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I. Einleitung.

1. Fragestelluny.

Die afrikanische Zecke O. moubata ist als Ubertriiger des Riickfallfieber-
Erregers Borrelia duttoni bekannt, Verschiedene Autoren haben sich bereits
mit dem Problem des Infektionsverlaufes in dieser Zecke befafit; die ausfiihr-
lichste Studie hieriiber stammt von W. BURGDORFER (1951). Nach dem Sangen
der Zecke an einem infizierten Menschen oder Versuchstier dringen die rreger
aus dem aufgenommenen Blut tiber den Zeckendarm in die Leibeshohle vor und
gelangen von dort in verschiedene innere Organe. Insbesondere siedeln sie sich
im Ovar, in der zentralen Ganglicnmasse, in Coxalorgan und Speicheldriise an.
Es findet eine Vermehrung der rreger statt. und das Tier bleibt von da an
dauvernd infektids. Die in den Eizellen reichlich vorhandenen Borrelien konnen
auf die Nachkommen, welche aus solchen Eiern hervorgehen, iihertragen wer-
den. Die transovariale Ubertragung ist bereits untersucht worden (vergleiche
z. B. BURGDORFER 1951 und GEIGY, WAGNER, AESCHLIMANN 1951). Eine detail-
lierte diesbeziigliche Studie von A. AESCHLIMANY ist kiirzlich in dieser Zeitschrift
erschienen (1938).

Wir stellten uns nun die Frage, ob und in welchem Ausmal} auch die minn-
lichen Genitalorgane und Geschlechtsprodukte den Erreger aufzunehmen ver-
mdgen. Sollte sich ihre Infektibilitit bestiitigen. so gilt es weiter zu unter-
suchen, ob ecine genilale Ubertragung der Borrelien mit Sperma oder mit An-
hangdriisen-Sekret withrend der Begattung auf das Weibchen stattfinden kann.
Damil wiire ein neuer Weg fiir die Verbreilung von B. duttoni unler den Zecken
aufgezeigt. Vorbedingung zur Aufklirung dicser Frage war das Studium des im
einzelnen noch nicht beschriebenen miinnlichen und weiblichen Genitalappa-
rates sowie der Spermatogenese und Ovogenese. der Copulation und der Be-
samung. Obwohl verschicdene Arbeiten tiber die Gonadenverhiiltnisse der Ixo-
doidea vorlagen, so sind wir doch bei O. moubata zu gewissen neuen lirkennt-
nissen gekommen, die uns zu ciner Ausdehnung unserer Untersuchungen nach
der morphologisch-histologischen Seite hin veranlalit haben.

Ieh macehte nicht verfehlen, an dieser Stelle meinem verehrten Lehrer, [lerrn
Prof. R, Gercy, fiir die Uherlassung dieses anregenden Themas, vor allem aber
fiir seine vielfache Unterstiitzung und die wertvollen Ratschliige bei meinen Un-
tersuchungen. meinen herzlichsten Dank auszusprechen. Herrn Prof. MaTTHey
(Lausanne), dem hervorragenden Fachmann fiir Chromosomenverhiiltuisse,
habe ich meine Priiparate und Ergebnisse ebenfalls vorlegen diirfen und bin von
ihm bestens beraten worden. I“liir seine freundlichen Bemiihungen, die mir
aullerordentlich wertvoll waren, mochte ich ihm verbindlich danken.

2. Matericd und Technik fiir die morphologisch-histologischen
Untersuchungen,

Die fiir unsere Unlersuchungen verwendeten Zecken stammen aus der Zucht
des Tropeninstituts in Basel, welche 6fters durch Frischimporte, speziell aus
Tanganyika, ergiinzl wurde. [Fur alle Infektionsversuche bedienlen wir uns einer
reinen Zucht, Die Ziichtungs- und Infektions-Methoden, inkl. das Halten reiner
Zeckenstimme, sind von R. GE1GY und A. HErRBIG 1955 (S.335—337) beschrie-
ben worden.

Um die Morphologie des miinnlichen Geschlechtsapparates untersuchen zu
konnen, ging man folgendermafien vor. Die Tiere wurden in einer mit geruftem
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>araffin ausgegossenen Petrischale unter Insektenringer seziert. Nachdem die
dorsale Chitindecke des Tieres vollkommen entfernt war, priiparierte man den
diinnwandigen Magensack, der den Genilaltraktus verdeckt, vorsichtig ab. Das
durch den dunkelfarbigen Darminhalt uniibersichtlich gewordene Objekt wurde
sodann mit Insektenringer ausgewaschen, um die Vesiculae seminales und den
genitalen Driisenkomplex gut sichtbar zu machen., Zur vollkommenen Frei-
legung des Geschlechtsapparates entfernte man noch alle (ibrigen Organe und
zupfle vorsichtig die Tracheen und Tracheolen weg. die die Testes dicht um-
spinnen. Die Liinge des herauspriiparierten, ausgesireckten Genitalapparates
betrigt ca. 2 ¢m, wovon der Driisenkomplex ca. 2,5 mm einnimmt. Zur Her-
stellung der histologischen Schnitte wurde das Material hauptsiichlich nach
Bouin-Dubosq, Carnoy und Flemming fixiert. Firbungen erfolgten mit Azan,
Prenant, Eisenhiimatoxylin nach Heidenhain und mit Feulgen zum Nachweis
der Desoxyribonucleinsiiure. Die Fixierung nach Flemming und die IFirbung
mit Himatoxylin lieferten die besten Resultate. Fiir das Studium der Chromo-
somenverhiiltnisse und der Spermiohistogenese wurden Quetschpriiparate und
Aussiriche der Hoden hergestelll, ITm ersten Falle verwendeten wir nur die
Keimzone des Hodens und fixierten sehr kurz (3 Min.) in 50%iger ssigsiiure.
Anschliefiend firbten wir nach Feulgen. Fiir die Untersuchung der Spermiohisto-
genese mulBite der Hodeninhalt sehr vorsichtig ausgedriickt und schnell in einem
hiingenden Tropfen Inscktenringer mit Osmiumsiiurediimpfen fixiert werden,
Die Firbung erfolgte dann mit Hamatoxvylin. Um durch die Fixierung ent-
standene Artefakte auszuschlieffen. untersuchten wir zusitzlich in-vivo-Priipa-
rate aus den Testes mit dem Dunkelfeld- und Phasenkontrastmikroskop.

Fir den weiblichen Genitalapparat galten wieder andere Methoden. Vor dem
Einsetzen der Dotterbildung Lift sich das Zeckenovar mit den gebriiuchlichen
Fixierungsmitteln behandeln (Bouin-Dubosq, Carnoy, Flemming usw.) und
ohne Schwierigkeiten schneiden. Der Dolterreichtum der heranreifenden Ii-
zellen und besonders der reifen Ilder gestaltet dagegen die cytologischen Unter-
suchungen schwierig. Aus diesem Grunde mulite man mehrere Methoden, be-
sonders fur die Iinbettung., ausprobieren, um einigermafien befriedigende
Resultate zu erzielen. Fiir die Firbung nach Feulgen. die wir hauptsiichlich
durchfithren mufiten, erwies sich die IFixierung nach Carnoy am giinstigten.
sie halte aber leider die nachteilige Nebenwirkung. den Dotter spride zu
machen. Trotz allem konnten wir brauchbare Schnilte bekommen. Die Fixie-
rungen nach Petrunkewilsch und Bouin-Dubos, die fiir die dotterreichen Lier
der Arthropoden empfohlen sind, konnten wir nur dann anwenden, wenn
nicht mit Feulgen gefiirbt wurde. Brauchbare Resultale erhielten wir dann
mit Himatoxyvlin-Delafield. Die gewdhnliche LEinbettungsmethode iiber Me-
thvlbenzoat, Benzol und Benzol-Paraffin erwies sich als unbrauchbar. Auch
diejenige tiber Butanol, Butanol-Paraffin und Paraffin gab wenig befriedi-
gende Resultate. selbst wenn ihr die von WAGNER (1892) bei Ixodidenciern ver-
wendete  Fixierung in Pereny'scher  Flissigkeit  vorausging. Obwohl  diese
Schnitte nicht rissen. lieflen sie sich schlecht firben, und die Dotferkugeln
schmolzen zu einer homogenen Masse zusammen. Die Einbettungsmethode mit
Phenol nach B. SEbLEr (19401, Modifikation nach GUENIN erwies sich dann
schliefilich als die glinstigste. Das von SEIDLER empfohlene Anschneiden des
cingebetteten Objektes und nachfolgende Eintauchen in destilliertes Wasser
fir 24 Stunden erwies sich Hir unsere Zwecke allerdings als unvorteilhaft.
Infolge tibermibiger Wasseraufnahme quollen niimlich die Eier auch bei kiir-
zerem Eintauchen so stark auf, daB sie sich nachher nicht mehr schneiden
liclien, Iis wurde deshalb auf das Anschneiden und Eintauchen verzichtel und
der Paraffinblock direkt geschnitten; so erhicll man etwa zu 70%0 verwerthares
Material. Quetschpriiparate wurden zum Studium der Chromosomenverhiiltnisse
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der Ovogonien und der Entwicklung junger Ovocvten ebenfalls mit Erfolg her-
angezogen. Man fixierte wie bei den Minnchen in 50%iger Iissigsiiure und
fiirbte nach Feulgen.

Il. Mannlicher Geschlechtsapparat.
1. Morphologie.

Uber die morphologischen Untersuchungen des miinnlichen
Genitalapparates bei den der Unterordnung Ixodoidea angehoren-
den Familien Ixodidae und Argasidae liegen bereits Beschreibun-
gen verschiedener Autoren vor. Schon 1852 hat HELLER bei Argas
persicus Geschlechtsgiinge und mehrere Paare von Anhangdriisen
beschrieben, die in die ménnliche Genital6ffnung einmiinden. Seine
Beobachtungen sind von PAGENSTECHER (1861 und 1862) bei [xo-
des ricinus und Argas reflexus sowie von CHRISTOPHERS (1906) bel
Ornithodorus savigny im wesentlichen bestatigt worden, nur dag
letzterer den unteren Ausfiihrungsgang als Penis bezeichnete.
BONNET untersuchte 1907 Hyalomma syriacum und aegyptum,
Dermuacentor reticulatus und Haemaphysalis coccineaund beobach-
tete eine starke Uniformitit im Bau der Geschlechtsorgane dieser
Ixodiden-Arten. Er unterscheidet paarige, tubulose Testes, Vasa
deferentia und umfangreiche Anhangdrusen, bei welch letzteren er
drei histologisch verschiedene Strukturen findet. ROBINSON und
DAVIDSON (1913—1914) sowie OPPERMANN (1935) lieferten Be-
schreibungen fiir die Argasiden-Arten A. persicus bzw. A. colum-
barum, deren méinnliche Genitalorgane weitgehende Ahnlichkeiten
und etwa dieselben Abschnitte wie die Ixodiden aufweisen. Ahn-
liches zeitiglen die Untersuchungen von S. YALVAC (1939) an Hya-
lomma anatolicum, nur dafl dort regelmiiffig die hinteren Iinden
der Hodenschliuche nicht U-formig verbunden sind, sondern frei-
liegen, was tlibrigens ausnahmsweise auch bei O. moubata vor-
kommt. ViTzrHum (1943) stiitzt sich bei seiner Wiedergabe des
méinnlichen Genitalsystems der Argasidae hauptsichlich aul die
Berichte von CHRISTOPHERS sowie von ROBINSON und DAVIDSON.

Was die allgemeine Morphologie des méinnlichen Genitalappa-
rates von O. moubata anbelang!t, so konnten wir die zusammen-
fassende Beschreibung von ViTzrHuM in BRONN's Klassen und
Ordnungen des Tierreichs, Bd. 5, 1943 bestitigen. Allerdings wur-
den wir im Verlaul der histologischen Analyse zu gewissen Berich-
tiscungen hinsichtlich der Interpretation der einzelnen Teile ge-
fahrt. Dies gilt speziell fiir den Hodenabschnitt mit der Ketmzone
sowie [ir die Ableitung der Geschlechtsprodukte in die Samen-
blasen.

Der reife miimnliche Genitalapparat von O. moubata miindet,
wie bet allen Zecken, im weit vorne hinter dem Capitulum gelege-
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nen Genitalporus. Iir ist infolgedessen caudo-rostral orientiert. Im
abdominalen Abschnitt liegen U-formig die in der Regel durch
einen gelblichen Gewebestrang mileinander verbundenen. stark
gewundenen Hodenschliuche, welche vorne in die paarigen Vesi-
culae seminales einmiinden (Abb. 1 und Abb. 2). Dort lLiegt auch
das grobe Pakel der aus verschiedenen Tubuli zusammengesetztien
Anhangdruse. Der erwithnte Verbindungsstrang ist bei alten Adult-
zecken linger als bei jungen; bei den Nyvmphen I fehll dieses Zwi-
schenstiick noch vollig, so daB dort die Hodenschliuche direkt
aufeinander treffen. Die Vesiculae seminales sind im leeren Zu-
stand dunn und schlauchformig: mit reifen Geschlechtsprodukten
gefullt, schwellen ste dagegen stark an und liegen sackformig bei-
derseits der Anhangdriise. Diese letztere miindet in das Atrium
genitale, welches gewissermalien die unpaare IFortsetzung der bei-
den Vesiculae seminales bildet. In diesen leicht chitinisterten Fnd-
abschnitt des miéinnlichen Apparates wird, wie spiiter noch zu be-
schreiben ist, mit Hilfe der Anhangdriisesekrete der Spermatophor
gebildet. Wir mochten deshalb davon absehen, von einem Ductus
ejaculatorius im Giblichen Sinne zu sprechen. Lis ist aullerdem kein
Penis vorhanden.

In der Nymphe 111 befindet sich die Anhangdriise noch im Sta-
dium ciner unpaaren, einheitlichen Anlage. Sie liegl dem zarten,
U-formigen, noch ungegliederten Hodengebilde als weilliliches Kor-
perchen auf. In den letzten drei Nymphenstadien bilden sich dar-
aus die 14 blind endenden Tubuli, von denen 2 unpaar bleiben.
In der endgiiltigen Gestaltung verieilen sie sich wie folgt: Dorso-
median liegt der unpaare Driisenlappen A, der infolge seiner Grolie
und seiner typischen Doppelgestalt besonders aulfiallt. An seiner
Basis inserieren die paarigen Driisenlappen B und B und an den
letzteren die ebenfalls paarigen Tubuli C, ¢, Seitlich zwischen den
beiden Lappen B und C sind fast immer die paarigen, venlral an-
setzenden Tubuli D und D’ sichibar. Ventral liegen die besonders
zarten und durchsichtigen, paarigen Lobuli I2 und 127, dariiber die
langen, ausgesprochen tubulosen D und D’. Oberhalb der Ge-
schlechtsoffnung gruppieren sich als ziemlich kompakte Gebilde
die paarigen Driisenlappen H, H', G und G" und der unpaare Tubu-
lus I, der die beiden Paare voneinander trennt (Abb. 1, 1—4). Wir
werden spiler sehen (S.138), daB in diesen Driisenlappen drei
verschiedene histologische Strukturen angetroffen werden. lhre
endgiiltige IForm und gewebliche Differenzierung wird erst im
Laul des V. und vor allem des VI. Nymphenstadiums erreicht. Die
frischgeschlipfte minnliche Adultzecke weist somit einen voll aus-
gebildeten Geschlechtsapparat aul, und der bei der Nyvmphe noch
vgeschlossene Genilalporus ist jetzt eroffnet.
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Abb. 1 (1—4). Der miinnliche Geschlechtsapparat von O, moubala. 1: dorsal mit

Testes; 2: ventral: 3 und 4: lateral ohne Testes, bei 4 Einmiindung der Vesiculae

seminales in das Atrium genitale sichtbar. —- D.ej.: Ductus ejaculalorius (=

Afrium genitale): Dr. A, B G, D, X, I, G und 1: die verschiedenen 6Gpaarigen

und 2 unpaaren (A und ) Lappen der Anhangdrise; T: Testes: Go: Genital-
offnung; V. S.: Vesiculae seminales.
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2. Histologie des mdnnlichen Genitalapparates und Bildung
der mdnnlichen Geschlechtsprodukte.

a) Spermatogenese, Chromosomenverhiltnisse und
Spermiophorenbildung.

