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Zur Kenntnis der Verdauungsvorginge bei Protisten.
Studie an Paramaecium caudatwm.

Von
Hans Fortner (Prag).

(Hierzu 5 Textfiguren.)

Die Verdauungsvorginge bei den Protisten haben fiir den Zell-
biologen besonderes Interesse, da hier der Mangel an vorgebildeten
Organen Wechselbeziehungen zum gesamten Stoffwechselmechanis-
mus herstellt, die in hervorragender Weise geeignet erscheinen,
tieferen Einblick in die plasmaphysikalischen Zusammenhinge zu
gewihren. Wie alle vitalen Prozesse, die sich unter kolloidalen
Zustandsbedingungen abspielen, haben wir es auch hier mit eigen-
artigen Verhéltnissen zu tun, fir deren Konvenieren ein funktionelles
Sammelsurium der verschiedensten intermediiren Komplexe verant-
wortlich gemacht werden muf. Trotz alledem lassen sich hinsicht-
lich des Effektes recht wohl gleichgerichtete Prozesse herausheben,
deren Abhingigkeit von registrierbaren #ufleren und inneren Fak-
toren einiges Licht in das Chaos zu werfen geeignet ist. Das
Hauptmoment, der fermentative Charakter des Verdauungsvorganges
selbst, tragt beim heutigen Stande der Kenntnisse iiber die Bildungs-
weise von Fermenten in zellsynthetischem Hinblick recht wenig
zum Verstindnis bei, da nach den bisher gemachten Erfahrungen
(NIERENSTEIN u. a.) nicht das Plasma in seiner Gesamtheit, sondern
gewisse, morphologisch charakterisierte Korper an der Verdauung
beteiligt sind; in weiterem Sinne handelt es sich natiirlich um ein
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allseitiges Zusammenwirken der dem lebenden Organismus eigen-
tiimlichen Fihigkeiten; denn abgesehen vom Vorgang der Nahrungs-
aufnahme selbst, steht die Membranbildung beim Entstehen von
Hiillen im Plasma im Dienste der Verdauung. Diese Grundeigen-
schaft der Kolloide, besondere Grenzflichen gegen andere Medien
auszubilden, moge es sich nun um Haptogenmembranen oder blofe
Alveolarsiume handeln, kommt auch bei der Entstehung von Nah-
rungsvakuolen unmittelbar zum Ausdruck. Die Kombination von
Alveolar- und Fallungsgrenzschichten kann sicher, ohne allzusehr
andere Momente zu vernachlédssigen, bei den Nahrungsvakuolen an-
genommen werden (vgl. ForTneR, Arch. f. Protistenk. Bd. 56). Bei
den vorliegenden Untersuchungen wird es sich auch nicht um Fragen
von diesem Gesichtspunkte aus handeln; das Interesse ist vielmehr
den physiologischen Beziehungen jener von NIERENSTEIN entdeckten,
morphologisch charakterisierten Korper, den sog. acidophilen
Granula, zugewendet. Bevor die Problemstellung in nuce be-
handelt wird, moge eine kurze Darstellung der bisherigen, die aci-
dophile Granula betreffenden Erfahrungen gegeben werden. Die
Bezeichnung ,acidophil® stammt von dem Verhalten Vitalfarb-
stoffen gegeniiber. Neutralrot wird bei der Tinktion dieser Korper,
zuv saueren, kirschroten Variante; abgesehen von der scheinbar vor-
handenen Fiahigkeit, Farbstoffe zu speichern, ist also die ausge-
sprochen sauere Natur als erwiesen zu betrachten. Erst bei der
postmortalen Alkalisierung des Plasmas geht diese Eigenschaft ver-
loren, bleibt jedoch linger erhalten (ForTnEeRr), als die acide Cha-
rakteristik anderer Zellderivate. Ich sehe dieses Verhalten der
acidophilen Granula als Beweis dafiir an, daB es sich hier um keine
vitalen Komplexe, sondern um schon ergastisch gewordene Gebilde
handelt, iiber deren Produktionsstitten man noch sehr verschieden
denkt. Dann riickt aber auch deren Schicksal in den Kreis des
Interesses, denn die Tréger jener Lyosome konnen kaum mit Reserve-
korpern identifiziert, oder doch wenigstens auf gleiche Stufe mit
deren Wandlungen gestellt werden.

