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A. Einfiihrung 
Zikaden  s ind ohne Ausnahme  Pf lanzensaf t sauger  und  zwar bis auf 

die kleine hoehspezia l is ier te  Gruppe  der  Typh locyb inen  Phloemsauger .  
Sie nehmen  also eine sehr  einseit ige,  steri le und  Vi t amin  B-a rme  K o s t  
zu sieh. Es is t  daher  n ieh t  f iberraschend,  d a b  sie fas t  alle - -  mi t  Aus- 
nahme eben jener  Typh locyb inen  - -  Endosymbiose n  m i t  Mikroorganis-  
men  aufweisen,  welchen naeh  unseren  bisher igen Kenn tn i s sen  vor  a l lem 
die A~ffgabe zuf~llt ,  diese N a h r u n g  zu komple t t i e ren .  Gegeni iber  anderen  
p lan t i sugen  I n s e k t e n  s ind sie besonders  dadu re h  ausgezeichnet ,  dag  n ieh t  
nur  ein Mikroorganismus  als Gas t  au f t r i t t ,  sondern  bisher  mehr  als 
50 F o r m e n  morphologiseh  und  nach  der  A r t  ihrer  Un te rb r ingung  im 
W i r t  un te r sche idba r  sind. D a  bei  fas t  allen eine spezifische mikrobiolo-  
gische Ana lyse  noeh auss teht ,  wurden  sie nur  mi t  vorli~ufigen Ind izes  
( lateinisehes u n d  grieehisehes Alphabe t )  versehen.  Meist  t r e t en  mehrere  
Symbion t enso r t en  in einer Z ikadena r t  gleiehzeit ig nebene inander  auf. 
N u r  5 % der  un te r such ten  Z ikadena r t en  s ind monosymbion t .  Ube r  die 
t tg l f t e  haben  zwei, fas t  ein Dr i t t e l  dre i  und  6% mehr  als drei  (bis zu 
seehs) Symbion t enso r t en  (s. Tabel le  l ) .  

Das alles erseheint  in einer zungchs t  ve rwi r renden  Vielfal t  yon  For -  
men  und  Kombina t i onen .  Dabe i  is t  jedoeh zu bedenken ,  dag  naeh  

* ~ach einem anl~Blich der Ehrenpromotion seines verehrten Lehrers und 
Freundes, P i ~  Bvcn~E~, in Greifswa]d im November 1960 gehaltenen Vortrag. 
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METCALFs Sch/itzung vor 
etwa 5 Jahren bis jetzt 
30000 Zikadenarten in 
3500 Gattungen und 45 
Familien beschrieben wor- 
den sind. 

Eine starke Zunahme 
der Artenzahl in den letz- 
ten Jahrzehnten beruht 
erstens auf der taxionomi- 
sehen Verwendung der 
GenitMmorphologie, die 
eine leiehtere Abgrenzung 
sehwieriger Einheiten ge- 

Tabelle 1. Die Anzahl der Zikadenarten, die 
keinen, einen oder mehrere endosymbiontische 

Mikroo~yanismentypen beherbergen 

~symbiont 
monosymbiont 
disymbiont 
~risymbiont 
~etrasymbiont 
pentasymbiont 
hexasymbiont 

Fulgo- Cica~ 
roidea doidea 

0 10 
15 7 

119 105 
74 50 
8 9 
1 5 
0 2 

12 71 ls8 i 

I n s g e s a m t  

abso- prozen- 
lut  tua l  

10 2,5 
22 5,4 

224 55,0 
124 30,5 
17 4,2 
6 1,5 
2 0,5 

405 I 

stattet,  und zweitens auf der besseren Durchforschung tropischer und sub- 
tropischer Gebiete, in denen die Entwicklungszentren der Zikaden liegen. 

Auf den Besitz yon Endosymbionten wurden aber bisher nur 405 Ar- 
ten ans etwa Dreiviertel der Familien _~ 1,3 % untersucht. Es mu]3 daher 
zun~ichst v611ig aussichtslos erscheinen, eine sinnvolle Ordnung der viM- 
fi~ltigen Erscheinungen und systematische oder gar phylogenetische Be- 
ziehungen linden zu wollen: nicht nut  weft die Stichproben vim zu klein 
sind und aus vielen Familien, besonders der australischen und ~tkio4ai- 
schen Region, noch v611ig fehlen, s0ndern auch, weft man nieht weil3, 
ob verschiedengestaltete Symbionten infolge verschiedenen Wirtsmflieus 
nur ph/inotypisch verschieden bzw. gleichgestaltete infolge Konvergenz 
in ~hnlichen Wirten aber artspezifisch verschieden sind. Obwohl diese 
Fragen endgfiltig nut  dutch eine - -  bisher nicht 'einm M ansatzweise ver- 
suchte - -  mikrobiologische Analyse zu kl/iren sind, haben doch Mle Be- 
arbeiter, voran Buc}~xER, RAy und der Verfasser, der Versuehung nieht 
widerstehen k5mlen, eine Sichtung und phylogenetische Deutung wenig- 
stens hypothetiseh in Angriff zu nehmen. Sie wurden dabei angeregt 
und ermutigt erstens durch a~fallende sl0ezifische I4/iufigkeitsverteflun- 
g e n d e r  Symbionten und parallel damit bestimmter Symbiontenkombi- 
nationen und zweitens durch die mSglich erscheinende Klassifikation 
nach Anpassungserscheinungen, ausgedrfickt im Gestaltwandel (Pleo- 
morphie) der Symbionten, in ihren Einpassungen in den Entwicklungs- 
zyklus der Wirte und den organbfldenden Leistungen der Wirte zur 
Unterbringung der Symbionten. I)al3 sich auBerdem die grol~e Linie 
dieser Erscheinungen beim ~[inzukommen neuen Materials meist be- 
st~tigt hat, kann man als I-Iinweis darauf werten, dal~ die Stichproben 
vielleicht doch schon ausreiehend sind, um wenigstens die groBen Zu- 
sammenh/inge erkennen zu lassen. Es ergaben sich namlich keine nen- 
nenswerten Verschiebungen in den oben gezeigten Prozentsatzen der 
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mono-, di-, tri- und polysymbionten Zikaden beim sehrittweisen An, 
waehsen des gepr/iften Artenmaterials. Leider haben Krieg und Nach= 
krieg bedingt] dab ]ange keine Erweiterungen mSg]ieh waren und viel 
1VIaterial unbearbeitet liegt. 

Nun hat  soeben E ~ s c H  32 Arten neu untersucht. Dabei wurden 
mSgliehst viele Vertreter einer kleineren systematisehen Einheit beriick- 
sichtigt, um ein mSglichst vo]]stiindiges Bild der symbiontisehen Ver- 
hi~ltnisse wenigstens einer Familie zu erhalten. Es wurden dazu die 
Delphaciden (Araeol0iden) gewahlt. Sie bilden dutch den Besitz eines 
bewegliehen Sporns an der I~Iintertibia eine morphologiseh gut ab- 
gegrenzte Familie, sind in unserer Fauna reichlieh vertreten und wurden 
durch eine gleiehzeitige systematische Revision und phylogenetisehe 
Analyse yon dem ffihrenden Spezialisten W. WAG~E~ besonders grfind- 
]ieh durchgearbeitet. Daneben erbraehte die Aufklarung eines vollst~n- 
digen Zyklus einer ,,I-Iefe"-ffihrenden Form dureh Embryonalstudien 
Ergebnisse, die in maneher l=finsieht fiberraschend sind and eine Be- 
sch/~ftigung mit dem erwahnten ,,I-Iomologie"problem ermSglichten. 
Sie erfordern eine neue fibersiehtliehe Darstellung der Beziehungen zwi- 
sehen Symbiontengarnitur nnd System der Zikaden und die 1%evision 
frfiherer, yon mir verSffentlichter Stammbaum-Versuche (H. J.  Mi~LLEg 
1949 u. BVCH~Ea 1953). 