Bereits mehreren IForschern sind die merkwiirdig gestalteten
und groflen Spermien der Ixodoidea aufgefallen, und sie haben
versucht, ihren Bau und ihre lintstehung zu erkliren. In der vor-
gefundenen Literatur herrscht aber manche Kontroverse in der Be-
zeichnung dieser mannlichen Geschlechtsprodukte und in der Art,
wie man sich ihre Entwicklung vorstellt. Wir zitieren hier in histo-
rischer Reihenfolge die Auloren, die sich mit diesem Problem be-
faBt haben. Die meisten arbeiteten mit Ixodiden; da wo Studien an
Argasiden vorliegen, wird dies besonders erwihnt. LEYDIG (1855),
HELLER (1852) an Argas persicus, PAGENSTECHER (1861), BERTKAU
(1881), CHRISTOPHERS (1906) an Ornithodorus savigny, BONNET
(1907), NORDENSKIOELD (1909 und 1920), SaMsSoN (1909) unter
anderem auch an Ornithodorus moubata, CASTEEL (1917) an Argas
miniatus, WARREN (1933), OPPERMANN (1935) an Argas colum-
barum, TuzeT und MiLLoOT (1937) unter anderem auch an Ornithoe-
dorus nicollei, O. turicata und Argas persicus, SHARMA (1944) unter
anderem an A. persicus, SOKOLOW (1954) an Ornithodorus tarta-
kowski und O. papillipes.

Die alteren Autoren bis und mit BERTKAU haben sich auf die
Beschreibung der reifen Geschlechtsprodukte beschriinkt und diese
in der Regel als Samenfiden bezeichnet. Von CHRISTOPHERS an
folgen eine Reihe mehr oder weniger ausfithrlicher Schilderungen
von Spermalogenesen, wobei sich vor allem eine Unsicherheit bei
der Deutung der Spermiohistogenese zeigt. Bald wird namlich das
Endprodukt derselben als Spermatozoid, bald als Prospermium
oder Spermium, dann aber auch als Spermiophor bezeichnel. Die
besten Schilderungen stammen von CASTEEL und OPPERMANN, die
erstmals die Spermiophorennnatur erkannt haben, jedoch noch
von Spermaltozoon bzw. Prospermium sprachen, wihrend TUZET
und MILLOT die treffendste Bezeichnung Spermiophor erstmals
einfithrien. Gestiitzt auf die wertvolle Vorarbeit der genannten
Autoren, haben wir das Studium der Spermalo- und Spermiohisto-
genese bei O. moubata vertiefen konnen und versuchi, ein mog-
lichst klares Bild dieser komplizierten Vorginge zu gewinnen.

So wie die Weibchen der Argaside O. moubata (im Gegensatz
zu wohl allen Ixodiden-Weibchen) mehrmals zur Eiablage schrei-
ten konnen, sind auch die Ornithodorus-Méannchen mehrmals be-
galtungsfiahig. Schon in den minnlichen Nymphen ist der normale
Ablauf der Spermatogenese und die Verwandlung zur Adultzecke
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von einer Blutmahlzeit abhingig. Ahnliches gilt aber auch fur die
IFortdauer der Spermatogenese beim adulten Méannchen, denn ohne
Blutmahlzeit und Copula werden nicht nur keine Geschlechtspro-
dukte mehr weitergebildet, sondern es stellen sich bei den Keim-
zellen (speziell bei Spermatocyten, auch bei Spermatiden) in den
Testes Degenerationserscheinungen ein. Wir werden aul diesen
Punkt noch zuriickkommen (S.131). Bei jiingeren Minnchen
[indet man etwa 10—15 Tage, nachdem Copulation und Blutmahl-
zeil stattgefunden haben, eine liickenlose, spermatogonische lint-
wicklungsfolge. Praktisch bedeutet dies, dall man frisch aus Nym-
phen verwandelte Minnchen mit Weibchen copulieren lassen und
bald darauf fiittern mul, um die fiir das Studium der Spermato-
genese gewiinschten Stadien zu bekommen. Dasselbe gilt im Prin-
zip flir Méannchen spiterer Altersstufen, indem auch bei ihnen die
Spermiophoren-Produktion von Copula und Blutmahlzeit abhan-
gig bleibt.

Was nun die Abwicklung der Spermatogenese in den Hoden-
schliuchen von O. moubata anbelangt, so haben wir auf Grund
zahlreicher Befunde eine bisher noch unbekannte Tatsache ermit-
teln konnen. Die eigentlichen Testes, in denen die Geschlechts-
zellen alle Stadien threr Vermehrung, ihres Wachstums und ihrer
Entwicklung durchlaufen, erstrecken sich vom gelblich gefirbten
Verbindungsstiick bis zu den sackformigen Vesiculae seminales
(Abb. 2 u. Abb. 16}. Die IHigentiimlichkeit der Gonade besteht nun
aber darin, daBl die Keimzone, also die Bildungsstitte der Sperma-
logonien, unmittelbar an die Vesiculae seminales grenzt. Die wei-
tere Entwicklung der Geschlechtsprodukte schreitet also von ro-
stral nach caudal fort, so daf} sich die Spermatiden und Spermio-

Anhangsdruse

Genitaloffnung

Vesiculae seminales Keimzone Richtung der Spermiogenese

Abb. 2. Schema des miinnlichen Geschlechtsapparates in vollkommen ausge-
strecktem Zustand.
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Abb. 3. Zellen aus dem Driisenlappen Al

AbD. 4. Zellen aus dem Drisenlappen D,

Abb. 5. Abb. 5. Zellen aus dem Driisenlappen 15

phoren in der Nihe des Verbindungsstiickes differenzieren. Da die
reifen Spermiophoren in den ménnlichen Genitalwegen unbeweg-
lich sind. miissen sie passiv durch den ganzen Hodenschlauch zu-
rick und schlieBlich in die Vesiculae seminales transportiert wer-
den. Dies geschieht durch ein enges, zentrales Lumen, das den
Hoden und dessen Keimzone in seiner ganzen Liange durchzicht,
wohl mittels Kontraktionen des Hodenschlauches, dessen Basal-
membran mit feinen Muskelfasern durchsetzt ist. Die Testes er-
[tillen somit hier gleichzeitig die Funktion von Vasa deferentia.
Die Wand der Vesiculae seminales beslehl aus einer sehr [lachen
dulleren und einer kubischen bis zyvlindrischen inneren Lipithel-
zellenschicht, welche aullerordentlich dehnungsfithig ist. Die Ver-
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Abb. 6. Diploider Chromosomensatz aus der Melaphase ciner Ovogonienteilung.
Vergr. 2870 . a) Pausen nach Mikrophoto; by Mikrophoto.
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Abb. 7. Diploider Chromosomensalz aus der Melaphase ciner Spermalogonien-
teilung. Vergr. 2870, a) Pausen nach Mikrophoto; h) Mikrophoto.

einigung der beiden Vesiculae seminales, das sog. Atrium genitale
(Abb. 2). ist. wie schon erwihnt. die Bildungsstitte des Spermato-
phoren. Die Spermatogenese setzt sehr frith ein; schon im 1. Nym-
phenstadium enthiillt der Hoden Spermatogonien in Teilung und
sehr junge Spermatocyten I. Die Keimzone ist im adulten Miann-
chen nur auf etwa 1—2 mm beschrinkt, wihrend der ganze Ho-
denschlauch im ausgestreckten Zustand ungefihr 2 em erreicht.
Das erwihnte innere Epithel der Vesiculae seminales geht unmit-
telbar in das Keimmepithel der Testes tiber. Die rund um das Hoden-
lumen sitzenden Spermatogonien sind sehr leicht an ihren rela-
liv groBen und runden Kernen zu erkennen. Sie sind auch leicht
von dem kleinzelligen, somalischen Zwischengewebe zu unler-
scheiden, welches spiiter die Spermatocyten-Nester follikelartig
umgibt (Abb. 8, 1 und Abb. 16).
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IXin Hauptaugenmerk wurde den vereinzelt aultretenden Sper-
matogonienteilungen geschenkt. In IFeulgen-geliarbten Quetsch-
priparaten konnten wir IForm und Zahl der Chromosomen er-
mitteln. (Abb. 6; vergleiche GEIGY, WAGNER 1957). Die meisten
Zahlungen ergaben die diploide Chromosomenzahl 2 n — 20. Man
unterscheidet deutlich drei relativ groe, stibchenformige, zu-
weilen leicht gekriommte Chromosomen, die ca. 3,1 ¢ messen, wih-
rend die 17 anderen kleine, stibchen- bis kokkenformige, unter
sich etwa gleich grofie Gebilde darstellen. s ist sehr schwierig.
die Paare oder auch allfillige Heterochromosomen zu erkennen.
Ahnliche Chromosomenverhiltnisse werden wir spiiter fiir die
Ovogonien erwihnen (s. 141—142).

Aus der letzten spermatogonialen Teilung resultieren die Sper-
matocvten I. Ordnung. lThr Kern geht ohne Interkinese sofort in
das meiotische Prophase-Stadium iiber. Die verschiedenen Kkon-
jugationsphasen der Chromosomen kann man an [Feulgen-gefiirb-
ten Quetschpriparaten sehr gut untersuchen. Im Leptonema bilden
die Chromatinfiden einen dichten Kniuel, der sich im Zvgonema
auflockert, worauf man an einzelnen Faden knotchenartige Ver-
dickungen beobachten kann. Als Pachynema folgt dann die Phase
der Verdickung und Verkiirzung der Chromosomen, die mehr
oder weniger deutliche paarweise Anordnung einnehmen. Schlie3-
lich beobachtet man alle Ubergiinge vom frithen bis zum spiten
Diakinesestadium. Das lelztere findet sich in den Priiparaten sehr
haufig. Die Chromosomen zeigen nun ihre maximale Kontraktion
und bilden Tetraden. Auf dieser Entwicklungsstufe liegen die jun-
gen Spermatocyten I noch nahe der Ketmzone und beginnen sich zu
Nestern von ca. 16 Stiick zu ordnen und mit FFollikelhiillen zu um-
geben. Im Verlaute der Chromosomenkonjugation nimmt die Sper-
malocvte I kaum an Grofle zu: trotzdem kann man von einer ersten
Wachstumsperiode sprechen (Abb. 8 zwischen 1, 2). Mit dem Ver-
schwinden der Diakinesechromosomen und dem Feulgen-negativ-
Werden des Kernes setzt ein aullerordentliches Wachstum der
Spermatocyte 1 ein, die damit in ihre zweite Wachstumsperiode
eintritt. Da diese Entwicklungsphase der Geschlechtszellen die
meiste Zeit beansprucht, enthalten die Hodenschliuche stets Sper-
matocyten I in verschiedenen Wachstumsstadien. Gegen das Iinde
dieser Periode erreichen die Zellen eine betrichtliche GroBe, und in
dem relativ umfangreichen Kern verschwindet das Chromatin fast
vollkommen. Ein grofer und massiver Nucleolus erscheint jetzt im
Zentrum des Kernraumes. Sehr aulfallend ist die zunehmende Ver-
dickung der Zellwiinde, deren gestreifte Struktur im histologischen
Schnitt gut sichtbar wird. Dies veranlallte NORDENSKIOELD (1909)
dazu, das Cytoplasma der Spermatocyle I i ein Eklo- und Endo-
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Abb. 8 (1—8). Spermatogenese. 1: Spermatogonien in Teilung; 2: Nest mit jun-
gen Spermatocyten [; 3: zwei Spermalocyten I zu Beginn der 2. Wachstums-
periode; 4: iiltere Spermatocyte 1 kurz vor der Teilung; 5: Spermatocyte I,
Metaphase der 1. Reifeteilung; 6: Spermatocyte 11, Ruhekern; 7: Spermatocyte 11,
Metaphase der 2. Reifeteilung; 8: Spermatocyte 11, Beginn der Teilung in zwei
Tochterzellen, in der Mitte Ausbildung der Zellwand, Chromosomen der Ana-
phase in sphiirischen Plasmafeldern. — C: Chromosomen; I'.ep.: Follikelepi-
thel; H.ep.: Hodenepithel; K: Kern; M: Zellmembran; N: Nucleolus; P: Plasma-
briicke (Fix. Flemming, Firbg. Haem. Heidh.). Vergr. 750<.
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plasma einzuteilen. Doch beweisen schon die noch zu erwihnen-
den interzelluliren Unterbrechungen mit Plasmabriicken, dal} es
sich um eine Zellmembran handeln mul. CASTEEL (1917) hat drei
Arten von cytoplasmatischen Iinschliissen in einer ausgewach-
senen Spermatocyte I festgestellt, die er als Mitochondrien, als
extranukleiire und vesiculire Korper bezeichnet hat. Schon am An-
fang ihrer Wachstumsperiode bilden die Spermatocyten I in ihren
verdickten Wiinden die bereits erwihnten plasmatischen Briicken
aus (Abb. 8, 3, 4), die nach OPPERMANN den Stoffwechsel unter den
einzelnen Zellen des gleichen Follikels erleichtern sollen. Infolge
aulergewohnlicher Zunahme ihres Volumens bilden die Spermato-
cyten I schliefilich die groiten Zellen der Gonade und bekommen
mit ihrem chromatinarmen, blischenartigen Kern fast das Aus-
sehen einer Ovocyte. Nach Erreichen der maximalen Grofie rundet
sich die Spermatocyte I ab, und ihr Kern bereitet sich zur ersten
Reifeteilung vor. Der Nucleolus vakuolisiert sich und verschwin-
det, die Chromosomentetraden erfahren eine deutliche Riickbil-
dung, und der Kern wird wieder Feulgen-positiv. Schlief8lich er-
scheinen in der Aequatorialebene 10 Chromosomenpaare, die das
Metaphasestadium einleiten (Abb. 8, 5). Withrend 7 Chromosomen-
paare in Tetraden angeordnet sind, weisen die drei anderen grofien
meistens eine gekritmmte, an beiden Iknden stark verdickte, stiab-
chenartige Form auf. Es ergibt sich somit fiir die haploide Phase
n =— 10. Es ist uns, wie schon erwiihnt, nicht gelungen, Heterochro-
mosomen festzustellen, obwohl zahlreiche Mitosen ausgewertet
worden sind. IIs scheint also, da3 bei den Ornithodorus-Arten tiber-
einstimmend mit den Untersuchungen von 1. SOkoLow (1954) tat-
sachlich keine Heterochromosomen vorhanden sind, wiahrend bei
der FFamilie der Ixodidae von demselben Autor bei 13 Arten Ge-
schlechtschromosonien erkannt wurden.

Die erste Reifeteilung der Spermatocyte I wird sehr schnell
durchlaufen. Man findet sie deshalb auch sehr selten. Die Ge-
schlechtszellen eines I'ollikels entwickeln sich synchron und be-
finden sich deshalb immer in derselben Phase. Aus der ersten
Reifeteilung resultiert die Spermatocyte II, die schwer von den
jungen Spermatiden zu unterscheiden ist. An unserem Objekt
konnte sie erst nach lingerem Suchen gefunden werden, vor allem
auf Grund von Auszihlungen, indem ein Nest mit Spermatocyten 11
doppelt soviel, d. h. 30—32 Zellen, enthiilt. Die Spermatiden-Nester
enthalten dann 60—64 Zellen. Die Spermatocyten II (Abb. 8, 6, 7)
sind etwa halb so grofl wie die Spermatocyten I, ihre Zellwand
zeigt die gleiche gestreifte Verdickung. 1hr Kern ist relativ klein,
besitzt eine sehr zarte Membran und enthilt keinen Nucleolus. Im
Gegensatz zu OPPERMANN konnten wir kein besonderes Wachstum
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der Spermatocyte 1l feststellen, die Spermatocyten I bestéitigten
sich somit als die grofiten Zellen.

Die Metaphasestadien der 2. Reifeteilung sind noch seltener ver-
treten als diejenigen der 1. (Abb. 8, 7). Die Chromosomen sind
sichtlich kleiner, und ihre haploide Zahl betrigt ebenfalls 10. In
einer spiteren Phase zeigen die Chromosomen ein besonderes Ver-
halten. Das Telophasestadium ist ndmlich nicht durch die iibliche
Wiederherstellung der Kernmembran und die Auflosung der Chro-
mosomengestalt gekennzeichnet, sondern die einzelnen Chromoso-
men behalten vorliufig ihre Form und umgeben sich mit kleinen,
sphéarischen Feldern strukturlosen Plasmas. Dieser Chromosomen-
zustand bleibt auch noch in den jungen Spermatiden einige Zeit
erhalten (Abb. 9, 1, 2, 3). Zwischen den sich abrundenden Tochter-
zellen wird, wie in Abb. 8, 8 dargestellt, die charakteristische ge-
streifte Zellwand aufgebaut.

