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A. Einleitung
Die Endosymbiose der Zikaden mit Mikroorganismen ist seit Beginn
der wissenschaftlichen Endosymbioseforschung (SuLc 1909, PIERANTONT
1910) Gegenstand eingehender Untersuchungen geblieben (BUCHNER
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1012, 1925; Svic 1924; H. J. MULLER 1940, 1949, 1951; Ratv 1943
u.a.). Bei den 370 Zikadenarten, die bisher histologisch untersucht
worden sind, wurden sehr verschiedenartige syvmbiontische Einrich.
tungen festgestellt und eine Fiille stark unterschiedlich gestalteter Sym.
bionten beschrieben.

Die Frage nach der Verwendbarkeit symbiontischer Einrichtungen
zur Rekonstruktion der Phylogenese der Zikaden untersuchtc H. J.
MULLER [1949, 1953 (mit BUCENER, in BUCHNER 1953)] und gelangte
nach vergleichender Betrachtung der symbiontischen Einrichtungen
von 370 untersuchten Arten zu einem Zikadenstammbaum. Dieser
Stammbaum ist allerdings nur primdr monophyletisch. Es erschien
wiinschenswert, noch méglichst viele Arten auf ihre symbiontischen
Einrichtungen zu untersuchen, um an Hand der Befunde genannten
Stammbaum zu iiberpriifen. Dabei schien weiterhin wichtig, eine Familie
moglichst so eingehend zu bearbeiten, da8 iiberraschende Symbionten-
kombinationen als weitgehend ausgeschlossen gelten konnen. Zu diesem
Zwecke wurde die Familie Araeopidae METCALF erwihlt, die mit 51
bisher untersuchten Arten die besten Voraussetzungen fir eine solche
Betrachtung bot. Um den Aussagewert der vergleichend-anatomischen
Untersuchungen an Imagines zu erhohen, wurde auch die Embryolo-
gie der symbiontischen Einrichtungen bei zwei verschieden-symbion-
tischen Arten dieser Familie verfolgt.

Die Anregungen zu diesen Untersuchungen verdanke ich Herrn
Prof. Dr. H. J. MULLER, Quedlinburg. Er war es auch, der mir den
groBten Teil des untersuchten Materials entweder aus eigenen Bestinden
tiberlieB oder aber von Frl. Dr. STrRUBING (Berlin) bzw. Herrn Dr. h. c.
WaGNER (Hamburg) beschaffte. AuBerdem unterstiitzte er mich vor-
bildlich und mit nimmermiidem Interesse bei allen auftretenden Schwie-
rigkeiten sowohl bei der Nachbestimmung von selbst gesammeltem
Material, als auch bei technischen Problemen. Vor allem waren mir
auch sein Rat und seine Erfahrung bei der Deutung der Ergebnisse un-
entbehrlich. Ich mochte Herrn Prof. Dr. MULLER an dieser Stelle meinen
herzlichsten Dank aussprechen. Fiir die Uberlassung des Arbeitsplatzes
und der Arbeitsgerate, sowie fiir das Interesse am Zustandekommen
dieser Arbeit bin ich Herrn Prof. Dr. WETZEL zu Dank verpflichtet.

B. Material und Methoden

In vorliegender Arbeit wurden 34 Arten aus vier Familien untersucht. An
32 Arten wurden die symbiontischen Einrichtungen der Imagines bzw. Larven,
bearbeitet, 19 Arten davon wurden erstmalig untersucht, fiir 13 Arten wurden die
Symbiontenkombinationen bereits von MULLER (1940, 1949) bzw. STriUBING (1956)
mitgeteilt. (Diese Arten werden bei ihrer erstmaligen Nennung durch * gezeichnet.)

Zwei Arten mit bereits bekannten symbiontischen Einrichtungen dienten zur
Untersuchung der Embryologie der symbiontischen Einrichtungen. In einigen
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Fallen wurden zur Klarung spezieller Fragen Arten mit hera.ngezogen, die bergits
pearbeitet worden sind. Teilweise diente zu solchen Vergleichen eigenes Mate.nal.
teilweise konnte ich auf Priparate von Herrn Prof. MULLER zuriickgreifen. dfe er
mir freundlicherweise zu diesem Zweck zur Verfiigung stellte. Alle _Artgn, die in
dieser Weise zur Klarung spezieller Fragen herangezogen wurden, sind in _obigen
7shlenangaben nicht enthalten und werden im entsprechenden Abschnitt des
jellen Teiles dieser Arbeit erwihnt.

Eingehend bearbeitet wurden die Arten der Familie Araeopidae METCALF, die
Angaben iiber die Vertreter der iibrigen Familien tragen informatorischen Charakter.

Die bearbeiteten Larven und Imagines waren sehr unterschiedlich fixiert. Teil-
weise nur in 96 %igem Alkohol, der auch, bei einigen Arten mehr als 15 Jahre, zur
Konservierung gedient hatte. Andere Arten waren mit Duboscq-Brasil, Bouin oder
Carnoy fixiert. Das selbst gesammelte Material wurde durchweg in Duboscg-Brasil
(6—12 Std) nach Entfernung der Beinpaare mit gutem Erfolg fixiert. Obwohl
auch die nur mit Alkohol behandelten Tiere meist gut verwertbare Priparate
lieferten, wurden cytologische Einzelheiten nur dann vermerkt, wenn unterschied-
liche Fixierungsmittel das gleiche histologische Bild ergaben.

Die Embryologie der endosymbiontischen Einrichtungen wurde an Conomelus
limbatus FaBr. und Stenocranus minutus FaBRr. studiert. Das Eimaterial von
Conomelus gewann ich aus Zuchten legereifer Weibchen an Juncus effusus L. Das
Stenocranus-Eimaterial erhielt ich durch Zuchten der Parchen an Dactylis glome-
rata L. bei Zimmertemperatur von 18—20°.

Zur Fixation des Eimaterials wurde Carnoy, Duboscq-Brasil und Petrunke-
witsch verwendet. Die besten Ergebnisse ergab Duboscq-Brasil-Fixierung nach
vorherigem Anstich des Eies mit angeschliffenen Minutien. Das Anstechen geschah
unter dem Binokular und, um gréBere Dotterverluste zu vermeiden, im Fixierungs-
medium. Trotzdem sind der aus der Anstichstelle quellende EiweiBpfropf oder die
durch den Stichkanal entstehenden Schiden haufig so groB, daB in frithen Ent-
wicklungsstadien von dieser Methodik abgesehen werden muBte und statt dessen
in Carnoy fixiert wurde. Die Ergebnisse waren wenig schlechter als nach Fixation
in Duboscq-Brasil. Altere Embryonen, deren Keimstreifen bereits mit dem Bin-
okular so deutlich feststellbar waren, daB man die Kopflappen als Anstichstelle
erwihlen konnte (nach der Umrollung die sehr deutlichen Augen), wurden nach
Anstich in Duboscq-Brasil fixiert. Die nach Petrunkewitsch-Fixierung erzielten
Ergebnisse befriedigten nicht, da die Farbbarkeit der Serien nach dieser Fixierung
schlecht war.

Die Einbettung der Larven und Imagines erfolgte iiber Optal (1—2 Std),
Methylbenzoatoptal (etwa !/, Std), Methylbenzoat (ein Tag), Celloidin (1%ig,
2—3 Tage), Methylbenzoatparaffin und drei Paraffinstufen (mehrere Tage).
Schwierigkeiten beim Schneiden verursachten nur Weibchen, deren Abdomen
sehr stark mit Eiern angefiillt waren.

Das embryologische Material wurde nach SLiFEr und King (nach EicELER

)

1952) eingebettet. Da die recht kleinen Eier sehr schwierig auf den Block zu orien-

tieren sind, wurde auf das mehrstiindige Wassern der angeschnittenen und auf-
geblockten Objekte verzichtet. Auch die so vorbereiteten Eier waren bis auf
wenige Ausnahmen gut schneid- und farbbar.

Die Schnittdicke betrug bei Eiern, Larven und Imagines 5 u. Nur bei ganz
wenigen legereifen Weibchen groBSierer Arten muBte die Schnittdicke auf 7 u
heraufgesetzt werden.

Zur Auswertung waren in Frontalrichtung geschnittene Serien von Larven
und Imagines am iibersichtlichsten. Sagittal- und Querschnittsserien erhéhten aber

- dag Verstandnis fiir die rdumliche Anordnung der Organe wesentlich. Sofern

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 19 4
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geniigend Material zur Verfiigung stand, wurden Serien in allen drei Schnitt.
richtungen angefertigt. '

Bei der Untersuchung der Embryonen waren sagittale Serien am geeignetsten,
hier waren zusitzliche Querschnittsserien zur besseren riumlichen Orientierung
wichtig. i

Die meisten Praparate und die Serien der Arten, von denen mir nur ein Exem-
plar zur Verfigung stand, wurden mit Hamalaun und dem Eosin-Orange-Gemisch
gefirbt. (Im folgenden wird diese Farbung kurz als Hamaulaun-Eosin oder HE-
Farbung bezeichnet.). Diese einfache, sichere und schnelle Farbung tingiert auch
die verschiedenen Symbionten unterschiedlich. Mit bestem Erfolg wurde als nachst
haufige Farbung die Azanfarbung (nach HEIDENHAIN) angewandt. Sie iibertrifft
bei der Darstellung von Plasmadifferenzierungen die HE-Farbungen bei weitem
und wurde zur Klirung solcher Fragen unentbehrlich. Da aber Hamalaun die
Kernstrukturen klarer darstellt als Azokarmin, was vor allem bei den embryo-
logischen Praparaten wichtig war, die Azanfarbung ziemlich kompliziert und zeit-
raubend ist und physiologische Konstitution des Objektes, sowie Fixierung usw.
diese sehr empfindliche Farbung stark beeinflussen, konnte der Azanfirbung nicht
prinzipiell der Vorzug gegeben werden.

Zu Kontrollzwecken farbte ich hin und wieder mit Eisenhdmatoxylin (nach
HEemENHAIX), fiir meine Zwecke erwies sich diese Methode auch mit Lichtgriin-
Gegenfarbung als durchaus entbehrlich, desgleichen iibertrafen die Testfarbungen
mit Toluidinblau (nach P. MaoYER) und Pikroblauschwarz (nach HEIDENHAIN) an
Embryonen in keinem Falle die Ergebnisse der HE und der Azanmethode. Mit
Vorteil verwendete ich vor allem an embryologischem Material die Chromatin- |
farbung nach Piekarski-Rosivow, die in der von KorTer (1955) fiir Schnitt-
priparate modifizierte Weise angewandt wurde. — Die angegebenen Fixierungs-
medien und Farbungen wurden, soweit nicht anders vermerkt, nach RoME1s (1948)
verwendet.

Von manchen hefefithrenden Araeopiden, sowie von den Symbiontenballen
der Embryonen wurden Ausstrichpriparate des lebenden Materials angefertigt und
nach 0sO,-Raucherung (1——2%) .nach PIEKARSKI-ROBINOW oder GIEMSA gefirbt.

Lebenduntersuchungen an Imagines und Embrvonen wurden unter dem
Binokular in mit Wachs ausgegossenen Petri-Schalen durchgefiihrt. Angeschliffene
Minutien, in Glasrohr eingeschmolzen, lieferten vorziigliche Priparierwerkzeuge,
die Resiihrsche Losung diente als Priapariermedium.

Die histologischen Zeichnungen wurden mit Hilfe des Abbeschen Zeichen- .
apparates angefertigt, zu Rekonstruktionen diente ein Leitz-Promar. Die Mikro- '
photographien wurden mit Hilfe folgender ZeiB-Objektive an einem LGOB-Stativ
hergestellt: Planachromate 6,3. 16, 40, Apochromat 60. Als Okular diente -
ein ZeiB-Periplanat 10. Als Aufnahmegerit fand eine Busch-Vertikal-Platten-
kamera (9>:12) Verwendung.

C. Deskriptiver Teil

I. Symbionten und symbiontische Einrichtungen

1. Familie Aracopidae METCALF
Subfamilie Araeopinae METCALF
Da der groBte Teil der untersuchten Arten dieser Familie angehort
und die im allgemeinen Teil der Arbeit diskutierten phylogenetischen
Gesichtspunkte insbesondere fiir die Araeopidae gelten, stelle ich diese
Familie an den Anfang des deskriptiven Teiles der Arbeit.
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Mannchen (juv.). ¢ K. pallidula. d K. ribauti.

Abb. 1a—], Stark schemati-
sierte Abbildungen iiber die
Lage der Symbiontenorgane.
Nach Rekonstruktionen, alle
Arten etwa einheitlich groB
gezeichnet. a-Organe mit
Kreuzen versehen, Infektions-
hiigel quergestreift, x- und
Rektalorgane fein punktiert,
£-Organe schwarz, Begleit-
symbiontenorgane lingsgestri-
chelt, Hefebesiedelung grob
punktiert. a Kelisia scotli,
weibliche Larve. b K. scotti,

e K. sabulicola. | K. punctulum (alles

eibchen). g Stenocranus longipennis, Miinnchen. h St. longipennis, Weibchep. i M_etropis
l““/mns, Weibchen. k Jassidaeus lugubris, Minnchen. 1 Jassidaeus lugubris, Weibechen

4%
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a) Gattung Kelisia Fieer. Von der Gattung Kelisia wurden bis,
her die Arten K. guttula GERM. durch BrcHNER (1925) und K. vitlipennig
SuLB. und K. praecox Her. durch H. J. MOLLER (1940) auf ihre sym,
biontischen Einrichtungen untersucht. Die genannten Autoren beschrie
ben fiir alle Arten dieser Gattung a-, x- und q-Organe mit den ent,
sprechenden Symbionten.

Meinen Untersuchungen liegen die Arten K. scofti MARSH., einigy
junge Miannchen sowie L,—L,-Larven, K. pallidula BoH., weibliche ung
ménnliche Imagines (schlecht erhalten!), K. ribauti WAGN., ein junge
Weibchen, K. sabulicola WaeX., zwei junge Weibchen, K. punctulu
KBM., drei legereife Weibchen zugrunde.

Alle Arten besitzen erwartungsgemiB a- und x-Organe mit en
sprechenden Symbionten, ein drittes symbiontisches Organ fehlt be
K. punctulum ganz. Bei den ubrigen Arten zwar vorhanden, ist da
Organ des dritten Symbionten aber nicht mit typischen q-Formen gefill

®) Das a-Organ. Das a-Organ der untersuchten Arten ist bei de
Larven ein quer im Abdomen liegender Schlauch. Das Mycetom ist ar
zwei groferen, sich stark verzweigenden Tracheenésten im sechsten
siebenten Abdominalsegment befestigt. Im fiinften Larvenstadium win
bei weiblichen Tieren das a-Organ in zwei Teilmycetome zerschniirt. D
Form der Teilmycetome bei den untersuchten Arten zeigt Abb. 1. Di
Entwicklung der Gonaden und deren Anhangsdriisen bedingt oft stark
Verformungen und Lageverschiebungen. — Das Organ der Minnche
ist unpaar. — Bei Mannchen und Weibchen bilden die x-Organe sowol
die lateralen als auch die rostrale und kaudale Organbegrenzung (Abb.1
wiahrend dorsal das Rektum direkt auf dem a-Organ liegt und ventr:
das Mycetom des Begleitsymbionten (soweit vorhanden) den Abschl
bildet (Abb. 2).
Histologisch zeigt das a-Organ folgende Ausbildung: 1. peritoneal
Hille, 2. Mycetomepithel, 3. mycetocytale Syncytien (Erklirung s
unten), in denen die Symbionten liegen.
Die Peritonealhiille ist nur mit der Azanfarbung deutlich darstellba
Mit Anilinblau scharf blau tingiert ist sie auch nur dort auffillig, w
sie sich fixierungsbedingt vom unter ihr liegenden Mycetomepith
abhebt. Nur selten findet man einen der kleinen, spindelformigen Kern
Das Mycetomepithel zeigt vor allem bei méannlichen Larven fa4
kubischen Bau und oft deutliche Zellgrenzen, aber bereits in junge
Minnchen und weiblichen L, hat es infolge des durch die Entwicklun
der ibrigen Organe eintretenden Platzmangels die urspriinglichen Chs
rakteristika verloren, ist dann sehr niedrig geworden und zeigt im nets
artigen, reich mit Tracheolen versehenen Plasma abgeflachte Kerne. Di
in den Tracheolenmatrixzellen auffélligen Kérnelungen stellen moglichet
weise Pigmentgranula dar, wie sie von MULLER (1940) u. a. fiir die nab
verwandte Gattung Stenocranus beschrieben worden sind.
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Dem Mycetomepithel folgt nach innen eine flache Plasma..schicl}t.
In ihr liegen auBerordentlich groe (Abb. 3), ip Aufsicht- rund.llche. im
Querschnitt flach ellipsoide, sehr chromatmrexch_e und smherhch. poly-
loide Kerne. Das Plasma dringt strangformig in das Mycetominnere
cwischen die Symbionten vor. Diese Hauptstringe bilden |, kegel-

[ S C—— - - . b

Abb. 2a u. b. Kelisia scolti. Typische Verteilung der symbiontischen Organe (viertes
Larvenstadium, Weibchen). a Frontalschnitt, b Sagittalschnitt, HE-F&rbung.
Vergr. 1:72

formige Syncytien, die so angeordnet sind, daB ihre breiten Grund-
flichen dem Epithel anliegen‘* (MGLLER 1940, S. 93). Da diese Syncytien
in Form und Anordnung den Mycetocyten anderer Symbiontenorgane
(z.B. £-Organ) gleichen, werden sie im folgenden als mycetocytale Syn-
Cytien bezeichnet. Von den Hauptstrangen gehen viele sehr kleine Seiten-
Stringe ab, die die Symbionten in ein plasmatisches Netz hiillen.
Auf den Hauptstringen findet man hin und wieder einzelne Kerne,
ldie, im Vergleich zu den im:peripheren Plasmasaum liegenden, recht
Klein sind. Ihre Form ist polygonal. Es diirfte sich hier um zuriick-
}gebliebene Mycetocytenkerne der priméren, blastodermalen Mycetocy-
ten handeln, die wihrend der Embryonalentwicklung durch die vom
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Mesoderm stammenden Mycetocyten ins Zentrum des Mycetoms gedra

wurden (vgl. MULLER 1940, Embryonalentwicklung von Cizius

Fulgora).
r.

>

Abb. 3. Kelisia scotti. Ménnchen, Ausschnitt aus dem a-Organ. Azanfiirbung. Vergr. 1 : 4

Abb. 4. Kelisia punctulum. Weibchen, x-Symbionten im Organplasmanetz, Verzahn
von Symbionten und Organplasma. Azanfdérbung. Vergr. 1: 705

Die Grenzen der mycetocytalen Syncytien. dargestellt durch
Plasma-Hauptstringe, sind bei élteren Larven und Imagines nur no
in der peripheren Mycetomschicht erhalten. Im Zentrum des Org
verschmelzen die mycetocytalen Syncytien, dieser Organbereich bild
dann ein sog. Synsyncytium: -

Die Grundform der a-Symbionten der Kelisia-Arten sind gewunde
Kurzschlduche. Die Form schwankt bei den einzelnen Arten. Di
Symbionten der Weibchen sind kleiner als die der ménnlichen Tiert
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sudem vor allem bei legenden Weibchen fast kugelformig. Auffallig
ist das vakuolisierte Plasma der Symbionten. Im vierten Larvenstadium
zeigten die a-Organe von Kelisia scotti noch keine Infektionshiigel und
Infektionsformen unter den Symbionten. — Die Infektionshiigel von
K. pallidula, K. ribauti, K. sabulicola und K. punctulum entstehen aus
Epithelzellen, die in das Mycetom einwandern (MOULLER 1940). Das
Plasma der Zellen verschmilzt und beherbergt die kurzschlauchférmigen
Infektionsformen, die gréBer, anders geformt und stirker farbbar sind
als normale Mycetombewohner. Die Infektionshiigel liegen zum Teil
direkt an den Ovariolen (K. pallidula). Form und Lage der Infektions-
hiigel kann verschieden sein (Abb. 1).

Die a-Organe von K. ribauti und K. sabulicola zeigen nicht genau die

leiche Bauweise, wie sie bisher von den Verhdltnissen bei K. scolt:

ausgehend (K. pallidula zeigt keine bemerkenswerten Abweichungen)
geschildert worden ist. Die Organe dieser Arten sind nicht syncytial
verschmolzen, was auch fiir K. punctulum gilt, zeigen im Mycetomepithel
groBe kornelige Einlagerungen, die stark eosinophil sind (entsprechend
dem Farbton der Nukleolen) und besitzen kleinere Mycetomkerne, die
auf den Plasmahauptstringen auch im Mycetom zu finden sind.

B) Die z-Organe. Wie die Larven von K. scofti zeigen, sind die
x-Organe der Kelisia-Arten in den Jugendstadien paarige, hantelférmige
Schlduche (Abb. 1), die seitlich im Abdomen parallel zu dessen Lings-
achse liegen. Ihre lateralen und ventralen Begrenzungen bilden die
Gonaden. Die keulig verdickten Enden der Schlduche berithren ein-
ander, wihrend ihre innerén Mittelteile (,,Hantelgriff*‘) an das a-Organ
grenzen. Dorsal liegen die Teilmycetome am Darmkanal (Abb. 2).

Durch die Entwicklung der Gonaden und das Wachstum der ibrigen
symbiontischen Organe ist der Hantelgriff bei Imagines haufig zerrissen,
so daB vier Teilmycetome vorliegen (Abb. 1d—f). Wie bei den a-Organen
legt sich lateral je ein Tracheenast an die Teilmycetome. Die Tracheen-
aste des a-Organs und der x-Organe entspringen dem gleichen Stamm.
Histologisch zeigen die x-Organe folgende Gliederung:

1. Umhillung durch die Entalmembran (s. unten und im embryo-
logischen Teil der Arbeit),

2. mycetocytale Syncytien mit den Symbionten.

Die Entalmembran entspricht dem Epithel der a-Organe, beide leiten
sich embryonal von der duBeren Hiille des Sammelmycetoms ab. Die
flache Membran zeigt spindelformige Kerne.

Das Plasma der mycetocytalen Syncytien bildet unter der Ental-
membran einen breiten Wandbelag, aus dessen netzartigem, dem Myce-
tomlumen zugewandten Teil breite Plasmastringe entspringen, die die
Grenzen der mycetocytalen Syncytien darstellen. In Adulten verschwin-
den diese Grenzen im Zeutrum des Mycetoms, so daB ein synsyncytialer
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Verschmelzungsgrad erreicht wird. Die peripher im Mycetom erhalten
bleibenden Plasmastringe wirken radspeichenartig. An der Basis der
Plasmastringe liegen die Mycetomkerne; sie sind gro8, bizarr geformt
und sehr chromatinreich. Oft zieht ein Teil des Kernes mit dem Plasma

XA Von

!y
o &
Y. 38

Abb. 5. Kelisia scotti. Weibliche L,, eiférmiges, zweireihiges Rektalorgan, frontal,
Azanférbung, Vergr. 1:460

weit in das Mycetominnere ; hierbei kann man Kernfragmentationen fest-
stellen. Die Plasmastringe verzweigen sich im Mycetom und bilden um
jeden Symbionten eine eng anliegende Hiille. Das Plasma bildet finger-
formige (,.filopode‘) Ausstillpungen, die mit entsprechenden Faserungen
des Symbiontenplasmas zahnradartig ineinandergreifen (Abb.4). Im
Plasma der Riesensymbionten finden sich sehr viele Vakuolen, die
Affinitit zu Kernfarbstoffen zeigen. Die Robinow-Fiarbung zeigt an
meinem Material nicht den typischen Chromatin-Farbeffekt. Form und
GréBe der x-Symbionten sind unterschiedlich. Die groBten Symbionten
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zeigh K. punctulum (sehr groBe, buchtige Formen), die kleinsten K. sabu-
licola. die auch rundlichere Form haben. Die iibrigen Arten besitzen
Symbionten, die in Gr6Be und Form zwischen diesen stehen.

Seit MULLERs Untersuchung an Fulgora und Cizius (1940) steht fest,
daB die Rektalorgane gleichsam die losgelosten Infektionshiigel der
«-Organe (also Filialmycetome) darstellen und deshalb nur weiblichen
Tieren zukommen. Die Rektalorgane der Kelisia-Arten liegen dicht an
der Valvula pylorica auf der Ventralseite des Rectums, zwischen der
unscheinbaren Tunica propria und dem Darmepithel, das bruchsackartig
vorgewdlbt, natiirlich stark abgeflacht ist und dessen Kerne daher eben-
falls sehr unscheinbar geworden sind.

In Aufbau und Form kann man bei den untersuchten Kelisia-Arten
zwei Typen von Rektalorganen unterscheiden (Abb. 5 und 6). K. scotts,
K. pallidula und K. punctulum zeigen eiformige Organe mit in zwei
Reihen angeordneten Mycetocyten (Abb.5). Die Mycetocytenkerne
(immer zwei) sind chromatinreich und schriftzeichenformig. Die Myceto-
cyten sind von einer diinnen, deutlichen, epithelialen Hiille mit kleinen
flachen Kernen umgeben. Die Symbionten sind méiBig lange, etwas
gewundene Schliuche. — Der eiférmige Organtyp obengenannter Arten
filllt das Rectum fast vollig aus.

Die Rektalorgane von K. ribauti und K. sabulicola (Abb. 6) sind
jedoch etwas anders gestaltet, obwohl die Lage der Organe die gleiche ist.
Ihre Mycetocyten sind nur einreihig angeordnet, so daf sich das Epithel
der ventralen Rektalwand nur verhiltnisméaBig flach emporwélbt. Die
Mycetocyten, sonst typisch gebaut, sind auch wesentlich kleiner, aller-
dings immer so deutlich gégeneinander abgegrenzt, daB sich ihre Zahl
sehr schnell feststellen 1aBt.  Sie sind mit kurzen, etwas spiralig gewun-
denen Schlauchen dicht gefiillt. Die Infektionsformen, etwas gréBer
und stirker tingierbar, liegen in der peripheren Mycetocytenzone.

Nach MOLLER (1940) ist die Zahl der Rektalorganmycetocyten art-
spezifisch und artkonstant. Die Kelisia-Arten zeigen folgende Myceto-
cytenzahlen: K. scotti 9, K. pallidula vermutlich 8, K. punctulum ver-
mutlich 6, K. ribauti 5, K. sabulicola 4.

Bei einem Weibchen von K. sabulicola mu8 allerdings noch auf eine
mit dem Rektalorgan im Zusammenhang stehende Besonderheit auf-
merksam gemacht werden. Im Fettgewebe des fiinften Segmentes findet
Sich lateral dicht unter der Epidermis noch eine Mycetocyte, die nach
ihrem Aufbau und nach der Form der Symbionten nur vom Rektalorgan
ableitbar ist. MOLLER (1940) beschreibt einen &dhnlichen Fall von
Crepusia nuptialis GERsT. und bezeichnet solche vom Rektalorgan
geldste Mycetocyten als ,,vagabundierend*. Die Zahl der Rektalorgan-
Mmycetocyten betrigt bei diesem Tier fiinf; bei normalen Weibchen von
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K. sabulicola sind nur vier Mycetocyten vorhanden. Wie es zur Uber
produktion von zwei und zur Losung von einer Mycetocyte kam, konnte
natiirlich nicht geklart werden.

y ) Die Begleitsymbionten-Organe. Die dritten Symbionten der Gattung
Kelisia werden als Begleitsymbionten (B) bezeichnet (die Erklédrung fiy
diesen Terminus findet
sich im allgemeinen Tej
der Arbeit). Auch hin.
sichtlich ihrer Begleit.
symbionten sind die vo
BucaNEr (1925) und
MOLLER (1940) unter.
suchten Arten der Gat
tung Kelisia und Steno-
cranus einheitlich, sie be.
sitzen q-Symbionten. Die

von beiden Autoren be
schriebenen  typischen,

geschwungenen q-Symbi:
onten kommen aber bei
den von mir untersuchten
Arten nicht vor. K. punc
tulum besitzt iiberhaupt

kein drittes Mycetom und
auch Reste eines even
tuell ehemals vorhande
nen Organs sind nicht
feststellbar.

Abb. 6. Kelisia sabulicola. Weibchen, einreihiges, : 3
schlauchformiges Rektalorgan, sagittal, Azanfirbung, A”ls ]?egle1ts3 bionten
Vergr. 1:185 der iibrigen untersuchten

Arten treten zwei Typen
auf. Die Symbionten von K. scott: und K. pallidula verkorpern
den einen (g,-Symbionten), die von K. ribauti und K. sabulicola den
anderen Typ (g,-Symbionten).

1. Das q,-Organ. Die q,-Symbionten finden wir in einem groBen,
unpaaren, im Frontalschnitt etwa nierenférmigen Organ, welches der
Ventralseite des a-Organs anliegt und sich ventral und rostral in de»
Fettkorper vorwolbt (Abb. 2). Das Organ besteht aus Mycetocyten und
einem flachen Epithel, das die Mycetocyten und das Gesamtorgan
umbhiillt. Dem sehr flachen Hiillepithel, das wahrscheinlich dem Peri-
toneum entspricht, liegen lateral zwei schwéchere Tracheeniste an, die
sich in zahlreiche Tracheolen verzweigen. Vom Epithel ziehen diinné
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plasmastringe ins Mycetominnere und umgeben die groBen kegel-

formigen Mycetocyten, die den mycetocytalen Syncytien der a-Organe
formahnlich sind. Die Mycetocyten zeigen je einen zentral liegenden,

PR A
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Abb. Ta u. b. Kelisia scolti. Weibliche L,, Aussohnitt aus dem q,-Organ. a Frontal,
Azanfarbung, Vergr. 1: 460, b Sagittal, HE-Firbung, Vergr. 1: 405

spindelformigen Kern (Abb. 7). Oft sind die Mycetocyten syncytial ver-
schmolzen. Die Symbionten sind sehr lange, fadenformige Bakterien zum
Teil mit leichter Spiralisierung. Sie liegen (in der Frontalebene) parallel
der Mycetocytenoberfliche (und dort, wo deren Grenzen bereits aufgelost
sind, zur Mycetomoberfliche), so dal man in Frontalschnitten fast
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Mk Sy

Abb. 8a u. b, Kelisia sabulicola. Weibchen, g.-Organ.
a Ubersicht, sagittal, Azanfirbung, Vergr. 1:460.
b Infektionsformen in der Niéhe der Kerne an der
Organperipherie. Ausschnitt aus a, Vergr. 1:405

ausschlieBlich  Fadenfor-
men, in Sagittalschnitten
dagegen meist deren Quer-
schnitte, d. h. rundliche
Scheiben erhilt (Abb. 7).

