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Schweizerisches Tropeninstitut Basel.

Fortpflanzung bei Ornithodorus moubata und
genitale Übertragung von Borrelia duttoni.

Von Olga Wagner-Jevseenro.
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I. Einleitung.

1. Fragestellung.

Die afrikanische Zecke (>. moubata isl als Überträger des Rückfallfieber-
Erregers Borrelia duttoni bekannt. Verschiedene Autoren haben sich bereits
mit dem Problem des Infektionsverlaufes in dieser Zecke befaßt; die ausführlichste

Studie hierüber stammt von W.Burgdorfer (1951). Nach dem Saugen
der Zecke an einem infizierten Menschen oder Versuchstier dringen die Erreger
aus dem aufgenommenen Blut über den Zeckendarm in die Leibeshöhle vor und
gelangen von dort in verschiedene innere Organe. Insbesondere siedeln sie sich
im Ovar, in der zentralen Ganglienmasse, in Coxalorgan und Speicheldrüse an.
Fs findet eine Vermehrung der Erreger statt, und das Tier bleibt von da an
dauernd infektiös. Die in den Eizellen reichlich vorhandenen Borrelien können
auf die Nachkommen, welche aus solchen Eiern hervorgehen, übertragen werden.

Die transovariale Übertragung ist bereits untersucht worden (vergleiche
z.B. Burgdorfer 1951 und Geigy. Wagner, Aeschlimann 1954). Eine detaillierte

diesbezügliche Studie von A. Aeschlimann ist kürzlich in dieser Zeitschrift
erschienen 11958).

Wir stellten uns nun die Frage, ob und in welchem Ausmaß auch die männlichen

Genitalorgane und Geschlechtsprodukte den Erreger aufzunehmen
vermögen. Sollte sich ihre Infektibilität bestätigen, so gilt es weiter zu
untersuchen, ob eine genitale Übertragung der Borrelien mit Sperma oder mit An-
hangdrüsen-Sekret während der Begattung auf das Weibchen stallfinden kann.
Damit wäre ein neuer Weg für die Verbreitung von Ii. duttoni unler den Zecken
aufgezeigt. Vorbedingung zur Aufklärung dieser Frage war das Studium des im
einzelnen noch nicht beschriebenen männlichen und weiblichen Genitalapparates

sowie der Spermatogenese und Ovogenese. der Copulation und der
Besamung. Obwohl verschiedene Arbeiten über die Gonadenverhältnisse der
Ixodoidea vorlagen, so sind wir doch bei O. moubata zu gewissen neuen Erkenntnissen

gekommen, die uns zu einer Ausdehnung unserer L'ntersuchungcn nach
der morphologisch-histologischen Seite hin veranlaßt haben.

Ich möchte nicht verfehlen, an dieser Stelle meinem verehrten Lehrer. Herrn
Prof. R. Geigy, für die Überlassung dieses anregenden Themas, vor allem aber
für seine vielfache Unterstützung und die wertvollen Batschläge bei meinen
Untersuchungen, meinen herzlichsten Dank auszusprechen. Herrn Prof. Matthey
(Lausanne), dem hervorragenden Fachmann für Chromosomenverhältnisse,
habe ich meine Präparate und Ergebnisse ebenfalls vorlegen dürfen und bin von
ihm bestens beraten worden. Für seine freundlichen Bemühungen, die mir
außerordentlich wertvoll waren, möchte ich ihm verbindlich danken.

2. Material und Technik für die morphologisch-histologischen
Untersuchungen.

Die für unsere Untersuchungen verwendeten Zecken stammen aus der Zucht
des Tropeninstituts in Basel, welche öfters durch Frischimporte, speziell aus
Tanganyika, ergänzt wurde. Für alle Infektionsversuche bedienten wir uns einer
reinen Zucht. Die Züchtungs- und Infektions-Methoden, inkl. das Halten reiner
Zeckenstämme, sind von R. Geigy und A. Herbig 1955 (S. 335 337) beschrieben

worden.
Um die Morphologie des männlichen Geschlechtsapparates untersuchen zu

können, ging man folgendermaßen vor. Die Tiere wurden in einer mit gerußtem
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Paraffin ausgegossenen Petrischale unter Insektenringer seziert. Nachdem die
dorsale Chitindecke des Tieres vollkommen entfernt war, präparierte man den
dünnwandigen Magensack, der den Genitaltraktus verdeckt, vorsichtig ab. Das
durch den dunkelfarbigen Darminhalt unübersichtlich gewordene Objekt wurde
sodann mit Insektenringer ausgewaschen, um die Vesiculae séminales und den
genitalen Drüsenkomplex gut sichtbar zu machen. Zur vollkommenen
Freilegung des Geschlechtsapparates entfernte man noch alle übrigen Organe und
zupfte vorsichtig die Tracheen und Tracheolen weg. die die Testes dicht
umspinnen. Die Länge des herauspräparierten, ausgestreckten Genitalapparates
beträgt ca. 2 cm, wovon der Drüsenkomplex ca. 2,5 mm einnimmt. Zur
Herstellung der histologischen Schnitte wurde das Material hauptsächlich nach
Bouin-Dubosq, Carnoy und Flemming fixiert. Färbungen erfolgten mit Azan,
Prenant, Eisenhämatoxylin nach Heidenhain und mit Feulgen zum Nachweis
der Desoxyribonucleinsäure. Die Fixierung nach Flemming und die Färbung
mit Hämatoxylin lieferten die besten Resultate. Für das Studium der
Chromosomenverhältnisse und der Spermiohistogene.se wurden Quetschpräparate und
Ausstriche der Hoden hergestellt. Im ersten Falle verwendeten wir nur die
Keimzone des Hodens und fixierten sehr kurz (3 Min.) in 50°/oiger Essigsäure.
Anschließend färbten wir nach Feulgen. Für die Untersuchung der Spermiohistogenese

mußte der Hodeninhalt sehr vorsichtig ausgedrückt und schnell in einem
hängenden Tropfen Insektenringer mit Osniiunisäuredämpfen fixiert werden.
Die Färbung erfolgte dann mit Hämatoxylin. Cm durch die Fixierung
entstandene Artefakte auszuschließen, untersuchten wir zusätzlich in-vivo-Präpa-
rate aus den Testes mit dem Dunkelfeld- und Phasenkontrastmikroskop.

für den weiblichen Genitalapparat galten wieder andere Methoden. Vor dem
Einsetzen der Dotterbildung läßt sich das Zeckenovar mit den gebräuchlichen
Fixierungsmitteln behandeln (Bouin-Dubosq, Carnoy, Flemming usw.) und
ohne Schwierigkeiten schneiden. Der Dollerrcichlum der heranreifenden
Eizellen und besonders der reifen Eier gestallet dagegen die cylologischen
Untersuchungen schwierig. .Vus diesem Grunde mußte man mehrere Methoden,
besonders für die Einbettung, ausprobieren, um einigermaßen befriedigende
Resultate zu erzielen. Für die Färbung nach Feulgen. die wir hauptsächlich
durchführen mußten, erwies sich die Fixierung nach Carnoy am günstigten,
sie hatte aber leider die nachteilige Nebenwirkung, den Dotter spröde zu
machen. 4'rolz allem konnten wir brauchbare Schnitte bekommen. Die
Fixierungen nach Petrunkewitsch und Bouin-Dubosq, die für die dotterreichen Eier
der Arthropoden empfohlen sind, konnten wir nur dann anwenden, wenn
nicht mit Feulgen gefärbt wurde. Brauchbare Resultate erhielten wir dann
mit Hämatoxylin-Delafield. Die gewöhnliche Einbettungsmethode über Me-

thylbenzoat, Benzol und Benzol-Paraffin erwies sich als unbrauchbar. Auch
diejenige über Butano], Butanol-Paraffin und Paraffin gab wenig befriedigende

Besultate. selbst wenn ihr die von Wagner iLS92) bei Ixodideneiern
verwendete Fixierung in Pereny scher Flüssigkeil vorausging. Obwohl diese
Schnitte nicht rissen, ließen sie sich schlecht färben, und die Dollerkugeln
schmolzen zu einer homogenen Masse zusammen. Die Einbettungsmelhode mit
Phenol nach B. Seidler 1194(1). Modifikation nach Guenin erwies sich dann
schließlich als die günstigste. Das von Sfidi.er empfohlene Anschneiden des
eingebetteten Objektes und nachfolgende Eintauchen in destilliertes Wasser
für 24 Stunden erwies sich für unsere Zwecke allerdings als unvorteilhaft.
Infolge übermäßiger Wasseraufnahme quollen nämlich die Eier auch bei
kürzerem Eintauchen so stark auf, daß sie sich nachher nichl mehr schneiden
ließen. Fs wurde deshalb auf das Anschneiden und Eintauchen verzichici und
der Paraffinblock direkt geschnitten; so erhielt man etwa zu 70°/o verwertbares
Material. Quetschpräparate wurden zum Studium der Chromosomenverhältnisse
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der Ovogonien und der Entwicklung junger Ovocyten ebenfalls mit Erfolg
herangezogen. Man fixierte wie bei den Männchen in 50°/oiger Essigsäure und
färbte nach Feulgen.

II. Männlicher Geschlechtsapparat.

/. Morphologie.
Über die morphologischen Untersuchungen des männlichen

Genitalapparates bei den der Unterordnung Ixodoidea angehörenden

Familien Ixodidae und Argasidae liegen bereits Beschreibungen

verschiedener Autoren vor. Schon 1852 hat Heller bei Argas
persicus Geschlechtsgänge und mehrere Paare von Anhangdrüsen
beschrieben, die in die männliche Genitalöffnung einmünden. Seine
Beobachtungen sind von Pagenstecher (1861 und 1862) bei Ixo-
des ricinus und Argas refle.rus sowie von Christophers (1906) bei
Ornithodorus savigny im wesentlichen bestätigt worden, nur daß
letzterer den unteren Ausführungsgang als Penis bezeichnete.
Bonnet untersuchte 1907 Hyalomma syriacum und aegyptum,
Dermaeentor reticulatus und Haemaphysalis coccinea und beobachtete

eine starke Uniforrnität im Bau der Geschlechtsorgane dieser
Ixodiden-Arten. Er unterscheidet paarige, tubulöse Testes, Vasa
deferentia und umfangreiche Anhangdrüsen, bei welch letzteren er
drei histologisch verschiedene Strukturen findet. Borinson und
Davidson (1913—1914) sowie Oppermann (1935) lieferten
Beschreibungen für die Argasiden-Arten /4. persicus bzw. A. colum-
bttrum, deren männliche Genitalorgane weitgehende Ähnlichkeilen
und elwa dieselben Abschnitte wie die Ixodiden aufweisen.
Ähnliches zeitigten die Untersuchungen von S. Yalvac (1939) an
Hyalomma anatolicum, nur daß dort regelmäßig die hinteren Enden
der Hodenschläuche nicht U-förmig verbunden sind, sondern
freiliegen, was übrigens ausnahmsweise auch bei 0. moubata
vorkommt. Vitzthum (1943) stützt sich bei seiner Wiedergabe des

männlichen Genitalsystems der Argasidae hauptsächlich auf die
Berichte von Christophers sowie von Bobinson und Davidson.

Was die allgemeine Morphologie des männlichen Genitalapparates

von 0. moubata anbelangt, so konnten wir die zusammenfassende

Beschreibung von Vitzthum in Bronn's Klassen und
Ordnungen des Tierreichs, Bd. 5. 1943 bestätigen. Allerdings wurden

wir im Verlauf der histologischen Analyse zu gewissen
Berichtigungen hinsichtlich der Interpretation der einzelnen Teile
geführt. Dies gilt speziell für den Hodenabschnitt mit der Keimzone
sowie für die Ableitimg der Geschlechtsprodukte in die Samenblasen.

Der reife männliche Genitalapparat von 0. moubata mündet,
wie liei allen Zecken, im weit vorne hinter dem Capitulum gelege-



122 Ada Trop. XV, 2, 1958 — Parasitologie

neu GenitalporiLS. Er isl infolgedessen caiido-rostral orientiert. Im
abdominalen Abschnitt liegen U-förmig die in üer Regel durch
einen gelblichen Gewebeslrang miteinander verbundenen, stark
gewundenen I lodenschläuche, welche vorne in die paarigen Vesi-
culae séminales einmünden (Abb. 1 und Abb. 2). Dort liegl auch
das große Pakel der aus verschiedenen Tubuli zusammengesetzten
Anhangdrii.se. Der erwähnte Verbindung.sstrang ist bei allen
Adultzecken länger als bei jungen; bei den Nymphen III fehlt dieses
Zwischenstück noch völlig, so daß dort die Ilodenschläuche direkt
aufeinander treffen. Die Yesiculae séminales sind im leeren
Zustand dünn und schlauchförmig; mit reifen Geschlechtsprodukten
gefüllt, schwellen sie dagegen stark an und liegen sackförmig
beiderseits der Anhangdrüse. Diese letztere mündet in das Atrium
genitale, welches gewissermaßen die unpaare Fortsetzung der beiden

Yesiculae séminales bildet. In diesen leichl cliitinisierten End-
abschnitl des männlichen Apparates wird, wie später noch zu
beschreiben ist. mit Hilfe der Anhangdrüsesekrete der Spermatophor
gebildet. Wir möchten deshalb davon absehen, von einem Ductus
ejaculatorius im üblichen Sinne zu sprechen. Us isl außerdem kein
Penis vorhanden.

In der Nymphe III befindet sich die Anhangdrii.se noch im
Stadium einer impaurai, einheitlichen Anlage. Sie liegt dem zarten,
U-förmigen, noch ungegliederten Hodengebilde als weißliches
Körperchen auf. In den letzten drei Nymphensladien bilden sich daraus

die 14 blind endenden Tubuli, von denen 2 unpaar bleiben.
In der endgültigen Gestaltung verteilen sie sich wie folgt: Dorso-
median liegl der unpaare Driisenlappen A, der infolge seiner Größe
und seiner typischen Doppelgestalt besonders auffällt. An seiner
Basis inserieren die paarigen Driisenlappen B und B' und an den
letzteren die ebenfalls paarigen Tubuli C, ('.'. Seillich zwischen den
beiden Lappen B und C sind fast immer die paarigen, ventral
ansetzenden Tubuli I) und D' sichtbar. Ventral liegen die besonders
zarten und durchsichtigen, paarigen Lobuli E und E', darüber die
langen, ausgesprochen tubulösen D und I)'. Oberhalb der Ge-

schlechtsöffnung gruppieren sich als ziemlich kompakte Gebilde
die paarigen Driisenlappen H, H', G und G' und der unpaare Tubu-
lus F, der die beiden Paare voneinander trennt (Abb. 1, 1—4). Wir
werden später sehen (S. 138), daß in diesen Driisenlappen drei
verschiedene histologische Strukturen angetroffen werden. Ihre
endgültige Form und gewebliche Differenzierung wird erst im
Lauf des V. und vor allem des VI. Nymphenstadiums erreich!. Die
fri.schgeschlüpfle männliche Adultzecke weist somit einen voll
ausgebildeten Geschlechtsapparat auf, und der bei der Nymphe noch
geschlossene Genitalporus isl jetzt eröffnet.
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Abb. 1 11—4). Der männliche Geschlechtsapparat von 0. moubata. 1: dorsal mit
Teste's; 2: ventral: 3 und t: lateral ohne Testes, bei 4 Einmündung der Vesiculae
séminales in das Allium genitale sichtbar. — 1). ej.: Ductus ejaculatorius 1

Atrium genitale); Dr. A. B. C. I). E, F. G und 11: die verschiedenen (ipaarigen
und 2 unpaaren lA und II) Lappen der Anhangdrüse: T: Testes; Co: Genital¬

öffnung; V. S.: Vesiculae séminales.
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2. Histologie des männlichen Genitalapparates und Bildung
der männlichen Geschlechtsprodukte.

a) Spermatogenese, Chromosomenverhaltnis.se und
Spermiophorenbildung.