Bevor wir zur Beschreibung der Spermiohistogenese iibergehen,
mull noch etwas einldBlicher auf die schon kurz erwihnte Zell-
degeneration in den Testes eingegangen werden. Schon OPPER-
MANN (1935) hat als erster bei Argas columbarum auf diesen Um-
stand hingewiesen und ihn folgendermaBlen erklirt: «Das starke
Wachstum der Spermatocyten wird dadurch ermdglicht, daf§ der
Inhalt ganzer Spermatocytennester zugunsten der benachbarten
degeneriert. Und zwar gehen hier die Spermatocyten I, die bereits
die Tetradenbildung und einen Teil des Wachstums vollendet
haben, als Nihrzellen zugrunde.» Die Degenerationserscheinungen
der minnlichen Geschlechtszellen sind bei O. moubata viel aus-
gepriagter als bei Argas columbarum. Neben der einfachen Degene-
ration von Spermatocyten I durch Kernpyknose, welche die Zellen
in allen Altersstufen erfassen kann, gehen auch solche Geschlechts-
zellen zugrunde, die sich in einem fortgeschrittenen Entwicklungs-
stadium befinden. Es wurden Nester beobachtet, wo die Spermato-
cyte I ein abnormal starkes Wachstum aufweist; in ihrem Cyto-
plasma treten Vakuolen auf, der Nucleolus verschwindet und der
Kern wird chromatinarm. Die Zellen solcher Nester verschmelzen
miteinander und zerfallen schliefilich iiberhaupt. Dies kommt auch
bei regelmifiger Copula und Fiitterung vor. Anders liegen die Ver-
hiltnisse bei adulten Minnchen, deren Spermatogenese normal
verlauft, sobald man sie copulieren laBt und fiittert (s. S. 125). Wird
diese Regel nicht eingehalten, so kommt es zu einer besonderen Art
von Degeneration: Hat die Spermatocyte I eine gewisse Grobe er-
reicht, so wird scheinbar die erste Reifeteilung normal angebahnt.
I's bildet sich eine Spindel, in deren Aequator die Chromosomen-
tetraden eintreten und sich teilen. Die Spermatocyte dehnt sich da-
bei sehr stark in die Linge, doch unterbleibt jetzt ihre Trennung in
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zwel Tochterzellen (vielleicht infolge Storung des ATP-Mechanis-
mus, HOFFMANN und BERLING 1954), wihrenddem sich die Chro-
mosomenansammlungen nach erfolgter Anaphase an einem oder
an beiden Polen gleich weiterteilen kénnen. So entstehen un-
formige Gebilde mit multiplen Mitosen, die sich nicht oder hoch-
stens unvollstindig zellularisieren, withrenddem sich die Kerne
noch relativ normal zu konstituieren vermogen. Solche Gebilde
degenerieren dann schlie3lich, wobel sich zuweilen noch Anlaufe
zu Spermiohistogenese zeigen.

Wir kehren nun wieder zuriick zum normalen Weiterverlauf
der Spermatogenese. Bevor sich die Spermatide zur Spermiohisto-
genese anschickt, verschmelzen allmahlich in ihrem Zentrum die
friher erwithnten Plasmasphiren der Chromosomen zu groBeren
Blaschen, wodurch Bilder entstehen, die Mehrkernigkeit vortau-
schen (Abb. 9, 1, 2, 3) . Die Chromosomen verschwinden schliel3-
lich, und es entsteht ein einheitlicher Kern mit Nucleolus (Abb. 9,
4, 5). Flemming-IFixierung erlaubt eine gute Unterscheidung dieser
Feinstruktur. Mit Carnoy dagegen erhiill man Verklumpungen des
Kerninhaltes, was zweilellos auch die Interpretationen von WAR-
REN (1933) ungiinstig beeinflufit hat. Sobald das Kernblaschen ge-
bildet ist, erscheinen in der Nachbarschaft der noch homogen ver-
dickten Zellwand intensiv firbbare Kornchen, die CASTEEL (1917)
als Mitochondrien identifiziert hat. Diese Kérnchen vereinigen sich
zunichst unterhalb des Kernes zu einem feinen llalbmond, der
sich, bei der nun ecinsetzenden Ovalisierung der Spermatide, aus-
breitet und schlieBllich fast den ganzen unteren Teil der Zelle er-
fullt (Abb. 9, 5, 6, 7). AnschlieBend verlagert sich das ganze Mito-
chondrien-Material nach dem oberen Pol, wo es den Kern umgibt
(Abb. 9, 8, 9). Dieser hat sich insofern gewandelt, als sich das zu-
nichst kaum angedeutete Chromatin am Nucleolus verdichtete
und schlieBlich zu einem kompakteren konischen Gebilde wurde,
an dessen einem Iinde sich der mittlerweile bereits verkleinerte
Nucleolus einfiigt. Die Verdickung der Zellmembran beschriankt
sich nun immer mehr aut den Zellaequator, d. h. sie zieht sich
vollig vom Kernpol und grioBtenteils vom Mitochondrienpol zuriick
(Abb. 9, 7—12). Bei der nunmehr erfolgenden Reduktion des Zell-
volumens driangt sich die Membranverdickung noch stiarker im
unteren Zellbereich zusammen, und ihre Struktur wird faserig
(Abb. 9, 10—12). SchlieBlich bildel sie gewissermalien den Boden
der Spermatide und stiilpt sich als solcher ins Zellinnere vor, etwa
wie der Glasboden einer IFlasche. Der Unterschied bei diesem Ver-
gleich besteht allerdings darin, dall der eingestiilpte I'laschenboden

1 Sokorow (1957) schildert bei Ornithodorus papillipes ihnliche Verhilt-
nisse in den Spermatocyten II.
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Abb. 9 (1—12). Spermiohistogenese, 1: junge Spermatide mit Chromosomen in
sphiirischen Plasmafeldern; 2—4: Auflésung der Chromosomen und gleichzei-
tige Verschmelzung der einzelnen Plasmafelder zu einem Kern; 5: Auftreten der
Mitochondrien in der Spermatide; 6: Konzentration der Mitochondrien in der
Spermatide; 7: Beginn der Mitochondrien-Verschiebung und Verdickung der
Zellwand um den Zelliquator; 8 und 9: Konzentration der Mitochondrien um
den Kernpol und Verdichtung des Chromatins im Kern zu einem kugeligen
Gebilde; 10: Spermatide kurz vor der Einstiilpung; 11 und 12: zwei aufein-
anderfolgende Schnittbilder der gleichen Spermatide, Invagination der nun stark
verdickten Membran in das Zellinnere. — Bezeichnung siehe Abb. 8, Mi: Mito-
chondrien; O: Oltropfen (Fix. Flemming, Firbg. Haem. Heidh.). Vergr. 750 <.
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im Inneren noch einmal einen Hohlraum bildet (Abb. 10, 1), der
sich zu einer Blase mit faseriger Wandstruktur erweitert, wahrend-
dem die Flichen der LEinstiilpung untereinander verschmelzen
(Abb. 10, 2). An der dem Kern zuniichst liegenden Stelle der Blase
entsteht dann eine Offnung, die von einer charakteristischen
sechseckigen Verdickung umgeben ist (Abb. 10, 3—7). Dieser Bin-
nenraum im Inneren der Spermatide wiichst nun sukzessive zum
mehrfach gewundenen Schlauch oder Tubus (Abb. 10, 9—11) aus
und zieht dabei den Zelleib etwas in die Linge. An seinem nun
kolbenartig verbreiterten vorderen Pol sitzt das Sechseck und tber
demselben, haubenformig, die Mitochondrienschicht mit dem
Kern ®. Im Laufe der Tubusentwicklung wird der Kern wesentlich
kompakter und nimmt die Gestalt eines kommaformigen Sperma-
kopfes an, eines Gebildes also, dem er tatsfichlich auch entsprechen
diirfte. Jedenfalls handelt es sich um konzentrierte minnliche
Kernsubstanz mit IFeulgen-positiver Realktion, deren seltsames
Schicksal in der zum Spermiophoren auswachsenden Spermatide
nun zu beschreiben ist. Das erwihnte Sechseck bildet gewisser-
malen den Eingang zum Tubus, besonders wenn es sich nun trich-
terartig vertieft und die Mitochondrienmasse einsaugt (Abb. 10, 7,

2 In diesen Stadien ist die Spermatide auBlerordentlich empfindlich. Die
dulleren Zellwiinde sind durch das Streckungswachstum des Tubus und wahr-
scheinlich durch Aufnahme von Wasser slark gespannt und zerplatzen leicht
bei Anwendung schwacher, mechanischer oder chemischer Reize. Der soge-
nannte «fingerférmige Prozeli», an dessen Basis die Mitochondrien und das
Spermium sitzen(Abb. 10, 7, 8), wurde sowohl von NORDENSKIOELD (1920) als
auch von CASTEEL (1917) beschrieben und von uns ebenfalls etwa in den
Schnittpriiparaten beobachtet. Wir konnten aber beweisen, dafl es sich um ein
Fixierungsartefakt handelt. Um falsche Schliisse auf Grund solcher Artefakte
auszuschalten, muliten diese LEntwicklungsstadien der Spermatide im Dunkel-
feld- und Phasenkontrastmikroskop untersucht werden (Abb. 10, 9—11 und
Abb. 11, 1—7).

Abb. 10 (1—11). Spermiohistogenese, Tubusbildung. 1: Lingsschnitt durch die
Spermatide kurz nach der Invagination; 2 und 3: gleiche Entwicklungsstadien
einer Spermatide nach vollendeter Einstiilpung und Ausbildung des Binnen-
raumes; 2: Medianschnitt; 3: Anschnitt des oberen, Kern und Mitochondrien
enthaltenden Pols der Spermatide. Unterhalb des Kernes die 6eckige, urspriing-
liche LEinstiilpungsstelle; 4: Anschnitt der Spermatide, die faserige Struktur der
Binnenraumwiinde zeigend. Die urspriingliche Einstiilpungsstelle wird zur 6-
eckigen Platte. Die obere Kappe mit Kern und Mitochondrien wurde in diesem
Schnitt nicht getroffen; 5, 6, 7: Lingsschnitt durch den oberen Teil der Sperma-
tide, withrend der Umformung des Binnenraumes zum Tubus. Umwandlung der
6eckigen Platte zu einem in das Tubusinnere hineinragenden Trichter. Aus-
wachsen des Kernes bzw. Chromatins zu einem kommatérmigen Spermakopf;
8: Lingsschnitt durch den vorderen Tubusteil, wiihrend beginnender Invagina-
tion, entsprechendes Lntwicklungsstadium in 11; 9, 10, 11 entsprechen den
Entwicklungsstadien 5, 6, 7 und 8. Phasenkontrast, Nativ. — H: {fiuBlere Hiille;
K: Kern bzw. Spermium; In: 6eckige Platte oder urspriingliche Invaginations-
stelle; Mi: Mitochondrien; T: Tubus (Fix. und Firbg. bei 1—8 wie Abb.9).
Vergr. bei 1—8 750 <.
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8). Der Trichter schlieBt sich allerdings gegen das Lumen des
Tubus wieder mit einem Plasmapropfen ab. Sobald aber dieser
seine endgiiltige Linge erreicht hat, schreitet die Invagination des
Trichters handschuhfingerartig fort, wobei die Mitochondrien-
masse ins Innere mitgezogen wird, wihrend der Spermakopf in
der dufleren Hiille zuriickbleibt. Sein Standort ist allerdings nicht
endgiiltig, denn er bewegt sich, mit fortlaufender Linstiilpung,
dem Tubus duBlerlich entlang und kommt schlieBlich an dessen
Hinterende zu liegen (Abb. 10, 11 und Abb. 11, 1, 2). Durch dieses
Invaginieren wird logischerweise die Linge des Tubus etwa auf
die Hilfte reduziert.

Aus der Spermatiden-Iintwicklung gehen somit copulations-
reife, aber noch unbewegliche Spermiophoren (vgl. TUuzET u.
MiLLoT) hervor, die sich in den Vesiculae seminales sammeln, um
spitter, withrend der Copulation, im Atrium genitale zu mehreren
Hunderten in den Spermatophoren eingepackt zu werden. Jeder
Spermiophor besteht somil, um noch einmal zusammenzufassen,
aus einem eingestiilpten Tubus, der im Dunkelfeld starke Licht-
brechung zeigt. Er sitzt in einer ovalen Schutzhiille wie in einem
Sickchen, welches auch den kommaférmigen Spermakopf {in der
Folge zuweilen auch Spermium genannt) enthilt. Diese Hiille ist
aulerordentlich zart und wahrscheinlich sehr wasserreich. Im
Schnitt fiarbt sie sich kaum an und zeigt, auch im Dunkelfeld,
keinerlei Lichtbrechung.

b) Anhangdriise und Spermatophorenbildung.

Die histologischen Schnitte durch die Anhangdriise bestitigen
uns, dafl sie ein einheitliches Gebilde darstellt. Die bauchigen, blind
endenden Driisenschliiuche miinden alle zusammen mit den Vesi-
culae seminales in ein gemeinsames weites Lumen, das sog. Atrium
genitale, dessen Epithel nach innen eine ungleichmiif8ig dicke Chi-
tinschicht ausscheidet. Der ganze Driisenkdrper wird auflen von
einer bindegewebigen, mit kleinen Kernen versehenen Membran
liberzogen. Wie es schon BoONNET (1907) fiir Hyalommea und Ro-
BINSON & DAVIDSON (1913—1914) fiir Argas persicus beschrieben
haben, unterscheidet man auch bei O. moubata drei verschiedene
Typen sezernierender Iipithelien.

Der dorsale Driisenlappen A, ferner die beiden paarigen Diver-
tikel B,B” und C,C’, weisen ein einheitliches Sekretionsepithel auf.
Iis besteht aus schlanken, zylindrischen Zellen, welche hochstens
in zwei Schichten angeordnet sind (Abb. 3, S. 126). Die Kerne lie-
gen basal und enthalten ein kornig verteiltes Chromatin, Die Sekret-
stoffe sind als verschieden grofie Tropfen in der Zelle sichtbar. Die
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Abb. 11 (1—9). Ein- und Ausstiilpung des Spermiophoren. 1, 2 und 8: Invagi-
nation des Tubus bis zur Bildung des copulareifen Spermiophoren; 1 und 2:
Phasenkontrast, Nativ; 8: Copulareifer Spermiophor aus den Vesiculae semi-
nales (Ausstrich, Fix. Osmiumsiiurediimpfe, Firbg., Haem. Heidh.); 3, 7 und 9:
Verwandlung des Spermiophoren in den weiblichen Geschlechtsgingen; 3—7:
Umkrempelung und Ausstiilpung des Spermiophoren, Phasenkontrast, Nativ.
Bei 6 und 7 nur das Spermiophorenende dargestellt; 9: Ausgestiilpter Spermio-
phor aus dem Ovidukt eines Weibchens (Ausstrich, Fix. Osmiumsiuredimpfe,
Fiarbg. Haem. Heidh.);: Bezeichnungen siehe Abb. 10:; F1l: Filament; Vergr.
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Tropfchen verschmelzen im Lumen des Driisenlappens zu einer
homogenen Sekretmasse. Ein Zugrundegehen der Zelle und des
Kernes konnte wihrend und nach der Sekretion nie beobachtet
werden. Somit haben wir es hier mit einem apokrinen Driisentypus
zu tun. Der paarige Driisenlappen D,D” weist ein schwammiges Ge-
webe auf,in welchem die Kerne unregelmifig verteilt sind (Abb. 4).
Die Sekretionstitigkeit ist nur auf bestimmte, gruppenweise ge-
lagerte, kolbenférmige IKlemente beschrankt, deren Kerne basal
liegen. Die Sekretprodukte entstehen in Form sehr feiner, homo-
gener Kornchen und verlassen die Zelle an ihrem freien Ende. Sie
vereinigen sich im Driisenlumen zu einer gleichméBigen Schleim-
schicht. Die Sekretion ist hier auch apokrin. Das Gewebe der paa-
rigen Driise E,E” (Abb. 5) zeigt deutliche Unterschiede. Hier sind
die Zellen kubisch und ihre Kerne weisen eine zentral gelegene
Vakuole auf, welcher ein grofler Nucleolus (zuweilen ein zweiter,
viel kleinerer) ansitzt. Der cytologische Aspekt des Kernes deutet
auf seine Beteiligung an der Sekretion hin. Die Sekretstoffe sind
fur diesen Driisendivertikel ebenfalls typisch. Sie bilden sich als
sehr feine Granula an der Basis der Zelle und werden dann in ihrer
Kuppe gespeichert. Dort ist ihre Konzentration offenbar sehr
stark, wie man aus der intensiven Farbbarkeit der Masse schlieBen
mochte. Thre AusstoBung in das Lumen erfolgt durch Abschnii-
rung und Abrundung der ganzen Zellkuppe. Die Sekretionsart ist
somit merokrin. Die stark zusammenhéngenden ventralen Driisen-
divertikel F, G,G" und H,H’ zeigen im histologischen Schnitt mehr
oder weniger einheitliches Iipithel. Die gréofte sekretorische Titig-
keit geht offenbar im unpaaren Lappen IF vor sich, dessen Zellen
und Sekretstoffe am meisten denjenigen der Driisenlappen A, B
und C entsprechen. Die paarigen Lobuli G,G" und H,H" bestehen
aus einem Driisenepithel, das einen etwas schwammigen Charak-
ter aufweist, dhnlich wie D, jedoch ohne die dort geschilderte
gruppenweise Aufteilung. Die Bildung des Sekrets in Form von
Granula ist allerdings nicht so stark ausgepriagt wie in anderen
Driisenlappen. Die Sekretion ist hier apokrin. Entsprechend den
Unterschieden im Driisenbau scheinen auch die Sekretstoffe von-
einander verschieden zu sein. Versuche zur Bestimmung der che-
mischen Zusammensetzung wurden nicht unternommen, doch
lieBen die histologischen Firbemethoden immer die Anwesenheit
von Eiweill erkennen.

