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Zusammenfassung

1. In Pelomyxa palustris leben anscheinend 2 Sorten von symbiontischen Bakterien,
Stibchen von unterschiedlicher Dicke und von etwa 3—20 um Linge. Die breiten Stidb-
chen (2—4 pm dick) bilden sich aus den schmalen durch Kopulation, meistens an der
Kernmembran. Die schmalen Stibchen (1 wm dick), die zuerst, z. B. im Frihjahr, die
Hauptmenge in dem Wirtstier ausmachen, umbhiillen spiter die jungen Pelomyxenkerne
und bilden sich an den Kernen zu breiten Bakterien um. SchlieBlich sind dann mehr
breite als schmale Stibchen vorhanden (Sommer, Herbst).

2. Die symbiontischen Bakterien der Pelomyxa haben die Atmung an Stelle der feh-
lenden Mitochondrien iibernommen. Sie enthalten die ganze Atmungskette. Aus den Ver-
suchen mit Atmungshemmern kann geschlossen werden, daB die Atmungsfermente der
Pelomyxa-Bakterien von den Atmungsfermenten der héheren Organismen weit abweichen
und den Fermenten rezenter Bakterien dhnlich sind.

3. Die breiten Bakterien, welche die proliferierenden Kerne umhiillen, haben noch an-
dere Stoffwechsel-Aufgaben. Sie liefern den Kernen ATP und sind mit den Randnucleolen
der Pelomyxenkerne zusammen an den Stoffwechsel-Geschehnissen beteiligt, die zur Bil-
dung von neuen Kernen oder von Gameten fiihren.

4. Die Fortpflanzung der Pelomyxa durch polyploide Kerne verlduft iiber eine Ver-
schmelzung der Kerne, bis nur noch 3—4 {ibrig sind. Hierbei spielen die breiten Bakteriee
keine Rolle mehr. Sie l3sen sich von den Kernen und bilden beim Zerfall viele kleine
Sporen, aus denen schmale Bakterien entstehen, welche sich im Cytoplasma verteilen. Die
breiten Bakterien sind also nur eine voriibergehende Erscheinungsform der symbiontischen
Bakterien.

5. AuBer den Zygotenzysten aus den Gameten-Kopulationen bilden sich im Herbst und
Winter viele vegetative Cysten, die Kerne und Cytoplasma mit schmalen Bakterien ent-
halten.



Summary. On the functions of the symbiontic bacteria in Pelomyxa palustris GREEFF
at respiration and proliferation

1. In Pelomyxa palustris there appear to live two sorts of symbiontic bacteria, rods
of varying thickness and approximately 3-20 pum in length. The broad rods, however,
(2—4 pm thick) are formed from the narrow ones by copulation, this mostly taking place
at the membran of the nucleus. The narrow rods (1 pm thick), which at first (e. g. in
spring) make up the greater part of the bacteria present in the host, later on form an
envelope around the young Pelomyxa-nuclei. Near the nuclei they turn into broad rods.
Finally (summer and autumn) more broad bacteria are found than narrow-ones.

2. The symbiontic bacteria have taken over the respiratory functions in place of the
missing mitochondria. The bacteria contain the complete respiratory chain. From the ex-
periments with inhibitors of respiration, however, it may be concluded that the respiration
enzymes of the Pelomyxa-bacteria differ greatly from those of higher organisms and bear
resemblance to the enzymes of recent bacteria.

3. The braod bacteria, which envelop the proliferating nuclei, have further metabolic
functions. They provide the nuclei with ATP, and together with the nucleoli at the border
of the nuclei, they take part in the metabolic processes leading to the formation of new
nuclei or of gametes.

4. The reproduction of Pelomyxa by polyploide nuclei is achieved by a fusion of the
nuclei, until only 3-6 of these remain. The broad bacteria play no further part in this
process. They become detached from the nuclei and, as they decompose, they form numer-
ous spores from which the narrow rods emerge and are dispersed over the cytoplasm.
Thus the broad rods are only a transitory form of the symbiontic bacteria.

5. In addition to the zygote-cysts from the copulating gametes there arise many vegeta-
tive cysts in autumn and winter containing nuclei and cytoplasm with narrow rods.



Einleitung

Die lebenden Zellen haben wihrend der langen Phylogenie eine sehr groBe, aber nicht
abschitzbare physiologische Entwicklung durchgemacht. Sie wurden bei den hdheren
Wirbeltieren physiologisch so kompliziert und in sich abgeschlossen, dal} sie das Ein-
dringen von fremden einfachen Lebewesen wie Bakterien, Hefen, Viren oder einzelligen
Pflanzen nicht ohne Stérung des physiologischen Gleichgewichts iiberstehen kénnen. An-
ders verhilt es sich bei den Einzellern und phylogenetisch tiefer stehenden Vielzellern.
Bei ihnen sind die Zellen in dieser oder jener Hinsicht noch unfertig, sie haben physio-
logische Liicken, die nicht von der ganzen kérperlichen Organisation ausgefiillt werden
konnen. Der Stoffwechsel vieler niederer Zellen wird daher durch manche Eindringlinge
(,,Infektionen") erginzt. Er wird oft durch Zoochlorellen, Blaualgen, Hefen oder Bak-
terien so vervollstindigt, daB eine héhere Organisation und eine innige Verquickung bei-
der Lebewesen entsteht (wie z. B. bei dem Einzeller Pelomyxa palustris). Die beiden Kon-
trahenten kénnen nicht mehr ohne Schaden getrennt werden, etwa durch Antibiotika, da
sie vollstindig aufeinander angewiesen sind und nur zusammen ein lebensfihiges Ganzes
ergeben. Pelomyxa palustris ist ein einfaches Beispiel solch eines Zusammenlebens, das
vielleicht schon vor 1—2 Milliarden Jahren entstanden ist. Aber gerade diese Urspriing-
lichkeit ergibt vielleicht Hinweise, die fiir die Betrachtung des Lebens der Zelle im allge-
meinen neues Verstindnis bringt.

1. Pelomyxa palustris besitzt keine Mitochondrien

Es ist bekannt, daB bei dem groBen Einzeller Pelomyxa palustris, einem vielkernigen
amoébenartigen Tier, welches an der Oberfliche des Schlammes von flachen SiiBwasser-
stellen lebt (Abb. 1), wie bei fast allen freilebenden eukaryonten Einzellern eine Atmung
festgestellt ist, wenn auch eine nicht sehr groBe (Qo, = 0,2-0,5). Pelomyxa besitzt die
ganze Atmungskette der hoheren Organismen, die Dehydrogenasen mit den Cofermenten
NAD und FAD und das Cytochromsystem (LEINER et al., 1968). Auch hat es Ubichinon
(Abb. 2). Die Respirationskette hat sonst bei allen eukaryonten Zellen ihren Sitz in den
Mitochondrien. Pelomyxa palustris besitzt aber keine Mitochondrien (LEINER et al., 1954
und DANIELS et al.,, 1966). Dafiir hat das Tier symbiontische Bakterien, in denen die
ganze oder mindestens der Hauptteil der Atmung nachgewiesen ist. Wenn man die Bak-
terien aus einem Pelomyxen-Homogenat durch Zentrifugieren, wie sonst die Mitochon-
drien, von dem iibrigen Homogenat trennt, so wird bei der Bakterienfraktion bei weitem
der Hauptteil der Atmung nachgewiesen, obwohl sie nur einen geringen Bruchteil vom
Gewicht des ganzen Homogenats ausmachen. Der sehr kleine Atmungsanteil, welcher
noch im iibrigen Homogenat angetroffen wird, kann wohl auf die nicht abgetrennten
Bakterienreste zuriickgefiihrt werden.1

! Die Kernfraktion des Homogenats hatte manchmal eine, im Verhiltnis zur Bakterienfraktion sehr kleine,
O,-Aufnahme. Da aber im lebenden Tier die Bakterien an den Kernen hingen und sich wohl nicht immer bei
der Homogenisierung alle von den Kernen lésen, kann man diese kleine O,-Aufnahme den hingen-geblie-
benen Bakterien zuschreiben.

a Manchen Ak.-Abh, 1971 (Leiner)
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2. Die schmalen und die breiten symbiontischen Pelomyxa-Bakterien

Die symbiontischen Bakterien der Pelomyxa palustris, durchschnittlich etwa 3—20 pm
lange Stibchen (Abb. 3), verhalten sich wihrend der Entwicklung ihres Wirtstieres so
einzigartig, daB es sich lohnt, ihr Verhalten eingehend zu studieren.

Solange die vielen Kerne des Wirtstieres noch jung und klein sind (3-10 pum im Durch-
messer), z. B. im zeitigen Friihjahr bei ganz kleinen Pelomyxen, sieht man im Cytoplasma
der Tiere nur schmale Stibchen (héchstens 1 pm dick), und um die kleinen Kerne befin-
den sich keine solchen (Abb. 4 und 5).

