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1. Historische Einleitung.

Viele hohere Heteropteren besitzen am letzten Abschnitt des
Mitteldarmes hochst merkwiirdige Anhinge, die schon den alten
Bearbeitern der Wanzenanatomie nicht entgehen konnten. Zuerst
erwihnt sie RaMvorr in seinem ,Traité sur les organes digestifs
des insectes“ (1811), ohne ihnen allerdings eine richtige Deutung
geben zu konnen, wenn er sie als ,estomac de pumaise“ bezeichnet.
In seinem Werke ,Recherches anatomiques et physiologiques sur
les Hémiptéres“ (1833) geht in der Folge Durour eingehender auf
Bau und Verbreitung dieser eigenartigen Organe ein. Er nennt sie
ycordons valvuleux“, sich ‘selbst wohl bewuft, daf es sich nur um
einen ,terme provisoire“ handelt; denn er sagt: je suis loin d’étre
fixé sur la structure intime et surtout sur les fonctions de ces cordons
semitubuleux. Einem so glinzenden Beobachter wie Leypie (Lehrb.
d. Hist. 1857), der auch die in Lecanien lebenden symbiontischen
Pilze zuerst beobachtet hat, ist dann schon bei der Priparation
einer Pentatoma aufgefallen, daB sich ,in diesen Kammern dichte
Massen von vibrionenartigen, sich bewegenden Wesen“ befinden.
Ein endgiltiges Verstindnis bahnte jedoch erst der Amerikaner
ForBEs an, wenn er im Jahre 1892 in seiner Arbeit ,Bacteria
normal to digestive organs of Hemiptera“ mitteilte, daB sie Bakterien
als Wohnstétte dienen. Er untersuchte verschiedene Pentatomiden
und Corimelaeniden und konnte bei diesen Familien, wie auch noch
bei einzelnen Gruppen der Coreiden hinsichtlich des Vorkommens
der Darmanhinge Durour’s Beobachtungen bestitigen und erweitern.
Immer stellte er in ihnen eine ungeheure Menge von Bakterien fest.

Da wir heute den Erscheinungen der Symbiose lebhaftes Inter-
esse entgegenbringen, schien es wiinschenswert, die morphologische
Seite des Problems, die mit dieser, wenige Seiten umfassenden und
nicht illustrierten Mitteilung keineswegs erschopft wurde, zum Ab-
schluf zu bringen. Auch trug der Umstand, daB sie an schwer
zuginglicher Stelle verdffentlicht wurde, dazu bei, daB in den
30 Jahren, die seit ihrem Erscheinen verflossen sind, die markanten
Bildungen nicht erneut untersucht wurden. Nur bei Bucaner (1921)
finden wir eine kurze Mitteilung, daf er die Angaben ForBEs' an
einigen Formen nachgepriift und bestitigt gefunden habe. Auf
diese Verhiltnisse aufmerksam geworden durch Herrn Prof. BUCENER,
machte ich es mir daher zur Aufgabe, die bestehenden Liicken nach
Kriften auszufilllen, d. h. zunéchst die zum Teil sehr abweichend
gebauten Organe anatomisch und histologisch genauer zu unter-
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suchen und durch den Vergleich moglichst vieler Formen, die Ver-
teilung der einzelnen Typen im System der Wanzen und die Grenzen
der Verbreitung in demselben festzustellen, zumal auf solche Weise
zu erhoffen war, daB sich auch Anhaltspunkte iiber die physiologische
Seite des Problems gewinnen liefen. Ferner war iber die Art der
Vererbung der Bakterien auf die Nachkommen und iiber die Ent-
wicklung der Darmanhinge noch nichts bekannt geworden, und die
bakteriologische Seite lag nicht minder im argen. Lieflen sich auch
nicht alle diese Punkte restlos kliren — von dem embryonalen
Verhalten der Bakterien habe ich erstmal ganz abgesehen und die
Kulturversuche stehen noch im Anfangsstadium —, so diirften die
folgenden Zeilen doch in mancher Hinsicht die gewiinschte Auf-
klarung bringen.

Es sei mir gestattet, an dieser Stelle Herrn Geheimrat Prof.
Dr. v. HerTwig, in dessen Institut diese Arbeit angefertigt wurde,
herzlich zu danken fiir das stete Interesse, das er an meiner Arbeit
nahm. Mein ganz besonderer Dank aber gehdrt meinem sehr ver-
ehrten Lehrer Herrn Prof. Dr. P. BuceNER, der die Anregung zu
vorliegenden Untersuchungen gab und darch sein stdndiges Inter-
esse den Fortgang der Arbeit sehr forderte. Zu herzlichem Dank
bin ich auch Herrn H. TaruBer verpflichtet, der in liebenswiirdiger
Weise die Bestimmung des Materials fibernahm und mir manchen
praktischen Wink fiir die Gewinnung desselben gab.

2. Bau und Verbreitung der Bakterien fithrenden Anhinge.

a) Tabellarische Ubersicht iiber das Vorkommen der Symbiosen.

Bevor icH auf den Bau der einzelnen Typen bakterienbewohnter
Anhinge und ihrer Verteilung auf das System eingehe, moge eine
Liste der untersuchten Arten Platz finden, die nach der von OsEANIN
verwandten Gliederung der Gruppen angeordnet sind. Ein vor-
gesetztes Sternchen kennzeichnet die unzweifehaften Bakterientriger;
daB ich bei einigen Formen nicht zu volliger GewiBheit gekommen
bin oder nur von einer Anbahnung gesprochen werden kann, wird
im folgenden zu erdrtern sein. Die Tiere wurden, soweit nichts
Gegenteiliges vermerkt ist, in der Umgebung Miinchens gefangen.
Die exotischen Arten entstammen dem Alkoholmaterial der hiesigen
zoologischen Staatssammlung, welches mir in entgegenkommender
Weise zur Verfiigung gestellt wurde.
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Geocores.
Fam. Pentatomidae.

Subf. Scutellerinae.
Trib. Scutellerini.
* Cantao ocellatus THNBG. (Sumatra).
* Chrysocoris javanus WESTW. var. variebilis VoLr. (Java).’
* Chrysocoris abdominalis WESTW. (Java).
* Lamprocoris lateralis GuEr. (Sumatra).

Trib. Sphaerocorini.
* Sphaerocoris annulus F. (Afrika).

Trib. Eurygastrini.
* Burygaster mourus L.

Subf. Graphosominae.
Trib. Graphosomins.
* Graphosoma italicum MUELL.

Subf. Pentatominae.
Trib. Halyins.
* Erthesina fullo TENBG. (Nordformosa).
* Dalpada smaragding Wik, (Nordformosa).
o oculata F. (Sumatra).

Trib. Pentatomins.

* Cinzia limbate F. (Sumatra).
* Carpocoris fuscispinus Bom.
* Dolycoris baccarum L.,

* Chlorochroa juniperina L.

* Pentatoma rufipes L.

* Aelio acuminata L.

* Eusarcoris melanocephalus F.
* Rubiconia intermedia WLFF.
* Palomena prasina H. S.

* Ewrydema ornatum L.
o, oleraceum L.

Subf Acanthosominae.

* Elasmostethus interstinctus L.
* Elasmucha ferrugata L.
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Subf. Asopinae.
Picromerus bidens L.
Arma custos F.
Troilus luridus F.
Zicrona coeurulea L.

Fam. Coreidae.
Subf. Coreinae.
Trib. Mictina.
* Anoplocnemis phasianus F. (Nordformosa).
* Dalcader spec. (Sumatra),
Trib. Physomerin.
* Acanthocoris spec. (Nordformosa).
* Physomerus parvulus DALvLas (Sumatra).

Trib. Homoeocerins.
* Homoeocerus spec. (Sumatra).

Trib. Coreins.
* Syromastes marginatus L.

Subf. Alydinae.
Trib. Alydini.
* Alydus calcaratus L.

Subf. Corizinae.
Corizus maculatus FIEB.
s  Subrufus GMEL.
w  Darumpunctatus SCHILL.
Therapha hyoscioms L.

Fam. Pyrrhocoridae.

Subf. Pyrrhocorinae.
Pyrrhocoris apterus L.

Fam. Lygaeidae.
Subf. Lygaeinae.
Trib. Lygaeini.
Spilostethus sazatilis Scop.
Subf. Aphaninae.

- Trib. Rhyparochromini.
* Rhyparochromus chiragra F.
* Peritrechus geniculatus HEN.
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Trib. Aphanini.
* Aphanus alboacuminatus GOEZE.

Trib. Gonianotini.
* Gastrodes abietis L.

Fam. Tingitidae.
Fam. Reduviidae.
Fam. Nabidae.
Fam. Anthocoridae.
Fam. Capsidae.

Hydrocores.
Fam. Hydrometridae.

, Fam. Naucoridae.
Nawucoris cimicoides L.

Fam. Nepidae.
Nepa cinerea L.

Fam. Notonectidae.
Notonecta glauca L.

Fam. Corixidae.
Coriza spec.
Fam. Ranatridae.
Ranatra linearis.

b) Der Pentatoma-Typus.

Offnet man eine Imago einer Penfatoma, indem man sie, nach
Entfernung der Fliigel an den Seiten aufschneidet und die Riicken-
decke zuriickklappt, so bietet sich ein hochst merkwiirdiger farben-
prichtiger Anblick. In der hinteren Hilfte des Abdomens liegt,
fast die ganze Breite ausfiillend, halbkreisformig das Bakterienorgan.
Schon Durour fiel die reiche Versorgung desselben mit Tracheen
auf. Wie wichtig diese offenbar hier ist, geht daraus hervor, daf
zwei kréaftige Tracheenpaare hierzu in Anspruch genommen werden.
Es gibt das zweitletzte Stigmenpaar jederseits einen starken Ast
ab, der mit vielen Verédstelungen von unten an den Anfang, bzw.
das Ende desselben herantritt, und das drittletzte Paar schickt
einen gleichstarken Ast an den Osophagus wie an das Bakterien-
organ. Von beiden Seiten umgreift jeder Ast das Organ bis zur
Halfte, wobei er auf der oberen Seite entlangzieht und, sich fort-
wihrend aufteilend, endet er schlieBlich, das Organ umspinnend, in
feinsten Verzweigungen. — Aber nicht nur die reiche Tracheen-
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versorgung - lenkt bei der Priparation einer Pentatoma sogleich
unsere Aufmerksamkeit auf das Bakterienorgan, sondern vor allem
auch die lebhafte Orangefirbung desselben. Pripariert man den
Darm frei, so 148t sich tber seine Abschnitte und die Lage des
Organes Aufschluf gewinnen.

