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Einfiihrung. 
Symbiosen mit  Mikroorganismen finden wir im Tierreich bei weitem 

am h£ufigsten 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 gewissermagen das Dorado des Symbioseforschers 
darstellten. Besitzen doch die allermeisten Angeh6rigen dieser Insekten- 
ordnung intrazellul£re Symbionten; erreicht welter die Vie]gestaltigkeit 
und die Verwicklung ihrer Symbiosen die h6chste Entfal tung unter den 
Zikaden, bei denen wit Formen mit viererlei Symbionten in nicht weniger 
als 13 verschiedenen Organen antreffen. 

Eine zweite Insektenordnung reiht sich nach den jiingsten Unter- 
suchungen nun aber zumindesten ebenbiirtig hinsichtlich der Mannig- 
fa]tigkeit der symbiontischen Einrichtungen den Rhynchoten an: die 
Coleopteren. Zwar wird bei den X~fern die OrganisationshShe der 
Zikadeneinrichtungen sicher nicht erreicht ; vielfach sind die Coleopteren- 
symbiosen noch ganz an den Darm und seine Anh~nge gebunden, stehen 
also auf verh~ltnism~ftig primitiver Stufe. Doch ist die Mannigfaltigkeit 
dieser Einrichtungen, ihre starke Abwandlungsm6glichkeit schon nach 
unseren jetzigen Kenntnissen ~uBerst groB. Alsdann kommen zu diesen 

z. f. Morph. n. 0kol. d. Tiere. Bd. 29. 40 
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p r imi t iven  Symbiosen  eine grof~e Zahl  h5her entwickel ter ,  in denen die 
Symbion ten  eigene Organe im Wir t sorgan ismus  bewohnen,  so daI3 wir  
die Coleopteren den l~hynchoten als durchaus  ebenbfir t ig  an die Seite 
stel len kSnnen.  Die Zahl  der  Ar ten ,  die eine Symbiose besitzen, dfirfte bei 
den Coleopteren sogar bei wei tem grSl3er sein - -  besi tzen ja  schon allein 
die Rfisselk/~fer, die zumeis t  symbiontenf f ihrend  sind, fiber 30000 Ar ten .  

Unte r  dem angeff ihr ten gemeinsamen Ober t i te l  sollen nun diese 
symbiont i schen  Einr ich tungen  der  Coleopteren verschiedenster  Fami l i en  
eine eingehendere Dars te l lung erfahren,  soweit  sie bisher  u n b e k a n n t  
blieben. Je  nach  der  H/~ufigkeit der  Objekte  und  dami t  des Mater ia les  
wird  diese Dars te l lung ba ld  den gesamten  Symbioseablauf  wghrend  
des Ind iv idua l lebens  umfassen k6nnen,  ba ld  aber  auch nur  unvollst/~ndig 
ble iben mfissen. _Ms erste Coleopterengruppe w/~hle ich die Donaci inen,  
fiber deren Symbiose  ich schon auf dem 10. In t e rna t iona len  Zoologentag  
in P a d u a  ber ichtete ,  ohne bisher  eine ausfi ihrl iche Dars te l lung folgen 
zu lassen. 

Doch bevor ich fiber diese selbst berichte, seien ganz kurz die bisher bei den 
Coleopteren genauer bekannten Symbiosen erw/~hnt. Dabei kSnnen wir die eigent- 
lichen Pilzziiehter, die Prize in ihren Gangsystemen kultivieren, aul3er acht lassen; 
es sind das die holzbriitenden I13iden, die Platypodiden und die Lymexyloniden. 
Einfachere Endosymbiosen kennen wir bei den Anobiiden, Cerambyciden, Cleoninen 
und Lagriiden. Stets bewohnen die Symbionten - -  extra- oder intrazellul~r - -  
den Darmtraktus oder besondere ektodermale Einstiilloungen und werden durch 
Beschmierapparate auf die Schale des abgelegten Eies iibertragen. Bei den Anobiiden 
sind es Saccharomyceten, die einen Kranz yon Blinds/~cken am Anfang des Mittel- 
darmes der Larve und der Imago intrazellul~r besiedeln. Das Weibchen besitzt a m  
Legeapparat 2 Taschenpaare, Intersegmentals/~cke und Vaginaltaschen, die mit Sym- 
bionten erfiillt sind. In/£hnlicher Weise besiedeln bei den Cerambyeiden hefeartige 
Organismen zahlreiche Blinds~cke am Anfange des Mitteldarmes. Doch besitzen 
hier nur die Larven diese Blinds/tcke, den Imagines fehlen sic. Die Weibchen bergen 
die Symbionten wieder in einem Paar yon Intersegmentaltaschen am Legeapparat, 
zu denen sieh noch symbiontengefiillte Hauteinfaltungen gesellen k6nnen; die 
M/mnchen sind symbiontenfrei. Nur ein Teil der Cerambyciden besitzt eine Symbiose 
(nach im Druck befindlichen Untersuchungen SCHOMA~CNS die Spondylini, Asemini, 
Saphanini, Necydalini, Trichomesiini, Tillomorphini und die meisten Lelgturini), 
der gr61~ere Teii der Famflie hat keine symbiontischen Einrichtungen. Ganz/~hn- 
lieh verh~lt sich weiterhin die Riisselk/~ferunterfamilie der Cleoninae. Alle bisher 
untersuehten Larven tragen am Anfang des Mitteldarmes 4 meist umfangreiche 
oft vielfaeh gelappte S~eke, deren Zellen symbiontenerffillt sind. Die Imagines sind 
symbiontenfrei bis auf die hier besonders muskul6sen Intersegmentalspritzen der 
Weibchen. Die Symbionten sclbst sind keine Saccharomycetcn, sondern, wie in 
allen noeh weiter zu besprechenden F/~llen, Bakterien. Hinsichtlich der ~bertragungs- 
weise verhalten sich aueh die Lagrfiden den besproehenen Gruppen ~hnlich. 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 versehiedenen Arten aul~erordentlich mannig- 
faltig entwiekelt sind. Sehr eigenartig ist dagegen der Sitz der Symbionten in der 
Larve in 3 mit Chitin ausgekleideten S~ckchen, die in den letzten beiden Thorakal- 
segmenten und im ersten Abdominalsegment liegdn. Diese S/ickchen entstehen 
als Hypodermiseinfaltungen w~hrend der sp/~ten Embryonalentwicklung. 
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• Nieht ganz so zahtreich wie diese einfacheren Endosymbiosen finden wir bei 
den Kiifern solche einer h6heren Entwicklungsstufe, wo die Symbionten eigene, 
im Innern des Tieres liegende Organe, Myeetome, bewohnen. Unter den Cucnjiden 
besitzt die Guttung Oryzaephilus 4 im Fettk6rper eingebettete Mycetome yon 
kompliziertem Bau, erffillt mit sehr polymorphen Bakterien. Bei den Lyctiden 
sehen wir 2 ~hnlich gebaute, auch aus Syncytien bestehende Mycetome, die hier 
jedoch 2 versehiedene Symbionten bergen, einen st£rker f~rbbaren in den au•en 
liegenden und einen sehw£cher f~trbbaren in den zentralen Syncytien. In beiden 
Fi~llen effolgt die ~)bertragung dureh Infektion der nahezu reifen Eier. Die Organe 
der Larve und Imago sind prinzipiell gleich gebaut. Aui]erordentlich mannig- 
faltig nnd erst verhi~ltnism~l~ig wenig erforscht ist der Bau der Myeetome der Cur- 
eulioniden (mit Ausnahme der Cleoninen). Bei den Larven finden sieh die Mycetome 
meist als massive, den Darm am ~Jbergang yore Vorder- in den Mitteldarm um- 
ziehende Gebilde, die einheitlich sein oder in versehiedene Teile zeffallen kSnnen. 
In anderen F~llen 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 anch aus ver- 
streuten Zellnestern bestehend, zwisehen den Schlingen des Mitteldarmes. Bei 
den Apioninen sind h~ufig 2 MALeIG~Ische GefgBe zn keulenf6rmigen Mycetomen 
umgebitdet, doch k6nnen die Symbionten auch in Zellnestern, die ins Fettgewebe 
unregelm~13ig eingestreut sind, oder in Zellen des Darlnfaserblattes liegen oder auf 
eine nmfangreiehe Zellmasse im Abdomen beschri~nkt sein. I~ur selten werden diese 
so mannigfaehen Myeetome in die Imago iibernommen, zumeist erleiden sie einen 
weitgehenden Umbau und vielfach auch Abbau. Alle am Anfang des Mitteldarmes 
liegenden Myeetome werden mit einer Ausnahme, wo sie bestehen bleiben, auf- 
gelockert und in der Imago fiber den Anfangsteil des Mitteldarmes verteilt. Im 
Laufe des imaginalen Lebens wird die Zahl der Myeetocyten durch ~bertritt  in 
den Darm allmithlich mehr oder weniger vermindert. Alle bei den Larven in den 
Schlingen des Mitteldarmes liegenden Mycetome werden bereits in der alien Larve 
vSllig abgebaut. In  die Imago iibernommen werden dagegen die keulenfSrmigen 
umgebildeten MALPmHIschen Gef~l]e und die groBe abdominale Zellmasse der Apio- 
ninen, w~hrend die in dem Darmfaserblatt liegenden Bakterien der Larve in einzelne 
Zellen der MAL~iGi4~schen Gef~e fibernommen werden. Die Infektion der Eier 
effolgt bereits auf einem denkbar fffihen Stadium. Es werden die Urgeschleehts- 
zellen beider Geschlechter infiziert. In den jungen Hoden degenerieren die Sym- 
bionten, w~hrend sie in den Ovarien sich erheblich vermehren, so dab die Eier 
mit ihnen infiziert sind. Bei einem Teil der uniersuchten Curenlioniden konnte . 
bisher keine Symbiose naehgewiesen werden. 

