BIOLOGISCHES ZENTRALBLATT

Band 68 Heft 9/10 - 1949

~

Zur Systematik und Phylogenie der Zikaden-Endosymbiosen
Von HANS JOACHIM MULLER
- Institut fiir Pllanzenziichtung Quedlinburg
Mit 1 Abbildung '

Die endosymbiontischen Biindnisse der Zikaden mit pflanzlichen Mikro-
organismen, Bakterien und Pilzen, waren in den letzten drei Jahrzehnten
Gegenstand eingehender Untersuchungen (Surc 1924, Bucnyer 1925, Ricu-
TER 1928, H. J. MULLER 1940, RAv 1943), wohach nunmehr nahezu 370 Ar-
ten auf ihren Symbiontenbestand gepriift sind. Das sind zwar nur reichiich
3 9% der in der Bearbeitung BeIERs (1928) angegebenen, bisher beschricbenen
rund 12000 Zikedenspezies — zudem konnte die Determination, besonders
der kleineren neotropischen Formen, nicht immer vollig gesichert zu Ende ze-
fithrt werden —, doch verteilen sich die untersuchten Arten zu etwa gleichen
Teilen auf die beiden von KirkALpy (1906) aufgestellten Superfumilien der
Cicadoidea und Fulgoroidea (Tab.1) und enthalten Vertreter aus 19 der von
Havrr (1929) unterschiedenen 20 Familien und aus 52 von insgesamt 74 Un-
terfamilien. Bel der Fille der aufgefundenen Symbiontenformen und -kom-
binationen in den einzelnen Wirten sowohl wie bei der Gesamtheit des unt.r-
suchten Materials scheint daher nicht nur eine iibersichtliche Darstellung nnd
Ordnung der fast verwirrenden Vielfalt symbiontischer Organisation geboten,
es driingen sich im Zusammenhang damit auch Fragen nach der phylogene-
tischen Entwicklung der symbiontischen Konsortien und somit nach ihrer
Bedeutung fiir das natiirliche System der Zikaden auf. Der hier vorgelegte
Versuch ciner solchen zusammenfassenden und statistisch systematisch ans-
wertenden Ubetarbeitung stellt zugleich cine notwendige Vorarbeit dar fiir
eine moderne Darstellung der gesamten Hemipteren-Symbiosen, wie sic [iir
Broxns Klassen und Ordnungen des Tierreichs im Rahmen der Insekton-
bearbeitung vom Verfasser geplant ist.

Auf eine Darstellung der allgemeinen Grundziige der Zikadensymbiose
kann dabei hier e¢benso wic auf die Schilderung der einzelnen Befunde wiu so
mehr verzichtet werden, als diese bei den angegebenen Autoren lcicht naclh-
gelesen, und soweit zum Verstindnis der zu entwickelnden Gedankengiinge

. erforderlich, aus der Ubersichtstabelle (Tab. 2) entnommen werden kinnen.

Vielmebr kam es darauf an, die vorliegenden Feststellungen unter cinbeitliclien

" Gesichtspunkten, vor allem auch in nomenklatorischer Hinsicht zu sichien
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und zu ordnen und dadurch einer phylogenetischen Betrachtung iiberhaupt
zuginglich zu machen.

Tabelle 1. Anzahl der aus den einzelnen Familien auf Symbiose untersuchten Mn

' 137Cicadidae 32 Ciziidae
15 Cercopidae ) R 24 Derbidae
‘96 Membracidae *3 Phalaenomorphidae
1 Aethalionidae " 9 Flatidae
1 Ledridae 16 Laternariidac
22 Jassidae 25 Fulgoridae
25 Euscelidae 1 Eurybrachiidae
0 Nirvaniidae 3 Ricaniidae
10 Pyphlocyb:dae 16 Issidae
Tan o gag 81 Delphacidae
183 Gicadoidea 6 Pettigometridae
186 Fulgoroidea

A. Ubersicht @ber die Symbiontenbestinde der Zikuden

Mit Ausnahme der 10 Typhlocybiden, von denen BucuNER nur hei 5 Arten

(aus drei Gattungen) cine fiir Zikaden vollig ungewdshnliche Symbiose mit

darmbewohnenden Bakterien wahrscheinlich machen konnte und dic einer er-
neuten Bearbeitung besonders dringend bed iirfen, sind bei allen bisher unter-
suchten 369 Zikadenarten Symbionten in verschicdencer, bei den cinzelnen
* Arten Lonstanter Anzah! aufgefunden worden. In den weitaus meisten Fillen
handelt es sich dabei zweifellos um Bakterien, die allerdings sehr oft in stark
hypertrophierten Formen und Pleomorphen Zyklen in Erscheinung treten (vgl.
H. J. MULLER 1942). Dancben treten ,hefe-artige* Formen (H) auf, dic von
ScHWARZ (1924), allerdings bei Cocciden, als Konidien von Ascomyceten er-
kannt wurden. Die Symbionten werden vorldufig, d. h. solange sie nicht nither -
spezifiziert werden kénnen, mit Buchstaben gekennzeichnet.
Monosymbiont sind 22 Arten, davon fiihren 2 Derbiden (Dny und Nusia
- atrovenosa),die Membracide Pyrgauchenia und die Ledride Ledra aurita ,,Hefen®,
11 Derbiden X-Symbionten und 5 Typhlocybinen, eine Derbine (Dn, ) und cine
Aphanine (Lycorma) Baktericn, wobei dic Symbiose der 5 Typhlocybinen, wie
erwihnt, noch unsicher ist. - :
Disymbiont sind insgesamt 205 (= 55 % aller) Zikaden, niimlich:
14 Ciziidae, 8 Derbidae, 3 Phalaenomorphidae, 9 Flatidae, 18 Fulyoridae,
1 Eurybrachiidae, 1 Ricaniidae, 9 Issidae, 37 Delphacidae (= 100 Fulgoroidea),
sowie 12 Cicadidae, 14 Cercopidae, 40 Membracidae, 1 Aethalionidae, 15 Jussi-
* due, 23 Euscelidae (= 105 Cicadoidea). Disymbionte Formen sind also fast in
allen Familien hiufig anzutreffen, mit Ausnahme der Tettigometriden, Laterna-
riiden und Ledriden. Dabei sind dic Smbiontenkombinatiqnen I -f (73 mal),
X +f(13mal) und a+X (14mal) auf die Fulgoroiden, Il +a (41mal), o ¢
(45mal) und ¢ 4 B, *) (19mal) auf die Cicadoiden beschriinkt.

* B,, B, By ... usw, = crster, zwoiter, dritter Begleitsymniont usw.

’
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- Trisynfbiont sind. 113 (= 30,6 %) der untersuchten Zikadenarten und

gwar: 15 Ciziidae, 1 Derbidae, 11 Lalernariidae, '{ I"ulgm'uiae, 2 chamlulg::
7 Issidae, 14 Delphacidae,.6 Tettigometridae (= 63 Fulgoroul.ea), sowie L
cadidae, 1 Ceroopdae, 39 Membrocida, T Jasside, 2 Eeclidc (= 10 Cice
doidea ’ : i 1 tbehrenden Familien be-
idea). AuBer den schon der disymbionten Formen en “
'tzen)die Familien der Phalaenomorphidae, Flatidae, 'Euryb?"qchwiqe und
jethahﬁbnkla'e'keinen dritten Symbionten, dagegen weisen 'dxe Tcttlg{)).ln(‘-
triden nur trisymbionte Arten auf. Die trisymbionten Syr.llblontéenkolzn. inu-
i ieBli disymbionten Konsortien auf, wober von
tionen bauen ausschlieBlich auf den t uf, wobel von
i 1 B, vorkommen, wahrend die Kombhi-
den Fulgoroiden 54 Arten mit X +a 1 _ o Jomh-
1 erweitert werden. Bei den Ci
nationen X -+f nur 8 mal und H +f nur einma " porden. et den B
i ird in ghnlicher Weise @ 4-¢ 45 mal — a.yon . ‘ =
;:2:5?-1-? nun;z mal und H +a nur einmal um einen dritten Symbionten
1 .
ven’i‘l(::}:,rrb:;s ymbiont sind noch 16 (= 4,3 % aller unt,ersuchtelj) Zik:}dcxl , nsi‘m--
lich 3 Cizidae und 4 Laternariidae (=T Fulgoroidea), samthch“ m;t; ‘\H-{«fa e
B,+B,, sowic 9 Membracidae (a+t+ By+ B, davon 2 mal f.ur , Hefen),
nI;o nuzr’ Formen, die mit den Gruppen X +a bzw. a -t ohnehin zu polysym-
‘ . . . n. . . . .
bw?;(c:rlx t,\;(:rj}rl::ti)nil:;c: sxilxilgii( =1,79) Zikaden: eine wahrscheinlich vichtiger
. ’ 5 .
zu den Cixiiden zu stellende Derbine mit X +a + B, + B, +B; und 5 Membra
ziden mit @ +¢-+B,+ B, +B;, . L o
“ 'ehexasymbiontl schﬁeﬁﬁch nur 2 Membracidae (Eﬂ{;hophyllun? 5-mac "
latum und eine andere, nicht niher bestimmte Membracine Ae) mit a -+t -
B,-+ B,, bzw. H statt Bys . ] g
B, -*];ile;zl\_/;h;z:_hl ‘dcr Zikaden (92,6 %) sind also.polysyn}bxon?;, da;?mc,cx: .muj
74 % onosymbiont. Uber die Hilfte der gepfﬁften Formen sind disym ;u;@
(5,5 ‘; )x'nein Drittel hat oinen dritten Symbionten dazu erworbc.n ; n'm re a'. l(‘V
wom';e’(ﬁ 7 ¢,) besitzen dariiber hinaus noch einen oder mehr(;zrcd('bls./lf;;\gxl-sana ] 3)
0, " ol Y
‘ ' i 3 i ich schlieBen, da8 dic Zikaden schr
i Symbionten. Schon daraus lafit sic Ben, fie Zikaden she
tﬁ; sir}:dm mehrere Mikroorganismen in das sym?blontl_sche Verh.x}tm.ﬁ t1'ulf T”
iehmen Da,bei ist iibrigens bemerkenswert, da$ die gleichen Vcr}m.lt]vmf;/,;[n nrn
(iiber die Hilfte di-, ein Drittel trisymbionte Arten usw.) schon d)(}; : . t
MULLERs Bearbeitung der Fulgoroidensymbiosen hervortr?.ten,] s0 tn 1 a:: i 1] 1
1 i Z ik biose erarbeitet zu sein scheint, der sic
ein wesentlicher Zug der Zikadensym . d dox el
i i 1 ht mehr geiindert hat und voraus
bei der Uberpriifung weiterer. Formen nicht m ert e voris:
ichtli 1 6 terial nieht mehr &ndern wird. Jedoc
sichtlich auch bei noch gréSerem Ma . : wd Jedorh
i ich die et ilien hinsichtlich der Herausbildung polysymn
heinen sich dic einzelnen Familien hinsic ; : ' . ;
icio;mr Verhaltnisse verschieden zu verhalten., indem bei .den. C‘x-fladmdcrr; L oi
allem die Membraciden und bei den Fulgoroiden z. B die Cixii derr_xdun , ,}n
t(;rnariidcn dazu neigen, wihrend die Derbiden, Flf’.tld(lin und Ledriden dary
zuriickhaltender sind, cbenso die Cercopiden und Clcadxdcn: "



