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In  dem Viktoria-Becken des Botanischen Gartens in Breslau wird 
unter anderen warmeliebenden Wasserpflanzen aueh die Leguminose 
Neptunia oleracea Lou~. gezogen. Anfang August 1939 beobachtete ich 
an einer frei im Wasser gewachsenen Adventivwurzel dieser Pflanze 
einen Ballen von KnSllchen, der fast die Gr6Be einer HaselnuB hatte.. 
Genauere Untersuchung zeigte, dab an zahlreiehen adventiven Wasser, 
wurzeln sich Kn611chen gebildet hatten. Der erwahnte Ballen wurde 
am 8.8 .39 zum grSgten Teile abgeschnitten, er war bereits am 28.81 
wieder durch Bildung neuer Kn611ehen auf seinen friiheren Umfang heran- 
gewachsen: Am 12.9. besag die Pflanze auger einer ansehnlichen Zahl 
grSgerer und kleinerer Ballen sowie einzelner KnSllchen drei Ballen, die 
ungefahr so grog wie eine Haselnug waren und sich nebeneinander an 
je einer Adventivwurzel von drei benachbarten Zweigen entwickelt hatten. 
Vie!e der Ballen und EinzelknSllehen sager dicht an den Ursprungs- 
stellen der Adventivwurzeln aus der schwimmenden Aehse, so dag 
manche an dieser selbst entstanden zu sein schienen und erst die genaue 
Untersuchung den wahren Sachverhalt aufdeckte,  doch hatten sich 
andere auch fern yon der Basis der Adventivwurzeln gebildet. Alle 
Kn611chen waren unter Wasser, und zwar vollstandig frei, die zuletzt 
erw~ihnten wohl bis zu 1 dm tief. 

Anfang Oktober 1939 wurde das Becken samt seinem Hause geraumt, 
weil es im spaten Herbst und im Winter nicht geheizt werden kann. 
Bei dieser Gelegenheit konnten die Erdwurzeln der Neptunia im Boden 
ihres Topfes untersucht werden. Hier wurden nur wenige kleine Ballen 
gefunden, auch waren die einzelnen KnSllehen kleiner als die eben be- 
sprochenen. Von der Gesamtmenge der KnSllchen an der ganzen Pflanze 
bildeten die an den Erdwurzeln nur einen kleinen Teil. 

In  der Literatur habe ich die Kn611chen yon NepSunia nur  einmal 
erwahnt gefunden, und zwar in der Dissertation von MORCK (1891, S. 36), 
der sie kurz als ,,runde, mit schmaler Basis ansitzende Gebilde" be- 
sehreibt, die ,,meist dicht zusammen in Traubenform an den starkeren 
Nebenwurzeln" sitzen. Darfiber, ob er die KnSllchen im Sehlamm oder 
im Wasser angetroffen habe, sagt MORCK nichts. Die von mir beobach- 
teten Kn611chen waren nur in ihrer Jugend rund, im ausgewachsenen 
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Zustande dagegen hatten sie die Gestalt eines kurzen, dicken Tannen- 
zapfens und waren bis 3 mm dick und 6 mm lang; auch Gebilde, die einer 
Hand mit kurzen, sehr dicken Fingern vergleichbar waren, kamen vor. 

Da nun das Auftreten der KnSllchen unter Wasser aus einem bald 
zu erSrternden Grunde meine Aufmerksamkeit hervorgerufen hatte, habe 
ich bei sechs der grSBten botanischen G~rten Deutschlands dariiber an- 
gefragt. In vier Gs war IVeptunia in Kultur, und zwar fiberall 
N. oleracea, in drei davon waren KnSllchen an den Wurzeln der Pflanzen 
im Schlamm oder Boden zu finden, an den Adventivwurzeln frei ira 
Wasser aber nirgends. Wenn das im Gegensatz dazu gerade in Breslau 
so reichlich der Fall war, ist es wohl auf einen gliicklichen Zufall zurfick- 
zufiihren. Sehr wahrscheinlich wird die Pflanze am nattirlichen Standort 
ebenfalls die WasserwurzelknSllchen ausbilden, und deren Fehlen in den 
Kulturen dfirfte seine Ursache darin haben, dal~ die richtige Species yon 
Bacterium radicicola in dem Wasser der Becken nicht in hinreichender 
Menge vorhanden ist. 

Bald nach der Auffindung der Wasserwurzelkn611chen machte reich 
Herr Dr. Mos]~ACg, dem ich die Beobachtung mitgeteilt hatte und dem 
ich auch an dieser Stelle fiir seine Unterstfitzung bestens danken mSchte, 
auf eine Ver6ffentlichung yon SVESSE~GUTtt und BEYERLE (1936) auf- 
merksam, auf die er zuf~llig gesto6en war. Diese Arbeit handelt von 
den BakterienknSllchen am Sprol3 yon Aeschynom~ne paniculata, und es 
wird darin ausdrficklich erw~hnt (S. 237), daI3 bei der Gattung Aeschyno- 
mene Kn611chen ,,sowohl in der Erdwurzel- wie in der Spro6region vor- 
kommen, aber niemals an adventiven Wasserwurzeln". Ferner ist dort 
zu lesen (S. 236), HAGE~Ue habe die Frage aufgeworfen, ob die Wasser- 
und Sumpfpflanzen unter den Papilionaceen auf BakterienknSllchen 
verzichten mfissen, weil die Bakterien unter Wasser aus Mangel an Luft 
nicht zu assimilieren verm6gen, und die Gattung Aeschy.nomsne babe 
darum KnSllchen am SproB ausgebildet. Da6 dies nicht zutreffen kann, 
geht bereits aus der Arbeit yon SUESSENGITTI~ und BEu (S. 234) 
selbst hervor, denn sic sehreiben fiber die KnSllehen yon Aeschynomene 
paniculata: ,,Die Mehrzahl muB am natiir]ichen Standort unter Wasser 
stehen." Den volle~L Gegenbewe~s bringt aber der vorliegende Fall yon 
Neptunia oleracea, wo die bei weitem fiberwiegende Mehrzahl der KnSll- 
chen an den Adventivwurzeln unter Wasser saI~, auch waren diese grS]er 
als die der Erdwurzeln. 

Das sch6ne Material forderte eine nghere Untersnchung geradezu 
heraus. Kn611chen verschiedenen Alters wurden teils nach JuEL fixiert 
und mit Fuchsin-Jodgriin gefi~rbt (Methode s. SC~AEDE 1932, S. 417), 
teils nach BE~DA, woffir die geeignete Fiirbung spiiter (S. 4) an- 
gegeben werden wird. Dieses Mittel wirkt zufriedenstellend nur in jungen, 
kleinen Kn611chen, wi~hrend in gr6Beren Fixierungsfehler auftreten, die 
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zweifellos auf zu langsames Eindringen des Mittels zuriickgehen. Die 
KnSllchen wurden in Paraffin eingebettet und Schnittserien yon 5 # 
Dicke angefertigt 1. 

Der anatomische und hi stologische Befund der LeguminosenknSllchen 
sowie das allgemeine Verhalten der Bakterien und der Wirtszellen zu- 
einander sind schon so oft beschrieben worden, dab sie als allgemein 
bekannt vorausgesetzt werden kSnnen. In  der vorliegenden Arbeit sollen 
nur diejenigen Gebiete aus der Symbiose ausfiihrlich behandelt werden, 
die eine ns Betrachtung verdienen und die noch nieht hinreichend 
gekli~rt sind. 