Der sehr faltenreiche kurze Osophagus geht ganz unvermittelt
in den bedeutend engeren Mitteldarm iiber, der in seinem Verlaufe,
ungefihr in halber Lénge, eine starke Anschwellung, den Magen —
die ,seconde poche“ Durours — zeigt. Auf diese Erweiterung folgt
meistens ein sehr verengter Darmteil; dieser bleibt ein kurzes Stiick
unverindert, dann verdickt er sich — nun orange gefirbt — schein-
bar plétzlich bis zur Einmiindungsstelle der Malpighischen Gefife.
Schon Lupenbetrachtung ergibt jedoch, daf dieser Abschnitt tatsich-
lich von zahllosen Ausstiilpungen eines eng bleibenden Rohres ge-
bildet wird, die dicht gedréngt und in vier kreuzweise entspringenden
Reihen angeordnet sind (Fig. 4). Diese, wie vier einheitliche Schniire
den Darm begleitenden Kryptenreihen, umgeben ihn in scheinbar
spiralenférmiger Anordnung, die dadurch zustandekommt, daf die
freie, d. h. die dem Darme abgewandte Seite bedeutend Volummoser
ist als die ihm anliegende.

Die Anfertigung von Schnittserien bestitigte eine solche Auf-
fassung des Darmbaues und ergab vor allem auch histologisch die
Zugehorigkeit des pigmentierten Teiles zum Mitteldarm. Die magen-
artige Erweiterung desselben wird von typischem Zylinderepithel
umschlossen, hinter das eine eng anschlieBende Ringmuskulatur und
zu duberst die Léngsmuskulatur zu liegen kommt. Jede Epithel-
zelle enthilt eng beieinander in der Mitte zwei Kerne mit sehr fein
verteiltem Chromatin und mehreren Nucleolen. Nach Vorfirbung
mit Boraxkarmin kann man eine reichliche Sekretablagerung in den
Zellen wie auch im Lumen bemerken. Diese Sekretkiorperchen finden
sich als grofe Gebilde in ansehnlichen Mengen an der Basis der
Zellen, sind aber, an GroBe abnehmend, auch iiber den ‘iibrigen Teil
der Zellen verteilt und fehlen nie im Darmlumen. Dieselbe Aufgabe
der Sekretbildung kommt aber auch noch den Mitteldarmzellen im
Abschnitt zwischen dem Magen und den Malpighischen Gefifien zu.
Denn auch hier finden sich in den jetzt schlanken, hohen Epithel-
zellen dieselben Einschliisse, wenn auch in geringerer Zahl und nicht
in so grofien Ansammlungen wieder. Auch sonst unterscheidet sich
dieser Darmteil in seinem histologischen Bau wenig von dem vor-
hergehenden Abschnitt. Das Darmlumen ist ein viel Geringeres;
die es umgebenden Zellen sind, wie gesagt, schmiler und héher;
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vollkommen an die Zellbasis gedriickt liegen die beiden ovalen
Kerne. Im Darmlumen finden sich hier oft in Mengen, zu Ballen
vereint, Bakterien, die in Form und Grofe so vollkommen den in
den Ausstiilpungen lebenden gleichen, daB sie zweifelsohne mit diesen
identisch sind.

DaB die ,cordons valvuleux“ Durours mit ihren schwachen,
gesetzmifig wiederkehrenden Querstreifen aus vielen einzelnen Aus-
stiillpungen, Krypten, zusammengesetzt sind, ist auf den Schnitten
natiirlich besonders deutlich zu erkennen. Fig. 16 zeigt einen Quer-
schnitt von Carpocoris. Man sieht in der Mitte das Darmlumen und
an vier Seiten die Ausstiilpungen, die Wohnungen der Bakterien.
Da diese, wie schon erwihnt, den Darm in Form einer Spirale um-
geben, so werden auf jedem Querschnitt mehrere Krypten getroffen,
die meisten natiirlich chne Zusammenhang mit dem Darm. Die Mus-
kulatur des letzteren zieht iiber den peripheren Teil der Krypten-
reihen hinweg und gibt auch Fibrillenbiindel an die einzelnen Aus-
stiillpungen ab, so da man dort, wo die Wandungen zweier Krypten
zusammenstoBen, in den schmalen Zwischenrdumen auf quer- wie
lingsgestreifte Muskelziige trifft. Hier finden sich auch zahlreiche
grobere und feinere Tracheen, die wiederum feinste Aste rund um
die Krypten senden. Textfig. A veranschaulicht sehr schon den
Herantritt eines Tracheenstammes an eine Krypte. Die Zellen der
Kryptenwand fithren die Kerne meist in der Zweizahl (Textfig. A, B).
Ein Querschnitt (Fig. 16) zeigt jede der Krypten umsdumt von
groBen, mehr oder weniger abgeflachten Zellen mit relativ groBen
Kernen. Das Plasma ist in gefiillten Krypten oft zu einem schmalen
Saum an den Wandungen ausgezogen und scheint sehr fliissigkeits-
reich zu sein. In den Kernen ist das Chromatin in groBen Brocken
verteilt. Die Form der Zellen und Kerne ist duferst wechselnd;
sie hingt ganz ab von der Zahl der Bakterien, die bald in geringerer
bald in groferer Menge das Lumen der Krypten erfiillen. An den
Wandungen, die zwei Krypten voneinander trennen, sind die Zellen
meist noch flacher als an der frei ins Korperinnere ragenden Seite.
Fig. 25 gibt einen Querschnitt durch einen Teil zweier stark ge-
filllter Krypten von Pentatomo rufipes wieder, und man sieht, wie
sich die Bakterien besonders gern dem Plasma eng anlegen. Oft
schickt dieses ihnen Fortsitze entgegen, zu denen sich die Bakterien,
mit einer Spitze sich scheinbar hier fest verankernd, senkrecht
stellen (Fig. 18). Auf mit Boraxkarmin vorgefirbten Schnitten fallen
im Lumen zwischen den Bakterien kleinste Secretkorperchen auf;

sie sind hier aber im Vergleich zum angrenzenden Darmlumen oder gar
“Archiv fiir Protistenkunde. Bd. XLVII. . 24
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zum Magen in ganz minimalen Mengen vorhanden. In den Krypten-
zellen konnte ich sie nicht wahrnehmen, diese scheinen die secre-
torische Funktion eingebiift zu haben.

Textfig. A.

Fragt man sich, ob eine Verbindung besteht zwischen Darm-
und Kryptenlumen, so ist es nicht leicht, sich iiber diesen Punkt
GewiBheit zu verschaffen, wenn wir unser Studium auf die Organe
ausgewachsener Exemplare beschrinken. Allgemeine anatomische
Uberlegungen und der Umstand, daB auch
im eigentlichen Darmlumen Bakterien zu
treffen sind, legen die Annahme einer
Kommunikation ja schon sehr nahe, aber
da die Zellen des ausfithrenden Abschnittes
sich medianwérts beriihren, mu man lange
suchen, bis man ein deutliches Bild von dem
verbindenden Lumen erhilt. In Fig. 16 ist

Textfig. B. ein solches getroffen: Die hohen Darm-

zellen gehen, einen duBerst schmalen Kanal

zwischen sich lassend, allméhlich in die breiteren Zellen des Krypten-
epithels iiber.




Bakteriensymbiosen bei Wanzen. 359

Der. Pentatoma-Typus findet sich ferner bei den Scutellerinen:
Cantao ocellatus, Chrysoscoris javanus und abdominalis, Lamprocoris
lateralis, Sphaerocoris annulus und Eurygaster mawrus, bei der Grapho-
somine Graphosoma italicun und bei den Pentatominen: Erthesina
fullo, Dalpada smaragdina und oculata, Cinzia limbate, Carpocoris
fuscispinus, Dolycoris baccarum , C'hlorochroa Juniperina, Pentatoma
rufipes, Aelia acuminata, Eusarcoris melanocephalus, Rubiconia inter-
media, Palomena prasina, Eurydema ornatum und oleraceum.

Schon Durour erkannte, daB sich die ,cordons valvuleux“ nlcht
bei allen Familien der Heteropteren finden. Er schreibt dariiber
»cet organe parait exclusivement propre a certains Géocorises, tels
que les Scutelléres, les Pentatomes et quelques espéces du genre
Coré“. Von verschiedenen, der mir vorliegenden Arten, erwéhnte
schon Durour — er erschwert die Feststellungen sehr durch’ seine
ganz abweichende Nomenklatur — das Vorkommen der Darmanhénge,
doch konnte ich seine Angaben an zahleichen Gattungen erweitern.
— Ein ganz besonders stark ausgebildetes Bakterienorgan fand-ich
bei den exotischen Vertretern der Scutellerinen. Das Lumen der hier
suferst volumindsen Krypten ist iiberaus dicht mit Bakterien ange-
fullt, so daB das umgebende Plasma auf einen ganz schmalen Saum
zuriickgedrangt wird.

Was die Pigmentierung des Organs anbetrifft, so stellte schon
Durour fest, daB dieselbe bei den einzelnen Gattungen verschieden,
dagegen bei ein und derselben Art typisch konstant ist. So hat
Carpocoris fuscispinus das Organ schon orange gefirbt; auf die hier
wie bei allen Formen oft abweichende Féirbung des letzten Organ-
abschnittes komme ich noch zuriick. Nachdem ich Ende September
1921 meine Carpocoris-Kulturen in einen kalten Raum zur Uber-
winterung gebracht und in Abstinden von 3—4 einige Exemplare
priparierte, zeigte sich dagegen immer folgendes Bild: wihrend das
Bakterienorgan vollkommen unpigmentiert war, wies
der Fettkorper eine intensiv griine Farbe auf. Stets erwiesen sich
die Ausstiilpungen als gleich voluminds, woraus sich schliefen lief,
was sich nachher auch auf Schnitten bestéitigte, daB die Zahl der in
ihnen wohnenden Bakterien nicht abgenommen hatte. Auch bei in
Alkohol konservierten Exemplaren verliert sich das Pigment sehr
schnell. Nur in Carnoy fixierte Tiere, trotzdem sie, wie alles
Material in 70proz. Alkohol aufbewahrt wurden, behielten die Pig-
mentierung.

Orange gefirbt ist das Organ auch bei Pentatoma rufipes, wo-

gegen derselbe Abschnitt bei Eurydema oleracewm ein rosa Aussehen
24*
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hat. Immer weiB erwies es sich bei Palomena, Graphosoma, Aelia,
auch bei der Carpocoris so nahe stehenden Dolycoris baccarum, bei
welcher schon Durour die ,cordons valvuleux“ als ,incolorés et.
diaphanes® charakterisiert.

¢) Der Syromastes-Typus.

Schon Durour stellte fest, daB es neben Formen mit vier
Kryptenreihen solche mit zwei Reihen gibt. Wir wollen diesen
Typus, der sich unter anderen bei dem Coreiden Syromastes findet,
den Syromastes-Typus nennen.

Bei der Priparation eines Individuums dieser Gruppe fillt uns
auf, daf die in zwei Reihen angeordneten Ausstiilpungen (Fig. 6)
dem Darmrohr nicht so eng anliegen wie die entsprechenden An-
hinge bei den Pentatominen. Mikroskopisch betrachtet scheinen sie
nur durch eine ungefihr der halben Darmbreite entsprechende
sLamelle“ mit demselben verbunden zu sein. Bei der Betrachtung
der histologischen Verhaltnisse wird sich ergeben, um was es sich
handelt. Auch bei diesen Formen umgeben die Kryptenreihen den
Darm in scheinbar spiralenformiger Anordnung. Die vom Darme
entfernte Seite bildet zahlreiche Falten und Windungen, so daf sie
Durour bei Syromastes marginatus mit einer ,fraise élégante“ ver-
gleicht. Stets erwies sich das Organ als ungefirbt und fast durch-
sichtig.