346 © HaNs Joacmim MULLER

Aus der Fiille der etia 50 morphologisch unterscheidbaren Symbionten-

" formen, die bei den bisher untersuchten 369 Arten auftreten, lassen sich nur
wenige: die a-, X- (oder Riesen-), f- und t-Symbionten, sowie die sogenannten
, Hefen® an histologischen Besonderheiten, vor allem auch ihrer Mycetome und
Siedlungsweisen im Wirtsgewcbe sowie an ihren Ubertragungsmechanismen
mit Sicherheit immer wieder erkennen und bei den verschiedensten Wirten als
identisch nachweisen, wihrend das bei der groBen Masse der iibrigen Symbi-
onten hochstens innerhalb niedercr systematischer Einheiten der Wirtsarten
moglich ist (Einzelheiten siche bei MULLER 1940 und bei Rav 1943). Ohne
damit zunichst etwas iiber ihre phylogenetische Stellung als Symbionten und
ihren systematischen Wert andeuten zu wollen, wurden die Symbionten des-
halb, erstmals von MULLER 1940, in vier verschiedene Kategorien eingeteilt:

1. Hauptsymbionten: Univalente {cin-wertige), d. h. nicht unbedingt
verbindungsbediirftige Symbionten. Ein Hauptsymbiont tritt allein oder
" mit einem (selten mehreren) Nebensymbionten und vielfach dariiber hin-
aus mit ein bis vier weitercn ,,Begleit“symbionten zusammen bei jeder
der untersuchten Zikaden auf, — mit Ausnahme einiger weniger, wahr-
scheinlich sekundir in ihrem Symbiontenbestande reduzierter Formen

(Dn, und Lycorma) und der voéllig abscits stehenden Typhlocyvbinen.”

Hauptsymbionten sind dic ,,Hefen und die X-Symbionten, die¢ mono-
symbiont leben konnen, sicl aber gegenseitig ausschliefien und vertreten.,
2. Nebensymbionten: Polyvalente (mehr-wertige), d. h. verbindungs-
bediirftige Symbionten. Iiin Nebensymbiont tritt in allen di- und poly-
symbionten Zikaden neben einem Hauptsymbionten oder in Beyleitung
anderer (Neben-)Symbionten, niemals jedoch allein auf. Hierher gehdren
die a-, f-und ¢-Symbionten, wobei sich a- und f-, sowic f- und (-Symbion-

ten gegenseitig ausschlielen und vertreten. Nur die ¢-Symbionten ver-

mogen (bei Cicadoiden) mit einem anderen Neben- oder Begleitsym-
bionten, also ohne Hauptsymbionten, vollwertige, stabile symbiontische
Verbindungen zu bilden.

3. Begleitsymbionten sind alle die zahlreichen, selbstverstindlich auch
polyvalenten Symbiontenformen, dic in geringerer Verbreitung in allen
polysymbionten Zikaden die Haupt- und Nebensymbionten hegleiten
und niemals ohne diese vorkommen.

4. Akzessorische Symbionten sind alle die Formen, deren Verbreitung
auch innerhalb einer Wirtsart nicht véllig konstant und deren Ubertra-
gung auf die folgende Wirtsgencration unregelmiBig oder nicht in allen
Fillen crwiesen ist. Sic haben oft noch parasitische Liigenschaften und
treten stets als letzte in den polysymbionten Zikaden in Erscheinung,

. (Rav faBt fiir die Cicadoiden die Kategorien 1 und 2 zu Ilaupisymbionten,
3 und 4 zu akzessorischen Symbionten zusammen, was zweifellos cine gowisse

- tetrasymbiont 2
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Berechtigung hat, doch wiirden dadurch vicle der wohleingepaten Begleit-
symbionten der Fulgoroiden (z. B. b, od, 0, p, ¢ und andere) auf cine Stufe mit
den meist noch sehr ungeziigelten (mit griechischen Buchstaben gekenmzeich-
neten) Formen, beispielsweise der Membraciden gestellt.)

Die ,,Hefen, — nach den Ergebnissen . von SCHWARZ an Lecanien: Koni-
dien von Ascomycefen — finden sich als typische Hauptsyrbionten bei ins-
gesamt 129 Zikaden, 77 mal bei Fulgoroiden und 52 mal bei Cicadoiden. Mono-
symbiont treten sie zweimal bei ersteren (Dn, und Nisia atrovenosa) und zwei-
mal bei letzteren (Ledra und Pyrgauchenia) auf. Auch von den polysymbionten
,-hefe*“fithrenden . Zikaden finden sich in beiden Superfamilien Vertreter, bei
den Fulgoroiden ausschlieBlich in Verbindung mit f-, bei den Cicadoiden nur jn
Verbindung mit a-Symbionten als Erginzung, wobei sich nur die letzte Kom-
bination als weiter ausbaufihig erweist, besonders in Begleitung der ¢-Symbi-
onten. So lassen sich folgende Reihen aufstellen:

o Fulgoroidea ‘ Cicadoidea
monosymbiont 4 H(2) H(2)
disymbiont 114 H+7(13) H+a(41)

| T

* trisymbiont 8 H+f+B@ H+a+DB@ H+ati(

H-tat t'4 B, (2)
/

hexagsymbiont - 1 .
129

Bei den Phalaenomorphiden (3), Flatiden (9), Eurybrachiiden (1), Aethali-
oniden (1) und Ledriden (1) sind bisher nur H Verbindungen gefunden worden,
wihrend sie bei Cixiiden, Laternariiden, Tettigometriden, Cercopiden und He-

/
H+a +t-+ B, + B, +-B;(l)

" teronotinen unter den Membraciden bisher vollkommen fehlen. Bei den iibrigen

Familien finden sich Hefen in wechselnder Verbreitung: selten bei den Der-
biden, Eusceliden und Jassiden, hiufiger bei Fulgoriden, Jssiden, Ricaniiden,
Delphaciden, Cicadiden und Membraciden.

Die Hefen leben vorzagsweise in 4 abgegrenzten Bezirken des Fettgewebes,

" wobet sich in den einzelnen Familien meist alle Uberginge von diffuser Besicd-

lung bis zu mycetomartiger Bindung finden, doch scheinen die Hefen im all-
gemeinen einer engeren Konzentration auf epithelumschlossene Organe sowic

_der Aufnahme von mehr als einem weiteren Symbionten einen gewissen Wi-

derstand cntgegenzusetzen.

Als Hauptsymbionten leben sie in 57 % aller disymbionten Zikaden, wiih-
rend sic in den mehr als zwei Symbionten fithrenden Arten meist als Begleit-
oder akzessorische Symbionten angesehen werden. Das gilt. besonders bei den
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polysymb?onten Vt?rbi.ndungen mit & - ¢. Bemerkenswert ist das Auftreten mi
a + X bei Issus dilatatus und mit f + X bei I. coleoptratus, da sich H und X
sonst ste{;s, H und o wenigstens bei den Fulgoroiden ausschlieBen. Bei vier
Mem-bra_clden (den Stegaspinen Lycoderes galeritus und matratus, bei der Mem-
bracine Smophww und der Heteronotine Omolon laports) leben sie im ange-
s‘ch.wollenen Epithel des a-Organs, #hnlich den Epithelsymbionten der Poéi{o
cerinen unter den Laternariiden, bei der Hyphinoine Cymbomorpha ‘sowic 18 ng
und einem & von Cicadula quadrinotata im Mitteldarmepithel, wihrend sic in
anderen 33 fehlten (BuonnERr). ' , .

Riesen-oder X-S yxﬁbionten, im weiblichen Geschlecht stets von Rek-

talsymbionten in der Valvula pylorica begleitet, wurden in 108 F: dllen(=-29,% o3), ’

und zwat ausschlieBlich bei Fulgoroiden (bei 58% derselben) gefunden, Bei
1‘1 Defblden (10 Derbinen und der Meenopline f’amni&'ia) leben sie als ull(:ini ;
Symbionten und sind deshalb als Hauptsymbionten anzusprechen. Im G.(‘"C{fl-
satz zu dgn Hefen sind sie aber bedeutend verbindungsfihiger: au 6cr in "’? di-
_ syx.nblontlschen erscheinen sic in allen tri-, tetra- und pentasymbionten n:'tl i
bei 97 (51 %) aller polysymbionten Fulgoroiden. o
' Parallel zu den polysymbionten Reihen der Hefen lassen sich auch hicr cine
mit X 4 fund ei.ne mit X -- @ beginnende Seric aufstellen, wobei sich wied
die letztere als die ausbaufihigere erweist. , o

Monosymbiont 11 X (1)

T

disymbiont 27’ X 4 f(13) X La(l4)

- |
trisymbiont 62 X -f+.B, (8) X +a+ B, (54)

. ' . ' | ,
etrasymbiont 7 X+a+ B +B,(7)
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eines kleinbleibenden, spiiter die Ubertragungsformen liefernden Stammes von
Nebenformen ausgezeichnet, die in einer Tasche der Valvula rectalis gesondert
untergebracht und deshalb als Rektalsymbionten bezeichnet werden. Diese
ihneln in Form und GréBe (gedrungene bis oft s- oder u-formig gebogene
Schlauche in Kugelhiillen) den a-Symbionten, besitzen nur bedeutend ‘mehr
eosinophile Einschliisse, die bei den Riesenformen selbst oft in erheblicher
GréBe und Anzahl auftreten (MULLER 1940). Im Einzelnen weisen die Riescn-
symbionten in fast allen Familien besondere Eigentiimlichkeiten auf und zei-

gen vor allem in Bau und GréBe eine enge Korrelation zur GroBe ihrer Triiger,

eine Erscheinung, die sich besonders bei Formen wie Bruchomorpha bestiitigt,

wo bei Wirten wie Symbionten ein Geschlechtsdimorphismus in bezug auf die

GroBe besteht.