Das sind unsere bisherigen Kenntnisse fiber Symbiosen bei Coleopteren, ab- 
gesehen yon den neuen yon mir in letzter Zeit berichteten F~llen, die in weiteren 
Studien genauer dargestellt dieser Arbeit folgen sollen. Erwiihnt mag noeh werden, 
dal3 Angaben fiber eine Bakteriensymbiose bei Buprestiden und bei Tenebrioniden 
(Tribolium, Hypophloeus) nicht zutreffend sind. In beiden Familien sind bisher 
keine Symbionten sicher nachgewiesen worden. 

Biologie der Donaeiinen. 

Die Donaci inen sind eine Tribus der Famil ie  Chrysomelidae. I n  
Mit teleuropa kennen  wir 3 Gat tungen,  Donacia mit  ungef~hr 20 Arten,  
Macroplea mit  2 und  Plateumaris mit  6 Arden. Die Imagines  leben alle 
yon  Bli~ttern yon Sumpf- oder Wasserpf lanzen;  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 Friihjahr und Sommer - -  Zeit und Bauer der Eiablage variiert 
bei den einzelnen Arten - -  ihre Eier an die Pflanzen, yon denen sie 
sich nghren, gew6hnlieh dieht unter der Wasseroberflgche ab. Vielfaeh 
werden die Eier zwisehen zwei Bl~ttern oder in Blattscheiden verborgen; 
sie kSnnen auch in das Pflanzengewebe eingesenkt werden. Bald sind 
sie unregelmgl3ig an der Pflanze verteilt, bald in regelm£13igen Reihen 
angeordnet. Die jungen sehltipfenden Larven lassen sich auf den Boden 
des Gewgssers fallen und krieehen dann an die feinsten Wurzeln der 
N/~hrpflanze. Die znr Atmung notwendige Luft entnehmen sie den luft- 
gefiillten Interzellularen der Wurzeln, die sie mit  ihren dolehartig um- 
gebildeten letzten Stigmen anbohren. Als Nahrung dient ihnen der Salt 
der Wurzeln, die sie zerbeigen und wohl hanpts/~ehlieh aussangen. Nie 
finder man gr6Bere Pflanzenreste im Darmtraktus  vor. 

Die Entwieklung der Tiere dauert 2 Jahre, wie ieh aus den Gr6Ben- 
verh£1tnissen der nebeneinander gefangenen Larven schliegen konnte, 
und wie Herr GO,eKE (Krefeld) mir aus seinen Zuehtversnehen be- 
stgtigte. Die bisher meist anzutreffende Angabe, dab die Larve in 
einem Sommer heranw£ehst, ist falsch. Der Larvenzustand dauert 
also ungefghr 1--11/~ Jahre. Mit dem Waehstum wandern die Larven 
allmghlieh an die st/~rkeren Teile der Wurzeln; bei manchen Arten 
linden sieh die gr6geren Larven aueh zwisehen den Blattspreiten. t t ier  
seheinen sie yon dem yon den Pflanzen abgeschiedenen Sehleim zu leben. 
Am Ende des 2. Sommers sehreiten die Tiere zur Verpuppung. Hierzu 
fertigen die Larven einen aus einem gleiehm~l~igen br~unliehen Sekret 
bestehenden Kokon an. Das Sekret wird; Wie ieh weiter nnten noeh 
genauer ausftihren werde, yon 2 MaLPIG~Isetien Gef~gen geliefert. Der 
Kokon ist wesentlieh grSger als die Larve nnd ist mit  Luf~ gefiillt. 
An der Seite, an der jeder Kokon an der Wurzel oder dem Stengel der 

• Wasserpflanze befestigt ist, wird seine Wand dutch 1 oder 2 LSeher 
unterbroehen, dnreh die eine Verbindung zu den lufthaltigen Inter- 
zellularen der Pflanze besteht. In  dem Kokon verham, t die Larve noeh 
einige Zeit, bevor sie sieh zur Puppe umbildet. Die Dauer des Puppen- 
znstandes ist meist sehr kurz. I m  Herbst  bereits sehltipft die Imago. 
Doeh verl~13t sie den Kokon in den Mlermeisten F/~llen nieht, sondern 
tiberwintert in ihm. Erst  im Friihjahr oder Sommer des ngehsten Jahres 
kommt  sie aus ihm herans, indem sie einen kreisfSrmigen Deekel yon 
ibm absprengt. Die Imagines, teils tr~ge, teils besonders bei Sonnen- 
sehein /~ugerst fliiehtige Tiere, leben meist oberhalb der Wasserfl/~che 
auf den Pflanzen. Manehe Arten aber verbleiben ihr ganzes Leben 
unter Wasser. Hierher geh6ren besonders die Macroplea-Arten, deren 
Imagines mittels der eigenartig umgebildeten Fiihler die yon der Pflanze 
aufsteigenden Sauerstoffbli~schen aufsaugen und so ihre Atemluft 
gewinnen. 
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Das Material ffir die vorliegende Untersuehung sammelte ieh in 
der weiteren Umgebung yon Breslau. Eier erhielt ieh in Mengen yon 
in Aquarien gehaltenen Exemplaren der Donacia semicuprea oder ieh 
holte sie im Freien an Nymphea alba, an deren Blgtter Donacia crassipes 
die Eier ablegt. Eine geihe von Larven und Imagines verdanke ieh 
weiterhin Herrn H. GOECKE (Krefeld), dem ieh aueh hier meinen besten 
Dank aussprechen mSchte. 

Die symbiontischen Einrichtungen der Donaciinen. 

Die Imago. 

