(Aus dem Zoologischen Institut der Universitit Leipzig.)

BEITRAGE ZUR SYMBIOSE DER APHIDEN UND PSYLLIDEN .

L

1I.

Von
JoacHIM PROFFT.

Mit 36 Textabbildungen (37 Einzelbildern).
(Eingegangen am 30. Juni 1936.)

Inhaltsiibersicht. Seite
Zur Symbiose der Adelgiden (Chermiden) und der Phylloxeriden . . . 289
A Einleitung . . . . . . . ..o 289
B. Material und Technik. . . . . . . .. . ... .. ... .. .. 290
C. Die Symbiose der Adelgiden. . . . . . . . . . . . . ... 291
I. Bau und Entwicklung des Mycetoms. . . . . . . . . S0 291
1. Mycetom und Symbionten . . . . . . . . . . . .. ... 291

a) Monosymbiontische Gattungen S.292. — b) Disymbion-
tische Gattungen . . . . . . . . . . .. ... 293
2. Die Infektion . . . . . . . . . . . . ..o 296
3. Die Embryonalentwicklung des Mycetoms . . . . . . . . . 298

a) Monosymbiontische Gattungen S.298. — b) Disymbion-
tische Gattungen . . . . . . . . . . . . ... ... . .300
II. Symbiose und Generationswechsel . . . . . . . . . . . . .. 302
III. Symbiose und Systematik. . . . . . . . . . . .. ... .. 304
1. Niedere systematische Einheiten. . . . . . . . . . . . . . 304
2. Hohere systematische Einheiten. . . . . . . . . . . . . . 305
D. Die ,,Symbiose** der Phylloxeriden. . . . . . . . . . . .. . .. 306
E. Zusammenfassung . . . . . .. L0000 307
Zur Symbiose der Psylliden . . . . . . . . . . ... ... ... 308
A, Einleitung . . . . . . ..o Lo oo 308
B. Die suBere Gestalt des Mycetoms . . . . . . . . . . . . . . .. 310
C. Der innere Bau des Mycetoms. . . . . . . . . . . . ... .. .31
D. Die Symbionten . . . . . . .. . ... L0 314
E. Die Infektion . . . . . . . . . . . .. ... ... .. ... .38
F. Die Entwicklung des Mycetoms im Ei von Psyllg alni . . . . . . . 320
G. SchluBbetrachtungen . . . . . . . . . . . . . . ... ... .. 323
H. Zusammenfassung . . . . . . . . . ... oo oo 324

I. Zur Symbhiose der Adelgiden (Chermiden) und der Phylloxeriden.

A. Einleitung.
Bei den Untersachungen tiber die Symbiose der Aphiden sind bisher

nur in geringem MaBe Phylloxeriden und Adelgiden berticksichtigt
worden. Die Ansichten iiber das Vorhandensein symbiontischer Ein-
richtungen bei Phyllozera sind recht geteilt. Die meisten Autoren stellen
es in Abrede; doch fehlt es nicht an Stimmen, die dafiir eintreten. Bei

den Adelgiden Crnaphalodes strobilobius Karr. und Chermes abietis L.

! Dissertation der mathematisch-naturwissenschaftlichen Abteilung der Philo-

sophischen Fakultit der Universitit Leipzig.
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hat Surc (1910) Symbionten gefunden. Lebend- und Ausstrichunter-
suchungen an diesen beiden Gattungen liegen ferner von BucaNER (1930)
vor. So manche Frage blieb aber noch zu Igsen, unter anderem auch die,
ob sich die verschiedene Lebensweise der einzelnen Generationen und der
anholocyclischen Arten auch in ihren symbiontischen Einrichtungen
auspragt.

Herr Prof. BucHENER regte daher an, die beiden Familien einer ge-
naueren Durchsicht zu unterziehen. Es ist mir Bediirfnis, ihm. fir seine
Forderungen und sein stetes Interesse auch hier noch einmal zu danken.
Fiir freundliche Unterstiitzungen bei der Materialbeschaffung und Unter-
suchung bin ich Herrn Oberregierungsrat Dr. BoERNER, Frl. Dr. Gross-
MANN, Herrn Privat-Doz. Dr. Rigs und Herrn Prof. Dr. WETZEL ver-
pilichtet.

B. Material und Technik.

Der grofite Teil des untersuchten Materials ist in der Umgebung
Freiburgs (Breisgau) und Kdslins (Pommern) von BISCHOFF gesammelt
worden. Herr Prof. BUcHNER stellte es fiir diese Arbeit zur Verfiigung.
Es wurde durch Tiere aus der Leipziger und Tharandter Umgebung
und dem Darf} ergéinzt. Die Reblduse stammen aus der Filiale der Bio-
logischen Reichsanstalt in Naumburg.

Folgende Arten gelangten zur Untersuchung:

Adelgidae.

. Pineus pini Macqu. Vi. | . .
. Pineus orientalis DrEYFUS | holocyclisch und anholocyclisch.

. Pineus strobus Harric Vi. anholocyelisch.

Pineus pineoides CHOLODK. anholocyclisch.

Dreyfusia nordmannianae Eckst. holocyeclisch.

. Dreyfusia piceae Rarz. anholocyclisch.

. Adelges (Cnaphalodes) laricis VALL. holocyelisch.

. Sacchiphanies (Chermes) viridis Rarz. Vi. holocyclisch.
. Sacchiphantes (Chermes) abietis L. anholocyclisch.

© 00 =TS T LY —

Phyllozeridae.
10. Dactylosphaera vitifolts SHIMER. Reblaus Vi,
11. Acanthochermes quercus Korr.
12. Phyllozera coccinea v. HEYD.

Mit Ausnahme der Sexuales, die nur bei Dactylosphaera und Pineus
pini-orientalis herangezogen werden konnten, waren fast alle Gene-
rationen vorhanden. Bei den mit Vi. gekennzeichneten Formen wurden
Lebendbeobachtungen angestellt.

Die Tiere wurden in den Gemischen von PETRUNKEWITSCH und
CARNOY in toto fixiert. Einbettung erfolgte tiber Chloroform in Paraffin:
Schnittdicke war 54. Gefdrbt wurde mit HEiDENHAINs Eisen-Héma-
toxylin und einem Gemisch von Pikrinsdure und Lichtgriin oder mit
Mavers Hamalaun und einer Losung von Orange G und Eosin.
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C. Die Symbiose der Adelgiden.
I. Bau und Entwicklung des Mycetoms.
1. Mycetom und Symbionten.

In einer noch nicht geschlechtsreifen Koniferenlaus liegt das Mycetom
im Abdomen lings des Darmes in Form zweier grofizelliver Gewebs-
stringe; unterhalb des Darmes ist eine Verbindung zwischen den beiden

o

Abb. 1. Pineus pini, Virginogenia. Frontalschnitt eines Mycetoms. Vergr. 316 fach.

Organhilften vorhanden (Abb. 1). Am Aullenrande erzeugen die in dem
Wirtstier vom Riicken zum Bauch ziehenden Muskeln Einschniirungen.
Zwischen den Zellen sowie lings des Randes sitzen Hiillzellkerne von
geringer GroBe. Mit zunehmendem Alter wird der Verband der Mycetom-
zellen immer lockerer. Zunichst 16sen sich die Zellen in kleinere Gruppen
auf und verteilen sich auf einen grofleren Raum. Dies wird einerseits
durch die zunehmende Entwicklung der Ovariolen, andererseits durch
die Auflésung einzelner Zellen bei der ersten Infektionsperiode ver-
ursacht. Wenn das Tier dem Tode entgegengeht und mit der Eiproduktion
aufhort, finden wir immer noch einige Mycetocyvten, die im Kérper
verstreut liegen.

Hinsichtlich der Symbiontenzahl lassen sich nun die Adelgiden in
zwei Gruppen teilen, ndmlich in monosymbiontische — Adelges und
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Sacchiphantes — und disymbiontische — Dreyfusia und Pineus. Die
disymbiontischen Einrichtungen der restlichen vier artenarmen Gattungen
— ihre Heimat ist Nordamerika und Asien — sind bisher unbekannt
geblieben.

a) Monosymbiontische Gattungen.

Die in der Einleitung erwihnten Untersuchungen von Surnc und
BucENER erfafiten nur die monosymbiontischen Gattungen. Svurc
betrachtet die Symbionten als Schizosaccharomyceten, BucHNER hilt
sie fiir Bakterien, eine Anschauung, der wir uns auch nicht verschlieBen
kénnen, und die wir auf die sym-
biontischen Organismen der ganzen
Familie ausgedehnt wissen méchten.

Abb. 2. Sacchiphantes viridis, Fundatrix. Abb. 3, Addelges laricis, Fundatrix.
Mycetomzelle. Vergr. 855fach. Mycetomzelle. Vergr. 855fach,

Die Symbionten beider hierher gehoriger Gattungen sind farb- sowie
strukturlos und liegen in Zellen mit einem sehr groBen, unregelmafig
gestalteten Kern. Sacchiphantes (Abb.2) besitzt stumpf endende
Schliuche, die sich durch Querteilung vermehren. Die Teilungsprodukte
hingen noch lingere Zeit aneinander, so dafl man im Leben oft Ketten
von vier Stiick sieht. BucHNER beschreibt ferner noch ein merkwiirdiges
Umklappen der Teilungsprodukte, das durch das Vorhandensein haut-
artiger Verbindungen zwischen den beiden Tochterindividuen zustande
kommen mag. Im Ausstrich oder Schnittpriparat, in dem die feinen
Quermembranen durch die Firbung verloren gehen, will es bisweilen
scheinen, als ligen Riesenformen vor; im Leben sieht man aber deutlich
die zarten Membranen. Die Linge der Schliuche ist variabel. In
manchen Altersstadien, offenbar nach rhythmisch erfolgter Teilung, sind
die Symbionten so kurz, daB man von Ellipsoiden sprechen mochte.

Die Schliuche von Adelges laufen spitzer aus als die von Sacchiphantes
(Abb. 3).
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Charakteristisch fir die Lage der Mycetombewohner ist, daBl sie
streckenweise gleichgerichtet sind.
b) Disymbiontische Gattungen.

Wir unterscheiden im Mycetom zweierlei fast gleich groBe Zellsorten,
einkernige und mehrkernige. Ohne jede Ordnung sind sie aneinander-

Abb. 4. Dreyfusia nordmannionae, Aestivalis (Okt.). Ausschnitt aus dem Mycetom.
Vergr. 760 fach.

gereiht (Abb.1). Die einkernigen Zellen beherbergen rundliche Sym-
bionten (hinfort a-Symbionten und ihre Zellen a-Zellen genannt), deren
Grofe verhiltnismaBig konstant ist (Abb. 4 und 5). Die mehrkernigen
Zellen tragen in ihrer Gestalt und GréBe sehr wechselnde Symbionten
(b-Zellen und b-Symbionten). Letztere sind in der Regel grofier und
erscheinen im Schnitt meist oval; in schlecht fixierten und sehr alten
Mycetomen sind sie geschrumpft und von mehr linglicher Form. Die
Kernzahl der b-Zellen scheint bisweilen in den einzelnen Kolonien etwas

7. f. Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32, 20
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zu variieren. Unter dem Pineus-Material besallen die Tiere aus Freiburg
10—20 Kerne, wihrend in der Regel 3—4 Kerne in der Zelle vorgefunden
wurden. Bei Dreyfusia liegt die Normalzahl meist etwas hoher. Das
Mengenverhéltnis von a- zu b-Symbionten und damit auch der ent-
sprechenden Zellen ist, grob geschétzt, 1: 1.

