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I. Einleitung.

Im Jahre 1920 verdffentlichte ich eine Arbeit iiber den Zeugungs-
kreis der Gregarinen des Mehlwurmdarms mit besonderer Beriick-
sichtigung der Sexualerscheinungen bei Gregarina cuneata, dem
Hauptobjekt meiner Untersuchungen. Die Vertreter der beiden
anderen Arten derselben Gattung, G. polymorpha und G. Sieinii, die
bekanntlich auch im selben Wirt parasitieren, haben so auBerordent-
lich kleine generative Kerne (besonders die letztgenannte Art mit
sehr kleinen Cysten), und sind im Verhdltnis zu der ersten Art so
schwer technisch zu bewéltigen, daB von einer eingehenderen cyto-
logischen Untersuchung Abstand genommen werden mufite. Doch
konnte ich auch bei den zwei letzten Arten einige Stadien auffinden
und mit entsprechenden Entwicklungsvorgingen bei G. cuneatw ver-
gleichen. Es gilt dies besonders fiir die Entstehung des Geschlechts-
kerns, dessen Entstehungsweise bei allen drei genannten Arten ganz
dhnlich ist. Die vierte Darmgregarine des Mehlwurms, Steinina
ovalis, wurde nicht beriicksichtigt, da diese Form bei uns sehr selten
ist. Cysten dieser Gregarinenart habe ich niemals beobachtet, wohl
aber hier und da vegetative Stadien, meistens junge Tiere.
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Da die angefithrte Arbeit in serbischer Sprache und an einem
ziemlich unzuginglichen Orte verdffentlicht worden ist, so diirfte es
nicht iberfliissig sein, deren Hauptresultate auch in diesem Archiv
erscheinen zu lassen, zamal ich manche Ansicht in der Zwischenzeit
gedndert habe.

II. Geschichtliches und Methodisches.

BernpT (1902) hat als erster eingehend den Entwicklungskreis
der G. cuneata untersucht, unter besonderer Riicksichtnahme der
(Gameto- und Sporogonie. Schon wihrend der Encystierung konnte
BernpT den Austritt des Chromatins aus dem grofen Binnenkorper
in den AuBenkern beobachten. Am Ende dieses Prozesses verliert
der Kern seine typische Form, indem seine Membran aufgelost wird
und seine Oberfliche unregelméBige, ,geflammte® Fortsitze zu bilden
beginnt. Ganz #hnlich wie es MarsHALL (1893) bei G. blattarum
festgestellt zu haben glaubte, zerfillt auch nach BerNDT bei
G. cuneata der AuBenkern in ein System von chromatinreichen
pseudopodienartigen Bruchstiicken, die bald darauf an die Cysten-
peripherie zu wandern beginnen. Es wird also kein eigentlicher
Geschlechtskern gebildet und die erste Spindel bleibt génzlich aus.
Nach Berwpr beteiligt sich das blasse, sehr chromatinarm gewordene
Caryosom an dieser eigenartigen Zerfallsteilung des Kerns nicht,
»Sondern bleibt liegen und zerfillt langsam“ (p. 402). Ehe die
Gameten-(,,Sporoblasten“-)bildung einsetzt, ,vermehren die Kernstiick-
chen durch ... primitive mitotische Teilung schnell ihr Chromatin“
(p. 402). Es entstehen dabei ,Bldschen“, die eigentlich den genera-
tiven Kernen spiterer Autoren entsprechen sollen. Indem ,Chro-
matinkorner“ in die an der Zelloberfliche sich emporhebenden Hocker
hineinriicken, entstehen die Gameten. Nach der Copulation kommen
in jeder Spore 8 Sporozoiten zur Bildung, nachdem der kompakte
Zygotenkern durch dreimalige direkte Teilung 8 Sporozoitenkerne
gegeben hat.

Wie Bernpr so findet auch Kuscmakewirsca (1907) keine erste
Spindel. Im Gegenteil soll nach diesem Autor bei G. cuneata am
Beginn des Sexunalprozesses eine Chromidialphase eintreten, wie es
Herrwie, ScEAUDINN und ihre Mitarbeiter bei verschiedenen Rhizo-
poden gefunden zu haben glaubten. Der aufgequollene Kern biifit
seine Membran ein und wird ,geflammt“. Sein Chromatin wurde
schon vorher aus dem nunmehr blassen, sehr vakuolisierten Caryosom
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ausgestoBen und in gelostem oder feingepulvertem Zustand im ganzen
Kernraum regelmiBig verteilt. Um diese Zeit, oder etwas spiter,
hat der so verinderte und in ein Chromidinm umgewandelte Kern
schon die Innenfliche der Cystenmembran erreicht. Er stellt nun-
mehr eine Chromidialmasse dar, die sich nachher in der ganzen
auferen Plasmaschicht gleichm#fig verbreitet. Es entstehen in
dieser Weise kernlose ,,Chromidialcysten®, die der Autor zuerst als
degenerative Produkte betrachtete, dhnlich den dem Untergang an-
heimfallenden Actinosphirien, die von Herrwiec ,Chromidialtiere*
genannt wurden. Spiter ist er aber zu der Ansicht gekommen, daB
,Chromidialcysten“ sowohl morphologisch als auch physiologisch einen
ganz anderen Wert haben und die eigentliche germinative Phase
darstellen sollen. Die ,Sekundéirkerne® entstehen simultan in aus-
gebreiteter Chromidialmasse, und zwar durch lokale Kondensationen
der Chromatinkérner in kleinen, mit Ausliufern versehenen proto-
plasmatischen Feldern, die mit den angrenzenden Vakuolenwinden
direkt verbunden bleiben. Die Feldchen stellen also eine Art nicht
ganz individualisierter Zellen dar. Aus diesen erstehen die Gameten
durch zweimalige Teilung ohne Ruhestadium, indem nicht nur die
jetzt schon gut ausgestalteten Kerne, sondern auch das dichte Proto-
plasma dieser ,Zellen“ geteilt werden. Der Zygotenkern gibt durch
dreimalige direkte Teilung 8 Sporozoitenkerne.

Die Ansichten KuscsarewriTscE’s wurden aber alsbald von
Lieer und Dusosce (1909) und von HarTmany (1909) als nicht
stichhaltig bezeichnet. Nach Lfeer und DuBoscq ist ,.... la
phase chromidiale de KuscmakEwiTscE est eronnée“ (p. 99). Die
Autoren behaupten junge Cysten mit wenigen Kernen, die durch
sukzessive mitotische Teilungen die Gametenkerne aus sich hervor-
gehen lassen, gesehen zu haben. In seinem kritischen Aufsatze kam
HartMaNN dagegen zu der Ansicht, daf die ersten Kernverinderungen
bei G. cuneata .. . .. prinzipiell mit denen der Aggregaten iiberein-
stimmen“ diirften (p. 501). Er deutete sie im Sinne Moror¥’s (1908)
als eine Zerfallsteilung des Primirkerns, unter Ausbildung von
multipolaren Mitosen am Rande des stark anwachsenden, bis zur
Zelloberfliche reichenden Kerns. In dieser Weise erreicht auch die
ganze multiple Attraktionsapparatur die Zellperipherie.

Im Jahre 1913 habe ich auf Anregung von Herrn Professor
Z. Diorpsevié im Spitherbst Untersuchungen iiber den Entwick-
langskreis der G. cuneata angestellt und von Anfang an viele junge
Cysten mit wenigen generativen Kernen gesehen. Der Ausbruch

des Krieges verhinderte meine weiteren Untersuchungen, die ich
1*
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erst im Jahre 1919 zum AbschluB bringen konnte. Als meine Arbeit
im Druck war, erschien ein Aufsatz von O. ScarrrMan~y (1919),
einer Schiilerin von R. HErRTWIG.