Der bei den Leguminosen iibliche Weg der Bakterien durch die 
Wurzelhaare in das Gewebe ist bei Neptunia ausgeschlossen, weil ihre 
Wasserwurzeln keine Haare ausbilden. Die 
Infektion kann also nur durch die Epider- 
mis erfolgen. Da nun bekannt ist, dab 
Bacterium radicicola ZeIlmembranen zu 
durchdringen vermag - -  die Weiterver- 
breitung in den KnSllchen geht ja mit 
Ausnahme einiger Lupinus-Arten auf diese 
Weise vor sich - - ,  diirften sich hier kaum 
Schwierigkeiten ergeben. Vielleicht linden 
die Bakterien auch durch Wunden Ein- 
gang. Leider habe ich die ersten Stadien 
der Infektion nicht zu Gesicht bekommen, Abb. 1. Schnitt dutch ein junges, 

e t w a  1 m m  d ickes  Kn611chen. denn selbst in den jiingsten KnSllchen, M Meristem, B Gewebe mit d e n  

die ich finden konnte, und die etwa 1/2 mm bakteriengeftilltcnZellen.Vergr. 32. 
maBen, waren die sekunds Verii, nde- 
rungen infolge von Peridermbildung schon so stark, dab nichts Sicheres mehr 
abzulesen war. Die Bilder ~hnelten weitgehend denen, die PRAZMOWSKI 
(1890) und McCoY (1929) von frisch infizierten Wurzeln gegeben haben. 

Bekanntlich kommt es naeh dem Einwandern der Bakterien in das 
Wurzelgewebe zur Bildung eines Meristems, durch dessen Zellteilungen 
die KnSllchen entstehen (Abb. 1 und 2). Dabei sind offenbar yon den 
Endophyten ausgehende Wirkstoffe im Spiele. Die Bakterien dringen in 
die Zellen vermittelst der oft beschriebenen Infektionsschls ein, 
verlassen diese aber zun~chst nicht (Abb. 3). Warum ich mich der yon 
PRAZMOWSKI (1890) gepr~gten Bezeichnung ,,Infektionsschli~uche" bediene 
und nieht des hs gebrauchten Wortes ,,Infektionsfs wird 
sps (S. 10) erkl~rt werden. Die Zellen werden durch das Eindringen 
der Schl~uche in ihrer Teilungsfs in keiner Weise gehemmt. 

1 Die Photographien sind mit der Mikro-Aufsatzkamera ,,Makam" yon E. L~ITZ, 
Wetzlar, hergestellt worden, einige wurden um die Hi~lfte vergr6fiert. Als Objektiv 
fiir die Beobachtung wie die Photographie bei starker VergrSBerung diente ein 
Apoehromat 2 ram, n. A. 1,32 yon W. und H. SmBEnT, Wetzlar. 

1" 
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E s i s t  nun die Frage, wieweit die Infektionssehl/~uche in die Schichten 
des Meristems vordringen, ob nicht gerade sie die Zellen zu Teilungen 

anreizen und damit  das Meristem 
entstehen lassen. DA:NGEARD 
(1926, S. 152) schreibt, da6 in 

z der Zone der Zellteilungen keine 
Schl/~uche oder Bakterien in den 
Zellen zu linden seien. Die Sache 
ist indessen damit  noch nicht 
entschieden, denn es besteht da 
folgende technische Schwierig- 

,~I keit. Die Meristemzellen sind 
sehr reich an Cytoplasma und 
die /~uBersten Enden der Infek- 
tionsschl/~uche sehr dfinn; wenn 
nun eine F/~rbung angewandt 
wird, die Cytoplasma und 
Schls /s f/~rbt, sind 

I H  beide nicht mehr mit Sicherheit 
voneinander zu unterscheiden. 
So verh/~lt es sich z .B .  aueh 
mit der Fuchsin-Jodgrfinf/~rbung 
bei JvEL-Material .  Mit dem 

Abb.  2. L/~ngsschnitt  du rch  ein al tes  Kn611- BEZqDA-Materialwurdenmehrere 
chen.  I l~berrest  des Mer is tems;  11 Zone 
tier Zenen mi t  Bak te ro iden ;  11 I  Zone des F/~rbeversuche naeh iibliehen 

Bakte ro idenabbaues .  Vergr .  32. Methoden vorgenommen, ohne 

ein befriedigendes Ergebnis zu liefern. Da in solchen F/s allein 
das Ausprobieren zum Ziele ffihrt, wurden Sehnitte auf gut Glfick fiir 

3- -4  Stunden in Fuchsin-Jod- 
griin gebracht, worauf sie dutch 
Abspfilen mit  s tarkem Alkohol 
entw/~ssert und fiber Xylol in 
Xylol-Kolophonium eingebettet 
wurden. Der Erfolg war fiber- 
raschend gut, denn die Bak- 
terien waren intensiv blaurot 
gef/~rbt, die Schl/~uche blau, das 
Cytoplasma hellgrau mit leich- 
tem rosa Schimmer, das Kary-  
otin blaurot, die Nucleolen gelb- 

Abb.  3. Infektionssehl/~uche in jungen  Zellen. ro~5 und die Zellmembranen je 
Vergr.  1350. nach ihrem Alter blau bis blau- 

grau, die Chondriosomen dagegen blieben ungef/~rbt. Somit hoben sich 
Bakterien und Schl/~uche mit voller Klarheit  voneinander und yon allen 
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Zellbestandteilen ab, so daft irgendein Irr tum ausgesehlossen war. Diese 
Methode hat mir bei meiner Arbeit sehr wertvolle Dienste geleistet, 
ieh ws ohne sic nur wenig weiter gekommen als meine Vorg/~nger. 

Die so behandelten Pr/~parate zeigten, daft bei Neptunia die sehr 
dtinnen Enden der Infektionssehls weir naeh vorn in die Zellen 
des Meristems hineindringen, nut in dessert 5~uftersten Sehiehten - -  etwa 
vier - -  wurden sie nieht gefunden. Eine Photographic war leider un- 
mSglieh, weft die Sehl/~uche sehr viele Kr~mmungen maehen und die 
Immersionssysteme eine zu geringe Tiefensehs besitzen, um ein be- 
friedigendes Bild yon ihnen zu liefern. Demnaeh wird es in erster Linie 
das Eindringen der Sehl~uehe sein, das die Zellteilungen ausl6st, und 
die Wirkstoffe werden zu weiter vorn liegenden Zellen geleitet werden und 
zu sonstigen niehtinfizierten Zellen, denn nieht in jede dringt im vor- 
]iegenden Falle ein Sehlaueh ein. 

Die Riehtigkeit dieser Ansieht ergibt sieh aus der Tatsaehe, da6 dort, 
wo kein Waehsen der Sehl/~uehe besteht, aueh ke]ne Zellteilungen auf- 
treten. Daher waehsen die Kn611ehen trotz ihres Meristems nieht 
dauernd weiter wie die Wurzelspitzen. In den KnSllehen der Legu- 
minosen erfolgt bekanntlieh die Bildung der Bakteroiden, und es setzen 
Abbauerseheinungen ein, sobald Wirtspflanze und Endophyten eine 
gewisse Zeit lang miteinander gelebt haben (vgl. Abb. 2). Wenn nun 
diese beiden Vorg/~nge sehneller fortsehreiten als das Vordringen der 
Sehls mug das Waehstum der Kn611ehen zwangsls aufh6ren. 
Bei Neptunia sind ferner aloe und junge KnSllehen in einem Ballen 
dieht nebeneinander zu finden. Wiederholte Infektion an der gleiehen 
Stelle kommt nieht in Betraeht, zumal mit der Bildung yon Periderm 
ein sehr bedeutendes Hindernis fiir das Eindringen yon Bokterien ge- 
geben ist. Das Entstehen immer neuer Kn611ehen am gleiehen Ort und 
damit ganzer Ballen yon einer Infektionsstelle aus geht - -  yon unzweifel- 
haften Verzweigungen abgesehen - -  in der Weise vor sieh, daft die Endo- 
phyten an geeigneten Stellen ihre Aktivit/~t dutch Vortreiben neuer 
SehlS~uehe wieder aufnehmen, damit yon neuem Zellen zur Teilung an- 
reizen und dadureh die Wirtspflanze zur Bildung eines neuen Meristems 
veranlassen. 