B. Analyse der SymbiosemannigfaRigkeR 
I. Die tti~u/igkeitsverteilung der Symbionten 

Der erste Schritt zur Analyse der Mannig~altigkeit besteht in der 
Priifung der H~ufigkeitsverteilung der beobaehteten Symbiontentypen 
bei den untersuehten Zikaden. Dabei wurde natfirlich schon mehr oder 
weniger bewuBt eine Itomologisierung nach I%E~X~Es Kriterien der Lage, 
der  Struktur der Organe und Form der Symbionten durehgeffihrt, ftir 
die im einzelnen SlO/iter noch Begriindungen gegeben werden. In der 
Tabelle der haufigsten Formen (Tabelle 2) sind die sog. akzessorischen, 
nur bei einzelnen Arten auftretenden Symbionten der Ubersieht halber 
nieht berfieksichtigt. Die in Spalte 2 angeffihrte prozentuale H5u/iglceit 
der Symbionten bei den untersuehten Zfl~aden zeigt, dab es keinen Sym- 
biontentyp gibt, der bei allen Zikadenarten vorkommt. Es f~ltt jedoch 
eine deutliehe Trennung in zwei Gruppen auf: 

1. Gruppe der essentiellen Symbionten. F/inf Symbionten, die haufig, 
d.h. jeweils bei mehr als 25 % der Arten erseheinen: a mit fiber 64 % in 
allen grSBeren Einheiten auftretend, ,,I-I", sog. Helen - -  nach Unter- 
suchungen yon ScHwArtz bei Sehildliiusen Konidien yon Aseomyceten - -  
mit 36,7 % weniger haufig, aber in sehr vielen Familien vorkommend, 
ferner x, f u n d  t, die - -  zwar weit verbreitet - -  allerdings jewefls auf 
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eine der beiden gro~en Familiengruppen der Cieadomorpha und der 
Fulgoromorpha besehr~nkt sind. 

2. Gruppe der komplement£ren Symbionten. Zahlreiche, d.h. Mle 
fibrigen Symbiontenformen mit meist welt weniger Ms 5 % Verbreitung. 

II .  Die Kombinations/iihig~eit tier Symbionten 
Diese Unterschiede best~tigen sich, wenn nun die I-I~ufigkeit der 

wechselseitigen Verbindungen, die Kombinationsf~higkeit, gewisserma•en 
die ,Soziabilit~t" der Symbionten untersucht wird (Spalte 3/4). Zu- 
ni~chst ist festzustellen, dM~ regelm~l~ig einer, meist aber zwei der essen- 
tiellen Symbionten in jeder Zikade auftreten, komplementi~re jedoch nur 
in Gemeinschaft mit essentiellen, hie ohne wenigstens einen derselben. 
Wenn man versucht, die Soziabiliti~t zahlenm~itig zu erfassen, d.h. also 
die Fi~higkeit, mit ein, zwei, drei anderen in einem Wirt zus~mmen zu 
leben, als BewertungsskMa (=  tt~ufigkeit × Kombinationszahl) benutzt 
(SpMte 4), so zeigen sieh such da g~01] e Unterschiede zwischen den 
essentiellen (Soziabilit~t ~200) und den komplement~ren Symbionten 
(Soziabilit~t ~ 50). 

Es wird dadureh zus~tzlieh eine weitere Gliederung m6glich, die 
schon frfiher angewendet wurde (I-I. J. Mi2LLF~ 1949). Bei den essen~ 
tiellen Symbionten lassen sich unterseheiden: 

1. Hauptsymbionten, yon denen einer oder zwei in allen Wirten zu 
finden sind und die, wenn auch selten, sogar allein auftreten k5nnen, 
z.B. H, x, aueh a (obwohl nur bei Hemiodoecus, einer altertfimlichen 
I-Iomoptere, s.u.). Ihre Soziabilit~t ist ~ 300 und ihre I-I~ufigkeit liegt 
fiber 30%. 

2. Nebensymbionten, die hie Mlein erseheinen, sondern wie f u n d  t 
stets mit Hauptsymbionten zusammen. Sie sind aber h~ufiger Ms kom- 
plementi~re (25--30 %) und haben eine Soziabilit~t yon 200--300. Sie 
schliei~en sich gegenseitig gas: t ist nur bei den Cicadomorphen, f wie 
x nur bei den Fulgoromorphen zu finden. 

Die komplement~ren Symbionten lassen sich au~teilen in: 

3. Begleitsymbionten, die ~uf bestimmte Unterfamilien, Tribus oder 
Gattungen beschri~nkt sind, in diesen aber mehr oder weniger regelm~l~ig 
auftreten. Sie bilden oft Involutionsformen, sind aber such mehr oder 
weniger pleomorph und leben in wohlgestMteten Organen, z.T. mit be- 
sonderen Infektionsformen. Sie erscheinen geh~uft bei Fulgoromorphen, 
besonders in Kombinationen und zur Ergi~nzung der Kombination a ~- x. 

~. Alczessorische Symbionten (in der Tabelle nicht aufgeffihrt). Sie 
sind meist auf einzelne Wirts~rten beschr~nkt, leben nach Diehte und 
Art der Besiedlung ungeregelt, weisen mehr oder weniger parasitenhafte 
Zfige auf, indem sie sieh in Myeetomen anderer Symbionten einnisten, 
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besonders hi~ufig bei Cicadomorphen, speziell bei Membraciden zur Er- 
giinzung der Kombination a ~ t. 

Dies ist natiirlich kein starres Schema, denn es linden sich Uberg~nge, 
z.B. stehen die m-Symbionten der Fulgorinen zwischen Begleit- und 
akzessorischen Symbionten und x triigt ir~folge seiner Beschr/~nkung auf 
die Fulgoroiden mehr Nebensymbiontencharakter /~hnlieh t (s. unten). 
Ein solches Einteilungssehema naeh It~tufigkeit und Soziabilit~t bietet 
noch keine ausreichende Grundlage ffir eine phylogenetische Beurteilung. 
Zwar erscheint es einleuehtend anzunehmen, dal~ akzessorische Symbion- 
ten sparer erworben wurden und also phylogenetisch jfinger sind, da sie 
nur bei einzelnen Arten vorkommen, und ebenso, dal~ Begleitsymbionten 
jfinger als essentielle Symbionten sind, da sie zwar bei ganZen Gattungen 
oder gar Familien durchgiingig, auftreten, nieht abet in Unterfamilien. 
Andererseits mfissen aber die essentiellen wegen ihrer I~£ufigkeit nicht 
notwendig Mt sein; denn jfingere durchsehlagkr/~ftige kSnnten sekund~r 
hgufig geworden sein. 

III .  Die Einpassung der Symbionten i~ den Wirtsorganismus 

Es kann aber als drifter Bewertungsschritt die Einpassung in den 
Wirtsorganismus herangezogen werden. Diese sei hier wenigstens ffir die 
essentiellen Symbionten kurz ins Gedi~chtnis zurfickgerttfen. 