Zu der Zeichnung Abb. 5 sei folgendes bemerkt: Selten trifft man Pelomyxen wie die abgebildete, die aus
einem stark vakuolisierten Zentrum und einer dichteren umhiillenden Schicht bestehen. Im Zentrum befinden
sich nur iltere Kerne und in der duBeren Schicht, die sich wihrend der Priparation etwas abtrennt, nur ganz
junge Kerne, aber sehr viele nur schmale Bakterien im Cytoplasma, die nicht um die Kerne herum liegen. Im
Zentrum befinden sich um die 4lteren Kerne viele breite Bakterien (2—4 pm dick) und das Cytoplasma ent-
hilt nur schmale Stibchen.

Nachdem die jungen Pelomyxen-Kerne herangewachsen sind, werden sie von einer
allmihlich immer dichter werdenden Hiille schmaler Bakterien umgeben (Abb. 6).

In Abb. 6aist das Eisenhamatoxylin so wenig ausgezogen, daB man die schmalen Bakterien im Cytoplasma
gut sehen kann, Abb. 6b zeigt die normale Differenzierung.

Die Hiille breiter Bakterien um die dlteren Kerne ist selten vielschichtig. Vielleicht ist
Abb. 7 nur ein krankhafter Zustand. Hier sind auch die schmalen Bakterien im Cyto-
plasma zu kleinen Klimpchen zusammengeballt.

Abb. 8 bringt eine elektronenoptische Aufnahme eines ilteren Kernes mit Bakterien-
hiille. In ihr sieht man viele breite Bakterien im Querschnitt und an 3 Stellen schmale
Stibchen, die paarweise zusammenliegen und deren kapselihnliche Hiillen schon ver-
schmolzen sind.

Die breiten Bakterien entstehen durch Aneinanderlegen der Linge nach von 2 schmalen
Bakterien und ihr Verschmelzen (Kopulation), meistens in unmittelbarer Nihe der dlteren
Kerne (Abb. 8 und 9). Die Abbildung g ist eine Zusammenstellung derartiger Paarlinge,
gezeichnet nach lichtmikroskopischen und elektronenmikroskopischen Schnittbildern.
Abbildung 10 zeigt die Bakterienhiille um die Kerne im Verlaufe ihres Wachstums, als
Umzeichnungen von Photographien, unter Nichtbeachtung der GroéBenunterschiede der
Kerne. Abb. 11a bringt das Lichtbild aus einem 7 um dicken Schnittpriparat (photo-
graphisch vergroBert), auf dem die breiten Bakterien hauptsichlich die Kerne umbhiillen
und die schmalen vorwiegend auf das Cytoplasma beschrinkt sind. Daneben (Abb. 11b)
das gleiche Bild, in dem die Bakterien mit Tusche nachgezeichnet sind.

In Abb. 12 wird die Bildung breiter Bakterien durch Paarung schmaler Stibchen in
einer Reinkultur gezeigt. Die Bakterien wurden auf einen festen Nihrboden mittels eines
Distributeurs so iiberspriiht, daB nur einzelne Bakterien auf den Nihrboden der Petri-
schalen kamen. Es muBten Klonkulturen entstehen. Nach dem Sichtbarwerden der Kul-
turen wurden GRAM-Priparate gemacht: a) als die Kultur gerade sichtbar wurde. Es sind
nur schmale Stibchen zu sehen, die hiufig paarweise zusammenliegen. b) einige Tage
spiter. Die Paare haben sich enger zusammengeschlossen. c) noch einige Tage spiter.
Die Paare sind zu breiten Stibchen geworden, die kriftig gewachsen sind.
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3. Die Fortpflanzung der Pelomyxa palustris durch polyploide Kerne

Es gibt eine Fortpflanzungsart von Pelomyxa palustris, bei welcher die vielen Kerne
(oft weit iiber 100) immerfort paarweise verschmelzen, bis nur noch 3-6 iibergro3e (100 pm
und mehr im Durchmesser), also polyploide Kerne, im Cytoplasma zu sehen sind (Abb. 13).
Die Pelomyxen hiufen bei Beginn dieser Entwicklung sehr viel Glykogen in Form von
groBen Glykogenkérpern in ihrem Cytoplasma an (Abb. 14b und c). Diese Glykogenkér-
per werden spiter aufgelést (Abb. 14¢), und das Glykogen wird diffus im ganzen Cyto-
plasma verteilt. Die Schicht von Lipid um jeden Glykogenkérper (Abb. 16) verschwindet,
und die breiten Bakterien, die schon bei Beginn der Entwicklung die Umgebung der
Kerne verlassen haben, sammeln sich um die Glykogenkérper (Abb. 15a und b). Vielleicht
sind sie bei der Verteilung des Glykogens und des Lipids ins Cytoplasma beteiligt (?). Mit
der Auflésung der Glykogenkérper beginnen die breiten Bakterien ebenfalls zu zerfallen
(Abb. 15 und Abb. 17), und zwar in Kiigelchen (Sporen), die sich in ihnen gebildet haben
(Abb. 18). Wahrscheinlich gehen aus den Sporen die schmalen Bakterien hervor, die in
zunehmenden Massen das Cytoplasma der Pelomyxen erfiillen (Abb. 17), wo sie bei Be-
ginn der Kernverschmelzung nur etwa 109, der Bakterien ausgemacht haben. SchlieBlich
sind nur noch schmale Bakterien vorhanden. Eine Hiille von Bakterien um die Kerne
wire bei der Kernverschmelzung hinderlich.

Weil die paarweise Verschmelzung der Pelomyxenkerne so einzigartig ist und unglaub-
haft erscheint, seien eine Anzahl von lichtmikroskopischen Bildern gebracht (1080 X,
photographisch vergroBert) (aus Zelloidinschnitten, gefirbt mit Eisenhimatoxylin und
BesT’schem Karmin), durch welche die Schilderung bestitigt wird (Abb. 19a—d und e-h).
Abb. 19a—d zeigt anwachsende GréBe der Kerne und 19e—f Kernverschmelzungen.

Es ist nun die Frage, in wie fern die Umwandlung in polyploide Kerne und die Spei-
cherung von Glykogen in diesem AusmaB als Fortpflanzungsmodus angesehen werden
kann. Solche Zellen mit polyploiden Kernen wie Abbildung 13 habe ich vereinzelt an allen
Hauptfundstitten der Pelomyxa gefunden, oft nur mit 1 oder 2—3 Kernen. Es wire mog-
lich, daB die kompakten, widerstandsfihigen Pelomyxen-Zellen unter geeigneten Umwelt-
bedingungen in so viele Teile zerfallen, wie Kerne vorhanden sind und jeder der poly-
ploiden Kerne, dhnlich wie bei Aulacantha, in kleine Kerne zerfiele. Diese wiirden dann
die normale Gré8e und Form der Pelomyxenkerne durch Wachstum innerhalb des Cyto-
plasmas, das voller schmaler Bakterien ist, erreichen. Eine Bestitigung einer solchen Ver-
mehrung der Pelomyxen scheint die Tatsache zu sein, daB im Friihjahr manchmal eine
Unmenge kleiner Pelomyxen an engbegrenzten Fundstellen angetroffen werden. Viel-
leicht wird durch diese Kernvorginge eine genetische Gleichheit der vielen Kerne in der
Pelomyxa erreicht.

Bei den Pelomyxenrassen, die kein Glykogen speichern, verlaufen die eben geschilderten
Vorginge ohne Glykogenansammlung aber sonst identisch.

4. Die Atmung von Pelomyxa palustris

Nach dieser kurzen skizzenhaften Schilderung des morphologischen Verhaltens der
Bakterien in den Pelomyxen, wie man es mit dem Mikroskop beobachten kann, sei nun
iiber die physiologische Stellung der Bakterien in ihren Wirtstieren berichtet. Im voraus
sei aber gesagt, daB erst weniges sicher bekannt ist und vieles aus der Situation vermutet
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werden muf. Seltsam ist ja das Auftauchen der breiten Bakterien bei einem gewissen
Stadium der Kerne um diese herum und das Wiederverschwinden um die Kerne, sobald
diese in ein anderes Entwicklungsstadium eingetreten sind, und schlieBlich das vollstin-
dige Verschwinden der breiten Bakterien aus den Wirtstieren bei der oben beschriebenen
Fortpflanzungsart der Pelomyxen.

Auf mehr gesichertem Boden bewegen sich die Untersuchungen iiber die Atmung der
Pelomyxen. Die Tiere lassen sich eine Zeitlang unter Stickstoff halten. So ist also ihr
Sauerstoffbedarf nicht allzu groB. Sie leben auch besser an Orten, an denen Sauerstoff-
zehrung herrscht. Thre Girung wird erhoht durch starken Sauerstoffdruck. Sie scheinen
aus einer Erdepoche zu stammen, als die umgebende Atmosphire noch nicht 219, Sauer-
stoff besaB3, was vor 1—2 Milliarden Jahren der Fall war. Damals ist wohl auch die Hefe
entstanden. Wie diese hat Pelomyxa eine groBe aerobe Girung. Es ist die Glykolyse, bei
der aus Glukose tiber 1,6-Diphospho-Fruktose-Aldolase Brenztraubensiure entsteht.