Was die histologischen Verhéltnisse angeht, so zeigt der Quer-
schnitt Fig. 19, daB sie wenig von denen der Pentatominen ab-
weichen. Es finden sich bei Syromastes immer relativ wenig Bakterien,
weshalb die Kryptenzellen auch kaum abgeplattet sind. Unter-
suchen wir die Verbindung zwischen Darm und Ausstiilpungen, die
bei makroskopischer Betrachtung als eine Lamelle erschien, so 146t
der Querschnitt erkennen, daB sich das Darmlumen, stark verengt,
nach beiden Seiten bis zu den Krypten hin fortsetzt. Die schein-
bare Lamelle besteht also aus dem hier sehr engen Darmkanal und
dem ganz flachen Epithel jederseits. Jede Zelle dieses Abschnittes
ist nur einkernig, wogegen die hohen Epithelzellen des ,eigentlichen*
Darmlumens wie bei den Pentatominen zwei Kerne aufweisen. Das
schmale Lumen geht direkt in eine Krypte iiber. Aber auch hier
ist die Offnung, wie iiberhaupt der feine Kanal, nur bei starker
VergroBerung sichtbar, Bakterien findet man hiufig im Darmlumen.
Es scheint aber doch im Interesse des Wirtes zu liegen, die Ein-
wohner moglichst weit vom Darme wegzuschaffen, obgleich die im
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Darmlumen liegenden Symbionten nie irgendwelche Degeneration
erkennen lassen. '

Den Syromastes-Typus, den schon Durour und ForaEs bei einzelnen
Arten feststellten, fand ich ferner bei den Coreiden .Anoplocnemis
-phasianus, Dalcader spec., Acanthocoris spec., Physomerus parvulus,
Homoeocerus spec., der Alydine Alydus calcaratus (Fig. 5), den Akan-
thosominen FElasmostethus interstinctus und Elasmucha ferrugata. Bei
den letzteren sind die Awusstiilpungen kurze, hiochst voluminise un-
gefirbte Gebilde, deren einzelne Krypten so dicht mit Bakterien an-
gefilllt, daf Plasma und Kern stark abgeplattet sind; infolgedessen
liegt der langgestreckte Kern der Zellwand eng an und liBt nur
bei genauem Zusehen noch Plasma um sich erkennen.

- In der Gruppe der Alydinen herrschen hinsichtlich des Vor-
kommens und Baues der Ausstiilpungen keine einheitlichen Verhilt-
misse. So beschreibt Durour von Alydus géranii (Camptotus lateralis),
daf hier auf den Magen nur ein sehr kurzes, der Anhdnge voll-
kommen entbehrendes Mitteldarmrohr folgt, wogegen er bei Alydus
apterus an dem hier lingeren Darme auf zwéi Reihen von Blind-
sicken traf. Letztere wurden von Forses fiir Alydus pilosulus und
A. eurinus festgestellt als zwei Anhinge, die das Darmrohr in seiner
ganzen Linge vom Magen bis zur Einmiindungsstelle der Malpighischen
GefilBe begleiten. Die Organe dieser Arten unterscheiden sich in-
sofern von den Verhéltnissen, wie ich sie bei Alydus calcaratus fand,
als hier die Ausstiilpungen nur etwa die Hilfte des fraglichen, hier
sehr langen Darmteils umsiumen. Auch sind die einzelnen Krypten,
verglichen beispielsweise mit denen von Syromastes, schwach ent-
wickelt.

d) Die Aphaninen.

Aus den Beobachtungen Forses’, der dieser Gruppe besondere
Aufmerksamkeit zuwandte, war zu entnehmen, da bei den Aphaninen
der Bau der Anhinge ein sehr abweichender und wechselnder ist
und daf die genauere Untersuchung zahlreicher Vertreter hier be-
sonders lohnend sein wiirde. Mir standen zur Verfiigung: Gastrodes
abietis, Aphanus alboacuminatus, Peritrechus geniculatus, Rhyparochromus
chiragra und eine leider unbestimmt gebliebene Larve.

Gastrodes abietis erlangte ich durch die Liebenswiirdigkeit des
Herrn Dr. Fivstie. Der Lebenszyklus dieser Wanze ist, wie aus
der Arbeit von HowrsTteE hervorgeht, nicht aufgeklart. So ist es
noch vollkommen unbekannt, wo Gastrodes die Sommermonate ver-
bringt, da sie die Fichten- und Kieferzapfen, die ihr fir den Winter
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als Schlupfwinkel dienen, im Friithling verldft. Auch ich konnte
mein Material nur im Winter aus den Zapfen beziehen. Bei der
Priparation fand ich ganz am Ende des Mitteldarmes, also unmittel-
bar vor den Malpighischen Gefifien, zwei lange, diinne Schliuche.
Durch  ihr zartes, etwas unregelméfiges Aussehen unterschieden
sie sich sogleich von den Excretionsorganen. Der &duBere Habitus
wechselte bei den verschiedenen Exemplaren. "Am hiufigsten be-
gegnete mir das in Textfig. C festgehaltene Bild: wéhrend an der

Textfig. C.
einen Seite beide Schlduche getrennt in den Darm miinden, fliefen
sie an der anderen kurz vor ihrer Einmiindungsstelle in das Darm-
rohr in einer gemeinsamen Erweiterung zusammen. Auch die Linge

und Gabelung der GefiBe variiert; mit ihren feinen Asten durch-
setzen sie, reich umsponnen von Tracheen, den Fettkorper, von dem
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sie zu befreien es sorgfiltigster Priparation bedarf. Sie bestehen
aus einem einschichtigen Epithel, -das gro8e und chromatinreiche
Kerne fiihrt und ein verhiltnisméBig weites Lumen umspannt (Fig. 21).
Vor allem aber muf die Feststellung interessieren, daf hier die
Bakterien zu.einem groBen Teil intracellular geworden
sind, ein Umstand, ‘der ForsEs, offenbar weil er keine Schnitte
von Aphaninenorganen herstellte, verborgen blieb. Da das Plasma
im hohen MafBe von den zahlreichen Insassen verdringt wird, sind
Zellgrenzen nur schwer zu erkennen. Ebenso reichlich sind die
Bakterien im Lumen anzutreffen, wo sie, hiufig einzeln oder in
kleinen Ansammlungen liegend, die Oberfliche des Epithels um-
siumen. Da dieses mit dem Darmrohr in offener Verbindung steht,
finden sich auch in letzterem an dieser Stelle hiufig die gleichen
Bakterien.

Verwandte Bakterienwohnungen, aber viel komplizierter gebaut,
zeigten die iibrigen Vertreter der Aphaninen. Zahlreiche Blindséicke
liegen hier dicht nebeneinander und bilden, da sie dhnlich wie bei
Pentatoma reihenweise verlotet werden, 2—3 blattartige Lappen von
sehr verschiedener GroBe an den Darmseiten. Sie sind so voll-
stindig in das Fettgewebe eingebettet, dal man, um sie freizulegen,
sehr achtsam préiparieren mub. Bei dphanus alboacuminatus sind es
meistens zwei relativ grofe Lappen, beide untereinander an GrofBe
ganz verschieden, wie auch aus Textfig. D hervorgeht. Hier besteht
der eine aus 14—15 sehr ungleich langen Blindséicken, wihrend das
Organ der anderen Seite nur 6—7 Ausstiilpungen aufweist. An
beiden Seiten liegen die Aussackungen hart am Mitteldarmende.
Oft kommt dazu noch ein dritter Lappen, der dann bei Aphanus
bedeutend an Grdfie hinter den beiden anderen Abschnitten zuriick-
bleibt. Bei zwei nahe verwandten Gattungen, Rhyparochromus und
Peritrechus, erwies sich das Organ als noch volumindser, da auch
dieses dritte Gebilde an Grofe den beiden anderen nicht nachstand.
Wihrend sich bei diesen Arten sédmtliche drei Lappen unmittelbar
um des Mitteldarmende gruppieren, haben die Ausstiilpungen bei
der unbestimmt gebliebenen Aphaninenlarve von einem viel groferen
Teil des Darmes Besitz ergriffen. Wie Textfig. E zeigt, hat hier
nur einer der drei gleich grofien Lappen seine urspriingliche Lage
unmittelbar am Ausgang des Mitteldarmes behalten; in fast gleicher
Hohe mit seinen letzten oberen Blindsicken beginnt auf der ent-
gegengesetzten Darmseite der zweite Lappen, den noch héher, in
wieder einer anderen Ebene liegend, eine dritte Kryptengruppe ab-
lost. Auf diese Weise dehnt sich hier das Organ iiber die Hilfte



364

Textfig. D.
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des Darmrohres zwischen
Magen und Malpighi-
schen Getifien aus. Diese
in ihrer Lénge unter-
einander sehr variieren-
den Blindsidcke bilden
nur eine einzige Reihe,
so daff die Lappen flache
Gebilde darstellen. Einen
Querschnitt durch zwei
solcher Blindsidcke gibt
Fig. 20 wieder. Esliegen
ahnliche Verhéltnisse wie
bei Gastrodes vor: die
reich mit Tracheen ver-
sorgten Ausstiilpungen
fithren intra- und extra-
cellulir zahllose Bak-
terien. Auch hier trifft
man sie im Darmlumen
an, mit dem die Blind-
sidcke simtlich kommuni-
zieren.

Forsus lagen offen-
bar sehr dhnliche Organe
vor. Auf die einfachste
Form desselben stief er
bei der den Aphaninen

nahestehenden Blis-
sinen. Hier besteht das
Organ bei Blissus leuco-
pterus aus b—8 weiten
Blindsécken, die an ge-
meinsamer Stelle am
Darme im Kreise ent-
springen und sdmtlich
mit dem Darmrohr in
Verbindung stehen. Die
Sicke erwiesen sich stark
mit Microorganismen ge-
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fiillt, wihrend alle anderen Organe bakterienfrei waren, abgesehen von
einer gelegentlichen Infektion des Darmabschnittes, in den die Sicke
miinden. ForBes untersuchte ferner Zrapezonotus nebulosus und
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Textfig. E.

Myodocha serripes, bei denen das fragliche Organ dargestellt wird
von zahlreichen Blindsécken, die Seite an Seite in ein einziges Lager
angeordnet sind und drei flache blattartige Lappen von ganz ver-
schiedener Grofe bilden. Diese haben ein sehr unregelméfiges Aus-
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sehen, da die einzelnen Schliuche, die sie zusammensetzen und ‘die
auch hier wieder simtlich mit dem Darmlumen kommunizieren, in
der Lénge sehr variieren. Die Darmanhinge werden von reich
veristelten Tracheen versorgt und filhren immer eine ungeheure
Zahl winziger Micrococcen, von denen ForBEs hier wie bei Blissus
angibt, daB sie zwischen den kugeligen Zellen liegen, welche die
Ausstiilpungen vornehmlich zusammensetzen. Aber bei der nahen
Verwandschaft dieser Formen mit den von mir untersuchten Aphaninen-
gattungen kann man wohl annehmen, daB sich die Symbionten auch
hier sowohl extra- wie intracellular finden, was, wie gesagt, ForBES
wohl nur entging, weil er keine Schnittpriparate angefertigt zu
haben scheint.

e) Die Pyrrhocoriden.