Wie gezeigt werden konnte, ist der Gehalt des Plasmas an
acidophilen Granulen in keine Beziehung mit der vorhandenen Zahl
oder Neubildung der Nahrungsvakuolen zu bringen. Wohl tritt bei
groBeren Mengen aufgenommener Nahrstoffe eine voriibergehende
Minderung der Dichtigkeit ihrer Verteilung im Plasma ein, doch
ist eine Nahrungsvakuole nur mit verhiltnisméfig beschrinkter
Aufnahmefihigkeit fiir acidophile Granula begabt, die auch von dem

Charakter der zu verdauenden Substanzen abhingt, sich aber dann
19%
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auf einen entsprechend groferen Zeitraum ausdehnt, so daB der
Verbrauch pro Zeiteinheit sich immer in gewissem Gleichgewicht
befindet, daB nur durch abnorme Bedingungen gestort werden kann.

Morphologisch sind diese acidophilen Kérper nicht ohne weiteres
einem bestimmten Typus zuzuordnen; wird ein normales Paramaecium
mit einer stark verdiinnten Neutralrotlosung vitalgefirbt, so zeigt
sich bei Anwendung von stirkeren und stirksten VergriBerungen
das Plasma durchsetzt mit intensiv kirschrot geférbten, kugel-
gestaltigen Gebilden, deren Bewegungseigentiimlichkeit im Verhilt-
nis zum iibrigen Plasma auf den Charakter von Oltropfchen hindeutet.
Vor allem aber fillt die Art der Firbung auf; bei gefirbten Ol-
kugeln miiBte die Mitte der projizierten Kreisfliche dunkler als der
Rand derselben erscheinen, da das Licht im ersten Falle eine dickere
Schicht des gefirbten Mediums zu durchdringen hat. Bei den aci-
dophilen Granula ist aber das Umgekehrte der Fall: der Rand
erscheint dunkler als das Zentrum! Das Nichstliegende
wiire, eine heterogene Beschaffenheit zu folgern, d. h. nur die Fér-
bung eines Kugelmantels anzaunehmen. Das Licht muf infolge der
verschiedenen Neigungswinkel peripher eine dickere Schicht gefirbter
Substanz durcheilen als zentral. Doch gibt es noch eine andere,
wesentlich wahrscheinlichere Erklirung, die dasselbe Phinomen aus
der Verschiedenartigkeit der Brechungsindices der in Kontakt stehen-
den Medien ableitet. Ist n#dmlich das Brechungsvermdgen der aci-
dophilen Granula entsprechend grofer, als das der umgebenden
Plasmakolloide, so wird das relativ zum Beobachter peripher auf-
treffende Licht stirker abgelenkt als das zentraler einfallende. Die
Folge hiervon ist, daB nur das durch die Mitte hindurchtretende
auch fiir den Beobachter wahrnehmbar wird, woraus der Effekt des
hellen Zentrums und des dunklen Randes resultiert. Wie aus
neueren, vom Verfasser gemachten Beobachtungen abzuleiten sein
dirfte, handelt es sich hier jedoch wirklich um eine Zweiphasigkeit,
die allerdings nicht als unmittelbarer Anlab zu jenem optischen
Phéinomen anzusehen ist.