Im Gegensatz zu Gregarina blattarum, bei welcher SCHIFFMANN
ygeflammte Kerne“ in jungen Cysten findet und als einen typischen
Entwicklungsvorgang deutet, lassen sich nach ihr solche Gebilde
schwer in den iibrigen Verlauf der Beobachtungen iiber G. cuneata
einfiigen. Geflammte Kerne sind nach ihr bei dieser Art vielleicht
schon bei den freilebenden Gregarinen gewesen. Auch konnte sie
nicht entscheiden, ob Cysten mit solchen Kernen einer weiteren Ent-
wicklung und Sporenbildung fihig sind. Der normale Entwicklungs-
verlauf gestaltet sich folgendermafen: Bei freilebenden Tieren ist
das Caryosom in der Einzahl vorhanden. Die ,Nucleolenvermehrung*
erfolgt erst in der Cystenperiode, unmittelbar vor der Kernauflosung.
Um diese Zeit tritt in der Néihe des Primérkerns ein deutlich
konturiertes Blidschen auf, das wohl mit dem ,Micronucleus”
(Cuti~oT) ') bei Gregarina blattarum zu vergleichen ist (ihre Fig. 19).
Der Geschlechtskern ist schwach firbbar, wird iiberhaupt nur wie
das Protoplasma gefirbt, wihrend das Eisenhdmatoxylin nach HEIDEN-
HAIN gar nicht angenommen wird. ScmiFFMANN konnte nicht fest-
stellen, ob der winzige Geschlechtskern innerhalb des Prim#rkerns
gebildet und sodann ausgestoBen wird, oder ob er sich erst im Zell-
plasma aus dem ausgetretenen Chromatin kondensiert. Als Ver-
mehrungsteilungen betrachtet sie ,Brocken ... bei denen keine
Blaschenstruktur und keine Membran mehr zu erkennen sind. Diese
diirften den primitiven Mitosen der ersten Teilungsstadien. bei
G. blattarum entsprechen® (Fig. 22 und p. 91). Nachdem diese
generativen Kerne die Cystenperipherie erreicht haben, erfahren sie
eine Verdinderung ihres farberischen Verhaltens, indem sie jetzt die
Farbe gut annehmen. An der Peripherie angelangt, teilen sich die
Kerne weiter in der dichten Plasmaschicht, um Gametenkerne zu
geben. Die Sporogonie verlduft dann typisch weiter. — Man muf
doch hervorheben, daf an den Abbildungen von O. ScBIFFMANN
nicht das erkannt werden kann, was der Text von ihnen sagt. Die
blaschendhnlichen Gebilde, die ScHiFFMANN als Micronuclei deuten
will (ihre Fig. 19 und 22) sind dies sicher nicht, wie aus dem Ver-
gleich dieser Bilder mit jenen, die ich an entsprechenden Stadien

) Cutnor (1901, p. 587) nennt micronoyau den ersten Segmentationskern
und zugleich einen jeden generativen Kern, der von dem ersten herstammt. In
der vorliegenden Arbeit wird unter Micronucleus aber nur der erste generative
Kern (= Geschlechtskern) verstanden.
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gefunden habe, klar hervorgeht. Ich konnte an meinen mit E.-H.
gefirbten Schnitten sowohl die Verinderungen am vegetativen Teil
des GroBkerns, als auch den Bau und die Teilungen des Kleinkerns
und seiner Nachkommen ganz klar verfolgen.

Ich habe zuerst einzelne Cysten aus dem Darm herausgenommen,
abgespiilt und mit lauwarmer Bouin’scher Fliissigkeit iibergossen.
Eine Anzahl von Cysten wurde einzeln in Schnitte zerlegt, um ganz
einwandfreie Schnittserien zu bekommen. Diese Methode diente
jedoch nur zur ersten Orientierung. Spéter habe ich Darmstiicke
konserviert und so zugleich eine grofiere Anzahl von Cysten in
Paraffin geschnitten. Gefirbt wurden die Schnitte meistens mit
E.-H. nach Hemexsain, ab und zo mit Eosin, Bordeauxrot und
Orange-G kombiniert; seltener kamen auch H&matoxylin nach
DeLarierp, Himalaun und die Manoory’sche Methode zur Ver-
wendung.

Um vorgeriickte Stadien der Cystenentwicklung zur Sicht zu
bekommen, mufl man die entlehrten Cysten kultivieren. Nach einigen
miflungenen Versuchen habe ich die besten Resultate auf folgende
einfache Weise erhalten: — Die Cysten wurden gut abgespiilt und
zu je 10 Stick auf eine peinlichst gesiuberte Glasplatte in ein
kleines, ausgebreitetes Wassertropfchen gebracht. Die Glasplatte
wurde dann als Deckel auf einen kleinen Glasklotz mit gepreBter
Vertiefung gesetzt, nachdem in dieselbe etwas Wasser eingegossen
wurde. Die Rinder des Glasklotzes miissen natiirlich mit fliissiger
Vaseline eingeschmiert werden. Die Cysten kann man so im héngen-
den Tropfen bequem unter dem Mikroskope beobachten und nach
Bedarf (Bakterien! Pilze!) in reine Kultur iiberfithren.

II1. Eigene Untersuchungen.

1. Die Caryosombildung und der Kern der freilebenden
Gregarinen.

Der Sporozoitenkern von G. cumeata enthilt nur randstindige
Chromatinbrocken. Ein Caryosom fehlt ginzlich, wenigstens ein
farberisch nachweisbares Caryosom. Es ist aber wohl moglich, daB
seine achromatische Grundsubstanz schon bei den Sporozoiten
differenziert ist. Mit dem Eintritt der Ernihrungs- und Wachstums-



6 Borivose Dim. Minosevié

periode gehen Hand in Hand auch das Kernwachstum und die eigent-
liche Caryosomausbildung. Awuch die bis zu dieser Zeit unsichtbare
Kernmembran wird jetzt immer deutlicher sichtbar. Das Chromatin
wird in die Kernmitte verlagert im selben Moment da der Epi-
und der Protodeutomerit, die zwei sich zuerst ausdifferenzierenden
Korperhauptteile, sich auszugestalten beginnen. Das Chromatin ver-
teilt sich in der achromatischen Caryosomgrundsubstanz. Der stark
assimilierende junge Parasit vermehrt sodann sein Chromatin, das
in Form eines feinen Pulvers die Lininmaschen des Caryosoms bald
ausfiillt. Das kompakte Caryosom ist dann schon definitiv aus-
gebildet, und zwar vor der Differenzierung des Proto- und Deuto-
meriten.

Dieser Ausgestaltungsperiode folgt nun eine Wachstumsperiode.

Der Kern des heranwachsenden Parasiten weist ein deutliches
Lininmaschenwerk auf, das durch eine starke doppelkonturierte
Membran vom iibrigen Plasmaspumoid getrennt ist. Das Caryosom
hat in seinem Innern auch ein dhnliches Lininsystem, das mit dem
erstgenannten, im AuBenkern ausgespannten System, kontinuierlich
verbunden zu sein scheint, nur sind die AuBenwéinde der Caryosom-
waben stark verdickt. Im definitiv ausgebildeten Kern kann man
immer firbbare Substanzen auch im AuBenkern nachweisen. Mit
den iiblichen technischen Mitteln ist es aber unmoglich, diese Sub-
stanzen weiter zu analysieren, und so wissen wir nicht, ob es reines,
typisches Chromatin ist, oder aber solches, dem auch andere firb-
bare siderophile Substanzen zugemengt worden sind.

Das Caryosom ist also eine Neubildung. Anders wire es auch
kaum denkbar, denn die generativen Kerne im Cystenstadium haben
iiberhaupt keinen Binnenkérper, und ihre Nachkommen, die Sporozoiten-
kerne, miissen zuerst neue Caryosome ausbilden. Die Chromatin-
substanz des sich neubildenden Caryosoms stammt vom generativen
Chromatin, ebenso wie bei den Infusorien der Macronucleus vom
Micronucleus abgespalten wird. Ich bin geneigt den ganzen Prozef
der Caryosombildung im Sinne Mororr¥’s (1908) zu deuten, nach
welchem Autor auch bei den Aggregaten die Caryosombildung ge-
wohnlich mit dem Eindringen des jungen Parasiten in die Wirts-
zelle zusammenfallen soll (p. 93). MororF sagt: ,Die nach der
Bildung des Caryosoms bei Aggregata tbrigbleibenden Chromatin-
kornchen bleiben sicherlich wihrend der ganzen weiteren Entwick-
lung selbstindig und beteiligen sich nicht an den vegetativen Pro-
zessen der Zelle; erst bei der Vermehrung treten sie in Funktion,
infolgedessen sind sie mit dem Micronucleus der Infusorien zu ver-
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gleichen“ (p. 152). Wollte man nun noch einen Schritt weiter
machen, so kénnte man sagen, daB das von den generativen Cysten-
kernen, also eigentlich von der ersten Mitose herstammende generative
Chromatin am Anfang des vegetativen Lebens die chromatischen
Caryosomsubstanzen aus sich hervorgehen lift. Es ist einleuchtend,
daB dieser Ansicht nach kein Abgrund zwischen Caryosom und
peripherischem Chromatin des Sporozoitenkerns bestehen kann.