Es bleibt jetzt noch iibrig, auf eine letzte, vermutlich in Sym-
biose lebende Gruppe der Heteropteren, die Pyrrhocoriden, einzu-
gehen (Fig.1). Bei den Exemplaren dieser Art, die von verschiedenen
Lokalititen stammten, ist es das Lumen des Magens, welches stindig
von einer Unzahl von Bakterien besiedelt wird. Es sind immer
dieselben fiir diese Form so charakteristischen Stibchen — wir
kommen noch auf sie zurtick —, und der Habitus des Ganzen unter-
scheidet sich von zufilliger Darmbakterienflora. Sie liegen in grofien
Ballen zusammen oder durchsetzen den Speisebrei allseitig; oft findet
man sie, wie wir es schon von den Pentatominen her kennen, mit
einer Spitze am Epithel hidngen. Wihrend sich dieses bei den
iibrigen Heteropteren als ein hohes, cylindrisches ergab, ist es bei
Pyrrhocoris apterus, vermutlich in Zusammenhang mit der starken
Bakterienfiillung, stark abgeplattet, wich ja das Kryptenepithel in
ganz entsprechender Weise von dem ihm den Ursprung gebenden
Darmteil ab. Die vorwiegend einkernigen Zellen fithren den chro-
matin- und nucleolenreichen Kern an der Basis, wo er in grob-
faserigem Plasma eingebettet liegt. Das Epithel 148t deutlich einen
Cuticularsaum erkennen (Fig. 22). Nach geeigneter Vorfirbung zeigen
die Darmzellen dieselben Einschliisse wie bei den Pentatominen und
Syromastes.

Am Mitteldarme von Pyrrhocoris fallen in der Nihe der Mal-
pighischen GefiBe noch einige merkwiirdige Anhinge auf (Fig. 1).
Diese in sehr variabler Zahl und Gestalt vorkommenden Blindsicke
werden schon von Durour erwidhnt. Aber wihrend er sie allen
Pyrrhocoriden zuschreibt, muf ich mich P. Mayers Ansicht an-
schliefen, der sie in seiner ,Anatomie von Pyrrhocoris apterus* auf
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die weiblichen Vertreter beschrinkt. Wie P. Mayer fand auch ich
selten nur eine Ausstiilpung an jeder Seite; in den meisten Fillen
haben mehrere verschmolzene Blindsicke ein ganz unregelmiBiges
Aussehen angenommen. Stets werden sie von einem starken Tracheen-
ast der am Darm entlang ziehenden Trachee versorgt. Bisweilen
finden sich auch noch ein bis zwei sehr kleine Ausstillpungen in
wechselnder Entfernung weiter oberhalb am Darmtraktus. Auf
Schnitten sieht man ein hohes Cylinderepithel, das ganz dem des
iibrigen Darmes gleicht; das Lumen, das mit dem Darmrohr in
offener Verbindung steht, ist dicht angefiillt mit kleinen, stark licht-
brechenden Einschliissen. Bakterien konnte ich nicht mit Sicherheit
in ihnen feststellen, und so ist es mir leider nicht gelungen, den
Zweck dieser Ausstiilpungen aufzudecken. Auf ihre eventuell ver-
gleichend-anatomische Bedeutung werden wir spater noch zu sprechen
kommen.

f) Die Wasserwanzen.

Eigenartige Verhiltnisse ergaben die Wasserwanzen. . Bei der
Priparation von Notonecta glauca fiel mir die ungewdhnliche Lénge
des Enddarmes auf, der hier aus einem schmalen, relativ langen,
zu spiraligen Windungen gezwungenen Rohre besteht, das in ein
blasenformig angeschwollenes Rektum iiberfithrt (Fig. 7). Ein ge-
naueres Zusehen 146t erkennen, daf die eine fast durchsichtige Seite
straff gespannt ist, wihrend der Darm sonst allseitig ein viel kom-
pakteres, undurchsichtiges und volumindses Aussehen hat. Quer-
schnitte ergeben folgendes Bild (Fig. 8): an der schon bei makrosko-
pischer Betrachtung durchscheinenden Seite erweist sich das Epithel
als ein aus vollkommen flachen, génzlich von jedweden Einschliissen
freien Zellen bestehendes, die in ihrer Grofe untereinander variieren.
Diese niedrigen Darmzellen gehen meist ganz unvermittelt in die
hohen, stark hypertrophierten Zellen iiber, welche die iibrigen Teile
der Darmwand — ungefihr zwei Drittel des Umfangs — einnehmen.
Letztere firben sich viel intensiver als das normale Epithel. Ihr
sehr vergroferter, unregelmifig gestalteter Kern zeigt groBe
Chromatinbrocken; er ist in der Mitte der Zelle gelegen (Fig. 23).
Zellgrenzen sind schwer auffindbar, da das Plasma sehr dicht und
iiberall durchsetzt ist von Stiitzfibrillen und zahlreichen Einschliissen.
Letztere sind in ihrem Habitus duBerst verschieden: wihrend die an
der Zellbasis liegenden Gebilde stdbchenférmiges Aussehen haben und
stark firbbar sind, nehmen sie nach dem distalen Ende zu immer
mehr Kugelgestalt an, wobei sie die Fiarbbarkeit verlieren. Reich-
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lich Tracheenéste dringen in das Zellpolster ein und ldsen sich dort
in feinste Verzweigungen auf. Da diese lokalen EpithelvergroGe-
rungen in ihrem ganzen Bau sehr an ebensolche des Mitteldarmes
bei Glossinen erinnern — hier wie dort begegnet man der seltenen
Erscheinung, daB starke Tracheeniste in das Epithel eindringen
und sich dort verzweigen —, von denen RouBaup nachwies, da8 sie
von symbiontischen Microorganismen besiedelt sind, ist man ver-
sucht, auch diese Gebilde bei Notonecta fir solche zu halten, zumal
ihr Habitus z. T. durchaus Bakterien #bnlich ist, und das Darm-
lumen an dieser Stelle auf Querschnitten haufenweise Bakterien
zeigt. Zerdriickt man das betr. Darmende eines lebenden Tieres,
50 nimmt man deutlich Bakterien wahr; doch ist auf solchen Pripa-
raten nicht mit Sicherheit nachzuweisen, ob diese dem Lumen oder
Plasma entstammen. Daneben zeigt aber lebendes Material unter
-dem Mikroskop betrachtet eine groBfe Menge Secret, das nur mit
den vielen Einschliissen im Plasma identisch sein kann und das die
Vermutung auftauchen 1i8t, daB es sich doch nicht um fremde Ein-
schliisse, sondern um ein in der Form sehr wechselndes Secret
handelt. In diesem Falle wiren die Bakterien hier auf das Darm-
lumen beschrinkt, und wir hitten keinen Grund, von symbiontischen
Einrichtungen zu sprechen.

Die gleichen Verhiltnisse wie Notorecta weisen die Corixiden,
Nepiden, Nancoriden und Ranatren auf, doch war es auch hier un-
moglich, zu einer einwandfreien Deutung der so verschieden gestal-
‘teten Zelleinschliisse zu gelangen. Fiir ihre Bakteriennatur spricht,
daB sich, aufler dem von RouBaup beschriebenen Falle bei Glossinen,
meines Wissens nirgends ein solch umgebautes Polsterepithel findet. )
— Was den Wohnort der fraglichen Symbionten im ectodermalen
Darmteil angeht, so ist ihr Vorkommen hier zwar selten, findet sich
aber doch auch in anderen Gruppen verwirklicht. So trifft man im
erweiterten Enddarm der Termite Leucotermes lucifugus stindig zahl-
lose Flagellaten, die man allgemein nicht als bedeutungslose Kommen-
salen anzusehen geneigt ist, und durch PeTRI wissen wir, daf bei
der Olivenfliege die Bakterien widhrend der Puppenruhe die Mittel-
darmzellen verlassen, um in eine sich zur selben Zeit bildende Aus-
sackung des Pharynx zu schliipfen, die sie in der Imago als Wohn-
statte behalten.

) Schon SrumrLmann fielen diese eigenartigen, von Einschliissen dicht er-
fiillten Verdickungen des Mitteldarmepithels bei der Tsetsefliege auf; aber die rich-
tige Deutung der Verhiltnisse fand erst Rousaup, der die Symbionten sowohl in
den stark hyperplastischen Zellen wie im Darmlumen konstatierte. N
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g) Die nicht in Symbiose lebenden Gruppen.

Nachdem wir die Fille behandelt haben, in denen sich eine
Symbiose hat nachweisen lassen, wobei wir von Acenthia lectularia
absehen, in der von BucmNER neuerdings im Fettgewebe gelegene
bakterienfithrende Mycetome entdeckt wurden, die keine engeren
Beziehungen zu den hier beschriebenen Organen aufweisen, ist es
angebracht, noch einen Blick auf die iibrigen Gruppen zu werfen.
In den Familien der Tingiden, Reduviiden, Nabiden, Anthocoriden,
Capsiden und den Hydrometriden, die mir z. T. in zahlreichen Arten
vorlagen, fahndete ich vergeblich nach Bakterien. Bei den Tingiden
und Anthocoriden, als nahen Verwandten der Bettwanze, schien es
mir nicht unwahrscheinlich, dhnliche Verhiltnisse wie bei dieser zu
erwarten; diese Erwartung bestitigte sich jedoch, wie gesagt, nicht.

Betrachten wir jetzt die Familien, deren Vertreter z. T. ein
symbiontisches Verhiltnis eingegangen, z. T. aber frei von Symbiose
sind. Zu letzteren gehoren unter den Pentatomiden die Asopinen,
den Coreiden die Corizinen — die Alydinen, bei welchen nach
Durour, wie bereits erwdhnt, Formen mit und ohne Ausstiilpungen
vorkommen, lasse ich hier unberiicksichtigt, da ich selbst zu wenig
Material von ihnen hatte — und schlieflich den Lygaeiden die
Lygaeinen. Da Durour von den Pentatomiden nur die echten
Pentatominen beriicksichtigt, blieben ihm die génzlich abweichenden
Verhiltnisse der Asopinen verborgen; dagegen fiel auch ihm die
verschiedene Gestaltung des Darmrohres bei den einzelnen Unter-
familien der Coreiden auf. Ebenso wurde schon von Forses erkannt,
daff in der Familie der Lygaeiden kein einheitlicher Bau des Darm-
traktus herrscht, wenn er in den Gruppen der Geocorinen (Geocoris
uliginosus) und der Lygaeinen (Nysius augustatus) den Darm frei von
irgendwelchen Ausstiilpungen traf, wie sie sich, wie wir sahen, bei
der verwandten Unterfamilie der Aphaninen in so wechselnder Aus-
bildung finden. Fiir die Lygaeinen kam ich bei Spilostetus sazxatilis
zu dem gleichen Resultat.