Bereits mehreren Forschern sind die merkwürdig gestalteten
und großen Spermien der Ixodoidea aufgefallen, und sie haben
versucht, ihren Bau und ihre Entstehung zu erklären. In der
vorgefundenen Literatur herrscht aber manche Kontroverse in der
Bezeichnung dieser männlichen Geschlechtsprodukte und in der Art,
wie man sich ihre Entwicklung vorstellt. Wir zitieren hier in
historischer Beihenfolge die Autoren, die sich mit diesem Problem
befaßt haben. Die meisten arbeiteten mit Ixodiden; da wo Studien an
Argasiden vorliegen, wird dies besonders erwähnt. Leydig (1855),
Heller (1852) an Argas persicus, Pagenstecher (1861), Bertkau
(1881), Christophers (1906) an Ornithodorus savigny, Bonnet
(1907), Nordenskioeld (1909 und 1920), Samson (1909) unter
anderem auch an Ornithodorus moubata, Casteel (1917) an Argas
miniatus, Warren (1933), Opperma.n.n (1935) an Argas colum-
barum, Tuzet undMiLLOT (1937) unter anderem auch an Ornithodorus

nicollei, 0. turicata und Argas persicus, Sharma (1944) unter
anderem an A. persicus, Sokolow (1954) an Ornithodorus tarta-
kowski und 0. papillipes.

Die älteren Autoren bis und mit Bertkau haben sich auf die
Beschreibung der reifen Geschlechtsprodukte beschränkt und diese
in der Begel als Samenfäden bezeichnet. Von Christophers an
folgen eine Beihe mehr oder weniger ausführlicher Schilderungen
von Spermatogenesen, wobei sich vor allem eine Unsicherheil bei
der Deutung der Spermiohistogcnese zeigt. Bald wird nämlich das

Endprodukt derselben als Spermatozoid, bald als Prospermium
oder Spermium, dann aber auch als Spermiophor bezeichnet. Die
besten Schilderungen stammen von Casteel und Oppermann, die
erstmals die Spermiophorennnatur erkannt haben, jedoch noch
von Spermatozoon bzw. Prospermium sprachen, während TuZET
und Millot die treffendste Bezeichnung Spermiophor erstmals
einführten. Gestützt auf die wertvolle Vorarbeit der genannten
Autoren, haben wir das Studium der Spennato- und Spermiohisto-
genese bei 0. moubata vertiefen können und versucht, ein
möglichst klares Bild dieser komplizierten Vorgänge zu gewinnen.

.So wie die Weibchen der Argaside 0. moubata (im Gegensatz
zu wohl allen Ixodiden-Weibchen) mehrmals zur Eiablage schreiten

können, sind auch die Ornithodorus-Männchen mehrmals
begattungsfähig. Schon in den männlichen Nymphen ist der normale
Ablauf der Spermatogenese und die Verwandlung zur Adultzecke
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von einer Blutmahlzeil abhängig. Ähnliches gilt aber auch für die
Fortdauer der Spermatogenese beim adulten Männchen, denn ohne
Blulmahlzeit und Copula werden nicht nur keine Geschlechtsprodukte

mehr weitergebildet, sondern es stellen sich bei den Keimzellen

(speziell bei Spermatocyten, auch bei Spermatiden) in den
Testes Degenerationserscheinungen ein. Wir werden auf diesen
Punkt noch zurückkommen (S. 131). Bei jüngeren Männchen
findet man etwa 10—15 Tage, nachdem Copulation und Blutmahlzeit

stattgefunden haben, eine lückenlose, spermatogonische
Entwicklungsfolge. Praktisch bedeutet dies, daß man frisch aus Nymphen

verwandelte Männchen mit Weibchen copulieren lassen und
bald darauf füttern muß, um die für das Studium der Spermatogenese

gewünschten Stadien zu bekommen. Dasselbe gilt im Prinzip

für Männchen späterer Altersstufen, indem auch bei ihnen die
Spermiophoren-Produktion von Copula und Blutmahlzeit abhängig

bleibt.
Was nun die Abwicklung der Spermatogenese in den

Hodenschläuchen von O. moubata anbelangt, so haben wir auf Grund
zahlreicher Befunde eine bisher noch unbekannte Tatsache ermitteln

können. Die eigentlichen 'Festes, in denen die Geschlechtszellen

alle Stadien ihrer Vermehrung, ihres Wachstums und ihrer
Entwicklung durchlaufen, erstrecken sich vom gelblich gefärbten
Verbindungsstück bis zu den .sackförmigen Vesiculae séminales
(Abb. 2 u. Abb. 16). Die Eigentümlichkeit der Gonade besteht nun
aber darin, daß die Keimzone, also die Bildungsstätte der Sperma-
logonien, unmittelbar an die Vesiculae séminales grenzt. Die weitere

Entwicklung der Geschlechtsprodukle schreitet also von
rostral nach caudal fort, so daß sich die Spermatiden und Spermio-

Ve.s:cu.':tp seni na Richtung der Spermiogenese

Abb. 2, Schema des männlichen Geschleohtsapparates in vollkommen ausge¬
strecktem Zustand.
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phoren in der Nähe des Verbindungsstückes differenzieren. Da die
reifen Spermiophoren in den männlichen Genitalwegen unbeweglich

sind, müssen sie passiv durch den ganzen Hodenschlauch
zurück und schließlich in die Vesiculae séminales transportiert werden.

Dies geschieht durch ein enges, zentrales Lumen, das den
Hoden und dessen Keimzone in seiner ganzen Länge durchzieht,
wohl mittels Kontraktionen des Hodenschlauches, dessen
Basalmembran mit feinen Muskelfasern durchsetzt isl. Die Testes
erfüllen somit hier gleichzeitig die Funktion von Vasa deferentia.
Die Wand der Vesiculae séminales besteht aus einer sehr flachen
äußeren und einer kubischen bis zylindrischen inneren
Epithelzellenschicht, welche außerordentlich dehnungsfähig ist. Die Ver-
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einigung der beiden Vesiculae séminales, das sog. Atrium genitale
(Abb. 2). ist. wie schon erwähnt, die Bildungsstätte des Spermato-
phoren. Die Spermatogenese setzt sehr früh ein; schon im III.
Nymphenstadium enthält der Hoden Spermatogonien in Teilung und
sehr junge Spermatocyten I. Die Keimzone isl im adulten Männchen

nur auf etwa 1—2 mm beschränkt, während der ganze Ho-
denschlauch im ausgestreckten Zustand ungefähr 2 cm erreicht.
Das erwähnte innere Epithel der Vesiculae séminales gehl unmittelbar

in das Keimepithel der Testes über. Die rund um das Hodenlumen

sitzenden Spermatogonien sind sehr leicht an ihren relativ

großen und runden Kernen zu erkennen. Sie sind auch leicht
von dem kleinzelligen, somalischen Zwischengewebe zu
unterscheiden, welches später die Spermatocyten-Nester follikelartig
umgibt (Abb. 8. 1 und Abb. 16).
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Ein Hauptaugenmerk wurde den vereinzelt auftretenden Sper-
matogonienteilungen geschenkt. In Feulgen-gefärbten
Quetschpräparaten konnten wir Form und Zahl der Chromosomen
ermitteln. (Abb. 6: vergleiche Geigy, Wagner 1957). Die meisten
Zählungen ergaben die diploide Chromosomenzahl 2 n — 20. Man
unterscheidet deutlich drei relativ große, stäbchenförmige,
zuweilen leicht gekrümmte Chromosomen, die ca. 3,1 ii messen, während

die 17 anderen kleine, Stäbchen- bis kokkenförmige, unter
sich etwa gleich große Gebilde darstellen. Es ist sehr schwierig,
die Paare oder auch allfällige Heterochromosomen zu erkennen.
Ähnliche Chromosomenverhältnisse werden wir später für die
Ovogonien erwähnen (s. 141—142).

Aus der letzten spermatogonialen Teilung resultieren die Sper-
matocyten I. Ordnung. Ihr Kern geht ohne Interkinese sofort in
das meiotische Prophase-Stadium über. Die verschiedenen
Konjugationsphasen der Chromosomen kann man an Feulgen-gefärbten

Quelschpräparaten sehr gut untersuchen. Im Leptonema bilden
die Chromatinfäden einen dichten Knäuel, der sich im Zygonema
auflockert, worauf man an einzelnen Fäden knötchenartige
Verdickungen beobachten kann. Als Pachynema folgt dann die Phase
der Verdickung und Verkürzung der Chromosomen, die mehr
oder weniger deutliche paarweise Anordnung einnehmen. Schließlich

beobachtet man alle Übergänge vom frühen bis zum späten
Diakinesestadium. Das letzlere findet sich in den Präparaten sehr
häufig. Die Chromosomen zeigen nun ihre maximale Kontraktion
und bilden Tetraden. Auf dieser Entwicklungsstufe liegen die jungen

Spermatocyten I noch nahe der Keimzone und beginnen sich zu
Nestern von ca. 16 Stück zu ordnen und mit Follikelhiillen zu
umgeben. Im Verlaufe der Chromosomenkonjugation nimmt die
Spermatocyte I kaum an Größe zu; trotzdem kann man von einer ersten
Wachstumsperiode sprechen (Abb. 8 zwischen 1,2). Mit dem
Verschwinden der Diakinesechromosomen und dem Feulgen-negaliv-
Werden des Kernes setzt ein außerordentliches Wachstum der
Spermatocyte I ein, die damit in ihre zweite Wachstumsperiode
eintritt. Da diese Entwicklungsphase der Geschlechtszellen die
meiste Zeit beansprucht, enthalten die Hodenschläuche stets
Spermatocyten I in verschiedenen Wachstumsstadien. Gegen das linde
dieser Periode erreichen die Zellen eine beträchtliche Größe, und in
dem relativ umfangreichen Kern verschwindet das (chromatin fast
vollkommen. Ein großer und massiver Nucleolus erscheint jetzt im
Zentrum des Kernrauines. Sehr auffallend ist die zunehmende
Verdickung der Zellwände, deren gestreifte Struktur im histologischen
Schnitt gut sichtbar wird. Dies veranlaßte NoRDENSKiOELD (1909)
dazu, das Cyloplasina der Spermatocyte I in ein Eklo- und Endo-
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Abb. 8 ll—8). Spermatogenese. 1: Spermatogonien in Teilung; 2: Nest mit jungen

Spermatocyten I; 3: zwei Spermatocyten I zu Beginn der 2. Wachstumsperiode;

4: altere Spermatocyte I kurz vor der Teilung; 5: Spermatocyte I.
Métaphase der 1. Reifeteilung; 6: SpermatocyteII, Ruhekern; 7: Spermatocyte II,
Métaphase der 2. Reifeteilung; 8: Spermatocyte II. Beginn der Teilung in zwei
Tochterzellen, in der Mitte Ausbildung der Zellwand, Chromosomen der
Anaphase in sphärischen Plasmafeldern. — - C: Chromosomen: F.ep.: Follikelepithel;

H.ep.: Hodenepithel; K: Kern; M: Zellmembran; N: Nucleolus; P: Plasma¬
brücke (Fix. Flemming. Färbg. Haem. Ilcidh.). Vergr. 750X.
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plasma einzuteilen. Doch beweisen schon die noch zu erwähnenden

interzellulären Unterbrechungen mit Plasmabrücken, daß es

sich um eine Zellmembran handeln muß. Casteel (1917) hat drei
Arten von cytoplasmatischen Einschlüssen in einer ausgewachsenen

Spermatocyte I festgestellt, die er als Mitochondrien, als
extranukleäre und vesiculäre Körper bezeichnet hat. Schon am
Anfang ihrer Wachstumsperiode bilden die Spermatocyten I in ihren
verdickten Wänden die bereits erwähnten plasmatischen Brücken
aus (Abb. 8, 3, 4), die nach Oppermann den Stoffwechsel unter den
einzelnen Zellen des gleichen Follikels erleichtern sollen. Infolge
außergewöhnlicher Zunahme ihres Volumens bilden die Spermatocyten

I schließlich die größten Zellen der Gonade und bekommen
mit ihrem chromatinarmen, bläschenartigen Kern fast das
Aussehen einer Ovocyte. Nach Erreichen der maximalen Größe rundet
sich die Spermatocyte I ab, und ihr Kern bereitet sich zur ersten
Keifeteilung vor. Der Nucleolus vakuolisiert sich und verschwindet,

die Chromosomentetraden erfahren eine deutliche Kückbil-
dung, und der Kern wird wieder Feulgen-positiv. Schließlich
erscheinen in der Aequatorialebene 10 Chromosomenpaare, die das

Metaphasestadium einleiten (Abb. 8, 5). Während 7 Chromosomenpaare

in Tetraden angeordnet sind, weisen die drei anderen großen
meistens eine gekrümmte, an beiden Enden stark verdickte,
stäbchenartige Form auf. Es ergibt sich somit für die haploide Phase
n 10. Es ist uns, wie schon erwähnt, nicht gelungen, Heterochro-
mosomen festzustellen, obwohl zahlreiche Mitosen ausgewertet
worden sind. Es scheint also, daß bei den Or/.f'./io./orus-Arten
übereinstimmend mit den Untersuchungen von I. Sokolow (1954)
tatsächlich keine Heterochromosomen vorhanden sind, während bei
der Familie der Ixodidae von demselben Autor bei 13 Arten Ge-

schlechtschromosomen erkannt wurden.
Die erste Reifeteilung der Spermatocyte I wird sehr schnell

durchlaufen. Man findet sie deshalb auch sehr selten. Die
Geschlechtszellen eines Follikels entwickeln sich synchron und
befinden 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 längerem Suchen gefunden werden, vor allem
auf Grund von Auszählungen, indem ein Nest mit Spermatocyten II
doppelt soviel, d. h. 30—32 Zellen, enthält. Die Spermatiden-Nester
enthalten dann 60—64 Zellen. Die Spermatocyten II (Abb. 8, 6, 7)

sind etwa halb so groß wie die Spermatocyten I, ihre Zellwand
zeigt die gleiche gestreifte Verdickung. Ihr Kern ist relativ klein,
besitzt eine sehr zarte Membran und enthält keinen Nucleolus. Im
Gegensatz zu Oppermann konnten wir kein besonderes Wachstum
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der Spermatocyte II feststellen, die Spermatocyten I bestätigten
sich somit als die größten Zellen.

