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A cyrthosiphon p isu m  ( H a r r i s ) an  V icia  jaba  L. 
als M odellkom bination  zur P rü fu n g  der W irkung  
exogen ap p liz ierter X en o b io tik a  a u f  A phiden

E ndosym biose  der A phid idae

Von besonderer B edeutung für System bibitoren  u n te r den Pflanzensaftsaugern  ist 
ihre Sym biose m it M ikroorganism en. Zunächst bezeichnete m an diese sich im C yto
p lasm a des W irtsinsek ts verm ehrenden P artik e l als „BLOCHMANNsche K ö rp er“ , auch 
P lasm ide, Pseudovitelli etc. (Lanham 1968). Eingeschlossen in M ycetocyten oder Syn- 
eytien, zu M ycetom en zusam m engefügt, w erden sie im K örper ih rer W irte  von einer 
G eneration zur anderen  übertragen. B üchner  (1925, 1954, 1955, 1957, 1963) und  seine 
Schüler e rkann ten  ih r sym biontisches V erhältnis zu r W irtsa rt, das verm utlich  aus 
einem  ursprünglich  p arasitären  hervorgegangen ist, und  ordneten  diese Sym bionten 
den M ikroorganism en zu. W ahrscheinlich erfolgte im Verlaufe der Phylogenese durch 
A usbildung physiologischer Regelm echanism en eine zunehm ende A ktiv itä tsbegren
zung dieser M ikroorganism en im  W irtskörper, die schließlich zur Symbiose, in ihrer 
höchsten Form  zur in trazellu lären  Endosym biose führte . D abei erreichte die gegen
seitige A npassung teilweise eine solche Vollkom m enheit, daß die A nnahm e gerecht
fe rtig t erscheint, diese Beziehung als besonders nützlich fü r die W irtstiere  anzusehen 
(Büchner  1953), denn sie erm öglichte ihnen eine zunehm ende N ahrungsspezialisie
rung, wie sie sich u. a. bei den Phloem saftsaugern  ausgeprägt ha t.

Obwohl bisher n u r einige A phidenarten  detailliert auf eine Endosym biose u n te r
sucht w urden, scheinen doch bei allen A rten, insbesondere innerhalb der A phididae, 
die sym biontischen M ikroorganism en zum indest im  H inblick  auf die H aup tsym bion ten  
der gleichen system atischen  E inheit anzugehören, in gleichen spezialisierten Zellen 
eingelagert zu sein und  dem gleichen tjbertragungsm odus der Sym bionten  auf die 
N achkom m en der W irtstie re  zu folgen (Büchner  1953). Zu den eingehender s tu 
d ierten  A phidenarten  gehören u n te r den A phididae (Röhrenläuse) Aphis fcibcie Scop., 
A . pomi D eg ., A . craccivora K och, A . rumicis L ., A . sambuci L., Brachycaudus cardui 
(L.), Brevicoryne brassicaeL., Myzus persicae Sulz ., M. malisuctus Mats., Cryptomyces 
ribis L., Acyrthosiphon pisum  (H a rris), Aulacorthum circumflexum (Bucht .), Myzella 
galeopsidis (K alt .), Lipaphis erysimi K alt ., Macrosiphum rosae L., M . tanacetum. L., 
M . tanacetaria K alt ., M . carnosus B u ch t ., M . jaceae L., Megoura viciae B u cht ., M. 
aconiti v. d . G. und Phorodon Kumuli (Schrk .), den L achnidae (Baum- oder R inden- 
läuse) Lachnus roboris L ., Stomaphis quercus L ., S. graffii Chol., S. longirostris F abr ,, 
S. bobretzkyi Mordv., Cinara pinihabitans Mordv., von den C haitophoridae (Borsten- 
läuse) Periphyllus villosus H tg ., P. testutinatus T horn ., von den C allaphididae (Zier-
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lause) Callaphis juglandis Go e z e , Phyllaphis fag i (L.), Eucallypterus tiliae L. und E. 
coryli G o e z e , von den Eriosom atidae (Blasenläuse) Eriosoma lanigerum H atjsm., Schi- 
zoneura ulmi L ., Pemphigus bursarius L ., P. jilaginis  B. d . E ., P. spirothecae P ass., 
Colopha compressa K och , Byrsocrypta gallarum Gm e l .

1. Die Symbionten der Aphididae und ihre Wohnstätten im Wirtstier

Auf G rund ih rer pleom orphen G estalt und ih re r ausschließlichen V erm ehrung in  der 
W irtszelle verm uteten  L amb und H in d e  (1967) in den endosym biontisch im  K örper 
der A phididae lebenden M ikroorganism en V ertre te r der B ickettsiales. D a le tz tere  t y 
pische B akterienzellw ände aufzuweisen haben und auf künstlichem , zellfreiem N äh r
m edium  gezüchtet w erden können, was fü r die E ndosym bionten n ich t zu trifft (auch 
wenn sich nach E in k  (1952) die Sym bionten von Pseudococcus citri R isso  anders zu 
verhalten  scheinen), spricht H in d e  (1971a) h insichtlich ih rer Zuordnung spä te r von 
der gram negativen L-Eorm  der E ubacteriales, deren gestörte Zellw andsynthese an o r
m ale pleom orphe Zellformen bedingt. Schließlich heben M cL ea n  und H o uk  (1973) 
die Ä hnlichkeit m it dem M ycoplasm atales besonders im H inblick auf die dreischich-

Fig. 1 . A usschnitt aus einer M ycetocyte des L4-Stadiums von A. pisum  m it leicht ellip
tischen H auptsym bionten  (HS), (M =  M itochondrium)
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Fig. 2. S tärker vergrößerter A usschnitt einer M ycetocyte des L4-Stadium s von A. pisum  
m it H auptsym bionten  (HS), (M =■ M itochondrium , tV  =  transparen te  Vakuole, M3 =  
H üllm em bran)

tige  M em bran hervor, die die s ta rk  pleom orphen M ikroorganismen um gibt. Doch auch 
sie lassen sich im G egensatz zu den E ndosym bionten  der A phididae auf künstlichem , 
zellfreiem N ährboden verm ehren. Spezielle U ntersuchungen der F e tte  und F e ttsäu ren  
durch H ouk  (1974) deu ten  darauf hin, daß möglicherweise die M ycoplasm atales als 
entw icklungsgeschichtlicher U rsprung der H aup tsym bion ten  von A . pisum  und an 
deren A phididae anzusehen sind, doch können auch die E ubacteriales n ich t ausge
schlossen w erden. Bei allen diesen Ü berlegungen m uß b each te t werden, daß diese E n 
dosym bionten , stellen sie auch N achkom m en ehem aliger B ak terien  dar, durch  lang
dauernde Isolierung in der ökologischen N ische „W irtszelle“ tiefgreifende V erände
rungen erfahren  haben. Mü l l e r  (1972) sprich t von sym biontischen „E inschlüssen“ , 
deren w ahre N a tu r noch n ich t eindeutig  bewiesen ist, oder die zum indest m it „n o r
m alen“ B ak terien  n ich t gleichgesetzt werden können. Andere Bezeichnungen sind 
endosym biontische B akterio ide oder bakterienähnliche Endosym bionten .

Die T atsache, daß im  K örper einiger W irtsin sek tenarten  unterschiedliche M ikro
o rganism enarten  nachgewiesen w urden, gab V eranlassung, sie in H au p t- und Neben 
sym bionten  (auch P rim är- und Sekundärsym bionten) zu untergliedern (bei den Zi
kaden  ist diese U ntergliederung noch w eitreichender). W ährend  die Term ini „P rim är“ 
und  „S ek u n d är“ wohl den A npassungsgrad und  die stam m esgeschichtliche Prägung 
der Sym bionten  zum  A usdruck bringen soll, beziehen sich die Term ini „ H a u p t-“ und 
„N eben-“ auf die B edeutung  der Sym bionten fü r den M etabolism us ihres W irtes. 
N ebensym bionten  w urden von K l e v e n h u s e n  (1927) und T oth  (1933) bei einigen der 
bereits genann ten  A rten  beobachtet (bei Lachniden und Eriosom atiden sogar zwei 
verschiedene), bei M. rosae von H in d e  (1971b) und  A. pisum  von M cL e a n  und H ouk  
(1973) eingehender beschrieben. .

Die H a u p t s y m b i o n t e n  (Prim ärsym bionten) der A phididae sind kugelige bis 
elliptische, g ram negative bak terienähnliche Organism en, nach S c h w em m ler  (1973)

DOI: 10.21248/contrib.entom oL38.1.199-227



©www.senckenberg.de/; download www.contributions-to-entomology.org/

202 F r ö h l ic h , G.: Endosymbiose der Apliididae

„P ro to p las to id en ££, die RN S, D N S-Fäden u n d  fein verte ilte  Ribosom en aufzuweisen 
haben. Sie sind unbegeißelt, besitzen zwei periphere M em branen um geben von einer 
d ritten , die vom W irtsorganism us gebildet w ird (H o uk  und  Gr if f it h s  1980). Diese 
allgem eine Beschreibung trifft auf alle b isher eingehender elektronenm ikroskopisch 
un te rsuch ten  H aup tsym bion ten  von M . persicae, B. brassicae und M . rosae (H unde 
1971b), A . fabae (Am ir e ssa m i und P etzold  1976a) sowie A . pisum  (McL ea n  und 
H o u k  1973, Gr if f it h s  und B ec k  1973 und  eigene U ntersuchungen) ebenso wie die 
nachfolgenden D arstellungen zu (Fig. 1 u. 2)1. Die innere M em bran ist eine einfache 
zy toplasm atische (M2), die gelegentlich E inlagerungen aufzuweisen hat. Die zweite 
(M2) w ird m it der bakteriellen  Zellwand verglichen und stellt eine lipopolysaccharide- 
lipoproteine M em bran dar. In  ih r können Bläschen eingelagert sein. Im  G egensatz zur 
Zellw and der gram negativen B akterien  ist sie einfacher gesta lte t, was nach H unde 
(1971b) offensichtlich die A npassung an  die in trazellu läre  Lebensweise beweist, wo
durch  ein w irksam er Schutz gegenüber Um w elteinflüssen geboten wird. Die d r itte  
M em bran ist eine verm utlich  aus dem endoplasm atischen R eticulum  hervorgegangene, 
vom W irtsorganism us gebildete H üllm em bran (M3), die ein in teg rierter B estand te il 
des sym biontischen System s zu sein scheint. W ährend  Zellm em bran und P lasm am em 
bran  (M2 und M2) im  allgem einen dicht beieinander liegen, wenngleich auch die Zell
m em bran gelegentlich eine stärkere  F altu n g  aufzuweisen hat, g ib t es zwischen Zell- 
und  H üllm em bran oft größere A bstände (Fig. 3). Das C ytoplasm a der Sym bionten 
e n th ä lt zahlreiche Ribosom en, die sich im  zentralen  Bereich konzentrieren , und 
schließt D N S-Fibrillen, jedoch keine sog. mesosomalen S truk tu ren , ein. W ie e lek tro
nenm ikroskopische U ntersuchungen ergaben, ist die d r itte  M em bran w ährend des I n 
fektionsvorganges nicht nachzuweisen (H ouk  und Gr if f it h s  1980).