Die Hauptfunktion der sekretorischen Titigkeit der Anhang-
driise besteht in der Bildung des ziemlich kompliziert gebauten
Spermatophoren. Seine Entstehung vollzieht sich erst wihrend
der Copulation im Atrium genitale, wenn von beiden Seiten die
Spermiophoren aus den Vesiculae seminales hineingeprefit und
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nun sofort mit den Driisensekreten umgeben werden. Es ist nicht
leicht zu verstehen, wie in diesem Augenblick die ephemere «Struk-
tur» des Spermatophors zustande kommt. Jedenfalls besteht er im
Inneren aus zwei mit je einigen hundert Spermiophoren erfiillten
Blaschen, die vielleicht auf die Doppel-Injektion aus den Vesiculae
seminales zurilickzufiihren sind. Diese beiden Spermiophorenbal-
len sind wiederum in ein Gallertsickchen eingepackt, welches ge-
wissermaflen die duBlere Wand des Spermatophors darstellt. Auf
das Funktionieren dieses Systems beim Copulationsakt werden
wir zuriickkommen, sobald der Bau der weiblichen Genitalorgane
besprochen ist.

ITI. Weiblicher Geschlechisapparat.

1. Morphologie.

Uber die Morphologie des weiblichen Genitalsystems der Ixodi-
dae und Argasidae haben die Mehrzahl der im II. Kapitel ange-
fiihrten Autoren berichtet, wobei ROBINSON & DAVIDSON (1913
bis 1914) genauere Untersuchungen an Argas persicus durchge-
fiihrt haben. Eine genaue Beschreibung des Genitalapparates von
0. moubata verdanken wir auBerdem W. BURGDORFER (1951).
Er hat das im abdominalen Korperabschnitt gelegene girlanden-
formige Ovar, die beiden in den zweihornigen Uterus absteigenden
Ovidukte, die Verjiingung des Uterus zur Vagina mit ihren beiden
akzessorischen Driisen sowie die Ausmiindung des unpaaren, weib-
lichen Geschlechtsganges in der breiten Genitaloffnung hinter dem
Capitulum beschrieben und abgebildet. Wir konnen diese anato-
mischen Verhiltnisse in allen Teilen bestiitigen und mdochten nur
noch besonders hinweisen auf die blasigen Lrweiterungen in der
unteren Hilfte der Lileiter, die wir Ovidukt-Ampullen nennen. Wie
wir noch sehen werden, kommt ihnen im Zusammenhang mit der
Copulation und Befruchtung eine besondere Bedeutung zu (siehe
Abb. 15). Weiterhin islt zu beachten, daB auf der Oberfliche des
Ovars die reifsten Eizellen caudalwiirts, also am hintersten Rand
der Girlande gelagert sind, die noch wenig entwickelten Keim-
zellen (Ovogonien und Ovocyten I) am Vorderrand. Daraus geht
schon hervor, daB3 die Ovarialwand die Keimzellen schubweise von
vorne nach hinten reifen 1aft.

Schon bei weiblichen Nymphen des III. Stadiums konnten wir
eine Differenzierung des Genitalapparates in die eben erwihnten
Abschnitte feststellen. In den drei darauffolgenden Nymphen-Sta-
dien pragen sich Form und Struktur immer besser aus; speziell
wachsen die kurzen und diinnen Ovidukte und die sehr kleine
Uterusanlage weiter heran.
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2. Ovogenese und Chromosomenverhdlitnisse.

Uber die Ovogenese der Ixodidae und Argasidae findet man
wenig Angaben in der Literatur. Die meisten Autoren beschrink-
ten sich auf die Anatomie der weiblichen Geschlechtsorgane, und
nur wenige unter ihnen untersuchten die Histologie des Genital-
systems. Iiine der ausfiihrlichsten Arbeiten in dieser Richtung
stammt von NORDENSKIOELD (1910), welcher die Ovogenese von
lrodes reduvius behandelte. Die meiotischen Vorginge und auch
die Chromosomenverhiltnisse werden von ihm nicht geschildert.
Der Autor befaBt sich in der Hauptsache mit einer histologischen
Beschreibung des Ovars und seiner Entstehung. Iis bildet sich in
der Larve als paariger Zellhaufen, bestehend aus Urgeschlechts-
zellen und den kleineren, spiteren IFollikelzellen. Die beiden Mas-
sen verschmelzen sodann miteinander zu einem hufeisenférmigen
Organ. Was die nun einsetzende Ovogenese anbetrifft, so be-
schriinkt sich NORDENSKIOELD aul die Beschreibung gewisser
Kernverinderungen im heranreifenden Ei. J. WAGNER (1892) er-
wahnt bei Ixodes calcaratus die AusstoBung von Richtungskor-
pern, die erst nach der Iliablage erfolgen soll. RoBINSON & DA-
VIDSON (1913-—1914) beschrinkten sich auf eine kurze Schilderung
der Histologie des weiblichen Genitalapparates von Argas persicus.
Wiihrend des Wachstums heben die I<ier die Ovarialmembran ab,
ragen nach auflen und bilden die IFollikel. In der Ovarialwand
werden driisige Zellen unterschieden, von deren Sekreten vermulet
wird, daB sie die Eischale aufbauen. Spermatozoen (von Spermio-
phoren ist dort noch nicht die Rede) haben diese Auloren nur
vereinzelt in den Ovidukten angetroffen, die Hauptmenge befand
sich immer im Uterus. Es bleibt ihnen rilselhaft, wie die Sperma-
tozoen in die stark beschalten mikropylenfreien Lier eindringen
konnen. LEES & BEAMENT (1948) erwithnten in ihrer Arbeil tiber
das Géné’sche Organ von O. moubata ebenfalls kurz den Bau des
Genitalsystems. Sie haben bereits erkannt, daf auf der hinteren
IFliche des Ovars die am weitesten entwickelten IZier und reife
Follikel anzutreffen sind. Die vordere Wand bezeichnen sie aller-
dings als «steril», d. h. keimzellenfrei, worin wir mit ihnen nicht
einig gehen konnen (vgl. S.139). Nach ihnen besteht der Eifol-
likel nur aus einem Stiel und der membrandsen Tunica propria,
welche das ganze I umgibt. Die Schale wird von der Eizelle selbst
gebildet und weist keine Mikropyle auf, ganz im Gegensatz zur
Chorion- und Mikropylenbildung bei den Insekten, die von den
IFollikelzellen ausgeht. Die beiden Forscher haben nie das Ifindrin-
gen eines Spermiums in das Ei beobachtet und bezweileln sehr,
dal} dies nach der Bildung der Schale noch moglich ist.
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Ewene Untersuchungen. Die Ovogenese setzt schon im IIL
Nymphenstadium ein, mit der Entstehung der ersten Ovocyten I
aus den Ovogonien, wobei zahlreiche Mitosen beobachtet werden.
Die so entstandenen Ovocyten verharren in einem Ruhezustand,
sobald sie eine gewisse GroBe erreicht haben. Trotz regelmifiger
[Mitterung zeigen sich im Ovar keinerlei Anzeichen von Doller-
bildung. Lirst wenn die Zecke adult geworden ist und dann erst-
mals copuliert und eine weitere Blutmahlzeit aufgenommen hat,
wird die Heranreifung der Eier zu IEnde gefiihrt, indem jetzt die
Ovocyten I betrichtlich anwachsen und ihren Dotter ausbilden.
Dieser Beobachtung wird spiter weitere Bedeutung zukommen,
wenn wir das Schicksal der Spermiophoren im Weibchen schil-
dern werden (S. 151—152), Wiihrenddem das Minnchen beim Er-
reichen des Adultzustandes in den Vesiculae seminales reife Sper-
miophoren enthilt, besitzt somit das Weibchen in jenem Stadium
noch keine reifen Eier. Das Ovar von Weibchen, die sich frisch aus
Nymphen gehiutet haben, ist ein zartes, girlandenformiges Ge-
bilde mit kleinen, nach aullen ausgestiilpten Ovocyten I. it man
das junge Tier copulieren und fiittert das Weibchen gleich danach,
so erfolgt nicht vor 10—14 Tagen die erste Eiablage. Nach einem
Intervall von ca. 2—3 Monaten kann das Weibchen wieder geft-
tert werden und erneut zur IZiablage schreiten, wobei emne Wieder-
holung der Copula nicht unbedingt notwendig ist. Nach ROBINSON
(1942) kann ein Weibchen nach einer einzigen Begattung bis zu
dreimal Ilier ablegen, jedoch ist vor jeder Iliablage eine Blutmahl-
zeit unerliBlich. Der giinstigste Zeitpunkt zum Studium der Ovo-
genese, bei dem man die Geschlechtszellen fast in allen Entwick-
lungsstadien vorfindet, liegt ca. 10—14 Tage nach Copula und Iiit-
terung, d. h. das Tier muf} sich gerade vor oder am Anfang der
Eiablage befinden. Die meisten Untersuchungen haben wir an
nach Feulgen gefiirbten Lingsschnitten des Ovars durchgefiihrt.
Wir haben beobachtet, dal Ovogonien vornehmlich aufl der vor-
deren, dem Uterus zugekehrten Seite, und zwar auf der ganzen
Lange des Ovars, liegen und sich von da aus weiter entwickeln.
Diese Region hat somit beinahe die Wertigkeit einer Keimzone.
Jedoch ist dies nur bedingt richtig, indem wir Ovogonien zuweilen
auch an anderen Stellen der Ovarialoberflache feststellten und be-
merkten, daB sie z. B. nach AbstoBung eines reifen Eies dort eben-
falls zur Entwicklung schreiten konnen.

Beim Ubergang der Ovogonien zu den Ovocytlen I werden nor-
male Mitosen beobachtet. Auf den Quetschpriparaten wurde die
Zahl und Form der Chromosomen festgestellt (vgl. GEIGY, WAG-
NER 1957). Die meisten Auszihlungen der Metaphasechromosomen
ergaben die diploide Zahl 2n == 20. Morphologisch fallen drei
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groBere, stibchenformige, zuweilen etwas gekrimmte Chromo-
somen von ca. 1,7 u Liange auf. Die tlibrigen 17 prisentieren sich
als etwa dreimal kiirzere, sehr selten etwas schleifenartig gebo-
gene, in der Regel stibchen- bis kokkenférmige Gebilde (Abb. 7).
Vergleicht man diese Garnitur mit dem méinnlichen Chromosomen-
satz, wie er bei den Teilungen der Spermatogonien beobachtet
wird, so stellt man dort analoge morphologische Verhiltnisse fest,
nur daf} die ebenfalls 20 Chromosomen des Mannchens im ganzen
etwas groBer sind. (Die drei grofften messen ca. 3.1 u, vgl. S. 128.)
IZs 146t sich also bei keinem der beiden Geschlechter auf die Gegen-
wart morphologisch unterscheidbarer Geschlechtschromosomen
schliefen. Damit bestitigen wir auch hier wieder die Befunde von
I. SokoLow (1954), daB3 bei den Vertretern dieser Gruppe die Hete-
rochromosomen hochstwahrscheinlich fehlen.

Aus den letzten ovogonialen Teilungen (Abb. 12) resultiert die
Ovocyte I. Ordnung. IThr Kern geht sofort, ohne Interkinese, in die
meiotischen Prophasestadien tiber. Alle Phasen der Chromosomen-
paarung wurden hauptsiichlich aut Quetschpriparaten beobachtet.
Das Leptotanstadium wird durch einen Fadenkniuel charakteri-
siert, welcher den ganzen Kernraum einnimmt. Allméihlich diffe-
renzieren sich daraus die einzelnen Chromosomenfiden, die sich
aber noch nicht in ihrem ganzen Verlaufe verfolgen lassen. Somit
konnte es sich um ein Zygonema handeln. Eine jetzt eintretende
deutliche Verkiirzung der Chromosomenfaden fithrt zum Pachy-
nema-Stadium. In manchen histologischen Priparaten zeigen sich
kornchenartige Verdickungen. Vom Diplotinstadium an, welches
sehr schwer erkennbar ist, macht sich eine starke Kontraktion der
Chromosomen bemerkbar, die ihren Hohepunkt in der Diakinese
erreicht. Die Diakinesestadien sind mit ihren zahlreichen Uber-
giingen am meisten vertreten. Sie sind sehr leicht erkennbar im
Gegensatz zu den vorhergehenden Stadien. Die Diakinesechromo-
somen weisen eine maximale Kontraktion auf und ordnen sich an
der Peripherie des Kernraumes an.

Bis hierher zeigt somit die Ovogenese einen normalen Verlauf.
Doch im Anschlufl an die meiotische Prophase ergibt sich ein
durchaus ungewohntes Verhalten der Kernsubstanz und vor allem
des Chromatins (vgl. fiir das Folgende Abb. 12). Sobald sich in
der jungen Ovocyte I der Nucleolus zu bilden beginnt, 16sen sich
die Diakinesechromosomen allmihlich auf. Uber dem Nucleolus
tritt aber eine sehr stark anfarbbare, feulgen-positive Substanz auf,
die in Form von eigenartigen Ringen, Klimpchen und Stibchen
auf seiner Oberfliche verteilt ist. Nun setzt die Wachstumsperiode
der Ovocyte ein. Im Verlaufe der weiteren IEntwicklung der letzte-
ren verschwindet das feulgen-positive Material aus dem Kernraum,
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Abb. 12. Langsschnitt durch eine Ovarialwand mit Ovogonien und jungen Ovo-
cyten I, Chromatinelimination aus dem Kern (Fix. Carnoy, Fiirbg. Feulgen-
Lichtgriin). Ovg:: Ovogonie; Ovgs: Metaphasenstadium in Ovogonie; Ovy, Ovs,
Ovs: Prophasenstadien der 1. Reifeteilung in Ovocyten 1. 1: spiites Leptonema;
2: Zygonema; 3: spiite Diakinese; Ova, Ovs: Beginn der Nucleolusbildung (N):
auf seiner Oberfliche feulgenpositive Kliitmpchen (f. K.); Ove: Auftreten erster
feulgenpositiver Granula (f. Gr.) im Cytoplasma der Ovocyte I; Ove—Ovia:
Wachstum der Ovocyte I, Vermehrung der feulgenpositiven Granula im Cyto-
plasma, Kern (K) wird feulgennegativ; u. Oz. undifferenzierte Ovarialzellen;
Oep: Ovarialepithel; St: Stielzellen; O1: Ovariallumen. Vergr. 8753<,



Abb. 13. Liingsschnitt durch eine Ovarialwand mit Ovocyten I wiihrend der
Vitellogenese (Fix. Carnoy, Firbg. Feulgen-Lichtgriin). Ovi: junge Ovocyte,
Beginn der Konzentration der feulgenpositiven Granula; Ovs: Beginn der Dotter-
bildung (Do), feulgenpositive Granula als konzentriertes Areal (f.A.); Ovy und
Ov,: Vitellogenese und starkes Wachstum der Ovocyte I, Veriinderung und
Auflosung des Kernapparates; Ov;: kernlose Eizelle im Ovariallumen (Ol); K:
Kern; N: Nucleolus; Oep: Ovarialepithel; St.: Stielzellen, Vergr. 100,
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wihrend die merkwiirdige Konzentration des Chromatins tiber
dem Nucleolus immer noch bestehenbleibt. Gleichzeitig mit dem
Verschwinden der Chromatinsubstanz aus dem Kern tritt im Cyto-
plasma der Ovocyte I eine sehr feine, kaum wahrnehmbare Koérne-
lung auf, welche auf die Feulgen’sche Nuclearreaktion anspricht
und somit auf Desoxyribonucleinsiiuren (— DNA) hinweist. Beim
weiteren Wachstum der Ovocyte vermehrt sich die feulgenpositive
Kornelung und verteilt sich homogen im Plasma. Der stark an
GroBe zunehmende Kern weist nun eine feinmaschige, feulgen-
negative Struktur auf. Das iiber dem Nucleolus konzentrierte Chro-
matin schrumpft wihrend dieser IEntwicklung zusammen und ver-
schwindet dann tiberhaupt. In der Mitte des Nucleolus bildet sich
eine geriumige Vakuole aus. Die Ovocyten besitzen also in diesem
Stadium einen vollkommen feulgen-negativen, blischendhnlichen
Kern und im Cytoplasma feine, feulgen-positive Granula. Infolge
starken Wachstums wird die Ovocyte I aus dem Ovar in die Lei-
beshohle vorgeschoben, wobei die duBlere Ovarialmembran die
noch unbeschalte Eizelle nach aulen umgibt. Man konnte nun von
einem extraovariellen «I‘ollikel» sprechen. In der Regel aber besteht
ein Follikel aus einem die ganze Ilizelle umhiillenden Iipithel, das
auch die Schale aufbaut. Hier liegen aber die Verhéltnisse anders
als bei den Insekten. Das von der Ovarialmembran umspannte
Ei haftet mittels einiger intensiv farbbarer Stielzellen am Ilier-
stock, und diese letzteren dienen vielleicht als Vermittler beim
Aufbau des Dotters. Es ist aber auch moglich, dall die Eier ihre
Reservestoffe durch die diinne Membran direkt aus der sie um-
spiilenden IHimolymphe beziehen.