Der a-Symbiont ist am weitesten (bei 64% der Arten) und in fast 
allen Familienreihen verbreitet. Er allein ist fi~hig, ohne Nebensymbion- 
ten, allein mit komplement~ren Symbionten auszukommen, wenigstens 
bei Cicadomorphen. Er tritt sonst bei Fulgoromorphen nur mit x a]s 
a -~ x und bei den Cicadomorphen meist mit t t  oder t auf. Seine Form 
ist kugelig bis gedrungen schlauehfSrmig. Er liegt u-fSrmig oder spiralig 
in Kugethfillen yon 5--20/~ Durchmesser aufgerollt. Seine Bakterien- 
natur ist allgemein anerkannt (I~BsO~). Er lebt in typischen Mycetomen 
lateral im Abdomen, die meist paarig sind, sehlauchfSrmige oder poly- 
gonale Form haben und embryonal aus einem unpaaren Zustand hervor- 
gehen, der bei den Issiden und Delphaciden in beiden Geschlechtern 
oder nur bei den M~nnchen erhalten bleibt. Bei den Membraciden sind 
die a-Organe sekund~r mehrteilig, bei Cereopiden oft stark verformt. 
Sie besitzen eine dfinne, peritoneale Hfille und ein mehr oder weniger 
kubisehes, steriles Epithel, das kegelfSrmige Myeetoeyten einsch]iei~t, 
die meist syncytial verschmolzen sind. Die Infektionsformen sind ge- 
drungener, starker f~rbbar Ms die normalen Mycetominsassen und werden 
regelmi~13ig in Infektionshiigeln gebildet, die larval, zun~ehst als sterile 
embryonale Zelluester, angeleg~ und erst sp~t besiedelt werden. Die 
Infektionsnester wSlben sich bei Cieadomorphen hiigelartig nach aui3en 
vor, wi~hrend sie bei den Fulgoromorphen mehr oder weniger versenkt 
bleiben. 1Waeh I%~MA~Es Homologiekriterien der Lage und der speziellen 
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Strukturen sind die a-Symbionten offenbar homolog und wahrscheinlich 
auch bei anderen Itomopteren verbreitet. Sie sind wahrscheinlich sehr 
alt, da sie schon bei tIemiodoecus ]idelis, einem Vertreter der als urtfim- 
lich angesehenen I~Iomopterengruppe der Peloridiidae (und zwar als 
einzige Symbionten !) vorkommen, die nur in l~egenwaldern und Moosen 
der Siidkontinentspitzen als vermutliehe Relikte aus dem Karbon leben. 

Die x~ oder Riesensymbionten linden sich nur bei Fulgoroiden, selten 
allein, hgufig mit a, seltener mit f, nur ausnahmsweise mit H vergesell- 
sehaftet. Ihre Grundform ist im Infektionsstadium zwar den a-Symbion- 
ten (also bakterien-) ahnlich, sonst abet zu extremer Riesenform yon 
mehr Ms AmSbeng~.SBe hypertrophiert, polygonal-fingerfSrmig gelappt, 
mit mehr oder weniger stark geriffelter Oberflaehe und groBen Einsehlfis- 
sen. Ihre GrSBe steht in einer gewissen Korrelation zur absoluten Wirts- 
grSl~e. Sie sind klein und rundlich in kleinen Wirten, grol~ und gel~ppt in 
grol~en Zikaden. Einen deutliehen Beweis daffir bietet die geschleehts- 
dimorphe Isside Caliscelis bonellii, bei der die x-Symbionten der Weib- 
chen doppelt so grol~ wie die der vim kleineren Mgnnchen sind. Sie zeigen 
in enger Verknfipfung mit der Wirtsentwicklung einen extremen Poly- 
morphismus, der in einem komplizierten t~hythmus ablguft. Der I~iesen- 
wuehs endet in jeder Generation in beiden Gesehleehtern blind, l~ur 
in Weibchen-EmbryoneD~ wird ein klein bleibender Stamm abgezweigt, 
der fiber ein embryonales transitorisches Mitteldarmorgan dus sog. 
l~ektalorgan besiedelt, das quasi als abgel6ster Infektionshiigel, als ein 
Filialorgan anzusehen ist, in dem die Infektionsformen f~ir die n~chste 
Wirtsgener~tion bereft und zwar klein gehMten werden. Das meist laib- 
f6rmige RektMorgan ist in einer tPMte der Valvula recta]is zwischen 
Darmepithel un d Tuniea eingeschoben nnd besteht aus einer artspezifisch 
festgelegten Zahl zweikerniger Mycetocyten. Die x-Organe sind stets 
paarig, lateral gelegen, eventuell geteilt. Ein dfinnes Epithel (-- Ental- 
membran) umzieht eine innere, yon Vitellophagen, und eine periphere, 
yore Mesoderm abstammende Sehicht yon Mycetoeyten, die syncytial 
versehmolzen oder aufgel6st sein kSnnen. Die ttomologie der x-Sym- 
bionten is t  nicht zu bezweifeln, da ihre Lage und Struktur sowie ihr 
komplizierter Formwandel eine analoge Entstehung in versehiedenen 
Gruppen v611ig unwahrseheinlich machen. Sie stellen offenbar sehr alte 
Symbionten dar, die jedoch wohl nieht so alt wie die a-Symbionten 
sind, da sie nur b el Fulgoromorphen vorkommen. 

Die t-Symbionten linden sich nut bei den Jassoidea, dort aber sehr 
haufig; allerdings hie allein, sondern fast nur mit a-Symbionten, oft in 
einem charakteristisehen Doppelmycetom, vergesellschaftet, selten mit 
,,I-Iefen". Auch sie stellen wohl hypertrophierte Bakterien dar. Ihre 
polygonal-rosettenf6rmig gel~ppte GestMt und ihre Struktur zeigen eine 
gewisse Xhnliehkeit mit x-Symbionte n. Sie leben in einkernigen, poly- 
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gonalen Mycetocyten, die yon einem dfinnen Epithel ( =  ? Ental- 
membran) umh/illt sind und teflweise oder vSllig yon a-Syncytien um- 
schlossen werden kSnnen. Ihre Infektionsformen sind abgerundet oder 
polygonal und bilden sich zun~chst im Innern der Mycetome in sog. 
Wanderzellen, die dann aus dem Mycetom heraustreten, zerfallen und die 
Infektionsformen in die H~molymphe entlassen. Auch die Homologie 
der t-Symbionten ist durch Kriterien der Lage und speziellen Struktur 
der Symbionten und 0rgane, besonders ihrer Infektionsformen, gesichert. 
Sie sind zweifellos jiinger als die a-Symbionten. 

Die ]-Symbionten treten nur bei Fulgoroiden, in vielen Famflien vor- 
wiegend mit I-I, seltener mit x zusammen auf. Es handelt sich um kleine, 
kugelige Bakterien, die selten involutiert sind, keinen Pleomorphismus 
zeigen und keine besonderen Infekti0nsformen ausbflden. Ihre meist 
unscheinbaren Mycetome ]iegen - -  in manchen Familien paar~g, in ande- 
ren unpaar entwickelt - -  im 5. Abdominalsegment, bei Delphaciden 
zwischen dem 4. und 5. Intersegmentalmuskel aufgeh~ngt. Eine kernlose, 
bindegewebige Hiille und ein syncytiales Epithel ( =  Entalmembran) 
umspan.nen kubische, oft zweikernige Mycetocyten, die den sekund~ren 
a- und x-Mycetocyten entsprechen. Ihre H0mologie scheint dutch Lage 
und Organstruktur gesichert. Sie sind offenbar jfinger als a- und x- 
Organe. 

Die unterscheidbaren Begleitsymbionten sind oft in der Form mehr 
oder weniger pleomorph (k, n, o, b, cd, w), leben oft in sehr spezifisch 
gebauten Organen und weisen h~ufig besondere Infektionsformen und 
-mech~nismen auf (z. B. mit Filialorgan unter dem Germarium mit oft 
sehr kompliziertem Zyklus), sind also vielleicht schon relativ alt. Manche 
andere sind aber noch sehr typisch bakterienartig (m) und offenbar wenig 
angepal~t. Deshalb ist ihre Itomologisierung nur innerhalb der kleineren 
systematischen Einheiten ihres Vorkommens (Familien, Tribus, Gat- 
tungen) einigermal~en mSglich, scheint aber nie dar/iber hinaus zu gehem 

Die Vielzahl der akzessorischen Symbionten ist infolge des ungeregel- 
ten Vorkommens und ihres parasitenhaften Eindringens in ~ndere 
Mycetome ohne Kultur  kaum homologisierbar. 