Auch BernDT ist geneigt eine Neubildung des Caryosoms anzu-
nehmen (p. 400). Dagegen ist nach L&ceEr und DuBoscq (1904) das
Caryosom schon bei eben in die Wirtszelle eindringendem Sporozoiten
von G. cuneate zu sehen. Allerdings konnten die Autoren daneben
noch einen ,arc chromatique“ feststellen (p. 357). Freie Sporozoiten
haben sie nicht auf Caryosombildung untersucht. Es ist wohl mog-
lich, daf unter Umstéinden die Differenzierung des Caryosoms auch
frither eintreten kann. Diese Tatsache scheint mir doch keine
prinzipielle Bedeutung zu haben, denn die Hauptsache bleibt, daB
das Caryosom eine Neubildung ist. Auch ScmELLAck hat bei
Echinomera hispida (1907) im Sporozoitenkern kein Caryosom ge-
funden und ebenso ScrAUDINN (1900), nach welchem die Sporozoiten
von Eimeria schubergé in ihrem Kern nur ein gleichm#fBiges Kern-
netz ohne Caryosom aufweisen sollen. Jameson (1920) beschreibt
neuerdings bei der Gregarinenart Diplocystis schneideri KunsTL., aus
Periplaneta  americana einen eigenartigen Verlauf der Caryosom-
bildung. Der Sporozoitenkern enthilt zwei basophile Kappen, von
denen die vordere den ,Nucleolus”, die hintere den ,Micronucleus*
bildet, und zwar in der Weise, daf die riickwértige in das Zentrum
der vorderen, stark vergrofierten Kappe zu liegen kommt. So ent-
steht ein Caryosom, das den ,Nucleolus* und ,Micronucleus“ zu-
gleich enthalten soll.

Das Caryosom bleibt in der Einzahl wihrend der ganzen
vegetativen Periode, im Gegensatz zu anderen Gregarinenarten, bei
welchen es nur eine beschrinkte, sogar sehr kurze Zeit dauert,
um wieder zu zerfallen (,Nucleolenvermehrung*).

2, Bildung des Geschlechtskerns. — Generatives Chromatin und
generatives Protoplasma.

Die ersten Kernverinderungen sind nur nach erfolgter Encystie-
rung zu sehen. Der Zeitpunkt, um welchen diese Verdnderungen
eintreten, hiangt von verschiedenen &uferen Bedingungen, vor allem
von der Temperatur ab. Zundchst beginnt das Chromatin den
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Binnenkorper zu verlassen, indem es in geloster Form tropfenweise
ausgeschwitzt oder als feines Pulver ausgestofen wird. Der Rest
des Caryosoms zerfillt spdter. Der Caryosomzerfall kann aber
keineswegs als eine ,Nucleolenvermehrung“ gedeutet werden. Das
ausgestofene Chromatin wird sodann an den Lininmaschen gleich-
mibig verteilt. Der Kern beginnt sich alsbald betrdchtlich zun ver-
groffern (Fig. A). Die Ursache dieser VergroBerung liegt wahr-
scheinlich in der allgemeinen Lockerung des Kernmaterials und in

Fig. A. Fig. B.

Fig. A. Beginn der Kernverinderungen. Das Chromatin verlift allmahlich den
Binnenkorper. Der etwas vergroferte Kern wird unregelmiBig. Um ihn herum
beginnt das generative Protoplasma sich anzuhiufen. > 1800.

Fig. B. Im Innern des Prim#rkerns ist der Geschlechtskern zu sehen, nmgeben
von Resten des Caryosoms. Das generative Protoplasma ist etwas méchtiger
geworden. X 1800.

der damit Hand in Hand gehenden Verdnderung der osmotischen
Strome zugunsten des Primdrkerns. An den gefirbten Schnitten ist
aber fast immer die Kernform mehr oder weniger unregelmifBig,
indem die Membran Einbuchtungen aufweist. Keinesfalls wird aber
der Kern ,geflammt“. (,Geflammte Kerne“ habe ich bei freilebenden,
wahrscheinlich der Degeneration anheimfallenden Gregarinen ge-
sehen, wie sie auch KuscHAxEwIiTscH beschreibt. Wie aber ,ge-
flammte Kerne“ im Cystenstadium zu deuten sind, das werden wir
unten sehen.) Die unregelméfige Form des Kerns am Anfang der
Cystenperiode (Fig. A) ist m. K. ein Konservierungsprodukt.
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Gleichzeitiz mit dem Kern zeigt auch das Protoplasma eine
typische Verdnderung. In der Fig. A ist ndmlich um den Kern eine
diinne Schicht dichten Protoplasmas zu sehen. Parallel mit der Auf-
losung des Priméirkerns wird diese Schicht immer méchtiger (Fig. B
bis E). Im Gegensatz zum gewdhnlichen Protoplasma, das in jeder
seiner Alveolen ein Paraglykogenkorperchen enthélt, ist dieses neu-
differenzierte Protoplasma #uferst feinmaschig, bei oberflichlicher
Betrachtung sogar homogen. Es enthélt keine geformten Reserve-
stoffe. Auch Chromatin ist nicht in ihm (im Anfang wenigstens)
nachznweisen, wohl aber hie und da einige winzige siderophile
Kornchen, deren Chromatinnatur angezweifelt werden kann. Dieses
dichte Cytoplasma betrachte ich als generatives Protoplasma
(1921a). Das generative
Protoplasma entsteht
durch starke Verdickung
der Alveolenwinde. Ks
verschwinden in dieser
Weise die Lumina der
Alveolen. Diese Verdich-
tung des Protoplasmas
beginnt im Alveolarsaum
auf der Kernoberfliche
und dringt immer tiefer
in die protoplasmatische
Masse jedes Individuums.

Bei Doppelfiarbungen firbt E s

sich das generative Proto- Fig. C. Aus dem vegetativen Kern wird der winzige

generative Kern in das generative Protoplasma
ausgestoBen. > 1800.

plasma genau so wie das
gewohnliche Protoplasma.
Entsprechend seiner Bildungsweise hat das generative Protoplasma
sehr unregelmifige, ,geflammte Form* (Fig. C). Diese Form gehort
also dem generativen Protoplasma und nicht dem Priméirkern an.
Das Wachstum des generativen Protoplasmafeldes ist ein beschrénktes,
wie es aus den Abbildungen leicht ersichtlich ist, denn das genera-
tive Protoplasma bildet schlieflich nur eine dinne Schicht an der
Cystenperipherie.

Nachdem das Caryosom sein Chromatin ausgestoBen hat, wird
es stark vakuolisiert. Fast immer konnte ich in ihm eine groBe
exzentrische Vakuole beobachten. Frither oder spiater zerfillt auch
das Caryosom selbst (Fig. B), oder wird immer kleiner (Fig. C), um
entweder aus dem Kernraum ausgestofen zu werden (Fig. F), oder
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um in loco allméhlich resorbiert zu werden. Die Kernmembran
bleibt eine Zeitlang erhalten und lost sich sodann auf (Fig. D).
Nachdem das Caryosom aufgelost ist, kann man in der Kernmitte
mit aller Klarheit ein Bldschen mit Membran, Lininsystem und
Chromatinbrocken sehen, vorausgesetzt nur, daB unter dem Einflusse
der Konservierungsfliisssigkeit ein heller Hof um dasselbe entsteht.
Meines Erachtens stellt dieses Blidschen den Geschlechtskern dar
(Fig. B). Der neue kleine Kern verlift den Kernraum, indem er
durch die Kernmembran ausgestofen wird (Fig. C). Der erste
generative Kern wird also intranukleir gebildet. KEr hat eine sehr
regelmifige runde Form und doppelkonturierte Membran. Sein
Chromatin tritt in Form von mehreren randstindigen Brocken auf.
Erst nachdem er in dem generativen Protoplasma angelangt ist, be-
ginnt auch die Kernmembran sich aufzulosen um bald ginzlich zu
verschwinden (Fig. D). Der AuBenkern 1Bt dabei viele, sehr un-
regelmafBige Auslaufer in
das generative Proto-
plasma hineindringen.

Wann und wie ent-
stehen der Geschlechts-
kern und das generative
Protoplasma?

