll-
stindig entleert wird, ist verstindlich. Hort man mit der Hungerkur
rechtzeitig, das heifit in dem ersten Hungerstadium auf, wenn noch
die Mikroorganismen nicht allzu sehr ausgerottet sind, so kann das
symbiontische Gleichgewicht wieder hergestellt werden, das Wirtstier
selbst bleibt am Leben erhalten. Sind dagegen die Symbionten zu weit-
gehend zerstort, dann kann dies nicht mehr geschafft werden, und die
Kalotermes miissen zu Grunde gehén. :

Diese Versuche zeigen deutlich daB die Darmbewohner Mikro-
organismen von Kalotermes fl. Hunger und Hitze gegeniiber wieder-
standsfihiger sind als daB man sie mit diesen Mitteln vollig vertreiben
konnte. Ob dies mittels der Sauerstoffmethode von CLEVELAND oder mit
den neuesten chemisch-therapeutischen Mitteln von GOETscH ohne weit-
gehende Schidigung der Kalotermes selbst zu erreichen wire, ist frag-
lich. Ich selbst konnte diese Fragen wegen Mangel an Kalofermes leider
nicht mehr experimentell priifen.

Diitoersuche. Nach diesem millungenen Bemiihungen. die Mikro-
organismen vollstindig oder teilweine aus dem Darm von Kalotermes
zu vertreiben, gelang es durch einseitige Erndhrung (Didt) der Tiere
einschneidende und aufschluBreiche Anderungen in der Zusammen-
setzung ihrer Symbionten zu erzielen. Dabei ist schon in den ersten
2-3 Tagen in jedem Falle eine Storung des symbiontischen Gleich-
gewichtes zu bemerken. Dies zeigt sich in einer plotzlichen und mehr
oder weniger starken Abnahme der Zahl aller Mikroorganismenarten
dhnlich wie bei Hunger- oder Hitzeeinwirkung. Je nach der Art der
gebotenen Zwangsnahrung bildet sich aber bald (in weiteren 4—6
Tagen) ein neues, der neuen Ernahrung entsprechendes, symbiontisches
System heraus, welches sich in einer verinderten zahlenmaBigen Zu-
sammensetzung ihrer Darmbewohner, oder eventuell im Verschwinden
einiger der Symbiontenarten &ulert.

So nimmt die Zahl besonders der grofien Joenia Flagellaten in der
Hinterdarmampulle zunichst mal stark ab, wenn man ,,Modertiere”
plotzlich auf reine Zellulose setzt. Nach dieser ersten und uns schon
nicht unbekannten Schockwirkung wird das Gleichgewicht in ungefahr
zwei Wochen wieder hergestellt, ja sogar noch spiter, nach volliger
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Einstellung auf die Zellulose-Nahrung erscheinen die Joenia Flagel-

- laten an Zahl und GroBe kraftiger als sie bei ,.Moderkost* waren.
Dal die Zellulosetiere beliebig lange und ohne Mangelerscheinungen
gedeihen ist von mehreren Forschern festgestellt und bekriiftigt wor-
den. Ich méchte darin und hauptsichlich in der Tatsache, daB bei aus-
schlieBlicher Zelluloseernihrung keine: der verschiedenen Symbionten-
arten verdrangt oder ausgeschaltet wird, ein Zeichen erblicken, daB
diese Diit der natiirlichen Ernahrung nahe steht.

Es ist, ebenfalls bekannt, da die Termiten auf Diiten anderer
Kohlehydrate ebenfalls lingere Zeit auszukommen vermégen. Lunp
(1930) fiihrte Versuche mit Amylum, Dextrin, Inulin, Raffinose, Mal-
tose, Laktose, Sukrose, Lavulose, Mannose, Glykose, Galaktose und
Xylose aus. Es ergab sich dabei, daB alle diese Didten das Absterben
einiger Flagellatenarten zur Folge hatten. MonTaLENTI (1927) konnte
Kalotermeskolonien monatelang mit Stirke-, Glukose-, oder Saccharose-
kost am Leben erhalten. trotz Abwesenheit “der groBen Flagellaten
(die anderen Flagellatenarten und Bakterien sind geblieben).

Fiir meine Versuche mit Kalotermes fl. wihlte ich folgende Kohle-
“hydratnahrungsstoffe aus: Glukose (Monosaccharide), Maltose (Olygo-
saccharide), Amylum und Pektine (Polysaccharide). Alle diese Diat-
arten wirkten so, daf? die groflen Joenia Flagellaten schon nach kurzer
Zeit (3—4 Tage) vertriecben wurden, wihrend die anderen Flagellaten,
die Spirochaeten und die Bakterien nur geringfiigige Verluste erlitten.
Die Kalotermes selbst sind durchaus imstande sich dieser Erndhrungs-
weise ohne Schaden ‘anzupassen, trotzdem ihre groBen Flagellaten dabei
ausgeschaltet wurden. Aus diesen Versuchen sind negative Schliisse zu
ziehen, indem man den abgeschafften groBen Ilagellaten im Falle einer
Erndhrung mit diesen Stoffen (im Gegensatz zu Zellulosenahrung!)
eine ernahrungsphysiologische Bedeutung absprechen muB.

