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Einfiihrung.

Symbiosen mit Mikroorganismen finden wir im Tierreich bei weitem
am héufigsten unter den Insekten. In dieser so ungeheuer formen-
reichen Tiergruppe waren es bisher die Rhynchoten, die sich durch
die auBerordentliche Mannigfaltigkeit der symbiontischen Einrichtungen
auszeichneten, die gewissermaflen das Dorado des Symbioseforschers
darstellten. Besitzen doch die allermeisten Angehoérigen dieser Insekten-
ordnung intrazellulire Symbionten; erreicht weiter die Vielgestaltigkeit
und die Verwicklung ihrer Symbiosen die hichste Entfaltung unter den
Zikaden, bei denen wir Formen mit viererlei Symbionten in nicht weniger
als 13 verschiedenen Organen antreffen.

Eine zweite Insektenordnung reiht sich nach den jlingsten Unter-
suchungen nun aber zumindesten ebenbiirtig hinsichtlich der Mannig-
faltigkeit der symbiontischen Einrichtungen den Rhynchoten an: die
Coleopteren. Zwar wird bei den Kifern die Organisationshéhe der
Zikadeneinrichtungen sicher nicht erreicht; vielfach sind die Coleopteren-
symbiosen noch ganz an den Darm und seine Anhinge gebunden, stehen
also auf verhdltnismafig primitiver Stufe. Doch ist die Mannigfaltigkeit
dieser Einrichtungen, ihre starke Abwandlungsmoglichkeit schon nach
unseren jetzigen Kenntnissen duBerst groB. Alsdann kommen zu diesen
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primitiven Symbiosen eine grofle Zahl hoher entwickelter, in denen die
Symbionten eigene Organe im Wirtsorganismus bewohnen, so dall wir
die Coleopteren den Rhynchoten als durchaus ebenbiirtig an die Seite
stellen kénnen. Die Zahl der Arten, die eine Symbiose besitzen, diirfte bei
den Coleopteren sogar bei weitem grofler sein — besitzen ja schon allein
die Riisselkifer, die zumeist symbiontenfithrend sind, iiber 30000 Arten.

Unter dem angefiihrten gemeinsamen Obertitel sollen nun diese
symbiontischen Einrichtungen der Coleopteren verschiedenster Familien
eine eingehendere Darstellung erfahren, soweit sie bisher unbekannt
blieben. Je nach der Hiufigkeit der Objekte und damit des Materiales
wird diese Darstellung bald den gesamten Symbioseablanf wihrend
des Individuallebens umfassen kénnen, bald aber auch nur unvollstdndig
bleiben miissen. Als erste Coleopterengruppe wahle ich die Donaciinen,
iiber deren Symbiose ich schon auf dem 10. Internationalen Zoologentag
in Padua berichtete, ohne bisher eine ausfiihrliche Darstellung folgen
zu lassen.

Doch bevor ich iiber diese selbst berichte, seien ganz kurz die bisher bei den
Coleopteren genauer bekannten Symbiosen erwahnt. Dabei kénnen wir die eigent-
lichen Pilzziichter, die Pilze in ihren Gangsystemen kultivieren, aufler acht lassen;
es sind das die holzbriitenden Ipiden, die Platypodiden und die Lymexyloniden.
Einfachere Endosymbiosen kennen wir bei den Anobiiden, Cerambyciden, Cleoninen
und Lagriiden. Stets bewohnen die Symbionten — extra- oder intrazellulir —
den Darmtraktus oder besondere ektodermale Einstilpungen und werden durch
Beschmierapparate auf die Schale des abgelegten Eies iibertragen. Beiden Anobiiden
sind es Saccharomyceten, die einen Kranz von Blindsicken am Anfang des Mittel-
darmes der Larve und der Imago intrazellulir besiedeln. Das Weibchen besitzt am
Legeapparat 2 Taschenpaare, Intersegmentalsécke und Vaginaltaschen, die mit Sym-
bionten erfiillt sind. In dhnlicher Weise besiedeln bei den Cerambyciden hefeartige
Organismen zahlreiche Blindsicke am Anfange des Mitteldarmes. Doch besitzen
hier nur die Larven diese Blindsiicke, den Imagines fehlen sie. Die Weibchen bergen
die Symbionten wieder in einem Paar von Intersegmentaltaschen am Legeapparat,
zu denen sich noch symbiontengefiillte Hauteinfaltungen gesellen kénnen; die
Minnchen sind symbiontenfrei. Nur ein Teil der Cerambyciden besitzt eine Symbiose
(nach im Druck befindlichen Untersuchungen ScEHoMANNs die Spondylini, Asemint,
Saphanini, Necydalini, Trichomesiini, Tillomorphini und die meisten Lepturing),
der grofere Teil der Familie hat keine symbiontischen Einrichtungen. Ganz &hn-
lich verhilt sich weiterhin die Riisselkiferunterfamilie der Cleoninae. Alle bisher
untersuchten Larven tragen am Anfang des Mitteldarmes 4 meist umfangreiche
oft vielfach gelappte Siicke, deren Zellen symbiontenerfiillt sind. Die Imagines sind
symbiontenfrei bis auf die hier besonders muskultsen Intersegmentalspritzen der
Weibchen. Die Symbionten selbst sind keine Saccharomyceten, sondern, wie in
allen noch weiter zu besprechenden Fillen, Bakterien. Hinsichtlich der Ubertragungs-
weise verhalten sich auch die Lagriiden den besprochenen Gruppen shnlich, Wieder
birgt nur das Weibchen die symbiontischen Bakterien in 2 Taschenpaaren am Ge-
schlechtsapparat, in Intersegmentaltaschen und in Legeapparattaschen, die in
der Form und Ausbildung bei den verschiedenen Arten auBerordentlich mannig-
faltig entwickelt sind. Sehr eigenartig ist dagegen der Sitz der Symbionten in der
Larve in 3 mit Chitin ausgekleideten Séckchen, die in den letzten beiden Thorakal-
segmenten und im ersten Abdominalsegment liegén., Diese Sackchen entstehen
als Hypodermiseinfaltungen wihrend der spiten Embryonalentwicklung.
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Nicht ganz so zahlreich wie diese einfacheren Endosymbiosen finden wir bei
den Kifern solche einer héheren Entwicklungsstufe, wo die Symbionten eigene,
im Innern des Tieres liegende Organe, Mycetome, bewohnen. Unter den Cucujiden
besitzt die Gattung Oryzaephilus 4 im Fettkorper eingebettete Mycetome von
kompliziertem Bau, erfiillt mit sehr polymorphen Bakterien. Bei den Lyctiden
sehen wir 2 dhnlich gebaute, auch aus Syncytien bestehende Mycetome, die hier
jedoch 2 verschiedene Symbionten bergen, einen stirker firbbaren in den auflen
liegenden und einen schwicher firbbaren in den zentralen Syncytien. In beiden
Fallen erfolgt die Ubertragung durch Infektion der nahezu reifen Eier. Die Organe
der Larve und Imago sind prinzipiell gleich gebaut. AuBerordentlich mannig-
faltig und erst verhaltnisméBig wenig erforscht ist der Bau der Mycetome der Cur-
culioniden (mit Ausnahme der Cleoninen). Bei den Larven finden sich die Mycetome
meist als massive, den Darm am Ubergang vom Vorder- in den Mitteldarm um-
zichende Gebilde, die einheitlich sein oder in verschiedene Teile zerfallen kénnen.
In anderen ¥Féllen bildet das Mycetom eine unpaare, unter dem Darm an der gleichen
Stelle liegende Masse oder ist als Syncytium in die Falte der vorderen Darmvalvula
eingelassen. Seltener liegt das Mycetom, aus einem Syncytium oder auch aus ver-
streuten Zellnestern bestehend, zwischen den Schlingen des Mitteldarmes. Bei
den Apioninen sind haufig 2 MarrieHIsche Gefalle zu keulenformigen Mycetomen
umgebildet, doch koénnen die Symbionten auch in Zellnestern, die ins Fettgewebe
unregelmaBig eingestreut sind, oder in Zellen des Darmfaserblattes liegen oder auf
eine umfangreiche Zellmasse im Abdomen beschrankt sein. Nur selten werden diese
so mannigfachen Mycetome in die Imago iibernommen, zumeist erleiden sie einen
weitgehenden Umbau und vielfach auch Abbau. Alle am Anfang des Mitteldarmes
liegenden Mycetome werden mit einer Ausnahme, wo sie bestehen bleiben, auf-
gelockert und in der Imago iiber den Anfangsteil des Mitteldarmes verteilt. Im
Laufe des imaginalen Lebens wird die Zahl der Mycetocyten durch Ubertritt in
den Darm allmahlich mehr oder weniger vermindert. Alle bei den Larven in den
Schlingen des Mitteldarmes liegenden Mycetome werden bereits in der alten Larve
vollig abgebaut. In die Imago iibernommen werden dagegen die keulenférmigen
umgebildeten MavrieaIschen Gefifle und die grofe abdominale Zellmasse der Apio-
ninen, wihrend die in dem Darmfaserblatt liegenden Bakterien der Larve in einzelne
Zellen der MarrigaIschen GefaBe iibernommen werden. Die Infektion der Eier
erfolgt bereits auf einem denkbar frithen Stadium. Es werden die Urgeschlechts-
zellen beider Geschlechter infiziert. In den jungen Hoden degenerieren die Sym-
bionten, wihrend sie in den Ovarien sich erheblich vermehren, so daB die Eier
mit ihnen infiziert sind. Bei einem Teil der untersuchten Curculioniden konnte .
bisher keine Symbiose nachgewiesen werden.