Der Sitz der Symbionten in der Imago ist ein recht ungew6hnlicher: 
sie sind vollst~ndig auf die MALPIGmsehen Gef/~Be beschr~nkt. Wie 
alle Chrysomeliden besitzen die Donaeiinen 6 XVIALrm~Ilsehe GefM3e. 
Diese sind jedoeh nieht gleich- 
artig gestaltet;  4 von ihnen  
miinden gemeinsam in eine 
kleine harnblasenartige An- 
sehwellung an der Grenze yon 
Mittel- und Enddarm, sehon 
im Bereiehe des Enddarmes 
liegend. Sie Ifihren yon hier 
vielfaeh gewnnden bis an den 
Anfang des Mitteldarmes und a b 
wenden sich dann zuriick- ~kbb. 1. S c h e m a  des  V e r l a u f e s  t ier  M A L P I G m s c h e n  

Gef~i~e be i  a Donac ia  u n d  b P la teumar i s .  
laufend wieder dem Enddarm 
zu ; bier vereinigen sieh je 2 yon ihnen, eine Schlinge bildend. I m  Gegensatz 
zu allen andern Chrysomeliden liegen diese Schlingen frei in der Leibes- 
hShle, dem Enddarm zwar dicht angeschmiegt, abet nicht unter seiner 
Tunica propria, zwischen der Muscularis und dem Darmepithel eingebettet. 
Ich ffihrte schon an anderer Stelle diese abweichenden Verh~ltnisse auf 
die aquatile Lebensweise der Tiere zurfick. Die beiden restlichen Gef~i]e 
mfinden ganz unabh~ngig yon den 4 ersten in den Enddarm, der H a m -  
blase ungef~hr gegeniiberliegend, voneinander um ein Viertel des Darm- 
umfanges getrennt. Sie sind wesentlich kfirzer als die 4 Gefii~e 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 yon je 2 langen Gef~Ben gebildeten Schlingen fiber (Abb. 1). 

Diese beiden kurzen Gefi~ge geben nun auch den Symbionten ihren 
Wohnsitz, der beim M~nnchen und Weibchen verschieden stark ent- 
wickelt ist. Beim Weibchen schwellen sie in einiger Entfernung yon 
ihrer Einmfindung pl6tzlich auf das Dreifache ihrer Dicke an, um nach 
kiirzerem oder l~ngerem Ver]auf ebenso schnell wieder abzuschwellen 
und die normale Gestalt wieder anzunehmen. Diese Ansehwellung der 
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M~LPIGHIschen Gefi~l~e ist bei allen untersuchten Arten hellomngerot 
gef~rbt und f£11t beim Pr~parieren der Tiere sofort auf. Sie bildet den 
Wohnsitz zahlloser Bakterien. Ihre Li~nge 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 L~nge ent- 

a b 

A b b .  2. Donacia semicuprea. D a r m t r a k ~ u s  u n d  MALPIGH[sche Gef~13e, a y o r e  W e i b c h e n ,  
b y o r e  M ~ n n c h e n ,  

fehlen sie vSllig. Vielfach is~ allerdings an der gleichen Stelle der 
M~PmHIschen Gef~Be eine leichte Erweiterung zu erkennen, doch ist 
diese v611ig bakterienfrei. Bei 1 Plateumaris- und 3 Donacia-Arten be- 
sitzen aber auch die M~nnchen Organe; diese sind jedoch au•erordent- 
lich klein und unauff~llig. Aus der folgenden Tabelle ist die GrSBe der 
Organe bei beiden Geschlechtern und ihr Fehlen oder Vorhandensein 
beim M~nnchen der yon mir untersuchten Arten zu ersehen. 

_4us der Tabelle geht hervor, dab die Donacia-Arten, die im weib- 
lichen Geschlecht die l~ngsten Organ e haben, auch beim Mi~nnchen Organe 
aufweisen. (Donacia tomentosa hatte ich nur als ~ zur Verfiigung; das 
einzige 9, das ich besaB, verendete vor der Pr~iparation und war zur 
Messung ungeeignet.) Alle Arten, deren durchschnittliche Organl~inge 
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beim Weibchen un te r  6 m m  liegt, sind ira miinnl ichen Geschlecht sym- 
biontenfrei.  Abweichend hiervon verh~lt sich P l a t e u m a r i s  ser icea ,  deren 

Abb. 3. Darmtraktus und 1E[nLpiOltlsche Gef~Be, a bei einem Weibchen yon Donacia crassipes, 
b bei einem Mannchen yon Plateumaris sericea. 

zustellen. Denn  bei einzelnen M/innchen fehlen die Organe bis auf 
bakterienlose Erweiterungen,  wie wir sie auch bei den ira mi~nnlichen Ge- 
schlecht symbionten-  
freien D o n a c i a -  Artei1 
l inden,  w/~hrend sie bei 
anderen  M/~nnchen vor- 
handen  sind (Abb. 3b). 

Histologisch erweisen 
sich die MnLPIGmschen 
Gefi~Be im Bereich der 
symbiont ischen Organe 
weitgehend ver~ndert .  
Die Zellen sind auBer- 
ordentl ich vergrSBert 
u n d  vollst~ndig mi t  

Art 

Donacia crassipes FAB~.. 

,, vulgaris ZSC~ACH... 
Plateumaris  sericea L . . . . .  

,, rustica Kl:~ZE . . 

dentata HoPl'E 
tomentosa A]tR. . 
bivolora ZscI~ACI~. 
s implex  FABt¢. . 
marginata I-IoPP~ 
cinema HI~BST. . . i 
semicuprea PAbIZ . . .  
impressa PAYK . . . .  

Organlhnge in mm 

beim o 

6--7,5 
7 

+ 
5,7--6,3 
4,8--6,8 
4 --4,2 
3,8--5,5 
3,2--4,2 

2,5 
3,8--5 
3 --3,8 
2 --2,9 

beim 

0,7--0,8 
0,9 
0,8 

0,3--0,5 

Bakter ien erffillt, so dab yore Protoplasma selbst k a u m  etwa,s zu be- 
merken  ist. Die Zellkerne liegen ganz an der Basis der Zellen (Abb. 4). 
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Die ()bertragung der Symbionten au] die Eier und die larvalen 
symbiontischen Einrichtungen. 

Schon der Umstand, dab die symbiontischen Organe sich nur oder 
hauptsgchlich beim Wcibchen linden, legt die Vermutung nahe, da6 
wit in ihnen die Ubertragungsorgane sehen miissen, die daffir zu sorgen 
haben, da[~ die Nachkommensehaft  ir~fiziert wird. Tatsgchlich fehlen 

den Donaeiinen jegliche andere 
Ubertragungseinriehtungen am 
Legeapparat,  wie wir sie sonst 
bei Insekten linden, die Sym- 
biosen am oder im Darmtraktus  
besitzen in Form yon Inter-  
segmental-, Legeapparat- und 
Vaginaltaschen oder -spritzen 
oder besonderen Enddarmaus- 
sackungen. 

Beim ]egereifenWeibchen be- 
merken wit nun noch einige Ver- 
gnderungen an den Mycetocyten 
der M~Pm~Isehen  Gefgge. Die 
urspr/inglich 1/~nglichen Bak- 
terien nehmen nach dem Lumen 
der Gefg6e bin eine kiirzere Ge- 
stalt an und werden schlie61ieh 
kurz oval bis kugelfSrmig. In  

Abb. 4. Donacia semicuprea. Querschni t t  durch diesem Zustand fgrben sie sich 
den symbiontenbose tz ten  Tell  eines 

M~LPiGmschen Gefgges. aueh intensiv. Sie treten in das 
Lumen der Gef/~6e aus (Abb. 4), 

gelangen yon 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, dab sich die Bakterien gleichmg~ig auf die ganze Sekretschieht 
verteilen, sondern so, dab sie an einer ziemlieh scharf umschriebenen 
Stelle, auf den das Tier zuletzt verlassenden oberen Eipol abgelegt werden 
und hier beschr/~nkt bleiben. Dieser Bakterienhaufen ist schon am 
lebenden Ei ira durchfallenden Lieht bei schwaeher Vergr6Berung als 
weil?lich undurehsichtiger Fleck leicht zu erkennen (Abb. 5 und 6)i. 