Diiten mit EiweiBstoffen wie Casein und pulverisiertem Hiihnerei-
weill ergaben kein verstindliches ErgebniB. Kalofermes konnte diese
Stoffe garnicht ausniitzen, ihre Darmbewohner verschwanden alle eher
oder spiiter (auch in diesem Falle zuerst die Joenia), und sie selbst
starben eher (meistens schon in einer Woche) als das beim Hungern
der Fall sein diirfte. Auch Chitin-Fiitterung (getrocknete Krebsschale)
wirkte dhnlich nur hielten sich die Kalofermes hier wesentlich besser
(einige bis 50 Tage), also etwas langer als die Hungertiere.

Setzen wir die Kalotermes, die ihre grofien Flagellaten auf diese
Weise verloren haben auf Zellulose oder auf sterile Holznahrung, so
sind sie nicht mehr in der Lage mit diesen Stoffen das Leben weiter
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" zu fristen, sie verhungern bei vollem Magen. Bei einigen Tieren, die
doch ldngere Zeit (5—6 Wochen) am Leben geblieben waren, fand
ich in der Ampulle einige grofle Flagellaten, deren Vertreibung also
anscheinend doch nicht restlos- gelungen war. Solche Fille sind den-
noch selten und es ist nicht gesagt ob micht spiter auch solche Tiere
doch eingegangen wiren. Nur wenn die Kalotermes Gelegenheit haben,
durch Auflecken fliiBigen Kotes ihrer Artgenossen, sich aufs Neue mit
den Joenia Flagellaten zu infizieren, konnen sie sich vom Eingehen
retten. :

Zellulosespaltung. Alle diese Beobachtungen zeigen dedilich, daB
die Joenia Flagellaten fiir die Erndhrung ihrer Wirtstiere eine unersetz-
liche Bedeutung haben. Da sie sich nun bei der Erndhrung der Kalo-
termes mit wasserloslichen Kohlenhydraten als ,.iiberfliissig erweisen
diirfte man in ihnen die Produzenten dieser Nahrstoffe vermuten.
Andererseits nehmen aber dieselben Joenia bei reiner Zellulose-Nahrung
an Menge zu, es wird also hierbei wohl die Zellulose als Ausgangsstoff
dienen. Bringt man diese Beobachtungen mit der Tatsache, daB sie
Zellulose (wie auch Holz) in sich aufnehmen und verdauen, in kausa-
len Zusammenhang, so laBt sich die Rolle der Joenia Flagellaten schon
einigermassen klar herausstellen: sie vermogen Zellulose zu verdauen
und in iiberreichlicher Menge in wasserlosliche Kohlehydrate iiber-
zufiihren, deren UberfluB in den Hinterdarm des Wirtstieres abgegeben
und dort absorbiert werden kann, andererseits aber auch den anderen
Darmbewohner Mikroorganismen zugute kommen kann.

Es fragt sich aber ob die Joenia die Zellulosenspaltung selbst be-

" werkstelligen konnen, oder aber vielleicht wiederum bei der Cellulase-
produktion auf ihre (ansammlungbildenden) Bakterien angewiesen.
sind. Fiir die letztere Moglichkeit sprechen sich neuerdings BArpacct
(1941) wie auch GHIDINT (1941) aus. BECkwiTH und Rosk (1929) konnten
in den — aus dem steril entnommenen Darminhalt verschiedener Ter-
mitenarten geziichteten — Mischkulturen zweier Bakterien aktive

+ Zellulosezersetzungen nachweisen. Dasselbe beobachtete Dickman (1931)
in Bakterienkulturen, die -er aus Termitennestern entnommenen und

mit Kot besudeltem Material ziichtete. SchlieBlich soll es VERONA und

BaLpaccr (1939) gelungen sein zwei zellulosespaltende Bakterienarten

(Cytophaga und Actinomycetes) aus dem Termitendarm zu isolieren.
und diese in der Holznahrung und in den Faeces der Termiten eben-
falls nach zu weisen. Dabei sollen aber (nach GHIDINI 1941) die dem

Hinterdarm anheftenden zahlreichen Bakterien fiir die Zellulosezer-

setzung ohne Bedeutung sein,
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Betreffs der Zellulosespaltung im Termitenhinterdarm ergeben sich
danach folgende Maglichkeiten: 1. durch freie Bakterien, 2. intra-
- zellulédr, innerhalb des Plasmas der groBen Joenia Flagellaten, 3. eben-
falls innerhalb der Joenia, aber mit Hilfe der, yon ihren symbiontischen
Bakterien gelieferten Zellulase, 4. die erste Miglichkeit zusammen mit
einer der beiden letzteren, sich erginzend.