Fig. 3. A usschnitt einer M ycetocyte des ^ -S tad iu m s von A. pisum  zur D arstellung der 
M em branausbildung (M1; M2, M3) bei den H auptsym bionten  (DNS =  DNS-Gerüst, R  =  
Ribosom en, T =  beginnende Einschnürung in V orbereitung der Teilung)

J) Die elektronenmikroskopischen Aufnahmen, Äbb. 1 — 6, wurden dankenswerter Weise von Frau Dr. Wegblin im 
Elektronenmikroskopischen Zentrum der ICarl-Marx-Universität, Leiter Prof. Dr. sc. Dr. h. c. G. Sterba, angefertigt.
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Fig. 4: A usschnitt einer M ycetocyte des L4-Stadium s von A .pisum  m it sich zur Teilung 
streckenden H auptsym bionten  (tHS) und angeschnittenem  K ern  (N), (tY =  tran sp a 
rente Vakuole, M =  Mitochondrium)

Als D urchm esser der H aup tsym bion ten  w erden für die von M . persicae 2,0 — 3,5 ¡xm 
(H in d e  1971b), von M. rosae 2 —4 um (Vago und L a po ete  1965), von B. brassicae 
1,3 —1,7 ¡xm (H in d e  1971b) bzw. 2 ¡xm (L am e und H in d e  1967), von A. fabae 2 —3,5 (im 
(Am ie e s s a m i und P etzold  1976a) und von A. pisum  1,5 — 2 ¡xm (Gb ie f it h s  und B ec k  
1973), 2 —5 ¡xm (McL e a n  und H o uk  1973) bzw. 1—3 ¡xm (eigene Messungen) ange
geben. Die V erm ehrung der Sym bionten basiert auf einer einfachen Zweiteilung. So
bald  sie die en tsprechende Reife erreich t haben, kom m t es zu einer leichten L ängs
streckung m it nachfolgender hantelförm iger D urchschnürung (Am ie e s s a m i und
P etzold  1976a) — (Fig. 4). '  _

Die N e b e n  s y m b i o n t e n  (Sekundärsym bionten) können bei den A phid idae  
schlauch- oder stäbchenförm ig sein. K l e v e n h u s e n  (1927) gib t folgende B eschreibun
gen: Bei M. jaceae sind sie gedrungene Schläuche von 8 ¡xm Länge und 2 ¡xm B reite. 
Vor der Teilung w achsen sie vorerst zur doppelten  Länge und schnüren sich dann in 
der M itte ab. Auch bei M . tanacetum und M . tanacetaria sind sie schlauchförm ig, etwa 
20 ¡xm lang (m axim al bis 30 ¡xm) und  1,5 ¡xm b reit. Bei der oviparen Morphe bilden sie 
spezielle In fek tionsfo rm en  als gerade S täbchen von 6 8;xm L änge und  1,5 ¡xm Breite.
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Fig. 5. Grenzbereich zwischen der M ycetocyte der H auptsym bionten  (HS) von A. pisum  
und  dem aufgelagerten Syncytium  m it N ebensym bionten (NS) — teilweise quer an 
geschnitten — (M =  M itochondrium, tV  =  transparen te  Vakuole)

N ach H in d e  (1971b) sind die N ebensym bionten von i¥ . rosae kurze, von einer P lasm a
m em bran begrenzte und einer zw eiten M em bran um gebene S täbchen, in einer M em
branhülle  eingeschlossen. D. h ., auch bei den N ebensym bionten liegen die bereits be
schriebenen drei M em branen vor. Inw iew eit es sich bei den sie um gebenden tra n sp a 
ren ten  V akuolen um  A rtefak te  handelt, g ilt es zu überprüfen. D as C ytoplasm a soll in 
seiner Z usam m ensetzung dem  der H aup tsym bion ten  ähnlich sein. D ie V erm ehrung 
erfo lg t durch Zw eiteilung. H in d e  (1971b) v e r tr itt  die Auffassung, daß es sich bei 
diesen N ebensym bionten  um  eine andere O rganism enart handelt als bei den H a u p t
sym bionten (und n ich t um Infektionsform en o. ä.).

Bei A. p isum  beobachteten  M cL ea n  und H ouk  (1973) neben den H aup tsym bion ten  
,,bacilliform e O rganism en“ , die sich zwar außerhalb  der M ycetocyten befanden, aber 
dennoch in enger Beziehung zu den H aup tsym bion ten  zu stehen schienen, wenngleich 
sie n icht so eng m it den M ycetocyten assoziiert waren wie die N ebensym bionten von 
M . rosae. Gr if f it h s  und B e c k  (1973) sprechen diese stäbchenförm igen Organism en 
als N ebensym bionten  an. Sie sind nach ihren Messungen 0,8 bis 1,5 gm  — m axim al 
bis 12 gm  lang, nach M cL e a n  und H ouk  (1973) 1,5 X 0,5 gm, nach eigenen Mes-
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Fig. 6. Grenzbereich zwischen der M ycetocyte der H auptsym bionten  (HS) von A. pisum  
un d  dem aufgelagerten Syncytium  m it den N ebensym bionten (NS) m it deutlich ab 
gesetzter Ms bei den N ebensym bionten (M — M itochondrium, G =  Grenzmembran)

sungen 1,5—2,5 X 0 ,2—0,3 gm , d. h. w esentlich kleiner als die H aup tsym bion ten  
(Fig. 5), ebenfalls von drei M em branen um geben, wobei sie von der H üllm em bran  
(Mg) offensichtlich sehr lose um schlossen werden (vgl. Fig. 6).

D ie W o h n s t ä t t e n  der H aup tsym bion ten  im  K örper der A phididae sind M yceto- 
cy ten  (im vorliegenden Falle  besser B acteriocyten  —- K ö h l er  und Schw a rtz  (1962) 
diese Bezeichnung h a t sich jedoch n ich t durchgesetzt), hochspezialisierte polygonale 
bis rundliche Zellen m it eukoryotischen O rganellen wie einen großen, oft zen tra l ge
legenen polygonalen N ucleus, einen re la tiv  großen Nucleolus, M itochondrien, R ibo
som en, G olgiapparat, G lykogengranula, hinzu kom m en tran sp aren te  Vakuolen, g ra 
nu lä re  K örper und  syncytia le  H üllen  (Hotjk und  Gr if f it h s  1980). Die M ycetocyten 
von B . brassicae sind nach  L am b  und  H in d e  (1967) von einer norm alen Zellm em bran 
um geben. Im  C ytoplasm a befindet sich eine auffällig große Anzahl M itochondrien. 
D er K ern  ist gelappt und  m it einem  großen Nucleolus versehen. Die Zellm em bran 
e n th ä lt m em brangebundene Bläschen, die am  S to fftransport zwischen H aem olym phe 
und  M ycetocyte bete ilig t sein könnten . Ä hnlich sind die M ycetocyten von M. persicae 
g esta lte t. Auch sie besitzen einen großen, leicht gelappten K ern  m it gu t sichtbarem  
N ucleolus. An den M ycetocyten von A . p isum  beobachteten  McL ea h  und  H otjk (1973)
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Fig. 7. Teil des Mycetoms (M) m it M ycetocyten (Mc) eines ^ -S tad iu m s von A.pisum  
(E =  Em bryo, F  =  Fettgewebe, D =  D arm  — Sagittalschnitt)

*------ f, 100 fj.m
Fig. 8. L4-Stadium  von A. pisum  m it fortgeschrittener Em bryonalentw icklung und 
dadurch gesprengtem  Mycetom. M ycetocytengruppen (Mc) im analen und ventralen 
Bereich (E =  Em bryonen, D =  D arm trak t, F  =  Fettgewebe — Sagittalschnitt)
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Fig. 9. Teil desM ycetom s eines L3-Stadinm s von A. pisum  m it M ycetocyten (Mc), au f
gelagerten syncytialen Hüllzellen (sH) und  Em bryonen (E) m it Mycetom (M) — (N — 
Nucleus, F  =  Fettgewebe)

eine polare E instü lpung. E ie  M ycetocyten dieser A phiden-A rt sind nach Gr ie f it h s  
und  B eck  (1973) von einer typischen Zellm em bran um geben. Auch hier weisen ge- 
ap p te r K ern  und  großer Nucleolus auf eine hohe m etabolische A k tiv itä t hin (Fig. 4). 
E ie  M ycetocyten sind d ich t m it H aup tsym bion ten  besiedelt und bilden in ih rer Ge
sam theit das M ycetom, das bei A.fabae, A . pisum  und anderen A phidenarten  in Form  
von zwei Zellsträngen, dorsal beiderseits des E arm es im F e ttk ö rp e r eingelagert und 
m it diesem  eine physiologische E inhe it bildend, vom ersten  bis zum le tz ten  A bdom i
nalsegm ent reich t. Im  Bereich der le tz ten  Segm ente sind beide S tränge m iteinander 
verein t (Fig. 7).

Bei den E m bryonen  sowie den L r  und L 2-Stadien fä llt ein re la tiv  großer A nteil an  
reichlich vorhandenen M ycetocyten am  G esam tvolum en des Abdom ens auf (Fig. 9). 
E as  M ycetom erscheint in diesen E ntw icklungsstadien  geschlossen. E ie  M ycetocyten 
der L arvenstad ien  sind vornehm lich den O variolen besonders im Bereich der noch u n 
differenzierten E ier von einer Größe von etw a 30 X 45 pm  an- oder auf gelagert. Mit 
zunehm endem  A lter der Larven verlieren sie ihren Zusam m enhang und liegen häufig 
isoliert in der Leibeshöhle (Fig. 8). Bei den Virgines n im m t ihre Zahl m it zunehm en
dem  A lter der Tiere erheblich ab.

E ie  Größe der M ycetocyten wird fü r A.fabae  m it ca. 70 fxm angegeben (E h r h a r d t  
1966a), wir konn ten  bei A. p isum -E m bryonen im  B urchschn itt 18 X 30 ¡rm, bei L 4- 
S tad ien  50 X 55 bis 57 x  63 um  erm itte ln . In  Tab. 1 ist der V ersuch dargestellt, die 
A nzahl der M ycetocyten pro Ind iv iduum  zu erfassen. E abe i m uß auf die große S treu 
b re ite  verwiesen w erden.

Im  Gegensatz zu den M ycetocyten der H aup tsym bion ten  bilden nach K lev en - 
huseist (1927) die W o h n stä tten  der K ebensym bionten syncytiale Zellverbände oder 
E inzelzellen, die entw eder in enger V erbindung m it den M ycetocyten stehen oder frei 
in der Leibeshöhle des W irtes zu beobachten  sind. Bei M. jaceae befinden sich die 
N ebensym bionten  ursprünglich  in einem  einheitlichen Syncytium  dorsal vom  Myce-
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Tabelle 1
Anzahl der M ycetocyten im K örper verschiedener Entw icklungsstadien

E ntw icklungs
stadium

A . pisum,
M . persicae 

(nach A m ib e s s a m i  u . 
P etz o ld  1976)

Anzahl der M ycetocyten

E m bryo
(Länge 350 — 4 0 0 /im) 93 (7 8 -1 1 2 ) 45,5
Lx 30,7 ( 1 9 -  58) \

50L„ 50,6 ( 2 9 -  67) j
b 3 62,1 ( 4 1 -  89) \

52,3
l 4 55,8 ( 3 5 -  91) j
junge Virgo 50,0
ältere Virgo 6,1 ( 0 -  15) 49,4

tom  der H aup tsym bion ten  eingeschlossen und  dem D arm  aufgelagert. S päter te ilt es 
sich und  schm iegt sich in die G abelung des M ycetoms ein. Auch bei M. tanacetum und 
M . tanacetaria sind die N ebensym bionten in ein  oder zwei Syncytien dem  M ycetom 
angelagert (K l e v e n h u s e n  1927).