Es ist nicht anzunehmen, daB3 die Fermente der Girung und der Atmung von der Hefe
und von Pelomyxa chemisch vollig iibereinstimmen, und erst recht gleichen sie nicht denen
der hoheren Organismen. Die Hefen haben Mitochondrien, die Pelomyxen nicht. Auch
sind die beiden Zellarten schon in der Glykolyse verschieden, abgesehen davon, daf3 die
Hefen Alkohol erzeugen. Schon der Anfangsschritt der Girung, die 1,6-Diphosphofruc-
tose-Aldolase, ist verschieden (RUTTER, 1964).

Die Glykoylse von Pelomyzxa ist auf das Cytoplasma beschrinkt, wie die cytochemische
Untersuchung {iber den Sitz der 1,6-Diphosphofructose-Aldolase I ergeben hat. Die vielen
Kerne (ebenso wie die Bakterien der Pelomyxa) haben keine Aldolase. Die Kerne kénnen
also bei der Girung nicht selbst Energie (ATP) erzeugen, sondern sind dabei auf ihre
Umgebung, wahrscheinlich vor allem die Bakterien ihrer Hiille, angewiesen.

Uber die Girung soll hier nicht weiter berichtet werden. Wir haben uns hauptsichlich
mit den Atmungsfermenten beschiftigt wegen der Tatsache, daB3 die Pelomyxa keine Mito-
chondrien besitzt, welche sonst die Triger der Atmung sind bei allen eukaryonten Tieren.
In der Literatur wird betont (z. B. SMiTH und MARGOLIASH, 1964, und Dus und KAMEN,
1963), daB sich die Atmungsfermente der Organismen mit einem hohen phylogenetischen
Alter stark strukturchemisch unterscheiden von denen der viel jiingeren héheren Organis-
men. Betrachten wir nach den genannten Autoren das Cytochrom c. Wihrend bei dem Ver-
gleich von Mensch und Menschenaffen nach SmiTh und MARGOLIASH in der Polypeptid-
kette von 104 Aminosiuren nur 1 Aminosdure verschieden ist und beim Vergleich von
Mensch und Hund nur 10 Aminosduren sich unterscheiden, wird beim Vergleich Wirbel-
tier — Hefe ein Unterschied in 4348 Aminosiuren angegeben. Die Autoren Dus und Ka-
MEN sind sogar der Meinung, daB sich die Cytochrome der Bakterien (RAodospirillum
rubrum, Chromatium, Desulfovibrio und Pseudomonas fluorescens) mit den in den Mito-
chondrien vorkommenden Cytochromen nicht vergleichen lieBen. Vielleicht trifft dies fiir
das Cytochromsystem in den Pelomyxa-Bakterien auch zu, obwohl diese Fermente nicht
isoliert untersucht wurden, sondern nur mit den Hemmstoffen der héheren Cytochrome ge-
testet wurden. Aber nach diesem Kriterium scheinen auch die andern Atmungsfermente,
die FAD- und NAD-Dehydrogenasen, von den entsprechenden Fermenten in den Mito-
chondrien in ihrer Struktur abzuweichen.

Einige Ergebnisse der Wirkung von Hemmstoffen auf die Atmung von Pelomyxa sollen
nun gebracht werden, und zwar vergleichend mit 7etrakymena pyriformis, einem Vertreter
der am héchsten entwickelten Protozoen. BAL (2,3-Dimercapto-Propanol) ist ein mich-
tiger Hemmstoff bei allen eukaryonten Organismen, so auch bei dem Ciliaten Zetrakymena
(Abb. 20, 21) in der Gegend zwischen Cytochrom b und c. Aber bei Pelomyxa® ist BAL
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iiberhaupt kein Hemmer der Atmung, sondern sogar ein michtiger Aktivator (Abb. 20, 22).
Tetrahymena scheint in dem Verhalten aller Atmungsfermente den héheren Organismen
ihnlicher zu sein als Pelomyxa. In der Gegend der Dehydrogenasen der Atmungskette ist
Atabrin (ein substituiertes Acridin) ein mdBiger Hemmstoff der Mitochondrien-haltigen
Organismen, so z. B. bei Tetrakymena pyriformis (Abb. 20, 23). Bei Pelomyxa ist Atabrin
aber, wie bei den rezenten Bakterien, ein starker Inhibitor der Atmung (70 %) Abb. 20, 24).
Bei Amytal, das in etwa der gleichen Gegend hemmit, ist es umgekehrt, wie die Kurven zei-
gen (Abb. 20, 25 und 26). In der Gegend von Cytochrom ¢ hemmt Antimycin A die Atmung
aller Mitochondrien-haltigen Organismen (Abb. 20 und 27). Bei Pelomyxa ist keinerlei
Hemmung festzustellen (Abb. 28). Es verhilt sich so, wie die meisten rezenten Bakterien.
Rotenon (Hemmstoff aus den Wurzeln tropischer Leguminosen) zeigt keine Wirkung auf
die Atmung von Pelomyxa, es hemmt aber bei den Mitochondrien-haltigen Organismen
die Aktivitit der NADH-Oxydase, auch bei Tetrakymena (Abb. 29).

Als Gesamtergebnis ist zu sagen, daB3 die Atmung von Pelomyxa von derjenigen der hohe-
ren Einzeller wie 7etra/kymena und von allen anderen eukaryonten Zellen stark abweicht.
Manches im Verhalten der Atmungsfermente von Pelomyxa gleicht dem von rezenten Bak-
terien. Nachdem der Ort der Atmung bei Pelomyxa mindestens in der Hauptsache in den
symbiontischen Bakterien liegt, den schmalen und den breiten Stibchen, muB die Eigenart
der Atmungsfermente auch diesen Bakterien zugeschrieben werden.

Als weiterer Beweis dafiir, daB alle untersuchten Fermente der Atmungskette von Pelo-
myzxa palustris in den symbiontischen Bakterien lokalisiert sind, sollen 3 cytochemische
Bilder gezeigt werden (Abb. 30a—c). a: Der Nachweis von Diaphorase (nach BURSTON,
1962), b: Der Nachweis von Succinodehydrogenase (nach BursTOoN, 1962) und c: von
Cytochromoxydase (nach BuTcHER, DIENGDOH und CHAYEN, 1964). a und b sind Flavo-
Fermente.

Wenn man vermutet, daf die symbiontischen Bakterien von Pelomyxa palustris die Vor-
stufen der Mitochondrien wiren, so bleibt doch der groBe Unterschied in der Atmungs-
kette der Pelomyxa gegeniiber den héheren Organismen mit Mitochondrien ein nicht leicht
zu Uiberwindendes Hindernis. Ein Hinweis auf die angleichende Evolution ist vielleicht ein
Argument.

5. Uber die weiteren Aufgaben der breiten Bakterien

Im allgemeinen ist der obligate Sitz der breiten Bakterien um die Kerne, wihrend die schmalen Bakterien
im Cytoplasma zerstreut liegen. Nur wihrend der Proliferationsphase, wihrend Tochterkerne und Gameten
abgegliedert werden, haben die Kerne eine dichte Hiille breiter Bakterien um sich herum., Darnach, wenn in
den allmihlich vergehenden Kernen Glykogen gespeichert wird oder wenn die Alteren Kerne miteinander ver-
schmelzen in der Fortpflanzung iiber die Polyploidie, verliert sich die Hiille breiter Bakterien vollstindig, und
man findet nur noch schmale Stabchen.

Die Grundform der Symbiose sind die schmalen Bakterien, die breiten sind offenbar nur
eine voriibergehende Bildung, die zur Erfillung bestimmter Aufgaben am Kern dient.

Die breiten Bakterien kénnen zur Zeit der Gametenbildung oder der Abgliederung von
Tochterkernen etwa 9o 9, aller Bakterien im Wirtstier ausmachen. Zu dieser Zeit unter-
scheiden sie sich von den schmalen Stibchen durch eine Anzahl von schlauchférmigen Ein-
stiilpungen ihrer Protoplasmahaut, die in das Innere der Bakterien fiihren. Alle diese Ein-

1 Die Hemmstoffe sind nicht an isolierten Bakterien der Pelomyxa getestet worden, sondern nur an den gan-
zen Tieren, deren Atmung ja auf den symbiontischen Bakterien beruht.
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stilpungen haben ein keulenférmig verdicktes Ende (Abb. 31a und b). Sie sind nur elek-
tronenoptisch zu sehen und haben morphologisch Ahnlichkeit mit den Schlduchen von Mito-
chondrien, wie man sie an Stelle von Cristae am hiufigsten in den Mitochondrien von Ein-
zellern sehen kann.

Es ist sicher, daB die breiten Bakterien durch ihre Atmung den Kernen, besonders den
proliferierenden, die notwendige ATP liefern. Durch Untersuchungen an isolierten Bakte-
rien ist nachgewiesen, daB sie auch dazu imstande sind.

Aber die Lieferung von ATP scheint nicht die einzige Stoffwechselhilfe der Bakterien fiir
den Kern zu sein. Nicht selten sieht man die breiten Bakterien sich wie in Abb. 32, aund b
verzweigen. Die Stibchenform wird mehr oder weniger aufgegeben, und seitliche Arme
strecken sich in Richtung der Kerne (Abb. 32b), oder die Verzweigungen sehen im Quer-
schnitt wie eine sternférmige Figur aus (Abb. 32a). Auffallend ist auch, daB sich der optisch
leere Hof um die Bakterien auBerordentlich vergréBert (Abb. 32), so als ob eine Fliissigkeit
von den Bakterien abgeschieden bzw. vom Wirtstier um das Bakterium abgesondert wiirde.