Der Darmtraktus nun dieser drei nicht in Symbiose lebenden
Gruppen, die, wie gesagt, drei verschiedenen Familien angehoren,
weist, abgesehen von seiner verschiedenen Li#nge, in seinem makro-
skopischen Bau einen fast iibereinstimmenden Habitus auf. Fig. 2,
die den Darmkanal von Picromerus bidens wiedergibt, 146t erkennen,
daB bei allen diesen Formen der Mitteldarm mit dem Magen ab-
schlieBt, und zwar bei Picromerus fast ganz unmittelbar, wihrend
sich bei den Corizinen und Lygaeinen ein kleines Ende Mitteldarm-
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kanal hier findet, das aber in keinem Verhiltnis zu der Linge dieses
Abschnittes bei den symbiontischen Formen steht. Diese auffallende
Tatsache 146t wohl keine andere Deutung zu als die, daB seine
starke Ausbildung auf den KinfluB der Bakterien zuriickzufiihren
ist. Sicher beherbergten alle Arten die Bakterien urspriinglich im
Darmlumen — auch-die Entwicklungsgeschichte spricht, wie sich
noch zeigen wird, fir diese. Auffassung — und erst nach lingerem
Zusammenleben, in welchem sich der Wert der Einwohner fiir den
tierischen Korper herausstellte und moglichste Garantie des Ver-
héltnisses wiinschenswert erschien, entstanden gesonderte Wohn-
stitten, denen aber notwendig ein Auswachsen des fraglichen Darm-
teils vorangehen muBte. Auf die mutmaBlichen tieferen Griinde
solcher sporadischer Verbreitung der Symbiose kommen wir im
SchluBkapitel zu sprechen.

h) Vergleichende Betrachtungen.

Uberblickt man die verschiedenen Bakterienwohnstitten, die
wir bei den Heteropteren kennen gelernt haben, so 146t sich un-
schwer eine gewisse vom Einfachen zum Komplizierten aufsteigende
Ordnung in dieselbe bringen, die offenbar mit einer zunehmenden
Innigkeit des Zusammenlebens Hand in Hand geht. Wir werden
nicht fehlgehen, wenn wir den Ausgangspunkt der Darmsymbiosen
in einer Darmflora sehen, die mit einer gewissen RegelméaBigkeit
jeweils mit der Nahrung in das Wirtstier gelangte und hier eine
Wirkung entfaltete, die diesem vorteilhaft ist. Zustdnde, wie wir
sie im Pyrrhocoris-Magen fanden, stellten dann den Ausgangspunkt
fiir innigere Verhéltnisse dar. Eine bestimmte Bakteriensorte wird
konstant und gewissermaBen in Reinkultur gezogen, ohne daB jedoch
tiefergehende anatomische Anpassungen, insbesondere Neubildungen,
zu verzeichnen wiren. Aus dem Umstand, daB sonst stets der
Magen symbiontenfrei bleibt und hinter diesem ein bei asymbiontisch
lebenden Formen ganz fehlender Abschnitt des Mitteldarmes ein-
geschoben wird, ziehen wir den Schluff, daf diese Lokalisation der
Géaste eine zweckmifigere Einrichtung darstellt. Gleichzeitig be-
gegnet uns das deutliche Bestreben, dieselben aus der gefihrdeten
Passage des eigentlichen Darmrohres in stillere, dem Verkehr ent-
zogene (egenden zuriickzuziehen. Es kommt zur Kryptenbildung.
Als unpraktischste — wenn man so sagen darf — kann man wohl
die Entfaltung weniger, aber sehr langer Blindschliuche, wie bei
Glastrodes ansehen; denn sie machen eine intensive Beeinflussung
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des Darminhaltes, die doch offenbar im Interesse des Wirtsorganismus
ist, unmoglich. , .

DaB die Bildung von Blindséicken dem Insektendarm von vorn-
herein keine Schwierigkeiten bereitet, geht aus dem haufigen Auf-
treten solcher ohne Besiedelung durch fremde Organismen hervor.
Leider wissen wir iiber die Bedeutung derselben so gut wie gar
nichts. Bei Pyrrhocoris sind uns ja selbst solche begegnet; Durour
glaubt in ihnen ,le rudiment, le vestige d'un organe qui a disparu®
zu sehen. ,Ne sont-elles pas le simulacre imparfait et fugitif des
cordons valvuleux ?“ fragt er. Ich kann mich seiner Meinung nicht
anschlieBen, da es mir eher wahrscheinlich erscheint, daf in diesen
Blindsicken hier die ersten Anliufe zur Bildung von Bakterien-
wohnstitten zu sehen sind. Die verschieden zahlreichen und
gruppierten Schliuche der Aphaninen muten dann wie tastende
Versuche an, einerseits sichere, andererseits zweckméfige Wohnungen
zu schaffen. Allmihlich wurden die Ausstiilpungen kiirzer, erstreckten
sich aber dafiir iber weitere Strecken des Darmes. .Eine vermittelnde
Rolle zwischen den zahllosen, den Darm in regelmiBiger Anordnung
umgebenden Ausstiilpungen der Pentatomiden und Coreiden und den
eng lokalisierten Aussackungen der Aphaninen stellt dann das Organ
der nicht bestimmten Aphaninenlarve dar, bei welcher es sich, ver-
schiedene Seiten abwechselnd bevorzugend, schon iiber die Hilfte
dieses Mitteldarmabschnittes erstreckt. Im Pentatoma- und Syro-
mastes-Typus aber sehen wir die hochstmogliche Vervollkommnung
dieser Symbioseform, und es ist sicher kein Zufall, daB dieser sich
gerade bei den im System hochststehenden Wanzen so reich ent-
faltete.

Bei solcher Betrachtung scheint der Umstand, daf die Aphaninen
ihre Symbionten teilweise in die Kryptenzellen aufgenommen haben,
nur von geringfiigiger Bedeutung, und auch die Tatsache, daf die
hochentwickelten Einrichtungen keine intracellularen Symbionten
bergen, spricht dafiir, da an dieser Stelle ein derartiger Wechsel
des Aufenthaltes nicht gerade im Interesse der Wirte liegt.

Vergleichen wir die Einrichtungen mit den zahlreichen anderen
heute bekannten Symbiosen, so ergeben sich wenig Beriithrungspunkte.
Sind ja in der Regel hierbei die Symbionten rein intracellular ge-
worden und leben in den im Bereich des mittleren Keimblattes ge-
legenen Organen (von den Algensymbiosen sehen wir hierbei véllig
ab). Fiir uns kommen somit hier nur die wenigen Félle in Betracht,
in denen das Darmlumen, Aussackungen des Darmes, das Darmepithel
oder beides zugleich besiedelt wird. Da aber auch diese jedesmal
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vollig selbstindige Erwerbungen darstellen, diirfen wir hierbei nicht
mehr als lockere Analogien erwarten. Schon Bucaner hat darauf
hingewiesen, da8 die voriitbergehende Aufnahme der Ambrosiapilze
in den Magen des iiberwinternden Borkenkéferweibchens und die
damit parallel gehende Sistierung der Verdauung derselben eine
Mbglichkeit gibt, sich die Entstehung einer dauernden Darmsymbiose
vorzustellen (ScNEIDER-ORELLI). An Ahnliches bei den pilzziichten-
den Ameisen sei nur kurz erinnert.

Sichere Fille, die der Pyrrhocoris-Symbiose entsprechen, kennen
wir zurzeit — von den Flagellaten der Termiten abgesehen — nicht;
wir werden aber kaum fehlgehen, wenn wir annehmen, da #hnliche
Zustinde, die sich mangels anatomischer Differenzierungen nur
schwer mit Sicherheit konstatieren lassen, noch vielfach bisher ent-
gangen sind. Das Lumen von Osophagusaussackungen wird bei
Culex und Anopheles von niederen Pilzen bewohnt (ScEHAUDINN), eben-
solche bei der Imago der Olivenfliege Dacus olivae nach PrrgI,
wihrend in der Larve unmittelbar beim Ubergang des Anfangs- in
den Mitteldarm in letzterem gelegene Aussackungen benutzt werden.

DaB solche Zustdnde die notwendigen Vorstufen fiir intracellulare
Symbiosen, insbesondere solcher, die das Darmepithel benutzen, sind,
liegt auf der Hand. Die Feststellung, daf bei den Aphaninen Lumen
und Epithelzellen besiedelt werden, ist ein erneuter Beweis dafiir.
Auch sonst bestehen iiberall, wo echte Darmepithelzellen und nicht
etwa uachtriglich zwischen diese eingekeilte Zellen (Camponotus,
Flaematopinus, Gamasiden) bewohnt werden, noch enge Beziehungen
zum Darmlumen. In den beiden einzigen, bisher bekannt gewordenen
Fallen (Anobien nach EscmericeE und Bucewer, Glossinen nach
Rousaup ?)) tritt gelegentlich eine stattliche Anzahl Symbionten in
das Darmlumen iiber.

3. Die ﬁbertragung der Symbionten.

Zur Aufdeckung des vollstindigen symbiontischen Zyklus ist
vor allem auch die Kenntnis der Ubertragungsweise erforderlich,
die bekanntlich in der iiberwiltigenden Mehrzahl der Fille auf dem
Wege der Eiinfektion gesichert wird. DaB auch bei unseren Ob-
jekten eine jeweilige Neuinfektion der Larvenstadien nicht in Frage

1) Die dhnlich liegenden Verhiltnisse der Pupiparen bediirfen noch des ein-
gehenden Studiums. ‘



Bakteriensymbionten bei Wanzen. 373

kam, lief sich unschwer feststellen; denn die die Eischalen ver-
lassenden Tiere erwiesen sich stets als bereits mit den Symbionten
ausgestattet,

Die Eiablage findet bei den Wanzen nicht zu jeder beliebigen
Jahreszeit statt, sondern ist fiir die verschiedenen Familien auf be-
stimmte Monate festgelegt, so z. B. fir die Mehrzahl der Penta-
tominen auf Juni und Anfang Juli. Um die Ubertragungsverhilt-
nisse kennen zu lernen, benutze ich Graphosoma dtalicum. Nur sie
konnte ich in solchen Mengen haben, wie es nétig war, um den
Entwicklungszyklus des Organs festzustellen. Ich fand sie in der
weiteren Umgebung Miinchens auf einem abgeholzten Hiigel, in der
Néhe eines Flusses, auf Aegopodium podograria; letzteres war iibersit
von ihmen. Von 30—40 Pflanzen brachte ich einige Tage nach-
einander iiber 1600 Tiere heim. Leider erwiesen sich gerade die
Bakterien dieser Art als denkbar ungiinstig fiir das Studium der
Ubertragung. In einzelnen Exemplaren hatte ich ferner noch Material
von Palomena, Carpocoris und Dolycoris.