M . rosae besitz t abgeflachte, gestreckte Zellen m it N ebensym bionten, die als dünner 
Ü berzug (Hüllzellen) den M ycetocyten aufliegen. Diese nach H in d e  (1971b) aus E p i
thelzellen hervorgegangene Schicht en th ä lt außer den N ebensym bionten Mitochon- 
drien, G lakogenlager und K ernm aterial. Ä hnlich liegen die V erhältnisse bei A. pisum. 
H ier bilden derartige ,,H üllzellen“ einen diskontinuierlichen Ü berzug der M yceto
cyten. Die A bwesenheit von Zellgrenzen innerhalb  dieses Überzugs und die Anwesen
heit m ehrerer K erne läß t verm uten, daß sie syncytialen  C harakter besitzen (Gr if f it h s  
und B e c k  1973) — (K g . 5, 6 u. 10). A ußerdem  erscheinen das granuläre endoplasm a-

Fig. 10. G eplatzte M ycetocyte von A. pisum  m it H auptsym bionten (HS) und läng
lichen N ebensym bionten (NS) in der aufgelagerten syncytialen Hüllzelle
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tische R eticu lum  deutlicher ausgeprägt und die R ibosom en s tärker im  peripheren 
Bereich angesiedelt.

2. Die Übertragung der Symbionten

D a bereits im  K örper der E m bryonen m it Sym bionten  angereicherte M ycetocyten 
nachgew iesen w erden konnten, m uß die Infek tion , d. h. die Ü bertragung der Sym 
b ion ten  vom  M u tte rtie r auf die N achkom m en schon w ährend eines sehr frühen  S ta 
dium s im  Verlaufe der E m bryonalentw icklung erfolgen. Bei der B eschreibung des 
M ycetom s w urde erw ähnt, daß sich die M ycetocyten besonders dicht in  den Bereichen 
der O variolen der M uttertiere  anlagern, in denen sich die Oocyten entw ickeln. E ine 
rech t ausführliche D arstellung der frühem bryonalen  E ntw icklung der v iv iparen  
A phiden gib t T ö th  (1933). L a m b (1959) weist darauf hin, daß sich das Ei, nachdem  es 
vom  G erm arium  entlassen wurde, am  h in teren  Pol m it den Zellen des Eollikelepithels 
verb indet. K urz danach  erscheinen die ersten  Sym bionten  im  Inneren  des Eies nahe 
dem  E usionsort. N ach elektronenm ikroskopischen A ufnahm en von H in d e  (1971a) 
sind die kubischen Zellen des Eollikelepithels zum  Z eitpunk t der O ocytenbildung noch 
re la tiv  breit. Mit der Ausform ung der B lastu la , d. h. im  E ndstad ium  der superfiziellen 
Eurchung, flach t es jedoch s ta rk  ab. Am h in teren  P o l b ildet sich ein Porus, der den 
Sym bionten  den Ü bergang d irek t von der M ycetocyte des M uttertieres in  den sich 
entw ickelnden E m bryo  g es ta tte t, wo sich zunächst ein syncytialer M ycetom ansatz 
ausbilden soll, der im  w eiteren V erlauf der Em bryogenese eine Anzahl einkerniger 
M ycetocyten abgliedert (Töth  1933, H in d e  1971a, H ouk  und Gr if f it h s  1980). Somit 
m acht sich ein enger K o n tak t zwischen M ycetocyten, Eollikelepithel und "Vitellarium 
erforderlich, um  m it Abschluß der B lastu lab ildung  den Sym bionten die d irek te  In fek 
tio n  des E m bryos zu erm öglichen. D am it scheint die Auffassung, daß die Sym bionten 
über die H aem olym phe zum B lastoporus gelangen, w iderlegt. Die In fek tion  der N e- 
bensym bionten  soll sich fast gleichzeitig m it den H aup tsym bion ten  oder kurz danach 
über" den gleichen Porus vollziehen. Es b ildet sich zunächst eine Sym biontenm asse 
(Sym biontenball, SB), die sich im  Verlaufe der w eiteren E ntw icklung des Em bryos 
zunehm end d ifferenziert (Fig. 11).

14 B eitr. E n t , 38 (1988) 1

Eig. 11. S tadien im Verlaufe der E m bryonalentw icklung von A. 
pisurn (halbschem atisch) m it sich herausbildendem  Mycetom 
(1 =  G erm arium , 2 — M orulastadium , 3/4 =  B lastulastadium , 
5/6 =  invaginierter K eim streif, SB =  Sym biontenball, M =  My
cetocyten)
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Die In fek tion  der E ier im B lastu lastad ium  erstreck t sich über die gesam te Periode 
der E iproduk tion , d. h., sie beginnt bereits im  le tz ten  E m bryonalstad ium  (F r ö h l ic h  
und R ic h t e r  1986), setzt sich w ährend der gesam ten Larvenentw icklung fo rt und 
endet m it der Reife der Virgines, m it dem A bsetzen der ersten Larven. D a sich gleich
laufend  m it dem A lter der Virgines die Zahl der M ycetocyten und dam it der Sym bi- 
on ten  zunehm end verm indert, dü rfte  den Sym bionten besondere B edeutung fü r die 
E m bryonal- und Larvalentw icklung zukom m en.

Bei den E iern  der Oviparen W eibchen von A . pisum  sollen nach H ouk  und Gr if e it h s  
(1980) die Sym bionten in einem sehr frühen S tad ium  nach E inw anderung in die F o lli
kelzellen m it dem vom Follikel abgegebenen E ip lasm a am h in teren  Pol aufgenom m en 
werden, wo sie als Sym biontenball im überw in ternden  E i bis zur einsetzenden E m bryo
genese do rm an t verbleiben.

3. Die Bedeutung der Symbionten für den Stoffwechsel ihrer Wirte

D a der von den Aphiden aufgenom m ene Phloem saft stickstoffarm  ist, wurde anfangs 
angenom m en, die Endosym bionten  der A phididae seien in der Lage, atm osphärischen 
Sauerstoff zu binden (Tóth  und B ato ry  1943). Dies wurde jedoch durch spätere  U n 
tersuchungen  w iderlegt. B la ttläuse  besitzen keine M alpighischen Gefäße und scheiden 
als E ndstu fe  des N-Stoffwechsels s ta t t  H arnsäu re  Am m oniak aus. Um eine A nreiche
rung  schädigender S toffw echselprodukte zu verm eiden, verm ute t L am b  (1959), daß 
die Sym bionten  als D etoxifikanten  für H arnsto ff und H arnsäure wirken, indem  sie 
bevorzugt Am m oniak in ihren  Stoffwechsel einbeziehen.

D urch elektronenm ikroskopische R adiographie konnten  H o uk  et al. (1976) nach 
weisen, daß die E ndosym bionten  von A . pisum. Cholesterol und andere L ipide in v itro  
entw eder von A cetat- oder M evalonat-V orläufern synthetisieren. Gr if f it h s  und B ec k  
(1977b) erbrachten  den Cholesterol-Nachweis in  M ycetocyten der gleichen A phiden - 
a r t , besonders im  M em branbereich, in G olgi-Elem enten, m itochondrialen Cristae, 
m ultivesiku laren  K örpern , vor allem  in großen V akuolen und im  endoplasm atischen 
R eticu lum , jedoch n ich t in den M itochondrien der syncytialen Zellen, in denen sich die 
N ebensym bionten  befinden. Sie verm uten, daß  Cholesterol oder dessen V orstufen 
durch  die E ndosym bionten  gebildet, in dem  Bereich zwischen Zellm em bran (M2) und 
H üllm em bran  (M3) angereichert und von do rt zu den V erbraucherzentren tran sp o rtie rt 
w erden. In  w eiteren A utoradiographien  u n te r in vivo-Bedingungen (Gr if f it h s  und 
B e c k  1977a) zeigte sich deutlich, daß sowohl H au p t- als auch N ebensym bionten von 
A . p isum  eine S terolsynthese insbesondere im  M em branbereich vollziehen. Das syn
th e tis ie rte  Cholesterol w ird von den M ycetocyten und den angelagerten syncytialen  
Zellen fo rtlaufend  an das um liegende Gewebe abgegeben und von dort zu den V er
b raucherzen tren  tran sp o rtie rt. Als Lager- oder Sam m elplatz fü r Cholesterol und  a n 
dere L ipide scheinen die elektronendurchlässigen Vakuolen zu fungieren. Auch E h r 
h a r d t  (1968b) befaß te  sich m it der S terolsynthese bei A phiden u n te r M ithilfe von 
Sym bionten , die beim  A ufbau von Lipoiden und der B ereitstellung von Ferm enten  
beteilig t sind. Schalte t m an die A k tiv itä ten  der Endosym bionten  aus, w ird u. a. durch 
das Fehlen  von P an to th en säu re  die B ildung einer neuen K u tik u la  gehem m t. Es kom m t 
zu H äutungsschw ierigkeiten  bzw. zum  A bsetzen verkrüppelter L arven (Fig. 12) oder 
zum  Schrum pfen und A ustrocknen aposym biontischer Tiere nach der H äu tung .

Die U ntersuchungen von E h r h a r d t  (1968c u . d, 1969) a n d .  circumflexum über 
M angelerscheinungen bei fehlendem  M ethionin und Cystein und deren Beeinflussung 
durch  S ulfatzuführung sowie die B edeutung von V itam inen und die W irkung v e r
schiedener Spurenelem ente auf W achstum  un d  R eproduktion  dieser B la ttla u sa rt
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Fig. 12. N ach OTC-Behandlung ab 
gesetztes verkrüppeltes L .-Stadram  
von A. pisum

zeigten, daß diese Substanzen n ich t d irek t sondern ind irek t über die Endosym bionten  
auf die A phiden wirken. Den Beweis dafür erb rach ten  die D egenerationserscheinungen 
der Sym bionten in den M ycetoeyten, die sich bei M angel an  Spurenelem enten (Ee, Zn, 
Mn, Mg, Cu) n ich t nu r bei L arven  und Virgines sondern auch bei den sich entw ickeln
den E m bryonen  bem erkbar m achten. Allerdings w ar die D egeneration der Sym bionten 
bei den am  w eitesten  differenzierten E m bryonen gegenüber den m ittle ren  zeitlich ver
zögert, w ährend sie bei den m ittle ren  und jüngeren E m bryonen  schneller voranschritt. 
D a es sich um  essentielle Spurenelem ente handelt, erk lären  sich daraus sowohl die re 
duzierte R eproduk tion  als auch die M ortalitätserscheinungen in der 2. G eneration. 
C harak teristisch  fü r die V irgines m it M angelernährung w ar ein s ta rk  en tw ickelter 
E ettkö rper, der sonst von den E m bryonen  zurückgedrängt ist. D ie Schädigungen der 
E ndosym bionten  w aren irreversibel.