Die iibrigen Darmbewohner Mikroorganismen nimlich die kleinen
Flagellatenarten und die Spirochaeten diirften bei der Zersetzung von
Zellulose keine wesentliche Rolle spiclen, CLEVELAND bewies dies durch
das unverdanderte Vermogen der Zelluloseverdauung spirochaetenfrei
gemachter Termiten: .Evidently the spirochaetes play little, if any,
role in the digestion of wood and cellulose.” Aber auch DickmaN
kommt mit anderer Methode zur selben Auffassung. Ich selber gewann
den Eindruck bei der Beobachtung der Verhalten dieser Mikroorganis-
men in Diédt- und, Hungertieren, daB sie einfache Schmarotzer sind,
die in der Hinterdarmampulle einen reichlichen Lebensunterhalt fin-
den. Sie werden allerdings gelegentlich verdaut, und ihr Korper liefert
auf diese Weise den Termiten wertvolle Nahrstoffe in erster Linie
Eiweil. ’

Fettproblem. Durch den Umstand, daf# die Termiten mit Hilfe
ihrer Darmbewohner Zellulose zu verwerten imstande sind ist der
Kohlehydratstof fwechsel iiberreichlich gesichert. auch bei ausschliel-
licher Zelluloseernihrung. Die Fettversorgung kann aber nur sehr un-
befriedigend, durch die allgemeine Fihigkeit des tierischen Organis-
mus: Kollehydraie in Fette zu verwandeln, erklirt werden. Alles
Nahere iiber den Fettstoffwechsel der Termiten ist bis jetzt noch un-
bekannt. _

Eireifiproblem. Auf noch groflere Schwierigkeiten stossen wir bei
dem EiweiBstoffwechsel der Termiten. Da sie sehr lange, vielleicht so-
gar unbegrenzt mit ausschlieBlicher Kohlehydratkost normal und ohne
Mangelerscheinungen auskommen, stellt sich mit aller Deutlichkeit
die Frage nach ihren Eiweilquellen in den Vordergrund. Schon CLEVE-
LAND (1925) kommt zu der Uberzeugung, daf} die Termiten irgendwie
imstande sein miissen den atmosphérischen Stickstoff, zum Decken
ihres EiweiBbedarfes, ausniitzen zu konnen. MONTALENTI und auch
PieranTONI -halten die Stickstoffbindung durch die Mikroorganismen
der Termiten ebenfalls fiir eine unumgingliche physiologische Not-
wendigkeit. Nur LracH und Granovsky glauben die Losung des Pro-
blems in einer weitgehenden Stickstoffsparsamkeit, die in einem voll-

e
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srt%ind‘ig geschlossenen Stickstoffzyklus bestehen soll, gefunden zu ha-
ben. Da es aber unmoglich ist daB ein biologischer Zyklus ohne Ver-
luste arbeitet, so wirkt diese Hypothese héchst unwahrscheinlich.

Leider sind aber alle diese Erorterungen iiber das EiweiBproblem
reine Spekulationen und entbehren jeglicher experimenteller Begriin-
dung. Die einzige, in dieser Richtung angestellte experimentelle Unter-
suchung von CLEVELAND (1925) muBte wegen technischer Unzuliglich-
keit von vornherein ohne Erfolg ausfallen. In dieser Arbeit versuchte
CLEVELAND auch durch die Bestimmung des Atmungsquotienten dem
Problem méherzutreten. Er fand aber, daB dies entprechend der iiber-
wiegenden Kohlehydratnahrung nahezu 1 ausmacht. Ausgedehntere
Untesuchungen von GHIDINI (1939) ergaben bei Reficulitermes luci-
fugus folgende Respirationsquotienten: Arbeiter 0,975, Gefliigelte 0,830,
Soldaten 0,925, Larven des ersten Stadiums 0,790. Diese Werte sind
durchaus verstindlich und zeigen daB die Termitenlarven in dem
ersten Stadium sich tatsichlich von dem Ampulleninhalt ihrer dlteren
Nestgenossen erndhren, und ferner, dal} die &dlteren Larven (Arbeiter)
infolge ihres sehr langsamen Wachstums nur geringe Eiweilmengen
benétigen. '

OFFHAUs (briefliche Mitieilung 1944) rechnet, auf Grund pseiner
sehr genau und sinnvoll angestellten Untersuchungen, den Stickstoff-
bedarf der Kalotermeslarve aus und hidlt es fiir moglich, daf diese
ihren Stickstoffbedarf nur aus dem Holz, das 0,25 % Stickstoff enthalt,
zu decken imstande sind. Nun ergaben aber seine Kotanalysen einen
Stickstoffgehalt von 0.9 % und so ist er mit Recht: .,iber den hohen

Stickstoffgehalt des Kotes erstaunt. Dabei wurde wenn ich seine

Mitteilung richtig verstand, nur der geformte Kot gemeint. Man muf
aber noch die nebenbei abgegebenen und sicherlich bedeutenden Men-
gen des fliissigen Kotes dazurechnen. So kann man aber von einer
Stickstoffsparsamkeit bei den Termiten wirklich nicht sprechen. Im
Gegenteil, die Frage woher diese vergeudeten Stickstoffmengen stam-
men, wird immer dringender.