1 HEI~KING (1892) und FRII]DERICHS (1906) haben diesen Bakterienhaufen bereits 
gesehen und als ,,eine starke Ansammlung yon stark mit tt~matoxylin f~rbbaren 
K6rnchen" beschrieben und auch abgebildet. 
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Die das Ei umgebende Sekrethiille ist elastisch und aulterordentlich 
dauerhaft. Ich habe noch im August die leeren Sekrethiillen der im 
Mai und Juni gesehliipften 
Eier in Mengen beim Su- 
ehen der Larven im Wasser 
erhalten gefunden. Die 
junge Larve mug sigh 
daher beim Sehliipfen 
dureh das Sekret hin- 
durehfressen. Sie liegt nun 
vor dem Sehltipfen mit  
dem Kopf am oberen Ei- 
pol direkt unter dem Bak- 
terienhaufen. Beim Hin- 
durehfressen dureh das 
Sekret n immt nun die 
Larve gleichzeitig den ge- a b 
samten Bakterienhaufen Abb.  5. Donacia semlcuprea, a vollentwickel te  La rv e  
mit in sigh auf (Abb, 5b). im Ei vor dem Durehbreehen der Sekretsehieht. Der 

Symbion tenhaufen  l iegt  fiber d em Kopf  tier La rve .  
So ist in einfaeher, aber b L a r v e  wghrend  des Darchfressens  tier Sekretschicht ;  

der Symbion tenhaufen  ist  gerade  verzehr t .  
auBerordentlieh zweckent- 
spreehender Weise die l~bertragung der Bakterien auf die Larve ge- 
wghrleistet. 

Wo ist nun der larvale Sitz der Symbionten ? H ia sc I~n~  unter- 
suehte frfiher (1907, 1909) die 
Embryona]entwieklung yon Do- 
nacia crassipes und stellte fest, 
dab sigh am Anfang des Mitte]- 
darmes in eigenartiger Weise 
4 Blinds~Gke bilden. Ich schi]- 
dere bier kurz,  seinen Aus- 
fiihrungen folgend, die Bildung 
dieser Blindsgeke, die ieh night 
noeh einmal selbst verfo]gt habe. 
,,An j ungen Donacia-Embryonen 
sehen wir an dem noeh flach 
eingestfi]pten Stomod~ium, yon 
seiner unteren Seite, eine aus 
ziemlich groBen, hell gef/~rbten Abb. 6. Donacia semicuprea. L~ngssehni t t  crutch 
Zellen zusammengesetzte An- den oberen Pol eines ebe~ abgelegten  Eies m i t  

dora Symbion tenhau fen  im Sokret.  
h/~ufung liegen. Ein Teil dieser 
Zellmasse loekert sigh auf und seine Elemente gehen in den Dotter 
fiber, w£hrend ein anderer, n~mlieh dieser, weigher am blinden Sto- 
mod£alende liegt, auf seiner frfiheren Stelle beharrt  und aueh naeh 
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vorgeschrittenem L~ngenwachstum der Mundeinstfilpung immer am 
Ende dieser anzutreffen ist. Gleichzeitig mit dem Lgngenwachstum 
des Stomod£ums ver£ndert die ihm anllegende Zellmasse al]mghlich 
ihre Gestalt; yon einer unpaarigen geht sie in einen paarig gebauten 
KSrper fiber, welcher aus 2 zu beiden Seiten des Stomod~alendes 
gelegenen Zellanh~ufungen, sowie aus einer medianen, diese ver- 
bindenden dfinnen Zellschicht besteht. Im Laufe der weiteren Entwick- 
lung ziehen sich beide seitlich gelegenen Zellanh~ufungen in die L£nge 
aus und nehmen eine spindelfSrmige Form an, wobei sie eine kurze 
Strecke hinter das bliude Stomodgalende ragen. Auf diesem Stadium 
sind sie saint Stomodgum yon aul]en mit splanchnischem Mesoderm 
bedeekt. Eine jede dieser spindelartigen Zellanhgufungen durchschniirt 
sich ngchstens der Lgnge nach in zwei ungleiche Zellmassen, welche 
miteinander durch eine Kommissur in Verbindung bleiben. Wir treffen 
nun auf diesem Stadium zu jeder Seite des Stomod~ums 2 Zellmassen 
eine k]einere, abgerundete, welche sich dem blinden Ende anschmiegt, 
und eine grSl~ere, eifSrmige, welche mehr nach hinten zu liegen kommt. 
Wie schon friiher gesagt wurde, verbindet beide primer spindelartig 
ausgezogene Partien des SuboesophagalkSrpers eine mediane Zell- 
schicht. Diese beharrt nun auch weiter und verbindet jetzt die dem 
Stomod~alende zu beiden Seiten angeschmiegten Zellenmassen. Alle 
4 Zellenmassen sind also durch eine Zellenschicht verbunden, welehe 
uns das Mitteldarmepithel darstellt, wobei ich nur kurz andeuten 
will, dal~ es bei Donacia durehweg entodermaler Herkunft ist. Alle 
4 Zellenmassen, welche jetzt wie Auftreibungen anssehen, bekommen 
auf glteren Stadien je ein Lumen, welches durch einsehichtiges Epithel 
begrenzt ist und einstweilen mit dem Mitteldarm nieht kommuniziert; 
erst sparer treten die Lumina aller 4 blasigen Gebilde mit dem Mittel- 
darmlumen in Verbindung. An noch iilteren Stadien finden wir nur 
4 saekfSrmige, in den Mitteldarm einmfindende Gebilde, die bald ein 
k6rniges Gerinnsel abzuschneiden beginnen und dadurch ihren drfisigen 
Charakter zutage legen. Kurz gesagt, wir haben bei Donacia-Embryonen 
2 Paare yon Mitteldarmdrfisen. Solche Verh~ltnisse weisen auch junge 
Larven 3 Tage nach der Entschlfipfung auf; ob diese Drfisen dauernd 
bleiben odor nur vorfibergehende Organe darstellen, mag einstweilen 
unentschieden bleiben, denn es stehen mir ~Itere Larven nieht zur Ver- 
ffigung" (HmsoHLER 1909, S. 767--769). HIRSC~rLE~ halt weiterhin 
diese 4 Darmblinds£cke ffir leberartige Mitteldarmdrfisen; er homologi- 
siert sie mit den gleichen Organen bei Crustaceen. In Wahrheit sind sic 
die Wohnsitze der Symbionten in der Larve. 

Pr/~pariert man eine junge gesehlfipfte Larve, so finder man so- 
gleich die yon I~IIRsCHL~ beschriebenen Blinds~icke; zwei sind etwas 
ldeiner als die beiden anderen; alle liegen bereits kranzartig um den 
Anfang des Mitteldarmes herum angeordnet (Abb. 7). Untersucht man 
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die Blinds£eke yon sehliipfreifen, noch im Ei befindliehen Larven auf 
Schnitten, so stellt man fest, dab sie noch uninfiziert sind, dab sie noch 
keine Bakterien enthalten. Die sie aufbauenden 
Zellen sind ziemlich klein; sie besitzen einen 
groBen Kern und stark vakuolisiertes Plasma 
(Abb. 8a). Untersucht man dagegen die Blind- 
s/~cke einer geschliipften Larve, so bietet sich 
ein ganz anderes Bild. Die Blindsaekzellen 
sind stark aufgequollen, ihr Plasma ist erffillt 
yon den kugelig ovalen, stark fgrbbaren Bak- 
terien, die beim Durchfressen der Sekretschicht 
des Eies aufgenommen wurden. Diese Auf- 
nahme der Bakterien in die Zellen der Blind- 
s£cke (Abb. 8b) erfolgt auBerordentlich sehnell. 
In  einem zeitlich genau verfolgten Fall waren Abb. 7. SDonaciasemicuprea. 
die Zellen innerhalb 45 MAn. fast so stark in- Die ungleich groBen Bl ind -  s ~ c k e  e i n e r  e b e n  

fiziert, wie es Abb. 8b zeigt. Ob die Blindsack- geschltipftenLarve. 
zellen die Bakterien nach Art der Phagozyten aufnehmen, konnte mit  
Sicherheit nicht entschieden werden. 