%-a Die Symbionten zeigen

wenig Affinitdt zu allen
angewandten Farbstoffen.
Am q,-Organ sind keine
Infektionshiigel ausgebil-
det, Infektionsformen
waren nicht feststellbar.

2. Das q,-Organ. Wie
beim q,-Organ wird das

A Mycetom von einem flachen

Epithel umhillt. Das Or-
ganist syncytial verschmol-
zen. Sowohl die Kerne des
Epithels als auch die der
Mycetocyten sind grofier
als die entsprechenden
Kerne der Begleitsymbion-
= tenmycetome von K. scotti
und K. pallidula. Beson.-
ders die Mycetocytenkerne
zeigen deutliche Hyper-
trophie, sind spindelférmig.
wenig verastelt, nicht be-
sonders chromatinreich und
haben immer einen oder
mehrere deutliche Nukleo-
len. Die Symbionten sind
kriftige, ldngere Schliu-
che, die vollig durchein-
ander liegen und das Myvce-
tom von K. ribauti verhilt-
nisméfBig dicht besiedeln,
so daB die Deutung ihrer
Form anfangs erhebliche
Schwierigkeiten bereitete.
Die Begleitsymbionten von
K. sabulicola dagegen be-
siedeln die Mpycetocyten
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qur locker, so daB ihre «Form leicht feststellbar ist. Um die Myceto-
cytenkerne liegen die Symbionten besonders dicht, desgleichen werden
die peripheren Organschichten dichter besiedelt. Man darf annehmen,
daB diese Symbionten die Infektionsformen darstellen (Abb. 8).

Bei K. ribauti und K. sabulicola liegen zwischen den Symbionten noch
Plasmafiden, die von den Symbionten schwer zu unterscheiden sind.

) Die Infektion der Ovarialeier. Bekanntlich werden die meisten
Symbionten der Zikaden dadurch auf die Nachkommen iibertragen, daB3
wahrend der Oogenese die Infektionsformen der Symbionten bestimmte
Follikelzellen am unteren Eipole, die sog. Keilzellen, besiedeln, diese
zum Ei hindurchbrechen, in den Dotter vordringen und in diesem einen
meist kugelformigen Symbiontenballen bilden. Die Infektion der
Ovarialeier ist vielfach spezifisch fiir bestimmte Familien oder Unter-
familien. Dt

MULLER (1940) hat die-Eiinfektion der Arten mit der Symbionten-
kombination a -+ x + q ausfithrlich beschrieben. Mein Material war fir
die Bearbeitung dieses Fragenkomplexes sehr ungiinstig. So kann ledig-
lich der Besiedelungsmodus bei K. sabulicola, K. ribauti sowie von
K. punctulum beschrieben werden und auch von diesen Arten liefer-
ten nur jeweils ein oder zwei Weibchen geeignete Stadien. Deshalb
wird hier nur eine sehr knappe Darstellung gegeben.

Offensichtlich ist, daB zwischen der Infektion der Ovarialeier von
K. punctulum einerseits und K. sabulicola und K. ribauti andererseits
Unterschiede bestehen.

1. Die Eiinfektion bei Kelisia punctulum. Diese Art zeigt Verhaltnisse.
wie sie MOLLER (1940) fiir die von ihm untersuchten Stenocranus- und
Kelisia-Arten beschrieb. ‘Die Besiedelung der Keilzellen. die in der Mitte
des hinteren Eipoles umgeben von den Follikelzellen liegen, beginnt von
beiden Seiten her, so daB zunéichst die 4uBeren, spater erst die mittleren
Keilzellen infiziert werden. Zu diesem Zeitpunkt ist bereits das gesamte
Ei mit Dotterschollen angefiillt, doch entstand am hinteren Eipol ein
rechteckiger Hohlraum, der sich in dem MaBe, wie die Keilzellen weiter
infiziert werden, vergroBert. Auf dem Hohepunkt der Keilzellinfektion,
d.-h. wenn die meisten der den spiteren Symbiontenballen bildenden
Infektionsformen in den Keilzellen untergebracht sind, wélben sich diese
traubig gegen den Hohlraum vor. Die Kerne der Keilzellen liegen in der
mit Symbionten beladenen Zelle meist wandstindig und flachgedriickt,
die Symbionten in Plasmavakuolen. Eine zeitliche Sonderung der ver-
schiedenen Symbionten bei der Keilzelleninfektion konnte ich an meinem
geringen Material nicht feststellen.

Rektal- und a-Symbionten sind sicher voneinander zu unterscheiden.
Erstere iibertreffen die a-Symbionten groBenmafBig etwa +—5mal und
zeigen auch eine stirkere Affinitit zu Anilinblau bzw. zu Eosin. Dagegen
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sind die a-Symbionten mindestens doppelt so haufig wie die Rektal-
svmbionten. Der Durchbruch der Symbionten in den Hohlraum erfolgt
-»lotzhch Gleichzeitig beginnt das dotterreiche Plasma den Hohlraum
zu verkleinern, indem es an den Seiten zum hinteren Eipol vordringt.
Die Syvmbionten werden dabei median konzentriert und bilden dann
einen kugelformigen all-
seitig vom Plasmasaum
und vom Dotter umhiill-
ten Ballen.

Die Follikelzellen schlie- |
Ben von den Seiten her die
Liacken, die durch die sehr .
schnell ~ degenerierenden
Keilzellen entstehen. Wenig
spater erfolgt die Ausbil-«
dung des Chorions. ¥

2. Die Eiinfektion bes
Kelisia ribauti und Kelisia
sabulicola. Beide Arten
zeigen nur beziiglich der
Ausbildung des Hohlrau-
mes zur Symbiontenauf-
nahme nach dem Keilzel-
lendurchbruch  nachweis-
bare Abweichungen. So
bildet sich bei K. ribauti
im noch vollig basophilen
Ooplasma bereits eine uhr-
sbb. 9. Kelisia sabulicola. Weibchen, Eiintektion, &iasormige Eindellung, bei
Reilzellinfektiwn beendet. Azantirbung, Vergr. 1:460 K. sabulicola aber im glei-

chen Stadium ein tiefer,
Aaschenférmiger Hohlraum. in den. noch ehe die Dotterschollen im Ei
deutlich dberwiegen, die Symbionten vordringen (Abb.9). Bei K.
~bauti dagegen beginnt erst nach der Anlage der Plasmaeindellung
lie Keilzelienbesiedelung und die Symbiontenballenbildung erfolgt
:rst, nachdem die Dotterschollen des Eies langst ausgebildet sind.
Bei beider Arten sind x- und a-Svmbionten gut zutrennen. Die
so-Symbiosten sind jedoch nicht véllig sicher von Plasmafidden und
Artefakter zu unterscheiden.” Sie scheinen bei K. sabulicola die ersten
Svmbiontez zu sein. die in den Hohlraum vordringen, denn wenn die
< + Rektal’ormen die Keilzellen gerade erst verlassen, liegt im Hohl-
aum schon ein schwer deutbares Gerinnsel. das von g,-Symbionten
zebildet zv sein scheint.
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b) Gattung Stenocranus FIEBER. Bisher wurden von H. J. MULLER
(1940) St. minutus F., St. major KBM. und S¢. fuscovittatus STAL. unter-

t.

Sucgﬁr lagen lediglich Mannchen und Weibchen der Art St. longipennis
curr. vor. St. longipennis zeigt keine Abweichungen gegeniiber den
anderen Arten der Gattung (Symbiontenkombination a4 x4 q).

Da es sich bet den Untersuchungsobjekten um Tiere einer Zucht
nandelte, die erst nach dem Tode mit Duboscq-Brasil fixiert wurden,
und bei denen sich an einigen Tieren postmortale Verinderungen der
Kernstrukturen zeigten, sollen histologische Einzelheiten weitgehend
unberiicksichtigt bleiben.

«) Das a-Organ. Die nur bei weiblichen Tieren paarigen Teilmycetome
werden von den Geschlechtsorganen in den hinteren Abdomenabschnitt
gedringt und stark zusammengepreft. Das unpaare, quer im Abdomen
liegende Organ der Mannchen ist kleiner als jedes der weiblichen Teil-
mycetome (Abb. 1g, h). Histologisch unterscheidet sich das Mycetom
vom a-Organ bei K. scotti nur durch das Epithel, das bei St. longipennis
eine kaum wahrnehmbare Plasmaschicht bildet. Mycetocytale Syn-
cytien sind in dem dicht mit kleinen rundlichen Symbionten gefiillten
Organen der Mannchen und Weibchen nicht bzw. nur in Resten als sehr
kurze Plasmastringe feststellbar, die dem peripheren Mycetomplasma-
saum entspringen.

B) Die x-Organe. Wie das a-Organ zeigen auch die x-Organe groBe
Ahnlichkeit mit den entsprechenden Kelisia-Organen. Bei legenden
~ Weibchen sind die Teilmycetome ihrerseits wieder, offensichtlich aus
- rein mechanischen Griinden, in zwei Teile zerfallen. Histologische
Besonderheiten sind nicht ‘vorhanden.

Das keulenformige Rektalorgan mit zweireihig angeordneten My-
cetocyten besitzt ebenfalls den typischen Bau. Die Mycetocytenzahl
konnte nicht festgestellt werden.

y) Das q-Organ. Das groBe, urspriinglich wohl breit schlauchférmige,
in den Imagines aber unregelmiBig gestaltete Organ liegt vor dem
a-Mycetom und setzt sich, wie die q,- und q,-Organe, nach ventral fort.
Relative GroBenunterschiede der méannlichen und weiblichen Organe
konnten nicht festgestellt werden.

Histologisch gleicht das Mycetom dem q-Organ der iibrigen Steno-
¢ranus-Arten. Es besteht aus einem flachen Epithel und aus Myceto-
Cyten. Das Epithel (Peritonealhiille) bildet die Abgrenzung gegeniiber
dem Fettgewebe. Eine Abgrenzung der einzelnen Mycetocyten durch
das Peritoneal-Epithel ist nicht nachweisbar. Die Mycetocytenzahl ist
Wesentlich groBer als die Mycetocytenzahl der q,- und q,-Organe der
Kelisig-Arten. Die Kerne sind groB3, bizarr gelappt und chromatin-
reich. — Die Symbionten liegen in Vakuolen des Mycetocytenplasmas.
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Thre Form ist langlich oval, bei giinstiger Schnittrichtung auch spindel.
formig und leicht geschwungen. Fir die Mannchen gelten die gleichep
Verhiltnisse wie fiir die Weibchen.

0) Die Infektion der Ovarialeier. Zur Beurteilung der Eiinfektioy
waren meine Schnittserien wenig geeignet, da die Eiinfektion bereitg

Abb. 10a u. b. Jassidaeus lugubris. Weibchen. Verteilung der symbiontischen Orguneim
Abdomen. a Frontalschnitt, HE-Farbung, b Sagittalschnitt, Azanfirbung, Vergr.1:72

abgeschlossen war. Alles deutet jedoch darauf hin, daB sich gegeniiber
den untersuchten Arten der Gattung keine Abweichungen ergeben. Ds
der gleiche Infektionsmodus bereits fir Kelisia punctulum beschrieben)
worden ist, wird auf diese Darstellung verwiesen.

¢) Gattung Jassidaeus FIEBER. Von Jassidaeus lugubris SIGNORET,
der einzigen bei uns heimischen Art dieser Gattung, konnten zahl
reiche fixierte Mannchen und Weibchen sowie Larven der Stadien 1, 2
und 4 untersucht werden. Das Ergebnis war iiberraschend. Jassidaew
lugubris ist tetrasymbiont und zeigt die interessante Symbiontenkonr
bination x +f 4+ r + H.
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«) Die x-Organe. Bei'--:Larven und jungen Adulten beiderlei Ge-
schlechts sind die x-Organe (Abb 10, 11) paarige Teilm?rcet(?me haintel-
formiger Gestalt. Wie bei Kelisia und Stenocranus verlauit. thre Lings-
achse parallel der Abdomen-Hauptachse (Abb. 1k. I). Die Lage d.er
<-Organe 1st weitgehend von der Entwicklung des r-Organs abhingig.
Ja sie im ersten Larvenstadium lateral am r-Organ liegen. Mit der méch-
tigen Entwicklung dieses Mycetoms werden die Teilmycetome noch
mehr nach den Seiten gedringt und auBerdem, da die Ausdehnung des
r.Organs allseitig erfolgt, die keuligen Hantelteile nach vorn bzw. hinten
verschoben, so daBl jedes Teilmycetom in einen etwa tropfenférmigen
vorder- und Hinterteil zerschniirt wird. Die vier Mycetomteile zeigen die
typische histologische Gliederung in die Entalmembranumhiillung und
das syncytial verschmolzene Mycetocytenplasma, das die Symbionten
umgibt. Da die Organe sehr schmal sind, kommt es nicht zu einer my-
cetocytendhnlichen Anordnung des Plasmas (mycetocytale Syncytien),
sondern jeder Symbiont kann bereits von der peripheren Plasmaschicht
des Mycetoms mit der zur Umhiillung notwendigen Plasmamasse ver-
sorgt werden. Plasmahauptstringe (radiale Plasmasepten) sind daher
unnétig und fehlen fast ganz. So bildet das Plasma ein deutliches grob-
maschiges Netzwerk. Jeder Riesensymbiont liegt in einer ,,Masche®.
Die Oberfldchen des Mycetoms erscheinen traubig, da die 4uBere Plasma-
schicht immer gleiche Breite zeigt. Die Riesensymbionten, rundliche,
nicht besonders groBe Formen, zeigen auch hier an ihren Rindern
faserige Fortsétze, die sich mit gleichartigen Filopodien des Hiillplasmas
verzahnen. Das Symbiontenplasma bildet eine grobmaschige Netz-
struktur. In den Maschen liegen die ebenfalls von MULLER (1940) be-
schriebenen und als typisch fiir diese Gruppe bezeichneten Einschliisse.
Diese sind bereits im zweiten Larvenstadium feststellbar, im ersten
Stadium sind die Symbionten hingegen noch wenig vakuolisiert.

Lage und Histologie des Rektalorgans entsprechen der Darstellung,
die MorLER von den Rektalorganen der Megamelinen-B-Gruppe gibt.
Esist in der ventralen Valvulafalte verankert und hangt frei, als ,relativ
groBes, oft gestrecktes laibformiges Mycetom** (MULLER) in das Rektum
Abb. 12). Die Mycetocyten (4 oder 5) sind zweireihig angeordnet. Sie
zeigen die beiden stark veristelten typischen Kerne. Die Symbionten
stellen stark farbbare, leicht gekriimmte typische Rektalformen dar,
welche das Organ in groSer Anzahl besiedeln. Die dunkleren Infektions-
formen liegen peripher.

B) Dief-Organe. Wie bei den von MULLER untersuchten Megamelinen
der B-Gruppe besitzt auch Jassidaeus in beiden Geschlechtern paarige
£-Organe. Die f-Organe sind zwar sehr kleine Mycetome, da sie aber
Stets am vierten Intersegmentalmuskel des Abdomens liegen, sind sie
VerhdltnisméaBig leicht zu finden.

Z. Morph. Ukol. Tiere, Bd. 49 3
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Sie bestehen aus einer kernlosen Hilllmembran, die sie auch am Inter.,
segmentalmuskel befestigt, einem Epithel mit groBen Kernen und aug
wenigen (etwa 10) Mycetocyten mit groBem zentralem Kern. Epithel.

. o
ab2 L e TR T W el

Abb. 11. Jassidaeus lugubris. \\'eAib’cheAD, x-Organ und Ausschnitt aus dem 1--6rgan,
Azanfirbung, Vergr, 1:460

Abb. 12. Jassidacus lugubris. Luibﬁi"i'miges Rektalorgan, Azanfirbung, Vergr. 1: 460

- -

zellen und Mycetocyten sind bei Jassidaeus oft nicht deutlich voneinandet
abgegrenzt. — Die sehr kleinen Symbionten sind kugelig geformt. Thre
Gestalt ist oft schwer zu erkennen, da sie nicht selten durch die Fixierung
verklumpen. Infektionsformen konnten nicht festgestellt werden. Im
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Epitbel, das von vielen Tracheolen durchsetzt ist, finden sich zahlreiche
granula, die Pigmente darstellen diirften.

Die Gonaden und das r-Organ pressen die f-Organe oft stark zusam-
men und 16sen sie zum Teil vom Intersegmentalmuskel, so daB sie dann
oft schwer aufzufinden sind. Bei alten Ménnchen zeigen die Myceto-
cytenkerne pyknotische Erscheinungen und die Mycetocyten enthalten
pur noch wenige Symbionten.

y) Das r-Organ. Bereits im ersten Larvenstadium ist das r-Organ das
groBte Mycetom. Es ist dann noch kugelférmig und liegt zwischen den
«-Organen, die als zwei unscheinbare Schlduche seine lateralen Be-

enzungen bilden. Wihrend der Entwicklung wichst das r-Organ gegen-
iiber den tibrigen symbiontischen Organen positiv allometrisch. Etwa
bis zum dritten Larvenstadium wird die kugelige Form beibehalten. Da
dann jedoch die Entwicklung der iibrigen Abdominalorgane ein Wachs-
tum nach dorsal, ventral und lateral verhindert, wiachst das Organ nun-
mehr nur noch rostral und kaudal. Dabei werden etwa im finften
Larvenstadium bei den Weibchen und in jungen adulten Mannchen die
Teilmycetome des x-Organs zerrissen.

Bei den Méannchen ist das r-Organ schon im fiinften Larvenstadium
deutlich kleiner als bei den Weibchen. Es stellt sein Wachstum in der
mannlichen Imago vollig ein und wird durch die Entwicklung des
Geschlechtsapparates ziemlich zusammengepre8t Im Gesamtvolumen
erreicht das méannliche Organ nur etwa ein Viertel des weiblichen Organs.
Bei den geschlechtsreifen Weibchen wird das Organ dorsal durch das
Rektum eingebuchtet. Seine AusmaBe in den legereifen Weibchen sind
betrichtlich, denn sein Anteil am Abdomen-Gesamtvolumen betrigt in
adulten Weibchen etwa ein Fiinftel (Abb. 11).

Im ersten Larvenstadium liegen die Mycetomkerne des Organs noch
in einer peripheren Zone, meist direkt unter der epithelialen Hiille, die
den Eindruck eines Peritonealepithels macht. (Ein Vergleich mit dem
Peritoneum der Gonaden zeigt, daB dessen Kerne kleiner sind.)

Die Symbionten liegen also zunichst zentral im Mycetom ohne nahere
Beziehungen zu den Kernen, doch riicken diese alsbald zum Zentrum des
Organs vor, ein ProzeB, der im zweiten Larvenstadium bereits beendet
ist. Dabei wird die Abgrenzung der Mycetocyten durch das sich eben-
falls ins Mycetom fortsetzende Hiillepithel verstarkt. Diese Myceto-
¢ytengrenzen sind noch in jungen Weibchen wenigstens in den peri-
Pheren Schichten des Organs nachweisbar, bei legereifen Tieren aber
nicht mehr zu finden. Die Anzahl der Mycetocyten betrigt mehr als 100.
Die Mycetocytenkerne sind mehr oder weniger veristelt und teilen sich
wohl oft noch amitotisch, denn sie sind in den Imagines zahlreicher als
im ersten Larvenstadium. MULLER beschreibt fir das r-Organ der Mega-

elinen zwei zentrale, veristelte Plasmainseln, die ich im r-Organ von
5*
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Jassidaeus auch nicht als Reste feststellen konnte. Die zahllosen Sym.
bionten (Abb. 11) stellen leicht spiralisierte Stibchen dar. Infektions.
formen der Symbionten sind nicht nachweisbar. Wie iiblich ist das
Organ gut mit Tracheolen versorgt, die in der epithelialen Hiille zu
finden sind und mit dieser in die Tiefe dringen.

6) Die Hefen. Die Anzahl der Hefen in den ersten Larvenstadien ist
gering. Sie besiedeln diffus das Fettgewebe, vor allem in der Nahe der
Mycetome. In die infizier-
ten Fettgewebszellen sind
keine Speicherstoffe einge.
lagert, sie erscheinen des,
halb wesentlich heller alg
andere Fettzellen. Die Fet
gewebszellkerne sind kaum
verandert. Im Laufe d
Larvalentwicklung, beson-
ders in den jungen Weibl
chen, nehmen jedoch die
Hefen an Zahl auBeror-
dentlich stark zu. In den.
maénnlichen Tieren verlauft
etwa vom vierten Larven-
stadium an ein umgekehr-
ter ProzeB. Die Hefen sind
in den erwachsenen Ménn-
chen daher sehr selten und
kénnen leicht iibersehen
werden. Auch in den lege-
reifen Weibchen bleibt die
Fettgewebsbesiedelung dif-

fus, und es fehlen Myceto-

Abb. 13. Jassidaeus lugubris. Weibchen, Hefebesie- cvten oder Hefen enthal-
delung im Fettgewebe (interzelluldrer Typus), yt . n. ..
Azanfirbung, Vergr. 1:460 tende Syncytien, wie wir sie

bei den noch zu besprechen-
den ibrigen hefefilhrenden Araeopiden antreffen werden. Die Hefen
finden sich fast in jeder Fettzqne des Abdomens, hiufiger allerdings
noch zwischen ihnen, so daB eine groBe Ahnlichkeit mit der Besiede-
lungsweise besteht, die MULLER fiir die Nersia-Gruppe der Fulgorinae
schildert (Abb. 13). Eine solche interzellulire Lage wird aber erst in
den weiblichen Imagines deutlich. Bei den Larvenformen werden die
Spalten zwischen den Fettzellen nur ausnahmsweise besiedelt und bei
den Mannchen ist die interzellulire Lage auch weniger affillig.
Die Hefen haben zigarrenformige Gestalt und besitzen einen deut-
lichen Kern sowie verschiedenartige Plasmaeinschliisse.
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¢) Die Infektion der Ovarialeier. Auffallend an der Eiinfektion von
Jassidaeus ist das nur sehr kurze Verweilen der Infektionsformen im
Keﬂzellfollikel. Die Hefen passieren die Keilzellen sogar fast ohne
Aufenthalt; denn ihre Hauptmasse erscheint erst, wenn der Keilzell-
follikel von den iibrigen Formen gerade durchbrochen wird. Wahrend der
Degeneration der Keilzellen tritt offenbar ein Teil der Hefen von den
Seiten her sogar direkt
in den vorgebildeten, tief
gchlauchférmigen  Hohl-
raum iiber (Abb. 14). Die
Rektalsymbionten verlas-
sen die Keilzellen zuletzt,
erst dann, wenn f- und
r-Symbionten bereits ein
Stiick in den Hohlraum
iibergegangen sind. Die
Bildung des Ballens erfolgt,
wenn die Dotterschollen
das basophile Ooplasma
gerade iiberdecken. Wah.-
rend der Ballenbildung
scheint auch eine Vermeh-
rungsperiode aller Symbi-
onten einzutreten; denn
der fertige Ballen ist dicht
mit Symbionten gefiillt und
relativ groBer als bei allen
iibrigen untersuchten Arae-

opiden (Abb.15). — Zah-  app. 14. Jassidaeus lugubris. Efinfektion, Durch-

lenmaBio iiberwiegen die  bruch der Keilzellen. Die Hefen dringen in den
,g g Hohlraum ein, ohne in den Keilzellen zu verweilen.

r-Symbionten sehr deut- Azanfdrbung, Vergr.. 1:460

lich. Hefen und Rektalsym-
bionten sind in etwa gleicher Anzahl vertreten. Die f-Symbionten
kénnen von den r-Symbionten nicht unterschieden werden.

d) Die Araeopiden mit der Symbiontenkombination H+f. Die
folgenden Gattungen der Familie Araeopidae besitzen ausschlieBlich die
Symbiontenkombination H +f. Wenn man auch nach der Besiedelungs-
weise der Hefen einen Mycetocytentyp und einen Syncytientyp fest-
stellen kann, so zeigen doch alle folgenden Gattungen, auch in bezug
auf die f-Organausbildung so viele Gemeinsamkeiten und Zwischen-
formen, daB es zweckmiBig ist, die Gattungen nicht einzeln zu be-
Sprechen, sondern sie lediglich nach der Siedlungsform der Hefen in
Iycetocytalen und syncytialen Besiedelungstyp zu gliedern.
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o) Mycetocytentyp. Gattung Megamelus.

1. Die Hefen. Von Megamelus notula GERMAR, der einzigen Art dieser
Gattung, die von mir untersucht wurde, lagen einige Larvenformen sowie
geschlechtsreife Miannchen und Weibchen vor. MULLER (1949) stellte
bei Lebendpriparationen von Megamelus-Gelegen fest, daf8 die Art
Hefen als Symbionten besitzt. Histologisch war diese Art allerdings
bisher noch nicht untersucht. Megamelus notula ist die einzige von mir

Abb. 15. Jassidaeus lugubris. Fertiger Symbiontenballen, Azantérbung, Vergr. 1:460

Abb. 16. Megamelus notula. Mdnnchen mycetocytire Hefebesiedelung im thorakalen
Fettgewebe, HE-Firbung. Vergr. 1:460

untersuchte hefefithrende Art, die zum Mycetocytentyp zu rechnen ist.
Die Hefen infizieren bei diesem Befallstyp vorwiegend einzelne Fett
gewebszellen, die regellos iiber das gesamte abdominale und thorakale
Fettgewebe verteilt sind. Jede infizierte Fettzelle bleibt gegeniiber den
itbrigen nicht befallenen Zelleh scharf abgegrenzt. Dieser ,,ideale”
Mycetocytentyp ist vorwiegend im Fettgewebe der vorderen Abdominal-
segmente der Midnnchen und in jiingeren Larven verwirklicht (Abb. 16)
Jede infizierte Zelle beherbergt etwa 15—25 Symbionten. Das Zell
plasma liegt nur noch als Gerinnsel zwischen ihnen. Der Zellkern ist
mehr oder weniger polygonal und etwas gréBer als die typischen rund-
lichen Fettgewebszellkerne. Neben diesen von Hefen angefiillten Zellen
trifft man oft Zellen mit nur einer oder doch wenigen Hefen, die sichef
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noch im Anfang der Infektion stehen und noch véllig die charakteristi-
schen Merkmale normaler Fettgewebszellen zeigen. Auch im thorakalen
Fettgewebe finden sich bei manchen Tieren besiedelte Zellen, allerdings
weit seltener als im Abdomen. Da thorakaler Symbiontenbefall auch
pei Weibchen nur im Imaginalstadium festgestellt wurde, ist anzu-
nehmen, daB erst die Entwicklung der Gonaden den Weg zur Besiedelung
des Thorax freimacht. Vor allem bei Weibchen reichen die Germarien
oft bis in die Kopfregion, aber auch die Hodenfollikel dringen meist eine
Strecke weit ins thorakale Fettgewebe vor.

Beim Weibchen ist der infizierte Fettgewebsanteil sehr viel groBer
als beim Minnchen. So verschmelzen in vielen Zonen nebeneinander-
liegende Mycetocyten unter Auflésung der Zellgrenzen zu Syncytien,
die dann oft als mehr oder weniger lange Stringe im symbiontenfreien
Fettgewebsteil liegen.

Das Fettgewebe eines der untersuchten Weibchens war so reichlich
mit Symbionten angefiillt, daBl ich es zum syncytialen Typ rechnen muB.
Nur wenn man vergleichsweise Mannchen untersucht hat, finden sich
auch bei diesem Infektionsgrad noch Anklinge an den mycetocytiren
Typ. Deshalb sei noch einmal ausdriicklich vermerkt, da eine reinliche
Scheidung in mycetocytiren und syncytialen Typ kaum durchfithrbar
ist. Das thorakale Fettgewebe war bei allen untersuchten weiblichen
Imagines von Hefen besiedelt.

Bei Mannchen und Weibchen sind hingegen die peripheren Fett-
gewebsschichten selten von Mycetocyten durchsetzt.

2. Das f-Organ. Die Besprechung des f-Organs erfolgt zusammen mit
den Arten, die den syncytialen Hefebesiedlungstyp verkorpern.

B) Syncytialer Besiedlungstyp. Untersucht wurden:
Chlorionidea flava P. Low, 33 und 29,
Metropis latifrons K., 33, 29 und jiingere L. (etwa L),
Eurysa lurida, einige L., etwa Ly (s. auch MTLLER 1940),
*Eurysa lineata PERRIS, 29 und einige L,,
Criomorphus albomarginatus CURTIS, 2 QQ, einige L,
*Criomorphus moestus BorEMAN, 1 3,1 @,
*Criomorphus pteridis SPINOLA, viele L,_,,
*Criomorphus affinis FIEBER, 33 und 9,
*Criomorphus borealis SAHLBERG, 1 @,
*Calligypona spinosa FIEBER, 1 3,1 @,
*Calligypona lugubrina BoHEMAN, 1 @,
*Calligypona paludosa FLOR, 1 Q,
*Calligypona obscurella BOHEMAN, mehrere 33,
Calligypona excisa MELICHAR, 53 und §82,
*Calligypona exigua BoHEMAN, 1 3,
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*Calligypona albifrons FIEBER, 1 3,3 @9,
Euidella speciosa BOHEMAN,
Euconomelus lepidus BOHEMAN, 33, €%,
* Delphacodes pilosus, 2 33,1 Q.
Fiir die mit * gekennzeichneten Formen teilte STRUBING (1956) die
Symbiontenkombination bereits mit.