Die Metaphasestadien der 2. Beifeteilung sind noch seltener
vertreten als diejenigen der 1. (Abb. 8, 7). Die Chromosomen sind
sichtlich kleiner, und ihre haploide Zahl beträgt ebenfalls 10. In
einer späteren Phase zeigen die Chromosomen ein besonderes
Verhalten. Das Telophasestadium ist nämlich nicht durch die übliche
Wiederherstellung der Kernmembran und die Auflösung der
Chromosomengestalt gekennzeichnet, sondern die einzelnen Chromosomen

behalten vorläufig ihre Form und umgeben sich mit kleinen,
sphärischen 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 Tochterzellen

wird, wie in Abb. 8, 8 dargestellt, die charakteristische
gestreifte Zellwand aufgebaut.

Bevor wir zur Beschreibung der Spermiohistogenese übergehen,
muß noch etwas einläßlicher auf die schon kurz erwähnte
Zelldegeneration in den Testes eingegangen werden. Schon Oppermann

(1935) hat als erster bei Argas columbarum auf diesen
Umstand hingewiesen und ihn folgendermaßen erklärt: «Das starke
Wachstum der Spermatocyten wird dadurch ermöglicht, daß 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 Nährzellen zugrunde.» Die Degenerationserscheinungen
der männlichen Geschlechtszellen sind bei 0. moubata viel
ausgeprägter als bei Argas columbarum. Neben der einfachen Degeneration

von Spermatocyten I durch Kernpyknose, welche die Zellen
in allen Altersstufen erfassen kann, gehen auch solche Geschlechtszellen

zugrunde, die sich in einem fortgeschrittenen Entwicklungsstadium

befinden. Es wurden Nester beobachtet, wo die Spermatocyte

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 schließlich überhaupt. Dies kommt auch
bei regelmäßiger Copula und Fütterung vor. Anders liegen die
Verhältnisse bei adulten Männchen, deren Spermatogenese normal
verläuft, sobald man sie copulieren läßt und füttert (s. S. 125). Wird
diese Regel nicht eingehalten, so kommt es zu einer besonderen Art
von Degeneration: Hat die Spermatocyte I eine gewisse Größe
erreicht, so wird scheinbar die erste Reifeteilung normal angebahnt.
Es bildet sich eine Spindel, in deren Aequator die Chromosomen-
tetraden eintreten und sich teilen. Die Spermatocyte dehnt sich dabei

sehr stark in die Länge, doch unterbleibt jetzt ihre Trennung in
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zwei Tochterzellen (vielleicht infolge Störung des ATP-Mechanis-
mus, Hoffmann und Berling 1954), währenddem sich die Chro-
mosomenansammlungen nach erfolgter Anaphase an einem oder
an beiden Polen gleich weiterteilen können. So entstehen
unförmige Gebilde mit multiplen Mitosen, die sich nicht oder höchstens

unvollständig zellularisiercn, währenddem sich die Kerne
noch relativ normal zu konstituieren vermögen. Solche Gebilde
degenerieren dann schließlich, wobei sich zuweilen noch Anläufe
zu Spermiohistogenese zeigen.

Wir kehren nun wieder zurück zum normalen Weiterverlauf
der Spermatogenese. Bevor sich die Spermatide zur Spermiohistogenese

anschickt, verschmelzen allmählich in ihrem Zentrum die
früher erwähnten Plasmasphären der Chromosomen zu größeren
Bläschen, wodurch Bilder entstehen, die Mehrkernigkeit vortäuschen

(Abb. 9, 1, 2, 3) '. Die Chromosomen verschwinden schließlich,

und es entsteht ein einheitlicher Kern mit Nucleolus (Abb. 9,

4, 5). Flemming-Fixierung erlaubt eine gute Unterscheidung dieser
Feinstruktur. Mit Carnoy dagegen erhält man Verklumpungen des

Kerninhaltes, was zweifellos auch die Interpretationen von Warren

(1933) ungünstig beeinflußt hat. Sobald das Kernbläschen
gebildet ist, erscheinen in der Nachbarschaft der noch homogen
verdickten Zellwand intensiv färbbare Körnchen, die Casteel (1917)
als Mitochondrien identifiziert hat. Diese Körnchen vereinigen sich
zunächst unterhalb des Kernes zu einem feinen Halbmond, der
sich, bei der nun einsetzenden Ovalisierung der Spermatide,
ausbreitet und schließlich fast den ganzen unteren Teil der Zelle
erfüllt (Abb. 9, 5, 6, 7). Anschließend 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
zunächst kaum angedeutete Chromatin am Nucleolus verdichtete
und schließlich zu einem kompakteren konischen Gebilde wurde,
an dessen einem Ende sich der mittlerweile bereits verkleinerte
Nucleolus einfügt. Die Verdickung der Zellmembran beschränkt
sich nun immer mehr auf den Zellaequator, d. h. sie zieht sich
völlig vom Kernpol und größtenteils vom Mitochondrienpol zurück
(Abb. 9, 7—12). Bei der nunmehr erfolgenden Beduktion des Zell-
volumens drängt sich die Meinbranverdickung noch stärker im
unteren Zellbereich zusammen, und ihre Struktur wird faserig
(Abb. 9, 10—12). Schließlich bildet sie gewissermaßen den Boden
der Spermatide und stülpt sich als solcher ins Zellinnere vor, etwa
wie der Glasboden einer Flasche. Der Unterschied bei diesem
Vergleich besteht allerdings darin, daß der eingestülpte Flaschenboden

1 Sokolow 19571 schildert bei Ornithodorus papillipes ähnliche Verhältnisse

in den Spermatocyten II.
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Abb. 9 (1 —12). Spermiohistogenese. 1: junge Spermatide mit Chromosomen in
sphärischen Plasmafeldern; 2—4: Auflösung der Chromosomen und gleichzeitige

Verschmelzung der einzelnen Plasmafelder zu einem Kern; 5: Auftreten der
Mitochondrien in der Spermatide; 6: Konzentration der Mitochondrien in der
Spermatide; 7: Beginn der Mitoehondrien-Verschiebung und Verdickung der
Zellwand um den Zelläquator; 8 und 9: Konzentration der Mitochondrien um
den Kernpol und Verdichtung des Chromatins im Kern zu einem kugeligen
Gebilde; 10: Spermatide kurz vor der Einstülpung; 11 und 12: zwei
aufeinanderfolgende Schnittbilder der gleichen Spermatide, Invagination der nun stark
verdickten Membran in das Zellinnere. — Bezeichnung siehe Abb. 8, Mi:
Mitochondrien; (): öltropfen (Fix. Flemming, Färbg. Haem. Ileidh.). Vergr. 750X.
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im Inneren noch einmal einen Hohlraum bildet (Abb. 10, 1), der
sich zu einer Blase mit faseriger Wandstruktur erweitert, währenddem

die Flächen der Einstülpung untereinander verschmelzen
(Abb. 10, 2). An der dem Kern zunächst liegenden Stelle der Blase
entsteht dann eine Öffnung, die von einer charakteristischen
sechseckigen Verdickung umgeben ist (Abb. 10, 3—7). Dieser Bin-
nenraum im Inneren der Spermatide wächst nun sukzessive zum
mehrfach gewundenen Schlauch oder Tubus (Abb. 10, 9—11) aus
und zieht dabei den Zelleib etwas in die Länge. An seinem nun
kolbenartig verbreiterten vorderen Pol sitzt das Sechseck und über
demselben, haubenförmig, die Mitochondrienschicht mit dem
Kern 2. Im Laufe der Tubusentwicklung wird der Kern wesentlich
kompakter und nimmt die Gestalt eines kommaförmigen Spermakopfes

an, eines Gebildes also, dem er tatsächlich auch entsprechen
dürfte. Jedenfalls handelt es sich um konzentrierte männliche
Kernsubstanz mit Feulgen-positiver Reaktion, deren seltsames
Schicksal in der zum Spermiophoren auswachsenden Spermatide
nun zu beschreiben ist. Das erwähnte Sechseck bildet gewissermaßen

den Eingang zum Tubus, besonders wenn es sich nun
trichterartig vertieft und die Mitochondrienmasse einsaugt (Abb. 10, 7,

2 In diesen Stadien ist die Spermatide außerordentlich empfindlich. Die
äußeren Zellwände sind durch das Streckungswachstum des Tubus und
wahrscheinlich durch Aufnahme von Wasser stark gespannt und zerplatzen leicht
bei Anwendung schwacher, mechanischer oder chemischer Reize. Der
sogenannte «fingerförmige Prozeß-, an dessen Basis die Mitochondrien und das
Spermium sitzen(Abi). 10. 7, 8). wurde sowohl von NORDENSKIOELD (1920) als
auch von Casteel (1917) beschrieben und von uns ebenfalls etwa in den
Schnittpräparaten beobachtet. Wir konnten aber beweisen, daß es sich um ein
Fixierungsartefakt handelt. Um falsche Schlüsse auf Grund solcher Artefakte
auszuschalten, mußten diese Entwicklungsstadien der Spermatide im Dunkelfeld-

und Phasenkontrastmikroskop untersucht werden (Abb. 10, 9—11 und
Abb. 11, 1—7).

Abb. 10 (1—11). Spermiohistogenese, Tubusbildung. 1: Längsschnitt durch die
Spermatide kurz nach der Invagination; 2 und 3: gleiche Entwicklungsstadien
einer Spermatide nach vollendeter Einstülpung und Ausbildung des
Binnenraumes; 2: Medianschnitt; 3: Anschnitt des oberen. Kern und Mitochondrien
enthaltenden Pols der Spermatide. Unterhalb des Kernes die 6eckige, ursprüngliche

Einstülpungsstelle; 4: Anschnitt der Spermatide, die faserige Struktur der
Binnenraumwände zeigend. Die ursprüngliche Einstülpungsstelle wird zur 6-

eckigen Platte. Die obere Kappe mit Kern und Mitochondrien wurde in diesem
Schnitt nicht getroffen; 5, 6, 7: Längsschnitt durch den oberen Teil der Spermatide,

während der Umformung des Binnenraumes zum Tubus. Umwandlung der
6eckigen Platte zu einem in das Tubusinnere hineinragenden Trichter.
Auswachsen des Kernes bzw. Chromatins zu einem kommaförmigen Spermakopf;
8: Längsschnitt durch den vorderen Tubusteil, während beginnender Invagination,

entsprechendes Entwicklungsstadiuni in 11; 9, 10, 11 entsprechen den
Entwicklungsstadien 5, 6, 7 und 8. Phasenkontrast, Nativ. — II: äußere Hülle;
K: Kern bzw. Spermium; In: 6eckige Platte oder ursprüngliche Invaginations-
stelle; Mi: Mitochondrien; T: Tubus (Fix. und Färbg. bei 1—8 wie Abb. 9).

Vergr. bei 1—8 750 X.
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8). Der Trichter schließt sich allerdings gegen das Lumen des
Tubus wieder mit einem Plasmapropfen ab. Sobald aber dieser
seine endgültige Länge erreicht hat, schreitet die Invagination des
Trichters handschuhfingerartig fort, wobei die Mitochondrien-
masse ins Innere mitgezogen wird, während der Spermakopf in
der äußeren Hülle zurückbleibt. Sein Standort ist allerdings nicht
endgültig, denn er bewegt sich, mit fortlaufender Einstülpung,
dem Tubus äußerlich entlang und kommt schließlich an dessen
Hinterende zu liegen (Abb. 10, 11 und Abb. 11, 1, 2). Durch dieses

Invaginieren wird logischerweise die Länge des Tubus etwa auf
die Hälfte reduziert.

Aus der Spermatiden-Iuitwicklung gehen somit copulations-
reife, aber noch unbewegliche Spermiophoren (vgl. Tuzet u.
Millot) hervor, die sich in den Vesiculae séminales sammeln, um
später, während der Copulation, im Atrium genitale zu mehreren
Hunderten in den Spermatophoren eingepackt zu werden. Jeder
Spermiophor besteht somit, um noch einmal zusammenzufassen,
aus einem eingestülpten Tubus, der im Dunkelfeld starke
Lichtbrechung zeigt. Er sitzt in einer ovalen Schutzhülle wie in einem
Säckchen, welches auch den kommaförmigen Spermakopf (in der
Folge zuweilen auch Spermium genannt) enthält. Diese Hülle ist
außerordentlich zart und wahrscheinlich sehr wasserreich. Im
Schnitt färbt sie sich kaum an und zeigl, auch im Dunkelfeld,
keinerlei Lichtbrechung.

b) Anhangdrüse und Spermatophorenbildung.

Die histologischen Schnitte durch die Anhangdrüse bestätigen
uns, daß sie ein einheitliches Gebilde darstellt. Die bauchigen, blind
endenden Drüsenschläuche münden alle zusammen mit den
Vesiculae séminales in ein gemeinsames weites Lumen, das sog. Atrium
genitale, dessen Epithel nach innen eine ungleichmäßig dicke
Chitinschicht ausscheidet. Der ganze Drüsenkörper wird außen von
einer bindegewebigen, mit kleinen Kernen versehenen Membran
überzogen. Wie es schon Bonnet (1907) für Hyalomma und
Robinson & Davidson (1913—1914) für Argas persicus beschrieben
haben, unterscheidet man auch bei 0. moubata drei verschiedene
Typen sezernierender Epithelien.

Der dorsale Driisenlappen A, ferner die beiden paarigen Divertikel

B,B' und C,C/. weisen ein einheitliches Sekretionsepilhel auf.
Es besteht aus schlanken, zylindrischen Zellen, welche höchstens
in zwei Schichten angeordnet sind (Abb. 3, S. 126). Die Kerne
liegen basal und enthalten ein körnig verteiltes Chromatin. Die Sekretstoffe

sind als verschieden große Tropfen in der Zelle sichtbar. Die
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Abb.11 (1—9). Ein- und Ausstülpung des Spermiophoren. 1, 2 und 8: Invagination

des Tubus bis zur Bildung des copulareifen Spermiophoren; 1 und 2:
Phasenkontrast, Nativ; 8: Copulareifer Spermiophor aus den Vesiculae séminales

(Ausstrich, Fix. Osmiumsäuredämpfe, Färbg. Haem. Heidh.) ; 3, 7 und 9:
Verwandlung des Spermiophoren in den weiblichen Ceschlechtsgängen; 3—7:
Umkrempelung und Ausstülpung des .Spermiophoren, Phasenkontrast, Nativ.
Bei 6 und 7 nur das Spermiophorenende dargestellt; 9: Ausgestülpter Spermiophor

aus dem Ovidukt eines Weibchens (Ausstrich, Fix. Osmiumsäuredämpfe,
Färbg. Haem. Heidh.); Bezeichnungen siehe Abb. 10; Fl: Filament; Vergr.
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Tröpfchen verschmelzen im Lumen des Drüsenlappens zu einer
homogenen Sekretmasse. Ein Zugrundegehen der Zelle und des
Kernes konnte während und nach der Sekrelion nie beobachtet
werden. Somit haben wir es hier mit einem apokrinen Drüsentypus
zu tun. Der paarige Drüsenlappen D,D' weist ein schwammiges
Gewebe auf, in welchem die Kerne unregelmäßig verteilt sind (Abb. 4).
Die Sekretionstätigkeit ist nur auf bestimmte, gruppenweise
gelagerte, kolbenförmige Elemente beschränkt, deren Kerne basal
liegen. Die Sekretprodukte entstehen in Form sehr feiner, homogener

Körnchen und verlassen die Zelle an ihrem freien Ende. Sie

vereinigen sich im Drüsenlumen zu einer gleichmäßigen Schleimschicht.