Die Voraussetzungen fiir eine Bindung ‘des elementaren Lultstick-
stoffes sind damit bei den Termiten durchaus vorhanden und nach
den Erfahrungen die wir (ToTtH, WorskY, BATORI 1942, ToTH 1943,
TotH, WoLsky, BATYKA 1944, bei anderen symbiontenfiihrenden Insek-
ten mit eiweiBarmer Nahrung gemacht haben, war es aussichtsreich die
Assimilation des Luftstickstoffes auch bei den Termiten nachweisen
zu versuchen,

-
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V. Versuche iiber die Stickstoffassimilation
aus der Luft bei Kalotermes flavicollis.

Uber die Methodik dieser Untersuchungen will ich mich kurz
fassen und auf unsere fritheren Arbeiten (hauptsdachlich TotH, WoLrsky
und BATYKA 1944) hinweisen. Auch in diesem Falle handelt es sich um
sogenannte Modellversuche, wobei es hauptsichlich darauf ankommt.
ein iiberlebendes System zu schaffen,” welches alle Bestandteile in
moglichst optimaler Zusammensetzung fiir eine ausgiebige Stickstoff-
bindung enthilt. Diese Bestandteile sind: zerquetschte iiberlebende
Kalofermeskorper (mit seinen lebenden Symbionten),  physiologisches
Milieu (mit méoglichst optimalen Aussenfaktoren: wie pH, osmotischer
Druck, Temperatur, usw.), Luft als Stickstoffquelle und schlieBlich
eine entsprechende Carbonsdure, in unserem Falle Oxalessig- oder auch
Bernsteinsdure (als Substrat fiir die Aminosiurebildung). Aus diesem
Material in bestimmten Zeitabstanden entnommene Proben wurden
dann mit der Mikrokjeldahlmethode nach PARNAS-WAGNER auf den
Gesamtstickstoffgehalt analysiert und die Stickstoffzunahme in % des
Ausgangswertes festgestellt.

1. Versuchsreihe. In einer Losung von 0.5 % NaCl 4 0.5 % Glukose,
pH 7.5 aber ohne Carbonsdure wurden pro ccm 10 herauspraeparierte
Hinterdirme zerquetscht und bei 26° C gehalten. Nach 24 Stunden ist
gar keine Stickstoffzunahme festzustellen.

2. Versuchsreihe. Bei denselben Bedingungen, jedoch mii n/75
Oxalessigsdure ist eine Stickstoffanreicherung von 5 % in 24 Std.
nachweisbar.’

3. Versuchsreihe. Dieselbe Losung enthilt noch zusitzlich 0.1 %
K.HPO,, 0.1 % MgSO,, 0.1 % Na,CO,, 02 % CaCO, und auBlerdem
noch pro 3 ccm einen kleinen Tropfen Cuprin. Stickstoffanreicherung
nach 24 Std. 50 %.

4. Versuchsreihe. In einer n/75 Oxalessigsdure-Losung mit 0,5 %
NaCl + 05 % Glukose, pH 7,5 wurden pro ccm zwei ganze Kaloter-
mes zerreiben und bei 26° C gehalten. Nach 24 Std. betrdgt die Stick-
stoffzunahme 6 %.

5. Versuchsreihe. Bei denselben Bedingungen wie vorhin, aber-
nach Hinzufiigung folgender Salze: 0.1 % K,HPO,, 0.1 % MgSO,, -
0.1 % Na,CO,, 0.2 % €aCO, und pro 3 ccm Losung ein kleiner Tropfen
Cuprin. Die Stickstoffanrcicherung macht in 24 Std. 67 % aus.

6. Versuchsreihe, Die Versuchsbedingungen bleiben, nur werden
hierbei Tiere mit entfernten Hinterdirmen verwendet. Die Stickstoff-

bindung steigt in 24 Std. auf 69 %,
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7. Versuchsreihe. Pro ccm derselben Losung werden 10 Kalotermes-
kopfe zerdriickt. Nach 24 Std. ist keine Stickstoffzunahme nachweisbar.

8. Versuchsreihe. Alles wie vorhin, nur mit je 5 Thoraces pro ccm
Losung. Die Stickstoffanreicherung-betrdagt 65 % in 24 Std.