1. Die Hefen. Der syncytiale Typ der Fettgewebsbesiedlung ist da.
durch ausgezeichnet, daB groBe Teile des Fettgewebes unter Auflosung
der Zellgrenzen zusammenhiangend von Hefen bewohnt werden. Die
Verinderung der Zellkerne des Fettgewebes ist geringfiigig. Immerhiy
neigen die Kerne zu Verastelungen und Lappungen, wie sie bei den
normalen Zellkernen des Fettgewebes sonst nicht auftreten. Anm
starksten von den Symbionten verindert ist das Plasma der Zelle, das
meist nur noch als kornige Masse zwischen den Symbionten liegt, wenn
die Besiedelung stark ist. Aber auch die Besiedelungsdichte der Zellen
schwankt, und dort, wo in Larven soeben erst die Infektion begonnen
hat, liegen die Symbionten noch in den Vakuolen der Zelle, umgeben
vom Plasma. Die Besiedelung des Fettgewebes beginnt in den hinteren
Segmenten des Abdomens (s. embryologischen Teil). Dort ist auch im
allgemeinen die groBte Befallsdichte festzustellen, wahrend die vorderen
Segmente haufig spérlicher besiedelt werden. Desgleichen sind bei den
Imagines im Thorax meist weniger Symbionten pro Zelle und prozentual
zum gesamten Fettgewebe des Thorax zu finden. Dort, wo die Hefen
von Anfang an Giste im Fettgewebe waren, d. h. vor allem im Mittel-
teil der hinteren Abdomensegmente (Abb. 17), ist die Verdnderung des
Gewebes am weitesten fortgeschritten. Solche stark besiedelten Fett-
gewebskomplexe sind aber hiufig von einer unbesiedelten epithelartigen
Fettgewebszellschicht umgeben, so daB man von einem Hefemycetom
sprechen maochte (Abb. 18).

Die Méinnchen enthalten fast immer viel weniger Hefesymbionten pro
Flacheneinheit als die Weibchen. Bei Chlorionidea flava kénnten die
Minnchen durchaus zum Typus der mycetocytiren Besiedelung gestellt
werden, wihrend die Weibchen den syncytialen verkoérpern.

Innerhalb der Gattung Calligypona stellt C. excisa eine Form dar,
die wenig dicht besiedelt ist und bei der groBe Fettgewebskomplexe
iberhaupt symbiontenfrei’ bleiben, wihrend C.lugubrina die Art dar-
stellt, bei der die Symbionten, mit Ausnahme einer einschichtigen,
epithelialen, nur selten infizierten Schicht unter der Epidermis, jede
abdominale Fettgewebszelle dicht bevolkern, so dafl der Fettgewebs:
charakter vollig verlorengegangen ist und nur die Zellkerne mehr oder
weniger verdndert erhalten geblieben sind.

Wie auch MULLER bereits feststellte, werden die peripheren Fett-
gewebslappen weniger infiziert und bleiben teilweise vollig steril (C. ob-

|
|
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sourella). Beiden Criomorphus-Arten ist die periphere Fettgewebsschicht
Jocker infiziert. Die Méannchen und ein Metropis-Weibchen sind auffallig

Abb, 17, Eurusa luruia Weibliche L,, Hefeverteilung im abdormnalen Fettgewebe
(syncytialer Besiedelungstyp), HE-Fiérbung, Vergr. 1:185

Abb. 18, Calltaypona obscurella. Mé.nnchen, synoytialer He!ebesxedelungstyp mit
epithelartiger Umhiillung des besiedelten Fettgewebes, Azanfirbung, Vergr. 1:160

wenig dicht besiedelt, ein anderes Weibchen steht an Besiedelungsdichte
C. lugubrina kaum nach. Bei Tieren mit relativ wenig Symbionten sind
die peripheren Fettgewebslappen oft symbiontenfrei, bei dichter besie-
delten Tieren der gleichen Art dagegen infiziert.
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Da die Besiedelungsdichte und der Veranderungsgrad des Fettgewebes
von Art zu Art, innerhalb der Geschlechter und von Individuum zy
Individuum verschieden ist, verzichte ich auf eine ndhere Beschreibung
der Arten und Gattungen. Damit soll nicht gesagt sein, daB es keine
sich spezifisch verhaltende Arten oder Gattungen gibt. Voraussetzung
fur eine solche Feststellung ware allerdings, dal von jeder Art sehr viele
Tiere verschiedensten Alters und verschiedenen physiologischen Zu.
standes vergleichend untersucht wiirden. Mein Material reicht lediglich
zu der Feststellung aus, daBl die genannten Arten den von MULLER
(1940) beschriebenen syncytialen Besiedelungstyp verkdrpern.

2. Die f-Organe. Bei allen untersuchten Arten sind die f-Organe
paarige, am vierten und fiinften Intersegmentalmuskel aufgehangte, zum
Teil rundliche, meist aber lingliche Organe (Abb. 19 und 20).

In geschlechtsreifen Imagines sind die beiden Organe héufig von ihrer
urspriinglichen Befestigung gelost und noch mehr seitlich gegen die Stei';‘
nite gepreit. Die Tracheolenversorgung ist auch bei diesen Mycetomen,
wie bei allen symbiontischen Organen, sehr reichlich. '

Eine mit Azan scharf blau tingierte, kernlose, sehr flache Membran,
eventuell nur eine verdichtete Plasmaschicht des Epithels, begrenzt die
Organe gegeniiber dem Fettgewebe. Unter dieser Membran folgt das
immer deutliche, einschichtige Epithel mit ellipsoiden Kernen, die stets
einen oder mehrere Nukleolen besitzen. Die Epithelkerne liegen nicht im
dichten basalen Teil der Zellen, sondern direkt an den Mycetocyten im
netzartigen vakuolisierten Plasma. In diesem Plasma findet man viele
kleine Granula, die Pigmente darstellen diirften. Den zentralen Teil des
Organs nehmen wenige Mycetocyten ein, die bei allen untersuchten
Arten voneinander durch eine diinne, dem Epithel entstammende
Plasmaschicht getrennt sind. Die Kerne der Mycetocyten sind gro8,
rund oder oval, kaum gelappt oder verastelt, sehr chromatinreich. Sehr
wahrscheinlich ist die Mycetocytenzahl, ebenso wie beim Rektalorgan
artkonstant.

Die Symbionten sind fast durchweg sehr klein und liegen sehr dicht
beieinander, so dafl ihre Form schwer bestimmbar ist. Mit MTLLER
kann man eine kugelige oder kurzfidige Form annehmen, was sich an den
groBeren und weniger dicht liegenden Symbionten von Calligypons
albifrons bestitigen lift.

Bei den Minnchen sind die f-Organe stets etwas kleiner als bei den
Weibchen, und bei alten Tieren nicht so prall mit Symbionten gefiillt.

y) Die Infektion der Ovarialeier. Den Angaben liegen Untersuchungen
an Weibchen von Criomorphus affinis, C. borealis, Metropis latifrons,
Delphacodes pilosus, Eurysa lineata und Calligypona lugubrina zugrunde.

MULLER beschreibt fiir die hefefilhrenden Delphacinae einen lang-
gestreckten ovalen Hohlraum, der, vollig von Plasma umgeben, im noch
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Abb. 19. Eurysa lineata. Weibliche L,, Betestigung der f-Organe an den vierten und tiinften
Intersegmentalmuskeln des Abdomens, HE-Farbung, Vergr. 1: 185

Abb, 20. Metropis latifrons. Weibchen, typisches f-Organ, HE-Fiirbung, Vergr. 1:4160
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basophilen Ooplasma des unteren Eipoles iiber dem spateren Keilzell.
follikel liegt. In meinem Material findet sich diese Vorbildung de
spiteren Symbiontenballens nur bei Eurysa lineala und Criomorphy,
borealis. Bei den tibrigen Arten zeigt sich, direkt oberhalb der Keilzell.
schicht., nur eine tiefe aber nicht vom Plasma umgebene Eindellung in
basophilen Plasma. Immer dann, wenn bei den letztgenannten Artey
dieser Hohlraum deutlich wurde, besiedelten bereits die ersten Hefey
die schon ausgebildeten Keilzellen. Da MULLER diesen Hohlraum aber
bereits feststellte, bevor sich die Keilzellen vom iibrigen Follikelepithe]
differenzierten, wurden besonders Weibchen beachtet, bei denen noch
simtliche Eier in basophilem Stadium waren. Aber auch bei diesey
Tieren konnte kein den Angaben MULLERs entsprechender Hohlraum
festgestellt werden, so dal die Hohlraumbildung nicht allen Araeopiden
mit der Symbiontenkombination H +-f zukommt.

Der iibrige Besiedelungsmodus der untersuchten Arten deckt sich
mit den Angaben fritherer Autoren (SuLc 1924, BucHNER 1925, MOLLER
1940). Die Hefen verweilen nur kurz in den Keilzellen (,.gleitende
Infektion‘‘), dringen in den Hohlraum vor und liegen zusammen mit den
undeutlichen f-Symbionten in einem nur locker besiedelten Symbionten-
ballen. Das kurze Verweilen der Hefen in den Keilzellen, formlich ein
Durchgleiten, darf man nicht so auffassen, als sei die Gesamtzeit der
Infektion sehr kurz. Das Gegenteil (Criomorphus borealis z.B.) ist
haufig der Fall. — Die ersten Hefen besiedeln den vorgebildeten Hohl-
raum oft schon, wenn das Ooplasma sich noch vollig basophil firbt, die
letzteren treffen erst ein, wenn die Einlagerung der Dotterschollen in das
Ooplasma schon abgeschlossen ist. Das Durchgleiten der Keilzellen ist
typisch fir alle Hefen. Die Symbiontenballenbildung erfolgt nach dem
schon beschriebenen Modus. Der Ballen liegt tief im Dotter, die Ver-
mehrung der Hefen erfolgt erst nach Invaginationsbeginn.

2. Familie Cizitdae
Unterfamilie Cixiinae

a) Gattung Oliarius STAL, Von der Gattung Oliarius sind bisher fiinf
Arten auf ihre symbiontischen Einrichtungen untersucht worden. Alle
diese Arten besitzen x-, a-, ¢- und d-Symbionten; d-Symbionten sind
nur bei weiblichen Tieren zu finden, so daB MULLER die Vermutung
aussprach, daf} die d-Organe zum c-Organ im gleichen Verhiltnis stehen
wie das Rektalorgan zu dem x-Organ. Bisher steht der Beweis durch
eine Untersuchung der Embryvologie noch aus.

Meinen Untersuchungen liegen Weibchen von O. panzeri P. Low sowie
Larven und Imagines (Minnchen und Weibchen) von O. pallens GErM.
zugrunde. An den Minnchen von O. panzer:i stellte MULLER bereits die
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biontenkombination dieser Art fest (Abb. 21a). Da seine Angaben
peziiglich der Symbionten und deren Wohnstitten in keiner Weise
erweitert werden konnen, seien meine diese beiden Arten betreffenden
Beobachtungen nur in aller Kiirze mitgeteilt.
«) Die a-Organe. Paarige, parallel zur Mediane ziehende, krifrige,
schlauchformige Organe mit groBen, leicht spiralisierten Symbionten.

C

Abb. 21a—e. Stark schematisierte Abbildungen iber die Lage der Symbiontenorgane.

Nach Rekonstruktionen, Arten etwa einheitlich gro8 gezeichnet. a-Organe mit Kreuzen

versehen, Infektionshiigel quergestreift, x- und Rektalorgane fein punktiert, Begleit-

symbiontenorgane liingsgestrichelt, a-Organ von Trypelimorpha mit Punktstrichen,

Infektionshilgel l4ngsegestreift. a Oliarius pallens, weibliche Larve. b O. pallens, ménnliche

Larve. ¢ Trypetimorpha fenestrala, Weibchen. d 7T'. fenesirata, Mannchen. e Ommatidiotus
disgimilis, Weibchen

Ein kriftiges, kubisches Epithel mit gekérneltem Plasma umhiillt die
groBen, kubischen, mycetocytalen Syncytien, die voneinander durch
Plasmastringe getrennt sind, die aus dem unter dem Epithel liegenden
Plasmabelag vorspringen. Die Mycetocytenkerne liegen, klein und lang-
lich spindelformig, sowohl im Plasmabelag unter dem Epithel als auch
'auf den Plasmahauptstringen. Im stark vakuolisierten Plasma der
beiden vielkernigen, etwas erhabenen Infektionshiigel finden sich stark
mit Eosin firbbare Kurzschliuche, welche Infektionsformen darstellen.

8) Die x-Organe. Ebenfalls paarige, kompakte Kurzschliuche. die
median im Abdomen liegen und deren kaudale Enden héiufig so anein-
andergepreBt sind, daB man sie bei oberflichlicher Betrachtung fiir ein
jiM}’cetom halt. Im Mittelteil jedes Teilmycetoms rufen die zwischen

|
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beiden liegenden d-Organe Einbuchtungen hervor, die im Larvenstadiuny
zundchst eine hantelférmige Gestalt der x-Organe bedingen. Der ,,Han.
telgriff kann durch das Wachstum der d-Organe so stark verdiinnt
werden, daB er schlieBlich zerreiBt — das Teilmycetom zerfallt in einey
rostralen und einen kaudalen Abschnitt. Beide umfassen das zwischep
ihnen liegende d-Organ. Histologisch bieten die Teilmycetome dag
gewohnte Bild: unter einer Hillmembran (Entalmembran) ein diinner
Plasmabelag, aus dem plasmatische Septen ins Innere des Mycetoms
vorspringen, sich dort verzweigen und die groBen, bizarr gelappten und
zerschlissenen x-Symbionten umschlieBen. Die Mycetomkerne liegen
vorwiegend auf den Plasmasepten. Zentrale Mycetomhohlraume treten
auf und sind durch die Degeneration der primiren zentralen Myceto.
cyten (vgl. MOLLER) entstanden.

Das Rektalorgan ist weit hinter der Valvula pylorica der ventralen
Wand des Rektums eingefiigt. Das Organ besteht aus groBen (etwa 10
Mycetocyten, die zwei stark verastelte Kerne besitzen. Die Symbionten
sind gewundene Kurzschlduche. Infektionsformen liegen nahe der ven:
tralen Tunica. Es sind etwas lingere Schléuche, die nur deshalb auf.
fallen, weil der von ihnen besiedelte Rektalorganabschnitt pro Flache
weniger Symbionten beherbergt als die iibrigen Organteile.

y) Das c-Organ. Das c-Organ ist in beiden Geschlechtern vorhanden.
Es ist unpaar, breit schlauchformig und durch eine Einschniirung in
seinem rostralen Abschnitt besonders charakterisiert. Es liegt bei Larven
im vorderen Abschnitt des Abdomens, dorsal von den iibrigen sym-
biontischen Organen. Seine Lingsachse verlauft parallel zur Abdomen-
hauptachse. Eine flache Membran bildet auch hier die &uBerste Organ-
hiille. In jungen Larven besteht das Organ noch aus groBen kubischen,
mycetocytalen Syncytien. Bei den Imagines dagegen verschmelzen diese
zu einem Synsyncytium, in dem die Grenzen im Zentrum des Organs
verschwinden. Als deren Reste bleiben nur Plasmastringe bestehen, die
weiterhin aus der diitnnen Plasmaschicht unter dem Hiillepithel ins Organ-
innere vorspringen. Die rundlichen Mycetocytenkerne liegen im Plasms-
ring oder auf den Plasmasepten.

Die Symbionten sind feine lange Fidden, welche die larvalen Myceto-
cyten dicht anfiillen, bei den Imagines aber das Zentrum des Organs
meiden, so daB hier ein leerer Raum besteht. Mit Himalaun-Eosid
zeigen sie Mischfarbigkeit, bei Azanfirbung tingiert sie Anilinblau etwas.
So charakteristisch diese Farbung der Symbionten ist, zur Identifikatios
nebeneinanderliegender einzelner Individuen von c- und d-Symbiontes
geniigt sie nicht.

0) Died-Organe. Die paarigen Organe sind nur bei weiblichen Tieres
ausgebildet. Bei den Imagines werden die kugeligen Teilmycetome, Wit
bereits erwihnt, von den rostralen und kaudalen Abschnitten def
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¢-Organe vollig umfalt. Jedes Teilmycetom ist von einer flachen Mem-
pran umhiillt, die aber auch zwischen die Mycetocyten vordringt und
diese umhillt. Bei den Adulten besteht das Organ aus zahlreichen My-

cetocyten. Sie zeigen im Schnitt rundliche Form, sind einkernig und
pestehen aus einem diinnen peripheren Plasmabelag mit dem Kern und
den zentral liegenden Symbionten. Die Symbionten sind sehr diinne.

ctwas spiralisierte Stibchen, die durch Plasmafarbstoffe schwach gefarbt
werden. Infektionsformen konnten nicht festgestellt werden.

¢) Die Infektion der Ovarialeier. Die Eiinfektion am hinteren Eipole
wurde bei den Oliarius-Arten verfolgt. Der Darstellung liegt eine Kom-
pination der Ergebnisse von je einem besonders giinstigen Weibchen von
0. pallens und O. panzeri zugrunde.

Die Oogenese ist dadurch besonders ausgezeichnet. dafl die Ein-
lagerung von Dotterschollen in das basophile Eiplasma friher Stadien
sehr plotzlich erfolgt. Solange das Ooplasma noch basophilen Charakter
zeigt, sind die Follikelzellen gleichgestaltet. Durch die schnelle Dotter-
einlagerung wird das Ei stark vergrofert und die Follikelzellen, die sich
nicht vermehren, werden entsprechend stark abgeflacht, so daB sie
lediglich ein sehr flaches Epithel darstellen. Die Follikelzellen des
hinteren Eipoles dagegen bleiben von diesen Prozessen unberiihrt; denn
wihrend der Dotterbildung werden in diesem Bereich keine Dotter-
schollen eingelagert, so daB sich diese Zellgruppe als spitzhenkelférmige
Erhebung vom blasig aufgetriebenen Ei abhebt. Die Follikelzellen,
welche die Zone begrenzen, unter der noch Dotter zu finden ist,
klappen aus der radialen Anordnung in eine tangentiale um, so daB
durchaus der Eindruck einer voriibergehenden Dachzellbildung (s. Try-
petimorpha) entsteht. Etwa gleichzeitig beginnt aber die Besiedelung
samtlicher Zellen des abgehobenen Ringes durch die Symbionten. Nun
kompensiert der dachzellartige Keilzellring die tangentiale Drehung,
wodurch der Hohlraum fiir den spiteren Symbiontenballen iiber dem
Dotter entsteht. — Charakteristisch fiir Oliarius ist es, daB mediane,
d. h. direkt unter den Schaltzellen auf dem hinteren Eipol liegende Keil-
zellen fast gar nicht ausgebildet sind und nicht besiedelt werden. So
liegen die seitlichen, stark besiedelten Keilzellfollikelkomplexe etwa recht-
winklig zueinander. Die Kerne der Keilzellen werden trotz starker
Symbiontenbesiedelung kaum verandert. — Die a- und x-Symbionten
sind leicht voneinander zu unterscheiden. Die a-Infektionsformen stellen
massige Kurzschliuche mit auffilligen Plasmaeinschliissen dar, die Rek-
talsymbionten sind diinner, linger und weniger eosinophil. — Nachweis-
bar ist in den Keilzellen und im Symbiontenballen auch eine dritte
Symbiontensorte: diinne, blaB gefirbte Fiden. Ob es sich hierbei um
Vertreter der c- Organe oder um Abkémmiinge der d-Organe, oder aber
um nicht sicher unterscheldbare Infektionsformen beider Organe handelt,
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konnte ich nicht entscheiden. Eine Klirung kénnte durch Lebendunter.
suchungen an Eimaterial herbeigefiihrt werden. — In den Keilzellen
findet wahrscheinlich eine Symbiontenvermehrung statt; denn die a- -
Symbionten sind nach dem Zusammenbruch des Keilzelifollikels stark
verkleinert. Die Symbionten fallen nach Durchbrechen der Keilzell-
wand in eine flache Hohlung und werden dort seitlich etwas vom Dotter
umflossen, nie aber vollig in diesen versenkt. Der Ballen behilt also
stets Verbindung zum Periplasmasaum. g

b) Gattung Hyalesthes SiaNoRET. Diese Gattungist bishernoch mch
untersucht worden. Von H yalesthes obsoletus SIGNORET lagen mir einige
sehr schlecht erhaltene Ménnchen zur Untersuchung vor. Es konn
lediglich festgestellt werden, daB die Tiere a- und x-Symbionten sowig,
wahrscheinlich noch eine dritte symbiontische Form, eventuell ¢ wi
Oliarius, besitzen. Nihere Aussagen erlaubte das Material jedoch nicht,

3. Familie Tropiduchidae

Gattung Trypetimorpha Costa. Bisher waren von dieser Familie
vier Arten untersucht (RICHTER 1928, MULLER 1940). Als Symbionter'
zeigte Tambina spec. Hefen im abdominalen Fettgewebe und f- Sym
bionten in einem unscheinbaren, unpaaren Organ. Die iibrigen drei von |
MULLER untersuchten und nicht nédher bestimmbaren Arten F,, T,, T,
zeigten paarige x- und gleichzeitig paarige f-Organe.

Mir lag als Untersuchungsobjekt die einzige mitteleuropéische An‘.
dieser Familie T'rypetimorpha fenestrata Costa vor. Untersucht wurden
vier adulte Tiere, zwei Mannchen und zwei Weibchen.

Als symbiontische Organe wurden ein unpaares a-Organ und paarige
x-Organe in beiden Geschlechtern festgestellt (Abb.21lec, d, Abb. 22).
Das a-Organ ist bei allen untersuchten Tieren histologisch stark verandert
und beherbergt noch einen zweiten Svmbionten. Da das griechische
Alphabet zur Bezeichnung solcher akzessorischer Symbionten nicht mehr
ausreicht, wird der Bewohner der T'rypetimorpha a-Organe vorlaufig als
Ar-Symbiont bezeichnet (akzessorischer Tropiduchiden-Symbiont). Da
auch in Zukunft noch viele Neubeschreibungen akzessorischer Sym-
bionten zu erwarten sind, wird eine neue Terminologie notwendig werden,
in deren Rahmen auch der Ar-Symbiont neu bezeichnet werden kann.

a) Das a-Organ. Das a-Organ ist unpaar und liegt, oval geformt,
zwischen dem rostralen Abschnitt der x-Organe (Abb. 22). Ehe mit der
histologischen Untersuchung des Organs begonnen wird, sei noch einmal
festgestellt, daB das Organ zweierlei Symbionten beherbergt:

1. voluminése Kurzschliuche wechselnder Gréle, die a-Symbionten; |
2. zarte, blaB gefarbte Schliuche, die Ap-Symbionten.

Die Besiedelung des Organs durch den zweiten Symbionten fiihrt zu
einer starken Veridnderung des typischen Baues. Anfangs hielt ich daher



Untersuchungen iiber die Endosymbiose der Fulgoroiden 81

Jas a-Organ fiir das unpaare Organ eines Begleitsymbionten. Alle Ver-
snderungen sind aber durch die Anwesenheit des noch ungeziigelten
skzessorischen Symbionten erklérbar. — Das fir die a-Organe so charak-
eristische Epithel ist am starksten verandert. Nur die unter dem Peri-
toneum liegende, etwas kompaktere Plasmaschicht ist erhalten geblieben.
[n ibr liegen noch einige Epithelzellkerne. Der faserige, vakuolisierte
Epithelanteil ist zusammen
mit dem peripheren Plasma
der mycetocytalen Syncy-
tien vollig aufgelést und
dieser Bereich ist durch
den akzessorischen Sym-
pionten infiziert, so dafl
eine breite, mit Ap-Sym- &§ 7 ¢ :
bionten besiedelte Zone dieg et Ne e D -
erhaltenen zentralen a-My- #4 s . s /
cetocyten mantelartig um-
hiillt (Abb. 23). Nur dort,
wo die Infektionshiigel des
Organs liegen, ist dieser
Ar - Symbiontenrandsaum
nicht ausgebildet. Die Aq-
Symbionten dringen aber
auch zwischen die a-Myce-
tocyten vor, indem sie die
Plasmastrange, die die
mycetocytalen Syncytien , s SrTenedn
begrenzen und in denen . oY RPY e
die Mycetocytenkerne Le- o . e toman, Feontal, Asmatiehuns,
gen, aufldsen. Die Myceto- Vergr, 1:72
tytenkerne zeigen dann
mehr oder weniger pyknotische Erscheinungen, je nachdem, wie
weit der Infektionsgrad fortgeschritten ist. Nunmehr dringen die
Ap-Symbionten auch zwischen die a-Symbionten vor, die auf den Befall
Zundchst mit einer starker Volumenvergroferung reagieren, spater aber
aufgelost werden. Auch findet man Stellen, an denen die mycetocytalen
3-Syncytien samt Symbionten vollig durch die akzessorischen Sym-
bionten verdringt sind. Bei den mycetocytalen a-Syncytien, die am
Wenigsten infiziert sind, stellen die a-Symbionten kurze, etwas ge-
Wundene Schlauche dar (Abb. 21a). Dort, wo die Syncytien am starksten
von Ar-Symbionten befallen sind, bilden die a-Symbionten hingegen
Stark hypertrophierte Formen, die sich mit Plasmafarbstoffen fleckig
firben und zum Teil bereits auflosen (Abb. 24b). Zwischen diesen
Extremen gibt es simtliche Uberginge.

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 49 6
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Abb. 23. Trypelimorpha fenesirata. Weibchen, a-Organ von zwei Symbionten besiede
Ubersichtsbild, Azanfirbung, Vergr. 1:460

tionshiigel eines normalen a-Organs aus einer Kernansammlung mit
syncytial verschmolzenem Plasma bestehen, sind die Kerne des T'rypeli-

a

¢

Abb. 24a—c. Trypelimorpha fencstrata. AU
schnitt aus dem a-Organ. a Wenig verinderté
a-Symbionten, normale GriéBe, nur wenig?
Ar-Symbionten zwischen den a-Symbionted
b Pathologisch verinderte a-Symbiontel
viele Ar-Symbionten zwischen diesen. ¢ Zwel
Zellen aus dem Infektionshiigel, mit a-
Ap-Symbionten besiedelt. Beachte die Grof
b der a-Symbionten, Vergr. 1: 850
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morpha a-Organs unauffallig und liegen in groBen. wohlausgebildeten
Zellen. Die Infektionshiigel werden von beiden Symbionten besiedelt.
Die a-Infektionsformen sind kompakte Kurzschlduche, die groBenmaBig
gwischen den normalen a-Symbionten und ihren Verfallsformen stehen
(Abb. 24 ¢). Die Aq-Infektionsform zeigte keine Unterschiede gegeniiber
normalen Formen, stellen also kleine blasse Schlduche dar.

Das Auftreten von akzessorischen Symbionten in a-Organen ist
innerhalb der Cicadoiden (z. B. bei den Membraciden, Rat 1943) ver-
preitet und innerhalb der Fulgoroiden nicht selten. Einige Poiocerinen
und Tettigometriden (MULLER) zeigen Verhiltnisse, die den von T'rypeti-
morpha beschriebenen sehr stark ihneln. In allen Fillen zeigen diese
Doppelmycetome der Fulgoroiden. daB starke Auseinandersetzungen
gwischen den beiden Symbionten stattfinden, die den Aufbau des
s-Organs und die a-Symbionten mehr oder weniger verindern.

B) Die z-Organe. Die paarigen x-Organe sind lange, lateral das
Abdomen in der Lingsachse durchziehende, jedoch gewundene Schlduche.
die den entsprechenden Organen der Stenocranus-Gruppe histologisch
so weit gleichen, dall vollig auf die dortige Beschreibung und die
zusammenfassende Betrachtung im allgemeinen Teil der Arbeit ver-
wiesen werden soll. Im Zentrum der x-Organe treten keine zentralen
Hohlrdume auf, vielmehr sind die x-Symbionten, wenig zerschlissene
Formen, wie bei der Stenocranus-Gruppe in einem plasmatischen Netz-
werk zu finden.

Das Rektalorgan der Weibchen ist eiformig, im wesentlichen in der
dorsalen Valvulafalte entwickelt und hingt frei ins Rektum. — Die
beiden Mycetocytenkerne sind nicht verastelt oder gelappt, sondern groB
und kompakt. Die Symbionten sind klein und leicht gekrimmt, die
peripheren Infektionsformen etwas groBer und rundlicher, zudem mit
Plasmafarbstoffen stirker tingiert. Die Epithelien zeigen die typische
Ausbildung (vgl. Kelisia).

* y) Die Infektion der Ovarialeier. Wenn im basophilen Plasma des
Eies die Dotterschollen gebildet werden, heben sich die Follikelzellen
des unteren Eipoles spitzhenkelformig vom Plasma ab und bilden so den
schmalen, zum Dotter hin breiter werdenden Besiedlungsraum fiir die
Symbionten. Die unteren dieser Follikelzellen werden zu den Keilzellen,
wahrend die iibrigen plétzlich eine schlanke Gestalt annehmen und dem
Dottermaterial wieder entgegenwachsen. MGLLER hat diesen Follikel-
zelltyp als Dachzellen bezeichnet. — Die Keilzellen werden zu diesem
Zeitpunkt von den Seiten her von den Symbionten besiedelt und zwar
gleichzeitig von x- und a-Infektionsformen. Die Azanfirbung tingiert
die Rektalsymbionten gleichméBig blau, wihrend die a-Symbionten
Zentra] einen meist stark mit Azokarmin gefirbten Bereich zeigen. Sie
Sind auch etwas groBer als die Rektalsymbionten. Ap-Symbionten

6t
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kénnen wihrend der gesamten Symbiontenballenbildung nicht sicher
von Artefakten getrennt werden. — Sind die Keilzellen dicht mit den
Symbionten beladen, so erhilt man den Eindruck eines Mycetoms, dg
die vielen Symbionten die Zellgrenzen weitgehend durchbrechen und
nur die Begrenzungen zum Dotter und zu den Schaltzellen erhaltey
bleiben. Die starke Keilzellfilllung ist die Folge einer Vermehrung der
Symbionten in den Keilzellen, denn die Zahl der primér infizierenden
Symbionten ist wesentlich geringer. Plotzlich zerreilen die den Hohl.
raum begrenzenden Keilzellmembranen und die Symbionten dringen in
den durch die Dottervermehrung auf Uhrglasform reduzierten Hohlraum
vor. Wie iiblich, schlieSt sich der Dotter langsam irisblendenartig fiber
den Symbionten. Die Dachzellen fillen die Follikelliicke, sobald die
Keilzellen degeneriert sind, und die folgende Chorionabscheidung beendet
die Oogenese. Der Symbiontenballen ist ziemlich klein und nur wenig
tief in den Dotter versenkt.