Mit dem Wachstum der Larven wachsen die 4 Blindsiicke gewaltig 

a b 

A b b .  8. Donacia semlcuprea. A n f a n g  des  M i t t e l d a r m e s  m i t  2 Bl inds /~cken  i m  L / ~ n g s s c h n i t t  
y o n  a e i n e r  L a r v e  d i r e k t  v o r  d e m  Sch l f ip fen ,  b k u r z  n a c h  d e m  Sch l f ip fen .  

heran. In  der erwachsenen Larve sind es aul]erordentlich umfang- 
reiche Gebilde geworden (Abb. 9). Sie stellen dann 4 ungleich groBe, 
breite, sehr flache, etwas gefaltet-gelappte S/~eke dar, die einen groBen 
Teil des Thorax und der ersten Abdominals/~cke einnehmen. Mit dem 
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])arm stehen sie nut dutch einen dfinnen Kanal in Verbindung. Bei 
allen untersuchten Larven der verschiedenen Donacia-Arten war Bau 

2Lbb. 11. Donacia semicuprea. Querschni t t  4uroh die W a n d u n g  eines ~I i t te ldarmbl indsackes .  

sich einige kleine Unterschiede bei den Larven yon Plateumaris sericea 
(die ich neben einigen Donacia.Larven Herrn H. GoEcK]~ verdanke). 
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Hier zeigten die Blinds£cke st~rkere Lappungen und Buekelungen Ms 
bei den Donacia-Arten. Augerdem war an der Einmfindung der Kan~le 
in den Mit~eldarm stets eine kleine Ausbauchung des Mibteldarmes 
festzustellen (Abb. 10). 

Histologiseh gleiehen die Zellen der Mitteldarmblinds~.eke weit- 
gehend den schon gesehilderten der Organe der MALPmHIsehen Gef~13e 
in der Imago. Die Kerne liegen an der Zellbasis. Die Zellen sind voll- 
stgndig erffillt yon Bakterienmassen, die bier lange, mehr oder weniger 
parallel laufende F~Lden darstellen. Die Zellgrenzen sind oft nur schwer 
erkennbar (Abb. l l ) .  

Die In]ektion der MhLPmI~Ischen Ge/tif.e und das VerhaIten 
der Symbionten in der Puppenlarve und Puppe. 

Es liegt nahe, anzunehmen, dag die Besiedlung der MAL~mI~Ischen 
Gef£Be erst in der Puppe erfolgt, und zwar gleiehzeitig mit der Rfiek- 
bildung der larvalen Mitteldarmblinds£eke, die der Imago ja fehlen. 
Das ist jedoch nicht der Fall. Bei frisch gesehlfipften Larven und solehen 
bis zu 4 mm Gr6i~e sind die MALPIGmsehen Gef~Be Mlerdings noch 
stets symbiontenfrei. Abet dann erfolgt frtiher oder sparer ihre Infektion. 
Eine ganz bestimmte Zeit oder GrSBe der Larve scheint ffir diese Infektion 
nicht festgesetzt zu sein; meist dfirfte sie bei 4--6 mm GrSl3e der Larve 
erfolgen; selten land ieh fiber 7 mm grol~e Larven mit vollst~ndig sym- 
biontenfreien Gef£13en und nie ganz erwaehsene ohne jede Symbionten. 
Dureh einzelne aus den Mitteldarmblinds£eken herabwandernde Bak- 
terien werden die gleichen MALPIGI~Ischen Gef£ge infiziert, die in der 
Imago die Organe besitzen, abet es wird eine Region besiedelt, die dem 
Mitteldarm etwas n~Lher liegt Ms die der Imago. Dabei ist besonders 
eigenartig, dag aueh die Gef£~e m~nnlicher Larven infiziert werden 
selbst bei den Arten, deren m~nnliehe Imagines symbiontenfrei sind. 
Mit der GrSl3e der Larven nimmt auch die Zahl und GrSl3e der mit Bak- 
terien besiedelten Zellen zu. In Abb. 9 ist die besiedelte Zone der Gef~ge 
dureh dunklere T6nung gekennzeiehnet. Auf Sehnitten ist erkennbar, 
dal~ die Zellen bereits stark nlit Bakterien erftillt sind, jedoeh bei weitem 
nieht in dem Mage wie in den imaginalen Organen. Die Symbionten 
liegen einzeln oder zu wenigen vereint in Vakuolen eingesehlossen im 
Plasma d e r n u r  m~Big vergrSgerten Zellen. Nur der allererste dfinne 
Anfangsteil der Gef£Be in einer L£nge yon ungef~hr 1 mm ist unbesiedelt. 
Unmittelbar an diesen unbesiedelten Anfangsteil sehlieBen sieh die 
symbiontengeffillten Zellen an (Abb. ]2a). 

Die beiden symbiontenbesetzten MALPIO~Isehen Gef~ge weisen aber 
noeh eine weitere Eigenttimlichkeit auf. Sie sind bei der erwachsenen 
Larve doppelt so dick wie die tibrigen 4 Gef~13e. Ihre Kerne besitzen 
zahlreiehe Verzweigungen und Forts~tze (Abb. 12c). ])as Zellp]asma 
ist yon Vakuolen durchsetzt und das Lumen der Gef~f3e ist yon groBen 
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Sekretschollen erffillt. Die beiden gesondert mfindenden MALPiomschen 
GefgBe sind Drfisenorgane; sie liefern das zum Kokonbau nStige Sekret. 
Ebenso unvermittelt ,  wie die symbiontenerffillte Zone am Anfang der 
Gef~l]e beginnt, geht sie auch in die Sekretzellen fiber. Es stollen die 
Mycetocyten mit  ihren rundlichen Kernen unmittelbar an die mit  lappigen 
Kernen versehenen Sekretzellen an (Abb. 12b). 

A b b .  12. Donacia semicuprea. L ~ n g s s c h n i t t  d u t c h  d e n  s y m b i o n t e n g e f i i l l t e n  T e i l  d e r  
MALPIGHIschen  Gefi iBe e i n e r  L a r v e ,  a a m  B e g i n n  des  Gef~l~es m i t  d e m  l ~ b e r g a n g  d e r  n i c h t -  
i n f i z i e r t e n  A n f a n g s z e l l e n  z u  d e n  i n f i z i e r t e n ,  b a m  E n d e  des  i n f i z i e r t e n  Te i l e s  m i t  d e m  
~ b e r g a n g  z u  d e n  S e k r e t z e l l e n ,  c S c h n i t t  4 u r c h  e i n e  s e k r e t o r i s e h e  Zel le  a u s  d e m  E n d t e i l  

des  Gefh l les  m i t  s t a r k  v e r z w e i g t e m  K e r n .  

In  der Literatur sind hier und da Angaben zu finden, dab das Sekret 
des Kokons der Donacia-Puppen von den MALPIOHIsehen Gef~Ben 
gebildet wird; doch hier fehlen noch genauere Angaben. Der einzige, 
der sich eingehender fiber den Kokonbau ~iul~ert, ist B6vINo in seiner 
Arbeit fiber die Donaciinenlarven. Aber gerade er glaubt, dab das Sekret 
zum kleineren Teile aus den Hautdrfisen, zum gr6Beren durch 4 umfang- 
reiche Speicheldriisen ausgeschieden werde. Seine 4 Speicheldrfisen sind 
jedoch die 4 symbiontengeffillten Mitteldarmblinds~eke, die mit  der 
Bildung des Kokons nieht das Geringste zu tun haben. 

Wenn eine Larve zur Verpuppung schreiten will, so ist das schon ~uller- 
lich an ihr zu erkennen. Sie ist kfirzer und gedrungener, die Cuticula 
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erseheint iiberall straff gespannt, sie ist gl~Lnzend und weil3. Der Darm 
soleher Tiere ist yon dem aus den 2 MALpmI~Isehen Gef~Gen ausgeLretenen 
Kokonsekret erftillt. Bei einigen Tieren, die wahrend des Kokonbaues 
gestorben waren, land ieh den Mittel- und Enddarm vollst~ndig erfiillt 
yon dem naeh dem Tode erh~rteten Sekret. Es ist keinem Beobaehter 
bisher gelungen, den Bau des Kokons selbst zu beobaehten, da die Larven 
nut  unter v611ig ungest6rten Verh/~Itnissen zu diesem Bau sehreiten. 
Naeh der Anfertigung des Kokons ruht die Larve noeh geraume Zeit, 
bis sie sieh in die Puppe umwandelt. Solehe im Kokon ruhende Larven 
nenne ieh , ,Puppenlarven". 