Am hiufigsten begegnen wir bei den Zikaden den meist mehr oder weniger
lang schlauchférmigen u- oder s-formig in Kugelhiillen geborgenen e-Symbi-
onten ! Bei 247 Arten (= 67 %) finden sie sich in meist paarigen, seltener un-
paaren, oft mehr oder weniger langgestreckt wurstfrmigen, seltener kugelig
gedrungencn, bisweilen traubigen und sekundiir mehrteiligen Mycetomen, die
stets von einem wohl entwickelten, vorwiegend kubischen Epithel umbiills
sind. Stets sind sic im weiblichen Wirtstier durch mehr oder weniger miichti:
Infektionshiige] ausgezeichnet. Im Gegensatz zu den Hauptsymbiontcn treten
sie niemals allein auf. So finden sie sich bei den Fulgoroiden iiberhaupt nur in
Verbindung mit den X-Symbionten, d. h. also als Nebensymbionten (76 mal),
bei den Cicadoiden sehr hiufig zusammen mit den ¢-Symbionten (106 mal) und
mit den Hefen (42mal), die sic bei den Fulgoroiden streng meiden; jedoch, he-
sonders bei Cicadiden und Cercopiden, auch offensichtlich in der Rolle von
Hauptsymbionten (23mal) in Begleitung anderer Symbionten. Die Neigung
sur Aufnahme weiterer Symbionten ist in fast allen Verbindungen mit Ans-
nahme der Hefen groB. Folgende Entwicklungsreihen sind zu erkennen:

ntasymbiont
pente Xta+ B+ B+ 5 i 0 — - = ~
Von 97 polysymbionten X-Verbindu begi : o ‘ X 5
wobei 13 X + f nur § X +‘ . ngen beginnen also nur 21 mit X +f, biont119  a+B, (19)  atH ) at+X (14 -t _(40)
inter d J + B, gegeniiberstehen, dagegen 76 mit X + g, trisym- | :
r denen X + a +- B, fast 7mal so oft wic die trisymbionte Kombination * biont 104 a+B,+ B, (4) a+H+B, (1) a+X+4-B, (54) o}t +B, (4)  att-H()
X 4~ f + B, erscheint. . mation strasym | .
. Bis auf die beiden erwiihl'xten Issus-Arten schlieBen sich If und X aus. X- biont 16 — - a+X+B,+B, (7) a+t+ BBy (1) L HHE)
ymblfmt-cn beherbergen l.I'llt Ausnahme der kleinen Familien der Phalacno- cntasym- ' 1 :
H_l(;)fphlden nnd El‘lrybracl?l.ldcn so_wie‘: der noch relativ wenig untersuchten Fia- biont 6 - © . — a4+ X4BABAB () a+t4+ BB, +By(5)
tiden alle Eulg?roxtlenfamxllexl; bei Cixiiden und Tettigometriden treten sic so- hexasym- :
gar g‘.lﬂs’«_’ﬁl};leBhCh als Hauptsymbionten auf, cbenso bei fast allen Laternariiden. biont 2 - - - sttt Bt By Bt BQ) - +HHOD)
bered :: 8in V?l‘ allen anderen Symbionte'n durch Riesenwuchs und die frith zeitig, “Smmrz_‘i? 23 42 . 9 ’
ercits am Ende der Embryonalentwicklung der 9 erfolgende Abspaltun T L L :
i i <Lbspalvung Cicadoidea Fulgoroidea Cicadoidea
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‘Die Reijhen mit @ + By, o + H und a - t kommen also susschlieBlich bet |

Cicadoiden vor, die letztere, besonders in den polysymbionten Glicdern, fast
ausschlieBlich bei den Membraciden; die @ + X-Reihe ist dagegen rein f ulgoroid.

Monosymbionte a-Symbiosen wurden bisher nicht gefunden; disymbionte
treten 119 mal, trisymbionte 104 mal, tetrasymbionte 16 mal, pentasymbionte -

6 mal und hexasymbicnte 2 mal auf; oder anders ausgedriickt: die - Symbi-
onten sind an 58 % aller di-, an 92 % aller tri-, an allen tetra-, an allen penta-
und an allen hexasymbionten Verhiltnissen, also an 72,2 9, a]lcr 312 polysym-
bionten Konsortien iiberhaupt beteiligt. Die a-Symbionten stellen damit nicht
nur die verbreitetste Symbiontensorte der Zikaden, sondern auch die wich-
tigsten Neben-(und Haupt) symbionten dar. In 14 dér 19 untersuchten Familien
treffen wir a-Organe, bei den Cicadoiden fehlen sie nur den beiden monosym-

biont hefefithrenden Arten Ledra aurita und Pyrgauchenia breddini, und frei- :

lich den so vollkommen abweichenden Typhlocybiden, bei dén Tulgoroiden
auBer den monosymbionten Derbiden und der Aphanine Ly yeorma aber auch
den disymbionten (H +- f) Flatiden, Phalacnomorphiden, Eurybrachiiden und
grofen Gruppen der Fulgoriden (den Tropiduchinen z. B. véllig), Issiden und
Delphaciden, nimlich allen Hefe- und f-fithrenden Formen — bis auf den be-
reits erwibnten Fall von Issus dilatatus (X - a -+ H), im Ganzen also zu
59 %. Wihrend also fast alle Cicadoiden a-Symbionten besitzen, ist weit iiber
die Hilfte der Fulgoroiden frei von ihnen.

Bei aller Einheitlichkeit im Grundaufbau lassen sich bei den - Symbionten
der einzelnen Wirtsgruppen doch bestimmte typische Ausprigungen feststellen,
die offensichtlich auf konstitutionelle Eigenheiten der Wirte zuriickgefithrt
werden miissen. So sind die Infektionshiigel bei den Cicadoiden stets wirklich
ndch auBensich vorwélbende, oft zapfenartige Auswiichse, bei den T ulgoroiden
dagegen ins Innere des Myzetoms versenkte Zellnester, dic meist nach auBen
nur eine geringfiigige Anschwellung verursachen.

Der Grundtyp der Cicadoiden-a-Organe ist das langgestreckte, schlauch-
férmige Myzetom mit ein- bis wenigkernigen Mycetocyten (= =: Jassidentyp
BucHNERs). Bei den Gacaninen finden sich paarige Gruppen rundlichier My-

cetome zu grofen Trauben vereint. Bei den Fulgoroiden herrschen vielkernige

* Syncytien (und-Synsyneytien) mit wandstandlgem Wirtsplasmahelag vor. Die
a-Organe der Laternariiden sind extrem lange, diinne, vielfach verschlungene
Schliuche, die der Cercopiden flichig entwickelte Gebilde z. T. it fenster-
artigen Durchbriichen usw. Wihrend bei den Fulgoroiden nur sclten cine
engere rdumliche Bezichung zu den Nachbarmycetomen anderer Symbionten

auftritt (die a-Organe der Cixiiden legen sich halbmondformig um dic ovalen

b-Organe) besteht bei den Cicadoiden dazu eine besondere Neigung. Von lok-
kerer Anlagerung eines Begleitsymbiontenorgans (z. B. Cicadella, Cercopiden)
in die konkave, stets nach aufien gerichtete Einwolbung des mulde nférmig ge-
bogenen a-Organs fithrt besonders bei @ 4 t-Formen cine fast liickenlose Reihe
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iiber Fille mit halbscitiger Umfassung des t-Organs (Paramesus-Typ Buci-
NERS), bei dem jedoch noch beide Teile ihre eigenen Epithelien bewabren, zum
Eupeliz-Typ BucHNERs, wo ein gemeinsames Epithel beide Mycctome um-
schlieBt, bis zum vélligen kugelschalen-férmigen Einschluf eines ¢-Organkernes
in einen lickenlosen Mantel von a-Mycetocyten, der aufien von einem gemein-
samen, nun vom a-Organteil allein gelieferten Epithel umgeben wird (Mcmbra-
cinentyp Buouwgrs). In diesem konzentrisch gebauten Doppelmycetom
scheinen dann, speziell bei den Membraciden, ‘besonders giinstige Verhiiltnisse

fir die Aufnahme weiterer Symbionten zu bestehen, die oft unter dem Bilde,
heftiger Auseinandersetzungen, bald den ¢-Kern, bald die a-Rinde zusiitzlich
besiedeln, und in susgeglichencren Fillen dann eine dritte Zone zwischen bei-
den beziehen.

95 mal ist bei den Fulgoroiden das unschembare f-Organ, mit l\]cmon
zarten, kugeligen Symbionten dicht gefullt nachgewiesen worden, wiithrend s
den Cicadoiden stets fehlt.

F-Symbionten treten niemals allein, sondern nur als Nebensymbiont en der
Riesensymbionten (21 mal) oder der Hefen (74 mal) auf, und zwar fast aus-
schlieBlich als alleinige Nebensymbionten, so daB sie als Charaktersyml.i-
onten der disymbionten Fulgoroiden gelten konnen (86 %). Nur in 9 Fillen wir!
ein Begleitsymbiont geduldet, wobei charakteristischerweise nur in cinem Falli.,
bei der Fulgorine Fz, die Verbindung H + f + B, gebildet wird, ofienbar w ul
Haupt- wie Nebensymbiont (Hefe uhd f-Symbiont) nicht zur Aufnabme eines
ncuen Symbionten neigen; dagegen erscheint X +f -+ B; 8 mal. Nur bei Issus
coleoptratus besteht die merkwiirdige Koppelung der beiden sich sonst aus-
schlieBenden X und H gleichsam unter der Vermittlung der f~Symbionten, die
ja mit beiden allein jeweils haufig vorkommen. Man kann zwei Reihen er-

kennen:

disymbiont - 86  f-4H(13) - X +£(13)

' CHAfEXQ)
trisymbiont 9 f+H+ B (1) X+f+4+ B8
insgesamt 95 . 74 (48] 21

Mit den Hefen oder den X-Symbionten zusammen sind die f-Organe in faxt
allen Famlien der Fulgoroiden verbreitet, nur den Laternariiden und Tettigo-
metriden fchlen sic bisher vollig, ebenso in den Unterfamilien der Cixiinen uned
Caliscelinen.

Die f-Symbionten Ieben in meist pa.;lrigen unscheinbaren, schlaucli-
formigen Mycetomen, dic stets von einem wohlentwickelten Epithel umschlos-
sen sind und darin an die Wohnstétten der a-Symbionten erinnern, mit denen
sie niemals zusammen auftreten.
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Wie die X-und f-Symbionten auf die Fulgoroiden, so sind die ¢-Sym-
bionten auf die Cicadoiden beschriinkt, bei dicsen aber weit verbreitet (in 106
von 183 Arten).l Wihrend die X-Symbionten aber auch allein auftreten, erschei-
nen die ¢-Symbionten ausschlieBlich mit den a-Symbionten zusammen, meist so-
gar in engster Wohngemeinschaft in den Doppelmycetomen. Ahnlich wic die
Verbindung X - g, so befihigt auch die Kombination @ + ¢ in-erhéhtem MaBe
zur Aufnahme weiterer Symbionten (siche unter g-Symbionten!), insbesondere
nach der engen riiumlichen Vereinigung der beiden Partner im Doppelmycetom
. der Membraciden, Wie aus den bei den a-Symbionten aufgefithrten Reilien er-
sichtlich ist, stehen den 5 mit ¢ - B, beginnenden, mehr als zwei Symbionten
fithrenden Cicadoiden 61 gegeniiber, die @ - ¢ als Grundkombination auf-
weisen, d. h. 75 %, aller tri- und mehrsymbionter Cicadoiden. Unter den poly-
symbionten Cicadoiden besitzen 62 % ¢-Symbionten. Jedoch treten dic t-Sym-
bionten nur bei den Membraciden (71 mal), Jassiden (14mal) und Eusceliden
(21 mal) auf, fehlen aber den iibrigen Familien. Hinsichtlich ihrer Hiufigkeit

und der Form ihres Auftretens stehen sic somit an der Grenze von Neben- und -

Begleitsymbionten. Zudem zeigen sie in der Neigung, mit a-Symbionten zu-
sammen Polysymbiosen zu bilden, viel Ahnlichkeit mit den X-Symbionten,
mit denen sie auch in einer, wenn auch nicht so extremen Neigung zu Riesen-
wuchs und pleomorphen Lappungen (Rosetten BucHNERS) und dem Besitz
zahlreicher eosinophiler Granula iibereinstimmen. Darauf hat schon Rau hin-
gewiesen, indem sie besonders auf die Ahnlichkeit der Rektalsymbionten mit
den Infektionsformen der ¢-Symbionten in den Wanderzellen aufmerksam
machte. Lis liegt deshalb der Gedanke nahe, beide als vikariierende Formen
eines, urspriinglich wenigstens, einheitlichen Mikroorganismus anzusehen, der
sich bei den Fulgoroiden zu den Riesen-, bei den Cicadoiden zu Rosctten-(¢)-
Symbionten entwickelt hat.

