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On the  E lec t rophore t i ca l  Dif ferent ia t ion a n d  Classification of Pro te ins  
IV. Disc Electrophoresis and Isoelectrical Focusing in Polyacrylamid Gels of Proteins and Enzymes 

from Various Species, Varieties and Hybrid Species of Strawberries 
Summary. The high resolving power of disc electrophoresis and isoelectrical focusing for pro- 

teins enabled well reproducable differentiations examplified on 16 species of strawberries, one hybrid 
species which was backcrossed several times and three varieties. The protein pherograms show 
species- and varieSy-specificity. The cymograms exhibit an astonishing diversity of isoenzymes 
in fhe case of phenolase, peroxidase, esterase and malate dehydrogenase. 

Zusammen]assung./)as hohe Aufl6sungsvermSgen der/)isk-Elektrophorese und der isoelek- 
trischen Fokussierung in Polyacrylamid-Gelen ffir Proteine erlaubte bei 16 Erdbeerarten, einer 
Artkrenzung mit mehrfachen Riickkreuzungen und 3 Sorten gut reproduzierbare Proteindifferenzie- 
rungen. Die Proteinpherogramme sind art- bzw. sortenspezifisch. Die Zymogramme zeigen bei 
Phenolase, Peroxidase, Esterase und 5Ialatdehydrogenase eine erstaunliche Vielfalt an Isoen- 
zymen. 

Einleitung 
Wie wit in einem Vergleich zwischen der/)isk-Elektrophorese (PAGE) und der isoleektrischen 

Fokussierung (PAGIEF) in Polyacrylamid-Gelen gezeigt und an_hand der beachttich anwachsenden 
Literatur diskutiert haben [1], ist besonders die PAGIEF aufgrund ihres hohen AuflSsungs- 
vermSgens fiir Proteine (Enzyme) als Basis fiir eine Klassifizierung gecignet. So konnten wir 
bestimmte Mikroorganismen aufgrund ihrer Proteinverteilungsmuster differenzieren und zu- 
ordnen [2]. Mit Hilfe der dfinnschichbisoelektrischen Fokussierung (/)IE:~) gelang es ebenfalls, 
eine groBe Heterogenit~t der Proteine yon Trauben verschiedener Rebsorten aufzuzeigen, so dab 
SolCcenvergleiche mSglich wurden [3]; diese Befunde konnten durch Anwendung der PAGE und 
der PAGIEF bei vergleichbarem Material besN~tigt werden [4]. 

Ziel der vorliegenden Arbeit war, nnter Verwendung der PAGE und der PAGIEF die Hetero- 
genit~t der Proteine yon 16 verschiedenen Erdbeerarten nnd yon 3 Erdbeersorten nachzuweisen 
und damit im Zusammenhang evtl. Art- bzw. Sortenabh~ngigkeiten festzustellen. Ein Art- 
kreuzungsversuch mit mehrfachen l~fickkreuzungen sollt~ mSgliche /)ominanzen eines Art- 
kreuzungspartners bzw. Aufspaltungstendenzen im Proteinpherogramm zeigen. Ebenso war es 
yon Interesse, eine gefnndene Heterogenit~t der Proteine yon verschiedenen Arten und Sorten 
auf ihre Reproduzierbarkeit fiber Ernten zweier Jahrg~nge zu fiberpriifen. 

Material and Methoden 
Material: 16 Arten der Gattung JFragaria, 3 Sorten der Kulturart/v. ananassa und Bastarde 

der Erdbeerarten ~.  virginiana x F. ehiloensis./)ie Erdbeeren waren yon vergleichbarem Reifc- 
grad; sofort nach der Ernte tiefgefroren, in Aceton (--30°C) eingebracht und zu Acetontrocken- 
pulver verarbeitet. 