Die Grofe der acidophilen Granula bewegt sich innerhalb ziem-
lich weitgesteckter Grenzen. Verdichtungen, Zusammentreten von
diesen Korpern dhnlich dem von Quecksilbertropfen gehen wohl vor
sich, doch glaube ich nicht, daB diesen Vorgéngen allein die Schuld
an den Dimensionsdifferenzen in die Schuhe zu schieben ist, viel-
mehr neige ich zu der Ansicht, daf die acidophilen Granula ihre
Bildungsstitten schon in verschiedenen Ausmafien verlassen, daB
die Absonderung nicht ganz gleichmifig in bezug auf die Quanten
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erfolgt. Dies ist um so leichter zu verstehen, als wir es hier nicht
mit morphologisch starren Derivaten zu tun haben, sondern mit
tropfenartigen Gebilden, deren Bildungsgrofie infolgedessen wesent-
lich von den herrschenden Oberflichenspannungsverhiltnissen ab-
hangt (TrausE’sches Stalagmometer), die als konstant anzunehmen
wir aber keinesfalls berechtigt sind.

Wird ein mit Neutralrot gefirbtes Paramaecium zerquetscht
und die allméhlich erfolgende Vermischung von Plasma und Wasser
beobachtet, so zeigt es sich, daB bei volliger Entfirbung der in
Brown’scher Bewegung durcheinanderschwirrenden Substanzpartikel-
chen die acidophilen Granula ihre Firbung noch beibehalten haben
und daf diese im MaBe ihres Kleinerwerdens allméhlich zuriickgeht,
um schlieBlich ganz zu verschwinden. KEs eriibrigen sich zuletzt
leicht gleitende, stark lichtbrechende Kiigelchen, die von der Mole-
kularbewegung heftig hin- und hergeworfen, sehr lange unveréindert
bleiben, so lange, daf iiber ihre weiteren Schicksale nichts ausgesagt
werden kann. Wenn das Phidnomen der Verkleinerung unter den
physikalisch - chemischen Einflissen des reinen Wassers nicht in
tduschungsoptischen Zusammenhang mit der Entfirbung gebracht
werden kann, so ist eine heterogene Zusammensetzung als folge-
richtig anzunehmen. Doch wage ich iiber den Grad der objektiv-
subjektiven Irreleitung des Beobachters nicht zu entscheiden; als
wahrscheinlich erachte ich jedoch die Verschiedenartigkeit (in morpho-
logischer Hinsicht) der an der Konstitution der acidcphilen Granula
beteiligten Substanzen, denn soweit Verschmelzungen derselben in
der ganzen Dauer dieses Vorganges beobachtet werden konnten,
findet die Vereinigung nicht in einer einzigen Phase
statt, sondern zeigt eine Serie von Teilbildern (Abb. 1), die

QO

auf eine bauliche Trennung in Kern- und Kugelmantel hindeuten.
Uber das optische Verhalten dieser beiden Komponenten wire noch
zu sagen, daB die Mantelsubstanz stirker refrigierend zu denken
ist, als der Kern. Im Hinblick auf osmotische Einwirkungen zeigen
sich die acidophilen Granula sehr resistent; mit den hochsten toni-
schen Potentialen gelingt es nicht, angenfillige Verdnderungen her-
beizufiihren.

Alles dies fithrt zu der Uberzeugung, da8 hier phasenanaloge

Abb. 1.
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Stoffe vorliegen, wie z. B. Ole oder ahnliches, keinesfalls aber Ge-
bilde, deren Spumoidbau (REUMBLER) weit voneinander entfernte
Konstituten zuldBt. Dies ist alles, was aus eigener Erfahrung iiber
die acidophilen Granula zu sagen gewesen wire. Das Experimentell-
Mikroanalytische ist noch offen.

Um der genetisch-finalen Bedeutung dieser Fermenttrager (NIEREN-
STEIN) nun etwas niher zu kommen, wurde folgende Frage einer
experimentellen Diskussion unterworfen:

Welche Beziehungen bestehen zwischen dem Ge-
halte des Plasmas an acidophilen Granula und duBeren,
sowie inneren Stoffwechselbedingungen?