Bei isolierten Bakterien (Abb. 3) scheint um die schmalen und breiten Bakterien eine Art,,Kapsel“ zu
sein, die auch bei elektronenoptischen Aufnahmen ganzer Bakterien wie eine Kapsel aussieht (Abb. 33), aber
bei Schnitten durch die Bakterien scheint es, als wire diese,,Kapsel‘‘ eine mehr oder weniger breite,, Vakuole**
des Wirtstieres (Abb. 34). Jedenfalls sieht die optisch leere Hiille der Abb. 32 wie eine Fliissigkeitsansamm-
lung durch das Wirtstier aus.

5a. Die Bildung von Tochterkernen

Der genetische Teil des Pelomyxenkernes liegt in seinem Zentrum. Dort hat ein sonst
optisch leeres Blidschen 6 oder im Maximum 12 hetero-chromatische Kérnchen (Abb. 37).
Die 12 Koérnchen trennen sich in zwei Gruppen, ohne eine lichtmikroskopisch sichtbare
Mitose, von denen die eine, umgeben von einem optisch leeren Hof, gegen die Kernperi-
pherie wandert (Abb. 35a und b, 37h). Dieser Vorgang, der oft in vielen Kernen synchron
verliuft, ist schon von fritheren Pelomyxen-Untersuchern beobachtet worden. Es wird eine
entsprechende Zeichnung von HOLLANDE, 1945 gezeigt (Abb. 35). In 35b sind die Rand-
nucleolen des Kernes zum gré8ten Teil nach dem Innern gewandert, wo sie das genetische
Zentrum umgeben und oft unsichtbar machen. Eine elektronenoptische Aufnahme der glei-
chen Wanderung der Randnucleolen von DaNiELs, BREYER und Kupo, 1966 bringt
Abb. 36. Es ist zu vermuten, daB die Randnucleolen an den Vorgingen, die sich im Kern-
zentrum abspielen, teilhaben, wie auch die Bakterien um den Kern. Cytochemisch ist nach-
gewiesen, daB die Randnucleolen wie die Bakterien eine Reihe von Fermenten, wie Phos-
phatasen, besitzen, die bei den Vorgingen im Kernzentrum nétig sind.

Wenn man die Vorginge im Kern niher betrachtet, so kann man folgenden Verlauf fest-
stellen, der in Abb. 37 in einzelnen Stadien festgehalten ist (Umzeichnungen von Photo-
graphien von Kernschnitten). Zunichst treten im zentralen Kernblidschen die heterochro-
matischen Kérnchen (Chromosomen ?) stirker hervor. Zuerst zihlt man maximal 6 solcher
Kérnchen, spiter sind es maximal 12, die manchmal in 2 Reihen liegen. Eine Bezeichnung
als ,,Chromosomen‘‘ sei nicht gewagt (was frithere Beobachter taten), weil man weder Spin-
del noch Centriole sieht. Je 6 Kérnchen treten zu einem Kliimpchen zusammen, die auswan-
dernden eher als die zuriickbleibenden. Die Photographien zu dem Vorgang der Auswande-
rung (Abb. 382) sind mit lichtmikroskopischer VergréBerung 1080 x gemacht und dann
noch photographisch vergréBert. Die Zeichnungen der Abb. 38b sind nach solchen photo-
graphischen Vorlagen hergestellt.
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Es ist anzunehmen, daB die so geschilderte Genteilung im gleichen Kern ofter als einmal
geschieht, da man an dem ,,Mutterkern‘ oft mehr als ¢zzen kleinen Kern sieht (Abb. 39)
und in den Pelomyxen oft mehr ganz junge als idltere Kerne zdhlt. Das ausgewanderte
,»Bldschen‘‘ kann verschiedene Formen haben (Abb. 40). Immer ist ein stark chromatisches
Zentrum vorhanden, umgeben von einem optisch leeren Hof. Etwas spiter nimmt das Blés-
chen eine rundliche Form an, mit mehreren chromatischen Kérnchen (Abb. 41). In 41a
sieht man, daB die sehr jungen Kerne noch ein dickes geschlossenes chromatisches Zentrum
haben, wihrend in 41 b die chromatische Substanz schon aufgeteilt ist. Es sind neben 4 klei-
neren Kernen noch 5 sehr viel jiingere zu sehen. Weitere jingere Kerne sind in Abbildung 4
und 5 wiedergegeben. Nach der so geschilderten Entstehung neuer Kerne geht der Mutter-
kern zugrunde oder verwandelt sich in einen Glykogenkorper (GOLDSCHMIDT, 1905).

5b. Die Gamontogamie (Gamogonie)

Wie die Bildung neuer Kerne mit der Hiille breiter Bakterien als Energiespender in Ver-
bindung gebracht wurde, so ist die Bakterienhiille offenbar auch bei der Entstehung von
Gameten beteiligt. Eine Schilderung der Gamontogamie moge diese Annahme bekriftigen.

Zwischen den Kernen, den Glykogenkérpern und den Nahrungsvakuolen wurden schon
vor vielen Jahren kleine Zellen mit 1 oder 2 Kernen gefunden, an denen sich alle Beobachter
stieBen (Abb. 42—44). Meist wurden sie fiir parasitische Zellen gehalten, die sich in der gro-
Ben Pelomyxa entwickelt hitten, auch vom Verfasser dieses Aufsatzes, der die Entwicklung
dieser Gebilde jahrelang verfolgte.

Dabei fiel folgendes auf:

1. Diese scheinbaren Parasiten treten etwa in gleicher Entwicklung in den Pelomyxen
aller Fundstellen auf, auch in der Pariser Rasse.

2. Sie finden sich nur, wenn proliferierende Pelomyxenkerne vorhanden sind (Abb. 42).

3. Sie speichern in sich viel Glykogen bei denjenigen Pelomyxenrassen, die selbst viel
Glykogen speichern kénnen.

4. Sie lassen sich nicht auf Pelomyxen tibertragen, die keine proliferierenden Kerne und
selbst keine der beschriebenen ,,Parasiten‘‘ enthalten.

Auf Grund dieser Beobachtungen handelt es sich nicht um ,,parasitische Amében*, son-
dern um die Gamontogamie der Pelomyxa mit Reifeteilungen und mit dem Auftreten eines
Synkaryons und einer Zygotencyste. Diese Vorgidnge vollziehen sich innerhalb der groBen
Pelomyxen-Mutterzelle. Sie sollen anschlieBend in ihrem Ablauf geschildert werden.

Ausgangspunkt sind die proliferierenden Pelomyxenkerne und die von diesen ins Cyto-
plasma abgegebenen ,,Wanderblischen*. Zu einer bestimmten Zeit bilden sich aus den
,»» Wanderblidschen' keine Tochterkerne, sondern Gameten. Beides trifft man nie gleichzeitig
in einer Pelomyxa an, aber in beiden Fillen verlassen ,,Wanderblidschen‘ den Mutterkern.

Die ,,Wanderbldschen, welche Gameten werden, bilden etwas Cytoplasma um sich und
sind daran zu erkennen. Es werden also selbstindige Zellen (Abb. 42 und 43). Diese Zellen
verschmelzen dann paarweise und es entstehen 2-kernige Zellen (Abb. 47). Jeder der beiden
Kerne macht eine Reduktionsteilung durch und es befinden sich dann 4 Kerne in jeder
Zelle, zwei groBe und zwei kleine (Abb. 44). Die 2 kleinen Kerne verschwinden schnell, und
es bleiben von ihnen nur zwei mit Eisenhdmatoxylin firbbare Kérnchen iibrig (Abb. 45 b—d),
die im Verlaufe des Wachstums der Zellen auch verschwinden.

Die Abb. 42-44 sind mit dem Zeichenprisma hergestellt aus Priparaten, die mit Eisenhdmatoxylin und mit
BEst’schem Karmin gefirbt waren. Alle Details, auch die Bakterien, sind genau nach den mikroskopischen
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Bildern aus 7 um dicken Schnitten abgezeichnet und das Glykogen ist im Original rot gefirbt (s. Abb. 44 u.
46). Die groBen Mutterkerne sind alle im proliferierenden Stadium und von einem Kranz breiter Bakterien
umgeben, wahrend die schmalen Bakterien im Cytoplasma verstreut liegen. Abb. 43 zeigt noch drei mit
Eisenhdmatoxylin blauschwarz gefiarbte von dem Muttertier aufgenommene Starkekdrner (43,4) im Cyto-
plasma neben fiinf kleineren Glykogenkérnern (3).

Die Gamontogamie verlduft in den wesentlichen Ziigen gleich bei den verschiedenen Pelomyxenrassen, ob
sie viel Glykogen speichern oder wenig bis gar keines. Bei den Glykogen-reichen Rassen speichert sich mit der
Weiterentwicklung der Gamontogamie immer mehr Glykogen auf, was neben der zunehmenden GréBe in den
einzelnen Stadien ein Kennzeichen des Entwicklungsganges ist, wie es die Abb. 45-49 erkennen lassen.