Die ¢-Symbionten leiten schon iiber zur groBen Gruppe der Begleits ym-
‘bionten, deren Verhreitung auf einzelne niedere systematische Kategorien
beschriinkt ist. Uberschaut man die Fiille dieser Formen, so lussen sich nur
selten cinzelne Vertreter bei verschiedenen, nicht unmittelbar verwandten Zi-

. kaden-Gruppen als miteinander identisch erkennen, wié etwa die b-Symbionten
der Cizius-Gruppe der Fulgoroiden als Begleitsymbionten bei Cercopiden. In
den meisten Fillen dagegen erlauben die morphologischen Ahnlichkeiten keine
distinkten Aussagen iiber spezifische Idenditit. Immer jedoch it sich fest-
stellen, daf} der gréBeren Verbreitung auch eine bessere Anpassung als Sym-
bionten entspricht und daB diejenigen Formen, die auf Grund ilirer grofieren
Verbreitung als dic phylogenctisch dlteren anzusprechen sind, auch die deut-
Jicher ausgepriigten Symbiontcneigenschaften z. B, aufgequollenc Form, enger
nmschriebene Wohnstitten, geregelte Ubertragungsverhiltnisse auf dic niichste
Wirtsgeneration usw. besitzen (siche MULLER und RAU). So lassen sich die
Legleitsymbionten in eine Reihe mit abnehmender systematischer Verbreitung
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uﬂd sich verringernder Einpassung als Symbionten anordnen, an deren Spitxr
die hier noch zu den Nebensymbionten gestellten £-Symbionten zu setzen wiiren,
gefolgt ctwa von den b-Symbionten usw., bis zu jenen noch sehr unstet, un:!

" ungeziigelt, halb parasitir erscheinenden sogenannten akzessorischrn Sym-

bionten, die bei Tettigometriden, vielen Cicadoiden, besonders aber bel den
Membraciden als. Stérenfriede und Eindringlinge in den Mycetomen der il-
teren Symbionten erscheinen. So sind umgekehrt viele Familien dur.ch den Be-
sitz eines Begleitsymbionten ersten Grades in allen ihren Angehérigen auspgce-

- zeichnet, dem sich bei manchen ihrer Vertreter noch einer oder mehrere weitere

Begleiter niederen Anpassungsgrades zugesellen, zu denen dann bei fast allen
oder nur einzelnen Individuengruppen (Populationen) emzelr‘ler Arten no‘ch
mehr oder weniger wild und parasitisch anmutende akzessorische Baktericn
treten konnen. . -

B. Phylogenie der Symbiosen und Zikadensystem

Die Vielzahl der bei den Zikaden auftretenden symbiontischen -Milcroorga-
nismen, dic eigentiimliche Art und Weise ihrer Verbreitung .bei ihrm'x W.irt.r:n
und dic Mannigfaltigkeit der.dabei entstehenden Kombinationen, wie sic im
vorangehenden Teil als Ausgangsmaterial fiir die nun folgenfien Betrachtungen
zusammengestellt wurden, lagsen die Zikaden wie kaum einc andere qulplyc
symbiontenfiihrender Insckten fiir ein Studium der Bez1ehung.en .zw1sch(-1}
System und Symbiose gecignet erscheinen. Tatsichlich finden sich auch hei
allen bisherigen Bearbeitern iiber diesen Fragenkomplex beso.nderc Betrach-
tungen, ohne daB jedoch éine konsequente Anwendung der sxf:h erg?}')end(-n
Folgerungen und notwendigen Schliisse z. B. auf die Ph?'lc?gcnxe der Zikaden
sowoh! wic der Symbionten durchgefithrt wiirde. Gerade die im Voranstohonf]nn
Kapitel angedeutete Abstufung in der Verbreitung und Anpassung <.lcr weniger
verbreiteten und der akzessorischen Symbionten fordert aber férmlich zu ciner
vergleichenden Untersuchung der Phylogenie der Zika.den und ihrer Symbi-
onten heraus. ‘ ) :

Solange man dabei nur dic Vertreter einer kleineren systematischen Fjin}wit
etwa ciner Unterfamilic wic die der Ciziinae beispielsweise betrachtet, ist dor
Zusamm’cnhang swischen der Aufnahmefolge der Symbionten u'nd der Phylo-
genie der Wirte evident. Die offenbar urspriinglichen Formen wic Myndus 'I -
sitzen nur einen Haupt- und cinen Nebensymbionten (X -+ a), l?ei don.wmtor
abgeleiteten Formen kommen dazu noch ein oder mehrere Be.glfntsd\.'mlnontm.\:
bei der Oliarius-Gruppe das cd-Symbiontenpaar, bei dez: szus—(h:uppc die
b-Symbionten. Wihrend bei ciner Oliarius-Art dazu noc.h ein :.xkz'cssomi?}wr Op-
ganismus e tritt, wird dic Kombination X + a + b bei zwel nicht n:l.h.c'r he-
stimmten Cizius-Arten durch die e-Symbionten erginzt. Aber schon bei diczem
Beispicl der Cixiinen durchibricht eine Form (Cp) die phylogenetisch swanclos
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verstindlichen Stufenfolgen, indem sie statt b sogleich e aufnimmt (X + @ 4 ¢),
was nur damit zu erkliren ist, daB entweder die e-Symbionten in dicsem Falle
die b-Symbionten verdringt haben oder diese vielleicht infolge Isolations-
erscheinungen iiberhaupt nickt als Symbionten aufgenommen wurden. Ahn-
liche Verhaltnisse lassen sich an Hand der tabellarischen Ubersicht (Ta-
helle 2) bei vielen Unterfamilien feststellen (vergleiche beispiclsweise die
Cicadinae, Cercopinae, Aphrophorinae, Aphrodinae, Euscelinael).

Die Schwierigkeiten werden aber sofort noch gréBer, wenn man mehrere
Unterfamilien und Familien vergleicht. Dabei ist nainlich immer wicder fest-
zustellen, daB in ihnen jeweils zwei oder drei parallele Reilien verschicdener,
sich oft gegenseitig ausschlieBender Symbiontenkombinationen auftreten, so
7. B. unter den Delphaciden jeweils eine X + f + r-Gruppe und cine I 4 f-
Gruppe, sowohl bei den Megamelinen wie bei den Delphacinen, den beiden zen-
tralen Unterfamilien der Delphaciden. Wiire diese Krscheinung auf cinzelne
Fille beschrinkt, so kénnte man eine irrtiimliche Aufgliederung von Seiten
der mit chitinmorphologischen Merkmalen arbeitenden Systematik annelimen,
wie ich dies im Falle der Delphaciden (1940) getan hahc, wo nach HAULY Mega-
meelinen und Delphacinen lediglich am Verlauf zweier Pronotumkiele unterschie-
den werden, einem Merkmal, das wegen méglicher Ubergangshildungen zu sehr
verschiedener Zuordnung cinzelner Gattungen und Arten, ctwa hei Liburnia
und Megamelus gefiihrt hat. W. WAGNER bestitigte mir (in Htt.), daB dieses
Merkmal tatsichlich keinen entscheidenden systematischen Wert hahen kinne
und er die Gattungen Megamelus und Chlorionidea licber von den iibrigen Mega-
melinengattungen z. B. Stenocranus und K elis'ia,ldie auch eine villigandere Sym-
biontenkombination aufweisen (siehe Tab. 2), abtrennen und zu den Dclpha-
cinen stellen méchte. Inzwischen habe ich bei der Lebendpriparation von
Megamelus notula tatsichlich nur Hefen im Symbiontenballen der Ovarialeier
gefunden, so daB sich. also diese Nominatgattung der Megamelinen wie die
itbrigen einheimischen Delphacinen verhilt.

Tabelle 2: Die Symbiontenbestinde der Homoptera Cicadinal)

Symbionten -
Familie Haupt-[ Neben- | Begleit- und Spezies §
Unterfamilie ‘ akzessorische ~
X|H fla[t‘BIIB,lB,IBl
13 Cicadidae - . ’

6 Qaeaninae H [ Mogannia hebes, Huechys san-
guiena, Scieroplera splendidula,| 3

H a Pettiyia orni, Tibicen haematodes
Cicadetia montana 3

-

1) F = fadchenformige-, St = stibchenfirmige-, K = kugelformige Symbionten Bucnxers,
Hpg = ,Hefen* im Mycetomepithel eines anderen Symbionten,
Hp=,,Hefen* im Darmepithel,
E =, Epithelsymbionten*‘.