Methoden: vgl. [1, 4]. 
Ergebnisse und Diskuss ion 

1. V e r g l e i c h e n d e  U n t e r s u c h u n g e n  y o n  E r d b e e r a r t e n  u n d  - s o f t e n  
a) Proteinpherogramme der P A G E  

Die PherogTamme (Abb. 1) zeigen ein r ech t  unterschiedl iches  Aussehen;  die 
Bandenzah l  var i i e r t  yon  8 - -18 .  I m  Vergleich zu den  Trauben-  [4] und  Gemiise- 
9 Z. Lebensmitt.-Untersuch., Band 156 
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proteinen [5], die neben einigen deutlichen Unterschieden zahlreiche ~bereinstim- 
mungen in den Rf-Werten zeigten, weisen die Erdbeer-Pherogramme grSBere Unter- 
schiede auf. tiler kommt deutlich zum Ausdruck, dab die PAGE den Verwandt- 
schaftsgrad der PEanzen reflektieren kann. Bei den Weintrauben wurden aussehlieB- 
lieh Sorten, bei den Erdbeeren hingegen (mit Ausnahme der 3 Ananassa-Sorten) 
Arten untersueht. DaB Artenunterschiede diskelektrophoretisch wesentlich deut- 
licher zum Ausdruck kommen, konnte bereits yon Hart u. Bhatia [6] bei Tabak- 
pflanzen gezeigt werden. Bei aller Untersehiedliehkeit der Erdbeerpherogramme 
kSnncn jedoch einige Gemeinsamkeiten festgestellt werden: 

Alle yon uns untersuchten Erdbeeren besitzen eine stark ausgepr/~g~e Hauptbande 
z~-isehen dem RrWert 0,44 und 0,50 (durch Pfeil gekennzeiehnet). Diese diiffte 
woh] mit der yon Westphal [7] bei 2 Erdbeersorten gefundenen Hauptbande mit 
R~ = 0,46 iibereinstimmen. Eine weitere signifikante Bande (Rf = 0,53) haben F. 
Himalaya, vesca, nipponlca, yezoensis, moupinensis, moschata, nilgerrensis uud hayatai 
gemeinsam; sie unterscheiden sieh jedoch deutlich dutch ihre weiteren tIaupt- und 
Nebenbanden. Species Himalaya besitzt zus~tzlich eine signifikante Doppelbande 
Rf = 0,64 und 0,69, vesca eine Bande bei 0,76, yezoensis bei 0,37, moupinensis 4 
weitere bei R~ 0,13, 0,29, 0,59, und 0,62, moschata bei 0,41, 0,51, 0,73 und 0,77. 
~ c h e r  sind sieh yon den eben genannten 8 Erdbeerarten nilgerrensis und hayatai. 
Von den zus~tzlichen 4 IIauptbanden yon hayatai haben 3 davon gleiehe RrWerte 
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Abb. 1. ])isk-Elek~rolohorese der Pro~eine aus 16 Erdbeerarten und 3 Erdbeersorten. Skala: 
R~-Werte × 10. Pfeih gemeinsame Hauptbande 
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(0,53, 0,57, 0,76) mit nilgerrensis. Deutliche ~bereinstimmung liil~t sich auch in den 
scharfen Proteinlinien zu Beginn des Trenngels (Rf = 0,02, 0,04, 0,06 und 0,13) 
erkennen. Beide Arten sind sieh morphologisch i~hnlieh. 