Die s Enden der Infektionssehl/iuehe sind, wie gesagt, sehr 
diinn, nur wenig dicker als die von ihnen umschlossenen Bakterien 
(etwa 0,4/~), die ungleieh lang sind (etwa 1 #) und yon denen die kiirzesten 
fast Kuge]n gleichen. Eine der wiehtigsten und interessantesten Er- 
seheinungen der Symbiose ist das l~bergehen der Bakterien aus den 
Sehl/s in das Cytoplasma der Wirtszellen. PRAZMOWSI;I (1890, 
S. 217) sehreibt, daft die Sehl~uehe zu Erweiterungen mit diinner Membran 
anschwellen, die sieh verfliissige, und daft sieh darauf die Bakterien mit 
dem Plasma vermengen; freilich sei das nieht direkt kontrollierbar. 
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Nach DANGEARD (1926, S. 165) bilden sich Anschwellungen der Faden- 
enden, darauf scheide der Kern zweifellos eine Substanz aus, die den 
Schleim aufl6se und die darin enthaltenen Bakterien befreie. Auch 
MILOVIDOV (1928, S. 59) spricht yon ,,Infektionsvesikeln". Man sieht, 
es ist nicht viel Bestimmtes fiber diesen wichtigen Punkt  bekannt, alas 
meiste beruht auf Annahme. Die Abbildungen, die ])ANGEARD gibt, 
sind so schematisch, dab sie kaum zu einer besseren Einsicht beitragen. 
Allem Anschein nach hat  noch niemand den Vorgang der Infektion des 
Cytoplasmas genau gesehen, und es bestehen hier in der Tat  einige 
Schwierigkeiten. MeCor (1929, S. 403) sagt, die Befreiung der Bak- 
terien aus den Infektionsf/iden sei schwer zu beobachten, weil sie in 
Form und F/trbung nicht yon den Mitochondrien zu unterscheiden seien; 
bei DA:NGEARD (1926, S. 11 f.) lesen wir, dab in dieser Hinsicht arge Mi6- 
verst/indnisse vorgekommen sind, die von diesem Forscher in dankens- 
werter Weise erst beseitigt werden mul~ten. Hier hat  sich nun die oben 
(S. 4) beschriebene Fuchsin-Jodgrfinf~rbung an BENDA-Material aus 
den genannten Grfinden aul~erordentlich bew/~hrt, indem sie vollkommen 
klare Bilder lieferte. 

Zun/~chst ist zu sagen, dab es bei Neptunia allermeist nicht das 
apikale Ende eines Schlauches ist, aus dem die Bakterien herauskommen. 
W/s das der Fall, dann kSnnte ja der Schlauch nicht weiterwachsen 
und die Bakterien nach vorn in neue Zellen tragen. Blasige Anschwel- 
lungen konnten ferner an den verschiedensten Stellen beobachtet werden, 
ohne daI~ sie sich geSffnet h/~tten, wie denn die Schl/~uche yon recht 
unregelm~6iger Dicke sind und allerlei Auswiichse sowie Gestaltsunregel- 
m/~13igkeiten aufweisen (Abb. 3). Die Bakterien werden vielmehr ge- 
wShnlich aus kurzen Seitenzweigen entlassen, seltener aus den Haupt-  
schl/~uchen, nachdem ihre Enden schon in andere Zellen weiter ge- 
wachsen sind. Der ~ber t r i t t  dcr Bakterien in das Cytoplasma geht in 
folgender Weise vor  sich. Es konnte beobachtet  werden, dab fast  gerade 
Ket ten  yon Sts aus Schlguchen heraus in das Cytoplasma ein- 
gedrungen waren (Abb. 4) ; an anderen Stellen zeigten Schl~uche schwache 
ffillhorni~hnliche Erweiterungen, aus denen die Bakterien sich infolge yon 
hi~ufiger Teilung fs (ira optischen Querschnitt) in das Plasma 
verteilt hat ten (Abb. 5 und 6). Man wird hier an Chlamydobakterien 
wie Crenothrix erinnert, deren Gallertscheide sich bekanntlich am Faden- 
ende etwas erweitert, um einzelne Bakterien in das Wasser zu entleeren. 
Die in das Cytoplasma fibergetretenen St~bchen vermehren sich sofort 
sehr schnell, doch davon sparer mehr. Leider kann nicht gesagt werden, 
aus welchem Grunde die Infektionsschl~uche sich 6ffnen, und die Sache 
wird noch dadurch erschwert, dab es bei Neptunia Zellen gibt, durch die 
wohl Schl~uche hindurchgewachsen sind und sich auch verzweigt haben, 
die aber niemals Bakterien entlassen. Darauf  werden wir noch zurfick- 
kommen (S. 13). Es k5nnte ja sein, dal~ nicht die Zellen die Schli~uche 
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zur 0ffnung bringen, wie ~)ANGEARD (1926, S. 165) meint, sondern dab 
die Bakterien sich dabei aktiv beteiligen. 

Die Infektion des Cytoplasmas hat  bei Neptunia fiir die Zellen die 
Folge, dal~ sie alsbald ihre Teilungsf~higkeit verlieren; nur wenn erst 
einzelne Bakterien im Plasma liegen, kann noch eine Zellteilung ein- 
treten. Hierin besteht eine Parallele zu Pisum sativum, von dem DAn- 
GIRARD (1926, S. 41, 44) ganz i~hnliche Angaben macht. Anders verhs 
sich dagegen Phaseolus vulgaris, wo nach McCoY (1929, S. 404) noch 
Teilungen gefunden werden, bis die Zellen reichlich mit Bakterien gefiil!t 

A b b .  4 a ,  A b b .  4 b .  

A b b .  5 a .  A b b .  5 b.  A_bb. 6. 
A b b .  4 - - 6 .  E i n w a n d e r u n g  d e r  B a k t e r i e n  a u s  d e n  I n f e k t i o n s s c h l ~ u c h e n  in  d a s  C y t o p l a s m a .  

4 a  u n d  b,  5 a  u n d  b g l e i ches  B i l d  bc i  v c r s c h i e d e n e r  E i n s t e l l u n g .  V e r g r .  1350. 

sind, und bei Lupinus-Arten erfolgt sogar die Verbreitung des Endophyten 
allein durch Zellteilung (MILoVIDOV 1926, S. 339; SC~AEDE 1932, S. 417). 
Wenn man die Leguminosen hinsichtlich der Weiterverbreitung der 
Endophyten im Gewebe und der Teilungsf~higkeit der Zellen mit infi- 
ziertem Cytoplasma im l~berblick betrachtet, ergeben sich folgende 
drei Typen: 1. Die Verbreitung erfolgt durch Schl/~uche, die Zellteilungen 
werden unmittelbar nach dem l~bergang der Bakterien in das Cytoplasma 
eingestellt (z. B. Neptunia, Pisum); 2. die Verbreitung erfolgt ebenfalls 
durch Schl/iuche, die Zellteilungen hSren abet erst auf nach reichlicher 
Vermehrung der Bakterien im Cytoplasma (z. B. Phaseolu~); 3. die 
Schl/~uche fehlen, die ]3akterien gehSren zum Zellinventar und werden 
durch Zellteilungen regelm/~Big weitergegeben (z. B. Lupinus). Man kann 
in diesen Verhi~ltnissen eine wachsende Toleranz des Protoplasmas der 
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Wirtspflanzen gegenfiber den Endophyten erblicken. Natfirlich werden 
sieh nicht alle Leguminosen streng einem der drei Typen zuordnen lassen, 
wie denn t~berg~nge bei allen Lebensgemeinschaften und Lebens- 
vorg~ngen die Regel sind. 

Eine weitere Folge der Cytoplasmainfektion ist das st~rkere Wachs- 
rum der Zellen gegenfiber ihren Nachbarn, die entweder yon den Endo- 
phyten fiberhaupt nieht angegriffen worden sind oder nur einen un- 
ge6ffneten Schlauch beherbergen; auch ihr Kern vergrSl3ert sich stark, 
was allerdings bei allen Symbiosen eine so gewShnliche Erscheinung ist, 
da6 darfiber kein Wort  mehr zu verlieren ist. Die Kerne yon Neptunia 
oleracea besitzen fibrigens eine sehr grol]e Zahl von Chromocentren, 
ebenso ist die Chromosomenzahl hoch. 