In  dell Puppenlarven ~ollziehen sieh nun die st/~rksten Umwand- 
lungen: In ihnen entstehen die ganzen 10upalen Organe, die in sehr vielen 
Punkten bereits denen der imaginalen entspreehen. Verfolgen wir 
zunaehst das Sehieksal des Darmes und der Mitteldarmblindsaeke in 
einer solehen Puploenlarve. Sehon bei der erwaehsenen Larve, die kurz 
vor dem Kokonbau steht, kann man feststellen, dab die Mitteldarm- 
blinds/~eke um ein geringes an Gr6Be abgenommen haben. Die Riiek- 
bildung der Saeke wird bei der Puppenlarve ganz langsam und stetig 
weitergeftihrt. Gleiehzeitig setzt die Bildung des neuen imaginalen 
Darmes ein. I)ie larvalen Darmzellen werden ins Innere des Darmes 
abgestogen, das Darmlumen ist mit  Zelltriimmern erftillt. Die Blinds/~eke 
haben allm~hlieh sehon ein Drittel ihrer ursprtingliehen Gr613e eingebtiBt. 
Zwisehen den Zelltriimmern im ])arm lassen sieh nun zu dieser Zeit stets 
augerordentlieh groge Mengen yon Bakterien naehweisen; es sind kleine 
lebhaft bewegliehe St/~behen. Man k6nnte zuniehst  glauben, dag es 
sieh um Symbionten handelt, die aus den sieh rtiekbildenden Blind- 
s~Leken auswandern. ])as ist jedoeh nieht der Fall; ein derartiges Aus- 
wandern habe ieh niemals fests~ellen k6nnen. F~rberisehes Verhalten, 
Gr6ge und Aussehen der Darmbakterien ist grundversehieden yon 
dem der Symbionten. Es handelt sieh vielmehr um normale Darm- 
bakterien, die in dem Augenbliek, wo weder der gerade abgestoGene 
larvale ])arm noeh der sieh bildende imaginale ])arm funktionsf/~hig 
ist, aufterordentlieh stark wuehern. Kurze Zeit darauf beginnt bereits 
der imaginale Darm seine T~itigkeit. Die Zellreste des lar~alen Darmes 
werden zum Teil resorbiert, alle unverdauliehen Reste werden in den 
Enddarm abgegeben, dessert Endteil zu einer grogen mit  br/~unlieh- 
z/~hfltissigem Kot  gefiillten Blase ansehwillt, die bei der H~Lutung zur 
Puploe mit  abgestoBen wird. Der Mitteldarm der Larve ist zu dieser 
Zeit yon einer Fliissigkeit erfiillt; er enth~lt keine Bakterien mehr, 
aueh in der Kotmenge sind diese in gr613erer Zahl nieht naehzuweisen. 
Die Blindsieke sind auf die tIMfte ihrer urspriingliehen Gr6fie zu- 
sammengefallen. 

Die Riiekbildung der Mitteldarmblindsaeke ist reeht eigenartig. Sie 
sehrumpfen z~ln/~ehst mehr und mehr in sieh zusammen, so dab im 
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Innern kaum noch ein Lumen zu erkennen ist. Die Symbionten in 
ihren Zellen sind lange, f~dige Gebilde, die zusehends degenerieren. 
Sie bestehen aus st~trker fgrbbaren Partien, die mit  sich kaum fgrbenden 
abweehseln. Die starker f~rbbaren Teile sind in ihrer Form auger- 
ordentlich unregelm/~gig, bald kugelig, bald eckig (Abb. 16a). Diese 
F/iden treten aus den Blindsackzellen aus und liegen zentral im zu- 
sammengesunkenen Blindsack (Abb. 13a). Hier beginnen sic zu zer- 
fallen, die schwgcher f~rbbaren Teile 16sen sich auf, die st£rker f£rb- 
baren treten zu unregelmg~igen Schollen zusammen. Bisweilen werden 

sie im Anfang aueh kugelig aufgetrieben (Abb. 13 a). 
In diesem Zustand werden die Blinds£eke in die 
Puppe fibernommen. Trotzdem bis zu diesem 

a b c 
A b b .  13. Donacia semicuprea. D i e  R f i c k b i l d u n g  u n d  H i s t o l y s e  d e r  l a r v a l e n  B l i n d s ~ c k e ,  
a A u s s t o i t u n g  d e r  d e g e n e r i e r e n d e n  S y m b i o n t e n  in s  I n n e r e  des  S a c k e s  be i  e i n e r  P u p p e n l a r v e ,  

b u n d  c A u f l S s u n g  d e r  S y m b i o n t e n  u n d  d e r  S a c k e  i n  d e r  P u p p e .  

Zeitpunkt die Verbindung mit dem Mitteldarm noeh vorhanden ist, 
treten niemals Symbionten oder Symbiontenbruchstiieke in den Mittel- 
darm fiber. In  der Puppe sehreitet die Rfickbildung und Aufl6sung 
der S/~cke weiter vor. Die Bakterienreste bilden eine mehr oder weniger 
homogene Masse, die yon den Kernen und Plasmaresten der ehemaligen 
Blindsaekzellen umgeben ist. Umhfillt wird dieser Blindsaekrest noeh 
yon der hier dureh die Verkleinerung der S£cke deutlieh hervortretenden 
Muskulatur (Abb. 13b). Schli.eBlieh 16sen sieh Muskulatur und Zellreste 
auf; die Bakterienreste zerfallen in Schollen, die resorbiert werden 
(Abb. 13c). Der ganze Vorgang der Rfickbildung ist ein rein histo- 
lytiseher. Phagoeytose habe ich hie bei ihm feststellen kSnnen. 

Gleiehzeitig mit  der Rfickbildung und dem Zusammensinken der 
Blinds£eke vollzieht sieh in der Puppenlarve aber aueh die Bildung 
der imaginalen Symbiontenorgane. Wie wir oben gesehen haben, sind 
bei /ilteren Larven in beiden Geschleehtern die Anfangsteile der beiden 
Gef~ge, die das Kokonsekret liefern, mit  Symbionten besetzt. Nach 
der Kokonbildung sind diese Gef£ge, die vorher pra]l mit  Sekret ge- 
fiillt waren, stark zusammengefallen, und ihr Lumen enth~lt nur noeh 
Sekretreste nnd Zelltrtimmer. Bei den weiblichen Larven vermehrt  
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sieh zu dieser Zeit die Zahl der Symbionten augerordentlieh, aueh die 
Zahl der befallenen Zellen wird gr6Ber. Wohl dureh Vermehrung der 
Zellzahl des nicht infizierten Anfangsteiles der GefgBe wird die sym- 
biontengefiillte Zone weiter distalw~Lrts in das Gef£B verlagert. Ein Urn- 
laden der Symbionten in andere Zellen babe ich nieht beobaehten k6nnen. 
Bei der Puppenlarve, die unmittelbar vor der Verwandlung in die Puppe 
steht, ist im wesentliehen bereits das imaginale Organ gebildet. 

Aueh bei den m/innliehen Larven sind 
die Gef/~Be infiziert. Bei den Arten nun, 
deren M£nnehen als Imagines symbionten- 
frei sind, degenerieren die Symbionten in 
der Puppenlarve. Diese Degeneration, 
die reeht sehnell erfolgen mul3 - -  ieh habe 

a b 
Abb.  14. Donacia vul, garis. Degene ra t ion  und  Auf lSsung der S y m b i o n t e n  in den 

MALPIGtlLzchon Gefal3elt e iner  Inhnnliehen Puppen la rve .  

sie nur bei einem Exemplar yon Donacia vulgaris auf Schnitten deutlich 
erfassen k6nnen - - ,  vollzieht sich ganz ahnlich wie in den Mitteldarm- 
blindsacken. Zum Tell sind die Bakterien in den Zellen stark auf- 
getrieben (Abb. l~a). Zum Teil zerfallen sie wieder in grSgere oder 
kleinere unregelm/~gig geformte Sttieke, die sich stark f/~rben und hier 
und da zu grSgeren Broeken zusammenfliel?en (Abb. ]4b). Dieser 
Bakteriensehutt  wird dann in das Lumen der Gef/~ge ausgestoBen. 