Die beiden Gattungen Pineus und Dreyfusia sind hinsichtlich ihrer
Symbionten gut unterscheidbar, obwohl sich ihre a-Symbionten voll-
kommen gleichen. Die b-Symbionten dagegen sind bei Dreyfusia (Abb. 4)
fest aneinandergepref3t. Bei Pineus (Abb. 5) liegen die b-Symbionten

locker — wie die a-Symbionten —

im Mycetom. Riesenformen sind

sehr selten und nur in b-Zellen
ey anzutreffen. So fanden wir bei
Dreyfusia nordmannianae lediglich
einmal eine Zelle, die von solchen
02 T ganz erfillt war. Von Pineus strobus
ist mir auch ein Fall bekannt.

Die beiden Symbionten ver-
halten sich nicht nur hinsichtlich
ihrer Lokalisation verschieden,

e e sondern es gelang auch, im be-
e s sonders hohen MaBe zur Zeit der
Infektion, bei Anwendung von

o o ) Héamalaun und Eosin eine firbe-

e pomogania. rische Trennung herbeizufithren.

Vergr. 760 fach. Die a-Symbionten firben sich da-

bei mehr orange, die anderen lila.

Bei letzteren macht sich also eine gesteigerte Affinitit zum basischen

Farbstoff bemerkbar. Stets ist so eine einwandfreie Trennung mdéglich,

so dal auch bei isolierten Organismen nie ein Zweifel tber die Zu-
gehorigkeit besteht. Ubergangsformen wurden nicht festgestellt.

Nach Durchsicht eines grofleren Schnittmaterials von Pineus kamen
wir zur Uberzeugung, daB sich nach der ersten Eiinfektion der Zustand
der b-Symbionten dndert. Sie schrumpfen viel eher bei der Fixierung
zusammen und erscheinen jetzt kleiner. Besonders deutlich wird dies
zur Zeit der letzten Infektionen und mag wohl damit zusammenhéngen,
daB jetzt die Teilungsfahigkeit aufgehort hat. Genaue Beobachtungen
lieBen sich nicht durchfithren, da die SymbionterigréBe von Individuum
zu Individuum und erst recht von Kolonie zu Kolonie ungemein schwan-
kend ist. Es ist daher schwierig, zwischen spezifischer und durch Fort-
pflanzungserscheinungen verinderter Symbiontengréfie zu unterscheiden.

Abweichende Verhiltnisse bietet Pineus pineoides. Wir vermissen
ganzlich die a-Symbionten. Das Mycetom, in seiner Ausdehnung viel-
leicht etwas geringer als sonst, weist nur mehrkernige Zellen von der
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ublichen b-Form auf. Dagegen ist das Fettgewebe mit vielen Zellen
durchsetzt, die in besonderen Vakuolen Nester von stdbchenférmigen
Bakterien tragen (Abb.6). Letztere scheinen zu verschiedenen Zeiten
frei zu werden und sind dann vor allem nahe dem Mycetom in der
Lymphe anzutreffen. Man findet diese Fettzellen auch haufig im Kopf,
ja sogar im Riissel. Etwas Ahnliches berichten RonpELrt und KLEVEN-
HUSEN von freien Stiébchen bei Schizoneura lanigera. Unmittelbar neben
freien Symbiontenhaufen sieht man Oenocyten liegen, wie es auch
KLEVENHUSEN z. B. von Macrosiphum tanacetiolum u. a. beschreibt.

Im lebenden Mycetomgewebe
finden sich auerdem verschiedene
kleine Einschliisse. Bei Pineus pini
und P. strobus sind besonders
dunkelgriine Bldschen h#ufig, die Y
zu Paaren und kleinen Hiaufchen, iy
als wiren sie in Teilung begriffen, e
zusammenliegen. - Sie sind auch in
der Hypodermis anzutreffen. Bei , o

. Abb. 6. Pineus pineoides. Symbionten-
Lebendbeobachtungen im durch- tragende Fettzellen. Vergr. 855 fach.
fallenden Licht machen sie die
Mycetomzellen im unverletzten Tier deutlich. Jedoch scheinen sie manch-
mal mehr zuriickzutreten, so sprechen manche Autoren von der griinen,
andere von der rotbraunen Farbe der Pineus.

Den Zipfeln des Mycetoms sitzen in regelméBiger Anordnung Qenocyten
auf. Zur Zeit der Infektion sind sie besonders hidufig anzutreffen.
Allerdings finden wir sie dann auch wieder im ganzen Kérper, was wohl
damit zusammenhéngt, daB} ihre bisherige Unterlage, das Mycetom, sich
in einzelne Zellen aufgeldst hat. Altern die Oenocyten, so wird ihr Plasma
immer mehr von Bldschen und mit HrmExmain darstellbaren Gra-
nulationen durchsetzt. Wie dies im einzelnen vor sich geht, ist fiir jede
Gattung ein wenig verschieden. Bei Dreyfusia bleibt bis fast zuletzt
ein gréferer, nicht vakuolisierter Plasmarest in der Niahe des Kernes
Liegen (Abb. 4); dafiir sind die Blischen groBi und die Plasmabriicken
diinn. Bei Pineus wird das ganze Plasma gleichmiBig durchsetzt. (Auch
die Reblaus zeigt eine artspezifische Entwicklungsweise ihrer Oenocyten.)

Phagocytose von Symbionten haben wir nie beobachten Lkénnen.
Damit stimmen Ansichten iiberein (Riks 1933), die besagen, dafBl bei
der Regulierung der symbiontischen Vermehrungsrate Wirtslymphocyten
in den meisten Féllen keine Rolle spielen. Eine Ausnahme diirfte am
ehesten bei den akzessorischen Symbionten von Pineus pineoides bestehen.
Sollte sich fiir sie wirklich eine Phagocytose nachweisen lassen, so wire
dies noch am ehesten verstdndlich. Die Vermehrung der Stdbchen ist
sicher noch nicht so ausgeglichen wie die der regulédren Symbionten.
die eigens fiir sie freigehaltene Wohnstéitten einnehmen.

20%
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2. Die Infektion.

Die Infektion wird von den vorangehend beschriebenen Symbionten
durchgefiihrt. Besondere Infektionsformen gibt es also nicht. Interessant
ist, dafl die reguliren Symbionten jeweils kurz vor der Infektion ihre
Wohnstétten verlassen. Die vermutlich erst spiter aufgenommenen
Stabchen treiben dagegen viel langer frei im Wirtskorper. Infektions-
hiigel, wie sie von BucuNER (1927) am Zikaden-Mycetom beobachtet
wurden, fehlen. Wenn die Symbionten ihre Zellen verlassen, bemerken

Abb. 7. Pineus pini, Virginogenia. Infektion des Eies mit den beiden Symbiontenarten.
Vergr. 855 fach.

wir, wie neben diesen ein acetophiles Gerinnsel liegt. Zuweilen finden wir
es auch neben einem im Korper treibenden Symbiontenhaufen oder
héufig in der Niahe der Infektionsstellen auflerhalb des Eies. Es handelt
sich ganz offenbar um Reste der aufgelosten Mycetomzellen, die nicht
mit ins Ei tibernommen werden. In dem Gerinnsel liegen Kérnchen,
Blidschen und offenbar degenerierende Symbionten eingeschlossen, die
einen weiteren Hinweis auf seine Herkunft darstellen.

Wenn an der Oberfléche des Eies sich allmahlich das Keimhautblastem
sondert, ist der Zeitpunkt zur Symbionteninvasion gekommen. Die
Symbionten treten zwischen den Follikelzellen hindurch. Nie wurden
infizierte Follikelzellen gefunden. Der Vorgang verlduft bei mono- und
disymbiontischen Formen vollig gleich, nach dem Muster von Drepano-
siphum (BuceNer 1930). Kurz vor dem hinteren Eipol macht das
Follikelepithel in einer ringférmigen Zone besondere Verinderungen
durch. Es schwillt an, und gleichzeitig dehnt sich besonders die an das Ei
angrenzende Seite (Abb. 7). Die einzelnen Follikelzellen werden gelockert
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und bekommen im Schnitt eine halbmondférmige Gestalt. (Schon mehr-
mals in der fritheren Literatur abgebildet, z. B. Tota 1927.) Gleichzeitig
schiebt sich das Eiplasma mit améboiden Fortsitzen ein wenig in die
nun entstandenen Riume zwischen den Follikelzellen ein und nimmt die
Symbionten, die sich inzwischen an der Eir6hre gesammelt haben, auf.

Die Infektion verliuft anfangs rasch. Dies prégt sich dadurch aus,
daf} man nur selten ein Individuum erhilt, in dem die Infektion in vollem
Gange ist. Sind die Hauptmassen in das Ei eingedrungen, so scheint das
Einwandern langsam zu versiegen. Am haufigsten sind die Stadien zu
finden, in denen wenige Symbionten den Eintritt in das Ei versiumt
haben und nun auBerhalb des Follikelepithels liegen.

Abb. 8. Pineus pineoides. Hinterer Eipol nach der Infektion. Vergr. 855 fach.

Bei Invasion von zweierlei Symbionten infizieren beide zugleich in
etwa gleichen Mengen. Die schon geschilderte verschiedene Farbtonung
leistet bei der Unterscheidung der zwei Formen treffliche Dienste, so
daf wir auf die viel unsicheren Gestaltsmerkmale keinen Wert mehr zu
legen brauchen. Auch bei Pineus pineotdes infizieren Stdbchen und
runde Symbionten gleichzeitig (Abb. 8).

Bald beginnt nun fir die Symbionten ein Stadium reicher Ver-
mehrungstitigkeit. Sie liegen bunt durcheinander in einem rundlichen
Piropfen, der von einem zarten Plasmahdutchen umgeben ist. Alle
Organismen einer Symbiontensorte vermehren sich, wie die deutlich
sichtbaren Teilungsmembranen erkennen lassen, zum gleichen Zeitpunk®.
Bei den b-Symbionten stellen wir vor allem Zweiteilung fest, daneben
kommt auch Vierteilung vor. Gelegentlich wurde bei Pineus strobus
Zerfall 'in 3—5 Sektoren beobachtet. Bei Sacchiphanies und Adelges
handelt es sich um Querteilung. Zwischen den b-Symbionten des
Mycetoms und den in Teilung begriffenen in der Ovocyte ist wihrend
dieser Zeit ein Grofenunterschied vorhanden, indem die ersteren deutlich
kleiner sind als die-letzteren. Die a-Symbionten lassen einen solchen
nicht erkennen. Sie sind nicht nur innerhalb verschiedener Kolonien,
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ja sogar Arten, sondern auch wahrend ihres Fortpflanzungszyklus
konstant in der GréBe.

3. Die Embryonalentwickiung des Mycetoms.

Wenn die Furchungskerne an die Oberfliche des Eies gewandert sind,
sind auch Kerne in die Symbiontenansammlung eingesunken. Am Rande
des Symbiontenhaufens liegen Kerne, die in das dortige Plasma, das
offenbar zum Mycetolemm determiniert ist, eingedrungen sind. Auch

Abb. 9. Dreyfusia piceae. Symbiontenballen im Ei vor der Invagination. Vergr. 760 fach.

hier bilden sich Zellen, die allerdings ganz unregelmiBig gestaltet sind,
und deren Plasma sich von den Blastodermzellen durch sein granuliertes
Aussehen lebhaft unterscheidet (Abb. 9). An der Aullenseite sind diese
sehr plasmareich, an der Innenseite jedoch sieht man nur ganz zarte
Plasmasaume. Da sich nach Beginn der Invagination mono- und
disymbiontische Tiere verschieden verhalten, so sollen sie nun getrennt
behandelt werden.

a) Monosymbiontische Gattungen.