Die Sekretion ist hier auch apokrin. Das Gewebe der
paarigen Drüse E,E' (Abb. 5) zeigt deutliche Unterschiede. Hier sind
die Zellen kubisch und ihre Kerne weisen eine zentral gelegene
Vakuole auf, welcher ein großer Nucleolus (zuweilen ein zweiter,
viel kleinerer) ansitzt. Der cytologische Aspekt des Kernes deutet
auf seine Beteiligung an der Sekretion hin. Die Sekretstoffe sind
für diesen Drüsendivertikel 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 Färbbarkeit der Masse schließen
möchte. Ihre Ausstoßung in das Lumen erfolgt durch Abschnürung

und Abrundung der ganzen Zellkuppc. Die Sekretionsart ist
somit merokrin. Die stark zusammenhängenden ventralen
Drüsendivertikel F, G,G' und H,H' zeigen im histologischen Schnitt mehr
oder weniger einheitliches Epithel. Die größte sekretorische Tätigkeit

geht offenbar im unpaaren Lappen F vor sich, dessen Zellen
und Sekretstoffe am meisten denjenigen der Drüsenlappen A, B
und C entsprechen. Die paarigen Lobuli G,G' und H,H' bestehen
aus einem Drüsenepithel, das einen etwas schwammigen Charakter

aufweist, ähnlich wie D, jedoch ohne die dort geschilderte
gruppenweise Aufteilung. Die Bildung des Sekrets in Form von
Granula ist allerdings nicht so stark ausgeprägt wie in anderen
Driisenlappen. Die Sekretion ist hier apokrin. Entsprechend den
Unterschieden im Drüsenbau scheinen auch die Sekretstoffe
voneinander verschieden zu sein. Versuche zur Bestimmung der
chemischen Zusammensetzung wurden nicht unternommen, doch
ließen die histologischen Färbemethoden immer die Anwesenheit
von Eiweiß erkennen.

Die Hauptfunktion der sekretorischen Tätigkeit der Anhangdrüse

besteht in der Bildung des ziemlich kompliziert gebauten
Spermatophoren. Seine Entstehung vollzieht sich erst während
der Copulation im Atrium genitale, wenn von beiden Seiten die
Spermiophoren aus den Vesiculae séminales hineingepreßt und
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nun sofort mit den Drüsensekreten umgeben werden. Es ist nicht
leicht zu verstehen, wie in diesem Augenblick die ephemere «Struktur»

des Spermatophors zustande kommt. Jedenfalls besteht er im
Inneren aus zwei mit je einigen hundert Spermiophoren erfüllten
Bläschen, die vielleicht auf die Doppel-Injektion aus den Vesiculae
séminales zurückzuführen sind. Diese beiden Spermiophorenbal-
len sind wiederum in ein Gallertsäckchen eingepackt, welches
gewissermaßen die äußere Wand des Spermatophors darstellt. Auf
das Funktionieren dieses Systems beim Copulationsakt werden
wir zurückkommen, sobald der Bau der weiblichen Genitalorgane
besprochen ist.

III. Weiblicher Geschlechtsapparat.

1. Morphologie.
Über die Morphologie des weiblichen Genitalsystems der Ixodidae

und Argasidae haben die Mehrzahl der im II. Kapitel
angeführten Autoren berichtet, wobei Robinson & Davidson (1913
bis 1914) genauere Untersuchungen an Argas persicus durchgeführt

haben. Eine genaue Beschreibung des Genitalapparates von
O. moubata verdanken wir außerdem W. Burgdorfer (1951).
Er hat das im abdominalen Körperabschnitt gelegene girlandenförmige

Ovar, die beiden in den zweihörnigen Uterus absteigenden
Ovidukte, die Verjüngung des Uterus zur Vagina mit ihren beiden
akzessorischen Drüsen sowie die Ausmündung des unpaaren,
weiblichen Geschlechtsganges in der breiten Genitalöffnung hinter dem
Capitulum beschrieben und abgebildet. Wir können diese
anatomischen Verhältnisse in allen Teilen bestätigen und möchten nur
noch besonders hinweisen auf die blasigen Erweiterungen in der
unteren Hälfte der Eileiter, 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 isl zu beachten, daß auf der Oberfläche des
Ovars die reifsten Eizellen caudalwärts, also am hintersten Rand
der Girlande gelagert sind, die noch wenig entwickelten Keimzellen

(Ovogonien und Ovocyten I) am Vorderrand. Daraus geht
schon hervor, daß die Ovarialwand die Keimzellen schubweise von
vorne nach hinten reifen läßt.

Schon bei weiblichen Nymphen des III. Stadiums konnten wir
eine Differenzierung des Genitalapparates in die eben erwähnten
Abschnitte feststellen. In den drei darauffolgenden Nymphen-Stadien

prägen sich Form und Struktur immer besser aus; speziell
wachsen die kurzen und dünnen Ovidukte und die sehr kleine
Uterusanlage weiter heran.
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2. Ovogenese und Chromosomenverhältnisse.

Über die Ovogenese der Ixodidae und Argasidae findet man
wenig Angaben in der Literatur. Die meisten Autoren beschränkten

sich auf die Anatomie der weiblichen Geschlechtsorgane, und
nur wenige unter ihnen untersuchten die Histologie des Genital-
systems. Eine der ausführlichsten Arbeiten in dieser Richtung
stammt von Nordenskioeld (1910), welcher die Ovogenese von
Ixodes reduvius behandelte. Die meiotischen Vorgänge und auch
die Chromosomenverhältnisse werden von ihm nicht geschildert.
Der Autor befaßt sich in der Hauptsache mit einer histologischen
Beschreibung des Ovars und seiner Entstehung. Ils bildet sich in
der Larve als paariger Zellhaufen, bestehend aus Urgeschlechts-
zellen und den kleineren, späteren Follikelzellen. Die beiden Massen

verschmelzen sodann miteinander zu einem hufeisenförmigen
Organ. Was die nun einsetzende Ovogenese anbetrifft, so
beschränkt sich Nordenskioeld auf die Beschreibung gewisser
Kernveränderungen im heranreifenden Ei. J. Wagner (1892)
erwähnt bei Ixodes calcartttus die Ausstoßung von Richtungskörpern,

die erst nach der Eiablage erfolgen soll. Robinson &

Davidson (1913—1914) beschränkten sich auf eine kurze Schilderung
der Llistologie des weiblichen Genitalapparates von Argas persicus.
Während des Wachstums heben die Eier die Ovarialmembran ab,

ragen nach außen und bilden die Follikel. In der Ovarialwand
werden drüsige Zellen unterschieden, von deren Sekreten vermutet
wird, daß sie die Eischale aufbauen. Spermatozoen (von Spermiophoren

ist dort noch nicht die Rede) haben diese Autoren nur
vereinzelt in den Ovidukten angetroffen, die Hauptmenge befand
sich immer im Uterus. Es bleibt ihnen rätselhaft, wie die Sperma-
lozoen in die stark beschälten mikropylenfreien Eier eindringen
können. Lees & Beament (1948) erwähnten in ihrer Arbeit über
das Géné'sche Organ von 0. moubata ebenfalls kurz den Bau des

Genitalsystems. Sie haben bereits erkannt, daß auf der hinteren
Fläche des Ovars die am weitesten entwickelten Eier und reife
Follikel anzutreffen sind. Die vordere Wand bezeichnen sie
allerdings als «steril», d. h. keimzellenfrei, worin wir mit ihnen nicht
einig gehen können (vgl. S. 139). Nach ihnen besteht der Eifol-
likel nur aus einem Stiel und der membranösen Tunica propria,
welche das ganze Ei umgibt. Die Schale wird von der Eizelle selbst
gebildet und weist keine Mikropyle auf, ganz im Gegensatz zur
(morion- und Mikropylenbildung bei den Insekten, die von den
Follikelzellen ausgeht. Die beiden Forscher haben nie das Eindringen

eines Spermiums in das Ei beobachtet und bezweifeln sehr,
daß dies nach der Bildung der Schale noch möglich ist.
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Eigene Untersuchungen. Die Ovogenese setzt schon im III.
Nymphenstadium ein, mit der Entstehung der ersten Ovocyten I
aus den Ovogonien, wobei zahlreiche Mitosen beobachtet werden.
Die so entstandenen Ovocyten verharren in einem Ruhezusland,
sobald sie eine gewisse Größe erreicht haben. Trotz regelmäßiger
Fütterung zeigen sich im Ovar keinerlei Anzeichen von
Dotterbildung. Erst wenn die Zecke adult geworden ist und dann
erstmals copulierl und eine weitere Blutmahlzeit aufgenommen hat,
wird die Heranreifung der Eier zu Ende geführt, indem jetzt die
Ovocyten I beträchtlich anwachsen und ihren Dotter ausbilden.
Dieser Beobachtung wird später weitere Bedeutung zukommen,
wenn wir das Schicksal der Spermiophoren im Weibchen schildern

werden (S. 151—152). Währenddem das Männchen beim
Erreichen des Adultzustandes in den Vesiculae séminales reife
Spermiophoren enlhält, besitzt somit das Weibchen in jenem Stadium
noch keine reifen Eier. Das Ovar von Weibchen, die sich frisch aus
Nymphen gehäutet haben, ist ein zartes, girlandenförmiges
Gebilde mit kleinen, nach außen ausgestülpten Ovocyten I. Läßt man
das junge Tier copulieren und füttert 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 gefüttert

werden und erneut zur Eiablage schreiten, wobei eine Wiederholung

der Copula nicht unbedingt notwendig ist. Nach Robinson
(1942) kann ein Weibchen nach einer einzigen Begattung bis zu
dreimal Eier ablegen, jedoch ist vor jeder Eiablage eine Blutmahlzeit

unerläßlich. Der günstigste Zeitpunkt zum Studium der
Ovogenese, bei dem man die Geschlechtszellen fast in allen
Entwicklungsstadien vorfindet, liegt ca. 10—14 'Lage nach Copula und
Fütterung, d. h. das Tier muß sich gerade vor oder am Anfang der
Eiablage befinden. Die meisten Untersuchungen haben wir an
nach Feulgen gefärbten Längsschnitten des Ovars durchgeführt.
Wir haben beobachtet, daß Ovogonien vornehmlich auf der
vorderen, dem Uterus zugekehrten Seite, und zwar auf der ganzen
Länge 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 Ovarialoberfläche feststellten und
bemerkten, daß sie z. B. nach Abstoßung eines reifen Eies dort ebenfalls

zur Entwicklung schreiten können.
Beim Übergang der Ovogonien zu den Ovocyten I werden

normale Milosen beobachtet. Auf den Quetschpräparaten wurde die
Zahl und Form der Chromosomen festgestellt (vgl. Geigy, Wagner

1957). Die meisten Auszählungen der Metaphasechromosomen
ergaben die diploide Zahl 2 n 20. Morphologisch fallen drei
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größere, stäbchenförmige, zuweilen etwas gekrümmte Chromosomen

von ca. 1,7 ,u Länge auf. Die übrigen 17 präsentieren sich
als etwa dreimal kürzere, sehr selten etwas schleifenartig gebogene,

in der Regel Stäbchen- bis kokkenförmige Gebilde (Abb. 7).
Vergleicht man diese Garnitur mit dem männlichen Chromosomensatz,

wie er bei den Teilungen der Spermatogonien beobachtet
wird, so stellt man dort analoge morphologische Verhältnisse lest,
nur daß die ebenfalls 20 Chromosomen des Männchens im ganzen
etwas größer sind. (Die drei größten messen ca. 3,1 //, vgl. S. 128.)
Es läßt sich also bei keinem der beiden Geschlechter auf die Gegenwart

morphologisch unterscheidbarer Geschlechtschromosomen
schließen. Damit bestätigen wir auch hier wieder die Befunde von
I. Sokolow (1954), daß bei den Vertretern dieser Gruppe die Llete-
rochromosomen höchstwahrscheinlich fehlen.

Aus den letzten ovogonialen Teilungen (Abb. 12) resultiert die
Ovocyte I. Ordnung. Ihr Kern geht sofort, ohne Interkinese, in die
meiotischen Prophasestadien über. Alle Phasen der Chromosomenpaarung

wurden hauptsächlich auf Quetschpräparaten beobachtet.
Das Lcptotänstadium wird durch einen Fadenknäuel charakterisiert,

welcher den ganzen Kernraum einnimmt. Allmählich
differenzieren sich daraus die einzelnen Chromosomenfäden, die sich
aber noch nicht in ihrem ganzen Verlaufe verfolgen lassen. Somit
könnte es sich um ein Zygonema handeln. lune jetzt eintretende
deutliche Verkürzung der Chromosomenfäden führt zum Pachy-
nema-Stadium. In manchen histologischen Präparaten zeigen sich
körnchenarlige Verdickungen. Vom Diplotänstadium an, welches
sehr schwer erkennbar ist, macht sich eine starke Kontraktion der
Chromosomen bemerkbar, die ihren Höhepunkt in der Diakincse
erreicht. Die Diakinesestadien sind mit ihren zahlreichen
Übergängen 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 Anschluß an die meiotische Prophase ergibt sich ein
durchaus ungewohntes Verhalten der Kernsubstanz und vor allem
des Chromatins (vgl. für das Folgende Abb. 12). Sobald sich in
der jungen Ovocyte I der Nucleolus zu bilden beginnt, lösen sich
die Diakinesechromosomen allmählich auf. Über dem Nucleolus
tritt aber eine sehr stark anfärbbare, feulgen-positive Substanz auf,
die in Form von eigenartigen Ringen, Klümpchen und Stäbchen
auf seiner Oberfläche verteilt ist. Nun setzt die Wachstumsperiode
der Ovocyte ein. Im Verlaufe der weiteren Entwicklung der letzteren

verschwindet das feulgen-positive Material aus dem Kernraum,
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während die merkwürdige Konzentration des Chromatins über
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 Körne-
lung auf, welche auf die Feulgen'sche Nuclearreaktion anspricht
und somit auf Desoxyribonucleinsäuren DNA) hinweist. Beim
weiteren Wachstum der Ovocyte vermehrt sich die feulgenpositive
Körnelung und verteilt sich homogen im Plasma. Der stark an
Größe zunehmende Kern weist nun eine feinmaschige,
feulgennegative Struktur auf. Das über dem Nucleolus konzentrierte
Chromatin schrumpft während dieser Entwicklung zusammen und
verschwindet dann überhaupt. In der Mitte des Nucleolus bildet sich
eine geräumige Vakuole aus. Die Ovocyten besitzen also in diesem
Stadium einen vollkommen feulgen-negativen, bläschenähnlichen
Kern und im Cytoplasma feine, feulgen-positive Granula. Infolge
starken Wachstums wird die Ovocyte I aus dem Ovar in die
Leibeshöhle vorgeschoben, wobei die äußere Ovarialmembran die
noch unbeschalte Eizelle nach außen umgibt. Man könnte nun von
einem extraovariellen «Follikel» sprechen. In der Regel aber besteht
ein Follikel aus einem die ganze Eizelle umhüllenden Epithel, das
auch die Schale aufbaut. Hier liegen aber die Verhältnisse anders
als bei den Insekten. Das von der Ovarialmembran umspannte
Ei haftet mittels einiger intensiv färbbarer Stielzellen am
Eierstock, und diese letzteren dienen vielleicht als Vermittler beim
Aufbau des Dotters. Es ist aber auch möglich, daß die Eier ihre
Reservestoffe durch die dünne Membran direkt aus der sie