Die Behandlung der sog. ,,He/en" wurde bewul~t bis zuletzt zuriick- 
gestellt, da sie zweifellos eine gesonderte Betrachtung erfordern. Sie 
sind ~ an zweiter Stelle nach den a-Symbionten - -  sehr weir und in fast 
allen Familienreihen verbreitet und erscheinen d~her in der H~ufigkeits- 
skala als essentielle Symbionten. Sie wurden deshalb bisher flit ,,a.lt" 
gehalten. Sie vereinen sich nur bei Cicadomorphen auch mit a-Sym- 
bionten, bei Fu]goromorphen nut  mit f, jedoch selten mit Begleitern, 
und kommen sehr selten mit x bzw. t vor. Ihre Form ist wenig plastisch, 
kurzelliptisch z.B. bei Calligypona, zigarrenfSrmig bei Jassidaeus, u n d  
bietet wenig DifferenzierungsmSglichkeiten. Weder Pleomorphismus 

Z. ~[orph. ()kol. Tiere, Bd. 51 1~: 
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noch besondere Infektionsformen sind ansgebildet. Die Siediungsweise 
ist sehr verschieden, lqur ausnahmswcise findet sich mycetomartige 
Unterbringung ([ssus, einzelne Membraeiden, Micrutalinen); meist 
liegen sie im Fettgewebe, mehr oder weniger locker verstreut, diffus ver- 
teilt oder auf einzelne Mycetocyten konzentriert (Megamelu8 notula), 
die syncytial verschmelzen kSnnen (Calligypona), interzellular bei 
Fulgorinen und Jassidaeus-Weibchen, manchmal im Epithel anderer 
Mycetome (a-Organ einiger Membraciden), nur einige Male im Darm- 
epithel (Cymbomorpha, Membrae,, Cicadula). Die Siedlungsweisen sind 
aber hSchstens typisch und einheitlich in den Famitien, meist nut ffir 
Gattungen und Arten der Wirte. El~lViXSSH fund die Besicdlung in der 
Larval- und Imaginalentwieklung der Delphacidenarten sehr vergnder- 
lich sowohl mit dem Alter wie in Abh~ngigkeit vom Geschlecht, und often- 
bar auch individuell schwankend nach Befallsstarke und lokaler Ver- 
teilung. Weitere Priifungen erscheinen nStig; weder der mycetocgre 
noch der syneytiale TYP sind artspezifisch durchgangig nachweisbar. 
Eine durchgehende ttomologisierung der Hefen ist also offensichtlich 
nicht m6glich. Vielmehr scheint hier der Fall vorzuliegen, dab weite 
Verbreitung ein hohes phylogenetisches Alter vort~iuseht. Die I~Iefen 
stellen offenbar vielmehr ganz allgemein einen modernen, sehr leistungs- 
fghigen Symbiontentyp dar, tier alte Symbionten ersetzen und oft, wie 
die meisten akzessorischen Symbionten, sehr aggressiv verdrgngen kann. 
Wahrscheinlich wnrden sehr verschiedene I-Iefe,,arten" an den verschie- 
densten Stellen des Systems erst in jfingerer Zeit in analoger Weise auf- 
genommcn. Es ist denkbar, dab die Aufnahme nur nach vorhergehendem 
Besitz yon Bakterien m6glich war, deren Leistungen nun iibernommen 
wurden. Die ttomologie der Helen ist also nut dutch ihre geringe 
morphologische Plastik und dutch negative Charaktere in der Anpassung 
vorget~uscht. Physiologiseh und verbreitungsmgBig sind sie zwar unter 
die I-Iauptsymbionten einzuordnen, phylogenetiseh aber als Komple- 
ment~rsymbionten zu bewerten. Sie bedfirfen dringend mikrobiologi- 
scher Nachpriifung, die wahrscheinlich gar nicht so schwierig sein dfirfte, 
gerade weil sie vielleicht wegen ihres geringen Alters als Symbionten 
noch wenig spezialisiert sind. 

IV. Das Verhalten der Symbionten wdhrend der Entwic~lung des Wirtgs 
Zur Beurteilung der ttomologie bietet sich als weitere MSglichkeit 

die Prfifung des Verhaltens der Symbionten w~hrend der Wirtsentwick- 
lung an. Die Einpassung nnd Synchronisation der symbiontischen Zy- 
klen in die Ontogenese der Wirte kann besonders bei den plurisymbionten 
Zikaden wichtige I-Iinweise auf ihr phylogenetisches Alter geben. Dabei 
miissen der Sonderung der im reifen Ovarialei in einem gemeinsamen 
Symbiontenballen gemischten Symbiontensorten w~hrend der Embryo- 
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genese und dem Zeitpnnkt und der Art ihrer Aufnahme in die embryona- 
len Wirtsgewebe besondere ]3eachtung gesehenkt werden. 

Aus den verhi~ltnism/iBig wenigen Untersuchungen fiber die Embryo- 
genese der Zikaden, die vorwiegend yon Endosymbioseforschern (B~:cH- 
~n~ 1925, H. J. Mi)LL~g 1940, RAY 1942, Eg~riSCH 1960) stammen, 
ergibt sieh, daI] die essentiellen Symbionten a, x und t, die auch sonst 
hoch angePaB ~ erscheinen, sehr zeitig, kurz nach der ersten Umhfillung 
des im Ovarialei gemisehten Symbiontenballens dutch blastodermale 
Zellen und Vitellophagen w/ihrend der Anlage ~ud beginnenden Invagi- 
nation des Keimstreifens in junge Embryonalzellen des Wirtes aufgenom- 
men werden, die Komplement~rsymbionten b, f, p dagegen erst viel 
spater, nach der Ausrollung des Embryos. Zu dieser Zeit zerfi~llt das 
Sammelmycetom, d.h. der entmischte, aus den primaren Mycetocyten 
und Syneytien der essentiellen Symbionten gebildete ehemalige Sym- 
biontenballen, die essentiellen Symbionten werden erneut umhfillt und 
endgfiltig in Mycetome mesodermaler Herkunft fiberffihrt (die daher 
einen zweisehiehtigen Bau aufweisen), w/ihrend die Komplementgr- 
symbionten als bisher unbeaehtet gebliebene Reste des Symbionten- 
gemisehes nun erst yon Wirtszellen fibernommen werden, die zugleich 
ihre endgtiltige Heimstatte bflden. 

Die ,,Helen" werden nun, wie Ea~ISCg an Conomelus limbatqzs zeigen 
.konnte, in jeder Hinsicht wie (jfingere) Komplement~rsymbionten be- 
handelt, d.h. sie werden zu Begirm der Embryogenese nur in einem locke- 
ren syncytialen Vitellophagenverband untergebrgeht, der naeh der Aus- 
rollung des Keimes keine neue Umhfillung dureh mesodermale Elemente 
erh~lt, und treten dann spi~ter in das embryonale Fettgewebe fiber, in 
dem sie sich mehr oder weniger regellos ausbreiten und nur selten schi~r- 
fere mycetomartige Komplexe bilden. 

Damit hat sich die Wahrseheinlichkeit sehr Vergr6~ert, dab die 
,,Helen" ganz allgemein Komplement~rsymbionten darstellen, d .h.  
also re]ativ junge Symbionten, die offenbar untereinander spezifisch 
verschieden sind und an sehr verschiedenen Stellen des bereits s tark 
entfaiteten Zikadenstammbaumes aufgenommen wurden. 