H insich tlich  Sulfatzugaben zu M angeldiäten an  A m inosäuren zeigte sich (E h r h a r d t  
1969), daß im  G egensatz zu norm alen T ieren aposym biontische A phiden nu r 5%  des 
Gesam tschw efels in organische Form  um w andelten . D araus konn te  der Schluß ge
zogen werden, daß die Sym bionten  fü r diese Leistungen im  Schwefelstoffwechsel ver
an tw ortlich  sind und den Schwefel in M ethionin, Cystein, T aurin  und  G lu ta th ion  ein
bauen, d. h ., daß die A phiden m it H ilfe ih rer Sym bionten aus anorganischen Sulfaten 
bestim m te A m inosäuren synthetisieren .

Zusam m enfassend läß t sich hervorheben, daß die Sym bionten offensichtlich sowohl 
an A bbauprozessen durch N utzung  des anfallenden A m m oniaks beteilig t sind als auch 
an  Syntheseprozessen, wie der S terolsynthese, dem  A ufbau von A m inosäuren u n te r 
N utzung  anorganischer Sulfate sowie der B ildung essentieller V itam ine. N ur durch
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ihre  H ilfe w urde den A phiden die N ahrungsspezialisierung auf Siebröhrensaft erm ög
licht, was gleichzeitig bew eist, daß diese Sym biose als obligat zu b e trach ten  ist. Von 
B edeutung  scheint die A m inosäureproduktion, d a ru n te r  T ry p to p h an  und H istid in  
(E h r h a r d t  1969), für die E ntw icklung der sehr zahlreichen E m bryonen in den Ova- 
riolen zu sein, auf die auch I sh ik a w a  (1982a) besonders verw eist. Schließlich liegt die 
V erm utung nahe, daß die Sym bionten eine H erausbildung  von Insektizidresistenz 
fördern  (Am ir e s sa m i und P etzold  1976b).

4. Die Regelmeclianismen der Wirtsinsekt-Symbionten-Bezielnmg

V erm utlich  verw andelte sich im  Verlaufe der phylogenetischen E ntw icklung ein 
parasitisches V erhältnis zwischen M ikroorganism en und W irtsinsek t allm ählich in ein 
sym biontisches, nachdem  das W irtsinsek t entsprechende K ontrollm echanism en au s
b ildete, die es erm öglichten, die in seinem K örper lebenden M ikroorganism en zu be

. herrschen. D azu gehört ohne Zweifel der E inschluß der M ikroorganism en in speziali
sierte  Zellen des W irtes, in M ycetocyten. Im  E rgebnis w urden den M ikroorganism en 
W oh n stä tte , Schutz (ökologische Nische) und N ahrung  gew ährt, w ährend das W irts 
tie r  aus dieser Sym biose physiologischen, fü r seinen Stoffwechsel erforderlichen 
N utzen  zieht.

Aus den elektronenm ikroskopischen U ntersuchungen an  drei verschiedenen B la tt
lau sa rten  le ite t H in d e  (1971a) zwei K ontrollm echanism en ab, von denen die W irkung 
des einen sich auf die Sym bionten in den M ycetocyten, die des anderen auf deren A uf
en th a lt außerhalb  der W o h n stä tte  insbesondere im Haem ocoel erstreck t.

Auf den ersten  Regelm echanism us bezieht sich die B eobachtung von „R esid u a l
kö rpern“ in gesunden M ycetocyten aller E ntw icklungsstad ien  einschließlich der E m 
bryonen. Sie ließen auf eine D egeneration eines Teils der E ndosym bionten  schließen, 
die nach H in d e  (1971a) verm utlich  durch Lysosom e bew irkt wird, die sich an  die von 
der M ycetocyte gebildeten H üllm em bran  (M3) anhängen und Enzym e in den schm alen 
H ohlraum  zwischen Sym biontenzelle und  endoplasm atischem  R eticu lum  ausscheiden. 
D er sich anschließende Zerfall des Sym bionten  läß t einen lysosom alen R esidualkörper 
zurück. Gr if f it h s  und B ec k  (1973) beobach te ten  derartige E rscheinungen sowohl bei 
H au p t- als auch  bei N ebensym bionten  von A . pisum , heben aber hervor, daß sich 
derartige  R esidualkörper im  G egensatz zu den N ebensym bionten  bei den H aup tsym - 
b ion ten  nu r sehr vereinzelt nachw eisen ließen. Es scheint sich bei diesen „R esid u a l
k ö rp ern “ wohl eher um die B eseitigung anorm aler Ind iv iduen  im In teresse der E rh a l
tu n g  einer gu ten  K ondition  der K olonie zu handeln  (bei n ich t derartig  spezialisierten 
B ak te rien  b e träg t die A nzahl n ich t lebensfähiger Ind iv iduen  einer K olonie etw a 1%), 
als um  einen spezifischen K ontrollm echanism us zur A ufrechterhaltung  der Symbiose.

D er zweite in  B e trach t gezogene R egelm echanism us b e ru h t auf den gelegentlich im  
H aem ocoel und im  E e ttkö rper, d. h. außerhalb  der M ycetocyten beobach teten  S ym 
b ionten . D araus resu ltie rte  zunächst die A uffassung einer In fek tion  der E ier über die 
H aem olym phe (s. o.). H in d e  (1971a) sieht in  diesen Sym bionten eine A rt „ I r r lä u fe r“ , 
die durch  phagocytische H aem ocyten elim iniert werden. L etztere  w erden als re la tiv  
kleine, spindelförm ige Zellen m it ziemlich großem  K ern  beschrieben, die zahlreiche 
V akuolen gefüllt m it M em bran- und anderen  F ragm enten  en thalten . Auf G rund 
dieser B eobachtungen w ird verm ute t, daß sym biontische M ikroorganism en außerhalb  
der M ycetocyten vom  norm alen Im m unsystem , von der norm alen bakteriz iden  
R eak tion  ihrer W irte  erfaß t und  zerstö rt werden. D am it w ürden sie jedoch keinem  
speziellen K ontrollm echanism us unterliegen.

E inen  auf Stoffwechselprozesse beruhenden R egelm echanism us stellen I sh ik a w a  
1982 a u. b, 1984 a u . b) und  I sh ik a w a  et al. (1985) vor. Sie un tersuch ten  die DN S-,
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UNS und P ro te insyn these  der Sym bionten von A . pisum  und fanden neben DNS und 
RN S (rRNS und  tR N S) Pro teine, verm utlich  A ctin und M yosin, die von der W irts 
zelle p roduziert werden, sowie ein von den Sym bionten syn thetisiertes P ro te in , das 
sie als Sym bionin bezeichnen, ein saures P ro te in  m it einer m olaren Masse von etwa 
63000. M ittels unterschiedlicher U ntersuchungsm ethoden gelang ihnen der Nachweis 
der P ro te insyn these  der Sym bionten in vivo und in v itro . W ährend  isolierte E ndo- 
sym bionten  (in vitro) sog. Sym biontenproteine (ISPs) erzeugten, die vom prokaryo- 
tischen Genom der Sym bionten  geprägt waren, w urde von den Sym bionten in der 
aphiden  W irtszelle (in vivo) ausschließlich ein P ro tein  produziert, das Sym bionin, das 
durch  das eukaryotische Genom der W irtszelle seine P rägung  erhält. D. h., daß die 
E ndosym bionten  außerordentlich  streng vom W irtsorganism us überw acht werden, 
indem  jegliche P roduk tion  sym bionteneigener P ro teine u n te rd rü ck t und  n u r die Syn
these eines vom W irt genetisch bestim m ten  P ro te ins zugelassen wird. D ieser strenge 
R egelm echanism us erstreck t sich auf die E m bryonal- und  L arvalentw icklung bis hin 
zur R eproduktionsphase der Virgo. B ereits w ährend dieser P hase lockern sich die B e
schränkungen. I sh ik a w a  (1984b) konnte  nachweisen, daß sich die Synthese von Sym 
bionin durch Sym bionten  ä lterer Virgines zunehm end verringert und  P ro te ine  p ro d u 
ziert w urden, die denen der in isolierten E ndosym bionten  nachgewiesenen (ISPs) ähn 
lich und  som it vom prokaryotischen  Genom der Sym bionten gepräg t waren. D. h., daß 
einige Sym biontengene, die in vivo in der W irtszelle u n te rd rü ck t werden, bei älteren 
Virgines zunehm end in A ktion tre ten , so daß nunm ehr auch sym bionteneigene P ro 
te ine  syn th e tis ie rt werden. W eiterführende U ntersuchungen von I s h ik a w a  e t al. 
(1985) deuten  an, daß Sym bionin von den Sym bionten vornehm lich w ährend der em 
bryonalen  E ntw icklung  syn th e tis ie rt und w ährend der postem bryonalen  Phase der 
Aphiden m etabolisiert w ird.

5. Der Einfluß von Antibiotika, Sulfonamiden und Chemosterilantien auf die 
Symbionten der Apliididae

U m  eine Aussage über die Lebensnotw endigkeit der E ndosym bionten  für die je 
weilige W irts in sek ten art m achen zu können, bem ühte m an sich, durch  verschiedene 
B ehandlungsm ethoden aposym biontische Tiere zu erhalten . D afür bieten  sich folgende 
M öglichkeiten:
. F ü tte ru n g  oder B ehandlung der A phiden m it A ntib io tika, Sulfonam iden oder Che

m osterilan tien ,
. T herm obehandlung, bei der die W irts tie re  w ährend einer bestim m ten  D auer höheren 

T em peratu ren  ausgesetzt w erden (bei A phididae kaum  zur A nw endung gekom m en), 
. In jek tio n  von Lysozym en,
. rad ioak tive  B estrah lung , Z entrifug ieren  u. a.