Die zur Ermittlung dieser Zusammenhinge in Anwendung ge-
brachte Methode ist in kurzen Worten dargetan. Um komparable
Resultate zu gewinnen, wurden die Verteilungsmessungen der acido-
philen Granula immer an gestaltlich gleichen Orten der Paramécien-
zelle vorgenommen und zwar unterhalb des Kernes, wo immer fiir
eine gleichmifige Vermischung des Entoplasmas gesorgt ist. Es
werden an dieser Stelle infolge der kleinen Cyklose (NIERENSTEIN)
stindig Reibungsstromungen erzeugt, die den gewiinschten Effekt
der Durchmengung herbeifithren. Zur Sichtbarmachung der acido-
philen Granula wurden die Individuen mit stark verdiinnten Neutral-
rotlésungen behandelt; bei Simultanzihlungen im Teilungsintervall
warde immer 10 Minuten nach erfolgter Farbung gezéihlt, und auch
bei den anderen Versuchen, bei welchen es sich um Entwicklungs-
intoxikationen handelte, um einen Vergiftungseinfluf seitens des
Farbstoffes auszuschlieBen. Die Zihlungen selbst wurden mit Hilfe
eines Okularnetzmikrometers ausgefithrt und in drei aufeinander-
folgenden, zeitlich 2 Minuten auseinanderliegenden Momenten wieder-
holt; die Signale in den Diagrammen sind als Mittelwert dieser
drei Zihlungen eingetragen. Ich habe bei der graphischen Wieder-
gabe absichtlich nicht die Generalmittel in Kurvenform dargestellt,
um dem Leser die innerhalb gleicher Versuchsbedingungen sich er-
gebenden Grenzwerte vor Augen zu fithren. Die Beurteilung eines
solchen Beobachtungsjournals ist leichter und gestattet es, die
Fehlermoglichkeiten unmittelbar zu bewerten.

Zuerst wurden Untersuchungen iiber den Einfluf der Tem-

peratur auf den Gehalt des Plasmas an Az (acidophilen Granula)
vorgenommen. Wie aus Diagramm 1 ersichtlich ist, liegt das
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Verteilungsoptimum bei etwa 26° C. Interessant ist nun die Tat-
sache, daf die optimale Temperatur nicht fir alle Entwicklungs-
stufen die gleiche ist. Knapp nach der Teilung ist der Intervall,
innerhalb welchem sich das Maximum des 4z-Gehaltes des Plasmas
bewegt weitaus grofer, als knapp vor der Teilung; es erstreckt
sich, wie Diagramm 1 zeigt, zwischen 18° und 28° C, wihrend
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es vor der Teilung fast genau lokalisierbar ist (Diagramm 1la).
Die GroBe der Temperaturtoleranz wird also mit wachsender Ent-
wicklungsintoxikation beziiglich der Az immer kleiner, mit anderen
Worten: Die FahigkeitderZelle,sichdenphysikalischen
Umweltsbedingungen anzupassen, sie in positivem
Sinne auswerten zu kéonnen, verringert sich mit wach-
sender ZellgriobBe; sie ist nach der Teilung am groBten, um
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knapp vor der néchsten Teilung ein Minimum zu erreichen. Ks
ist hieraus zu ersehen, daf die relative Oberfliche auch zur
Temperatur in mittelbarer Beziehung steht.
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Um die funktionelle Abhiingigkeit der A4z von der Ent-
wicklungsintoxikation?) noch einleuchtender vor Augen zu
fithren, sei auf Diagramm 2 verwiesen; die diesbeziiglichen Mes-
sungen wurden der vergleichbaren Resultate wegen bei streng

) ForTner: Das Intoxikationstheorem, Protoplasma 1928.
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konstant gehaltener Temperatur ausgefiihrt. Nach der Teilung
beginnt ein rascher Anstieg des 4z-Gehaltes des Plasmas,
um im ersten Fiinftel des Teilungsintervalles das Maximum zu er-
reichen. Nun beginnt ein langsames Absinken bis zur
nichsten Teilung, als Folge der, mit dem Kleinerwerden der
relativen Oberfliche steigenden Entwicklungsintoxikation.