Zunichst untersuchte ich die ganz jungen Eirdhren, da ich an
dhnliche Verhiltnisse dachte, wie sie BuceEner fiir die Bettwanze
fand, wo sich die Bakterien bereits auf sehr frithen Stadien in die
Nihrzellen begeben, um von hier aus mit dem Né&hrstrang ins Ei
zu gelangen. Als ich keine Symbionten fand, untersuchte ich darauf-
hin die reifen Eier; ich priparierte sie kurz vor der Ablage aus
dem Follikel heraus; auch sie erwiesen sich als bakterienfrei. Nach
dieser Feststellung war es auch schon hochst unwahrscheinlich, da
die Pigmentierung der hintersten Follikelzellen mit der Existenz
von Bakterien zusammenhinge. Dies bestitigte sich, als ich sie
noch speziell daraufhin lebend wie auf Schnitten untersuchte. —
Ich dachte dann daran, daf die Bakterien vielleicht gleichzeitig mit
den Spermien dem Ei beigegeben wiirden und sich zu diesem Zwecke
in der eigenartigen Blase, die bei Graphosoma und Palomena den
Stiel des Rezeptakulum umgibt, angesammelt h#tten. Doch auch
hier begegnete ich den Symbionten nie; neben vielem Sekret findet
man hier zahlreiche in Resorption begriffene Spermien, von denen
Berrese annimmt, daf sie fiir den Aufbau der Eier verwendet
werden, und bei Graphosoma lagen hiufig dazwischen groBe para-
sitische Bakterien. Viele Exemplare, Mdnnchen wie Weibchen, waren
ginzlich parasitenfrei, hatten diese aber einmal von einem Tier
Besitz ergriffen, so beschrinkten sie sich nicht etwa bei dem Weib-
chen auf das Rezeptakulum, sondern iiberschwemmten das ganze
Individuum: der Follikel, besonders die pigmentierte Zone, das

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. XLVII. 25
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Fettgewebe, die Malpighischen Gefife, ja, die letzten Krypten des
Bakterienorgans waren von ihnen durchsetzt. Sogar in den reifen
Eiern, vor und nach der Ablage, lieBen sie sich feststellen.

Erst das genauere, vergleichende Studium der letzten Krypten
zur Zeit der Eiablage klirte endlich das Problem einigermafen auf.
Untersucht man ein Graphosoma-Weibchen vor oder bald nach der
Copula, die in warmen Tagen Ende Mai zuerst zu finden ist, so
sind die Krypten in dem hinteren Abschnitt des Bakterienorgans
zwar um vieles volumindser, zeigen aber in ihrer Farbung keinen
Unterschied zu den iibrigen Ausstiilpungen. Auch das Ovar ist mit
seinen jungen Eirdhren noch ginzlich unentwickelt und erst in den
3—b5 Tagen, die zwischen Copnla und
Eiablage liegen, wachsen die Eier heran.
Untersucht man ein Tier kurz vor der
Eiablage, so fillt neben dem méchtig
entwickelten Ovar die starke Firbung
der letzten, erheblich vergroBerten (Text-
figur F) Krypten auf. Graphosoma italicum
zeigt diesen letzten verdickten Teil beim
legereifen Weibchen stets goldgelb ge-
fairbt. Beim Mdnnchen sucht man
wie nach der starken Verdickung
so auch nach der Firbung ver-
geblich. Einen Schnitt durch etwa die
Hilfte einer der letzten Krypten eines
Palomena-Weibchens stellt Fig. 24 dar.

Textfie. F Das Plasma ist auf einen schmalen Saum

g. F. .
begrenzt. Das méchtige Lumen fiillen
massenhaft Bakterien an, die besonders den Plasmasaum umdringen
und hier wie fast iiberall im Lumen einem Netz fadenférmigen Secretes
aufgelagert sind. Diese starke Secretablagerung findet sich nur kurz
vor der Eiablage in diesen letzten Krypten. Das Secret ist ver-
schiedener Natur bei den einzelnen Arten; war es bei
’?é‘ Palomena fadenziehend, so waren dagegen bei Grapho-
/@H somo dieselben Regionen von tropfenformigen Massen

= erfiillt.

Textfig. G. Neben der Menge der Bakterien fillt ihr, im
Vergleich zu denen der iibrigen Krypten, verinderter
Habitus auf; sie sind bedeutend kleiner, wie auch ein Vergleich mit
Textfig. G zeigt, welche Bakterien aus dem Organ eines gerade aus-
gewachsenen Exemplars wiedergibt. Wie die Lumina besonders der
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letzten Krypten, so ist auch das des Mitteldarmes zur Zeit der Ge-
schlechtsreife vollgepfropft mit Bakterien. Ein ganz &hnliches
Bild wie diese letzten Krypten bietet ferner das Rektum
beim weiblichen Tier vor der Eiablage. GroBe Bakterien-
massen, in Secret eingelagert, das zum Teil sicherlich auch den stark
sezernierenden Knddarmzellen entstammt, fiillen es an. Je niher
das Tier der Eiablage ist, je mehr Bakterienmassen sind in diesen
Darmteil eingedrungen. Beim Minnchen dagegen sucht man
hier in jeder Lebensperiode, auch kurz vor und nach
der Copula, vergeblich nach Bakterien.

Da ich nun weder in den Ovareiern, noch im Follikel oder
Rezeptakulum den Symbionten im geschlechtsreifen Weibchen be-
gegnete, sie sich im Enddarm dagegen kurz vor der Eiablage in
so groBen Massen finden und auch hernach im Embryo vor Verlassen
der Eischale mit aller Sicherheit nachzuweisen sind, so bleibt fiir die
Art der Ubertragung nur die durch den Enddarm méglich. Vagina
und Enddarm miinden ja unmittelbar iibereinander, und man kann
sich sehr wohl vorstellen, daf in dem Augenblick, in dem das Ei
den miitterlichen Korper verldft, mit den Spermien ihm auch die
Bakterien mitgegeben werden. Auf welche Weise nun die Sym-
bionten, ebenso wie das Sperma, in das bei seinem Austritt aus der
Vagina schon von einem dicken Chorion umgebene Ei gelangen,
weif ich nicht. Auch Gross’ Arbeit gibt @iber das Vorhandensein
von Micropylen keinen Aufschluf. Aber an der Moglichkeit des
Hineingelangens der Bakterien besteht kein Zweifel, da ja auch die
Spermien erst zu dieser Zeit in das Ei eindringen.

Eine derartige Ubertragungsweise steht bereits jetzt nicht ver-
einzelt da, wurde vielmehr von PETrI fir die Olivenfliege in recht
dhnlicher Weise festgestellt. Die Symbionten bewohnen hier in der
Imago eine Osophagusaussackung, die Ovarialeier bleiben steril,
aber der Enddarm bildet unmittelbar vor seiner Ausmiindung eine
Anzahl Ausstiilpungen, die mit den gleichen Organismen gefiillt,
lediglich die Aufgabe haben, im Augenblick der Eiablage auf die
Micropylenregion eine Anzahl durch Secret verklebter Bakterien
aufzugeben, die in der Folge in das Ei bzw. den jungen Embryo
iibertreten. Bei unserem Objekt sind eigene Einrichtungen dafiir
eben nicht notig, da die primidren Wohnstétten dem Enddarm schon
so sehr nahegeriickt sind und eine reiche Fiillung desselben mit
Infektionsmaterial garantieren konnen. DaB aber die letzten der
Krypten lediglich im weiblichen Geschlecht und gerade zur nétigen
Zeit die geschilderte Hypertrophie erleiden, gibt uns wieder einmal

25%
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einen iiberraschenden Einblick in die erstaunliche Innigkeit und
ZweckmiBigkeit der Beziehungen zwischen Gast und Wirt. Daf in
den beiden Féllen, in denen in so dhnlicher Weise auf Eiinfektion
verzichtet wird, die Symbionten im Darmlumen leben, ist sicher
nicht zufillig, sondern liBt vermuten, daB sich damit eben der
Ovarialinfektion sehr groBe Schwierigkeiten entgegenstellen.

Auch zu der Ubertragungsweise der symbiontischen Hefen der
Anobien, wie sie von BucENER beschrieben wurde, ergeben sich Be-
ziehungen, denn auch hier werden in der N&he der Geschlechts-
offnung in besonderen Schliuchen Symbionten deponiert und bei der
Eiablage auf das Chorion befordert, um hier allerdings erst von den
ausschliipfenden Larven aktiv mit der Schale in den Darm befordert
zu werden. Auch hier leben die Symbionten zwar nicht mehr im
Darmlumen, sind aber immerhin nur in gewisse entodermale Darm-
epithelzellen iibergetreten und haben noch enge Beziehungen zum
Darmlumen (zeitweisen Ubertritt) beibehalten.

Es ist nun interessant, daf sich bei der Bettwanze, Hand in
Hand mit der Besiedelung im Bereich des Mesoderms gelegener
Organe, alsbald eine Infektion der Ovarialeier einstellt.

4, Die Entwicklung der Darmanhinge.

Sinngem#B wiirde sich nun die Schilderung der Embryonal-
entwicklung des Darmes und die Beziehungen der Bakterien zu dieser
anschliefen. Von einer Untersuchung derselben muBte ich jedoch vor-
laufig absehen, denn das Chorion der Eier erwies sich als so dick
und undurchlissig, daB selbst nach langem Liegen in Alkohol der
Dotter noch fliissig ist; sogar wenn die Eier angestochen und wieder
wochenlang in 96 proz. Alkohol lagen, flieBt er noch, so daB an ein
Schneiden der Eier nicht zu denken ist. Wenn nun 6—8 Tage
nach der Ablage Augen und Eizahn deutlich sichtbar sind, lassen
sich die Embryonen herauspriparieren; aber auch jetzt noch erwies
sich das Material als so spride, daf ich viele Verluste hatte und
nur wenige Exemplare zum Schneiden verwenden konnte. So sah
ich bald, daB mein Material nicht reichen wiirde, um den embryo-
nalen Entwicklungsgang vollkommen aufzudecken. Da die Grapho-
soma-Bakterien solch ungiinstiges Objekt fiir Ubertragungsstudien
sind — die parasitischen groBen Bakterien lassen sich dagegen
leicht im Eidotter feststellen —, wird es praktischer sein, sich
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Material von Palomena oder noch besser, wenn moglich, von Penia-
toma rufipes zu verschaffen. Vorher denke ich im Friihjahr, zur
Zeit der Geschlechtsreife von Gastrades, den Versuch zu machen,
-diese zu ziichten; vielleicht erweisen sich die Eier der Lygaeiden
.als weniger sprdde.

Sowohl bei Palomena wie bei Graphosoma stellte es sich durch
Untersuchung lebenden Materials heraus, da sich die Symbionten
bis kurz vor dem Ausschliipfen im oberen Mitteldarmabschnitt aunf-
‘halten, umgeben von Dotter. Hier bilden sie, eingelagert in Secret,
-eine zusammenhingende Masse, die sich auf Schnitten nur schwer
vom Dotter unterscheiden 148t; im Leben aber, nach einem leichten
Druck auf den betreffenden Darmteil kommen die Bakterien mit
:aller Deutlichkeit zum Vorschein.