Das sind unsere bisherigen Kenntnisse iiber Symbiosen bei Coleopteren, ab-
gesehen von den neuen von mir in letzter Zeit berichteten Fillen, die in weiteren
Studien genauer dargestellt dieser Arbeit folgen sollen. Erwihnt mag noch werden,
dall Angaben iiber eine Bakteriensymbiose bei Buprestiden und bei Tenebrioniden
(T'ribolium, Hypophloeus) nicht zutreffend sind. In beiden Familien sind bisher
keine Symbionten sicher nachgewiesen worden.

Biologie der Donaciinen.

Die Donaciinen sind eine Tribus der Familie Chrysomelidae. In
Mitteleuropa kennen wir 3 Gattungen, Donacie mit ungefihr 20 Arten,
Macropless mit 2 und Plateumaris mit 6 Arten. Die Imagines leben alle
von Blittern von Sumpf- oder Wasserpflanzen ; meist ist jede Art streng
an eine Wirtspflanze gebunden.

40*
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Die Biologie dieser Tiere ist auBerordentlich interessant. Die Imagines
legen im Friithjahr und Sommer — Zeit und Dauer der Eiablage variiert
bei den einzelnen Arten — ihre Eier an die Pflanzen, von denen sie
sich nidhren, gewohnlich dicht unter der Wasseroberfliche ab. Vielfach
werden die Eier zwischen zwei Blattern oder in Blattscheiden verborgen;
sie kénnen auch in das Pflanzengewebe eingesenkt werden. Bald sind
sie unregelméfig an der Pflanze verteilt, bald in regelméiBigen Reihen
angeordnet. Die jungen schliipfenden Larven lassen sich auf den Boden
des Gewdssers fallen und kriechen dann an die feinsten Wurzeln der
Nahrpflanze. Die zur Atmung notwendige Luft entnehmen sie den luft-
gefiillten Interzellularen der Wurzeln, die sie mit ihren dolchartig um-
gebildeten letzten Stigmen anbohren. Als Nahrung dient ihnen der Saft
der Wurzeln, die sie zerbeiBlen und wohl hauptsichlich aussaugen. Nie
findet man groflere Pflanzenreste im Darmtraktus vor.

Die Entwicklung der Tiere dauert 2 Jahre, wie ich aus den GréBen-
verhaltnissen der nebeneinander gefangenen Larven schlieen konnte,
und wie Herr Gorcke (Krefeld) mir aus seinen Zuchtversuchen be-
statigte. Die bisher meist anzutreffende Angabe, daB die Larve in
einem Sommer heranwéachst, ist falsch. Der Larvenzustand dauert
also ungefihr 1—1Y/, Jahre. Mit dem Wachstum wandern die Larven
allméhlich an die stiarkeren Teile der Wurzeln; bei manchen Arten
finden sich die gréfieren Larven auch zwischen den Blattspreiten. Hier
scheinen sie von dem von den Pflanzen abgeschiedenen Schleim zu leben.
Am Ende des 2. Sommers schreiten die Tiere zur Verpuppung. Hierzu
fertigen die Larven einen aus einem gleichméafBigen briunlichen Sekret
bestehenden Kokon an. Das Sekret wird, wie ich weiter unten noch
genauer ausfithren werde, von 2 MarpiGaischen Gefaflen geliefert. Der
Kokon ist wesentlich grofler als die Larve und ist mit Luft gefiillt.
An der Seite, an der jeder Kokon an der Wurzel oder dem Stengel der
_ Wasserpflanze befestigt ist, wird seine Wand durch 1 oder 2 Licher
unterbrochen, durch die eine Verbindung zu den lufthaltigen Inter-
zellularen der Pflanze besteht. In dem Kokon verharrt die Larve noch
einige Zeit, bevor sie sich zur Puppe umbildet. Die Dauer des Puppen-
zustandes ist meist sehr kurz. Tm Herbst bereits schliipft die Imago.
Doch verliBt sie den Kokon in den allermeisten Féllen nicht, sondern
iiberwintert in ihm. Erst im Friihjahr oder Sommer des néchsten Jahres
kommt sie aus ihm heraus, indem sie einen kreisférmigen Deckel von
ihm absprengt. Die Imagines, teils trige, teils besonders bei Sonnen-
schein duBerst fliichtige Tiere, leben meist oberhalb der Wasserfliche
auf den Pflanzen. Manche Arten aber verbleiben ihr ganzes Leben
unter Wasser. Hierher gehéren besonders die Macroplea-Arten, deren
Imagines mittels der eigenartig umgebildeten Fiihler die von der Pflanze
aufsteigenden Sauverstoffblischen aufsaugen und so ihre Atemluft
gewinnen.
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Das Material fiir die vorliegende Untersuchung sammelte ich in
der weiteren Umgebung von Breslau. Eier erhielt ich in Mengen von
in Aquarien gehaltenen Exemplaren der Donacia semicuprea oder ich
holte sie im Freien an Nymphea alba, an deren Blitter Donacia crassipes
die Eier ablegt. Eine Reihe von Larven und Imagines verdanke ich
weiterhin Herrn H. Gorcke (Krefeld), dem ich auch hier meinen besten
Dank aussprechen mdchte.

Die symbiontischen Einrichtungen der Deonaciinen.
Die I'mago.