Die Einrollung bringt fiir die Mycetomanlage der monosymbiontischen
Gattungen wenig Verdnderung mit sich. Ihre Kugelform erfihrt an der
dem Keimstreif zugelegenen Seite eine Abplattung. Aus den unregel-
mibBigen, mit granuliertem Plasma versehenen Zellen bildet sich all-
méhlich eine ebenméBige Lage von Hillzellen, die mit diinnen Lamellen
untereinander in Verbindung stehen (Abb. 10). Im Mycetom mehrt sich
amitotisch nach und nach der Kernbestand. o
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Nach der Riickrollung liegt immer noch ein Syneytium vor. Die Hiill-
zellen sind ziemlich unscheinbar geworden. Ihre von wenig Plasma um-
sdéumten Kerne sind jetzt in groBeren Abstanden um das Mycetom verteilt.
Dies wird damit zusammenhéngen, daf ihre Vermehrung mit der des
Symbiontenhaufens nicht Schritt gehalten hat. Wenn Darmschlinge und
Bauchmark das Mycetom hindern, sich ventralwirts auszudehnen, und
dorsal neben dem Enddarm die paarigen Geschlechtsorgane angelegt sind,
so sehen wir stets auf jeder
Seite des Syncytiums einen
riesigen, ganz unregel-
milBig gestalteten Kern
in der inneren unteren
Ecke (im Querschnittbild)
liegen (Abb. 11). Wih-
rend die anderen Kerne

Abb. 10. Sacchiphantesviridis. Abb. 11. Sacchiphantes viridis. Querschnitt durch
Mycetomanlage kurz vor der das Ei nach der Riickrollung. Die Extremititen
Riickrollung. Vergr. 855 fach. sind bereits angelegt. Vergr. 760 fach.

des Mycetoms einen Nukleolus und mehrere basophile, kleinere Korper
enthalten, besitzt dieser Riesenkern nur kleine Granulationen. In seiner
Entwicklung diirfte er noch auf einem jiingeren Stadium stehen als seine
Nachbarkerne. Bevor die Abgrenzung der Zellen vor sich geht, scheint
er noch schnell in mehrere Kerne zu zerfallen. In einem Falle beobachtete
ich allerdings, wie in einer Zelle ein tiberdurchschnittlich groBer Kern
lag. Es handelte sich offenbar um diesen Riesenkern, der nicht Ge-
legenheit gefunden hatte, sich vorher zu teilen. Ahnlich ungleiche Kerne
stellte KocH an Oryzaephilus fest. Bei den disymbiontischen Formen war
nichts Entsprechendes zu beobachten. Man sieht jedoch manchmal im
Syneytium mehrere Kerne dicht aneinanderliegen, so dafl man den
Eindruck erhalt, sie hétten sich gleichzeitig amitotisch geteilt.
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Bald wandern die Hiillzellen in die Organanlage ein, um deren Kerne
sich die Symbionten gesammelt haben, und schon werden Membranen
deutlich, die zur Bildung von Mycetocyten fithren. Mit dem allmahlichen
Wachstum dieser neu entstandenen Zellen dehnen sich die seitlichen Teile
des Mycetoms acral- und analwirts so aus, dafi wir von zwei Langs-
stringen reden koénnen, die wieder die tiblichen durch die Muskeln
verursachten Lappungen auf den AuBenseiten zeigen. Zunéichst sind nur
zwei Einschnitte vorhanden, d. h. das Mycetom erstreckt sich ungefahr
iber drei Segmente.

Der Zeitpunkt fir die endgiiltige Trennung der beiden Mycetom-
hilften kann verschieden liegen. Ist die Teilung im Embryo unter-
blieben, so kann sie in der postembryonalen Entwicklung durch den
dorsal gelegenen Enddarmabschnitt zustande kommen, der durch das
Wachstum seiner Zellen und Zunahme seines Lumens den Zellhaufen
zerschneidet, noch bevor das erste Ei das Nahrfach verlassen hat; oder
die Teilung wird erst von den heranwachsenden Ovariolen in gleicher
Weise vollzogen.

Wihrenddessen geht die Vermehrung der Symbionten rhythmisch
vor sich. So finden wir in einem Tier nur kugelige bis ellipsoide Sym-
bionten (Abb. 10 und 11). Bei Geschwistern von etwas anderem Alter
sind sie langer und hingen paarig zusammen.

b) Disymbiontische Gattungen.

Bei den disymbiontischen Gattungen verlduft die Formentwicklung
in gleicher Weise. Die Sonderung der beiden Symbionten tritt wihrend
der Invagination ein und bringt neuartige Verhiltnisse mit sich. Bei
Dreyfusia ballen sich die b:Symbionten zu Haufen oder Streifen iiberall
in dem jungen Organ, sei es am Rande oder mit Vorliebe in der Mitte,
zusammen (Abb.9). Bei Pineus' sammeln sie sich mehr an der
Peripherie (Abb. 12). Die Entmischung ist natiirlich noch keine voll-
kommene. Was spater fiir beide Gattungen so charakteristisch wird,
ist aber schon jetzt angedeutet: Dreyfusia zeigt fest aneinander-
geschmiegte, Pinus dagegen aufgelockerte b-Symbionten.

Die Ausbildung der Hiillzellen verlduft im Anfang wie bei den mono-
symbiontischen Gattungen. Aber noch vor Beendigung der Invagination
wandern einige in die Mycetomanlage ein, wihrend andere noch regellos
auBerhalb liegen. Auch die Kerne haben sich inzwischen rege vermehrt.
Jetzt ist der Zeitpunkt der Sonderung fir die in diesem Stadium immer
groBeren b-Symbionten gekommen. Schlagartig haben sie sich um einen
Teil der Kerne gelegt, und bald sehen wir auch eine feine Membran — sie
wird moglicherweise von den untereinander in Verbindung stehenden
Hiillzellen gebildet (Abb. 13) —, die die eben entstandenen Zellen umgibt.

1 Die Embryonalentwicklung von Pineus pineoides konnte nicht untersucht
werden,
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Ein Teil der Kerne bleibt zusammen mit den a-Symbionten von diesen
Vorgiangen unberiihrt.

Gleich nach der Symbiontensonderung nehmen wir einen deutlichen
Unterschied der Kerne wahr. Wihrend die Kerne der gerade ent-
standenen b-Zellen neben kleinen basophilen Kérpern auch einen Nu-
kleolus aufweisen, fehlt dieser génzlich bei den Kernen des iibrigen
Syneytiums. Die b-Kerne sind auch gréBer und rundlicher. Dieser
Unterschied ist schon vor der Sonderung (Abb.12) andeutungsweise
vorhanden gewesen. Einige Kerne
sind wahrscheinlich in ihrer Ent-

Abb. 12. Pineus pini. Mycetomanlage Abb, 13. Pineus pini. Mycetomanlage
wihrend der Invagination (I). Vergr. 855fach. wahrend der Invagination (II). Die Sym-
bionten haben sich gesondert.
Vergr. 855 fach.

wicklung vorausgeeilt, und nur diese haben auf immer noch ritsethafte
Weise die b-Symbionten um sich gesammelt. Man konnte annehmen,
dal die verschiedene Kernentwicklung unter dem EinfluBl der ver-
schiedenen Symbionten zustande gekommen ist. Das ist jedoch keines-
wegs sicher. Liegen doch, besonders bei Pineus, die Symbionten nicht
derart zusammen, daB jede Symbiontensorte alleinigen Einflull auf einen
Kern ausiiben konnte.

Bei Pineus sind die b-Zellen lings des Organrandes regelmiBig
angeordnet. Wenn der Platz nicht ausgereicht hat, die b-Symbionten
in einer Randzellschicht unterzubringen, so beobachtet man auch aus-
nahmsweise Zellen in der Mitte der Anlage. Oft ist der Ring (im Schnitt)
nicht geschlossen, der Rand weist dann zellfreie Stellen auf, und das
Syncytium grenzt an die Peripherie des jungen Mycetoms. Man sieht
daraus, daB3 der b-Symbiontenbestand sehr schwankend ist. Bei Drey-
fusia liegen die b-Zellen, wie auch anfangs die b-Symbionten, vollig im
Mycetom verstreut (Abb. 14). Ein weiterer zytologischer Unterschied



302 Joachim Profft:

liegt darin, daBl bei Pineus meist eine Lage Symbionten den Kern voll-
standig umgibt, wéhrend bei Dreyfusia der Kern oft der Membran
anliegt. Es befinden sich dann etwa 20 Symbionten in einer Zelle.

Wenn vor der Riickrollung die Extremitdtenanlagen immer deutlicher
werden, so scharen sich auch die a-Symbionten dicht und fest geschichtet
um die tbriggebliebenen Kerne (Abb. 15), so dall nach der Fixierung
grolere Spaltrdume zwischen den Zellen auftreten und so die neue
Platzaufteilung charakterisieren. Die Kerne sind jetzt selbst ungefahr

Abb. 14. Dreyfusia piceae. Mycetomanlage Abb. 15. Pineus pini. Mycetomanlage
wihrend der Invagination. Die Syrabionten wihrend der Invagination (III). Beide Sym-
haben sich gesondert. Vergr, 855 fach. bionten haben sich in Zellen abgegrenzt.

Vergr, 855 fach.

so strukturiert, wie es auch die b-Kerne zur Zeit der Zellabgrenzung
waren. Die Hiillzellen machen nun noch eine Vermehrungsperiode durch.

Nach der Umrollung folgen die bei den monosymbiontischen
Gattungen geschilderten Gestaltsverinderungen des Mycetoms. Der
ebenméalig ausgebildete Mantel von b-Zellen zerreifit dabei zuerst auf
der Ventralseite. In beiden Zellsorten setzt eine Symbiontenvermehrung
ein. Die a-Zellen behalten ihre rundliche Form, ihre Kerne nehmen
zum Teil schon jetzt eine bizarre Form an. Die b-Zellen treiben dagegen
Ausliufer zwischen die a-Zellen vor und schieben sich schliefilich platten-
artig dazwischen. Die regelmiBige Lagerung geht ganz verloren. Nach
dem Schliipfen der Eier teilen sich die Kerne der b-Zellen bis pro Zelle
3—5 vorliegen.

11. Symbiose und Generationswechsel.

Es ist nun von Interesse, festzustellen, ob sich die durch die duflere
Morphologie und Biologie scharf geschiedenen Generationen durch die
Form der Symbionten und ihrer Wohnstdtten unterscheiden lassen.
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Die innere Morphologie der sonst so vielgestaltigen Tiere ist auf-
fallend gleich. Am meisten variiert die Zahl der Eir6hren. CHOLODKOVSKY
(1900) hat schon auf dieses Unterscheidungsmerkmal hingewiesen. Die
Durchschnittszahlen liegen fiir die einzelnen Generationen und Gattungen
fest; individuelle Schwankungen sind natiirlich moglich. Dabei ist es
so, daf} die Herbstgenerationen eine stark reduzierte Zahl von Ovariolen
besitzen. Das Minimum wird bei der Sexuales-Generation erreicht, wo
nur ein Ei ausgebildet wird. Auch am Mycetom finden wir saisonbedingte
Unterschiede. Wahrend im allgemeinen das symbiontische Organ von
gleichméBig verteilten Symbionten erfiillt ist, beobachtet man bei
Herbsttieren im Schnittbild stets in der Mitte der Zelle eine freie Zone,

Abb, 16. Pineus pini, Minnchen. Frontalschnitt durch das Mycetom. Vergr. 855 fach.

die sich fast immer einer Einbuchtung des Kernes anschmiegt (Abb. 4).
In anderen Fiallen sind iiber die ganze Zelle kleinere symbiontenfreie
Réume verteilt. Ja schon in der Mycetomanlage des Embryos lassen
sich solche erkennen. Im iibrigen finden wir keinerlei Unterschiede bei
den einzelnen Generationen beztiglich der symbiontischen Einrichtungen.
So wurden z. B. Sistentes und Progredientes bei Dreyfusia nordmannianae
betrachtet. Das Mycetom der gleichaltrigen Sistens ist nur entsprechend
der geringeren Grofle des Tieres kleiner. Mit dem gleichen Ergebnis
wurden Gefliigelte und Ungefligelte der Kiefer von Pineus pini und P.
strobus untersucht. Vergleichen wir Generationen, die auf verschiedenen
Pflanzen leben, z. B. Sacchiphantes viridis auf Larche und auf Fichte,
so finden wir abermals keine Unterschiede. Dies gilt auch fiir alle anderen
Arten. Ahnlich verhilt es sich, wenn Adelgiden nicht ihre eigentlichen
Wirtspflanzen, sondern Verwandte dieser besiedeln, z. B. Sacchiphantes
viridis die Sitkafichte.