C. Symbiose und Phylogenie 
Vergleicht man nach den bisher durchgefiihr~en sichtenden und ord- 

nenden Zusammenstellungen das System der Zikaden, so wie es sich in 
groben Zfigen aus den fiblichen Darstellungen der Taxionomen abzeich- 
net, mit der Verbreitung und Kombination der Symbionten, so fallen 
zun~chst eine Reihe grol]er und in vieler Hinsicht deutlicher Unter- 
schiede zwischen den beiden yon vielen Systematikern aufgestellten 
Familiengruppen der Fulgoromorpha und Cicadomorpha (~  Uber- 

14" 
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fami l ien  Fu lgoro idea  und  Cicadoidea KIRK.) aUf, die im folgenden 
tabe l la r i seh  gegeni ibergeste l l t  s ind (Tabelle 3). 

Tabelle 3. Vergleich der wesentlichsten Unterschiede in der Anatomie und in den 
endosymbiontischen Einrichtungen zwischen den lulgoromorphen und cicadomorl~hen 

A uchenorrh ynchen 

Mittelhiiften . . . . .  

Tegulae . . . . . . .  
Ocellen . . . . . . . .  

Das embryonale Sammel- 
mycetom . . . . . .  

Symbiontentypen daher 

1Kycetome liegen . . . .  

Infektionshfigel des 
a-Organs . . . . . .  

x- Symbionten . . . . .  
Nebensymbionten . . . .  
Begleitsymbion~en . . 

Fulgoromorpha Cicadomor!0ha 

nach auBen gertickt 

vorhanden 
auf der Unterseite des 

Kopfes 

zerf/illt in Einzelmyce- 
tome 

in getrennten Mycetomen 

in tier hinteren Abdomen- 
h/ilfte 

versenkt 
h/~ufig 
f 
viele verschiedene, meist 

in besonderen Myce- 
tomen 

Akzessorische Sym- . . 
bionten . . . . . . .  selten 

Helen . . . . . . . .  nie m i t a  allein 

median wie die Hinter- 
hiiften 

fehlen 
mehr oder weniger auf der 

Oberseite des Kopies 

bleibt auch in der Imago 
erhalten 

in einem Myeetom unter- 
gebracht 

in der vorderen Abdomen- 
h~Ifte 

nach auBen vorgewSlbt 
fehlen 
t 
keine oder wenige, und 

d~nn im Doppelmyce- 
tom ~ + t  

oft viele 
oft m i t a  kombiniert 

So scheint  die T rennung  der  be iden  Fami l i en re ihen  auch yon  der  
Seite der  E n d o s y m b i o s e n  her  be reeh t ig t  und  best/~tigt. 

I n  einer  t abe l la r i schen  Aufs te l lung der  Fu ]go romorphen -Fami l i en  
(z. T. im Anschlul~ an  ME,CALF) (Tabelle 4) zeig% sich, dab  in  allen F a m i -  
l ienreihen die G r u n d k o m b i n a t i o n  a ~- x oder  ihre  Erwe i t e rungen  a ~- x ~- 
Begle i te r  au f t r i t t  (86mal ) ,  daneben  abe t  x - ~ f  (eventuel l  e rwei te r t  zu 
x ~- f  ~-Beglei ter )  22real.  D a  die  K o m b i n a t i o n  a / - x - ~ f  b isher  n iemals  
gefunden wurde,  m u g  wohl  angenommen  werden,  daf~ f mehrfach  a 
verdr/~ngen konnte .  I n  modernen,  besonders  en twicklungs i~higen  
Fami l ien ,  bei  den  I l iegenar t igen Derb iden ,  den mehr  oder  weniger  flfigel- 
losen De lphac iden  und  den schmet te r l ingsar t igen  F l a t i d e n  versehwinde t  
abe r  aueh x zuguns ten  yon  H (oder umgekehr t ) ,  so dab  die K o m b i n a t i o n  

+ t t  noch e twas  h~ufiger als a / - x  ist,  die offenbar  ihr  Sehwergewicht  
in  den mehr  oder  weniger  a l te r t f iml iehen Te t t igomet r iden ,  Fu lgo r iden  
und  Cixiiden ha t .  So scheint  eine Tendenz yon  a q - x  f iber  x ~ - f  zu 
x ~ - H  zu bestehen,  die tei lweise zu l%eduktion a uf x (Derbiden) und  I t  
ffihrt,  wobei  das  Auf t r e t en  yon  H e l e n  offenbar  den  A b b a u  der  Po ly-  
symbiosen  begfinst igt  bzw. Begle i t symbion ten ,  die be i  a ~ - x  so h/~ufig 
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Tabelle 4. Verteilung und H4u/igkeit der typischen Endosymblonten-Kombinationen 
in den Familienreihen und t~amilien der /ulgoromorphen Zikader~ 

Familienreihe 

Familie 

]:ebtigome~rina 

@ixiides 
Cixiidae . . . 

A c h i l i d a e . . .  
Derbidae . . . 
Meenoplidae 

Delphacides 

Issides 
lssidae 

Tropiduchidae 

Fulgorides 
Fulgoridae . . 

Dictyopharidae 

Flatides 
Nogodinidae . 
Lophopidae 
Fla~idae . . . 
Acanaloniidae 
Ricaniidae . . 
Em'ybracMidae 

a + x- Serien 

a + x  ] a + x +  

6s 

4 cq-d 
18 b +  

e 
7 
1 l g ~ - h  

1 q (ql q2) 
13p 

1 o 
81 

tI  
1 AT 

i 
15 k 

E 
1 6m 

2 q - n  
I + P  

17 L 
g6 

x + f- Serien 

x+f ] x+i+ 

3 
4 
3 l~- 

7-~r 
~-r-~H 

3 

113 l 
22 

+ H- Reduktions- 
Serien formon 

f+II x [ l ~ [  B 

10 1 1 
1 1 

54 

13 
1 ÷ m '  

7 
2 
1 
1 

I ss Ixll 2 I x  

auf t re ten  (in > 8 2 %  der ~ ~x -Verb indungen ) ,  weitgehend entbehrl ich 
maehf.  

DaB bei den Cicadomorphen frfihzeitig eine st~rkere Aufspal tung in  
drei deutl ieh unterscheidbare  Uberfamil ien (Cicadoidea, Cercopoidea 
u n d  Jassoidea) aufgetreten sein muB, wird trotz des geringen bisher ge- 
prfiften Materials durch die Endosymbionten-Ver te i lung  best/~tigt. I n  
den beiden ersteren herrschen die a -Symbion ten  in  alien un te r sueh ten  
Ar ten  vor, jewefls begleitet yon einem mehr  oder weniger charakteristi-  
schen (jedoeh auf Homologie nichf  untersuehten)  Nebensymbionten ,  der 
bei den Singzikaden oft yon  Helen,  bei  den Sehaumzikaden manchma l  
yon  stabchenfSrmigen Bakter ien  ersetzt ist. Die Nebensymbion ten  bei- 
tier Uberfamil ien Bc und  W machen  jedoeh selbst z.T. noch einen wenig 



202 H . J .  MiiLL~X: 

Tabe l l e  5. Verteilung und H~u/igkeit der typischen Endosymbionten.Kombinationen 
in den Familien und Unter/amilien der Jassoidea 

Familienreihe 
Familien 

Unter familien 

J a s s o i d e a  
Led r idae  
U]opidae  
Cicadel l idae  

Eupe l i c i na e  . . . 
A p h r o d i n a e  . . . .  
E r rhomene l l i na e  
E v a c a n t h i n a e  . . 
Cicadel l inae  . . . 