Der Sitz der Symbionten in der Imago ist ein recht ungewéhnlicher:
sie sind vollstindig auf die Marricmischen GeféBe beschrinkt. Wie
alle Chrysomeliden besitzen die Donaciinen 6 MarpicHIsche Gefife.
Diese sind jedoch nicht gleich-
artig gestaltet; 4 von ihnen.
miinden gemeinsam in eine
kleine harnblasenartige An-
schwellung an der Grenze von
Mittel- und Enddarm, schon
im Bereiche des Enddarmes
liegend. Sie fithren von hier
vielfach gewunden bis an den

Anfang des Mitteldarmes und

; iale.  Abb. 1. Schema des Verlaufes der MALPIGHISchen
wenden  sich dann zuriick GefaBe bei ¢ Donacia und b Plateumaris.

laufend wieder dem Enddarm

zu ; hier vereinigen sich je 2 von ihnen, eine Schlinge bildend. Im Gegensatz
zu allen andern Chrysomeliden liegen diese Schlingen frei in der Leibes-
hohle, dem Enddarm zwar dicht angeschmiegt, aber nicht unter seiner
Tunica propria, zwischen der Muscularis und dem Darmepithel eingebettet.
Ich fiithrte schon an anderer Stelle diese abweichenden Verhéltnisse auf
die aquatile Lebensweise der Tiere zuriick. Die beiden restlichen Gefial3e
miinden ganz unabhingig von den 4 ersten in den Enddarm, der Harn-
blase ungefihr gegeniiberliegend, voneinander um ein Viertel des Darm-
umfanges getrennt. Sie sind wesentlich kiirzer als die 4 GefaBle und
umziehen in zahlreichen Schlingen nur den Enddarm. Bei den Donacia-
Arten enden sie dann blind; bei den Plateumaris-Arten gehen die Enden
in die beiden von je 2 langen Gefaen gebildeten Schlingen fiber (Abb. 1).

Diese beiden kurzen Gefifle geben nun auch den Symbionten ihren
Wohnsitz, der beim Minnchen und Weibchen verschieden stark ent-
wickelt ist. Beim Weibchen schwellen sie in einiger Entfernung von
ihrer Einmiindung plétzlich auf das Dreifache ihrer Dicke an, um nach
kiirzerem oder lingerem Verlauf ebenso schnell wieder abzuschwellen
und die normale Gestalt wieder anzunehmen. Diese Anschwellung der
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Marriguischen Gefille ist bei allen untersuchten Arten hellorangerot
gefirbt und fallt beim Préparieren der Tiere sofort auf. Sie bildet den
Wohnsitz zahlloser Bakterien. Ihre Lange ist bei den einzelnen Arten ver-
schieden und ist auch innerhalb der einzelnen Art gewissen Schwankungen
unterworfen; sie variiert oft sogar bei den beiden Organen des gleichen
Tieres. Dieses symbiontische Organ ist nun je nach seiner Linge ent-
weder U-formig (z. B. bei Donacia
semicuprea, Plateumaris rustica) oder
in den meisten Fillen S-formig in
Schlingen gelegt (Abb. 2 und 3).

Bei den meisten von mir unter-
suchten Arten besitzt nur das Weib-
chen diese Organe; dem Minnchen

\

Abb. 2. Donacia semicuprea. Darmtraktus und MarpicHIsche Gefdfie, ¢ vom Weibchen,
b vom Ménnchen.

fehlen sie vollig. Vielfach ist allerdings an der gleichen Stelle der
Marprcaischen GefifBe eine leichte Erweiterung zu erkenmen, doch ist
diese vollig bakterienfrei. Bei 1 Plateumaris- und 3 Donacia-Arten be-
sitzen aber auch die Mannchen Organe; diese sind jedoch auBerordent-
lich klein und unauffillig. Aus der folgenden Tabelle ist die GréBe der
Organe bei beiden Geschlechtern und ihr Fehlen oder Vorhandensein
beim Minnchen der von mir untersuchten Arten zu ersehen.

Aus der Tabelle geht hervor, daB die Donacia-Arten, die im weib-
lichen Geschlecht die lingsten Organe haben, auch beim Ménnchen Organe
aufweisen, (Donacia fomentosa hatte ich nur als & zur Verfiigung; das
einzige @, das ich besaBl, verendete vor der Pridparation und war zur
Messung ungeeignet.) Alle Arten, deren durchschnittliche Organléinge
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beim Weibchen unter 6 mm liegt, sind im méannlichen Geschlecht sym-
biontenfrei. Abweichend hiervon verhilt sich Plateumaris sericea, deren

Organe beim Weibchen nur
3—3,8 mm lang sind, die aber
trotzdem auch als Mannchen
Organe besitzt. Doch ist
gerade bei dieser Art [eine
gewisseUnregelmaBigkeitfest-

b

Abb. 3. Darmtraktus und MaLPIGHIsche Gefife, a bei einem Weibchen von Doracia crassipes,
b bei einem Minnchen von Plateumaris sericea.

zustellen.

Denn bei einzelnen Mannchen fehlen die Organe bis auf

bakterienlose Erweiterungen, wie wir sie auch bei den im ménnlichen Ge-

schlecht symbionten- S—————

. . T} 1n m;
freien Donacia - Arten Art 'g &
finden, wahrend sie bei beim ¢ | beim 4
anderen Mannchen YOI~ Donacia crassipes Fasr. . . .| 6—7,5 0,708
handen sind (Abb. 35). . dentaie HOPPE 7 0,9

Histologisch erweisen 5 ?Wimosaz Amgr. . . . 5 7+6 s © 08

: : ” icolora ZscuacH. . .| 5,7—86, —
s1chndle ;-MALPIGI.Hschen " simplex Fasg. 4568 —
GefaBe im Bereich der v marginats HoppE . . |4 —42, —
symbiontischen Organe »  cinerea HEBST. 3855, —

. . . Paxz. . .|32-42
weitgehend verdndert. . ff:;.ﬁf;e% AY‘;SZ. o 25 _
Die Zellen sind aubBer- » vulgaris ZscmacH. . .| 3,8—5 —
ordentlich vergréBert Platewmaris serices L. . . . .13 —3,8 0,3—0,5

5 rustice Ku~nze . . |2 —2,9 —

und vollstindig mit

Bakterien erfiillt, so dafl vom Protoplasma selbst kaum etwas zu be-
merken ist. Die Zellkerne liegen ganz an der Basis der Zellen (Abb. 4).
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Die Ubertragung der Symbionten auf die Eier und die larvalen
symbiontischen Einrichtungen.

Schon der Umstand, daB die symbiontischen Organe sich nur oder
hauptséchlich beim Weibchen finden, legt die Vermutung nahe, daB
wir in ihnen die Ubertragungsorgane sehen miissen, die dafiir zu sorgen
haben, daB die Nachkommenschaft infiziert wird. Tatséchlich fehlen

o 2 )
ARy

den Donaciinen jegliche andere
Ubertragungseinrichtungen am
Legeapparat, wie wir sie sonst
bei Insekten finden, die Sym-
biosen am oder im Darmtraktus
besitzen in Form von Inter-
segmental-, Legeapparat- und
Vaginaltaschen oder -spritzen
oder besonderen Enddarmaus-
sackungen.

Beim legereifen Weibchen be-
merken wir nun noch einige Ver-
dnderungen an den Mycetocyten
der MarLprgHIschen Gefiafle. Die

urspriinglich  linglichen Bak-
terien nehmen nach dem Lumen
- der Gefdfie hin eine kiirzere Ge-
stalt an und werden schlieflich
kurz oval bis kugelférmig. In
diesem Zustand firben sie sich
auch intensiv. Sie treten in das
Lumen der Gefafle aus (Abb. 4),
gelangen von hier in den Darm und sind im Enddarm dann in groBen
Mengen anzutreffen.

Die Eier der Donaciinen werden bei der Ablage von einem schaum-
artigen, im Wasser sofort erstarrenden Sekret umgeben. Dieses Sekret
wird in der Vagina selbst gebildet; besondere Anhangsdriisen zu seiner
Abscheidung sind nicht entwickelt. In dieses Sekret wird nun ein Haufen
der im Enddarm der Tiere befindlichen Bakterien abgegeben, aber nicht
derart, da sich die Bakterien gleichmiBig auf die ganze Sekretschicht
verteilen, sondern so, daB sie an einer ziemlich scharf umschriebenen
Stelle, auf den das Tier zuletzt verlassenden oberen Eipol abgelegt werden
und hier beschrinkt bleiben. Dieser Bakterienhaufen ist schon am
lebenden Ei im durchfallenden Licht bei schwacher VergroBerung als
weiBilich undurchsichtiger Fleck leicht zu erkennen (Abb. 5 und 6).