Sobald die Bakterien in das Cytoplasma eingewandert sind, teilen sie 
sich nieht nur viel schneller als zuvor, sondern sie werden auch betritcht- 
lieh grSBer als die im Schlauch; sie miissen demnach in dem neuen Medium 
zuns erheblich bessere Lebensbedingungen linden. Dieses Verhalten 
verdient unsere Aufmerksamkeit,  denn vom Cytoplasma umschlossen 
sind ja aueh die Schl/~uche, und doch teilen sich in ihnen die Bakterien 
viel langsamer. Stoffaustausch zwischen diesen und dem Plasma mu6 
aber stattfinden, denn anderenfalls kSnnten die Bakterien nieht die 
nStigen N~hrstoffe erhalten, um sieh zu vermehren und die Schls zu 
verl~ngern, auch wfirden an die Zellen keine Wirkstoffe abgegeben 
werden, die Teilungen veranlassen. Dennoch sind die Schl~uche fiir be- 
st immte Stoffe offenbar ein unfiberwindliches Hindernis, wie wir sp/~ter 
(S. 11, 18) sehen werden, und ausschliel31ieh bei unmittelbarer Be- 
rfihrung von Bakterien und Cytoplasma ergeben sich ffir beide ganz 
bestimmte Folgen, fiber die bei gegebener Gelegenheit nigher zu be- 
riehten sein wird (S. 14, 19). 

Die erste grSBere Ansammlung yon Bakterien im Cytoplasma bildet 
sieh oft um den Kern herum (Abb. 7), kann aber auch abseits yon ihm 
in einem Winkel der Zelle zu linden sein. Es liegt eine Art von ,,An- 
ziehungskraft" seitens des Zellkernes vor, die sieh h/~ufig aueh gegen- 
fiber dem Infektionsschlauch /~ul3ert, indem dieser auf seinen krummen 
Wegen die Richtung zum Kern bevorzugt. Darauf  ist seit BEIJERINCK 
(1894, S. 732) wiederholt hingewiesen worden, so yon DANGEARD (1926, 
S. 165) und MILOVIDOV (1928, S. 59); indessen daft  nicht verschwiegen 
werden, dab bei Neptunia der Infektionsschlauch garnicht selten abseits 
vom Kerne vorbeigehen kann, ohne yon diesem in seinem Verlaufe 
irgendwie beeinflul3t zu werden. 

Die schnelle Vermehrung der Bakterien hat  zur Folge, da6 die Zelle 
sich vollsti~ndig mit Bakterien ffillt, wobei meist eine grol3e Vakuole 
erhalten bleibt (Abb. 7--9),  w~hrend yore Cytoplasma mit Ausnahme 
des Tonoplasten kaum noch etwas zu erkennen ist; es hfillt die Bakterien 
wohl mit  sehr d/inner Schicht ein. Hierin besteht offenbar bei allen 
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Leguminosen weitgehende (Jbereinstimmung. DA:NGEARD (1926, S. 152) 
macht darauf aufmerksam, dab die Bakterien nicht imstande sind, in 
den Kern einzudringen, ebensowenig vermag das ja der Infektions- 
schlauch. Wenn man sich die Sache n/ther iiberlegt, so ist das doch 
merkwiirdig, denn was hindert sie eigentlich ? Die Schl/iuche kSnnen 
den Kern zwingen, seine Kugelgestalt aufzugeben und sich an der Stelle, 
wo sie in seiner unmittelbaren N/s vorbeilaufen, einzubuchten. Sehr 
starke Einschnfirungen gehen oft wohl darauf zuriick, dab der Kern bei 
seinem Wachstum den Schlauch nicht beiseite zu dr/ingen verraag und 
sich deshalb um ihn herumsehmiegen muB, fibrigens auch ein Hinweis 
auf die fliissige Beschaffenheit des Kernes. 

Abb. 7. Abb.  8. 2kbb. 9. 
.~-bb. 7- -9 .  Verbrc i tung  der  Bakter ien  im Cytoplasma.  Abb.  7. Wenigo Bak te r i ea  im Cyto- 
p l a sma ;  Abb.  8. Bak te r ien  reichlich v e r m e h r t ;  Abb.  9. Zelle ]nit  Bak te r ien  geftillt bis auf  

eine grolle Vakuole.  Vergr.  900. 

In  den Zellen, die in die Streckungsphase iibergegangen sind und ihr 
Volumen um ein Mehrfaches vergr6i]ert haben, kann man die Infektions- 
schl/iuche sehr gut untersuchen, und es ist nun von ihnen noch einiges 
zu sagen. Wenn die Zellen wachsen, miissen auch die Schl/~uche sich 

q l~,'rn~ sonst wfirden sie zerrissen werden, was jedoch niemals ge- 
schiei~ I m  Gegenteil, sie werden betr/s dicker als ihre sehr feinen 
Enden ~d cu~h~ten oft mehrere Reihen yon St/~bchen, besonders in 
Anschwellungen von verschiedener Gestalt haben sich grSBere Mengen 
yon Bakterien angesammelt. Daraus folgt, dab die Bakterien in den 
Schl/~uchen sich vermehren und ihre Hiille erweitern. Der Verlauf der 
Schliiuche in den Zellen der Neptunia ist ganz unregelmKBig, sie fiihren 
die mannigfaltigsten Kriimmungen aus, und selten findet man ein einiger- 
maBen gerades Stfick (Abb. 3). Sie sind ferner stets yon Cytoplasma um- 
geben, das in den /s vakuolenreichen Zellen eine diinne Hfille um 
sie bildet. 

In  den Pr/iparaten der nach JUEL und besonders der nach BEND), 
fixierten KnSllchen lassen sich mit Hilfe der angegebenen F/irbung die 



10 Reinhold Schaede: Die KnSllchen der adventiven Wasserwurzeln 

einzelnen Bakterien in den Schli~uchen ausgezeichnet beobachten. MILO- 
VlDOV (1928, S. 59) sagt zwar, vor seinen Untersuchungen an Carmichaelia 
australis 1 seien ,,eher Vermutungen als Gewisses fiber das Vorkommen 
yon Bazillen und Kokken in den Infektionsf~den, ZooglSen und Infek- 
tionsvesikeln" ge~uBert worden; allein bereits bei PRAZMOWSKI (1888, 
S. 249) kann man fiber ,,winzige, st~bchenf6rmige K6rperchen" in den 
Schl~uchen lesen, ferner dal~ diese in ihrem ,,ganzen Verlaufe mit ~uSerst 
kleinen, stitbchenfSrmigen KSrperchen erfiillt" seien, und dab die Sts 
chert im Schlauch meist parallel zur Lii, ngsachse gelagert seien, und an 
anderer Stelle (1890, S. 211) spricht derselbe Forscher z. B. von einem 
gli~nzenden mit Bakterien erfiillten Schlauch, den or auch abbildet, 
wonach kein Zweifel bestehen kann, dal3 bereits er die Bakterien in den 
Schli~uchen wirklich gesehen hat. Bei Neptunia oleracea sind die St~bchen 
darin von ungleicher GrSl3e, die kleinsten yon ihnen fast kugelig, alle 
yon einem hellen Hofe umgeben, der allerdings Fixierungsartefakt sein 
kann. Die Sehl~uche besitzen einen dfinnen Mantel, der sich kr~tftiger 
fgrbt und auf Querschnittsbildern einwandfrei zu erkennen ist. Dieser 
Eigenschaft wegen wird in der vorliegenden Arbeit nach dem Vorgang 
yon Pm~ZMOWSKI (1890, S. 200) yon Infektionsschls gesprochen und 
nicht yon Infektionsf~den. Der Mantel der ~lteren Schl~uehe ist dicker 
als der der jungen, und seine Wandst~rke gleicht bei den ersteren der 
der Zellmembranen. In  seinem Inneren befindet sich eine scbwiieher 
fi~rbbare Substanz, zweifellos Schleim, ein Sekret der Bakterien, in dem 
sie eingebettet liegen. Der Sehlauchmantel ist von PRAZMO-WSKI (1890, 
S. 213) und MmOVIDOV (1926, S. 336) an lebendem Material beobachtet 
worden, bei diesem, das ja ungef~rbt ist, mul3 man freilich Lichtbrechungs- 
erscheinungen an den Flanken der cylindrischen K6rper berficksichtigen. 
Da~ der Mantel jedoch kein Fixierungsartefakt ist, ergibt sich aus den 
folgenden Un~ersuehungen: 