umspülenden Hämolymphe beziehen.
Im Laufe der weiteren Entwicklung der Ovocyte I beginnt sich

die bis jetzt gleichmäßig in die Eizelle verteilte feulgen-positive
Granula allmählich zu konzentrieren. Sie sammelt sich zunächst zu
einem halbkreisförmigen Areal, welches immer über dem Kern
gelegen ist (vgl. für das folgende Abb. 13). Mit dem Eintritt der
Dotterbildung konzentriert sich das feulgen-positive Areal noch
mehr und rückt an die Peripherie der Ovocyte. Es bleibt an dem
der Anhaftungsstelle des «Follikels» abgewendeten Pol gegenüber
dem Ovocytenkern liegen. Die Dotterspeicherung beginnt an der
Peripherie der Eizelle zuerst in Form kleiner Kügelchen, die dann
zu immer größeren Dotterkugeln zusammenfließen und schließlich

die ganze Ovocyte ausfüllen. Gleichzeitig mit dem Eintritt der
Dotterspeicherung setzt die Bildung der Eischale ein. Sie wird, wie
schon von Lees und Beament (1948) beschrieben, von der Ovocyte

selbst produziert, indem sich an der Oberfläche der Zelle
zunächst eine unregelmäßig strukturierte Substanz absondert, welche
schließlich zur homogenen micropylenlosen Eischale wird. Im
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Verlaufe der Dotterspeicherung, sobald die Ovocyte von großen
Dotterkugeln erfüllt ist, beginnt der immer noch feulgen-negalive
Kern eine Veränderung durchzumachen. Im Nucleolus treten mehrere

kleinere Vakuolen auf, der Kern wird länglich und streckt
amöboide Fortsätze zwischen die Dotlerkugeln aus. Die Ovocyte
hat mittlerweile ihre maximale Größe erreicht und ist von der
erwähnten Eischale umschlossen. Die Dotterspeicherung ist jetzt
abgeschlossen, und die Eizelle befindet sich kurz vor ihrem Eintritt
in das Ovariallumen. In diesem .Stadium wird die Veränderung am
Kern noch prägnanter. Die Kernmembran ist bereits aufgelöst und
der Nucleolus zu einem unscheinbaren Klümpchen
zusammengeschmolzen, während die Kernsubslanz sich allmählich im Dotter

verliert und schließlich vollkommen verschwindet. Somit weisen

die im Ovariallumen freiliegenden Eizellen keine Kerne mehr
auf, und ihre feulgenpositive Substanz befindet sich an der
Peripherie. Der eigentliche Prozeß der Ovulation wurde nicht beobachtet.

Mit Lees and Beament (1948) möchten wir annehmen, daß
infolge der Aufblähung der Eizelle die sich dehnende Tunica
propria einen Zug auf die Stielzellen ausübt, die dadurch ausein-
anderweichen und das Ei in das Ovariallumen durchtreten lassen.
Zu diesem eigenartigen Kernverhalten im Zeitpunkt, wo die Reife-
teilungen ablaufen sollten, läßt sich noch beifügen, daß nie die
Bildung von Richtungskörperchen beobachtet worden ist. Zudem
konnte festgestellt werden, daß die feulgen-positive Granula auch
mit den basischen Farbstoffen Hämatoxylin, Delafield und Häma-
laun färbbar ist.

Im Xerlauf der sich mm vollziehenden Wanderung der Eier in
den Geschlechtswegen und während ihrem Aufenthalt im Uterus
sind keinerlei auffallende Veränderungen feststellbar, weder im
Plasma noch im stets vorhandenen feulgenpositiven Areal. Eier,
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.

/. Copula.

Den Verlauf einer Begattung bei 0. moubata hat schon Nv-
TALL (1911) beobachtet und richtig beschrieben, jedoch
angenommen, es seien im Spermatophoren lediglich Spermatozoen
enthalten, währenddem wir nun wissen, daß es sich um Spermiophoren

handelt, deren jeder einen Spermakopf enthält (S. 136).
1942 befaßte sich G. Bobinson ebenfalls mit der Copulation bei
0. moubata. Seine Befunde stimmen mit unseren Beobachtungen
überein.
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Abb. 14. 1: Schematischer Längsschnitt durch ein coputierendes Zeckenpaar.
2: Spermatophor vor und nach der Devagination. Ad: Anhangdrüse; Ce:
Centralganglion; Co: Coxalorgan; Md: Mitteldarm; Mp: Malpighi'sche Gefäße; Od:
Ovidukt; Ov: Ovar; R: Rectalampulle; Sp: Spermatophor; Sp.k.: Spermiopho-
renkapseln oder Doppelblase; Sd: Speicheldrüse; Ph: Pharynx; T: Testes; U:

Uterus; V.S.: Vesiculae séminales.

Die Weibchen von 0. moubata können, unabhängig von einer
Blutmahlzeit, irgendwann begattet werden. Zur besseren Übersicht

haben wir unsere Beobachtungen über den Begattungsakt in
einem schematischen Längsschnitt dargestellt (Abb. 14). Die co-
pulierenden Partner kehren einander die Bauchseite zu, wobei sich
das Männchen am Weibchen festklammert: beim genauen Betrachten

sieht man jedoch, daß es nicht zu einer Vereinigung der
Geschlechtsöffnungen kommt. Das Männchen betastet langsam mit
seinen Pedipalpen und dem Llypostom die Ventralseite des
Weibchens. Nachdem es die Vulva gefunden hat, schiebt es das Hypo-
stom in die letztere hinein und erweitert durch langsames Hin-und-
her-Bewegen die Genitalöffnung des Weibchens. Dieser Vorgang
dauert 10—15 Min., d.h. so lange, bis der retortenförmige Sper-

Acta Tropica 15,2,1958
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matophor aus der männlichen Öffnung austritt. Sobald dies
geschehen ist, krümmt das Männchen sein Hypostom nach hinten
und berührt damit die kanülenartige Mündung des Spermatopho-
ren, die am Bussel hängenbleibt. Das Hypostom wird nun wieder
in die weibliche Genitalöffnung hineingeschoben, wobei es den
Spermatophorenhals mit in die Vagina einführt. Nunmehr preßt
sich das Männchen eng an das Weibchen an, so daß der Inhalt
des Spermatophoren in besonderer, noch zu beschreibender Weise
in die Scheide vorgestülpt wird. Somit dient in Abwesenheit eines
Penis der Rüssel als Begattungsorgan. Damit ist die Copulation
vollzogen, und das Männchen verläßt das weibliche Tier. An der
Vulva hängt jetzt der leere Spermatophor als kleines, gestieltes
Bläschen, das rasch austrocknet und spröde wird.

Um die inneren Vorgänge besser verstehen zu können, haben
wir die Copulation im Augenblick des Ausstoßens des Spermatophoren

unterbrochen und die am Männchen klebende Kapsel
vorsichtig in Insektenringerlösung gebracht. Der Spermatophor ist
hier noch weich und elastisch (vgl. S. 138—139), deshalb kann man
durch leichtes Drücken auf seine Wandung die Invagination der
beiden inneren Bläschen, welche die Spermiophoren enthalten,
provozieren. Dieselbe Ausstülpung vollzieht sich, wenn sich das
Männchen gegen das Weibchen preßt, nur daß dann die Doppel-
blase durch den Spermatophorenhals in die Vagina des weiblichen
Tieres gerät. Das devaginierte Gebilde wird bald darauf
abgeklemmt und findet sich später im Uterus. Die beiden Kapseln sind
nie gleich groß. Im Ulerus eines einzigen Weibchens konnten wir
oft (> und mehr dieser Doppelblasen finden, die von wiederholten
Begattungen herrühren und lange Zeit erhalten bleiben.

Nach Jorling (1925), den wir bestätigen können, isl ein Männchen

nacheinander zur Begattung mehrerer Weibchen befähigt;
seine geschlechtliche Aktivität wird durch die Fütterung bekanntlich

noch gesteigert.0V.JC

2. Schicksal der Spermiophoren
in tien weiblichen Geschlechtswegen.

Bevor noch die Spermiophoren die Spermalophorenblase
verlassen, machen sie bestimmte Veränderungen durch. Um dies
verfolgen zu können, haben wir Weibchen ungefähr zwei Stunden
nach der Copula seziert. Die in ihrem Uterus gefundenen Doppelblasen

wurden auf einem Objektträger in einem Tropfen Insektenringer

mit feinen Pinzelten aufpräpariert, worauf die Spermiophoren

herausquollen. Beim nachherigen Auflegen des Deckgläs-
chens muß jeglicher Druck vermieden werden, um den Zustand
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der Spermiophoren nicht zu verändern. So konnte unter dem
Dunkelfeld- oder Phasenkontrastmikroskop der noch nie beobachtete
Ausstülpungsprozeß dieser Gebilde in allen Stadien verfolgt werden.

Die Weiterentwicklung der Spermiophoren, gewissermaßen in
vitro, wird garantiert, vielleicht sogar angeregt durch die
Anhangdrüsesekrete, welche sich dem Insektenringer beim Eröffnen 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
fördernde Wirkung ist also durchaus denkbar. Der ganze Prozeß
beansprucht in vitro 15—60 Min. Die verschiedenen Stadien sind
in den Zeichnungen (Abb. 11, 4—7 und 9) festgehalten.

Wir knüpfen nun mit unserer Beschreibung beim Zustand der
copulalionsreifen Spermiophoren an, wie wir ihn auf S. 136
zuletzt geschildert und auf Abb. 11, 2 und 8, dargestellt haben.
Vielleicht durch einen Quellungsprozeß der durchsichtigen Schutzhülle

veranlaßt, gleitet der handschuhfingerartig eingestülpte
Tubus beim Spermiophoren-Hinterende heraus und streckt sich
dabei in seiner ganzen Länge aus. Das herausdringende Vorderende

schwillt dabei kolbenförmig an und enthält nach wie vor die
Milochondrienmasse. Schließlich hat der Tubus die Hülle schon
etwa zu zwei Dritteln abgestreift und zum Teil in Form kugeliger
Gebilde abgestoßen; der Spermakopf ist dabei ebenfalls dem Tubus
entlang nach hinten geglitten, bis er in einem kleinen Plasmahof,
dem Hüllenrest, unmittelbar am Tubusende zu finden ist (Abb. 11,

7). Am Schluß dieser vollständigen Uinkrempelung wird der
Plasmahof mit dem darin enthaltenen Spermium ruckartig in das
Innere des stumpfen Spermiophorenendes eingesaugt und bleibt
dort liegen (Abb. 11, 9). Die definitive Gestalt des Spermiophoren
gleicht also etwa einem überdimensionierten «Samenfaden» von
ca. 370 /i Länge, mit einem mitochondrienhaltigen kolbigen
Vorderpol, einem filamentarligen Achsenfaden und dem im Schwanzteil

untergebrachten, 10,u langen Spermium, dem er als Träger
dient. Soweit die in vitro beobachteten Vorgänge. Im Uterus
vollzieht sich die Ausstülpung des Spermiophoren innerhalb der
Doppelblase. Da sich diese, wie wir sahen, nicht auflöst, müssen wir
annehmen, daß die mehreren hundert Spermiophoren auf
mechanischem Wege, wohl durch Dehiszenz der Wandung, aus ihr
befreit werden. Erst im Uterus werden die Spermiophoren beweglich,
vielleicht unter Einwirkung eines hier vorhandenen Sekretes. Im
Insektenringer zeigten nämlich die frisch ausgestülpten Spermiophoren

nie Bewegungsfähigkeit, aus den Ovidukten entnommene
dagegen waren meist aktiv, ein Umstand, der auch von anderen
Autoren (speziell von Sokolow 1956) für andere Zeckenarten be-
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stätigt wird. Die Bewegung besteht darin, daß nur der Vorderpol
peristaltisch seine Form verändert, wodurch ein Vorwärtsgleiten
zustande kommt. Das ganze Gebilde ist übrigens sehr elastisch,
kann vor Hindernissen umkehren und sich auch um die eigene
Achse drehen.

Die so aktivierten Spermiophoren gleiten in die Ovidukte
hinunter, erreichen jedoch nur vereinzelt das Ovariallumen. Große
Ansammlungen findet man vor allem in den Ovidukterweiterun-
gen (Abb. 15, 1), wo sie, wie wir noch sehen werden, ein besonderes
Schicksal erwartet. In gefärbten Ovidukt-Ausstrichen zeigen die
Spermiophoren weitere kleinere Veränderungen. An ihrem Hinterende

ragt nun ein kleiner Plasmafortsatz aus dem abgestumpften
Tubus heraus, dessen eine Seite durch das stäbchenförmige Ende
des früher erwähnten Achsenfilamentes wie durch eine Rippe
gestützt ist. Das Spermium liegt entweder ganz oder nur zur Hälfte
in diesem Plasmafortsatz drin.

3. Versuche zum Nachweis der Befruchtung.

Ein Überblick über die in den vorausgehenden Kapiteln geschilderte

Situation beim männlichen und weiblichen Ornithodorus
ergibt die merkwürdige Tatsache, daß einerseits in den reifen Eiern
an Stelle des Kerns ein chromalinhaltiges Areal getreten ist, und
daß sich anderseits aus den Spermatiden voluminöse Spermiophoren

entwickeln, die am Hinterende das männliche Kernmaterial
in Form eines «Spermakopfes» tragen. Man wird sich nun
gespannt fragen, wie sich unter diesen Umständen die Besamung der
Eier, bzw. die Befruchtungsvorgänge, abspielen werden, soweit
überhaupt solche vorhanden sind.

Wohl nicht von ungefähr ist es keinem der eingangs zitierten
Autoren, die sich mit der Ovo- und Spermatogenese von Zecken
befaßt haben, gelungen, diese Frage in befriedigender Weise
abzuklären. Nur K. Samson (1909) glaubt in einem einzigen Fall
das Eindringen eines «Spermiums» (gemeint ist hier der Spermiophor)

in ein Ei von Ixodes ricinus in vitro beobachtet zu haben.
Es muß sich aber da sehr wahrscheinlich um eine Täuschung
handeln, denn es ist an sich ja kaum anzunehmen, daß der große
Samenträger vollständig 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 Schluß, daß der Befruchtungsvorgang bei den Ixodoidea
offenbar viel komplizierter verläuft, als man im allgemeinen
annehme, obschon auch er die Erklärung schuldig bleibt.