1 HenkiNG (1892) und FriepxricHs (1906) haben diesen Bakterienhaufen bereits

gesehen und als ,,eine starke Ansammlung von stark mit Hématoxylin firbbaren
Kérnchen® beschrieben und auch abgebildet.

Abb. 4, Donacia semicuprea. Querschnitt durch
den symbiontenbesetzten Teil eines
MaLriGHIschen Geféfes.
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Die das Ei umgebende Sekrethiille ist elastisch und auflerordentlich
dauerhaft. Ich habe noch im August die leeren Sekrethiillen der im

Mai und Juni geschliipften
Eier in Mengen beim Su-
chen der Larven im Wasser
erhalten gefunden. Die
junge Larve mul} sich
daher beim Schliipfen
durch das Sekret hin-
durchfressen. Sie liegt nun
vor dem Schlipfen mit
dem Kopf am oberen Ki-
pol direkt unter dem Bak-
terienhaufen. Beim Hin-
durchfressen durch das
Sekret nimmt nun die
Larve gleichzeitig den ge-

samten Bakterienhaufen  Abb. 5. Donacia semicuprea. a vollentwickelte Larve

T . im Ei vor dem Durchbrechen der Sekretschicht. Der
mit in sich auf (Abb. 5b). Symbiontenhaufen liegt ither dem Kopf der Larve.
So ist in einfacher’ aber b Larve whhrend des Durchfressens der Sekretschicht;

auBerordentlich zweckent-

der Symbiontenhaufen ist gerade verzehrt.

sprechender Weise die Ubertragung der Bakterien auf die Larve ge-

wihrleistet.

Wo ist nun der larvale Sitz der Symbionten? HIRSCHLER unter-

suchte frither (1907, 1909) die

Embryonalentwicklung von Do- -

nacia crassipes und stellte fest,
daB sich am Anfang des Mittel-
darmes in eigenartiger Weise
4 Blindsécke bilden. Ich schil-
dere hier kurz, seinen Aus-
fithrungen folgend, die Bildung
dieser Blindsicke, die ich nicht
noch einmal selbst verfolgt habe.
,»An jungen Donacia- Embryonen
sehen wir an dem noch flach
eingestiilpten Stomodéum, von
seiner unteren Seite, eine aus
ziemlich groBen, hell gefirbten
Zellen zusammengesetzte An-
haufung liegen. Ein Teil dieser

Abb. 6. Donacia semicuprea. Lingsschnitt durch
den oberen Pol eines eben abgelegten Eies mit

dem Symbiontenhaufen im Sekret.

Zellmasse lockert sich auf und seine Elemente gehen in den Dotter
iiber, wihrend ein anderer, nimlich dieser, welcher am blinden Sto-
modéalende liegt, auf seiner fritheren Stelle beharrt und auch nach
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vorgeschrittenem Léngenwachstum der Mundeinstiilpung immer am
Ende dieser anzutreffen ist. Gleichzeitig mit dem Langenwachstum
des Stomodédums verdndert die ihm anliegende Zellmasse allmihlich
ihre Gestalt; von einer unpaarigen geht sie in einen paarig gebauten
Kéorper iiber, welcher aus 2 zu beiden Seiten des Stomodialendes
gelegenen Zellanhdufungen, sowie aus einer medianen, diese ver-
bindenden diinnen Zellschicht besteht. Im Laufe der weiteren Entwick-
lung ziehen sich beide seitlich gelegenen Zellanhdufungen in die Linge
aus und nehmen eine spindelférmige Form an, wobei sie eine kurze
Strecke hinter das blinde Stomodialende ragen. Auf diesem Stadium
sind sie samt Stomodéum von aullen mit splanchnischem Mesoderm
bedeckt. Eine jede dieser spindelartigen Zellanhdufungen durchschniirt
sich néchstens der Linge nach in zwei ungleiche Zellmassen, welche
miteinander durch eine Kommissur in Verbindung bleiben. Wir treffen
nun auf diesem Stadium zu jeder Seite des Stomoddums 2 Zellmassen
eine kleinere, abgerundete, welche sich dem blinden Ende anschmiegt,
und eine gréBere, eiformige, welche mehr nach hinten zu liegen kommt.
Wie schon frither gesagt wurde, verbindet beide primér spindelartig
ausgezogene Partien des Suboesophagalkérpers eine mediane Zell-
schicht. Diese beharrt nun auch weiter und verbindet jetzt die dem
Stomodéalende zu beiden Seiten angeschmiegten Zellenmassen. Alle
4 Zellenmassen sind also durch eine Zellenschicht verbunden, welche
uns das Mitteldarmepithel darstellt, wobei ich nur kurz andeuten
will, daBl es bei Donacia durchweg entodermaler Herkunft ist. Alle
4 Zellenmassen, welche jetzt wie Auftreibungen aussehen, bekommen
auf alteren Stadien je ein Lumen, welches durch einschichtiges Epithel
begrenzt ist und einstweilen mit dem Mitteldarm nicht kommuniziert;
erst spéter treten die Lumina aller 4 blasigen Gebilde mit dem Mittel-
darmlumen in Verbindung. An noch é&lteren Stadien finden wir nur
4 sackformige, in den Mitteldarm einmiindende Gebilde, die bald ein
koérniges Gerinnsel abzuschneiden beginnen und dadurch ihren driisigen
Charakter zutage legen. Kurz gesagt, wir haben bei Donacia-Embryonen
2 Paare von Mitteldarmdriisen. Solche Verhiltnisse weisen auch junge
Larven 3 Tage nach der Entschliipfung auf; ob diese Driisen dauernd
bleiben oder nur voriibergehende Organe darstellen, mag einstweilen
unentschieden bleiben, denn es stehen mir dltere Larven nicht zur Ver-
fiigung* (HirsceELER 1909, S. 767—769). HirscHLER hilt weiterhin
diese 4 Darmblindsécke fiir leberartige Mitteldarmdriisen; er homologi-
siert sie mit den gleichen Organen bei Crustaceen. In Wahrheit sind sie
die Wohusitze der Symbionten in der Larve.

Prapariert man eine junge geschliipfte Larve, so findet man so-
gleich die von HirscHLER beschriebenen Blindsicke; zwei sind etwas
kleiner als die beiden anderen; alle liegen bereits kranzartig um den
Anfang des Mitteldarmes herum angeordnet (Abb. 7). Untersucht man



Studien an Symbiosen zwischen Kéfern und Mikroorganismen. 595

die Blindsicke von schliipfreifen, noch im Ei befindlichen Larven auf
Schnitten, so stellt man fest, dal sie noch uninfiziert sind, daf3 sie noch
keine Bakterien enthalten. Die sie aufbauenden
Zellen sind ziemlich klein; sie besitzen einen
groflen Kern und stark vakuolisiertes Plasma -
(Abb. 8a). Untersucht man dagegen die Blind- _::
sicke einer geschliipften Larve, so bietet sich -
ein ganz anderes Bild. Die Blindsackzellen
sind stark aufgequollen, ihr Plasma ist erfillt
von den kugelig ovalen, stark farbbaren Bak-
terien, die beim Durchfressen der Sekretschicht
des Kies aufgenommen wurden. Diese Auf-
nahme der Bakterien in die Zellen der Blind-
sicke (Abb. 86) erfolgt auBlerordentlich schnell. .
In einem zeitlich genau verfolgten Fall waren  Abb. 7. Donacia semicuprea.
die Zellen innerhalb 45 Min. fast so stark in- Dles’iﬁﬁé"i‘%‘m’%ﬁ"ﬁiﬁm‘i‘
fiziert, wie es Abb. 8% zeigt. Ob die Blindsack- geschlipiton Larve.
zellen die Bakterien nach Art der Phagozyten aufnehmen, konnte mit
Sicherheit nicht entschieden werden.