BEIJERINCK (1894, S. 730; 1912) hat  die Blaufi~rbung der Infektions- 
schl~uche mit Chlorzinkjod gefunden. Bakterienprodukte mit dieser 
Reaktion sofort ffir Cellulose anzusprechen, sind wir allerdings nicht 
berechtigt (vgl. TU~As~-RoSE~TI~AL~R 1931, S. 947, 952); naeh 
BEIJERINCK (1912) fi~rbt sich ferner das ,,Zellulan" mit Chlorzinkjod und 
Jod-Schwefelsi~ure nicht blau. Ich habe den Versuch an Mikrotom- 
schnitten wiederholt und die gleiche Reaktion beobachtet, freilich nur  
an den dickeren Schl~uchen, w~,hrend hinsichtlich der dfinnsten keine 
Klarheit zu erlangen war, weft der fibrige Zellinhalt sich kr~ftig gelb fi~rbt 
und den zarten blauen Farbton fiberdeckt. Es zeigte aber a]lein der 
Mantel der Schlguche die Reaktion, die Schleimsubstanz und die Bakterien 
darin waren dagegen gelb, und damit bekam die Sache eine andere 
Wendung, denn der Mantel hat te  sich als KSrper yon eigener chemischer 

1 Bacterium radicicola ]orma Carn~ichaeliana ist nach MILOVIDOV grampositiv. 
Die Rasse yon Neptunia oleracea ist gramnegativ. 
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Natur  erwiesen und nicht lediglich als dichtere ~ui3erste Schicht der 
f~digen ZooglSa. 

Zwecks ns Untersuchung wurde F~rbung mit Kongorot in 
schwach basischer LSsung (3--4 Stunden lang) vorgenommen, u n d e s  
ergab sich folgendes Bild: Allein der Mantel der Schl~uche, auch der 
der jfingsten, war ziegelrot gefs ebenso wie die Zellmembranen, die 
Bakterien im Schlauch dagegen und die sie einhiillende Schleimsubstanz 
waren vSllig ungefs und darum unsichtbar; die Bakterien im Cyto- 
plasma wiederum und dieses selbst waren krifftig orangefarben, und zwar 
war es der plasmatische Inhalt  der Stg, bchen, der den Farbstoff ge- 
speichert hatte, denn die nach seinem Abbau tibrigbleibenden Membran- 
reste zeigten hell-orange Farbe. Daraus folgt erstens, dab Schlauch- 
mantel  und Zellmembranen sich gegeniiber Kongorot ganz gleich ver- 
halten, und zweitens, dai3 die Bakterien mit diesem Farbstoff wohl f~rbbar 
sind; und wenn diejenigen im Schlauch saint der Schleimsubstanz farblos 
bleiben, wahrend der Mantel rot ist, ergibt sich, da6 das Kolloid Kongorot 
nur bis hierhin eindringen kann. Diese Durchl~ssigkeitsverh~ltnisse der 
Schleimsubstanz geben uns einen Hinweis ffir die LSsung der friiher 
(S. 8) aufgeworfenen Fragc, warum die St~bchen im Schlauch, obwohl 
dieser vom Cytoplasma umschlossen ist, nicht ebenso giinstige Bedingungen 
fiir Wachstum und Vermehrung finden wie die in das Cytoplasraa selbst 
eingewanderten. 

Bei n~herer 13berlegung mug man die MSglichkeit in Betracht 
ziehen, dab der Schlauchmantel nicht ein Erzeugnis der Bakterien ist, 
sondern der Zelle, indem sie die eindringende ZooglSa alsbald mit  einer 
Htille yon Cellulose oder einem sehr nahe verwandten Stoff umgibt. 
Man mu6 sich noch vergegenw~,rtigen, da~ bei den Chlamydobakterien 
und sonstigen ZooglSen auf der Aui3enseite der Gallerte keine Mantel- 
schicht, besonders noch dazu yon eigener chemischer Beschaffenheit auf- 
tritt .  Um die Verhs nach MSglichkeit zu kls wurde F~rbung 
mit H~matoxylin nach EHI~LICH vorgenommen, das pektinhaltige Mem- 
branen f~rbt, reine Cellulose dagegen nicht. Nach dieser Behandlung 
waren die ZeIImembranen in der Tat  schwitrzlich 1, ebenso verhielt sich 
der Mantel der Schl~uche, ihr Inhal t  dagegen hatte sich blau gefi~rbt. 
Man kSnnte ferner daran denken, dab man yon intercellularen Infektions- 
schl~uchen, die hier und da vorkommen, einen AufschluB erhalten 
kSnnte; aber diese sind leider ungeeignet, weil Zellmembranen und 
M's - -  falls solche hier iiberhaupt vorhanden sind - -  so dicht an- 
einander schliel3en, dab man sie nicht unterscheiden kann. Da nun an 
den Durchtrittsstellen der Schl~uche durch die Zellws beide unmittel- 
bar ineinander iibergehen und sie - -  die jiingsten Schl~uche ausge- 
nommen - -  gleich dick sind, die gleiche Reaktion mit Chlorzinkjod geben 

1 Nur das nach JTYEL fixierte Material ist hierzu geeignet; in dem nach BENDA 
fixierten f/irben sich alle Membranen br/~unlich und heben sich wenig deutlich hervor. 



12 Reinhold Schaede: Die KnSllchen der adventiven Wasserwurzeln 

sowie mit allen angewandten F/~rbemethoden die gleiehe F/~rbung zeigen, 
gewinnt die oben ausgesprochene Vermutung eine gewisse Wahrschein- 
lichkeit 1. Ein Beweis liegt freilich noeh nicht vor, und ich sehe zur Zeit 
keinen Weg fiir eine sichere Entseheidung. 

Wiirde die Zelle den Mantel liefern, dann w/irde sich zweierlei leiehter 
erkl/iren lassen. J+-,~tens k~innte die 0ffnung der Schl/tuche in der Weise 
erfolgen, da6 ihre Cellulosesch~cht, die an den zuletzt ummantel ten 
Endigungen am schw/~ehsten ist, gelSst oder infolge yon Vermehrung 
der Bakterien, mit der sie nicb~ Sehritt h/~lt, gesprengt wird, wonach der 
Schlauchinhalt in das Cytopt ~sma iibertreten kann. Zweitens liel3e sich 
(tie Tatsache, da6 manehe Sehli~uehe sich nie 5ffnen, so verstehen, dai] 
diese yon der Zel|e mit  einem kr/fftigen Mantel umgeben werden, der ent- 
sprechend den Teilungen der Bakterien erweitert und verst/irkt wird, 
wodurch diese immer darin eingesehlossen bleiben. Auf den mSglichen 
Einwand, die Bakterien seien ja doch befiihigt, Zellmembranen mit  Hilfe 
von Enzymen zu durchbreehen, kSnnten also wohl auch den Mantel auf- 
15sen, ist zu entgegnen, dab sie ausschliel31ich die jiingsten W/s durch- 
bohren, die bekanntlich vorwiegend aus Pektin bestehen. Das beweisen 
mit Chlorzinkjod behandelte Pr/tparate der KnSllehen von Neptunia, 
denn die W/~nde der ausgewachsenen und der nicht mehr teilungsf/~higen 
Zellen geben kr/iftige Cellulosereaktion, die Mittellamelle ist als heller 
Streifen deutlieh sichtbar; dagegen zeigen die Membranen des Meristems 
und der unmittelbar angrenzenden Schichten, also des Gewebes, in dem 
die Endophyten sich verbreiten, nur einen schwachen bli~ulichen Schim- 
mer, enthalten somit wenig Cellulose. 