4. Familie Issidae

Gattung Ommatidiotus SeiNoLa. Von der Gattung Ommatidiotus
war bisher noch kein Vertreter beziiglich der symbiontischen Einrich-
tungen untersucht. Zur Bearbeitung kamen Ommatidiotus dissimilis
FaLLEx (vier Weibchen, drei Miannchen) und Ommatidiotus concinnus
Horv. (eine ménnliche L;).

Zwischen beiden Arten konnten keine Unterschiede in der Sym-
biontenkombination und der Organausbildung festgestellt werden. Die
Symbiontenkombination, a + x -+ o (Abb. 21e), harmoniert mit der von
MuLLER fir die a-Gruppe dieser Familie und fiir Caliscelis bonelli LaTs.
beschriebenen. Das a-Organ ist unpaar, x- und o-Organe sind paarig.

o) Das a-Organ. Das a-Organ ist in beiden Geschlechtern ein unpaarer
Schlauch, der im hinteren ventralen Abdomenteil liegt. Bei den Weib-
chen ziehen die Lateralteile des Organs rostralwirts, die Spitzen sind
in Infektionshiigel verwandelt. Das Epithel des Organs ist kubisch,
die Zellen sind stark vakuolisiert, die Kerne eiférmig. Die Tracheolen
dringen bis an das Epithel vor. Das Organ besteht aus deutlich gegen-
einander abgegrenzten mycetocytalen Syncytien. Die Symbionten liegen
in Plasmavakuolen. Die a-Symbionten sind plump schlauchférmig, bei
den Weibchen groBer als bei den Mannchen. Die Infektionsformen
finden sich in dem stark vakuolisierten Plasma der syncytial ver-
schmolzenen Infektionshiigelzellen. Die Infektionsformen sind gro8,
plump schlauchformig, oft etwas gebogen, stark eosinophil mit deut-
lichen basophilen Granulationen.

f) Die z-Organe. Die paarigen Organe liegen im hinteren dorsalen |
Abdomenabschnitt und sind bei den Minnchen und Weibchen oft
geknickt, gebogen und gewunden. Wie iiblich, umhiillt die Entalmem-
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pran jedes Teilmycetom. Das Organplasma bildet einen diinnen Wand-
gaum, aus dem radiale Plasmastrange wenig weit ins Lumen vorspringen.
pie Mycetomkerne sind klein und liegen meist auf den Radialsepten.
{m Zentrum des Organs ist ein Spaltraum vorhanden, der auf die
degenerierten primiren Mycetocyten zuriickgeht. Die Symbionten, gro8
and stark gelappt mit vielen eosinophilen Kinschliissen, liegen meist
gqwischen den radialen Septen, werden dort vom Organplasma umbhiillt
and bilden mit diesem die bei der Stenocranus-Gruppe naher beschrie-
benen Verzahnungen (Abb. 4). — Unterschiede zwischen den Symbionten
der beiden Geschlechter bestehen nicht.

Das Rektalorgan der Weibchen ist in einer Falte der Valvula pylorica
entwickelt, wird aber in seinem rostralen Teil so tief von der Valvula-
gpalte angeschnitten, dafl es bilateral symmetrisch geteilt erscheint und
den Eindruck hervorruft, als sei es in beiden Valvulafalten verankert.
Das Organ besteht aus etwa zehn typisch gebauten Mycetocyten mit
geweihartig verdstelten Kernen. Die Symbionten sind kurz schlauch-
formig, mit eosinophilen Tropfchen im Plasma. Besondere Infektions-
formen waren nicht nachweisbar.

y) Die 0-Organe. In beiden Geschlechtern sind die Organe der Be-
gleitsymbionten paarig, rundlich geformt und liegen ventral der a-Organe.
Die Organe zeigen Geschlechtsdimorphismus im histologischen Aufbau.
Sie bestehen aus kegelformigen Mycetocyten, die nur von den Tracheolen
zusammengehalten werden, also von keiner peritonealen Hiille umgeben
sind. Die Mycetocyten haben einen zentralen, urspriinglich spindel-
formigen, aber meist stark verzweigten und zerschniirten Kern. Die
Symbionten sind sehr lange, kriftige Schlduche, die verschlungen in den
Mycetocyten liegen. Mit Eosin werden sie blaB angefirbt. — Die weib-
lichen Organe sind groBer, ihre Mycetocytengrenzen aber nur noch
peripher deutlich. Die Mycetocytenkerne sind so stark fragmentiert,
daB man iiberall zwischen den Symbionten einzelne Reste findet. Das

#Blasma der Mycetocyten umschlieBt jeden einzelnen Symbionten. Bei
den Weibchen sind die Symbionten gedrungene Kurzstabchen und nur
schwer firbbar. Bei ihnenzeigt das Organ groBe Ahnlichkeit mit den
ﬁ-Orga.nen der Stenocranus-Arten. Besondere Infektionsformen sind
nicht nachweisbar.

8) Die Infektion der Ovarialeier. Die Infektion der Keilzellen am
hinteren Eipol beginnt im drittiltesten Ei der Ovariolen und wird
Im nichstalteren Ei mit der Symbiontenballenbildung beendet. Zunachst
hebt sich der Keilzellfollikelring etwas vom basophilen Ooplasma ab,
% daB ein im Schnitt etwa dreieckiger Hohlraum entsteht. Die Infek-
tionsformen lassen sich deutlich unterscheiden. Die Abkoémmlinge der
3-Organe sind am groBten und stellen stark eosinophile plumpe Kurz-
Schlduche mit basophilen Einschliissen dar. Die Infektionsformen des
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Rektalorgans sind etwas kleiner und deutlich schlauchférmig, die kugel.
bis eiférmigen o-Infektionsformen am kleinsten und nur schwach mit
Eosin oder Anilinblau farbbar.

Wahrend sich die Keilzellen mit Symbionten anfiillen und polster.
formig in den gebildeten Hohlraum vorquellen, beginnt die Einlagerung
der Dotterschollen in das Ooplasma. Durch beide Vorginge wird der
dreieckige Hohlraum fast véllig reduziert. Nach einer Symbiontenver.
mehrung in den Keilzellen erfolgt der Durchbruch der Symbionten zuny
Dotter. Die Symbionten dringen dabei nur langsam in diesen vor, da
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Abb, 25. Ommatidiotus dissimilis. Symbiontenballen mit kappenartig aufliegenden
o-Symbionten, Azanfiirbung, Vergr. 1:460

der Dotter zuriickgedringt werden muB. Den groBen, plumpen a-Sym-
bionten gelingt dies am leichtesten, die Rektalsvmbionten werden eben-
falls wenig behindert, wihrend die o-Symbionten zuriickbleiben. Mag-
licherweise sind diese Sonderungsvorginge bereits auf zeitlich ver-
schiedene Infektion der Keilzellen zuriickzufiihren, indem die o-Sym-
bionten diese zuletzt besiedeln und folglich auch zuletzt wieder ver-
lassen. Die Bildung des Symbiontenballens konnte nicht verfolgt werden.
Nach seiner Ausbildung beherbergt cr aber vorwiegend a- und Rektal-
symbionten, die von einer deutlichen Plasmahiille umgeben werden. auf
der die meisten o-Infektionsformen kappenférmig angeordnet liegen
(Abb. 25). Einige o-Symbionten scheinen aber auch in den Symbionten-
ballen eingedrungen zu sein. Diese eigenartigen Verhiltnisse zeigte jedes
Ei, das die Oogenese beendet hatte.

II. Die Embryologie der symbiontischen Einrichtungen der Aracopiden

In die vergleichend anatomischen Untersuchungen tber die Symbiose
der Araeopiden-Imagines bzw. -Larven wurde die Embryvonalentwick-
lung der symbiontischen Einrichtungen von Conomelus limbatus FaBrI-
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cros und Stenocranus minutus FABRICIUS mit einbezogen. Von Conomelus
limbatus konnten etwa 110, von Stenocranus minutus etwa 90 Schnitt-
qerien ausgewertet werden, die sich iiber die gesamte Embryonalent-
wicklung verteilen.

Das besondere Interesse galt der Embryologie von Conomelus, da
iiber den Individualzyklus der Symbionten einer Form mit der Kombina-
tion H+f bisher nur wenige Beobachtungen mitgeteilt worden sind.
Einige veroffentlichte BuchNEr (1925), der einige Eistadien einer
indischen Eurybrachys-Art untersuchte, und MCLLER (1940), der
seinen ausfithrlichen Darstellungen iiber die Embryologie der symbionti-
schen Einrichtungen von Cizius nervosus L. und Fulgora europaea L. einige
Beobachtungen an Embryonen von Liburnia (Calligypona) fairmaire:
Perr1s beifiigte.

Die Embryologie der Symbiontenkombination x+a -+ B (B = Be-
gleitsymbionten) wurde von MOLLER ausfiihrlich dargestellt und ist
von SANDER (1956) durch Untersuchungen an Pyr:lla perpusilla WALKER
fir die frihembryonale Entwicklung bestitigt worden. Andersartige
Ergebnisse waren deshalb bei meinen Untersuchungen an Stenocranus
minutus von vornherein nicht zu erwarten. Der Vergleich zwischen
Conomelus und einer Araeopide der Kombination x + a + B erschien mir
dennoch wiinschenswert. Deshalb wurde Stenocranus minutus in die
Untersuchung einbezogen, die sich ausschlieBlich auf die Embryologie
der symbiontischen Einrichtungen bezieht und selbst hier noch viele
Fragen offenlassen mufte.

1. Primitiventwicklung

Die Symbionten liegen zu Beginn der Entwicklung von einer diinnen
.plasmatischen Membran umgeben in der Niéhe des hinteren Eipoles.
Diese Symbiontenansammlung samt Umbhiillung bezeichnen wir als
Symbiontenballen. Die im Reticuloplasma liegenden Dottschollen um-
“"geben den Symbiontenballen allseitig, d. h., dieser berithrt nicht den
Periplasmasaum, der dem Dotter aufliegt. In dieser Zeit sind die ver-
schiedenen Symbionten im Ballen noch ungeordnet (Abb. 26).
Die Hefen im Symbiontenballen von Conomelus zeigen habituell
~ gegeniiber normalen Formen im Fettgewebe keinerlei Unterschiede. Da8
auch die f-Symbionten nicht auf eine bestimmte Stelle des Symbionten-
ballens konzentriert sind, kann man aus dem Umstand schlieBen, daB
€8 nicht gelang, diese sehr kleinen Formen mit Sicherheit nachzuweisen.
Ungeordnet liegen auch die Symbionten im Symbiontenballen von
Stenocranus. Am auffilligsten sind die groBen ovalen Rektalsymbionten,
die sowohl eine gewisse Affinitit zu Hamalaun und Azokarmin zeigen,
als auch mit Anilinblau und Eosin gefirbt werden, so daB Mischfarben
entstehen. — Schwierig zu unterscheiden sind in diesem Stadium die
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a- und g-Symbionten. Morphologisch einander dhnlich, beide in Schnitt.
serien kugel- bis eiférmig, sind sie auch mit der Himalaun-Eosin-, der
PIERARSKI-ROBINOW- und der Eisenhimatoxylin-Farbung nicht immer

Abb. 26a—h. Conomelus limbatus. Schematische Darstellung der Symbiontenballenver
lagerung withrend der Embryonalentwicklung. n Hiillenbildung um den Symbiontenballen
durch Vitellophagen. b Invagination des Keimstreifs. ¢ Symbiontenballen nach der Losung
vom Embryo. d—f Erneute Verkniipfung von Embryo und Symbiontenballen.
g Umrollung. h Nach der Umrollung

sicher zu trennen. Bei der Azanfirbung zeigen die a-Symbionten aller-
dings eine stirkere Affinitdt zu Anilinblau, so dafl eine Unterscheidung
von den g-Symbionten moglich wird. Weitaus am héufigsten finden sich
im Symbiontenballen die Infektionsformen des a-Organs, am seltensten
sind die g-Symbionten vertreten.
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Die Furchungsteilungen beginnen bei beiden Arten sofort nach der
giablage. In Eiern, die etwa 2—3 Tage nach der Ablage fixiert wurden.
paben die ersten Furchungskerne bereits den Periplasmasaum erreicht
und dort mit der Bildung eines lockeren Blastoderms begonnen. Zu
dieser Zeit sind aber auch schon Kerne an der Membran des Symbionten-
pallens zu finden.

Das zur Verfiigung stehende Material erlaubt in diesen Stadien nur
Aussagen uber Conomelus. Hier ist etwa 36 Std nach der Eiablage ein

Abb. 27, Conomelus limbatus. Erste Umhiilllung des Symbiontenballens (Vitellophagen-
abkédmmlinge), Dotterschollen schematisiert. Sagittalschnitt, Vergr. 1:325

lockeres Blastoderm gebildet, in welches immer noch Furchungskerne
eindringen. — Am Symbiontenballen liegen bereits 8—10 Kerne, die den
Furchungskernen bzw. den Kernen im Dotter gleichen. Das diese Kerne
umgebende Plasma beginnt sofort sich auf der Symbiontenballenhiille
auszubreiten, so daB alsbald die benachbarten Zellen miteinander ver-
bunden sind und somit das erste Hiillepithel um den Symbiontenballen
gebildet ist (Abb 27).

Eine Beteiligung von Blastodermzellen an dieser Umhiillung, wie sie
MtLLER (1940) bei Fulgora und Cizius feststellte, findet bei Conomelus
Dicht statt, da der Symbiontenballen zu dieser Zeit noch keine Ver-
bindung mit dem Blastoderm hat. Fiir die Vitellophagennatur der Un-
hﬁllung spricht auBerdem, daB alle Hilllzellen lange plasmatische Fort-
Sdtze sowohl in dem umgebenden Dotter, als auch in den Symbionten-
ballen entsenden. Im Ballen verzweigen sich diese Plasmafortsitze
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vielfach, wodurch ein plasmatisches Netz gebildet wird, in dessen Mascher
die Hefen liegen. Nach auBlen (in den Dotter) entsenden die Plasmafort.
satze ebenfalls Verzweigungen, umspinnen die Dotterschollen und bauen
diese ab. Wahrend dieser Vorginge differenziert sich das Blastoderm
in Serosa und Keimanlage. Am dritten und vierten Tage nach der
Eiablage beginnt sowohl bei Conomelus als auch bei Stenocranus die
Invagination des Keimstreifens in der fiir Hemipteren typischen Weise
(Abb.26a und b). Das Hinterende der Keimanlage (median am Hinterpol
des Elies) stiilpt sich, den dorsalen Randbezirk mitziehend, in den Dotter _
ein. Die ventral liegende Keimanlage liefert den Embryo, der dorsale.
Randbezirk bildet das Amnion. Das Lumen dieses handschuhfingerartig
eingestiilpten Schlauches stellt die Amnionhohle dar (Abb. 26b). Die:
Spitze der sich einstiilpenden Keimanlage trifft sofort auf den SymM
biontenballen und schiebt diesen wahrend der Invagination durch den_:
Dotter bis zum vorderen Eipol. Dort 16st sich das hintere Ende des Keim
streifens wieder vom Symbiontenballen. Vom Beginn der Einstiilpung;
bis zur Losung des Keimstreifens vergehen bei Conomelus drei, be;?
Stenocranus vier Tage. Die Verlagerung des Symbiontenballens wihrend
der Einstiilpung ist bei der Untersuchung der Embryologie symbionten.
fihrender Insekten der verschiedensten Ordnungen (Mallophagen, Ano. |
pluren, Hemipteren) beobachtet und ausfiihrlich dargestellt worden. —
Wiihrend dieser Entwicklungsperiode findet bei den polysymbiontischen
Fulgoroiden die Sonderung der Symbionten statt, d. h., der gemischte
Symbiontenballen wird in ein entmischtes Sammelmycetom verwandelt.

Die Befunde an Conomelus und Stenocranus lassen sich in die bisher
bekannten Erscheinungen gut einordnen. — Betrachten wir diese Vor-
ginge zundchst bei Conomelus. — Bereits am Beginn der Invagination
findet eine Hefevermehrung statt, wodurch der Symbiontenballen dicht
mit Hefen gefiillt wird. Diese Vermehrungsphase fiithrt zur allméhlichen
VergroBerung des Ballens.

Wihrend der Invagination wird der urspriinglich kugelférmige Ballen
ellipsoid, wobei seine Langsachse mit der Langsrichtung des Eies zu-
sammenfillt. Der den Symbiontenballen berithrende Keimstreif um-
hillt die hintere Polkappe des Ballens kalottenartig mit zwei Zellschich-
ten. SANDER (1956), der diesen Vorgang an Pyrilla eingehend verfolgte,
bezeichnete diese beiden Zellschichten als ,,outer’* und ,,inner envelopé
of mycetom** (,,duBere‘ und ,,innere Hiillzellschicht‘). Im Gegensatz
zu den Befunden an Pyrilla umhiillen diese beiden Schichten den Sym-
biontenballen von Conomelus wihrend der Invagination nicht.

Im letzten Drittel der Invaginationsperiode wandern die Kerne der
ersten Symbiontenballenhiille (Vitellophagenabkémmlinge) zwischen di¢
Hefen. Dieser EinwanderungsprozeB stellt zugleich die Sonderung def
Hefen von den f-Symbionten dar (vgl. allgemeinen Teil der Arbeit)-
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Nach dem Einwandern der Kerne verstirkt sich zwischen den Hefen
das bereits vorhandene Plasmanetz. Die Kerne sind vom Plasma um-
geben, das zwischen die Hefen vordringt, so daB jedem Kern ein be-
gtimmter Anteil von Hefezellen zugeordnet wird. Die Hefen sind damit
in Mycetocyten aufgenommen. Die f-Symbionten konnten auch in dieser
Entwicklungsperiode noch nicht eindeutig festgestellt werden. Es ist
gber anzunehmen, dafl auch sie bereits in Wirtszellen aufgenommen
worden sind (,inner envelope® !). Der Symbiontenballen ist somit in
swei Mycetocytenverbande aufgeteilt worden, die als Primdrmycetome
pezeichnet werden. Der Symbiontenballen hat sich also in ein Sammel-
mycetom verwandelt. Das Sammelmycetom wird durch eine diinne
kernlose Membran vom Dotter abgegrenzt, die von den Plasmaauslaufern
der Hefemycetocyten gebildet wird.

Am vorderen Pole des Sammelmycetoms ist diese Membran aber
nicht entwickelt, vielmehr tritt sie hier in Wechselwirkung mit der von
vielen Autoren (Ries 1931, ScuOLzEL 1937, MULLER 1940, SANDER
1956 u. a.) beschriebenen Plasmastrahlung, so daB das Hefemycetom
zum Dotter hin gedéffnet erscheint. — Die Plasmastrahlung ist bei
Conomelus besonders am Ende der Invagination ausgebildet, zeigt aber
nie die Klarheit, die MULLER fiir Fulgora beschreibt. Da man die Ent-
stehung und Bedeutung der Plasmastrahlung seit SANDERs (1956) Unter-
suchungen an Pyrilla als prinzipiell geklart betrachten darf, soll auf
diese Fragen nicht naher eingegangen werden. KEs sei nur vermerkt, da
die Plasmastrahlung [eine mitosespindeldhnliche Zusammenballung von
Plasmafasern am oberen Eipol (Abb. 28)] fiir die Lésung des Sym-
biontenballens (bzw. Symmelmycetoms) vom Keimstreif verantwort-
lich ist.

Die Verbindung der Membran des Hefemycetoms mit der Plasma-
strahlung bei Conomelus ist nur deshalb von besonderem Interesse, weil
auf bzw. in den Stringen der Plasmastrahlung bei ImmersionsvergréBe-
rungen sehr kleine, durch Anilinblau leicht gefarbte, runde Gebilde in
groBer Anzahl sichtbar werden. Von dem abgebauten Dotter sind sie
unterscheidbar, auBerdem ist ihre GroBe konstant, was bei Dotterspalt-
produkten in dieser Anzahl selten der Fall sein diirfte.

Diese Gebilde kann man auf verschiedene Weise deuten. Sie konnten
die sonst noch nicht nachweisbaren f-Symbionten darstellen, denen sie
in Form und GréBe dhneln. Andererseits konnten es bereits beginnende
Degenerationserscheinungen in den Stringen der Plasmastrahlung sein,
denn SANDER (1956) erwihnt, allerdings ,irregular granulations* im
Plasma der degenerierenden Strahlung. Auch bei Stenocranus minutus
gibt es undeutbare Granula in der Plasmastrahlung, wenn auch nicht
in dieser Anzahl. Eine Deutung als Artefakte ist moglich, erscheint aber
doch am unwahrscheinlichsten. Es spricht vielmehr alles dafiir, daB die
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geschilderten Gebilde die orangefarbenen Pigmentkiigelchen darstellen,
die eben zu diesem Zeitpunkt, etwa am sechsten und siebenten Tage
nach der Eiablage, im Symbiontenballen auftreten. Bei Lebendbeobach.
tungen an Eiern fallt namlich der Mycetocytenballen nach 6—7 Tagey
durch diese Pigmentgranula auf. Die Lage des Mycetocytenballens zeigt
ganz eindeutig, dafl die Granula in der Endphase der Invagination kury
vor seiner Ablosung entstehen,
MULLER hat die Granula be.
reits an Eiern von Liburnig
fatrmaire: beschrieben. Die
Pigmentkorner liegen auf den
Plasmafddender Mycetocyten!
Sehr wahrscheinlich werden
sie auch von diesen abgeschie3
den, und es besteht die Mag®
lichkeit, daB wenigstens zeit
weilig die Plasmastrahlungs;
fasern an ihrer Bildung betei-
ligt sind bzw. diese einleiten;
denn wenn die beschriebenen
Gebilde im Bereich der Pol-
strahlungsfasern feststellbar
sind, sind im Hefemycetom
erst sehr wenige Granuls
nachweisbar. DaB die Plas-
mastrahlung eine gewisse Be-

Abb. 28. Conomelus limbatus. Symbiontenballen deutung fir die Entstehung

wiihrend der Invagination, Ausbildung der Plas- r igm anula aben
mastrablung, Sagittalschnitt, Vergr. 1:300 d? P eI}th‘ nul habe
leicht schematisiert konnte, dafiir sprechen auch

, die entsprechenden Beobach-
tungen von SANDER (1956) an Pyrilla. Hier treten im Mycetocyten der
sog. dritten Symbionten die Granula kurz nach der Aufnahme der
Reste der Plasmastrahlung durch die Mycetocyten auf. — Die ein-
wandfreie Klirung der Frage, ob die rundlichen Gebilde in der Plas-
mastrahlung von Conomelus Pigmentgranula sind, war auch bei
Lebendpriparationen nicht mdglich.

Im vorderen Viertel des Eies 16st die Plasmastrahlung das Sammel-
mycetom vom Embryo, der nunmehr die Kaudalkrimmung vollfiihrt.
Der Transport des Sammelmycetoms durch die Plasmastrahlung ist nur
geringfiigig, denn der Ballen 16st sich nur unweit der Stelle vom Keim-
streif, an welcher er bis zur Weiterentwicklung des Embryos (Umrollung)
liegt.

Wihrend der Zeit des Erscheinens der Pigmentgranula miissen die
bereits geschilderten kalottenartig den Mycetocytenballen umgebendes
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Zellen der ,.inner*‘ oder ,,outer envelope’* eine Vermehrung durchmachen.
obwohl dies nicht direkt beobachtet werden konnte, ist diese Annahme
orforderlich, da nach der Lésung des Sammelmycetoms vom Keimstreif
die Mycetocyten von einem flachen, aber deutlichen Epithel umhiillt
werden. Die langlichovalen Kerne dieser Hiille entsprechen keineswegs
den in der Néhe liegenden Vitellophagen, sondern vielmehr den Kernen
der geschilderten blastodermalen Kalotte. Vergleicht man diese Befunde

Abb. 29. Conomelus limbatus. Sammelmycetom nach der Lisung vom Embryo, etwas
schrilger Sagittalschnitt, Vergr. 1:325, Dotter schematisiert

mit den Ergebnissen von SANDER (1956), so diirfte das Hilllepithel der
»inner envelope of mycetom* entsprechen. Die vdllige Umhiillung des
Mycetoms durch diese Schicht wiirde allerdings spéter als bei Pyrilla
erfolgen (Abb. 29). ;

** Damit ist die Entwicklung des Sammelmycetoms abgeschlossen. —
Der Embryo vollendet nunmehr die Primitiventwicklung. Das Sammel-
mycetom bleibt von diesen Vorgingen unberiihrt am oberen Eipole
liegen.

Betrachten wir den Invaginationsablauf bei Stenocranus, so stellt
sich eine weitgehende Ubereinstimmung mit den entsprechenden Vor-
géngen bei Cizius und Fulgora heraus. Schon bald nach Invaginations-
beginn ist die Plasmastrahlung sehr viel deutlicher als bei Conomelus
und entspricht den Verhailtnissen, die MULLER fiir Fulgora beschreibt.
Zu dieser Zeit sind die noch regellos verteilten Symbionten von drei
Hiilllen umgeben. Direkt auf dem Symbiontenballen liegt das urspriing-
liche Hiillepithel (wahrscheinlich nur aus Vitellophagen gebildet). Seine
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Kerne sind, wie auch SANDER (1956) an Pyrilla feststellte, etwas in dey
Svmbiontenballen versenkt. Die meisten dieser grofen, rundlichey
Kerne liegen entweder am oberen Pol des Symbiontenballens, tber dep
Polstrahlung, bzw. am unteren Pol, an der Ansatzstelle des Ballens ap
Embryvo. Uber dieser urspriinglichen Hiillmembran befindet sich eing
von blastodermalen Zellen gebildctce, ebenfalls syneytiale Hiille. Map
darf annehmen, daB sie die von SANDER (1956) als ,,inner envelope“
bezeichnete Hiillschicht darstellt, wenn sie auch, wie dhnlich fiir Cone.
melus geschildert, den Symbiontenballen nicht véllig, sondern nur etws
bis zur Mitte umhiillt. Ihre Kerne sind noch deutlich von denen der
urspriinglichen Hiille zu unterscheiden, da sie abgeflacht sind. Die de

vorderen Symbiontenballenpole am néchsten liegenden Kerne der ,,inner
envelope sind Ansatzstellen der Plasmastrahlungsfasern. Die vo.

Sanper (1956) an Pyrilla beschriebene dritte Hiille des Ballens, di

,»youter envelope*, ist zu dieser Zeit ebenfalls feststellbar. Sie besteht aber
soweit ich an meinen Serien sehen konnte, pro Sagittalschnitt hochstens
aus 2—3 Zellen, die den hinteren Symbiontenballenpol kalottenartig:
umfassen. : &

Die Symbiontensonderung beginnt erst in der allerletzten Phase der
Invagination, verlduft aber dann so rasch, daB bei der Abtrennung des{
Ballens vom Keimstreif bereits ein Sammelmycetom vorliegt. Die
Sonderung dauert héchstens zwei Tage.

Zuerst setzt die Sonderung der a-Symbionten ein. Das geschieht
ganz in der von MULLER fiir die a-Symbionten von Cizius dargestellten
Weise, indem die Hillzellen der unteren Polkappe, wahrscheinlich Ab-
kommlinge der ,,inner envelope*, Plasmafortsitze in die a-Symbionten-
masse entsenden und diese somit in mehrere (etwa 4 je Sagittalschnitt)
groBe Mycetocyten einschlieBen. — Den gleichen Besiedelungsmodus
schildert SANDER (1956) fiir Pyrilla. Die a-Mycetocyten bilden so eine
untere Kappe, die breiter ist als der dariiberliegende Rest des Sym-
biontenballens. Wihrend diese Vorginge der a-Symbiontensonderung
ablaufen, beginnen sich die Rektal- und q-Symbionten zu ordnen.
Letztere streben dem oberen Pole des Ballens zu, wiahrend die Rektal-
symbionten im Mittelteil des Symbiontenballens verbleiben. — Zellen
der Symbiontenballenhiille, wahrscheinlich zur ,,inner envelope‘ ge-
horig. entsenden Plasmafortsitze zwischen die Rektalsymbionten. So
wird jede Hiillzelle in eine Mycetocyte verwandelt. Die Kerne dieser
Mycetocyten verindern dabei ihre Lage nicht, so daBl die dem Dotter
zugewandten Plasmateile weiterhin als Epithel fungieren. — Die g-Sym-
bionten haben sich unterdessen am vorderen Symbiontenballenpole
gesammelt. Ganz wie bei der Hefesonderung von Conomelus riicken die
Vitellophagenabkommlinge der urspriinglichen Hiille von den Seiten her
zwischen die gq-Symbionten vor. Die Hiillzellkerne der Polkappe dagegen
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verandern ihre Lage nicht, sondern stehen weiterhin in lebhafter Wech-
selwirkung mit dem Dotter, bis die Plasmastrahlung den Ballen vom
Keimstreif gelést hat und deren Reste dann von den Mycetocyten der
.Symbionten resorbiert werden (Si¥DER 1956).

Die Vitellophagenabkémmlinge zwischen den q-Symbionten be-
innen schnell zu degenerieren, so dal dann, wenn die Plasmastrahlung
resorbiert ist, nur noch wenige als Mycetocytenkerne des primiren
q-Organs zu finden sind. Das q-Organ beherbergt auch nur wenige
Symbionten in den Vakuolen seiner Myceto-
eyten, zwischen denen noch Dotterschollen
und verschiedenartige Granula liegen.

Damit ist die Symbiontensonderung be-
endet, und 9—10 Tage nach der Eiablage,
vier Tage nach Invaginationsbeginn, liegt ein
entmischtes Sammelmycetom vor.

Es hat sich dann bereits vom Keimstreif
gelost und befindet sich nunmehr unweit
des die Kaudalkrimmung vollziehenden
Embryos (Abb. 30). — Das Sammelmycetom
ist groBer als der Symbiontenballen. Es war s )
nicht moglich, nur an Schnittpriparatenfest-  Smmoimroton no e
zustellen, ob es sich dabei lediglich um eine sung vom Embryo, Sagittal-

. . schnitt, Vergr. 1:370, Dotter
VergroBerung oder um eine Vermehrung der schematisiert
Symbionten handelt.