De l tocepha l idae  
P e n t h i m i i n i  . 
G r y p o t i n i  . . . 
F ieber ie l l in i  . . 
Scaphygopi in i  . 
Eusce l in i  . . . 
Macros te l in i  . . 
De l toeepha l in i  . 

J a s s i d a e  
/Viegophthalminae . 
J a s s i n a e  
Macrops inae  . . . 
I d ioce r inae  . . . 
Aga l l i inae  

Typh locyb ides  . . . 
Membrac idae  

Teren t i ines  
Te ren t i i nae  . . . 

Cen~rotines 
S tegaps inae  . . . 
To lan i inae  
C e n t r o t i n a e  

Membrac ides  
I - Ie teronot inae . . 

Smi l i inae .  
H y p h i n o i n a e  . . . 
D a r n i i n a e  
P o l y g l y p g i n a e . . .  
2¢[embraeinae . . . 

a + t  a + t +  

1 
1 2 

1 

1 
8 1 

1 
11 1 

1 

2 2 
1 

1 
I 3 
1 2 

14 3 
5 

8 
1 15 
1 17 

52 54 

106 

a + t t  

1 
2 

I 

31 

t I  a +  

1 

1 

1 

l + v  
l + u  

10 

10 

e i n g e p a g t e n  E i n d r u e k ,  so  d a b  d a s  S e h w e r g e w i e h t  d e r  S y m b i o s e  a u f  

d e n  m g e h t i g  e n t f a l t e t e n  a - O r g a n e n  l i e g t ,  d a m i t  e i n e n  I - I i n w e i s  a u f  e i n e n  

g e w i s s e n  u r t f i m l i e h e n  Z u s t a n d  g e b e n d ,  d e r  b e i d e n  G r u p p e n  a u e h  y o n  

m o r p h o l o g i s e h e r  u n d  5 k o l o g i s e h e r  S e i t e  a n h a f t e t  ( L a r v e n  i m  B o d e n ,  

b o d e n n a h e  o d e r  i n  S e h a u m h i i l l e n ,  d i e  h o h e  L u f t f e u e h t i g k e i t  g a r a n t i e -  

r e n  !). B e i d e  h a b e n  s i e h  a u e h  n i e h t  so  r e i c h  a u f g e g l i e d e r t  w i e  d i e  J a s s o -  
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idea, die als Gegenst/ick zu den a +x- t ragenden Fulgoroidea mit der 
Verbindung a d-t  ausgerfistet sind und sich zu mehreren Familien ent- 
falter haben (Tabelle 5). 

Auch fiir die Familien der Jassoidea, die yore Boden die Strauch- 
und Baumschieht erobert haben, lassen sieh (wie bei denen der Fulgoro- 
idea) keine besonders typischen Symbionten oder Symbiontenkombin~- 
tionen angeben, vielmehr ist nur fiberall parallel die gleiehe Tendenz 
zu beobachten, die Grundkombination a d-t, die mit Erweiterungen 
dureh oft mehrere akzessorisehe Symbionten, speziell bei den Membra- 
ciden, in mehr als 80% aller Fglle gefunden wurde, in a -~H abzuwandeln. 
Selten ist t dureh Begleitsymbionten ersetzt. Wenige Male ist die Re- 
duktion auf Helen sllein erfolgt. Bei den offenbar polyphyletiseh ent- 
standenen blattbewohnenden Typhloeybinen sind sehlieBlieh alle Sym- 
bionten verschwunden, offensicht]ich in Verbindung mit dem Ubergang 
vom Phloemsaugen zum Zellsaftsehlfirfen, d~s offenbar keine Wuehs- 
stoffzuseh/isse mehr erforderlieh macht. 

Ein - -  gewissermaBen yon oben gesehener - -  Stammbaum der Zi- 
kaden, dessen Xste sieh zentrifugal ausbreiten, soll die vorgetragenen 
Hypothesen fiber den phylogenetisehen Zusammenhang und das ver- 
mutliche Werden der Endosymbiosen der Zikaden mit pflanzliehen 
Mikroorganismen zusammenfassend verdeutlichen (Abb. 1). 

Die Annahme, dab die heute nur noch durch die Peloridfiden ver- 
tretenen, altert/imlichen Coleorrhyneha die Wnrzel zumindest aller 
Auehenorrhynehen darstellen, wird yon der Endosymbioseforsehung 
dadurch unterstiitzt, dab Hemiodoecus/idelis, die einzige bisher unter- 
suehte Pelorid_h'de, a-Symbionten beherbergt und zwar ausschlieBlich, 
und als einzige unter allen Homopteren ohne Nebensymbionten oder 
Begleiter! Diese Moosbewohner der Notho/agus-Wglder scheinen also 
jenen urtfimliehen Zust~nd bewahrt zu haben, in dem nur eine Symbion- 
tensorte den physiologisehen Ansprfiehen noeh gentigte. D~ diese 
s-Symbionten auBerdem dann in allen Verzweigungen des Stammbaumes 
mit der grSBten H~ufigkeit auftreten, darf wohl mit t~eeht gefolgert 
werden, dab sie die altesten und primer wiehtigsten, also wirklichen 
Itauptsymbionten darstellen. 

Wie und wann im einzelnen die Aufspaltung des auchenorrhynchen 
Stammes dann erfolgte, ist schwer zu beurteflen, t teute lassen sich 
deutlich vier Uberfamflien unterseheiden, die jeweils dureh den Erwerb 
eines anderen Nebensymbionten zum Itauptsymbionten a ausgezeiehnet 
sind. Die Fulgoroidea nahmen x, die Jassoidea t, die Cereopoidea Bc 
und die Cieadoidea W anti Dabei stehen sich aber die drei letzteren vor 
allem morphologiseh untereinander n~her und den Fulgoroidea sehgrfer 
gegenfiber, weshalb die oft, zuerst yon KmKA~DY vorgesehlagene Tren- 
hung in Fulgoroidea s. 1. und Cicadoidea s. 1. hier durch die Zusammen- 
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Abb. 1. I/ypothetische Beziehungen zwischen der stammesgeschichtlichen Entfalttmg der 
Zikaden un4 ihren Endosymbiosen 

f~ssung der Cicadoide~, Cercopoidea und Jussoidea zu den Cicadomorpha 
und Gegenfiberstellung der Fulgoromorphu angedeutet ist, fiir die endo- 
symbiontologische Grfinde bereits oben dargelegt wurden. 
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Da - -  wie schon angedeutet - -  die Nebensymbionten der Schaum- 
mad Singzikaden durehaus nicht den Nebensymbionten der Jassoidea (t) 
und Fulgoroidea (x) verglichen werden kSnnen, sondern eher als Begteit- 
symbionten zu bewerten sind, scheint es berechtigt, ]ene beiden Uber- 
familien tiefer am Stammbaum entspringen zu lassen. Sie repr/£sentieren 
gleichsam die auf die monosymb~onte Stufe der Coleorrhyncha folgende 
Phase, in der zum ttauptsymbionten a nut  mehr einzelne Begleiter mehr 
oder weniger lose angegliedert wurden, echte Nebensymbionten aber 
noeh fehlen. 

Dagegen sehuf der Erwerb der x- bzw. t-Symbionten bei Fulgoroiden 
und Jassoiden offenbar die Grundlage ffir eine - -  in zwei ganz versehie- 
dene l%ichtungen ausstrahlende - -  reiehe Entfaltung des Zikaden- 
stammbaumes; denn diese disymbionten Kombinationen erm6gliehten 
offenbar die relativ leichte Entwieklung zu Plurisymbiosen dutch Neu- 
aufnahme yon Begleitern und akzessorischen Symbionten. Es wird 
freilich kaum zu entscheiden sein, ob diese Entw~eklung Ursache oder 
Folge der etwa gleichzeit~g anzunehmenden Auff/~eherung dieser Uber- 
familien war und ob x und t (ebenfalls) verwandte Organismen sind, die 
mit ihren divergierenden Wirten nur verschiedene Entwicklungswege 
einschlugen. 