Betrachtet man das Gewebe eines ausgewachsene;= KnSllchens yon 
=Veptunia oleracea, so nehmen einen sehr bedeutenden An~eil davon die 
sehr gro~en, mit  Bakterien erffillten Zellen ein (Abb. 1, 2), dutch die 
nicht selten aul3erdem noch Schli~uche laufen (Abb. 10--12). Das 
kommt  bei anderen Leguminosen gleichfalls vor, wird z. B. yon ~)ANGEAI~D 
(1926, Tafel I, Abb. 9) fiir Pisum sativum abgebildet und yon McCoY 
(1929, S. 403) ffir Phaseolus vulffaris erw~thnt mit dem Bemerken, da6 
sich die Schl~uche in alten Zellen nicht welter entwickeln, was auch ffir 
Neptunia im allgemeinen zutrifft; fiber abweichendes Verhalten wird 
sp/~ter beriehtet (S. 16). Zwisehen den eben besprochenen Zellen liegen 
kleinere, die yon den Endophyten fiberhaupt nicht angegriffen worden 
sind, also weder einen Schlauch noch St~bchen im Cytoplasma enthalten 
(Abb. 1, 2). Sie treten offenbar auch bei anderen Leguminosen auf, 
denn DA~GEARD (1926, S. 165) spricht yon ,,cellules parasit6es" und 
,,cellules interm~diaires", nur sagt er nicht, bei welchen Pflanzen sich das 

1 Es sei darauf aufmerksam gemacht, dal3 bei Mykorrhizen Ausbildung yon 
Zellulosescheiden oder ,,Buchsen" um die Pilzhyphen vorkommt [BURGEFF, H.: 
Saprophytismus und Symbiose, S. 168, 170, 181. Jena 1932. - -  FRElSLEBEN, R.: 
Ber. dtsch, bot. Ges. 51, 355 (1933); Jb. Bot. 80, 441 (1934)]. 
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findet. Aufierdem gibt es wenige Zellen, dutch die zwar Schl~uche 
hindurchgewachsen sind, die aber im Cytoplasma keine Bakterien zeigen. 
Diese Zellen gleichen im fibrigen vollst~ndig den in keiner Weise in- 
fizierten, insbesondere besitzen sie gleich groBe Kerne, sie verhalten sich 
also so, als ob die Schl~uche gar nicht da wi~ren, wiewohl diese sich ver- 
zweigen und ansehnliche Dicke erreichen k6nnen (Abb. 13, 14). Daraus 
folgt, dab im vorliegenden Falle die Bakterien in den Schli~uchen zwar 

Abb.  lO. Abb. 11. 

Abb, 10--12.  Mit Bak te r i en  gefiillte Zellen, 
dar in  zugleich ein ungeSffneter  Infekt ions-  

schlauch.  Vergr .  900. 

Abb.  12. 

ern~hrt werden und sich in gewissen Grenzen vermehren, daB sie dagegen 
auf die Zelle nicht denjenigen EinfluB ausiiben kSnnen, der vorliegt, 
sobald sie in das Cytoplasma iibergewandert sind, und der Zelle wie Kern 
zu starker Volumenzunahme veranlal]t. Vielleicht ist auch hier die in einem 
friiheren Absatz erw~hnte Durchl/~ssigkeit der Schleimsubstanz ira Spiele. 

Es ist zu erw/~hnen, dab die Schl/iuche gelegentlich in Intercellularen 
gefunden werden, und zwar nicht in vorgebildeten, sondern in G/~ngen, 
die sie selbst durch AuflSsung der Mittellamelle gebildet haben. In  
Anbetracht der F/ihigkeit der Endophyten, Zellw/~nde zu durchdringen, 
ist es nicht verwunderlich, wenn an manchen Stellen die verh/iltnism~Big 
leicht 15sliche Pektinsubstanz der MittellameUe besonders stark an- 
gegriffen wird und die Schl/~uche ihr folgen. Schon PRAZMOWSKI (1890) 
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bringt eine Abbildung, die zeigt, dab bei der Erbse die Schl/iuche sich 
beim Durchtri t t  yon einer Zelle zur anderen in der Mittellamelle stark 
erweitern; /ihnliches konnte auch bei Neptunia beobachtet werden. 
Ferner bringt MILOVIDOV (1926, S. 337)Angaben  fiber intercellu]are 
ZooglSen. 

Wenn auch die Umgestaltung der Bakterien in die Bakteroiden eine 
bekannte Erscheinung ist, lohnt es sich doch, in Kfirze darauf einzugehen, 
wie der Vorgang sich im vorliegenden Falle abspielt, w~hrend dessen 
die betreffenden Zellen fibrigens betrs wachsen (Abb. 2). Zu- 
nitchst werden die Bakterien gr51~er, vor allem nimmt ihre L/~nge zu, 
sie verlieren die gerade St/ibchenform, es treten bereits keulige Gebilde 

Abb.  13. Abb.  14. 
Abb.  13 und  14. Baktcr ienfre ie  Zellen mit In fek t ionssch lauchen ,  die ihre Bak te r i en  n icht  

ent lassen.  Vergr .  900: 

auf (Abb. 15), und unter weiterer Gr6Benzunahme entstehen gekrfimmte 
Keulen, schlangeniihnliche und unregelm~13ige ]~nglicheGestalten (Abb. 16). 
Diese schwellen zur Birnenform an, und schlieBlich werden Blasen 
daraus (Abb. 17), die gegeniiber der urspriinglichen GrSl]e der Sti~b- 
chen stark an Umfang zugenommen haben. In das Cytoplasma einwan- 
dernde Sti~bchen messen 0,4 : 1/~, nach ihrer Verbreitung darin durch- 
schnittlich 0,5 : 1,5/4 die Blasen haben einen Durchmesser yon 2,5/t im 
Durchschnitt. MORCK (1891), der die Bakteroiden von 65 Leguminosen- 
arten untersucht und beschrieben hat, bildet fiir 2teptunia oleracea auch 
u  ab; diese habe ich zwischen den erws Gestalten ganz 
selten gefunden. In den Birnenformen und besonders in den Bls 
sind rundliche, stark lichtbrechende K5rper zu sehen. Es handelt sich 
sehr wahrscheinlich um einen in Menge angesammelten Reservestoff, 
jedoch nicht Fett ,  denn Schws mit der Osmiums~ure des Fixierungs- 
mittels nach BE~I)A erfolgt nicht. Diesen Stoff in gleicher Form hat 
bereits DANOEARD (1926, S. 168) in Birnen- und Bls 
bei anderen Leguminosen beobachtet, er t r i t t  also offenbar in diesem 
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welt fortgeschrittenen Zustand der Ver~nderung h~ufig auf. Eine inter- 
essante Angabe findet sich bei PRAZMOWSXI (1890, S. 206). Er  schreibt, 
bei der Erbse seien die Bl~schenbakteroiden verh~ltnisms selten, 
h~ufiger bei Tri]olium- und Medicago-Arten, und sie wtirden namentlich 
in solchen KnSllchen massenhaft angetroffen, die saint den Wurzeln 

Abb,  15. Abb.  16. 

Abb.  15--  17. U m w a n d l u n g  der  S tab-  
t h e n  in Bak te ro iden .  Abb.  15. Beg inn  

der  Gcs t a l t sve r~nde rung ;  
Abb.  16. S t a r k  vcr~tndcrtc Stfibcher~; 

Abb.  17. Bl~schen. Vergr .  900. 

.~_bb. 17. 

l~ngere Zeit in Wasser untergebracht worden seien. Der Aufenthalt 
unter Wasser scheint danach die Ausbildung der Bl~schenbakteroiden, 
die sonst nicht allzu h~ufig sind, zu begfinstigen, und das wiirde ja gerade 
ftir die WasserwurzelknSllchen der Neptunia in erster Linie zutreffea. 
Ver~nderungen der Zellkerne konnten in den bakteroidenhaltigen Zellen 
mit Ausnahme der Vergr6$erung nicht festgestellt werden, leichte 
Gestaltsunregelm~$igkeiten gehen auf die Wirkung des Fixierungsmittels 
zurfick, sie kSnnen auch in nicht infizierten Zellen beobachtet werden, 
und wenn MILOVIDOV (1928, S. 59) fiir die ersteren amSboide Zellkerne 
beschreibt, so hat er sicherlich Fixierungsartefakte vor sich gehabt. 
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Befindet sich in einer bakterienfiihrenden Zelle ein Schlauch, so 
bleiben die darin eingeschlossenen St/~bchen von den beschriebenen 
Gestaltsver/~nderungen unberiihrt, woriiber bald ausffihrlicher zu be- 
richten sein wird (S. 18). Doch kann es vorkommen, da6 ein Sehlaueh 
sich nachtrgglieh 6ffnet, und dann liegt zwischen den Bakteroiden eine 
Ansammlung yon unvergnderten St/*behen 1 (Abb. 18), die freilich bald 
das gleiche Sehieksal haben werden wie die frfiher in das Cytoplasma 
/ibergetretenen. Es scheint mir, dab der in Rede stehende Vorgang durch 
Sprengung des Schlauehes infolge yon starker Vermehrung der Bak- 
terien zustande kommt,  denn man kann auffallend groBe blasige Er- 
weiterungen der Sehlguehe antreffen und nieht selten in jenen Haulen 

Abb. 18. Abb.  19. 