2. Definitiventwicklung

Bei der Beobachtung von lebendem Eimaterial fallt wihrend der
Definitiventwicklung eine allmihliche, aber deutliche VergroBerung des
Eies auf (Abb. 26d—h), die auch MOULLER beschreibt.

Sehr bald tritt der Embryo wieder in Beziehung zum Sammel-
Inycetom, das am sechsten und siebenten Adominalsegment dorsal be-
festigt wird. Danach erfolgt die Umrollung des Keimes, wobei das ver-
snkerte Sammelmycetom mitgezogen wird. Sobald der Embryo seine
endgiiltige Lage im Ei eingenommen hat, beginnt die Weiterentwicklung
des Sammelmycetoms. Sehr bald zerfallt es in die einzelnen Primar-
lycetome, an denen noch einige Differenzierungsvorginge stattfinden.

| Im schliipfreifen Embryo sind alle symbiontischen Organe so weit dif-

ferenziert, daB man die Imaginalorgane unschwer ableiten kann.

Im Hefemycetom von Conomelus beginnt, noch bevor der nun stark
W?:Chsende Embryo wieder mit dem Sammelmycetom in Beriihrung
tritt, die Degeneration der Mycetocytenkerne. Hiufig ist dabei das
Zusammenriicken einiger Mycetocytenkerne in der Eimitte feststellbar,
Wobei es zu starken Kerrila.ppungen und zum ,,ZusammenflieBen der
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Kerne kommt. Diese Degenerationsphase der Mycetocytenkerne hilg
bis lange nach der Umrollung-an und endet schlieBlich mit ihrer vélligey
Assimilation. o

Wihrend im Hefemycetom die Degenerationsphase der Mycetocyten.
kerne beginnt, nihert sich der Embryo wieder dem Ballen und vollzieht
den erneuten Anschlufl an diesen.

Im einzelnen verlaufen die Vorginge bei Conomelus folgendermaBen
(Abb. 26d—h): Zunichst verkiirzt sich der stark S-formig gekriimmte

A0S

in. env.

Abb. 31a u. b. Conomelus limbalus. Zweite Kaudalkriimmung des Embryos und Aus

bildung der Entalmembran. a Ubersichtsbild, Sagittalschnitt, HE-Firbung, Vergr. 1:72

b Ausschnitt von 31 a, nur die verschiedenen Membranen und das Mesoderm zelluli
gezeichnet. Sagittalschnitt, Vergr. 1:450

Embryo und die Kopfkapsel nihert sich der Serosa des hinteren Eipoles
dorsal. Gleichzeitig wird die Kaudalkrimmung langsam riickgingig
gemacht, so daB die Abdomenspitze dem Mycetocytenballen niher und
ndher rickt. Die Verbindung mit dem Embryo wird zunichst etwa am
sechsten oder siebenten Abdominalsegment hergestellt und zwar dort,
wo eine Gruppe wahrscheinlich mesodermaler Zellen bereits in der End- |
phase der Primitiventwicklung (Abb. 29) aufgefallen war. Es ist anzu- |
nehmen, daB diese mesodermalen Binder (lateral ribbons, SANDER 1956), !
deren Entwicklung nicht niher verfolgt werden konnte, ebenso wie bei |
Pyrilla vom Mesoderm an den Seiten des Proktodaeums herzuleiten sind:

Ist die Verbindung erfolgt, so wird der Embryo jetzt nicht nur geradeaus
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gtreckt, sondern die Abdomenspitze kriimmt sich zur ventralen Serosa
pin und legt sich dem vorderen Pol des Sammelmycetoms an (Abb. 26e.
Abb. 31). Beidiesem Vorgang wird das Sammelmycetom an die ventrale
Serosa geprelt und dadurch ellipsoid geformt.

Fudieser Zeit wird an der Dorsalseite des Embryos eine Membran sicht-
par, die dem Amnion sehr stark dhnelt. MULLER fand eine solche Struk-
tur ebenfalls und hielt sie fiir
das Peritonealepithel. Ahnliche
Bildungen sind in verschiedenen
Insektenordnungen festgestellt
worden [z. B. bei Pteronarcys
von MILLER (1940) und bei Pe-
diculus von SCHOLZEL (1937)].
MiLER (1940) hat sie als ,,ental-
membran‘‘ bezeichnet. Diesen
Terminus ibernimmt SANDER
(1956) fir die entsprechende
Struktur bei Pyrilla. Die Ental-
membran von Pyrilla ,arises
from stomodaeum and procto- :
dseum’* (SANDER 1956, S.42). Abb. 32. Conomelus limbatus. Das f-Primir-

. " . organ im Sammelmycetom, Sagittalschnitt,
Auch bei Conomelus iiberzieht Vergr. 1: 750, Dotter schematisiert
diese Membran die Dorsalseite
des Embryos vom Proktodaeum bis zum Stomodaeum, liegt dorsal der
beschriebenen Mesodermzellen und berithrt die ,,inner envelope* des Sam-
-melmycetoms (Abb. 31b).

An dieser Stelle ver- '. | ’

schmelzen Entalmembran \‘ o ‘

,und innere Hiillzellschicht. ~ > s...’ i\
N

--Diese Verbindung ge- ,,,., K‘ ' = Y \"‘
ﬁgt zum Mitziehen des %" ~m§ ) o ‘. o, |
yeetocytenballens wih- s e el

mj;ﬁd der Umrollung. Bei T AP S
ulgora, Cizius, Pyrilla oo

A Stenocranus wird die " sussiionprtpenst Oromiioung vorgn 1: 500

Befestigung des Ballens

Serreicht, indem die mesodermalen Zellen das Sammelmycetom um-
wachsen. Dieser Vorgang findet bei Conomelus nicht statt.

In den folgenden Tagen verkiirzt sich der Embryo sehr stark. Leb-
hafte Zellteilungen fiihren auBlerdem zu einer VergroBerung der einzelnen
Embryonalo'ewebe, wodurch der Keim eine stark gedrungene Gestalt
annimmt. Die zweite kaudale Abdomenkrimmung, die oben beschrieben
Wurde, wird bei der Verkiirzung des Embryos ebenfalls wieder riickgangig

Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 19 v 7
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gemacht, so daB der Embryo jetzt gestreckt im Dotter liegt (Abb. 26f),
Das Sammelmycetom bleibt von diesem Vorgang unberiihrt, da es bereitg
durch die Entalmembran etwa am siebenten Abdominalsegment feg
verankert ist.
Im Hefemycetom beginnt etwa gleichzeitig eine starke Vermeh

der Symbionten (Abb.33), wie durch Lebenduntersuchungen leicht
nachzuweisen ist. Die Ver.
mehrungsperiode beginng
vor der Umrollung und
findet erst 1—2 Tage nach
dieser ihren AbschluB3. Du‘i
Sammelmycetom wird da.
bei so stark vergroBe
daB seine Hiille, die ,,inn
envelope'‘, sehr bald zeryg
reilt.

In der ersten Phase
der Symbiontenvermeh:
rung, vor der Umrollung:
liegen am ehemaligen Vor.,
derpol des abgeflachten
Mycetocytenballens einige
Zellen (etwa fiinf), in deren
Plasma die f-Symbionten
erstmalig sicher nachzu-
weisen sind (Abb. 32). Nach,
dem Kernbau zu urteilen
sind diese Zellen am ehesten
als Abkommlinge der bls-

Abb. 34. Concmelus limbatus. Umrollung, etwas Stodermalen Hillmembran
schriger Sagittalschnitt. Verankerung des Sammel- : T e nzu-
mycetoms durch die Entalmembran, HE-Firbung, (,,inne, enveloPe ) anz,

Vergr. 1:460 sprechen. Manche Anze-

chen deuten darauf hi,
daB die f-Symbionten in frithen Entwicklungsstadien tatsichlich
in die Hillkappe des hinteren Symbiontenballenpols aufgenommen
werden und schlieBlich, wenn diese das Sammelmycetom umwichst
passiv zu dessen Vorderende transportiert werden. Nicht ausgeschlossen
ist aber auch, daB die Zellen, welche die f-Symbionten umschlieBen
mesodermaler Natur sind und sich vom Embryo 16sen, wihrend dessen
Hinterende den Mycetocytenballen umfaBt. Ein solcher ProzeB ware
bereits als definitive f-Organ'aysbildung zu deuten.
Die Ausrollung des Embryos erfolgt in der gleichen Weise wie bél
Fulgora (MULLER). — Der Embryo durchst68t mit dem Kopf Amnion
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und Serosa und schiebt sich auf der Serosakutikula der Ventralseite mit
Jem Kopf gegen den Vorderpol des Eies, wodurch das Abdomen aus dem
Dotter gezogen wird. Am Ende liegt der Embryo auf der Ventralseite
Jes Eies, nur noch dorsal vom Dotter bedeckt. Das befestigte Sammel-
mycetom muB selbstverstindlich dem Embryo folgen (Abb. 34). Offen-
par macht es aber auch bei Conomelus die Drehung der Abdomenspitze
gus dem Dotter nicht mit, sondern bleibt infolge des Reibungswider-
gtandes liegen. Wenn die Abdomenspitze aus dem Dotter gezogen wird
und nach unten auf die ventrale Serosakutikula fillt, wird die Ver-
ankerungsstelle des Sammelmycetoms infolgedessen nach unten gezogen
und der Mycetocytenballen dadurch soweit geschwenkt, daB seine Achsen
um etwa 90° gedreht werden. Dieser Vorgang ist bei den trisymbionten
Arten mit gut gegeneinander abgegrenzten Primirmycetomen (Fulgora,
Cizius, Stenocranus) deshalb gut zu verfolgen, weil die bei Umrollungs-
beginn hintereinanderliegenden Primdrmycetome nun (mit dem Embryo
als Bezugsbasis) dbereinanderliegen. An dem einheitlichen Sammel-
mycetom von Conomelus fallt eine solche Feststellung schwer. Sie
miiBte durch die f-Symbionten-Mycetocyten erleichtert werden, die
beim Umrollungsbeginn am ehemaligen Vorderpol des Symbionten-
ballens (d. h. nahe dem vorderen Eipol) liegen und nun oberhalb der
Hefen zu finden sein sollten. Aber in keinem Falle konnten die f-Myceto-
cyten in diesem Stadium sicher nachgewiesen werden.
Die Entalmembran hat wihrend oder kurz nach der Umrollung den
Mycetocytenballen véllig umhiillt. Die mesodermalen Zellen dagegen,
die bei Fulgora, Cixius, Pyrilla und Stenocranus den Symbiontenballen
" umgeben, bilden nur dort, wo das Hefemycetom dem Keimstreif aufliegt,
die Unterlage der Mycetocyten. Bestenfalls kann man hier von einem
kalottenformigen Hiillansatz sprechen, der aber im Laufe der Weiter-
entwicklung verschwindet.

-+ Sofort nach AbschluB des Umrollungsprozesses wachsen die lateralen
Teile des Embryos um den Dotter und vollziehen den RiickenschluB.
Falls die f-Mycetocyten nach der Umrollung dorsal auf dem Hefemyce-
tom liegen, haben sie sich wohl dort bereits in zwei Organe geteilt und
gleiten auf der Entalmembran des Hefemycetoms lateral abwirts. Dieser
Nachweis war aber nicht méglich, da die sehr kleinen Organe nicht sicher
von Anschnitten der den RiickenschluB durchfiihrenden Keimblétter
Zu trennen sind. Sobald aber der RiickenschluB vollzogen ist und die
I-)ifftarenzierung der Intersegmentalmuskeln beginnt, sind die f-Organe
sicher nachzuweisen. Sie liegen wie bei den Imagines zwischen den
Intersegmentalmuskeln des vierten und fiinften Abdominalsegmentes
(Abb. 36). Zunachst bestehen sie allerdings nur aus wenigen, lose zu-
Semmenhéingenden Mycetocyten, in deren Plasma die nach wie vor sehr
Unscheinbaren f-Symbionten liegen. Bis zum Ende der Embryonal-

7*
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entwicklung vermehren sich jedoch die Mycetocyten, so daf3 bereits dj
typische Organform entsteht. Erst jetzt 1aBt sich zeigen, da zweierly
Kerne am Organaufbau beteiligt sind und zwar: 1. die Mycetocytey.
kerne, welche rundlich und an der Peripherie des Organs angeordnet
sind, und 2. Kerne des spateren Hiillepithels, die flach ellipsoid abe
nur wenig kleiner als djp
Mycetocytenkerne  sin
Selbst mit der Azanfirbung
lassen sich aber die zur j§
weiligen Kerngruppe gehg
rigen Plasmaanteile nich
sicher auseinanderhaltef
Uber die Herkunft di
Epithelkerne kénnen keiil
Aussagen gemacht werdet]

Das Hefemycetom if}
wenige Tage nach der Uy
rollung nicht mehr von de
Entalmembran  umbiillt!
Vielleicht wird diese sehr
unscheinbare Membran
wihrend der Vermehrungs.
phase der Hefen zerrissen,
obwohl die Hefevermeh
rung bereits abklingt, weni
die Entalmembran noch
um das Hefemycetom
nachweisbar ist. Die Hille

des Mycetoms wird jetst
Abb. 35. Conomelus limbatus. Hefemycetom nach  pyur von ciner sehr diinnen

der Umrollung. Sagittalschnitt, Azanfirbung, .
Vergr. 1:460 Plasmamembran gebildet

(Abb. 35). Die Hefever
mehrung verlduft in den folgenden Tagen zdgernd und das kuge:
formige Mycetom bleibt weiterhin erhalten.

Kaudal, dorsal und lateral entwickelt sich bald wohlausgebildete
Fettgewebe, welches an das Mycetom grenzt. Nur rostral liegen vor dem
Mycetom noch einige Dotterschollen. Da sich mit der Differenzierungdef
Organe das urspriinglich ventral gelegene Ausgangsmaterial, auf dem ds
Mycetom ruhte. mehr und mehr verringert, sinkt dieses nach unten und
liegt schlieBlich auf der ventralen Fettgewebsschicht. Dieses Absinke?
wird auch durch den dorsal, direkt iiber dem Mycetom, sich ausbildende?
Mitteldarm unterstiitzt. In der Endphase der Embryonalentwicklunf
treffen mehr und mehr Fettgewebskerne auf das Mycetom. Zunachs#
durchdringen sie die plasmatische Umhiillung nicht, spéterhin abef
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wandern sie zwischen die Hefen ein. Etwa gleichzeitig ist die Aus-
pildung des Mitteldarms vollendet und damit der die Hefen vorn be-
enzende Dotterrest stark zusammengeschmolzen. Eine starke Hefe-
cermehrung, die jetzt ebenfalls stattfindet, fiihrt zur Infektion des
ateralen und ventralen Fettgewebskomplexes. Die Auflésung des My-ce-
roms beginnt etwa zwei Tage vor dem Schlipfen. Die Mycetocytenkerne
«ind nicht mehr nachweis-
par und sicher degeneriert.
pie Vermehrungsperiode
ler Hefen hilt bis zum
Schlipfen des Embryos
an. Zu diesem Zeitpunkt
sind zwei ventrale Fettge-
webslappen bereits syncy-
tial besiedelt. 15
Die  postembryonale .
Entwicklung wurde nicht -
eingehend untersucht. Co-

. nomelus-Material stand mir

" zu diesem Zwecke iber-

" hsupt nicht zur Verfiigung.
Wie jedoch Larven ver-
schiedener Arten zeigten
(Criomorphus pteridis, Me-
gamelus notula, Eurysa lu-

" vida. Eurvsa lineata, Metro-  Abb. 36. Conomelus limbatus. Sagittalschnitt durch
L .y > . das f-Organ withrend der Differenzierung der
- 8 latifrons), sind die  sbdominalmuskulatur, Azanfirbung, Vergr. 1:460

, postembryonalen Verande-
- rungen nur geringfiigig. Beim f-Organ (Abb. 37) beginnen die Myceto-
oytenkerne bereits im ersten Larvenstadium zum Organzentrum zu
k wandern, so daB eine deutliche Trennung zwischen Hiillepithel und
Mycetocyten eintritt. Wihrend sich die Mycetocytenkerne spaterhin
: lediglich vergoBern, teilen sich die Kerne des Epithels noch mehrfach,
wodurch die GroBendifferenz der beiden Kerntypen immer offensicht-
licher wird. Im vierten oder fiinften Larvenstadium kommt es zu einer
’ starken Plasmaanreicherung um die Epithelkerne, die bis dahin nur
durch eine membranose Plasmalamelle verbunden waren. Damit ist
das Epithel so ausgebildet, wie es Abb. 20 firr die Imago zeigt, und
~ die Organdifferenzierung beendet.
Die Hefen erobern postembryonal mehr oder weniger groBe Fett-
gewebskomplexe.
Betrachten wir nun die Entwicklungsvorginge bei Stenocranus. —
Noch ehe der Embryo erneut mit dem Sammelmycetom in Beriihrung
k‘)mmt;, finden an diesem einige Differenzierungsvorginge statt. Die
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Kerne des a-Primarmycetoms, die zunidchst nur dort, wo der Keimstrej
den Symbiontenballen beriihrte, d. h. an der Basis der a-Mycetocyten’
lagen, wandern jetzt auf den Plasmastringen ins Innere der Myceto,
cyten. Auffilliger sind aber die Verdnderungen in dem Teile des Samme).
mycetoms, in dem die Rektal- und q-Symbionten lokalisiert sind.

Die Abgrenzung diese
Symbionten von den a-My.
cetocyten war bereits fri;
her erfolgt. Rektal-
q-Symbionten waren je.
doch zunichst nur geson:
dert, nicht aber durch ejg
Epithel getrennt. Nug;
_ ~ mehr bildet sich ein Hj
%¥5E epithel um die Rektalsyy
‘i bionten aus. Gleichzei
fmlt der Umbhiillung vef
dichtet sich auch das Plag
manetz im Inneren du'
x-Mycetoms, so daBl die
x*-Symbionten schlieBlich
in Vakuolen des Plasmas
dieser Hiille liegen. Die

g-Symbionten erscheinen
gegenitber den nun i
wohlausgebildeten Primar-
mycetomen liegenden &
, und x-Formen vernachlas
Abb. 317, Conomelus limbatlus. £-Organ im schliipfreifen Sigt - Die Wenigen q'Sym ’
Embryo, Azanfirbung, Sagittalschnitt, Vergr. 1:460 bionten liegen zunéchst

iiber dem x-Organ, weiter
hin von einer Plasmahiille umgeben. Zwischen ihnen finden sich
einige Kerne (Vitellophagenabkémmlinge), kleinere Dotterchollens und
unregelmiBig geformte Granula; sicherlich die von SAXDER (1956) an
Pyrilla beobachteten Reste der Plasmastrahlung. In etwas spateres
Stadien sind allerdings diese ,,Verunreinigungen‘ mit Dotterteilches
und Plasmaresten verschwunden und die Symbionten liegen in Vakuw
olen des Plasmas der Vitellophagenabkémmlinge (Abb. 38).

Der Anschluf8 des Sammelmycetoms an den Embryo wird auch bel
Stenocranus etwa am siebenten Abdominalsegment vollzogen. Die be
Conomelus geschilderten mesodermalen Zellen (,lateral ribbons* nach
SAXDER 1956) sind an der Vereinigungsstelle ebenfalls nachweisbs®

* Die Rektalsymbionten werden ontogenetisch zu x-Symbionten, von dené
nur bei den $? ein Stamm Rektalsymbionten abgezweigt wird!
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Ob es auch bei Stenocranus nach der dorsalen zu einer ventralen Kaudal-
grimmung wie bei Conomelus kommt, konnte nicht festgestellt
werden. :

Die weitere Entwicklung nach der Befestigung des Sammelmycetoms
sm Abdomen des Embryos verliuft bei Fulgora, Cizius (MULLER) und
Stenocranus vollig gleich. Der Mycetocytenballen wird von der meso-
dermalen Zellgruppe verankert, die den a-Symbiontenteil kelchartig
umfaBt. Wihrend der nun einsetzenden Umrollung vergréB8ert sich diese
Umbhiillung und greift auch auf das x-Mycetom iber. Wahrend die Hiill-
zellen aber die a- und x-Primdrmycetome zuletztliickenlos umschlieBen.
treten nur wenige auf die
Hillle des q-Primérorgans
iber und bilden dort einen
lockeren, epithelialen Ver-
band (Abb. 38). Da die me-
sodermalen Zellen auch zwi- ..
schen die a- und x- bzw. x-
und p-Primérmycetome vor-
dringen und jedes Organ
nun vollstindig mit einer
neuen Hiille umgeben, zer-
fallt das Sammelmycetom
schlieSlich. Y 2

Die Entalmembran - o M : s

konnte bei Stenocranus eben-  Abb. 38. Stenocranus minufus. Organverteilung

. beim Zerfall des Sammelmycetoms, Sagittal-
falls nachgew1e.sen werden schnitt, halbschematisch, Vergr. 1: 325
und zwar bereits vor der -

Verankerung des Sammelmycetoms.” Wenn der UmhillungsprozeB be-
ginnt, wird der Teil der Membran, der am Mycetom liegt (Abb. 31b),
gegen dieses gepreft und ist dann nicht mehr nachweisbar. Der rostral
liegende Teil scheint aber das Sammelmycetom mit den Mesodermzel-
len zusammen zu umhiillen. Eine exakte Feststellung ist allerdings bei
Stenocranus schwierig, wihrend MOLLER diesen ProzeB bei Fulgora
und Cizius verfolgen konnte. DaB aber die Entalmembran auch bei
Stenocranus sehr wahrscheinlich ein Teil des Sammelmycetoms um-
hilllt, geht daraus hervor, daB nach dem Zerfall des Sammelmycetoms
eine der Entalmembran entsprechende Hiille iiber dem mesodermalen
Epithel des a- und x-Organs festgestellt werden konnte.

End

Der Zerfall des Sammelmycetoms verlauft sehr schnell, so daB man
hur selten auf Stadien stoB8t, die sein Studium gestatten.
Nach der Umrollung liégt'da.s a-Primérmycetom auf der Ventralseite

des Embryos und iiber diesem das primére x-Organ, das zu dieser Zeit
bereits Hufeisenform angenommen hat. Das q-Primdrmycetom befindet
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Alle untersuchten Arten beherbergen erwartungsgemaB Symbionten.
Kein einziges Exemplar weicht in seiner Symbiontenkombination von
den iibrigen Untersuchungsobjekten der gleichen Species ab.

Tabelle 1. Die untersuchten Arten und ihre Symbionten

_Trf Familie, Haupt- Neben-lBegleit-' Akz.-
.| Untertamilie, Species
fa?ll symé);%%%g‘me Symbionten P
3 Cixiidae:
3 Cixiinae: ax cd Oliarius pallens, O. panzeri,
H yalesthes obsoletus
2 Araeopidae
26 Araeopinae
1 ax Kelisia punctulum
1 ax q Stenocranus longipennis
2 ax q: Kelisia scotti, K. pallidula
2 ax qa Kelisiu ribauti, K. sabulicola
1 xH f r Jassidaeus lugubris
19 H| ¢ Megamelus notula, Chlorionidea
flava, Delphacodes pilosus.
Metropis latifrons, Eurysa li-
neata, Criomorphus albomar-
ginatus, C. moestus, C. pteri-
dis, C. affinis, C. borealis,
Calligypona albifrons. C. ex-
cisa, C. spinosa, C. lugubrina,
C. exigua, C. paludosa, C. 0b-
scurella, Euconomelus lepi-
dus, Euidella speciosa
Tropiduchidae |a x AT | Trypetimorpha fenestrata
Issidae ax ) Ommatidiotus dissimilis,
O. concinnus

e Monosymbiontische Arten wurden nicht gefunden.

Lol

"k Disymbiont sind 20 der untersuchten Arten (ausschlieBlich Araeo-

piden), womit sich die Zahl der disymbionten Fulgoroiden auf 120
(=55% der untersuchten Fulgoroiden) erhohte.

Trisymbiont sind 11 der untersuchten Arten (Hyalesthes ist als ver-
mutlich trisymbiont mit einbezogen) und zwar drei Cixiinae, fiinf
Araeopidae, eine Tropiduchide und zwei Issidae. Damit sind insgesamt
13 trisymbionte Fulgoroiden (=33% der untersuchten Arten) beschrie-

ben worden.

Tetrasymbiont ist eine Art und zwar iiberraschenderweise die
Araeopide Jassidaeus lugubris. Die Zahl der tetrasymbionten Ful-
goroiden erhéht sich damit von 16 auf 17, das sind 8% der untersuchten

Al'ten .
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Alle untersuch
Kein einziges Ex:
den iibrigen Unt«

sich noch iiber dem x-Organ, d.h. am weitesten dorsal. Diese Lage
kommt durch die Drehung des Sammelmycetoms in der Endphase der
Umrollung zustande, die bei Conomelus niher beschrieben und vop
MULLER fiir Fulgora und Cizius ausfiihrlich dargestellt worden ist. Ip

Zustande dieser Organanordnung zerfillt das Sammelmycetom. Zu. Tabell
nichst gleitet der vordere Teil des hufeisenférmigen x-Organs kaudal. Familic,
wirts vom a-Organ herab, so daB er unter das Rektum zu liegen kommt An- Untggmi&
(Abb. 38), dem sich die beiden noch kurzen Schenkel des Hufeiseng bl mGruppe
anlegen. Das q-Organ schiebt sich in rostraler Richtung vom x-Organ. § =
vorderteil auf das a-Organ und von diesem auf das ventrale, bereitg 3 Cm‘d‘“"
differenzierte Fettgewebe. Sehr bald zerfillt das x-Organ (wenigstens K. .3 Cixiinae:
bei den Mannchen) in zwei Teilmycetome, die das a-Organ rostral. &> .
Araeopidae
dorsalwirts umwachsen. Damit ist die endgiiltige Lagerung der My Aracopi
pinae
cetome erreicht.
Die histologischen Veranderungen am Ende der Embryonalenthck
lung sind ebenfalls geringfiigig. Beim a-Organ, umbhiillt von der Entals;
membran und den mesodermalen Zellen, degenerieren die Grenzen der
priméiren Mycetocyten, deren Kerne unter der mesodermalen Hiille
liegen. Die Symbionten vermehren sich und vergroBern dadurch das
Mycetom. Die x-Teilmycetome sind ebenfalls von der Entalmembran
und den mesodermalen Zellen umhillt. Die Kerne ihrer Primarmyceto-
cyten liegen weiterhin zwischen den x-Symbionten. Beim gq-Organ wan-
dern die mesodermalen Zellen schnell zwischen die Symbionten ein und
teilen das Organ mycetocytal auf. Eine Umhiillung des Organs fehlt
zunichst. Jedenfalls ist die Entalmembran nicht nachweisbar. Spiter
wird das Organ von einer diinnen Membran mit spindelformigen Ker- Tropiduchidac
nen, wahrscheinlich dem Peritoneum, umhiillt. Nach dem Einwandern Issidae
der Kerne vermehren sich die q-Symbionten sehr schnell. Die Primar-
mycetomkerne degenerieren.
Somit haben alle symbiontischen Organe (auBer dem Rektalorgan) Monosymbiont

ihre prinzipielle Differenzierung beendet. Wihrend der postembryonalen
Entwicklung vollziehen sich nur noch unwesentliche Veranderungen. die
endlich zu den geschilderten symbiontischen Einrichtungen der Imagines
fihren.

Die Entwicklung des Rektalorgans wurde nicht weiter verfolgt. da
das bearbeitete Material in den Stadien nach der Ausrollung zu liicken-
baft ist.

Disymbiont si
piden), womit sit
(=55% der unte
Trisymbiont s’
mutlich trisymbi
Araeopidac. eine’
13 trisymbionte F
ben worden.
Tetrasymbiont
Aracopide Jassid
goroiden erhéht s

Arten

D. Allgemeiner Teil
I. Einordnung der Ergebnisse in die Grundziige der Fulgoroidensymbiose
1. Allgemeines
Waren bisher von 186 Arten der Fulgoroiden die symbiontischen
Einrichtungen untersucht, so liegen nunmehr 217 bearbeitete Arten vor.
Die Arten, ihre Klassifikation und ibre Symbiontenkombinatiod
wurden in der Tabelle 1 zusammengefaBt.
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2. Die Symbionten und thre Ansiedelungsweise

Als symbiontische Mikroorganismen treten auch bei den von mj
untersuchten Arten Bakterien und Ascomyceten (,,Hefen‘‘) auf.

Die symbiontischen Bakterien werden fast ausschlieBlich in My.
cetomen, d. h. in besonderen, aus mehreren Zellen (Mycetocyten) auf.
gebauten Organen, konzentriert. Fettgewebsbesiedelung kommt bej
keiner der von mir untersuchten Arten vor. Die Mycetome liegen nur iy
Abdomen, sie zeigen eine fiir jede symbiontische Bakterienform typische
Ausbildung. Lage und Form konnen oft nur an Larven oder jungej
Adulten gesichert werden, bei élteren Tieren bedingt die Gonadenen
wicklung oft Lageverschiebungen und Formverinderungen (Eindef!
lungen, Zerschniirungen usw.). Alle symbiontischen Bakterien der unter;
suchten Arten werden durch Ovarialeiinfektion auf die Nachkomme
iibertragen. ‘ ,

Die symbiontischen Ascomyceten der Zikaden werden seit S
(1923) als ,,Hefen* bezeichnet, da er diese Symbionten fiir Sacchar
myceten hielt. Nach Scrwarz (1924, 1932) handelt es sich bei d
auBerordentlich dhnlichen Symbionten der Cocciden um Ascomyceter
Da sich die Bezeichnung ,,Hefen‘‘ aber eingebiirgert hat, wird sie in
dieser Arbeit beibehalten. Die Hefen werden oft kurz als ,,H** bezeichnet;

Die Hefen besiedeln fast ausschliefllich das Fettgewebe. Mycetoms
mit Hefen sind bei den Fulgoroiden bisher nur von Issus dilatatus OLIv.
bekanntgeworden. Besiedelt wird vorwiegend abdominales Fettgewebe.
Einige der von mir untersuchten Arten zeigen aber als Imagines auch
eine Besiedelung des thorakalen Fettgewebes (Megamelus notula u. a.).

Die Hefen werden, ebenso wie die Bakterien, durch Ovarialeiinfektion
auf die Nachkommen iibertragen.