Gleich nach dem Ausschliipfen verlassen die Bakterien den
-oberen Mitteldarmabschnitt und begeben sich in die untere Region,
.die bei der Imago von den Krypten umgeben ist. Von diesen
spiteren Wohnstitten der Symbionten ist, wenn der
Embryo die Eischalen verldaf8t, noch nichts zu sehen.
Der Mitteldarm bildet ein Rohr ohne jegliche Anhinge (Fig. 3),
aunch von einem erweiterten Teile, dem spidteren Magen, ist noch
Xkeine Andeutung vorhanden. Es lassen sich zu dieser Zeit nur zwei
Teile am Mitteldarm unterscheiden, die in ihrer L#nge ungefihr
einander gleichen, némlich ein oberer weiterer und ein unterer
engerer Abschnitt. Die Lagerung dieses letzteren Darmteils in der
Larve ist schon jetzt genau dieselbe wie bei der Imago: dicht
unter den Tergiten, unmittelbar unter der Stinkdriise — sie befindet
sich im Embryo und der Larve noch dorsal — liegt dieser Teil des
Darmrohres in derselben Halbkreisform, die beim ausgewachsenen
Tiere fiir das symbiontische Organ charakteristisch ist. In diese
Region nun begeben sich die Bakterien wihrend und sofort nach
.dem Ausschliipfen. Wihrend sie anfangs hier noch in gréBeren
Secretballen stecken, befreien sie sich allm#hlich immer mehr von
letzteren und dringen stindig weiter in den unteren Teil des Darm-
rohres vor. Einen Querschnitt durch diesen larvalen Darmteil, kurz
nach dem Ausschliipfen, gibt Fig. 9 von Carpocoris wieder. Die
groBen cylindrischen Zellen fiihren die beiden Kerne, in dichtes
Plasma eingebettet, an der Basis, wihrend ihr peripherer Teil von
grofien Secretbrocken angefiillt wird. Im Lumen liegen zahlreiche
Bakterien. Die vielen getroffenen Tracheenstimme geben eine Vor-
stellung davon, wie dicht der Darm schon jetzt umsponnen wird.

Bis zur ersten Hiutung vergehen 6—8 Tage; makroskopisch
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betrachtet #dndert dieser Darmteil bis dahin kaum sein Aussehen.
Pripariert man ihn aus dem Tiere heraus, so fillt sein etwas volu-
mindserer, scheinbar durchsichtigerer Habitus und sein bedeutendes
Lingenwachstum auf. Die Fig. 11 u. 10 geben im Quer-, resp. im
Langsschnitt ein Bild von diesem Stadium wieder. Das Plasma der
Epithelzellen ist auf einen bedeutend schmaleren Saum von den in
stindiger Vermehrung begriffenen Symbionten zuriickgedringt, unter
deren Einwirkung der Darm begonnen hat, sich an vier Seiten
schwach auszustiilpen. Aus dem dichten Plasma, das Zellgrenzen
schwer erkennen 146t, sind die Secretkérner vollkommen verschwunden ;
da sich im Lumen nur vereinzelt welche finden, miissen sie auf-
gebraucht worden sein.

War die Vermehrung der Bakterien schon bisher eine ganz ge-
waltige, so nimmt sie von jetzt ab in noch gesteigertem Mafe zu.
Wie die Fig. 12 (Querschnitt) und 13 (Léngsschnitt) zeigen, fiillen
sie zur Zeit der zweiten Hautung, die etwa 14—18 Tage nach der
ersten stattfindet, das ganze Lumen dicht aus. Die weitere Ent-
wicklung der Krypten habe ich an Palomena prasina verfolgt, von
der Fig. 14 einen Larvendarm im Querschnitt kurz vor der dritten
Hiutung wiedergibt. Dieser zeigt die ungeheure Masse der Bak-
terien, deren grofte Menge sich jetzt schon auf die Lumina der
Ausstilpungen konzentriert hat. Letztere sind bedeutend heran-
gewachsen und werden schon bei Lupenbetrachtung als vier, den
Darm in gesetzmifiiger Anordnung umgebene Reihen wahrgenommen.

Wihrend die Figuren bis hierin alle bei der gleichen Vergrife-
rung gezeichnet wurden, war das fir das in Fig. 15 dargestellte
Stadium nicht mehr méglich, das den Darm mit seinen inzwischen
gewaltig herangewachsenen Ausstiilpungen nach einer weiteren
Hiutung zeigt. Diese haben jetzt das Darmrohr um das Vielfache
seines Durchmessers fiberholt. Bei makroskopischer Betrachtung be-
merkt man die ersten Anfinge spiraliger Windungen der Krypten-
reihen. Diese Drehungen nehmen dann schnell zu, und vor der
letzten Hiutung hat das Bakterienorgan makroskopisch ganz das
Aussehen, wie es fir die Imago typisch ist (Fig. 4). Die Windungen
kommen also erst nachtriaglich zustande und erkldren sich so, daB
die Krypten am blinden Ende praller gefilllt sind als an der Miin-
dungsstelle und infolgedessen durch Windung den nétigen Platz
gewinnen miissen. Ein Querschnitt dieses Stadiums - also vor der
letzten Hiutung — ergibt vom Darm und seinen Anhingern voll-
kommen das gleiche Bild, wie es Fig. 16 von einer Carpocoris-Imago
wiedergibt. Nur die Verbindungen zwischen Darm- und Kryptenlumen,
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die beim erwachsenen Tier schwer auffindbar, sind hier noch als
breite Zuginge deutlich sichtbar.

Wenn wir nun auf die Pigmentverhiltnisse zu sprechen kommen,
miissen wir auf die Embryonen kurz vor Verlassen der Eischale
zuriickgreifen, denn schon bei ihnen tritt das den geringeren Durch-
messer aufweisende Mitteldarmende meist durch seine Pigmentierung
hervor. Diese wechselt bei den einzelnen Arten. Wéihrend der
Abschnitt bei Palomena prasina eine goldgelbe Farbe besitzt, ist er
bei Curpocoris fuscispinus schwach rosa pigmentiert; bei letzterer
Art zeigt er also von vornherein diejenige Férbung, die auch fiir
die Imagines der betr. Art typisch ist. Dagegen schwindet bei
Palomena das goldgelbe Aussehen etwas vor der dritten H&utung,
und das Organ ist von jetzt ab, wie beim erwachsenen Exemplar
dieser Art, vollkommen weiB. Hier zeigt also der Darm embryonal
und durch einen Teil der larvalen Entwicklung diejenige Pigmen-
tierung, die bei der Imago nur den letzten Krypten des legereifen
Weibchens eigen ist. Wieder anders verhilt es sich bei Graphosoma.
Hier ist der Darm in seiner ganzen Lénge von Anfang an voll-
kommen unpigmentiert, genau wie beim ausgewachsenen Individuum,
zeigt also zu keiner Zeit das gelbe Pigment, das den vergroBerten
letzten Krypten beim Weibchen kurz vor der Eiablage zukommt.
Angesichts der Unmoglichkeit, die Stoffwechselvorgéinge in dem
Wanzenkorper zu iiberschauen, konnen wir augenblicklich nicht
viel mehr, als diese eigentiimlichen Verhiltnisse registrieren. Da
man auch sonst vielfiltiz festgestellt hat, daf den Symbionten-
organen ganz dhnliche spezifische Pigmente von blaBrosa und hell-
gelb bis tief orangefarben zukommen (Cicaden, Schildlduse, Aleuro-
diden), so liegt es nahe, sie irgendwie in Zusammenhang mit der
spezifischen Tétigkeit der Symbionten zu bringen. Da nun aber die
Fiarbung dieses Darmteiles derart wechselnd ist, daf bei einer Art
die fiir diese charakteristische Pigmentierung von Anfang an vor-
handen ist, bei einer anderen dagegen mit der Farbung iiberein-
stimmt, wie sie dem Weibchen nur im geschlechtsreifen Zustande
in seinen letzten Ausstiilpungen zukommt, um bei einer dritten
Art schliefilich nie irgendeinen Farbstoft aufzuweisen, so bin ich in
einer derartigen Annahme wieder schwankend geworden. Eine
andere Moglichkeit scheint mir die zu sein, daB dieser Darmteil im
embryonalen und larvalen Zustande seinen Farbstoff von der Stink-
dritse empfingt, mit der er bei den meisten Arten in seiner Firbung
so auffallend harmoniert. Von den von mir untersuchten Arten macht
nur Graphosoma italicun: eine Ausnahme, bei welcher der vollkommen
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pigmentfreie Darm der tief orangegefirbten Stinkdriise aufliegt. Es
war weiter auffallend, daf bei den Palomena-Larven Hand in Hand
mit dem Pigmentschwund des Bakterienorgans auch ein betricht-
licher Riickgang der schwarzen Farbung des Chitins zu konstatieren
war. So ist bei den jungen Larven der Thorax bis zur zweiten
Hautung vollkommen schwarz; zwischen der zweiten und dritten
Héautung verliert er immer mehr von seinem schwarzen Aussehen
— also zu einer Zeit, in der auch das Bakterienorgan eine weife
Farbe annimmt —, und nach der dritten H#utung erscheint die
Farbe vollkommen griin. Schlieflich ist zu betonen, daf hei Palomena
und Carpocoris der kiinftig bewohnte Darmteil schon pigmentiert ist,
bevor die Symbionten eingeriickt sind.

Wenn ich andererseits fir Carpocoris, Pentatoma, Palomena,
Graphosoma, wie fiir die Acanthosomen beim legereifen Weibchen
ergab, daB hier die die Infektionsstadien bergenden Krypten gelb
pigmentiert sind, und die gelbe Firbung eine um so intensivere
wird, je naher das Tier vor der Eiablage steht, je mehr also be-
sonders in diesen letzten Krypten die Bakterien in steigender Ver-
mehrung begriffen sind, so erscheint hier wiederum die Annahme
eines ursichlichen Zusammenhangs zwischen Bakterien und Pigment
nicht unwahrscheinlich.

Die Entwicklung des symbiontischen Organs ergibt, daf die
Bildung der Wohnstitten hier auf den Einfluf der zukiinftigen Be-
wohner selbst zuriickgeht. Gleiche Verhéltnisse wurden von BucHNER
fir die Anobien aufgedeckt, bei welchen das Darmepithel der jungen
Imago anfangs vollkommen dem der Larve gleicht und sich die fiir
das erwachsene Tier typischen grofen Aussackungen erst auf einen
Reiz der Symbionten hin bilden. Der tierische Organismus verhalt
sich hier also ganz anders als beispielsweise bei den Aphiden und
(lossinen, wo das Wirtstier die Wohnsitze fiir die kommenden Géste
vorher bereitstellt.

5. Ba,kteriologis'ches.

Von der Bakteriennatur der Symbionten habe ich mich immer
sogleich nach Abtoten eines Tieres iiberzeugt. Nach Zerzupfung
des fraglichen Organs traten die Bakterien immer mit aller Deut-
lichkeit hervor. Es handelte sich um unbewegliche, mehr oder
weniger lange Stibchen. Die Stirke der Infektion ist fiir die ver-
schiedenen Formen charakteristisch. So fithren z. B. die Acantho-
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sominen, wie sich schon aus den histologischen Verhiltnissen ergab,
eine ungeheure Menge von Symbionten. Ein stark ausgebildetes
Bakterienorgan zeigen ferner die Gattungen Dolycoris und Carpocoris.
Auch die vier weiien Schliuche der Graphosoma italicum waren prall
gefiillt, wie auch das orangefarbene Organ bei Pentatoma rufipes.
Spiarlicher gefiillt sind die Krypten bei Palomena und Syromastes.