Das Mycetom der Sexuales ist, von der geringen Gréfe abgesehen,
normal gestaltet (Abb. 16). Bei den Weibchen wird der ganze Symbionten-
vorrat ins Ei iibernommen. Ahnliches stellt ToTH an Pemphigus fest.
Die Adelgiden-Ménnchen nehmen, wie auch aus Schnitten ersichtlich ist,
Nahrung auf und besitzen daher im Gegensatz zu den Pemphigus-
Ménnchen ihr Mycetom.
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TII. Symbiose und Systematik.

Eine weitere Frage bestand darin, inwieweit die von der neueren Syste-
matik aufgestellten Unterfamilien, Gattungen und Arten mit den Er-
gebnissen der Symbiosestudien harmonieren.

1. Niedere systematische Einheiten.

In jeder Gattung gibt es neben den holocyclischen, normalen Arten
auch eine Reihe Formen, die, wie man annimmt, sekunddr anholo-
cyclisch geworden sind (MorpvILKO 1934). Eine der beiden Wirtspflanzen
ist wegen der geographischen Expansion der Liuse (besonders durch Ein-
schleppung in andere Erdteile) fiir den Wirtswechsel ausgeschieden.
Auch kann es vorkommen, daBl Wirtspflanzen z. B. durch Temperatur-
verschiebung verschwinden. In der Regel ist dabei ein Ausfall der ,,pri-
miren‘‘ Pflanze (wie man sie nicht unbestritten nennt), also der Fichte,
entstanden. Die Adelgide ist dann gezwungen, nur die sekundire Pflanze
zur Nahrung und Fortpflanzung zu benutzen.

In wenigen Féallen kennen wir auch ,,Arten”, die anholocyeclisch auf
der priméren Wirtspflanze leben ( Sacchiphantes abietis und Adelges tardus ).
Sie besitzen aber stets noch Schwesterarten, die holocyclisch sind. Ein
heftiger Streit, in dem vor allem BoERNER, CHOLODKOVSKY und NUsSLIN
verwickelt waren, erbrachte den Beweis, dafl die vorliegende Anholocyclie
erblich ist, und daB zwischen den ,,Species sorores” hoéchstens Farb-
differenzen bestehen. Die sekunddre Wirtspflanze ist in beiden Gattungen
die Lirche. Es ist schon oft hervorgehoben worden, dall man bei den
Adelgiden sicher Beispiele fiir gerade stattfindende Entstehung neuerer
Arten vor sich hat. Trotzdem sind es vorladufig noch 6kologische und
geographische Formen, die vor unserem Auge stehen. Wir sollten uns
auch bei dieser Tiergruppe nicht mit der ,,bequemen und anfénglich
ausreichenden Einteilung in Arten und Varietiten begniigen “‘(RENscH
1934). Unter diesem Gesichtspunkt wollen wir die untersuchten Arten
mustern.

Vergleichen wir die symbiontischen Verhaltnisse bei Sacchiphantes
viridis und S. abietis, so stellen wir vollstindige Ubereinstimmung fest.
Man nimmt nun an (BucENER 1930), da die Symbiose eine erst sehr spét
erworbene Einrichtung ist. Dies bestirkt die Ansicht, dafl die Ent-
stehung der neuen Schwesterart erst in neuester Zeit nach dem Auftreten
symbiontischer Organismen vor sich gegangen ist. Kin Verlust der noch
nicht allzu erbfest gewordenen Anholocyclie, wie ihn unter gewissen Be-
dingungen MorpvILEO (1935) annimmt, ist daher denkbar. Bei einer
gelegentlichen systematischen Revision wiirden wir vorschlagen, der
Sacchiphantes viridis oec. viridis RaTz. eine S.v. oec. abietis L. gegeniiber-
zustellen.

Bei Dreyfusia waren die Formen der Symbionten und der Bau des
Mycetoms innerhalb der beiden untersuchten Arten ebenfalls vollkommen
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gleich. Morphologisch sowie biologisch ist Dreyfusia piceae von D.norman-
nianae so verschieden,dall wir es hier mit guten Arten zutun haben werden.
Interessant wire es, die von SCHNEIDER-ORELLI, SCHEFFER, WIESMANN
(1929) beschriebene Form, von BoERNER (1932) Dreyfusia Schneideri be-
nannt, zu untersuchen. Diese gleicht morphologisch der D. normannianae,
lebt aber nicht an Trieben, sondern an der Stammrinde. Sie vermag
nur Sistentes zu erzeugen. Sollten zwischen beiden die Symbionten
vollig gleich sein, so wiirde es sich hier ebenfalls um eine junge dko-
logische Rasse handeln.

Von Pineus konnte am meisten Material untersucht werden. Die als
Arten aufgefaBten Formen Pineus pini und P. orientalis lassen sich nicht
in ithren Symbionten unterscheiden. BoOERNER glaubt selbst, daB vielleicht
beide mit Pineus laevis Mask. einem Formenkreis angehoren. Nur umfang-
reiche Ziichtungsversuche konnen also hier, wo weder die duBere Morpho-
logie noch die innere sich heranziehen lassen, zur Klirung der Artfrage
dienen. EineSchwierigkeit wird mit darin bestehen,da8 sich geographische
Rasse schwer von Gkologischer trennen lassen wird. Auch die an der
Weymouthskiefer lebende Pineus strobus besal dieselben Symbionten
wie die beiden schon genannten Formen. Wihrend bei einer gewéhnlichen
Pineus die Nahrung aus jungem Gewebe entnommen wird, lebt sie auch
auf alter Stammrinde. Nahrung aus verschiedenen Geweben bedingt
also keine Symbiontenverschiedenheit.

Abweichende Verhiltnisse bot Pineus pineoides. Sie gleicht fast der
P. strobus, hat aber eine villig andere Lebensweise. Die Virginogenien
leben ndmlich an #lterer Fichtenrinde, wihrend sonst auf Fichten nur die
Fundatrigenien ihr Dasein fithren. Sollte sie sich aus einer der oben-
genannten Arten entwickelt haben, so hitten veranderte physiologische
Vorginge Verlust der a-Symbionten herbeigefiihrt; an ihrer Stelle ist ein
neuer stibchenférmiger Symbiont getreten. Urspriinglich nannte man
sie Pineus strobs var. pineoides. Spéter fallte sie BOBRNER wenigstens als
besondere Art auf. Wir kénnen Pineus pineoides nicht in einem Atemzug
wegen ihrer vielleicht erst in neuester Zeit erlittenen biologischen und
morphologischen Verinderungen mit den drei oben behandelten Arten
nennen. Entweder stellt sich heraus, daB letztere vielleicht mit anderen
zu einem Formenkreis gehoren, dann sind wir berechtigt, Pineus pineoides
weiter als Art zu filhren. Oder aber die obengenannten Formen erweisen
sich trotz gleicher symbiontischer Verhaltnisse mehreren Arten zu-
gehorig (z. B. Pineus strobus bleibt als Art neben der pini-orientalis-Gruppe
bestehen), dann miilte man Pineus pineoides als neue Gattung aufstellen.

2. Hohere systematische Einheiten.

Betrachten wir das von BOERNER aufgestellte Adelgiden-System und
insbesondere darin die Verteilung der monosymbiontischen Gattungen:
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Adelgidae.

Subfamilie Pineinae disymbiontisch.
Subfamilie Adelginae.
Tribus Dreyfusiing disymbiontisch.
Tribus Adelgini monosymbiontisch.

Die monosymbiontischen Arten beschrinken sich auf die Tribus
Adelgine, es entsteht also kein Widerspruch mit dem BoErNERschen
System. Der Einwand, daB die gleiche Lebensweise von Sacchiphantes
und Adelges (Wirtswechsel zwischen Lirche und Fichte) auch gleiche
symbiontische Einrichtungen zur Folge hétte, steht mit den Ergebnissen
der Symbioselehre im Widerspruch. An Gilletieella Cooleyt (Nordamerika,
Tribus Adelgint) wird sich endgiiltig erweisen, inwieweit das bisherige
System mit der Symbiose iibereinstimmt. Diese Art lebt an Picea und
Douglastanne.

D. Die ,,Symbiose* der Phylloxeriden.

Trotz eingehender Bemithungen konnten wir bei den drei untersuchten
Vertretern dieser Familie keine Spur einer symbiontischen Einrichtung
finden. Ebenso fehlte die polare Masse in den Eiern génzlich. Bei der
Reblaus war es auch vollkommen gleichgiiltig, ob wir kurz- oder lang-
riisselige Formen, Wurzel-, Blatt- oder Geschlechtsgenerationen benutzten.
Ausstriche und Lebendbeobachtungen fihrten zum gleichen Ergebnis.

Verschiedene Autoren, WrtLacziL (1882), DrEYFUS (1894), HENNEGUY
(1904), PorTIER (1918), treten auch fir den Mangel der Symbiose
bei den Phylloxeriden ein. Nur Krassrustscurk (1892) fallen sehr groBe,
gelblich gefirbte Zellen, die zu kleineren Gruppen verstreut im Fett-
gewebe liegen, auf. PerrLo (1916) berichtet von Zucht der symbiontischen
Organismen (7). (Diese tschechische Arbeit war mir nicht zugénglich.)
Grasst (1912) bildet den ,,Pseudovitellus®, also das Mycetom, als groBen
lockeren Zellhaufen ab. Er denkt dabei an einen Ubergang von Oenocyten
in Pseudovitellus-Zellen. Bei den beobachteten Zellen handelt es sich
aber um Oenocyten. Man kann deutlich sehen, daf} sich ebenso, wie es
bei Oenocyten anderer Familien geschieht, eine zunehmende Menge
von Vakuolen und mit HEIDENXHAIN firbbaren Granulationen bei fort-
geschrittenem Alter im Zelleib ansammeln. Vergleichen wir die Organi-
sation der Phylloxeriden mit der der {ibrigen Aphiden, so fallt ihre grofie
Zahl besonders auf.

Es bleibt noch iibrig, auf die von BucHNER (1930) abgebildeten
Symbionten einzugehen. Es gibt zwei Mdoglichkeiten, sie zu erkldren.
1. Bs waren pathogene Bakterien. Ich selbst konnte ein Tier beobachten,
welches in grofler Zahl Stiabchen beherbergte. Diese lagen zum Teil
in kleinen Gallertkliimpchen zu einem Haufen zusammengeballt, zum Teil
iiberschwemmten sie das ganze Tier in freier Form, so z. B. das Keim-
hautblastem der Eier, die Fettzellen, die Darmzellen usw. 2. Es handelt



Beitrage zur Symbiose der Aphiden und Psylliden. 307

sich um eine junge Symbiose, die vielleicht bis jetzt nur in einigen Kolonien
vorkommt,

In der dlteren Systematik sind Adelgiden und Phylloxeriden von den
restlichen Aphiden gesondert und unter dem Namen Chermesinae Pass.
oder Phylloxerinae DR. zusammengefallt worden. Ausschliefiliche Ovi-
paritét, ausgeprégter Generationswechsel, durch Dimensionsverringerung
bedingte Reduktionen sind beiden gemeinsam. Nach den Ergebnissen
der vorliegenden Arbeit ist es richtiger, sich der Systematik BOERNERs
(in SoraUER-REH) anzuschlieBen. Dort wird nimlich die Uberfamilie
Aphidoidea in die Familien Aphididae, Eriosomatidae, Adelgidae (Cher-
mesidae) und Phylloxeridae zerlegt.