Ich kam frither (1920)
zu der Ansicht, daf das
Caryosom selbst die Bil-
dungsstitte des ersten

Fig. D. Da.s generatlve Protoplasma, in dem Qer generativen Kerns dar-

Rest des Prim#rkerns und der Geschlechtskern ein- .
geschlossen sind, ist an der Cystenhiille angelegt. stellt, denn T ﬁ.ndﬁ
Die Membran des Priméirkerns ist vollstindig resorbiert- den letzten bei seinem
und der mit Chromatin stark beladene AuBenkern ersten Auftritt (Fig. B)
ist mit vielen Ausliufern in das generative Proto- iy, der Mitte des groBen
plasnﬂa versehen. Vox.n Ca.m'ryosom sind nebst einigen vegetativen Kerns, um-

Brickechen noch drei gréBere Brocken zu sehen. g
geben von spérlichen

Resten des sich resorbierenden Caryosoms. Nachtrigliche Unter-
suchungen meiner Priparate veranlaBten mich meine frithere Ansicht
nur insofern zu dndern, als ich jetzt geneigt bin die Frage offen zu
lassen, ob der Geschlechtskern im Caryosom oder im AuBenkern aus-
gebildet wird. So viel steht jedenfalls fest, daf der erste generative
Kern bei G. cuneata eine intranucleire Neubildung ist. Die generative
Chromatinkomponente kann zwar bei gewissen Gregarinenarten (JAME-
sow, 1920) in das sich ausbildende Caryosom (samt der Attraktions-
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apparatur?) verlagert werden, aber das Caryosom selbst ist eine
ephemere, zuweilen sogar eine duBerst kurzdauernde und transitorische
Bildung, wie ich es einmal bei den Vertretern einer und derselben
Gattung Gregarina hervorgehoben habe (1921b). Die Lokalisation des
generativen Chromatins im Caryosom ist entweder eine dauernde
(wahrend der ganzen vegetativen Periode bei den freilebenden
Gregarinen), oder eine voriibergehende. Dagegen kommt bei gewissen
Arten mit sehr frith zerfallendem Caryosom das generative Chromatin
fiberhaupt nicht im Binnenkorper selbst zur Ablagerung.

Das randstindige Chromatin im Sporozoitenkern stammt im
ganzen vom generativen Chromatin der ersten Mitose. Nachdem
nun dieses Chromatin durch Wachstum und Differenzierung die
chromatische Caryosomsubstanz geliefert hat, erfihrt der ibrig-
bleibende winzige Teil des generativen Chromatins eine tiefgreifende
Verdnderung seines firberischen Verhaltens, nachdem er zuerst in
einen inaktiven Zustand iibergetreten ist: das generative Chromatin
nimmt nimlich wihrend der vegetativen Periode sehr schlecht, wenn
iiberhaupt, die Farbe an. Deswegen kann man die idiochromatische
Komponente im Kern freilebender Gregarinen mit den iiblichen
technischen Mitteln nicht sichtbar machen und ihre eventuelle
Lokalisation im AuBenkern oder im Binnenkorper feststellen. Der
letztere enthdlt zwar vielfach zwei Substanzen, die sich firberisch
verschieden verhalten (Hesse, 1909); ihre tinktoriellen Reaktionen
sind aber durchaus nicht zuverldBlich, denn dieselben Substanzen
firben sich oft ganz verschieden. Nach Bastin diirfen diese Re-
aktionen nicht als ein Ausdruck der differentiellen Farbung etwa
des typischen und trophischen Chromatins aufgefaBt werden. Dieser
Autor glaubt aber doch, daB das Caryosom zwei Substanzen enthilt,
von denen nur eine die Chromosomen bilden soll (p. 341).

Was das generative Protoplasma betrifft, so ist auch seine Ent-
stehungsgeschichte im Dunkel geblieben, obwohl die Gregarina cu-
neata geradezu das giinstigste Objekt fiir die Untersuchung dieses
Plasmagebildes darstellt. Da es parallel mit dem Geschlechts-
kern zum Vorschein kommt und bei Ausbildung der Gameten mit-
verwendet wird, so kann man dieses generative Material als den
formatorisch aktiven Plasmaanteil betrachten, ebenso wie der Ge-
schlechtskern im Beginn der Cystenperiode den funktionell aktiven
Chromatinanteil reprasentiert. Die ganze generative Masse, sowohl
die chromatische, als auch die protoplasmatische, wird also schon
am Beginn der Fortpflanzungsperiode herausdifferenziert. Es fragt
sich nun, ob auch das formative Protoplasma durch die Generationen-
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folge kontinuierlich iibertragen wird, oder ob es unter dem Ein-
flusse des wieder aktivierten generativen Chromatins erst aus dem
gewohnlichen Protoplasma herausdifferenziert wird. Die Losung
dieser Frage konnte eine prinzipielle Bedeutung fiir das Vererbungs-
problem haben.

Wenn ich an dieser Stelle die Befunde anderer Autoren einer
kritischen Betrachtung unterziehen will, muB ich zunichst hervor-
heben, daB die Kernsubstanzen der Gregarinen in recht ungleichen
Sonderungsarten vorkommen. Kein Wunder, daf die Entwicklungs-
vorginge, besonders die verwickelte Anordnungsfolge der Chromatin-
bestandteile, auch als recht verschieden beschrieben wurden. Was
zunichst die negativen Befunde von BeErnDpT und KUSCHAREWITSCH
betrifft, so scheiden dieselben einfach aus der Diskussion aus. Die
»geflammten Kerne“, die nach diesen Autoren in den typischen Ent-
wicklungsverlauf thineinpassen sollen, entsprechen augenscheinlich
dem generativen Protoplasma mit eingeschlossenen Resten des Primér-
kerns und mit neuen, generativen Kernen (vgl. auch die gleich zu
besprechende Fig. G). ScHIFFMANN iibersah ginzlich das generative
Protoplasma, das ich an allen Schnitten an entsprechenden Stadien
ausnahmslos gefunden habe.

Es sei an dieser Stelle hervorgehoben, daf das generative
Protoplasma von vielen Autoren auf verschiedensten Entwicklungs-
stufen gesehen und gezeichnet wurde, keiner von ihnen hat aber
dieses Gebilde in seiner richtigen Bedeutung erfafBt. Zwar haben es
ScaELLACK bei Echinomera hispida (1907) und LEeer und DuBoscq (1909)
bei Pterocephalus nobilis erwahnt, konnten aber nicht das Schicksal
des eigenartigen Plasmagebildes von Anfang bis Ende verfolgen,
wie ich es getan habe. Bei den zwei genannten Daktylopho-
riden verlassen die generativen Kerne in den weiblichen Individuen
die Cystenperipherie vor der Gametenbildung, um sich wieder im
ganzen Cytoplasma zu zerstreuen. Die Kerne wandern aber zu-
nichst in eigentiimlichen Ziigen und ihnen voran gehen grofe
Kugeln stark verdichteten Protoplasmas (LEeer und DuBoscq 1903,
Fig. 4). Die beiden franzosischen Auntoren driicken sich iiber die
Bedeutung dieser protoplasmatischen Gebilde aus wie folgt: , Pour
nous, en accord avec SCHELLACK, il s’agit 14 simplement d’ilots de
cytoplasme germinatif“ (1909, p. 60). Auch bei Aggregata (Eucoc-
cidium) eberthi (1908) beschreiben diese Autoren ein ,cytoplasme
germinatif“, das aber diesmal von den Kernsubstanzen herstammen
sollte. TrEcouBorr (1914) erwihnt ein germinatives Protoplasma
bei Stenophora juli (p. 22), ohne sein Schicksal verfolgt zu haben.
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Es geniigt nur einen Blick auf die zahlreichen Abbildungen ver-
schiedener Autoren zu werfen, um sich zu iiberzeugen, daB dieses
Protoplasma bei den Gregarinen sehr weit, wahrscheinlich auch
ganz allgemein verbreitet ist. Das generative Protoplasma umgibt
entweder einzeln oder gruppenweise die winzigen generativen Kerne.
(Vgl. die Abbildungen von Brasir, 1905, von L&eER und Dusosce,
1903, 1909, von BasTiN, 1919 u. a. m.) Auch die Fig. 2—4 von SceniTz-
LER mochte ich in demselben Sinne deuten, wie ich es fiir meine
Fig. B—D getan habe. Das unregelmifiige, dichte Feld mit grofBen
Vakuolen und erster Mitose entspricht augenscheinlich dem in Zer-
fall begriffenen Primérkern im generativen Protoplasma an meiner
Fig. F. Seine Fig. 4 entspricht wahrscheinlich meiner Fig. E, in-
dem sie die erste Spindel im generativen Protoplasma neben dem
Rest des Primirkerns aufweist.