.
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» Symbionten N %
— .| Neben- Begleit- und Spezies - §
Fomilie Haupi|  Nebe ak”zgm o he pe g
Unterfamslu X\ H f alil Bl' B‘ B, B. )
scadi ' - Dundubia mannifera, Iihanu
7 Cu:admae. " “l ochrea fords . 2
) a w Cicada plebeja, C. septemdecim,
Rihana spec., Poicilopsaliria| 4
' oclopunciaia, i 1
w|St Platypleura kimpfers.
16 Ceroopidae Cercopis sanguinolenia, DPliniu
7 Gercopinac i am;l’;;, Philagra  fusiformis,
" Tomaspis rubra, Clovia bipunc-| G
taia, Eoscaria spec. 1
a 8t Tomaspis m's;is N *} i
; ’ Lepyronia coleoplraia, Ncophi-
8 Ap]srophortme, ¢ b la};‘rltza albipennis, N. lincalus.i 5
N. exclamationis, N. infumatus; 1
b | St Aphrophora alni 1
Z. 8t Aphrophora salicis 1
a K Philacnus spumarius .
96 Membracidae P he s breddin !
1y p:4 yrgauchenia breddin
; g:;zﬁ:::: a Gargara biplaga 1
alt |z Gurgara genistae 1
altly Cenirotus cornuius .
3 Steguapimas Lycode aleritus, Lo milralus T
Y int LYCOACTCS YUiCr s,
3 gtcglg:ep"::n. . e : i Bocydium globwlare !‘
4 ;”olsj "nae"m N el Tolania spec. 3
- i alt|T Ta, T 1
. a|t |0 Tec .
20 Membracinge . dn 2
15 Membracins Z tln Enchophyllum albidorswm, 3(f | 2
‘ altly Enchenopa binotula, Md }}
- b Di, :
: tf, }I: E'n:hophyllum spec., Me, Mh 1
alt o Ah 1
ait ol - Einchenopa hastata 1
alt|l|n C’a.mpylencbm spec. 1
altloiii Diy }
ait|og| sl m| n|de y 1
14 alt|wlili Ag'm:hoph;’/ll;lmn S-macuvlalvin 1
Nt pongophorus spee.
5 Lypsoprorint }ilE Z Notocera brachycera. 1
H af{t|”n Bolbonotu corrugale 1
et |oy Bolbonola spec- 1
alt]|n Hypsoprora corouait ‘ 4
@ ‘ icornis, Ca, Kb, K |1
i H « Heteronotus bicornis, Cir, Kb, K-,
8 Heteronotinae F; “ P ]'
HE a 7 Aconophora spec. 1
a ul|l Aconophora grisescens 1
a v | s Aconophora pugionatt. .
8 Dorniinae. Hebetica spec. 1 2
4 Darniins z : i Hebetice spec. 2, Larve Lh ‘1‘
AHHK gb Darnis spec I
ng alt|n by .
4 Tragopiny “lilel e %
altlizlagll Tre . 2
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Symbionten .
Familie Haupt-] Neben- Begleit- und Spezics §
. X|H{flat]|B|B]|BB,
15 Polyglyptinae H a |t Oz, O 1
H altlg, Oa -
alt Ao 11
alt|n Entylia gemmata, Cyphotes spec.| 2 -
alt|p Adippe alliacea 1
aitlyly Nd 1
el{t|xln Mb 1
N a(t]|vln Nz~ 1
aitlvly Hypheus erythropterus, Nb 2
clt(dinlm Ab, (Lb) . 2)
.. . _ e tlgslp|m (Lt) @
11 Hyphinoinae
5 Hyphinoins H et Da |
alt]|v Sundarion apicalis, S. flava,
Eualthe laevigata, Hemikyphia
- spec., 4.
5 Hoplophorins H a Hoplophora obtusa, II. periusa, | -
. H. spec. Hb, He 5
1 Cymbomorphini Hy a Cymbomorpha spec. -1
23 Smiliinae
8 Micrutalini H a Micrutalis spec., Df, Dy, Dw, Dz
Dy 6
17 Smiliing H a |t Sm 1
a |t Cyphonia hirta, C. trifasciaia,
. C. braccate, C. clavata, Cy,,
Cys, Ceresa ustulate, C. spec 1,
C. spec 2, Centrogonia unguicy -
laris, Bb, Bd, Be, Cw 14
al|t P Cv 1
et |2 Be 1
1 Aethalionidae '

1 Ulopinae H a Ulopa relsculata 1
1 Ledridae H Ledra aurita 1
22 Jassidae

1 Eupelictnae a1t Eupelix cuspidata (= producta-

= depressa) 1

1 Paropiinae alt St Paropia (Megophthalmus) sca- .

: nica 1
1 Euacanthinae a|i Fuacanthus inderruplus 1
6 dphrodinae H a Sabimamorpha 1
a|t Strongylocephalus agresiis 1

a | t? Thomsoniella perrccla, Tarles-
Sus spec. 2

aft St Aphrodes bicinctus, A. trifascia-
. us . . 2

3 Cicadellinae H a Cicadella ferruginea, C. spec. 2

a F Cicadella viridis 1
3 Gyponinae H a Penthimia nigra, Oncopsis lanio
Oncopsis scutellaris 3
6 Bythoscopinae H a Macropsis scuiellata 1
alft Idiocerus populs, J. basalis 2
a|t|F Idiocerus stigmaticalis, I. cogna-
tus, Agallia venosa 3 -

1 Cicadulinae alt B? Macrosteles (Cicadula) puncti-

25 Ewscelidae . Jroms !

1 Selenocephalinae TH a Selenocephalus griseus 1
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Symbionten

=2
amili ‘Haupt-| Neben- | Begleit- und Species 8
o e . i . alguaon'ache e =
Unterfamilie 1x 18| f|a]|t]|B|B,|B)]B, 1
‘12 ina a |t Nephoteliiz spec.,Doratura homo-
Deliocephalinas phyla, D, exilis, Deltocephalus
' multinotaius, D. maculiceps, D.
punctum, D. abdominalis, D.
B striatus, D. soctalis, Parulimnus
i : phragmitis, Rhytistylus proceps| 11
: alt St Paramesus nervosus i
" 10 Euacelinae p: a Cicadula (Thamnoletiiz) 4-nota-
- . tus 1
alt Euascelis obsoletus, E. impictifrons
E. plebejus, B.lineolatus, I2. stri-
ola, E. argentatus, E. sordidus,
T hawmoteiisz preyaslers 8
. al|lt|F Thamnotettiz sulphurellus 1
2 Grypolinae H a G‘;ge/pote.s puncticollis, Opsivs hey-
ni 2
B! ybida B? Typhlocyba rosae, T.ulmi, Eupte-
0 Typhh\)c ¢ r!g//z stellulata, E. atropunciata
Dicraneura fieberi 5
: Chiorita flavescens, Ch. viridula
Empoasca smaragdule, Dicra-
neuramollicula, Erythria aureolu| 5
183 Cicadordea 51 171{104 183
32 Ciziidae -
22 Ciziinae X a Myndusmusivus, Cxy, (2q, Czy | f
: X [ cq Olsarsus horishanus, O. panzeri,
: 0. tantalus, 0. villosu.s, O. cus- |
pidatus; Cxq t
1X a cila 2 . 1
X a b Cizius nervosus, C. pilosus, 0. cu.-
. nicularis, C. stigmaticus, C . hisfus-
. ciatus; Cze, Cy, Cx)y S
; X a ble C,,CB 2
: X @ e Cz, i 1
. 10 Achilinae X a ju'ﬁb' Ag, Ay, Ay, Ny, Ay ",;
i 4 Derbidae X\ |f o An 4,
i 18 Derbinae X Mysidiaspec.,Dng, Dng, Diig, Dy,
’ Dy, Dnp, D, Dty Dy 10
5 X !/ Drg, Dn, Dy, Dy, 4
X a n 1
X a gl h Mypy 1
H Dn, 1
: ’ ' B Dn, 1
6 Meenoplinae X Paranisia spec. 1
X ! Czg, Mpg, 44 3
X f a 1
> H Nisia atrovenosa 1
' 3 Phalaenomorphidae H|f Phalaenomorpha corticina, Phg,
9 Flatidae Phy 3
‘7 Flatinae i Ormenis testacea, Q. spec.Ory, Fl,
; FY4,0. spec. (primaria), Ityraeo 1.
: . apeciosa 7
b 2 Acanaloniinae - H|f Acanalonia chloris, A. virescens | 2
i, 16 Laternariidae |
E 1 Aphaninae Lycorma spec. | 1
b
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. ] Symbionlen
Familie Haupt-| Neben- Begleit- und 3 :g '
Unterfamilie akzessorische Species
: X|H|flalt|B BB, B N
3 Pyropsinae X g a [ Pyrops candelaria, b, scrvillei, .
L . P. tenebrosa 3
12 Poiocerinae X a k Poioceramonachka, . perspicil-
x lata, Py, Pz, Py, L4, L, L, 8
25 Fulgori a ki E Crepusia wuptiulis, I, Ly, Ly 4
21 Fulgorinae X a| ’ Fy 1
. X a m Fulgora europaca, I'. confusa, FB,
" o FnFo 6
J Fulgora apicalis, F. herbida, Lup-
. pida spec., F. nodivene, Nersia
serlala, Fi, Fps Fo, Ky, Ky, Fy,
, Pteroplegma jacobinng, Cz, 13
o 1P m F 1
4 Tropiduchinae X S/ Ty, Ty, Fqy 3
H|f Tumbinas
P . " pec. 1
1 ﬁ:zzzﬁ)mldae Hf Kurybrachis spec. 1
1 Ricanisnae H|f Eurienaia ocell
37 A us 1
szN?go:{mma.e X M n Bludina fraterna, Iy, 2
14 Issinae , X a 0 Hysteropterum grylloides, J spec.,
. I, maculipes 3
5y [ l Acrisiug fuscinlus 1
ey a Tssus dilatatus 1
2 S Issus coleopiraius 1
) Hysteropterum spec, ?, Amnisa
Lo apec. Thiowa variata, [, 1, T, 1,.1;| 8
2 Caliscelinae § a Bruchomorphu spec. & mintett 1
51 Delphacidac a [ Culiscelis bonellis 1
2 Asiracinae X a 8 A, 1
X « . P
P Tropidocg.pkalinae v p A.;traca clavicornis i
21 Megamelinae X a q Stenocrans minulns, S, major,
- S. fuscovittatus; Kelisiu praecoz,
X K. vittipennis, K. quitula 6
H f r ﬂlgd,ﬂfgh, Il[ea 3
: f ﬁ;gm‘f{gby ﬁ{gcy ﬁ’.’/y: Mg;, -“[.']ks
. an s S Gny o » M , 3
27 Delphacinae X f r Ding, I)grr.‘z, B;l)”el Yor m B0 1;
o\ f Chloriona gluncescens, Conome-
lus limbatus, Eurysa lurida, Del.
phazx crassicornis, 1. pulchellus,
Dicranotropis hamatn, Delphaci-
nus mesomelas, Lilurnin pelluci-
da, L. leptosoma, L, sordidula,
L. Jairmairei, Ding, Ding, Ding, L
m;bt’i, Dlng, Ding, 13y, Ding, :
. N Ding, Dlng, Dug, D1, DelI? 24
6 Tettigometridae X a s |4 ﬂ'e!/:)ginze(ra alga, 7. chliqua,
: T fusca, T. macroce phula,
T brachycephala, T'. impressi-
frons 6
186 Fulgoroidea 108] 78| 95| 76 156
369 Cicadina 108[129] 95,247/104 [ _
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Uberblickt man jedoch die folgende Tabelle 3, in der unter Fortlassung ctwa
vorhandenecr Begleitsymbionten die bei den einzelnen Familien nebencinander
auftretenden Symbiontenkombinationen (der Haupt- und Nebensymbionten)
zusammengestellt sind, so wird deutlich, daB diese parallelen Kombinations-
reihen nicht nur bei den niederen, sondern auch bei den héheren systematischen
Einheiten und sowohl bei den Haupt- und Nebensymbionten wie auch bei den
Begleitsymbionten auftreten und einen allgemeinen Grundzug der Zikaden-
symbiose darstellen. :

Tabelle 3. Tabelle dor bei den einzelnen Familien nebeneinander auvftretenden Sym-
biontenkombinationen ohne Beriicksichtigung der Begleitsymbionten,

Phalaenomorphidae H+f

Flatidae H4f

Eurybrachiidae "H4-f

Issidae H+f, H+f+X,X+a, H+ X +a
Fulgoridae H4f f+X, X ta
Delphacidae H+f [f+ZX, X+4a
Ricaniidae H+f, - X+4a
Derbidae H f+ X, X