In allen Familien dieser beiden l)berfamilien folgt aber auf die Er- 
weiterung der jeweiligen, oft aueh noeh allein erhaltenen Grundkombi- 
nation a q- x bzw. a Jr t zu polysymbionten Kombinationen wie a ,~ x q- 
Begleiter bzw. a -~ t q- Begleiter dann aueh ein Austauseh und ein Ersatz 
bereits vorhandener Symbionten, indem sieh die Neben- und Begleit- 
symbionten offenbar als vorteilhafter, tfiehtiger erwiesen und daher die 
&lteren verdr/~ngten. Diese Entwieklung ist besonders bei den Fulgoro- 
iden typisch, wo sie lediglich die offenbar sehr friihzeitig als Sehwester- 
gruppe abgespaltenen Tettigometriden versehont. Hier ist es zun~ehst 
der unscheinbare f-Symbiont, der in Kombination mit x den a-Symbion- 
ten fiberflfissig macht; denn niemals wurde a q -x q - f  gefunden. Es 
k6nnte sogar der Verdaeht  aufkommen, daf3 f eine Abwandlung, eine 
moderne Form tier a-Symbionten sei. Ihr  g/£nzlieh anderer Entwieklungs- 
zyklus und Einpassungsgrad (aueh w/~hrend der Embryogenese) spricht 
allerdings sehr dagegen. Aber aueh die Kombination x + f ,  die sogar 
dureh Begleiter erweitert sein kann, erseheint nieht unangreifbar. Die 
akzessorischen Hefen vermSgen offenbar leieht die x-Symbionten zu 
ersetzen, so dab vielfaeh die Verbindung f + H  erseheint, die bei den 
Fulgoroiden die letzte Stufe der Entwieklung darstellt, yon seltenen 
weiteren l~eduktionen auf x (Derbiden) und H oder gar Begleiter (in 
ganz vereinzelten F/~llen) abgesehen. Sie findet sieh in etwas genauer  
analysierten F£llen (Delphaeidae) stets jewefls bei den aueh sonst 
modernsten, anagenetisch am hSehsten stehenden Gruppen Is. unten). 
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Durchaus problematisch ist bei diesen an sieh im einzelnen plausiblen 
Transformationsreihen a - / x  -+ x + f - .  f + H j edoch die Tatsache, dab 
sie sieh parallel in fast allen Familien entwiekelt haben mfissen; denn 
ftir die einzelnen Familien sind nieht etwa bestimmte dieser Kombi- 
nationen typisch, sondern hSchstens bestimmte Begleitsymbionten, 
weir mehr noeh der Baustil der Myeetome, Ubertragungsweisen und 
besondere Auspragungen in der Form der homologen Symbionten, also 
eher auf den Wirt und sein inneres Milieu zurfiekzuffihrende Merkmale 
der Endosymbiosen als die Symbionten selbst. 

Weniger vielfaltig zeigen sieh die gleichen Tendenzen aueh bei den 
Jassoidea, yon denen leider viel zu wenig moderne Endosymbiose- 
untersuchungen vorliegen. So ist die Grundkombination a + t  gerade 
bei den als Ausgangsgruppe zu betraehtenden Ulopiden noeh nieht ge- 
funden worden ( - -  da iiberhaupt nur eine relativ hoeh stehende Art 
untersucht wurde --) ,  desgleiehen bei den verwandten Ledriden ( L e d r a  - -  

nur mit Helen ausgestattet - -  ist ebenfalls eine relativ hochstehende 
Form). Sonst herrseht aber in allen Familien a + t m i t  den ffir die Jas- 
soidea typischen Erweiterungen dureh akzessorisehe, im Doppelmycetom 
lokalisierte Begleiter vor. Zugleieh abet zeigt sich auch hier in allen. 
vier Familien parallel die Tendenz zu einer Elimination der t-Symbionten 
und ihren Ersatz durch I-Iefen in den offenbar hSher entwickelten Ein- 
heiten. Nur selten verschwinden sogar auch die a-Symbionten und ledig- 
lieh bei den innerhalb der Jassidae an versehiedenen Stellen auftretenden 
Parenchymsaugern (frfihere Typhloeybinae) sind alle Endosymbiosen 
restlos aufgehoben worden. 

So ergibt sich im ganzen eine verst£ndliche ~lbereinstimmung zwi- 
schen System und Inutmal31icher Phylogenie der Zfltaden und ihrer 
Endosymbionten, Die Aufgliederung in zwei Familienreihen bzw. vier 
•berfamflien finder ihre Bestatigung dureh typische Symbionten bzw. 
Symbiontenkombinationen. Die weitere Aufghederung ist tefls durch 
spezifische, aber nicht durchgehend auftretende Begleitsymbionten, 
mehr aber durch die yon den Wirten bedingte Auspr~Lgung der symbionti- 
schen Einriehtungen und Zyklen eharakterisiert. Zugleich ist in fast 
allen modernen Familien das Phanomen der Elimination und des Aus- 
tausches yon Symbionten zu beobaehten, wobei besonders die Hefen 
bef~ihigt seheinen, die ~ilteren Bakterien ersetzen und ablSsen zu kSnnen. 

Als Beispiel fiir die fruehtbare Zusammenarbeit mit der iibliehen 
Taxionomie und fiir die Hilfe, welche die Symbioseforsehung bei der 
phylogenetischen Analyse systematiseher Einheiten zu leisten vermag, 
seien hier die Delphaciden (Fulgoroidea) angeffihr~, yon denen nunmehr 
76 Al~en (davon 45 einhe/mische aus 18 yon 19 Gattungen) auf Endo- 
symbiosen untersucht worden sind (s. ERMISCI~ 1960) und die soeben 
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W. WAGNER einer eingehenden Revision unterzogen hat. Auf den too- 
dernen Vorstellungen von R ~ s c ~  und I%~MA~ fu•end, benutzt er 
m6glichst viele Merkmale und zwar in quantifizierender Weise, um die 
anagenetische Entwicklungsh6he wie die kladogenetische Aufspaltung 
erkennen und einordnen zu k6nnen. 

Die Delphaciden leben in allen Stadien fast ausschliel~lich an ~[ono- 
k0tylen, speziell an Gramineen und Riedgr/isern, und stammen h5chst- 
wahrscheinlieh yon den als Larven am und im Boden lebenden, meist 
diister braun gefarbten Cixiiden ab, die als Imagines Baumbewohner 
sind. Mit diesem Weehsel in der Lebensweise ist die anagenetisehe Ent- 
wicklung verschiedener Organe verbunden, z.B. eine Verkiirzung des 
Abdomens und Verringerung der K6rpergr6Be, eine fiir tIalmliiufer 
typisehe l%eduktion der Fliigel bis zur Brachypterie, Verkfirzung der 
Afferr6hre und des Penis bet gleichzeitiger Aufriehtung der Griffe] und 
vor allem eine weitgehende anagenetische Spezialisierung eines bewegli- 
ehen Posttibialspornes, der als Abstemm- und Bremsorgan beim Sprung 
gedeutet wird. Aus einer Skala ffir die Entwicklungsh5he jedes dieser 
und zahlreieher anderer Merkmale laBt sich ffir jede Art ein anageneti- 
seher Indexwert (aus der Summe der erreichten Merkmalswer~e) errech- 
nen und damit die Enfwicklungsh6he derselben abschatzen, w/ihrend 
kladogenetische Merkmale wie die Art der Stirnvergr6~erung, Besitz 
yon Chitinz~thnen oder -platten auf dem Sporn, spezifische Entwicklung 
der Genitalien usw. die Aufgliederung nach der Breite gestatten. 