In der umfangreichen Gregarinenliteratur sind recht verschiedene
Bildungsweisen des Geschlechtskerns angegeben worden. Die Autoren
widersprechen einander sowohl in den Ansichten iiber die Aus-
gangssubstanzen, als auch iiber die Bildungsstitte des ersten genera-
tiven Kerns. Nach dem Vorgang von Bastin (1919, p. 362—363)
konnte man folgende Bildungstypen aufstellen:

Typus I. Die erste mitotische Figur entsteht vom ,Micro-
nucleus¥, der im Cytoplasma, nach der Auflésung des Primérkerns,
rekonstituiert wird. Das Caryosom scheint sich an diesem Prozef
nicht zu beteiligen. Nach BasTiv entsprechen diesem Entwicklungs-
modus die Befunde von SiEpLECKI bei Monocystis (Lankesteria) ascidiae
(1899), von Cuknotr bei Diplocystis (1901), von Prowazex bei Mono-
cystis agilis (1902), von LEeer und DuBoscq bei Pterocephalus nobilis
(1909) und von GALTzOFF bei Geneiorhynchus monieri (1911).

Ich mdochte aber hervorheben, daB die Homologisierung der an-
gefithrten Fille nur unter der Voraussetzung moglich ist, daf auch
bei Monocystis ascidiae, Diplocystis und Geneiorhynchus die erste Mi-
tose von einem intranuecledr entstandenen Micronucleus (= ,,Blis-
chen,  Kleinkern“ nach Prowazek) herstammt, so wie es fiir Mono-
cystis und Pterocephalus von ProwazeEk und LEGErR und Dusosco
festgestellt zu sein scheint. Es ist durchaus wahrscheinlich, daf
SepLEckI, CufNoT und GALTzOFF bei den genannten Arten den
intranucleiren Geschlechtskern iibersehen haben. Cugnor hat tat-
séchlich (Taf. XXI, Fig. 51) den winzigen, blischenihnlichen Kern
im Ruhestadium nahe dem Primirkern gefunden, ohne aber seine
Herkunft erkliren zu konnen. Nach Prowazexk (S. 299—300) und
Lfeer und Dusoscq (1909, p. 47) ist der Micronucleus allerdings
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schon intranucleir definitiv abgeformt und braucht nicht erst im
Cytoplasma rekonstituiert zu werden. Im Protoplasma ist der Ge-
schlechtskern dagegen immer in Teilung begriffen. Wenn wir nun
in diesem Sinne den Basrin’schen Typus I modifizieren wollen, so
gehoren demselben noch einige Gregarinenarten an. Vor allem ist
hier die Echinomera hispida zu nennen, bei der SCHELLACK ein intra-
nucleires Blischen (= Geschlechtskern) gefunden hat, das nach
dem Zerfall des groBen Kerns die erste Mitose gibt (Taf X, Fig. 20
und 30). Endlich konnen hier auch die Vertreter der Gattung
Gregaring hinzukommen. Bei G. cuneata, polymorpha und Steins
konnte ich den intranucleiren Geschlechtskern nachweisen. Die
ersten Kernveréinderungen im Cystenstadium bei G. ovate (ScENITZLER
1905) wurden oben schon mit jenen von G. cuneata homologisiert.

Es sei noch hervorgehoben, daf die Entstehung des Geschlechts-
kerns bei G. cuneata und Pterocephalus nobilis auBerordentlich dhnlich
verliuft, mit Ausnahme der Aushildung des generativen Protoplas-
mas. Meine Fig. B entspricht der Fig. 9, Taf. I von L&cer und
Dusosce (1909). [Diese letzten sprechen allerdings nur mit Reserve
von diesem Stadium bei P. nobilis, das sie interpretieren ,sans cer-
titude, comme I’ébauche du micronucléus®, p. 47.]

Typus IL. Die Spindel ist intranucleir. Das Caryosom wird
in das Cytoplasma ausgestofen, oder bleibt im Kernraum ohne sich
an der Spindelbildung zu beteiligen. Diesem Typus sollen nach
BasTin einige Monocystis-Arten angehoren (MrAzek?), 1899, Cugnor,
1901, Ceccont, 1902).

Hierher konnte man m. E. anch den Typus 1 von Brasin (1905,
Taf IX, Fig. 2) zdhlen, der drei Typen bei den Monocystis- Arten
aufgestellt hat. Ferner sind an dieser Stelle vielleicht auch Ophryo-
cystis schneideri (LEeer, 1907, Taf. VII, Fig. 41) und Schyzocystis
gregarinoides Taf. VI, Fig. 45) zu erwéahnen.

Typus III. Bei der Bildung der ersten mitotischen Figur
findet sowohl das ,nucleire (vom AuBenkern herstammende), als

1) An der Abb. 1 von Mrizex ist die Centrosphire (= Micronucleus) bei
Monocystis aus Rhynchelmis in einiger Entfernung vom intakten Primirkern
dargestellt, also extranucledr. Ich méchte diesen Fall (vgl. besonders Fig. 2 von
Mrizex) eher mit dem ersten als mit dem zweiten Bastin’schen Typus vergleichen,
denn er dhnelt mehr jenem, der von SieprLEckI bei Monocystis ascidiae beschrieben
ist. Ubrigens muB man zuerst die Verdtfentlichung der ausfiihrlichen Arbeit von
Mrizex abwarten, die meines Wissens noch nicht erfolgte. (Im Jabre 1920 hat
mir Mrizek persénlich die zahlreichen Abbildungen und Tafeln gezeigt. Damals
hatte er sich aber nach 20 Jahren noch nicht entschlossen, die Arbeit in extenso
zu verdffentlichen.)



Zur Entwicklungsgeschichte der Gregarina cuneata (F. St.). 15

auch das karyosomale Chromatin Verwendung. Die Spindel selbst
ist intranucledir. Nach BasTin gehoren hierher einige Monocystis-
arten (Brasit) und Metamera schubergi (Lynprurstr DukE). [Es
handelt sich hier eigentlich um Typus II von Brasit, Taf IX,
Fig. 12—14, den der Autor jedoch mit den Befunden Cufwor’s (vgl.
dessen Fig. 11, 13 und 14) bei Monocystideen identifiziert.]

Typus IV. Die erste Spindel entsteht im Cytoplasma (extra-
nucleir), die Chromosomen haben aber eine nucleolire Herkunft.
Eine solche doppelte Herkunft findet BasTiN bei Monocystis rostrata
Murs. (Muzsow, 1911)%) und nicht ohne Reserve auch bei Kalpido-
rhynchus arenicolae (RoBINsoN, 1910).

Vielleicht konnte man auch den Fall von Diplocystis schneideri,
der von JamEsoN (1920) eingehend beschrieben worden ist, mit dem
bei M. rostrata vergleichen. Im Gegensatz zu den anderen Diplocystis-
Arten, die oben besprochen wurden, bildet sich bei D. schneider:
an der Kernmembran eine Strahlung aus, die sich bald teilt. Unter-
dessen hat sich das Caryosom schon vollstindig aufgelost. Das
Kernreticulum, eingeschlossen in eine diinne Membran, ist mit
Brocken und feinem Chromatinpulver beladen. Die Kernmembran
reiBt, und der ,Micronucleus”, d. h. die idiochromatische Kompo-
nente des zusammengesetzten Caryosoms (vgl oben!) bildet die
Chromosomen der ersten progamen Mitose aus, bei deren Ausbildung
nur ein kleiner Teil des Primédrkerns Verwendung findet.?)

Typus V. Die erste Spindel ist intranucleir; die 8 Chromo-
somen entstehen ausschlieflich vom Nucleolus (Caryosom). BaSTIN
rechnet hierher: Monocystis agilis (BastiN) und vielleicht Rhyncho-
cystis hessei (CoeNETTI de MarTIrs, 1911).

Bei M. agilis scheint das Caryosom nach BastiN aus zwei
Substanzen zusammengesetzt zu sein. Nach dem Zerfall des Caryo-
soms werden von Chromatinbrocken 8 Chromosomen gebildet. Oft
ist im Kern nur das zu Chromosomen organisierte Chromatin zu
sehen (p. 341). Im Gegensatz aber zu allen anderen Gregarinen-
arten konnte der Autor bei seiner M. agilis die integrale Verwen-
dung des Primdrkerns bei der Ausbildung der ersten progamen

1) Mursow selbst deutet allerdings seine Befunde auf folgende Weise: , Anders
verlduft der Vorgang bei dem von mir untersuchten Objekt. Der Teilungsapparat
fiir die erste Mitose wird von dem groBen urspriinglichen Kern geliefert, das
Idiochromatin tritt in Gestalt von Chromosomen direkt in die fertige erste Spindel
ein“ (p. 36). Nach Mursow liegt dieser Entwicklungsmodus bei den meisten
Gregarinen vor.