Die Symbionten der Zikaden werden seit MULLER nach der Art
ihrer Verkniipfung untereinander in Symbiontentypen eingeteilt.

1. Hauptsymbionten sind symbiontische Mikroorganismen, die mono-
symbiontisch vorkommen konnen. Dazu gehéren a, x, H. Bei allen |
untersuchten Arten treten die Hauptsymbionten nie als alleinige Sym-
bionten auf. i

2. Nebensymbionten sind symbiontische Mikroorganismen, die, wenn
tiberhaupt, nur mit bestimmten Hauptsymbionten vorkommen. Einzige
Nebensymbionten der Fulgoroiden sind die f-Symbionten.

3. Begleitsymbionten sind symbiontische Mikroorganismen, die meisé
spezifisch fir eine Familie sind und nicht auf eine Verkniipfung mit
bestimmten Hauptsymbionten (wie f-Symbionten) angewiesen sind.

4. Akzessorische Symbionten sind symbiontische Mikroorganismen,
die innerhalb einer Wirtsart nicht konstant vorkommen oder noch nich¢
vollig in das symbiontische Verhéltnis eingegliedert sind.
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Es sei betont, daB mit den gewahlten Definitionen, die sich eng an
\[ULLER (1949) und BucHNER (1953) anschlieBen, nicht deren Auf-
fassung ibernommen wird, daB die Typeneinteilung eine Stufenfolge des
symbiontenalters darstelle. “Das Einteilungsprinzip nach Symbionten-
typen wurde benutzt, weil diese Stufenfolge die Verbreitung der einzelnen
Symbionten widerspiegelt und die Wechselbeziehungen der Symbionten
untereinander zum Ausdruck bringt.

Im folgenden sollen die verschiedenen symbiontischen Einrichtungen
pesonders im Hinblick auf die Frage untersucht werden, ob sie homolog
oder analog sind. Die Moglichkeit symbiontische Einrichtungen zu
homologisieren besteht nur, wenn sich die zu vergleichenden systemati-
schen Kategorien sehr nahe stehen; denn Symbiontenerwerb tritt inner-
halb der Insekten in verschiedenen Ordnungen unabhingig vonein-
ander auf.

Grundlage der Homologisierung sollen die methodischen Homologie-
kriterien von REMANE (1956) sein (erstens Kriterium der Lage, zweitens
Kriterium der speziellen Qualitit der Strukturen, drittens Kriterium der
Verkniipfung durch Zwischenformen, viertens Hilfskriterien. Naheres
bei REMANE 1956).

Zur Homologisierung der Organe dient der Vergleich der Organe.
Die Symbiontenform kann nur Hilfsmittel bei der Frage sein, ob zwei
symbiontische Organe in verschiedenen Familien homolog sind. Wiirde
man gleichartige Form der Symbionten als geniigend fiir die Homologie
ihrer Organe erachten, so miiBte man die a-Organe der Fulgoroiden und
die Mycetome des Silvaniden (Coleoptera) Oryzaephilus surinamensis L.

_(Kocr 1931) als homolog erkldren, denn beide ,,zeigen die typische
Gestalt des a-Symbionten‘‘ (FINk 1952).

* a) Die Hauptsymbionten und ihre Wohnstitten. Bei den unter-

’ gé_uchten Arten trat ein Hauptsymbiont niemals allein auf, sondern ent-

; Jeder zusammen mit noch einem Hauptsymbionten (a +x) oder in Ver-

indung mit Nebensymbionten (H + f) oder zusammen mit noch einem

%uptsymbionten und Begleitsymbionten (a +x + q), oder mit Haupt-,

=Neben- und Begleitsymbionten (x+H +f+r) bzw. mit Haupt- und

O sorischen Symbionten (a+x -4 Aq).

e ) Die a-Symbionten. In 11 der erstmalig untersuchten Arten waren
a-Symbionten nachweisbar, so daB sich die Zahl der bei Fulgoroiden
festgestellten Arten mit a-Symbionten von 95 auf 106 (=49%) erhoht.
Die a-Symbionten kommen immer zusammen mit x-Symbionten und
Zum Teil zusitzlich mit Begleitsymbionten vor, zusammen mit x-Sym-
bionten in disymbiontischen Arten ist a nur einmal vertreten (Kelisia
Punctulum), zehnmal dagegen in trisymbiontischen Zyklen.

Die a-Symbionten sind hypertrophierte Bakterien, die, bei den
einzelnen Familien verschieden gestaltet, immer von kriftigen, etwas
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spiralig gewundenen Kurzschlduchen herleitbar sind. Typisch hierfiiy
sind die a-Symbionten von Oliarius und Ommatidiotus. Die a-Sym.
bionten der adulten Weibchen der Araeopiden dagegen sind verhdltnig.
maBig klein, fast kugelig geformt. Die Mannchen und die Larven dieser
Arten zeigen ebenfalls die oben beschriebenen gewundenen Kurz.
schlduche. Die abweichende Form der Symbionten in legereifen Weih.
chen kommt dadurch zustande, daB fortlaufend Teilungen der Schlduche
stattfinden, wodurch sich das Organ auch immer dichter anfiillt. Bej
den Mannchen dagegen erlischt die Teilungsfahigkeit der Symbionten

im letzten Larvalstadium. Die Symbionten der Geschlechter sind also
bei den Araeopiden verschieden gestaltet. — Die zum Teil aberrante
Form der a-Symbionten von Trypetimorpha ist pathologischer Natuq
und entsteht unter dem EinfluB der Ap-Symbionten. Bei allen Artep’
zeigen die a-Symbionten granulare Einschliisse, die nicht naher unter,
sucht worden sind.

Von den a-Symbionten der Weibchen werden besondere Infektions
formen gebildet. Diese sind immer stirker farbbare, entweder kraftig
oder klumpige Kurzschlduche (Oliarius, Ommatidiotus ) oder Kugelformen'
(Araeopiden). A

Der bisher geschilderte Bau der a-Symbionten allein berechtigt nicht,
dazu, sie bei den verschiedenen Familien zu homologisieren. Die Form
der a-Symbionten ist wenig spezifisch, Rektalsymbionten, g-Symbionten
und andere Begleitsymbionten sind ihnen sehr dhnlich.

Die a-Symbionten sind immer in abdominalen Organen lokalisiert.
Die Organe sind entweder in beiden Geschlechtern unpaar (Ommati-
diotus, Trypetimorpha) oder beim Mannchen unpaar, bei den Weibchen
aber paarig (Kelisia und Stenocranus) oder aber (bei manchen Araeo-
piden: Asiraca, nach MULLER) bei Mannchen und Weibchen paarig.
Es 1aB8t sich hier ohne weiteres eine Entwicklung vom unpaaren quer-
liegenden Schlauch zu zwei paarigen Sacken feststellen,was um so leichter
moglich ist, als an der Embryonalentwicklung des Organs dieser Prozeb
verfolgt werden kann (Fulgora, Stenocranus). Die Teilung des unpaaren
Schlauches der weiblichen Larven erfolgt bei Kelisia scotti erst auf dem
vierten Larvenstadium. Das a-Organ bzw. die beiden Teilmycetome
werden durch zwei laterale Tracheen versorgt und verankert. Wenn
sich der Beweis erbringen ldt, daB3 die versorgenden Tracheeniste der
verschiedenen Familien identisch sind, wire damit die Homologie der
Organe weitgehend gesichert. Die Lage und Morphologie der Organe
innerhalb der Familie Araeopidae ist so dhnlich (Abb. 1), daB sich be
den von mir untersuchten Arten keine Unterschiede feststellen lassen.
Asiraca clavicornis FABR. zeigt paarige Organe bei Minnchen und
Weibchen und damit die hochste morphologische Differenzierung der
a-Organe.
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Die entscheidenden Merkmale fiir die Homologie der Mycetome in
verschiedenen Familien liefert das histologische Bild. Es zeigen sich
folgende Gemeinsamkeiten:

1. Peritoneale Organumbhiillung,

2. Organepithel,

3. Aufbau des Mycetoms aus mehr oder weniger kegelférmigen
mycetocytalen Syncytien,

4. Ausbildung von Infektionshiigeln.

Die peritoneale Organumhiillung ist bei allen untersuchten Arten
nachzuweisen. Sie ist sehr unscheinbar, besitzt kleine spindelférmige
Kerne und wird wohl wihrend der Larvalentwicklung gebildet. Zur
Homologisierung kann diese Hiille nur wenig beitragen, da viele innere
Organe vom Peritoneum umgeben sind. Das kubische Epithel dagegen
bildet sich nach MULLER aus den Zellen der duBeren Hiillzellschicht am
Sammelmycetom nach der Umrollung. Hier liegt also eine Ausbildung
vor, die in engem Zusammenhang mit dem Symbionten steht; denn
diese auBere Hiillschicht 1Bt sich von der Entalmembran, einer bei
symbiontenfreien Insekten nur voriibergehenden Bildung der Embryo-
nalentwicklung, herleiten. Die Epithelausbildung ist bei den unter-
suchten Arten recht einheitlich. Nur bei Stenocranus longipennis, Kelisia
punctulum und bei Weibchen von K. scotti ist der kubische Aufbau kaum
noch wahrnehmbar. Die Minnchen und Larven von K. scotti dagegen
reprasentieren ebenfalls das kubische Epithel, obwohl es flacher aus-
gebildet ist als z. B. bei Oliarius pallens (s. auch MULLER 1940). Unter-
schiede bei den einzelnen Familien sind somit vorhanden. Innerhalb der
Araeopiden finden sich ebenfalls Unterschiede. So zeigen z. B. Kelisia
sabulicola und K. ribauti ‘auffillig vakuolisiertes Epithelplasma mit
kornigen Einlagerungen.

i Das Mycetom der Oliarius- und Ommatidiotus-Arten und die Organe
ﬂ.;higer Kelisia-Arten sind aus kegelférmigen mycetocytalen Syncytien
ufgebaut. Bei anderen Araeopiden-Arten ist diese Aufteilung nicht
glehr nachweisbar (Synsyncytium). — Die embryologischen Unter-
..Buchungen sowohl an Fulgora als auch an Stenocranus zeigen, daB die
Organe urspriinglich alle aus zentralen und peripheren Mycetocyten ver-
schiedener Herkunft aufgebaut sind. Die zentralen Mycetocyten werden
von den blastodermalen Hiillzellen gebildet, die wihrend der Symbionten-
sonderung die a-Symbionten aufnehmen, wihrend die peripheren Myceto-
Cyten von den mesodermalen Zellelementen herzuleiten sind, die wiahrend
und nach der Umrollung des Embryos das Sammelmycetom umbhiillen.
Nach der Mycetomsonderung fiihrt eine Vermehrungsperiode der Sym-
bionten zur Besiedelung dieser Zellen und somit zu ihrer Umwandlung
In Mycetocyten. Dieser Zustand iiberdauert aber kaum das erste Larven-
Stadium; denn amitotische Kernvermehrung der Mycetocyten fithrt zur
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Bildung von mycetocytalen Syncytien. die alsbald mit den benachbartey
mycetocytalen Syncytien zu sog. Synsyncytien verschmelzen. so dafg
das Organ in der hochst entwickelten Form véllig syncytial verschmolzen
ist. Das Plasma der mycetocytalen Syncytien wird im Verlauf dieser
Entwicklung zunichst wandstindig, zuletzt aber vollig aus dem Lumen
des Organs herausgepreBt und bildet am Ende der Larvalentwicklung
nur noch einen mehr oder weniger flachen Wandbelag unter dem Organ.
epithel, der die Kerne beherbergt. Vergleichen wir diese Darstellung
(soweit die Angaben Larvenstadien betreffen, sind sie nach MULLEs
wiedergegeben, da die postembryonale Entwicklung von mir nicht unter.”
sucht worden ist) mit den Verhdltnissen bei den untersuchten Arten, so“
konnen wir feststellen, daB einige Vertreter der Stenocranus-Grup
a-Organe zeigen, bei denen die Aufteilung in mycetocytale Syncytier
den Endzustand der Entwicklung bildet (Kelisia ribauti, K. sabulicolg
und K. punctulum). Die iibrigen Arten dieser Gruppe weisen eine wei
gehende Reduktion der als Syncytiengrenzen fungierenden Plasmahaupt
strange auf, also eine synsyncytiale Organverschmelzung. Bei allen Arte
dieser Gruppe sind aber die zentralen Syncytien wahrscheinlich degene-*
riert. Als Reste zeigen sich einzelne Kerne oder Kernreste auf dent
Plasmastriangen oder in kleineren Plasmainseln. -

MULLER wertet den Grad der svncytialen Verschmelzung von der
mycetocytal-syncytialen Aufteilung bis zum Syncytium als Enwick-
lungsreihe; da diese Entwicklung aber in den Rahmen der aromorpho-
tischen Analogien fillt, sind phvlogenetlsche Aussagen meines Erachtens
schwierig.

Bei den untersuchten Arten werden vom a-Organ besondere Zonen zur
Bildung der Infektionsformen ausgebildet : dic Infektionshiigel. In ihrem
Aufbau konnten keine Unterschiede festgestellt werden, sofern nicht, wie
bei T'rypetimorpha fenestrata,ein akzessorischer Symbiont zu krankhaften
Veranderungen fiithrt. Die verschiedene Lage der Infektionshiigel geben
die Abb. 1 und 21 wieder.

Nach der Betrachtung des a-Organs und seiner Symbionten konnen
wir feststellen, daB die Homologie des Organs gesichert wurde nach dem
Kriterium der speziellen Qualitit der Strukturen. Auch dic Lage kann
homologisiert werden. Die Teilung des unpaaren Organs in zwei Myce-
tome 148t sich durch Zwischenglieder verkniipfen und ist embryologisch
gesichert. Die Symbionten werden ebenfalls als identisch angesehen,
obwohl has gleiche Organ mit ginzlich anderen Symbionten ebenfalls
homologisiert werden miiBte.:

f) Die z-Symbionten. In 12 der erstmalig untersuchten Arten
kommen x-Symbionten vor, so daB nunmehr 120 Fulgoroiden mit
x-Symbionten bekannt geworden sind (das sind 55% der untersuchten
Arten).




Untersuchungen iiber die Endosymbiose der Fulgoroiden 111

Die x-Symbionten kommen bei den untersuchten Arten entweder
aur mit a-Symbionten vor (einmal) oder mit a 4 B-Symbionten (neun-
mal) oder mit a-Symbionten + akzessorischen Symbionten oder aber in
der Zusammenstellung x +f+ H + B, also in einem Tetrasymbionten-
gyklus (einmal). Die x-Symbionten sind Bakterien, die in weiblichen
Tieren als Infektionsformen im Rektalorgan und als Involutionsformen
in den Mycetomen zu finden sind. Die Infektionsformen sind in allen
Familien gekriimmte Kurzschliuche, deren GroBe schwankt. Sie sind
den a-Symbionten oft dhnlich, aber von den Infektionsformen der
a-Organe doch sicher zu unterscheiden. Von den Rektalsymbionten
werden peripher im Organ liegende Infektionsformen (II. Ordnung)
gebildet, die etwas plumper, vor allem stirker tingierbar sind.

Die Symbionten der Mycetome sind auBerordentlich stark involutiert.
Vergleichsweise sei erwahnt, daB sie schon bei Kelisia punctulum groBer
sind als eine durchschnittliche Amoeba proteus PaLrLas. MULLER konnte
feststellen, daB zwischen SymbiontengréBe und KorpergroBe des Wirtes
Korrelationen bestehen. Groflere Wirte zeigen grolere Symbionten,
wihrend die Anzahl der Symbionten konstant ist. Mein Untersuchungs-
material kann zur Stiitzung dieser Hypothese wenig beitragen, aulerdem
sind genaue Messungen nicht vorgenommen worden. Trotzdem ist ein-
deutig, daB Jassidaeus, die kleinste untersuchte Art, auch die kleinsten
x-Symbionten zeigt. Innerhalb der Araeopiden l1iBt sich folgende Reihe
sufstellen: Jassidaeus lugubris, Kelisia sabulicola, K. ribauti, K. scottz,
K. pallidula, Stenocranus longipennis, K. punctulum. Diese Reihe be-
tritft Korpergrofe, Symbiontengroe und Symbiontenform. Die x-Sym-
‘bionten zeigen ja, wie im speziellen Teil dargelegt, als Extreme entweder
rundliche Form (Jassidaeus = Derbinentyp nach MGLLER) oder aber eine
stark gelappte und zerschlissene amoeboide Form, die bei den von mir
untersuchten Arten nicht typisch verwirklicht ist, am ehesten bei Oliarius
(Fulgora-Typ nach MOULLER). Der Derbinentyp kommt bei kleinen
irten, mit demzufolge kleinen Symbionten vor, der Fulgora-Typ bei
@oBen Wirten mit groBen Symbionten. Es bestehen also auffillige
Deziehungen zwischen Symbiontentypen und KérpergréBe der Wirte.
ni; Die fingerformigen Veréstelungen der Randzonen der x-Symbionten
Mlerdings, die mit dem Wirtsplasma in Wechselbeziehungen stehen, sind
immer in gleicher Weise vorhanden, wenn Plasma die Symbionten
umhiillt. Thre Zahl pro Symbiont ist natiirlich bei buchtigen oder gar
gelappten Formen (Kelisia punctulum) gegeniiber runden Formen
°'rh6ht. Moglicherweise konnten griindliche Auszdhlungen auch sta-
bistisch gesicherte Unterschiede pro Fliacheneinheit bei verschiedenen

YmbiontengroBen ergeben.

Die x-Symbionten enthalten immer verschiedenartige Einschliisse.

ie Organe, in denen die x-Symbionten lokalisiert sind, befinden sich
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immer im Abdomen des Wirtes. Stets sind bei Adulten zwei Tej.
mycetome vorhanden, zu denen bei den Weibchen noch ein Rektalorgay
als Infektionsformenbildner kommt.

Die beiden Teilmycetome sind urspriinglich beiderseits parallel zy
Mediane verlaufende Schliuche, die embryonal durch Zerschni
eines hufeisenformigen x-Organs entstehen. Sie werden, soweit bekannt,
von je einem lateralen Tracheenast versorgt und verankert. ;

Die Form der Organe kann spezifisch fir manche Familien sem-
Bei den Araeopiden kommen z. B. immer zwei hantelformige Schlau
vor, bei den Issinen (Ommatidiotus) gewundene, hufeisenartige Teil
mycetome. Allerdings ist die Form der imaginalen Teilmycetome vi
fach durch die iibrigen Symbiontenwohnstdtten bedingt (Araeoplde
a-Organ) oder wird durch die Gonadenentwicklung stark verinde
Zerschniirungen der Teilmycetome sind dann héufig (Kelisia-Arten

Histologisch gliedern sich die Organe 1. in Hillmembran und
mycetocytale Syncytien mit wandstindigem Plasma, in dem die Kerns
liegen.

Bei der Hiillmembran der Organe handelt es sich um die En
membran, die das Sammelmycetom nach der Umrollung umhiillte. Di
Hiillmembran der x-Organe ist also im Gegensatz zur Peritonealmembraa
der a-Organe eine spezifische Einrichtung symbiontischer Organe und,
entspricht dem a-Organ-Epithel.

Das Organ besteht embryonal aus zwei verschiedenen Mycetocyten
gruppen. Zentral liegen die Primdrmycetocyten, die sich bei der Sym:
biontensonderung ausbildeten, peripher liegen die Mycetocyten, die aus
den Kernen der mesodermalen Umhiillung wihrend der Umrollung ent-
standen sind. In den Imagines sind diese urspriinglichen Verhéaltnisse
unkenntlich; denn wéhrend der weiteren Embryonal- und Larvalent-
wicklung sind zunéchst die Zellen beider Mycetocytengruppen zu groe-
ren Syncytien verschmolzen (mycetocytale Syncytien), wobei das Plasms
auf bestimmte Hauptstringe konzentriert worden ist, die das gesamtt
Organ netzartig aufteilten. Die Kerne der duBleren Syncytien sind in
Plasmarandsaum unter dem Epithel zu finden, die der zentralen auf des
..Knoten‘“ des Plasmanetzes. Vielfach (Oliarius, Ommatidiotus) gind
aber die zentralen Mycetocyten reduziert, wodurch ein Spaltraum enb.
steht und nun die Plasmahauptstringe der peripheren Mycetocyten alt
radiale Septen gegen das Lumen der Organe vordringen. Es ist inter
essant, daB der zentrale Hohlraum (Fulgora-Bautyp nach MULLER) n¥
bei den Formen mit den groBen, gefiederten Symbionten auftrith
wihrend der Bautyp ohne diesen Hohlraum (Derbinen-Bautyp nach
MULLER) nur bei den Arten mit rundlichen, kleinen Symbionten ver
treten ist. Formen mit Symbionten, die eine Mittelstellung einnehme?




Untersuchungen iiber die Endosymbiose der Fulgoroiden 113

geigen auch einen geringen Hohlraum (Kelisia punctulum ). Es bestehen
gomit Korrelationen zwischen Organgréfe und Bauweise.

Das Rektalorgan der Weibchen liegt immer zwischen der muskuléren
funics und dem Darmepithel der Valvulafalten des Pylorus oder des
Rektums. Lage und Form des Organs ist charakteristisch fir die
Fsmilien oder Familiengruppen. Das Organ besteht immer aus Myceto-

n, die zwei zentrale, oft bizarr veristelte Kerne besitzen (Oliarius),
die amitotisch aus einem Kern entstanden sind. Jede Mycetocyte wird
von einem flachen, kleinkernigen Epithel umbhiillt, alle zusammen iiber-
gieht das stark abgeflachte Darmepithel auf der dem Darm zugekehrten
eite. Nach MOULLER ist die Zahl der Mycetocyten artkonstant. Die
Vertreter der Familie Araeopidae, die in dieser Frage iberpriift wurden,
lagen in so wenigen Exemplaren je Art vor, da MOULLERs Angaben
ksum eindeutig bestitigt werden kénnen. Kelisia scoltr zeigte in vier
darauf untersuchten Larven immer neun Mycetoeyten, ein K. pallidula
scht (nicht vollig gesichert), ein K. ribautt fiinf, ein K. sabulicola vier.
Bei Jassidaeus lugubris aber zeigten drei Tiere je vier Mycetocyten, ein
Tier dagegen fiinf. Da MULLER Stenocranus-Arten mit Hilfe dieses Merk-
mals sicher bestimmen konnte, mu8 man annehmen, da8 der bei Jassi-

‘daeus beobachtete Ausnahmefall pathologische Ursachen hat. Uber-
:;:'vé‘;mehrung der Rektalorganmycetocytenfand auch MULLER bei Crepusia
“ind Fulgora, wihrend bei den von mir untersuchten Arten ein Kelisia
sabulicola-Weibchen Entsprechendes zeigt. In solchen Fillen verlassen
die iiberzahligen Mycetocyten zum Teil den Organverband (wohl Raum-
mangel), bleiben aber auch teilweise im Organ liegen (K. sabulicola).
“fm’ist anzunehmen, daf bei Jassidaeus diese geringe ,,Uberproduktion“
‘nloht geniigte, um die Organhiillen zu sprengen, oder aber, daB hier der
pnsatzpunkt einer Artdifferenzierung mit anderen Mycetocytenzahlen
‘finden ist. Wenn auch die Mycetocytenzahlenkonstanz eine sichere
rtabgrenzung erlaubt, so kann dieses Merkmal kaum zu phylogeneti-
en Aussagen Verwendung finden.

.’Die vergleichende Betrachtung der x-Organe sicherte ihre Homologie
“Imnerhalb der untersuchten Arten und, wenn man die Ergebnisse MULLERs
ih'i;‘lr‘&nzieht, innerhalb der gesamten Fulgoroiden. Die x-Organe der
samilien sind homolog nach dem ,Kriterium der speziellen Qualitat
der Strukturen® und nach dem ,, Kriterium der Lage*. Die x-Symbionten
l:!nd ebenfalls homolog. - '

- y) Die Hefen. Die als Hefen bezeichneten Ascomyceten (SCHWARTZ
1024, 1932) kommen in 20-der 32 untersuchten Arten vor und zwar
19ma] zusammen mit {-Symbionten, nur einmal aber in der Kombination
Hit 4+ x +r. Somit finden sich bei 97 untersuchten Fulgoroiden (45%)
Hefen als Symbionten. '

Z. Morph. Bkol. Tiere, Bd. 4 8
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Die Hefen sind linglich ovale Organismen mit deutlichem Kern unq
deutlicher Membran. Ihre Form schwankt bei den einzelnen Arten, dig
Extreme finden wir bei den Calligypona-Arten (eiférmige Hefen) ung
bei Jassidaeus (zigarrenférmig). — Das gleiche Bild bietet sich bei dey
iibrigen schon untersuchten Fulgoroiden. — Die Hefen vermehren sich
durch Sprossung und Teilung. Im Gegensatz zu den ibrigen Haupt;
symbionten werden keine Infektionsformen ausgebildet. Proportions;
anderungen wihrend der Embryologie treten ebenfalls nicht auf. Es gibj,
also keinen mit dem Wirtszyklus verbundenen Individualzyklus;.
BiscHOFF (1955) stellte in Calligypona pellucida eine etwas kleinere Formy
in alten Weibchen fest, die er als Altersform deutet. Diese Form isf
nicht an der Eiinfektion beteiligt. — Die Hefen zeigen stark vakuolill
siertes Plasma. Solange die verschiedenen Formen mikrobiologisch nichj
exakt determiniert worden sind, konnen die Hefen nicht als zu einer At
gehorig gelten.

Die Hefen kommen hauptsichlich im abdominalen Fettgewe
komplex vor. Bei Megamelus notula, Criomorphus albomarginatug
Chlorionidea flava, Calligypona spinosa, C.lugubrina wurden sie aber?
auch im thorakalen Fettgewebe adulter Tiere festgestellt. Es ist moglichs
daB diese thorakale Fettgewebsbesiedelung selten auftritt; denn friiherg;
Autoren betonen ausdriicklich, daB der Thorax bei Fulgoroiden sym3]
biontenfrei bleibt. Da Hefen im Thorax von Larven nie festgestellg
werden konnten, ergibt sich die Annahme, daB eine Besiedelung erst,
dann eintritt, wenn das abdominale Fettgewebe weitgehend infiziert isty;
(Dagegen spricht, da Megamelus notula immer verhéltnisméBig wenigy:
Hefen im Abdomen beherbergt.) Die Besiedelung des Fettgewebes ist)
verschiedenartig. Die von mir untersuchten Arten zeigen:

1. mycetocytire Besiedelung (Megamelus),

2. syncytiale Besiedelung (viele Calligypona-Arten),

3. interzellulire Besiedelung (Jassidaeus, adulte Weibchen),

4. diffuse Besiedelung (Jassidaeus-Larven).

Bezieht man die iibrigen Familien der Fulgoroiden in die Betrachtung
mit ein, so finden sich fir die einzelnen Unterfamilien oft sehr charak-
teristische Besiedelungstypen (nach MULLER 1940):

1. interzellulire Besiedelung bei Fulgoriden,

2. diffuse Besiedelung bei Flatiden, Phalaenomorphiden und Issiden,

3. Organbesiedelung bei Issus dilatatus.

Wie bereits aus der Aufzihlung der Besiedelungstypen hervorgeht
und im speziellen Teil nachgelesen werden kann, ist die Fettgewebs-
beschidigung sehr unterschiedlich. Bei der organartigen Besiedelung
bleibt vom Plasma lediglich Gerinnsel iibrig, die Fettgewebskerne zeigen’
typische ,symbiontische Abinderungen*, d.h. VergroBerungen und -
Veristelungen. &
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Man darf annehmen, daBl die Hefesymbiosen phylogenetisch eine
Entwicklung zeigen, die in den Etappen verliuft, die wir in den heutigen
Besiedelungstypen finden:

1. diffuse Besiedelung,
interzellulire Besiedelung,
mycetocytire Besiedelung,
syncytiale Besiedelung,

. Organausbildung.

Diese Befunde geniigen aber offensichtlich nicht, um die Hefe-
besiedelung der Fulgoroiden zu homologisieren. Die Homologiekriterien
konnen nur beim Vorhandensein bestimmter Strukturen angewandt
werden. Diese Strukturen miissen erblich fixiert sein. Die verschieden-
artigen Besiedelungsweisen der Hefen kommen aber (abgesehen von dem
einzigen bisher nachgewiesenen Hefeorgan bei Issus, Fulgoroiden) erst
gekundir durch die Fettgewebsbesiedelung in spiten embryonalen
Stadien zustande, wie die Embryonalentwicklung von Conomelus ein-
deutig ergibt. Zudem héingt jedenfalls innerhalb der Araeopiden der
Besiedelungstyp stark von der physiologischen Konstitution des Tieres

. ab und ist oft nicht einmal innerhalb einer Art gleich.

U‘!‘“?’P”

; DaB diffuse Fettgewebsbesiedelung durch Hefen aber auch z. B. bei
- Cocciden und Aphiden (BUCHNER 1958) auftritt, also sicher analog zu
~ den Fulgoroiden erreicht wurde (vergleichbare symbiontische Zwischen-
- stadien der Unterordnungen fehlen), legt den SchluBl nahe, da dhnliche

Verhiltnisse auch innerhalb der Fulgoroiden erwartet werden kdnnen.
~-Nach diesen Befunden diirfen wir die Hefebesiedelungstypen innerhalb
der Fulgoroiden nicht homologisieren. Diese Uberlegungen sollen im
. Zusammenhang mit der Frage nach dem Alter der Symbionten im fol-
genden Kapitel noch einmal beriicksichtigt und unter anderen Gesichts-
_gpan_ten betrachtet werden.