Abb. 45 zeigt den Beginn der Entwicklung: a) 2-kernige Zelle gleich nach der Kopula-
tion der zwei Gameten, b—d) die aneinander gepreBten Kerne gleich nach der Reduktions-
teilung; die ersten 2 Richtungskoérperchen sind nur noch zwei kleine Kérnchen, d—f) in der
wachsenden Zelle sammelt sich das Glykogen.

Abb. 46 bringt die gleichen Stadien wie die Abb. 45, d—f, aber von einer anderen Pelo-
myxa. Anstelle von 2 zusammengepreften Kernen sieht man in Abb. 46, a und b je drei
chromatische Kérnchen statt der zwei Kerne. Es sind dies offenbar die heterochromatischen
Anteile der 3 Chromosomen. In Abb. 46, e und f von Zellen aus dem gleichen Muttertier
sind die Umrisse der 2 Kerne besser zu sehen.

Wihrend der folgenden Entwicklung (s. Abb. 48) sieht man immer die 3 heterochromatischen Kérnchen
des Kerns und nach der Verschmelzung der Kerne zum Synkaryon 6 heterochromatische Kérnchen der Chro-
mosomen. Kurz vor der Verschmelzung treten noch einmal 2 Richtungskérper (Abb. 481, €) auf, die in der
fertigen Zyste noch zu sehen sind (Abb. 52 u. 54). Das ist also die Aquationsteilung.

Jedes ,,Wanderbliaschen‘* hat urspriinglich 6 chromatische Kérnchen, wie auch die Tochterkern-Bildung
(Knospung, Abb. 37) zeigt. In den zu Gameten umgebildeten ,,Wanderbldschen‘* mu83 nach der Kopulation
eine Reduktionsteilung in jedem Kern stattgefunden haben, wenn dann 3 statt 6 heterochromatische Kérn-
chen zu sehen sind.

Zur weiteren Illustration der geschilderten Vorginge sei im Lichtbild der Abb. 47 die
Kopulation zweier Gameten gezeigt. Man kann auch auBerhalb der zwei Kerne die Rich-
tungskorperchen als kleine chromatische Kornchen erkennen.

Abb. 48 und 49 lassen die Bildung der Zygoten-Cyste erkennen. Vor dem Verschmelzen
sind noch die 3 heterochromatischen Kérner zusehen, und hin und wieder sieht man auch die
zweiten Richtungskérperchen und im Synkaryon die 6 heterochromatischen Kérnchen der
Chromosomen.

Nicht selten liegen im Cytoplasma neben unfertigen auch fertige Cysten (Abb. 50), die
sich jetzt mit Eisenhdmatoxylin schwarz firben. Nicht so hiufig ist eine Pelomyxa voller
fertiger Cysten zu finden (Abb. 51 und 52). Das Muttertier ist beweglich und nimmt auch
Nahrung auf, seine Kerne zeigen die proliferierende Phase (Abb. 5zc).

Es ist nun eine Frage, was aus den Cysten wird. Werden sie von dem Muttertier ausge-
schieden, oder entwickeln sie sich in ihm weiter ? In Abbildung 53 ist im Lichtbild eine Cyste
zu sehen, die kein Reservematerial mehr hat, aber statt dessen 8 rundliche, mit Eisenhima-
toxylin firbbare Kerne. AuBerdem ist ein Kern mit einem hellen Hof auBerhalb der Cysten-
hiille zu sehen. Solche Cysten und andere, deren Reservematerial im Vergehen ist, sieht
man allmihlich immer hiufiger (Abb. 54). Immer stirker kommt die Rotfirbung durch
BEsT’sches Karmin zum Vorschein, ein Beweis, daB3 ein Teil des Reservematerials Glykogen
ist. In Abbildung 54a liegt eine Glykogen-haltige Hiille um das mit Eisenhdmatoxylin ge-
firbte Zentrum. In der Glykogenhiille befinden sich 2 Kerne, wahrscheinlich die beiden
Richtungskérperchen. In 54b ist das Zentrum kleiner geworden, und in der Umhiillung
liegen 5 Kerne (davon sind wohl zwei kleinere Richtungskorper). Jeder Kern ist von einem
hellen Hof umgeben. In 54c ist der mit Eisenhdmatoxylin firbbare Zentralkorper ver-
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schwunden, und innerhalb der Cystenhiille liegen 8 Kerne. Zwei Kerne liegen auBlerhalb
der Cystenhiille.

Abbildung 55 stammt von einer Pelomyxenrasse, die kaum Glykogen speichert. 55a
zeigt eine offenbar anormale Cyste, 55b eine Cyste, in deren Reservematerial 2 Kerne liegen
mit je § (maximal wahrscheinlich 6) heterochromatischen Kérnchen (also wohl die diploide
Zahl). In 55d sind im Reservematerial 9 Kerne zu sehen und auBerhalb 2 Richtungskérper.
In 55fund g ist der Ballen von Reservematerial verschwunden, und in der Cystenhdille lie-
gen je 8 Kerne mit hellen Hofen.

Weiter konnte die Entwicklung der Cysten bei Pelomyxen von allen Fundstellen nicht
verfolgt werden. Es ist also fraglich, was aus ihnen wird, ob das 8-10-kernige Gebilde als
Ganzes ausschliipft oder jeder Kern fiir sich.

Ende Februar fand ich in einem Graben im hessischen Ried bei GRIESHEIM westlich von
Darmstadt eine Unzahl von winzigen Pelomyxen, teilweise mikroskopisch klein, teilweise
mit bloBem Auge gerade erkennbar, und zwar in dem Schlamm, in dem wir das Jahr zuvor
viele groBe Tiere von 1—2 mm Durchmesser geholt hatten. Alle diese kleinen Pelomyxen
hatten nur schmale Bakterien. Einen gleichen Fund machte ich etwas spiter an der Pariser
Fundstelle in den Betonbecken des Laboratoire d’évolution des Etres Organisés. Ob aller-
dings diese kleinen Pelomyxen aus solchen eben skizzierten Cysten stammten, konnte na-
tlrlich nicht gesagt werden.

Im Herbst und Winter sieht man Cysten ganz anderer Art in den groBen Muttertieren
(Abb. 56), nimlich eine durch eine derbe Hiille abgeteilte Portion der Amdbe mit 1—2 Ker-
nen. Das wenig vergroBerte Schnittbild 56a zeigt viele leere Stellen. Es wird angenommen,
daB dort noch weitere derartige Cysten gelegen hatten, die beim Anfertigen des Préparates
weggeschwommen waren. Wie aus der Zeichnung Abbildung 57 hervorgeht, sind die bei-
den Kerne von breiten Bakterien umgeben. Sie waren wohl in der Proliferationsphase. Im
Cytoplasma moéchte man auch schmale Bakterien vermuten, die aber nicht mitgezeichnet
wurden.

Es konnte sein, daB die Unzahl kleiner Pelomyxen im zeitigen Friihjahr nicht aus den
Zygotencysten, sondern aus solchen ungeschlechtlichen Cysten hervorgegangen sind, auch
wire es moglich, daB sie von der Fortpflanzungsart iiber die polyploiden Kerne herkimen.
Die dreifache Fortpflanzungsart erklirt, warum so plétzlich Pelomyxen an Stellen auftau-
chen kénnen, wo sie durch viele Jahre nicht gefunden wurden.

Beim Vergleich der Pelomyxen-Fortpflanzung mit derjenigen anderer Protozoen findet
man, daB sie nicht so einzig dastehend ist. Im Schriftenverzeichnis wurde daher die Lite-
ratur mit angefiihrt, welche zu einem solchen Vergleich herangezogen werden kann, die
Fortpflanzung von Actinosphdrium eichhorni, Actinophrys sol, Wagnerella borealis, Tri-
chosphaerium sieboldi, Acetabularia, die der Foraminiferen und von Awlacantha scoly-
mantha.