9. Versuchsreihe, Wie vorhin, aber pro cem Losung 4 Abdomina
aus denen die Ddarme entfernt wurden. Die Stickstoffbindung steigt
in 24 Std. auf 77 %. , <

Alle diese Werte sind Durchschnittswerte. Leider miiBte man zu
solchen Untersuchungen viel reichlicher- Material (Kalotermes) haben
als mir zur Verfiigung stand. Trotzdem kann man einige interessante
Feststellungen machen. So z. B. daB bei Kalotermes mit der einfachen
physiologischen Kochsalz—Glukose—Losung die Stickstoffbindung gar-
nicht und auch in Anwesenheit von Carbonsdure nur sehr langsam
verlauft. Fiigen wir aber einige bestimmte Salze in geringer Konzen-

tration dazu, so steigt die Intesitit der Stickstoffbindung auf das

vielfache. Cuprin wirkt ebenfalls giinstig, wenn auch in viel beschei-
denerem -Masse (erhoht die Bindungsintensitit um hochstens einige %).
Von den verschiedenen Carbonsiuren wurde auBler. Oxalessigsiaure
auch Bernsteinsdure verwendet, die jener entsprechende Resultate er-
gab. Die zweite iiberraschende Feststellung ist, da nicht nur die Hin-
terdarmampullen von Kalotermes bzw. ihre Mikroorganismen imstande
sind Luftstickstoff zu binden, sondern auch der Thorax und das Ab-
domen, ohne Darm. Um die mengenmiBige Teilnahme der einzelnen
Korperteile an der Stickstoffbindung festzustellen, muBten weitere
Versuche angestellt werden.

10. Versuchsreihe, 10 Stiick mittelgrole Kalotermeslarven werden
in vier Teile zerlegt und die je 10 Hinterddarme, Kopfe, Thoraces und
Abdomina getrennt in der optimalen physiologischen Losung ( Koch-
salz+Glukose+Salze+Cuprin+Oxalessigsidure) auf das Stickstoff-

bindungsvermogen untersucht. Es ergaben sich folgende Werte:

Das untersuchte | Festgestellte N-Menge (mg) Ins%csgéf ;l::;l;(iene
Eoiamig am Versuchs-_ nach ¥ %
je 10 Stiick beginn 24 Stunden g

Hinterdirme 0,100 0,198 0,098 13

Kople 0,112 0113 0,001 0

Thoraces 0,431 0,713 0,282 37>

Abdomina 0,490 - 0,866 0,376 50

Zusammen 3 1,133 1,890 0,757 100

TSNS
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- Leider konnten diese Versuche nicht wiederholt werden, da mir
das Material (Kalotermes) vollig ausging. Die Werte diirften aber als
richtig gelten, weil die Gesamtzunahme des Stickstoffes in 24 Std.
(von 1,133 mg auf 1,890 mg) 67 %, also denselben Wert betriagt, den

-ich aus vielen Versuchen als Mittelwert errechnete. Allein die Stick-
stoffbindung der Hinterddarme  fiel iibernormal hoch aus, normaler-
weise diirfte wohl kaum 10 % der Gesamizunahme an Stickstoff auf
die Hinterdarme fallen. :

Schwer ist es zu erklaren, daf# die von dem Darm beraubten Ab-
domina und Thoraces, die nach unserem heutigen Wissen keine Mikro-
organismen besitzen diirften, so ansehnliche Mengen Stickstoff binden;
ist doch diese Fahigkeit nach unseren bisherigen Erfahrungen allein
stickstoffassimilierenden Mikroorganismen - zu zu schreiben. Ahnliche
Beobachtungen liegen auch bei einigen Heteropteren (TotH, WoOLSKY,
BATYKA 1944) vor. Dort wie hier sind wir genotigt anzunehmen, daB:
,doch gewisse Symbionten hachzuweisen wiren und dies scheint uns
trotz der bisherigen negativen Befunde doch nicht aussichtslos zu sein.
Wenn man bedenkt, da den Symbionten im Insektenkorper die ver-
schiedensten Schlupfwinkel zur Verfiigung stehen, ferner daf# ihr
Nachweis manchmal mit betrdachtlichen mikrotechnischen Schwierig-
keiten verbunden ist, so konnen wir durchaus hoffen, daB in der Zu-
kunft auch in den Féllen, die bis jetzt noch nicht mit unserer Kon-
zeption in Einklang zu bringen sind, ein Zusammenhang zwischen
Symbiose und Stickstoffbindung nachgewiesen wird.” Dabei kann bei
den Termiten vielleicht die Beobachtung als Wegweiser dienen, daft
ihren Kopfen die stickstoffassimilierende Fahigkeit abgeht. Diese Tat-
sache schlieBt einige Spuren, wie z. B. das Fahnden ‘nach einer even-
tuellen Stickstoffassimilation in den Blutzellen mit granuldren Inhalt,
von vornhrein als unverfolgbar aus; andererseits kann sie anderen Ver-
mutungen (Fettkorper) mehr Wahrscheinlichkeit verleihen.