Auf Grund unserer eigenen Beobachtungen ergab sich zunächst
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die folgende Alternative. Entweder lösen sich die Spermiophoren
in den weiblichen Geschlechtsgängen irgendwie auf, wodurch die
Spermien frei würden und in die Eier eindringen könnten. Oder es

sind die Samenträger selbst, welche sich zu den Eiern hinbegeben,
auf bestimmte Art mit ihnen in Kontakt treten und dabei die
Spermaköpfe übermitteln. Genaueste Untersuchungen der
Vorgänge im Uterus, Ovidukt und Ovariallumen auf Schnitten und
am Lebenden haben jedoch die Unhaltbarkeit beider Theorien
erwiesen. Es ließen sich nämlich in den Lumina der weiblichen Ge-

schlechtsgänge nirgends weder in Auflösung begriffene Spermiophoren

noch freie Spermien feststellen. Us liegt auch auf der Hand,
daß diese letzteren wohl größte Mühe hätten, überhaupt durch die
Eihaut einzudringen, da ja gar keine Mikropyle vorhanden ist;
auch fehlt dem Spermium jeder sichtbare Bewegungsapparat. In
Eiern, die im Uterus bereitlagen, konnte denn auch in lückenlosen
Schnittserien nie ein eingedrungenes Spermium oder ein männlicher

Pronucleus nachgewiesen werden. Sicherheilshalber wurden
auch in Schnitten durch Eierstöcke begatteter Weibchen Ovarialeier

vor der Ovulation, d. h. bevor sich noch ihre Eihaut
ausgebildet hatte, untersucht, ohne daß je Befruchtungserscheimmgen
hätten beobachtet werden können.

Zur Frage, ob die Spermiophoren selbst mit Eiern in Kontakt
treten, sind, nach vergeblichem Suchen auf Schnitten, in vilro-
Versuche angestellt worden. Reife, dem Ovar entnommene, also
sicher unbefruchtete Eier sind im Insektenringer mil beweglichen,
den Ovidukten entstammenden Spermiophoren zusammengebracht
worden. Letzlere behalten ihre normale Beweglichkeit während
annähernd 24 Stunden und können dank ihrer Größe bei ca. 50-
facher binokularer Vergrößerung mühelos beobachtet werden.
Wohl zeigten sie eine gewisse Affinität zu den Eiern, sammelten
sich in deren Nähe und glitten über deren Oberfläche hinweg.
Jedoch konnte nie ein Eindringen im Sinne Samson's oder nur ein
Anhalten oder Festsetzen an der Eiperipherie festgestellt werden,
wobei wir besonders auch auf das den Spermakopf tragende
Hinterende achteten. Vorsorglicherweise haben wir die mit Spermiophoren

zusammengehaltenen Eier noch tagelang in Ringer
aufbewahrt, um eine uns allfällig entgangene Befruchtung auf Grund
von Entwicklungsvorgängen nachträglich noch feststellen zu können.

Alle diese Eier gingen nach 2—3 Tagen zugrunde, indem sie
sich wohl wegen dem Fehlen der Wachsschicht (siehe Lees und
Beament 1948 und Aeschlimann 1958) allmählich mit Wasser
imbibierten und platzten. IA zeigt sich aber, daß derartige
Versuche von in vitro-Befruchtung an sich recht wenig Aussicht auf
Erfolg haben, weil sich frühzeitig aus dem Ovariallumen entnom-
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mene Eier in Binger gar nicht entwickeln, ob sie nun aus begatteten

oder unbegatteten Weibchen stammen. — Wir haben noch auf
anderem Wege versucht, zu erfahren, in welchem Abschnitt der
weiblichen Geschlechtsorgane eventuell Befruchtung nachgewiesen

werden könnte. Wir ließen deshalb einige begattete weibliche
Zecken ein gewisses Quantum von Kontroll-Eiern ablegen, bei
denen wir später durchwegs eine normale Entwicklung feststellen
konnten. Denselben Weibchen entnahmen wir sodann Eier einerseits

aus dem Uterus, anderseits aus der zwischen Ovar und
Ampulle gelegenen Ovidukt-Strecke. Beide Eisorten zeigten, in Binger
verbracht, längeres Überleben, als wir es eben für die Ovarialeier
geschildert haben. Die Uteruseier ließen sich bis zum 15. Tag halten,

wobei sich schon nach 2—3 Tagen an ihrer Oberfläche weißliche

Flecken bildeten, ähnlich denjenigen, die Aeschlimann
(1958) für die Normalfurchung beschrieben hat. Die Ovidukteier
wurden während ca. 10 Tagen beobachtet, ohne daß sich solche
Flecken einstellten. Die histologische Auswertung beider Eigrup-
pen im Alter von 6 Tagen ergab, daß die Ovidukteier vollkommen
stationär geblieben waren und immer noch das typische Chro-
matinareal aufwiesen. Die weißen Pleeken in den Uteruseiern
entpuppten sich als kernhaltige Zonen. Wir fanden meistens irgendwo
im Inneren der Eier, seltener an ihrer Peripherie, in sternförmigen
Plasmafeldern liegende, kornartige Gebilde, die bezüglich Größe
und Aussehen am ehesten zu vergleichen sind mit den von
Aeschlimann (1958, Fig. 7, 9, 10 und 11) beschriebenen Vitellophagen.
Bis zu einem gewissen Grad können sie auch mit den Kernbildern
verglichen werden, wie wir sie später für die parthenogenetischen
Eier beschreiben werden (S. 154). Zweifellos handelt es sich hier um
Entwicklungsanläufe, die bereits in sich zusammengebrochen waren

und nicht einmal zur Bildung eines Blastoderms geführt hatten.
Sicher ist aber auch, daß sich diese Eier, wie die im voraus abgelegten

Kontroll-Eier, bei normaler Ablage auch normal entwickelt
hätten3. Parthenogenese im gewöhnlichen .Sinne darf nicht
angenommen werden, da die Weibchen ja alle begattet waren. Wichtig
erscheint uns auch die Tatsache, daß nur bei solchen Eiern Ent-
wicklungsanläufe möglich waren, die bereits durch die Ampulle
hindurchgeglitten waren und sich im Uterus angehäuft hatten.

Folgende eigenartige Beobachtung weist nämlich darauf hin,
daß der Ovidukterweiterung im Befruchtungsgeschehen eine
besondere Bedeutung zukommen könnte. Bei der Durchsicht
histologischer Schnitte von Ovidukten begatteter Weibchen fanden wir,
daß die Wandzellen in den früher 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 größer sind als im Rest des Eileiters.
Man kann nun regelmäßig beobachten, daß sich diese großen
Wandzellen phagocytotisch betätigen, indem Spermiophoren, die
in das Lumen der Erweiterung gelangen, sofort von ihnen
aufgenommen werden. Der phagocytierte Spermiophor wird zunächst
in der Wandzelle aufgerollt und allmählich verdaut. Die Auflösung
betrifft zunächst den Spermiophoren ohne den Spermakopf,
indem dieser noch längere Zeit erhalten bleibt und dann ebenfalls
dahinschwindet. Bis zu diesem Zeilpunkt reagiert er feulgenpositiv.
Die meisten Wandzellen sind dann mit einem bis mehreren in
Auflösung begriffenenen Spermiophoren beladen, wodurch sich ihr
Volumen sackartig vergrößert, während der ebenfalls etwas
vergrößerte Kern basal gelagert ist. Später entdeckten wir in der
Publikation von Sokolow (1956), daß auch er bei Dermaeentor margi-
natus und Ornithodorus papillipes ähnliche Erscheinungen
beobachtet hat. Wir werden später auf eine mögliche Deutung dieses
Befundes zurückkommen.

V. Diskussion des Befruchtungsproblems.

/. Möglichkeiten einer parthenogenetischen Entwicklung
bei Zecken nach früheren Autoren.

AragäO (1912) beschreibt eine von ihm entdeckte Zeckenart,
die in Brasilien als Schmarotzer auf Kaltblütern vorkommt, bei
der jedoch nie männliche Individuen gefunden wurden. Er nannte
sie Amblyomma agamum, da er in Versuchen mit Tausenden von
Weibchen beobachtete, daß diese ohne Intervention von Männchen,

also parthenogenetisch, entwicklungsfähige Eier in großer
Zahl ablegten. Aragào kann somit als Entdecker der Parthenogenese

bei den Ixodiden gelten.
Nutall untersuchte 1913, ob bei Rlüpicephttlus bursa, d. h.

auch bei einer zweigeschlechtlichen Zeckenart, Parthenogenese
möglich ist. Er beobachtete, daß nichtbegattete Weibchen mehr
als dreimal länger am Wirt saugten als begattete und dabei trotzdem

weniger Blut aufnahmen. Statt bis 7000 legten solche Weibchen

höchstens 2000 Eier ab, von denen aber die meisten schrumpften
und sich nur zum geringsten Teil entwickelten, auch diese

jedoch nur bis zum Larvenstadium, in dem sie zugrunde gingen.
Ein späterer detaillierter Versuch, wieder an R. bursa, ergab 1914
folgende Resultate: Von 69 Weibchen legten 30 Eier ab, jedoch
fanden sich nur in 10 Gelegen entwicklungsfähige Eier, insgesamt
15 296, aus denen wieder nur 218 Larven schlüpften (1,4%), die
jedoch nicht aufgezogen werden konnten. Nutall gibt für die
von ihm beobachtete Parthenogenese folgende Erklärung: Um die
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Eier zu zählen, tauchte er sie in eine normale Salzlösung und
manipulierte sie mit einem feinen Haarpinsel, was nach seiner
Auffassung den Anstoß zu dieser künstlichen Parthenogenese hätte
geben können.

Bodkin (1918) bekam aus zwei Weibchen von Amblyomma
dissimile vier parthenogenetische Generationen. In der dritten
Generation mit Männchen zusammengebrachte Weibchen lieferten
Nachkommen, die in einem Falle aus 6 Weibchen und im anderen
aus 14 Weibchen und einem Männchen bestanden. Im Jahre 1934
untersuchte E. Brumpt erneut diese fakultative Parthenogenese
bei Amblyomma dissimile; jedoch war das Resultat negativ, indem
unbegatlete, aber gefütterte Weibchen durchwegs Eier ablegten,
die nicht entwicklungsfähig waren. Brumpt versucht den Gegensatz

zu den obigen Befunden von Bodkin damit zu erklären, daß
dieser Autor die Art vielleicht nicht genau bestimmt und eventuell
mit der obligatorisch parthenogenetischen Amblyomma agamum
gearbeitet hat.

Davis (1951) erhielt in Experimenten mit Ornithodorus moubata

folgende für uns besonders interessante Resultate: Von 290
unbegatteten Weibchen legten deren 89 Eier ab. In 17 von 89
Gelegen fanden sich entwicklungsfähige Eier, aus denen total 28
Larven schlüpften, von welchen 25 das Adultstadium erreichten.
Es waren alles Weibchen; sie konnten durch Männchen begattet
werden, und die Nachkommenschaft war zweigeschlechtlich. Er
schließt daraus, daß aus parthenogenetischen Eiern nur Weibchen
hervorgehen, aus befruchteten Männchen und Weibchen.

2. Eigene Versuche zur Parthenogenese von 0. moubala.

Zunächst einige Angaben zur Normalentwicklung nach
Aeschlimann (1958). Nach einer Begattung und Blutmahlzeit legen weibliche

Exemplare von 0. moubata innerhalb von 10—14 Tagen ihre
Eier ab. Die Zahl der abgelegten Eier beträgt im Mittel 60 bis 80,
kann aber unter 10 und über 250 liegen. Schon nach 6—8 Stunden
beobachtet man in den Eiern die ersten Furchungsteihmgen 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
Merkmalen dadurch aus, daß sie nur drei Beinpaare besitzt. Das vierte
Beinpaar wird erst beim Übergang zur Nymphe des I. Stadiums
gebildet.

Da es uns, wie im vorherigen Kapitel ausgeführt wurde, nicht
gelungen ist, normale Befruchtungsvorgänge nachzuweisen, mußte
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an die Möglichkeit parthenogenetischer Entwicklung der Eier
gedacht werden. Dies vor allem auch im Anschluß an die Resultale
von Davis (1951), die wir experimentell nachprüfen wollten. Wir
haben deshalb 108 unbegattete, vom Nymphen-Stadium an
kontrollierte Weibchen durch Fütterung zur Eiablage gebracht. Die
jungen Weibchen wurden gruppenweise auf Meerschweinchen
angesetzt, wobei es sich zeigte, daß sie im allgemeinen nicht besonders

gut saugten und daß die Blutmahlzeit 2—3mal länger dauerte
als normal; 20 der jungfräulichen Zecken saugten überhaupt nicht
und gingen bald ein. Die 86 mehr oder weniger vollgesogenen
Zecken wurden zur Legekontrolle einzeln gesetzt und täglich
überprüft. 24 derselben, d.h. 28%. legten Eier ab, 16 davon normal
innert 10—14 Tagen, die restlichen 8 Tiere mit Verzögerungen bis
zu 67 Tagen. Die Zahl der abgelegten Eier schwankte im normalen
Bereich (maximal bis zu 174), nur in zwei Fällen gab es ein sehr
kleines Gelege von 13 Eiern, was aber, wie erwähnt, auch bei
begatteten Zecken vorkommen kann (Tab. I). Die abgelegten Eier
wurden nun mehrere Tage im bewährten Zucht-Klima gehalten
und vollkommen in Ruhe gelassen, um den Einwand zu vermeiden,
sie seien durch Berühren mit Pinzetten oder Haarpinseln zur
künstlichen Parthenogenese angeregt worden (siehe Nutall 1914,
S. 152). Nach ca. 14 Tagen waren die meisten Eier vertrocknet,
andere wiederum zeigten Anzeichen von Entwicklung in Form der
bereits früher geschilderlen weißlichen Flecke im Dotter (S. 151).
Auch hier entsprachen auf den Schnittbildern diesen Flecken
Zellteilungen, die meist unregelmäßig verliefen und nicht einmal zur
Bildung eines Blastoderms, geschweige denn eines normalen
Embryos führten. In 9 von 24 Gelegen entwickelten sich von insgesamt
1735 abgelegten Iiiern 83 oder 4,65% zu mehr oder weniger gut
ausgebildeten Larven (Tab. I), die aber nicht schlüpften. Wir
konnten an diesen Larven deutlich die Mundgliedmaßen und
Beine sowie auch die weißlich durchscheinende Rectalampulle
unterscheiden. Bei 3 etwas größeren Individuen haben wir sogar
4 Beinpaare zählen können, was auf eine Vorbereitung zum
Nymphenstadium schließen läßt. Es ist keine genaue teratologische
Untersuchung dieser nichtlebensfähigen Individuen durchgeführt
worden. Auf Grund von Aufsichts- und Schnittbildern gewinnt
man aber den Eindruck, daß in den meisten Fällen die Entwicklung

vorzeitig aufgehört hatte (siehe besonders die eingeklammerten
Zahlen auf Tab. 1) und auf der Stufe eines embryo-larvalen

oder, seltenerweise, eines larvo-nymphalen Gebildes stehengeblieben

war. Häufig auch erscheinen diechitinisierten und gegliederten
Extremitäten zu gedrungen, die Mundteile verklumpt, die ganzen
Tiere abnormal klein; vielfach liegen zweifellos auch interne Miß-
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TABELLE I.

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

Versuch No.
der 24 Zecken

Beginn der
Eiablage x-Tage
nach Fütterung

Zahl der
abgelegten Eier

Zahl
der Larven

19 10 129 —

20 10 122 —
22 6 71

26 15 86
27 11 33 —
29 10 174 6

30 10 53 —
33 12 71 3 110)
34 67 43 —
35 10 66 —
37 13 36 —
39 10 40 1

40 13 13 —
42 64 51 —
46 41 18 —
47 41 39 —
48 13 123 6

57 18 119 16)

64 11 13 —
68 18 120 (10)
71 13 60 3 (16)
77 22 64 (5)
78 26 78 —
79 12 83 (17)

1735 83
4.65°/o

bildungen vor, indem z. B. das zentrale Ganglion oder die Rectal-
ampulle nicht normal ausgebildet oder in der Lage verschoben
sind. Diese relativ oberflächlichen Beobachtungen machen es

schon verständlich, daß keiner dieser Nachkommen lebensfähig
war.