D as F erm en t Lysozym  bew irk t die Auflösung der Zellwände von B akterien  durch 
A bbau darin  en th a lten er A cetylam inopolysaccharide. Obwohl die Sym bionten  der 
Aphiden n u r M em branen besitzen, ergaben die U ntersuchungen vohE hkhaiidt (1966b) 
nach In jek tio n  einer 0 ,l% ig en  E nzym lösung in 0 ,5% iger N aCl-Lösung (0,1 -— 0,5 ptl 
E nzym lösung pro Virgo in jiziert) in den K örper junger Virgines im  D urchschn itt eine 
um  60%  verm inderte  R eproduk tionsra te , wobei die abgesetzten L j-S tad ien  vom 1. bis 
3. Tag nach  der In jek tio n  kaum  V eränderungen zeigten, die vom 4. bis 8. Tag danach 
geborenen dagegen zahlenm äßig erheblich reduziert waren. Bis zum  12. Tag nach der 
In jek tio n  w urden nu r noch vereinzelt L j-S tad ien  abgesetzt. D anach erlosch die R e
p ro d u k tio n sak tiv itä t völlig. E in  analoges Bild zeigte sich bei den N achkom m en der

DOI: 10.21248/contrib.entom oL38.1.199-227

http://www.senckenberg.de/
http://www.contributions-to-entomology.org/


©www.senckenberg.de/; download www.contributions-to-entomology.org/

214 F r ö h l ic h , G.: Endosymbiose der Aphididae

Tabelle 2
Einfluß von Antibiotika, Sulfonamiden und Chemosterilantien auf die Symbionten der

Gruppe Wirkungstyp allgemeine
Wirkungsweise Präparat

Aminoglykoside
(Aminocyclitole)

bakteriostatisch 
(gram +  und —Bakterien 
u. Kokken, Aktinomyceten 
u. Rickettsien)

Beeinflussung der 
Proteinsynthese

Hygromycin B

Hygromycin B

Kanamycin

Streptomycin 
Streptomycinsulfat 
(Agrimycin, Agristrep)

Ansamycine bakteriostatisch (gram
positive Bakterien u. 
Kokken)

Beeinflussung
der Nucleinsäuresynthese

Rifampicin

Brevimycin Brevicidin

iß-Lactamring-
Antibiotika

bakterizid (grampositive 
Bakterien u. Kokken)

Einwirkung auf Zellwand Ampicillin (Penicillin)

(Penicilline u. 
Cephalosporine)

Penicillin (V) (G)

Chloramphenicol bakteriostatisch (gram + 
u. — Bakt. gram +  
Kokken u. Rickettsien

Beeinflussung 
der Proteinsynthese

Chloramphenicol (CAP) 
(Chloromycetin)
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B eitr. E n t. 88 (1988) 1

A phididae (Zusammenstellung der L iteraturberichte)

b e h a n d e l t e
V e r s u c h s t ie r e

a n g e w a n d te
K o n z e n t r a t io n
p p m

A p p l ik a t io n s 
a r t

V e r s u c h s e r g e b n is s e A u to r e n

M yzu s  persicae, 
A p h is  p o m i,  
A cyrthosiphon p isu m

2 0 0 g e s p r ü h t M o r t a l i t ä t  u .  g e m in d e r t e  
F e r t i l i t ä t
n u r  b e i  M . persicae

H a e e i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t M o r t, d e r  A d u lt e n  1 4 % ,  
I t e p r o d . a u f  8 %  g e s e n k t

H a k e i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae, A . pom i, 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a k e i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

A . p isu m
H a e r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3M . persicae, A .p o m i, 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t

A . p isum
AI. persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

A p h is  fabae 1 0 , 1 0 0 k ü n s t l ic h e
D iä t

o h n e  E f f e k t E h e h a r d t  u . S c h m t t t t e - 
r e r , 1 9 6 6

A .fa b a e , A . craccivora, 
A . viciae, A .  p isu m

5 0 0 W u r z e la p p li 
k a t io n

o h n e  E f f e k t K a r l  u . M ü l l e r , 1 9 6 9  
M ü l l e r , K a r l  u . E i s e n 
b r a n d t , 1 9 7 0

M . persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  
1 0 0 0

k ü n s t l ic h e
D iä t

o h n e  E f f e k t M i t t l e r , 1 9 7 1

A . p isu m b i s  5 0 0 0 i s o l ie r t e
S y m b io n t e n

H e m m u n g  d e r  P r o t e in 
s y n t h e s e  d e r  S y m b io n t e n ,  
j e d o c h  u n b e d e u te n d e r  
E in f lu ß  a u f  R e p r o d u k t io n

I s h i k a w a , 1 9 8 2  a  u .  b ,  
1 9 8 4  a  u .  b

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae 7 5 ,  1 5 0 , 3 0 0 ,  
6 0 0 ,  1 2 0 0

g e s p r ü h t R e p r o d .  a u f  7 4  — 4 2 %  
( k o n z e n t r .  a b h ä n g ig )  g e 
s e n k t ,  M o r t. A d u l t .  2 d  
n a c h  B e h a n d lg .  g le ic h  0

H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae, A . pom i, 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3
A . p isu m
M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  1 0 0 0 k ü n s t l ic h e  D i ä t o h n e  E f f e k t M i t t l e r , 1 9 7 1

A . fabae 1 0 , 1 0 0 k ü n s t l ic h e
D iä t

b e i  h ö h e r e r  K o n z e n tr .  
1 0 0 %  M o r ta l i t ä t ,  b e i  n i e 
d r ig e r  R e p r o d u k t io n s 
s tö r u n g e n

G r i e f i t h s  u . B e c k , 1 9 7 4

A . p isu m 1 0 0 , 1 0 0 0 ,  
1 0 0 0 0

k ü n s t l ic h e
D iä t

b e i  h ö h e r e n  K o n z e n t r a 
t io n e n  t o x is c h  u n d /o d e r  
r e p e l le n t  j e d o c h  o h n e  Z u 
s a m m e n b r u c h  d e r  S y m -  
b io n t e n p o p u la tä o n .  N i e 
d e r e  K o n z e n t r .  o h n e  E i n 
f lu ß  a u f  R e p r o d u k t io n  u .  
W a c h s t u m ,  E f f e k t e  a n  
Z e l lw a n d  d e r  S y m b io n t e n

G r i f f i t h s  u . Beck, 1 9 7 4

A . fabae 1 0 , 1 0 0 k ü n s t l ic h e
D iä t

S t e ig e n d e  M o r ta l i t ä t ,  Z u 
n e h m e n  der. F e r t i l i t ä t s 
v e r lu s t e

E h r h a r d t  u . S c h m u t t e - 
r e r , 1 9 6 6

A .fa b a e ,  A . craccivora, 
A . p isu m , M agoura  
viciae

1 0 0 W u r z e l  - 
a p p l ik a t io n

D e u t l ic h e r  E in f lu ß  a u f  
E n t w ic k lu n g s d a u e r ,  
F r u c h t b a r k e i t  u n d  G r ö ß e ,  
a b e r  k e in e  M o r ta l i t ä t

K a r l  u . M ü l l e r , 1 9 6 9  
M ü l l e r , K a r l  u . E i s e n 
b r a n d t , 1 9 7 0

M . persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  
1 0 0 0

k ü n s t l ic h e
D i ä t

M o r ta l i t ä t  d er  A d u lt e n  
n a c h  3  d  2 0  — 8 0 %  ( k o n 
z e n tr .  a b h ä n g ig ) ,  R e p r o 
d u k t io n  s e h r  s t a r k  v e r 
m in d e r t

M i t t l e r , 1 9 7 1

Phorodon hum itli 5 0 W u r z e la p p li 
k a t io n  p e r 
m a n e n t

M o r t a l i t ä t  d e r  A d u lt e n  
n a c h  2 2  d  2 5 ,4 % , A n z a h l  
d e r  N a c h k o m m e n  n a c h  
3 0  d  0

M ü l l e r  u ,  K a r l , 1 9 7 6

A . p isu m b i s  z u  5 0 0 0 k ü n s t l ic h e
D iä t

H e m m u n g  d e r  P r o t e in 
s y n t h e s e  d e r  S y m b io n t e n  
o h n e  b e d e u t e n d e n  E in f lu ß  
a u f  N a c h k o m m e n

I s h i k a w a , 1 9 8 4  a  u .  b ,  
1 9 8 2 a  u . b
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Tabelle 2 (Fortsetzung)

Gruppe Wirkungstyp allgemeine
Wirkungsweise Präparat

Etamycin Vividogrisein

Glykosid-Antibiotika fungizid Venturiciciin A u. B

Griseofulvin fungistatisch 
(D ermatophy ten)

Beeinflussung 
der Proteinsynthese

Likuden

Makrolide bakteriostatisch (gram +  
u. — Kokken, gram +  
Bakter., Actinomyceten, 
Mykoplasmen)

Beeinflussung 
der Proteinsynthese

Erythromycin (Ilotycin) 

Oleandromycin

Methenamin Mandelamin

Novobiocin bakteriostatisch (gram +  
Kokken u. Bakt., gram 
-  Bakt.)

Beeinflussung • 
der Nucleinsäuresynthese, 
direkte Wirkung auf 
Plasmamembran der Zelle

Novobiocin
(Albamycin)

Poiyen-Makrolide fungizid/fungistatisch Eungi (Dermatophyten) Amphotericin A 

Amphotericin B 

Nystatin

Ristocetin bakterizid (gram +  
Kokken und Bakt.)

Einwirkung auf Zellwand Ristocetin

Tetracycline bakteriostatisch (gram +  
u. — Kokken u. Bakte
rien, Aktinomyceten, 
Rickettsien

Beeinflussung 
der Proteinsynthese

Chlortetracyclin (Aureomycin)
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b e h a n d e l t e
a n g e w a n d t e A p p l ik a t io n s - V e r s u c h s e r g e b n is s e A u to r e n

V e r s u c h s t ie r e p p m
¿11 ti

L ip a p h is  erysim i 2 5 0 g e s p r ü h t R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t  
u m  6 7 % , G e w ic h t  u m  
3 1 %  n a c h  1 0  d

L a x , 1 9 7 2

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

A . fabae 1 0 Wurzel- F e r t i l i t ä t  u m  S 7 %  r e d u - J a y a r a j  u . S c h m u t t e r e r ,
a p p l ik a t io n z ie r t 1 9 6 6 a

2 0 0  +  T e n s id g e s p r ü h t R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t J a y a r a j  u . S c h m u t t e r e r ,
u m  5 0 % , 2 .  G e n e r . W a c h s 
t u m  v e r z ö g e r t ,  3 . G e n e r .  
1 0 0 %  s t e r i l

1 9 6 6 a

A . fabae, A . craccivora, 5 0 0 Wurzel- o h n e  E f f e k t M ü l l e r , K a r l  u . E i s e n -

M . vicia, A . p isu m a p p l ik a t io n BRANDT, 1 9 7 0

L ip a p h is  erysim i 2 0 0 K o n t a k t g i f t - R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t L a l , 1 9 7 1 a
W ir k u n g , T ie r e  
g e s p r ü h t

u m  3 4 %  n a c h  1 2  d

W u r z e l- R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t L a l , 1 9 7 1 a
a p p l ik a t io n
p e r m a n e n t

u m  3 9 %  n a c h  1 2  d

T ie r e  u . R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t L a x , 1 9 7 1 a
P f la n z e n
b e s p r ü h t

u m  4 0 %  n a c h  1 2  d

M . persicae, A . pom i, 
A . pisurn

1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

M . p isu m 2 5 0 ,  5 0 0 ,  1 0 0 0 k ü n s t l ic h e  D i ä t o h n e  E f f e k t M i t t l e r , 1 9 7 1

A . fabae 1 0 , 1 0 0 k ü n s t l ic h e z u n e h m e n d e  M o r t a l i t ä t Ehrhardt u . Schmutterer
D i ä t F e r t i l i t ä t s v e r lu s t 1 9 6 6

AI. persicae, A . pom i, 
A . p isu m

1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

M . persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  1 0 0 0 k ü n s t l ic h e  D i ä t o h n e  E f f e k t M i t t l e r , 1 9 7 1

AI. persicae, *4. pom i, 
A . p isu m

2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

M . persicae 6 0 0 ,  1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

AI. persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  1 0 0 0 k ü n s t l ic h e  D i ä t o h n e  E f f e k t M i t t l e r , 1 9 7 1

M . persicae 2 4 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

A I . persicae, A . pom i, 2 5 , 5 0 , 1 0 0 , g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

A . p isu m 2 0 0

M . persicae 4 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

AI. persicae, A . pom i, 
A . p isu m

2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

A . fabae, A .  craccivora, 1 0 0 W u r z e l- o h n e  E f f e k t K a r l  u . M ü l l e r , 1 9 6 9 ;

AI. viciae, A . p isu m a p p l ik a t io n M ü l l e r , K a r l  u . E i s e n 
b r a n d t , 1 9 7 0