Mit dem Nachweis der Stickstoffbindung aus der Luft bei den
Termiten ist die Frage nach der Stickstoffquelle fiir den EiweiRaufbau
zwar geklirt, aber gleichzeitig stellen sich, wie in solchen Fillen auch
nicht anders erwartet werden kann, neue Probleme ein. Das wich-
tigste unter ihnen ist die Frage des Mechanismus der Stickstoffassimi-
lation aus der Luft. Die groBe Ahnlichkeit, die sich in dieser Frage
zwischen Termiten und anderen symbiosefiihrenden Insekten einerseits
und andererseits pflanzlichen Objekten (Leguminosen) zeigt, lifit die
Vermutung.zu, daB es sich hier uni dieselbe, vielleicht allgemeine bio-
chemische Erscheinung handelt, deren Umrisse allerdings heute noch

L. -
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sehr undeutlich sind, und die sich nach den bisherigen Untersuchungen
folgendermassen schematisieren 1aBt:

Substrat ' . N-Donator
Kohlehydrat Luft
Carbonséure ---------- —¢ |—r-rmea-- ? o Stickstoff
U 4 =
Aminosduere ¥ J
Zwischenfaktor Stickstoffassi;nilierendeTiitigkeit
1 4 T
Wirtstier ‘ DS i Mikroorganismen - ---------- —

Die Kohlehydrat-Nahrung liefert das Substrat (Acceptor) zu der Stick-
stoffbindung in Form einer Carbonsdure; in dieser wird der von der
Luft als N-Donator gelieferte Sticksioff eingebaut und als Endprodukt
entsteht eine einfache Aminosdure. Die aktive Arbeit der stickstoffassi-
milierenden Titigkeit leisten Mikroorganismen (Symbionten). Sie kon-
nen aullerdem anscheinend mnoch ‘eine bestimmfie Substanz _den
..Zwischenfaktor”, der aber normalerweise wahrscheinlich vom Wirt-
stier selbst geliefert wird herstellen.

Die Resultate der Versuche iiber die Stickstoffassimilation von
Kalotermes zusammenfassend darf man folgende an vielen (ck. 100)
" Tieren festgestellte Mittelwerte annehmen: die gesamte Stickstoffmenge
einer mittelgroen Larve (IV. Stadium) betragt rund 0,12 mg diese
steigt in dem beschriebenen optimalen ,iiberlebenden System™ nach
24 Stunden auf rund 0,20 mg. Es wird also 0,08 mg Stickstoff pro
Kalotermes (Arbeiter) in 24 Stunden aus der Luft gebunden, was einer
67 %-igen Stickstoffanreicherung entspricht. Nachher hort zwar die
Stickstoftbindung noch nicht vollkommen auf, steigt aber nur um
hochstens einige Prozente. ;

Uberblicken wir nun nach diesen Erfahrungen die erndhrungs-
physiologische Lage der Kalotermes, so konnen wir feststellen, daf
ihnen zum Aufbau der notwendigen Eiweilstoffe Aminosduren reich-
lich zur Verfiigung stehen. Dies gilt aber auch fiir ihre Darmbewohner-
Mikroorganismen. In welchem Masse die Kalotermes sich der auf dem
Wege der Stickstoffassimilation entstandenen Aminosiduren direkt be-
dienen, kann nicht entschieden werden. Sicherlich geschieht aber dies
auch auf dem Umwege der Darmbewohner, die von ihnen verdaut
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- werden und die auf diese Weise: dem Wirte schon fertige FiweiBistoffe
liefern. So sind sie nicht ganz nutzlos, sondern spielen eine indirekte
Rolle im EiweiBhaushalt der Termiten, indem sie die Arbeit des Eiweil3-
aufbaues aus Aminosduren zum Teil auf sich nehmen.

(A Magyar Biolégiai Kutatéintézet kizleménye.)

KALOTERMES FLAVICOLLIS (ISOPTERA)
NITROGENKOTESE ES SYMBIOSIS RENDSZERE.

- Irta: DR. TotH LAszL6 (Tihany).

(1 szoveg- és 6 tablaabraval.)

Valamennyi termeszfajnak vannak symbionta mikroorganizmusai.
Kalotermes flavicollisnal ezek a mikroorganizmusok az utébél zsak-
szerli tagulataban tanyaznak (fig. 1, 2.). Tomegiik igen tetemes, rend-
szertani szempontbol pedig folottébb valtozatosak és hozzavetslegesen
legalabb 6 Flagellata, 3 Spirochaeta és 6—8 Baktérium fajhoz tartoz-
nak. De ezeken a szabadon él§ fajok®n kiviil a nagy Polymastigina
flagellatak (Joenia annectens) testében is taldlhatok rendszeresen eld-
fordulé baktériumok (fig. 3, 5). :

A petébdl kibivé fiatal termeszlirvanak még nincsenek meg ezek
a béllak6 mikroorganizmusaik, de hamarosan, életiik elsé napjaiban
megszerzik. Elsé larvaallapotukban kizdrélagos taplalékuk ugyanis
az idésebb fészektarsaik altal leadott folyékony bélsar. Ez pedig nem
egyvéb, mint az ut6bél tdgulatanak tartalma, amely:ben te!lét ‘6rié51
tomegben fellelhetd valamennyi béllaké mikroorganizmusfaj (fig. 4).
Ezen az tton keriilnek tehat be az tjsziilott utobelébe, bar legnagyobb
1észiik Gtkozben aldozatul esik a kozépbél proteolytikus enzymet ”tal‘-
talmaz6 emésztonedvének. Az utobélbe keriilok azonban idfi*vel erdsen
elszaporodnak, gy hogy a harmadik larvaallapotban a teljesen fejlett
utébéltagulat mar zsifolasig tele van veliik (fig. 22. : ! Sl