Es zeigt sich nun, da9 sich in einen solcherma~en quantifizierend 
erarbeiteten Stammbaum der Delphaciden die bet diesen angetroffenen 
Symbionien und Symbiontenkombinationen zwanglos einordnen lassen, 
seine Zusammenh~nge best£tigen and unterstreiehen, ja stellenweise 
wertvolle Indizien liefern, w£hrend schon die erste Bearbeitung der 
Endosymbiose dieser Familie erwies, dal] der yon It. I-IAvPT zur ersten 
Aufgliederung derselben verwendete Verlauf der Pronotumkiele zu einer 
unhaltbaren Trennung yon Tragern gleieher Symbiontenkombinationen 
ffihrte, weil - -  wie sich bald ergab - -  dieses Merkmal keine anagenetische 
Bedeutung besitzt (s. H. J. Mt~LLER 1942 und 1949). 

Der yon W. WAG~ER kiirzlich auf Grund seiner taxionomiseh- 
morphologischen Untersuehungen an europi~ischem Material und d e r  
Ergebnisse der Endosymbioseforsehung entworfene Stammbaum der 
Delphaeiden (Abb. 2) zeigt, dal~ ,,die Phylogenese der Endosymbionten... 
ganz vorziiglich fibereinstimmt mit dem auf Grund morphologischer 
Merkmale erarbeiteten System" (W. WAoN~ 1961). Wie in anderen 
Familien(reihen) der Fulgoroidea weisen die anagenetiseh fief stehenden 
Asiracinen und auch die sehon etwas h6her entwickelten Kelisiinae und 
Stenocraninae die typisehe Grundkombination a ~ x  ant, die bet den 
Asiraeinen dureh den p-Symbionten, bet Kelisiinen und Stenoeraninen 
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dutch verschiedene, zunt£chst als q-Symbionten bezeiehnete Bakterien 
erggnzt wird. Aber schon bei den anagenetiseh nur wenig hSher als 
Stenocranus  eingestuften Jassidaeinae ist a dureh f verdrgngg und es 
tauehen neben einem aueh bei brasilianischen Delphaciden gefundenen 
Begleiter, r (der/£hnlich wie p- und q-Symbionten ein groges unpaares 
Myeetom besiedelt), zus£tzlich Helen anf: Die am hSehsten stehenden 
Delphaeinen besitzen dann aussehlieglich die aueh bei anderen Eul- 

/nG~ Slufen DelpMcizas 
; 5 -  /+/I 

2o 
Jasslgaeinee 

x+/+r+H 
75 5"/enocrcrninae 

Kel/szTnae a + x + q" 
70 e+x,~,x r~,a÷z+q'z 

5 ,dsiraci'nae 
a+>. .p q" "r 

0 1 - X  H 

x÷/  
+% +¢2 p a+x-~ +f 

Cixiidcre cE +x 
C~ ÷X G, +X 

Abb.  2, S t a m m b ~ u m  4er  Delphaeide~ t in4 seine 
Beziehung zu  ihren  versch iedenen  Symbionten-  

kombin~t ionen ,  naeh  ~vV. WAGNER 1962 

goroiden hgufige Paarung 
f ~- H, d.h. auch die x- Sym- 
bionten werden offenbar 
/iberfliissig, weil Helen auf- 
traten. 

Eine weitere, bis in den 
Bereieh der Arten gehende 
gemeinsame Analyse er- 
seheint dabei nieht nut  wiin- 
sehenswer$, sondern aueh 
mSglieh. So waren bisher die 
Kelisiinae WAGN~s alle in 
einer Gattung (Ke l i s i a )  ver- 
eint, die nach morphologi- 
sehen Befunden ebenso eine 
Aufteilung verlangt wie naeh 
den Endosymbiose-Befun- 
den. Schon Lebendpr/~para- 
tion der bisher nut  aus 
Schnittserien erfaBten ver- 
schiedenen Begleitsymbion- 
ten und Ber/ieksich~igung 
yon allen erreiehbaren Arten 
wtirde vermutlich wesentlieh 

weiter fiihren, desgleiehen die Anwendung mykologiseher Unter- 
suehungs- und Zuehtteehniken bei den ,,ttefen" der Delphaeinen. 

Gemessen an unseren friiheren Versuehen (1942, 1949), m6glieher- 
weise bestehende Beziehungen zwisehen phylogenetisehem System und 
Symbiontenbesitz der Zikaden aufzudeeken, erseheint das Bild nun zwar 
etwas klarer. Es sei aber absehlieBend betont, dab es ohne mikrobiologi- 
sehe Analysen stets ein sehr hypothetisehes bleiben muB, zumal aueh 
yon den Systematikern bisher nur wenige Anhaltspunkte ftir einen 
Stammbaum der Zikaden vorliegen. Die Endosymbiose-Forsehung kann 
naturgemgg bestenfalls einige Gesiehtspunkte liefern. DaB sie aber zu- 
mindesten stimulierend auf die Erarbeitung phylogenetiseher Vors~el- 
lungen wirken kann, beweisen die Ergebnisse W. 'WAGGERS. 
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Es sei mir gestattet, Herrn Dr. h.e.W. WAo~]~, ffir seine selbstlose und 
unermiidliche Unterstii~zung mit Auskfinften und dureh anregende Diskussionen 
auch an dieser S~elle herzlieh zu danken. 

Z u s a m m e n t a s s u n g  

Es wird versueht, die Vielfalt der bei den Zikaden auftretenden 
endosymbiontischen Mikroorganismen und ihrer spezifischen Kombina- 
tionen in den systematischen Kategorien ihrer Wirte zu ordnen und m6g- 
lichst mit  phylogenetischen Gesichtspunkten zu interpretieren. Unter  
Ber/icksichtigung der Homologiekriterien R~MA~Es werden dabei H~ufig- 
keit, Verbreitung, Kombinationsf~higkeit sowie die Einpassung in den 
Wirtsorganismus, vor allem w~hrend seiner Ontogenese, benutzt. ])anach 
lassen sich ffinf weitverbreitete und offenbar ,,alte" essentielle (tIaupt-  
und Neben-) Symbionten, yon denen meist zwei in jeder Zikade auf- 
treten, yon zahlreichen komplementdren,,j fingeren" (Begleit- und akzesso- 
rischen) Symbionten unterscheiden, die auf niedere systematische Ein- 
heiten beschr~nkt sind und nut  wenig angepM~t erscheinen. Bei einer 
neueren Untersuchung der Delphaciden-Symbiose, insbesondere ihrer 
Ontogenese, durch E R ~ s c ~  hat  sich j edoch gezeigt, daI3 die sog. ,,Hefen °' 
insofern eine Ausnahme bilden, Ms sie zwar h£ufige und weitverbreitete, 
aber offenbar junge und untereinander nicht homologe , t I a u p t " -  
Symbionten darstellen. Oer bereits frfiher entworfene, hypothetisehe 
S tammbaum der Zikaden und ihrer Endosymbiosen l~l~t sich dadurch 
wesentlieh vereinfaehen. An der gleichzeitig yon W. WAON~R durch- 
geffihrten modernen taxionomischen Revision der europi~ischen Delpha- 
ciden wird der Wert  solcher Betrachtungen f/ir die phylogenetische Ana- 
lyse der Zikaden deutlich, indem sich eine gute tJbereinstimmung zwi- 
schen Endosymbiontenbesitz und morphologisch begrfindetem Zikaden- 
system ergibt. 
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