Bildet sich endlieh aus der Puppenlarve die Puppe, so sind in ihr 
die symbiontisehen Verhaltnisse nahezu die gleichen wie in der Imago. 
Die Blinds£cke sind bis auf kleine im Fettgewebe liegende Reste, die 
keine Verbindung mit dem Darm mehr besitzen, gesehwunden. Sie 
werden dann noeh, wie ieh es oben sehon schilderte, vSllig resorbiert. 
Bei den mgnnlichen Puppen sind die MALPIGKIsehen Gefgge frei yon 
Symbionten, sofern sie bei der Imago aueh symbiontenlos sind. Bei 
den weibliehen Puppen sind die Organe wie bei der Imago ausgebildet, 
nur sind die einzelnen Zellen noeh geringer besiedelt, daher ist das Organ 
diinner und unauff/~lliger als bei der Imago;  doeh ist aueh die F/irbung 
bereits die gleiehe. 

Z. f, Morph.  u. Okol. d. Tiere.  134. 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 aul~erordentlich ver- 
schiedene Formen. Ein solcher Formweehsel der Symbionten, der im 

Abb. 15. Donacia semicuprea. Symbion tenauss t r i ch  aus a d em Organ eines mi t t e l a l t en  
Weibchens,  b dem Organ eines legereifenWeibchons,  c don Blinds~cken einer  seit  12 S tunden  

geschli ipften Larve ,  d den Blinds~cken einer  4 m m  groi3en Larve ,  

Zusammenhang mit der Entwieklung des Wirtes steht, ist in den letzten 
Jahren in zahlreiehen F~llen aufgedeckt worden. Bei den Donaeiinen 
ist er besonders stark ausgeprggt. 

In den Organen der M~LPIGmschen Gefi~e sind die Bakterien 
breite, gedrungene St~behen yon durchsehnittlieh 3 - - 4 #  Liinge und 
0,75--1 # Breite. Ihre Form ist oft unregelmiiBig; bald sind sie breiter, 
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nahezu fl~tchig, sich schwach f~rbend, bald gedrungener und schmal, 
sich intensiv f£rbend (Abb. 15a). Wie ich schon oben schilderte, ent- 
stehen im ]egerei~en Weibchen aus diesen St~bchen die (Tbertragungs- 
formen, kurz-ovale bis kugelige Gebilde, die in Mengen im Lumen der 
MALPIGHIschen Gef~Be und im Enddarm zu linden sind. Sie werden 

Abb.  16. Donacia semicuprca. S y m b i o n t e n a u s s t r i c h e  aus  a den Bl indshcken e iner  7,5 m m  
groi3en (erwachsenen) Larve, b den Blinds~cken einer Puppenlarve, c dem Organ einer 

P u p p e ,  d u n d  D a r m b a k t e r i e n  e iner  Puppen la rve .  

in das das Ei umgebende Sekret abgelagert und yon der schlfipfenden 
Larve aufgenommen. In  den Zellen der Blinds~cke beginnen sie alsbald 
zu l~ngercn Schl~uchen auszuwachsen. Abb. 15c zeigt einen Ausstrich 
der Blinds~cke einer Larve, die ungef~hr 12 Stunden geschlfipft war. 
Deutlich ist bei einzelnen Bakterien das Auswachsen zu breiten StAb- 
chen zu erkennen. Mit dem Wachstum der Larven nehmen auch die 
St~bchen mehr und mehr an L~nge zu. Abb. 15d zeigt Bakterien aus 

41" 
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den Blindsacken einer 4 mm grol~en Larve ; es sind ]angere, ganz gleich- 
maBig sich farbende Schlauehe. In alteren Larven werden sie weiterhin 
langer (Abb. 16a); sie sind dann erffillt yon kleinen KSrnchen, die sich 
starker farben. Diese Schlauche fallen dann bei der Puppenlarve der 
Aufl6sung anheim, wie ieh es oben schon genauer schilderte. Abb. 16b 
zeigt einen Ausstrich aus den Blindsacken einer Puppenlarve, die gerade 
den Kokon gebildet hat. Der Zerfal] der Schlauche in stark gefarbte, 
ganz unregelma~ig geformte und schwach sich farbende Partien ist 
deutlich zu sehen. 

Die Symbionten in den MALl~I~-~schen GefaBen der Larven sind 
gleichfalls langere Schlauche, ahnlich denen in den Blindsacken jiingerer 
Larven. Sie zerfallen bei der Ausbildung der Imaginalorgane in der 
jfingeren Puppe in kfirzere Stabchen, die denen der Imago gleiehen. 
Einen solchen Ausstrich mit einzelnen langen Schlauchen und zahl- 
reichen kfirzeren Stabchen aus einer jungen Puppe zeigt Abb. 16c. 
In Abb. 16d sind die schon frfiher geschilderten Darmbakterien wieder- 
gegeben, die zur Zeit der Abstol3ung des larvalen Darmepithels in Mengen 
in der Puppenlarve auftreten. Sie haben mit den Symbionten nichts zu 
tun; Form und fgrberisches Verhalten ist bei ihnen vollkommen anders. 

Bei allen untersuchten Donaciinen ist sowohl die Gestalt und Fgrbbar- 
keit wie der Formwechsel der Symbionten der gleiche. Auch hinsiehtlich 
der GrSBe bestehen keine nennenswerte Unterschiede. 

Yergleich mit bisher bekannten Symbiosen. 

Wenn wir die Symbiose der Donaciinen mit anderen Symbiosen, 
besonders bei Coleopteren, vergleichen, so lassen sich neben zahl- 
reichen ~hntichkeiten ebenso viele Eigengesetzlichkeiten und bisher 
unbekannte Z/ige aufweisen. Das zeigt schon der imaginale Sitz der 
Symbionten und ihre Ubertragung. Die Besiedelung tier MAL~IG~Ischen 
GefaBe mit Symbionten ist schon in einzelnen Fallen bekannt. So 
werden sie z. B. bei den Ixodiden und den Apioninen beschrieben. Bei 
den Apioninen sind entweder einzelne Zellen der imaginalen GefiiBe 
yon Bakterien bewohnt (Aspidapion aeneum und Perapion violaceum), 
oder 2 GefaBe sind sowohl in der Larve wie in der Imago zu kleinen 
keuligen Mycetomen umgebaut. Aber in allen diesen Fallen stellen die 
MM, PIGHIschen GefaBe den eigentlichen Wohnsitz der Symbionten 
dar, die durch Infektion jugendlicher Eizellen iibertragen werden. Bei 
den Donaefinen sind die symbiontischen Organe dagegen nur l~bertragungs- 
organe, oder besser Bildungsorgane der t3bertragungsformen, denn die 
eigentliche ~bertragung und Abgabe der Symbionten vollzieht ja der 
Enddarm. Sie fehlen daher auch im mannlichen Geschlecht oder sind 
zum mindesten nur gering entwickelt. Dal3 das Mannchen symbiontenlos 
wird, ist schon yon einer Anzahl yon Fallen bekannt, z. ]3. bei den 
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Lagriiden, den Cleoninen und den Cerambyciden. Wir k6nnen die Organe 
der Donaeiinenweibchen am besten in ParMlele stellen zu den Aus- 
saekungen verschiedenster Art, die wit am Mitteldarm zahlreieher Tephri- 
tinen unter den Trypetiden linden. Allerdings haben diese Fliegen 
augerdem noch besondere bakteriengef/illte Ubertragungsrinnen am End- 
darm entwiekelt. 