Diskussion

Im Mittelpunkt der obigen Untersuchung steht die Symbiose von Pelomyxa palustris
mit den Bakterien. Sie ist komplizierter, als man zuerst angenommen hatte. Da Pelomyxa
ein ausgesprochenes Kohlenhydrat-Tier ist, war die erste Annahme, daB die Bakterien
mit der Verdauung von Stirke, Zellulose und anderen Polysacchariden befaBt wiren.
Aber das ist nicht richtig. Auch der von KELLER dafiir gebrachte Beweis ist irrtiimlich,
wie alle unsere Untersuchungen ergeben haben, die hier nicht angefiihrt sind. Auch die

3 Mainchen Ak.-Abh. 1971 (Leiner)
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von KELLER aufgestellte Behauptung, die Pelomyxa habe 2 Arten von Bakterien, von
denen eine Art das obligate Begleitbakterium der andern sei, hat sich als unrichtig erwie-
sen. Es ist nur eine Art von Bakterien vorhanden, die im Stoffwechselgeschehen der
Pelomyxa zwei verschiedene Formen annimmt. Die Grundform sind schmale Stibchen
von etwa 1 pm Dicke. Diese Form kommt immer vor. In wechselnder Menge wird eine
mehr als doppelt so dicke Form angetroffen, die durch Verschmelzung zweier schmaler
Stibchen entsteht. Diese breiten Bakterien sind vor allem dem Stoffwechsel der vielen
Zellkerne der Wirtstiere dienstbar. Sie liegen in einer dichten Hiille um die ilteren Kerne,
denen sie ATP spenden. Wahrscheinlich sind sie noch in anderer Weise fiir den Kern-
stoffwechsel titig. Diese ilteren Kerne erzeugen durch eine Art von Knospung Tochter-
kerne und Gameten, die im Muttertier kopulieren und sich dann weiter entwickeln. Nur
die proliferierenden Zellkerne haben eine dichte Hiille von breiten Bakterien. Da Pelo-
myxa keine Mitochondrien hat, missen die Bakterien diese Zellorganellen ersetzen, wie
weit sie das tun, miissen spitere Untersuchungen kliren. Es ist aber erwiesen, daf3 sie
die Triger der Atmung sind, wie sonst die Mitochondrien in allen eukaryonten Zellen.
Ob man deshalb die Bakterien als urspriingliche Mitochondrien ansehen kann, ist fraglich.
Sie haben immer eine optisch leere Hiille um sich (vielleicht eine Vakuole des Wirtstieres),
was die Mitochondrien nie besitzen. Nur die Einstiilpungen der Protoplasmahaut in das
Innere der Bakterien erinnern an Mitochondrien. Die Atmungsfermente der Pelomyxa-
Bakterien sind urspriinglicher als diejenigen aller untersuchter Mitochondrien. Allerdings
ist das Atmungssystem der Mitochondrien von tiefstehenden eukaryonten Zellen noch
wenig untersucht, vielleicht ist es dhnlich dem der Pelomyxa palustris. Welche Bedeutung
die Verschmelzung zweier schmaler Bakterien zu einem breiten hat, ist ebenso unbekannt
wie die in der Literatur angegebene Fusion zweier Mitochondrien. Vielleicht bringt sie
die Méglichkeit der Rekombination erblicher Merkmale.

Wie die obigen Ausfiihrungen zeigen, ist im Studium der Funktionen der symbionti-
schen Bakterien von Pelomyxa erst der Anfang gemacht. Bei der kriftigen Glykolyse von
Pelomyxa werden Brenztraubensiure und Milchsdure in groBer Menge erzeugt, die im Zell-
korper des Tieres verbleiben und nicht in das AuBenmedium abgeschieden werden. Wo
bleiben diese Sduren in der Amdbe? Bei den Zellen mit Mitochondrien werden sie an
diese abgegeben fur die Bildung von Zitronensdure, Lipiden und Lipoiden. Werden sie
in der Pelomyxa in den Bakterien weiter verarbeitet? Haben die Bakterien den Zitronen-
sdurecyklus? Alles Fragen, die zukiinftigen Untersuchungen vorbehalten bleiben.

Der Unterschied zwischen den schmalen und breiten Bakterien ist in mancher Hinsicht
noch undurchsichtig und bedarf weiterer elektronenoptischer, physiologischer und geneti-
scher Studien. Auch die Bildung der Sporen (Konidien) in den breiten Bakterien ist noch
eingehender zu untersuchen. Auch DaNIELS, BREYER und Kupo, 1966 haben angenom-
men, daB3 die schmalen und die breiten Bakterien die gleiche Art sind, aber sie haben
keinerlei Beweise dafiir angefiihrt. Die Paarung und Verschmelzung der schmalen Bak-
terien zu breiten ist lichtmikroskopisch und elektronenoptisch geniigend untersucht. Sie
wurde direkt in Hingetropfenkulturen und in anderen Reinkulturen beobachtet. Dal3 auch
bei anderen Bakterien derartige Paarungen und Verschmelzungen vorkommen, wurde von
LeiNER und WoHLFEIL [Arch. f. Protistenkunde 98, S. 243f. (1953)] durch Hinweise auf
die Literatur betont. Vielleicht wird durch die Verschmelzung eine Intensivierung des
Stoffwechsels erreicht. Die Sporenbildung in den breiten Bakterien ist auch von KELLER
beobachtet worden. DaB3 aus den Sporen nur schmale Bakterien entstehen, wurde von uns
nur aus der Fortpflanzung durch polyploide Kerne erschlossen, es fehlen aber noch ein-
gehende elektronenoptische Untersuchungen.
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Die Bildung der Tochterkerne aus den Mutterkernen der Pelomyxa durch Knospung
ist lichtmikroskopisch nur unvollkommen zu beobachten. Wenn auch der Teilungsvorgang
im groBen und ganzen klargestellt ist, wire eine elektronenoptische Bestitigung noch
notwendig. Da sich hidufig wihrend der Teilung des genetischen Zentrums die vielen
Randnucleolen gegen das Kernzentrum zuriickziehen, sind die Teilungsvorgdnge im Mi-
kroskop oft schlecht zu sehen. Aber eine andere Kernteilung gibt es nicht, wie nach jahre-
langen Beobachtungen ausgesagt werden kann.

Die Pelomyxenkerne knospen entweder Tochterkerne oder Gameten ab. Beides zusam-
men wurde nie gesehen. Der Grund der Trennung ist unbekannt. Merkwiirdig ist, dal3 bei
der Kopulation von zwei Gameten oft ihre Kerne sich fest aneinander pressen.

Gewohnlich ist die Pelomyxa zur Zeit der Gamontogamie nicht verdndert (Abb. 51).
Aber hin und wieder sind die Pelomyxen wihrend dieser Zeit auffallend groBblasig
(Abb. 58a). Eine mikroskopische VergroBerung 1080 X von einem kleinen Stiick bringt
Abbildung 58b. In der Mitte der schwarz-weiB-Photographie sieht man eine Zelle der
fortgeschrittenen Gamontogamie mit viel Glykogen, die in Abb. 58c photographisch ver-
groBert ist. Abb. 59 zeigt aus einer anderen groB8blasigen Pelomyxa 5 Zellen in Gamon-
togamie, ebenfalls mit viel Glykogen. 59b bringt das gleiche Bild, aber die Umgrenzung
der betreffenden Zellen und die Kerne sind mit Tusche nachgezeichnet. Man sieht, daB
das Pelomyxen-Cytoplasma durch die Gamontogamie-Zellen stark zerrissen ist. Solche
Bilder, die nicht hiufig sind, haben mich und andere Autoren frither veranlaBt, von einer
Infektion durch parasitische Amdben zu reden.

Im Frihjahr trifft man hiufig Pelomyxen, welche einzelne groBe Vakuolen haben, die
mit leeren Hiillen von Zygotencysten angefiillt sind. Diese Vakuolen werden nach auflen
entleert (Abb. 60¢). Manchmal mégen auch noch gefillte Cysten dabei sein. Die Stamm-
tiere machen einen ganz normalen und lebenskriftigen Eindruck.

In der Literatur! wurde eine sonderbare Beobachtung erwihnt, die zunichst unglaub-
haft erschien: Kleine Amében verlieBen in groferer Zahl ein Muttertier. Nach unseren
heutigen Kenntnissen kénnte sich vielleicht so etwas ereignen, wenn aus den geschlecht-
lichen Cysten 8-kernige Améoben schliipften. Die 8 Kerne hitten sich, wie oben geschil-
dert, weiterentwickelt (Abb. 41b), und die jungen Amdében hitten aus ihrer mitterlichen
Umgebung symbiontische Bakterien aufgenommen.

Bei der so schwierig zu beobachtenden Fortpflanzung der Pelomyxa palustris wurde
von den Schilderungen der Fortpflanzung anderer Protozoen in der Literatur ausgiebig
Gebrauch gemacht, z. B. von R. HErRTwWiG Uber Actinosphaerium Eickhorni und von
K. BELAR iiber die geschlechtliche Fortpflanzung von Actinophrys sol. Ohne die Kennt-
nis dieser Literatur wire mir die Deutung der Gamontogamie bei Pelomyxa schwer ge-
fallen. Das gilt aber auch bei der Fortpflanzung von Pelomyxa mittels polyploider Kerne.
Ohne Kenntnis von der Schilderung von A. BorGeRT und K. G. GRELL iiber die Fort-
pflanzung von Auwulacantha scolymantha hitte ich mich an die Verdffentlichung dieser
eigenartigen Fortpflanzung bei Pelomyxa nicht gewagt. Bei niederen Protozoen ist vieles
anzutreffen, was bei héheren Formen und einfachen Invertebraten nicht mehr méglich ist.

Zum SchluB zu der Frage, ob symbiontische Bakterien oder Bakterien-dhnliche (Azoto-
bacter-dhnliche ?) Organismen die Urform der Mitochondrien sein kénnten.