?) Zitiert nach Birak, Arch. f. Protistenk. Bd. 42 p. 442, 1921.
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Mitose feststellen (,. . . . la participation de tout le contenu
nucléaire & la premiére division du noyau des grégarines enkystées®,
p. 368). Doch konnte Bastin nicht ,le premier début de ’apparition
du fuseau“ (342) beobachten.

Nach Bastiy haben auch Cugrwor (1901, Fig. 13) und Brasin
(1905, Fig. 19—24) diesen Entwicklungsmodus bei den Monocysti-
deen schon angegeben; Brasin betrachtet den Fall sogar als seinem
Jtroisiétme exemple de mitose“ angehorend, indem er ihn mit der
typischen Caryokinese der Metazoenzellen vergleicht, da ein Teil
des Chromatins das Caryosom verlift und sich ein Spirem ausbildet.
Nach BasTin beziehen sich aber die entsprechenden Abbildungen der
genannten Autoren auf die Art M. agilis.

Was die Befunde von CoGNETTI DE MarTIS betrifft, so sind die-
selben sehr sparlich. Der Autor selbst vergleicht seinen Fall mit
Typus IIT von Brasir, nimlich die Prophase der ersten Teilung. Das
Caryosom zerfillt in sekundire Caryosome und ,pochi cromosomi
foggiati a cordoncino sinuoso® (p. 222). Es bildet sich eine Sphire
aus, und bevor die Chromosomen in die erste Spindel (deren Ent-
stehung der Autor nicht verfolgen konnte) iibertreten, wird auch
die Kernmembran aufgelost (Taf. IX, Fig. 23—24).1)

Obwohl die angefiihrten Typen auf den ersten Blick recht ver-
schieden zu sein scheinen, sind sie doch vielfach durch Uberginge
verbunden. Die verschiedenen Entwicklungsweisen bei den unter-
suchten Gregarinen sind m. E. auf die zwei folgenden Typen zuriick-
zufiihren: o

A) Gregarina cuneata-Typus. — Der winzige Geschlechts-
kern wird intranucledr definitiv ausgebildet und tritt im Bereich
des grofien vegetativen Kerns in Form eines Blischens auf. Er
hat eine doppelkonturierte Membran, randstindiges Chromatin und
bringt die Attraktionsapparatur mit. Der Geschlechtskern enthilt
das Idiochromatin, welches im AuBenkern oder im Binnenkorper als
Reservechromatin im Anfang der vegetativen Periode zur Ablagerung
gekommen war. Wihrend dieser Periode bleibt die Attraktions-
apparatur im Innern des groBen vegetativen Kerns und zieht wahr-
scheinlich das Idiochromatin in seine Nihe. Am Beginn der Fort-
pflanzungsperiode organisieren sich dann die genannten Substanzen

!, Die Angaben von CuenerTi DE MARTIIS beziehen sich aber auf Monocystis
parendrili C. de M. und nicht auf Rhynchocystis hessei, wie es BasTiN (p. 363)
behauptet.
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und ein Teil des angrenzenden Achromatins zu einem typischen
Kern (Geschlechtskern, Micronucleus). Die erste Mitose bildet sich
nur auflerhalb des vegetativen Kerns — eventuell im generativen
Protoplasma — aws. Der weitaus grofte Teil des vegetativen
Kerns wird resorbiert.

Als diesem Typus angehorend betrachte ich folgende Arten:

Gregarina cuneatw, G. polymorpha, G. Steini (alle drei nach
eigenen Untersuchungen), G. ovate (nach SceNiTzLER) und wahr-
scheinlich auch alle andere Arten derselben Gattung, ebenso wie
Lankesteria ascidiae (SIEDLECKI), Diplocystis (Cutnot), Monocystis aus
Lumbricus (PROWAZEK), Pterocephalus (LEcErR und DuBoscq), Geneio-
rhynchus (GaLTzOFF), und Echinomera (ScHELLACK), mit der An-
merkung, daf mir eine Nachuntersuchung der letzten sieben Formen
sehr wiinschenswert erscheint.

B) Monocystis magma-Typus. Es wird iiberhaupt kein Ge-
schlechtskern als solcher gebildet. Die germinativen Substanzen
treten im Anfang der Fortpflanzungsperiode sogleich in Gestalt einer
Mitose auf, indem die individuelle Kernform voriibergehend auf-
gegeben wird. Der in der Nihe des vegetativen Kerns im Cyto-
plasma eingeschlossene Attraktionsapparat bildet die erste Spindel
aus und zieht die Chromosomen an, die sich vorher aus dem im
Innern des GroBkerns suspendierten (oder im Caryosom abgelagerten)
Geschlechtschromatin organisiert hatten. Die erste Spindel kann
entweder extranucledr gebildet werden und die Kernoberfliche nur
berithren, oder aber sie dringt mehr oder weniger tief in den
vegetativen Kern ein und wird intranucledr. Sie kann aber auch
intranucleir gebildet werden (L. Duxx). Ein kleinerer oder groferer
Teil der Kernsubstanzen zerfillt dabei und beteiligt sich nicht an
der Ausbildung der ersten mitotischen Figur. Im extremen Falle
bildet sich der ganze Kern in die erste Spindel um, wie es fiir die
typische Caryokinese charakteristisch ist.

Hierher gehoren verschiedene Monocystisarten (MuLsow; CuENoOT;
C. pE Martirs; Cecconi; Brasin; BastiN), Metamera Schubergi
(L. DukE), Kalpidorhynchus arenicolae (RoBINsON), Ophryocystis, Schizo-
cystis (LEcER) und Diplocystis (JAMESON).

Nach Bastin wiren die verschiedenen Entwicklungsmodi der
ersten Mitose von der Chromatinquantitit des vegetativen Kerns,
d. h. von seiner Grofe, abhingig (p. 364—365). Z. B. der Kern-
durchmesser bei Diplocystis kann nach Cufnor bis 80 u betragen,
bei Monocystis agilis betrdigt er nach BasTin dagegen nur ca. 15 u
und enthilt somit nicht mehr von der chromatischen Substanz, als

Archiv fiir Protistenkunde. Bd. L. 2
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es eben fiir die erste Mitose notig ist. Kein Wunder, da der ganze
Kern zur Bildung der ersten Mitose mitverwendet wird. Monocystis
magna hat einen méBig grofen Kern, von dem ein Teil bei der ersten
Mitose abgeworfen wird. In dieser Weise wéren vielleicht die
Ubtrgangsformen bei dem Monocystis-Typus zu erkliren. Die Sache
scheint mir doch nicht so einfach zu sein, denn Gregarina cuneata
hat einen 19 x grofen Kern mit Caryosom von ca. 10 # im Durch-
messer, bei G. polymorpha ist der Kern unwesentlich kleiner, da-
gegen bei G. Steini betrigt er nur ca. 12 u. Diese MaBe beziehen
sich auf die groBten Individuen, die ich beobachtet habe.

Wenn man, nach dem Vorgang von Cufnor den Geschlechts-
kern einen ,Segmentationskern“ (1901, p. 587) nennen will, so kann
man fiir seine Bildungsweise ein Analogon in der Entstehung des
Segmentationskerns bei den Metazoen finden. Bekanntlich vereinigen
sich bei Echinus im Befruchtungsakt die beiden Pronuclei, um einen
typischen Kern zu bilden. Dagegen bei Ascaris kommt es iiber-
haupt nicht zu einer Verschmelzung der Vorkerne, und der eigent-
liche Segmentationskern bleibt aus. - Es wird. hier nur durch Teilung
der Attraktionsapparatur eine Spindel  ausgebildet, die sodann die
Chromosomen aufnimmt, indem diese von den . bis dorthin selbstindig
gebliebenen Vorkernen - geliefert . werden. Dies .soll nur ein bild-
licher Vergleich sein und nichts mehr, indem auch bei den Gregarinen
entweder ein Segmentationskern gebildet wird, oder er bleibt ginz-
lich aus und wird sogleich durch, eine Mitose. ersetzt.