Cixiidae : f+ X, X+a
Tetligomelridae X+ea
Laternariidae . X+a
Ledridae H

Aethalionidae . H+a -

Cicadidae Hia, a4+ B

Cercopidae a+ By

Membracidas H+a, a+ By, et (+H)
Jassidae H+a, a+ B, @+t
Ruscelidae H +a, a-tt
Typhlocybidae " 1B

" Eine phylogenetische Deutung dieser eigenartigen Verhéltnisse scheint miv
nur mit Hilfe mehrerer Annahmen méglich : daB ndmlich erstens einzclne Sym-
bionten im Verlaufe der Entwicklung wie erworben so auch wieder abgeschafft
werden konnen, dall zweitens sich dieser Vorgang zu allen Zeiten der Entwick-
lung und an allen Enden des Stammbaums abspielen konnte. Das sctzt drittens
voraus, da8 dic als Symbionten geeigneten Mikroorganismen stets und itberallin
der Umgebung der Zikaden in gleicher Weise zur Verfiigung standen, sofern auch
die shnlichen und hier als cinheitlich angesehencn Formen tatsichlich Angehé-
rige jeweils ciner Mikroorganismen - Art sind und nicht durch die Lebens-
bedingungen in den Zikaden in konvergenter Entwicklung einen cinhbeitlichen
Habitus angenommen haben, der spezifische Gleichheit nur vortiuscht. Beweise
fiir die Richtigkeit dieser Annahmen lassen sich fiir die wohl , ilteren” 1laupt-
und Nebensymbionten nur schwer erbringen, da bei ihnen diese Entwicklungen
offenbar weit zuriicklicgen und nun abgeschlossen sind. Dagegen scheint

68. Band 24
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mir das sporadische Auftreten verschiedener akzessorischer Symbionten, . ‘E &5
beispielsweise der 7-Symbionten, in den verschiedensten, aber chen nicht bei N . § ¥ 73
allen Arten fast aller Membraciden-Gruppen, sebr gut so erklirt werden zu § ~ § v i =
kénnen. Vielleicht miifite auch versucht werden, die Entstchungs- und Verbrej- > o § 3 ¥ %; Q’ﬁi é,% .
tungszentren der Zikaden im Hinblick auf die Entwicklung verschicdener, &, \\' / "i: §§ § X 3 £ EE
parallcler Symbiontensitze bei den verschiedenen Familien in getrennten Regio- Qi NI ’§:§~ N @% H ?,;”a'g
nen unter Beriicksichtigung spiterer Wanderungen, zu itberpriifen, cin Gedanke, EE \é * ':é:“u ¥ (gf* } £ -';é &
den mir W. WAGNER im Anschluf an meine Fulgoroiden-Bearbeitung (in litt.) g;:, N § ¥ \ § 3 §§ fg2 3 é,ﬁ 2
nahelegte, der jedoch cia weitaus umfangreicheres Material erfordert. S § 2 § ) :{5&’4 § St & va g
Im folgenden soll nun unter den oben gemachten Voraussetzungen versucht S G N k,)/ A 3 el '§ § ‘: o R
werden, die mutmaBliche Entwicklung der Zikadensymbiosen, und damit der \§ ¥ ‘_‘ VoLE §/$N s E.:":ét;
Zikaden selbst, aufzuzeigen, wic sic sich unter Beriicksichtigung der vorgefun- N \ ! E X VA E/é 3 §_§§
denen Symbiontenbestinde etwa abgespielt haben konnte (siche Abb. 1). ~ o o Eg 3 A 3 ; g
Als Anfang der Entwicklung miissen selbstverstandlich symbiontenfreie N\ SR RCERY-: TE&58 T4
Formen gefordert werden. Da Hefen und a-Symbionten auch bei den ande N ?? - ) fu2
g ; ) ym ren ~ \ . $,/ T 8§ S2.2
Homopteren -Unterordnungen in weiter Verbreitung vorkommen (Hefen bei \ J ' E P \§ ¥ . ¥ ?_-.g.ﬁ
Cocciden, a-Symbionten bei Aphiden, Psylliden, Aleurodiden und Cocciden), ~ N - ﬁ\g /S ‘3}{;5 tggﬁ/( ' {Q\ §§ 5 IJ%3 .
mufl angenommen werden, dafl der Erwerb dieser ,,Primir’’symbionten bereits ~ \ g,“g. 8 /é 3 T‘?i &,"':**75_ l%‘/g §'§ %‘)E'é
von den gemeinsamen Yorfahren dieser {iinf Unterordnungen vollzogen wurde § §§ § | o M:’E;“\L\ g% G {E“QSD
und die symbiontenfreiec Urform in einer weiter zuriickliegenden Wurzel zu . §‘\°: = 8 | = »\g E_é’e
suchen ist. Daraus ergibt sich, daB die heute symbiontenircien Typhlocybiden §_§_§Z|§_ | §;§§§§ g, | £ 530
offenbar sekundir ihre Symbionten verloren haben, was vielleicht mit ihrer § o 3 I §§»§§'§, g ws% gig
abweichenden Ernihrungsweise in Zusammenhang gebracht werden kénnte. S ,/ ,g ! gﬁ}f’vﬂ‘f‘f’i‘ $ & ::E
Sie sind gegeniiber den iibrigen Zikaden, die GefiBsaft- (Phloem-)sauger sind, . \ o/ s;)flir\/xl‘ RE ‘j;j
Zellsaftsauger. Es wiire leicht vorstellbar, daB diese zweifellos hochwertigere, — s‘gfz’i ~ ¥ - Sy
plasmareiche Kost den Besitz von Symbionten ﬁbcr{iﬁssig macht. , N g ! ‘ §‘§§ ’/ ® § g»‘:‘lg
Alserste Symbionten sind also offenbar noch vor derAufspaltung indic Super- .o / \ 0N \gfg_% / 3 EE f”’
familien (Cicadoidea und Fulgoroidea) die' Hefen und dic a-Symbionten auf- / ?E'E,ﬁ 5 é' %5
genommen worden ; denn nur sic allein kommen noch in fast allen ¥amilien der \§ .§'§ iy X g 7=
beiden Reihen vor. Da die a-Symbionten niemals allein, sondern stets nur in \:'_"/?7 R o 54
Begleitung andcrer Symbionten auftreten, ist zu vermuten, daf} sic erst nach - § 7/ \%é‘ Z T{E
den Hefen erschienen sind. Ob freilich andererseits die heutigen monosymbionten E P / RS g
Hefe-Symbiosen in allen Fillen als urspriinglich angeschen werden Lénnen, 3 § . 7 ¥ ¥ .; ?»)
ist unsicher. Vielleicht lassen sich bei weiteren Untersuchungen die Ledriden N // . @H‘§-’§:§i ‘EE EEE"
als primir monosymbiont und damit urtiimlich nachweisen, withrend bei allen g,% Y B —{< & §§§§§§ P Zg
anderen nur Hefen besitzenden Formen wohll eher mit cinem sekundiren Ver- N i \ © RESSESS z é’ ;
lust der Neben- und Begleitsymbionten zu rechnen ist, da sie an ganz verschie- o X "gé g
denen Stellen des Systems und stets nur vereinzelt (Nisia atrorcnosa, Pyr- N 5 ;??é§ i é:;
gauchenia, Dn,) ncben mehrsymbiontigen Arten und Gattungen auftreten. ‘f§,§ g2A
Ziemlich friihzeitig in der Entwicklung muf} also die disymbiente Grundkom- FORY r"’-hi
bination H + a entstanden sein, die heute noch bei viclen Cicadoiden erhalten ¥y ~Z
ist, so bei den, bisher allerdings nur in einer Art untersuchten Acthalioniden, & 3\"5\: ':::?
- e 2

a+X+.
[ %]
.
1

7z
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vielen Cicadiden (allen Gaeaninen und einigen Cicadinen) und verschiedenen
Membraciden, Jassiden und Eusceliden. '

. Spéater macht sich dann aber iiberall die Tendenz bemerkbar, dic Hefen durch
cinen anderen, spiter aufgenommenen Symbionten zu ersetzen. Vielleicht sind
dabei &hnliche Verhiltnisse eingetreten, wie sie heute bei verschicdenen Arten
der Gattung Aconophora (Membracidae) vorliegen, wo bei ciner nicht niiher be-
stimmten Art Hefen (neben a-Symbionten) in cinem auffallend wohlubreerenzten
und von Epithel umhiillten ,,Mycetom” leben und von r;-Symbiontc?x ;c"lcitct
werden, wihrend bei A. grisescens die Hefen durch u-Symbionten (scimale
S.chliiuche) und bei 4. pugionata durch die blassen v-Symbionten ersetzt sind
die nun das im idbrigen véllig unveranderte »Hefe-Mycetom” bcwohnen:
wobei nun {-Symbionten statt der 5-Symbionten das Epithel beviilkerni
Jedenfalls ist aber die Verbindung I/ +a - B, schr instabil, so daB sje heute
auber bei Aconophora nicht mehr zu-finden ist. Bei dem Rest der Cieadinen
und bei allen Cercopiden sind dic Hefen véllig verschwunden und haben cinem
neu au.fgenonunenen Symbionten (w-, bzw. b-) Platz gemacht. Sowohl bei
einer Cicadine (Platypleura kimpferi) wie bei-einer Cercopide (Aplrophora alng)
nft dann spiiter noch ein weiterer Begleitsymbiont, erworben worden, der bei
einigen Cercopiden offenbar sekundér anch dic h-Symbionten wicder verdriingt
hat (T'omaspis trisiis, Philuenus spumarius). Unter den Cicadellinen sind die
Hefen der H +- a-Kombinaticn nur bei Cicadella viridis dureh cinen neuen
Symbionten ersetzt, wihrend zwei weitere Arten dicse unverindert enthalten.
Daraus ist schon ersichtlich, daB diese »Abschaffung der Hefen” offenbar ein
ProzeB ist, der auchnoch in jiingster Zeit (bei der Artbildung) vor sich geheﬁ
kann, so dafl man darauf keine weiter gehenden phylogenetischen Riickschliisse
aufbauen kann. Sicher scheint nur, daB die Cercopiden und die Cicadiden
und vielleicht auch die Aethalioniden, die nun eintretende Entwickling nicht:

mehr mitgemacht haben und deshalb als verhiiltnismiBig friih ahgesweigte -

‘Seitendste zu werten sind.