Im Laufe der weiteren Entwicklung der Ovocyte I beginnt sich
die bis jetzt gleichmilBig in die Iizelle verteilte feulgen-positive
Granula allmiihlich zu konzentrieren. Sie sammelt sich zunéichst zu
einem halbkreisformigen Areal, welches immer tiber dem Kern ge-
legen ist (vgl. fiir das folgende Abb. 13). Mit dem Eintritt der
Dotterbildung konzentriert sich das feulgen-positive Areal noch
mehr und riickt an die Peripherie der Ovocyte. Es bleibt an dem
der Anhaftungsstelle des «IFollikels» abgewendeten Pol gegeniiber
dem Ovocytenkern liegen. Die Dotterspeicherung beginnt an der
Peripherie der Lizelle zuerst in IF'orm kleiner Kiigelchen, die dann
zu immer grofleren Dotterkugeln zusammenflieBen und schlie3-
lich die ganze Ovocyte ausfiillen. Gleichzeitig mit dem Eintritt der
Dotterspeicherung setzt die Bildung der IZischale ein. Sie wird, wie
schon von LEES und BEAMENT (1948) beschrieben, von der Ovo-
cyte selbst produziert, indem sich an der Oberfliche der Zelle zu-
niichst eine unregelmifig strukturierte Substanz absondert, welche
schlieBlich zur homogenen micropylenlosen Ilischale wird. Im
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Verlaufe der Dotterspeicherung, sobald die Ovocyte von groBen
Dotterkugeln erfiillt ist, beginnt der immer noch feulgen-negative
Kern eine Veranderung durchzumachen. Im Nucleolus treten meh-
rere kleinere Vakuolen auf, der Kern wird linglich und streckt
amoboide Fortsitze zwischen die Dotterkugeln aus. Die Ovocyle
hat mittlerweile ihre maximale Gréfie erreicht und ist von der er-
withnten Ifischale umschlossen. Die Dotterspeicherung ist jetzt
abgeschlossen, und die IZizelle befindet sich kurz vor ihrem Eintritt
in das Ovariallumen. In diesem Stadium wird die Veriinderung am
Kern noch priagnanter. Die Kernmembran ist bereits aufgelost und
der Nucleolus zu einem unscheinbaren Klumpchen zusammen-
geschmolzen, wihrend die Kernsubstanz sich allmiihlich im Dot-
ter verliert und schliefilich vollkommen verschwindet. Somil wel-
sen die im Ovariallumen freiliegenden Ilizellen keine Kerne mehr
auf, und ihre feulgenpositive Substanz befindet sich an der Peri-
pherie. Der eigentliche Prozel3 der Ovulation wurde nicht beobach-
tet. Mit LEEs and BeaMENT (1948) mochten wir annehmen, dal
infolge der Aufblihung der Eizelle die sich dehnende Tunica
propria einen Zug aul die Stielzellen austibt, die dadurch ausein-
anderweichen und das X1 in das Ovariallumen durchtreten lassen.
Zu diesem eigenartigen Kernverhalten im Zeitpunkt, wo die Reile-
teilungen ablaufen sollten, 1At sich noch beifiigen, dafl nie die
Bildung von Richtungskorperchen beobachtet worden ist. Zudem
konnte festgestellt werden, dafl die feulgen-positive Granula auch
mit den basischen I'arbstoffen Himatoxylin, Delafield und Hama-
laun farbbar ist.

Im Verlauf der sich nun vollziechenden Wanderung der Eier in
den Geschlechtswegen und wihrend ithrem Aufenthalt im Uterus
sind keinerlei auffallende Verinderungen feststellbar, weder im
Plasma noch im stets vorhandenen feulgenpositiven Areal. kier,
die wir kurz nach der Ablage untersucht haben, sehen genau so aus
wie die im Ovidukt oder im Uterus befindlichen.

IV. Die Copulation und ihre Auswirkungen.

1. Copula.

Den Verlauf einer Begattung bei O. moubata hat schon NU-
TALL (1911) beobachtet und richtig beschrieben, jedoch ange-
nommen, es seien im Spermatophoren lediglich Spermatozoen
enthalten, wihrenddem wir nun wissen, dafl es sich um Spermio-
phoren handelt, deren jeder einen Spermakopf enthéalt (S. 136).
1942 befafite sich G. ROBINSON ebenfalls mit der Copulation bei
0. moubata. Seine Befunde stimmen mit unseren Beobachtungen
tiberein.
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nach 2
Devagination

1 vor

Sp.

Ad
V.S.

Abb. 14. 1: Schematischer Lingsschnitt durch ein copulierendes Zeckenpaar.

2: Spermatophor vor und nach der Devagination. Ad: Anhangdriise; Ce: Cen-

tralganglion; Co: Coxalorgan; Md: Mitteldarm; Mp: Malpighi’'sche GefiBe; Od:

Ovidukt; Ov: Ovar; R: Rectalampulle; Sp: Spermatophor; Sp.k.: Spermiopho-

renkapseln oder Doppelblase; Sd: Speicheldriise; Ph: Pharynx; T: Testes; U:
Uterus; V.S.: Vesiculae seminales.

Die Weibchen von O. moubata kénnen, unabhingig von einer
Blutmahlzeit, irgendwann begattet werden. Zur besseren Uber-
sicht haben wir unsere Beobachtungen iiber den Begattungsakt in
einem schematischen Liangsschnitt dargestellt (Abb. 14). Die co-
pulierenden Partner kehren einander die Bauchseite zu, wobei sich
das Mannchen am Weibchen festklammert: beim genauen Betrach-
ten sieht man jedoch, daBl es nicht zu einer Vereinigung der Ge-
schlechtsoffnungen kommt. Das Minnchen betastet langsam mit
seinen Pedipalpen und dem Hypostom die Ventralseite des Weib-
chens. Nachdem es die Vulva gefunden hat, schiebt es das Hypo-
stom in die letztere hinein und erweitert durch langsames Hin-und-
her-Bewegen die Genitaloffnung des Weibchens. Dieser Vorgang
dauert 10—15 Min., d. h. so lange, bis der retortenférmige Sper-

Acta Tropica 15, 2, 1958 10



146 Acta Trop. XV, 2, 1958 — Parasitologie

matophor aus der méinnlichen Offnung austritt. Sobald dies ge-
schehen ist, kritmmt das Mannchen sein Hypostom nach hinten
und beriihrt damit die kaniilenartige Miindung des Spermatopho-
ren, die am Riissel hiingenbleibt. Das Hypostom wird nun wieder
in die weibliche Genital6ffnung hineingeschoben, wobei es den
Spermatophorenhals mit in die Vagina einfiihrt. Nunmehr pre(3t
sich das Minnchen eng an das Weibchen an, so dall der Inhalt
des Spermatophoren in besonderer, noch zu beschreibender Weise
in die Scheide vorgestiilpt wird. Somit dient in Abwesenheit eines
Penis der Riissel als Begattungsorgan. Damit ist die Copulation
vollzogen, und das Minnchen verliit das weibliche Tier. An der
Vulva hingt jetzt der leere Spermatophor als kleines, gestieltes
Bliaschen, das rasch austrocknet und spriode wird.

Um die inneren Vorginge besser verstehen zu kénnen, haben
wir die Copulation im Augenblick des Ausstofiens des Spermato-
phoren unterbrochen und die am Miinnchen klebende Kapsel vor-
sichtig in Insektenringerlosung gebracht. Der Spermatophor ist
hier noch weich und elastisch (vgl. S. 138-—139), deshalb kann man
durch leichtes Driicken auf seine Wandung die Devagination der
beiden inneren Blischen, welche die Spermiophoren enthallen,
provozieren. Dieselbe Ausstiilpung vollzieht sich, wenn sich das
Minnchen gegen das Weibchen prefit, nur daf dann die Doppel-
blase durch den Spermalophorenhals in die Vagina des weiblichen
Tieres gerit. Das devaginierte Gebilde wird bald darauf abge-
klemmt und findet sich spiiter im Uterus. Die beiden Kapseln sind
nie gleich groB. Im Uterus eines einzigen Weibchens konnten wir
oft 6 und mehr dieser Doppelblasen finden, die von wiederholten
Begattungen herriihren und lange Zeit erhalten bleiben.

Nach JOBLING (1925), den wir bestiitigen konnen, ist ein Minn-
chen nacheinander zur Begattung mehrerer Weibchen befihigt;
seine geschlechtliche Aktivitit wird durch die Fiitterung bekannt-
lich noch gesteigert.

2. Schicksal der Spermiophoren
in den weiblichen Geschlechtswegen.

Bevor noch die Spermiophoren die Spermatophorenblase ver-
lassen, machen sie bestimunte Veranderungen durch. Um dies ver-
folgen zu konnen, haben wir Weibchen ungefiihr zwei Stunden
nach der Copula seziert. Die in ithrem Uterus gefundenen Doppel-
blasen wurden auf einem Objektiriiger in einem Tropfen Insekten-
ringer mit feinen Pinzetten aufpripariert, worauf die Spermio-
phoren herausquollen. Beim nachherigen Auflegen des Deckgliis-
chens muf} jeglicher Druck vermieden werden, um den Zustand
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der Spermiophoren nicht zu veriindern. So konnte unter dem Dun-
kelfeld- oder Phasenkontrastmikroskop der noch nie beobachtete
Ausstiilpungsprozell dieser Gebilde in allen Stadien verfolgt wer-
den. Die Weiterentwicklung der Spermiophoren, gewissermalien in
vitro, wird garantiert, vielleicht sogar angeregt durch die Anhang-
driisesekrete, welche sich dem Insektenringer beim Eroffnen der
Doppelblase beimengen. Auch beim Normalablauf kommen ja die
Spermiophoren erst beim Beginn der Copula mit diesen Sekreten
zusammen; eine von ihnen ausgehende, die Devagination f{or-
dernde Wirkung ist also durchaus denkbar. Der ganze Prozel
beansprucht in vitro 15—60 Min. Die verschiedenen Stadien sind
in den Zeichnungen (Abb. 11, 4—7 und 9) festgehalten.

Wir kniipfen nun mit unserer Beschreibung beim Zustand der
copulationsreifen Spermiophoren an, wie wir ihn auf S.136 zu-
letzt geschildert und auf Abb. 11, 2 und 8, dargestellt haben. Viel-
leicht durch einen Quellungsprozell der durchsichtigen Schulz-
hiille veranlaBt, gleitet der handschuhfingerartig eingestilpte
Tubus beim Spermiophoren-Hinterende heraus und streckt sich
dabei in seiner ganzen Linge aus. Das herausdringende Vorder-
ende schwillt dabei kolbenférmig an und enthéilt nach wie vor die
Mitochondrienmasse. Schliefflich hat der Tubus die Hiille schon
etwa zu zwei Dritteln abgestreift und zum Teil in Form kugeliger
Gebilde abgesto3en; der Spermakopf ist dabei ebenfalls dem Tubus
entlang nach hinten geglitten, bis er in einem kleinen Plasmahof,
dem Hiullenrest, unmittelbar am Tubusende zu finden ist (Abb. 11,
7). Am Schlufl dieser vollstindigen Umkrempelung wird der
Plasmahof mit dem darin enthaltenen Spermium ruckarlig in das
Innere des stumpfen Spermiophorenendes eingesaugt und bleibt
dort liegen (Abb. 11, 9). Die definitive Gestalt des Spermiophoren
gleicht also etwa einem {iberdimensionierten «Samenfaden» von
ca. 370 ;¢ Linge, mit einem mitochondrienhaltigen kolbigen Vor-
derpol, einem filamentartigen Achsenfaden und dem im Schwanz-
teil untergebrachten, 10 « langen Spermium, dem er als Triiger
dient. Soweit die in vitro beobachteten Vorgiinge. Im Uterus voll-
zieht sich die Ausstiilpung des Spermiophoren innerhalb der Dop-
pelblase. Da sich diese, wie wir sahen, nicht auflost, miissen wir
annehmen, dall die mehreren hundert Spermiophoren auf mecha-
nischem Wege, wohl durch Dehiszenz der Wandung, aus ihr be-
freit werden. Iirst im Uterus werden die Spermiophoren beweglich,
vielleicht unter Einwirkung eines hier vorhandenen Sekretes. Im
Insektenringer zeiglen nimlich die frisch ausgestiilpten Spermio-
phoren nie Bewegungsfihigkeit, aus den Ovidukten entnommene
dagegen waren meist aktiv, ein Umstand, der auch von anderen
Autoren (speziell von SOKoLow 1956) fiir andere Zeckenarten be-
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Va

Abb. 15. 1: Funktionelles Schema des weiblichen Geschlechtsapparates. 2: Aus-

schnitt aus der Wand der Oviduktampulle, Phagocytose der Spermiophoren.

I: Ei; Er: Ovidukterweiterung oder Ampulle; Od: Ovidukt; Ov: Ovar; Sp: Sper-

miophoren; Spki: Spermiophorenkapsel oder Doppelblase; Spk:: sich entlee-
rende Doppelblase; U: Uterus; Va: Vagina.
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statigt wird. Die Bewegung besteht darin, daB nur der Vorderpol
peristaltisch seine FForm verdindert, wodurch ein Vorwiirtsgleiten
zustande kommt. Das ganze Gebilde ist {ibrigens sehr elastisch,
kann vor Hindernissen umkehren und sich auch um die eigene
Achse drehen.

Die so aktivierten Spermiophoren gleiten in die Ovidukte hin-
unter, erreichen jedoch nur vereinzelt das Ovariallumen. Grofle
Ansammlungen findet man vor allem in den Ovidukterweiterun-
gen (Abb. 15, 1), wo sie, wie wir noch sehen werden, ein besonderes
Schicksal erwartet. In gefarbten Ovidukt-Ausstrichen zeigen die
Spermiophoren weitere kleinere Verinderungen. An ihrem Hinter-
ende ragt nun ein kleiner Plasmafortsatz aus dem abgestumpften
Tubus heraus, dessen eine Seite durch das stibchenformige Ende
des frither erwihnten Achsenfilamentes wie durch eine Rippe ge-
stiitzt ist. Das Spermium liegt entweder ganz oder nur zur Hilfte
in diesem Plasmafortsatz drin.

3. Versuche zum Nachweis der Befruchtung.

Ein Uberblick iiber die in den vorausgehenden Kapiteln geschil-
derte Situation beim ménnlichen und weiblichen Ornithodorus er-
gibt die merkwiirdige Tatsache, daf} einerseits in den reifen Eiern
an Stelle des Kerns ein chromalinhaltiges Areal getreten ist, und
daf sich anderseits aus den Spermatiden volumindose Spermiopho-
ren entwickeln, die am Hinterende das méannliche Kernmaterial
in IForm eines «Spermakopfes» tragen. Man wird sich nun ge-
spannt fragen, wie sich unter diesen Umstinden die Besamung der
Ilier, bzw. die Befruchtungsvorginge, abspielen werden, soweit
tiberhaupt solche vorhanden sind.