Das Verhalten der Az bei einer Depressionsintoxikation?)
wird in Diagramm 3 deutlich; bei absteigendem A z-Gehalte
setzen bei a die aufeinanderfolgenden Mitosen des Micronucleus ein;
die sichtbare Destruktion des Macronucleus beginnt bei &; die voll-
stindige Wiederherstellung desselben erfolgt nun oft erst nach der
2. bis 3. Teilung; um hier einigermafen verlifliche Az-Werte zu
erhalten, wurden bei den Tochterindividuen die Zihlungen immer
am selben Punkt des Teilungsintervalles vorgenommen, bzw. die
Mittelwerte einer in verschiedenen Entwicklungsstadien ansgefiihrten
Messung notiert.

Es kann also aus den bisher gemachten Erfahrungen ge-
schlossen werden, daB der Macronucleus in hervorragender Weise
an der Bildung der acidophilen Granula beteiligt ist. Wie
schon bemerkt wurde, konnten diese Beziehungen niemals direkt
beobachtet werden. Es bleibt also die Frage offen, ob es sich hier
von seiten des Kernes um einen blofen Hormonisierungsansto oder
unmittelbare Produktion handelt. Meiner Ansicht nach ist der
letztere Modus ziemlich ausgeschlossen, da die direkte Beobachtung
aber auch nicht die geringsten Anhaltspunkte zur Rechtfertigung
einer derartigen Annahme bietet. Die Moglichkeit einer Verquickung
beider Modi ist natiirlich gegeben und zwar etwa in der Weise,
daB vom Kerne Stoffe ausgeschieden werden, die selbst noch nicht
die Eigenschaft der Aciditit besitzen, aber infolge ihrer Konstitution
bzw. Affinitdt solche Stoffe aus dem Plasma aufzunehmen imstande
sind; auf diesem Wege wire die Nichtnachweisbarkeit mit Hilfe
von Neutralrot durchaus verstdndlich. Ferner kann als gesichert
angenommen werden, daf die acidophilen Granula nicht un-
beschrinkt im Plasma erhalten bleiben, da sonst die Be-
obachtungen iiber deren Zuriickgehen bei unterbundener Nahrungs-
aufnahme unerklirlich wéren. In welcher Art diese Resorption
erfolgt, ist nicht mit Bestimmtheit anzugeben; wie die Erfahrung
lehrt, konnen unter abnormen Ernihrungsbedingungen manchmal
groBe Anhdufungen von Az im Peristomende der Individuen auf-
treten. Im Kernende kommen sie mitunter wohl auch zustande,
sind aber dann bei weitem weniger auffallend. Werden solche
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Akkumulationstiere plotzlich auf schmale Kost gesetzt, verschwinden
die erwihnten Bildungen 4uBerst bald, ohne daB eine nachweisbare
Anreicherung im iibrigen Plasma zu beobachten wire; ja im Gegenteil
ist damit auch ein Riickgang der totalen Verteilungsdichte einhergehend.

Es ist nach dem Gesagten sehr wahrscheinlich, da die Pro-
duktion und Resorption dieser Fermenttriger mit dem allgemeinen
Reservestoffwechsel in nahem Zusammenhange steht, wo ja die
Lyosome in des Begriffes weitester Fassung eine ausschlaggebende
Rolle spielen. Die Mobilisierung von totem Kapital im Zellorganismus
ist immer, ob nun direkt oder indirekt, mit der Verschiebung der
normal geltenden Gleichgewichtslage verkniipft und geht daher auf
Kosten der Abwicklung von Funktionen, die von einem Thesaurierungs-
stofftwechsel verschiedenartig sind.