AI. persicae 6 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

A : fabae 1 0 , 1 0 0 k ü n s t l ic h e n ie d r ig e  K o n z e n tr . E h r h a r d t  u . S c h m u t t e -
D i ä t e n t w ic k lu n g s h e m m e n d ,  

h ö h e r e  t o x is c h
r e r , 1 9 6 6

M . persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  1 0 0 0 k ü n s t l ic h e a b  5 0  p p m  1 0 0 %  M o r ta l i- M i t t l e r , 1 9 7 1
D i ä t t a t  u .  1 0 0 %  S t e r i l i t ä t

A . p isu m 2 0 ,  1 0 0 0 k ü n s t l ic h e h e i  n ie d r ig e r  K o n z e n tr . Gr i f f i t h s  u . B e c k , 1 9 7 4
D i ä t E n t w ic k lu n g  a p o s y m b io n -  

t i s c h e r  N a c h k o m m e n ,  d ie  
b a ld  a b s t e r b e n ;  h ö h e r e  
K o n z e n t r .  t o t a l e r  R e p r o -  
d u k t io n s s t o p

Brevicoryne brassicae 1 0 0 ,  1 0 0 0 k ü n s t l ic h e r e p e l l e n t  b i s  t o x is c h ,  u l tr a - H i n d e , 1 9 7 0
D i ä t s t r u k t u r e l le  V e r ä n d e r u n 

g e n  a n  S y m b io n t e n
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Tabelle 2 (Fortsetzung)

Gruppe Wirkungstyp allgemeine
Wirkungsweise Präparat

(auch gegen Mykoplasmen) Oxytetracyclin (Terramycin) 

Tetracyclin

Pyrrolidinomethyl-tetracyclin 
(PMT) (Reverin)

Vancomycin bakterizid (gram +  
Kokken u. Bakterien)

Einwirkung auf Zellwand Vancomycin

Viomycin bakterizid (gram +  u. — 
Kokken u. Bakt.)

Beeinflussung 
der Proteinsynthese

Viomycin

N. N. antibakteriell Actinobolin 
Actinomycin I)

Fumagillin
Nbformicin

Kybomycin

Lactamycin
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b e h a n d e l t e
a n g e w a n d t e A p p lik a t io n s - V e r s u c h s e r g e h n is s e A u to r e n

V e r s u c h s t ie r e p p m

M . persicae, A . pom i, 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a e e i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

A . p isu m  
A . fabae 1 0 ,  1 0 0 k ü n s t l ic h e

D iä t
s e h r  t o x is c h E h r h a r d t  u . S c h m u t t e - 

eee , 1 9 6 6

A . fabae, A . craccivora, 
M . viciae, A . p isum

1 0 0 d e u t l .  V e r lä n g e r u n g  d er K a r l  u . M ü l l e r , 1 9 6 9 ;

a p p l ik a t io n E n t w ic k lu n g s d a u e r ,  R e 
d u k t io n  d e r  E e r t i l i t ä t ,  
B e e in f lu s s u n g  d e s  W a c h s 
t u m s ,  h o h e  M o r t a l i t ä t

M ü l l e r , K a r l  u . E i s e n 
b r a n d t , 1 9 7 0

M . persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  
1 0 0 0

n ie d r ig e  K o n z e n t r .  b e - M i t t l e r , 1 9 7 1

D i ä t w ir k t  E e k u n d it ä t s m in d e -  
r u n g ,  h ö h e r e  a u c h  s ta r k e  
M o r t a l i t ä t  n a c h  3 d

A . fabae 2 0 0 K o n t a k t g i f t 
w ir k u n g ,
T ie r e  g e s p r ü h t

R e d u k t io n  d e r  E e r t i l i t ä t  
u m  5 0 %  n a c h  1 2  d

L a l , 1 9 7 1 a

R e d u k t io n  d e r  E e r t i l i t ä t L a l , 1 9 7 1 a

a p p l ik a t io n
p e r m a n e n t

u m  6 6 %  n a c h  1 2  d

R e d u k t io n  d e r  E e r t i l i t ä t L a l , 1 9 7 1 a

z e n  b e s p r ü h t u m  6 8 %  n a c h  1 2  d

L ip a p h is  e r y s im i 2 5 0 g e s p r ü h t R e d u k t io n  d e r  E e r t i l i t ä t  
u m  7 6 % , G e w ic h t  u m  4 6 %  
n a c h  1 0  d

L a l , 1 9 7 2

Phorodon h u m u li 1 0 0 W u r z e l 
a p p l ik a t io n
p e r m a n e n t

M o r ta l i t ä t  d e r  A d u lt e n  
n a c h  2 2  d  6 9 ,9 % ,  A n z a h l  
d e r  N a c h k o m m e n  n a c h

M ü l l e r  u .  K a r l , 1 9 7 6

3 0  d  0

A . fabae 1 0 ,  1 0 0 k ü n s t l ic h e
D iä t

E n t w ic k lu n g s v e r z ö g e r u n g  
u n d  M o r ta l i t ä t

E h r h a r d t  u . Schmutte- 
r e r , 1 9 6 6

M . persicae 2 5 0 ,  5 0 0 ,  
1 0 0 0

in  h ö h e r e n  K o n z e n t r . M i t t l e r , 1 9 7 1

D iä t l e i c h t  s t e ig e n d e  M o r t a l i t ä t  
u . R e d u k t io n  d e r  R e p r o 
d u k t io n

L ip a p h is  erysim i 2 5 0 g e s p r ü h t
p h y t o t o x .

R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t  
u m  6 5 % , G e w ic h t  u m

L a l , 1 9 7 2

E f f e k t e 3 1 %  n a c h  1 0  d

L ip a p h is  erysim i 2 5 0 g e s p r ü h t
p h y t o t o x .

R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t  
u m  6 3 % , G e w ic h t  u m

L a l , 1 9 7 2

E f f e k t e 2 9 %  n a c h  1 0  d
M ü l l e r  u . K a r l , 1 9 7 6

Phorodon h u m u li 1 0 0 W u r z e l 
a p p l ik a t io n

M o r t a l i t ä t  d e r  A d u lt e n  
n a c h  2 2  d  7 0 ,7 % ,  A n z a h l

p e r m a n e n t d e r  N a c h k o m m e n  n a c h  
3 0  d  0

A . fabae, A . craccivora, 
M . viciae, A . p isu m

1 0 0 W u r z e l 
a p p l ik a t io n

D e u t l .  W ir k u n g  a u f  E n t 
w ic k lu n g s d a u e r ,  E e k u n d i-  
t ä t  u n d  G r ö ß e , h o h e  M or-

K a r l  u . M ü l l e r , 1 9 6 9 ;  
M ü l l e r , K a r l  u .  E i s e n 
b r a n d t , 1 9 7 0

t a l i t ä t

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t R e d u k t io n  in  d e r  R e p r o 
d u k t io n  a u f  2 1 % , M o r ta l i-

H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

t a t  d e r  A d u lt e n  b e i  1 6 %
—

M , persicae 2 5 0 ,  5 0 0 , k ü n s t l ic h e o h n e  E f f e k t M i t t l e r , 1 9 7 1

1 0 0 0 D i ä t —

M . persicae 
M . persicae

2 4 0 0

7 5 , 1 5 0 ,  3 0 0 ,  
6 0 0 ,  1 2 0 0

g e s p r ü h t

g e s p r ü h t

o h n e  E f f e k t  

R e p r o ,  a u f  6 9 — 1 6 %  
( k o n z e n t r .  a b h ä n g ig ) ,

H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6  

H a r r i e s  u .  W i l e s , 1 9 6 6

M o r t a l i t ä t  d e r  A d n l .  2  d  
n a c h  B e h a n d lg .  8 — 1 0 %

ISHIKAW A, 1 9 8 2  a  u .  b
A . p isu m b i s  z u  5 0 0 0 is o l ie r t e k e in e  W ir k u n g  a u f  R N A -

S y m b io n t e n S y n t h e s e
H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6  

H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3M . persicae 
M . persicae, A . pom i,

1 2 0 0

3 0 0

g e s p r ü h t

g e s p r ü h t

o h n e  E f f e k t  

o h n e  E f f e k t

A . p isu m
M . persicae, A . pom i, 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

A . p isu m  
M . persicae 7 5 ,  1 5 0 ,  3 0 0 ,  

6 0 0 ,  1 2 0 0
g e s p r ü h t R e p r o d u k t io n s s t ö r u n g e n H a r r i e s  u .  W i l e s , 1 9 6 6
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Tabelle 2 (Fortsetzung)

2 2 0 F r ö h l ic h , G .: Endosym biose der Aphididae

Gruppe Wirkungstyp allgemeine 
Wirkungsweise ■ Präparat 1

Pleomycin
Streptovitaein

gegen Bienenschmarotzer Anthelmicin

antifungal Antimycin A
(auch insektizid u. akarizid)

Candicidin 
(Hefen u. Protozoen) 
Chlorheximid (Actidion, 
Cyeloheximid, Naramycin A)

fungizid Chitinsynthesehemmer

Fungichromin
Griseoviridin
Phytoactin
Vikkomycin (akarizid)

Chemosterilant Apholate

Pilzgift a — Amanitin

antiviral Cytovirin

Sulfonamide Durenat

Taleudron

Flavomycin

1Grisein

abgesetzten  L arven  einschließlich einer steigenden M orta litä t. M ittels histologischer 
U ntersuchungen konn te  die Z erstörung der Sym bionten  durch das Lysozym  nach
gewiesen werden.

R e la tiv  um fangreich sind die U ntersuchungen über den E influß von A ntib io tika 
auf die E ntw icklung  und R eproduk tion  von B la ttläusen  (H a r r ie s  und Mattson  1963,
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Beitr. Ent. 38 (1988) 1 2 2 1

b e h a n d e l t e
V e r s u c h s t ie r e

a n g e w a n d t e
K o n z e n t r a t .
p p m

A p p l i k a t io n s 
a r t

V e r s u c h s e r g e b n is s e A u to r e n

M . persicae 2 4 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae, A . pom i, 
A . p isu m

1 0 0 g e s p r ü h t M o r ta l i t ä t  u .  R e d u k t io n  
b e i  M . persicae u .  A . pom i

H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

M . persicae 7 5 . 1 5 0 ,  3 0 0 ,  
6 0 0 ,  1 2 0 0

g e s p r ü h t R e p r o d u k t io n  a u f  4 7  — 8 %  
g e s e n k t  ( k o n z e n t r .  a b 
h ä n g ig ) ,  M o r t a l i t ä t  d e r  
A d u lt e n  2  d  n a c h  B e -  
h a n d lg .  1 4 —5 8 %

H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae, A . pom i, 
A . p isu m

2 0 0 g e s p r ü h t  , M o r t a l i t ä t  n a c h  3 u .  7 d  
n u r  b e i  M . persicae

H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t R e p r o d u k t io n  a u f  6 3 %  r e 
d u z ie r t  M o r ta l i t ä t  d e r  A d u l
t e n  2  d  n a c h  B e h a n d lg .  1 1  %

H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae, A . pom i, 
A . p isu m

5 0 , 1 0 0 g e s p r ü h t h o h e  M o r t, n a c h  3 u . 7 d  
n u r  b e i  M . persicae u . A . 
pom i

H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

M . persicae 6 0 0 g e s p r ü h t R e p r o ,  a u f  2 8 %  g e s e n k t ,  
M o r t, d e r  A d u lt e n  1 8 %

H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

A . fabae, A . craccivora, 
M . viciae, A . p isu m

1 0 0 W u r z e l-  ' 
a p p l ik a t io n

k e in  n e n n e n s w e r t e r  E i n 
f lu ß  .