J~------~nliehkeiten zeigen ebenso viridis and hagenbachiana durch ihre gemeinsamen 
Hauptbanden Rf = 0,57 und 0,69 sowie 8 Nebenbanden. Sie sind wahrscheinlieh 
dutch Bastardisierung (viridis × vesca) entstanden. E. nubicola zeigt in den Uaupt- 
banden ein anderes Bild: die allen gemeinsame Bande vom Re = 0,44 - 0,50 ist nur 
sehwach ausgeprKgt; dominierend ist elne breite Bande vom Rf = 0,52 - 0,56 and 
die Dreiergruppe vom Rf 0,65, 0,67 und 0,69. Indessen ist bemerkenswert, dab nubi- 
cola in 6 Nebenbanden mit viridis fibereinstimmt und morphologisehe i~nlichkeiten 
zeigt. F. mandschurica, orientalis and virginiana weisen im Gegensatz zu den fibrigen 
Erdbeeren in der unteren tti~lfte des Geles zur Anode bin keine stark anf~rbbaren 
Banden auf. F. mandschurica, die mit F. orientalis wahrscheinHch nahe verwandt ist, 
verffigt fiber 3 Haul)t- and 10 Nebenbanden. F. orientalis dagegen nur fiber 1 Haupt- 
und 6 hTebenbanden. Erstaunlicherweise ist ]Jbereinstimmung nur in 4 Neben- 
banden gegeben. F. virginiana zeigt wie orientalis nur eine tIauptbande und wenige 
~Tebenbanden ab Rf = 0,40. Diese gemeinsamen Merkmale stimmen aber nicht mit 
den morphologischen und phylogenetisehen Untersuehungen fiberein. Von den 5 Ne- 
benbanden yon virginiana haben 4 die gleichen R~-Werte wie iturupewsis. 2'. ituru- 
pensis bfldet (mit Ausnahme der Banden beim Rf = 0,48 und 0,60) ebenso wie orientalis 
und virginiana nur sehwach arff~rbbare, unbefriedigende PAGE-Proteinbanden 
aus. Wesentlieh bessere Trennungen sind wieder yon F. chiloensis und den 3 Ananassa- 
Sorten mSglich. Im Vergleich zu virginiana zeichnet sich chiloensis dutch 8 Haupt- 
und 5 Nebenbanden aus. Die Soften Mieze Schindler, Senga Sengana and Regina 
haben die 3 Hauptbanden um den Rf = 0,47, 0,56 und 0,87 gemeinsam. Weitere 
signifikante Banden von Regina mit dem Rf = 0,76 and 0,80 sind ebenso bei den 
beiden anderen Ananassa-Sorten, jedoeh in unterschiedlicher Intensit~t zu finden. 
Aufgrund der Abstammung dieser Sorten aus Kreuzungen virginiana × chiloensis 
sind Gemeinsamkeiten sowohl innerhalb dieser Soften als aueh zu beiden Elternarten 
zu erkliiren. 

Die untersuehten Erdbeerarten weisen starke Untersehiede im PAGE-Pherogramm 
auf. Auch die Sortenunterschiede sind betr~chtlich, wenngleieh hier muter Berfiek- 
siehtigung yon Bandenverschiebungen bzw.-aufspaltungen grSBere ~hnlichkeiten 
erkennbar sind. 

Die dargestellten Art- und Sortenuntersehiede bei Erdbeeren sind grundsi~tzlich 
gut reproduzierbar, wie die PAGE-Pherogramme vom Material aus den Jahren 1971 
and 1972 zeigen [5]. 

b) Zymogramme der PAGE 

Phenolase. Der mit I)opa durchgeffihrte Phenolasenachweis lie~ 1 -7  Isoenzyme 
erkennen. Dies steht im Gegensatz zu den Befunden yon Westphal [7], der keine 
eindeutige Phenolase-aktivit~t bei den beiden yon ihm untersuchten Erdbeersorten 
naehweisen konnte, den Versuch a]lerdings mit Brenzcateehin-t>rolin durchffihrte. 
Das vSllig untersehiedliehe Reaktionsverhalten auf die Substrate Dopa bzw. Brenz- 
catechin-Prolin batten wir bereits bei den Phenolasen der Maissorten Goldkost und 
Bravo beobachtet [5]. 

Ganz im Gegensatz zu den Traubensorten, die trotz sehr gut erkennbarer Unter- 
sehiede in den Proteinpherogrammen recht einheitliche Phenolasebanden zeigten, 
differieren die Zymogramme der Erdbeerphenolasen erheblich. F. spec. Himalaya, 
vesca, nipponica, yezoensis und moupinensis besitzen 3 bzw. 2 aktive Banden, die 
vSllig versehiedene Rf-Werte haben. F. moschata weist zwei Enzymbanden auf, die 
ebenso bei nilgerrensis vertreten sind. F. nilgerrensis besitzt jedoch insgesamt 6 Iso- 
enzyme. F. viridis and hagenbachiana haben die Bande vom Rf = 0,25 gemeinsam. 
9* 
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Abb. 2. Phenolase-Zymogramme aus 16 Erdbeerarten und 3 Erdbeersorten. PAGE 
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F. viridis verffigt fiber zwei weitere. Eine davon (Rf = 0,88) hat wiederum den glei. 
chen R~-Wert yon nilgerrensis, nubicola, chiloensis, Senga Sengana, die jedoch in der 
fibrigen Bandenaufteilung vSllig verschieden sind. Selbst die 3 Anancvssa-Sorten 
bieten wenig Ahnliehkeit, allenfalls die Bande vom R~ = 0,70 bei Mieze Schindler 
und Regina. 
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Abb. 4. Esterase-Zymogramme aus 16 Erdbeerarten und 3 Erdbeersorten. PAGE 