Abb.  18 und  19. Sp~te 0 f f n u n g  yon Infek t ionsschlguchen .  Vergr.  900. 

intakter  StS~bchen noch die Form der Schlauchanschwellungen wieder- 
erkennen (Abb. 18, 19). Diese nachtr/~gliche 0ffnung ist in manchen 
KnSllchen keine seltene Erseheinung, in einem, dessen Schnitte ich durch- 
suchte, war sie geradezu die Regel, so dab Schl/s und Bakteroiden 
gleiehzeitig in einer Zelle nur selten angetroffen wurden. 

Dal~ die Bakteroiden schlie61ich abgebaut werden und das Gewebe 
der KnSllchen degeneriert, ist bekannt;  so wird dean auch aus denen 
yon Neptunia, wenn sie ein bestimmtes Alter erreicht haben, auf Druck 
eine schleimige Masse entleert. Aber genaue Angaben fiber die Einzel- 
erscheinungen des Abbaues sind recht sp/~rlich. Wie DANGEARD (1926, 
S. 168 f.) sehreibt, schwindet der f/~rbbare Inhalt  der deformierten Bak- 
terien, und zwar unter dem Einflu6 von Protease, die der Kern aus- 
scheiden soll. SCHAEDE (1932, S. 418ff.) hat  an den KnSllchen von Lupinus 

1 Nachtrggliche 0ffnung yon Schl/~uchen kann sogar noch eintreten, wenn der 
Abbau der Bakterien schon begonnen hat. 
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albus nachgewiesen, dab die plasmatischen Bestandteile der endophyti- 
schen Bakterien abgebaut werden, wiihrend ihre Membranen:i ibrig 
bleiben. I)asselbe gilt im groBen und ganzen auch fiir Neptunia oleracea. 
I)ie Verdauung macht sich optisch in  einem Schwinden der Fi~rbbarkeit 
des Plasmas bemerkbar (Abb. 2), die Bakteroiden verblassen also, und 
zwar pflegt dieser Vorgang in dem Bl~schenzustand einzusetzen (Abb. 20). 
I)och konnte hinsichtlich des Beginnes bei Neptunia in den einzelnen 
Kn611chen verschiedenes Verhalten beobachtet werden, indem n~mlich 
bereits die Birnenformen verblassen 
k6nnen, in anderen F~llen die stark 
deformierten St~bchen, ja einmal sogar 
schon die vergrSBerten St~bchen; hier 
ling demnach der Abbau des Bakterien- 
plasmas bereits an, ehe sich richtige 
Bakteroiden gebildet hatten. 

Nach vollendeter Verdauung der 
Bakterien schrumpfen ihre Membranen 
infolge des Turgorverlustes zu unregel- 
m~Bigen Gebilden ein, die meistenteils 
untereinander verkleben. Im weiteren 
Verlauf k6nnen zwei Wege eingeschlagen 
werden. Entweder ballen sich die Mem- 
branreste zu einem wirren Haufen zu- )~bb. 20. Die Verdauung 
sammen, die sie bergende Zelle stirbt der Blttschenbakteroiden ist 

im Gange. Vergr. 900. 
ab und wird nach Schwinden ihres 
Innendruckes von den turgeszenten Nachbarn zusammengedrfickt. 
Oder es entsteht in der Zelle eine schleimige flockige Substanz, viel- 
leicht durch Verquellen und Verschleimen der Bakterienmembranen, 
die nicht mehr sichtbar sind. In diesem Falle k5nnen die abgestorbenen 
Wirtszellen ihres Inhaltes wegen nicht zerdrtickt werden, sondern ihre 
W~nde werden nach innen durchgebogen. Beide Vorg~tnge kSnnen sich 
in den einen Kn511chen nebeneinander abspielen, in anderen findet 
man wiederum streng geschieden entweder den ersten oder den 
zweiten. 

Von dem Cytoplasma der Wirtszellen, in denen Bakterienverdauung 
stattfindet oder vollendet ist, li~l]t sich nichts Rechtes mehr erkennen, 
es muB sich um so geringe Mengen in so diinner Schicht handeln, dab 
sie sich der Beobachtung entziehen. Dagegen werden die grol~en Kerne 
ohne Schwierigkeiten nachgewiesen. Sie sind anscheinend noch un- 
ver~nder~, wenn die plasmatischen Bestandteile der Bakterien so gut 
wie vollst~ndig abgebaut sind; inwieweit gewisse Abweichungen ihrer 
Form yon der Kugelgestalt der Natur  entsprechen oder auf die Fixierungs- 
mittel zuriickgehen, kann man nicht sagen. Die Kerne sind auch noch 
vorhanden, wenn yon den Bakterien nur noch die Membranreste fibrig 
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sind oder die schleimige Substanz sich bildet, immer solange die Zellen 
noch turgeszent sind. In  diesen sp/~ten Stadien haben die Kerne jedoch 
sehr eigenartige, vollkommen unregelmi~Bige Formen angenommen und 
zeigen hinsichtlich der F/~rbbarkeit Abweiehungen yon den normalen, 
dab man sie mit  Recht ftir s tark yon den Degenerationserscheinungen in 
Mitleidenschaft gezogen ansprechen wird. Nach dem Verlust des Turgors 
der Zellen konnten die Kerne nicht mehr ermittelt werden. Diesem Be- 
fund zufolge ist es sicher, dab nicht nur die wertvollen Stoffe der Bak- 
terien, sondern auch Cytoplasma und Kerne der sie beherbergenden 
Zellen yon dem benachbarten Gewebe resorbiert werden. 

Auf die Bakterien in den Schl/~uchen haben die Abbauerscheinungen 
keinerlei EinfluB, sie verwandeln sich ja auch, wie oben erw/ihnt worden 
ist, nicht in Bakteroiden. Man findet also im Endstadium zu seiner Uber- 
raschung die St/~bchen im Schlauch vollkommen unveri~ndert, wi~hrend 
yon denen im Cytoplasma nur noch die beschriebenen Reste vorhanden 
sind. Das ist bereits P~AZMOWSKI (1890, S. 200, 229) und BEIJERINCK 
(1894, S. 730) aufgefallen; dieser sagt auch schon, dab es vielleicht die 
Schleimhiille sei, durch die die Bakterien vor der Beeinflussung vonseiten 
des Cytoplasmas geschiitzt werden. Der friiher (S. 11) beschriebene 
F/irbeversuch mit Kongorot, in dem sich allein der Schlauchmantel 
fiirbte, nicht aber der Schlauchinhalt, hat  den Nachweis ffir die Undurch- 
li~ssigkeit der Schleimsubstanz gegen/iber bestimmten Stoffen erbracht, 
und zu diesen gehSren, wie wir jetzt genau angeben kSnnen, sowohl die 
Stoffe, welche die Umwandlung der St/ibchen in Bakteroiden bewirken, 
als die Enzyme, welche die Verdauung der Bakterien besorgen. 