Mit dem Wachstum der Larven wachsen die 4 Blindsicke gewaltig

/
/ig
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Abb. 8. Donacia semicuprea. Anfang des Mitteldarmes mit 2 Blindsécken im Lingsschnitt
von a einer Larve direkt vor dem Schlipfen, d kurz nach dem Schliipfen.

heran. In der erwachsenen Larve sind es auBerordentlich umfang-
reiche Gebilde geworden (Abb.9). Sie stellen dann 4 ungleich grofe,
breite, sehr flache, etwas gefaltet-gelappte Sicke dar, die einen groBen
Teil des Thorax und der ersten Abdominalsicke einnehmen. Mit dem
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Darm stehen sie nur durch einen diinnen Kanal in Verbindung. Bei
allen untersuchten Larven der verschiedenen Donacia-Arten war Bau
und Aussehen der Sicke der gleiche
(Donacia semicuprea, crassipes,
vulgaris, dentata). Dagegen zeigten

Abb. 10. Plateumaris sericea.
Die 4 Mitteldarmblindsiicke einer dlteren Larve.

- Abb. 9. Donacia semicuprea. Darmtraktus einer
erwachsenen Larve mit den 4 groBen symbionten-
gefiillten Blindsficken. Die dunkel gehaltenen An-

A fangsteile der 2 groSeren MavpIiGHIschen GefdGe

o sind gleichfalls mit Symbionten infiziert.

Abb. 11. Donacia semicuprea. Querschnitt durch die Wandung eines Mittelda_rmblindsackes.

sich einige kleine Unterschiede bei den Larven von Plateumaris sericea
(die ich neben einigen Donacia-Larven Herrn H. GoECkE verdanke).
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Hier zeigten die Blindsicke stirkere Lappungen und Buckelungen als
bei den Donracia-Arten. AuBerdem war an der Einmiindung der Kanile
in den Mitteldarm stets eine kleine Ausbauchung des Mitteldarmes
festzustellen (Abb. 10).

Histologisch gleichen die Zellen der Mitteldarmblindsdcke weit-
gehend den schon geschilderten der Organe der MarricHIschen Geféfle
in der Imago. Die Kerne liegen an der Zellbasis. Die Zellen sind voll-
standig erfiillt von Bakterienmassen, die hier lange, mehr oder weniger
parallel laufende Faden darstellen. Die Zellgrenzen sind oft nur schwer
erkennbar (Abb. 11).

Die Infektion der MALPIGHIschen Gefifle und das Verhalten
der Symbionten in der Puppenlarve und Puppe.

Es liegt nahe, anzunehmen, dafl die Besiedlung der MarrigHIschen
Gefalle erst in der Puppe erfolgt, und zwar gleichzeitig mit der Riick-
bildung der larvalen Mitteldarmblindsédcke, die der Imago ja fehlen.
Das ist jedoch nicht der Fall. Bei frisch geschliipften Larven und solchen
bis zu 4mm Groéfe sind die MarrieHIschen Gefafle allerdings noch
stets symbiontenfrei. Aber dann erfolgt frither oder spéter ihre Infektion.
Eine ganz bestimmte Zeit oder GréBe der Larve scheint fiir diese Infektion
nicht festgesetzt zu sein; meist diirfte sie bei 4—6 mm GréBe der Larve
erfolgen ; selten fand ich itber 7 mm groBle Larven mit vollstindig sym-
biontenfreien Gefdflen und nie ganz erwachsene ohne jede Symbionten.
Durch einzelne aus den Mitteldarmblindsdcken herabwandernde Bak-
terien werden die gleichen MarricHischen Gefdle infiziert, die in der
Imago die Organe besitzen, aber es wird eine Region besiedelt, die dem
Mitteldarm etwas ndher liegt als die der Imago. Dabei ist besonders
eigenartig, daBl auch die GefaBe minnlicher Larven infiziert werden
selbst bei den Arten, deren ménnliche Imagines symbiontenfrei sind.
Mit der GréBe der Larven nimmt auch die Zahl und GroBe der mit Bak-
terien besiedelten Zellen zu. In Abb. 9 ist die besiedelte Zone der GefiBe
durch dunklere Tonung gekennzeichnet. Auf Schnitten ist erkennbar,
daB die Zellen bereits stark mit Bakterien erfiillt sind, jedoch bei weitem
nicht in dem MaBle wie in den imaginalen Organen. Die Symbionten
liegen einzeln oder zu wenigen vereint in Vakuolen eingeschlossen im
Plasma der nur maBig vergroBerten Zellen. Nur der allererste diinne
Anfangsteil der Gefifle in einer Linge von ungefahr 1 mm ist unbesiedelt.
Unmittelbar an diesen unbesiedelten Anfangsteil schlieBen sich die
symbiontengefiillten Zellen an (Abb. 12a).

Die beiden symbiontenbesetzten Marrigaischen Gefiafle weisen aber
noch eine weitere Eigentiimlichkeit auf. Sie sind bei der erwachsenen
Larve doppelt so dick wie die iibrigen 4 Gefifie. Ihre Kerne besitzen
zahlreiche Verzweigungen und Fortsitze (Abb.12¢). Das Zellplasma
ist von Vakuolen durchsetzt und das Lumen der GefélBe ist von grofBen
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Sekretschollen erfiillt. Die beiden gesondert miindenden MavpIGHIschen
Gefidfle sind Driisenorgane; sie liefern das zum Kokonban nétige Sekret.
Ebenso unvermittelt, wie die symbiontenerfiillte Zone am Anfang der
GefdBe beginnt, geht sie auch in die Sekretzellen iiber. Es stoBen die
Mycetocyten mit ihren rundlichen Kernen unmittelbar an die mit lappigen
Kernen versehenen Sekretzellen an (Abb. 125).

Abb. 12. Donacia semicuprea. Langsschnitt durch den symbiontengefiillten Teil der

MarricHISchen GefiBe einer Larve, ¢ am Beginn des Gefdfes mit dem Ubergang der nicht-

infizierten Anfangszellen zu den infizierten, b am Ende des infizierten Teiles mit dem

Ubergang zu den Sekretzellen, ¢ Schnitt durch eine sekretorische Zelle aus dem Endteil
des GefalBes mit stark verzweigtem Kern.

In der Literatur sind hier und da Angaben zu finden, dal das Sekret
des Kokons der Donacia-Puppen von den MarricHIschen GefdBen
gebildet wird; doch hier fehlen noch genauere Angaben. Der einzige,
der sich eingehender tiber den Kokonbau dullert, ist BoviNg in seiner
Arbeit iiber die Donaciinenlarven. Aber gerade er glaubt, dall das Sekret
zum kleineren Teile aus den Hautdriisen, zum gréBeren durch 4 umfang-
reiche Speicheldriisen ausgeschieden werde. Seine 4 Speicheldriisen sind
jedoch die 4 symbiontengefillten Mitteldarmblindsicke, die mit der
Bildung des Kokons nicht das Geringste zu tun haben.

Wenn eine Larve zur Verpuppung schreiten will, so ist das schon dufler-
lich an ihr zu erkennen. Sie ist kiirzer und gedrungener, die Cuticula
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erscheint tberall straff gespannt, sie ist glinzend und weill. Der Darm
solcher Tiere ist von dem aus den 2 MavrpigaIschen Gefaen ausgetretenen
Kokonsekret erfiillt. Bei einigen Tieren, die wihrend des Kokonbaues
gestorben waren, fand ich den Mittel- und Enddarm vollstandig erfiillt
von dem nach dem Tode erhérteten Sekret. Es ist keinem Beobachter
bisher gelungen, den Bau des Kokons selbst zu beobachten, da die Larven
nur unter vOllig ungestorten Verhaltnissen zu diesem Bau schreiten.
Nach der Anfertigung des Kokons ruht die Larve noch geraume Zeit,
bis sie sich in die Puppe umwandelt. Solche im Kokon ruhende Larven
nenne ich ,,Puppenlarven®.