Nach unseren Untersuchungen ist nur so viel sicher, daB3 die Pelomyxa-Bakterien einen
Teil der Funktionen iibernommen haben, die in anderen eukaryontischen Zellen von Mito-
chondrien ausgefiihrt werden. Es mehren sich aber in der Literatur die Vermutungen,

1 R. GrEEFF: Pelomyxa palustris, ein amobenartiger Organismus. Arch. mikr. Ant. 10 (1874).
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daB die Mitochondrien am Beginn der Evolution selbstindige Organismen waren, mit
eigener sich hin und wieder verdoppelnder DNS, eigener tRNS, mRNS, rRNS, Ribo-
somen, Amino-RNS-Synthetasen und eigenen anderen Proteinen, und daB sie dann mit
den eukaryontischen Zellen eine symbiontische Einheit bildeten, wobei sie auch jetzt noch
eine gewisse Selbstindigkeit bewahrt haben.

Zu einem solchen Ergebnis kommt z. B. das Symposium in Bari 1967 uber ,,Biochemi-
cal aspects of the biogenesis of Mitochondria* (Proceedings of the Round Table Discus-
sion held in Polignano a Mare Italy, May 15-18, 1967, Edit. E. C. SLATER, I. M. TAGER,
S. PaPA und E. QUAGLIARIELLO, Adriatica Editrice, Bari 1967-1968).

In dem 1968 im NENcKI-Institut in Warschau abgehaltenen Mitochondrien-Symposium
wird die gleiche Meinung vertreten (,,Biochemistry of intracellular structures: mitochon-
dria and endoplasmic reticulum®, Edit. L. WoisTczak, W. DraBikowskI und H. STRzZE-
LECKA-GOLASZEWSKA, Warschau, PWN-Polish Scientific Publisher 1969).

In diesem Warschauer Symposium wird in dem Vortrag von J. W. MICHEIDA und
A. PIETRZYKOWSKI: ,,Biogenesis of mitochondria‘* ausgefiihrt, daBB die Mitochondrien
mit ihrer inneren Membran und der Matrix Zeugen wiren fiir einen evolutiondren Adap-
tationsvorgang, nimlich ein reduziertes bakterielles Genom, welches nun nicht mehr
auBerhalb des Cytoplasmas leben kénne. Die innere Mitochondrien-Membran und ihre
Matrix wiirden in groBem MaBe kontrolliert durch das mitochondriale Genom, unab-
hingig von der Kern-DNS, und stellten so eine Erinnerung an ein selbstindiges sym-
biontisches Bakterium dar, wihrend die duBere Membran der Mitochondrien durch das
cytoplasmatische Reticulum gebildet wirde.

In der Tat kann man bei der Betrachtung der elektronenoptischen Bilder von Pelomyxa
(Abb. 8, 31, 32¢, 34) auf den Gedanken kommen, daB die duBere Membran der Pelomyxa-
Bakterien ein Produkt des Cytoplasmas sein konnte. Die dulere Mitochondrien-Membran
soll nach griindlichen biochemischen Untersuchungen eine Rotenon-unempfindliche
NADH-Cytochrom c-Oxyreduktase enthalten und auch sonst biochemisch und der Per-
meabilitdit nach viel primitiver sein als die innere Membran. Die polnischen Autoren
kommen zu dem Schlu3, daB die Mitochondrien ,,die Wirkung einer symbiontischen Ko-
produktion‘‘ von dem mitochondrialen und dem nuklearen Genom darstellen, wobei der
innere Teil in groBem Ausmal gebildet wire durch ein Chloramphenicol-sensitives System,
wihrend die duBere Membran ganz und gar gebildet wire durch das nucleo-cytoplasma-
tische System und Chloramphenicol-insensitiv sei.

Bei der Priifung, ob die Mitochondrien urspriinglich aus symbiontischen Bakterien her-
vorgegangen sind, mull angenommen werden, daB3 sie eine evolutionistische Entwicklung
innerhalb des Tier- und Pflanzenreichs durchgemacht haben. Es kann also bei der Vor-
stellung, daB die Pelomyxen-Bakterien eine Urform der Mitochondrien seien, nicht ange-
nommen werden, daB sie alle Eigenschaften der am hiufigsten untersuchten Mitochon-
drien aus Rattenleber besitzen. Alle Mitochondrien im Tier- und Pflanzenreich miiften
vergleichend untersucht werden, auch die Mitochondrien in den einzelnen ontogenetischen
Entwicklungsstufen und bei den verschiedenen Geweben. So scheint es einen Unterschied
zu geben zwischen den Flugmuskel-Mitochondrien adulter Insekten und den Mitochon-
drien ihrer Larven. Man kénnte annehmen, dal3 die Mitochondrien von Einzellern durch-
schnittlich einfachere Verhiltnisse zeigten als die Mitochondrien von Colenteraten, Wiir-
mern, Weichtieren oder Stachelhiutern. Erst wenn man auf diese Weise eine evolutionisti-
sche Reihe erhalten hitte, konnte man wieder auf die symbiontischen Bakterien von
Pelomyxa palustris zuriickkommen, von denen aber auch noch eine griindliche elektronen-
optische Untersuchung fehlt.
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Uber die wahrscheinliche Herkunft der Mitochondrien von symbiontischen Bakterien
berichten ferner folgende Aufsitze:

D. B. RoopYN and D. WiLkIE, The biogenesis of mitochondria. Methuens Monography
on biological Subjects, Methuen and Co LTD 1968. II New Petter Lange, London.

RaBiNowriTz, M. and H. Swirr, Mitochondrial nucleic acids and their relation to the
biogenesis of mitochondria. Physiol. Rev. 50, 376—427 (1970).

GoopENoUGH, U. W. and R. P. LEVINE, The genetic activity of mitochondria and
chloroplasts. Scientific American 223, 22—29 (1970).

CoHEN, S. S.: Are/Were mitochondria and chloroplasts microorganisms? American
Scientist 58, 281—288 (1970).

RAvVEN, P. H.: A multiple origin for plastids and mitochondria. Science 169, 641-647
(1970).

Praxis-Kurier Nr. 46 (1970): Mitochondrien — die Nachfahren eingefangener Bakterien.

New Scientist 47, 624-626 (1970).

Siehe auch das reichhaltige Schriftenverzeichnis dieser Arbeiten.
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Tafel 1

Betrachtung vieler Pelomyxa palustris unterm Mikroskop in einer Petrischale in natiirlichemn
Milieu lebend. VergréSerung 15X 11

Pelomyxa palustris, ein ganzes Tier. Fixiert mit gesittigtemn Sublimat in heiem 709% Alko-
hol, gefarbt mit Eisenhamatoxylin und BEsT’schem Karmin. Mikroskopische VergréBerung
etwa 30X . Die hellen kugeligen Gebilde sind Glykogenkorper, die schwarzen Punkte Zell-
kerne

Pelomyxa palustris, ein ganzes Tier. Fixiert und gefiarbt wie bei b). Die schwarzen ovalen
bis rundlichen Koérper sind Stirkekoérner, die roten Punkte sind frisch synthetisierte Gly-
kogenkorper. Mikroskop. Vergr. etwa 40X

Pelomyxa palustris, ganzes Tier nach einer Fiitterung mit Weizenstarke. Fixiert und gefarbt
wie b und c. Das ganze Cytoplasma ist voll von rot gefirbten Glykogenkorpern. Die Zell-
kerne sind schwarz. Mikroskop. VergroBerung 40X
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Abb. 2:

Abb. 3:

Abb. 4:

Abb. 5:

Tafel 2

Kurven des O,-Verbrauches von Pelomyxa palustris in WaARBURGgefiBen mit und ohne Zu-
satz von Menadion-Na-bisulfit (2-Methyl-Naphthochinon, wie Ubichinon wirksam). 500 Tiere
in 3 ml sterilem Medium, Trispuffer pH 7,9, 23 °C.

Kurve 1: Kontrolle (ohne Zusatz)

Kurve 2: mit Menadion 104 M

Kurve 3: mit Menadion § - 1075 M

Die mit einem hellen Hof umgebenen schmalen und breiten symbiontischen Bakterienstib-
chen aus einem Homogenat von Pelomyza palustris. GRamfirbung, 1080 X, photographisch
vergroBert

Sehr junge Pelomyxenkerne, stark chromatisch. Keine Bakterienhiille um die Kerne. Fir-
bung: Eisenhamatoxylin. 1080, photogr. vergr.

Aus zwei Schichten bestehende Pelomyxa palustris. Der zentrale Teil des Tieres ist von einer
Hiille umgeben, die sich beim Schneiden vom Zentrum lgste. Im dichten Cytoplasma der Hiille
liegen sehr viele nur schmale Bakterien, die sich nicht um die Kerne gruppieren. Das Zentrum
enthilt nur iltere Kerne, die von breiten Bakterien eingehiillt sind, und ein vakuolenreiches
Cytoplasma mit schmalen Bakterien.