Auf das disymbionte H + a - Stadium der ,,Procicadina’’ snull nun unter
gleichzeitiger Aufspaltupg des Stammes in Richtung auf die spiiteren Fulgo-
roiden (= Fulgorides STAL) und Jassides (STAL) ein dritter Symbiont erschie-
nen sein, bei den ersteren in Form der X- oder Riesensymbionten,bei letzteren
als t-Symbionten. Die oben crwihnte Ahnlichkeit dicser beiden Symbionten
gibt zu vermuten Anlaf, daB zuniichst vielleicht, vor der Auseinanderentwick-
lung cine gemeinsame Grundform H -+ a - X! bestanden hat, die sich dann
hei den ,,Profulgorides” zu I -+ a + X, bei den wProjassides” zu I +a ¢
a}xfgcspalten hat, so dafl die X- und t-Symbionten als Superfamilien-Rassen
eines urspriinglich einheitlichen Symbionten anzusehen wiiren. In der Reihe der
Jassides (Membracidae, Jassidae, Euscelidae) ist die urspriingliche, irisymbionte
Grundkombination (H + @ -+ £) heute noch bei 6 Membraciden erhalten (bei
Enchophylium 5-maculatum, den drei Polyglyptinen Ox, Og und Oa, ferner bei
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Da und der Smiliine Sm) z. T. unter Aufnahme weiterer akzessorischer
Symbionten, wobei die Hefen aber stets in sebr zurtickgedringter und z. T.
gehr labiler Form auftreten, so daf sie von RAU als akzessorische Symbionten
gedeutet wurden. Im allgemeinen aber—und das 148t diese Erschemung ver-
stindlich werden — hat die Aufnahme der t-Symbionten zu einer Elimination
der Hefen gefiihrt, die ja ganz allgemein einer Erweiterung des symbiontischen
Konsortiums gegeniiber sehr empfindlich zu sein scheinen, wie bereits bei den
Cicadiden und Cercopiden festzustellen war und in ihnlicher Form auch bei
den Fulgorides zu beobachten ist. So stehen den 6 H + a + ¢-Formen rund
100 Arten (== 70% aller Jasstdes) mit der auf a -+ ¢ reduzierten Projassiden-
Kombination gegeniiber. Diese neue Verbindung erwies sich aber nicht nur
als duBerst stabil sondern auch fiir die Aufnahme weiterer, bis zu vier akzes-
sorischer Symbionten besonders prédestiniert, vor allem bei den Membraciden,
wo die a- und t-Symbionten auch riumlich engstens vereint sind (Membraci-
dentyp des Doppelmycetoms), doch ist diese Entwicklung auch bei den beiden
anderen Familien (Jassiden und Eusceliden) angebahnt. Dieser polysymbion-
-te Ausbau der @ -+ ¢ - Kombination vollzicht sich in den verschiedenen Unter-
familien in shnlicher Weise und formlich vor unseren Augen, besonders auf-
fallig etwa bei den Membracinen und den Polyglyptinen unter den Membraciden.

Wie oben bereits angedeutet, ist aber die disymbionte Grundkombination
H + aauch bei den Jassides noch mehrfach (unter Einschlul der Actbalioniden
34mal) erhalten geblicben, wodurch diese Im Gegensatz zu den Fulgorides
(Fulgoroidea K1Rx.) enger mit den Cicadinen und Cercopiden verbunden sind
und neben anderem ihre Vereinigung zu den Cicadoidea K1rK. auch von der
Symbiontenkunde aus gerechtfertigt erscheint. Dagegen sind innerhalb dieser
dic Membraciden, Jassiden und Eusceliden, eventuell auch die Acthalioniden
schiirfer, als Jassides im Sinne STALS zusammenzufassen und erst als solehe
den Cicadides und Cercopides gleichzustellen. Schon Rav hat gezeigt, dall dir
H - a -Kombination bei den Membraciden auf bestimmte Unterfamilien be-
schrinkt ist (Hoplophorini, Cymbomorphini, Heteronotinae, Micrutalini), wiil-
rend die fibrigen nur ¢ -+ ¢ -Verbindungen aufweigen. Abnliches gilt z. T, aueh
fiir die librigen Jassides (Grypotinae, Bythoscoparia, Cicadellinac). Ob hei diesen
in bezug auf ihre Symbiontenbestinde primitiven Gruppen die t-Symbionten
tatsiichlich niemals erschienen sind oder ob hier die H - a -Gruppe sicluul di-
Daucr als iiberlegen erwics, sei dahingestellt, doch spricht die Verbreitung unl
die Verbindungsfreudigkeit der t-Symbionten, u. a. auch mit Hefen zu I + «
-+ ¢ fiir das erstere.

Die trisymbionte Kombination der ,, Profulgorides” H-} a -+ X ist bisher nur
cinmal aufgefunden worden und zwar bei Issus dilatatus. Die weitere Intwick-
lung der Fulgorides wird jedoch nur dann verstindlich, wenn nicht nur mit
der Ausmerzung der Hefen sondern auch der a- und schlieBlich auch der X-
Symbionten an verschicdenen Stellen gerechnet wird. Zuniichst ist auch hicr
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mit dem Auftreten eines dritten Symbionten das Verschwinden der Hefen ver-
bunden, die sich hier vor den Riesensymbionten zuriickziehen wie bei den
Jassides vor den t-Symbionten. Die iibrigbleibende @ +- X -Verhindung er-
weist sich ganz analog der ¢ 4 ¢ - Kombination als ungemein lebens- und erwei-
terungsfihig. Sie ist bei 76 Fulgorides (== 41%) verwirklicht und dabei 54 mal
um einen, 7mal um zwei und einmal um drei Begleitsymbionten vermelirt. Die
Entwicklung dieser Reihe hat sich in mehreren Familien hzw. U nterfamilien
in paralleler Weise vollzogen, ganz ihnlich der polysymbionten Ausgestaltung
der @ +-¢ - Verbindung bei den Jassides, wobei allerdings die Begleitsymbionten -
in den einzelnen Gruppen nicht identisch sind.

In ciner anderen Weise Laben sich daneben zwei weitere Reihen entwickelt,

bei denen statt der a-Symbionten die kleinen zarten f-Symbionten anftreten, - E

die fiir die meisten disymbionten Fulgorides so charakteristisch sind. Bilder vom
Verlauf dieser Auseinandersctzung liegen leider nicht vor. Es mufl bei ciner .
gewissen Ahnlichkeit im Aufbau der Mycetome auch mit der Moglichkeit ge-
rechnet werden, daB die f-Symbionten nicht einer vollig selbstindigen Art ange-
horen, sondern eine besondere Wuchsform der a-Symbionten darstellen, die bei.
manchen Fulgorides die a-Symbionten vertreten, worauf auch dic gegenseitige
Ausschlie8lichkeit ihres Auftretens hinweist. Die an Stelle von If -1« 4- X ent--
standene Kombination I7 + f -i- X scheint freilich wegen der bercits oben fest-
gestellten Unvertriglichkeit der Hefen und Riesensymbionten ehenfalls nur sel-
ten verwirklicht zu sein; wir finden sie nur cinmal bei Issus coleo ptratus. (Die
Gattung Issusscheint fiir die Erhaltung urtiimlicher Symbiontenkombinationen
besonders gecignet zu sein!) Stattdessen haben sich nun zwei getrennte, sekun-
dir disymbiontische Reihen entwickelt, in dencn einmal dic Hefen, cin anderes
Mal die X-Symbionten die Oberhand gewonnen haben, ,

Die X + f-Kombination ist ctwas weniger hiufig (bei 3 Cixiiden, 7 Derbiden,
3 Fulgoriden) verwirklicht, jedoch bei einer Derbide und ciner Gruppe von
6 Delphaciden wenigstens um cinen Begleitsymbionten vermehrt und somit
wieder, sekundir, trisymbiont geworden, dadurch cine gewisse Parallelitit zur
@ + X - Reihe bekundend. Bei ciner Gruppe von 11 Derbiden sind nur noch
X-Symbionten vorhanden, wobei nicht ohne weiteres zu entscheiden ist, ob
diese Reduktion durch das Verschwinden der f- oder a-Symbionten, also aus der
@ + X oder aus der f + X - Verbindung entstanden ist. Jedenfalls kommt die
abseitige, auch morphologisch an den Riesensymbionten sich auswirkende
Stellung der kleinen, zarten, miicken- oder fliegeniihnlich gestalteien Derbiden
hier deutlich zum Ausdruck.

Hiufiger begegnet man der [ +f-Verbindung,die bei denPhalaen: morphiden,
Flatiden und Burybrachiiden sogar ausschliefllich, ferner hiiufig i den Ful-
goriden (14mal), Issiden (8mal) und Delphaciden (37mal) und bei ciner Rica-
niide auftritt. Nur einmal hat dic Aufnahme cines Begleitsymhionten stattge-
funden (bei der Fulgoride Fx), woraus sich eine groBe Ahnlichkeit mit der ur-
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gpriinglichen H - @ - Reihe der Cicadoiden ergibt,.dic die oben aus,gesprgchenc
Annahme cines genetischen Zusammenhanges zwischen a- und .f-bymlu.o.nten
untérstiitzt. Zwei Derbiden besitzen nur noch Hefen, verhalten sich damit iﬂso
shulich wie die monosymbiont X-fithrenden Arten und. lassen auch flcrcn ly‘nt~
stehung durch die sckundiire Elimination der f~Syml.nonten und mcht', .r]h: ';-
Symbionten vermuten, so da8 man diese monosymbionten Formen nicht als

" urspriinglich sondern als abgelcitet anzusehen hitte.

Wie bei den Jassides so ist auch bei den Fulgoroiden die Entwicklung der ge-

schilderten Symbiontenkombinationen offenbar zu einem gl.xtcn Tci)lc. erst in
"jﬁngstcr Zeit erfolgt; denn nur wenige Familien sind auf bestimmte Reihen be-

schrinkt, wic ctwa die Laternariiden und die Tettigomc.t;riden auf-dic X+a -)Sf}ri(:
und die Flatiden, Phalacnomorphiden und Kurybrachiiden au.f dicH -+ f - 1\:(5!])0.
Die meisten cnthalten vielmehr Gruppen mit den verschiedenen mdoglichen

Kombinationen.