Die Versuche, die diesbeziiglich noch angestellt wurden, seien
kurz besprochen. Diagramm 4 zeigt die Messungsergebnisse bei
der Entwicklung eines Inanitionszustandes. Zu den Ex-
perimenten wurden nur solche Individuen herangezogen, die frei von
sichtbaren Reservestoffen waren. Der Gehalt an 42 nimmt ziemlich
rasch und gleichméBig ab, um bei fortdauerndem Inerscheinungtreten
der Lebensfunktionen konstant zu bleiben. Die Versuchstiere wurden
in stindig reichlich durchliiftetem Wasser gehalten, dessen Keim-
gehalt den des Leitungswassers nicht fiberstieg, also eine nennens-
werte Nahrungsaufnahme vollig auszuschliefen war.

Abgesehen vom Zweckgedanken, der sich einem bei der Be-
wertung dieses Resultates anfdringt, weist ein derartiges Verhalten
immer wieder nachdriicklich auf das Prinzip des Intoxikations-
stoBes und der Kettenintoxikation hin. Die physiologischen
Regulatoren im Zellgeschehn sind mit dem latenten Spannungs-
zustand, der zwischen den einzelnen biogenen Phasen herrscht, ein
Kompaktum, dessen Inwirkungtreten eben immer nur durch eine
Storung dieses Spannungszustandes, gleichgiiltig ob in dieser oder
jener Richtung, herbeigefiihrt werden kann. Der Begriff des vitalen
Gleichgewichtes involviert die demselben subsummierten Gruppen-
und Teilprozesse und 148t diesen Begriff als ein biologisches Gesetz,
so wie in der Physik das von der Erhaltung der Energie und Materie,
in Geltung treten.

Die Toleranz der 4z (Sauerstoffmangel gegeniiber) ist im
Vergleich zur Inanition gréBer. Diagramm 5 bringt das zum
Ausdruck. Eine langsame, sehr gleichméfige Herabminderung der
Az charakterisiert den Verlauf der Messungen, die so ausgefiihrt
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wurden, daf mittels einer wasserstoffgefiillten (vgl. hierzu: Fortner,
Zool. Anz. Bd. 57, 1924) Kapillarpipette eine luftfreie Neutralrot-
losung, den anédroben Kulturen, die sich zwischen vaselinumrandeten

Diagramm 4.
Diagramm 5.
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Deckglisern befanden, zugetiihrt wurde. Die Zihlungen kamen auch

hier unter Beriicksichtigung gleicher Entwicklungsstadien zur Aus-
fithrung.
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Wie aus alldem hervorgeht, verbleibt noch ein GroBteil von
unbeantworteten Fragen und ich glaube mich nicht zu téuschen,
wenn ich sage, daf die zielbewuBte Erforschung der Verdauungs-
vorginge bei den Protozoen wohlgeeignet ist, eine niitzliche Anzahl
von Beziehungen herzustellen und auch in schon bekannte mehr
Licht dringen zu lassen, den verschiedenen Deutungen eine ge-
sicherte Grundlage zu verleihen.

Wenn wir die Zusammenhinge von acidophiler Granula
mit den In- und Umweltsbedingungen kurz resumieren, er-
geben sich nachfolgende Hauptmomente:

1. Die Abhéingigkeit von rein physikalischen Fak-
toren,

2. die Abhingigkeit vom Kerne,

3. die funktionellen Beziehungen im Hinblick auf
eine wechselseitige Beeinflussung beider Kompo-
nenten.

Die Qualitat dieser Beziehungen kann am besten direkt aus
den Diagrammen entnommen werden.

Die vorliegenden Untersuchungen wurden in den Sommermonaten
1927 an der Station zoologique russe zu Villefranche sur mer mit
Hilfe eines, von der Ceska Academie véd a uméni verliehenen
Stipendiums ausgefithrt, um am Zoologischen Institut der Deutschen
Universitit in Prag beendet zu werden.

Prag, am 3. November 1927.
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