3. Das Verteilen der generativen Kerne und des generativen
Protoplasmas im' Cystenraum. ,

Die Vermehrungsteilungen erfolgen nur im.generativen Proto-
plasma (Fig. E—H). Die generativen Kerne sind also nicht im
ganzen Cystenkorper unregelmiBig zerstreut, .wie es Autoren bei
anderen Arten beschrieben haben. Das generative Protoplasma
spielt dabei eine bedeutende physiologische Rolle. Der vegetative
Kern zerfillt und seine Teile verkleinern sich fortwihrend, als ob
sie schmelzen. Es entstehen auf diese Weise kleinere oder griofere
chromatinreiche Vakuolen (Fig. F), die dann aufgelost und seitens
des generativen Protoplasmas resorbiert werden. Das letzte wird
infolgedessen sehr reich an geldosten Chromatinsubstanzen und firbt
sich in diesem Stadium mit E-H. etwas stirker als das ge-
wohnliche Protoplasma. Parallel mit dem Fortschreiten der Ver-
mehrungsteilungen geht auch die Kernparzellierung und Resorption,
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obwohl man keine Regel in diesem Sinne aufstellen kann. Auch
wird um diese Zeit das ganze generative Material an die Cysten-
peripherie transportiert. Die Auflosung der Kernmembran, Caryosom-
zerfall, Parzellierung und Resorption des vegetativen Kerns, Ver-
mehrungstempo der Cystenkerne im generativen Protoplasma, ebenso

wie das Anlegen des ganzen
Ausgangsmaterials der Ga-
meten an die Innenfliche
der Cystenmembran, wo die
Gametenbildung stattfinden
soll — alle diese Vorginge
konnen sich gegeneinander
zeitlich verschieben. Aus
einem Vergleich der Fig. D
bis G geht dies mit aller
Klarheit hervor. In einem
Falle (Fig. D) hat das ge-
nerative Protoplasma mit
dem eingeschlossenen Ge-
schlechtskern schon die
Cystenperipherie erreicht,
wogegen die Fig. G einen

Fig. E. TErste Mitose im generativen Protoplasma,
in der N#he des sich resorbierenden vegetativen
Kerns, dessen Caryosom génzlich zerfallen und
dessen Membran noch erhalten ist. (Im Schnitt
ist nur ein Teil des GroBkerns zu sehen.) X 1800.

Fig. F. Stadium mit 4 generativen Kernen. Der Grofkern ist parzelliert worden,
der Caryosomrest befindet sich im generativen Protoplasma. » 1800.

P
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Fall darstellt, in welchem das generative Protoplasma eine Menge
von Cystenkernen enthdlt und doch sehr weit von der Zellmembran
entfernt ist. Auch der Fall ist sehr hiufig, daB ein Individuum in
der Entwicklung vorangeht. Mit Cui~oT (p. 608) mdchte auch ich
der Asynchronie in den angefithrten Vorgéingen keinen zu grofen
Wert beilegen, am wenigsten in denselben ein Zeichen des Sexual-
dimorphismus erblicken. Ich bin eher geneigt die zeitlichen Ver-
schiebungen der Entwicklungsvorgédnge als individuelle Entwicklungs-
variationen zu deuten.

Das formative Protoplasma, dessen Aktivitit besonders in einer
regen Assimilierung des in Zerfall begriffenen vegetativen Kerns
zum Ausdruck kommt, ist
auch Sitz einer Bewegung.
Es ist wie ein aktiv aus-
gebreitetes  rhizopoden-
artiges Tierchen im ge-
wohnlichen Protoplasma
suspendiert (Fig. G). Ich
stelle mir vor, dal die
generative Protoplasma-
masse aktiv die Cysten-
peripherie erreicht, indem
sie auch die generativen
JTH Kerne mitbringt. An der
Fig. G. Stadium mit vielen generativen Kernen, Cystenperipherie = ange-
die im generativen Protoplasma zerstreut sind. langt, stellt sie zuerst

Das letzte hat eine sehr unregelmiBige, ,,geflammte“ eine dicke Schicht dichten
Form. < 1800.

Protoplasmas dar, in dem

Fig. H. Periphere Lage des generativen Protoplasmas mit Kernen, vor seiner
Ausbreitung in der duBeren Schicht des Cytoplasmas. > 1800.

die zahlreichen Kerne ungleichmaBig verteilt sind. Alsdann beginnt

dieses Protoplasma mit seinen schmalen Réndern immer weiter unter

der Cystenmembran vorzudringen (Fig. H), indem es immer diinner

wird. Endlich ist nur noch ein Samm dichtstrukturierten Proto-



Zur Entwicklungsgeschichte der Gregarina cuneata (F. St.). 21

plasmas mit einer einzigen Schicht von winzigen Kernen unter der
Cystenmembran zu sehen. Dieses Endstadium wurde nun von vielen
Autoren gesehen, doch hatte keiner von ihnen die vorhergehenden
Entwicklungsstufen des generativen Protoplasmas eruiert. 3

Auf der Fig. D ist eine Prophase des Geschlechtskerns zu
sehen. Das Chromatin ist zu einem hufeisenformigen, spireméhn-
lichen Gebilde zusammengedrungen und im Kernnetz ausgespannt.
Die doppelkonturierte Kernmembran ist besonders deutlich.

Die Fig. E stellt die erste Mitose dar, die ich zweimal gesehen
habe. Die Spindel ist von einem hellen Hof umgeben, der wohl als
ein Konservierungsprodukt zu deuten ist. Im dichten generativen
Protoplasma sind keine Strahlungen zu sehen, denn das Centrosom
ist im Innern des Kerns eingeschlossen und die Kernmembran bleibt
auch wihrend der Teilung erhalten. Zwischen den Tochterplatten
sieht man einen schwérzlichen Streifen. Ich konnte nicht ent-
scheiden, ob dieser Achsenstab eine Centrodesmose im Sinne HEIDEN-
HAIN'S, oder ein axiales Chromosom (Lfeer und Dusoscq, 1909)
darstellt. Es ist auch durchaus nicht ausgeschlossen, daff er ein
Produkt der konzentrischen Differenzierung nach E.-H.-Firbung ist,
indem die innersten Spindelfasern linger die angehiufte Farbe bei-
behalten (vgl. auch Sieprecki, p. 525). Die Chromosomenzahl in der
ersten Mitose konnte ich ebenfalls nicht feststellen.

Einmal wurde ein Zweikernstadinum und ebenso ein Stadium mit
vier Kernen gefunden (Fig. F). In beiden Fillen waren die Kerne
entsprechend kleiner als der Geschlechtskern, doch war ihr Bau
deutlich ausgeprigt und durch das Vorhandensein einer Membran,
randstindigen Chromatins und einer schwer nachweisbaren innen-
stindigen Attraktionsapparatur ausgezeichnet. Besonders oft konnte
ich Stadien mit mehreren und recht vielen Kernen finden (Fig. G).

BernpT und KuscEakEwITscE haben in ihrem ,geflammten
Kern“ (nach mir = generatives Protoplasma - Rest des vegetativen
Kerns - generative Kerne) nur deshalb die kleinen Kerne vermift,
weil sie die Farbe allzu stark beim Differenzieren ausgezogen haben.
Dagegen hat Scmrrrmann Stadien, auf denen noch kein generatives
Protoplasma ausgebildet war — und somit auch keine erste Mitose
— als Vermehrungsteilungen gedeutet (ihre Fig. 19).

Die Kernteilungen in dem Stadium mit wenigen Kernen sind
selten zu sehen. ScenxiTzLER konnte z. B. nur Ruhestadien beob-
achten. Dieser Umstand, ebenso wie die Kleinheit der Cystenkerne,
erschweren ungemein eine cytologische Untersuchung, und deshalb
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mufite von einer solchen Abstand genommen werden. Ich mochte
an dieser Stelle nur folgendes hervorheben :

Die Membran bleibt auch wihrend der Teilung erhalten und
schlieBt ein feines Kernnetz, das Centrosom und 4 Chromosomen
ein. Das Caryosom bleibt wihrend der ganzen Vermehrungsperiode
ginzlich aus. Die Kernteilang ist eine primitive Mitose mit innerem
Centrosom, wie es auch ScENITZLER bei G. ovata beschreibt. In der
Prophase scheint ein Spirem gebildet zu werden. " In der Anaphase
konnte ich oft 4 Chromosomen in jeder Tochterplatte zihlen. In
der Telophase ist die Spindel oft leicht. gekriimmt. Die Ver-
mehrungsteilungen sind nicht synchron.

Nachdem die Kernteilungen beendet sind, furcht sich das hyaline
generative Protoplasma in so viele Portionen ab, als es in ihm Kerne
gibt. So entstehen die Gameten.