In den Puppenlarven vollziehen sich nun die starksten Umwand-
lungen: In ihnen entstehen die ganzen pupalen Organe, die in sehr vielen
Punkten bereits denen der imaginalen entsprechen. Verfolgen wir
zundchst das Schicksal des Darmes und der Mitteldarmblindsicke in
einer solchen Puppenlarve. Schon bei der erwachsenen Larve, die kurz
vor dem Kokonbau steht, kann man feststellen, dafi die Mitteldarm-
blindsécke um ein geringes an GréBe abgenommen haben. Die Riick-
bildung der Sicke wird bei der Puppenlarve ganz langsam und stetig
weitergefiithrt. Gleichzeitig setzt die Bildung des neuen imaginalen
Darmes ein. Die larvalen Darmzellen werden ins Innere des Darmes
abgestofien, das Darmlumen ist mit Zelltriimmern erfiillt. Die Blindsécke
haben allmé&hlich schon ein Drittel ihrer urspriinglichen GroSe eingebiifit.
Zwischen den Zelltriimmern im Darm Jassen sich nun zu dieser Zeit stets
auBerordentlich grofie Mengen von Bakterien nachweisen; es sind kleine
lebhaft bewegliche Stdbchen. Man konnte zunichst glauben, dafl es
sich um Symbionten handelt, die aus den sich riickbildenden Blind-
sicken auswandern. Das ist jedoch nicht der Fall; ein derartiges Aus-
wandern habe ich niemals feststellen kénnen. Farberisches Verhalten,
GroBe und Aussehen der Darmbakterien ist grundverschieden von
dem der Symbionten. Es handelt sich vielmehr um normale Darm-
bakterien, die in dem Augenblick, wo weder der gerade abgestoBene
larvale Darm noch der sich bildende imaginale Darm funktionsfihig
ist, auBerordentlich stark wuchern. Kurze Zeit darauf beginnt bereits
der imaginale Darm seine Tétigkeit. Die Zellreste des larvalen Darmes
werden zum Teil resorbiert, alle unverdaulichen Reste werden in den
Enddarm abgegeben, dessen Endteil zu einer groBen mit briunlich-
zéhfliissigem Kot gefillten Blase anschwillt, die bei der Hiutung zur
Puppe mit abgestofen wird. Der Mitteldarm der Larve ist zu dieser
Zeit von einer Fliissigkeit erfiillt; er enthilt keine Bakterien mehr,
auch in der Kotmenge sind diese in gréferer Zahl nicht nachzuweisen.
Die Blindsécke sind auf die Halfte ihrer urspriinglichen GriBe zu-
sammengefallen.

Die Riickhildung der Mitteldarmblindsicke ist recht eigenartig. Sie
schrumpfen zundchst mehr und mehr in sich zusammen, so daB im
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Innern kaum noch ein Lumen zu erkennen ist. Die Symbionten in
ihren Zellen sind lange, fidige Gebilde, die zusehends degenerieren.
Sie bestehen aus stirker farbbaren Partien, die mit sich kaum firbenden
abwechseln. Die stérker farbbaren Teile sind in ihrer Form auBer-
ordentlich unregelméaflig, bald kugelig, bald eckig (Abb.16a). Diese
Fiden treten aus den Blindsackzellen aus und liegen zentral im zu-
sammengesunkenen Blindsack (Abb.13ae). Hier beginnen sie zu zer-
fallen, die schwicher firbbaren Teile l6sen sich auf, die stirker firb-
baren treten zu unregelméiBigen Schollen zusammen. Bisweilen werden
_ sie im Anfang auch kugelig aufgetrieben (Abb. 13a).
e In diesem Zustand werden die Blindsicke in die
Puppe tiibernommen. Trotzdem bis zu diesem
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AbDb. 13. Donacia semicuprea. Die Rilckbildung und Histolyse der larvalen Blindsicke,
a AusstoBung der degenerierenden Symbionten ins Innere des Sackes bei einer Puppenlarve,
b und ¢ Aufldsung der Symbionten und der Sicke in der Puppe.

Zeitpunkt die Verbindung mit dem Mitteldarm noch vorhanden ist,
treten niemals Symbionten oder Symbiontenbruchstiicke in den Mittel-
darm iiber. In der Puppe schreitet die Riickbildung und Auflésung
der Sécke weiter vor. Die Bakterienreste bilden eine mehr oder weniger
homogene Masse, die von den Kernen und Plasmaresten der ehemaligen
Blindsackzellen umgeben ist. Umbhiillt wird dieser Blindsackrest noch
von der hier durch die Verkleinerung der Sicke deutlich hervortretenden
Muskulatur (Abb. 135). SchlieBlich 16sen sich Muskulatur und Zellreste
auf; die Bakterienreste zerfallen in Schollen, die resorbiert werden
(Abb. 13¢). Der ganze Vorgang der Riickbildung ist ein rein histo-
lytischer. Phagocytose habe ich nie bei ihm feststellen kénnen.
Gleichzeitig mit der Riickbildung und dem Zusammensinken der
Blindséicke vollzieht sich in der Puppenlarve aber auch die Bildung
der imaginalen Symbiontenorgane. Wie wir oben gesehen haben, sind
bei dlteren Larven in beiden Geschlechtern die Anfangsteile der beiden
Gefifle, die das Kokonsekret liefern, mit Symbionten besetzt. Nach
der Kokonbildung sind diese Gefélle, die vorher prall mit Sekret ge-
filllt waren, stark zusammengefallen, und ihr Lumen enthilt nur noch
Sekretreste und Zelltriimmer. Bei den weiblichen Larven vermehrt
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sich zu dieser Zeit die Zahl der Symbionten aullerordentlich, auch die
Zahl der befallenen Zellen wird groBler. Wohl durch Vermehrung der
Zellzahl des nicht infizierten Anfangsteiles der Gefille wird die sym-
biontengefiillte Zone weiter distalwirts in das GefdB verlagert. Ein Um-
laden der Symbionten in andere Zellen habe ich nicht beobachten kénnen.
Bei der Puppenlarve, die unmittelbar vor der Verwandlung in die Puppe
steht, ist im wesentlichen bereits das imaginale Organ gebildet.

Auch bei den ménnlichen Larven sind
die GefiBe infiziert. Bei den Arten nun,
deren Ménnchen als Imagines symbionten-
frei sind, degenerieren die Symbionten in
der Puppenlarve. Diese Degeneration,
die recht schnell erfolgen mufl -— ich habe
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Abb. 14. Donracia vulgaris. Degeneration und Auflésung der Symbionten in den
Marprieuicchen GefaBen einer mannlichen Puppenlarve.

sie nur bei einem Exemplar von Donacia vulgaris auf Schnitten deutlich
erfassen konnen —, vollzieht sich ganz dhnlich wie in den Mitteldarm-
blindsicken. Zum Teil sind die Bakterien in den Zellen stark auf-
getrieben (Abb. 14a). Zum Teil zerfallen sie wieder in gréflere oder
kleinere unregelmiaBig geformte Stiicke, die sich stark farben und hier
und da zu groBeren Brocken zusammenfliefen (Abb. 145). Dieser
Bakterienschutt wird dann in das Lumen der Gefille ausgestoBen.