Wohl nicht von ungefihr ist es keinem der eingangs zitierten
Autoren, die sich mit der Ovo- und Spermatogenese von Zecken
befaB3t haben, gelungen, diese Frage in befriedigender Weise ab-
zukldaren. Nur K. SAMsoN (1909) glaubt in einem einzigen Fall
das Eindringen eines «Spermiums» (gemeint ist hier der Spermio-
phor) in ein Ei von Ixodes ricinus in vitro beobachtet zu haben.
Es muf3 sich aber da sehr wahrscheinlich um eine TAuschung
handeln, denn es ist an sich ja kaum anzunehmen, daf3 der grofle
Samentriger vollstindig in das Ei einzudringen vermag. Auch
SOKOLOW, der neueste Autor auf diesem Gebiet, scheint nicht an
die Beobachtung SAMSON’s zu glauben, denn er kommt noch 1956
zum SchluB, daBl der Befruchtungsvorgang bei den Ixodoidea
offenbar viel komplizierter verliauft, als man im allgemeinen an-
nehme, obschon auch er die Erkliarung schuldig bleibt.

Auf Grund unserer eigenen Beobachtungen ergab sich zunachst
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die folgende Alternative. Entweder losen sich die Spermiophoren
in den weiblichen Geschlechtsgingen irgendwie auf, wodurch die
Spermien frei wiirden und in die Lier eindringen konnten. Oder es
sind die Samentréiger selbst, welche sich zu den Eiern hinbegeben,
auf bestimmte Art mit ihnen in Kontakt treten und dabei die
Spermakopfe tbermitleln. Genauesle Untersuchungen der Vor-
gange im Ulerus, Ovidukt und Ovariallumen auf Schnitten und
am Lebenden haben jedoch die Unhaltbarkeit beider Theorien er-
wiesen. Is liefen sich nimlich in den Lumina der weiblichen Ge-
schlechtsgiinge nirgends weder in Auflosung begriffene Spermio-
phoren noch freie Spermien feststellen. I<s liegt auch aul der Hand,
daf diese letzteren wohl grofite Mithe hitten, tiberhaupt durch die
Eihaut einzudringen, da ja gar keine Mikropyle vorhanden ist;
auch fehlt dem Spermium jeder sichtbare Bewegungsapparat. In
Eiern, die im Uterus bereitlagen, konnle denn auch in liickenlosen
Schnittserien nie ein eingedrungenes Spermium oder ein minn-
licher Pronucleus nachgewiesen werden. Sicherheitshalber wurden
auch in Schnitten durch Lierstocke begatteter Weibchen Ovarial-
elter vor der Owulation, d. h. bevor sich noch ihre [Eihaut aus-
gebildet hatte, untersucht, ohne daf} je Befruchtungserscheinungen
hitten beobachtet werden konnen.

Zur I'rage, ob die Spermiophoren selbst mit Iliern in Kontakt
treten, sind, nach vergeblichem Suchen auf Schnitten, in vitro-
Versuche angestellt worden. Reife, dem Ovar entnommene, also
sicher unbefruchtete Iiier sind im Insektenringer mil beweglichen,
den Ovidukten entstammenden Spermiophoren zusammengebracht
worden. Letztere behalten ihre normale Beweglichkeit wiithrend
anndhernd 24 Stunden und konnen dank ihrer Grofie bei ca. H0-
facher binokularer VergrioBerung miihelos beobachtet werden.
Wohl zeigten sie eine gewisse Affinitiit zu den Eiern, sammelten
sich in deren Ndhe und glitten iiber deren Oberfliche hinweg.
Jedoch konnte nie ein Iindringen im Sinne SAMSON’s oder nur ein
Anhalten oder Festsetzen an der Liperipherie festgestellt werden,
wobei wir besonders auch auf das den Spermakopf tragende Hin-
terende achteten. Vorsorglicherweise haben wir die mit Spermio-
phoren zusammengehaltenen Eier noch tagelang in Ringer auf-
bewahrt, um eine uns allfillig entgangene Befruchtung auf Grund
von Lintwicklungsvorgingen nachtriglich noch feststellen zu kon-
nen. Alle diese Eier gingen nach 2—3 Tagen zugrunde, indem sie
sich- wohl wegen dem IFehlen der Wachsschicht (siehe LEES und
BEAMENT 1948 und AESCHLIMANN 1958) allmihlich mit Wasser
imbibierten und platzten. Iis zeigt sich aber, dall derartige Ver-
suche von in vitro-Befruchtung an sich recht wenig Aussicht auf
Erfolg haben, weil sich friithzeitig aus dem Ovariallumen entnom-
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mene IKier in Ringer gar nicht entwickeln, ob sie nun aus begatte-
ten oder unbegatteten Weibchen stammen. — Wir haben noch auf
anderem Wege versucht, zu erfahren, in welchem Abschnitt der
weiblichen Geschlechtsorgane eventuell Befruchtung nachgewie-
sen werden konnte. Wir liefen deshalb einige begattete weibliche
Zecken ein gewisses Quantum von Kontroll-Eiern ablegen, bei
denen wir spiter durchwegs eine normale Iintwicklung feststellen
konnten. Denselben Weibchen entnahmen wir sodann Ilier einer-
seits aus dem Uterus, anderseits aus der zwischen Ovar und Am-
pulle gelegenen Ovidukt-Strecke. Beide Llisorten zeigten, in Ringer
verbracht, lingeres Uberleben, als wir es eben fiir die Ovarialeier
geschildert haben. Die Uteruseier lieflen sich bis zum 15. Tag hal-
ten, wobei sich schon nach 2—3 Tagen an ihrer Oberfliche weil}-
liche Flecken bildeten, iihnlich denjenigen, die AESCHLIMANN
(1958) fiir die Normalfurchung beschrieben hat. Die Ovidukteier
wurden wihrend ca. 10 Tagen beobachtet, ohne daBl sich solche
IFlecken einstellten. Die histologische Auswertung beider Eigrup-
pen im Alter von 6 Tagen ergab, dafl die Ovidukteier vollkommen
stationir geblieben waren und immer noch das typische Chro-
matinareal aufwiesen. Die weillen Flecken in den Uteruseiern ent-
puppten sich als kernhaltige Zonen. Wir fanden meistens irgendwo
im Inneren der liier, seltener an ihrer Peripherie, in sternformigen
Plasmafeldern liegende, kernartige Gebilde, die beziiglich Grof3e
und Aussehen am ehesten zu vergleichen sind mit den von AESCH-
LIMANN (1958, I'ig. 7, 9, 10 und 11) beschriebenen Vitellophagen.
Bis zu einem gewissen Grad koénnen sie auch mit den Kernbildern
verglichen werden, wie wir sie spiter fiir die parthenogenetischen
Iier beschreiben werden (S. 154). Zweifellos handelt es sich hier um
IE'ntwicklungsanliufe, die bereits in sich zusammengebrochen wa-
ren und nicht einmal zur Bildung eines Blastoderms gefiihrt hatten.
Sicher ist aber auch, daf} sich diese Eier, wie die im voraus abgeleg-
ten Kontroll-Itier, bei normaler Ablage auch normal entwickelt
hiitten ®. Parthenogenese im gewohnlichen Sinne darf nicht ange-
nommen werden, da die Weibchen ja alle begattet waren. Wichtig
erscheint uns auch die Tatsache, daff nur bei solchen Eiern Ent-
wicklungsanliufe moglich waren, die bereits durch die Ampulle
hindurchgeglitten waren und sich im Uterus angehiuft hatten.
IFolgende eigenartige Beobachtung weist ndmlich darauf hin,
dall der Ovidukterweiterung im Befruchtungsgeschehen eine be-
sondere Bedeutung zukommen kdénnte. Bei der Durchsicht histo-
logischer Schnitte von Ovidukten begatteter Weibchen fanden wir,
daf} die Wandzellen in den frither beschriebenen Ovidukt-Ampul-

3 Nach AEsCHLIMANN (1958) entstehen aus Eiern begatteter Weibchen schon
10 Tage nach der Ablage Larven (vgl. S. 153).
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len (Abb. 15, 1, 2) bedeutend groBer sind als im Rest des Llileiters.
Man kann nun regelmiflig beobachten, dafl sich diese grofBen
Wandzellen phagocytotisch betitigen, indem Spermiophoren, die
in das Lumen der Erweiterung gelangen, sofort von ihnen auf-
genommen werden. Der phagocytierte Spermiophor wird zuniichst
in der Wandzelle aufgerollt und allméhlich verdaut. Die Auflosung
betrifft zunichst den Spermiophoren ohne den Spermakopf, In-
dem dieser noch lingere Zeit erhalten bleibt und dann ebenfalls
dahinschwindet. Bis zu diesem Zeitpunkt reagiert er feulgenpositiv.
Die meisten Wandzellen sind dann mit einem bis mehreren in Auf-
losung begriffenenen Spermiophoren beladen, wodurch sich ihr
Volumen sackartig vergrofert, withrend der ebenfalls etwas ver-
groBerte Kern basal gelagert ist. Spiiter entdeckten wir in der Publi-
kation von SOKoLOW (1956), dafl auch er bei Dermacentor margi-
natus und Ornithodorus papillipes ihnliche Erscheinungen beob-
achtet hat. Wir werden spiiter auf eine mdogliche Deutung dieses
Befundes zuriickkommen.

V. Diskussion des Befruchtungsproblems.

1. Moglichkeiten einer parthenogenetischen Entwicklung
bei Zecken nach [ritheren Autoren.

ARAGAO (1912) beschreibt eine von ihm entdeckte Zeckenart,
die in Brasilien als Schmarotzer auf Kaltbliitern vorkommt, bel
der jedoch nie mannliche Individuen gefunden wurden. lir nannte
sie Amblyomma agamum, da er in Versuchen mit Tausenden von
Weibchen beobachtete, dafl diese ohne Intervention von Méann-
chen, also parthenogenetisch, entwicklungsfihige Eier in groBer
Zahl ablegten. ARAGAO kann somit als Entdecker der Partheno-
genese bei den Ixodiden gelten.

NUTALL untersuchte 1913, ob bei Rhipicephalus bursa, d. h.
auch bel einer zweigeschlechtlichen Zeckenart, Parthenogenese
moglich ist. Er beobachtete, dal nichtbegattete Weibchen mehr
als dreimal linger am Wirt saugten als begattete und dabei trolz-
dem weniger Blut aufnahmen. Statt bis 7000 legten solche Weib-
chen hochstens 2000 Eier ab, von denen aber die meisten schrumpf-
ten und sich nur zum geringsten Teil entwickelten, auch diese
jedoch nur bis zum Larvenstadium, in dem sie zugrunde gingen.
Ein spiterer detaillierter Versuch, wieder an R. bursa, ergab 1914
folgende Resultate: Von 69 Weibchen legten 30 Eier ab, jedoch
fanden sich nur in 10 Gelegen entwicklungsfihige Eier, insgesamt
15 296, aus denen wieder nur 218 Larven schliipften (1,4%), die
jedoch nicht aufgezogen werden konnten. NuraALL gibt fiir die
von ihm beobachtete Parthenogenese folgende Erklarung: Um die
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Eier zu zihlen, tauchte er sie in eine normale Salzlésung und
manipulierte sie mit einem feinen Haarpinsel, was nach seiner
Auffassung den Anstol} zu dieser kiinstlichen Parthenogenese hiitte
geben konnen.

BoDKIN (1918) bekam aus zwei Weibchen von Amblyomma dis-
simile vier parthenogenetische Generationen. In der dritten Gene-
ration mit Méinnchen zusammengebrachte Weibchen lieferten
Nachkommen, die in einem IFalle aus 6 Weibchen und im anderen
aus 14 Weibchen und einem Mannchen bestanden. Im Jahre 1934
untersuchte E. BRUMPT erneut diese fakultative Parthenogenese
bei Amblyomma dissimile; jedoch war das Resultat negativ, indem
unbegattete, aber gefiitterte Weibchen durchwegs Eier ablegten,
die nicht entwicklungsfihig waren. BRumpT versucht den Gegen-
satz zu den obigen Befunden von BODKIN damit zu erkliren, daf
dieser Autor die Art vielleicht nicht genau bestimmt und eventuell
mil der obligatorisch parthenogenetischen Amblyomma agamum
gearbeitet hat.

Davis (1951) erhielt in Experimenten mit Ornithodorus mou-
bata folgende fiir uns besonders interessante Resultate: Von 290
unbegatteten Weibchen legten deren 89 Ilier ab. In 17 von 89 Ge-
legen fanden sich entwicklungsfihige Ilier, aus denen total 28
Larven schliipften, von welchen 25 das Adultstadium erreichten.
I’s waren alles Weibchen; sie konnten durch Minnchen begattet
werden, und die Nachkommenschaft war zweigeschlechtlich. Er
schlieit daraus, dall aus parthenogenetischen Eiern nur Weibchen
hervorgehen, aus befruchteten Miinnchen und Weibchen.

2. Eigene Versuche zur Parthenogenese von O. moubata.

Zuniichst einige Angaben zur Normalentwicklung nach AESCH-
LIMANN (1938). Nach einer Begattung und Blutmahlzeit legen weib-
liche Exemplare von O. moubata innerhalb von 10—14 Tagen ihre
Eier ab. Die Zahl der abgelegten Lier betriigt im Mittel 60 bis 80,
kann aber unter 10 und tiber 250 liegen. Schon nach 6—8 Stunden
beobachtet man in den Eiern die ersten IF'urchungsteilungen und
nach ca. 30 weiteren Stunden die Bildung des Blastoderms. Die
Embryonalentwicklung schreitet normal weiter, bis nach ca. 10
Tagen eine kleine, noch in der Eischale sitzende Larve gebildet
ist. Sie ist unbeweglich und zeichnet sich neben anderen Merk-
malen dadurch aus, daf} sie nur drei Beinpaare besitzt. Das vierte
Beinpaar wird erst beim Ubergang zur Nymphe des 1. Stadiums
gebildet.

Da es uns, wie im vorherigen Kapitel ausgefiihrt wurde, nicht
gelungen ist, normale Befruchtungsvorgiange nachzuweisen, mufite
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an die Moglichkeit parthenogenelischer Entwicklung der LEier ge-
dacht werden. Dies vor allem auch im Anschlull an die Resultate
von Davis (1951), die wir experimentell nachpriifen wollten. Wir
haben deshalb 108 unbegattete, vom Nymphen-Stadium an kon-
trollierte Weibchen durch Fiitterung zur Eiablage gebracht. Die
jungen Weibchen wurden gruppenweise auf Meerschweinchen an-
gesetzt, wobel es sich zeigte, dal} sie im allgemeinen nicht beson-
ders gut saugten und dal} die Blutmahlzeit 2—3mal liinger dauerte
als normal; 20 der jungfriulichen Zecken saugten iiberhaupt nicht
und gingen bald ein. Die 86 mehr oder weniger vollgesogenen
Zecken wurden zur Legekontrolle einzeln gesetzt und tiglich {iber-
priuft. 24 derselben, d. h. 28%, legten Eier ab, 16 davon normal
innert 10—14 Tagen, die restlichen 8 Tiere mit Verzogerungen bis
zu 67 Tagen. Die Zahl der abgelegten IKier schwankte im normalen
Bereich (maximal bis zu 174), nur in zwei IYillen gab es ein sehr
kleines Gelege von 13 Itiern, was aber, wie erwiihnt, auch bei be-
gatteten Zecken vorkommen kann (Tab. ). Die abgelegten Eier
wurden nun mehrere Tage im bewiahrten Zucht-Klima gehalten
und vollkommen in Ruhe gelassen, um den IKinwand zu vermeiden,
sie seien durch Beriihren mit Pinzetten oder Haarpinseln zur
kiinstlichen Parthenogenese angeregt worden (siehe NUTALL 1914,
S. 152). Nach ca. 14 Tagen waren die meisten Eier vertrocknet,
andere wiederum zeigten Anzeichen von Entwicklung in IForm der
bereits friither geschilderten weillichen Flecke im Dotter (S. 151).
Auch hier entsprachen aut den Schnittbildern diesen Flecken Zell-
teilungen, die meist unregelmilig verliefen und nicht einmal zur
Bildung eines Blastoderms, geschweige denn eines normalen IXm-
bryos fiihrten. In 9 von 24 Gelegen entwickelten sich von insgesamt
1735 abgelegten Eiern 83 oder 4,65%0 zu mehr oder weniger gut
ausgebildeten Larven (Tab.I), die aber nicht schliipften. Wir
konnten an diesen Larven deutlich die Mundgliedmalen und
Beine sowie auch die weilllich durchscheinende Rectalampulle
unterscheiden. Bei 3 etwas grofieren Individuen haben wir sogar
4 Beinpaare zithlen konnen, was auf eine Vorbereitung zum Nym-
phenstadium schliefen 1lift. IXs ist keine genaue teratologische
Untersuchung dieser nichtlebensfihigen Individuen durchgefiihrt
worden. Auf Grund von Aufsichts- und Schnittbildern gewinnt
man aber den Eindruck, dafl in den meisten I%illen die IEntwick-
lung vorzeitig aufgehort hatte (siche besonders die eingeklammer-
ten Zahlen auf Tab.l) und auf der Stufe eines embryo-larvalen
oder, seltenerweise, eines larvo-nymphalen Gebildes stehengeblie-
ben war. Hiufig auch erscheinen die chitinisierten und gegliederten
Extremitaten zu gedrungen, die Mundteile verklumpt, die ganzen
Tiere abnormal klein; vielfach liegen zweifellos auch inlerne MiB-
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TABELLE L

Zusammenstellung der Versuche zur Parthenogenese.
(Zahlen in Klammern bedeuten stark miGgebildete Larven.)