Zu den vielen Verschiedenheiten zwischen Adelgiden und Phylloxeriden,
die wir bei BoErNER (1908, 1932) und MorpviLko (1934) finden (Gene-
rationswechsel, Uberwinterung, Fliigelhaltung, Reduktion nach zwei ge-
trennten Richtungen), kommt hinzu, dall die Adelgidensymbiose nur
ein Spezialfall der Aphidensymbiose ist. Die Form des Mycetoms,
die Art und Ubertragungsweise der Symbionten bei den Adelgiden passen
sich in den von den {ibrigen Aphiden gestellten Rahmen ein. Modifika-
tionen werden lediglich durch die ausschlieBliche Oviparitat diktiert.
Die Phylloxeriden aber entbehren der symbiontischen Einrichtungen, man
kann auf eine isolierte Stellung im System schlieen.

E. Zusammenfassung.

Das Mycetom der Adelgiden liegt in Form zweier Zellstringe lings
des Darmes. Zur Zeit der Infektion wird der Zellverband immer lockerer.

Adelges und Sacchiphantes sind monosymbiontisch. Die Form der in ein-
kernigen Zellen liegenden Schliduche ist fiir jede Gattung charakteristisch.

Pinews und Dreyfusia sind disymbiontisch. In einkernigen Zellen
liegen runde Mikroorganismen von sehr konstanter GroBe. Die anderen
Symbionten sind wechselnd grofl und besiedeln mehrkernige Zellen.
Bei Pineus sind sie locker, bel Dreyfusia fest aneinandergelagert. Das
Mycetom von Pineus pineoides 148t die einkernigen Zellen vermissen;
dafiir treten akzessorische Stdbchen in den Fettzellen auf.

Typische Symbionten dringen wahrend der Infektion zwischen den
Follikelzellen hindurch. Bei disymbiontischen Gattungen infizieren beide
deutlich unterscheidbaren Symbiontensorten vereint.

In der Mycetomanlage der monosymbiontischen Gattungen tritt
die Zellabgrenzung erst nach der Umrollung ein. Bei den disymbiontischen
Gattungen sondern sich zuerst diejenigen Symbionten wéahrend der
Invagination ab, deren Zellen spiter mehrkernig werden. Der Zeitpunkt
tir die Trennung der Mycetomhélften kann verschieden liegen.

Mycetom und Symbionten sind innerhalb aller Generationen gleich-
gestaltet. Bei Sexuales-Weibchen wird die gesamte Symbiontenmenge
zur Infektion verbraucht.
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Anbholocyclische Arten gleichen in den symbiontischen Einrichtungen
den entsprechenden holocyclischen vollkommen.
Den Phylloxeriden fehlt eine Symbiose.

II. Zur Symbiose der Psylliden.
A. FEinleitung.

Die Symbiose der Psylliden ist schon in einer Reihe von Arbeiten
behandelt worden. Sehen wir von den frithen Untersuchungen MEczxI-
Kows (1866) und WiTr.AczILs (1885) ab, so sind wir, nachdem von Surc
(1910) und PieranToNI (1910) die wahre Natur des Mycetoms erkannt
worden ist, durch die Arbeiten BuoBnErs (1912) und Brersts (1914)
iber den Bau des symbiontischen Organs informiert. RiEs benutzte
1932 Psyllidenmycetome fiir Transplantationsversuche.

Das am lebenden Tier schon von auflen durch seine Pigmentierung
sichtbare Mycetom liegt ventral im Abdomen. In der Jugend und im
geschlechtsreifen Alter sind stets zwei Symbiontensorten vorhanden;
eine erfiillt ein zentral gelegenes Syncytium, und eine weitere lagert inner-
halb einkerniger Zellen in der Randzone des Organs. Infektionen der Eier
wurden zuerst von BREEST beobachtet. Er sah, wie beide Symbionten-
sorten, durch Gréfe und Fiarbbarkeit unterschieden, das Ei infizierten.
BucHNER bildet 1930 ein frisch infiziertes Ei einer Psylla von der Erle ab,
in dem beide Symbionten nebeneinander liegen. Auch er ist von einer
Doppelinfektion fest iiberzeugt.

Savrr (1926) und Tarsta 1N Curia (1934) kommen zu entgegen-
gesetzten Resultaten. Sie griinden diese nur auf Untersuchungen an
Trioza alacris FLOR., einer auf Lorbeer lebenden Psyllide, und gelangen
zu dem gemeinsamen Schlull, daB nur ein Symbiont jeweils infiziere.
Nach Tarsta infizieren nur die Mycetocytensymbionten, wihrend die
anderen das Syncytium noch gelegentlich verlassen, aber dann offenbar
degenerieren. Wahrend der Invagination wird die Anlage in einzelne
Mycetocyten aufgeteilt; nach der Blastokinese dffnen sich diese nach dem
Zentrum und entlassen ihren Inhalt zum Teil in einen neugebildeten
Fusionsraum, wihrend der Rest in den Mycetocyten verbleibt. Das
Syncytium ist auf diese Weise neu entstanden. Nach Sarrr verlduft
die Entwicklung genau umgekehrt. Das Syncytium spaltet wihrend der
postembryonalen Entwicklung die Symbionten fiir die Mycetocyten ab.
Beide Autoren tragen damit Ideen Rechnung, die Di- und Trisymbiontie
nicht gelten lassen wollen (PamroT 1930). Eine Symbiontenart besitze
zwar oft mehrere Modifikationen, aber deren Zusammengehorigkeit lasse
sich immer durch eine Menge Ubergangsformen beweisen.

Eine Nachpriifung der Ergebnisse Sarris und Tarsias ist bis jetzt
noch nicht erfolgt. BUCHNER hat jedoch in seinem grundlegenden Werk
(1930) zu Sarrrs Arbeit bereits Stellung genommen. Beide Auffassungen
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konnten nebeneinander Platz finden. Disymbiontische Formen ver-
danken vielleicht ihren Symbiontenreichtum einer erblich gewordenen
Abspaltung. ,Moglicherweise verwirklichen die Psylliden verschiedene
Etappen einer solchen Vermehrung.*

Wihrend er also die Richtigkeit beider Angaben zunichst fiir méglich
hilt, versucht Tagrsia ihre Ergebnisse auf die sonst untersuchten Objekte
auszudehnen und sie in diesem Punkte als korrekturbediirftig hinzustellen.
In der vorliegenden Arbeit soll auf Anregung von Herrn Prof. BucenEr
diesen Fragen der Psyllidensymbiose mit Hilfe eines umfangreicheren
Materials nachgegangen werden.

Folgende Arten wurden von mir untersucht. (Kinige Tiere verdanke
ich den Herren Prof. BucanER, HavpT-Halle und Dierze-Leipzig.)
Aphalarinae . Low. (Systematische Reihenfolge nach Havpr).

Strophingia ericae Curr. Diibener Heide bei Leipzig (Zadlitz-Bruch).

Aphalara nebulosa Zurr. Mittleres Erzgebirge.

Phyllopsis fraxini L. Aulandschaft und Anlagen von Leipzig.

Psyllinae F. Low.
Psylla alni L. Diibener Heide, Aulandschaft und Anlagen von Leipzig. Felgental
(nordlicher Bodensee).
Psylla viburni Low. Porto d’Ischia (Neapel).
Psylla buxi L. Anlagen bei Leipzig.
Psylla insignis ¥rsr. Rodelplateau bei Freiburg (Unstrut).
Psylla abdominalis M. D. Muldenaue bei Wurzen.
Psylla mali Scampree. Leipzig und Bellinchen a. d. Oder.
Psylla peregring Frsr. Leipzig und Bellinchen a. d. Oder.
Psylla pirisuga Frsr. Leipzig und Bellinchen a. d. Oder.
Psylla rhamnicola Scorr. Keilberg an Sorbus aucuparia (1).
Arytaena genistae LaTR. Leipzig.
Triozinae F.LOW.
Trioza salicivora REvT. Muldenaue bei Wurzen.
Trioza wrbicae L. Leipzig.
Trioza spec. Kernberge, Jena.
Trioza alacris Frsr. Porto d’Ischia (Neapel).
Trichochermes walkeri Frsr. Bellinchen a. d. Oder.

Die Zufilligkeit mancher Funde bedingte, dal nicht bei jeder Art dem
ganzen symbiontischen Zyklus nachgegangen werden konnte.

Dieses Material konnte durch einige amerikanische Imagines erweitert
werden. Sie stammten von Frirz PuauvManN, Nova Teutonia, Brasilien,
Santa Catharina aus der Zeit Juli — Oktober 1935. Herr HaueT be-
stimmte sie freundlicherweise als eine 7T'rioza und drei verschiedene
Psylla-Arten.

Psylla alni verwandten wir zum Studium der Embryonalentwicklung.
Im April findet man in der Nihe der aufgesprungenen Knospen die frisch
geschliipften jungen Tiere, die sich durch ihre starken, weillen Wachs-
ausscheidungen leicht verraten. Von Mitte Mai ab erscheinen die Tmagines.
Sie bevorzugen vor allem die schattigen Plitze ihrer Wirtspflanze.
Noch sind Ovarien und Hoden ganz gering ausgebildet, und ein riesiger

Z. . Morphol. u. Okol. d. Tiere. Bd. 32. 21
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Fettkorper erfillt den Leib. Die Mannchen werden zuerst reif (s. auch
BucaNER 1912). Seziert man ein Weibchen nach der Begattung, so findet
man eine groBe Spermamenge, aber immer noch keine ablagebereiten
Eier. Mitte Juli beobachtet man die eierlegenden Weibchen auf den
bereits angelegten Knospen der Erle. Der sonst mehr horizontal getragene
Legeapparat wird fast senkrecht zur Oberfliche der Knospe gelegt.
Nach einigen tastenden Bewegungen wird die Scheide aufgesetzt, und der
Stachel gleitet in das Pflanzengewebe. Gelegentlich wird eine Knospe
mehrmals angestochen. Nach dem anatomischen Befund des Ovars zu
“urteilen, scheinen die Weibchen mehrere Serien zu legen. In der Knospe
geht der Stich durch mehrere Blattanlagen hindurch. Zwischen zwei
Anlagen findet man die prallen, langgestreckten Eier langsgeschichtet vor.
Sie liegen in stark beschickten Knospen zuweilen im Stichkanal. Die
durchschnittliche Zahl schwankt zwischen 15 und 20; starke Abweichungen
sind méglich. Mit fortgeschrittener Jahreszeit wuchert der Stichkanal zu,
jedoch ist das Wundgewebe dunkel und 148t den Stich an jeder Knospe
erkennen.

B. Die duBere Gestalt des Mycetoms.

In einem gerade geschliipften Tier liegt die groBe Mycetomkugel
im Abdomen ventral zum Darm. Mit zunehmendem Alter beginnen sich
jedoch Fortsitze an beiden Seiten zu zeigen, die die Tendenz haben,
den Umfang des Organs acral- und dorsalwérts zu vergréfern. Bei
BucaNER (1930) finden wir eine Abbildung einer Psyllidenlarve, in die
das Mycetom plastisch eingezeichnet ist. Die angedeutete Entwicklung
macht sich gerade bemerkbar. Nach und nach wird nun das ganze Wachs-
tum auf diese neuen Partien konzentriert.

Die eben beschriebenen Vorgidnge konnen sich in zweierlei Weise
vollziehen. Der hiufigste Typ wird durch Psylle alni verkdrpert. Die
Fortsitze sind ziemlich spat entstanden und deshalb vor der letzten Héu-
tung im Vergleich zur urspriinglichen kugeligen Anlage gering ausgebildet.
In Abb. 17 sind zur besseren Orientierung die in gleichmaBigen Ab-
standen verlaufenden Muskeln eingezeichnet. Aufer diesen kommen
Muskeln in doppelter Zahl zwischen Mycetom und Koérperwand vor.