Bildet sich endlich aus der Puppenlarve die Puppe, so sind in ihr
die symbiontischen Verhaltnisse nahezu die gleichen wie in der Imago.
Die Blindsicke sind bis auf kleine im Fettgewebe liegende Reste, die
keine Verbindung mit dem Darm mehr besitzen, geschwunden. Sie
werden dann noch, wie ich es oben schon schilderte, vollig resorbiert.
Bei den maéannlichen Puppen sind die MarvrpicHrschen GefidBe frei von
Symbionten, sofern sie bei der Imago auch symbiontenlos sind. Bei
den weiblichen Puppen sind die Organe wie bei der Imago ausgebildet,
nur sind die einzelnen Zellen noch geringer besiedelt, daher ist das Organ
diinner und unauffilliger als bei der Imago; doch ist auch die Firbung
bereits die gleiche.

%. £. Morph. u. Okol. d. Tiere. Bd. 29. 41
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Der Formwandel der Symbionten.

Uber den zweiten’ Partner der Symbiose, die Bakterien, habe ich
bisher nur weniges gesagt. Sie zeigen entsprechend den verschiedenen
Alters- und Entwicklungsstufen ihres Wirtes ganz auBlerordentlich ver-
schiedene Formen. Ein solcher Formwechsel der Symbionten, der im
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Abb. 15. Donacia semicuprea. Symbiontenausstrich aus ¢ dem Organ eines mittelalten
Weibchens, b dem Organ eines legereifen Weibchens, ¢ den Blinds#écken einer seit 12 Stunden
geschliipften Larve, d den Blindsicken einer 4 mm groBen Larve.

Zusammenhang mit der Entwicklung des Wirtes steht, ist in den letaten
Jahren in zahlreichen Fillen aufgedeckt worden. Bei den Donaciinen

ist er besonders stark ausgeprigt.

In den Organen der MavpigHIschen Gefifle sind die Bakterien
breite, gedrungene Stéabchen von durchschnittlich 3—4 x Lénge und
0,75—1 p Breite. Ihre Form ist oft unregelmifBig; bald sind sie breiter,
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nahezu flachig, sich schwach farbend, bald gedrungener und schmal,
sich intensiv farbend (Abb. 15a). Wie ich schon oben schilderte, ent-
stehen im legereifen Weibchen aus diesen Stibchen die Ubertragungs-
formen, kurz-ovale bis kugelige Gebilde, die in Mengen im Lumen der
Marprigaischen Gefile und im Enddarm zu finden sind. Sie werden
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Abb. 16. Donacta semicuprea. Symbiontenausstriche aus a den Blindsicken einer 7,5 mm
groBen (erwachsenen) Larve, b den Blinds#cken einer Puppenlarve, ¢ dem Organ einer
Puppe, d und Darmbakterien einer Puppenlarve.

in das das Ei umgebende Sekret abgelagert und von der schliipfenden
Larve aufgenommen. In den Zellen der Blindsécke beginnen sie alsbald
zu lingeren Schliuchen auszuwachsen. Abb. 15¢ zeigt einen Ausstrich
der Blindsicke einer Larve, die ungefahr 12 Stunden geschliipft war.
Deutlich ist bei einzelnen Bakterien das Auswachsen zu breiten Stéb-
chen zu erkennen. Mit dem Wachstum der Larven nehmen auch die
Stiabchen mehr und mehr an Lénge zu. Abb. 154 zeigt Bakterien aus

41%*
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den Blindsécken einer 4 mm groflen Larve; es sind lidngere, ganz gleich-
miBig sich farbende Schlauche. In dlteren Larven werden sie weiterhin
linger (Abb. 16a); sie sind dann erfiillt von kleinen Kérnchen, die sich
stirker farben. Diese Schlduche fallen dann bei der Puppenlarve der
Auflosung anheim, wie ich es oben schon genauer schilderte. Abb. 165
zeigt einen Ausstrich aus den Blindsécken einer Puppenlarve, die gerade
den Kokon gebildet hat. Der Zerfall der Schlduche in stark gefirbte,
ganz unregelmdfig geformte und schwach sich farbende Partien ist
deutlich zu sehen.

Die Symbionten in den MarpicHIschen GefiBen der Larven sind
gleichfalls lingere Schlduche, dhnlich denen in den Blindsécken jiingerer
Larven. Sie zerfallen bei der Ausbildung der Imaginalorgane in der
jingeren Puppe in kiirzere Stdbchen, die denen der Imago gleichen.
Einen solchen Ausstrich mit einzelnen langen Schliuchen und zahl-
reichen kiirzeren Stdbchen aus einer jungen Puppe zeigt Abb. 16¢.
In Abb. 164 sind die schon frither geschilderten Darmbakterien wieder-
gegeben, die zur Zeit der Abstolung des larvalen Darmepithels in Mengen
in der Puppenlarve auftreten. Sie haben mit den Symbionten nichts zu
tun; Form und firberisches Verhalten ist bei ihnen vollkommen anders.

Bei allen untersuchten Donaciinen ist sowohl die Gestalt und Farbbar-
keit wie der Formwechsel der Symbionten der gleiche. Auch hinsichtlich
der GroBe bestehen keine nennenswerte Unterschiede.

Vergleich mit bisher bekannten Symbiosen.

Wenn wir die Symbiose der Donaciinen mit anderen Symbiosen,
besonders bei Coleopteren, vergleichen, so lassen sich neben zahl-
reichen Ahnlichkeiten ebenso viele Eigengesetzlichkeiten und bisher
unbekannte Ziige aufweisen. Das zeigt schon der imaginale Sitz der
Symbionten und ihre Ubertragung. Die Besiedelung der Matriciischen
GefiBe mit Symbionten ist schon in einzelnen Fillen bekannt. So
werden sie z. B. bei den Ixodiden und den Apioninen beschrieben. Bei
den Apioninen sind entweder einzelne Zellen der imaginalen Gefille
von Bakterien bewohnt (Aspidapion aeneum und Perapion violaceum),
oder 2 Gefife sind sowohl in der Larve wie in der Imago zu kleinen
keuligen Mycetomen umgebaut. Aber in allen diesen Fillen stellen die
Marricaischen Gefifle den eigentlichen Wohnsitz der Symbionten
dar, die durch Infektion jugendlicher Eizellen iibertragen werden. Bei
den Donaciinen sind die symbiontischen Organe dagegen nur Ubertragungs-
organe, oder besser Bildungsorgane der Ubertragungsformen, denn die
eigentliche Ubertragung und Abgabe der Symbionten vollzieht ja der
Enddarm. Sie fehlen daher auch im méannlichen Geschlecht oder sind
zum mindesten nur gering entwickelt. Dal} das Ménnchen symbiontenlos
wird, ist schon von einer Anzahl von Fillen bekannt, z. B. bei den
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Lagriiden, den Cleoninen und den Cerambyciden. Wir kénnen die Organe
der Donaciinenweibchen am besten in Parallele stellen zu den Aus-
sackungen verschiedenster Art, die wir am Mitteldarm zahlreicher Tephri-
tinen unter den Trypetiden finden. Allerdings haben diese Fliegen
auBerdem noch besondere bakteriengefiillte Ubertragungsrinnen am End-
darm entwickelt.

Die Vereinigung des abgelegten Eies mit den Symbionten erfolgt
bei nahezu allen Insektensymbiosen, bei denen die Symbionten den
Darmtraktus oder dessen Anhinge bewohnen. Handelt es sich bei
den Symbionten um Bakterien, so dringen diese in den meisten Féllen
frither oder spéter durch die Mikropyle in das Ei ein und infizieren
den Embryo (Hemipteren, Trypetiden, Lagriiden). Der andere Weg
der Aufnahme der Symbionten in die Larve besteht darin, daB das
Tier beim Schliipfen einen Teil der Eischale mitsamt den Symbionten
auffrift. Das geschieht sofern die Symbionten Hefen sind (Anobiiden,
Cerambyciden), gelegentlich aber auch bei Bakterien (Cleoninen). Diese
zweite Aufnahmeweise der Symbionten stellen wir auch bei den Dona-
ciinen fest. Hier ist sie aber auch ganz besonders vervollkommnet.
Die Symbionten gelangen eingelagert in ein das Ei umgebendes Sekret
nur an eine eng umschriebene Stelle am oberen Eipol, und diese ganze
Symbiontenmasse wird dann von der schliipfenden Larve aufgenommen.