S;zaporodé-suk azonban még tovabbra is foko,zoc%lk, ami tir e.e.ket
talzstfoltsagra vezet. Ennek megsziintetésére-’ket at van.“Aergyi <
a folyékony bélsar leadasaval kapesolatban méar megismertiik. A mas



30

it a pylorus-szelepen Keresztiil a kozépbélbe vezet, ahol a proteolyti-
kus enzymek hatdsara hamarosan megemésziGdnek. fgy mindkét eset-
ben taplalékul szolgalnak, elsé esetben fészektarsaik szamara, utébbi
esetben sajit maguk javara. Mindenesetre az kétséget kizdréan meg-
allapithat6, hogy az egyiittélé mikroorganizmusok tomege a termeszek
fehérjeellatisiaban szdmottevd tényezd.

A mikroorganizmusoknak a gazdaéllat haztartdsaban kifejtett mi-
kiodéseit természetesen csak a kisérlet tisztazhatja. Kalotermesnél a hd-
és éhség Gtjan remélt sterilizdcié sajnos nem sikeriilt, mert ezekkel
a behatasokkal szemben a mikroorganizmusok ellenallébbak, mint
maga a gazdaallat. Tobb szerencsével jartak a diétas ‘kisérletek, ezek
eredményeib§l tobb érdekes tapasztalat sziirheté le. Mindenekel6tt
minden véaltozds a tdpanyag Osszetételében megfeleld médosulast valt
ki a béllaké mikroorganizmusok 6sszetételében.

Vizben oldhaté szénhydréat diéta melleit a nagy flagellatik (Joenia
annectens) eltiinnek. Ebbél az a negativ kivetkeztetés vonhaté le, hogy
ilyen taplalék mellett nem jatszanak szerepet a gazdaallat héaztartasa-
ban. Viszont ugyanez a béllaké tiszta celluléze taplalék esetében egy
atmeneti visszaesés utin Ggy nagysigra, mint szimra meggyarapodik.
Ha pedig nagy flagellata nélkiili termeszt fogunk kizarolag celluléze
kosztra, akkor az menthetetleniil éhen pusztul. Mindez amellett szol,
hogy a Joenia flagellatak a cellul6ze bontasnél nélkiilozhetetlen szere-
pet jatszanak. Kérdéses marad csupan még az, hogy maga a flagellata,
vagy a benniik élé baktériumtomeg felelés-e érte. fgy a celluloze-
bontast illetGleg tobbféle lehetdség van: 1..intracellularisan a flagella-
" tdk plazméajéban, 2. ugyancsak a flagellata testen beliil, de azok bakté-
riumai 4ltal termelt fermentum segitségével, 3. a bélcsatorndban sza-
bador 616 bakiériumok tevékenysége kiovetkeztében, végill 4. a fel-
sorolt lehetGségek kiegészitik egymast.

Abbél a ténybdl kifolyodlag, hogy a termeszek klzarolagos szén-
hydrat koszton hosszii ideig hidnyjelenségek nélkiill megélni .és
tenyészni képesek, sziikségszerien kovetkezik, hogy egyoldali taplalé-
kukbél valamiképen a masik két fontos tapanyagcsoportot: zsirt és
fehérjét is el6 kell tudni allitaniok. A zsirellatasukat még csak vala-
hogy megmagyarazhatjuk az éllati szervezetnek azzal az altaldnos
képességével, hogy szénhydratokbél zsirokat képes felépiteni. Nem igy
van ez azonban fehérje ellatasuk esetében.

Megallapithaté ugyan, hogy a béllaké mlkroorgamzmusok tomege
a termesz fehérjeellatasdban szamottevd tényezd, viszont a gazdaallatba
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bezért mikroorganizmusoknak sem 4ll végeredményben mas fehérje-
forrds a rendelkezésiikre, mint maganak a gazdaillatnak. Ez pedig a
diéta kisérletek esetében kizardlag szénhydrat volt. Ahhoz azonban,
hogy a szénhydrétbol fehérje vagy aminésav képzédhessen, nitrogén
is sziikséges, ami viszont kizirélag a levegébdl all rendelkezésre.