Den zweiten, selteneren Tyyp vertritt Psylla pirisuga. Die Ausbildung
der Fortsatze hat zeitiger begonnen, so daf} sich das Wachstum des Organs
besonders auf sie konzentrieren konnte. In Abb. 18 sieht man die riesigen
Fortsatze, die allein dem Mycetom die charakteristische Gestalt verleihen.
Der urspriingliche Teil wirkt nur noch als schmales Verbindungsstiick.
In dieser Beziehung verhalten sich Mannchen und Weibchen véllig gleich.

Die Oenocyten sitzen nicht, wie bei den Aphiden, dem Organ auf,
sondern liegen in geringer Zahl im Fettgewebe verstreut.

Wenn in der Imago der reifende Hoden bzw. das heranwachsende Ovar
immer gréferen Platz beansprucht, so wird das Organ in der Wachstums-
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richtung der Fortsitze verdréangt, so dafl es an den vorderen dorsalen Rand
des Abdomens gerit. Nur eine geringe Schicht von Fettzellen ist noch

Abb. 17. Psylla alni. Mycetom aus 2 parallelen Frontalschnitten kombiniert.

Vergr. 80 fach.

zwischen Mycetomrand und Hypodermis eingeschoben. Bei dieser passiven
Vorwirtsbewegung wird das Organ in zwei Teile gespalten. Der Zerfall

geht weiter, wenn grd-
Bere Mengen an Sym-
bionten das Mycetom
zur Infektion verlassen,
bis man schlieBlich ein-
zelne Teile zwischen den
Ovariolen vorfindet.

C. Der innere Bau
des Mycetoms.

Das Mycetom be-
steht aus einem Syn-
eytium, in das die My-
cetocyten in verschie-
dener Weise und wech-
selnder Zahl eingelagert
sind. Bei einer sehr
groBen Anzahl von Ar-
ten, so z. B. bei Psylla
mali (Abb. 19), werden
die symbiontenbewohn-
ten zentralen Teile des

ADb, 18, Psylla pirisuga. Mycetom aus 2 parallelen
Frontalgchnitten kombiniert. Vergr. 96 fach.

Syneytiums von einem doppelten bis dreifachen Kranz von Mycetocyten
umgeben. Zwischen den Mycetocyten finden sich Kerne und Plasma des

21*
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Syncytiums, aber keine Symbionten. Ebenso liegen die Verhéltnisse bei
Trioza alacris. Bei Trichochermes walkeri sind die Mycetocyten perlschnur-
artig lings des Randes aufgereiht. Den Symbionten des Syncytiums steht
hier ein viel gréBerer Raum zur Verfiigung. Die Mycetocyten von Phyllopsis

Abb. 19. Psylla mali. Mycetom im Frontalschnitt. Vergr. 165 fach.

fraxini (Abb. 20) sind ebenso gelagert. An vielen Stellen dringen sie
ferner in das Organinnere ein und teilen es in verschiedene Bezirke
auf. Wahrend der starken passiven Verschiebungen beim Heranwachsen
der Fier geraten die symbiontenbewohnten Teile des Syncytiums an

ADbb. 20. Phyllopsis fraxini. Mycetom im Frontalschnitt. Vergr, 165fach.

manchen Stellen an die Organoberfliche, so dall auf diese Weise die
Abwanderung der syncytialen Organismen erleichtert wird.

Dieser hier erst von einem gewissen Alter an herbeigefiihrte Zustand
findet, sich bei Psylla pirisuga und einigen anderen Formen schon in
der Jugend (Abb. 18). An vielen Stellen ist die Mycetocytenkette durch-
brochen, und die Symbionten des Syncytiums liegen an der Oberfliche
des Organs. Am extremsten verhilt sich Psylla alns (Abb. 17), deren
Mycetocyten regellos im Syncytium verteilt sind. Die Organoberfliche
ist infolgedessen groBtenteils von Mycetocyten frei.
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Der GroBlenunterschied zwischen Syncytium- und Mycetocytenkernen
ist augenfillig. Die Angaben Tarsias, die im Gegensatz zu fritheren
Autoren vor allem Amitosen beobachtet hatte, lieBen sich bestdtigen. Die
Hiille des Syncytiums und der Mycetocyten besitzt ihre eigenen kleineren
Kerne.

Das gelbe Pigment, welches das Mycetom schon bei &uflerlicher
Betrachtung sichtbar macht, ist im Plasma des ganzen Organs lokalisiert.
Im Syncytium, in dem die Symbionten meist locker gelagert sind, ist es
infolgedessen in groferer Menge vertreten. Es mufl als sehr schlecht
fettloslich bezeichnet werden. Es gelingt durch Fixierung mit Alkohol
und Carnoy und léngerer Lagerung in Alkohol, den Farbstoff auszuziehen,
bei Anwendung von PETRUNEREWITSCH und Bouln in Verbindung mit
kurzer Alkoholkonservierung bleibt die gelbe Farbe erhalten und ist bei
Hamalaunfirbung sichtbar.

Schon seit lingerer Zeit ist ja bekannt, dal die Wohnstétten sym-
biontischer Organismen im Leben hdufig von lebhaft gefarbten Pigmenten
erfillt sind. Meist sind die Farbtriger &uBerst empfindlich und gehen
bei der Fixierung und der folgenden Paraffineinbettung zugrunde.
Bei anderen Homopteren (z.B. Aleurodes, Aphrophora, Philaenus)
bleiben sie ebenfalls unbeschidigt von Hitze und Loésungsmittel im
Schnittbild erhalten. Zur groben Orientierung iiber das Wesen dieses
Farbstoffes wurde die Wirkung einiger Reagenzien nach der Hurkschen
Tabelle gepriift. Herauspréparierte und zerdriickte Mycetomteile aus

dem Ei von Psylla alnt boten das Untersuchungsmaterial.
Essigsdure . . . . . Pigmentkugeln nehmen braunliche Farbe an und bleiben
in ihrer Form erhalten. Nach 15 Min. ist noch nichts
von einem Losungsvorgang zu merken.

Pigment wird briunlich und nach etwa 30 Min. grieslich,
es diirfte nur in geringem Mafle geldst werden.
Pigment firbt sich braunrot, anschlieBend eine schwefel-
gelbe Losung.

Salzsiure konz. . .
Schwefelsdure konz. .

Salpeterséure konz. .

Pigment 16st sich augenblicklich schwefelgelb.

Kalilauge . . . . . desgl.
Wasserstoffperoxyd

30%ig . . . . . Das Bleichungsmittel bewirkt Braunfirbung.
Eisenreagenzien . . Der Nachweis mit Turnbulls Blau fillt negativ aus.

Nilblau-Sulfat

Die Vitalfirbung setzt erst ein, nachdem schon viele
andere Strukturen Farbe angenommen haben, doch wird
schlieflich iiber Griinfirbung der Effekt erzielt.

SudanIIT . . . . . Nach 30 Min. besitzt das Pigment noch seine gelbe Farbe;
also negativ.

Osmiumséure. . . . Nach 2 Stunden ist die gelbe Farbe noch gut erhalten.
Sekundire Osmierung verlduft ebenfalls negativ. Die
Mycetocyten waren des besseren Eindringens wegen vor-
her zerrissen worden.

Silbernitrat. . . . . Braunfarbung tritt ein, nach 30Min. keine Schwarzfirbung.

Ather und Chloroform Der Farbstoff ist nach 15 Min. noch nicht gelost.
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Ein Melanin liegt sicher nicht vor. RiEs (1932) hatte ja bei der Im-
plantation von Mycetomen regelmaBig Melanisierung feststellen kénnen,
sie ergriff in Form einer Braunung Symbionten und implantiertes Gewebe
des Wirtes. Ebenso wird dies bei Bakterien- und Pilzbefall, bei Verwendung
und Zusammentreten von verschiedenen Hamolymphen festgestellt. Das
Pgylliden-Pigment ist also chemisch und damit wohl auch funktionell
anders beschaffen. Fs diirfte sich auch nicht um ein Abnutzungspigment
handeln. In die groBle Gruppe der Lipochrome will sich der Farbstoff
schlieBlich auch nicht recht einordnen
lassen. Wir erinnern nur an das Aus-
bleiben der GumeriN-Reaktion und an
die allzu geringe Fettloslichkeit, Wir
haben also ein Pigment sui generis
vor uns. Es bleibt zu prifen, inwie-
weit die anderen in symbiontischen Or-
ganen vorkommenden Farbstoffe ihm
gleich oder wenigstens &hnlich sind.

Zwei Arten aus meiner Ausbeute
sind wegen abweichend gestalteter
Mycetome erwahnenswert, eine un-
bestimmte Trioza (Einzeltier) und
Strophingia ericae. Bei beiden Formen
ist das symbiontische Organ von
Mycetocyten erfiillt, die in normaler
Weise Symbionten beherbergen. In
den schmalen Réumen zwischen den
Abb. 21. Trioza spec. Ausschnitt aus B[ycetocyten lagern die in eine grbﬁere

dem Mycetom, Vergr.855fach. A .

Pigmentmenge eingebetteten Kerne
des Syncytiums (deutlich von Hillkernen unterschieden). Die syncytialen
Organismen aber fehlen ginzlich, so dafl im Organ nur eine Symbionten-
sorte vorhanden ist (Abb. 21). Bei Trivza spec. gelang es, im Fettgewebe
eine weitere Symbiontenform zu finden (S. 316).

D. Die Symbionten.

Betrachtet man eine lebende Mycetocyte, so erscheinen die Sym-
bionten als dicht gedrangte Kugeln und ovale Korper (Abb. 22). Durch
Zerzupfen der Zelle lassen sie sich aus ihrer verkndulten Lage befreien.
Es sind langgezogene zarte Schlduche, die unregelmafig verdickte Stellen
zeigen, oder aus kugeligen oder ellipsoiden Auftreibungen bestehen, die
durch fadendiinne Verbindungsstiicke getrennt sind. Thr farbloses
Plasma ist ohne Einschliisse. Bei einem Druck auf eine Auftreibung
vergrofert sich die folgende auf Kosten der gedriickten, ja es kénnen
sogar im fadenformigen Verbindungsstiick neue Anschwellungen auf-
treten. Der ganze Organismus ist also in seiner Gestalt sehr labil. Bei
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Durchsicht der Schnittpriparate ergab sich, daf bei allen untersuchten
Arten die Mycetocyten gleichgestaltet sind. Thre Symbionten firben

sich vor allem mit der
Plasmafarbe. Die Fort-
pflanzungsvorgdnge  hat
Tars1a bereits geschildert.
Die langgezogenen Orga-
nismen zerfallen bei Mann-
chen und Weibchen vor
der Infektion in mehrere
Teilstiicke von gleicher
Férbbarkeit.

Die syncytialen Sym-
bionten werden im Schnitt
vor allem durch den basi-
schen Farbstoff gefdarbt.
Bei  Himalaun- Anwen-
dung wird ein blau-vio-

letter Farbton erzielt,

dessen Stidrke von der

Plasmadichte abhingig ist.

Abb. 22. Psylla buxi. Mycetocyten im Leben am
ventralen Rand des Mycetoms. Vergr, 855fach.

Ferner ist meist am Rande eine feine granu-

lierte Struktur sichtbar. Die Gestalt der Organismen kann von Art

zu Art verschieden sein.

Bei Psylla salicivora (Abb. 23) wird das Syneytium locker von Stabchen

erfilllt. Liange und Breite dieser
Formen sind starken Wandlungen

Abb. 23. Tricza salicivora & ad. Ausschnitt  Abb. 24. Trioza salicivora ¢ ad. Syncytiale
aus dem Mycetom. Vergr. 855. Symbionten nach dem GIEMSA-Ausstrich.