Peroxidase. Der mit o-Tolidin und Wasserstoffperoxid durchgeffihrte Nachweis 
]iel} 1--4 aktive Enzymbanden erkennen, w/ihrend Westphal [7], der an Stelle yon 
o-Tolidin p-Phenylendiamin verwandte, keine eindeutige Peroxidase-aktivit/i~ be- 
obachten konnte. Da~ Peroxidasen sehr unterschiedlich auf verschiedene Substrate 
reagieren, konnte Sch/~fer [8] am Beispiel der Peroxiduse aus Weintraubenbl/~ttern 
zeigen. Im fibrigen ist auf eine gewisse Identit/it yon Banden in den Phenolase- bzw. 
Peroxidase-Zymogrammen hinzuweisen, was wie schon beschrieben [5], auf fiber- 
sehneidende Substratreaktionen zurfickzuffihren sein kann. 

Die meisten Erdbeerarten weisen 2 Isoenzymbanden auf, die jedoch untersehied- 
]iche Rf-Werte haben. Besonders bei den spec. Himalaya, vesta, nipponica, yezoensis, 
nilgerrensis, hayatai, nubicola, mandschurica, orientalis, virginiana und chiloensis 
stimmen einige Peroxidasebanden mehr oder weniger in ihren RcWerten mit denen 
der Phenolase fiberein. 

Esterase. Die untersuchten Erdbeeren weisen 2--6 Isoenzymbanden auf. Sic sind 
fast auf die gesamte Laufstrecke verteilt, sehen sehr unterschiedlich aus, haben 
jedoch viele R~-Werte gemeinsam. Die 3 Ananassa-Sorten haben /~hnliche Zymo- 
gramme und zeigen deutlieh Gemeinsamkeiten mit chiloensis. 

Malatdehydrogenase. Die MDH-Zymogramme zeigen ebenso ein reeht unterschied- 
fiches Verhalten. Es kSnnen 1--6 aktive Banden beobachtet werden. Mit Ausnahme 
yon orientalis und iturupensis, die zum Sammelgel hin noeh fiber 1 bzw. 2 Banden 
verffigen, befinden sich die Banden innerh~lb der Rf-Werte 0,35 und 0,68. 
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Die ZymogTamme diirften, wie besonders die Vergleiche mit dem Jahr 1972 (nieht 
aufgeffihrt) zeigen, bezfiglieh der Isoenzymmuster veto Vegetationsverlauf und 
Reffegrad abh£ngen, wie ouch schon Westphal [7] be/Apfelsorten hinsiehtlich des 
Zeitpunktes der Ernte zeigen konnte. 
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Abb. 5. MDH-Zymogramme aus 16 Erdbeerarten und 3 Erdbeersor~en. PAGE 

c) Proteinpherogramme der PAGIEF 
Die PAGIEF zeigt im Vergleich zur PAGE ein wesentlich hSheres AuflSsungs- 

vermSgen. Fiir die vergleiehende Untersuchung der Densitogramme der Erdbeer- 
arten und -soften wurden, wie bore/is be/den Weintrauben beschrieben [4], einzelne 
Peakgruppen mit groBen Buchstaben und die Peaks innerhalb e/nor Gruppe mit 
Zahlen bezeichnet. 

Besonders gute Trennseh£rfe, Reproduzierbarkeit und sortenabh£ngige Differenzie- 
rung zeigen bier be/ den Erdbeeren die Peak-Gruppen C und E. Charakteristiseh 
sind die untersehiedliehen Intensit£ten der Banden innerhalb dieser Gruploen. Die 
Bezeichnung der Banden innerhalb der C- und E-Peak-Gruppen wurden an der 
Erdbeerart chiloensis orient/err. Chiloensis zeigt innerhalb der C-Gruppe sehr deut- 
liehe Hauptbanden, die mit 1, 2 und 3 bezeichne~ wurden. Be/den fibrigen Erdbeer- 
densitogrammen warden Banden be/Identit£~ mit den gleichen Zahlen versehen, be/ 
geringer Abweichung veto RrWert mit la, lb usw. bezeiehnet. In Abb. 7 and 8 
werden exemplarisch 2 Densitogramme mit den zugehSrigen Pherogrammen gezeigt. 
In Tab. 1 sind die im C- und E-Bereich auftretenden, teflweise speziilsehen und gut 
reproduzierbaren Banden als PeakhShen der Densitogramme %abellier%. 