" b) Die Nebonsymbionten und ihre Wohnstéitten. Als einzige Neben-
%Bymblonten treten bei den Fulgoroiden die f-Symbioten auf. Sie kommen
"Béi allen untersuchten Arten zusammen mit Hefen vor, d. h. in 20 Arten,
da.von 19mal in der disymbiontischen Kombination H+f und einmal

it x und r und H zusammen in einem tetrasymbiontischen Zyklus.
fsymblonten sind somit bei 115 Fulgoroiden (53 %) bekannt geworden.
Die £. -Symbionten sind bei allen untersuchten Arten sehr kleine Bak-
terien. Es war nicht méglich, ihre Form mit Sicherheit zu bestimmen,
doch scheinen sie, wie sich an den etwas groBeren Symbionten von
Calligypona albifrons feststellen lieB, kugelformig zu sein. Die f-Sym-
bionten sind, sofern es sich um Bakterien handelt, im Gegensatz zu der
Mehrzahl der itbrigen symbiontischen Fulgoroiden-Bakterien wenig
hYPertrophiert.. Leider sind bisher alle Versuche, die Symbionten samt

8*
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ihren Organen im Leben zu untersuchen, fehlgeschlagen. Infektions.
formen, die in besonderen Teilen des Organs gebildet werden, sind nicht
bekannt. Bei der Eiinfektion sind die f-Symbionten nur schwer zu iden.
tifizieren. Wihrend der Embryonalentwicklung des Wirtes vergroBerm
sie sich in keiner Entwicklungsperiode so, daB man ihre Form sichey
feststellen konnte. k
Bei allen von mir untersuchten Arten sind die f-Symbionten in einemg
paarigen Mycetom lokalisiert. Andere Fulgoroiden besitzen ein un
paares, meist quer im Abdomen liegendes f-Organ (MULLER). Die Lag#
der paarigen, schlauchformigen Teilmycetome der untersuchten Arae
piden ist immer gleich: Die Teilmycetome liegen im fiinften Abdomina
segment und sind jeweils zwischen den vierten und fiinften Interseg
mentalmuskeln (oder nur am vierten, Jassidaeus) aufgehangt. Be
geschlechtsreifen Tieren driicken die stark entwickelten Gonaden dif
f-Organe gegen die Sternite oder auch kaudalwirts, so da dann haufi
nur noch ein Muskel mit dem Teilmycetom verbunden ist. Manchm
sind dann die Mycetome ginzlich von den Muskeln getrennt. — Die s}
ausgebildeten f-Organe kénnen mit Hilfe des Lagekriteriums homolog
siert werden. — Die zwei Teilmycetome entstehen nach der Umrollung
des Embryos aus einem Primérmyceton. Bei den Fulgoroiden mit einem
f-Organ ist diese embryonale Organteilung nicht vollzogen worden.
Jedes Teilmycetom wird von Tracheen versorgt. '
Die {-Organe der von mir untersuchten Arten zeigen den gleichen
Aufbau, den MGLLER auch fiir d.le Mycetome der von ihm untersuchter
Arten beschreibt:
1. Kernlose, wohl bmdegeweblge Hiille, die die Teilmycetome an -.,.),
Muskeln befestigt. ;
2. Deutliches syncytiales Epithel. Y
3. Kubische bis kegelférmige Mycetocyten zumeist mit einem zen?
tralen, meist runden und wenig veridstelten Kern; gelegentliche, aif
Amitosen zuriickgehende Zweikernigkeit. 5
Das Epithel ist erst wihrend der letzten Stadien der Embryonalent-
wicklung unterscheidbar. Man kann im f-Organ zu dieser Zeit emen
runden, zentral liegenden Kerntyp und einen ovalen, mehr penpheren
Kerntyp feststellen. Erst wihrend der ersten beiden Larvenstadien wird
das Plasma der ovalen Kerne zum Epithel konzentriert. Die Kerne ver-
mehren sich wihrend der Larvalentwicklung (ob mitotisch oder amito:
tisch, konnte nicht festgestellt werden), die Teilungsprodukte vergroBers*
sich nicht. Die runden Kerne der Mycetocyten dagegen teilen sich
embryonal scheinbar nicht mehr, werden aber gréfier und chromatin-
reicher (Endomitose ?). Das wenige ihnen zugeordnete Plasma liegt um.
die Kerne und bildet ein netzartiges Maschenwerk,in dem die Symbionte?
liegen (Calligypona albifrons). "

i



Untersuchungen iiber die Endosymbiose der Fulgoroiden 117

Vergleichen wir diese Befunde mit der Histologie der a- und x-Organe,
g0 konnen wir feststellen: 1. ein Peritoneum fehlt bei den f-Organen.
2. Das syncytiale Epithel entspricht wahrscheinlich der Entalmembran.
3. Die Mycetocyten entsprechen den sekunddren Mycetocyten der a- und
5.Organe. Vermutlich entstehen sie aus den Hiillzellen des Sammel-
mycetoms.

Da diese Baumerkmale auch am unpaaren f-Organ der von MULLER
antersuchten Arten zu finden und die Entstehung paariger Organe aus
einem unpaaren embryologisch erklarbar ist, diirfen die f-Organe der
Fulgoroiden auch nach dem zweiten Homologiekriterium REMANEs (1956)
homologisiert werden.

¢) Die Begleitsymbionten und ihre Wohnstitten. Symbiontische
Bakterien als Begleitsymbionten wurden in 10 der erstmalig unter-
suchten Arten festgestellt. Begleitsymbionten treten nur einmal bei
Jassidaeus mit H-Symbionten zusammen auf.
"' Die Begleitsymbionten kommen immer in Organen vor, diese liegen
“im Abdomen des Wirtes.
i ,’ Die Lage und Form der Organe ist wenigstens auerhalb der Familien
~ #o verschieden, daB-es nicht méglich ist, die Organe aller Begleitsym-

bionten zu homologisieren.
2

... Die Organe der Begleitsymbionten sind paarig (z. B. 0-Organe von
Ommatidiotus) oder unpaar (z. B. r-Organ von Jassidaeus). Die Ableitung
der paarigen Organe aus dem unpaaren Organ wire embryologisch mog-
lich, der Zerfall eines symbiontischen Organs in zwei Teilmycetome
f;ﬁndet aber sehr hiaufig unabhingig voneinander statt (x-Organe,
#Organe, f-Organe).
M Als Begrenzung gegen das Fettgewebe besitzen viele Organe der
eitsymbionten eine diinne Membran mit spindelformigen Kernen.
ie jedoch die Embryologie der Begleitsymbionten zeigt, wird diese
embran zu verschiedenen Zeitpunkten von verschiedenen Elementen
~agebildet. Bei Cizius (MULLER) erhalten die Mycetocyten der b-Organe
st am Ende der Larvalentwicklung eine Hiillmembran, die wahr-
heinlich vom Fettgewebe gebildet wird, wihrend die g-Mycetocyten
...yon Stenocranus bereits embryonal vom Peritoneum umhillt werden. —
* Hier kann nicht homologisiert werden. Die Ausbildung der Mycetocyten
und deren Kerne geniigen dem zweiten Homologiekriterium nicht.
Geeignete Zwischenglieder der Organtypen bei verschiedenen Familien
zu finden und damit eventuell die Begleitsymbionten einiger Familien
zu homologisieren, konnte nicht Aufgabe dieser Arbeit sein.
Nur die Begleitsymbionten der Araeopiden sollen im folgenden niaher
betrachtet werden. — Bei den Araeopiden kommen folgende Begleit-
Symbionten vor:
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1. 6-Symbionten (1 Art): kriftige Schlauche,

2. p-Symbionten (1 Art): kugelférmig,

3. g-Symbionten (7 Arten): spindelférmig,

4. q,-Symbionten (2 Arten): lange diinne Schlduche,

5. g,-Symbionten (2 Arten): kurze diinne Schlduche,

6. r-Symbionten (7 Arten): kurze Schlduche,

Da die 6-Symbionten noch nicht in einem Organ konzentriert sing,
sollen sie im folgenden unberticksichtigt bleiben. g

DaB alle genannten Organtypen die gleiche Lage haben, geht aug
Abb.1 und 21 und aus den entsprechenden Abbildungen MULLER]
(Tafel III, Abb. XXVI—XXIX) hervor. Die Abweichung der r-Organg
ist nur scheinbar und folgt aus dem Riesenwuchs dieses Organs. Ot
allerdings die Organe an den gleichen Muskeln befestigt sind und durgjy
gleiche Tracheen versorgt werden, bleibt fraglich. MULLER konnte keing
Umhiillung der Organe feststellen. Sicherlich ist das darauf zuriickd
zufithren, daB die von mir beobachtete Hiille mit den kleinen spinde;
formigen Kernen nur mit der Azanfarbung deutlich wird. Nachunter;
suchungen von Kelisia guttula GERM. und Stenocranus major KBM:
zeigten, daB auch dort eine entsprechende Hiillmembran feststellbar ist;

Die Hiillmembran dringt bei allen Organen hauptsichlich in larvalen
Stadien bis zwischen die Mycetocyten vor. An der Hiillmembran liegen §
viele Tracheolen, die ebenfalls oft in den Mycetocyten zu finden sind.j

Zeigten alle Begleitsymbiontenorgane bis hierher (bei dem augen--,
blicklichen Stand der Untersuchung) gemeinsame Merkmale, so muf man g
aber bei der naheren histologischen Untersuchung zwei verschiedens;
Organtypen feststellen: 1. r-Organ, 2. p-, q-, q;- und q,-Organ. Das:
r-Organ besteht aus vielen kleinen Mycetocyten mit wenig verastelteng
Kernen. Die iibrigen Organe setzen sich aus wenigen groen Mycetocyten
mit stark veristelten, oft fragmentierten Kernen zusammen. Die Myceto-
cyten des r-Organs bilden sich im ersten Larvenstadium heraus. Dlei
Mycetocyten des q-Organs entwickeln sich dagegen sehr bald nach dem
Zerfall des Sammelmycetoms (s. embryologischen Teil der Arbeit).
Somit kann das r-Organ nicht mit den iibrigen Organen homologisiert
werden. DaB das Begleitsymbiontenorgan von Jassidaeus mit dem
r-Organ der x + f-Gruppe der Araeopiden identisch ist, geht aus dem
speziellen Teil der Arbeit hervor.

Die iibrigen Begleitsymbiontenorgane zeigen ebenfalls Unterschiede,
andererseits aber auch so viele Gemeinsamkeiten, dafl nach den jetzigen
Erkenntnissen nicht leicht zu beantworten ist, ob sie homolog oder
analog sind. Homolog sind zweifellos die Organe von Kelisia guttuls,
Kelisia praecox, Kelisia vittipennis und sidmtlicher Stenocranus-Arten
(q-Organe). Homolog sind auch die Organe von Kelisia scotti und K. pal-
lidula (q,-Organe); und K. ribauti und K. sabulicola zeigen desgleichen
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pomologe Organe (qs,). Die Organe der letztgenannten Arten erhielten
guch nur Indexbezeichnungen um anzudeuten, daf3 sie moéglicherweise
ausemander ableitbar sind.

Folgende Unterschiede sind festzustellen: 1. Die q-Symbionten liegen
in Vakuolen des Mycetocytenplasmas. 2. Die Form der Symbionten ist
verschieden.

Das p-Organ von dAsiraca clavicornis mull von vornherein als nicht
pomolog mit den q-, g;- und q,-Organen bezeichnet werden, da das
Mycetom aus mehrkernigen mycetocytalen Syncytien besteht.

Das q-Organ ist von den q;- und q,-Organen durch stark entwickeltes
Mycetocytenplasma unterschieden. Die q-Symbionten sind groSe spin-
delférmige Formen, sicherlich stark involutiert, wahrend der Embryonal-
entwicklung zeitweise auch lang schlauchférmig gewunden. Wir be-
trachten die g-Symbionten im weiteren als nicht homolog mit den
g und qp-Symbionten, wihrend ihre Organe homolog sein konnen.
Die g,-Symbionten diirften jedoch nur eine Modifikation der q,-Sym-
bionten sein. Ihre Mycetome sind ebenfalls als homolog zu betrachten.
Folglich besitzen die Araeopiden fiinf bisher bekannte nichthomologe
Begleitsymbionten : 1. §-Symbionten, 2. p-Symbionten, 3. g-Symbionten,
4. q; + qp-Symbionten und 5. r-Symbionten.

d) Die akzessorischen Symbionten und ihre Wohnstiitten. Als einzige
akzessorische Symbionten traten die Ap-Symbionten von T'rypetimorpha
suf. Sie besiedeln mit den a-Symbionten das a-Organ und verandern
Organ und Symbionten sehr stark. Die a-Organinfektion durch Aeq-
Symbioten ist bedeutend jiinger als das a-Organ. Neue Symbionten

--werden von den Zikaden bevorzugt in schon vorhandenen Mycetomen
untergebracht (Rav 1943, Membraciden). Auf spezielle Ausfiihrungen
wknnn hier verzichtet werden.
‘5& *
3. Die Infektion der Ovarialeier
P* Die Beobachtungen, welche im Laufe unserer Untersuchung beziiglich
er Ubertragung der Symbionten auf dem Wege einer Ovarialinfektion
; emacht wurden, decken sich durchaus mit dem, was auf diesem Gebiet
, berelts erarbeitet war. Es sel daher an dieser Stelle lediglich auf die
- Sekundéren Unterschiede eingegangen, welche fast jede groBere Einheit
~ hinsichtlich des Ubertragungsmodus aufweist, da solche Differenzen ja
méglicherweise fiir eine der Stammesgeschichte entsprechende Klassi-
fikation von Bedeutung sein kénnen.
« Derartige Unterschiede betreffen
1. Form und Histologie der Keilzellen,
2. Infektion der Keilzellen in unterschiedlichen Entwicklungsstadien
der Oocyten,
3. Ausbildung des Hohlraumes, der die Symbionten aufnimmt,
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4. Zeitpunkt der Symbiontenvermehrung.

Vergleichen wir die Befunde der Eiinfektion der untersuchten Artey
mit den Ergebnissen. die MGLLER fiir die entsprechende Familie bzw,
Unterfamilie ermittelte. so ergibt sich folgendes Bild:

1. Oliarius. Der Oliarius-Typ ist mit keinem der bereits bekannten
Infektionstypen vergleichbar. Typisch fir Oliarius ist eine voriiber.
gehende Dachzellbildung und die ausschlieBliche Besiedelung der seit- é
lichen Keilzellen. Der Symbiontenballen wird dhnlich dem Cizius-Typ
nicht vollig im Dotter versenkt. 4

3. Trypetimorpha. Dieser Typ zeigt wie die Nogodininen die Au 3
bildung von Dachzellen. allerdings sind diese nicht so stark entwickel
- Alle drei Symbionten infizieren iber die Keilzellen. Im iibrigen ist dieses
Typ durch sehr stark infizierte, mycetomartig angeschwollene Keilzelleg
ausgezeichnet. da eine Vermehrung der Symbionten in den Keilzeller}
stattfindet. Trypetimorpha kann also nicht zum Troplduchmentyp gel
rechnet werden

formiger Hohlraum wieder verschwindet. Bei Ommatidiotus wird nu
aber anschlieBend kein neuer Hohlraum gebildet, sondern nach deni¥
Durchbruch der Keilzellen miissen die Symbionten den Dotter zuriick-1
dringen. Besonders interessant ist, dal die o-Symbionten nicht mit in}
den Ballen aufgenommen werden. sondern dessen Peripherie besiedeln
MUI1LER stellte vor allem bei Araeopiden eine zeitliche Verschiebung derj
Keilzellinfektion durch die einzelnen Symbiontenarten fest. Bei Omma-i
tidictus ist ein solcher Modus ebenfalls zu vermuten, duBert sich aber™
besonders ers: im Zuriickbleiben der o-Symbionten nach dem Keilzell- ]
durchbruch. Diese Tatsache spricht dafiir. daB8 die o-Symbionten als ;
letzte Symbionten lange nach den a- und x-Symbionten von Omma-
tidiotus aufgenommen worden sind. Ommatidiotus ist also anscheinend
lange disymbiont geblieben. Deshalb wird die Plasmaschicht um den
Dotrer bereits geschlossen, wenn die a- und x-Symbionten eingelagert

sind. Dieser Erklarung kann man jedoch entgegenhalten, daB die

kleineren o-Symbionten vielleicht aber auch nur Schwierigkeiten haben

in d:n Dotter vorzudringen, da ihre geringere Masse den Widerstand

desselben schwerer iiberwinden kann.

4. Araeopigen. Vergleichen wir die Ergebnisse der Eiinfektion der
untessuchten Arten mit der von MULLER gegebenen Darstellung, 80
lassen sich folgende Gemeinsamkeiten feststellen: Es kommen beziiglich
der Ausbildung des Hohiraumes zur Symbiontenaufnahme zwei extreme
Typen vor:

a Stenocranns-Typ [simtliche von MTLLER untersuchten Arten
dieser Gruppe und St. longipennis (Symbiontenkombination a <+ x 4 q)
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Relisia punctulum (Symbiontenkombination a4 x)]: Ausbildung eines

. sonformigen Hohlraumes zur Aufnahme der Symbionten wihrend der

tterschollenbildung im Ooplasma. Plotzlicher Zusammenbruch des
Keﬂzenfollikels. '

b) Gleitender Infektionstyp [samtliche von MULLER untersuchten Ar-
tender Symbiontenkombination H+f und Eurysa lineata, Criomorphus
bogealis (H--f)] : Ausbildung eines langestrecktovalen Hohlraumes im
pasophilen Plasma zur Aufnahme der Symbionten, bevor sich das Keil-
gellfollikel differenziert. Die Hefezellen verweilen nicht im Keilzell-
follikel, sondern treten ,,gleitend‘* gleich in den Hohlraum aber.

Mein iibriges Untersuchungsmaterial zeigt aber Verhaltnisse, die
gwischen beiden Extremen vermitteln.

1. bildet Kelisia sabulicola (a + x -+ q,) einen ovalen Hohlraum im
basophilen Plasma gleichzeitig mit der Keilzellenbildung aus. Der Keil-
gellendurchbruch erfolgt plotzlich, aber sehr frith (Abb. 9).

2. entwickelt Jassidaeus (x +f + H <+ r) wahrend der Keilzellbildung
ebenfalls einen tiefen ovalen Hohlraum im basophilen Ooplasma. Die
Infektion erfolgt sehr frith und wenigstens fir die Hefen gleitend!
(Abb. 14.)

i 3. zeigen die iibrigen Formen mit Hefen ( und K. ribauti a + x + q,)
ainen uhrglasformigen bis halbkugeligen Hohlraum etwa wahrend der
* Dotterscholleneinlagerung und die Infektion der Hefen erfolgt ebenfalls
gleitend (auBer K. ribauti). -
®. Gemeinsames Charakteristikum aller Arten bleibt, daB die Sym-
biontenvermehrung nach dem Verlassen der Keilzellen erfolgt, bei Hefen
~-erst im Symbiontenballen.
%6 Nach diesen Ergebnissen ist die Ausbildung des Hohlraumes zur
“‘§y'mbiontenaufnahme zum Teil sogar innerhalb der Gattungen ver-
é'thieden (Kelisia-Arten) und auch nicht fiir eine bestimmte Symbionten-
jkombination des Wirtes typisch. Der plotzliche Zusammenbruch des
ilzellfollikels trifft allerdings fiir alle Wirte mit der Symbionten-
ombination a + x und a4 x+ B zu. Ebenso ist die ,,gleitende Infek-
#tion" fiir alle Wirte mit Hefen charakteristisch. Die , gleitende Infek-
won‘f beruht sicherlich auf dem hoheren Lysationsvermogen der Hefen,
wie sich an Jassidaeus deutlich zeigt. Auch bei den iibrigen von MULLER
-untersuchten Fulgoroiden mit Hefesymbionten zeigt die Eiinfektion
stets etwas abweichende Verhaltnisse gegeniiber den Organsymbionten
besitzenden Arten (z. B. Flatidae) und eventuell auch ein etwas beschleu-
nigtes Passieren der Keilzellen.

4. Die ontogenetische Entwicklung der symbiontischen Einrichtungen

Die Ergebnisse der Untersuchungen an Conomelus limbatus und
Stenocranus minutus stimmen prinzipiell mit den Ergebnissen, die
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MtLLER an Fulgora europaea und Cizius nervosus und SANDER (1958) ;
an Pyrilla perpusilla gewann, iiberein. Nachdem diese fiinf Arten ziem. -
lich eingehend untersucht worden sind, darf man annehmen, daB dje -
Embryologie der symbiontischen Einrichtungen aller di- und trisym.
biontischen Arten weitgehend gleich verlduft. Man kann folgende Haup. '

stadien feststellen: ,, j

1 Die Symbiontenballenbildung. 4
. Die Umhiillung des Symbiontenballens und sein Transport M
den s1ch invaginierenden Keimstreif.

3. Die Sonderung der Symbionten.

4. Die Losung des Symbiontenballens vom Keimstreif durch f-
Plasmaspindel.

5. Die Neuverkniipfung von Symbiontenballen und Keimstreif "
einer bestimmten Stelle des Abdomens, die das Material zur B1ld1mg
definitiven Organe bereitstellt.

6. Die Differenzierung der definitiven Organe.

Bei einer niheren Betrachtung dieser einzelnen Etappen soll dif
Hauptaufmerksamkeit dem Verhalten der verschiedenen Symbionte
gelten. g
Die erste Reaktion des Eies auf die Fremdkorper im Dotter ist dig
Umbhiillung des Symbiontenballens, die geschieht, indem die zur Eiober
flaiche wandernden Furchungskerne auf den Symbiontenballen treffen
sich auf seiner Oberfliche ausbreiten, vermehren und so eine syncytialg
Hiille herstellen. Je nachdem, ob der Symbiontenballen tief im Ei liegt]
und allseits vom Dotter umschlossen ist oder aber den Periplasmasaun
beriihrt, sind an der Umbhiillung nur Vitellophagen beteiligt, (Conomelus,
Stenocranus) oder wird die untere Hailfte von Blastodermelementen
gebildet (z. B. Cizius nach MULLER). Dieser Unterschied ist abeg
durchaus unwesentlich. 5

Nach den Untersuchungen SANDERs (1956) wird der Symbiontens
ballen von Pyrilla wahrend der Invagination des Keimstreifs von ins:
gesamt drei Hiillen umgeben: 1. von der primiren Hiille des Mycetoms; '
die von Vitellophagen abstammt, 2. von der ,,inner envelope of myce: .
tom*, von mir auch als ,,innere Hiillzellschicht‘‘ bezeichnet und 3. von |
der ,.outer envelope of mycetom®,-die ich ,,4uBere Hiillzellschicht‘‘ nenne.

Meine Priparate und auch die Zeichnungen MULLERs deuten darauf
hin, da8 innere und duBere Hiillzellschicht bei allen untersuchten Arten}
ausgebildet sind (ob in der gleichen Ausdehnung wie bei Pyrilla ist:
fraglich). Nachdem der sich invaginierende Keimstreif den Symbionten: ;
ballen ein Stiick weit in den Dotter geschoben hat, beginnt die Sonderung
der Symbionten. Die Umhillung des Ballens dient wohl zunichst nur
zur Abriegelung der Symbionten vom Dotter und bringt sie unter’
Kontrolle des Wirtes. -
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Die Symbiontensonderung fiihrt zur Aufnahme der Symbionten in
;188 Zellplasma. Moglicherweise ,,zéhmt* dieser Kontakt mit dem
Wirtsplasma die Infektionsformen nun vollig und verwandelt sie in

bionten.

MoLLER und SANDER (1956) bemerken, daB es schwierig ist zu ent-
scheiden, ob die Symbionten (im speziellen Falle die a-Symbionten) in
die Hillzellen eindringen oder ob die Hiillzellen die Symbionten um-
gchlieSen, d. h. ob die Hiillzellen beim Besiedelungsprozef8 passiv oder
aktiv sind. Fir die a-Symbionten ist diese Frage auch bei Stenocranus
picht sofort zu beantworten. Anders dagegen fiir die q-Symbionten.
Die Vitellophagen, die diese Symbionten aufnehmen, riicken nimlich,
gunachst an den Seiten des Symbiontenballens liegend, weiter gegen die
Mitte des Ballens vor und umschliefen die g-Symbionten. Ahnlich ver-
gahren die Zellelemente, die die Rektalsymbionten aufnehmen. Sie
dringen zwar nicht direkt zwischen die Infektionsformen ein, doch ist
deutlich zu sehen, daB sie Plasmafortsitze zwischen die Rektal-Symbion-
ten entsenden und diese in ihr Plasma einlagern. Das spricht dafur,
daB bei der Symbiontensonderung der Fulgoroiden die Hiillzellen die
sktiven Teile sind. Die Feststellungen von Rav (1943), die allerdings
Membraciden betreffen, stiitzen diese Theorie ebenfalls. Danach wire
.das Einwandern der Hiillzellkerne zwischen die Hefen (bei Conomelus)
."_ds ein Zeichen der Symbiontensonderung zu werten.

iv. Die Symbionten des Ballens werden von Zellelementen verschiedener
'Herkunft umbhiillt. Die a + x-Symbionten von Zellen der inneren Hiill-
sellschicht, die g + H-Symbionten von Vitellophagenabkémmlingen. Die
‘§.8ymbionten konnten wihrend dieser Zeit nicht sicher identifiziert
werden. Sie werden vielleicht von Zellen der ,inner envelope* auf-
jfg'i_mommen. Da bei Conomelus die ,,inner envelope‘‘ wiahrend der Sym-
%ntensonderung nicht aufgebraucht wird, wie dies bei Stenocranus
ygeschieht, ist es nicht verwunderlich, daB diese Zellschicht den Sym-
fontenballen bei Conomelus noch nach der: Symbiontensonderung um-
Tﬁl]t Bei der Symbiontensonderung ergibt sich zeitlich immer folgende
'Bukzession der Primir-Mycetocytenausbildung: a-Mycetocyten, x-My-
mcyten, B-Mycetocyten.
¥ Nunmehr ist ein Sammelmycetom entstanden, in dem die Primér-
flfycetome der verschiedenen Symbionten vereinigt sind.
% Nach der Symbiontensonderung wird bei den Fulgoroiden der Sym-
'biontenballen durch die Plasmastrahlung vom Keimstreif gelost und
bleibt lingere Zeit von diesem getrennt. Die neuerliche Verkniipfung
geschieht an zwei mesodermalen Zellstringen des sechsten und siebenten
Abdomim‘:mls;egements (,,Jateral ribbons'‘ nach SANDER 1956). Diese Ver-
8nkerung geniigt, um das Sammelmycetom wihrend der Umrollung mit
durch den Dotter zu ziehen. Die Bander beginnen bald nach der
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Verkniipfung des Symbiontenballens mit dessen Umhiillung und umgebey
ihn schlieBlich mit einer einschichtigen mesodermalen Hiille. Zusitzlich
werden die a - x-Primarmycetome noch von einer diinnen Membray,
iiberzogen, die MILLER (1940) als ,ental membran bezeichnete ung
die MULLER fiir das Peritonealepithel hielt. Die Entalmembran lieg
noch iber der mesodermalen Hiille. Dieses Organe werden also von zwej
verschiedenen Zellsorten umwachsen. Diesem UmhiillungsprozeB komm¢?
entscheidende Bedeutung zu, weil die mesodermalen Zellelemente dif
Ausgangsmaterial fiir die endgiiltigen Mycetome liefern, zunéchst jedod}
als kraftige Hulle verhindern, daB die Symbionten das iibrige Korperis
gewebe besiedeln. Bei Stenocranus werden alle Primarmycetome von. deg
Mesodermalzellen umgeben. Bei Conomelus dagegen bilden sie nur deg
Sockel unter dem Primérmycetom der Hefen, umbhiillen dieses aber nichg
Die Entalmembran, die auch bei Conomelus die Hefen umgibt, halt abd
bereits der nachsten Vermehrungsperiode der Symbionten nach der Ud
rollung nicht mebr stand und zerreiBt. Auch die Begleitsymbionte
von Fulgora und Cizius werden nicht von der mesodermalen Hilll
eingeschlossen. 3

Wenn die Hiillschichten das Sammelmycetom allseitig umschlieSen
beginnen die Zellen dieser ‘Schichten zwischen die Primérmycetoms
vorzudringen und diese so gegeneinander abzugrenzen. Dieser Prozeﬂ
fihrt zum Zerfall des Sammelmycetoms: Damit ist der Grundaufbal
der definitiven Mycetome beendet. 4

Die Mycetome bestehen nun aus der Entalmembranhiile (being
q-Organ fehlt diese wahrscheinlich), der mesodermalen Hiille, den My
cetocyten der Primarmycetome und den Symbionten. Obwohl dies#
ProzeB fir die f-Organe nicht ganz geklirt werden konnte, ist bei ihnef]
zu dieser Zeit ebenfalls der gleiche Aufbau zu bemerken (s. deskriptive
Teil der Arbeit). — Die Hefen dagegen sind von keiner Hiille umgeben

Die weitere Organdifferenzierung wurde bei Stenocranus nur obe
flichlich verfolgt, die Bildung des Rektalorgans der Weibchen iibery
haupt nicht bearbeitet. Jedoch bestitigen die gemachten Beobach .
tungen die Ergebnisse, die MULLER an Fulgora und Cizius gewant]

Das a-Organ bleibt bis zum Ende der Embryonalentwicklung unpaa¥’:
Die Kerne der Primirmycetome verschwinden bald nach dem Sammel,
mycetomzerfall. Ob sie jedoch degenerieren oder nur in die mesodermak
Hiille aufgenommen werden, war nicht eindeutig feststellbar. — D1°
Zellen der Hille bilden die kegelférmigen mycetocytalen Syncytien ausy
ihre Kerne bleiben aber im peripheren Plasmasaum unter dem Eplth,
liegen. .
Das x-Organ wird bald nach dem Zerfall des Sammelmycetoms i’"
paarige Teilmycetome zerschniirt. Bei der Aufteilung des Organs i
Mycetocyten lassen sich auch in dessen Zentrum Kerne finden, die wabt
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cheinlich mit den Primérmycetomkernen identisch sind. Die Mehrzahl
der Hiillzellkerne bleibt ebenfalls direkt unter der Entalmembran liegen.

Das q-Organ verhilt sich dagegen véllig anders. Hier wandern ndm-
lich die Hiillzellen sofort nach dem Zerfall des Sammelmycetoms in
des Organ ein, entwickeln reichlich Plasma und umbhiillen die schnell
jang und sehr kriftig schlauchformig auswachsenden g-Symbionten.
Die Hiille des Organs wird erst spiter, wahrscheinlich vom Peritoneum
gebildet. Die Primdrmycetomkerne degenerieren.

Die Primdrmycetomkerne der Hefemycetocyten degenerieren eben-
falls und werden durch einwandernde Fettgewebaszellkerne ersetzt. Bei
den f-Organen bleibt ihr Schicksal fraglich.