Einige Kerne beteiligen sich nicht an der Gametenbildung und
bleiben zerstreut im Cystenkorper, um im weiteren Verlauf der Ent-
wicklung zugrunde zu gehen. Mit Cuknor, BrasiL und BasTiN be-
trachte ich dieselben nicht als spezifische ,somatische Kerne“, die
von den iibrigen generativen Kernen abgespaltet werden sollen,
sondern als solche, die nicht zur richtigen Zeit die Zelloberfliche
erreicht hatten, und deswegen degenerieren miissen.

Die aunsgebildeten Gameten sind #uBerst winzig. Auf dem
yPerlenstadium“ sind sie im lebenden Zustande als helle Tropfchen
unter der Cystenmembran deutlich zu sehen. Der grofie vereinigte
Plasmarest gerit alsbald in gut sichtbare, dennoch nicht lebhafte
Bewegungen, indem er sehr breite Lobopodien ausbildet, um die
Copulanten zusammenzubringen. Diese interessanten Bewegungen
konnte ich regelmiBig in meinen Cystenkulturen beobachten. Nach-
dem die Copulation beendet ist, verlagert sich der protoplasmatische
Rest an die Cystenperipherie, indem das Cytoplasma jetzt in mehreren
radialen Stromen gegen die Cystenmembran zu flieBen beginnt. Nach
kurzer Zeit findet man die Copulae in der Cystenmitte und die grob-
vakuolire Restkorpermasse an der Peripherie, wo sie alsbald beginnt
die Sporodukten auszubilden.

An den gefirbten Schnitten konnte ich mit groBter Miihe einige
Verinderungen an den Gameten beobachten, die ich wohl mit
ScenirzLEr und LEeer und Dusoscq (1909, bei Gregarina Muniers)
als den Reduktionsvorgang deuten mochte. Die unreifen Gameten
haben einen dichtstrukturierten, sich stark firbenden Kern. Ich
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habe den Eindruck bekommen, als ob sich bei allen Gameten in
einer Cyste an einem ihrer Pole ein Richtungskorperchen ausbilde,
nachdem sich der Kern heteropolar geteilt hat, ebenso wie nach
Lieer und Dusoscq die zweite Reifeteilung bei G'. Munieri hetero-
polar sein soll. Auch TrecouBorr (1914) beschreibt bei Stenophora
juli eine heteropolare Teilung des Gametenkerns, und neuerdings
BasTiN bei Monocystis agilis. Ob auch bei G. cuneata eine zweite
Reifeteilung stattfindet, konnte ich nicht feststellen. Ubrigens haben
meines Wissens nur LEieer und Dusosce (1909, p. 96—97) und
Bastin (p. 367) zwei Reifeteilungen bei den Gregarinen direkt ge-
sehen.

Die Frage nach der Chromatinreduktion bei den Gregarinen
steht noch vielfach im Dunkel und erheischt weitere Untersuchungen.
Der von Paerrer (1904) und ScmvNiTzLER (1905) zum ersten Male
beschriebene Reduktionsvorgang muB heute noch als eine strittige
Stelle im Zeugungskreis der Gregarinen bezeichnet werden, be-
sonders der Ort dieses Vorganges im Entwicklungscyclus. SIEDLECKI
deutet die AusstoBung des Caryosoms und des griBten Teiles des
Kerninhaltes wihrend der Geschlechtskernbildung als eine echte
Reduktion.!) Nach CavrLnery und MEesniL (1900), Prowazek (1902),
Brasiu (1905) und Jameson (1920) werden am Beginn der Fort-
pflanzungsperiode bei den Gregarinen nur die zwei Komponenten,
der somatische und der generative Kern, die in einem doppelwertigen
Kern vereinigt waren, voneinander getrennt. Die eigentliche Re-
duktion aber, findet nach Brasi wihrend der ersten zwei Mitosen
statt. Mursow glaubt dagegen den Reduktionsvorgang in den letzten
Vermehrungsteilungen bei Monocystis rostrata gesehen zu haben, wo-
durch die Zahl der Chromosomen von acht auf vier reduziert wird.
Nach Bastin vollzieht sich die Reduktion bei Monocystis agilis eben-
falls in zwei letzten Teilungsschritten (7. u. 8. Teilungsschritt), und
zwar ist der erste von ihmnen ,heterotypisch“ und der zweite
,homoeotypisch“ (p. 367). PAEHLER, SCHNITZLER U. a. m. finden den
Reduktionsvorgang bei den Gameten selbst. Neuerdings nehmen
aber DoBELL und ein Schiller von ihm, Jamesox (1917, 1920), an,
die Reifeteilung finde bei der ersten metagamen Teilung statt. Nach
dieser letzten Ansicht wiren also die freilebenden Gregarinen
haploide Organismen und die diploide Phase wire nur sehr kurze

1) Siepreckr sagt: , Wir glauben indes, daf in der AusstoBung des Caryosoms
und des grofiten Teiles des Kerninhaltes wihrend der ersten Stadien der Conjugation
zweier Gregarinen, eher eine echte Reduktion als nur eine Reinigung des Kernes
zu sehen ist“ (1899 p. 535).
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Zeit, im Synkaryon der Zygote, realisiert, um schon nach der ersten
metagamen Teilung zu dem haploiden Zustand herabzusinken. Es
ist m. E. durchaus nicht ausgeschlossen, daf die Gregarinen keinen
einheitlichen Reduktionstypus aufweisen, ebenso wie wir bei ihnen
zwei Typen der Geschlechtskernbildung gefunden haben. Neue
Untersuchungen, sowie Nachuntersuchungen sind dringend nétig fiir
die endgiiltige Losung dieser Frage.

Die Gameten sind schon reif im Moment als sie das Copularium
— den mit Flissigkeit ausgefiillten Raum zwischen Cystenmembran
und Cytoplasma — erreichen. Der Kern der reifen Gameten ent-
hilt eine kompakte Chromatinmasse. Der Gametenkorper ist sphérisch
oder oval, zuweilen an einem Ende ausgezogen, doch kann man keine
konstanten Verschiedenheiten feststellen, die als ein Ausdruck des
Sexunaldimorphismus zu deuten wiren. Vielleicht ist es aber nur
wegen der exzessiven Kleinheit dieser Elemente bei G. cuneata sehr
schwer solche Differenzen festzustellen, denn es ist sehr wahrschein-
lich, daB bei allen Gregarinenarten die Individuen zweigeschlechtlich
differenziert sind.

Die Copulae sind unmittelbar nach erfolgter Gamentenver-
schmelzung sphirisch. Der Zygotenkern ist lockerer als der Gameten-
kern und schickt sich bald zu der ersten metagamen Teilung an.
Diese, sowie die zwei folgenden Teilungen, haben einen mitotischen
Charakter, im Gegensatz zu den Angaben von BEernxDT und
KUSCHAKEWITSCH.

Schon wiahrend der ersten metagamen Teilung zieht sich der
Zygotenkorper etwas aus und nimmt ein subsphérisches Aussehen
an. In der Prophase sind vier randstindige Chromatinkiigelchen
zu sehen, die bald in acht geteilt werden, und das Centrosom, das
fast immer in der Zweizahl vorhanden ist. Ich konnte nicht fest-
stellen, ob dieser Zustand eine Folge der Zweiteilung der Attraktions-
apparatur ist, die durch eine Gamete in die Zygote eingefiihrt wird.
Wenn dem so ist, dann wiren die Gameten sexualdimorph, indem
etwa nur die minnlichen Gameten ein Centrosom enthalten wiirden.
In der Metaphase fallen deutlich die sich intensiv firbenden Centro-
somen an den Polen der Spindel auf, verbunden durch einige Zentral-
fasern, die etwas stirker die Farbe aufnehmen. Im Endstadium der
Anaphase konnte ich die beiden Tochterplatten mit je 4 Chromo-
somen und einem davorbefindlichen Centrosom feststellen. Die Ver-
mehrungsteilungen und die erste metagame Teilung sind also durch
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Spaltung einer vollen Chromosomengarnitur charakterisiert. Die
Reifeteilung erfolgt also an einem anderen Ort im Entwicklungs-
kreis dieser Gregarine, und zwar bei den abgeformten Gameten.

Die zwei weiteren metagamen Teilungen weisen denselben
mitotischen Charakter auf, nur sind jetzt die Spindeln duBerst winzig.
Das Caryosom bleibt noch immer aus, und die Kerne zeigen eine
rein wandstindige Lagerung des Chromatins. Erst bei dem sich
anheftenden Sporozoiten beginnt der Kern sich zu veridndern. Da-
mit sind wir an dem Punkt angelangt, von dem die Schilderung
ihren Ausgang genommen.

Beograd, den 12. April 1924.
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