Bei den 72% der Weibchen, die keine Eier legten, ging die
Verdauung der Blulmahlzeit außerordentlich langsam vor sich, und
sie konnten monatelang so aussehen wie am ersten Fütterungstag.
Wir sezierten ein solches Tier 73 Tage nach dem Saugakt und
konnten feststellen, daß das Ovar nur sehr kleine Ovocyten ohne
jegliche Dotterspeicherung aufwies. Bei einem gleichen, 40 Tage
nach der letzten Blutmahlzeit untersuchten Tier waren die
Ovidukte angeschwollen wie bei einem begatteten Weibchen, und im
Lumen des Ovars befanden sich einige degenerierende, dunkelbraune

Eier. 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 mißgebildete Larven.)

Aragäo Nutalt Bodkin Brumpt Davis Eig. Versuche
1912 1915 1918 1934 1951 1957

Art Anib. agam. It. bursa Anib. diss. Amb. diss. 0. moubata O. moubata

Anzahl d. Verst. 1000 69 2 290 86

Eierleg. Tiere alle 30 2 89 24
Entw. Gelege alle 10 2 — 17 9

Zahl der Eier '? 15 296 •) — 9 1735
Entw. b. Larve alle 218

(1.4%)

¦1 28 19 + (64)
(4,6%)

Adulttiere alle nicht ent4 Generaalle 25 Weibchen nicht ent¬
wicklungstionen steril nach wicklungsfähig

tung nächste
Generation

zweigeschlechtlich

fähig

zeigten, daß die Ovocyten zwar ihre Dotterreserven einigermaßen
aufbauen konnten, die Eier aber anschließend resorbiert wurden,
was sich am deutlichsten im Ovariallumen und auch im Uterus
nachweisen ließ. Schon die Dotterbildung der Ovocyten verläuft
also ohne Begattung häufig nicht normal.

Im Gegensatz zu Davis (1951) gelang es uns also in keinem
Falle, aus parthenogenetischen Eiern lebensfähige Larven zu züchten.

Unsere Resultate lassen sich also viel eher mit denjenigen von
Nutall (1914) vergleichen. Wir verweisen in diesem Zusammenhang

auf den Überblick der Ergebnisse verschiedener Autoren in
Tabelle II.

3. Zusammenfassende Diskussion.

a) Tendenz zur Parthenogenese.

Bis jetzt ist erst bei einer einzigen Ixodidenart \Amblyommtt
agamum, Aragào 1912) reine Parthenogenese bekannt. Der Fall
einer möglichen Voll-Parthenogenese bei einer zweigeschlechtlichen

Argaside (O. moubata, Davis 1951) scheint uns auf Grund
eigener Besultate nicht vollkommen gesichert. Unsere Ergebnisse
sind eher mit denen von Nutall (Ripicephalus bursa) vergleichbar,

da in beiden Fällen Entwicklungsanläufe bis zu larvo-nym-
phalen, nicht lebensfähigen Gebilden beobachtet wurden. Us
entsteht der Eindruck, daß sich die Zecken im Übergang von belruch-
tungsbedingter Entwicklung zu reiner Parthenogenese befinden.
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Dieser Umstand würde auch seinen Ausdruck finden in verschiedenen

Absonderlichkeiten betreffend die Bereitstellung und
Verwendung der Geschlechtsprodukte.

b) Bedeutung der Copula.

Zweifellos ist für die meisten Ixodoidea die Copula noch
unentbehrlich, und zwar in verschiedener Hinsicht. Die normale
Dotterbildung und Heranreifung der Eier ist bei 0. moubata nicht nur
von einer Blutmahlzeit, sondern auch von einer Begattung
abhängig. Wir möchten die Hypothese aussprechen, daß vielleicht
erst bei der Auflösung der Spermien in den phagocytierenden
Wandzellen der Oviduktampulle die DNA so erschlossen werden,
daß sie sich im Zeckenkörper auswirken können, z. B. im Sinne
einer Stimulation der Vitellogénèse in den Eizellen. Eine Wiederholung

der Copula vor jeder Eiablage ist allerdings nicht nötig, da
offenbar der in den Ampullenwänden gespeicherte DNA-Vorrat
längere Zeit hinreicht. Man könnte nun vermuten, daß eine stoffliche

Beeinflussung des Eierstocks von den Ampullen her über
den Ovidukt oder auf dem Blutwege stattfindet. Die Stimulation
von Eireifung und Dotterbildung im Ovar könnte außer mit der
Fernwirkung männlicher Substanz eventuell auch mit einer
Steigerung des Hormonstoffwechsels in Verbindung gebracht werden.
Vielleicht werden nämlich durch die Blutmahlzeit, eventuell auch
durch die Begattung, innersekretorische Systeme (z. B. Corpora
aliata, bei Zecken allerdings noch nicht nachgewiesen) angeregt,
welche die Dotterbildung beeinflussen, wie das etwa für Insekten
bekannt ist.

Die Begattung der Weibchen sichert also eine geregelte
Eireifung und Ablage, vor allem auch eine normale Entwicklung der
Embryonen zu lebensfähigen Larven. Dies geht aus unseren
Parthenogenese-Versuchen eindeutig hervor.

c) Auflösung des Kernapparates im reifen Ei; Bereitstellung
der weiblichen Erbsubstanz.

Während des ganzen Wachstums der Ovocyte im Ovar und
ihrer Wanderung in den weiblichen Genitalwegen wurde weder
eine Reifeteilung noch die Bildung von Richtungskörperchen
beobachtet. Nach Ablauf der letzten Ovogonienteilungen bis zu den
ersten Furchungsteilungen der abgelegten Eier sind die Chromosomen

morphologisch nicht mehr nachweisbar. Dagegen ist
bemerkenswert die «Kernflucht» des feulgenpositiven Materials, d. h.
der Desoxyribonucleinsäuren, 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 zurückbleibende, nun feulgennegative Kern samt
Nucleolus löst sich auf, interessanterwei.se allerdings erst, wenn die
Dotterbildung seiner Ovocyte abgeschlossen ist. Diese Beobachtungen

an 0. moubata stehen für den Fall der Zecken vorläufig
einzig da. Sie sind im Gegensatz zu denjenigen von Wagner (1892),
der bei Ixodes calcartttus eine regelrechte Reduktionsteilung mit
Richtungskörperchen-Bildung und Kernverschmelzung beschrieben

hat. Die beobachtete Kernflucht der DNA bei 0. moubata ist
auch mit keiner der bisher beschriebenen sog. Chromatinelimina-
tionen bei anderen Arlhropoden zu vergleichen, so z. B. wie sie
Seiler (1923) bei Psychiden entdeckt hat. Dort stoßen die
Chromosomen der Anaphase der I. Reifeteihmg färbbare Teilchen ab,
die im Spindelaequator liegenbleiben und später resorbiert werden.

Dabei laufen aber alle übrigen Teilungsprozesse normal ab,
und der Kern bleibt erhalten. Neuerdings haben L. LiSON und
N. Fautrez-Firleeyn (1950) bei degenerierenden Artemia salina-
Ovocyten ein Auswandern des Chromatins aus dem Kern spektro-
pholometrisch bestimmt. Es tritt dort in Tröpfchenform aus der
Zelle aus, worauf aber die betreffenden Ovocyten zugrunde gehen.
Auch dieser Fall läßt sich also mit dem vorliegenden nichl direkt
vergleichen. Man ist aber trotzdem versucht, die DNA-Elimination
aus dem Kern bei 0. moubata als eine Art Ersatz für die Reduk-
tionsteilung anzusehen. Vielleicht handelt es sich, wie wir gleich
ausführen werden, zudem um die Bereitstellung weiblicher
Erbsubstanz im Hinblick auf eine abgewandelte Form von
Befruchtung.

d) Bereitstellung der männlichen Erbsubstanz; Befruchtung
durch Diffusion?

Durch die Phagocytose in den Wandzellen der Oviduktampul-
len werden aus den Spermiophoren bzw. Spermien die DNA
verfügbar gemacht. Sie sind gut wasserlöslich, und es besieht die
Möglichkeil, daß sie aus den Zellen herausdiffundieren und in die
durch die Ampulle gleitenden Eier eindringen. In diesem Stadium
sind die letzteren für wasserlösliche Stoffe durchlässig, wie dies
Lees und Beament (1948) für 0. moubataAAiev vor der Ablage
nachgewiesen haben. Sie sahen sogar große Eiweißmoleküle, wie
das Hämoglobin, in solche Eier eindringen. Auch wir haben
Imbibition im Binger festgestellt (S. 150).

Wie diese einer Befruchtung ähnlichen Erscheinungen letztlich
interpretiert werden müssen, können erst weitere Beobachtungen
und Experimente zeigen. Unsere Hypothese stützt sich einerseits
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auf die geschilderten morphologischen Beobachtungen sowie auf
die Feststellung, daß der Ampulle als Ort der Spermiophoren-
Phagocytose offenbar eine besondere Bedeutung zukommt, um so
mehr, als die Eier nach Passage derselben zu Entwicklungsanläufen
befähigt sind. Falls die männlichen DNA wirklich durch die Membran

des mikropylenlosen Eies eindringen, so würden sie die dort
bereits vorhandenen Entwicklungstendenzen (unvollständige
Befähigung zur Parthenogenese) stärken und den letzten noch nötigen

Anstoß zu nunmehr normaler Entwicklung geben.

VI. Infektions-Versuche.

1. Einleitung.
Robkrt KOCH hat 1905—1906 als erster die Anwesenheit von Borrelia duttoni

in Eiern von O. moubata beobachtet. Seine Entdeckung ist später von einer
ganzen Reihe von Autoren bestätigt worden. — Am ausführlichsten hat wohl
Burgdorfer (1951) den Verlauf der Infeklion in den Nymphen und adulten
Weibchen untersucht und beschrieben. Unler anderem konnte er eine große
Erregerzahl in den Ovarien der Adulttiere nachweisen, und er bewies, daß auch
die Eier solcher Weibchen Borrelien enthielten. Es ergibt sich daraus die
Möglichkeil der Weitergabe des Erregers von Generation zu Generation. — Die
transovarielle Übertragung ist nun von Aeschlimann (1958) genauer untersucht

worden, und zwar vom Ovar ausgehend bis zu den abgelegten Eiern
und den sich entwickelnden Embryonen.

(ber die Frage, ob auch männliche Zeckenorgane von Spirochaeten befallen
werden können, gab es bis zum Beginn unserer Arbeit keine Anhaltspunkte.
Unsere Untersuchungen beschränkten sich hauptsächlich, wie schon zu Beginn
des I. Kapitels kurz erwähnt, auf die Verteilung der Erreger in den männlichen
Geschlechtsorganen. Dies vor allem, um zu erfahren, ob ein infiziertes Männchen

beim Geschlechtsakt mittels Spcrmatophorenflüssigkeit oder in den
Spermiophoren Spirochaeten auf das Weibchen übertragen kann. ?_ine Analyse dieses

Problems lohnte sich schon deshalb, weil sich im Bestätigungsfall eine weitere

Möglichkeit zur Verbreitung der Borrelien unter den Zecken ergeben würde.
Eine vorläufige Mitteilung über einen Teil unserer Resultate ist 1954 erschienen
(vgl. Geigy, Wagner und Aeschlimann).

2. Material und Technik.
Die zur Infektion benötigten Borrelien stammen aus dem schweizerischen

Tropeninstitut in Basel, wo sie in Zecken und Mäusen gehallen werden.
Nachschub frischer Stämme von B. duttoni erhielten wir aus Tanganyika, wo Prof.
Geigy sie in mehreren Lokalitäten gesammelt hat. Er hat dabei Stämme von
verschiedener Virulenzstärke festgestellt (vgl. Geigy. Burgdorfer 1951. Gbigy,
Mooser 1955. Geigy. Mooser und Weyer 1956), die sich aber ausschließlich
gegenüber dem Warmblüter, nicht aber gegenüber Ornithodorus äußerte. Im
Institut befindet sich zudem eine reine Zucht sicher nicht infizierter Zecken
(vgl. S. 119). die für unsere Versuche besonders wertvoll war.

Das Vorhandensein von Spirochaeten in den Organen männlicher und
weiblicher Zecken wurde mit Hilfe eines Dunkelfeldmikroskops und anhand von
Giemsa-gefärblen Schnittpräparaten festgestellt. Im ersten Fall wurden die
Organstücke in einer 3°/o-Na-citratlösung auf einem Objektträger gequetscht
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und sofort im Dunkelfeld untersucht. Diese Methode bietet den Vorteil der
Lebendbeobachtung. Daneben dienten die histologischen Präparate vornehmlich
zum genaueren Bestimmen der Infektionsstellen in den Hoden und in der
Anhangdrüse. Man konnte allerdings nur bei sehr starken Infektionen die
Spirochaeten im Gewebe nachweisen.

Die Infektion der männlichen Zecken wurde durch Füttern an infizierten
Mäusen erreicht. Die für die Begattungsversuche verwendeten Weibchen sind
vom letzten Nymphenstadium an isoliert gehalten worden, um garantiert
jungfräuliche Individuen zu haben. Nach Erreichen des Adultzustandes wurden sie

gefüttert und mit je einem Männchen zusammengebracht, das eine spirochaeten-
haltige Blutmahlzeit hinter sich hatte. Später wurde durch Sektion endgültig
abgeklärt, ob das Männchen infiziert war. Jedem Zeckenpaar wurde während
1—4 Wochen Gelegenheit zu mehrfacher Begattung geboten.

3. Die Infektion der männlichen Geschlechtsorgane.

In einer Serie von 50 infizierten Männchen wurde der Verlauf
der Infektion im zentralen Ganglion, in den Coxalorganen und
etwa auch in der Haemolymphe verfolgt, besonders aber in den
Geschlechtsorganen. Die Speicheldrüsen konnten vernachlässigt
werden, da sie bei adulten Zecken einen etwas unzuverlässigen
Indikator für die Infektion bilden. Der Genitalapparat wurde
aufgeteilt in Hodenwand, Hodeninhalt, Vesiculae séminales und
Anhangdrüse. Jeder dieser Teile ist separat auf Spirochaeten untersucht

worden. Die auszutestenden Männchen sind in verschiedenen

Zeitabständen geopfert worden, und zwar nach 2 Tagen bis
nach 3 Monaten vom Infektionstag an gerechnet.