Vergr. 1266 fach.

unterworfen. Viele Individuen hingen paarweise zusammen ; eine Teilung
ist offenbar vorausgegangen. An dem Endpunkt jedes Stdbchens liegt
im Leben ein stark lichtbrechender Kérper, der im GrEmsa-Ausstrich
als dunkelblau gefirbter Punkt auffillt (Abb. 24). Er darf wohl nicht
mit den von Tarsia festgestellten Binschliissen verglichen werden, denn
es gelang nie (wie ausdriicklich betont wird), letztere mit GIEmMsa zu
firben. Bei einer brasilianischen Psylla spec. sind an Stelle der Stibchen
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fadenférmige Symbionten getreten (Abb. 25). Aphalara nebulosa und
Psylla alni besitzen diinne Schliuche (Abb. 26). Bei Psylla alni (Abb. 27)
sind aufler solchen noch rundliche Wuchsformen vorhanden. Thr Auf-
treten ist sehr schwankend, oft fehlen sie ganz. Zuweilen findet man alle
méglichen Ubergiinge. Psylla pirisuga und Phyllopsis fraxini enthalten
zierlichere, im Schnitt zumeist rund erscheinende Schliuche. Bei Phyl-
lopsis ist die dichte Lagerung auffallig.

In den meisten Fillen (Abb. 28) gleichen sich jedoch die beiden
Symbiontensorten in GroBe und Gestalt so sehr, da im Leben, sofern

man nicht die Herkunft kennt, eine
Unterscheidung unmdaglich ist. Im
Schnitt ist jedoch die verschiedene
Firbung und Struktur deutlich.
Zur Infektionszeit hebt sich der

Abb. 25. Psylla aus Brasilien & ad. Aus- Abb. 26. Aphalaranebulosa 2 ad. Ausschnitt
schnitt aus dem Myecetom. aus dem Mycetom. Vergr. 855 fach.
Vergr. 855 fach.

Farbungsunterschied am schérfsten heraus; es wird damit die Aufgabe
erleichtert, beide Symbiontensorten auch auBerhalb des Mycetoms zu
trennen. TArsIA fixierte mit LEWEEN und firbte mit HEIDENHAIN und
Lichtgriin. Dabei lassen sich ebenfalls nach der iiblichen Differenzierung
deutliche Unterschiede zwischen den einzelnen Symbiontensorten er-
zielen; sie sind allerdings (dies ging auch aus der Arbeit der Autorin
hervor) in jeder Altersklasse andere. Als Erkennungsmerkmal dienten
hellere und dunklere Gesamtfarbungen und Vorhandensein von dunklen
Einschliissen verschiedener Gestalt. Es ist also notig, um eine Unter-
scheidung mit Sicherheit durchfiihren zu konnen, die betreffenden Er-
scheinungsformen der zu untersuchenden Altersklassen genau zu kennen.
Ob eine solche bei Anwendung von HEIDENHAIN jederzeit durchfiihr.
bar ist, bleibt fraglich.

Bei Trioza spec., deren Syncytium keine Symbionten beherbergt,
weisen die Fettgewebszellen in der Nahe des Mycetoms sehr ebenmiBig
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geformte Schlduche auf (Abb. 29). Sie werden durch Zerfall ihrer Wohn-

zellen in Freiheit gesetzt und flottieren dann im Korper herum.

Bei

Hiamalaun-Eosin-Farbung bekom-

men sie

Abb. 27,

Psylla alni 3 ad.
dem Mycetom. Vergr. 855 fach.

Ausschnitt aus

interessanterweise
gleiche Tonung wie die syncytialen
Symbionten anderer Psylliden. Dal3
eine geregelte Symbiose vorliegt,
ist anzunehmen. Organismen im

die

T e

Y, “ogoﬁb

o Isﬁ ﬂi\\

ADD. 28. Psylla abdominalis ? ad. Ausschnitt
aus dem Mycetom. Vergr. 855 fach.

Fettgewebe treten nach unseren Beobachtungen nur ganz gelegentlich

auch bei Psylla alni auf.
wir auch im Syncytium finden, und wir sind
der Ansicht, daf3 von diesem aus erst sekundir
eine Besiedelung der Fettzellen in manchen
Fillen stattgefunden hat.

Psylliden mit drei verschiedenen Sym-
bionten fanden sich unter den von uns unter-
suchten nicht. Surc (1910) glaubte zwar, aus
zerzupften Tieren von Aphaelara calthae auf
solche schlieBen zu diirfen, und BUCHNER
berichtet von gelegentlichem Auftreten einer
dritten Form in Fettzellen und Korpertliissig-
keit einer Weidenpsyllide; aber die erste An-

Es sind dieselben diinnen Schliuche, die

ol .-: -\. w2l ol o
i 2 Wm0

Abb. 29. Trioza spec. ¢ ad.
Fettgewehszellen mit Symbi-
onten erfillt. Vergr. 855 fach.

gabe bedarf der Nachprifung auf Schnitten, und bei der zweiten
handelt es sich offenbar nicht um eine konstante Einrichtung.

Strophingia ericae ist die einzige Art, bei der nur eine Symbiontenform
nachgewiesen werden konnte. Wenn wir auch nicht zu einer Bestitigung
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der Vorstellungen Tarsias kommen, so ist also doch in anderer Weise
mit dem gelegentlichen Vorkommen nur eines Symbionten zu rechnen.

E. Die Infektion.

Die Untersuchung der Mycetome ist fiir die Frage, ob zwei Sym-
biontensorten nebeneinander vorkommen, nicht ausschlaggebend, obwohl
die starken Unterschiede zwischen den beiden Typen dafiir sprechen.
Es kénnte sich ja um verschiedene Wuchsformen eines Symbionten

handeln [Bucuyer (1925): X-Or-
“2 gane der Zikaden]. Das Studium
& der Eiinfektion ist daher beson-

E

3

n:»'" ders wichtig fiir die Entscheidung.
s Spezifische Infektionsformen

gibt es bei den Psylliden nicht.
Fortpflanzungsvorgiange haben fiir
: _ die dicken, schlauchférmigen Or-
¢ £ ganismen zur Folge, dall nur
e rundliche Formen infizieren. Die
7 Symbionten werden nicht an be-
L' 0 A7 sonderen Stellen des Mycetoms
; X entlassen. Ks ist bereits darauf
hingewiesen worden, dal das zen-
trale Syncytium, sofern es allseitig
von Mycetocyten umschlossen ist,
durch passive Verschiebungen an
Abb. 30. Trioza aus Brasilicn. Die beiden  die Oberfléache des Organs gelangt,
Symbiontensorten wahrend der Infektion . . .
des Eies. Vergr. 855 fach. so dal} seinen Symbionten bei der
Abwanderung kein Hindernis ent-
gegensteht. Beide Symbionten sind auf dem Weg zwischen Mycetom
und Ei anzutreffen und durch ihre verschiedene Farbbarkeit, Struktur
und zuweilen auch Grofle stets einwandfrei zu unterscheiden. Das gelbe
Pigment ist bei manchen Individuen zur Zeit der ersten Infektion im
Mycetom nicht mehr auffindbar, dafiic sieht man regellos gelagerte
Pigmentanhiufungen in den Lymphriumen, so dall es nahe liegt, an
ein AusflieBen der Farbtriger zu denken. Diese Erscheinung beobachtet
man bisweilen auch beim Mannchen. In anderen Fillen sieht man nur
einen Teil der gelben Masse auBerhalb des Mycetoms, oder dieses ist bis
in das hohe Alter mit Pigment erfiillt.

Die zur Infektion bereite Ovocyte bildet am hinteren Pol einen
zapfenartig verjiingten Teil. Die ihm anliegenden Follikelzellen schwellen
gleichzeitig an und nehmen mit ihren amoéboiden Fortsitzen die Sym-
bionten auf. Beide Symbionten kommen dabei hiufig in eine Zelle
nebeneinander zu liegen (Abb.30 und 31). Von hier gelangen die
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Organismen in einen Raum hinter den Follikelzellen, der durch das
Zuriickweichen des Zapfens entstanden ist. Schlieflich greift das
Plasma um den Symbiontenballen herum und zieht ihn in das Ei hin-
ein. An der Stelle der ehemaligen Vorwélbung entsteht der Eistiel.
Die Infektionsmasse ist meist kugelig (Abb. 32), bei Psylla alni
und der von BucHNER (1930) abgebildeten Psyllide von der Erle im
Léngsschnitt oval. Auch

jetzt sind beide Symbi-
onten deutlich zu unter- g
scheiden. Bei Triozaspec. €10
infizieren an Stelle der
syncytialen Symbionten

die Organismen aus dem
Fettgewebe. Es ist wohl

damit sichergestellt, daf3

auch in diesem Falle eine
geregelte Symbiose vor-

liegt.

Das gelbe Pigment ist
wahrend der Eireifungs-
periode im Keimlager
und in den jiingsten Ovo-
cyten anzutreffen. Mit
stdrkerem Wachstum der
Eizelle bleibt die Pig-
mentmenge die gleiche,
so dafl nur noch die
plasmareiche Randzone
besetzt ist. Vor der

Infektion ergieft sich

: s Abb. 31. Psylla aus Brasilien. Die beiden
d?JS gesamte Plgment mn Symbiontensorten wihrend der Infektion des Eies.
die vom Plasma gebil- Vergr. 855 fach.

dete, zapfenartige Vor-

wo6lbung. Wahrend nach vollzogener Infektion das Plasma seine ur-
spriingliche Lage wieder einnimmt, konzentriert sich nun das Pigment
um die polare Symbiontenmasse.

Die Doppelinfektion ist also iiber jeden Zweifel erhaben. Selbst bei
Trioza alacris, dem Objekte Tars1As, waren die beiden Symbiontensorten
wéhrend der Infektion nebeneinander zu verfolgen. Im infizierten Ei
sind einwandfrei neben den (nach der angegebenen Methode) rot
gefdrbten Symbionten aus den Mycetocyten die blau-violett getdénten
syncytialen Organismen zu erkennen. Letztere sind zwar von gleicher
GroBe, doch durch ihr fein vakuolisiertes Plasma und ihre unregel-
méBige AuBenkontur hinreichend charakterisiert. Dieselben Verhéltnisse
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lagen in gerade abgelegten
Eiern vor (Abb. 33) und
bestatigen trefflich diesen
Befund. Lediglich bei Siro-
phingia ericae ist mnatirlich
nur eine Symbiontensorte im
infizierten Ei anzutreffen.
In einer folgenden Tabelle
/ (S. 321) sind noch einmal alle
' moglichen Fille beztiglich des
inneren Baus des Mycetoms
und der Form der syncytialen
Symbionten  zusammenge-
stellt. In der letzten Spalte
sind die Arten angegeben.
an denen die Symbionten-
ibertragung verfolgt werden
konnte. In den Fillen, wo
dies nicht moglich war,
lagen nur dJungtiere oder

—

S

——.