Mit Zeichenapparat ein kleiner Teil des Zentrums und der Hiille der Pelomyxa gezeichnet von
einem Schnitt von 7pum Dicke, fixiert mit gesittigtem Sublimat in heiBem 70% Alkohol.
Farbung: Eisenhiamatoxylin
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Abb. 6a:

Abb. 6b:

Abb. 7:

Abb. 8:

Tafel 3

Ein Chromatin-reicher junger Kern, von einer dichten Hiille schmaler Bakterien umgeben.
Im Cytoplasma sehr viele schmale Bakterien. 1080, photographisch vergréBert

Farbung: Eisenhdmatoxylin, nur schwach ausgezogen

2 junge Kerne, von einer dichten Hiille schmaler Bakterien umgeben. 1080 X, photographisch
vergroBert

Firbung: Eisenhdamatoxylin, stirker ausgezogen als in a

drei iltere Pelomyxenkerne mit einer vielschichtigen Hiille breiter Bakterien. Im Cytoplasma
schmale Bakterien, in Hiufchen zusammengeklumpt. Zeichnung mit Zeichenprisma, 1080 X .
Farbung: Eisenhimatoxylin

Elektronenoptische Aufnahme eines Pelomyxenkernes 16000 X

N = Kern, NL = Randnucleolen, Chr = Chromosomen, S = Sandkdrnchen, SB = Paar-
linge schmaler Bakterien im Querschnitt, BB = breite Bakterien im Querschnitt, teilweise
mit schlauchférmigen Einstiilpungen ihrer Protoplasmahaut
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Abb. g:

Abb. 10:

Abb. 11:

Tafel 4

Zusammenfassende Darstellung der Paarlingsbildung der schmalen Pelosmyxa-Bakterien, ihrer
Verschmelzung und der Sporenbildung. — Aus 7 um dicken Schnitten und elektronenoptischen
Bildern und aus Homogenaten und Hingetropfenkulturen gezeichnet

Pelomyxenkerne, dem Alter nach geordnet. Umzeichnung von Photographien. Die ganz jun-
gen Kerne (a) haben noch keine Bakterienhiille, dann legen sich die schmalen Bakterien um
sie (b), die allmahlich durch breite ersetzt werden (c, d). Die proliferierenden Kerne (e, f) wer-
den nur von breiten Bakterien umgeben. Gréf8enunterschiede der Kerne nicht beachtet
Lichtmikroskopische Aufnahme (1080 X ) aus einem 7 um dicken Paraffinschnitt von Pelomyza.
Die breiten Bakterien bilden eine Hiille um die 3 Kerne. Photographisch vergroBert

In b sind die Bakterien mit Tusche nachgezogen
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Tafel 5

Mit dem Distributeur iibertragene isolierte Pelomyxa-Bakterien, alle aus dem gleichen Klon
Der eben in der Petrischale makroskopisch sichtbar gewordene Klon aus nur schmalen Bak-
terien, die zum Teil paarweise zusammenliegen

der gleiche Klon zwei Tage spiter

wieder einige Tage spiter, die Paare sind zu breiten Stibchen ausgewachsen
Gram-Praparate, 1080, photographisch vergroBert

Fortpflanzung durch polyploide Kerne, ganze Pelomyra. Die Kernverschmelzungen sind so
weit fortgeschritten, daB nur noch 4 iibergroBe Kerne im Cytoplasma iibriggeblieben sind. Das
ganze Cytoplasma ist diffus erfiillt mit Glykogen, welches an den Kernen besonders stark an-
gehiuft ist. Nur schmale Bakterien sind in Masse vorhanden, die bei der schwachen VergroBe-
rung nicht sichtbar sind

drei Paraffinschnitte durch Pelomyxa, ganze Tiere. go X

normales vegetatives Stadium

Anreicherung mit Glykogenkorpern, Beginn der polyploiden Fortpflanzung

weiter fortgeschrittenes Stadium der polyploiden Fortpflanzung, die Glykogenkdrper beginnen
sich aufzulésen. Die Kerne sind gréBer geworden
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Tafel 6

Abb. 15: Zwei Stadien von Pelomyxa bei der Fortpflanzung durch polyploide Kerne. 1080 X , mitZeichen-
prisma gezeichnet

Abb. 15a: noch kein diffuses Glykogen im Cytoplasma

Abb. 15b: Glykogenkérper in Auflosung
Die Kerne haben einen Durchmesser von 3040 pm. Die breiten Bakterien liegen nicht um die

Kerne, sondern weitgehend um die Glykogenkorper. Farbung: Eisenhiamatoxylin, BEsT’sches
Karmin
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Tafel 7

Abb. 16: Elektronenoptische Aufnahme eines Glykogenkorpers von Pelomyxa im vegetativen Stadium
des Tieres 16000X
Gl = Glykogen, L = Lipidtropfen
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Abb. 17:

Abb. 18:
Abb. 19:

Abb. 19a-d:

Tafel 8

Ausschnitt aus einer Pelomyza mit groBem polyploidem Kern. Die Glykogenkdérper sind ver-
schwunden (Vakuolen), statt dessen ist das Glykogen diffus im Cytoplasma verteilt, das nur
wenige breite Stibchen mit Sporen enthilt, aber eine Menge schmaler Bakterien. 1080,
photographisch vergr. und abgezeichnet

Ausschnitt aus einem Quetschpriparat von Pelomyxa mit freien Bakteriensporen. 1080%,
photographisch vergréfert

Lichtmikroskopische Aufnahme einzelner Entwicklungsstadien der Fortpflanzung von
Pelomyxa mit polyploiden Kernen. 1080 X, photographisch vergréBert

Kerne in zunehmender Gré8e durch Verschmelzung
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Tafel 9

Abb. 19e-h: einzelne Kernverschmelzungen
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Tafel 10

Graphische Darstellung. Zusammenstellung der Hemmbarkeit der Atmung von Pelomyzxa
palustris und Tetrakymena pyriformis nach vorliegenden Messungen im WARBURG-App. mit
Inhibitoren

Hemmung der Atmung von Tetrahymena pyriformis durch BAL (2,3-Dimercapto-Propanol).
Messungen mit WARBURG-Manometer. Im Gasraum Luft, im Einsatz KOH, 23 °C, Phosphat-
medium pH 6,4

Kurve 1: Kontrolle (3 Messungen)

Kurve 2: 0,6 - 10 M BAL (4 Messungen)

Kurve 3: 0,6 - 1002 M BAL (3 Messungen)

EinfluB von BAL (2,3-Dimercapto-Propanol) auf den O,-Verbrauch von Pelomyxa palustris.
Je 500 Tiere. Messungen mit WARBURG-Manometer. Im Gasraum Luft, im Hauptraum 3 ml
steriles Weiherwasser, pH 7,9, 23 °C

Kurve 1: Kontrolle (ohne Zusatz) (7 Messungen)

Kurve 2: Zusatz von 0,75 - 102 M BAL (4 Messungen)

Kurve 3: Zusatz von 0,75 - 1002 M BAL (7 Messungen)

Hemmung der Atmung von Tetrahymena pyriformis durch Atabrin (substituiertes Acridin).
Bedingungen wie in Abb. 21 (8 Mess.)

Kurve 1: Kontrolle

Kurve 2: 3,3 10* M Atabrin

Hemmung der Atmung von Pelomyxa palustris durch Atabrin. Je 400 Tiere. MeBbedingungen
wie in Abb. 22. Je 3 Messungen

Kurve 1: Kontrolle

Kurve 2: 3,3 - 10-4 Atabrin
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Tafel 11

Hemmung der Atmung von Zetrakymena pyriformis durch Amytal (5-Athyl-5-isoamyl-Barbi-
turat)

MeBbedingungen wie in Abb. 21

Kurve 1: Kontrolle (11 Messungen)

Kurve 2: 3,3- 100 M Amytal (7 Messungen)

Kurve 3: 3,3 10-* M Amytal (18 Messungen)

Hemmung der Atmung von Pelomyxa palustris durch Amytal (5-Athyl-5-isoamyl-Barbiturat).
MeBbedingung wie in Abb. 22

Kurve 1: Kontrolle

Kurve 2: 3,3+ 1073 Amytal

Hemmung der Atmung von Tetraiymena pyriformis durch Antimycin A. MeBbedingungen
wie in Abb. 21, nur pH 6,8

Kurve 1: Kontrolle (6 Werte)

Kurve 2: 3,3+ X y/ml Antimycin A (7 Messungen)

O,-Verbrauch von Pelomyxa palustris in Gegenwart von Antimycin A. MeBbedingungen wie
in Abb. 22. Mittel aus je 8 Werten

Kurve 1: Zusatz von 3,3 ¥/ml Antimycin A

Kurve 2: Kontrolle

Hemmung der Atmung von TZetrakymena pyriformis durch Rotenon (Insektizid aus den
Wourzeln tropischer Leguminosen)

MeBbedingungen wie in Abb. 21, aber pH 6,8

Kurve 1: Kontrolle

Kurve 2: 1,3 y/ml Rotenon (Mittelwert aus 3 Messungen)

Kurve 3: 13 y/ml Rotenon (Mittelwert aus 3 Messungen)

Die Kurven 2 und 3 fallen zusammen
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Tafel 12

Abb. 30: Lichtmikroskopische Bilder von cytochemischen Nachweisen<ns1:XMLFault xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat"><ns1:faultstring xmlns:ns1="http://cxf.apache.org/bindings/xformat">java.lang.OutOfMemoryError: Java heap space</ns1:faultstring></ns1:XMLFault>