Die Vereinigung des abgelegten Eies mit den Symbionten erfolgt 
bei nahezu allen Insektensymbiosen, bei denen die Symbionten den 
Darmtraktus oder dessen Anh/~nge bewohnen. Handelt es sieh bei 
den Symbionten um Bakterien, so dringen diese in den meisten F/~llen 
friiher oder sp/~ter dutch die Mikropyle in das Ei ein und infizieren 
den Embryo (Itemipteren, Trypetiden, Lagriiden). Der andere Weg 
der Aufnahme der Symbionten in die Larve besteht darin, dab das 
Tier beim Sehl/ipfen einen Teil der Eischale mitsamt den Symbionten 
auffril3t. Das gesehieht sofern die Symbionten Helen sind (Anobiiden, 
Cerambyeiden), gelegentIieh abet aueh bei Bakterien (Cleoninen). Diese 
zweite Aufnahmeweise der Symbionten stellen wit aueh bei den Dona- 
eiinen lest. Hier ist sie abet aueh ganz besonders vervollkommnet. 
Die Symbionten gelangen eingelagert in ein das Ei umgebendes Sekret 
nur an eine eng umsehriebene Stelle am oberen Eipol, und diese ganze 
Symbiontenmasse wird dann yon der sehltipfenden Larve aufgenommen. 

Blinds/~eke am Beginn des Mitteldarmes sind besonders bei den 
Larven bevorzugte Wohnsitze der Symbionten; wir finden solehe z. B. 
bei den Anobiiden, Cerambyciden, Cleoninen und Trypetiden. Be- 
merkenswert ist, dab diese Blinds/~eke sehon vor der Aufnahme der 
Symbionten w/~hrend der EmbryonMentwieklung angelegt werden. Ob 
sie nun prim/~r vorhanden waren oder ob sie sieh erst infolge der Er- 
werbung yon Symbionten ausgebildet haben und dann sp£ter voraus- 
schauend angelegt wurden, 1/~13t sieh nattirlich nieht sieher entseheiden. 
Ftir das letztere seheint mir die Tatsaehe zu spreehen, dab bei allen 
anderen Chrysomeliden, die keine Symbiose besitzen, derartige Blind- 
s/~eke fehlen. Aneh in anderen Gruppen werden solche Mitteldarm- 
blindsgeke bereits vor der Besiedelung angelegt; aueh hier 1/~2t sieh 
ihre erste Entstehungsweise nieht klgren (Anobiiden, Cerambyeiden, 
Cleoninen). Sieher dagegen werden bei den Trypetiden sehon ursprfing- 
lieh vorhandene Blinds/~eke sekund/~r als Symbiontenwohnsitz benutzt. 
Mir seheinen beide M6gliehkeiten - -  sehon vorhandene Blinds~eke 
werden besiedelt oder infolge der Erwerbnng der Symbiose werden 
erst solehe gebildet - -  bei den versehiedenen Insektengruppen ver- 
wirklieht zu sein. 

Ein reeht eigenartiger und isoliert stehender Vorgang ist die Ein- 
sehmelzung der Blinds/~eke. Eine in dieser Form erfolgende Beseitigung 
der Symbionten ist sonst noeh nieht bekannt. Sofern in anderen Gruppen 
den Imagines die Mitteldarmblinds/~eke fehlen, werden diese w£hrend 
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der Verpuppung in den Darm ausgestogen und hier die Symbionten 
entweder aufgelSst oder aber den sich bildenden t3bertragungsorganen 
zugeleitet. Der Einschmelzung bei den Donaciinen vergleichbare Vor- 
gi~nge finden sich eigentlich nur bei den Mycetomen der Pediculiden- 
mi~nnchen und mancher Curculioniden. Bei den Mgnnchen der Pedi- 
culiden degenerieren die Symbionten in den Mycetomen vSllig. Bei 
den Riisselki~fern, die als Larven die Mycetome zwischen den Schlingen 
des Darmes ffihren, werden diese schon in den £1teren Larven durch 
Phagocytose beseitigt. Eine AuflSsung so umfangreicher Symbionten- 
wohnsti~tten auf histolytischem Wege, wie ich sie hier bei den Donaciinen 
beschrieb, ist also ein in der Symbiose neuartiger Vorgang. 

Warum ffihren nun die Donaciinen Symbionten ? Diese Frage 
kSnnen wir heute noch nicht genauer beantworten, wenn auch durch 
die Versuche yon Asc~]~R, RIES und Koc~ in einzelnen F£llen gezeigt 
worden ist, da~ die Symbionten lebensnotwendige vitamin~hnliche 
St0ffe fiir ihre Wirte liefern. Aber wir k6nnen die Symbiose der Dona- 
ciinen in Paral]ele ste]len zu denen der pflanzensaftsaugenden Homo- 
pteren und Hemipteren. Wie ich schon anfangs ausfiihrte, sind die 
Donaciinenlarven reine Pflanzensaftsauger, die aus zerkleinerten Wurzel- 
stricken den Saft auspressen und aufnehmen oder ihn aus Wunden aus- 
saugen. Alle Autoren, die sich mit der Biologie der Donacfinen beschiif- 
tigten, betonen, dal~ sie niemals fest;e Nahrungsbestandteile im Darm 
der Larven gefunden haben; auch ich kann diese Beobachtung nur 
besti~tigen. 

Zurfickschauend stellen wir lest, dab uns die Symbiose der Donaciinen 
neben bekannten Zrigen zahlreiche neue MSglichkeiten der Einordnung 
des symbiontischen Organismus in den Wirt und seinen Lebenszyklus 
offenbart. Die auI3erordentliche Plastizit~t des TierkSrpers, die ffir das 
Zustandekommen der so mannigfachen symbiontischen Erscheinungen 
notwendig ist, t r i t t  uns hier besonders auff~llig entgegen. 

Zusammenfassung. 

1. Alle untersuchten Donaciinen besitzen eine Bakteriensymbiose. 
Bei den Weibchen finden sich an 2 der 6 MALPIGHIschen Gef~l~e starke 
hellorangerot gefi~rbte in U- oder S-fSrmige Schlingen gelegte Anschwel- 
]ungen: die Wohnsitze der Symbionten. Die Zellen der Gef~13e sind 
hier stark vergrS~ert und mit Bakterien vSllig erfiillt. 

2. Den M~nnchen fehlen die symbiontischen Organe vielfach ganz. 
Bei den Arten, deren Weibchen sehr stark entwickelte Organe zeigen, 
weisen die M~nnchen sie nur in rudiment~rem Zustand auf. 

3. Die symbiontischen Organe der Weibchen sind Bildungsorgane der 
Ubertragungsformen der Bakterien. Diese treten in den Enddarm 
fiber. 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 ttaufen Symbionten abge]agert. 

4. Die im Sekret liegende Symbiontenmasse wird yon der schliip- 
fenden Larve vollkommen aufgefressen. Der larvale Sitz der Sym- 
bionten sind 4 sehr stark heranwachsende Blinds~cke am Anfange des 
Mitteldarmes. Sie werden bereits beim Embryo angelegt, werden aber 
erst w~hrend des Schltipfens infiziert. Spi~ter sind ihre Zellen voll- 
kommen von den Bakterien erffillt. Die Infektion der beiden MAL~XGHI- 
schen Gef~l~e erfolgt bei mittelalten Larven beider Geschlechter. 

5. Zur Verpuppung bilden die Larven aus dem Sekret der gleichen 
Gef~Be, 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 Blinds~cke 
werden auf histolytischem Weg beseitigt; ihre letzten Reste 16sen sich 
in der Puppe auf. Die Organe der MALPmHIschen Gef/iBe werden in der 
weiblichen Larve gebildet; sofern das M~nnchen keine Symbionten be- 
sitzt, degenerieren die Bakterien in den MALPIGHIschen Gef~l~en, ihre 
Reste werden ausgestoi3en. 

6. Die symbiontischen Bakterien erfahren w~thrend des  Lebens- 
ablaufes ihres Wirtes einen gesetzm~Sigen, au[3erordentlich 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 M)~L- 
PIamschen Gef~l~en, die aul3erorden~lich zweckmgl~ige Art der Uber- 
tragung der Symbionten auf das Ei und die besondere Art der l%iick- 
bildung der larvalen B]inds~cke. Die Donaciinensymbiose litl~t sich in 
Parallcle stellen zu der der Homopteren und Hemip~eren. Beide Tier- 
gruppen leben ausschliei~lich yon Pflanzens/~ften. 
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