Ahbb, 32. Aphalara nebulosa. Ovarialei nach

vollzogener Infektion. Vergr. 855 fach. Miannchen vor.
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Abb. 33. Trioza alacris. Ei kurz nach der Ablage. Symbiontenballen mit den beiden
verschiedenen Symbiontensorten. Vergr. 760 fach,

F. Die Entwicklung des Mycetoms im Ei von Psylla alni.

Wihrend der Blastodermentwicklung (Abb. 34) sind auffallend un-
regelmabBige Kerne in den Symbiontenballen, in dem beide Symbionten-
sorten nebeneinanderliegen, eingewandert. Andere sitzen auf dem zarten
Héutchen, das die Mycetomanlage umschlieft. Bei Eiern, die schon
etwas weiter entwickelt sind, findet man die ehemaligen syncytialen
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I_Jage des Fjorr{l der Infektion
Art Pusterpfionse | Syacvttyme | smevtialen | 00t
Aphalarinae F. Low.
Strophingie ericae CURT. Calluna vulg. | S. ohne Sym- fehlen einfache
bionten Infektion
{phalara nebulosa ZETT. Epilobium an- zentral diinne Doppel-
gustifolium Schlauche infektion
Phyllopsis fraxini L. . Fraxinus ex- | zentral, aber | klein, rund- | Doppelinfek-
celsior von Myceto- | lich, dicht | tion (von
cyten auf- gelagert | BREEST und
geteilt Prorrr
beobachtet)
Psyllinae F. Low.
Psylla alni L. . Alnus gluti- | Mycetocyten ‘ sehr diinne | Doppel-
nose | “im 8. ver- | Schlauche infektion
streut
viburnt Low. . Viburnum | S. tritt oft a. | schlauchfor- .
d. Oberflache | mig-kugelig
buxt L. Buxus sem- | zentral " —
pervirens i \
. 1nsignis FRST. Saliz caprea “ ” Doppel-
i infektion
,  abdominalis M. D. . Saliz spec. " .
.. malt SCHMDTBG. . Pirus malus . ' . .
. peregrina FRST. . Crataegus | v ' .
.. pirisuga FRST. Pirus com- | S. tritt oft a. | schlauchfor- —
MUNLS d. Oberfliche | mig-kugelig
! und ziem-
\ lich klein
.. rhamnicola Scorr. . . | Sorbus aucu- | v ischlauehfbr- Doppel-
paria i mig-kugelig | infektion
aus Brasilien . ? . . s .
' v, s ? " sehr diinne .
Schlduche
R s " ? Mycetocyten fadig —
im 8. ziemlich
| verstreut
irytaena genistae LATR. Sarothamnus ‘ S. tritt oft a. | schlauchfor- —
. scoparius | d. Oberflache | mig-kugelig
Triozinae F. Low.
I'rioza salicivora REUT. Saliz spec. zentral Stabchen Doppel-
infektion
. urticae L. Urtica ziemlich zen- | schlauchfér- v
tral mig-kugelig
alacris Frst. . Laurus nobilis zentral » ,
spec. . 7 S. ohne Sym-| Symbionten -
bionten im Fett-
gewebe
schlauch-
formig
aus Brasilien . ? S. tritt oft an | schlauchifor-
die Oberfliche | mig-kugelig
Trichochermes walkeri FrsT. . Rhamnus S. mit einer "
cathartica regelméafigen
Schicht von
Mycetocyten

umgeben
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Symbionten —- sie sind jetzt rundlicher als im miitterlichen Mycetom —
vor allem in den peripheren Teilen des jungen Organs.

Nach vollzogener Invagination haben sich die beiden Symbionten-
sorten vollig getrennt. Der urspriinglich kugelige Raum beherbergt
auller einer geringen Pigmentmenge die zu langen Schlauchen aus-
gewachsenen Organismen der ehemaligen Mycetocyten. Diesem sitzen
an verschiedenen Stellen einkernige Zellen auf, die mit den ehemaligen
syncytialen Symbionten und einer grofilen Pigmentmenge erfiillt sind
(Abb. 35). Die Zellbildung ist sicherlich von den auf der Umhillung

Abb. 34. Psylla alni. Mycetomanlage vor Abb. 35. Psylle alni. Mycetomanlage nach
der Keimstreifbildung. Vergr. 760 fach. Sonderung der Symbionten. Vergr.760fach.

sitzenden Kernen ausgegangen. Bis zur Riickrollung nimmt die Zahl
dieser Zellen zu, so daB sich der Ring zuweilen schliefit und an manchen
Stellen aus zwei Zellagen aufgebaut ist. Hiillzellen sind nicht zu be-
merken.

In der néchsten Zeit teilen sich die Kerne, die zwischen den Myceto-
cyten-Symbionten liegen, duflerst rege, so dafB jeweils mehrere Teilungs-
produkte fast gleichzeitig entstehen; viele Hiillzellen umschliefen indessen
die Anlage. Kurz darauf (Abb. 36) bilden sich aus je einem Kern und
wenigen Symbionten die Mycetocyten. Sie befinden sich anfangs nur
an der Peripherie, schlieBlich ist jedoch der gesamte entsprechende
Symbiontenbestand aufgeteilt. Es bleibt lediglich ein Rest aus offenbar
iberflissigem Pigment, degenerierten Symbionten und vereinzelten
Kernen. Gleichzeitig 1osen sich die zarten Winde der Zellen mit den
_ syncytialen Organismen auf, so dafl die Symbionten zwischen die neu-
gebildeten Mycetocyten gelangen. So entsteht ein neues Syncytium, in
dem die Mycetocyten regellos lagern. In der folgenden Entwicklung hilt
die Pigmentbildung mit dem Wachstum des Mycetoms Schritt.
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G. SehluBbetrachtungen.

Nachdem nun eine ver-
haltnismafBig groflie Zahl
von Psylliden untersucht
ist, liegt es nahe, auch hier
die gefundenen KEinrich-
tungen mit dem System
in Beziehung setzen zu
wollen. Wie man aus der
Tabelle S. 321 sieht, ist
aber fiir keine der grofe-
ren Gattungen wund fir
keine Unterfamilie eine
besondere Form oder Ver-
teilung der syncytialen
Symbionten  charakteri-
stisch, so daB unsere Be-
mithungen erfolglos sind.
Es kénnten allerdings neue
bestimmende Einzelheiten
beim vergleichenden Stu-
dium der Embryonalent-
wicklung gefunden werden.
In ihrer Gesamtheit unter-
scheiden sich schlielich
die symbiontischen Ein-
richtungen von denen
der Aleurodiden so weit-
gehend, dall eine allzu
enge Koppelung dieser
beiden Gruppen, wie sie
hdufig von den Systema-
tikern vorgenommen wird,
ungerechtfertigt erscheint.

In der iiberwiltigenden
Zahl der Fille wurden bei
unseren Untersuchungen
eindeutig zweierlel Sym-
biontensorten festgestellt.
Auller der rdumlichen Son-
derung wurden zum Teil

Abb. 362 u. b. Psylla alni. Parallele Sagittalschuitte

durch eine Mycctomanlage, in der sich gerade die My-

cetoeyten gebildet haben. a fithrt durch das Zentrum,
b durch die Peripherie. Vergr. 760 fach.

starke, gestaltliche Unterschiede gefunden. Im fixierten Zustand kamen
verschiedene Plasmastruktur und Firbbarkeit hinzu. Ausschlaggebend
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war vor allem das Verhalten wihrend der TInfektion, bei der beide
nebeneinander verfolgt werden konnten. Es liegen also zwei parallele
Zyklen vor, so dal} sich die altere Auffassung (BucHNER, BREEST) fiir
diese Arten bestdtigt hat. Dabel ist sicher von tieferer Bedeutung,
dafl der eine Symbiont hochgradige Formenkonstanz zeigt, der andere
grofle Variabilitit, die von urspriinglichen zu entarteten Formen fiihrt.
Allerdings waren auch hier die den Mycetocyten-Symbionten ent-
sprechenden Zustdnde die haufigeren. Wir dirfen vermuten, daf der
,,Rinden-Symbiont* der &ltere, fester verankerte ist, der ,,Mark-
Symbiont” der spiter hinzugekommene und daher der weniger an-
gepaBte. In solche Vorstellungen fiigt sich der Umstand gut ein, dafl
letzterer bei 7T'rioza spec. im Fettgewebe auftritt. Uberraschend war
der Befund, daB eine Form, Strophingia ericae, diesen zweiten Sym-
bionten ganz vermissen liel, aber trotzdem eine leere syncytiale Wohn.
statte besall. Wo bisher symbiontenfreie Wohnstéatten festgestellt wur-
den, handelte es sich um die Folge sekundéren Verlustes oder um Be-
reitstellung (TotH 1. a.: Aphidenembryonen). Letzteres kommt hier
nicht in Frage. FErsteres anzunehmen liegt besonders angesichts der
Trioza spec. nahe. Diese Fille lassen mit der Moglichkeit weiterer
Uberraschungen innerhalb der Gruppe rechnen.

Wie verhalten sich nun die Angaben Tarstas zu solchen Erfahrungen ?
Bei Trioza alacris waren zwei Symbiontensorten vorhanden, jedoch nur
eine iibernahm nach ihrer Meinung die Infektion der Kier. Wahrend der
Embryonalentwicklung gingen die syncytialen Organismen aus den in
Mycetocyten abgegrenzten Symbionten hervor, so dall in der post-
embryonalen Entwicklung der gewohnte Zustand wieder hergestellt war,
Der Verdacht, die Autorin habe angesichts der grofen Ahnlichkeit der
beiden Symbiontensorten die Doppelnatur gelegentlich der Eiinfektion
nicht erkannt, hat sich bestitigt. Wir miissen hoffen, dafl ihre Angaben
iiber die Embryonalentwicklung, die durch unseren Befund hinfallig
geworden sind, bald eine Nachprifung erfahren. Das uns vorliegende
Material reicht leider zu einer solchen nicht aus.

H. Zusammenfassung.

Das Mycetom der Psylliden ist in der Jugend unpaar, zur Zeit der
Geschlechtsreife paarig. Gestalt und Lage sind im Laufe der post-
embryonalen Entwicklung verdnderlich.

Das Mycetom besteht aus einem Syncytium, in dessen Randgebiet
einkernige Mycetocyten eingelagert sind; sie koénnen das Syncytium
allseitig umschlieBen oder Liicken aufweisen, zwischen denen dieses an
die Oberflache tritt.

Die Symbionten der Mycetocyten stellen bei 22 untersuchten Arten
recht dhnliche Schlguche dar.
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Die Symbionten des Syncytiums kénnen von Faden- und Stabchen-
formen bis zu gequollenen Schlduchen variieren; innerhalb einer Art
sind sie konstant. Aber auch in letzterem Falle lassen sie sich stets
durch die Struktur des Protoplasmas und seine Affinitdt zum basischen
Farbstoff von den Mycetocytensymbionten, selbst wenn sie gleich grof3
sind, unterscheiden. Uberginge von einem Typ in den anderen fehlen
durchaus.

Bei einer unbestimmten 7'rioza und Strophingia ericae ist das Syn-
cytium zwar ebenso entwickelt, aber symbiontenfrei; bei 7'rioza spec.
leben die Syncytium-Symbionten im Fettgewebe; bei Strophingia fehlt
jedoch dieser zweite Symbiont vollig.

Beide Symbiontensorten infizieren vereint auf dem Weg iiber die
Follikelzellen die Eier.

Das die beiden Mycetomteile charakterisierende gelbe Pigment ent-
stammt dem Eiplasma. Es tritt bereits in jungen Ovocyten auf, sammelt
sich spiater um die polare Symbiontenmasse und wird dann in sie ein-
bezogen. Es handelt sich hierbei nicht um Melanin.

Wihrend der Keimstreifbildung werden die beiden Symbiontensorten
geschieden. Merkwiirdigerweise kommen die endgiiltiz im zentralen
Syneytium liegenden Symbionten zunédchst in periphere, einkernige
Zellen und die schlieflich in solchen untergebrachten in ein zentrales
Syneytium. Auf einem weiteren Stadium wird dieses provisorische
Syncytium in einkernige Zellen aufgeteilt, gleichzeitig aber lésen sich
andererseits die Wénde der bereits gebildeten einkernigen Zellen auf;
das so entstehende Syncytium nimmt dann den Raum zwischen den
neuven Mycetocyten ein.

Beziehungen der verschiedenen Symbiose-Typen zum System lassen
sich noch nicht erkennen.
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