Wenn man abschlieBend die Hauptetappen der Embryologie der
verschiedenen Symbionten iiberblickt, bleibt als wichtigste Feststellung,
daB sich jede Symbiontenform anders verhilt. Vergleichend betrachtet
liefert die Embryologie wichtige Hinweise, die auf das Alter der verschie-
denen Symbionten schlieBen lassen.

I1. Der phylogenetische Wert der symbiontischen Einrichtungen
der Fulgoroiden

1. Allgemeines

Seitdem endosymbiontische Forschung betrieben wird, haben alle
Autoren, die eine groBere Artenzahl untersuchten, die Verwertbarkeit
der Endosymbiose fiir die Klassifikation der Wirte gepriift (BUCHNER
1925, ScrezErT 1933, KocH 1938, MULLER 1940, Rau 1943 u. a.).
Die diesbeziiglich konsequenteste Auswertung unternahm MULLER [1949,

..4963 (mit BUCHNER, in BUuCHNER 1953)], der einen hypothetischen
_ Stammbaum der Zikaden auf Grund der symbiontischen Einrichtungen
-entwarf. In diesem Stammbaum werden die Familien polyphyletisch
abgeleitet. Die Geschichte der phylogenetischen Forschung zeigt jedoch,
2da8 polyphyletische Stammbaume haufig zugunsten monophyletischer
iigegeben worden sind, wenn sich das untersuchte Material vergroBerte.
* Auch die meinen Untersuchungen zugrunde liegenden Arten gehéren
in Familien (Araeopidae, Cixiidae, Issidae), deren Symbiosen MULLER
{1849, 1953) polyphyletisch abgeleitet hat.

W&:Im folgenden soll nun untersucht werden, ob ein polyphyletischer
'Fulgoroidenstammbaum auf Grund der Symbiose noch gefordert werden
mugB,

% Die Symbioseforschung versucht zu erkliren, wie die verschieden-
artigen Symbiontenkombinationen der Wirtsarten entstanden sind. Der
sfiﬁtmmbaum der Symbiontenkombination gestattete Riickschliisse auf
die Phylogenese der Wirtsarten. Der Stammbaum der Symbionten-
kombinationen muB dem der Wirtsarten entsprechen, sofern die zur
Rekonstruktion verwendeten Merkmale homolog sind.
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Zur Aufstellung eines Fulgoroiden-Stammbaumes an Hand der endo.
symbiontischen Einrichtungen konnen folgende Kriterien herangezogey
werden :

1. Homologe symbiontische Einrichtungen.

2. Das Alter der Symbiontenorgane (Aufnahmefolge der Symbionten),

Da homologe symbiontische Einrichtungen rezenter Fulgoroiden. |
Arten bereits bei ihren Ahnenformen vorhanden gewesen sein miissen 4
sind sie zur Stammbaumrekonstruktion besonders wichtig. d

Der Eiinfektionsmodus sowie ‘die a-, x- und f-Organe sind in dep’
vorhergehenden Abschnitten dieser Arbeit homologisiert worden. Dj
Einbeziehung der Eiinfektion bei der Erstellung des Fulgoroiden?,
Stammbaumes bediirfte einer besonderen Diskussion. Eine entsprechends
Auswertung muB eingehenderen Untersuchungen vorbehalten bleiben

Wenn man die homologen Organe und alle anderen symbiontisch ;
Wohnstitten der Fulgoroiden einer vergleichenden Betrachtung unte
zieht (s. Tabelle 2), liegt die Annahme nahe, daB alle Mycetome a;
Fettgewebsbesiedelung zuriickzufiihren seien und im Laufe der En
wicklung eine Ausbildung durchgemacht hitten (bzw. durchmache
wiirden), die schlieBlich zu dem Differenzierungsgrad der a-Organe hin.’
fithrte. Das heiBt, alle Organe durchliefen wahrend ihrer thlogenese,
etwa die Stufen der Tabelle 2. In x Jahren wiirde also z. B. auch das

“ 1

7

'1
Tabelle 2. Haupttypen der Symbiontenunterbringung bet Fulgoroiden b i
Mycetomausbildung v
In- ’
Nr. | Wohnstiitten Ver- : ; ;
Organ- |fektions-{ Infektions- :
der schme - = - Vork :
Symbionten rad o |umhiillung formen- | husel orEommeR s
1 | Fettgewebs- Lycorma spec. *
besiedelung — — — — Bucax~Er 1925,
2| Mycetom — —_ - — Meenopline Fla .
(MtLLER 1940)
3 | Mycetom |Mycetocyten| Ental- — — r-Symbionten
membran der Araeopiden
4 1 Mycetom |Mycetocyten| Epithel — — {-Organe
5| Mycetom Syncytien Ental- ja Rektal- x-Organe
membran organ
6 | Mycetom Syncytien | Epithel ja am a-Organ
Mycetom

r-Organ so differenziert sein (syncytialer Verschmelzungsgrad. Epithel-
ausbildung, Infektionshiigel usw.) wie heute das a-Organ. Diese analogen
Entwicklungsstufen aller symbiontischen Organe (aromorphotische Ans-
logien nach REMANE 1956), schlieBen jedoch auch die Moglichkeit einer
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nng,bhélngigen Aufnahme z.B. von a-Symbionten in verschiedenen
Ngoroiden-Fa.milien und die analoge Ausbildung dieses Organs nicht
aus, SO daB in Wirklichkeit die Homologie (der a-, x- bzw. f-Organe)
vorget:‘iuscht sein wiirde.

Gegen eine solche Vermutung sprechen jedoch folgende Fakten:

1. zeigen diese Organe in Lage, Form, Anlage der Infektionshiigel
gsw. sehr viele Gemeinsamkeiten, die, wenn sie polyphyletisch ent-
gtanden wiren, das Homologieprinzip (nach ReEMANE 1956) durch-
prachen. Am offensichtlichsten ist dies bei den x-Organen. Die kom-
lizierte Embryologie des Rektalorgans ist auf analogen Wegen nicht

pur

2u erwarten.

2. miite die unabhdngige Aufnahme z. B. der a-Symbionten durch
verschiedene Familien mindestens auf einem Stadium erfolgt sein, in
dem sich die Familien noch sehr nahestanden; kiirzere Zeitrdume
diirften zur Differenzierung des Organs nicht geniigen.
 Die jeweilige Homologie der a-, der x- und der f-Organe ist somit
sehr wahrscheinlich. :

+ Weitere Anhaltspunkte zur Stammbaumrekonstruktion ergeben sich
sus der Betrachtung des Alters der Symbiontenorgane.
. » Am Anfang der Entwicklung der Zikaden standen entweder sym-
. biontenfreie oder doch nur monosymbiontische Arten. Die monosym-
biontischen Arten nahmen neue Symbionten auf und wurden dadurch
di-, tri- bzw. polysymbiont (VergroBerung der Symbiontenartenzahl).
Sehr wahrscheinlich sind aber auch Symbionten im Laufe der Entwick-
lung wieder eliminiert worden (Verringerung der Symbyontenartenzahl,
*vgl. MOLLER 1949.). Lassen sich Kriterien dafiir finden, wann die ver-
schiedenen Bakterien und die Hefen als Symbionten aufgenommen
g‘éjﬁl‘den sind (Alter der Organe), so konnen die Symbiontenkombinationen
Yoneinander abgeleitet werden (Entwicklungsreihen).
¥ Der verschiedene Differenzierungsgrad der Mycetome (Tabelle 2)
;hnn (im Sinne des Differenzierungsgesetzes) zur relativen Alters-
stimmung dienen. Danach hatte das a-Organ als zuerst erworbenes
Ece_fom zu gelten. Spiter wurden die x-Organe, die f-Organe und die
wargane der Begleitsymbionten aufgebaut. — Diese Vermutungen werden
ﬁeﬁbryologisch dadurch gesichert (fir das f-Organ miiBte eine dies-
beziigliche Untersuchung an giinstigen Objekten nachgeholt werden;
die eigenen Untersuchungen an Conomelus gestatten keine Ausdeutung),
daB die a-Symbionten immer zuerst und am ,,elegantesten’* aus dem
Symbiontenballen gesondert werden, wenig spater folgen die x-Sym-
!’ionten. Die Begleitsymbionten aber, die nach obigen Darlegungen als
lung zu betrachten sind, werden embryologisch zuletzt und verhaltnis-
MiBig | primitiv:‘ gesondert. DaB die a-Symbionten tatsichlich die
Wrspriinglichsten Fulgoroiden-Symbionten sind, beweist schlieBlich die
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Tatsache, da MOULLER (1951) bei der von den Systematikern
,Jebendes Fossil“ bezeichneten Peloridiide Hemiodoecus fidelts Evayy
nur a-Organe fand. Fir alle bisher untersuchten Familien, die a-, y,
und (oder) f-Symbionten zeigen, sind also Ahnenformen mit der Sym 1
biontenkombination a+ x+f zu fordern. g
Da f-Symbionten bisher noch bei keiner Art innerhalb der Tettlgo.
metridae und Laternariidae gefunden worden sind, besteht die M,'
lichkeit, daB sich diese Familien von den iibrigen abgespalten habepd
als erst a- und x-Symbionten aufgenommen waren. Die Wahrscheinlich]
keit dieser Vermutung erhoht sich mit der Zahl der untersuchten Arte
(Die Tettigometriden gelten als systematisch abseits stehend!)
. Die fiir die Ahnenformen der Familien geforderte Symbiontenkoml
nation a4 x+f ist bisher in den untersuchten Arten nicht gefundg
worden, wohl aber kommen die Kombinationen a 4- x und x +- f bei vie o
Familien vor (s. MULLER 1949). Daraus kann man folgern, daB a- upg
f-Symbionten einander ausschlieBen und die a-Symbionten manchmgl
die f-Symbionten verdringten bzw. manchmal von den f-Symbionté
eliminiert worden sind. Das heiBt, daB die hypothetische Grundkomb
nation a4 x-+f bei der Differenzierung der Familien sofort zu dag
Kombinationen a4+ x und x 4f aufspaltete. "
In diese Grundkombinationen wurden nun verschiedene Begleify
symbionten aufgenommen. So entstehen die in vielen Familien haufigep
Reihena+x+B;,a+ X+ B, +B;+..., oder x+f + B,, usw. Die Bg
gleitsymbionten (B,, B, usw) sind jedoch hochstens innerhalb ihre

in einer a -+ X- und in einer x + f-Reihe zugleich gefunden worden. De
geschilderte ProzeB der Symbiontenaufnahme und die Verzweigung deg
Stammbaumes innerhalb der entsprechenden Familien der Fulgoroider
ist auf Seite 132 am Beispiel der Familie der Araeopidae dargestellt

Die Hefen miissen beziiglich ihres Alters als Symbionten besonders
besprochen werden.

Nach MULLER (1940, 1949) und BucHNER (1953) ist die Hefebesxede-'
luug innerhalb der Zikaden homolog und bereits vor der Aufspaltungj
in Fulgoroiden und Cicadoiden erworben worden, d. h., daB die Hefen’;
sehr alte Symbionten sein miiBten (Kombination a +H). Ravu 1943)
ist der Meinung, daB die Hefen der Membraciden noch nicht vollig m'j
den Wirtsorganismus eingegliedert sind, also spit erworbene Symbionten;
darstellen (Hefen z.B. im Hoden!). Nach MOLLER (1940, 1949) und
BucHNER (1953) sind die Hefen vor allem aus zwei Hauptgriinden al8);
sehr alte Symbionten zu betrachten: i

1. Hefen kommen als Symbionten in den meisten untersuchtel
Familien vor.

2. Hefen konnen als Hauptsymbionten fungieren. i
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Beide Argumente sprechen aber nicht unbedingt fiir ein hohes

biontenalter, sondern entweder fiir eine groBe physiologische
Leistungsfahigkeit (die freilich besonders den alten Symbionten zu-
kommen wird) oder fiir eine groBle Aggressivitit gegeniiber anderen
sy-mbionten, die zu deren Elimination fiihrt.

Dafiir, daB die Hefen tatsichlich junge, in vielen Familien analog
aufgenommene Symbionten sind, sprechen verschiedene Faktoren:

1. Die Hefen besiedeln das Fettgewebe.

9. Die Hefen werden wihrend der Embryologie des Wirtes wie
,junge’* Symbionten behandelt.

3. Die Besiedelungstypen der Hefen konnen bestenfalls innerhalb
einer Familie homologisiert werden.

Die Fettgewebsbesiedelung wird von MOLLER (1940) damit erklart,
daB die Hefen einer Organkonzentration einen gewissen Widerstand ent-
gegensetzen. Dieser Widerstand scheint aber in den lytischen Eigen-
schaften junger Symbionten begriindet zu sein; denn Fettgewebsbesiede-
lung findet sich ebenso bei symbiontischen Bakterien. AuBerdem ist
eine organartige Hefeunterbringung bei Issus dilatatus bekannt und der
syncytiale Besiedelungstyp der Araeopiden fiihrt ebenfalls bereits zu
deutlich organartigen Konzentrationen. Wenn die Hefen alte und homo-
loge Symbionten sind, bleibt schwer verstdndlich, warum nicht in allen
Familien und Arten bereits eine Organkonzentration erreicht ist. — Die
Embryonalentwicklung der symbiontischen Einrichtungen zeigt auBer-
dem, daB sich die Hefen bei der Symbiontensonderung wie andere Be-
- gleitsymbionten verhalten. Die ,alten‘ a + x-Symbionten zeigen einen

génzlich anderen Sonderungsmodus. Bei der Bildung der definitiven
*Mycetome verhalten sich die Hefen ebenfalls wie junge Symbionten, ihre
; :P;imﬁ.rmycetome z. B. werden nicht von einer mesodermalen Hiille

4

vi% Die Hefen der Fulgoroiden kénnen demnach erst als Symbionten in

b,’fverschjedene Familien aufgenommen worden sein, als die a + x- und

r-,t;'slié x + f-Reihen schon bestanden. Wo a- oder x-Bakterien mit Hefen

15 als Symbionten zusammen vorkommen, handelt es sich also nicht um

#furtiimliche Symbiontenkombinationen‘ (MOLLER 1949). Hefen schei-
hen auch jetzt noch in vorhandene Symbiontenkombinationen aufge-
lommen zu werden, wofiir die Jassidaeus-Kombination X +f+4r+H
Zu sprechen scheint. Sind Hefen in den Wirtsorganismus eingebiirgert,
80 eliminieren sie die vorhandenen Bakterien bis auf die f-Symbionten.
Mit diesen zusammen bilden sie die haufigste Symbiontenkombination
(42%) der Fulgoroiden iberhaupt.

Auch fiir Aphiden und Coccinen wurden neuerdings (BucHNER 1958)
die Hefen in bestimmten Kategorien als junge Symbionten bewertet.
Z. Morph. Okol. Tiere, Bd. 49 9
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Die , Hefeinvasion‘’ scheint demnach nicht nur bei Fulgoroiden ver.
breitet zu sein. .

Zwangslaufig ergibt sich nun jedoch die Frage, warum die Hefe.
invasion erst in phylogenetisch junger Zeit einsetzt und nicht bereits 1

mit der Aufnahme der a-Symbionten beispielsweise. Fiir diese Ver.
haltensweise kann man zwei Ursachen annehmen: 1. Ehe ein Wirt"
Hefen als Symbionten aufnehmen kann, miissen seine Abwehrkrifte-y
soweit entwickelt sein, daB diese nicht pathogen wirken konnen. Diessj
Resistenz wird offenbar erst erworben, wenn eine symbiontische Ein '
gliederung von Bakterien vorausgegegangen ist. 2. Moglicherweise sind
aber auch die Hefen erst in jlingster Zeit physiologisch so leistungsfahig
daB sie den Bakterien iiberlegen sind. Arten, die sehr frith Hefen auf
genommen haben, -verloren ihre symbiontischen Bakterien (toxischs
Wirkung der Hefen gegeniiber Bakterien), die symbiontischen Hefer
vermochten aber deren Leistungen gegeniiber dem Wirt nicht voli
zu ersetzen, so daB diese Arten im SelektionsprozeB mit Arten die nul
symbiontische Bakterien besaBen, unterliegen muften. k
Diese allgemeinen Betrachtungen iiber die Méglichkeit der Rekon.
struktion eines Fulgoroiden-Stammbaumes an Hand der symbionti.
schen Einrichtungen sollen im folgenden Abschnitt am Beispiel der:
Araeopidae konkretisiert werden. A
Nach dem hier Dargelegten ergibt sich, d

1. daB die Rekonstruktion der Phylogenese der Fulgoroiden an Hand»:
der symbiontischen Einrichtungen zu einem monophyletischen Stamm. .3
baum fiihrt, i3

2. daB die phylogenetische Forschung mit Hilfe der Symbiose auf 3
der Anwendung bekannter Methoden der Phylogenetik beruht, ins:§
besondere auf der Homologieforschung und dem Differenzierungsgesetz. 3

2. Der phylogenetische Wert der Araeopidensymbiose .-1

Von der Familie der Araeopiden sind nunmehr 76 Arten auf ihre
Symbiose untersucht worden, davon 45 einheimische und 31 brasilia-
nische. Die 45 untersuchten einheimischen Arten entfallen auf 18 von
19 Gattungen (Gattungszusammenstellung nach Hauer 1929), die bra-
silianischen Arten konnten zuerst nicht niher bestimmt werden und sind
deshalb von MULLER nur mit Buchstaben gekennzeichnet worden, die
ihre mutmaBliche Zugehorigkeit zu den Unterfamilien bzw. Gattungen
ausdriicken.

Die bei den Araeopiden bisher festgestellten Symbiontenkombina-
tionen zeigt Tabelle 3. Die homologen Organe sind in dieser Tabelle
zusammengefaft.
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Die x-Organe bilden die Homologiebriicke fiir die zwei sich sonst
durch den Besitz von a- oder {-Organen aussehlieBenden Reihen.

Von den mindestens acht verschiedenen Symbiontenorganen der
Araeopiden sind drei, ndmlich die jeweils a-, x- und f-Organe innerhalb
der gesamten Fulgoroiden homolog. Somit lautet die Symbionten-
kombination der Proaraeopiden a--x-+f. Diese Kombination zerfiel
durch wechselseitige Elimination der a- und f-Symbionten zu den
Symbiontenkombinationen a + x und x - f, welche jeweils zu Ausgangs-

Tabelle 3. Symbiontenkombinationen der Araeopiden

Symbionten- Arten- % Symbionten- %
Nr. kombinationen zahl zyklus
1 'al + IXI | 1.3 | disymbiont
2 ta.. +IXi+ 6 1 1.3
3 .a.+ :XI +p 1 1.3
4 | 8+ X|+f q: 12 7 9,2 ) .
5 | 1!+ IXI+1G; 2 | 2.7 |{ trisymbiont 25.0
6 a.l + IXI + '3(33' - 2 2.7
7 - Xl -+ 40! ) 6 7.8
8 X +lf:+:r=+'§H y 1 1.3 | tetrasymbiont ' 13
9 i+ Hs 55 | 72,0 | disymbiont + Nr.1 =| 73,3

et

kombinationen getrennter Entwicklungsreihen (a- und f-Reihe) wurden.
In diese Anfangskombinationen beider Entwicklungsreihen wurden
analog neue Symbionten (Begleitsymbionten) aufgenommen und da-
durch zum Teil vorhandene Symbionten eliminiert. Die Arten der a- und
der f-Reihe haben also friihzeitig verschiedene Entwicklungsrichtungen
eingeschlagen. Homologe Merkmale, die Arten der a-Reihe mit Arten
der f-Reihe verbinden, entstammen den gemeinsamen Ahnen mit der
Symbiontenkombination a +x+f. Die x-Organe bilden die Homologie-
briicken zwischen den beiden getrennten Reihen.

Die Vorstellungen iiber die Ableitung und Aufspaltung der Symbion-
-tenkombinationen werden in einer schematischen Darstellung zu-
‘sammengefaBt. In der a-Reihe reprasentiert Kelisia punctulum noch
den primitiven (sekundir) disymbiontischen Typ (a+x). In diese
Symbiontenkombination wurden von Asiraca clavicornis p-Symbionten,
von der Asiracine As (MULLER 1940) §-Symbionten und von Kelisia-
(bzw. Stenocranus-)Arten q-Symbionten aufgenommen.

Es ist selbstverstindlich, daB die Ableitung einer Symbiontenkom-
bination von einer anderen, z. B. a4 x-+q von a+ x nicht bedeutet,
daB etwa die rezenten Stenocranus-Arten (a -+ x-q) von der rezenten
Kelisia punctulum (a -+ x) abstammen.

9*
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3 Die Kelisia-Arten mit dep
S Kombination a-+x-+q; sing
= g . von Arten mit der Kombinatiop
T2 - E a - x-+ q hergeleitet worden, da
- - g angenommen werden kann (vgl...
T & Abschnitt DI 2c), daB die
" ¥  q;-Symbionten die q- Symbion*
E ten eliminiert haben. Fir diese
E Hypothese spricht, daf die ‘h‘l
“ Symbionten wenig involutiert
% und die Mycetocyten plas
¢ arm sind, wahrend die starker
£ involutierten q-Symbionten i
8 «  Wirtsplasmavakuolen  liegen,
< ®  wahrscheinlich also  berei
8 § engere Beziehungen zum Wi
i 2  besitzen. Es kann trotzdem
=+ £ nicht als entschieden gelten,;
?  daB eine Ableitung der Kombi.
E nation a+x-+gq, direkt von
g a—x (ohne a + x + q-Zwischen-*§
5 stufe) falsch ist und somit }
€ bleibt die Homologie der g,
2  und g,-Organe doch fraglich,
g Sicherer ist die Homologié
=
2 der q;- und g,-Organe und s0- ¥
2 mit die Ableitung der Kombi-
E  nationa-~x-+gq,vona+x-q
f bzw. umgekehrt. Y
< Als Anfangsglieder der f-
£ Reihe sind Arten mit der Kom- '
£  bination x+f zu fordern. Bei
Z  den Araeopiden ist diese Sym-
¢  blontenkombination bisher
E nicht gefunden worden, aber
Z  bei der Untersuchung weiterer
s 3 <
& & £ Arten zu erwarten.
s = - Uber die weitere Entwick-
e~ = £ lungderf-Reihe erlaubt der bis-
:'F S % herige Stand der Untersuchun-
v —» ¥ gen nur wenige Aussagen.
+ - Da die Homologie der Hefer
[ <

innerhalb der Familie nicht
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ichert ist, kann ein Teil der Arten mit der Kombination H = f sich
kt von x + f besitzenden Vorfahren ableiten, wenn man H-Aufnahme
and X- .Elimination annimmt. Die brasilianischen Arten und Jassidaeus
paben jedoch sicherlich einen anderen Entwicklungsweg durchlaufen.
enformen dieser Arten nahmen r-Symbionten auf. Jassidaeus
gusatzlich (und wahrscheinlich erst spiter) H-Symbionten. Auch in
diesem Entwicklungszweig ist nach x —r-Elimination durch die Hefen
eine f + H-Kombination im Laufe der weiteren Entwicklung wahr-
gcheinlich.
Die Endosymbioseforschung erlaubt bisher keine Aussagen dariiber,
ob beide aufgezeigten Wege (vgl. Schema) verwirklicht worden sind und
welche Arten welchen Weg eingeschlagen haben.

Moglicherweise bieten eingehendere symbiontische Untersuchungen
Anhaltspunkte zur Losung dieser Frage und helfen die Verwandtschafts-
verhialtnisse der Arten mit der Symbiontenkombination H + f klaren.

Die Art der Unterbringung der Hefen — mycetocytdr oder syn-
cytial —kann schwerlich zur Ermittlung der verwandtschaftlichen Be-
ziechungen verwendet werden, da sich dieses Merkmal vermutlich in
verschiedenen Gattungen parallel entwickelt und teilweise innerhalb einer
Art schwankt. Die Eiinfektion, der ,gleitende Infektionstyp* scheint
dberall dort aufzutreten, wo Hefen als Symbionten vorkommen und
bietet somit ebenfalls kaum Anhaltspunkte zur Klassifikation. Aller-
dings konnte sich die verschiedene Anlage des Oocytenhohlraums zur
Symbiontenaufnahme als Klassifikationsmerkmal erweisen.

Die im Schema dargestellten, an Hand der Endosymbiose gewonnenen
Hypothesen tiber die verwandtschaftlichen Beziehungen der Araeopiden-
Arten bediirfen der Uberpriifung, Erginzung und Berichtigung durch
v;eltere symbiontische Untersuchungen, vor allem aber durch die Er-
wgebnisse anderer Arbeitsrichtungen (z.B. Chitinmorphologie, ver-
i Bleichende Anatomie anderer Organe, Physiologie, Verhaltensforschung
. usw.). Die Endosymbioseforschung vermag keinesfalls allein die Phylo-
4 genese der Araeopiden zu kléren und kann auch nur dort verwandt-
schaftliche Beziehungen feststellen, wo gesicherte Homologien vorliegen
“(z. B. q-Organe bei Kelisia und Stenocranus, r-Organ bei Jassidaeus und
brasilianischen Arten). Weitere Aussagen bleiben letztlich Spekula-
tionen. In diesem Sinne will auch das gegebene Beziehungsschema
gelesen werden.

Zusammenfassung

1. Die symbiontischen Einrichtungen von 32 Fulgoroiden-Arten
wurden untersucht. Der Hauptanteil der untersuchten Arten entfillt
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auf die Familie Araeopidae (26 Arten). Die iibrigen Arten gehéren z
den Familien Cixiidae (3), Tropiduchidae (1) und Issidae (2).

2. Alle untersuchten Arten beherbergen Symbionten. 20 Arten sipq
disymbiont, 11 Arten sind trisymbiont, eine Art ist tetrasymbiong,

3. Von den Symbionten der untersuchten Arten waren drei Ba.
terienformen noch nicht beschrieben: Ein akzessorischer Symbiont i

a-Organ von Trypetimorpha fenestrata (Ap-Symbiont) und zwg

Begleitsymbionten bei Arten der ’Gattung Kelisia (g- und g,-Sym
bionten). p

4. Die von fritheren Autoren eingefiihrte Gliederung der Symbionteng
in Haupt-, Neben-, Begleit- und akzessorische Symbionten spiegelt nicht
das Alter der Symbionten wider, sondern nur deren Verbreitung und d1.
Wechselbeziehungen mit anderen Symbionten. ‘

5. Die a-, x- und f-Mycetome sind innerhalb der gesamten Fulgoro
den homolog. Die Besiedelung des Fettgewebes durch Hefen kann nich§
homologisiert werden. '

6. Von Conomelus limbatus (Symbiontenkombination H +4f) uxi'
Stenocranus minutus (Symbiontenkombination a-x4q) wurde dieg
Embryonalentwicklung der symbiontischen Einrichtungen untersucht
Besondere Aufmerksamkeit galt dem Verhalten der verschledenen 1
Symbionten wihrend der Eientwicklung.

7. Die Embryonalentwicklung der symbiontischen Emnchtungen;
verlduft in sechs Hauptstadien. Innerhalb dieser Etappen werden die}
verschiedenen Symbionten (a, x, q, H) vom Wirt nicht glexchartlg 9
behandelt. Unterschiede zwischen den Symbionten zeigen sich vor
allem im Stadium der Symbiontensonderung und wahrend der Dlﬁe- g
renzierung der definitiven Symbiontenorgane. -’

8. Aus den Unterschieden in der Behandlung der Symbionten dm‘ch 4
den Wirt wahrend der Embryonalentwicklung lassen sich SchluB- §
folgerungen auf das Alter der Symbionten ziehen.

9. An Hand der Ergebnisse wurde die Verwendbarkeit symbiontischer
Einrichtungen zur Rekonstruktion der Phylogenese der Fulgoroiden
untersucht. Die Rekonstruktion der Phylogenese der Fulgoroiden fuhl't
zu einem monophyletischen Stammbaum. ‘

10. Die Ergebnisse der vergleichend-anatomischen und embry: ologl “
schen Untersuchungen zeigen, daB die a-Symbionten die altesten in
Fulgoroiden lebenden Mikroorganismen sind (Bestatigung der Ansichten
von H.J.MoLLER 1951). Ihnen folgen die x-Symbionten und di¢ -
f-Symbionten. Diese Symbiontenkombination (a 4+ x 4 f) bestand ver
mutlich schon vor der Aufsplitterung der Fulgoroiden in die rezenten
Familien (Ausnahme = Tettigometridae eventuell Laternariidae).
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j1. Die Hefen konnen nur als junge Symbionten gelten. Sie sind
yon verschiedenen Familien unabhéngig erworben.

12. Die Entwicklung der rezenten Symbiontenkombinationen der
Aracopiden aus der Kombination a + x +f wird diskutiert. Die Kom-
bination a -+ x -+ f zerfiel in die Kombinationen a+ x und x+£, die zu
den Ausgangskombinationen getrennter Entwicklungsreihen (a- und
t.Reihe) wurden. Analog wurden in beiden Reihen neue Symbionten
in die Ausgangskombinationen aufgenommen. In der f-Reihe fiihrte
die Aufnahme der Hefen zur Elimination bereits vorhandener Symbion-
ten (X, vermutlich auch r), nur die f-Symbionten wurden nicht verdringt.

Liste der Abkiirzungen

6 a-Organ bzw. a-Sym- Is Intersegmentalmuskel

bionten Mes Mesodermstreifen

Am Amnion Mk Mycetocytenkern

An Amnionhshle sk Kern der mycetocytalen

Dae Darmepithel Syncytien

Dos Dotterschollen 0 o-Symbionten bzw. o0-Organ

Embd Embryo out. env. duBere Hiillzellschicht

» Entalmembran Pl Plasma

'End Enddarm , Plstr  Plasmastrahlung

o Epithel ¢ q;-Symbionten bzw. Organ
epithelartige Hiille gz gs-Symbionten bzw. Organ
Epithelzellkerne r r-Symbionten bzw. Organ
f-Organ Re Rektalorgan
Fettgewebszellen Sam Sammelmycetom
Hefen Ser Serosa
Hohlraum zur Symbionten- Sy Symbionten
aufnahme Syb Symbiontenballen
Hiillzellkern Va Valvula
innere Hiillzellschicht Vit Vitellophagen
Infektionshiigel z x-Symbionten bzw. x-Organ
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