BEIJERI:NOK (1888, S. 727) wie PRAZ]YIOWSKI (1890, S. 200) geben an, 
dab sich aus alten entleerten KnSllchen Bacterium radicicola leicht iso- 
lieren lasse, w~hrend das in friiheren Zust~nden weniger einfach sei. 
Die Pri~parate alter KnSllchen m i t  der schleimigen Degeneration der 
Bakterienreste bringen die LSsung dieser etwas merkwfirdigen Sache. 
In  der Schleimsubstanz kSnnen n~mlich ganz normale Sts an- 
getroffen werden. Ein Einbruch fremder Bakterien yon auBen her 
kommt  nicht in Betracht, well das Gewebe der KnSllchen, insbesondere 
das Periderm, noch nicht zerstSrt ist. Es kann also nur Bacterium radici- 
cola sein, das sich aus den unversehrt gebliebenen Schli~uchen befreit und 
in dem Schleim verbreitet hat, was iibrigens schon PRAZlgOWSKI (1890, 
S. 230) als mSglich angenommen hatte. Diese so spi~te 0ffnung der 
Schl~tuche ist ohne weiteres versts unter der Voraussetzung, dab 
ihr Mantel v o n d e r  Zelle gebildet wird; denn nach dem Tode der Zelle 
kann der Mantel nieht mehr entsprechend der Vermehrung der Bakterien 
instand gehalten und darum gesprengt werden. Unter  solchen Urn- 
st~nden ist es ohne weiteres verst~ndlich, wenn aus alten KnSllchen, 
obwohl deren Bakteroiden vollst~ndig verdaut sind, das Bakterium ohne 
Schwierigkeit isoliert werden kann. 
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Es wurde eben gesagt, in dem Schleim seien ganz normale St~bchen 
zu linden. Hier ist eine Einschrs zu machen, weft die Bakterien 
in einzelnen F~llen auffallend blab gefs waren. Wenn man die Ver- 
h~ltnisse beim Abbau der Bakteroiden berficksichtigt, wo ja eine Ab- 
nahme der F~rbbarkeit  infolge yon Schwinden des Plasmas vorliegt, 
so wird man dasselbe ffir die in Rede stehenden Sti~bchen in Betracht 
ziehen. Die Ursache hierfiir kSnnte sein, da{~ gelegentlich noch proteo- 
lytische Enzyme in dem Schleim vorhanden sind, yon denen die in ihn 
eingewanderten Bakterien angegriffen werden. 

Die Untersuchung der KnSllehen der Erdwurzeln braehte iibrigens 
das gleiche Ergebnis wie die der WasserwurzelknSllchen. 

Zum Schlusse wollen wir in einer Zusammenstellung betrachten, in 
welcher Weise sich die Endophyten und die WirtszeIlen gegenseitig beein- 
flussen, soweit sich das mit Hilfe des Mikroskopes erfassen l~Bt. Das 
Ergebnis wird nicht allein fiir Neptunia oleracea gelten, sondern auch fiir 
alle Leguminosen mit ~hnlichem Befund. Die in den Infektionsschl~,uchen 
eingeschlossenen Bakterien veranlassen die Wirtszellen zu gesteigerter 
Teilungst~tigkeit, sie finden gewisse Mengen yon ~Nahrung, so dab sie 
sich innerhalb bestimmter Grenzen vermehren kSnnen und ein Wachs- 
tum der Schli~uche ermSglicht wird. Indessen werden sie nicht in Bak- 
teroiden umgewandelt, auch nicht verdaut,  obwohl sich diese Vorg~nge 
in der n~chsten Umgebung der Schl/~uche abspielen; die Schleimhiille 
schfitzt sie vor der dahin gerichteten Einwirkung seitens der Wirtszellen. 
Wenn diese einen Schlauch beherbergen, de r geschlossen bleibt und darum 
keine Bakterien in das Cytoplasma entl/~Bt, verhalten sich die Zellen 
genau so wie nicht infizierte. Dagegen finden wir wesentlich andere 
Wechselwirkungen, wenn die Bakterien und das Cytoplasma der Wirts- 
zellen nach 0ffnung der Schls in unmittelbare Berfihrung mit- 
einander getreten sind, und zwar ausschlieBlich unter dieser Voraus- 
setzung. Die WirtszeUen wie ihre Kerne werden zu starker GrSBen- 
zunahme veranlaBt, die Teilungsf/ihigkeit dagegen unterdrfickt. Die Bak- 
terien werden grSBer und vermehren sich sehr schnell, sie linden demnach 
anfangs gfinstigere Lebensbedingungen als in den Schl~uchen. Dann aber 
erfolgt ihre Verwandlung in Bakteroiden, und schliefllich werden sie 
von den Wirtszellen verdaut. Die in das Cytoplasma iibergetretenen 
Bakterien sind bei normalem Ablauf der Symbiose trotz der zuni~chst 
guten Entwieklung unfehlbar dem Tode verfallen; man bekommt den 
Eindruck, als wiirden sie yon der Wirtspflanze gem~stet und dann fiir 
die eigene Ern~hrung verbraucht. Aber auch die Wirtszellen mi t  in- 
fiziertem Cytoplasma sterben immer nach Verdauung der Bakterien ab. 
Alle wertvollen Substanzen werden sicherlich von den Nachbarzellen 
resorbiert. 

2* 
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Zusammenfassung. 
An frei im Wasser gewaehsenen Adventivwurzeln der Leguminose 

_Neptunia oleracea Lov~. wurden zahlreiche BakterienknSllchen ge- 
funden, an den Erdwurzeln der gleiehen Pflanze befanden sieh da- 
gegen nur wenige. Die WasserwurzelknSllehen waren bisher noch nicht 
bekannt. 

Die Infektion der Wurzeln erfolgt im vorliegenden Falle nicht durch 
die Wurzelhaare, denn diese fehlen, sondern durch die Epidermis, viel- 
leieht dutch Verletzungen. 

Die Infektionsschl~uche veranlassen die Wirtszellen zu verst~rkter 
Teilungst~tigkeit, sic reichen welt in das KnSllchenmeristem hinein, 
nur dessen ~ul~erste Zellschichten sind frei yon ihnen. Wo die Schl~uche 
nicht im Wachstum begriffen sind, treten auch keine Zellteilungen 
allf. 

Die Einwanderung der Bakterien aus den Schli~uchen in das Cyto- 
plasma der Wirtszellen konnte in allen Einzelheiten beobaehte$ werden. 
Die St~bchen kommen in einzelnen Ket ten aus den Schl~uchen heraus, 
oder sie verbreiten sich in grSBerer Zahl ausstrahlend aus ffillhorn- 
~hnlichen Erweiterungen der Schlauchenden. 

Unmittelbar nach der Infektion des Cytoplasmas werden die Teilungen 
der Wirtszellen eingestellt, doch vergr5$ern sieh diese wie auch ihre 
Kerne. Die Bakterien im Cytoplasma vermehren sich betr~ehtlich 
schneller und werden gr5fler als die in den Sehliiuchen. 

Die Schls besitzen einen Mantel, darin liegen in einer Schleim- 
substanz die Ba.kterien. Aussehlie~lich der Mantel f~rbt sich mit Chlor- 
zinkjod blau, er ls sich auch mit verschiedenen Farbstoffen nachweisen; 
mit dem Kolloid Kongorot f~rbt er allein sich rot, w~hrend der ganze 
Schlauehinhalt ungef~rbt bleibt. Daraus lassen sich wichtige Schliisse 
auf die Durehl~ssigkeit der Schleimsubstanz ziehen. Da Schlauchmantel 
und Zellmembranen die gleiche Reaktion und F~rbbarkeit zeigen, ist 
ersterer mSglieherweise ein Erzeugnis der Zelle. 

In  manehen Zellen entlassen die Sehl~uehe nie Bakterien, diese Zellen 
verhalten sieh geradeso wie nicht infizierte. 

Die Umwandlung der St~bchen in Bakteroiden und besonders deren 
Abbau wurden eingehend untersucht. Von diesen Erscheinungen bleiben 
die in Schl~uehen eingeschlossenen St~bchen vollkommen unberfihrt, 
ihre Schleimhfille schfitzt sie. Die Zellen mit infiziertem Cytoplasma 
sterben nach der Verdauung der Bakteroiden stets ab. 

Entlassung yon  St~bchen aus Sohl~uchen nach Verdauung der Bak- 
teroiden kommt vor,  so dal~ sich in deren sehleimigen ~berresten intakte 
Bakterien befinden kSnnen. 
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