Wie die Menge so ist auch der Habitus der Bakterien fiir jede
Art typisch. Die groBten Formen fand ich bei Pentatoma rufipes,
wo ihre Linge durchschnittlich 22 g betrigt. Noch relativ statt-
liche, wenn auch wesentlich kleinere Formen fithrt Palomena in ihren
Krypten. Um bedeutend kleinere, auch ganz gerade Formen, handelt
es sich bei Carpocoris und Dolycoris. Auf die kleinsten kokken-
artigen Symbionten trifft man bei Syromastes, wogegen die Acantho-
somine Plasmostethus in der Grife etwa zwischen den Bakterien der
Pentatoma und Palomena stehende Formen und zwar ungefihr gleich
viele gerader und gewundener Form beherbergt. Die Bakterien von
Pyrrhocoris sind strichférmig schmale Gebilde. Neben vielen kurzen
Bakterien kommen unendlich lange kettenfésrmige Faden vor. In
den ganz jungen Larven sind diese hier besonders langen Stadien
in der Uberzahl vorhanden.

Uber die Frage, ob jede Art die fiir sie charakteristischen
Symbionten aufgenommen hat, oder ob sich diese erst innerhalb des
Wirtskorpers differenziert haben, geben vielleicht auch einmal Rein-
kulturen Aufschluf. Die Annahme einer Anpassung der Géste an
den Wirtsorganismus erscheint mir nicht so befremdlich, wenn man
aus einem Vergleich der normalen Bakterien und ihrer Infektions-
stadien ersieht, wie sehr verschieden ihr Habitus werden kann. So
haben z. B., wie schon erwihnt, die normalen Bakterien bei Penta-
toma rufipes eine Linge von 22 u, wihrend ihre Infektionsstadien
nur 9,5 u lang sind (Fig. 17 u. 25).

Auf Ausstrichen (lufttrocknen und mit Karbolfuchsin oder
Methylenblau gefarbt) zeigten die Bakterien wenige Einzelheiten.
Auf Schnitten lieBen sie sich besonders klar mit der Gramschen
Fiarbung darstellen. Dabei zeigten sie sich als ,Gram positiv¥, be-
hielten also die Blaufirbung. Auch erzielte ich nach Fixierung mit
Flemming und Behandlung mit Heidenhain eine besonders distinkte,
intensive Farbung der Bakterien.

Um der Bedeutung der Symbiose fiir den Wanzenorganismus
nachzugehen, habe ich einige Kulturversuche mit den Bakterien
gemacht. Diese Versuche wurden im botanischen Institut zu
Nymphenburg ausgefithrt unter Anleitung von Herrn Prof. Dr.
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Burcerr, dem ich fir seine stindige Anregung und Unterstiitzung
zu grofem Dank verpflichtet bin. Da die Versuche aber noch in
den Anfingen stehen und zurzeit noch keine Riickschliisse auf den
Zweck des Zusammenlebens gestatten, mochte ich hier nicht naher
darauf eingehen.

6. Die Bedeutung des Zusammenlebens.

Der einzig sichere Weg, sich eine Vorstellung von dem Wert
der Symbiose zu machen, besteht ja zweifellos in einer Analyse der
in Reinkulturen sich offenbarenden Eigenschaften (Enzyme) der
Symbionten. Daneben aber diirfen wir auch nicht unversucht lassen,
aus der Erndhrungsbiologie der Wirte und der Topographie der
symbiontischen Organe Schliisse zu ziehen, die uns wenigstens die
Richtung zu weisen imstande sind, in der der Nutzen der Sym-
biose liegt.

Das Vorkommen der Bakterien im Darmlumen selbst oder in
Ausstillpungen des Darmes, die in engster Beziehung zu diesem
stehen, weist zundchst deutlich darauf hin, daB der Nutzen des
Wirtstieres hier sicher auf ernahrungsphysiologischem Gebiete liegt.
Unter keinen Umstdnden werden bei der Heteropterensymbiose die
Bakterien selbst vom tierischen Organismus verdaut, wie es auch
wohl denkbar wire, da sie oft in grofien Mengen nicht nur ihre
Wohnstitten sondern auch das Darmlumen anfiillen; irgendwelche
morphologische Verdnderungen waren niemals an ihnen erkennbar.
Wie schon erwihnt, zeigten makroskopische rein histologische Unter-
suchungen des Organs nach der langen Winterruhe, in der keine
Nahrung aufgenommen wird, die Krypten genau so stark gefiillt
wie im Sommer und lieBen durchaus keine Degeneration der In-
sassen wahrnehmen. Nach dieser Feststellung war schon mit einem
negativen Resultat der in den Sommermonaten unternommenen
Hungerversuchen zu rechnen. Dies bestdtigte sich an Versuchen
mit Carpocoris und Pyrrhocoris. Die Tiere ertrngen den Hunger
verschieden gut, einige 2—3 Wochen lang; selbst bei den matt und
langsam umherkriechenden Exemplaren, die man als nahe vor dem
Tode befindlich erkennen konnte, zeigten die zahllosen Bakterien
einen unverdnderten Habitus. Danach steht es sicher, daB sich das
Wirtstier lediglich der von den Symbionten produzierten Enzyme
bedient. Fiir die Art dieser Stoffe gewinnen wir wichtige Anhalts-
punkte beim Vergleich der in Symbiose befindlichen mit den sym-
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biontenfreien Gruppen. KEs ergaben sich unter den Pentatomiden
dieFleischkostbevorzugenden Asopinen als bakterien-
frei, wihrend ihre nahen Verwandten, die simtlich Pflanzensifte
saugen, ein symbiontisches Verhiltnis eingegangen sind. Dieselben
Verhiltnisse wie die Asopinen wiesen die die gleiche Nahrungs-
auswahl treffenden Reduviiden und Nabiden auf. Was die iibrigen
Familien angeht, so bevorzugen sie, soweit man iiberhaupt iiber ihre
Nahrungsquellen genau orientiert ist, Pflanzenséifte, und die sym-
biontischen und symbiosefreien Formen zeigen in dieser Hinsicht
keine Unterschiede.

Aus diesen, die ganze Familie der Heteropteren umfassenden,
Untersuchungen geht hervor, daB sich in dieser Gruppe die Symbiose
treibenden Formen auf die vornehmlich Pflanzensifte saugenden
Arten beschrinken. Es besteht also scheinbar kein Bediirfnis nach
Symbionten bei der Spaltung des tierischen Eiwei. Nur die Bett-
wanze nimmt hier eine Sonderstellung ein; bei ihr, wie iiberhaupt
bei der grofen Gruppe der Blutsauger, die sich, so weit es aus
neueren Untersuchungen von BuceNer und ReicEENOw hervorgeht,
alle in Symbiose befinden, sind Anzeichen dafiir vorhanden, daf die
Symbionten bei der Blutverdauung eine Rolle spielen.

Mit der Beschréinkung der Heteropterensymbiose auf die Pflanzen-
kost vorziehenden Gruppen ist wenigstens der erste Fingerzeig fiir
die Inangriffnahme des physiologischen Problems dieser Symbiose
gegeben. DaB es nicht leicht sein wird, hier zu sicheren Ergeb-
nissen zu kommen, beweisen die noch unversffentlichten Unter-
suchungen von Scawarrz an Howmopteren, dem es trotz seiner, in
vielseitigster Weise mit Erfolg angestellten Kulturversuchen mit
den Schildlaus-Symbionten nicht gelang, die Bedeutung der Symbiose
fiir das Wirtstier eindeutig festzulegen.
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Tafelerklirung.
Tafel 14.
Fig. 1. Darmtraktus von Pyrrhocoris apterus. 20X vergr.
Fig. 2. » » Picromerus bidens. 10X verg.
Fig. 3. » » Graphosoma italicum, sofort nach dem Aus-

schliipfen. 50 vergr.
Fig. 4. Darmtraktus von Carpocoris fuscispinus. 20X verg.
Fig. 5. ” » Alydus calcaratus. 20 vergr.
Fig. 6. » » Syromastes marginatus. 20 vergr.
Fig. 7. Enddarm von Notonecta glauca (Rektalblase schematisiert).
Fig. 8. Querschnitt durch den Enddarm von Notonecta glauca. Oc. 8, Obj. 5.

Tafel 15.

Fig. 9. Querschnitt durch den Mitteldarm von Graphosoma italicum, direkt
nach dem Ausschlipfen. Oc. 6, Olimmers.

Fig. 10. Mitteldarm von Graphosoma italicum nach der 1. Hiutung, Léngs-
schnitt. Oc. 6, Olimmers.

Fig. 11. Dasselbe, Querschnitt. Oc. 6, Olimmers.

Fig. 12. » nach der 2. Hautung, Querschnitt. Oc. 6, Olimmenrs.

Fig. 13. » nach der 2. Hiutung, Langsschnitt. Oc. 6, Olimmers.

Fig. 14. Querschnitt durch den Mitteldarm von Palomena prasina, nach der
3. Hiutung. Oc. 6, Olimmers.

Fig. 15. Dasselbe zwischen 4. und 5. Hiutung. Oc. 6, Obj. 5.

Fig. 16. Querschnitt durch den Mitteldarm mit seinen Anhiéngen von Carpo-
coris fuscispinus. Oc. 1, Obj. 5.
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Tafel 16.

Fig. 17. Ein Teil einer Krypte mit normalen Bakterien von Pentatoma
rufipes. Oc. 1, Olimmers,

Fig. 18. Stark vergriBerte Bakterien von Pentatoma rufipes (Infektions-
stadien). Oc. 8, Olimmens.

Fig. 19. Querschnitt durch den Mitteldarm und Anhénge von Syromastes
marginatus. Oc. 1, Obj. 5.

Fig. 20. Querschnitt durch zwei Ausstiilpungen von Aphanus alboacuminatus.
Oc. 8, Olimmers.

Fig. 21. Querschnitt durch die Ausstilpung von Gastrodes abietis. Oc. 8,
Olimmers.

Fig. 22. Querschnitt durch einen Teil des Magens von Pyrrhocoris apterus.
Oc. 1, Olimmers.

Flg 23. Querschnitt durch das Enddarmepithel von Notonecta glauca. Oc. 3,
Olimmers.

Fig. 24. Querschnitt durch einen Teil einer der letzten Krypten vom lege-
reifen Palomena-Weibchen. Oc. 3, Olimmers,

Fig. 25. Querschnitt durch zwei halbe Krypten von Pentatoma rufipes (In-
tektionsstadien der Bakterien). Oc. 1, Olimmers.

Fig. 8—25 sind in Objekttischhohe mit Assi’'s Zeichenapparat gezeichnet.
Fig. 9—14, 17, 18, 20—25 mit Ze1ss’ Apochr. Imm. 2 mm.
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