Die 3 Ananassa-Sorten we/sen die Hauptbanden C1, Ca und E 2 gemeinsam auf. 
Be/Senga Sengana sind zus£tzlieh noeh Ea und E 4 signifikante Banden. F. iturupensis 
we/st nur E2a, E2b und E a als Hauptbanden auf, w~hrend im C-Bereich keine domi- 
nierenden Banden zu erkennen sind, 
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Abb. 6. Isoelektrische •okussierung in PAA-Gelen von Erdbeerproteinen 

Tabelle 1. PeakhShen der PAGIEF-Proteinbanden 

Erdbeer-Arten 
u. Sorten 

~pec. Himalaya 
~ipponica 
~ e s c a  

~ezoeneis 
moupinensis 
moschata 
~ilgerrensis 
~aya~ai 
viridla 
hagenbachiana 
~ublcola 
mandschurica 
orientalis 
virginiana 
chiloensis 
iturupensis 
Mieze Schindler 
8engaSengana 
Regina 

B - - C  

13,0 

13,9 

7,3 
13,7 

11,8 8,3 

7,0 

1 la 2 2a 3 3a 

13,7 

!10,2 

11,5 
9,4 

15,0 
3,4 13,7 

12,4 12,2 
12,3 14,8 

14,1 14,2 14,8 
13,5 14,5/14,5 14,0 

12,7 I3,1 
14,7 13,5 

14,4 
6,8 8,6 
9,2 11,9 9,6 

12,3 13,4 13,0 
14,9 14,6 14,6 
7,6 5,8 

12,4 11,5 14,1 
13,9 14,0 14,3 
11,1 13,7 / 13,7 14,7 

12,6 14,6 
13,1 15,0 
13,1 11,6 

4,9 

4,6 

4 1 

11,3 

15,0 

E 

2 3 4 5 

14,9 
15,0 
15,0 

15,0 

14,3 
15,0 

15,0 
15,0 

7,7 14,9 
14,6 14,8 

15,0 
15,0 
15,0 
15,0 

14,9 

14,4 

5,0 

3,2 
6,5 
9,7 

11,3 
14,9 
15,0 
12,3 

7,2 
14,4 

15,0 12,7 

14,6 13,9 

14,8 

11,5 

G - - H  

10,5 10,3 
11,0 6,6 
6,4 5,2 9,£ 
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.F. hayatai und nilgerrensis haben die Banden C1~, C2~ und Ee gemeins~m; zu- 
s~tzIich ist bei hayatai noch die Bande E 4 stark angef~rbt. 

F. viridis and haffenbachiana sind ]m C~, 03~, C 4, E 4 unci D-Bereich sehr i~hnlieh 
mit zusiitzlichen Bandeil kurz nach clem G-Bereieh (H-Banden), die bei anderen 
Erdbeeren nicht auftreten. 

F. nubicola weis~ einen /ihnliehen C- mid H-Bereich bei Versehiedenheit des 
E-Bereiches auf. 

Bei F. spec. Himalaya sind die Banden Ca, D and E 2 dominierend. 
Chara, kteristisch ffir moschata sinct mehrere scharfe und dominante C-Banden. 
F. yezoensis and moupinensis haben C3 und Ee bzw. E 8 als Hauptbanden. 
Vesca, mandschurica and orientalis haben ]m C-Bereich kei~m dominierenden 

Banden, daffir abet neben der gemeinsamen E~-Hauptbande weitere t Iauptbanden 
mit stark verschiedenen isoelektrischen Ptmkten. 

Wie bereits bei den Proteinl~herogrammen der PAGE angeffihrt, sind auch die 
Art- und Sortenuntersehiede bei der PAGIEF grunds~tzlich gut reproduzierbar. 
Erdbeeren yon Ernten zweier Jahrg~nge zeigen nur geringfiigige Intensitiitsschwan- 
kungen efi~zelner Banden, das Proteinmuster bleibt jedoch in seiner Clmrakteristik 
unver£ndert  [5]. 