Az elmult két esztendé tapasztalatai alapjan kidolgozott metodika-
val Kalotermesnél is kétséget kizaréan kimutathat6 volt, hogy a levegs
szabad nitrogénjének asszimilacidja itt is bekovetkezik. Egy kozepes
nagysagu Kalotermeslirva (IV. stidium) Gssz-nitrogén tartalma kere-
ken 0.12 mg. Ez 24 6ra alatt optimélis 111é16. rendszerben 0.20 mg-ra
cmelkedik. Az 0Osszes nitrogéngyarapodas tehdat 24 6ra alatt 0.08 mg.
ami 67 %-nak felel meg. Ennek legalabb fele a bél nélkiili potrohra,
40%-a a torra, 10%-a az utobélre esik, mig a fej nem képes nitrogént
asszimilalni.

Az eddigi kutatiasok a termeszek testében az utobéltagulaton kiviil
nem tudtdk mikroorganizmusok jelenlétét kimutatni. Kivételt csak az
egyetlen fajjal képviselt Gstermesz genus Mastofermes képez, ennek
zsirtestében intracelluldris symbionta baktériumok tomege él. Hasonlo
baktériumokat Kalotermesnél nem lehet taldlni. De vannak a zsir-
testben rendszeresen eléfordulé, nagyon apré, fénymikroszképpal épen
csak hogy észlelhetd, igen gyongén fest6dé granulumok. Nem volna
megleps, ha megfelelé technikaval baktériumokat ismernének fel ben-
niikk. Az természetesen, hogy a nitrogénasszimilacios tevékenységet
nekik tulajdonitsuk, til merész dolog lenne. Az viszont bizonyos, hogy
az ismert béllak6 mikroorganizmusok a nitrogénkotésben semmi, vagy
legfeljebb jelentéktelen szerepet jatszanak.

Roviden osszefoglalva tehat a kovetkezéképen jellemezhetjiik a
termeszek taplalkozasélettani viszonyait. Tapldlékukat illetden roppant
igénytelenek, amennyiben kizirélag szénhydrat tapanyagokkal is be-
érik. Béllaké mikroorganizmusaik segitségével a cellul6zét is fel tudjak
hasznalni. Per os felvett taplalékuk mind a sajat mind symbiontaik
szénhydrat- és ezen keresztiil zsir-sziikségletét bGségesen fedezi. Mas-
részrél kisérletileg kimutathat6, hogy egyelére kozelebbrél még nem
tisztézott wton a levegé nitrogénjét tekintélyes mértékben asszimilalni
‘tudjék. Ezen az tton tehat a fehérjefelépitéshez sziikséges aminosavak-
kal is el vannak lafva nemcsak sajatmaguk, hanem béllakoéik is. Utéb-
biak ezek szerint kitiin életlehetéségeket taldlnak a termesz t(?stében,
~ ahol 6ridsi tomegben elszaporodva, testiikkel értékes kész fehérjeanya-
gokat szolgaltatnak gazdaallatuk anyagforgalméhoz.

&
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Fig. 1. Im Text, Seité 15.

Fig.

Fig.”

Fig.

Fig.

Fig.

Fig.
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Szoveg kozt, a 15-ik oldalon.

Hinterdarmampulle mit den Darmbewohner- Mlkroorgan\smen von K. fL
III. Larvenstadium. Léangsschnitt. (Photo., Vergr.: 70 X.)

K. fl. larva (III. stadium) utébéltagulata, a bellako mikroorganizmusokkal.
Hosszmetszet. (Photo., nagyitds 70 X.)

Joenia annectens mit Bakterienansammlung um den Achsenstah herum.
Weiter nach vorne Parabasalapparat und Kern. Léngsschnitt. (Photo.,
Vergr.: 750 -X.)

Joenia annectens. Bakteriumcsoportosulds a tengelyhir koriil, elétte a
parabasalis szerkezet és a sejtmag. Hosszmetszet. (Photo., nagyitdas 750 X.)

. Eben geschliipfte Larve von K. fl. nach der ersten Nahrungsaufnahme. Vor-

derdarm voll mit dem aufgezogenen Ampulleninhalt, Mitteldarm und Hinter-
darm leer. Liangsschnitt. (Photo., Vergr,: 60 X.)

K. fl. fiatal larvaja az elsé taplalékfelvétel utan. ElGbele tele idésebb fészek-
tarsai altal leadott ampulla-tartalommal, k6zép- és utébél iires. Hosszmet-
szet. (Photo., nagyitas 60 X.)

. Joenia annectens mit Bakterien um den Achsenstab. Querschmtt (Photo.,

Vergr.: 1000 X.)
Joenia annectens bakteriumaival. Keresztmetszet. (Photo., nagyitas 1000 X.)

. Joenia annectens Hinterende, im Plasma Spirochaeten deutlich zu erken- -

nen. Querschnitt. (Photo., Vergr.: 1000 X.)
Joenia anneectens, keresztmetszet a test hatulsé felébdl, Spirochaetakkal.
(Photo., nagyitas 1000 X.)

. Spirochaetenmasse in der Hinterdarmampulle von K. fl. (Photo., Vergr.:

1000 X.)
Spirochaeték tomege K. fl. utébélampullajabél. (Photo., nagyitas 1000 X.)
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