Von den 50 Männchen waren 26 infiziert (22 davon sind
aufgeführt auf Tab. III, bis zum Strich), eine genügende Zahl, um
den gewünschten Überblick zu erhalten. Tabelle III zeigt, daß der
Genitalapparat ähnlich wie die übrigen Organe schon vom 5. Tag
an befallen war, und daß sich der Infektionsgrad in der Folgezeit
etwas steigerte, jedoch auch noch nach Monaten bestimmte
individuelle Unterschiede aufwies. Es macht auch den Anschein, als
ob ein gewisser Ausgleich zwischen den Befallsquolen der einzelnen

Organe vorläge. Sind z. B. die Haemolymphe oder gewisse
Organe schwach infiziert, so sind es andere dafür um so mehr,
woraus ein durchschnittlicher Gesamtinfektionszusland der Zecke
von ca. + + resultiert. Bekanntlich gilt das Zentralganglion als
ein Hauptattraktor für Borrelien; seine Infektion ist deshalb fast
in allen Fällen gesichert, während andere Organe öfters negativ
bleiben. Interessanterweise erwies sich nun die Wand des
Hodenschlauches 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 séminales in der Regel ziemlich spirochaetenarm; sie
scheinen den Erreger nur schwach anzuziehen.



Wugner-Jevseenko, Fortpflanzung bei Ornithodorus moubata 161

TABELLE III.
Infektionsversuche an männlichen Zecken bzw. Ubertragungsversuche mittels Copula.

i Auswahl aus den 50 bzw. 148 hiefür verwendeten Männchen.i
+ sehr schwache Infektion. ++ mittelmäßige Infektion.
+ schwache Infektion. ^ ^ o_ sehr starke Infektion.

Vers.-No.
infiï. cf

n-Tage il. cl

Malice
(...pula

Infektion
undeue lymphe

Central-
ganglion

Coxal- AnhariK-
ileiise

llc,.],.,.-
«and

C'ber-
tracrung
an t .las

Weibehen

2 5 + +
9 1 1 1 h + + -I- 4 -• ¦' + -

10 1 1 -- —
12 1 1 — + —
14 15 - •¦) — (-)
16 15 .i — 4- + + 4-
17

18
22

16
1 i;

— — —
1 t)

17 1 + -f —
26 18

27 18 — —
2,S 21 4- + - — - ¦ —

2» 21 4 — — -; ¦ +
33 23 j A ¦

5 20 —h — 4 1 1 4-4-4-
31 21 (-!-) — — —
35 21 + — — —
36 25 + + — —
37 25 + — — —
39 28 + + — —
41 28 + + + + -L + + + 1 -M-
41 36 + J-- — 1 4-4-
46 37 60 — — L) neg.
48 37 66 — — (-r) neg.

102 21 31 + T + 4- + + neg.
103 21 34 -— + — + + neg.
104 21 36 J— — — -_- -1- -L neg.
105 21 37 ^ + + -I 4-4-4- J neg.
106 24 12 + + — 4- 4- 4-4- neg.
107 21 42 + + — — 4- 4- 4- neg.
108 24 43 + + -L + — (4-) neg.
111 27 52 + + -f + + + + neg.
112 28 62 ¦1 — — — + neg.
113 42 6 1 + - 4 + — -r -i 4-4-4- neg.
114 42 65 + + — I + neg.
124 46 63 — -1 1 + 1 — neg.
115 42 66 1 + -r 4- — neg.
116 42 66 + 1 — -h ; — neg.
HS 42 72 h) 4-4- — + -h 1- _j- neg.
119 42 72 i

1 + + — 4- -- + neg.
129 46 70 + 4 + _l_ + neg.
131 48 71 (+) — + + 4-4- neg.
209 24 115 4- 4- + + 4-4- neg.
210 24 115 + -r 4- + + 4- neg.
221 104 115 — + + — neg.
222 104 116 + + 4-4- 4-4- + neg.
223 104 120 + 4- ^4- + 4--1- -r- neg.
201 90 125 + + _[_ 4-4- 4-4- neg.
212 90 125 I | ^4- 4 + 4-+ 1 4- 4 neg.
217 6 26 1 4-4- + 4-4- 4- neg.
220 6 29 I 4- 4- (4-) -I- + + neg.
233 21 25 -f — 4-4- + 4- neg.
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Was nun den Hodeninhalt anbelangt, so weisen wir auf dessen

Beschreibung auf S. 125 —126 sowie auf die Abb. 2 und 16 hin. Es

zeigte sich auf Schnitten, daß das flache äußere Wandepilhel sowie
das zwischen den Spermatogonien- und Spermatocytennestern
liegende kleinzellige, somatische Zwischengewebe viele Borrelien
extracellular speicherte. Das enge zentrale Lumen jedoch, durch
welches die Spermiophoren in die Samenblasen hinunterbefördert
werden, ist praktisch spirochaelenfrei. Diese Feststellung wird
ergänzt durch die Beobachtung im Dunkelfeld, daß in
Ausquetschungen des Hodenschlauches, in welchem sich viele Trümmer
des Keimepithels befanden, zahlreiche Borrelien zu finden waren,
noch viel mehr aber im zurückbleibenden Wandepithel. Es isl
deshalb auch nicht verwunderlich, daß Ausquetschungen des Inhalts
der Vesiculae séminales höchstens vereinzelte Borrelien zutage
förderten, denn es zeigte sich ja, daß dieses Organ an sich nur
schwach attraktiv isl und daß außerdem aus dem Lumen des

Hodenschlauches nur ganz ausnahmsweise Spirochaelen
eingeschwemmt werden.

Während sich der Spirochaetenteppich in Flachschnitten relativ

leicht darstellen ließ, gestaltete sich die Analyse der schwammigen,

serösen Anhangdrüsenzellen viel schwieriger. Nur in
Quetschpräparaten auf Dunkelfeld ließen sich Borrelien im allgemeinen
in mittlerem Häufigkeitsgrad nachweisen. Wir konnten sie somit
nicht genauer lokalisieren, wahrscheinlich liegen sie aber auch
hier intercellular.

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

4. Können bei der Copula Borrelien übertragen werden:'

Dieser Frage sind wir in einer andern Versuchsserie nachgegangen.

148 Männchen, die mindestens 6, im Maximum 101 Tage
vorher auf infizierten Mäusen eine Blulmahlzeit eingenommen
hatten, sind mit ebenso vielen jungfräulichen, spirochaetenfreien
Weibchen zusammengebracht worden. Sie vollzogen meist mehrmals

die Copula. -11 Männchen erwiesen sich später als nichl
infiziert, das Schicksal der Weibchen, die mit den 107 anderen (bei
der späteren Autopsie infiziert befundenen) Männchen copuliert
hallen, wurde weiter verfolgt4. Entweder wurden sie sofort nach
der Begattung seziert und die eingeschobenen Spermatophoren

4 Gruen hat 1950 ähnliche, allerdings nichl näher beschriebene Versuche
gemacht, konnte aber nie eine Infektion der weiblichen Zecken erhalten.
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nach Borrelien durchsucht. In keinem dieser 11 Fälle wurden
Spirochaeten gefunden. Die übrigen 96 Weibchen sind erst nach 1, 2.
3 oder 4 Wochen autopsierl worden. Sie enthielten in ihren Uteri
oft mehrere (bis zu 8) Spermatophoren-Doppelblasen, was auf
wiederholte Copula mit dem betreffenden infizierten Männchen
schließen läßt. Dunkelfeldanalysen ihrer Uteri, Ovidukte, Ovarien
und Zentralganglien ergaben durchwegs negative Befunde, außer
in 2 Fällen (Nr. 109 und HO.Tab. III am Schluß), wo die Weibchen

in der Oviduktwand und im Ovar starken, in der Uteruswand

und im Zentralganglion mittelmäßigen Spirochaetenbefall
aufwiesen. Die übrigen 94 Weibchen waren alle negativ. In
Tabelle III läßt sich feststellen, daß die zugeordneten Männchen
(Nr. 46 bis 233) trotz teilweise starkem Spirochaetenbefall in Ho-
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Abb. 17. Spirochaelenteppich in der Hodenwand iQuetschpräparal. Dunkelfeld,
Mikropholo Vergr. 1800X).

denwand und Anhangdrüsen bei der Copula keine Erreger
übertragen haben.

Somit bestätigen sich der in der Fußnote auf S. 162 zitierte
Befund von Gruen (1950) sowie unsere am faide des letzten Kapitels
geäußerte Vermutung. Es kommt offenbar nur äußersl seilen
einmal vor, daß sich aus der Wand der Hoden, der Vesiculae
séminales, oder auch der Anhangdrüsen vereinzelte Spirochaeten
loslösen, im Spermatophor eingeschlossen und so in das Weibchen
eingeführt werden. Vielleicht würde auch eine allzu kleine Zahl
derselben nicht genügen, um die Infektion des anderen Geschlechts
zu garantieren. Daraus erklärt sich hinlänglich der sehr geringe
Prozentsatz von reinen Weibchen, in deren Organen nach Copulation

mit infizierten Männchen Borrelien nachgewiesen werden
konnten. Ihre Übertragung via Copula wird deshalb kaum wesentlich

zur Ausbreitung der Spirochaeten in einer Zeckenpopulation
beitragen und somit epidemiologisch nicht ins Gewicht fallen.
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Vili. RÉSUMÉ.

1" Afin de savoir si le mâle de l'Argasidc O. moubata petti Iransmellre à sa

femelle, par copulation, le spirochéte Borrelia duttoni. il élail nécessaire d'étudier

d'abord ht Spermatogenese, l'ovogenesc cl la fécondation de cet animal, ces

phénomènes élan! encore insuffisamment connus.
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2. L'auleur a pu. au moment de la méiose dans la gonade mâle, compter les

chromosomes 2n 20. n - 10. On ne peut pas distinguer de chromosomes
sexuels. La Spermatogenese esl caractérisée par la formation de spermiophores

à structure complexe, qui soni enfermés en 1res grand nombre dans des

capsules appelées spermalophores. La réalisation du spermatophore esl duc
à la sécrétion de la volumineuse ghinde accessoire ; il esl introduit (huis le

vagin dés sa formation.
3. An moment de la copulation, le spermatophore, introduit dans les voies

génitales femelles, libère bientôt les spermiophores qui remontent activement
les ovidttclcs. Ils soni alors phagocytés par les cellules pariétales d'un
renflement de Inviditele, appelé ampoule. La tête du spermatozoïde, c.-à.-d. les

ADN qu'il contieni soni ainsi libérés.
4. L'ovogénèse esl également caractérisée par un comportement inhabituel

du noyau. On peut observer jusque dans les ovocytes I des garnitures
chromosomiques 2n 20. Cependant, les divisions de réduction n'interviennent pas :

par contre on assiste à une dissolution de l'appareil nucléaire. A un pôle de

l'œuf, entre les spherules vitellines en formation, apparaît un champ granuleux,

réagissant positivement à la coloration de Feulgen. et qui se compose de

substances ADN provenant de la vésicule nucléaire ; cette dernière dégénère
plus tard.

5. Les œufs d'O. moubata sont capables de développement parthénogéné-
tique. Mais, d'après les observations de l'auteur, il n'csl réalisé qu'un développement

embrvonnaire incomplet qui n'aboutit jamais à l'éclosion de larves
viables. Des ouïs pondus par des femelles fécondées se développent par contre
toujours plus rapidement cl normalement. Cependant, il lui impossible de

rencontrer dans les voies génitales femelles des phases de pénétration de

spermatozoïdes dans des œufs qui, d'ailleurs, ne possèdent aucun mieropyle.
On suppose qu'un genre 1res patiiculicr de < fécondation » pourrait avoir lieu
au moment où les (culs passent dans l'ampoule de l'oviducte, par le l'ait que les

ADN mâles, accumulés dans les cellules pariétales de l'ampoule, pénélreraieul
alors dans l'œuf.

6. Ces éléments une fois élablis. le problème de la transmission des Borrélies
par copulation pouvait cire étudié. L'auleur a lotit d'abord prouvé que les
conduits génitaux mâles son! presque aussi attractifs pour les spirochetes (pie le

ganglion central. Les Borrélies qui. lors de la nulrilion. gagnent l'hémococlc.
en passant à travers les parois intestinales, formen! dans ces conduits des tapis
très denses. Les vésicules séminales et les glandes accessoires soni également
plus on moins attractives pour les spirochetes. Il est cependant très rare que
des Borrélies isolées gagnent l'atrium génital cl soient enfermées avec les
spermiophores dans les spermatophores. Des expériences ont montré que la copulation

enlre mâles infectés et femelles pures ne conduisaient que fort rarement
â l'infection de ces dernières (2 cas sur 107 l.S'Voi. .Ainsi, ce mode de
transmission par copulation ne devrait pratiquement jouer aucun rôle dans
l'épidémiologie de la fièvre récurrente.

Summary.
1. Attempts to answer the question whether the spirochete Borrelia duttoni

can be transmitted from Ihe male Argasid tick Ornithodorus moubata to the
female during copulation revealed the necessity of increasing the known fads
about spermatogenesis and oogenesis as well as Ihe fertilization process.

2. Meiotic division of male sexual products revealed chromosome sels of
2n 20. n 10. No sexual chromosomes could be distinguished. Spermatogenesis

is furthermore characterized by the forming of spermiophores ol com-
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plex structure which, packed in gretti number in special spermatophore
capsules, are introduced by the male into the vagina of the Iemale. In Ille formation
of the spermatophore an important rôle is played by Ihe voluminous accessory
gland.

3. During copulation Ilio spermatophore is pressed into Ihe genital duel of
the lenitile. Soon afterwards the spermiophores arc liberated and ascend the
oviducts. In the so-called "ampulla" ol these latter Ihey are phagocvled bv the
wall cells. During Ibis process Ihe head of the spermatozoon, i.e. Ihe DNA
idesoxyribonucleic acidsl contained in il. tire freed.

4. Oogenesis loo is characterized bv unusual behaviour of Ihe nucleus.
Normal chromosome sels of 2n 20 etui be observed tis far as the oocyte 1.

No nieiolic division, however, lakes place in the oocyte: Ihe nuclear apparatus
is dissolved instead. Among the yolk balls, which form at one pole of the egg.
a feulgen-positive. granulated field appears, resulting from DNA granula liuti
had been emitted by Ihe vesicle of the nucleus; this killer degenerates later on.

5. Ihe eggs of Ornithodorus moubata tire capable of parthenogenesis. The
developmental sleps. however, cannot be completed. According to our
observations Ihe process does not go beyond Ihe formation of larvae capable of
hatching. Eggs deposited by mated females all develop normally and faster
than those of virgin females. Yd no fertilization of the eggs—bare of micropyle
—could be observed anywhere in Ihe genital system of Ihe lenitile. Il is probable
thai at the lime when the eggs pass through the ampulla a process takes place
which could be considered as a sort of substitute for lertilizalion. i.e. the male
DNA. accumulated in Ihe wall cells, would diffuse into the eggs.

6. Armed with Ibis knowledge, a thorough investigation of Ihe possibility of
spirochetes being transmitted during copulation could be made. It was first
found thai the testicles arc alinosi tis allraclivc for Borrelia as the central
ganglion. Spirochetes introduced during Ihe blood meal through Ihe gul wall
into the bodv cavily accumulale in a thick layer in Ihe testicles. Ihe vesiculae
séminales loo. as well as Ihe accessory gland, can attract spirocheles to a corlain
extent. In spile of lins il is very rare Ilia! single spirocheles reach Ihe atrium
genitale and are encased, logelher wilh spermiophores, in Ihe spermalophores

which lorin Ibère Copulation lests between infected males and
uninfected females led only in very fare cases |2 out of 107 1.8° ol lo infeolion
of Ihe latter. II can thus be concluded Ihal transmission via copulation plays
practically no rôle in the epidemiology of relapsing fever.
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