\/'Y(Yl'tv'll(r'l'l No. Eljf;l':“:l(::“;_iiii% Zahl der . Zahl
der 24 Zecken P lﬂlllcmu:g abgeleglen Lier der Larven
19 10 129 -
20 10 122 s
22 6 71 —
26 15 86 —
27 1t 33 —
29 10 174 6
30 10 53 -
33 12 71 3 (10)
34 67 43 —
35 10 66 —
37 13 36 —
39 10 40 1
40 13 13 -
42 64 bl —
46 41 48 -
47 41 39 —
48 13 123 6
a7 18 119 (6)
64 11 13 —
68 18 120 (10)
71 13 60 3 (16)
77 22 64 (3)
78 26 78 —
79 12 33 117)
1735 83 =
4.65%0

bildungen vor, indem z. B. das zentrale Ganglion oder die Rectal-
ampulle nicht normal ausgebildet oder in der l.age verschoben
sind. Diese relativ oberfliichlichen Beobachtungen machen es
schon verstindlich, daBl keiner dieser Nachkommen lebensfihig
war.

Bei den 72%0 der Weibchen, die keine Eier legten, ging die Ver-
dauung der Blutmahlzeit aulerordentlich langsam vor sich, und
sie konnten monatelang so aussehen wie am ersten I'litterungstag.
Wir sezierten ein solches Tier 73 Tage nach dem Saugakt und
konnten feststellen, dal das Ovar nur sehr kleine Ovocyten ohne
jegliche Dotterspeicherung aufwies. Bei einem gleichen, 40 Tage
nach der letzten Blutmahlzeit untersuchten Tier waren die Ovi-
dukte angeschwollen wie bei einem begatteten Weibchen, und im
Lumen des Ovars befanden sich einige degenerierende, dunkel-
braune Lier. Histologische Schnitte durch das betreffende Ovar
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TABELLE II.
Zusammenstellung der Ergebnisse verschiedener Autoren zur Parthenogenese

bei Zecken.

(Zahlen in Klammern bedeuten stark mifigebildete Larven.)

Autoren A;‘glg;lo Nf:lét;lﬁl[ B;:éllléin B]igglp t Il)ggfs Eig. ‘17551.;"(.}10
Art Amb. agam. RR. bursa Amb. diss. Amb. diss. 0. moubata 0. moubata
Anzahl d. Verst. 1000 649 2 — 290 86
Eierleg. Tiere alle 30 2 — 89 24
Entw. Gelege alle 10 2 — 17 9
Zahl der Eier ? 15 296 2 — ? 1735
Entw. b. Larve alle 218 ? — 28 19 + (64)
(1,4%0) (4,6%0)
Adulttiere alle nicht ent- 4 Genera- alle 25 Weibchen nicht ent-
wicklungs- tionen steril nach Begat- wicklungs-
fihig tung néchste fihig
Generation
Zwei-
geschlechtlich

zeigten, dall die Ovocyten zwar ihre Dotterreserven einigermalfien
aufbauen konnten, die ILier aber anschliefend resorbiert wurden.
was sich am deutlichsten im Ovariallumen und auch im Uterus
nachweisen lie. Schon die Dotterbildung der Ovocyten verliuft
also ohne Begattung hiaufig nicht normal.

Im Gegensatz zu Davis (1951) gelang es uns also in keinem
IFalle, aus parthenogenetischen Eiern lebensfihige Larven zu ziich-
ten. Unsere Resultate lassen sich also viel eher mit denjenigen von
NUTALL (1914) vergleichen. Wir verweisen in diesem Zusammen-
hang auf den Uberblick der Ergebnisse verschiedener Autoren in
Tabelle I1.

o. Zusammenfassende Diskussion.

a) Tendenz zur Parthenogenese.

Bis jetzt ist erst bei einer einzigen Ixodidenart (Amblyomma
agamum, ARAGAO 1912) reine Parthenogenese bekannt. Der IFall
einer moglichen Voll-Parthenogenese bei einer zweigeschlecht-
lichen Argaside (O. moubata, Davis 1951) scheint uns auf Grund
eigener Resultate nicht vollkommen gesichert. Unsere Iirgebnisse
sind eher mit denen von NUTALL (Ripicephalus bursa) vergleich-
bar, da in beiden Iillen Entwicklungsanliufe bis zu larvo-nym-
phalen, nicht lebensfihigen Gebilden beobachtet wurden. Is ent-
steht der Findruck, daB sich die Zecken im Ubergang von befruch-
tungsbedingter Entwicklung zu reiner Parthenogenese befinden.
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Dieser Umstand wiirde auch seinen Ausdruck finden in verschie-
denen Absonderlichkeiten betreffend die Bereitstellung und Ver-
wendung der Geschlechtsprodukte.

b) Bedeutung der Copula.

Zweifellos ist fiir die meisten Ixodoidea die Copula noch unent-
behrlich, und zwar in verschiedener Hinsicht. Die normale Dotter-
bildung und Heranreifung der Eier ist bei O. moubata nicht nur
von einer Blutmahlzeit, sondern auch von einer Begattung ab-
hiangig. Wir mochten die Hypothese aussprechen, dafl vielleicht
erst bei der Auflosung der Spermien in den phagocytierenden
Wandzellen der Oviduktampulle die DNA so erschlossen werden,
daf} sie sich im Zeckenkorper auswirken koénnen, z. B. im Sinne
einer Stimulation der Vitellogenese in den Eizellen. line Wieder-
holung der Copula vor jeder Iiablage ist allerdings nicht notig, da
offenbar der in den Ampullenwinden gespeicherte DNA-Vorrat
lingere Zeit hinreicht. Man konnte nun vermuten, dafl eine stoff-
liche Beeinflussung des Lierstocks von den Ampullen her iiber
den Ovidukt oder auf dem Blutwege stattfindet. Die Stimulation
von Lireifung und Dotterbildung im Ovar koénnte aufler mit der
Fernwirkung miinnlicher Substanz eventuell auch mil einer Stei-
gerung des Hormonstoffwechsels in Verbindung gebracht werden.
Vielleicht werden nimlich durch die Blutmahlzeit, eventuell auch
durch die Begattung, innersekretorische Systeme (z. B. Corpora
allata, bei Zecken allerdings noch nicht nachgewiesen) angeregt,
welche die Dotterbildung beeinflussen, wie das etwa fiir Insekten
bekannt ist.

Die Begattung der Weibchen sichert also eine geregelte LEi-
reifung und Ablage, vor allem auch eine normale Entwicklung der
Embryonen zu lebensfihigen Larven. Dies geht aus unseren Par-
thenogenese-Versuchen eindeutig hervor.

¢) Auflosung des Kernapparates im reifen Ei; Bereitstellung
der weiblichen Erbsubstanz.

Wihrend des ganzen Wachstums der Ovocyte im Ovar und
ihrer Wanderung in den weiblichen Genitalwegen wurde weder
eine Reifeteilung noch die Bildung von Richtungskoérperchen be-
obachtet. Nach Ablauf der letzten Ovogonienteilungen bis zu den
ersten Furchungsteilungen der abgelegten Eier sind die Chromo-
somen morphologisch nicht mehr nachweisbar. Dagegen ist be-
merkenswert die «Kernflucht» des feulgenpositiven Materials, d. h.
der Desoxyribonucleinsiuren, die ja von manchen Genetikern mit
der Erbsubstanz identifiziert werden. Sie verlassen den Zellkern
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und konzentrieren sich in einem Granulafeld am entgegengesetzten
Eipol. Der zuriickbleibende, nun feulgennegative Kern samt Nu-
cleolus lost sich auf, interessanterweise allerdings erst, wenn die
Dotterbildung seiner Ovocyte abgeschlossen ist. Diese Beobach-
tungen an O. moubata stehen fiir den I'all der Zecken vorliuflig
einzig da. Sie sind im Gegensatz zu denjenigen von WAGNER (1892,
der bei Irodes calcaratus eine regelrechte Reduktionsteilung mit
Richtungskorperchen-Bildung und Kernverschmelzung beschrie-
ben hat. Die beobachtele Kernflucht der DNA bei O. moubata ist
auch mit keiner der bisher beschriebenen sog. Chromatinelimina-
tionen bei anderen Arthropoden zu vergleichen, so z. B. wie sie
SEILER (1923) bei Psychiden entdeckt hat. Dort stolien die Chro-
mosomen der Anaphase der 1. Reifeteilung farbbare Teilchen ab,
die im Spindelaequator liegenbleiben und spéter resorbiert wer-
den. Dabei laufen aber alle {ibrigen Teilungsprozesse normal ab,
und der Kern bleibt erhalten. Neuerdings haben L. LISON und
N. FAUTREZ-IFIRLEFYN (1950) bei degenerierenden Artemia salina-
Ovocyten ein Auswandern des Chromatins aus dem Kern spektro-
photometrisch bestimmt. Is tritt dort in Tropfchenform aus der
Zelle aus, worauf aber die betreffenden Ovocyten zugrunde gehen.
Auch dieser I'all Li3t sich also mit dem vorliegenden nicht direkt
vergleichen. Man ist aber trotzdem versucht, die DNA-IZlimination
aus dem Kern bei O. moubata als eine Art Ersatz fir die Reduk-
tionsteilung anzusehen. Vielleicht handelt es sich, wie wir gleich
ausfiihren werden, zudem um die Bereitstellung weiblicher Iirb-
substanz im Hinblick auf eine abgewandelte IForm von Be-
fruchtung.

d) Bereitstellung der ménnlichen Iirhsubstanz; Befruchtung
durch Diffusion?

Durch die Phagocytose in den Wandzellen der Oviduktampul-
len werden aus den Spermiophoren bzw. Spermien die DNA ver-
fiigbar gemacht. Sie sind gut wasserloslich, und es besteht die Mog-
lichkeit, daf sie aus den Zellen herausdiffundieren und in die
durch die Ampulle gleitenden Eier eindringen. In diesem Stadium
sind die letzteren fiir wasserlosliche Stoffe durchliissig, wie dies
LEES und BEAMENT (1948) fir O. moubata-Eier vor der Ablage
nachgewiesen haben. Sie sahen sogar grofie Eiweilimolekiile, wie
das Hamoglobin, in solche Eier eindringen. Auch wir haben Im-
bibition im Ringer festgestellt (S. 150;.

Wie diese einer Befruchtung éhnlichen IErscheinungen letztlich
interpretiert werden miissen, kénnen erst weitere Beobachtungen
und IIxperimente zeigen. Unsere Ilypothese stiitzt sich einerseits
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auf die geschilderten morphologischen Beobachtungen sowie auf
die Ieststellung, daf der Ampulle als Ort der Spermiophoren-
Phagocytose offenbar eine besondere Bedeutung zukommt, um so
mehr, als die Eier nach Passage derselben zu Entwicklungsanlaufen
belihigt sind. Falls die minnlichen DNA wirklich durch die Mem-
bran des mikropylenlosen Eies eindringen, so wiirden sie die dort
bereits vorhandenen Entwicklungstendenzen (unvollstindige Be-
fihigung zur Parthenogenese) stirken und den letzten noch noti-
gen Anstofl zu nunmehr normaler Entwicklung geben.

V1. Infektions-Versuche,

1. Einleitung.

RogserT KocH hat 1905—1906 als erster die Anwesenheit von Borrelia dut-
toni in Iliern von O. moubata beobachtet. Seine Entdeckung ist spiiter von einer
ganzen Reihe von Autoren bestitigt worden. — Am ausfiihrlichsten hat wohl
BuraporrFER (1951) den Verlauf der Infeklion in den Nymphen und adulten
Weibchen untersucht und beschrieben. Unter anderemn konnte er eine grofe
Erregerzahl in den Ovarien der Adulttiere nachweisen, und er bewies, dafl auch
die Lier solcher Weibchen Borrelien enthielten. Es ergibt sich daraus die Mog-
lichkeit der Weitergabe des Erregers von Generation zu Generation. — Die
transovarielle Ubertragung ist nun von AESCHLIMANN (1958) genauer unter-
sucht worden, und zwar vom Ovar ausgehend bis zu den abgelegten Iliern
und den sich entwickelnden Embryonen.

Uber die I'rage. ob auch miinnliche Zeckenorgane von Spirochaeten befallen
werden konnen, gab es bis zum Beginn unserer Arbeit keine Anhaltspunkte.
Unsere Untersuchungen beschriinkten sich hauptsiichlich, wie schon zu Beginn
des I. Kapitels kurz erwiihnt, auf die Verteilung der Erreger in den minnlichen
Geschlechtsorganen. Dies vor allem, um zu erfahren, ob ein infiziertes Minn-
chen beim Geschlechtsakt mittels Spermatophorenfliissigkeit oder in den Sper-
miophoren Spirochaeten auf das Weibchen tibertragen kann. Eine Analyse die-
ses Problems lohnte sich schon deshalb, weil sich im Bestitigungsfall eine wei-
tere Moglichkeit zur Verbreitung der Borrelien unter den Zecken ergeben wiirde.
Eine vorliufige Mitteilung iiber einen Teil unserer Resultate ist 1954 erschienen
(vgl. GEIGY, WAGNER und AESCHLIMANN),

2. Material und Technil.

Die zur Infektion bendtigten Borrelien stammen aus dem schweizerischen
Tropeninstitut in Basel, wo sie in Zecken und Miiusen gehalten werden. Nach-
schub frischer Stiimme von B. duttoni erhielten wir aus Tanganyika, wo Prof.
Geigy sie in mehreren Lokalititen gesammelt hat. v hat dabei Stiimme von ver-
schiedener Virulenzstiirke festgestellt (vgl. GEIGY, BURGDORFER 1951, GrIiGY,
MooseRr 1955, GEicy, MoOOSER und WEYER 1956}, die sich aber ausschlieBlich
gegentiber dem Warmbliiter, nicht aber gegentiber Ornithodorus ifiulierte. Im
Institut befindet sich zudem eine reine Zucht sicher nicht infizierter Zecken
(vgl. S. 119), die fiir unsere Versuche besonders wertvoll war.

Das Vorhandensein von Spirochaeten in den Organen miinnlicher und weib-
licher Zecken wurde mit Hilfe cines Dunkelfeldmikroskops und anhand von
Giemsa-gefiirbten Schnittpriparaten festgestellt. Im ersten Fall wurden die
Organstiicke in einer 3%-Na-citratlosung auf einem ODbjekttriiger gequetscht
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und sofort im Dunkelfeld untersucht. Diese Methode bietet den Vorteil der
Lebendbeobachtung. Daneben dienten die histologischen Priiparate vornehmlich
zum genaueren Bestimmen der Infektionsstellen in den Hoden und in der
Anhangdriise. Man konnte allerdings nur bei sehr starken Infektionen die
Spirochaeten im Gewebe nachweisen.

Die Infektion der miinnlichen Zecken wurde durch Fiittern an infizierten
Miusen erreicht. Die fir die Begattungsversuche verwendeten Weibchen sind
vom letzten Nymphenstadium an isoliert gehalten worden, um garantiert jung-
friuliche Individuen zu haben. Nach Erreichen des Adultzustandes wurden sie
gefiittert und mit je einem Minnchen zusammengebracht, das eine spirochaeten-
haltige Blutmahlzeit hinter sich hatte. Spiiter wurde durch Sektion endgiiltig
abgekliirt, ob das Minnchen infiziert war. Jedem Zeckenpaar wurde wihrend
1—4 Wochen Gelegenheit zu mehrfacher Begattung geboten.