K a r l  u . M ü l l e r , 1 9 6 9 ,  
M ü l l e r , K a r l  u . E i s e n 
b r a n d t , 1 9 7 0

A . p isu m b i s  5 0 0 0 k ü n s t l ic h e
D iä t

o h n e  E f f e k t  a u f  S y m b i o n 
t e n ,  R e p r o d u k t io n  g e s t ö r t

I s h i k a w a , 1 9 8 2  a  u .  b ,  
1 9 8 4  a  u .  b

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t l e ic h t e r  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae 1 2 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae 2 0 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . viciae 1 0 , 1 0 0 ,  1 0 0 0 ,  
2 0 0 0

g e s p r ü h t n u r  b e i  h o h e n  K o n z e n t r .  
W ir k u n g s g r a d  7 9  b z w .
9 8 %

M a l i s k o v a s , 1 9 7 9

A . p isu m 1 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t M a l i s k o v a s , 1 9 7 9

M . persicae 2 4 0 0 g e s p r ü h t o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

A . p isu m b i s  5 0 0 0 i s o l ie r t e
S y m b io n t e n

o h n e  E f f e k t ,  H e m m u n g  
d e r  R e p r o d u k t io n

I s h i k a w a , 1 9 8 2 a  u . b ,  
1 9 8 4  a  u . b

M . persicae 6 0 0 g e s p r ü h t R e p r o d u k t io n  a u f  2 6 %  
g e s e n k t ,  M o r ta l i t ä t  d e r  
A d u lt e n  1 5 %

H a r r i e s  u . W i l e s , 1 9 6 6

M . persicae, A . pom i, 
A . p isu m

5 0 g e s p r ü h t h o h e  M o r ta l i t ä t  u .  s in 
k e n d e  R e p r o d u k t io n  b e i
M . persicae

H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

A . fabae 1 0 W u r z e l 
a p p l ik a t io n

o h n e  E f f e k t H a r r i e s  u . M a t t s o n , 1 9 6 3

A . fabae 1 0 W u r z e l 
a p p l ik a t io n

F e r t i l i t ä t  c a . 3 7 %  g e 
s e n k t

J a y a r a j  u . S c h m ü t t e r e r , 
1 9 6 6  a

A . fabae 2 0 0 K o n t a k t g i f t 
w ir k u n g ,  T ie r e  
g e s p r ü h t  

W u r z e l 
a p p l ik a t io n  
p e r m a n e n t  

T ie r e  u .  P f la n 
z e n  g e s p r ü h t

R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t  
u m  2 1 %  n a c h  1 2  d

R e d u k t io n  d e r  F e r t i l i t ä t  
u m  3 1 %  n a c h  1 2  d

R e d u k t i o n  d e r  F e r t i l i t ä t  
u m  3 9 %  n a c h  1 2  d

L a l , 1 9 7 1 a  

L a l , 1 9 7 1 a  

L a l , 1 9 7 1 a

A . fabae, A .  craccivora, 
M . viciae, A . p isu m

5 0 0 W u r z e l 
a p p l ik a t io n

o h n e  E f f e k t K a r l  u .  M ü l l e r , 1 9 6 9 ;  
M ü l l e r , K a r l  u . E i s e n 
b r a n d t , 1 9 7 0

H a r m e s  und W il e s  1963, E h r h a r d t  und  S c h m ü tter er  1966, K arl und Mü l l e r  
1969, Mü l l e r  e t al. 1970, M it t l e r  1971, I s h ik a w a  1982 a  u. b, Gr if e it h s  und B ec k  
1974, Mü l l e r  und K arl  1976, H in d e  1970, J a y a r a j und S c h m ü tter er  1966, Ma l is - 
kovas 1979, L al  1971a, 1972). G eht m an von der bakterie llen  N a tu r der Aphiden- 
Sym bionten  aus, so m üß ten  spezielle A ntim ycotika w irkungslos bleiben. Die bakteri-
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222 F r ö h l ic h , G .: Endosym biose der A phididae

zide E igenschaft allein  re ich t jedoch im  vorliegenden E all n ich t aus, da es sich um 
E ndosym bionten  handelt. E ntw eder müssen die P räp a ra te  in der Lage sein, das chi
tinöse E xoskele tt der A phiden zu penetrieren  und über die H aem olym phe in w irk
sam er K onzen tra tion  zu den Sym bionten gelangen oder aber den W eg über das L e i
tungssystem  der Pflanze nehm en (entweder über die W urzel oder nach P ene tra tion  
der B la ttk u tik u la  in das Phloem  gelangen), um  in ausreichender Menge von den B la tt
läusen m it dem  Phloem saft aufgenom m en zu werden und über den V erdauungstrak t 
nach R esorp tion  und T ransport in der H aem olym phe das Zielorgan zu erreichen. 
L iegt das Ziel in den M ycetocyten der E m bryonen, müssen noch w eitere B arrieren  
überw unden werden.

In  Tab. 2 sind die bisher aus der L ite ra tu r  bekannten  P rüfungen  zur W irkung von 
A ntib io tika, Sulfonam iden und Chem osterilantien auf die E ntw icklung  und V erm eh
rung  von B la ttläusen  zusam m engestellt. D ie A pplikation der P rä p a ra te  erfolgte e n t
weder durch deren Zugabe zu künstlicher D iä t oder durch B esprühen der Tiere oder 
durch W urzelapplikation  über die W irtspflanzen. Im  ersten  E all is t die Aufnahm e der 
X enobio tika sehr erle ich tert, da sie nach A nstechen der künstlichen  M em bran durch 
pie B la ttlau s  d irek t in deren D arm trak t gelangen. Beim B esprühen der Tiere kann  es 
sich um  eine K o n tak t Wirkung handeln oder, sofern die W irtspflanze m it besprüht wird 
und das P rä p a ra t über die Epiderm is der B lä tte r  zum  Phloem  gelangt, um  eine kom 
b in ierte  K on tak t-E raßw irkung  oder nu r um  eine E raßw irkung. Schließlich erfordert 
die W urzelapplikation  eine A ufnahm e der X enobio tika durch  die W urzel, einen 
T ransport im  X ylem  und einen Ü b e rtr itt  in das Phloem  in w irksam er K onzen tra tion , 
dam it sie in den K örper der Aphiden gelangen. Diese zurückzulegenden W egstrecken 
drücken sich verständlicher W eisein  A bhängigkeit von der K onzen tra tion  im W irkungs
grad aus. Das zeigt sich beispielsweise in der W irkung von Penicillin  auf verschiedene 
B la ttlau sa rten  bei höheren K onzen tra tionen  über künstliche D iä t (Mit t l e r  1971, 
Gr if f it h s  und B ec k  1974) im  Vergleich zum  gesprühten  P rä p a ra t, bei dem die V er
suchstiere keine R eak tionen  zeigten (H a r r ie s  und M attson  1963, H a r r ie s  und W i
l e s  1966) — (Tab. 2). Zu dieser E rag e le is te te  auch  L al  (1971a) einen B eitrag , indem  
er einerseits die V ersuchstiere besprüh te  (K ontaktw irkung), andererseits die B la t t
läuse an  den Pflanzen behandelte  (K ontak t-E raßw irkung oder n u r Eraßw irkung) oder 
ihnen den W irkstoff über W urzelapplikation  (Eraßw irkung) zuführte. Im  E rgebnis 
zeigte die mögliche K on tak t-E raßw irkung  generell den größten  E ffek t, die mögliche 
K o n ta k t Wirkung den geringsten.

U n ter B erücksichtigung dieser A spekte erscheinen zunächst die E rgebnisse der A n
w endung von A nthelm icin und  C ytovirin  von In teresse, von p rak tischer B edeutung 
sind jedoch die T etracycline sowie zu einem  gewissen G rad Chloram phenicol und Chlor- 
hexim id. Bei A nthelm icin h andelt es sich um  ein A ntib io tikum , das vornehm lich 
gegen B ienenschm arotzer eingesetzt wird. H a r r ie s  und W il e s  (1966) besprühten  
dam it M . persicae in K onzen tra tionen  von 75, 150, 300, 600 und  1200 ppm . Sie er
re ich ten  eine M orta litä t bei A dulten  2 d nach  der B ehandlung von 14—58%  und eine 
V erm inderung der R eproduk tion  auf 48 —8%  in A bhängigkeit von der K onzen tra tion . 
C ytovirin  besitz t einen an tiv ira len  E ffek t und  erbrachte  bei einer K onzen tra tion  von 
600 ppm  gesprüht auf M . persicae eine M o rta litä t bei A dulten  von 15% und einen 
R ückgang der abgesetzten  N achkom m en auf 26%  (H a r r ie s  und W il e s  1966).

Bei Chlorhexim id (Actidon, Cycloheximid) w ar der E ffek t schw ankend (H a r r ie s  
und  M attsoh  1963, H a r r ie s  und W il e s  1966, K a rl  und Mü l l e r  1969, Mü l l e r  et al. 
1970, I s h ik a w a  1984a). D as A ntib io tikum  beeinflußt vornehm lich die P ro teinsyn these 
von B akterien . Gleiches tr if f t  zu einem  gewissen G rad auch auf Chloram phenicol 
(CAP) zu, das ebenfalls auf die P ro teinsyn these einw irkt und einen bak teriostatischen  
E ffek t auf gram negative und -positive B akterien , gram positive K okken und  auf 
R icke ttsien  au süb t (E h r h a r d t  und  S c h m h tter er  1966, K a r l  und Mü l l e r  1969,
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B eitr. E n t. 38 (1988) 1

Mü l l e r  e t al. 1970, Mü l l e r  und K arl  1976, M it t l e r  1971, L al  1972, I sh ik a w a  
1982a, 1984a).

Als ausgesprochen effektiv  h insichtlich  der E inw irkung auf die E ndosym bionten  
der A phiden erwiesen sich die verschiedenen T etracycline (Tetracyclin , C h lo rte tra 
cyclin, O xy tetracyclin  OTC), die ebenfalls die P ro te insyn these  beeinflussen und b ak 
te rio sta tisch  auf gram positive und -negative B ak terien  und  K okken sowie Actinom y- 
ceten und  R ickettsien  w irken (E h r h a r d t  und Sc h m u tter er  1966, M it t l e r  1971, 
Gr if f it h s  und B e c k  1974, H a r r ie s  und Mattson  1963, K arl  und Mü l l e r  1969, 
Mü l l e r  et al. 1970, H ih d e  1970, L al  1971a u. 1972, Mü l l e r  und K a r l  1976). Mit allen 
genannten  A pplikationsm ethoden kam  es in niedrigen K onzen tra tionen  zur V erlänge
rung  der Entw icklungsdauer, der Beeinflussung des W achstum s, zu konzentrations
abhängig steigender M orta litä t, V erm inderung der F e r tilitä t bis zur S te rilitä t und 
A usbildung aposym biontischer N achkom m en, die bald  abstarben , nachgewiesen an 
A .fabae, A . pomi, A . craccivora, M . persicae, A . pisum , M . viciae, B. brassicae, L. ery- 
sim i und P. humuli. H istologische U ntersuchungen von K a rl  und Mü l l e r  (1969) 
zeigten eine Schädigung der Sym bionten  spätestens 3 W ochen nach Beginn der F ü tte 
rung, gleichzeitig verödeten  die M ycetome.