Blindsicke am Beginn des Mitteldarmes sind besonders bei den
Larven bevorzugte Wohnsitze der Symbionten; wir finden solche z. B.
bei den Anobiiden, Cerambyciden, Cleoninen und Trypetiden. Be-
merkenswert ist, daB diese Blindsdcke schon vor der Aufnahme der
Symbionten wihrend der Embryonalentwicklung angelegt werden. Ob
sie nun primér vorhanden waren oder ob sie sich erst infolge der Er-
werbung von Symbionten ausgebildet haben und dann spéter voraus-
schauend angelegt wurden, 148t sich natiirlich nicht sicher entscheiden.
Fiir das letztere scheint mir die Tatsache zu sprechen, dafB bei allen
anderen Chrysomeliden, die keine Symbiose besitzen, derartige Blind-
sdcke fehlen. Auch in anderen Gruppen werden solche Mitteldarm-
blindsécke bereits vor der Besiedelung angelegt; auch hier 148t sich
ihre erste Entstehungsweise nicht kliren (Anobiiden, Cerambyciden,
Cleoninen). Sicher dagegen werden bei den Trypetiden schon urspriing-
lich vorhandene Blindsécke sekundir als Symbiontenwohnsitz benutzt.
Mir scheinen beide Moglichkeiten ~— schon vorhandene Blindsicke
werden besiedelt oder infolge der Erwerbung der Symbiose werden
erst solche gebildet — bei den verschiedenen Insektengruppen ver-
wirklicht zu sein.

Ein recht eigenartiger und isoliert stehender Vorgang ist die Ein-
schmelzung der Blindsicke. Eine in dieser Form erfolgende Beseitigung
der Symbionten ist sonst noch nicht bekannt. Sofern in anderen Gruppen
den Imagines die Mitteldarmblindsédcke fehlen, werden diese wéahrend
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der Verpuppung in den Darm ausgestoBen und hier die Symbionten
entweder aufgelést oder aber den sich bildenden Ubertragungsorganen
zugeleitet. Der Einschmelzung bei den Donaciinen vergleichbare Vor-
gange finden sich eigentlich nur bei den Mycetomen der Pediculiden-
ménnchen und mancher Curculioniden. Bei den Méinnchen der Pedi-
culiden degenerieren die Symbionten in den Mycetomen voéllig. Bei
den Riisselkéfern, die als Larven die Mycetome zwischen den Schlingen
des Darmes fithren, werden diese schon in den &dlteren Larven durch
Phagocytose beseitigt. Eine Auflésung so umfangreicher Symbionten-
wohnstétten auf histolytischem Wege, wie ich sie hier bei den Donaciinen
beschrieb, ist also ein in der Symbiose neuartiger Vorgang.

Warum fithren nun die Donaciinen Symbionten? Diese Frage
konnen wir heute noch nicht genauer beantworten, wenn auch durch
die Versuche von AscENER, RiEs und KocH in einzelnen Féllen gezeigt
worden ist, daf die Symbionten lebensnotwendige vitamindhnliche
Stoffe fiir ihre Wirte liefern. Aber wir kénnen die Symbiose der Dona-
ciinen in Parallele stellen zu denen der pflanzensaftsaugenden Homo-
pteren und Hemipteren. Wie ich schon anfangs ausfiihrte, sind die
Donaciinenlarven reine Pflanzensaftsauger, die aus zerkleinerten Wurzel-
stiicken den Saft auspressen und aufnehmen oder ihn aus Wunden aus-
saugen. Alle Autoren, die sich mit der Biologie der Donaciinen beschaf-
tigten, betonen, dall sie niemals feste Nahrungsbestandteile im Darm
der Larven gefunden haben; auch ich kann diese Beobachtung nur
bestétigen.

Zuriickschauend stellen wir fest, daB uns die Symbiose der Donaciinen
neben bekannten Ziigen zahlreiche neue Moglichkeiten der Einordnung
des symbiontischen Organismus in den Wirt und seinen Lebenszyklus
offenbart. Die auBerordentliche Plastizitdt des Tierkorpers, die fiir das
Zustandekommen der so mannigfachen symbiontischen Erscheinungen
notwendig ist, tritt uns hier besonders auffillig entgegen.

Zusammenfassung.

1. Alle untersuchten Donaciinen besitzen eine Bakteriensymbiose.
Bei den Weibchen finden sich an 2 der 6 MarrreHIschen Gefille starke
hellorangerot gefarbte in U- oder S-férmige Schlingen gelegte Anschwel-
lungen: die Wohnsitze der Symbionten. Die Zellen der Gefifle sind
hier stark vergrofert und mit Bakterien véllig erfiillt.

2. Den Minnchen fehlen die symbiontischen Organe vielfach ganz.
Bei den Arten, deren Weibchen sehr stark entwickelte Organe zeigen,
weisen die Ménnchen sie nur in rudimentérem Zustand auf.

3. Die symbiontischen Organe der Weibchen sind Bildungsorgane der
Ubertragungsformen der Bakterien. Diese treten in den Enddarm
iiber. Das Ei wird bei der Ablage mit einem schaumig erstarrenden
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Sekret umgeben. In dieses Sekret wird an einer eng umschriebenen
Stelle am oberen Eipol ein Haufen Symbionten abgelagert.

4. Die im Sekret liegende Symbiontenmasse wird von der schliip-
fenden Larve vollkommen aufgefressen. Der larvale Sitz der Sym-
bionten sind 4 sehr stark heranwachsende Blindsicke am Anfange des
Mitteldarmes. Sie werden bereits beim Embryo angelegt, werden aber
erst wihrend des Schliipfens infiziert. Spiter sind ihre Zellen voll-
kommen von den Bakterien erfiillt. Die Infektion der beiden MaLPIGHI-
schen GefiBe erfolgt bei mittelalten Larven beider Geschlechter.

5. Zur Verpuppung bilden die Larven aus dem Sekret der gleichen
GefidBe, die die Symbionten beherbergen, einen Kokon. In den im
Kokon ruhenden Larven vollzieht sich die Umwandlung der larvalen
symbiontischen Einrichtungen in die imaginalen. Die 4 Blindséicke
werden auf histolytischem Weg beseitigt; ihre letzten Reste 19sen sich
in der Puppe auf. Die Organe der MarpigHischen Gefidlle werden in der
weiblichen Larve gebildet; sofern das Ménnchen keine Symbionten be-
sitzt, degenerieren die Bakterien in den Marprosischen Gefdflen, ihre
Reste werden ausgestofen.

6. Die symbiontischen Bakterien erfahren wéhrend des. Lebens-
ablaufes ihres Wirtes einen gesetzméafligen, auflerordentlich starken
Formwandel.

7. Neben zahlreichen Ahnlichkeiten zu den bisher bekannten Sym-
biosen weist die Symbiose der Donaciinen ebenso viele Eigengesetzlich-
keiten auf: insbesondere der Sitz der Organe der Imago in den MAL-
prcEIschen GefiBen, die auBerordentlich zweckmiafBige Art der Uber-
tragung der Symbionten auf das Ei und die besondere Art der Riick-
bildung der larvalen Blindsicke. Die Donaciinensymbiose 148t sich in
Parallele stellen zu der der Homopteren und Hemipteren. Beide Tier-
gruppen leben ausschlieBlich von Pflanzenséften.
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