3. Die Infektion der mdnnlichen Geschlechlsorgane.

In einer Serie von 50 infizierten Minnchen wurde der Verlauf
der Infektion im zentralen Ganglion, in den Coxalorganen und
etwa auch in der Haemolymphe verfolgt, besonders aber in den
Geschlechtsorganen. Die Speicheldriisen konnten vernachliissigt
werden, da sie bei adulten Zecken einen etwas unzuverlissigen In-
dikator fiir die Infektion bilden. Der Genitalapparat wurde auf-
geteilt in Hodenwand, Hodeninhalt, Vesiculae seminales und An-
hangdriise. Jeder dieser Teile ist separat auf Spirochaeten unter-
sucht worden. Die auszutestenden Minnchen sind in verschiede-
nen Zeitabstinden geopfert worden, und zwar nach 2 Tagen bis
nach 3 Monaten vom Infektionstag an gerechnet.

Von den 50 Miannchen waren 26 infiziert (22 davon sind auf-
gefuhrt auf Tab. IlI, bis zum Strich), eine geniigende Zahl, um
den gewiinschten Uberblick zu erhalten. Tabelle 111 zeigt, daB der
Genitalapparat dhnlich wie die iibrigen Organe schon vom 5. Tag
an befallen war, und daB sich der Infektionsgrad in der Folgezeit
etwas steigerte, jedoch auch noch nach Monaten bestimmte indi-
viduelle Unterschiede aufwies. Es macht auch den Anschein, als
ob ein gewisser Ausgleich zwischen den Befallsquoten der einzel-
nen Organe vorliage. Sind z. B. die Haemolymphe oder gewisse
Organe schwach infiziert, so sind es andere dafiir um so mebhr,
woraus ein durchschnittlicher Gesamtinfektionszustand der Zecke
von ca. + -+ resultiert. Bekanntlich gilt das Zentralganglion als
ein Hauptattraktor fiir Borrelien; seine Infektion ist deshalb fast
in allen IFdllen gesichert, wihrend andere Organe Ofters negativ
bleiben. Interessanterweise erwies sich nun die Wand des Hoden-
schlauches fast ebenso attraktiv wie das Ganglion; hier fand man
die Borrelien oft zu einem ganzen Teppich vereinigt (Abb. 16 und
Abb. 17). Ganz im Gegensatz dazu waren die Wandungen der
Vesiculae seminales in der Regel ziemlich spirochaetenarm; sie
scheinen den Erreger nur schwach anzuziehen.
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TABELLTI

1.

161

Infektionsversuche an mdnnlichen Zecken bzw. Ubertragungsversuche mittels Copula.
rAuswahl aus den 30 bzw. 148 hiefiir verwendeten Minnchen.)

(=) sehr schwache Infektion. =t mittelmiiliige Infektion,
-+ =  schwache Infektion, ++-+ =  sehr starke Infektion.
n-Tage n.d. Intektion l Uber-
Vers.- No. Haemo- Central- Coxal- Anhang- Hoden- tragung
inliz. o Stattgefundene [xvmphe vanglion organ driise wand auf das
Copula l Seklion Weibchen
2 5) -+ + .-
9 14 b S 1.
10 14 - —
12 11 - () -
141 15 (S (=) = S
16 15 . — Al
17 16 - ;
18 16 - — — =
22 17 fosg - =
26 18 : —
27 18 =
28 21 —
29 21 =+ — i
33 23 i ,
) 20 = a3 Feb + 4+
34 21 (1) _ _
30 21 (+) —
36 25 e .
37 25 -+ -
39 28 + + - — :
41 28 et = Lol 1oL Lo
44 36 (+) — 4+
46 37 60 + - (=1} neg.
48 37 66 - — (+) neg.
102 24 31 E R —+ (+) b ofe o neg.
103 2. 34 gk (+) - + neg.
104 2.4 36 T — 3 neg.
105 21 37 -+ + - i neg.
106 24 42 ++ — | T neg.
107 24 42 : et — e neg.
108 24 43 | b i (+) neg.
111 27 52 ~t f - 5 =7 neg.
112 28 62 - - - — F= negd.
113 42 654 e e =+ ot = R neg.
114 42 65 + - — + - neg.
124 46 63 — o + (+) neg.
115 42 66 {7 + - + — neg.
116 42 66 F (1) — - — neg.
118 42 o (+) ot - - t neg.
119 12 72 o F = £ neg.
129 46 70 - e} () | T neg.
131 18 71 (+) = (—) () + 4+ neg.
209 24 115 - e -+ = ot + neg.
210 24 115 s + + - neg.
221 104 115 et - Al : neg.
222 104 116 =frands ffe = o T+ neg.
223 104 120 iz b mif ] neg.
201 90 125 =l et -+ ] + = neg.
212 90 125 - = e b sl 5 F 4 neg.
217 6 26 (1) s <t + 4 neg.
220 6 29 r + + (+) 4 et neg.
233 21 25 =} — refe -+ neg.
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Was nun den Hodeninhalt anbelangt, so weisen wir auf dessen
Beschreibung aaf S, 125-—126 sowie aul die Abb. 2 und 16 hin. I&s
zeigte sich auf Schnitten. dafl das flache duBere Wandepithel sowie
das zwischen den Spermatogonien- und Spermatocytennestern lie-
gende kleinzellige, somatische Zwischengewebe viele Borrelien ex-
tracelluliir speicherte. Das enge zentrale Lumen jedoch. durch wel-
ches die Spermiophoren in die Samenblasen hinunterbefordert
werden, ist praklisch spirochaetenfrei. Diese [Feststellung wird
ergiinzt durch die Beobachtung im Dunkelfeld, dall in Ausquel-
schungen des Hodenschlauches, in welchem sich viele Triitmmer
des Keimepithels befanden. zahlreiche Borrelien zu finden waren,
noch viel mehr aber im zuriickbleibenden Wandepithel. IEs isl des-
halb auch nicht verwunderlich, daBl Ausquetschungen des Inhalts
der Vesiculae seminales hochstens vereinzelte Borrelien zulage
forderten, denn es zeigte sich ja, dali dieses Organ an sich nur
schwach attraktiv ist und daBl auBerdem aus dem Lumen des
Hodenschlauches nur ganz ausnahmsweise Spirochaelen einge-
schwemmt werden.

Wiihrend sich der Spirochaetenteppich in Flachschnitlen rela-
tiv leicht darstellen lie3, gestaltete sich die Analyse der schwanimi-
gen. serosen Anhangdriisenzellen viel schwieriger. Nur in Quetsch-
priparaten auf Dunkelfeld lieBen sich Borrelien im allgemeinen
in mittlerem Hauligkeitsgrad nachweisen. Wir konnten sie somit
nicht genauer lokalisieren, wahrscheinlich liegen sie aber auch
hier intercelluliir.

Schon auf Grund dieser Befunde kann vermutet werden, daly die
Chancen relativ gering sind, daf das Ejakulat bzw. der Spermalo-
phoreninhalt eines Ornithodorus Borrelien enthilt. Wir werden
gleich auf diesen Punkt zurtckkonimen.

A, Konnen bei der Copula Borrelien tibertragen werden?

Dieser I'rage sind wir in einer andern Versuchsserie nachge-
gangen. 148 Mannchen, die mindestens 6, im Maximum 104 Tage
vorher auf infizierten Mausen eine Blutmahlzeit eingenommen
hatten, sind mit ebenso vielen junglriulichen, spirochaetenireten
Weibchen zusammengebracht worden. Sie vollzogen meist mehr-
mals die Copula. 41 Minnchen erwiesen sich spiiter als nicht infi-
zierl, das Schicksal der Weibchen. die mit den 107 anderen (bei
der spateren Autopsie infiziert befundenen) Minnchen copuliert
hatten, wurde weiler verfolgt ! IEntweder wurden sie sofort nach
der Begattung seziert und die eingeschobenen Spermatophoren

* GRUEN hat 1950 ihnliche, allerdings nichl nither beschriebene Versuche
gemacht, konnte aber nie eine Infektion der weiblichen Zecken erhalten.
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Abb. 16. Schemalischer Lingssehnilt der Hodenkeimzone mit Spirochaetenbefall,

Bep.: Basalepithel; Jep.: Inneres Kpithel; L.: Hodenlumen; Sp. I: Spermatocy-

len I; Sph.: Spermiophor; Spo.: Spermatogonien; Spr.: Spirochactenleppich;
V.s.: Vesiculae seminales.

nach Borrelien durchsucht. In keinem dieser 11 [Fille wurden Spi-
rochaeten gefunden. Die tibrigen 96 Weibchen sind erst nach 1, 2,
3 oder 4 Wochen autopsiert worden. Sie enthielten in ihren Uteri
oft mchrere (bis zu 8) Spermatophoren-Doppelblasen, was auf
wiederholte Copula mil dem betreffenden infizierten Minnchen
schlieBen laBt. Dunkelfeldanalysen ithrer Uteri, Ovidukte, Ovarien
und Zentralganglien ergaben durchwegs negative Befunde, auller
in 2 [Fillen (Nr. 109 und 110, Tab. III am Schluf), wo die Weib-
chen in der Oviduktwand und 1m Ovar starken, in der Uterus-
wand und im Zentralganglion mittelmafBigen Spirochaetenbefall
aufwiesen. Die tibrigen 94 Weibchen waren alle negativ. In Ta-
belle [11 1aBt sich feststellen, dall die zugeordneten Mannchen
(NT. 46 bis 233) trotz teilweise starkem Spirochaetenbefall in Ho-
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Abb. 17, Spirochactenteppich in der Hodenwand (Quetschpriparal, Dunkelfeld,
Mikrophoto Vergr. 1800 ..

denwand und Anhangdriisen bei der Copula keine lirreger iiber-
tragen haben.

Somil bestitigen sich der in der FuBnote auft 5. 162 zitierte Be-
fund von GRUEN (1950) sowie unsere am Ende des letzten Kapitels
geiauberte Vermutung. Es kommt offenbar nur dulerst selten ein-
mal vor, dal} sich aus der Wand der Iloden, der Vesiculae semi-
nales, oder auch der Anhangdriisen vereinzelle Spirochaelen los-
losen, im Spermatophor eingeschlossen und so in das Weibcehen
eingefithrt werden. Vielleicht wiirde auch eine allzu kleine Zahl
derselben nicht gentigen, um die Infektion des anderen Geschlechlis
zu garantieren. Daraus erklart sich hinlanglich der sehr geringe
Prozentsalz von reinen Weibchen, in deren Organen nach Copula-
tion mit infizierten Minnchen Borrelien nachgewiesen werden
konnten. Thre Ubertragung via Copula wird deshalb kaum wesent-
lich zur Ausbreitung der Spirochaeten in einer Zeckenpopulation
beitragen und somit epidemiologisch nicht ins Gewicht fallen.
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VI RESUME.

1" Afin de savoir si le méle de V'Argaside O. moubata peut transmettre a sa
femelle, par copulation, le spirochéte Borrelia duttoni. il était nécessaire d’étu-
dier d'abord la spermatogénese. l'ovogénese el la {écondalion de cel animal, ces
phénomenes ¢lant encore insuffisamment! cennus.
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2. Lauteur a pu. au moment de la méiose dans Ia gonade méile. compter les
chromosomes 2n = 20, n — 10, On ne peul pas distinguer de chromosomes
sexuels. Lo spermalogéntese est caractérisée par la formation de spermio-
phores & structure complexe, qui sonl enfermés en tres grand nombre dans des
capsules appelées spermatophores. Lo réalisation du spermatophore est due
A la séerélion de la volumineuse glande accessoire ;o il est introduil dans le
vagin deés sa formation.

3. Au moment de la copulation. le spermatophore, introduit dans les voies
génitales femelles, libére bienlot les spermiophores ui remontent aclivement
les oviducles. Ils sont alors phagoeviés par les cellules pariélales d'un ren-
flement de Toviducle, appelé ampoule, La téte du spermatozoide. c.-id-d. les
ADN qu'il contient sont ainsi [ibérés.

4. Lovogenese est ¢galement caractérisée par un comportement inhabituel
du novau, On peut observer jusque dans les ovoceyles 1 des garnitures chromo-
somiques 2n = 20. Cependant. les divisions de réduction ninterviennent pas :
par conlre on assiste 4 une dissolulion de Vappareil nucléaire. A un pole de
I'ccuf, entre les sphérules vitellines en formalion, apparait un champ granu-
leux, réagissant positivement a la coloration de Ileulgen, et qui se compose de
substances ADN provenant de la vésicule nucléaire ; cette derniere dégénere
plus tard.

2. Les wuts 'O moubada sont capables de développement parthénogéné-
ticque. Mais. d'aprés les observations de Uauteur, il n'est réalisé quun développe-
ment embryonnaire incomplet qui n’aboutit jamais & Uéclosion de larves
viables. Des oeufs pondus par des femelles técondées se développent par contre
toujours plus rapidement et normaicment. Cependant. il ful impossible de
rencontrer dans les voies génitales femelles des phases de péndélration  de
spermalozoides dans des ceuls qui, dhailleurs, ne possedent aucan micropyle.
On suppose quun genre Ires parlticulier de « féeondation » pourrait avoir lieu
au moment o les oeuls passent dans Fampoule de Voviduete, par le Tait que les
ADN miles: arcumulés dans les cellules pariétales de Fampoule. pénétreraient
alors dans aeaf.

6. Ces ¢léments une fois ¢lablisc le probleme de la transmission des Borrélies
par copulation pouvail elre étudic. L'auleur a lout dabord prouve que les con-
duils génitaux males sont presque aussi attraclils pour les spirochéles que e
canglion central. Les Borrcélies qui. lors de la nulrition, gagnent 'hémocoele,
en passanl a travers les parois intestinales, forment dans ces conduits des tapis
tres denses. Les vésicules séminales et les glandes accessoires sonl également
plus ou moins attractives pour les spirochetes. 11 est cependant lres rare que
des Borrélies isolées gagnent Patrium génital el soient enfermdées avee les sper-
miophores dans les spermatophores. Des expériences onl montré que la copula-
tion entre méles infectés et femelles pures ne conduisaient que fort rarement
a l'infection de ces dernicres (2 cas sur 107 = 1.8%. Ainsi. ce mode de trans-
mission par copulation ne devrait pratiquement jouer aucun role dans I'epidé-
miologie de la fiévre récurrente.

SUMMARY.

1. Attempts to answer the question whether the spirochele Borrelia duttoni
can be transmitted from the male Argasid tick Ornithodorus moubata to the
female during copulation revealed Lhe necessity ol increasing the known facts
about spermatogenesis and odgenesis as well as the fertilization process.

2. Meiotie division of male sexual products revealed chromosome sets of
2n = 20. n = 10. No sexual chromosomes could be distinguished. Spermato-
genesis is furthermore characterized by the forming of spermiophores of com-
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plex structure which. packed in great number in special spermatophore cap-
sules. are introduced hy the male into the vagina of the female. In the formation
of the spermatophore an important role is playved by the voluminous accessory
gland.

3. During copulation the spermalophore is pressed into the genital duct of
the female. Soon afterwards the spermiophores are liberated and ascend the
oviducts, In the so-called “ampulla™ of these latter thev are phagocevied by (he
wall cells. During this process the head of the spermatozoon. ie, the DNA
rdesoxyribonucleie acids) conlained in il. are f[reed.

4. Odgenesis loo is characterized by unusual behaviour of the nucleus.
Normal chromosome sets of 2n = 20 can be observed as far as the odcevle L
No meiotie division, however. lakes place in the odcevie: the nuclear apparatus
is dissolved instead. Among the volk balls, which form at one pole of the egg.
a feulgen-positive. granulated ficld appears, resulling from DNA granula fhat
had been emitted by the vesicle of the nucleus; this latter degenerates laler on.

5. The eggs of Ornithodorus moubata are capable of parthenogenesis. The
developmental steps. however. cannot be completed. According to our obser-
vations the process does nol go bevond the formation of larvae capable of
hatching. Eggs deposited by mated females ali develop normally and f[aster
than those of virgin feiales. Yet no fertilization of the eggs—Dbare of micropyle
—could he observed anywhere in the genital system of the female. It is probable
that at the time when the eggs pass through the <ampullas a process takes place
which could be considered as a sort of substitute for fertilization. i.e. the male
DNAL accumulated in the wall cells, would diffuse into the eggs.

6. Armed with this knowledge. a thorough investigation of the possibility of
sairochetes heing transmitted during copulation could be made, It was lirst
found thal the testicles are almost as allractive for Borrelia as the central
ganglion. Spirochetes introduced during the blood meal through the gul wall
into the body cavily accumulate in a thick laver in the testicles, The vesiculae
seminales too. as well as the accessory gland. can altract spirochetes to o cerlain
extent. In spite of this it is very rare that single spirochetes reach the atrium
genilale and are encased. ltogether with  spermiophores. in the spermalo-
phores which form there. Copulation lests between infected males and un-
infected females led only in very rare cases (2 oul of 107 = 1.8%0) to infection
of the latter, It can thus be concluded thal transmission via copulation plays
practically no role in the epidemiology ol relapsing fever,
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