In  eigenen Versuchen m it Penicillin , N y sta tin  und  OTC konnten  diese E rgebnisse 
bei A . pisum  an  Viciafaba  b e s tä tig t werden, d. h., nu r OTC erb rach te  den erw arteten  
E ffek t (Tab. 3).

Tabelle 3
Gesamtred uktion der N achkom m en pro W eibchen nach OTC-Behandfung (100 ppm  
gesprüht) verschiedener L arvenstadien von A. pisum

exponiertes
S tadium

Yj der innerhalb 
von 7 d abgesetz

ten  Larven 
pro Virgo (x)

R eduktion der 
F ekund itä t 

in %

M ortalität der 
abgesetzten 

Larven in  %

G esam treduktion 
der Nachkommen 

in  %

Li 14,7 76,4 41,0 86,0
L„ 19,5 68,7 53,0 85,2
l “ 25,9 58,4 25,1 68,9
L4 51,0 13,8 8,4 25,0
K 62,3 0 0 0

D ie Ergebnisse lassen erkennen, daß der W irkungsgrad des A ntib io tikum s auch 
entscheidend vom E ntw icklungsstad ium  der V ersuchstiere abhängig ist. G eht m an 
davon aus, daß die Sym bionteninfektion  im B lastu lastad ium  der E ier erfolgt, so er
reich t die W irkung des OTC bei beginnender E xposition im Lj- und L 2-S tadium  nahezu 
alle sich entw ickelnden Em bryonen  noch vor der Infek tion , was sich le tz tlich  in einer 
V erm inderung lebensfähiger N achkom m en um  86 bzw. 85,2%  ausdrück t. E rfo lg t die 
B ehandlung e rst im L 3-S tadium , ist bereits eine Anzahl E m bryonen über das gefähr
dete  In fek tionsstad ium  hinaus entw ickelt und kann  nur noch durch d irek te  E inw ir
kung beeinflußt werden. D am it sink t die M inderung auf rund  69% . Schließlich erhöht 
sich die Ü berlebenschance im L 4-S tadium  noch w eiter , ausgedrückt in einer R eduk tion  
der N achkom m enschaft um  nu r 25%  im  Vergleich zur K ontrolle .

Die Sektion der n ich t verk rüppelten  L arven, die von m it OTC gefü tte rten  V ersuchs
tie ren  abgesetzt worden waren, zeigte eine Schrum pfung, V erklum pung und  grünliche 
V erfärbung der M ycetocyten. Die im K örper der Virgo verbliebenen E m bryonen  er
gaben im  Vergleich zur K ontro lle  eine starke R eduktion  im W achstum  (etwa 1/4 der 
norm alen Größe), ih r K örper w ar durchsichtig , m it deutlich  dunkelgrün gefärbtem
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M ycetocytenbereich. Die M ycetocyten erschienen geschrum pft, m ite inander verklebt 
und  von etw a halber Größe, E in  K ern  konnte nicht nachgewiesen werden. D er TTC- 
T est (T riphenyltetrazolium chlorid) erbrachte  im  G egensatz zur K ontro lle  keine For- 
m azanreaktion .

Z u s a m m e n fa s s u n g

Am Beispiel von A. pisum  werden die von Aphididae bekannten H aupt- und bei einigen A rten 
auch N ebensym bionten  sowie deren W ohnstätten , die zu Mycetomen zusam mengefügten Myceto
cyten sowie ihnen angelagerte syncytiale Hüllzellen beschrieben. Die Ü bertragung dieser Sym- 
bionten  erfolgt in einem sehr frühen S tadium  der Embryogenese w ährend der Ausbildung der 
B lastula. Da sich die E iproduktion der viviparen Aphiden von den letzten  Em bryonalstadien bis 
zum A bsetzen der ersten L arven durch die Virgo erstreckt, besteh t auch w ährend dieser Zeit (in 
der Zucht etw a 7 d) die Infektionsm öglichkeit der Sym bionten, die über einen Blastoporus in das 
E i gelangen und zunächst als Sym biontenball nachzuweisen sind. Die B edeutung der Sym bionten 
besteh t offensichtlich in der Beteiligung sowohl an Abbau- als auch Syntheseprozessen im Stoff
wechsel ihrer W irtsarten. W ährend angenommene lysosomale und  phagozytäre Regelmechanismen 
zur A ufrechterhaltung des sym biontischen Verhältnisses von geringerem Effekt sein dürften, 
scheint der genetischen K ontrolle über die Proteinsynthese weit größere B edeutung zuzukommen. 
Von den geprüften A ntibiotika, Sulfonamiden und  Chem osterilantien zur Erzielung aposymbion- 
tischer Tiere haben sich Tetracycline als besonders wirksam erwiesen.

S u m m a ry

A t th e  example of A. pisum  th e  chief sym bionts known for Aphididae and  for some species also 
th e  secondary sym bionts, the ir sites, th e  m ycetocytes combined to  mvcetomes and  the  syncytial 
enveloping cells added to them  are described. These sym bionts are tran sm itted  a t a very early 
stage of embryogenesis during th e  form ation of th e  blástula. As th e  egg production of the  v iv i
parous aphids extends from th e  last em bryonal stages to  the  depositing of the  firs t larvae by th e  
virgo, infection by sym bionts getting  in to  the  egg through a blastopore and  firs t detectable as a 
ball of sym bionts is possible during th is period (in breeding about 7 d). The significance of th e  sym 
bionts apparen tly  lies in the ir partic ipation  in processes of both  decomposition and synthesis in 
th e  m etabolism of the ir host species. W hile th e  assumed lysosomal and  phagocytic control m e
chanisms appear to  have little  influence on the  m aintaining of th e  sym biontic relation, the  genetic 
control of th e  protein synthesis seems to  be more im portant. Of th e  antibiotics, sulfonamides and 
chem osterilants tested  for th e  production of aposym biontic anim als, tetracyclines proved to be 
m ost effective.

P  e 3 io M e

H a  n p H M e p e  A. pisum  o rm c a H b i H3 B e cx n b ie  113 Aphididae ocHOBHbie c h m ô m o h x b i h  y  
HeKOTOpbIX BHJtQB TRKHîe nOÖOHHbie CHMÖHOHXbl H OÖHXaeMbie HMH MeCXa, OÖBeHHHeHHbie 
B MHpeTOMaX MHHeTOHHTbl II npHCOeïHÏHeHHbie c  HHMH CHHCHXMaJIbHbie OÔKJiajtOHHbie 
KJieTKH. 3 t h  cHMÔHOHTbi nepeH O C H xcH  b o u eH b  p a n n e d  c x a n n i i  3 M Ö p iio re H e 3 a  bo  BpeM H 
o 6 p a 30BaHHH S jia c T y jib i. T a n  n a n  H H peK JiaH K a mHBopoaHirpix x j ie d  n p o a o j im a e x c H  o t  
nOCJiejJHHX CTaJtHÏI SMÔpHOHaJIbHOrO paSBHTHH íto  OTpOHiJteHHH nep B b IX  JIHHHHOK 
H eBCXBeHHim aM ii, b  3to  BpeMH ( n p n  p a 3 B e n e n H H  npH M epH O  7 n n eii)  x a n m e  H H ^ eK p u H  
CHMÖHOHXOB B03M0>KHa, n o n a n a r o m u x  u e p e 3  ô j ia c T o c n o p  b h liho  h  oÖ H apym H BaeM bix 
b  H a u a j ie  x o jib k o  b  BHjte m a p a  c h m ö h o h x o b . n o  B e en  b c p o h x h o c t h , SH aneH H e c h m ô h o h x o b  
cocx o h x  b  h x  v n acx H H  n a n  b  n p o p e c c a x  p a 3 J i0 JK e n iiH , x a n  h  b n p o p e c c a x  CH H xe3a b o 6 - 
MeHe B eipecxB  h x  x o a n e B . B x o  BpeMH n a n  n p e n n o j ia r a e M b ie  jn iso c o M a jib H b ie  h  (Jm ropH - 
x a p H b ie  pery jiH p o B O H H b ie  M exaH H 3M bi h u h  o ö een eu e H H H  cooxH om eH H H  c h m ô h o h x o b , no- 
BHHHMOMy, i i rp a io T  MCHee B a n îH y io  p o j i b ,  reH ex H u ecK H ii K o n x p o jib  CH H xe3a n p o x e n n a ,  
K a m e x c H , HMeeT n a M n o ro  ö o j in m e e  3 n a n e H H e . I I 3 H cnb ixaH H bix  anxHÖHoxH KOB, c y jib ( |)o -  
HaM HjtoB h  xeM ocxepHJiHH XOB HJiH n o jiy n e H iiH  anociiM OHOHXHHecKHx o c o ô e î i  x e x p a p H K - 
JIHHbl 0K a3aiIH C B  OCOÖeHHO 3(|)(|)eKXHBHbIMH.
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Besprechungen

G attld, I. D .: An Ißtroduction to the Iclmoumonidae of Australia/With a co n trib u tion  on
M etopiinae by M. G. F it t o n . — London: B rit. Mus. (N at. H ist.), 1984. — 413 S., 580 Fig.,
3 T ab .; 3 1 x 2 4 ,5  cm. — Preis.: £ 40 .—

D er A utor is t n ich t n u r erfahrener Spezialist für Teilgruppen der Ichneum onidae, sondern h a tte  
auch die M öglichkeit, das Gebiet selbst kennenzulernen u n d  zu besam mein. D arüber hinaus s tan 
den ihm  unbearbeitete A ufsam m lungen, besonders der le tz ten  beiden Jah rzehnte , zur Verfügung. 
F a s t alle Typen der aus diesem Gebiet bisher beschriebenen A rten konnte  er untersuchen. Eine 
w ichtige G rundlage lieferte auch die Publikation  des K ataloges der Indoaustralischen Ichneum o- 
nidae von T o w n e s  et al. 1961. A uf dieser Basis en ts tan d  der erste Teil einer fundam entalen  Be
arbeitung  der australischen Ichneum onidenfauna.

E inführend setzt sich der A utor n ich t nu r m it allgemeinen nom enklatorischen und  taxonom i- 
schen (Subspecies!) Problem en auseinander, sondern geht auch au f Morphologie, Phylogenie und 
Biologie der Ichneum onidae ein. E r d isku tiert die erdgeschichtliche E ntw icklung A ustraliens im 
Zusam m enhang m it diesen Schlupfwespen un d  vergleicht m it anderen Faunen. Eine Checkliste 
g ib t einen Überblick der bereits beschriebenen A rten  u n d  ihrer Synonyme. Z. Z t. is t einschließ
lich der vorliegenden aber noch unbeschriebenen Exem plare m it m ehr als 1200 A rten zu rechnen. 
Die neu erarbeite ten  B estim m ungstabellen gehen bis zu den G attungen , vereinzelt bis zu U n ter
gattungen . Zahlreiche G attungen  und  ihre T ypusarten  sind neu beschrieben. Die Bestim m ung wird
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