2.  V e r g l e i c h e n d e  U n t e r s u c h u u g e n  y o n  E r d b e e r - A r t k r e u z u n g e n  

a) Proteinpherogramme der PAGE 
Die Pherogramme der Arten virginiana (v) und chiloensis (e) (Abb. 9) wurden 

bereits beim Artenvergleich der Erdbeeren aufgeffihrt. F. virginiana besitzt mit 
chiloensis eine gemeinsame Hauptbande. Chiloensis verffigt aber noch fiber 4 weitere 
starke und 3 sehm/~lere Hauptbanden. Dieser deutliehe and starke Unterschied 
eines Kreuzungspartners ist gut geeignet, um den ArteinfluB bei mehrfaehen Rfick- 
kreuzungen zu erkennen. Die Hybriden v × c weisen 4 breite und mindestens 2 
schmale I-Iauptbanden auf. Die 4 t tauptbanden mit den Rf-Werten 0,11, 0,46, 0,55 
und 0,62 stimmen mit denen yon chiloensis fiberein, w/~hrend Rf 0,20 und 0,68 weder 
bei chiloensis noeh bei virginiana zu finden sind. Die Beobaehtung, da]~ bei Hybriden 
im Vergleich zu ihren Eltern zus&tzliehe, neue Banden auftreten k6nnen, wurde 
bereits von Desborough u. Peloquin [9] bei Kartoffeln gemacht. 
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Die Riiekkreuzung (v × c) × e der Hybride mit ehiloensis liefert ein Protein- 
pherogramm, das, abgesehen yon dan I~ebenbanden zwischen 0,90 und 0,97 vSllig 
identisch mit chiloensis ist. Die bei v × c neu aufgetretenen Hauptbanden 0,19 und 
0,68 shad verschwunden. Weitere Rfickkreuzungen bleiben in den Hauptbanden 
unver&ndert, bei (v  × e) × c × c × c × c tritt  ehae neue Hauptbande Rf 0,95 auf 
sowie Nebenbanden zwisehen 0,8 und 0,9. 

b) Proteinpherogramme der P A G I E F  

Auch hier bring~ die P A G I E F  gegenfiber der PAGE ehae wesentlich hShere Auf- 
15sung, wobei die Untersehiede zwischen virginiana und chiloensis teilweise Inten- 
sit~tsunterschiede shad. In  Tab. 2 shad die Werte ffir die PeakhShen der Densito- 
gramme vergleichsweise dargestellt. 

Tabelle 2. PeakhShen der PAGIEF-Proteinbanden 

Erdbeer-Arten C D 
u. Kreuzungen 

1 2 3 1 2 3 4 5 

chiloensis (c) 14,9 1 4 , 6  14,6 14,6 14,8 14,4 
virginiana (v) 12,3 13 ,4  13,0 7,7 14,9 7,2 
v × ¢ 15,0 8,7 5,7 1,7 14,7 0,9 
c × v 15,0 10 ,4  11,7 5,8 14,6 5,7 
(v × c) × c 15,0 14 ,6  14,8 14,6 14,8 14,4 
(v × c) × c × c 15,0 12 ,5  13,4 10,7 14,0 8,6 
(v × c) x c × c × c 15,0 8,3 10,9 4,1 9,9 3,6 
(v X c) x c x c X c x c 15,0 12 ,5  11,7 8,6 14,5 7,9 

Die Bande E~ hat  bei virginiana und chiloensis ungef~hr die gleiche Intensit~it 
dagegen sind bei chiloensis die Banden C1, C~, C 3 und vor allem E 1 und E 4 starker als 
bei virginiana vertreten. Die Hybl~den chiloensis × vlrginiana (c × v)  zeigen einen 
Intensit~tsanstieg yon C 1, das dem C 1 yon chiloensis entspricht, E 1 und E a haben 
jedoch noeh die geringe Intensit&t yon vbyin iana.  Die Banden F 1 und F s yon virgi- 
n iana sind bei diesen Hybriden zu einer Bande yon F vereinigt. Bei der erstmaligen 
Riickkreuzung der Hybride c × v mit chiloensis [(c × v)  × c] haben die C- und 
E-Banden die Intensit~t yon chiloensis erreicht; es ist kein Unterschied mehr zu 
erkennen. 

Bei den wei~eren 2-, 3- und 4maligen Rficl~l~reuzungen mi~ chiloensis bleibt die 
Intensit~t yon C 1 konstant, w~hrend die Intensit~ten yon E 1 und Ea schwanken und 
in jedem ~alle niedriger als die von chiloensis shad. 
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