Uberblickt man den aus den geschilderten Erwiigungensich ergebc.nd en h ypo-
thetischen Stammbaum der Zikadenentwicklung (Abb. 1), s0 lassen S{uh fiinf ver-
schiedene Phasen unterscheiden. Die Aufnahme der ersten symblonron ]l(,‘-j,:‘fr
allem Anschein nach weit zuriick, wenn man nicht von vornherein annc]m'urn wi ]’! )
daB auch dic heute weit verbreiteten Symbionten in. konvergenter Weise l?ll:
bereits mehr oder weniger aufgegliederten Familien besmdel’.o habfzn. Obund wie-
lange cine monosymbionte Phase (I) bestanden hat, 1a0t S.l(:h nicht bc;'l)l.'tcll?n,
dagegen muB sich auch die disymbionte Phase (II) mit de1.' _Kom mmixolx:
H -+ a noch vor der Aufspaltung in die rezent e?hal_bencn Ij‘axmhen entw 19 .c‘
haben; denn p}imér disymbionte Formen finden sich noch bei fast al}en Familien
der Cicadoidea. Der dritte Entwicklungsabschnitt (I‘II), der durch die Aufnahme
cines dritten Symbionten gekennzeichnet ist, k'am'l jedoch erst nach der .Ab‘s({)al-
tung der Cicadiden und Cercopiden (und vieﬂe}cht‘auch der ‘t&etha.ho.m1 e.rf)
eingetreten scin, da diese daran nicht mehr teilnehmen. Wu.hrschemhc 1 ist
er kurz vor oder wihrend der Trennung der Jassides und Fulgorides anzusctzen,
Der vierte Abschnitt (IV), der im wesentlichen mit c?cr Entfaltung der Supe.r-
familien zu Familien zussmmenzufallen scheint, ist im F}egensatz zu den bml-

herigen nur aufbauenden Phasen eine Periode der A\}selnandffrsctlelxlgep une

des teilweisen Um- und Abbaues der bis dahin erreichten .’crlsymblontlschon
Grundkombination, die unter teilweiser Ausschaltung der hlte.ren 04 und @)
und Einfiigung jitngerer (f-) Symbionten bei den ji.'mgercn, entwmlfl\m‘j_.;s'fu};].go‘n
Superfamilien derFulgorides undJassides zu verschiedenenisekund'ar d').s'y mbiori-
ten Kombinationen (a - X, X -+ f, I + f bez. a +-1) fithrt, die su-}‘x Am.df'”
meisten ihrer Familicn nebeneinander entwickeln. Mit Ausnahme der l‘.‘ln'mnu--
rung der Hefen, dic offenbar auch weiterhin noch elntreterl kann und die 1 ll:!('l%
meisten Tillen mit einem Austausch mit jiingeren Smbmnten (.B,) verkniipft
ist — so bei Cicadiden und Cercopiden — ist diese vierte Entwicklungsphase
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jedoch abgeschlossen und von der fiinften abgelsst (V). Diese ist nun durch die

verstiirkte Neuaufnahme von cin oder mehreren (akzessorischen) Symbionten ..

bei allen modernen Gattungen charakterisiert und vollzieht sich z.T. noch unter
unseren Augen, besonders bei den moch plastischen und in der Entfaltung

begriffenen Formen (Membraciden, vielen Fulgorides). Diese letzte noch im

Gang befindliche Phase der Zikadenentwicklung gestattetuns durch vergleichend

morphologische Untersuchungen schon einen weitgchenden Einblick in das

Werden der symbiontischen Einrichtungen. Wir sehen besonders bei den Mem-
braciden eine Vielzahl von Mikroorganismen sich um die Aufnahme in das sym-
biontische Konsortium bemiihen, nurrelativ wenige aber end giiltig cingegliedert .
von denen vie]leichf,_ nur einzelne auf die Dauer der Weiterentwicklung sich,
behaupten konnen. Ahnliche Auseinandersetzungen miissen sich auch in friihe-
ren Entwicklungsabschnitten abgespielt haben und geben der vorgetragenen
* Konzeption eine gewisse Wahrscheinlichkeit, :

Vergleicht man die hier auf Grund der Symbiontenverbreitung gewonne-

" nen Linien in der Stammesentwicklung der Zikaden mit den bisherigen An-
schauungen iiber das System der Zikaden, so lassen sich fol gcn‘dc Feststellungen
machen. '

Die bereits von STAL 1866 vorgenommene Aufteilung in dic vier Familien der
Stridulantia, Cercopida, Jassida und Fulgorida entspricht insofern durchaus den
Tatsachen, als sic o twa dic drittc Phasc der oben skizzierten Entwicklung wider- N
spiegelt; und insofern ist auch die moderne Gliederung BEIERs ( 1938) in die vier
Superfamilien der Cicadides, Cercopides, Jassides und Fulgorides herechtigt. Je-
doch nur die letzten beiden Superfamilien haben dann spater cine weitere Entfal-
tung in zahlreiche Familien durchgemacht, die den beiden ersten schirfer gegen-
iiber zu stellen sind, die zweifellos konservativere Ziige aufweiscn. Allerdings
lehnen sich die Jassides wesentlich enger an sic an (Beibchaltun gder Il 4 qa-
Grundkombination, Bau der & - Organe usw.), wibrend die Fulgorides cine stiir-
ker abweichende Entwicklungsrichtung eingeschlagen haben, so daB dic von
KirgALDY 1906 eingefithrte Trennung von Cicadoidea und Fulyoreidea chen-
falls eine gewisse Berechtigung hat. Die symbiontologischen Eigentiimlichkeiten
beider Familienreihen sind schon von Bucser, MULLER und Rt ausfiihrlich
dargestellt worden, wozu allerdings zu bemerken ist, da8 die dabei fiir die Cica-
doiden aufgefiihrten Charakterziige (Unterbringung der akzessorischen Sym-
bionten in den bereits vorhandenen Mycetomen der ilteren Symhionten [Mono-
tomie] usw.) teilweise nur auf die Jassides zu bezichen sind. Auf keinen Fall
diirfen aber die Cicadiden und die Cercopiden den iibrigen Cicadoidenfamilien
gleichwertig an die Seite gestellt werden., Auf die vollig abseitige Stellung der
Typhlocybiden ist oben schon eingegangen worden; sie miiBite systomaﬁsch-
taxonomisch weit schiirfer gefafit werden. Ob Aethalioniden, Ledriden und Pa-
ropiiden besondere Stellungen einzuriumen sind, kann vorliufig mangels Ma-
terials noch nicht entschieden werden. Sicher gehéren aber Euscélirlae, Jassidae
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und Membracidae enger zusammen (Jassides). Die scharfe Heraushebung der

- Tettigometridae durch BEIER ist vom Standpunkt der Symbioseforschung nicht

gerechtfertigt, wenn sie auch mit den Laternariiden zusammen dic cingigen sind,
die X + a als alleinige Kombination aufweisen, wie andrerseits Phalacnomor-
phiden, Flatiden und Eurybrachiiden ausschlieBlich die H + f- Reihe zeigen.
Fiir die Trennung der Phalaenomorphiden von den Flatiden (durch Haurr
1929) besteht symbiontologisch keine Notwendigkeit. Im allgemeinen sin
die Familien der Fulgoroidea untercinander wohl noch enger zusammenzustellen
als die der Cicadoiden (s. 0.).

So vermag die vergleichende Symbioseforschung bei eciner so ausschlieflich
aus Symbiontentriigern bestehenden Insektenordnung wie den Zikaden schon
mit einem zahlenmiBig geringen Material gewisse Fragen der Phylogenie und
Systematik wenn nicht zu entscheiden, so doch von einem ncuen Blickwinkel
aus zu beleuchten, die Wahrscheinlichkeit mancher Auseagen zu mehren oder
zu mindern und schlieBlich auch neuartige Fragestellungen aufzuwerfen. Die
Durchforschung einer umfangreicheren Artenzahl, die Priifung der symbionti-
schen Verhiltnisse bei den bisher noch gar nicht oder nur in wenigen Formen
untersuchten Familien und Unterfamilien mit dem Ziel, wenigstens in kleineren
Familicn cine méglichste Vollstindigkeit zu erreichen, die Untersuchung ciner
weitverbreiteten, zu geographischer Rassenbildung neigenden Art (ctwa Lle-
laenus spumarius), ferner dic Bearbeitung endemischer Arten sowic isolierter
Populationen konnen daher als Aufgaben der. Symbioseforschung angeschen
‘werden, die neben den experimentellen Untersuchungen iiber Wesen und Wert
der symbiontischen Konsortien von erheblichem Interesse sind.

Fiir die Unterstiitzung mit naB fixiertem Material (969 Alkohol ist nach ¥r-
falirung mit brasilianischen Aufsammlungen durchaus ausreichend!) besonders
tropischer und subtropischer Regionen ist der Verfasser jederzeit dankbar.

Zusammenfassung

Dic bei den rund 370 bishor histologisch untersuchten Zikadenarten (aus 19 derinsgesi mg
20 unterschicdenen Familien) aufgefundene Fiille morphologisch unterscheidbarer endo.
symbiontischer Mikroorganismen (Baktericn und ,,Hefen") wird einer vergleichend-ordnen-
den Sichtung unterzogen. Dabei fiihrt die besondere Vertcilung und mannigfaltize Kombi-

. nation der weiter verbreiteten Haupt- und Nebensymbionten bei den zu fiber 92% polysym-

bionten Zikadenformen zu Betrachtungen tiber die phylogenctische Heraushildung dieser
symbiontischen Konsortien sowic ihren Wert beider Beurteilung des mutmasslichen Stamm-
baumes der Zikaden und ihrer systcmatischen Gliederung.

A
X. M. Mionnep: K cucremaruxe ¥ OuIOreHMM SHAOCHMOMOI0B LMKAJL,

KpaTRoe cofepxanue

BoiasnenHoe obunme MOpdONOrMIecKy pasiMyuHbIX SHAOCHMOHOHTUBIX MHKDO-
opraau3moB (bakTepmit M «Apoxxeit») y 369 K HacTOMIMEMy BPEMEHM I3CTOJOFII-
YecKyM MCCHENOBAHHBIX BMJOB MMKAK, OPMHAAnexamux K 19 ceMmelicToam (Bcero
pa3nuuaioT 20 ceMeiicTB), OABEPraeTca CPABHMTEILHOMY NepecMoTpy. CBoco6pa3-
HOE DacrpefeneHne ¥ MHOrooGpa3Hble KOMOMHALMM MPOKO PaCpOCTPAHEHHLIX
OCHOBHBIX M NOBOUHBIX CHMOMOHTOB ¥ 1mKap (cBoimie 92% HOIMMCHMOMOHTHIIX
GopM) IIPMBOAMUT K HEKOTOPLIM BEIBOZAM O (DMIOFCHETHMHECKOM Pa3BHMTIIT DTHX
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CHMOMOHTHBIX COOBINECTB, MX 3HAYEHMYM TIDH COCTABJICHMY POZOCJIOBHOrO ApeBa M
O CHCTEMaTUHECKOM II0/pasAe eHUM IMKAS.

’
H- J. MULLER, On the systematics and phylogeny of the endosymbiosis of the cicadas.
Sumary

In about 370 spzcies of cicadas (of 19 of the 20 families distinguished nowadays) which
have hitherto been examined histologically, an abundance of morphologically distingui-
shable endosymbiotic mikro.organisms (bacteria and »hyphomycetes”) was found; they
are arranged in orders which are compared. The special distribution and manifold sombina-
tion of the more frequent symbionts of the different forms of cicadas, more than 92 per cent
of which are polysyrabiotic, give rise to considerations on the phylogenctic development of
these symbiotio alliances and on their value for judging of the presumable pedigroe of the
cicadas and their systematic order. . :

H. J. MiLLER, De la classification et do la phylogénic de Pendosymbiose des cigales,
Résumé -

Les nombreux mikroorganismes endsymbiotiques morphologiquement discernables -
(bactéries et cryptocoques), que I'on a trouvés chez lcs environ 370 espces de cigales histolo-
giquement examinées jusqu‘ici (parmi 19 des cn tout 20 familles distinguées), sont soumis &
une classification comparce. La distribution particulitre et la combinaison variée des sym-
biontes principaux et sccondaires largement répandus des cigales - lesquelles sont polysym-
biontes en raison de plus de 92% - .y donne sujet de faire des considérations sur la forma-
tion phylogénétique de ces associations symbiotiques et leur valeur dans le jugement de
P’arbre généalogique présumable des cigales et de lcur classification systématique,
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